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Parasitismus

Parasitismus

Die Bezeichnung >Parasitismus< erscheint in der
Biologie im zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts
(Nitzsch 1818: »Schmarotzerleben [...] der vollkom-
mene Parasitismus [...], namentlich bei Dipteren«';
Erman 1819: »Parasitismus von mikroskopischen
Entozoen [im Blut von Mollusken]«?). In der ersten
Halfte des 19. Jahrhunderts ist er besonders in der
Botanik verbreitet.?

Antike Urspriinge

Die Verwendung des Grundwortes »Parasit< hat an-
tike Urspriinge. Im antiken Griechenland wird es in
verschiedenen Bedeutungen verwendet. Als >Para-
sit« (griech. >mapdoirog« »Mitesser«; abgeleitet von
»ottog« »Getreide, Speise«) wird einerseits ein hoch
geachteter Beamter mit einer bestimmten kultischen
Funktion bezeichnet: der Auswahl der Speise fiir das
Opfermahl. Spiter, in der klassischen griechischen
Koméddie, ist der Parasit der Typus eines vollig ver-
armten Menschen, der um eines Essens willen die
Tischgesellschaft auch auf Kosten der eigenen Per-
son zu unterhalten versucht.* In der antiken Komddie
beruht das Verhiltnis von Parasit und Wirt also auf
einer Gegenseitigkeit: Der Parasit nimmt nicht nur,
sondern gibt im Gegenzug auch etwas und wird von
seinem Wirt fiir diese Leistung auch bewusst aus-
gewihlt. Fiir den biologischen Begriff ist allerdings
kennzeichnend, dass der Parasitismus ein einseitiges
Verhiltnis beschreibt, bei dem der Vorteil der Inter-
aktion nur auf der Seite des Parasiten liegt, der seinen
Wirt gegen dessen Interessen sucht.

Wortgeschichte in der Biologie

Biologisch sind zuerst Pflanzen, so die Misteln und
Moose, die auf Baumen wachsen, als »Parasiten< be-
zeichnet worden. In Form des Adjektivs parasitisch
(»parasiticam«) erscheint der Ausdruck Ende des 16.
Jahrhunderts bei dem Botaniker A. Zaluziansky a Za-
luzian, der ihn (unter Verweis auf Scaliger) in einem
Kapitel iiber die Verbindungen von Pflanzen verwen-
det. Der Ausdruck bezeichnet hier die Eigenschaft

Der Parasitismus ist eine (regelmafBige) Interaktion zwi-
schen Organismen (meist verschiedener Arten), aus der
ein Interaktionspartner, der Parasit, einen Nutzen zieht,
der andere aber einen Schaden davontrigt. Im Unter-
schied zu einem Réuber ist ein Parasit in der Regel an
nur einen anderen Organismus, seinen Wirt, gebunden.
AuBerdem ist es charakteristisch fiir einen Parasiten,
dass er seinen Wirt nicht unmittelbar tétet, sondern nur
schédigt, z.B. durch Entzug von Korpersubstanz zur ei-
genen Erndhrung.

parasitisch (Zaluziansky a Zaluzian 1592) I
Entozoon (Rudolphi 1808) 2

Parasitismus (Nitzsch 1818) /
Ektoparasiten (Leuckart 1827) 3
Entoparasiten (Leuckart 1827) 3
hyperparasitisch (Haliday 1833) 8
Pseudoparasit (von Martius 1835; van Mons 1835) 3
Brutparasitismus (Schmarda 1866) 4
superparasitisch (Woodward 1877) &
Hyperparasitismus (Newman 1878) 7
Raumparasitismus (Klebs 1881) 4
Superparasitismus (Fiske 1910) 7
Parasitoid (Reuter 1913) &

einiger Pflanzen, in oder auf anderen zu leben, so wie
die Mistel auf Béumen (»alia in alia vivit, ut quercus
& viscum«).’ Im Englischen erscheint der Ausdruck
zuerst 1646 bei T. Browne. Er beschreibt die Mistel
sowie einige Farne und Moose als »parasitisch< (»Pa-
rasiticall«) und charakterisiert sie durch ihre Ernéh-
rung auf Kosten anderer Lebewesen (»living upon the
stock of others«).® Sein Landsmann, der Botaniker N.
Grew, tibernimmt spéter diese Kennzeichnung.” In E.
Chambers’ Worterbuch aus dem Jahr 1728 erscheint
statt des Adverbs das Substantiv (»parasites«), und
die schmarotzenden Pflanzen werden in der »Fami-
lie der parasitischen Pflanzen< (»family of parasite
plants«) zusammengefasst.®

Wohl erst seit dem 18. Jahrhundert ist auch von
Parasiten unter den Tieren die Rede, z.B. schmarot-
zenden Wiirmern oder Schlupfwespen. C. von Linné
nennt den Bandwurm (der Gattung Taenia), der ihm
aus dem Darm von Menschen und anderen Wirbeltie-
ren bekannt ist, 1735 eine parasitische Art (»species
parasitica«’); sein Schiiler P.S. Pallas widmet den pa-
rasitischen Wiirmern 1760 eine eigene Abhandlung.'
Am Ende des 18. Jahrhunderts tritt auch das deutsche
Wort Schmarotzer, dessen Etymologie weitgehend
ungeklart ist (15. Jh. »smorotzer<«: »Bettler«), in die
biologische Fachsprache ein. P.A. Nemnich identifi-
ziert in seinem Worterbuch von 1793-95 eine ganze
Reihe von Schmarotzerarten, u.a. einen »Schmarot-
zerkrebs«, der seine empfindlichen Korperteile durch
die Schalen anderer Tiere schiitzt (also der spéter so
genannte >Einsiedlerkrebs¢), und eine »Schmarot-
zermdwe« (Larus parasiticus, wie sie schon Linné
nennt'’), die anderen Tieren die Nahrung abjagt'
(also die heute so genannten >Raubmowenc).

Wissenschaftsgeschichte

Die am léngsten bekannten Parasiten sind die auf
der Haut und in den Eingeweiden lebenden Parasiten
des Menschen. Seit dem 3. Jahrtausend vor Christus
werden diese Parasiten in den schriftlichen Zeug-
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Abb. 358. Misteln, die an einem Apfelbaum parasitieren.
Der Querschnitt unten zeigt, wie die Wurzeln der Mistel das
Gewebe des Apfelbaumes durchdringen (aus Malpighi, M.
(1679). Anatome plantarum, Bd. II: Tab. XXVI).

nissen verschiedener Kulturen beschrieben, z.B. in
dem altdgyptischen Papyrus Ebers aus der Mitte des
zweiten vorchristlichen Jahrtausends.”® Hippokrates
unterscheidet nach der Form drei verschiedene Arten
parasitischer Wiirmer, lange und kurze runde (4sca-
ris) sowie breite (Taenia).'* Auch Aristoteles und spa-
ter Galen beschreiben drei verschiedene Arten von
»Eingeweidewiirmern«'s, Aristoteles daneben auch
Lause, Flohe und Wanzen, von denen er eine sponta-
ne Entstehung in geeigneten Medien annimmt'®.

Die erste Beschreibung der Leberegel bei Schafen
gibt 1347 Jean de Brie, ein franzdsischer Schifer.'” G.
Gambuccini verfasst 1547 die erste Abhandlung tiber
parasitische Wiirmer."® Einen groBen Aufschwung
erlebt die Parasitologie durch den Einsatz der Mik-
roskopie in der zweiten Hilfte des 17. Jahrhunderts.

»Als Parasiten bezeichnen wir, im weitern und eigent-
lichen Sinne des Wortes, alle diejenigen Geschopfe, die
bei einem lebendigen Organismus Nahrung und Woh-
nung finden« (Leuckart 1879, 3).

»Le parasitisme peut étre défini la condition de vie nor-
male et nécessaire d’un organisme qui se nourrit aux dé-
pens d’un autre — appelé ’hote — sans le détruire, com-
me le fait le prédateur a 1’égard de sa proie« (Caullery
1922, 13).

»[A]n animal, whose environment is formed by another
living animal« (Philipchenko 1937).

»[A] small organism living on or in, and at the expense
of, a larger one« (Chandler & Read 1961, 16).

Tab. 226. Definitionen des Parasitenbegriffs.

F. Redi liefert 1668 die erste Abbildung eines Leber-
egels.” Auch A. van Leeuwenhoek beschiftigt sich
in den 1670er Jahren mit ihnen: Er untersucht mit-
tels seines Mikroskops die Erreger in der Lunge der
Schafe und vermutet, dass sie mit dem aufgenom-
menen Wasser in ihren Wirt gekommen sind.?’ Die
Aufklérung des Lebenszyklus des Leberegels gelingt
Leeuwenhoek jedoch nicht; er nimmt sich der Sache
erst wieder an, nachdem G. Bidloo 1698 einen Brief
an ihn richtet.?! 1681 beschreibt Leeuwenhoek auch
den ersten einzelligen Parasiten (Giardia lamblia).

C.A. Rudolphi, der zu Beginn des 19. Jahrhunderts
eine umfassende Monografie iiber die Eingeweide-
wiirmer schreibt und damit als »Vater der Helmin-
thologie« gilt, stellt fest, dass diese obligatorisch im
Innern anderer Organismen leben und nicht daneben
auch noch ein freies Leben fithren kdnnen. Rudolphi
préagt auch den von der Lebensform ausgehenden Be-
griff Entozoa (»Innentiere«), d.h. im Inneren anderer
Organismen lebende Tiere (TSymbiose).?? Bis in die
Mitte des 19. Jahrhunderts ist die Auffassung verbrei-
tet, dass die in den Eingeweiden lebenden Wiirmer
einen Teil des Wirtsorganismus darstellen und kein
selbstéindiges Leben fithren kdnnen. Erst 1851 kann
F. Kiichenmeister durch Fiitterungsversuche nach-
weisen, dass die »Finnen« (im Fleisch lebende Lar-
ven) Entwicklungsstadien der Bandwiirmer sind.? Er
ermittelt spater Rind und Schwein als Zwischenwir-
te, entwickelt eine Vorstellung der Wirtsspezifitéit der
Parasiten und deckt auch den Entwicklungszyklus
des Leberegels auf, indem er die Larven in Schlamm-
schnecken nachweist und zeigt, dass sie ihren Wirt
aktiv aufsuchen.*

Zusammen mit den nur mikroskopisch sichtba-
ren Einzellern bilden die Parasiten die Gruppe von
Organismen, von denen am ldngsten angenommen
wurde, dass sie spontan entstehen. So vermutet noch
Rudolphi, dass parasitische Wiirmer durch entziind-
liche Prozesse erkrankter Gewebe entstehen konnen
und H. Burmeister glaubt noch 1837 an die sponta-
ne Entstehung der Eingeweidewiirmer, Milben und
Lause.

In der zweiten Hélfte des 19. Jahrhunderts werden
zahlreiche Parasiten als Krankheitserreger des Men-
schen beschrieben, u.a. 1876 der Erreger der Ele-
phantiasis Wuchereria bancrofti durch J. Bancroft*
und 1881 der Erreger der Malaria (Plasmodium)
durch C.L.A. Laveran®.

Allgemeine Definitionen

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts werden explizite De-
finitionen fiir die Lebensform der Parasiten gegeben.
C.T. von Siebold definiert (tierische) Parasiten 1844
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als Organismen, »welche nicht ohne Vermittlung
anderer Thiere existiren konnen, indem ihnen diese
letzteren Wohnort und Nahrung zugleich bieten«.?
Siebold liefert daneben Einsichten in den Lebens-
kreislauf vieler Parasiten; ihm gelingt der Nachweis,
dass dieser oft mit einem Wirtswechsel verbunden
ist.?

In seiner Monografie iiber den Parasitismus von
1875 definiert P.J. van Beneden: »Ein Schmarotzer
ist ein Thier, welches berufsmissig auf Kosten sei-
nes Nachbarn lebt, und dessen ganzes Streben dar-
in besteht, denselben haushéilterisch auszubeuten,
ohne sein Leben in Gefahr zu bringen«.*® Van Be-
neden grenzt den Parasitismus von anderen Formen
der biologischen Interaktion von Organismen ab: Im
Gegensatz zum Verhiltnis der Konkurrenz liege beim
Parasitismus eine direkte und keine iiber gleichge-
richtete Ressourcenausbeute vermittelte Schadigung
vor. Der Schmarotzer erndhrt sich nach van Beneden
von dem »Eigenthum« seines Wirts, nicht aber von
dessen Nahrung.’! Auf der anderen Seite ist das Para-
siten-Wirt-Verhéltnis auch von einem Rduber-Beute-
Verhdltnis zu unterscheiden. Nach van Beneden ist
es das Kennzeichen eines Parasiten — im Gegensatz
zu einem Rduber — den Organismus, den er ausniitzt,
d.h. seinen Wirt, nicht zu toten.*> Unterschieden von
einem echten Parasiten sind nach van Beneden auch
solche Organismen, die nur in bestimmten Lebenssta-
dien (z.B. im Larvenstadium) regelmifig an einem
anderen Organismus parasitieren (z.B. Schlupfwes-
pen). Van Beneden grenzt diese Kategorie von den
Parasiten ab, ohne ihr aber einen Namen zu geben®;
spiter werden sie Parasitoide genannt (s.u.). Mit den
Bestimmungen, die van Beneden den Parasiten gibt,
sind weitere Merkmale eines parasitischen Verhalt-
nisses gegeben, u.a. die Kleinheit eines Parasiten
relativ zu seinem Wirt und die damit zusammenhén-
gende Schiadigung von meist nur einem Organismus
(im Gegensatz zu einem Rauber, der im Lauf seines
Lebens zahlreiche andere Organismen schidigt). Van
Beneden entwickelt seine Kategorien zur Beschrei-
bung des Parasitismus noch weitgehend deskriptiv
und analysiert sie nicht im Rahmen der Evolutions-
theorie.

Spétere Definitionen des Parasitismus zielen meist
auf die Einseitigkeit der Erndhrungsabhéngigkeiten
in den Beziehungen von Organismen verschiedener
Arten; daneben existieren aber auch »dkologische«
Definitionen, die sich auf das Bereitstellen eines gan-
zen Lebensraums durch den Wirt beziehen (vgl. Tab.
226).3

Bezweifelt wird aber auch, dass sich iiberhaupt
eine scharfe Definition des Parasitismus geben lésst.

Denn Parasiten unterscheiden
sich voneinander in ihren phy-
siologischen,  okologischen
und phylogenetischen Verhalt-
nissen in starkem MaBe.* Be-
sonders die phylogenetische
Vielfalt gilt einigen Biologen
dabei als Grund fiir die He-
terogenitdt des Phdnomens;
denn klare Grenzen gebe es
in der Biologie nur ausgehend
von phylogenetischen Grenzen
(Brooks & McLennan 1993:
»there is no such thing as an
unambiguous definition of
parasitism, because only com-
mon ancestry is unambiguous
in biology, and parasites do
not represent a monophyletic
group«’®).

Differenzierungen

F.S. Leuckart fiihrt 1827 zwei
grundlegende Unterscheidun-
gen ein: Er differenziert nach
der taxonomischen Stellung
des Parasiten zwischen »Phy-
toparasiten«  (»Schmarotzer-

Abb. 359. Bandwurm
(Taenia  echinococ-
cus), ein Darmparasit
des Hundes (aus Be-
neden, PJ. van (1875).
Les commensaux et
les  parasites  dans
le regne animal (dt.
Die Schmarotzer des
Thierreichs,  Leipzig
1876): 228).

pflanzen«) und »Zooparasiten« (»Schmarozterthie-
ren«) sowie nach dem Aufenthaltsort des Parasiten
im oder auf dem Wirt zwischen Endoparasiten und
Ektoparasiten (»Entoparasiten«: »Im Innern des
Korpers lebend« und »Ektoparasiten«: »Auf dem
Korper lebend«?’). Leuckarts Schiiler J.H. Schmidt
unterscheidet bereits in seiner Dissertation aus dem
Jahr 1825 zwischen Ento- und Ectophyta sowie
Ento- und Ectozoa®® — und greift damit eine schon
seit langerem bestehende Terminologie auf (1Sym-
biose). Der Sache nach differenziert auch A.P. de
Candolle 1832 zwischen diesen beiden Formen (»un
parasitisme [...] externe ou interne«).* In den 1840er
Jahren wird Leuckarts Terminologie von anderen Pa-
rasitenforschern wie C.M. Diesing und C.T. von Sie-
bold aufgenommen.*

Ein Organismus, der in enger Assoziation mit ei-
nem Organismus einer anderen Art lebt und als Para-
sit erscheint, tatsdchlich aber in keinem schadigenden
Verhiltnis zu seinem Wirt steht, wird seit den 1830er
Jahren als Pseudoparasit bezeichnet. Das Wort wird
anfangs insbesondere auf epiphytisch wachsende
Pflanzen wie Lianen (von Martius 1835*) und auf
Symbionten bezogen (van Mons 1835: »Quel est
le 1égume qui n’a pas sa plante pseudoparasite, une
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Abb. 360. Stadien aus
dem Lebenszyklus eines
Leberegels: Das Ei ent-
wickelt sich zu einer frei
schwimmenden — Larve
(a,); diese entwickelt
sich zu einer Sporozyste
(az), wenn sie in eine
Schnecke gelangt, in-
nerhalb der Sporozyste
entstehen Redien (b);
die wiederum Zerkarien
(c,) hervorbringen und
sich, nachdem sie von
einem Schaf aufgenom-
men wurden, zu dem
ausgewachsenen  Le-
beregel (c,) entwickeln
(aus Huxley, J. (1912).
The Individual in the
Animal Kingdom: 22).

plante particuliére qui, sans étre établie sur ses raci-
nes, vit des excrétions de ses racines?«*).

Der Botaniker A.B. Frank fasst 1877 unter dem
Pseudoparasitismus alle Fille zusammen, »wo das
Auf- oder Ineinanderwachsen zweier Wesen durch
den Zufall bedingt, fiir keins der Beiden nothwendig
ist, indem keiner durch den andern ernahrt wird, viel-
mehr nur eine mechanische Verbindung besteht, so
dass auch lebloses Substrat den tragenden Organis-
mus ersetzen kann«.* Beim »Parasitismus« miissten
die beteiligten Wesen dagegen »ganz und gar von
einem anderen Organismus, dem Wirth, beziehent-
lich der Nahrpflanze, ernéhrt werden, ohne dass sie
diesem dafiir eine Gegenleistung bieten«.*

Komplexe Lebenszyklen

Der Entwicklungszyklus von Parasiten verlduft nicht
selten iiber verschiedene Wirte und kann dabei so-
gar gezielte Manipulationen des Verhaltens der Wirte
einschlieBen. Ein bekannter und imposanter Fall ist
ein parasitischer Saugwurm (Leucochloridium), der
eine Schnecke (Succinea) als Zwischenwirt nutzt und
dabei sowohl das Aussehen als auch das Verhalten
der Schnecke in einer Weise verandert, so dass sie
leichter von einem Vogel gefressen wird, in dem der
Parasit seinen Entwicklungszyklus fortsetzen kann.*
Die von dem Saugwurm verursachte Verhaltensin-
derung der Schnecke besteht darin, dass diese sich
verstarkt im Sonnenlicht aufhilt, um damit eher
von Vogeln entdeckt zu werden. In einem anderen
bekannten Beispiel beeinflusst ein Strudelwurm
(Dicrocoelium) das Verhalten seines Zwischenwirts
(Ameisen der Gattung Formica) in der Weise, dass

dieser sich an der Spitze von Grashalmen verbeif3t
und dadurch leichter von dem nichsten Wirt, einem
weidenden Sdugetier, aufgenommen werden kann.*

Diskutiert werden diese Manipulationen des Ver-
haltens des Wirts durch den Parasiten auch vor dem
Hintergrund des Konzepts des erweiterten Phénotyps
(1Genotyp). R. Dawkins beurteilt 1982 das verander-
te Aussehen und Verhalten der Schnecke in dem obi-
gen Beispiel als einen Teil des erweiterten Phianotyps
des Parasitengenoms, weil es von dessen Genen be-
wirkt wird und deren Fitness erhoht. Ein Parasit ist
fiir Dawkins also nicht nur héufig rdumlich in den
Wirt integriert, vielmehr kdnnen auch seine physio-
logischen Wirkungen integrale Bestandteile des Ver-
haltens des Wirts werden. Die Grenze zwischen Wirt
und Parasit kann in solchen Fillen nicht mehr mor-
phologisch oder ethologisch gezogen werden, son-
dern allein funktional: Verhaltensweisen des Wirts,
die von dem Parasiten initiiert werden und dem Wirt
schaden, sind damit funktional nicht eigentlich dem
Wirt, sondern dem Parasiten zuzuordnen, eben als
Teil seines »erweiterten Phinotyps«. In der Koevo-
lution von Wirt und Parasit kann es zu einer engen
physiologischen und ethologischen Durchdringung
von Wirt und Parasit kommen, in der die Grenze zwi-
schen Parasitismus und Symbiose nicht mehr scharf
gezogen werden kann.

Formen des Parasitismus

Die am weitesten verbreitete Form des Parasitismus
betrifft Erndhrungsbeziehungen: Ein Organismus
erndhrt sich von der Korpersubstanz eines anderen
(Nahrungsparasitismus). Zwei andere Formen des
Parasitismus haben auch eine eigene terminologische
Bezeichnung erhalten: der Raumparasitismus bei
Pflanzen und Tieren sowie der Brutparasitismus bei
Vogeln und anderen Tieren. Den Ausdruck Raumpa-
rasitismus fihrt G. Klebs 1881 ausgehend von Un-
tersuchungen von endophytisch wachsenden Algen
ein.’ Er wird seit den 1880er Jahren auch auf Tiere
tibertragen.*® Nach F. Dahl (1910) liegt ein Raumpa-
rasitismus vor, wenn bei zusammen vorkommenden
Organismen einer den anderen »lediglich durch seine
Gegenwart, nicht durch seine Ernahrung« schadigt.’
Der Brutparasitismus ist in Form des Verhaltens
des Kuckucks bereits in der Antike bekannt.*® Der
Terminus erscheint seit Mitte des 19. Jahrhunderts
(Schmarda 1866: »der Nest- und Brutparasitismus
einiger Vogel«’!; engl. Davis 1904: »brood parasi-
tism«®?). W.M. Wheeler tibertriagt das Konzept 1910
auch auf Ameisen.” Insgesamt sind etwa 85 Vogel-
arten, d.h. rund 1% aller bekannten Vogelarten inter-
spezifische Brutparasiten.™* Neben dem interspezifi-
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schen Brutparasitismus ist auch der intraspe-
zifische Brutparasitismus verbreitet, also das
Legen von Eiern in ein fremdes Gelege eines
Artgenossen.

Der Definition des Parasitismus gemif
miissen auch viele Formen der heterotro-
phen Erndhrung der Tiere als >parasitisch¢
bezeichnet werden. Denn auch hier erfolgt
oft eine Schadigung des Beuteorganismus,
ohne dass dieser getdtet wird, so z.B. in der
Regel bei Tieren, die sich von Pflanzen er-
nihren. Begrifflich durchaus konsequent
spricht H. Plessner in diesem Sinne 1928
von dem »konstitutiven Schmarotzertum
der tierischen Welt«.® Im Unterschied zum
echten Schmarotzer ernéhren sich viele her-
bivore Tiere allerdings nicht nur von einem
anderen Organismus, sondern von vielen.

Dartiber hinaus sind aus einer thermo-
dynamischen Perspektive alle Organismen
als Parasiten beschrieben worden. Denn
die Entwicklung und Aufrechterhaltung der
Ordnung einer dissipativen Struktur, die die
Organismen thermodynamisch betrachtet
sind, kann nur lokal unter Energiezufuhr von
der Umwelt erfolgen. Der Energieaustausch
mit der Umwelt ist also eine Voraussetzung
fiir die Aufrechterhaltung einer dissipativen
Struktur. E. Schrodinger formuliert es 1943
so, ein Organismus »erndhre« sich von »ne-
gativer Entropie«’; er bestehe mittels eines
»Kunstgriffs«, dem »fortwéhrenden >Auf-
saugen< von Ordnung aus seiner Umwelt«®’.
Im Anschluss daran werden Organismen mit Parasi-
ten verglichen, »die sich von der Ordnungsstruktur
der Welt ernédhren, selber aber nur Unordnung ver-
breiten« (Heuser-KeBler 1986).%

Parasiten auf genetischer Ebene

Nicht nur Organismen mit einem eigenen Korper und
Stoffwechsel, sondern auch Viren oder sich selbst-re-
plizierende Elemente im Genom eines Organismus,
die fiir diesen Organismus nicht funktional sind,
konnen als Parasiten beschrieben werden (Orgel &
Crick 1980: »Selfish DNA: the ultimate parasite«®®).
Parasiten in diesem Sinne sind also Teile eines Orga-
nismus, die die eigene Reproduktion auf Kosten der
Reproduktion des Gesamtorganismus befordern. Thre
Entstehung kann erklédrt werden durch eine Selekti-
on nicht auf Ebene des Organismus, sondern seiner
selbst-replizierenden Teile (der DNA-Sequenzen). S.
Nee und J. Maynard Smith sprechen 1990 in einem
weiten Sinne von molekularen Parasiten und defi-

Abb. 361. Entwicklungszyklus des Kleinen Leberegels (Dicrocoelium
dendriticum). 4 Endwirte (in denen sich die Larven zum erwachsenen
Tier entwickeln): hauptsdiichlich Schaf und Rind, Mensch als Nebenwirt
(»Zufallswirt«); 1 Geschlechtsreifer Leberegel; la Ei mit ausgebilde-
tem Miracidium (Wimpernlarve); 2 Geschliipftes Miracidium, B Erster
Zwischenwirt: Landschnecken, 3a-c Sporocysten, 3d Cercarie (Larve),
3e-f Schalen der Zwischenwirte; C Zweiter Zwischenwirt: Ameise; 4a
Von der Schnecke abgesetzte Schleimballen an einem Grashalm, 4b Ein-
zelner, von Schnecken abgesetzter Schleimballen, 5a Ameise verzehrt
Schleimballen, 5b Reife Metacercarie aus Ameise (aus Piekarski, G.
(1962/73). Medizinische Parasitologie in Tafeln: 98).

nieren diese als Nukleinséuren, denen es gelingt, die
Genprodukte anderer Nukleinsduren auszubeuten:
»A parasite can be considered to be the device of a
nucleic acid which allows it to exploit the gene pro-
ducts of other nucleic acids — the host organisms«®.

F. Dyson versteht dariiber hinaus die Nukleinséu-
ren allgemein als die »Software« und die »Parasiten«
der Aminoséauren, die die »Hardware« der Zellen dar-
stellen.®’ Hinter diesem Verstéindnis steht die Vorstel-
lung, dass das eigentliche 1Leben der 1Stoffwechsel
ist, der an den Aminosduren und Proteinen hangt,
nicht an der Reproduktionsféhigkeit.

Hdufige Lebensform

Schitzungen gehen davon aus, dass die Organis-
men von weit mehr als der Hilfte aller existierenden
Arten Parasiten sind.®> In der sehr gut untersuchten
Fauna der britischen Inseln sind Mitte der 1970er
Jahre 20.244 Arten von Insekten bekannt; von die-
sen lassen sich 16.929 leicht einem Erndhrungstyp
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Abb. 362. Vier Modelle parasitischer Lebenszyklen, mit einer Sequenz
von einem, zwei, drei oder vier verschiedenen Wirtsarten. Offene
Kreise: Eier, gefiillte Kreise Larven oder Adultstadien der Parasiten
(aus Combes, C. (1995). Interactions durables. Ecologie et évolution
du parasitisme, engl.: Parasitism. The Ecology and Evolution of Inti-

hige Nachkommen zeugen kann. Die eigene
Infektion der Weibchen bildet also quasi ein
Gegengift zur Neutralisation der Infektion des
Paarungspartners. Diese Verhéltnisse konnen
als Ergebnis einer Evolutionsstrategie der
Bakterien interpretiert werden.®

»Parasitogenetische Regeln«

Zur Beschreibung des Zusammenhangs zwi-
schen Wirt und Parasit (Wirtsspezifitit) werden
in der Mtte des 20. Jahrhunderts so genannte
»parasitogenetische Regeln« aufgestellt. Die
drei bekanntesten Regeln lauten®: 1. »Bei steti-
gen Parasiten ldsst sich aus der Verwandtschaft
der Parasiten auf die Verwandtschaft der Wirte
schlieBen« (»Fahrenholzsche Regel«); 2. »Bei
stetigen Parasiten ldsst sich aus der Organisa-
tionshohe der Parasiten meist unmittelbar auf
das relative Stammesalter der Wirte schlieen«
(d.h. »Primitive Wirte enthalten primitive Para-
siten«, »Szidatsche Regel«); 3. »Wirtstiere, die
einer artenreichen Gattung angehoren, besitzen
oft eine viel verschiedenartigere Parasitenfauna
als Wirtsarten wenig artenreicher Gattungen«
(»Eichlersche Entfaltungsregel«).

Evolution des Parasitismus

Eine evolutionstheoretische Deutung erféhrt
der Parasitismus bereits bei Darwin, indem
er das Verhiltnis dynamisch als einen Kampf
zwischen Parasit und Wirt versteht (»a sort of

mate Interactions, Chicago 2001: 37).

zuordnen, gut 72% davon dem Erndhrungstyp des
Parasitismus (vgl. Abb. 363).

Die quantitativ hdufigsten Parasiten auf der Erde
sind wahrscheinlich Bakterien der Gattung Wolba-
chia. Diese leben in den Zellen vieler Insekten und
werden tiiber die weiblichen Eier von einer Genera-
tion zur nichsten weitergegeben. Im Dienste der ei-
genen Reproduktion ist es den Bakterien bei einigen
Wirtsarten gelungen, das Geschlechterverhéltnis der
Wirtsinsekten so zu verschieben, dass fast ausschlief3-
lich Weibchen gebildet werden (denn durch die Bil-
dung von Ménnchen werden sie nicht weitergege-
ben). In einigen Fillen konnen diese dann partheno-
genetisch Nachkommen erzeugen; in anderen Féllen
gelingt es den Bakterien sogar, durch Verdnderung
des Hormonhaushalts ein Ménnchen in ein Weibchen
umzubilden. Bei einem hohen Durchseuchungsgrad
in der Population kann es fiir ein Insektenweibchen
von Vorteil sein, selbst infiziert zu sein, weil sie
nach der Paarung mit einem infizierten Méannchen
nur bei vorliegender eigener Infektion iiberlebensfa-

struggle between the parasite and its prey«®).
Spaéter ist es verbreitet, hier von einem »Wettriisten«
zu sprechen und den Parasitismus als einen wesent-
lichen Motor der Evolution zu sehen. Die wechsel-
seitige Bezogenheit von Wirt und Parasit aufeinander
bedingt es, dass jede Verdnderung eines Organismus
eine Verdnderung der Selektionsbedingungen fiir
den anderen nach sich zieht. L. Van Valen hat dieser
Autodynamik der Evolution 1973 den Namen Rote-
Konigin-Hypothese gegeben (nach einer Figur aus
L. Carrolls »Through the Looking-Glass<): Um mit
den Veranderungen in ihrer Umwelt Schritt zu hal-
ten, miissen sich die Organismen einer Population
bestédndig selbst verdndern.*

Weil jeder Parasitismus definitionsgeméfl zum
Schaden anderer Organismen erfolgt, die darauthin
Mechanismen der Bekdmpfung der Parasiten entwi-
ckeln, kann ein ausgepréigter Parasitismus als ein fiir
jede Interaktion selektionsgeschichtlich frithes Stadi-
um angesehen werden. Der Selektionsprozess wird
sich in der Regel dahin entwickeln, den Schaden fiir
den Wirt zu begrenzen. W.M. Wheeler geht 1923
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Parasites
Non-parasitic

Order Predators herbivores on plants on animals Saprophages
Thysanura 23
Protura 17
Collembola 261
Orthoptera 39
Psocoptera 70
Phthiraptera 308
Odonata 42
Thysanoptera 183
Hemiptera 123 283 5
Homoptera 976
Megaloptera 4
Neuroptera 54
Mecoptera 3
Lepidoptera 2,233
Coleoptera 215 65 909 18 1,637
Hymenoptera 170 241 435 5,342 36
Diptera 54 922 542% 1,672
Siphonaptera 47

TOTALS 665 415 5,941 6,262 3,646
% of insect fauna 3.9 24 35.1 37.0 215

Abb. 363. Erndhrungstypen britischer Insekten (Anzahl der Arten in den grofiten taxonomischen Ordnungen). Insekten, deren
Erndhrung nicht eindeutig einem Typ zugeordnet werden konnte, sind nicht beriicksichtigt. Viele der aufgefiihrten Insekten
gehoren nur in bestimmten Lebensphasen einem Typ zu: Viele Schmetterlinge (Lepidoptera) sind z.B. nur als Raupen para-
sitisch, als Imagines dagegen vielfach symbiontisch. Umgekehrt sind nicht wenige Fliegen (Diptera) (*) nur als Imagines
parasitisch (z.B. Vertreter der Familien der Culicidae, Ceratopogonidae und Simuliideae) (aus Price, PW. (1977). General
concepts on the evolutionary biology of parasites. Evolution 31, 405-420: 406).

so weit, die Parasitismusvermeidung (besonders in
menschlichen Gemeinschaften) als einen »kategori-
schen Imperativ« der Biologie zu bezeichnen: »Bio-
logy has one great categorical imperative to offer to
us and that is: Be neither a parasite nor a host, and try
to dissuade others from being parasites or hosts«.*’

Aufgrund seiner weiten Verbreitung wird dem
Parasitismus eine grof3e Rolle in der Evolution der
Organismen zugeschrieben.®® Durch zunehmende
Spezialisierung auf bestimmte Wirtstypen haben
jeweils die von den typischen Vertretern einer Art
abweichenden Individuen einen Vorteil, so dass der
Parasitismus an der Wurzel einer bestdndigen Dyna-
mik in der Koevolution von Wirt und Parasit stehen
kann. Hohe Variation, auf phénotypischer und gene-
tischer Ebene, kann also das Ergebnis eines starken
Parasitendrucks in einer Wirtspopulation sein.”” Eine
besondere Bedeutung wird dem Parasitismus dariiber
hinaus fiir die Erhaltung der Sexualitét zugeschrie-
ben (1Geschlecht), weil diese einen Mechanismus
darstellt, eine hohe Variation in einer Population
aufrechtzuerhalten (und dabei doch keine Zufalls-
variation erzeugt, sondern auf in der Vergangenheit
bewihrte Kombinationen zuriickgreift).

P.W. Price gibt 1977 eine Ubersicht iiber einige all-
gemeine Prinzipien zur Charakterisierung der Evolu-
tion von Parasiten.”” Kennzeichnend ist danach die
Anpassung der Parasiten an kleinrdumige, diskonti-
nuierliche Umweltbedingungen, die sich aus der Bin-
dung an einen Wirtsorganismus ergibt. Das fiir den
Parasiten nicht vorhersehbare Vorkommen des Wirts
bedingt die Schwierigkeit, auf Artgenossen zu treffen
und kann damit eine Erklarung fiir die weite Verbrei-
tung von ungeschlechtlicher, parthenogenetischer
Fortpflanzung unter den Parasiten liefern. Die weite
Verbreitung der ungeschlechtlichen Fortpflanzung
wiederum fiihrt zu einer starken Fraktionierung der
Genpools und bedingt damit insgesamt hohe Artbil-
dungsraten und eine ausgeprégte adaptive Radiation.
Sympatrische Muster der Artbildung sind dabei of-
fenbar mindestens ebenso wichtig wie allopatrische
durch geografische Isolation.

Super- oder Hyperparasitismus

Ein Super- oder Hyper-Parasitismus liegt vor, wenn
ein Parasit einen anderen Parasiten befillt. Verbrei-
tete Superparasiten sind Schlupfwespen, die ihre
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Eier in die Larven von parasitischen Insekten legen,
die in anderen Insekten leben. Als hyperparasitisch
(»hyperparasitic) werden Hymenopteren bereits
1833 bezeichnet.”! Von einer super-parasitischen
Lebensgeschichte (»super-parasitic history«) spricht
H. Woodward 1877, und zwar in Bezug auf einen
Krebs (Cryptothiria) und zwei Asseln (Bopyrus und
Cryptoniscus)™.

Die abstrakten Bezeichnungen fiir das Phénomen
Hyperparasitismus bzw. Superparasitismus werden
erst in der zweiten Hilfte des 19. bzw. im 20. Jahr-
hundert gebildet (Newman 1878: »In Diptera I have
observed the frequent occurrence of hyperparasitism,
that is when the fly has deposited its egg on or in the
larva of a Lepidopteron: the larva proceeding from
that egg has become the prey of a Biophagan, and
thus the original life has been forfeited; the life of the
dipterous destroyer has also been forfeited; and the
destroyer of the destroyer, or the hyperparasite, has
been the only life to escape«’; Fiske 1910: »super-
parasitism«™).

Parasitoid

Organismen, die allein im Larvenstadium parasitisch
leben und dabei ihren Wirt toten, im Adultstadium
aber freilebend sind, d.h. zu ihrer Erméhrung nicht
mehr nur an einen Wirtsorganismus gebunden sind,
werden >Parasitoide« genannt.” Sie stehen in Bezug
auf ihre Erndhrungsform also zwischen dem Parasi-
tismus und dem Raubertum. Das Wort geht zuriick
auf O.M. Reuter, der es 1913 prigt: »Parasitenartige
Raubinsekten (Parasitoidea). Das Ei wird auf oder
unter die Haut des zukiinftigen Raubes gelegt oder in
die ndchste Nahe desselben. Die vom Raub lebende
Larve fangt nicht ihre Beute ein, sondern wird vom
Muttertiere damit versehen. In typischen Féllen stirbt
die Beute, nachdem sie zum grofiten Teil verzehrt
worden ist. Die Imago weicht in ihrem Bau nicht von
dem fiir die Ordnung typischen ab«.”

Die Bezeichnung wird 1923 von W.M. Whee-
ler iibernommen’” und verbreitet sich im Anschluss
daran auch im englischen Sprachraum. In einem
nicht-terminologischen Sinn kommt der Ausdruck
bereits Mitte des 19. Jahrhunderts vor (Fowler 1860:
»Parasitoid«: »Resembling a parasite«’®; Macdonald
1865: »parasitoid form of foetal development«™) Die
bekanntesten Parasitoide sind Hautfliigler und Flie-
gen, die ihre Eier auf oder in die Wirtsorganismen
ablegen, von denen sich die Larven dann ernéhren.
Schétzungen gehen davon aus, dass etwa 25% aller
Organismenarten auf der Erde Parasitoide sind.®
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Pflanze

Pflanze

Etymologisch geht das Wort »Pflanze« (mhd. »pflan-
ze«, ahd. >pflanza<) auf das lateinische >planta< fiir
»Setzling, FuBBsohle« zuriick und verweist damit auf
das Festtreten des Setzlings mit dem Fuf3. Urspriing-
lich bezieht sich das Wort also auf Kulturpflanzen.
Der griechische Ausdruck >putév<« »Erzeugnis, Ge-
wichs, Pflanze« steht dagegen nicht in einem Zu-
sammenhang der Agrikultur, sondern verweist auf
das Dynamische, im stindigen Wachstum Begriftene
der Pflanzen. An diese Bedeutung schlief3t auch das
latenische Wort »vegetabilia< fiir das Pflanzenreich
an (abgeleitet von »vegere< »in Kraft sein, blithen«
und »>vegetare« »beleben, erregen«; etymologisch
verwandt damit ist das deutsche Wort »wachenc). Bis
ins 19. Jahrhundert wird auch im wissenschaftlichen
Sprachgebrauch fiir das Pflanzliche hiufig von dem
»Vegetabilischen« gesprochen. So hilt G.W.F. Hegel
1830 fest: Es »beginnt die subjektive Lebendigkeit,
das Lebendige in der vegetabilischen Natur«.'

Antike und Mittelalter

Aristoteles behandelt die Pflanzen als eine spezifische
Kategorie von Naturwesen. Er widmet ihnen aber
keine eigene umfangreiche Abhandlung, sondern
thematisiert sie in erster Linie im Vergleich zu den
Tieren und stellt dabei insbesondere die fehlenden
Vermdgen der Wahrnehmung und Selbstbewegung
der Pflanzen heraus. Weil sie aufgrund ihrer fehlen-
den Fahigkeit zur 1Selbstbewegung, 1 Wahrnehmung
und TEmpfindung insgesamt weniger Tatigkeiten als
die Tiere zeigen, sind die Pflanzen nach Aristoteles
auch einfacher gebaut und verfiigen liber weniger
Organe.?

So wie Aristoteles als Begriinder der wissenschaft-
lichen Zoologie gilt, wird sein Schiiler Theophrast
vielfach als der Vater der wissenschaftlichen Bota-
nik angesehen.’ Bei Theophrast finden sich syste-
matische Uberlegungen zu Bau, Physiologie und
Systematik der Pflanzen. Das Darstellungsverfahren
Theophrasts dhnelt weitgehend dem seines Lehrers.
Er versucht das Material zu sammeln und zu ordnen
und gibt eine Ubersicht iiber die verschiedenen ihm

Eine Pflanze ist ein Organismus, der entweder zum mo-
nophyletischen Taxon der Landpflanzen (Plantae) oder
zur polyphyletischen Gruppe der Algen (Algae) gehort.
In der Regel ist dieser durch besondere Eigenschaften
ausgezeichnet, v.a. die Fdhigkeit zur autotrophen Er-
ndhrung, die Entfaltung der stoffwechselaktiven Ober-
flachen nach auflen, eine offene Organisationsform so-
wie das Fehlen von Empfindungsféhigkeit und aktivem
Lokomotionsvermdgen im Erwachsenenstadium.

Zoophyt (Sextus Empiricus um 200) 25
Phytozoon (al-Farabi 10. Jh.) 26

Pflanze (ahd. 10. Jh.) 1/

Botanik (Dorsten 1540) 24

Phytologie (Tidicacus 1582) 25
Vegetation (Thomson 1727) 23
Vegetationsorgane (Martin 1735) 23
Sexualorgane (Anonymus 1758) 23
Reproduktionsorgane (de Pauw 1768) 23
Algologie (Mertens 1803; Anonymus 1803) 25
Phycologie (Kiitzing 1843) 25

offene Form (Driesch 1909) 20

bekannten Pflanzen (etwa 550 verschiedene Arten).
Theophrast teilt die Pflanzen in die vier grofiten
Gattungen (»péyoto £ion«) der Biume, Striucher,
Halbstraucher und Kréuter.* Morphologisch wer-
den die Pflanzen in die Abschnitte Wurzel, Stamm,
Ast und Zweig eingeteilt.’ Die Blitter, Bliiten und
Friichte — allgemein die mit der Reproduktion zu-
sammenhingenden Teile — zihlt Theophrast nicht zu
den eigentlichen Pflanzenteilen, weil sie nur voriiber-
gehend erscheinen.® Im Gegensatz zu den Teilen der
Tiere sind die Teile der Pflanzen nach Theophrasts
Beschreibung in ihrer Anzahl unbestimmt und wech-
selnd. Auch pflanzliche Bewegungserscheinungen
beschreibt und erklért Theophrast. So beobachtet er
bei einigen Blumen das Schlieen der Bliiten nachts
und bei anderen die Drehung ihrer Bliiten mit dem
Sonnenstand. Fiir beide Phidnomene gibt er mit der
Sonne einen dufleren Faktor als Ursache an. Die Hin-
wendung zur Sonne erklirt er durch eine Kriimmung
des Stengels auf der sonnenzugewandten Seite auf-
grund eines Verlustes an Flissigkeit durch die Ein-
wirkung der Sonne.” Bei einigen Pflanzen erkennt
er bereits deren sexuelle Fortpflanzung und ver-
gleicht die dortigen Befruchtungsvorginge mit den
Verhéltnissen bei Tieren (TGeschlecht).® Neben der
Beschreibung der Funktion der Pflanzenorgane gibt
Theophrast eine Darstellung von Pflanzenkrankhei-
ten. Dariiber hinaus gilt Theophrast als Begriinder
der Pflanzengeografie: Durch den Alexanderfeldzug
gelangt er zu Kenntnissen der indischen Vegetation
und kann daher allgemeine geografische und verglei-
chende Angaben machen (1Biogeografie).

Die spédtantiken und mittelalterlichen Untersuchun-
gen der Pflanzen stehen meist im Zusammenhang mit
heilkundlichen Interessen. Von groflem Einfluss sind
die im ersten Jahrhundert entstandenen »Materia me-
dica< des Dioskurides.’ Als erstes Werk, das nach der
Antike wieder die Pflanzen nicht im Hinblick auf den
Nutzen fiir den Menschen, sondern um ihrer selbst
willen thematisiert, gilt die Schrift »De vegetabili-
bus< von Albertus Magnus. '
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Abb. 364. Rosa centifolia. Farbiges Original im Wiener
Dioskurides aus dem Jahr 512 (Cod. Vindob. med. graec.
1) fol. 282r (aus Stiickelberger, A. (1994). Bild und Wort.
Das illustrierte Fachbuch in der antiken Naturwissenschafi,
Medizin und Technik: Tafel 22).

Neuzeit

Der Beginn der neuzeitlichen Botanik kann mit den
Pflanzendarstellungen der drei »Viter der Botanik,
O. Brunfels, J. Bock und L. Fuchs, in den 1530er und
40er Jahren markiert werden.!' Diese Werke und die
Edition der klassischen Schriften von Dioscorides
(1478) und Theophrast (1483) regen die direkte Be-
obachtung von Pflanzen in der Natur oder in speziell
eingerichteten Gérten an. An verschiedenen Uni-
versitdten entstehen seit Mitte des 16. Jahrhunderts
Lehrstiihle fiir medizinische Botanik. Auch den Uni-
versitdten angeschlossene botanische Gdrten werden
in dieser Zeit eingerichtet, so in den 1540er Jahren
in Padua und Paris, 1568 in Bologna und in den
1570er Jahren in Leiden und Leipzig. Neben den bo-
tanischen Gérten bildet das Herbar, also die Samm-
lung von getrockneten und gepressten Pflanzen, eine
wichtige methodische Neuerung der Botanik des 16.
Jahrhunderts. Der erste, der ein wissenschaftliches
Herbar anlegt, scheint 1544 Luca Ghini, der Griinder
des botanischen Gartens von Padua zu sein. Ghinis
Schiiler A. Cesalpino verfasst 1583 das erste wis-
senschaftliche Werk, das die Prinzipien der Botanik
darstellt und eine Klassifikation der Pflanzen nach
ihren Friichten und Samen gibt (1Systematik; Ta-

xonomie).'> A. Zaluziansky betont wenig spéter die
Stellung der Botanik als eigenstéindige Wissenschaft,
die unabhingig von der Medizin steht.'> Fortschritte
in der Klassifikation werden im 17. Jahrhundert mit
C. Bauhin erreicht, der fiir viele Pflanzen zwischen
Gattungs- und Artnamen unterscheidet.'* Fiir die
Morphologie der hoheren Pflanzen entwickelt J. Jun-
gius eine préazise Terminologie; er festigt aulerdem
die Grundlagen der systematischen Klassifikation,
indem er streng zwischen essenziellen Merkmalen
(besonders der »figura«) und akzidentellen Merk-
malen (z.B. Farbe, Geruch, Wuchsform, Standort)
unterscheidet.” N. Grew und M. Malpighi liefern in
den 1670er Jahren detaillierte Beschreibungen ihrer
Anatomie.'® Eine Enzyklopadie iiber alle bis dahin
bekannten 18.000 europdischen Pflanzenarten gibt J.
Ray am Ende des Jahrhunderts heraus.!” Parallel zu
dieser Enzyklopadie liefert J.P. de Tournefort viele
neue Gattungsbeschreibungen.'® Die Sexualitit der
hoheren Pflanzen wird von R.J. Camerarius in vie-
len Experimenten nachgewiesen, deren Ergebnisse er
1694 veroffentlicht."”

Das fehlende Empfindungsvermogen der Pflanzen

Seit der Antike gilt die Pflanze als Mittelglied zwi-
schen den anorganischen, unbelebten Kdrpern und
den »eigentlichen« Lebewesen, den Tieren. Die Ab-
grenzung der Pflanzen von den Tieren wird an ver-
schiedenen Faktoren festgemacht, die als miteinander
zusammenhéngend gesehen werden, u.a. dem Fehlen
einer Ortsbewegung und einer Empfindungsfahigkeit
der Pflanzen. J.B. de Lamarck spricht den Pflanzen
1803 ebenso wie den niederen Tieren eine Empfin-
dungsfahigkeit und selbst eine Reizbarkeit ab.? Sie
erscheinen in seiner Darstellung als mechanische
und passive Wesen ohne innere Bediirfnisse, deren
Leben vollstindig durch die Umwelt determiniert
ist. Ein Zusammenhang zwischen diesen beiden feh-
lenden Eigenschaften der Pflanzen wird seit dem 17.
Jahrhundert darin gesehen, dass die fehlende Ortsbe-
wegung der Grund fiir die fehlende Empfindung ist:
Die Empfindungsféhigkeit wiirde der Pflanze keinen
Vorteil bringen, weil sie nicht weglaufen kann.?!
1815 argumentiert Lamarck, die Féhigkeit der Emp-
findung sei fiir ortsfeste Lebewesen wie die Pflanzen
unniitz und sogar geféhrlich (»inutile et dangereuse;
»des facultés superflues«), denn die Nahrung komme
zu ihnen selbst; sic miissten sie nicht aktiv auf- und
aussuchen (»choisir«).?> Diese Ansicht verbreitet
sich im 19. Jahrhundert zunehmend und wird auch
von Philosophen aufgenommen: A. Schopenhauer
argumentiert Mitte des Jahrhunderts, die Fahigkeit
zur Empfindung, d.h. die Herstellung einer erfahre-
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nen Wirkung zu einer dufleren Ursache, wiirde den
Pflanzen zu ihrer Selbsterhaltung nicht niitzen; daher
verfligten sie nicht tiber sie.?

Gegen die konzeptionelle Verbindung von feh-
lender Empfindung und Ortsbewegung bei Pflanzen
wird aber auch eingewandt, dass es sehr wohl emp-
findungsfahige Tiere gebe, die nicht zur Ortsbewe-
gung in der Lage sind. Es spreche daher nichts da-
gegen, auch den Pflanzen eine Empfindungsfahigkeit
zuzuschreiben — ja sogar ein Gefiihl und ein Gliicks-
empfinden der Pflanzen wird von J.P. Tupper 1811
erwogen.”* Seit der Entdeckung der »Sinnpflanze«
(Mimosa pudica) in der Mitte des 17. Jahrhunderts
geht die Entwicklung allgemein dahin, eine Empfin-
dungstiahigkeit bei Pflanzen nicht ganz auszuschlie-
Ben (1Empfindung). Meist wird ihr allerdings allein
eine Reizbarkeit zugeschrieben.

Nicht nur in der Seelenordnungslehre nimmt die
Pflanze traditionell den untersten Platz ein, auch in
naturteleologischer Perspektive wird sie als Dienerin
der Tierwelt gesehen. So heifit es bei Aristoteles, dass
»die Pflanzen der Tiere wegen da« sind (eine Aus-
sage, die aber in einem bestimmten Kontext steht;
1ZweckmiBigkeit).”> Umgekehrt sehen es manche
Botaniker, allen voran C. von Linné, der 1760 der
Auffassung ist, »da3 die Tiere in erster Linie zum
Nutzen der Pflanzen erschaffen sind und nicht — oder
doch in zweiter Linie — die Pflanzen fiir die Tiere«.*
Zur Stiitzung dieser Auffassung listet Linné einige
»Pflichten der Tiere« gegeniiber den Pflanzen auf,
z.B. in Bezug auf ihre Erndhrung und Ausbreitung.
Im Allgemeinen sieht Linné jedoch ein Verhiltnis
der Gemeinschaft und wechselseitigen Abhéngigkeit
von Pflanzen und Tieren (1Wechselseitigkeit). Aber
auch in dem wechselseitigen Verhiltnis der Ernéh-
rung konnen Einseitigkeiten ausgemacht werden.
Der Psychologe F. Schultze konstatiert Ende des 19.
Jahrhunderts, es werde »die Pflanze mehr bedient, als
sie dient. Denn wihrend Mensch und Tier mithsam
von Ort zu Ort laufen miissen, um ihre Nahrung zu
heischen, bleibt die Pflanze ruhig an ihrer Stelle, wie
eine Konigin, die viele Diener hat und weiss, dass ihr
alles zur rechten Zeit gebracht wird«.?’

Pflanzenphysiologie

Vom 16. bis zum Beginn des 18. Jahrhunderts bildet
die systematische Klassifikation eines der Hauptan-
liegen der wissenschaftlichen Beschéftigung mit den
Pflanzen ({Systematik; Taxonomie). Einen Hohe-
punkt erreicht dieser Ansatz in der Entwicklung und
Begriindung eines umfassenden Systems der Pflan-
zen unter konsequenter Anwendung der bindren No-
menklatur durch C. von Linné.?

Abb. 365. Gelber Hahnenfufs (aus Bock, H. (1539/77).
Kreiitterbuch, Miinchen 1964: 35).

Eine eigenstindige Pflanzenphysiologie setzt da-
gegen erst in der ersten Hélfte des 18. Jahrhunderts
mit S. Hales experimentellen Untersuchungen zur
Transpiration und zum Wasserhaushalt von Pflanzen
ein.?” Die Aufkldrung der grundlegenden physiolo-
gischen Prozesse des Stoffwechsels bei Pflanzen er-
folgt erst seit Ende des 18. Jahrhunderts, u.a. durch
die Arbeiten von J. Ingenhousz und J. Senebier.*
N.T. de Saussure gelingt in quantitativ exakten Expe-
rimenten 1804 der Nachweis, dass die Pflanzen den
Kohlenstoft ihrer Korper aus dem Kohlendioxid der
Luft gewinnen und dabei Sauerstoff freisetzen.’' Be-
legt ist damit auch der Stoffkreislauf zwischen den
Pflanzen und Tieren, auf dem die Okosysteme in glo-
balem MaBstab beruhen (1Kreislauf).

Das 19. Jahrhundert bringt mit den verbesserten
mikroskopischen Methoden die Einsicht in den Auf-
bau der Pflanzen aus gleich geformten Elementen,
den 1Zellen.?? Seit Beginn des Jahrhunderts werden
die gerichteten Wachstumsbewegungen der Pflanzen
intensiv untersucht.*® Im Rahmen von entwicklungs-
geschichtlichen Studien wird der 1Generationswech-
sel als ein weit verbreitetes Prinzip in der Fortpflan-
zung der Pflanzen erkannt.* Untersuchungen zur
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" tation der Entfaltung der Pflan-
zenformen auf der Erde versucht
(1Phylogenese).*

Das 20. Jahrhundert ermdglicht
mit neuen Methoden eine Analy-
se der molekularen Mechanismen
der Physiologie und Genetik der
Pflanzen, u.a. eine Aufklarung der
fiir die Photosynthese zentralen
Stoffwechselwege im Calvin-Zy-
klus  (1Ernéhrung/Photosynthe-
se).

Definition des Begriffs

Seit dem 17. Jahrhundert wer-
den Versuche einer allgemeinen
»Definition« von Pflanzen unter-
nommen. An exponierter Stelle
steht dabei v.a. das Kriterium
der Ortsgebundenheit der Pflan-
zen und die damit einhergehende
Versorgung mit Nahrungsstoffen
aus dem Substrat, dem sie aufsit-
zen.* Bereits Linné wendet aber
gegen diese Definitionen ein, dass
es auch Tiere gebe, die tiber kei-
ne Ortsbewegung verfiigen (z.B.
die Entenmuscheln) und dass
andererseits manche Algen frei-
schwimmend und offenbar zur

Abb. 366. Doldenbliitler in einer Darstellung aus dem 17. Jahrhundert (aus Mori-
son, R. (1672). Plantarum umbelliferarum distributio nova: Tab. 8).

Chemie des Stoffwechsels der Pflanzen liefern seit
Mitte des 19. Jahrhunderts Einblicke in ihren Néhr-
stoffhaushalt, insbesondere in die Tatsache, dass sie
neben der Photosynthese eine Atmung vollziehen
wie die Tiere (1Erndhrung)®, dass sie den Stickstoff
nicht aus der Luft, sondern aus dem Boden gewin-
nen (1Kreislauf)*® und dass der aus der Luft gewon-
nene Kohlenstoff in den Chloroplasten zundchst in
Form von Stirke fixiert wird”’. In der Entwicklung
der klassischen {Genetik nehmen Ziichtungsversu-
che mit Pflanzen eine zentrale Rolle ein®®; auch die
zytologischen Verhéltnisse bei der Befruchtung und
Zellteilung werden wesentlich durch Untersuchun-
gen an Pflanzen aufgedeckt®. Die seit Beginn des
19. Jahrhunderts sich entfaltende Pflanzengeografie®
entwickelt sich am Ende des Jahrhunderts zu einer
allgemeinen Pflanzendkologie (1Biogeografie).*!
Nach der Formulierung der Evolutionstheorie durch
Darwin wird eine stammesgeschichtliche Interpre-

Ortsbewegung fahig seien.* Lin-
né bestimmt die Pflanzen daher
iber ihre besonderen Vermogen
des »Wachstums« und des »Le-
bens, die ihre Stellung als mittleres Reich der Na-
tur zwischen den Steinen und den Tieren begriindet.
Formelhaft heiflt es bei Linné 1751: »Lapides [...]
crescunt. Vegetabilia [...] crescunt et vivunt [...].
Animalia [...] crescunt, vivunt, & sentiunt«.** Als
Kriterium der Lebendigkeit der Pflanzen gilt Linné
das selbsttdatige Forttreiben von Séften (»vitam per
propulsionem spontaneam humorum definimus«).*
Auch kommen nach Linné die Pflanzen und Tiere im
Gegensatz zu den Steinen darin iiberein, organisierte
Korper zu sein (»Lapides organica non esse corpora,
uti Plantaec & Animalia«*’) (1Organisation; Organis-
mus).

Als weiteres zentrales Definitionsmerkmal der
Pflanzen neben der Ortsgebundenheit gilt ihre auto-
trophe Eméhrung, d.h. ihr Vermogen der Erndhrung
aus anorganischen Substanzen, die sie mit Hilfe des
Sonnenlichtes zu organischen Komplexen aufbauen:
»Die Pflanzen werden aus roher Materie [...]; dage-
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gen erndhren sich die Thiere nur aus dem Reiche der
Organisation«, wie J.G. Fichte 1797 bemerkt.*s Ahn-
lich heif3t es bei J. Moleschott 1852: »Darin liegt der
Kern des Pflanzenlebens, daf} es Luft und Erde or-
ganisiert«.*’ Fichte sieht daneben auch einen Zusam-
menhang zwischen der Heterotrophie der Tiere und
ihrer Féhigkeit zur aktiven Lokomotion. Erstaunlich
spat wird der fundamentale Unterschied in der Er-
nidhrung von Pflanzen und Tieren terminologisch
fixiert: Erst 1892 fiihrt A.B. Frank im ersten Band
seines »Lehrbuchs der Botanik« die seitherverwende-
ten Ausdriicke autotroph und heterotroph ein (1Er-
nihrung). Trotz ihrer Erndhrung von anorganischen
Stoffen besteht auch unter Pflanzen eine ausgeprag-
te tKonkurrenz um Licht, Wasser und Nahrstoffe.
De Candolle spricht 1820 von einem permanenten
Kampf (»lutte perpétuelle«) unter den Pflanzen:
»Toutes les plantes d’un pays, toutes celles d’un lieu
donné, sont dans un état de guerre les unes relative-
ment aux autres«.>® Auch das pflanzliche Leben ent-
faltet sich nach de Candolle stets auf Kosten anderen
Lebens — eine Auffassung, die C. Darwin rezipiert
und die fiir die Formulierung seiner Evolutionstheo-
rie von Bedeutung wird.

Zwei weitere Charakteristika von Pflanzen betref-
fen ihre allgemeine Morphologie: Die offene Organi-
sationsform, d.h. eine Form des Wachstums, das sich
den jeweiligen Umweltbedingungen anpassen kann
und auf der Zusammensetzung des Pflanzenkdrpers
aus weitgehend selbstindigen Untereinheiten beruht
(s.u.), sowie die Entfaltung der stoffwechselaktiven
Oberfldchen nicht ins Korperinnere wie bei den Tie-
ren, sondern nach auflen. Gesehen wird diese Diffe-
renz seit langem. Im 18. Jahrhundert wird sie von
H. Boerhaave®' und spéter von C. de Bonnet betont:
»L’ Animal est donc un Corps organisé qui se nourrit
par des racines placées au-dedans de lui. La Plante
est un Corps organis¢, qui tire sa nourriture par des
racines placées a son extérieur«”. Besonders klar
herausgestellt wird die Entfaltung des Korpers nach
auflen in einem der grundlegenden Werke der Bo-
tanik aus dem frihen 19. Jahrhundert, der »Théorie
¢lémentaire de la botanique« (1813/19) von A.-P. de
Candolle (»[D]ans les animaux le siege essentiel de
la nutrition est placé a I’intérieur [...] au contraire,
les vaisseaux des plantes étant dirigés en dehors, il y
aura sans cesse possibilité ou de les voir s’allonger,
ou d’en voir de nouveaux se développer a leur coté
extérieur«).” Im Zusammenhang damit steht das
Fehlen eines inneren Verdauungstrakts (»canal in-
testinal«), das H.M.D. de Blainville 1822 als eines
der kennzeichnenden Merkmale der Pflanzen im Ver-
gleich zu den Tieren hervorhebt.>

Halman el .

Abb. 367. Bliiten von Pflanzen und ihre Teile (aus Linné, C.
von (1751). Philosophia botanica: Tab. VII).

Die fiinf allgemeinen Merkmale der Pflanzen, ihre
Autotrophie, Ortsgebundenheit, Empfindungslosig-
keit, offene Form und Entfaltung nach auflen, stehen
offensichtlich nicht unverbunden nebeneinander,
sondern lassen sich in ein Netz von Abhdngigkeiten
integrieren (vgl. Abb. 376).

Wird >Pflanze«< als ein monophyletisches Taxon
verstanden, sind es allerdings nicht bestimmte in-
trinsische Merkmale, die die Zugehorigkeit eines
Organismus zu diesem Taxon determinieren, sondern
seine relationale Eigenschaft, mit den anderen Orga-
nismen dieses Taxons einen nur ihnen gemeinsamen
Vorfahren zu haben.

Das schlafende Tier

Die nicht zur Ortsbewegung fahige, passive Lebens-
form der Pflanze hat seit der Antike immer wieder
Anlass gegeben, die Pflanze als ein »schlafendes
Tier« zu interpretieren.® Mitte des 18. Jahrhunderts
unterscheidet G.L.L. de Buffon zwischen zwei Zu-
standen in der tierischen Physiologie (»économie ani-
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Abb. 368. Schematische Darstellung einer Pflanze durch
PJ.E Turpin (»végétal type, idéal, appendiculé«). Die Ab-
bildung geht auf Entwiirfe aus dem Jahr 1806 zuriick, einer
Zeit, zu der Turpin Goethes Schriften noch nicht kannte.
1837 veroffentlicht Turpin die Darstellung als Illustration
einer Ubersetzung von Goethes Metamorphosenlehre und
deutet sie als die Urpflanze im Sinne Goethes. Sie wirkt al-
lerdings eher wie eine Karikatur von Goethes Ideen, denn
in ihr sind sdmtliche Typen von Wurzeln, Bldttern, Bliiten
und Friichten versammelt, die damals morphologisch be-
schrieben wurden. Von Goethe selbst gibt es keine bildliche
Darstellung der Urpflanze (im Original 35 cm grofier Holz-
schnitt in Turpin, PJ.F. (1837). Esquisse d’organographie
végétale: pl. 3, in: Oeuvres d’histoire naturelle de Goethe
(Ubers. C.F. Martins, Genf 1837), Atlas; die Reproduktion
aus Troll, W. (Hg.) (1926). Goethes morphologische Schrif-
ten: Tafel V).

male«), einen der Aktivitit und einen der Ruhe und
des Schlafs (1Physiologie). Fiir den ersteren sind akti-
ve Bewegung, Wahrnehmung und Empfindung kenn-
zeichnend, fiir den zweiten das Fehlen dieser Aktivi-
taten. Weil eine Pflanze nicht {iber Selbstbewegung
und Empfindung verfiigt, vergleicht sie Buffon mit ei-
nem schlafenden Tier (»un végétal n’est dans ce sens
qu’un animal qui dort«).>® Dieser Vergleich wird von
vielen Autoren gezogen, Mitte des 20. Jahrhunderts
auch von H. Jonas: Weil die Pflanzen ihre Nahrung
direkt aus ihrer Umgebung beziehen kdnnen, miissten
sie diese nicht aktiv aufsuchen wie die Tiere. Die Tie-
re haben nach Jonas ein vermitteltes Verhaltnis zu ih-

W

Urpfianze.

Abb. 369. Die »Urpflanze« in der Darstellung des Botani-
kers M.J. Schleiden. Das Bild soll »eine Abstraction von
einer sehr einfachen und bekannten Pflanze, der Anagallis
phoenicea« darstellen. Die Pflanze besteht aus (1) einem
wdurchgehenden Hauptkérper«, »Axe oder Stengelorgan«
genannt, (a bis a'"), (2) einem sich unter der Erde fortset-
zenden Teil des Hauptkorpers, der Wurzel, mit seitlichen
Organen, den »Nebenwurzeln« (b), (3) »seitlichen Anhdiing-
seln« des oberirdischen Hauptkérpers, die »Blattorgane
oder Bldtter«, (¢ bis ¢"™) und (4) seitlichen Organen, die
wsich ganz wie die Pflanze selbst verhaltend nur Wiederho-
lungen dieser sind«, die »Knospen« (d). Die untersten Bldt-
ter sind die »Saamenlappen oder Keimblitter« (c), darauf

folgen die »Laubblitter« (c* und c") und darauf schlieflich

die Bldtter der »Blume oder »Bliithe«, ndmlich der »Kelch«
("), die »Blumenkrone« (c"), die »Staubfiden« (c'") und
die »Fruchtbldtter« (c"™). Betont wird in der Darstellung
die weitgehend gleiche Gestaltung aller Bldtter. Die Deu-
tung der Bliitenorgane als Blitter geht auf Goethes Meta-
morphoselehre (1790) zuriick. Die Einfiihrung der Bezeich-
nung »Staub-« und »Fruchtblattc erfolgt 1839 in E. Meyers
»Preussens Pflanzengattungen nach Familien geordnet« (S.
V) (aus Schleiden, M.J. (1848). Die Pflanze und ihr Leben:
Taf- 4).

rer Umwelt (1Bediirfnis), insofern sie sich einer Welt
gegeniiberstellen miissen, von der sie »kein stabil ein-
gefligter Teil« seien, weil sie sich ihre Ressourcen er-
obern miissten: »Diese prekére und ausgesetzte Art zu
sein verpflichtet zu Wachheit und Bemiihen, wéhrend
pflanzliches Leben schlummern kann«.>’
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Abb. 370. »Schema einer dicotylen Pflanze«: I und II em-
bryonale Zustdnde, 11l nach der Keimung, cc Kotyledonen
(Keimbldtter), w, w’ Wurzeln; h hypokotyles Glied des
Sprosses; b-b" Blitter, k-k" Knospen. Die Vegetationspunkte
sind schwarz, die in Streckung begriffenen Teile grau ge-
halten. Auffallend ist, besonders im Vergleich zu den dlteren
Darstellungen, die Hervorhebung der Wurzel und das Weg-
lassen der Bliite (aus Sachs, J. (1882). Vorlesungen iiber
Pflanzen-Physiologie: 48).

Verbunden damit ist von der »Unschuld« der Pflan-
zen die Rede: Ohne Empfindung und Bewusstsein sei
ihr auch jede Form von Lust fremd, so H. Conrad-
Martius 1934.%#

Die Lebendigkeit von Pflanzen

Seit der Antike und z.T. bis in die Gegenwart wird
nicht von allen Autoren anerkannt, dass die Pflan-
zen zu den Lebewesen gehoren. Unter den vorsok-
ratischen Philosophen nimmt Empedokles auch die
Pflanzen als eine Stufe in seine Seelenwanderungs-
lehre auf. Er schreibt auch ihnen Wahrnehmung, Be-
gierde und Gefiihl zu.*® Fir Platon bildet das Leben
der Pflanzen dagegen keine Etappe einer Seelenwan-

Abb. 371. Schema einer Bliitenpflanze. Im Gegensatz zur
Darstellung bei Sachs ist auch die Bliite abgebildet. Alle
Bldtter der Bliite inserieren aber, anders als bei der »Ur-
pflanze« Schleidens, auf der einen Ebene des Bliitenbodens.
Wie in den Vorgdngerdarstellungen ist auch hier die Meta-
morphose der Bldtter nicht reprdisentiert. R!: Reduktions-
teilung ((aus Firbas, F. (1939). Spermatophyta. In: Stras-
burger, E. (Begr.). Lehrbuch der Botanik fiir Hochschulen,
20. Aufl., 419-560: 419).

derung mehr; er nennt sie aber weiterhin Lebewe-
sen (»C@ov«), weil auch er ihnen die Vermogen der
Wahrnehmung und des Begehrens zuschreibt (1Be-
diirfnis).®* Galen schlieBt sich spiter dieser Auffas-
sung Platons an und gesteht ebenfalls den Pflanzen
sinnliche Wahrnehmung und Leben zu, denn auch
sie konnten unterscheiden zwischen dem fiir sie
Niitzlichen und Schédlichen und verfiigten iiber au-
tonome Bewegungen.®' Aristoteles stellt dagegen die
Pflanzen (»@utdv«) den Tieren als den Lebewesen
(»Cdov«) gegeniiber.”? Pflanzen verfligen nach Aris-
toteles zwar iiber die niederen Seelenvermogen der
Erndhrung, des Wachstums und der Fortpflanzung,
jedoch nicht tiber die Fihigkeiten der Wahrnehmung
und Empfindung, die in seiner Sicht das eigentliche
Wesen des Lebens ausmachen.®® Auf das Wahrneh-
mungsvermodgen konnen die Pflanzen nach Aristote-
les verzichten, weil sie ihre Nahrung quasi von selbst
aus dem Boden erhalten wiirden (1Wahrnehmung).
Aristoteles spricht den Pflanzen daher ausdriicklich
den Status eines Lebewesens ab®, auch wenn er von
ihnen behauptet, sie wiirden leben (1Tier): »Pflanzen
leben, ohne an Ortsbewegung und Wahrnehmung
teilzuhaben«.® Insgesamt verfligt Aristoteles iiber
ein relatives Lebenskonzept, wenn er die Anerken-
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Abb. 372. »Bauplan der Samenpflanzen« als Schema fiir
das »Urbild der Samenpflanzen«. 11, III Embroy jung (1I)
und entwickelt (III). 1V Keimpflanze. V-VI Achsenquer-
schnitte. VII Wurzelquerschnitt. Co Kotyledonen (Keim-
bldtter); Hy Hypokotyl; Ra Radikula; Pw die aus dieser
bei der Keimung hervorgehende Primdrwurzel, in IV mit
Wurzelhaaren, w sprof3biirtige Wurzeln; Cow sprofsbiirtige
Wurzeln im Bereich der Kotyledonen. In I-1V Vegetations-
punkte schwarz, wachsende Teile schraffiert. In V-VII Bast-
teile punktiert und Holz schwarz gehalten. Holz und Bast in
Vund VI durch den Kambiumring voneinander geschieden.
Ebenso wie das Vorbild dieser Abbildung, die Darstellung
von Sachs, ist auch hier keine Bliite vorhanden. Auch die
Metamorphose der Blitter ist iiberhaupt nicht dargestellt.
Dass bei jedem Blatt eine Adventivwurzel entspringt, stellt
einen Hinweis auf die Phytontheorie dar (aus Troll, W.
(1954). Praktische Einfiihrung in die Pflanzenmorphologie.
Ein Hilfsbuch fiir den botanischen Unterricht und fiir das
Selbststudium, 1. Teil: Der vegetative Aufbau: 4; eine dhnli-
che Abbildung ohne die sprossbiirtigen Wurzeln in Troll, W.
(1948). Allgemeine Botanik: 20; dort beschriftet als »Sche-
ma der Urpflanze«; mit sprossbiirtigen Wurzeln in: Troll, W.
(1951). Biomorphologie und Biosystematik als typologische
Wissenschaften. Stud. Gen. 4, 376-389: 377).

nung der Lebendigkeit vom Vergleichsgegenstand
abhéngig macht: Im Vergleich zu anderen Korpern
schreibt Aristoteles den Pflanzen eine Seele zu, im
Vergleich zu den Tieren seien sie dagegen unbeseelt,

vsisa) Vs (PA)
\Z
op )
MeP, )
HyP -7 /{_
KW —< o _

BA —-—._

Erdniveau I

Abb. 373. »Organisationstypus« einer angiospermen Pflan-
ze. Beschriftung: VS Vegtationsspitze, PA Primdrachse, SA
Sekunddrachse, Blii Bliite, Vb Vorblatt, N Nodus, In In-
ternodus, Lb Lamina des Blattes, HyP Hypopodium, Mep
Mesopodium, EpP Epipodium, IKw Knospe, BA Basis, spW
sprofsbiirtige Wurzeln, Co Kotyledonen, Hy Hypokotyl, PW
Primdrwurzel, SW Sekunddrwurzel (aus Froebe, HA. &
Claflen-Bockhoff; R. (1994). Das trialektische Typuskonzept
der botanischen Morphologie. In: Gutmann, W.F., Mollen-
hauer, D. & Peters, S. (Hg.). Morphologie & Evolution
(=Senckenberg-Buch 70), 143-167: 161).

d.h. auch unbelebt.* Aristoteles’ Schiiler Theophrast
geht sogar noch insofern iiber seinen Lehrer hinaus,
als er iiberhaupt nicht mehr von einer »Pflanzensee-
le« spricht (weil das Wort »Seele« in den iiberlieferten
Schriften nicht erscheint; allerdings verwendet er den
Ausdruck »0penticon« zur Bezeichnung der beson-
deren physiologischen Vermogen der Pflanzen).®’

Die juidisch-christliche Lehre, die die Beseeltheit
mit dem Atem der Lebewesen in Verbindung bringt
(wie bereits in der etymologischen Verbindung der
hebrdischen Ausdriicke fiir >Leben< und »>Atem« her-
vorgeht; tLeben), geht noch weiter und spricht den
Pflanzen hdufig nicht nur ein Leben, sondern auch
eine Seele ab, weil sich bei ihnen kein unmittelbar
wahrnehmbarer Atem zeigt. Dass die Pflanzen nicht
als Lebewesen gelten, zeigt auch der Schopfungs-
mythos der Bibel, in dem von der Erschaffung der
»Pflanzen« und »Béume« bereits am dritten Tag be-
richtet wird; die »lebendigen Wesen« erscheinen da-
gegen erst am fiinften.®

Die Stoiker und der von ihnen beeinflusste Ga-
len erkennen den Pflanzen die Seele (»yuyf«) ganz
ab, nach ihnen verfiigen sie lediglich iiber Natur
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Abb. 374. Homolog- und Analogmodell einer spermatophyten und einer terres-
tren Pflanze. Links »Homolog-Modell« oder »Phylogenetisches Modell« nach
dem »Kriterium der identischen Organisation«, d.h. dem vererbten Bauplan.
Rechts: »Analog-Modell« oder »Oekologisches Modell« nach dem »Kriterium
der identischen Konstruktion«, d.h. der funktionalen Anordnung der Teile als
Ergebnis der Anpassung an die Umwelt. Beschriftung: links: Modell einer Sper-
matophyten Pflanze im Zustand der Samenreife: Blii Bliite, Ka Hypokotyl, Kb
Kotyledo, Rh Wurzel (Rhiza), Sa Same, Sph Sperma(to)phyll, St Stengel (Kau-
los), Tph Trophophyll; rechts: Modell einer terrestren Pflanze im Zustand der
Keimabgabe: As Assimilator, Ad Adduktoren (fiir Wasser), Ak Akkumulatoren
(Speicher), Di Dispersor (fiir Keime), El Elevatoren (fiir Assimilator und Dis-
persor), Ge Gelenk (zur Verstellung des Assimilators), In Insitor (zur Veran-
kerung des Aufbaus, Ke Keim (Germ), Re Regeneratoren (aus Ritterbusch, A.
(1977). Homolog- und Analogmodell einer spermatophyten und einer terrestren

Abb. 375. »Die Gestalt der héheren Blii-
tenpflanze, Zeichnung zur Veranschau-
lichung der Entsprechung der Gestal-
tungstendenz in der ganzen Pflanze und
im einzelnen Blatt«. Dargestellt ist nicht
ein  Organisationstypus, sondern ein
»Gestalttypus«, weil die Abbildung »die
regelhafte Verdnderung der Blattformen
und die Dynamik von Ausdehnung und
Zusammenziehung an all den Organen
zeigt [...], wo sie vorkommt«. Hervor-
gehoben ist insbesondere die Metamor-
phose der Blitter (aus Harlan, V. (2002).
Das Bild der Pflanze in Wissenschaft und

Pflanze. Ber. Deutsch. Bot. Ges. 90, 363-368: 366).

(»@bo1c«).” Ahnlich sieht auch Augustinus keine
Notwendigkeit, den Pflanzen eine Seele (»anima«)
zuzuschreiben, weil sie tiber keine Sinneswahrneh-
mung im eigentlichen Sinne verfiigen wiirden — aber
sie hitten andererseits doch Leben (»vita«).” Im All-
gemeinen gilt fiir die christlichen Gelehrten, wie fiir
Aristoteles, dass die Pflanzen alle Verédnderungen im
Wesentlichen passiv wie die tote Materie erleiden.
Terminologisch wird dies in verschiedener Weise
zum Ausdruck gebracht, etwa in der Behauptung, in
den Pflanzen seien »nur Naturkrafte, aber kein Vor-
stellungsvermogen wirksam«, wie es Philon von Ale-
xandrien formuliert.”

Die Auffassung des Aristoteles’ zu den Pflanzen
wird von den arabischen Gelehrten des Mittelalters
weitgehend libernommen. Avicenna kniipft die Fra-
ge, ob Pflanzen Lebewesen sind, an die Definition

Kunst: 84).

des Lebensbegriffs: Zeigt sich das Leben allein in
der Fahigkeit zur Nahrungsaufnahme, dann komme
ihnen Leben zu; wird das Leben aber an die Wahr-
nehmung und freie Ortsbewegung gekniipft, dann
seien sie unbelebt.”

Auch in der Frithen Neuzeit wird die Lebendigkeit
der Pflanzen von vielen Gelehrten hinterfragt. J. Jun-
gius spricht den Pflanzen Mitte des 17. Jahrhunderts
eine Seele ab, weil ihre Lebensleistungen sich allein
aus Anordnung und Bau der Teile erkldren lassen
wiirden (»vero organisatio sola sufficiat«) (1Organi-
sation).” Ganz im Unterschied zur antiken Tradition
verzichten auch die Begriinder der Pflanzenanatomie
am Ende des 17. Jahrhunderts, N. Grew und M. Mal-
pighi, in Bezug auf Pflanzen darauf, von einer >See-
le< zu sprechen.” Auch wenn ihnen ein >Leben« nicht
abgesprochen wird, so werden sie (im Anschluss an
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Aristoteles) héufig doch nicht als »Lebewesen« ver-
standen. Was den Pflanzen fiir die echte Lebendigkeit
fehle, bezeichnet C.A. Crusius Mitte des 18. Jahrhun-
derts als »Seele«, die eine Bewegung aus eigenem
Antrieb ermdglicht.” Linné spricht sich 1746 eindeu-
tig fiir die Lebendigkeit der Pflanzen aus; seiner Auf-
fassung nach leben Pflanzen nicht weniger als Tiere
(»Plantas non secus atque animalia vivere«).”® Als
wichtige Argumente dafiir erscheinen bei Linné die
Fortpflanzungsfahigkeit der Pflanzen und die Bewe-
gung von Séften in thnen (s.0.). Die Sache bleibt aber
im 18. Jahrhundert umstritten. So heif}t es in Kants
Nachlasswerk: »Die organische Korper sind entwe-
der blos vegetirende oder lebende Korper und ihr
Reich entweder Pflanzen oder Thierreich ohne oder
mit Willkiihr begabt die letztern stellverdndernd«.”
An anderen Stellen spricht Kant den Pflanzen aber
doch ein Leben zu.”

Zu einer Diskussion um die Lebendigkeit der
Pflanzen kommt es erneut an der Wende vom 18.
zum 19. Jahrhundert. Angeregt durch die chemischen
Untersuchungen seiner Zeit zur Atmung, betrachtet
F.W.J. Schelling Pflanze und Tier als zwei polare
Prinzipien der Natur: Der urspriingliche Gegensatz
in der Organisation von beiden bestehe darin, dass
Pflanzen im Licht »Lebensluft aushauchen«, und
Tiere beim Atmen »Lebensluft zersetzen« (ein Pha-
nomen, das Schelling allerdings — naturwissenschaft-
lich hier nicht ganz auf der Hohe seiner Zeit — noch
im Rahmen der Phlogistontheorie deutet). Wird die
Aktivitit des Tieres mit dem Leben verkniipft, dann
gilt fiir die Pflanzen: »Die Vegetation ist der negative
Lebensproce3. Die Pflanze selbst hat kein Leben, sie
entsteht nur durch Entwicklung des Lebensprincips,
und hat nur den Schein des Lebens im Moment die-
ses negativen Processes. In der Pflanze trennt die Na-
tur, was sie im Thier vereinigt«.”

SchlieBlich wird auch in der Gegenwart dafiir ar-
gumentiert, Pflanzen zwar als »Organismen¢, nicht
aber als >Lebewesen< zu bezeichnen.®® G.H. von
Wright zogert 1998, Pflanzen als Lebewesen anzu-
sehen, weil ihre Bewegungen nicht intentional zu
verstehen seien: »Plants can be alive or dead but we
do not normally conceptualize their movements (and
other changes in them) under the aspect of intentio-
nality. For this reason we may hesitate to call them
living beings«.®' Nach der Analyse K. Akermas ist
den Pflanzen allgemein ein »Erleben/Bewusstsein«
abzusprechen.®? Pflanzen seien daher keine »psycho-
physischen Einheiten«; ihnen fehle ein »Bewusst-
sein« und »mentale Eigenschaften«; Pflanzen wiir-
den daher nicht eigentlich »zur Extension des Wortes
»Lebewesen«« gehoren®.

In bioethischer Hinsicht dient die fehlende Erleb-
nis- und Empfindungsfihigkeit der Pflanzen bis in
die Gegenwart als Argument flir ihren Ausschluss
aus dem Kreis der ethisch relevanten Lebewesen
(Bioethik).%

Trotz dieser Relativierungen liegt seit langem die
dominante Einschdtzung vor, dass auch Pflanzen
Lebewesen sind — dies gilt spitestens seit Mitte des
19. Jahrhunderts mit der Etablierung der Lehre von
den Zellen als universalen Bausteinen der Lebewe-
sen und den Versuchen, einen universalen genealo-
gischen Stammbaum der Pflanzen und Tiere aufzu-
stellen.

Diese Zuweisung ist kulturell tief verankert: Psy-
chologische Untersuchungen zur begrifflichen Diffe-
renzierung bei Kindern ergeben, dass diese bereits im
Alter von fiinf Jahren Pflanzen und Tiere gemeinsam
als Lebewesen ansprechen. In den Augen der Kin-
der bestehen die Gemeinsamkeiten in Bezug auf Er-
nihrung, Wasserbedarf, Wachstum und Altern. Die
Kategorisierung durch die Kinder spiegelt damit das
vorherrschende Urteil ihres sozialen Umfelds.

Offene Form

Die Terminologie von »Offenheit< und >Geschlossen-
heit< der Form zur Charakterisierung des Bauprinzips
von Pflanzen und Tieren geht auf H. Driesch zuriick,
bei dem es 1909 heifit: »Tiere seien »geschlossenex,
Pflanzen seien »>offene< Formen; Tiere erreichen ei-
nen Punkt, auf dem sie fertig sind, Pflanzen sind,
wenigstens in sehr vielen Fillen, nie fertig«.®® Im
Anschluss daran charakterisiert H. Plessner 1928 die
pflanzliche Gestalt als offene Organisationsform: Ihr
mangele es an einem Zentralorgan, in dem der ganze
Korper représentiert sei, und aufgrund der potenziel-
len Selbsténdigkeit der Teile stelle der besondere Bau
einer Pflanze weniger ein Individuum als vielmehr
ein Dividuum dar (1Individuum).¥’

Der Sache nach argumentiert bereits Aristoteles
in diese Richtung, wenn er feststellt, es fehle den
Pflanzen eine »Mitte«, und sie seien daher auch nicht
zur Wahrnehmung beféhigt.*® Die geringere Spezi-
fitdt der Form von Pflanzen im Vergleich zu Tieren
kann nach Aristoteles auf das ausgepragte Vermo-
gen zur TRegeneration von Korperteilen zuriickge-
fiihrt werden. Im Gegensatz zu manchen Tieren, die
auch ein begrenztes Regenerationsvermdgen haben,
enthdlt eine Pflanze nach Aristoteles Wurzel und
Spross potenziell in jedem ihrer Teile (» &’ v t®
QLT dvvaTarTavToyf yop Exet kol pilav Kol KavAov
dbvoraw®) — alle Pflanzenteile sind also, in spéterer
Terminologie, fotipotent. Theophrast bemerkt, dass
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die Teile der Pflanzen im Gegensatz zu denen der
Tiere in ihrer Anzahl unbestimmt und wechselnd sind
(s.0.). In dem Kompilationswerk De plantis aus dem
Ende des ersten vorchristlichen Jahrhunderts heif3t
es, die Teile der Pflanzen »haben keine bestimmte
Grenze«.”

Die Anschauung von der groBeren Selbstindigkeit
der Teile in der Pflanze gegeniiber dem Tier geht auf
die Beobachtung zuriick, dass bei vielen Pflanzen der
ganze Organismus aus einem einzelnen Teil, z.B. ei-
nem Blatt, sich wieder regenerieren kann. Pflanzen
(aber auch einige Tiere) konnen daher zerteilt wer-
den, und die Teile bilden wieder einen vollstindigen
Organismus. Diese Organismen besitzen also nicht
die In-dividualitit, die den (meisten) Tieren eigen
ist. Auf diesen Beobachtungen autbauend, bemerkt
A. von Humboldt 1797, dass das Verhiltnis der Tei-
le zueinander in einem solchen Lebewesen nicht das
einer funktionalen Wechselbedingung ist (1 Wechsel-
seitigkeit), sondern lediglich das einer physischen
Gestalteinheit: »da giebt es mechanisch verbundene
(d.h. zusammenhéngende) Organe, welche sich nicht
unbedingt wechselseitig wie Mittel und Zweck ver-
halten«®', und diese Organismen seien daher eher
ein »Aggregat von Individuen« als selbst ein Indi-
viduum®. Ebenso betrachtet E. Darwin einige Jahre
spater ausdriicklich jede Knospe eines Baums als ein
im Prinzip selbstindiges Individuum (»every bud
of a tree is an individual vegetable being; and [...]
a tree therefore is a family or swarm of individual
plants«).”

Im 19. Jahrhundert wird das Fehlen eines

gel »ein AuBersichkommen und Zerfallen in mehrere
Individuen [...], fiir welche das eine ganze Individu-
um mehr nur der Boden als subjektive Einheit von
Gliedern ist; der Teil — die Knospe, Zweig usf. — ist
auch die ganze Pflanze. Ferner ist deswegen die Dif-
ferenz der organischen Teile nur eine oberfldchliche
Metamorphose, und der eine kann ganz leicht in
die Funktion des anderen iibergehen«.”> Zur Pflan-
ze bemerkt Hegel daher, bei ihr sei »das Partikulare
ganz unmittelbar identisch mit ihrer Lebendigkeit
iiberhaupt. [...] Bei der Pflanze also sind die Glieder
nur Besondere gegeneinander, nicht zum Ganzen;
die Glieder sind selbst wieder Ganze«.”® An anderer
Stelle heiflt es bei Hegel: »jeder Zweig ist eine neue
Pflanze und nicht etwa wie im tierischen Organismus
nur ein vereinzeltes Glied«.”?

Im Gegensatz zum Tier gilt die Pflanze also nicht
als Individuum, sondern als ein Aggregat aus selb-
standigen Teilen (»Dividuum«). 1822 bemerkt C.F.
Heusinger: »Die Uridee der Pflanze stellt sich uns
dar als zwei neben einander liegende Kugeln, die
des Thiers als zwei ineinander liegende Blasen«.”
C.H. Schultz-Schultzenstein schreibt 1843 iiber das
Wachstum der Pflanzen, es sei »unbegrenzt und kann
in’s Unendliche fortgehen; das Wachsthum eines
Baumes, eines wuchernden Grases ist niemals abge-
schlossen«.”” Das Wachstum der Tiere habe dagegen
»eine bestimmte Grenze« und die Korpergestalt er-
scheine »vollkommen abgeschlossen«. Carus sieht
die Pflanzen als eine »Vielheit von Einheiten«; sie
sei eigentlich »Stiickwerk« und ohne inneres Zent-

Zentrums der Organsation und sich daraus
ergebende Teilbarkeit als das wesentliche
Merkmal der pflanzlichen Morphologie
beschrieben. So heifit es bei de Candolle
1819: »les animaux ont un centre de nu-
trition et de vie, il en doit résulter qu’ils
ne peuvent que trés-rarement étre divisib-
les en plusieurs individus [...] Les plantes,
au contraire, n’ayant point de centre com-
mun, et étant doucés de la faculté de pro-
duire indéfiniment de nouveaux vaisseaux,
pourront étre divisées sans perdre la vie,
et devront par conséquent se multiplier de
boutures«.”*

Im Anschluss an diese botanischen Dar-
stellungen findet sich bei G.W.F. Hegel
der Hinweis, dass bei Pflanzen, anders als
bei Tieren, alle Lebensfunktionen von den

Ortsgebundenheit
(weil die Nahrung
iiberall ist und die Kor-
peroberflichen sich nach
auf3en entfalten)

Y

A

Empfindungslosigkeit
(weil die Nahrung nicht
gesucht werden muss und
Empfindung ohne Ortsbe-
wegung nutzlos ist)

Autotrophie

Entfaltung nach aufien
(weil die Nahrung
iiber die Korperoberfliache
aufgenommen wird und
die Organisation offen ist)

Y

offene Organisationsform
(weil jeder Teil an der
Erndhrung beteiligt ist und
eine zentrale Integration
unnotig ist)

Teilen wahrgenommen werden konnten.
Der Prozess der Gliederung und Erhaltung
des »vegetabilischen Subjekts« ist fiir He-

Abb. 376. Ein Biindel charakteristischer Merkmale von Pflanzen und de-
ren Abhdngigkeitsbeziehungen untereinander, die eine gegenseitige Stabi-
lisierung der Merkmale bedingen.
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rum wie ein Tier, ihr fehle damit »Einheit und Ganz-
heit«.'® G.T. Fechner erldutert und kritisiert einen
derartigen Standpunkt 1848 in einem Vergleich:
»wenn die Thiere monarchische Bienenstocke sind,
sind die Pflanzen republikanische Ameisenhaufen.
Eine Republik hat aber so gut ihre Einheit als eine
Monarchie«.'”! Die Organisationsform der Tiere
vergleicht Fechner weiter mit einem nach innen ein-
gestiilpten Sack, der auf Sinnesorgane zum Kontakt
mit der AuBlenwelt angewiesen ist; die Pflanze sei
dagegen ein nach auflen umgewendeter Sack, dessen
ganze Oberfliche der Empfindung féhig ist und daher
keiner besonderer Sinnesorgane bedarf.'”> Densel-
ben politischen Vergleich wie Fechner zieht 1894 E.
Haeckel: Er fasst eine Pflanze als »republikanischen
Zellenstaat« auf und setzt sie ab von dem »centrali-
sierten monarchischen Zellenstaat der Metazoen«.'®

In vielen Variationen wird im 19. Jahrhundert das
besondere Verhiltnis der Teile zum Ganzen des Or-
ganismus in einer Pflanze, das in dessen geringerer
Integration besteht, beschrieben. Bei M.J. Schleiden
heilit es 1849: »Die Pflanze will mit ihrer Formbil-
dung dem Spiel der Mannigfaltigkeit dienen, sie ist
dusserlich, ihre Individualitdt daher weder beab-
sichtigt noch geschiitzt. Das Thier bildet sich nach
Zweckgesetzen, differenziert sich moglichst im In-
nern und strebt nach abgeschlossener Individualitit
gegen die Aussenwelt. Daher sind die Verédnderungen
und Umbildungen der Elementarorgane beim Thier
unendlich grosser als bei den Pflanzen und die Indivi-
dualitat derselben fast null, wahrend bei der Pflanze
die Elementarorgane gerade am schérfsten individu-
alisiert sind und die kaum festzuhaltende Individua-
litdt der Pflanze fast ganz in die Individualitéten der
einzelnen Zellen zerfallt«.'™ Auf der untersten Ebene
der Organisation, der Zellen, konstatiert Schleiden
also eine grofere »Selbstindigkeit« bei den Pflanzen
als bei den Tieren: Bei diesen sei die Zelle »ganz in
der Individualitit des Ganzen untergegangen und
aufgeldst, jeder Theil gilt daher nur im Zusammen-
hange mit dem andern etwas und lebt nur um dem
Ganzen zu dienen«; bei den Pflanzen sei aber im Ge-
genteil »die Individualitdt des Ganzen zuriickgesetzt
gegen die des Elementarorgans und die ganze Pflan-
ze scheint nur fiir und durch das Elementarorgan zu
leben«.'” Pflanzen erreichen demnach also nicht die
extreme Differenzierung zwischen den Organen, wie
sie bei Tieren auftritt. Schleiden macht darauf auf-
merksam, dass sich die Differenzierung der pflanzli-
chen Organe v.a. in zeitlicher Abfolge entfaltet: Die
verschieden gestalteten Teile wie Blatter, Bliiten und
Friichte stehen bei vielen Pflanzen nicht gleichzeitig
im Raum ihres Korpers nebeneinander wie bei den

Tieren, sondern entwickeln sich nacheinander. Die
Pflanze befinde sich daher in »bestandiger Metamor-
phose der Gestalt«.! Es konnte ein Zusammenhang
dieser ausgeprigten Zeitgestalt der Pflanzen mit ih-
rer Ortsgebundenheit und der daraus folgenden Ab-
hingigkeit von den lokalen Bedingungen hergestellt
werden; Schleiden tut dies allerdings nicht. Aus der
besonderen Stellung der Zellen bei den Pflanzen lei-
tet Schleiden auch die Berechtigung ab, die Lehre
von den Pflanzenzellen zu einer eigenen botanischen
Grunddisziplin zu machen. In seinem Lehrbuch steht
diese gleichberechtigt neben der Morphologie und
Organologie der Pflanzen.

Aus evolutionstheoretischer Sicht besteht ein en-
ger Zusammenhang zwischen der Fahigkeit zur Ver-
selbstédndigung der Teile einer Pflanze (im Sinne ei-
ner Reproduktion durch Fragmentation; 1Fortpflan-
zung) und ihrem im Vergleich zu Tieren geringeren
Differenzierungsgrad. Denn wenn fiir einzelne Teile
die Option der eigenen Reproduktion besteht, ist die
Selektion in Richtung der Kooperation mit den an-
deren Teilen vermindert. In teleologischen Begriffen
ausgedriickt, sind die Teile in der Pflanze nicht in
dem MafBe bloBes Mittel wie sie es im Tier sind (wie
schon A. von Humboldt bemerkt; s.0.). In seiner ein-
flussreichen Arbeit zur Evolution der Individualitdt
von 1987 betont L. Buss besonders auch den Einfluss
der starren Zellwidnde der Pflanzen und des Fehlens
einer getrennten Keimbahn: Die flexiblen Zellen der
Tiere ermoglichen die Bewegung der Zellen und da-
mit die Festlegung eines komplexen (und geschlosse-
nen) Kdrperbauplans in frithen Entwicklungsstadien.
Die starren Zellwénde der Pflanzen bedingen dage-
gen eine nur geringe Beweglichkeit der Zellen und
verhindern eine starke embryonale Differenzierung
des Korpers. Die eingeschriankte Beweglichkeit der
Pflanzenzellen verhindert nach Buss auch eine Tren-
nung in somatische und Keimbahn-Zellen, d.h. eine
frith in der Individualentwicklung erfolgende Abson-
derung einzelner Zellen als Keimzellen, wie sie fiir
Tiere typisch ist. Fiir die Entwicklung der Pflanzen
ist im Gegensatz dazu eine somatische Embryogene-
se kennzeichnend, d.h. die Entwicklung von Keim-
zellen ausgehend von (apikalen) somatischen Zellen.
Bei Pflanzen gibt es also keine vom Soma getrennte
Keimbahn, und viele Korperzellen sind zur Erzeu-
gung eines neuen Pflanzenindividuums in der Lage.
Der reproduktive Konflikt zwischen den Teilen und
dem Ganzen ist bei Pflanzen demnach stérker ausge-
prégt als bei Tieren, die iiber eine abgetrennte Keim-
bahn verfiigen, so dass jede Zelle ihre Reproduktion
ausschlielich durch die Reproduktion des Gesamt-
organismus befordern kann. Allerdings schrankt die
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begrenzte Beweglichkeit der Pflanzenzellen auf der
anderen Seite den Konflikt zwischen den Zellen bei
Pflanzen ein.'”’

Von einigen Autoren wird der Charakter der Teil-
barkeit vieler Pflanzen, d.h. die Selbstindigkeit ihrer
Bausteine, dadurch zum Ausdruck gebracht, dass sie
als »Metapopulation«'*® bezeichnet werden, die sich
aus »Modulen« zusammensetzen ({Morphologie;
Population).

Vegetation

Die Pflanzenwelt eines Gebietes wird seit dem 18.
Jahrhundert als »Vegetation« bezeichnet (abgeleitet
aus lat. »vegetatio« »Belebung, belebende Bewe-
gung«; mlat. »Wachstum«); im Deutschen etabliert
sich der Ausdruck in dieser Bedeutung erst in den
1820er Jahren (Meyer 1822: »Flora des Konigreichs
Hannover oder Schilderung seiner Vegetation«).!®
Die éltere, seit dem 17. Jahrhundert geldufige Bedeu-
tung »Wachstum (v.a. von Pflanzen)«'' bleibt bis ins
19. Jahrhundert erhalten. In dhnlichem Zusammen-
hang wie spéter » Vegetation< wird der Ausdruck Flo-
ra verwendet (1Biogeografie).

Eine terminologische Unterscheidung zwischen
»Flora< und >Vegetation< etabliert sich seit Mitte
des 19. Jahrhunderts. Nach J. Thurmann (1849) be-
zieht sich »>Flora« lediglich auf die Enumeration der
Arten eines Gebietes; »Vegetation< dagegen auf die
Proportion (relative Haufigkeit) und Assoziation der
Individuen verschiedener Arten.'! Wihrend also
»Vegetation< den Okologischen Aspekt des Zusam-
menlebens von Pflanzen in Pflanzengemeinschaften
betont, bezieht sich der Ausdruck >Flora¢ allein auf
den taxonomischen Aspekt des Vorkommens von
Pflanzensippen in einem Gebiet. Die Flora bildet,
wie es F. Firbas 1939 formuliert, den »Bestand an
systematischen Sippen« einer Region.!'?

vegetatiy

Eine verschlungene Begriffsgeschichte verbirgt sich
hinter dem Adjektiv »vegetativ<. In klassischen latei-
nischen Texten erscheint »vegetativa< selten und wird
im Sinne eines Akts der Stirkung oder Belebung
verwendet.!"* Zur Bezeichnung des unteren Teils der
Seele in der Zergliederung der Seele nach Aristoteles
etabliert sich im Mittelalter der Ausdruck vegetati-
ve Seele (Beda Venerabilis?: »anima vegetativa«''4;
Albertus Magnus: »Una est anima in homine, cuius
potentiae sunt vegetabilis, sensibilis, rationalis in una
substantia fundatae«''S; Thomas von Aquin: »anima
vegetativa«''®). Noch bis ins 19. Jahrhundert findet

dieser Ausdruck in biologischen Argumentationen
Verwendung.!” Zu den vegetativen Vermdgen der
Seele gehoren nach klassischer Auffassung die Funk-
tionen der Erndhrung, des Wachstums und der Fort-
pflanzung, also die Vermdgen, die neben den Tieren
auch den Pflanzen zukommen.

Im 18. Jahrhundert wird jedoch gerade die Fort-
pflanzung von den vegetativen Vermdgen ausge-
schlossen, wie sich besonders am Begrift des Vege-
tationsorgans zeigt: Im Englischen erscheint die ent-
sprechende Formulierung bereits in der ersten Halfte
des 18. Jahrhunderts (Martin 1735: »the Root is thus
formed, and instructed with all its several Organs of
Vegetation«''$; Mawe & Abercrombie 1778: »leaves,
defined to be the organs of vegetation«''®). Im Fran-
zosischen und Deutschen ldsst sie sich erst seit der
Mitte des 18. Jahrhunderts nachweisen (de Chevigny
& Limiers 1752: »les organes de la végétation des
Plantes«'?’; Senebier 1782: »parenchyme, considéré
comme I’organe de la végétation [bei Pflanzen]«'?!;
dt. Ubers. 1785: »Vom Zellgewebe, als einem Or-
gan der Vegetation [...], worin die Zubereitung der
Pflanzensifte vollendet wird«'??; Wezel 1785: »Or-
gane der Vegetation [beim Menschen]«'?). J.C. Reil
bezeichnet 1802 ein Organ des Korpers (eines Men-
schen), »durch welches die Substanz erzeugt wird,
von welcher Empfindung, Bewegung und Harmonie
aller Verrichtungen des Kdrpers abhingt«, knapp als
Vegetationsorgan.” Wenig spater wird dieser Aus-
druck in die Botanik iibernommen (Weber & Mohr
1805).1»

Als Gegenbegriff etabliert sich seit dem 18.
Jahrhunderts der Ausdruck Sexualorgane (Ano-
nymus 1758: »organes sexuels [bei Insekten]«'?;
als Ubersetzung zu Swammerdam 1738: worgana
genitalia«'?’; Anonymus 1772: »sexual organs«'?;
Blumenbach 1789: »Sexualorgane«'?). Spiter ver-
breitet sich v.a. der Ausdruck Reproduktionsorgane
(de Pauw 1768: »les organes de la réproduction dans
I’espece humaine«'3’; Anonymus 1783: »Organs of
Reproduction [bei Bliitenpflanzen]«'?'; als Uberset-
zung fiir Linné 1774: »Visceribus Genitalibus«'3?;
Darwin 1800: »organs of reproduction [in plants]«'33;
dt. Ubers. 1801: »Reproductionsorgane«'3; vgl. auch
Anonymus 1786: »Fortpflanzungsorgan [eines Biif-
fels auf Sumatra]«'*5; als Ubersetzung fiir Marsden
1784: »organ of generation«'*®; Fibig 1791: »Fort-
pflanzungsorgane [bei Pflanzen]«'37).

Diese Terminologie etabliert sich im 19. Jahrhun-
dert: A. Brongniart unterscheidet 1828 bei Pflanzen
Reproduktionsorgane (»les organes de la reproduc-
tion« oder »organes reproducteurs«) und Vegetati-
onsorgane (»les organes de la végétation«), die auf



Pflanze

24

das individuelle Wachstum bezogen sind.'** H. Kars-
ten zahlt 1847 bei Palmen »Stamm«, » Wurzel« und
»Blatt« zu den » Vegetationsorganen; diese seien die
»dem Einzelwesen eigenthiimlichen, dasselbe zusam-
mensetzenden Theile«. Er unterscheidet diese (wenn
auch nicht sehr deutlich) von anderen, die er als die
»zur Erhaltung und Fortpflanzung der Art bestimmte
Organe« bezeichnet, ndmlich die »Knospen«.'* Pa-
rallel zu »Vegetationsorgan« etabliert sich die Rede
von »vegetativen Zellen«, die sich u.a. 1873 bei J.
Sachs findet'*; vegetative Zellen sind nach Sachs
Zellen, die normalerweise nicht auf die Funktion der
Fortpflanzung spezialisiert sind — eine Fortpflanzung
durch vegetative Zellen ist aber definitorisch nicht
ausgeschlossen.

Anders ist dies dagegen wenige Jahre spdter in
dem Wortgebrauch bei A. de Bary, der an der Eta-
blierung der Terminologie entscheidend beteiligt
ist: Er verwendet seit 1877 vielfach den Ausdruck
»Vegetationsorgane< und versteht darunter »die Ge-
sammtheit derjenigen Organe, welche nicht Fort-
pflanzungsorgane sind, d.h. nicht der (ungeschlecht-
lichen oder geschlechtlichen) Keimbildung oder
ihrer unmittelbaren Vorbereitung dienen, welche
also die gesammten Arbeiten der Erhaltung des phy-
siologischen Individuums tibernehmen«.'*! Die »ve-
getativen« Organe der Pflanzen grenzt de Bary von
den »Fortpflanzungsorganen« ab.'*? Eine »vegetative
Fortpflanzung« — oder zumindest eine Fortpflanzung
durch vegetative Organe — kann es im Rahmen dieser
Terminologie also nicht geben.

Diese strenge Differenzierung wird aber wenige
Jahre spdter wieder relativiert, insofern als »vegetati-
ve Vermehrung« die Art der Fortpflanzung bezeichnet
wird, die ohne vorhergehende sexuelle Vereinigung
von verschiedenen Organismen erfolgt, also die un-
geschlechtliche Vermehrung durch die Abspaltung
von Zellen oder Zellkomplexen. Je nachdem, ob
die Zellen auf diese Funktion spezialisiert sind oder
nicht, kann dann zwischen einer (gametischen) Par-
thenogenese und einer (agametischen) Fragmentati-
on unterschieden werden ({Fortpflanzung: Tab. 77).
Das »Vegetative< wird also nicht mehr im Gegensatz
zu dem Reproduktiven, sondern allein im Gegensatz
zu dem Sexuellen bestimmt. Zu einem feststehenden
Terminus wird der Ausdruck >vegetative Fortpflan-
zung« (engl. »vegetative reproduction«'*?) seit Mitte
des 19. Jahrhunderts.

In einem allgemeinen Sinn bleibt »vegetativ< aber
immer auf das Pflanzliche im Gegensatz zum fiir die
Tiere Typischen bezogen. Die Charakteristika der
Tiere machen also den Unterschied und markieren
den Gegenbegriff zum Vegetativen. Das Vegetative

kann dabei aber auch dasjenige bezeichnen, was die
Tiere mit den Pflanzen gemeinsam haben. Vor die-
sem Hintergrund fithrt J.C. Reil 1807 den Ausdruck
vegetatives Nervensystem ein, um damit den Teil des
Nervensystems zu bezeichnen, der die Steuerung der
fiir die Erndhrung und Verdauung zustindigen Or-
gane tbernimmt (TEmpfindung).'** Darauf aufbau-
end schlidgt K.F. Burdach 1837 fiir eine allgemeine
Terminologie vor, den Anteil des Lebens der Tiere
und des Menschen, der sich »ohne Empfindung und
willkiirliche Bewegung« vollzieht, als den »vege-
tativen« anzuschen; er nennt diesen Anteil »unser
pflanzliches oder vegetatives Leben« und grenzt ihn
ab von den »animalen Thétigkeiten«, die unmittel-
bar auf die Seele bezogen seien.'*’ Im Hinblick auf
das Leben der Tiere und des Menschen tragt »ve-
getativ< aber vielfach eine pejorative Konnotation.
So spricht H. Jonas 1974 im Zusammenhang einer
Diskussion des Hirntodes als Todeskriterium beim
Menschen von der »Sinnlosigkeit blo3 vegetativer
Fortexistenz«.'4

Botanik

»Botanik« ist urspriinglich die Bezeichnung fiir die
Lehre der Heilkrduter. Der Wortstamm geht auf
griech. »Botdvn¢« »Weide, Gras, Pflanze« zuriick.
Theophrast verwendet das Verb >BotaviCewv« fiir die
Tatigkeit des Jdtens.'¥” Latinisiert wird das Wort bei
Plinius in der Form >botanismos« als Bezeichnung fiir
die Tatigkeit des Gartners'® und bei mittelalterlichen
Autoren, so bei Isidor von Sevilla, der ein »botani-
cum herbarium« kennt.'* Neuzeitlich erscheint das
Wort zuerst in der Form »Botanologicon« (1534) als
Buchtitel eines Werkes zur Medizin des Dioskurides
von Euricius Cordus.'*® Wenig spiter kommt ein >Bo-
tanicon< (1540) von T. Dorsten in Frankfurt heraus's!
— eine Uberarbeitung von E. Résslins »Kreutterbuch
von allem Erdtgewéchs«< (1533); in einer Liste ge-
druckter Werke aus dem Jahr 1555 erscheint es unter
dem Titel »Botanica< (Constantin 1555: »Dorstenii
Botanica.i.de herbis«'*?). C. Bauhin verwendet spi-
testens seit 1590 den Ausdruck »Botanicac; er stellt
ihn nicht selten parallel zu »Anatomica< (1590: vel
Anatomica, vel Botanica«'®; 1604: »Anatomica ac
Botanica & publice & privatim docemus«'**). Seit
1620 erscheint der Ausdruck im Titel von Bauhins
taxonomischen Schriften zur Einteilung der Pflan-
zen.' L. Cotgrave fiihrt >botanique« als eigenes
Lemma in seinem franzosisch-englischen Worter-
buch von 1611 und tibersetzt es mit »Hearball; of,
or belonging to hearbes, or, to skill in hearbs«.'® In
der zweiten Hilfte des 17. Jahrhunderts fiihren viele
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Werke das Wort >botanica¢ in ihrem Titel.'””” In die
deutsche Sprache geht der Ausdruck im spéteren 17.
Jahrhundert ein. Aber erst mit C. von Linné avanciert
»Botanik< zum Titel fiir das Teilgebiet der Naturkun-
de, das die Erforschung der Pflanzen betrifft. In sei-
ner »Philosophia botanica< von 1751 definiert Linné
die Botanik in diesem Sinne: »Botanica est scientia
naturalis quae vegetabilium cognitionem tradit«.'®
Auf Linné geht auch die Kennzeichnung der Botanik
als scientia amabilis (»amabilem scientiam«) zuriick
(1767).%°

Bereits im 16. Jahrhundert erscheint auch die Be-
zeichnung Phytologie (Tidicacus 1582)', die auch
heute noch manchmal vorgezogen wird, weil sie par-
allel zu »Zoologie« gebildet ist'". C.G. Selle schreibt
1787: »Derjenige Theil der Physik, welcher sich mit
den Kréften und Wirkungen der Pflanzen beschiftigt,
ist bald Physiologia plantatrum, bald Phytologie ge-
nannt worden. Der letztere Name ist der schickliste.
Die Phytologie unterscheidet sich von der Botanik
darinn, da} diese nicht die Krifte und Wirkungen,
sondern blos die Struktur der Pflanzen zum Gegen-
stande hat«.'6?

Der bohmische Botaniker A. Zaluziansky a Zaluzi-
an fithrt 1592 die Einteilung der Pflanzenkunde in ei-
nen allgemeinen und einen speziellen Teil ein.!®® Die
altere rein aufzidhlende Beschreibung von Pflanzen,
wie sie fiir die Kréuterbiicher der Renaissance kenn-
zeichnend ist,'* wird dabei um eine systematische
Darstellung ergéinzt, in der der allgemeine Bau und
die Funktion der Pflanzenteile untersucht werden.
In einer eng an Theophrast angelehnten Darstellung
gliedert Zaluzian sein Werk in die Geschichte der
Pflanzen, Historia plantarum, in der es um die Mor-
phologie und Klassifikation der Pflanzen geht, und
die Ursachen der Pflanzen, De causis plantarum, die
physiologische Fragen betrifft. Ein ergéinzender drit-
ter Teil, Methodus herbariae, enthélt dariiber hinaus
methodologische Grundsitze der Botanik.

Phykologie

Der Ausdruck >Phykologie« (abgeleitet von griech.
»oukog« »Tang, Seegras«) wird spétestestens 1843
durch F.T. Kiitzing geprigt.'® Der Gegenstand der
Phykologie ist die wissenschaftliche Untersuchung
der Algen, also einer Teilgruppe der Pflanzen. Die
Phykologie ist damit eine Teildisziplin der Bota-
nik. Eine andere Bezeichnung des Gegenstandes,
die aber wegen der Verbindung eines lateinischen
und griechischen Wortelementes vielfach abgelehnt
wird, lautet Algologie (Mertens 1803; Anonymus
1803).16¢

Das Wort »Alge« (engl. »algae<'®") ist abgeleitet von
lat. »alga« »Seegras, Tang«.'®® Es kann sich im Latei-
nischen also allgemein auf im Wasser lebende Pflan-
zen beziehen. In den Krauterbiichern der Renaissance
werden die Algen meist ignoriert. Seit Ende des 16.
Jahrhunderts (beginnend mit dem Werk von Zaluzi-
ansky a Zaluzian'®) werden die Algen meist zusam-
men mit den Farnen, Moosen, Flechten und Pilzen
am Ende der Darstellung der Pflanzen abgehandelt.!”
Im System Linnés bilden die Algen eine Gruppe der
»Kryptogamen«.

Sowohl das phylogenetische Verhéltnis der Algen
zu den Pflanzen (nicht alle Algen sind Pflanzen) als
auch die innere Ordnung der Algen ist bis zur Ge-
genwart im Fluss.'”! Grundlegend zur Klassifikation
der hoheren Algen ist noch immer die seit dem 19.
Jahrhundert geldufige Einteilung in Braun-, Rot- und
Griinalgen.'”

Zoophyt

Als »Zoophyten< werden seit der Antike solche Or-
ganismen bezeichnet, die Eigenschaften von Pflan-
zen und Tieren miteinander verbinden, insbesondere
heterotroph sich erndhrende, aber nicht zur aktiven
Ortsbewegung befdhigten Lebewesen wie die Koral-
len.

Wortgeschichte

Der Ausdruck erscheint bereits vereinzelt in der Anti-
ke. Um das Jahr 50 nach Christus verwendet ihn Phi-
lon von Alexandrien, allerdings nicht zur Bezeich-
nung einer taxonomischen Gruppe, sondern im Sinne
der Belebung (insbesondere der Fruchtbildung) von
Pflanzen (»{@o@utéw«).'”* Als urspriingliche Quelle
kommt auch Theophrast in Frage. In einem tiibertra-
genen Sinn erscheint der Ausdruck auch bei Plutarch
am Ende des ersten nachchristlichen Jahrhunderts.'™
In dem spéter geldufigen biologischen Sinn verwen-
det Sextus Empiricus das Wort im zweiten bis drit-
ten Jahrhundert nach Christus (bei ihm »{wbeo«).'”
Anfang des fiinften Jahrhundert erscheint es bei Ne-
mesios von Emesa'”, Anfang des siebten bei Isidor
von Sevilla, bevor es sich in der Renaissance in den
Schriften von Nikolaus von Kues (1444), C. Gesner
(1551), P. Belon (1553), G. Rondelet (1555) und U.
Aldrovandi (1606) findet.'”

Der lateinische Ausdruck plantanimalia wird meist
auf die 1476 posthum erschienene Interpretation der
aristotelischen Schriften durch T. Gaza zuriickge-
fithrt'”® — er findet sich aber wohl nicht in diesem
Werk!”, sondern erscheint offenbar erst im 16. Jahr-
hunderts (zuerst wohl in den 1520er Jahren bei G.
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Abb. 377. Ein Siifwasserpolyp (aus Trembley, A. (1744).
Meémoires pour servir a [’histoire d’un genre de polypes
d’eau douce a bras en terme de cornes: Pl. 5, Fig. 1).

Budaeus'®; dann 1552 bei Wotton, 1553 bei Belon,
1555 bei Rondelet und 1558 bei Gesner'®!). In dem
lateinischen Wort, das einen Austausch in der Rei-
henfolge der beiden Wortbestandteile gegeniiber der
antiken Uberlieferung enthlt, driickt sich eine neue
Einordnung der Zoophyten aus: Sie werden nicht
mehr als Tierpflanzen, sondern als Pflanzentiere, d.h.
als Tiere angesehen, eine nach moderner (phylogene-
tischer) Taxonomie richtige Zuordnung.

Die deutschen Ausdriicke Tierpflanzen und Pflan-
zentiere erscheinen als Ubersetzungen in der ersten
Halfte des 18. Jahrhunderts (Anonymus 1717: »Zoo-
phytum, ein Thiergewéchs oder Thierpflantze«'®?; Lu-
dovici 1742: »Die Naturforscher haben die Schwéam-
me unter die Zahl der Zoophytorum, der Thierpflant-
zen, das ist, solcher Gewéchse, die gleich wie andere
Thiere ein Leben haben sollen, gestellet«'®; Klein
1747: »Phytozoa oder Zoophyta, Pflantzen-Thiere,
Thier-Pflantzen«'$*; Anonymus 1753: »Thierpflant-
zen und Pflantzenthiere«'®; Anonymus 1754: »die
Thierpflanzen und Pflanzenthiere, welche zugleich
an der Natur der Thiere und der Pflanzen Antheil ha-
ben). '8

Taxonomische Einordnung
Die Zoophyten oder Pflanzentiere bilden eine taxono-
mische Gruppe, in die solche Organismen aufgenom-

men werden, die weder zu den Pflanzen noch zu den
Tieren gerechnet werden konnen. Dass es eine solche
Gruppe gibt, erkennt schon Aristoteles an, wenn er
bemerkt: »Bei manchen Gebilden im Meer kann man
[...] streiten, ob es ein Tier oder eine Pflanze ist.«'*’

Im Verlauf der Biologiegeschichte erfahren die
Zoophyten, insbesondere die Korallen, eine sehr
wechselhafte taxonomische Zuordnung: Zunéchst
werden sie zu den Pflanzen gestellt, so in der Anti-
ke durch Dioscurides und seit dem spiten 16. Jahr-
hundert bis ins 18. Jahrhundert durch F. Imperato, A.
Cesalpino, J.P. Tournefort und J. Ray.'®® E. Wotton
stellt sie 1552 als eine eigene Abteilung auf.'® In
Aldrovandis zoologischer Enzyklopddie von 1606
stehen die Zoophyten in der (auf Aristoteles zurtick-
gehenden) Gruppe der »Blutlosen«, zu der aulerdem
die Weichtiere, Schaltiere, Krustentiere und Insekten
gehoren.'” P. Boccone ordnet die Korallen aufgrund
des Fehlens von Wurzeln 1671 den Mineralien zu.'!
Die bis heute giiltige taxonomische Zuordnung zu
den Tieren geht auf J.A. Peysonnel zuriick, der die
Organismen in ihrer natiirlichen Umwelt in Nordaf-
rika beobachten kann und in einem nur indirekt ver-
oftentlichten Brief an die »Royal Society< in London
aus dem Jahr 1750 davon berichtet.'”> Mit der Bestéti-
gung durch B. de Jussieu im Jahr 1742 findet die Zu-
ordnung zu den Tieren allgemeine Anerkennung.'®
Monografische Behandlung erféhrt die Gruppe der
Zoophyten seit Ende des 17. Jahrhunderts.'**

Fir G.W. Leibniz bildet das Vorhandensein der
Zoophyten einen Beleg fiir das von ihm postulierte
Kontinuitétsprinzip der Natur, nach dem alle Lebe-
wesen eine einzige Kette von Formen bilden (»une
seule chaine«'”) und die abgegrenzten Klassen allein
Ausdruck einer noch unzureichenden Kenntnis sind.
Im Anschluss an den Hallenser Theologen J.F. Bud-
deus bezeichnet er die Zoophyten als Pflanzen-Tiere
(»plant-animaux«).

Tierpflanzen und Pflanzentiere

Bereits von arabischen Gelehrten des 10. Jahrhun-
derts wird die Differenzierung zwischen Tierpflan-
zen oder Zoophyten (»zoophyta«; arab. »hayawan
nabati«) und Pflanzentieren oder Phytozoen (»phyto-
zooa«; arab. »nabat hayawani«) eingefiihrt: Wéhrend
erstere korperlich als Tier, seelisch aber als Pflanze
angesehen werden (z.B. einige zur Selbstbewegung
befahigten Schnecken oder Wiirmer), sei es bei letz-
teren umgekehrt (z.B. bei der Dattelpalme).'*

Mitte des 18. Jahrhunderts bemiihen sich einige
Autoren um eine Begriindung der Abgrenzung von
Zoophyten und Phytozooen. D. Diderot rechnet
1778 zu den Zoophyten (»animal-plante«) solche



27

Pflanze

Organismen, die ortsgebunden und zuriickgezogen
(»retourné«) wie eine Pflanze leben, z.B. die Sii3-
wasserpolypen. Im Gegensatz dazu bewegen sich
viele Phytozooen (»Plante-animal«) nach Diderot
frei (im Wasser), seien aber durch ihre chemischen
Eigenschaften von den Pflanzen unterschieden. Auch
die fleischfressenden Pflanzen sind fiir Diderot Pflan-
zentiere.'?” Spitestens seit Ende des 18. Jahrhunderts
verwischt sich diese terminologische Differenzie-
rung wieder und ein Zoophyt wird zugleich auch als
»Phytozoon« bezeichnet.!”® Fiir C.G. Ehrenberg ist ein
Phytozoon ein einzelner Polyp innerhalb des Stocks
eines Zoophyten.

Zu Beginn des 19. Jahrhunderts greift G.R. Tre-
viranus die Differenzierung auf: Die Tierpflanzen
(Zoophyta) weisen nach Treviranus im Gegensatz
zu den Pflanzentieren (Phytozoa) einen inneren Bau
auf, der dem der Tiere dhnelt; dullerlich seien beide
Gruppen dagegen den Pflanzen &hnlich. Zu ersteren
rechnet er die Seeigel, Polypen, Medusen, Seefedern,
Korallen, Schwamme und Infusionstierchen; letztere
umfassen die Pilze, Algen, Flechten, Moose, Farne
und einige Wasserpflanzen (Najaden).'”

Kuriositdt und taxonomische Restegruppe

In der ersten Hilfte des 18. Jahrhunderts bilden die
Polypen des SiiBwassers beliebte Studienobjekte.
Ihre pflanzenartige Fortpflanzung durch Knospung
wird in einem Brief aus dem Jahr 1702 durch A. van
Leeuwenhoek beschrieben.® GroBie Aufimerksam-
keit erfahren die Beobachtungen und Experimente zu
dem vielarmigen StBwasserpolypen (Hydra viridis)
durch A. Trembley in den 1740er Jahren.””! Trembley
beschreibt die Kontraktionsfahigkeit, Vermehrung
und Regeneration der Polypen und sieht sie aufgrund
ihrer Gestalt, Farbung und Lebensweise als eine neue
Klasse von Organismen an, die zwischen den Pflan-
zen und Tieren steht.

In seinem System der Natur von 1735 ordnet C.
von Linné die Organismen, die traditionell zu den
Zoophyten gezédhlt werden, v.a. zu den Wiirmern
(»Vermes«), einige aber auch zu denPflanzen.>*? Spa-
ter hdlt Linné es fiir moglich, dass neben den beiden
Reichen der Pflanzen und Tiere noch ein drittes or-
ganisches Reich angenommen werden muss, in das
er insbesondere die Pilze stellt und das er Regnum
chaoticum nennt.”® Angeregt wird Linné dazu durch
seine Korrespondenz mit O. von Miinchhausen, der
bereits vorher ein Regnum Neutrum oder Mittelreich
fordert, das zwischen den drei Reichen der Minerali-
en, Pflanzen und Tieren liege und in das die Polypen,
Korallen, Pilze und Flechten aufzunehmen seien.?**

Abb. 378. Sponginskelett eines Schwammes der Art Den-
drilla rosea, var. typica (aus Lendenfeld, R. von (1889).
A Monograph of the Horny Sponges: Pl. 45, Fig. 11; vgl.
ders. (1883). Uber Coelenteraten der Siidsee, II. Mitthei-
lung. Neue Aplysinidae. Z. wiss. Zool. 38(2), 234-313: Taf.
X, Fig. 3).

Auch in anderen taxonomischen Ubersichten aus der
Mitte des 18. Jahrhunderts werden zu den Zoophyten
so unterschiedliche Gruppen wie die Hohltiere, Sta-
chelhduter, Schwamme und viele Algen gezahlt.?®
Zu Beginn des 19. Jahrhunderts identifiziert Cuvier
die Zoophyten mit der vierten Abteilung (»divisi-
on«) in seiner Einteilung des Tierreichs von 1817,
den Animalia radiata.** Eine wichtige taxonomische
Unterteilung der Zoophyten nimmt R. Leuckart 1848
vor, indem er die Hohltiere (Coelenteraten) von den
Stachelhdutern (Echinodermen) abtrennt (1Taxono-
mie) — und damit einen entscheidenden Beitrag zur
Auflosung des Taxons der Zoophyten leistet.?"”
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Phylogenese
Das Wort >Phylogenese« (von griech. »@dhov< »Ge-
schlecht, Familie, Stamm«) erscheint zuerst 1866 bei
E. Haeckel. Er versteht unter der »Phylogenie« die
»Entwickelungsgeschichte der Stimme« in der Ge-
geniiberstellung zur »Ontogenie«, der individuellen
Entwicklung eines Organismus.' Die Formen >Phylo-
genies, >Phylogenese« und »Phylogenesis< erscheinen
bei Haeckel nebeneinander.? Unter einem Stamm ver-
steht Haeckel dabei »die Summe aller derjenigen Or-
ganismen-Formen, welche, wie z.B. alle Wirbelthie-
re oder alle Coelenteraten, von einer und derselben
Stammform ihren gemeinsamen Ursprung ableiten«.?
Meist werden die Ausdriicke »Phylogenie« und >Phy-
logenesis< synonym verwendet. P. Sylvester-Bradley
schldgt 1951 vor, sie in der Weise voneinander zu
unterscheiden, dass sich erstere (»phylogeny«) auf
die »Geschichte«, letztere (»phylogenesis«) auf den
»Prozess« der Evolution des Lebens beziehen soll.*
Das wissenschaftliche Studium der Phylogenese
der Organismen wird seit Ende des 19. Jahrhunderts
(offenbar ausgehend von der Botanik) als Phyloge-
netik bezeichnet (Schmitz 1878: »das Gebiet einer
besonderen poetischen Disziplin der Phylogene-
tik« im Gegensatz zu einer »exakten Naturwissen-
schaft«®; Sachs 1894: »die richtige Auffassung des
natiirlichen Systems oder der Phylogenetik«®; engl.:
Wheeler 1899: »phylogenetics«’; fiir die Zoologie:
Naef 1913%). Aber auch der Ausdruck >Phylogenie«
wird nicht nur auf die Geschichte der Abstammung
verschiedenartiger Organismen, sondern auch auf
die Lehre dessen bezogen (Meyer 1926: »Historisch-
kausale Biologie«’).

Antike

Die Vorstellung einer Phylogenese enthilt ein dyna-
misches Bild der Natur, insofern in ihr die Annahme
der Entstehung neuer Formen von Organismen in der
zeitlichen Entwicklung der Erde enthalten ist. Weil in
der alltdglichen Erfahrung eine Konstanz und keine
Verdnderung der Arten zu beobachten ist, eine De-
szendenz der Organismen verschiedener Arten sich
also nur erschliefen lasst, ist der vorwissenschaftli-
chen Erfahrung die Vorstellung der Phylogenese eher
fremd. Allenfalls in den bei vielen Volkern verbrei-
teten totemistischen Praktiken kann ein Glaube an
eine Blutsverwandtschaft zwischen Mensch und Tier
identifiziert werden.'?

Die Phylogenese ist der Prozess der Abstammung von
Organismen verschiedener Arten voneinander. Uber die
Phylogenese bilden alle bekannten Organismen auf der
Erde eine Verwandtschaftsgruppe.

Hybride (Plinius um 79) 74

Verwandtschaft (16. Jh.) 62

Transformation (Bacon 1627) 36
Stammbaum (Miracelius 1639) 64
Stammlinie (Anonymus 1654) 72
Zwischenarten (Buffon 1753) 63
Zwischenglieder (Bonnet 1764) 63
Zwischenformen (Arnaud & Suard 1764) 62
Stammart (von Miinchhausen 1767) 71
Baum des Lebens (Leuckart 1819) 66
missing link (Chambers 1844) 63
Divergenz (Darwin 1859) 52

netzartige Verwandtschaft (Lederer 1860) 74
Phylogenese (Haeckel 1866) 34
monophyletisch (Haeckel 1866) 69
polyphyletisch (Haeckel 1868) 71
Phylogenetik (Schmitz 1878) 34
Stammbusch (Hagen 1900) 69

Chimaére (Winkler (1908) 75
genealogisches Netzwerk (O. Hertwig 1916) 74
Stammstrauch (Fleischmann 1926) 69
Anabolie (Sewertzoff 1927) 61

Archallaxis (Sewertzoff 1927) 61
Stammnetz (Ekman 1930) 73

Deviation (Sewertzoff 1931) 61
Typogenese (Woltereck 1932) 59

retikulate Evolution (Huxley 1936) 75
Quantenevolution (Simpson 1944) 59
monophyletisch [Kladistik] (Hennig 1950) 69
Typolyse (Schindewolf 1950) 59

Typostase (Schindewolf 1950) 59
Monophylum (Hennig 1953) 70
phylogenetisches Netz (Grant 1953) 74
Gradualismus (Huxley 1957) 59
Saltationismus (Mayr 1960) 60
geschlossene Abstammungsgemeinschaft
(Mshn 1961) 71

paraphyletisch (Hennig 1962) 71/
polyphyletisch [Kladistik] (Hennig 1965) 71
Holophylie (Ashlock 1971) 70
durchbrochenes Gleichgewicht

(Eldredge & Gould 1972) 60

Intertaxa (Wagner 1983) 76

LUCA (Forterre 1997) 77

Auch dem in der griechischen Antike verbreiteten
Bild der Welt als ein statisches und harmonisch ge-
ordnetes Gefiige ist ein biologisches Entwicklungs-
denken weitgehend fremd. Selbst der platonische
Demiurg erzeugt seine Welt nach ewigen und voll-
kommenen Ideen, die vor seinem Schaffen bereits
vorhanden sind. Und auch die antiken Ansitze ei-
ner Selektionstheorie, wie sie bei Empedokles oder
Lukrez vorliegen, (1Selektion) sind noch dadurch
gekennzeichnet, dass sie weitgehend von einer Kon-
stanz der Arten ausgehen und nicht die Entstehung
des Neuen, sondern nur die Bildung vorgegebener
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harmonischer Figuren kennen. Transmutationen, d.h.
Uberginge von Organismen einer Art in solche ei-
ner anderen, werden in der Antike nur sehr vereinzelt
diskutiert (bei Pflanzen z.B. von Theophrast'' oder in
dem pseudo-aristotelischen »Liber de plantis< mit der
Umwandlung von wildem Thymian in Minze'?).
Eine grundsitzliche Unvereinbarkeit der Evoluti-
onstheorie mit der antiken Ideenlehre besteht aller-
dings nicht, denn zumindest Aristoteles’ Aussagen
iiber die Ewigkeit der Arten kdnnen so interpretiert
werden, dass sie sich nicht auf die korperlichen
Strukturen von Organismen empirischer Arten be-
ziehen, sondern auf eine Art im Sinne eines intelli-
giblen eidos (1Evolution).”® Arten konnten danach
also als Typen entstehen und vergehen, auch wenn
sie fiir sich jeweils konstant und unverénderlich sind.
Aristoteles’ Essenzialismus ist also durchaus mit der
Verédnderlichkeit von Organismen in der Folge der
Generationen in Einklang zu bringen (Balme 1972:
»There is nothing in Aristotle’s theory to prevent an
evolution of species, i.e., a continuous modification
ofthe kinds being transmitted. But he had no evidence
of evolution«'). J.G. Lennox (1988) sicht bei Aristo-
teles einen nicht-typologischen, »teleologischen Es-
senzialismus« verwirklicht, der die Konstanz der Ar-
ten, in Ubereinstimmung mit evolutionstheoretischen
Entwiirfen, als Ergebnis der Anpassung an ihre kon-
stante Umwelt deutet.”® Es ist eine in den aristoteli-
schen Schriften verbreitete Argumentationsfigur, die
Eigenschaften von Lebewesen ausgehend von ihrer
Lebensweise und ihrer Umwelt zu erkléren (1 Anpas-
sung). Ein Wandel der Arten ist im Rahmen eines sol-
chen Ansatzes durchaus denkbar, wenn die Umwelt
als verdnderlich gesehen wiirde — aber gerade dies
ist bei Aristoteles nicht der Fall."® Eine zentrale the-
oretische Bedeutung kommt der Konstanz der Arten
im Rahmen der aristotelischen Biologie zu, weil iiber
die postulierte zyklische Reproduktion des immer
Gleichen die Ewigkeit einer Bewegung vorliegt, die
der immer gleichen Bewegung der gottlichen Gestir-
ne entspricht und die damit eine Transzendierung der
individuellen Sphére ermdglicht. Aristoteles bringt
diesen Zusammenhang auch dadurch zum Ausdruck,
dass er sagt, es wiirden nicht allein Menschen immer
wieder Menschen hervorbringen, sondern vielmehr
Menschen und die Sonne wiirden immer wieder Men-
schen hervorbringen, und ebenso bei den anderen Le-
bewesen.!” Die Sonne fungiert in dieser Darstellung
als das (kosmische) Bewegungsprinzip, das Ewigkeit
durch nicht endende Rekursivitit garantiert.'®
Ausdriicklich hilt Aristoteles eine vereinzelte Ent-
stehung neuer Arten durch Paarung von Organismen
verschiedener Arten fiir moglich (TArt). Er stellt

insbesondere das bereits vor ihm verwendete Sprich-
wort »Libyen bringt immer etwas Neues hervor« in
diesen Zusammenhang. Die Entstehung neuer Arten
durch Hybridisierung ist nach Aristoteles besonders
in den trockenen Gebieten Afrikas moglich, weil hier
ein Zusammentreffen verschiedenartiger Tiere an den
Wasserstellen erfolgt.!” Von einigen Tieren sagt Aris-
toteles ausdriicklich, sie seien aus der Vermischung
von Tieren verschiedener Abstammung entstanden
(»yiyeton 8¢ xai GAlo ék piewg piy OpOPOAMVK).?
Die Paarung zwischen Tieren der gleichen Art
(»Opoyevéov«) ist nach Aristoteles zwar naturgemaf
(»katd Oow«), es gebe aber auch Paarungen von
Tieren verschiedener Arten (»€ide«), wenn diese der
GroBe nach gleich seien und eine gleiche Tréichtig-
keitsdauer hitten.”!

Die beschriebenen Ereignisse eines Arteniiber-
gangs stellen aber doch Ausnahmefille dar. Von ei-
ner allgemeinen Theorie der Transformation bleiben
die antiken Vorstellungen daher weit entfernt, und
es erscheint tiberzogen, Aristoteles’ Diskussion von
vereinzelten Fillen der Bastardisierung als Vorldufer
der Evolutionstheorie zu werten®>. Erst das christ-
liche Schopfungsmotiv kann als ein radikaler Ein-
bruch eines Denkens in dynamischen Prozessen in
die Statik des antiken Weltbildes gewertet werden.?
Nach christlicher Vorstellung, wie sie sich z.B. bei
Augustinus zeigt, hat die Erde von Gott die Kraft zur
Schopfung von Organismen erhalten (1Urzeugung)
und kann somit neue Formen hervorbringen, die
nicht von Anfang an vorhanden waren.>

Stufenleiter der Wesen

Das antike Motiv, das am weitesten dem spédteren
Konzept der Phylogenese entspricht, ist die Vorstel-
lung einer Stufenleiter der Lebewesen (scala natu-
rae).> Die platonische Rede von einer Graduierung
des Seienden geméif seiner relativen Néhe zum Voll-
kommenen wird bei Aristoteles zu einer Stufenhier-
archie vom Bereich des Leblosen zum Lebenden und
innerhalb der Lebewesen selbst. In einer berithmten
Passage heif3t es bei Aristoteles: »So macht die Na-
tur auch den Ubergang von den unbelebten zu den
lebendigen Dingen nur schrittweise, so daf3 infolge
dieser Stetigkeit iiberall Zwischenglieder vorhanden
sind, ein Mittelding, von dem man nicht weil}, zu
welchem Grenznachbarn es zu rechnen ist. Auf die
unbelebte Natur folgt zunichst die Gattung der Pflan-
zen, die auch wieder Unterschiede der Lebendigkeit
im Vergleich zueinander aufweisen. Aber die ganze
Gattung erscheint, verglichen mit den andern Kor-
pern, als beseelt, verglichen mit den Tieren freilich
als unbeseelt. Und der Ubergang von ihnen zu den
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Tieren ist stetig, wie schon gesagt wurde (eben erst).
Bei manchen Gebilden im Meere kann man ndmlich
streiten, ob es ein Tier oder eine Pflanze ist«.?® Solche
Stufenleiterlehren, in die dann auch die Engel ein-
bezogen werden, erfreuen sich im christlichen Mit-
telalter besonderer Beliebtheit und rufen zahlreiche
theologische Kontroversen hervor.

Neuzeit: Dynamisierung des Weltbildes

Der eigentliche Ursprung der Vorstellung einer Phy-
logenese der Lebewesen hdngt mit der Dynamisie-
rung des Weltbildes zusammen, die in der Frithen
Neugzeit erfolgt. Dem Aufbruch zu Entdeckungen
neuer Welten folgt eine Entgrenzung der Vorstel-
lungen von Raum und Zeit. Es wird ein Denken in
Zeitraumen ermoglicht, das auch die Annahme einer
langfristigen Verdnderung der Lebewesen auf der
Erde moglich macht.

Parallel zu dieser Dynamisierung des Weltbildes
vollzieht sich eine allméhliche Sdkularisierung der
Schopfungsvorstellung. Ein erster und entscheiden-
der Schritt besteht dabei in der Annahme nicht nur
einer Schopfungsphase, sondern mehrerer in der
Erdgeschichte. Das Vorkommen von Menschen in
der Neuen Welt kann damit auf einen eigenen Schop-
fungsakt zuriickgefiihrt werden und muss nicht als
eine Wanderung der Nachfahren Adams und Evas
aus dem Nahen Osten erklért werden. Gleiches wur-
de fiir die Tiere angenommen. I. de La Preyere in
seiner Schrift iiber die voradamitischen Menschen
(»Pracadamitae<) und A. van der Myl vertreten Mitte
des 17. Jahrhunderts diese Thesen.?’

Die Flut an neuen Beschreibungen von Arten aus
der ganzen Welt, die mit den Forschungsreisen im
17. und 18. Jahrhundert einhergeht, fiihrt zu einer
Verwischung mancher zuvor scharf gezogener Gren-
zen und legt eine Anwendung des alten Prinzips der
Fiille (»principle of plenitude«?®®) nahe, dem zufolge
— zumindest in einer Lesart — jede mdgliche Form
auch realisiert ist, also alle bestehenden Formen
durch Zwischenformen miteinander verbunden sind.

Phylogenese und Artbegriff

Voraussetzung fiir eine Theorie der Phylogenese ist
die Vorstellung der Gliederung der organischen Welt
in diskrete Typen von Organismen, die gegeneinan-
der isoliert sind, also das Konzept der biologischen
TArt. Denn ohne die Anerkennung der Unterschie-
denheit der Formen macht die Rede von einer Trans-
formation keinen Sinn. Etwas paradox anmutend,
lasst sich daher formulieren, dass die Evolutions-
theorie ohne das Dogma von der Konstanz der Ar-
ten nicht vorstellbar ist.”” In Antike und Mittelalter

gelten die Arten aber vielfach nicht als ewige, fixe,
klar umrissene Einheiten, sondern vielmehr als ephe-
mere und variable Gebilde.* Deutlich ist dies etwa
bei dem Aristoteles-Schiiler Theophrast, der ein gan-
zes Buch den Variationen bei Pflanzen widmet®', oder
im 12. Jahrhundert bei Thomas von Cantimpré, der
vom Erscheinen verschiedener Fischarten in solchen
Gewissern berichtet, in denen anfangs nur Stichlinge
vorhanden gewesen seien; er erklart dies damit, dass
diese aus den Stichlingen hervorgegangen seien.’
Zwischen Variationen und Arten sind hier offenbar
alle Ubergiinge moglich. Auch die mittelalterlichen
Versuche zur Umwandlung von chemischen Elemen-
ten, v.a. mit dem Ziel der Herstellung von Gold bil-
den einen Hintergrund fiir die Annahme einer Varia-
bilitdt der Arten im Bereich des Lebendigen.
Wirkmaéchtig bleibt in der Renaissance und Frithen
Neuzeit aber die aristotelische Interpretation von bio-
logischen Arten im Sinne von substanziellen Formen
(TArt). Um dieses Konzept mit der fiir Einzelfalle
beschriebenen Entstehung von Organismen einer Art
aus solchen einer anderen Art in Einklang zu brin-
gen, werden Theorien entwickelt, die eine Pluralitét
von substanziellen Formen in einem einzelnen Or-
ganismus postulieren. Eine solche Theorie stammt
von J.C. Scaliger aus der Mitte des 16. Jahrhunderts.
Nach Scaliger sind substanzielle Formen Wirkprinzi-
pien, die einen Korper formen und von denen meh-
rere in einem Korper nebeneinander bestehen kon-
nen. Die Entstehung eines Organismus einer neuen
Art erklért Scaliger durch eine Umkehrung der Hi-
erarchieverhéltnisse der substanziellen Formen: Bei
der Entstehung eines Organismus einer »neuen Art«
trete die bei seinen Eltern dominante substanzielle
Form zugunsten einer anderen, vorher untergeord-
neten substanziellen Form in den Hintergrund. Sca-
liger rdumt damit ausdriicklich die Moglichkeit der
Entstehung »neuer Arten« ein (»Species [...] novas
gigni posse«).®® Scaligers Darstellungen liefern aller-
dings lediglich den metaphysischen Rahmen fiir bo-
tanische Befunde, die er hypothetisch annimmt. Au-
Berdem bezieht er sich dabei lediglich auf Einzelfille
wie z.B. die seit der Antike diskutierte Umwandlung
von Wasserminze in Minze, die Entstehung von Pil-
zen aus Baumen oder von Léusen in der Leber.** Die
Genese neuer Arten ist bei Scaliger schliefSlich da-
durch begrenzt, dass er von einem festen Bestand an
substanziellen Formen ausgeht, der einmalig bei der
Schopfung der Welt gebildet worden sei.
Ausdriicklich spricht sich F. Bacon 1627 fiir
die Moglichkeit einer Transformation der Arten
(»Transformation of Species«) aus: Sie sei zwar eine
schwierige Angelegenheit (»a thing of difficultie«),
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aber doch nicht ausgeschlossen. Als Modell fiir eine
solche Transformation dient Bacon die Metamorpho-
se der Insekten, z.B. von einer Made zur Fliege, die
doch auch einen Wechsel der Art einschliele. Fiir
besonders leicht moglich hélt Bacon eine Artum-
wandlung bei Pflanzen, die nicht aus einem Samen
hervorgehen, sondern durch {Urzeugung entstanden
sind (vgl. Tab. 227).%

Die eigentlichen Theorien der Phylogenese im 18.
und 19. Jahrhundert schliefen allerdings nicht an die-
se dltere Tradition von Theorien der Artverdnderung
an, sondern gehen von der scharfen Gegeniiberstel-
lung von Arten als konstanten Typen und Varietéten
als vortlibergehenden, variablen Einheiten aus. Histo-
risch gesehen bildet also das Bild der Arten als sta-
bile Typen paradoxerweise den Hintergrund fiir die
Theorien der Phylogenese: »The earlier belief that
species were ephemeral and mutable did not promote
a belief in evolution. A scientific theory of evoluti-
on became possible only after the stability of species
had been established« (Zirkle 1959).3¢

»lemporalisierung« der »Kette der Wesen«
Ein ideengeschichtlicher Vorldufer der phylogene-
tischen Theorien ist die seit der Antike verbreitete
Vorstellung einer Stufenleiter der Wesen (»scala na-
turae«) (s.0.; THierarchie).’” In ihrer urspriinglichen
Fassung enthélt diese Vorstellung ein statisches Bild
der Natur: Die Stufenleiter driickt nicht einen dyna-
mischen Prozess der Bildung von Formen, sondern
allein deren Ordnung aus. Erst im Laufe des 18. Jahr-
hunderts erfolgt eine »Temporalisierung« der gro-
Jien Kette der Wesen (Lovejoy 1936: »Great Chain
of Being«).’® Dieser Perspektivenwechsel erfolgt in
der Biologie parallel zu anderen Wissenschaften, ins-
besondere der Erdgeschichte und der Kosmologie.*
Ausgehend von geologischen Prozessen wie Erdbe-
ben entwickelt R. Hooke Mitte des 17. Jahrhunderts
die Hypothese des Untergangs von Arten und der
Neuentstehung zumindest von Varietdten im Laufe
der Erdgeschichte (»that there have been many other
Species of Creatures in former Ages, of which we
can find none at present; and [...] that there may be
diverse new kinds now, which have not been from the
beginning«*’). Die 1Fossilien deutet Hooke als Relik-
te von ausgestorbenen Arten. Die Abwandlung von
Arten erkldrt er als Verdnderung (»variation«) unter
dem Einfluss von Umweltdnderungen, besonders von
Klima und Erndhrung (»there may have been divers
new varieties generated of the same Species«*').

Die Idee der groBen Kette der Wesen zieht sich
iiber J. Locke*?, G.W. Leibniz* und C. Bonnet* bis
zur Formulierung der Evolutionstheorie ins 19. Jahr-

hundert. Ubereinstimmend wird von den Anhingern
der Stufenleitertheorie die Stetigkeit der Uberginge
betont: Es seien nur sehr kleine Gradabstufungen, die
nur mit Mithe zwischen der Abfolge der Dinge aus-
gemacht werden kénnten.

Eine ausdriicklich historische Interpretation der
Erde liefert Leibniz am Ende des 17. Jahrhunderts.*
Er schlieit daran auch die Vermutung einer Verén-
derung der Tierarten: Es sei eine glaubhafte Annah-
me, dass im Rahmen der grolen Verdnderungen der
Erdkruste auch die Tierarten viele Male umgewan-
delt worden seien (»etiam animalium species pluri-
mum immutatas«; vgl. Tab. 227).4 Spdter vermutet
Leibniz, dass die frithesten Tiere im Meer lebten und
die Amphibien und Landtiere aus ihnen entstanden
sind.¥’ Meist lehnt Leibniz derartige Uberlegungen
aber als »siindhaft« ab, weil sie den heiligen Schrif-
ten widersprechen wiirden.*

»Transformation der Arten« im 18. Jahrhundert

In der ersten Hilfte des 18. Jahrhunderts wird auch
von anderen Autoren die Hypothese einer realen
Verwandtschaft aller Tiere und Pflanzen aufgestellt.
Diese Hypothese wird héiufig allein in der Absicht er-
wogen, sie im Anschluss zu widerlegen. Manchmal
wird sie aber auch als These vertreten und an Bei-
spielen illustriert. Ein Vertreter dieser These ist B. de
Maillet, der in einer unter einem Pseudonym 1715
verdffentlichten Handschrift die Vermutung duBert,
die Vorfahren aller Organismen lebten urspriinglich
im Wasser (vgl. Tab. 227).* Der Autor verwendet
unterschiedliche Ausdriicke fiir die spéter in der Erd-
geschichte mit dem angeblichen Riickzug der Meere
erfolgende Umwandlung der Arten: Er spricht von ei-
ner Passage (»le passage du séjour des eaux a celui de
I’air«®), einer Transformation (»transformation«’?),
einer Metamorphose (»métamorphose«?) oder — wie
zuvor auch Bacon (vgl. Tab. 227) — einer Transmi-
gration der Arten (»transmigration de 1’espéce, du
séjour de la mer en celui de la terre«™). De Maillet
betont bei diesen Ubergiingen auch die Langsamkeit
der Verdnderungen und Seltenheit der richtungswei-
senden Mutationen: Unter zehn Millionen Individu-
en wiirden zwei ausreichen, die die entsprechende
Anpassung filir eine neue Lebensweise mitbringen
(vgl. Tab. 227). Die Umwandlung der Wasserfor-
men in die Landformen versucht der Autor mit dem
Vergleich der Metamorphose der Insekten plausibel
zu machen (ebenso wie knapp hundert Jahre zuvor
Bacon): So wie in der individuellen Entwicklung sei
auch in der generationeniibergreifenden Entwicklung
eine radikale Umgestaltung einer Lebensform mog-
lich. Trotz des neuen Horizonts, die sie eréffnen, sind
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»[T]he Transmutation of Species is, in the vulgar philoso-
phie, pronounced Impossible: And certainly, it is a thing
of difficultie, and requireth deepe Search into Nature:
But seeing there appeare some manifest Instances of it,
the Opinion of Impossibilitie is to be reiected; And the
Meanes thereof to be found out. Wee see, that in Liu-
ing Creatures, that come of Putrefaction, there is much
Transmutation, of one into another; As Catterpillers turne
into Flies, &c. And it should seeme probable, that what-
soeuer Creature, hauing life, is generated without Seed,
that Creature will change out of one Species into another.
For it is the Seed, and the Nature of it, which locketh and
boundeth in the Creature, that it doth not expatiate. So as
wee may well conclude, that seeing the Earth, of it selfe,
doth put forth Plants, without Seed, therefore Plants may
well haue a Transmigration of Species« (Bacon 1627,
136; Nr. 525).

»[T]outes les choses qui sont purement materielles auroi-
ent pi, auec le tems, s’y rendre telles que nous les voyons
a present. Et leur nature est bien plus aysée a conceuoir,
lorsqu’on les voit naistre peu a peu en cete sorte, que
lorsqu’on ne les considere que toutes faites« (Descartes
1637, 45).

»Manche gehen in der Willkiir des MutmaBens so weit,
daB3 sie glauben, es seien einstmals, als der Ozean al-
les bedeckte, die Tiere, die heute das Land bewohnen,
Wassertiere gewesen, dann seien sie mit dem Fortgange
dieses Elementes allmdhlich Amphibien geworden und
hétten sich schlieBlich in ihrer Nachkommenschaft ihrer
urspriinglichen Heimat entwéhnt. Doch solches wider-
spricht den heiligen Schriftstellern, von denen abzuwei-
chen siindhaft ist. [...] Auch ist es wahrscheinlich, daf3
durch jene grolen Umwélzungen die Arten der Lebewe-
sen sehr verdandert worden sind [animalium species pluri-
mum immutatas]« (Leibniz [ca. 1693], 25; 89).

»La transformation d’un ver a foie ou d’une chenille en
un papillon, seroit mille fois plus difficile a croire, que
celle des poissons en oiseaux, si cette métamorphose ne
se faisoit chaque jour a nos yeux. [...] La semence de ces
mémes poissons portée dans des marais peut aussi avoir
donné lieu a cette premiére transmigration de 1’espéce, du
séjour de la mer en celui de la terre. Que cent millions
ayant péri, sans avoir pi en contracter I’habitude, il suffit
que deux y foient parvenus pour avoir donné lieu a I’es-
péce« (de Maillet [1715], 141f.).

»Ne pouroit-on pas expliquer par la comment de deux
seuls individus la multiplication des especes les plus dis-
semblables auroit pu s’ensuivre? Elles n’auroient da leur
premiere origine qu’a quelques productions fortuites, dans
lesquelles les parties ¢lémentaires n’auroient pas retenu
I’ordre qu’elles tenoient dans les animaux peres et meres:
chaque degré d’erreur auroit fait une nouvelle espece: &
a force d’écarts répétés seroit venue la diversité infinie
des animaux que nous voyons aujourd’hui« (Maupertuis
1751, 164).

»[O]n pourra dire également que le singe est de la famille
de I’homme, que c¢’est un homme dégénéré, que ’homme
& le singe ont eu une origine commune comme le cheval
& I’ane, que chaque famille, tant dans les animaux que
dans les végétaux, n’a eu qu’une seule souche, & méme
que tous les animaux sont venus d’un seul animal, qui,
dans la succession des temps, a produit, en se perfection-
nant & en dégénérant, toutes les races des autres animaux«
(Buffon 1753, 355).

»Von einfachen Gesetzen, so wie von groben Gestalten,
schreitet sie [die Natur] ins Zusammengesetztere, Kiinstli-
che, Feine; und hétten wir einen Sinn, die Urgestalten und
ersten Keime der Dinge zu sehen, so wiirden wir vielleicht
im kleinsten Punkt die ProgreBion der ganzen Schopfung
gewahr werden. [...] So gehets aus dem Staube der Wiir-
mer, aus den Kalkhdusern der Muschelthiere, aus den Ge-
spinsten der Insekten allméhlich in mehr gegliederte, ho-
here Organisationen. Durch die Amphibien gehets zu den
Landthieren hinauf [...]. Nun spielet die Natur und tiibet
sich rings um den Menschen im grofesten Mancherlei der
Anlagen und Organisationen« (Herder 1784, 49; 70).

»[Die] Analogie der Formen, sofern sie bei aller Verschie-
denheit einem gemeinschaftlichen Urbilde gemal erzeugt
zu sein scheinen, verstirkt die Vermuthung einer wirk-
lichen Verwandtschaft derselben in der Erzeugung von
einer gemeinschaftlichen Urmutter durch die stufenartige
Annéherung einer Thiergattung zur andern, von derjeni-
gen an, in welcher das Princip der Zwecke am meisten
bewihrt zu sein scheint, ndmlich dem Menschen, bis zum
Polyp, von diesem sogar bis zu Moosen und Flechten und
endlich zu der niedrigsten uns merklichen Stufe der Natur,
zur rohen Materie: aus welcher und ihren Kréften nach
mechanischen Gesetzen (gleich denen, wornach sie in
Krystallerzeugungen wirkt) die ganze Technik der Natur,
die uns in organisirten Wesen so unbegreiflich ist, daB wir
uns dazu ein anderes Princip zu denken gen6thigt glauben,
abzustammen scheint. [...] Eine Hypothese von solcher
Art kann man ein gewagtes Abenteuer der Vernunft nen-
nen; und es mogen wenige selbst von den scharfsinnigsten
Naturforschern sein, denen es nicht bisweilen durch den
Kopf gegangen wire. Denn ungereimt ist es eben nicht,
wie die generatio aequivoca, worunter man die Erzeu-
gung eines organisirten Wesens durch die Mechanik der
rohen unorganisirten Materie versteht. Sie wére immer
noch generatio univoca in der allgemeinsten Bedeutung
des Worts, sofern nur etwas Organisches aus einem an-
dern Organischen, obzwar unter dieser Art Wesen speci-
fisch von ihm Unterschiedenen, erzeugt wiirde; z.B. wenn
gewisse Wasserthiere sich nach und nach zu Sumpfthieren
und aus diesen nach einigen Zeugungen zu Landthieren
ausbildeten. A priori, im Urtheile der bloBen Vernunft, wi-
derstreitet sich das nicht. Allein die Erfahrung zeigt davon
kein Beispiel« (Kant 1790/93, 418f.).

»But it may appear too bold in the present state of our
knowledge on this subject, to suppose that all vegetables
and animals now existing were originally derived from
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the smallest microscopic ones, formed by spontaneous vi-
tality? and that they have by innumerable reproductions,
during innumerable centuries of time, gradually acquired
the size, strength, and excellence of form and faculties,
which they now possess?« (E. Darwin 1803, 72).

»[Es] entstand eine unendliche Zahl von Thieren aus einem
einzigen Urthiere; eine unendliche Zahl von Geschopfen,
die aus dem Urgeschopfe emanirten. Die organisirte Natur
beruht auf einem einzigen Acte« (Buhle 1804, 334).

»Die Natur kann zu Allem, was sie machen will, nur in ei-
ner Folge gelangen. Sie macht keine Spriinge. Sie konnte
z.E. kein Pferd machen, wenn nicht alle tibrigen Thiere
voraufgingen, auf denen sie wie auf einer Leifer bis zur
Structur des Pferdes heransteigt« (Goethe 1807, 311).

»Dans le méme climat, des situations et des expositions
tres-différentes, font d’abord simplement varier les indivi-
dus qui s’y trouvent exposés; mais, par la suite des temps,
la continuelle différence des situations des individus dont
je parle, qui vivent et se reproduisent successivement dans
les mémes circonstances, améne en eux des différences
qui deviennent, en quelque sorte, essentielles a leur étre;
de maniére qu’a la suite de beaucoup de générations qui se
sont succédées les unes aux autres, ces individus, qui ap-
partenoient originairement a une autre espece, se trouvent
a la fin transformés en une espéce nouvelle, distincte de
I’autre« (Lamarck 1809, I, 62f.).

Tab. 227. Andeutungen zur Phylogenese der Organismen bis zum Beginn des 19. Jahrhunderts.

die Ansichten de Maillets aber von einer eigentlichen
Evolutionstheorie doch weit entfernt, weil er allein
die Umwandlung der im Wasser lebenden in landle-
bende Organismen und der Wasser- und Landbewoh-
ner in Luftbewohner thematisiert. Die Theorie stellt
also keine allgemeine Lehre der Phylogenese dar.
Unterschieden ist sie von den spiter entwickelten
Theorien auch durch ihre fehlende empirische Basis:
Sie erscheint als reine Spekulation und kann noch
nicht die Fundierung in dem umfangreichen Material
der vergleichenden Anatomie haben, wie dies im 19.
Jahrhundert moglich wird.

Etwas weiter ausgearbeitet und mit einer Theorie
der 1Selektion verbunden, sind die Uberlegungen
von P.L.M. Maupertuis zur Bildung von Arten. Mau-
pertuis hélt 1751 die Entstehung »neuer Arten« durch
das zufdllige Auftreten von Varianten fiir moglich
(»chaque degré d’erreur auroit fait une nouvelle es-
pece«).** Durch die Wiederholung solcher zufalliger
Verdnderungen sei die ganze, heute zu beobachtende
Vielfalt der Tiere entstanden (vgl. Tab. 227). Das ers-
te Auftreten von Lebewesen erklért sich Maupertuis
durch eine spontane Zusammenlagerung der Materie
(1Selbstorganisation). Zu einer echten Theorie der
Phylogenese entwickelt aber auch Maupertuis seinen
Ansatz nicht weiter; er ist eher im Sinne einer The-
orie der Entstehung und Elimination von Varianten
als einer Theorie der graduellen und kontinuierlichen
Phylogenese und Evolution zu verstehen.>

C. von Linné ist zwar bis in die 1740er Jahre von
der Konstanz der Arten iiberzeugt und erklért sich
die Entstehung jeder Tier- und Pflanzenart durch
die Schopfung je eines Elternpaares, von dem alle
anderen Individuen abstammen.’® Spéter vertritt er
aber eine Theorie der Entstehung neuer Arten durch
Hybridisierung, d.h. durch Kreuzung von Individu-

en verschiedener Arten. Eingeleitet wird die Wen-
de in Linnés Denken durch die Kenntnis von einer
Bliitenpflanze (der Gattung Peloria), die in ihren
vegetativen Teilen so sehr den Vertretern einer an-
deren Gattung gleicht, dass Linné annimmt, sie sei
durch Hybridisierung entstanden (der Gattungsname
ist abgeleitet von dem griechischen Wort »>méAwp<
fiir »Ungeheuer, Monster«).”” In einem Brief an A.
von Haller berichtet Linné von dieser Pflanze und
beschreibt sie als eine »neue Art«, die nicht seit Be-
ginn der Welt vorhanden gewesen sei; es liege eine
»Transmutation« von einer Pflanze in eine andere
vor.*® Spiter weitet Linné seine Auffassung in Bezug
auf die Entstehung neuer Arten durch Hybridisierung
aus und nimmt an, die vielen verschiedenen Arten je-
weils einer Gattung wiirden von einer urspriinglichen
Art abstammen. Die Entstehung der Arten stellt er
sich jetzt in zwei Stufen vor: In einem ersten Schritt
habe Gott alle Ordnungen und Gattungen erzeugt; in
einem zweiten seien dann durch natiirliche Kreuzung
neue Arten entstanden.*® Die Vorstellung einer regel-
mifigen Artbildung durch Hybridisierung kann sich
Mitte des 18. Jahrhunderts allerdings nicht durch-
setzen, v.a. unter dem Einfluss der Experimente J.G.
Koelreuters, die die Sterilitdt und damit langfristige
Instabilitdt der Hybriden nachweisen.®

Eine klare Stellungnahme fiir eine Phylogenese
(unter Einschluss des Menschen) — vielleicht die
klarste bis zu diesem Zeitpunkt iiberhaupt — findet
sich 1753 bei G.L.L. Buffon (vgl. Tab. 227). Buf-
fon spekuliert, Mensch und Affe kdnnten einen ge-
meinsamen Ursprung (»une origine commune«)
haben, ebenso wie Pferd und Esel, und dariiber hi-
naus konnten alle Tiere (»tous les animaux«) von
einem einzigen Vorfahren abstammen (»venus d’un
seul animal«), der, indem er sich perfektionierte und
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Abb. 379. Stammbaum (»Généalogie«) der Erdbeeren.
Jede Raute enthdlt den Namen einer Erdbeerart (nach Du-
chesne, A.N. (1766). Histoire naturelle des Fraisiers: 228;
aus Staudt, G. (2003). Les dessins d’A. N. Duchesne pour
son Histoire naturelle des fraisiers: 362).

degenerierte, alle anderen Arten von Tieren hervor-
brachte (»produit«).®! Zwar formuliert Buffon diesen
Gedanken hier noch vorsichtig als eine bloe Mog-
lichkeit, und er fiihrt zahlreiche Argumente gegen die
Hypothese einer Phylogenese an (u.a. die Tatsache,
dass es keine Beschreibung von neu entstandenen
Arten oder natiirlichen Hybriden gibt und die allge-
mein anerkannte Beobachtung der Sterilitdt von Hy-
briden) — in spéteren Schriften wird er aber mutiger.*?
So erwégt er in seiner Schrift iber die Degeneration
der Tiere von 1766 eine Riickfithrung (»réduction«)
der zweihundert von ihm behandelten vierfiifigen
Tierarten auf fiinfzehn Gattungen und neun »isolierte
Arten, aus denen mdoglicherweise alle anderen her-
vorgegangen seien (»desquelles il n’est pas impossi-
ble que toutes les autres soient issues«).®

Nach Buffons Theorie der Lebewesen ist nicht
allein ihre Umwandlung von einer Form in eine an-

dere vorstellbar, sondern auch ihre Entstehung aus
der Natur: Er postuliert eine allgemeine Tendenz der
Natur, Leben hervorzubringen, und eine innere form-
gebende Kraft (»moule intérieur«) der Natur, die die
Organismen erschafft. Allerdings wirkt diese form-
gebende Kraft in der Theorie Buffons gerade im Sin-
ne der Konstanz der bestehenden Arten; es gibt eine
begrenzte Menge »interner Modelle«, nach denen
die Organismen geformt werden. In ihrer Herstel-
lung konstanter Strukturen sind diese Modelle also
am chesten mit den chemischen Verbindungen nach
heutiger Vorstellung vergleichbar. Die Entstehung
neuer Arten sicht Buffon in erster Linie als Ergebnis
einer Degeneration bestehender (s.u.; TEvolution).
Es ist also nur ein in Grenzen dynamisches Bild der
Natur, das Buffon zeichnet. Ausgeweitet auf die gan-
ze Natur wird es in seiner Unterscheidung von sieben
»Epochen der Natur«, die zwar der Form nach noch
an dem biblischen Schopfungsbericht angelehnt ist,
die aber inhaltlich bereits viele biologische Details
enthélt (z.B. die Behauptung eines urspriinglichen
Zusammenhangs der Kontinente, auf die Buffon auf-
grund seiner Kenntnis von der Ahnlichkeit der Fauna
Nordamerikas mit der Europas und Asiens schlief3t).
Im Gegensatz zu seinen dlteren Schriften beschreibt
Buffon in seiner Abhandlung iiber die Degeneration
der Tiere die Erdgeschichte nicht mehr nach einem
Modell des zyklischen Zeitverlaufs, sondern als ei-
nen gerichteten, irreversiblen Prozess, der mit der
Erde als Feuerball beginnt.®

Auf der Basis von Versuchen zur Abkiihlung von
glithenden Metall- und Steinkugeln, die Buffon (in
seiner Eigenschaft als Bergwerksbesitzer) durchfiih-
ren ldsst, gelangt er zu einer groben Schitzung des
Alters der Erde, die zwischen einigen Millionen und
75.000 Jahren schwankt (wobei er die niedrigen Zah-
len aus strategischen Griinden publiziert)®® — ange-
sichts der offiziellen christlichen Version von einigen
Tausend Jahren also reine Héresie. Eine Verdnderung
der Lebewesen auf der Erde geht in der Vorstellung
Buffons mit der sukzessiven Abkiihlung des Planeten
einher. Es ist also primér ein duflerer, anorganischer
Faktor, der den organischen Verédnderungen zugrunde
liegt. Allerdings gibt Buffon als eine weitere Ursache
der Verschiedenheit der Individuen eine Kombination
durch Kreuzung artverschiedener Organismen an (»la
combinaison du nombre dans les individus«) — einer
Variation also aufgrund rein biologischer Faktoren,
die nicht als Reaktion auf duere Einfliisse zuriickge-
fithrt wird (1Evolution).”” Trotz dieser Uberlegungen
zu einer punktuellen Transformation von Arten kann
Buffon aber kaum als ein eigentlicher Vorldufer der
spiteren Evolutionstheorien gelten. Seine Auffas-
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sung von der Natur als einer durch konstante Prin-
zipien und fixe Typen charakterisierten Ordnung wi-
derspricht einer umfassenden historischen Perspekti-
ve, im Rahmen derer eine Phylogenese mit einer in
die Zukunft offenen Entwicklung konzipiert werden
konnte (Eddy 1994: »History, in the sense of unique
and irreversible developments in time, did not exist
for Buffon«®®). Nicht Verdnderungen in einer als we-
nigstens teilweise kontingent gedachten Geschichte,
sondern Festlegungen durch die Ordnung der Natur
erkldren fiir Buffon die organische Mannigfaltigkeit
der Formen.

Auch D. Diderot erwigt 1754 die Mdglichkeit
einer Verwandtschaft aller Tiere; er postuliert ein
Urtier, von dem alle anderen durch Abwandlung der
Organe abzuleiten sei, »un premier animal, prototype
de tous les animaux«®. In Anlehnung an Maupertuis’
Uberlegungen zu einem natiirlichen Ursprung aller
Lebewesen, stellt Diderot die These zur Diskussion,
dass alle Arten, dhnlich wie die Individuen, auf na-
tiirliche Weise entstanden sind, sich entwickeln und
untergehen. Als einer der ersten entwirft er dariiber
hinaus, zumindest in Andeutungen, eine in die Zu-
kunft offene Verdnderung der Organismen und Arten
(»qu’il a peut-étre encore d’autres développements a
subir et d’autres accroissements a prendre, qui nous
sont inconnus«’’). Er verwirft damit Buffons Modell
»interner Modelle«, dem zufolge die Natur nur ein
begrenztes und festgelegtes Arsenal an organischen
Formen bereitstellt.

Als erster, der die gesamte Stufenleiter der Lebe-
wesen als eine progressive Dynamik interpretiert,
gilt J.B.R. Robinet mit einer Abhandlung aus dem
Jahr 1761.7' Nach Robinet geht die ganze Kette der
Wesen auf einen Prototyp zuriick und gipfelt in dem
Ziel, den Menschen hervorzubringen. Die Ahnlich-
keit der Formen im Bauplan bildet also auch fiir
Robinet den Ansatzpunkt fiir eine Spekulation iiber
ihre Verwandtschaft. Die verschiedenen Formen der
Natur, von den Steinen (!) iiber die Pflanzen bis zu
den Tieren seien nach einem gemeinsamen Grund-
plan entworfen, demgegentiber sie Variationen dar-
stellten (»ils ont tous été concus & formés d’apres
un dessein unique dont ils sont des variations gra-
duées a l‘infini«).”” Die Grundform, der gegeniiber
alle Dinge der Natur Abwandlungen darstellen, be-
zeichnet Robinet als Modell (»modele«), originales
Exemplar (»exemplaire original«) oder, ebenso wie
zuvor Buffon und Diderot, als Prototyp (»prototy-
pe«) (1Typus).”® Weil zwischen allen Wesen Uber-
gangsformen existieren wiirden, wendet sich Robinet
iiberhaupt gegen die Moglichkeit, Arten voneinander
abzugrenzen.

Phylogenese bei Kant

In der Mitte des 18. Jahrhunderts sind es nicht nur die
Lebewesen, die einer historischen Betrachtung unter-
zogen werden, — die historische Perspektive wird ins-
gesamt auf die gesamte Natur und den Kosmos aus-
geweitet.”* Besonders weitreichende und detaillierte
Uberlegungen dazu finden sich bei I. Kant.”> Aus-
driicklich versteht Kant 1755 die »Naturgeschichte«
dynamisch als eine »Geschichte der Natur«: »Die
Schopfung ist niemals vollendet. Sie hat zwar einmal
angefangen, aber sie wird niemals aufhoren«.”

In einer Reflexion aus dem Jahr 1771, die in sei-
nem handschriftlichen Nachlass zu finden ist, ver-
folgt Kant die Anndherung der Gattungen von Le-
bewesen bis zur »rohen Materie« und rdumt damit
wohl die Moglichkeit der Bildung des Organischen
aus dem Anorganischen ein: »Als wenn aus der gro-
ben Materie allmahlig Pflanzen, aus diesen Thiere
und endlich daraus der Mensch entsprungen sey mit
allmahlichem Uebergange«.”’

In der »Kritik der reinen Vernunft< von 1781 er-
wigt Kant eine Verwandtschaft der Arten von Orga-
nismen im Rahmen der Diskussion eines allgemei-
nen Kontinuitétsprinzips. Dem Bild der Stufenleiter
der Natur als »objective Behauptung«, d.h. im Sinne
einer realen Verwandtschaft der Organismen auf den
verschiedenen Stufen steht Kant hier aber noch skep-
tisch gegentiber, denn, so argumentiert er, die »Spros-
sen einer solchen Leiter, so wie sie uns Erfahrung
angeben kann, stehen viel zu weit auseinander«.”
Die reale Verwandtschaft im Sinne der Annahme ei-
ner »Continuitét der Formen« wiirde eine »Unend-
lichkeit der Zwischenglieder« zwischen zwei Arten
voraussetzen, die nicht zu beobachten und schlicht
»unmoglich« sei.” Kant hilt sie daher fiir »eine blo-
Be Idee [...], der ein congruirender Gegenstand in der
Erfahrung gar nicht aufgewiesen werden kann«.*

In der »Kritik der Urteilskraft« von 1790 schlief3t
Kant aber auch die organische Welt in eine historische
Perspektive ein und dufert die »Vermuthung einer
wirklichen Verwandtschaft durch die stufenartige An-
niherung einer Thiergattung zur andern« (vgl. Tab.
227).8" Die reale »Verwandtschaft« mit dem Uber-
gang von einer »Gattung aus der andern« und »alle[r]
aus einer einzigen Originalgattung« fiihrt fiir Kant zu
»ldeen«, die ihm »ungeheuer« erscheinen.®? Kant halt
diesen Ubergang zwischen Arten fiir moglich, weil sie
nicht die Erzeugung der organischen Wesen aus unor-
ganisierter Materie betrifft, sondern lediglich in der
Umwandlung der Organismen besteht.®® Einschrén-
kend fiigt er allein hinzu, dass flir dieses mogliche,
wenn auch »gewagte Abenteuer der Vernunft« keine
empirischen Belege angefiihrt werden konnen.®
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Noch weiter fithrt Kant seine Uberlegungen in
seinem zu Lebzeiten nicht verdffentlichten >Opus
postumumc«. Dort hélt er es flir denkbar, dass »durch
Erdrevolutionen unser selbst organisirte[r] vorher
chaotisch aufgeldste[r] nun neugebirende([r] Erdglob
anders organisirte Geschopfe zum Vorschein bréchte
die wiederum nach der Zerstdrung ihrerseits anderen
Platz machten und so die organische Natur in ver-
schiedenen auf einander folgenden Weltepochen sich
obzwar in verschiedenen Formen reproducirend und
unseren Weltkdrper nicht blos als ein mechanisch
sondern auch als organisch gebildeten Korper den-
ken lieBe«.® Durch diese »Revolutionen« der Erd-
geschichte seien »viele alte jetzt nicht mehr tiber der
Erde lebende Organische Wesen vor der Existenz des
Menschen vorher gegangen« und, so legt Kant damit
nahe, lieBen sich jetzt nur noch als Fossilien unter
der Erde nachweisen.®® Kant verkniipft die Vorstel-
lung der genealogischen Verbundenheit der Organis-
men verschiedener Arten mit der Idee ihrer organi-
schen Einheit in einem (6kologischen) System: »Die
organisirte[n] Geschdpfe machen auf der Erde ein
Ganzes nach Zwecken aus, welches a priori als aus
Einem Keim (gleichsam bebriiteten Ey) entsprossen
wechselseitig einander bediirfend seine [jeweils ge-
genwirtigen?] und seiner Geburten Species erhilt.
Auch [vollzogen sich] Revolutionen der Natur die
neue Species wozu der Mensch gehort hervorbrach-
ten«.’” Dass Kant hier die Phylogenese im Zusam-
menhang mit der Interdependenz von Organismen
diskutiert, konnte im Sinne einer doppelten Teleolo-
gie verstanden werden: einerseits eines zweckmafi-
gen wechselseitigen (6kologischen) Aufeinanderan-
gewiesenseins der Organismen zu einem Zeitpunkt
(1 Wechselseitigkeit) und andererseits einer Ausrich-
tung der langfristigen Verdnderung im Sinne einer
Hoherentwicklung der Natur zum Menschen (und
damit zur TKultur).

Fiir Kant bilden diese Uberlegungen zur Stam-
mesgeschichte der Organismen eine Annahme, die
aus einer konsequent mechanistischen Sicht folgen
wiirde. Er erklért es fiir apriorisch moglich und damit
fiir eine empirische Frage, ob Umwandlungen einer
Organismengattung vorkommen oder nicht. Fiir Kant
gehoren diese Vorstellungen allerdings zur spekula-
tiven Philosophie, sie bilden Ideen der Vernunft und
stehen damit auBBerhalb des Bereichs der empirischen
Naturlehre. Von den spéteren phylogenetischen The-
orien unterschieden ist Kants Auffassung auch inso-
fern, als er seine Vorstellung von einem moglichen
Wandel der Arten als Ausdruck einer streng mecha-
nistischen Sicht versteht und damit eine Determi-
nation der Entwicklung ausgehend von einer ersten

Anlage (dem »Mutterschoof3 der Erde«) konzipiert,
in der alle Strukturen der spéteren Entwicklung be-
reits komprimiert vorhanden sind. In Kants Ansatz
kommt damit im Gegensatz zu Darwins der Faktor
der Kontingenz, der eine in die Zukunft offene Form
der Verdnderung ermdglichen wiirde, gar nicht in den
Blick.®8 Unterschieden sind Kants Uberlegungen von
denen Darwins schlie3lich insofern, als sie historisch
irrelevant waren: Sie wurden iiber Jahrzehnte, und
im englischen Sprachraum iiber Jahrhunderte, nicht
rezipiert und waren damit fiir die Wissenschaftsent-
wicklung ohne Bedeutung.®

Goethes Metamorphosenlehre

An der Wende des 18. zum 19. Jahrhundert ist J.W.
von Goethe einer der Hauptvertreter einer dynami-
schen Interpretation der Natur im deutschsprachi-
gen Raum. Ausgangspunkt fiir diese Interpretation
bildet bei Goethe seine Beschiftigung mit der Ge-
staltverdnderung einzelner Naturgegenstinde, seien
sie unbelebt oder lebendig. Er entwickelt fiir seinen
Ansatz eine eigene Lehre, die er T Morphologie nennt
und die, mit dem Begriff der {Metamorphose als
Grundkonzept, Gestalten als dynamische Prozesse
analysiert. So schreibt Goethe 1807: »Die Gestalt
ist ein bewegliches, ein werdendes, ein vergehendes.
Gestaltenlehre ist Verwandlungslehre. Die Lehre der
Metamorphose ist der Schliissel zu allen Zeichen der
Natur«.” Immer wieder betont Goethe den Wandel
im Bereich des Organischen, gerade dann, wenn
die Naturkorper als »Gestalten< angesehen werden:
»Betrachten wir [...] alle Gestalten, besonders die
Organischen, so finden wir, da3 nirgend ein Beste-
hendes, nirgend ein Ruhendes, ein Abgeschlossenes
vorkommt, sondern daf} vielmehr alles in einer ste-
ten Bewegung schwanke«.”! Riickblickend auf seine
botanischen Studien stellt Goethe 1831 fest: »Das
Wechselhafte der Pflanzengestalten [...] erweckte
nun bei mir immermehr die Vorstellung: die uns um-
gebenden Pflanzenformen seien nicht urspriinglich
determinirt und festgestellt, ihnen sei vielmehr, bei
einer eigensinnigen, generischen und specifischen
Hartnickigkeit, eine gliickliche Mobilitat und Bieg-
samkeit verlichen, um in so viele Bedingungen, die
iiber dem Erdkreis auf sie einwirken, sich zu fligen
und darnach bilden und umbilden zu kénnen«.”> Hier
ist es also die TAnpassung des Organischen an das
umgebende Milieu, die Goethe als Grund fiir die Va-
riationen der Gestalten angibt. Daneben erscheinen
bei Goethe auch Anklange an die alte Stufenleiterthe-
orie und die Vorstellung, die Natur konne komplexe
Gestalten nur sukzessive aufbauen: »Die Natur kann
zu allem, was sie machen will, nur in einer Folge ge-
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langen« (vgl. Tab. 227). Die Stufenleiter ist aber bei
Goethe nicht, wie in ihrer iiberkommenen Form, ein
statisches Modell, sondern sie wird zeitlich gedacht.
Einige Passagen machen Goethes Auffassung deut-
lich, nach der sich Organismen so verdndern konnen,
dass sie zu anderen Arten gehoren als ihre Vorfahren.
So schreibt er, es »kann das Geschlecht sich zur Art,
die Art zur Varietit, und diese wieder durch andere
Bedingungen in’s Unendliche sich verdndern; und
gleichwohl hilt sich die Pflanze abgeschlossen in ih-
rem Reiche«.”* Goethe erwigt es ausdriicklich auch,
dass es fiir die organischen Formen moglich sei,
»neue Arten hervorzubringen«.”

Goethe vertritt im Laufe seines Lebens aber nicht
mit gleichbleibendem Nachdruck Vorstellungen einer
Phylogenese. Wihrend er in den 1770er und friihen
1780er Jahren durch seine Harzreisen ein Verstdndnis
fiir Geologie gewinnt und im Austausch mit Herder
deutliche Ziige eines evolutiondren Denkens entwi-
ckelt, bestérken die Entdeckung des Zwischenkiefer-
knochens, die Wirbeltheorie des Schidels und sein
Austausch mit Schiller an der Wende zum 19. Jahr-
hundert eher sein typologisches Denken. Erst nach
Schillers Tod und mit der erneuten Vertiefung in bo-
tanische Studien gewinnt die evolutionére Perspekti-
ve in Goethes Denken wieder an Einfluss.” Goethe
lasst sich also nicht eindeutig auf die Position eines
Evolutionisten festlegen, sondern ist vielmehr der
prototypische Vertreter eines »Weltanschauungsplu-
ralismus« (W. Schad 1998).”” Gegen seinen eigenen
Ansatz des Denkens in Metamorphosen wendet Goe-
the 1823 ein: »Die Idee der Metamorphose ist eine
hochst ehrwiirdige, aber zugleich hochst gefahrliche
Gabe von oben. Sie fiihrt in’s Formlose; zerstort das
Wissen, 16st es auf. Sie ist gleich der vis centrifuga
und wiirde sich in’s Unendliche verlieren, wére ihr
nicht ein Gegengewicht zugegeben: ich meine den
Spezifikationstrieb, das zéhe Beharrlichkeitsvermo-
gen dessen was einmal zur Wirklichkeit gekommen.
Eine vis centripeta, welcher in ihrem tiefsten Grun-
de keine AuBerlichkeit etwas anhaben kann.«*® Ei-
ner der wichtigen Gegenbegriffe zum Gedanken der
Metamorphose und Phylogenese ist bei Goethe das
Konzept des 1Typus.

Romantische Naturphilosophie

In der romantischen Naturphilosophie zu Beginn
des 19. Jahrhunderts wird die Natur insgesamt als
dynamisch und produktiv entworfen; sie erscheint
als ein Prozess, in dem immer neue »Bildungen«
hervorgebracht werden. Analog zur Entfaltung des
Individuums in seiner Ontogenese (TEntwicklung)
werden auch die Hervorbringungen der Natur nach

einem Entfaltungsmodell und einer Ausrichtung auf
zunechmende Komplexitit und Perfektion beurteilt.
F.W.J. Schelling spricht 1799 von der »Natur als
Produktivitit (natura naturans)«” und behauptet, die
Natur habe »ihre Realitét aus sich selbst — sie ist ihr
eignes Produkt — ein aus sich selbst organisirtes und
sich selbst organisirendes Ganzes«.'® Wie vor ihm
C.F. Kielmeyer (fEntwicklung) nimmt auch Schel-
ling fiir die zeitliche Entwicklung der verschiedenen
Lebensformen auf der Erde ein dhnliches Prinzip wie
das der Entwicklung eines einzelnen Organismus an:
»Die auf den hoheren Stufen stehen, haben nothwen-
dig die niederen durchgehen miissen, um zur hohe-
ren zu gelangen«.'®! Daher denkt Schelling, der »Po-
lyp« als »das einfachste Thier« sei »gleichsam der
Stamm, aus welchem alle anderen Organisationen
aufgesproBt sind«.'” Nicht fiir grundsétzlich ausge-
schlossen hélt Schelling die Erklarung von »Organi-
sation und Leben aus Naturprincipien« und bemerkt:
»Es wire wenigstens Ein Schritt zu jener Erklarung
gethan, wenn man zeigen konnte, da3 die Stufenfolge
aller organischen Wesen durch allméhlige Entwick-
lung Einer und derselben Organisation sich gebildet
habe. DaB3 unsere Erfahrung keine Umgestaltung der
Natur, keinen Uebergang einer Form oder Art in die
andre, gelehrt hat, — (obgleich die Metamorphosen
mancher Insekten, und, wenn jede Knospe ein neues
Individuum ist, auch die Metamorphosen der Pflan-
zen als analogische Erscheinungen wenigstens ange-
fihrt werden konnen), — ist gegen jene Moglichkeit
kein Beweis«.!” Als moglichen Grund fiir das Fehlen
einer direkten Beobachtung von Artiibergéingen gibt
Schelling die »ldngern Perioden« der organischen
Entwicklung an, fiir die »unsre kleinen Perioden [... ]
kein MaalB abgeben«.'”* Auch den Ausdruck 1>Evolu-
tion< verwendet Schelling schon friih fiir langfristige
Verdnderungen der Natur. Trotz dieser allgemeinen
Ansichten entwickelt er aber keine ausgearbeitete
Evolutionstheorie fiir den Bereich des Organischen.
Ausdriicklich abgelehnt werden die zeitgendssi-
schen Theorien zur Transformation und Phylogenese
der Organismen von G.W.F. Hegel. Er kritisiert an
ihnen, dass der Gedanke eines bloB quantitativen
zeitlichen Unterschieds zwischen den Gattungen fiir
ein wissenschaftliches Verstdndnis nichts beitrage,
»erklart er doch nichts«!®: »Es ist vollig leer, die
Gattungen vorzustellen als sich nach und nach in
der Zeit evolvierend; der Zeitunterschied hat ganz
und gar kein Interesse fiir den Gedanken«.'” Der
entscheidende Gedanke ist fiir Hegel die Gliederung
der Natur in einzelne Gattungen und deren systema-
tische Klassifikation. Die Darstellung der zeitlichen
Entfaltung der differenzierten Gattungen biete kein
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dariiber hinaus gehendes vertieftes Verstéindnis. Die
»Evolution« wiére eben nichts als die Verwirklichung
und Konkretion einer in der Natur bereits vorgegebe-
nen Struktur organischer Typen. Hegel geht also von
einer immer schon systematisch in Formen struktu-
rierten Natur aus; auf welchem Wege diese Formen
entstehen, ob durch Abstammung oder Urzeugung
(die er fiir moglich hilt), ist fiir ihn eine sekundire
Frage. Die organischen Typen entsprechen in der In-
terpretation Hegels also in diesem Punkt den chemi-
schen Elementen.'””

Spekulationen iiber eine Phylogenese der Organis-
men nehmen in der Romantischen Naturphilosophie
einen festen Platz ein. Sie werden vielfach erwogen
und diskutiert, u.a. von J.F. Blumenbach und C. Gir-
tanner.'* Eine sehr weitreichende spekulative Theorie
entwickelt L. Oken zu Beginn des 19. Jahrhunderts.
Er stellt sich die hoheren Organismen als Zusam-
mensetzung aus den einfach gebauten »Infusorien«
vor. Aus diesen haben sich nach seiner Auffassung
die komplexer gebauten Organismen »entwickelt«:
»Pflanzen und Thiere konnen nur Metamorphosen
von Infusorien sein«'®”. In Bezug auf die Entstehung
von Organismen unterscheidet Oken zwischen einem
»Erschaffen« und »Entwickeln« und konstatiert: »Es
ist [...] kein Organismus erschaffen, der groBer als
ein infusorialer Punct ist. [...] Alles Grofere ist nicht
erschaffen, sondern entwickelt. [...] Der Mensch ist
nicht erschaffen, sondern entwickelt«.''”

Fiir den englischsprachigen Raum sind besonders
einige Passagen bei E. Darwin, dem GroBvater C.
Darwins, richtungsweisend im Hinblick auf die spa-
teren Phylogenesevorstellungen (vgl. Tab. 227). Nach
E. Darwin verénderte sich eine von Gott geschaffene
lebendige Faser (»living filament«) in einem langen
Prozess zu allen warmbliitigen Tieren.!"" Die Verdn-
derung der Formen erfolgt nach E. Darwin nicht von
aullen durch einen gottlichen Eingriff, sondern ist
das Ergebnis einer Selbstverbesserung. Als Mecha-
nismus dafiir schldgt Darwin ein dhnliches Modell
wie Lamarck vor: die Vererbung der in seinem Leben
erworbenen Fortschritte eines Individuums an seine
Nachkommen.

Insgesamt weisen die vielféltigen Ansdtze phylo-
genetische Vorstellungen im spéten 18. und frithen
19. Jahrhundert starke spekulative Ziige auf. Fiir die
letztlich nachhaltige Etablierung der Evolutionstheo-
rie in der Biologie waren sie von nicht entscheidender
Bedeutung. Die Anregungen, die zur Begriindung der
Evolutionstheorie gefiihrt haben, gingen weniger von
den Phylogenesevorstellungen des 18. Jahrhunderts
aus als vielmehr von zwei anderen Entwicklungen:
der Ausweitung und Vertiefung morphologischer

Kenntnisse im Rahmen der vergleichenden 1Anato-
mie und den Umbriichen, die sich in der Geologie
und den Lehren der Erdgeschichte vollzogen haben.

Lamarck: »der wirkliche Marsch der Natur«
Eine der zentralen Figuren in der Debatte um die Ent-
wicklung einer Theorie der Phylogenese in der ersten
Halfte des 19. Jahrhunderts ist J.B. de Lamarck. Im
Gegensatz zu den meisten seiner Vorginger formu-
liert Lamarck eine Transformationslehre, die sich
nicht nur auf einige Arten, sondern auf die gesamte
organische Natur bezieht. Als in der Folge besonders
einflussreich erweist sich die von Lamarck geduf3erte
Ansicht, dass die Diskontinuitét in den organischen
Formen nur eine scheinbare sei, weil es »verlorene
Arten« (»espéces perdues«''?) gebe, die im Laufe
der Entwicklungsgeschichte die Zwischenglieder
zwischen den jetzt bestehenden Arten gebildet hat-
ten (TFossil). Motiviert sind die phylogenetischen
Uberlegungen Lamarcks, die er erstmals in seinen
Vorlesungen im Jahr 1800 vortrdgt', offenbar zu-
mindest zum Teil durch seine Kenntnisse von Trans-
formationsreihen fossiler Mollusken, die er nach der
Ubernahme der Molluskensammlung des Pariser
Museums erlangt.!* Die Verdanderungen in der Natur
erfolgen nach Lamarck schrittweise und allméahlich:
»[la nature] ne fait rien brusquement, et [...] partout
elle agit avec lenteur et par degrés successifs«.'"
Er spricht von einem tatsdchlichen Marsch der Na-
tur (»la marche réelle de la nature«''®), der von den
einfach gebauten Organismen ausgeht und zu den
komplexeren hinfiihrt (die Formulierung »la marche
de la nature« verwendet Buffon bereits 1753'"7). Sei-
nen Anfang nahm dieser natiirliche Marsch bei den
einfachsten Lamarck bekannten Organismen, den In-
fusorien, die seiner Meinung nach durch Urzeugung
gebildet wurden; alle anderen Organismen seien als
Transformationen aus ihnen entstanden. Uber die
Erzeugung der Infusorien habe die Natur die Mittel
erworben, alle anderen Organismen indirekt hervor-
zubringen (»c’est par eux qu’elle a acquis les mo-
yens de produire indirectement, a la suite d’un temps
énorme, toutes les autres races d’animaux que nous
connoissons«).'$

Lamarck geht von einem durch Verédnderung der
Umwelt hervorgerufenen und iiber die damit ver-
anderten Bediirfnisse und Verhaltensweisen der Or-
ganismen vermittelten sehr langsamen Wandel der
Arten aus. Nicht der direkte Einfluss der Umwelt,
sondern Gebrauch und Nichtgebrauch der benutzten
Organe sind dabei das Mittel, das die Verdnderungen
bewirkt (fLamarckismus). Die im Leben eines Or-
ganismus erworbenen Veranderungen werden durch
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Vererbung an die nichste Generation weitergegeben.
So kann es zu einem Wandel der Arten (genauer:
einem Wandel der Artzugehdrigkeit von Individu-
en verschiedener Generationen) kommen. Etwas
unprézise formuliert Lamarck, die Individuen einer
Art wiirden sich nach der erfolgten Transformation
in einer neuen Art wiederfinden: »ces individus, qui
appartenoient originairement a une espece, se trou-
vent a la fin transformés en une espece nouvelle,
distincte de ’autre«'”® (unprézise ist dies, weil sich
die Artzugehorigkeit eines Individuums nicht dndern
muss, allein in der Generationenfolge der Individu-
en vollzieht sich ein Wandel der Artzugehorigkeit;
tArt/Artumwandlung). Die abgestufte Ahnlichkeit
der Arten kann Lamarck aus der sukzessiven Um-
wandlung der Organismen erklédren, die der Veridnde-
rung der Umwelt korrespondiert: »les espéces n’ont
réellement qu’une constance relative a la durée des
circonstances dans lesquelles se sont trouvé tous les
individus qui les représentent«.'?

Die nur relative Konstanz der Arten in Form ih-
rer Verdnderung in langen Zeitrdumen fiihrt nach
Lamarck zu einem verzweigten Stammbaum der Or-
ganismen, bei dem jede rezente Art als das Ende ei-
nes Astes zu verstehen ist: »Je ne veux pas dire pour
cela que les animaux qui existent forment une série
trés-simple, et partout également nuancée; mais je
dis qu’ils forment une série rameuse, irréguliérement
graduée, et qui n’a point de discontinuité dans ses
parties«.'?! Nach Lamarcks Anschauung durchlaufen
alle Entwicklungsreihen von Organismen — einem
inneren Vervollkommnungstrieb folgend — eine lang-
fristige Entwicklung von einfachen zu komplexen
Formen (auch Bonnet vertritt eine solche Ansicht'??);
aus der Komplexitit eines Organismus konne daher
auf das Alter seiner Art geschlossen werden.'” La-
marck bindet damit seine Theorie der Phylogenese
eng an eine Theorie der Ontogenese, ja beide Theo-
rien beschreiben einen dhnlichen Mechanismus der
Verdnderung aufgrund des Zusammenspiels von in-
neren Ursachen und &dufleren Einfliissen.

Die Vielfalt der Formen entsteht nach Lamarck
durch ein Nebeneinander von zwei Faktoren: einer auf
linearen Fortschritt draingenden Kraft der Hoherent-
wicklung und eines modifizierenden Einflusses, der
von Faktoren der Umwelt ausgeht ({Fortschritt).!>*
Ahnliche Vorstellungen eines Nebeneinanders eines
vertikalen Prinzips, das in dem alten Modell der Stu-
fenleiter zum Ausdruck kommt, und eines horizonta-
len Prinzips, das fiir die Vervielféltigung und Vernet-
zung der zu einem Zeitpunkt lebenden Organismen
verantwortlich ist, sind am Ende des 18. Jahrhunderts
verbreitet.'” Linné stellt schon Mitte des Jahrhun-

Phylogenese
Vers. Infusoires.
. Polypes.
Radiaires.
" Insectes.

. Arachnides.
Annelides. Crustacés.
Cirrhipédes.

Mollusques.
Poissons.
Reptiles.
Oiseaux.
Monotrémes. .
M. Amphibies.
. M. Cétacés.

. M. Ongulés.
M. Onguiculés.

Abb. 380. Schema zur Darstellung des Ursprungs der gro-
Jsen taxonomischen Gruppen der Tiere (» Tableau a montrer
[’origine des différens animaux«). Die Grafik wird vielfach
als Stammbaum der Tiere interpretiert. Die oberen Taxa
entsprechen den vierzehn von Lamarck unterschiedenen
Tierklassen. M steht fiir Sdugetiere (»Mammiféres«) (aus
Lamarck, J.B. de (1809). Philosophie zoologique, 2 Bde.:
11, 463).

derts das Prinzip der (genealogischen) Serie (»serie«)
neben das Prinzip der (6kologischen) wechselseitigen
Vernetzung (»nexu inter se«).'?® Lamarck entwickelt
trotz seiner Theorie der Transformation der Arten
keine allgemeine Theorie der monophyletischen De-
szendenz, d.h. der gemeinsamen Abstammung aller
Organismen von einem Vorfahren. Er geht vielmehr
von der wiederholten Urzeugung von Organismen
aus, deren Nachfahren dann parallel zueinander im
Laufe der Zeit komplexer werden und neue Stamm-
bidume begriinden (7Lamarckismus: Abb. 266).'”
Lamarcks Konzeption der Phylogenese ausgehend
von wiederholten Ereignissen der Urzeugung hat
daher die bemerkenswerte Konsequenz, dass die am
hochsten entwickelten Organismen, die Primaten, die
phylogenetisch éltesten sind, die am einfachsten ge-
bauten aber die phylogenetisch jiingsten. Damit steht
seine Auffassung in dieser Hinsicht den Phylogene-
setheorien der zweiten Hailfte des 19. Jahrhunderts
diametral entgegen.'*® Die These von der bestédndigen
Neuentstehung von Organismen mit komplexen Bau-
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Abb. 381. Ein im Wasser stehender Stammbaum der Tiere
(»Arbor vitae animalis«). Der Stamm des Baums dhnelt dem
eines Drachenbaums (Dracaena), insofern er aus nebenein-
ander laufenden dicken Asten besteht. In dem begleitenden
Text zum Bild werden sechs Tiergruppen unterschieden, die
aber nicht eindeutig den acht nummerierten Hauptdsten
des Baums zugeordnet sind: 1. Spondylozoa (Wirbeltiere)
(entspricht wohl dem Ast VIII, an dessen Spitze der Mensch
steht); 1. Podozoa (Gliederfiiffler) (Ast VII); IIl. Therozoa
(Weichtiere) (Ast VI); 1V. Grammozoa (Wiirmer) (Ast I1l);
V. Cyclozoa (radidrsymmetrische Stachelhdiuter) (Ast V);
VI. Phytozoa (Schwdmme und Hohltiere). Daneben wird
als Restetaxon fiir die mikroskopisch kleinen Tiere ein nicht
nummeriertes »Chaos animale« postuliert (aus Eichwald,
E. (1829). Zoologia specialis, quam expositis animalibus
tum vivis, tum fossilibus potissimum Rossiae in universum
et Poloniae in species, Bd. 1: Vorsatz; vgl. 33-45).

planen aus solchen mit weniger komplexen behaup-
tet Lamarck allerdings nicht explizit.'”

Mit ausdriicklichem Bezug zu Lamarcks Theori-
en entwickelt E. Geoffroy Saint-Hilaire seine Vor-
stellungen zur Phylogenese seit Mitte der 1820er
Jahre."® Ubereinstimmend mit Lamarck beurteilt
Geoffroy die Verdanderung von Organismen als eine
Reaktion auf Anderungen der Umwelt (»monde am-

biant«); ohne diese wiirden sich auch die Organis-
men nicht dndern, so Geoffroy. Allerdings bleibt die
Transformationstheorie Geoffroys auf einzelne Arten
beschrinkt und enthilt (trotz seiner Theorie der »Ein-
heit des Plans«; 1Typus) nicht die These eines genea-
logischen Zusammenhangs aller Organismen.'!

Cuviers ungewollter Beitrag
Entscheidende Impulse fiir die Begriindung der Phy-
logenesevorstellung gehen in den ersten Jahrzehnten
des 19. Jahrhunderts von dem fiihrenden verglei-
chende Anatom aus: G. Cuvier — und zwar wider sei-
ne Intention, die auf eine Begriindung der Konstanz
der Arten gerichtet ist. Cuvier geht von einem gottli-
chen Ursprung aller Organismenarten aus (ohne aber
in seinen wissenschaftlichen Arbeiten mit Gott zu
argumentieren’®?) und beurteilt in Folge dessen jede
Art als perfekt an ihre Umwelt angepasst. Er lehnt
daher auch jede Form der Umwandlung von Arten
ab und kann sich das Entstehen neuer Arten allein
durch erneute Schopfungsakte nach einer natiirli-
chen »Katastrophe« vorstellen (»Katastrophentheo-
rie« oder »catastrophism« — eine Bezeichnung, die
auf W. Whewell zuriickgeht, der 1832 die Anhénger
dieser Theorie als »Catastrophists« bezeichnet und
den »Uniformitarians« gegeniiberstellt'3?). Trotzdem
leistet Cuviers systematische Klassifikation der Fos-
silien und lebenden Formen entscheidende Beitrige
zur allmdhlichen Durchsetzung eines Denkens in
graduellen Unterschieden und zeitlichen Transforma-
tionen."** Mit Cuviers einflussreicher Einteilung der
Lebewesen in vier neben einander stehende Haupt-
gruppen (1Taxonomie) findet auch die alte Vorstel-
lung einer linearen Stufenleiter aller Lebewesen ihr
wissenschaftliches Ende.'** Cuvier wendet sich vehe-
ment gegen eine lineare Anordnung der Bauformen
der Lebewesen und bereitet damit den Ubergang von
der Linie zum Baum als Darstellungsform der Ver-
wandtschaft vor. An die Stelle des deduktiv-schema-
tischen Vorgehens der Anordnung der Lebensformen
gemél einer allein theoretisch begriindeten »Stufen-
leiter« tritt bei Cuvier eine Klassifikation der Orga-
nismen, die durch eine empirische Untersuchung
ihrer inneren Struktur angeleitet ist. Der Annahme
einer Phylogenese aber steht bei Cuvier besonders
sein Verstdandnis der Organismen als harmonisch ge-
ordnete Ganzheiten entgegen (nach dem Prinzip der
Korrelation; tMorphologie): Zusammengesetzt aus
wechselseitig perfekt aneinander angepassten Teilen
widersetzen sich diese ganzheitlichen Gefiige jeder
Verdnderung, so die Anschauung Cuviers.

Beteiligt ist Cuvier auch an den ersten detaillierten
Untersuchungen von Fossilienreihen, die eine direk-
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Abb. 382. Darstellung der Verwandtschaftsverhdltnisse von Fischgruppen in Form eines »Spindeldiagramms«. Die vertikale
Achse reprdsentiert die Zeit und umspannt einen Zeitraum vom Paldozoikum bis zur Gegenwart (»Création actuelle«). Die
horizontale Achse stellt eine Verbindung von zwei Parametern dar: die relative Verwandtschaft der Gruppen und die Diversi-
tdt oder Héufigkeit einer Gruppe in einer geologischen Epoche (als die jeweilige Breite einer Spindel). Weil Agassiz von der
wiederholten gottlichen Schopfung von Arten iiberzeugt ist, ist das Diagramm nicht als ein Stammbaum gedacht (aus Agassiz,
J.-L. R. (1833-43). Recherches sur les poissons fossiles 5 Bde.: 1, 170).

tionalistische Interpretation im Sinne einer sukzessi-
ven Umgestaltung der Formen nahelegen (1Fossil).
In seinen gemeinsam mit A. Brongniart 1811 verdf-
fentlichten Untersuchungen der Boden in der Umge-
bung von Paris stellt Cuvier eine vertikale Abfolge
verschiedener Boden (»sols«) fest. Jede Formation
(»formation«) sei begrenzt durch eine, die ihr vor-
ausgehe (»précede«), und eine andere, die ihr folge
(»suit«).'** Die Autoren beobachten auBerdem die
Ablagerung von SiiBwassertieren oberhalb von Mee-
resorganismen. Die »natiirliche Konsequenz« dieser
Beoachtung ist nach Cuvier und Brongniart die An-
nahme einer Abfolge von verschiedenenen Ablage-
rungsperioden (»La conséquence naturelle de cette
observation, c’est que la mer, aprés avoir déposé ces
couches de calcaire marin, a quitté ce sol qui a été
recouvert par des masses d’eaux douce«'?’).

Im Gegensatz zu Cuvier betrachtet Brongniart
spiter die Vegetation einer Region ausdriicklich un-
ter dem Gesichtspunkt ihrer Sukzession in der Erd-

geschichte (»sous le rapport de leur succession dans
les divers couches du globe«)."*® Er unterscheidet
vier verschiedene Perioden (»périodes«) oder Epo-
chen (»époques«) der Vegetation in der Geschichte
der Erde (vgl. Abb. 383)'*° und stellt dabei parallele
sukzessive Verdnderungen bei Pflanzen und Tieren
fest (»changemens successifs dans les étres organi-
$és). 140

Der sich im frithen 19. Jahrhundert allméhlich be-
reichernde Befund der fossilen Uberlieferung bildet
insgesamt eine empirische Stiitzung fiir die Verbrei-
tung phylogenetischer Vorstellungen (1Fossil). Wenn
auch selten graduelle Transformationen iiber Fossili-
en belegt werden konnen, sondern der Eindruck mehr
der eines plotzlichen Wandels ist, wird doch offen-
sichtlich, dass die geologisch alteren, d.h. tieferen
Erdschichten insgesamt weniger komplexe fossile
Formen enthalten als die jiingeren. Die fossilen Do-
kumente deuten also erstens auf eine Geschichtlich-
keit des Lebens auf der Erde und zweitens auf einen
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, Betrachtung die entscheidenden Fragen, die
nxslicl)gsssxs. Pr'n;;:nn rﬂ;ft;nl. Pinfgni. rﬂf:l;nx, P.f?:ﬂzz Darwin und Wallace, dif_: beide L_yells >P.rin-
- . i ciples of Geology« auf ihren weiten Reisen
1o AGAMES. .. ..., 4 7 3 13 75000 I lesen, zu ihren revolutioniren Antworten
2. an'rum‘uuczm.v’:- ' inspirieren."“
LEUSES....... e ° o o 2 1,500
3. Caxrracium vascy: . »Wandelbarkeit der Arten«
. p::;:::ums A R 8 3t 71 Y°° 0 Umfassende Anderungen in der allgemei-
ROSPERKES . . .. .. o 5 35 ' 150 I nen Einstellung gegeniiber der Frage nach
5. Puininocames mo- der so genannten Wandelbarkeit von Arten
RocoryLEnoNEs. . . 16 5 3 25 8,000 I (TArt/Artumwandlung) vollziehen sich in
Jis- Pusnivocamss oi- : den ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts.
GORLERONES s ° ° ° ro0 | 32000 il Besonders im Rahmen der Botanik wird die
240 25 | g2 164 | 50,350 ] gleich bleibende Anderung von Organismen

Tab. 383. Unterscheidung von vier Perioden in der Abfolge fossiler

unter sich wandelnden Umweltbedingungen
erkannt. Unter der Voraussetzung der Wan-
delbarkeit der Umweltverhéltnisse der Erde

Pflanzen. Die Zahlen bezeichnen die Anzahl bekannter Pflanzenarten

der verschiedenen Klassen in den jeweiligen Perioden. Die kleinen und
einfacher gebauten Pflanzen wie die Kryptogamen erscheinen in allen
vier Perioden, die grofien und komplexen zweikeimbldttrigen Phanerog-
amen dagegen erst in der vierten (aus Brongniart, A. (1828). Prodrome

d’une histoire des végétaux fossiles: 219).

gewissen TFortschritt der Komplexitét der Formen in
dieser Geschichte.

Geologischer Gradualismus

Abgelost wird die unter dem Einfluss Cuviers ver-
breitete Katastrophentheorie durch gradualistische
Vorstellungen, die sich ausgehend von der Geolo-
gie im 19. Jahrhundert allméhlich durchsetzen und
auch auf die Biologie bezogen werden. Besonders
einflussreich wird C. Lyells — durch den Geologen
J. Hutton angeregter — » Aktualismus«, der der Kata-
strophentheorie widerspricht und fiir die Vergangen-
heit keine anderen Kréfte annimmt als die in der Ge-
genwart wirksamen.'*! Der Prozess der Veranderung
der Erdoberfliche und damit der Organismen voll-
zieht sich nach diesen Theorien in einem sehr viel
langeren zeitlichen Rahmen als zuvor angenommen.
Erst auf dieser Grundlage wird eine kontinuierliche
Umwandlung der Formen ohne gottlichen Eingriff
nach rein natiirlichen Prinzipien vorstellbar. Lyell
selbst geht allerdings auf Distanz zu dem »miiffigen
Streit« liber die »abstrakte Moglichkeit« einer Um-
wandlung von Arten (»conversion of one species into
another«).'” Eine Wandelbarkeit der Arten {iber die
Grenzen des Typus hinaus hélt Lyell fiir unmdglich.
Die ihm bekannte Unfruchtbarkeit und Seltenheit
von Bastarden ist ihm ein Beleg fiir diese Auffas-
sung. Auch wenn er somit traditionelle Antworten
auf die gestellten Fragen gibt, liefert Lyell trotzdem
mit seiner um die Entstehung von Arten zentrierten

— also der Annahme einer Erdgeschichte
— erscheint damit auch eine Geschichte des
Lebens wahrscheinlich. C. von Sternberg
ist schon 1817 der Auffassung, man konne
sich die Pflanzenwelt als eine »Kettenfolge«
oder als ein »Netz« vorstellen; diese Systeme
miissten aber berilicksichtigen, dass »nicht alle Pflan-
zenformen [...] zu gleicher Zeit vorhanden waren«.'*
Mit der sich allmahlich durchsetzenden Uberzeugung
von einer langen Geschichte der Erde ist eine Reihe
von Botanikern der Auffassung, es komme im Ver-
laufe dieser Geschichte auch zur Entstehung neuer
Pflanzenarten'*: »wie die Individuen, so haben auch
die Arten einen Lebensverlauf, einen Anfang und ein
(scheinbares) Ende«, schreibt beispielsweise A.F.
Spring 1838.'% Er ist daher auch der Auffassung,
»dal} viele Arten schon ausgestorben [sind], andere
noch kommen mochten«.'*” Deutlich heifit es 1852
bei F. Unger, »eine Pflanzenart muf3 aus der andern
hervorgehen«.'*® Der Ausdruck Wandelbarkeit der
Arten erscheint seit Mitte der 1850er Jahre.'*

Chambers: »succession« und »descent«

Eine eindeutige Interpretation gibt L. Chambers dem
fossilen Befund in einer 1844 anonym ver6ftentlich-
ten, aufsehenerregenden Schrift, die als eine wichti-
ge Vorbereitung fiir Darwin gewertet werden kann.
Chambers meint, einen kontinuierlichen Zusammen-
hang zwischen den verschiedenen Formen von Orga-
nismen beobachten zu kdnnen und erklart ihn als Er-
gebnis der sukzessiven, graduellen und progressiven
Entstehung der Formen auseinander: » We see clearly
that there has been a succession from invertebrate to
vertebrate, then in the vertebrate from the fish to the
reptile, from the reptile to the bird and mammal, in
the mammal finally to man. That there has been an
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Abb. 384. Stammbaum der Pflanzen und Tiere (»Paleontological Chart«). Die Abfolge der Pflanzen- und Tiergruppen in den
geologischen Epochen (vertikale Achse) ist als Verzweigung und ausgeprdigte Hoherentwicklung dargestellt. Die Krone der
Pflanzen nehmen die Palmen ein, die der Tiere der Mensch (aus Hitchcock, E. (1840). Elementary Geology: Ausfaltblatt).

advance in each stirps or series of animals is abun-
dantly evident«.'® Chambers spricht vom Verhilt-
nis der Abstammung (»descent«''), das zwischen
verschiedenen Gruppen von Organismen besteht.
Allerdings miissen die Vertreter einer Klasse von
Organismen (z.B. der Sdugetiere) nach Chambers
nicht notwendig miteinander verwandt sein, weil sie
in seiner Konzeption (dhnlich wie in der Lamarcks)
lediglich eine bestimmte Entwicklungsstufe in der
Transformation unabhingig voneinander entstande-
ner Ursprungsformen sein konnen.'>? Als entschei-
dende Evidenz fiir seine Anschauung fithrt Chambers
an, dass die Fossilien in einer kontinuierlichen Serie
angeordnet werden konnen, wobei die Fossilien den
rezenten komplexen Formen umso stirker dhneln,
je jinger die Schichten sind, aus denen sie stammen
(eine Beobachtung, die schon Cuvier macht, ohne
aber daraus auf eine Transformation der Organis-
men in erdgeschichtlichen Dimensionen zu schlie-
Ben; 1Fossil). Die Verhaftung in einem traditionel-
len Denken zeigt sich bei Chambers v.a. daran, dass
er die Phylogenese der Organismen in Analogie zu
der individuellen Ontogenese eines einzelnen Orga-
nismus sieht, d.h. er fiihrt die Transformationen auf

eine den Organismen immanente Tendenz der Hoher-
entwicklung zuriick — also nur in der Betrachtung der
Konsequenz, nicht aber der Ursache der Evolution ist
Chambers ein Vorldufer Darwins.'*?

Spencer: »Theory of Evolution« (1852)

In den 1840er und 50er Jahren stellt der Deszendenz-
zusammenhang zwischen den Organismen bereits
eine vielfach erwogene Theorie dar. Viele biologisch
informierte Gelehrte konnen sich kaum eine rationale
Alternative zu ihr vorstellen und empfinden die tradi-
tionelle Ansicht einer tatséchlichen Schopfung aller
Arten als intellektuelle Beleidigung. So argumentiert
H. Spencer in seiner bereits 1852 formulierten Evo-
lutionstheorie (»Theory of Evolution«'**): »we may
safely estimate the number of species that have exis-
ted, and are existing, on the Earth, at not less than
ten millions. Well, which is the most rational theory
about these ten millions of species? Is it most likely
that there have been ten million of species creations?
or is it most likely that, by continual modifications
due to change in circumstances, ten millions of vari-
eties have been produced, as varieties are being pro-
duced still?«.'>
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Abb. 385. Verwandschafisverhiltnisse der Wirbeltiere, dargestellt mittels ineinander geschachtelter Kreise (»Venn-Dia-
gramme). Die Linien zwischen einzelnen Gruppen verbinden Taxa, die analoge Formen ausgebildet haben, z.B. die Wale
und Fische (aus Milne-Edwards, H. (1844). Considérations sur quelques principes relatifs a la classification naturelle des
animaux, et plus particulierement sur la distribution méthodique des mammiféres. Annales des Sciences Naturelles (Zoolo-

gie) 3d ser. 1, 65-99: 98).

Spencer interpretiert insbesondere das Verhéltnis
der Organismen zu ihrer Umwelt als den entschei-
denden Grund fiir ihre Verdnderung. So wie das Le-
ben selbst als eine bestdndige Anpassung der inneren
Verhiltnisse an die dufleren anzusehen sei (»a mo-
ving equilibrium between inner and outer actions«'*®;
tLeben), so macht Spencer auch die Verdnderungen
der anorganischen und organischen Umwelt dafiir
verantwortlich, dass es tiberhaupt zu Verdanderungen
von Organismen kommt: »The astronomic, geolo-
gic, and meteorologic changes that have been slowly
but incessantly going on, and have been increasing
in the complexity in their combinations, have been
perpetually altering the circumstances of organisms;
and organisms, becoming more numerous in their
kinds and higher in their kinds, have been perpetu-
ally altering one another’s circumstances. Thus, for
those progressive modifications upon modifications

which organic evolution implies, we find a sufficient
cause«."’

C. Bonaparte: »La fixité absolue [...] est absurde«

Auch kontinentaleuropdische Biologen schlielen
sich in den 1850er Jahren dieser Auffassung an. Der
Ornithologe C. Bonaparte hidlt die Hypothese der
Konstanz der Arten 1856 fiir absurd (»La fixité ab-
solue [...] est absurde«)."”® Er schreibt den Rassen,
ebenso wie spiter Darwin (TArt) eine nur temporédre
Existenz (»existence temporaire«) zu.' Und er ent-
wickelt auch bereits Ansétze fiir eine Selektionstheo-
rie: Die Individuen der in der Gegenwart existieren-
den Arten betracht er als Nachkommen von Indivi-
duen ausgestorbener Arten, und dieser Ubergang sei
durch mannigfache Transformationsschritte erfolgt,
die eine Anpassung der Individuen an die Umwelt
ermdglichten (»Nous le proclamons avec pleine con-
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viction, les Crocodiles, les Eléphants, les Rhinocéros
antédiluviens sont les ancétres de ceux qui se pro-
pagent a notre époque, et il serait impossible a leur
postérité de subsister sans les modifications variées
qu’a di subir 1’organisation primitive conformément
aux circonstances, qui sont devenues, relativement a
cette postérité, une seconde nature«).'*

C. Darwin: Erkldrung der Phylogenese

Das Revolutiondre an Darwins Theorie zur Phylo-
genese der Organismen ist weniger die Behauptung
einer tatsidchlichen Verwandtschaft und Abstammung
als vielmehr die in dem von ihm formulierten »Me-
chanismus« der Evolution enthaltene Absage an eine
Teleologie, die eine Tendenz zur Hoherentwicklung
erzwingen wiirde. Die Theorien der Phylogenese vor
Darwin, die es vielfaltig gab, erkldren die Abfolge der
Organismen aufgrund eines in den Organismen lie-
genden Drangs zur Perfektionierung, der Entfaltung
einer préaexistierenden Potenz (1Fortschritt). Sie sind
damit, so wie die von Chambers, oft am Modell der
Ontogenese orientiert und Ausdruck eines »Essen-
zialismus«, der von vorgegebenen Formen ausgeht,
die sich auf vorgezeichneten Bahnen nur entfalten.'®!
Darwins revolutiondrer Schritt besteht dagegen da-
rin, die Phylogenese ausgehend von Prozessen auf
der Ebene von Populationen (v.a. der Konkurrenz)
zu betrachten. Sein »Populationsdenken« (1Populati-
on) macht nicht eine den Organismen innewohnende
Tendenz zur Hoherentwicklung, sondern allein ihre
differenzielle Reproduktion fiir die langfristige Ver-
anderung der Formen verantwortlich.

Entscheidend fiir die Entwicklung von Darwins
Vorstellungen von einer Phylogenese sind die Er-
fahrungen auf seiner Weltreise von 1831 bis 1836.
Verschiedene empirische Beobachtungen legen
fiir ihn eine Abstammung der Formen voneinander
nahe'®: (1) Die Fossilien von Siidamerika dhneln
den gegenwirtig dort lebenden Organismen, nicht
aber den Fossilien oder lebenden Organismen an-
derer Kontinente. (2) Die Tiere verschiedener Kli-
mazonen in Siidamerika dhneln stirker einander als
sie den Tieren der gleichen Klimazonen auf anderen
Kontinenten dhneln. (3) Einige Vogelarten auf den
Galapogos-Inseln erscheinen als Variationen eines
grundlegenden Typus, den Darwin sonst nur vom
stidamerikanischen Festland kennt. Beeindruckend
ist fiir Darwin auf den Galapagos-Inseln auflerdem
die Tatsache, dass auf den verschiedenen Inseln trotz
sehr dhnlicher Umweltbedingungen doch sehr unter-
schiedliche Vogelarten leben — eine rein naturtheolo-
gische Erklarung stoft hier also an ihre Grenzen. Es
sind demnach fossile und biogeografische Befunde,

Abb. 386. Hypothetischer Stammbaum der Organismen. In
diesem »Baum-formigen Bilde des [zoologischen] Syste-
mes« reprdsentiert die vertikale Achse sowohl die Zeit als
auch »die absolute Organisations-Hohe« der Tiere einer
taxonomischen Gruppe. Betont wird mit dieser Darstellung
nicht nur der Trend zur Hoherentwicklung in der Evolution,
sondern auch die fortgesetzte Differenzierung der »niede-
ren« Formen nach der Entstehung der »hoheren«: »[Meine
Untersuchungen haben ergeben], dass nicht nur die Wirbel-
losen Thiere, die Fische, die Reptilien, die warmbliithigen
Végel und Sdugethiere und zuletzt der Mensch allmdhlich
erst die einen nach den andern auftreten, — sondern auch in
den einzelnen Unterreichen der Strahlenthiere, der Weicht-
hiere, der Kerbthiere, der Fische die hoheren Aste des Sys-
temes erst nach den tieferen erscheinen, — jedoch in der
Weise, dass der hohere Zweig eines tieferen Astes sich oft
spdter als der tiefere Zweig eines hoheren Astes entwickelt.
[...] So entwickelt sich der Zweig a am untersten Aste A

friiher als der Ast B, aber der Zweig c des ersten Astes erst

nach dem Zweige b des zweiten und mit dem Zweige c des
zweiten (B) und dritten Astes (C). [...] Es ist eine fast in
allen Kreisen und Klassen des Systemes wahrnehmbare Er-
scheinung, dass die hochsten Klassen eines tieferen Kreises
[...] absolut vollkommner sind, als die tiefsten Klassen des
ndchsthoheren Kreises [...;] wir erinnern an den Amphi-
oxus als untersten Fisch und an den Octopus als oberstes
Weichthier« (aus Bronn, H.G. (1858). Untersuchungen iiber
die Entwicklungs-Gesetze der organischen Welt wihrend
der Bildungs-Zeit unserer Evd-Oberfliche: 481).

die fiir Darwins Vorstellung einer Phylogenese von
Bedeutung sind. Zumindest stellt er dies selbst so dar:
So wie ihn sein Sohn spéter zitiert, erscheint Darwin
1837 die Kenntnis der siidamerikanischen Fossilien
und der Fauna der Galapagos-Inseln als Ursprung all
seiner Ansichten (»origin of all my views«).'®

In seinen frithen Schriften zeigt sich noch Darwins
Verwurzelung in harmonischen Naturvorstellungen
des 18. Jahrhunderts. So geht er von einer Ordnung
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der organischen Natur aus, in der jeder Art ein fester
Platz zukommt. Das Verhéltnis der Organismen zu
ihrer Umwelt ist damit entscheidend fiir die Bildung
neuer Arten. Weil Darwin in dieser Phase seines Den-
kens eine »perfekte« 1 Anpassung der Organismen an
die Umwelt annimmt, kommt es nach seinen Vorstel-
lungen zu einem Wandel der Arten nur als Reaktion
auf Umweltdnderungen (fUmwelt/Umweltdetermi-
nation).

Auch die Anzahl der Plitze (»places«; TNische)
in der Okonomie der Natur (»economy of nature«)
nimmt Darwin anfangs als konstant an. Seine frithe
Theorie der Phylogenese besteht daher im Wesent-
lichen nur in dem Mechanismus der Ersetzung einer
Art durch eine andere an einem festen Platz. Erst
Mitte der 1850er Jahre stellt Darwin das Verhiltnis
der Organismen zu ihrer Umwelt in den Hintergrund
und kann damit eine tatsidchliche Vermehrung von
Arten fiir moglich halten: »Always remember how
organisms are most importantly related to other orga-
nisms [...] The number of species [...] goes on incre-
asingly in geometrical ratio — because relations get
more & more complicated«.'* In dieser neuen Phase
seines Denkens ist es nicht mehr der Austausch an
einem festgelegten »Platz«, sondern tatsdchlich die
Auseinanderentwicklung der Arten, die einen Wandel
der Arten bedingt. Auch noch im >Origin« finden sich
allerdings Passagen, in denen Darwin von einer be-
grenzten Anzahl von freien Plitzen im Haushalt der
Natur ausgeht (1859: »That the number of specific
forms has not indefinitely increased, geology shows
us plainly; and indeed we can see reason why they
should not have thus increased, for the num-
ber of places in the polity of nature [3.-6. Aufl.
1861-72: »throughout the world«] is not inde-
finitely [1861-72: »immeasurably «] great«).'®
Erst ab der 3. Auflage von 1861 macht Darwin
deutlich, dass aufgrund der inneroganischen
Dynamik eine unbegrenzte Anzahl von »Plét-

Abb. 387. Die beiden ersten Zeichnungen eines

zen« vorliegt: »the mutual relations of organic beings
are more important [for species diversity than the
mere inorganic conditions]; as the number of species
in any country goes on increasing, the organic con-
ditions of life will become more and more complex.
Consequently there seems at first sight to be no limit
to the amount of profitable diversification of struc-
ture, and therefore no limit to the number of species
which might be produced«.'*

Als Mechanismus der Differenzierung formuliert
Darwin das Prinzip der Divergenz (»Divergence of
Character«), das — nach der géngigen Interpretation
Darwins'é” — auf dem Vorteil der Spezialisierung be-
ruht: Diejenigen Organismen, die sich von anderen
unterscheiden, geniefen einen Vorteil, weil sie auf
diese Weise einer geringeren 1Konkurrenz unterlie-
gen (»the more diversified the descendants from any
one species become in structure, constitution, and ha-
bits, by so much will they be better enabled to seize
on many and widely diversified places in the polity of
nature, and so be enabled to increase in numbers«).'%
Mit diesem Prinzip wird die Diversifizierung der Le-
bewesen zu einem selbstbeziiglichen Prozess, der eine
eigene innere Dynamik enthilt. Die Verdnderungen
sind damit nicht mehr durch eine »Anpassung« an
die Umwelt bedingt, sondern im Wesentlichen durch
den bloflen Vorteil der Verschiedenheit von dem Be-
stehenden. Darwin verwendet diese Argumentation
bereits seit 1854'®; als ein Prinzip in einer festen
Terminologie formuliert er seine Einsichten aber erst
ab 1857 (»principle of divergence«'’’)'"!. Zusammen
mit dem Selektionsprinzip hilt er das Divergenzprin-

Stammbaums in den Notizbiichern Darwins aus Abb. 388. Friihe Skizze eines Modells fiir einen Stammbaum der Lebe-
dem Jahr 1837. Die ausgezogenen Linien stehen wesen aus den Notizbiichern Darwins. Die Zeichnung ist tiberschrie-
fiir rezente Spezies, die gepunkteten fiir ausgestor-  ben mit »1 think«. Der Stammbaum weist eine ungeordnete, sich in ver-
bene (aus Darwin, C. (1837-38). Notebook B. In: schiedene Richtungen des Raumes entfaltende Form auf (aus Darwin,
Barrett, PH. et al. (eds.) (1987). Charles Darwin’s  C. (1837-38). Notebook B. In: Barrett, PH. et al. (eds.) (1987). Charles

Notebooks, 1836-1844, 167-236: 177 (B 26)).

Darwin’s Notebooks, 1836-1844, 167-236: 180 (B 36)).
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zip flir den zentralen Punkt seines Hauptwerks (»the
keystone of my Book«'). Im 20. Jahrhundert wird
der Begrift der Divergenz in erster Linie als deskrip-
tiver Ausdruck fiir die Zunahme der Unterschiede
zwischen den Organismen von zwei urspriinglich
miteinander verbundenen Abstammungslinien ver-
wendet. So heilit es bei G.G. Simpson 1945: »If the
early members of two groups are more alike than the
later, their later dissimilarities are divergent«.'”

In seinem Hauptwerk von 1859 geht Darwin (tat-
sdchlich als einer der ersten und anders als Lamarck,
der eine wiederholte Urzeugung annimmt; s.0.) von
einem monophyletischen Ursprung aller Lebewesen
aus: Er postuliert, dass alle Pflanzen und Tiere von
einem gemeinsamen Vorfahren abstammen, den er

ihren Prototyp nennt.'* Ausgehend von diesem Vor-
fahren habe eine Evolution stattgefunden, die wegen
des Konkurrenzvorteils der spezialisierten Formen
zu einer Divergenz und Diversifizierung der Lebe-
wesen fiihrte. Das Bild eines groflen Baums (»a great
tree«) zur Darstellung der Abstammungsverhéltnisse
der Organismen halt Darwin fiir grundsétzlich richtig
(»this simile largely speaks the truth«'”®). Er selbst
verwendet dieses Bild in seinen Tagebiichern seit
1837 (vgl. Abb. 387). Auch die einzige Abbildung
seines Hauptwerks stellt das Schema eines Stamm-
baums dar, allerdings ohne reale Taxa von Organis-
men anzugeben.'”

Entscheidend und leitend fiir Darwins The-
orie ist also die Okologische Vorstellung einer
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Abb. 389. Darwins Modell eines Stammbaums aus dem »Origin of Species< (1859). Dies ist die einzige Abbildung in Dar-
wins Hauptwerk. Sie stellt ein blofles Schema der Diversifizierung der Formen dar, im Gegensatz zu den meisten anderen
Stammbdumen werden keine taxonomischen Gruppen konkret benannt. Der Stammbaum konvergiert an seiner Basis zwar,
er fiihrt jedoch nicht auf nur eine Population (oder einen Typus) als dem gemeinsamen Vorfahren aller Organismen zuriick.
In der vertikalen Erstreckung des Diagramms sind Abstammungsbeziehungen dargestellt (der Abstand zwischen den hori-
zontalen Linien soll »eintausend, besser noch zehntausend Generationen« entsprechen); in der horizontalen Erstreckung die
morphologische und dkologische Diversifizierung der Formen. Deutlich wird dabei, dass durch die Diversifizierung einiger
Abstammungsgruppen (A und 1) andere aussterben, weil sie die konkurrenzunterlegenen sind (B, C, D, G, H, K und L). Di-
versifizierung der Formen wird von Darwin offenbar allein als eine Méglichkeit vorgestellt: Nicht alle Abstammungsgruppen
erfahren sie; einige langfristig bestehende Gruppen stellt Darwin als gerade Abstammungslinien dar (E und F).
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4. Protozoa.
9. Coelenterata.
3. Echinodermata.

T~

4. Vermes.

/

5. Arthropoda.
N
6. Mollasca.

/

7. Vertebrata.

Coelenteraten

Yertebraten
(Leptocardier)

Arthropoden

(Crustaceen)

Mollusken Echinodermen

\\ (Asteriden)
(Tunicaten) (Annulaten)

Wiirmer
(Platoden)

(Hydroidpolypen)
~

(Poriferen) (Infusoria) (Rhizopoden)
Protozoén

Abb. 390. Der Ubergang von einer netzformigen Darstellung der Verwandtschaft (links) zu einer Stammbaumdarstellung
(rechts) in zwei aufeinander folgenden Auflagen desselben Werks mit dem dazwischen liegenden Ereignis des Erscheinens
von Darwins »Origin of Species¢ (1859). Neben dem Verzicht auf die Darstellung von Vernetzungen in der spdteren Auflage
kehrt diese auch die dltere Grafik um, so dass nun die Gruppen, die die am einfachsten gebauten Organismen umfassen, nicht
mehr oben, sondern unten stehen (aus Gegenbaur, C. (1859). Grundziige der vergleichenden Anatomie: 38; 2. Aufl. (1870):

77).

tKonkurrenz und des Vorteils der Spezialisierung
der Organismen in verschiedene {Nischen. Neben
den empirischen Untersuchungen und biologischen
Prinzipien konnen auch metaphysische Griinde fiir
die Entwicklung von Darwins Denken in graduellen
Transformationen anstelle von plétzlichen Spriingen
vermutet werden. So vertritt er die Auffassung, dass
alle diskontinuierlichen Verdnderungen einen iiber-
natiirlichen Ursprung haben, das Natiirliche entwick-
le sich dagegen kontinuierlich.'”

Rezeption Darwins

Die Annahme einer genalogischen Verwandtschaft
der Organismen setzt sich mit Darwins Theorie all-
méhlich durch. Schneller akzeptiert wird dabei der
phylogenetische Teil von Darwins Theorie — und
zwar, »Plancks Prinzip« widersprechend, weitge-
hend unabhingig vom Alter der Forscher'”™ — liber

die Mechanismen der fEvolution herrscht dagegen
bis ins 20. Jahrhundert Uneinigkeit (1Selektion). Ein
anfiangliches Problem fiir die Phylogenesevorstel-
lung bilden Kalkulationen iiber das Alter der Erde,
die Lord Kelvin anstellt. Ausgehend von dem vor-
handenen Vulkanismus auf der Erde und der Annah-
me einer allméhlichen Abkiihlung schétzt Kelvin das
Alter der Erde auf nicht mehr als hundert Millionen
Jahre — zu wenig Zeit fiir die Entstehung der vorhan-
denen Formenmannigfaltigkeit nach dem Mechanis-
mus der Selektion. Darwin vermutet zwar, dass die
Kalkulationen Kelvins nicht stimmen konnen, der
Nachweis, dass die Beriicksichtigung der Radioak-
tivitdt eine hohere Schitzung erzwingt, gelingt aber
erst nach Darwins Tod.'”

Haeckel: Vererbung und Anpassung
Bei E. Haeckel, dem wichtigsten deutschsprachigen

Ahnlichkeit benachbarter Faunen und Floren

Die Ahnlichkeit von Formen nimmt in der Regel mit der
rdumlichen Entfernung zwischen den besiedelten Regio-
nen ab.

Verschiedenheit der Faunen und Floren gleicher Kli-
mate, aber unterschiedlicher Herkunft

Trotz dhnlicher Klimabedingungen unterscheiden sich die
Faunen und Floren der verschiedenen Kontinente doch
erheblich.

Abnahme der Ahnlichkeit der Fossilien gegeniiber re-
zenten Formen mit dem Alter der Fossilien

Je dlter die Schicht, aus der die Fossilien stammen, desto
undhnlicher sind sie den rezenten Formen.

Verschiedenheit der Fossilien einer Region mit den re-
zenten Organismen anderer Regionen

Die Fossilien in einer Region dhneln den rezenten Formen
dieser Region stirker als denen anderer Regionen.

Tab. 228. Biogeografische und paldontologische Argumente Darwins und seiner Anhdnger fiir die Deszendenztheorie im

Gegensatz zur Schopfungstheorie.
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Vertreter des Darwinismus in der zweiten Hélfte des
19. Jahrhunderts, werden die beharrende und die ver-
andernde Tendenz in der Geschichte des Lebens mit
der antagonistischen Gegeniiberstellung der Kon-
zepte von Vererbung und Anpassung bezeichnet. Die
1Vererbung oder Erblichkeit versteht Haeckel als das
konservierende Prinzip einer »inneren Gestaltungs-
kraft«, tiber das die Erzeugung der &hnlichen Nach-
kommen erkldrt wird. Die T Anpassung stellt Haeckel
dagegen als das dynamische Prinzip vor, das eine
Verdnderung der Organismen gemdf ihrer Umwelt,
aber auch gemdfB innerer Prozesse bewirkt. Aus-
driicklich unterscheidet Haeckel neben den duf3eren
»innere Anpassungen« als Folge der »bestindigen
inneren Verdnderungen«.'$

Die =zahlreichen von Haeckel gezeichneten
»Stammbédume« der Lebewesen beriicksichtigen al-
lein rezente Formen und ordnen diese auf verschie-
dener Hohe des Stammbaums an (vgl. Abb. 392 und
393). Die rezenten Formen werden also als Ent-
wicklungsstufen gedeutet. Die Stammbédume bilden
demnach nicht genealogische Linien ab, sondern die
klassische hierarchische Ordnung der sca-

Monophylie oder Polyphylie?
Strittig ist bis ins 20. Jahrhundert, ob die Verwandt-
schaftsbehauptung auf alle Organismen der Erde
auszudehnen ist, oder ob mehrere nebeneinander
bestehende Abstammungslinien anzunehmen sind.
Weil bis zum Ende des 19. Jahrhunderts eine spon-
tane Entstehung von Lebewesen aus anorganischen
Stoffen, also eine {Urzeugung, fiir moglich gehal-
ten wird, gehen viele dltere Autoren davon aus, dass
nicht alle rezenten Organismen auch genealogisch
miteinander verbunden sind. Manche Autoren des
18. und 19. Jahrhunderts vermuten aber auch aus-
driicklich eine genealogische Verwandtschaft aller
Organismen. So hilt I. Kant bereits 1775 einen Uber-
gang der verschiedenen Stammgattungen, die durch
jeweils spezifische »Keime und Anlagen« gekenn-
zeichnet sind, fiir moglich.'s? Er betrachtet es als eine
mogliche, wenn auch gewagte und blof3 spekulative
Idee, »eine Gattung aus der andern und alle aus einer
einzigen Originalgattung« entspringen zu lassen.'®3
Lamarck und mit ihm viele Biologen des 19.
Jahrhunderts gehen von einem polyphyletischen Ur-

la naturae. Damit stimmt es auch Giberein, ?,?:;’}::‘ B ‘ﬁm’;‘ Aﬁiﬁ.

dass Haeckel die von ihm unterschiedenen e N\ ——
> o Sdleimpilze Buryelfilfer

»Stémme« oder »Phylen« wesentlich iiber Myxomycetes Rhizopoda

die Einheitlichkeit ihres Bauplans typolo- — T ST —

gisch charakterisiert (und nicht als genea-

logische Einheiten). Im Prinzip erscheint

bei Haeckel also die alte Fortschrittsord-

nung der scala naturae im neuen Gewand

der Phylogenese (im Sinne von de Beer

1954: »Phylogeny is the scale of beings

rehablptat.ed as a result of the theory of Sabyrintlauer Oeifelfdmarmer

evolution into a row (or rather a number of Labyrinthuleas Flagellata

rows) of adult forms which are related to o S

one another«'®").

Abb. 391. Polyphyletischer Ursprung der Pflan-
zen und Tiere und der »Stdmme« der Protisten:
»Nehmen wir [...] die vielheitliche oder poly-
phyletische Descendenzhypothese an, so wiirden
wir uns eine mehr oder minder grofse Anzahl von
organischen Stimmen oder Phylen vorzustel-
len haben, welche alle, neben und unabhdngig
von einander aus dem gemeinsamen Boden der
Urzeugung aufschieffen« (344f.). Die vertika-
len Linien, die mit einem Fragezeichen enden,
bedeuten »zahlreiche ausgestorbene neutrale
Stiamme des Protistenreichs, welche sich weder
zu Thieren noch zu Pflanzen entwickelt haben«.
Diese Grafik wird von Haeckel in den spdteren
Auflagen des Werkes nicht reproduziert (aus

ﬂdfucnm Hnbboiben

P

T T . e O e

?

Sudiffevente ?
TMoneren

Monera veutra
? ? | — ?

-~
-
-~
-
-
-3

? ? ?
? ? ?l?

LAUWLLILTLIL ).

Haeckel, E. (1868). Natiirliche Schopfungsge- Babireidye organifde Doneren, felbfiftdudly durdy raengung entftanben,

schichte: 347).




Phylogenese

56

|:) a C

Pteriﬂgp_'lﬂa
Lepidophyta

" Jnophyta
l.

- Protista

o \
Mongres
—/Tal;ymcx .
Trotamacha
Tampyrelle

' Articulata . \

Animalia
Vertebrata

“Ammniota
JHam-

I,Fld: pmn q (‘79 Stdmme)
I,Fdd: pxyq (IStimme)
I, Feld : Pst ( Stamm.)-

2 J”Clkllr Jﬂlq”qu Fﬂk ;]gr
. universalen Gerealogre dar .

Radix ¥

¢ i
! : Moneres Sta
JL0mMuUALS autogonum
Organismorum

Monophyletischer

mmbaun der Organismen
entworfen. und gezeichnet vor :

" Ernst Haeckel . Jena, 1865.

s 5o g d

1

Abb. 392. yMonophyletischer Stammbaum der Organismen«. Die vertikale Achse des Stammbaums reprdsentiert keine einfa-
che Zeitachse, denn die meisten der angegebenen Taxa haben rezente Vertreter. Weil komplexe und weniger komplexe Formen
in den »drei Reichen« der Pflanzen, Protisten und Tiere nebeneinander geordnet sind, stellt die vertikale Achse auch keine

Abfolge von Entwicklungsstufen dar (aus Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Organismen, 2 Bde.: 11, Taf. I).
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sprung des Lebens auf der Erde aus. Stammbaum des Menschen. lint \1°
Darwin favorisiert dagegen zeitweise

einen monophyletischen Ursprung
aller Lebewesen (s.0.). Die Annahme
der genealogischen Verwandtschaft
aller Lebewesen beurteilt Darwin als
analogische Erweiterung seiner Erklé-
rung der Entstehung einzelner neuer
Arten durch Variation bestehender.
Auf die Frage, wie viele Stammfor-
men der Baum des Lebens hat, gibt
Darwin im Laufe seines Lebens un-
terschiedliche Antworten. Anfangs er-
wagt er eine Dreiteilung des Lebens-
baums gemédB den drei grundsétzlich
unterschiedenen Lebensrdumen der
Luft, des Wassers und des Landes.'*
Spéter ist er der Auffassung, es seien
weniger als zehn Elternformen (»less
than ten parent forms«), von denen
alle Organismen abstammen.'®> In
seinem Hauptwerk von 1859 geht er
sogar von nur einer Ursprungsform
aus. In der ersten Auflage des »Origin¢
bezeichnet er den monophyletischen
Ursprung aller Lebewesen als wahr-
scheinlich (»probably«'®); spéter wird
er vorsichtiger und nennt ihn nur noch
moglich. So heifit es in der fiinften
Auflage des >Origin< von 1869: »all
the organic beings which have ever
lived on this earth may be descended
from some one primordial form«.'®”
Haeckel nimmt zwar in einigen
Passagen seiner Schriften auch fiir
die verschiedenen Stdmme der Tiere
eine separate Urzeugung an: Jeden
Stamm will er zuriickfiihren auf eine
Stammform, ein »autogenes Urwe-
sen«, das vorzustellen sei als »ein
vollkommen structurloses und homo-
genes Moner«.'$® Andererseits hilt er
es aber 1866 fiir moglich, »dass diese
verschiedenen Stimme doch noch an
ihrer Wurzel zusammenhdngen«'®;
er zeichnet dementsprechend einen
Stammbaum, in dem alle Stimme
genealogisch miteinander verbunden

sind und bezeichnet diesen als »Monophyletischen
Stammbaum der Organismen« (Abb. 392). Die erste
Auflage von Haeckels »Natiirlichen Schopfungsge-
schichte« aus dem Jahr 1868 enthilt aber auch einen
polyphyletischen Stammbaum, in dem fiir verschie-
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Abb. 393. »Stammbaum des Menschen«. Auf allen Héhenstufen des Baums
sind rezente taxonomische Gruppen angegeben, und zwar mit zunehmender
morphologischer Komplexitdt. Die vertikale Achse ist daher am besten als eine
Abfolge von Entwicklungsstufen (»grades«) zu interpretieren (aus Haeckel. E.
(1874). Anthropogonie oder Entwicklungsgeschichte des Menschen: Taf. XII).

dene Gruppen der Einzeller sowie fiir die Pflanzen
und Tiere ein unabhéngiges Ereignis der Urzeugung
postuliert wird (Abb. 391).

Mit der endgiiltigen Widerlegung der Annahme wie-
derholter Ereignisse einer 1Urzeugung und der Fest-
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Abb. 394. Phylogenetischer Stammbaum konstruiert auf

Grundlage der Sequenz von Aminosduren des Cytochrom
C-Molekiils. Die vertikale Achse stellt die mittlere minimale
Mutationsdistanz dar, d.h. die minimale Anzahl von Nukle-
otiden, die verdndert werden miissen, um von der Nukleo-
tidsequenz der Gene zur Codierung des Cytochrom C-Mo-
lekiils der Organismen einer Art zu der einer anderen Art zu
gelangen. Untersucht wurden die Cytochrom C-Molekiile
eines breiten Spektrums von Arten, angefangen von niede-
ren Pilzen (Candida, Saccharomyces, Neurospora), iiber
Insekten (Schmetterlinge und Fliegen), Schlangen, Fische
und Végel bis hin zu Sdugetieren (vom Kdnguru und Kanin-
chen bis zum Menschen). Der Stammbaum aufgrund dieser
molekularbiologischen Daten stimmt gut mit dem Stamm-
baum aufgrund morphologischer Beschreibungen iiberein

(aus Fitch, WM. & Margoliash, E. (1967). Construction of

phylogenetic trees. Science 155, 279-284: 282).

stellung vieler molekularer und genetischer Gemein-
samkeiten aller Organismen erscheint die Hypothese
eines allen Organismen gemeinsamen Vorfahrens, also
die Annahme einer monophyletischen Verwandtschaft
im 20. Jahrhundert als immer besser gesichert.

Phylogenese und Umweltinderung

Nach klassischer Auffassung, wie sie etwa bei La-
marck und anfangs bei Darwin vorherrschend ist,
folgt die Veranderung der Organismen in der Evolu-
tion immer einer vorhergehenden Anderung der Um-
weltbedingungen (1 Umwelt/Umweltdeterminismus).
Weil Organismen aber selbst einen wesentlichen Fak-
tor der Umwelt anderer Organismen ausmachen, ist
der Prozess der organischen Evolution in einem we-
sentlichen Punkt selbstbeziiglich und halt damit sei-
ne eigene Dynamik aufrecht. Die Verflochtenheit der
Organismen miteinander bedingt es, dass jede Ver-
inderung eines Organismus eine Anderung der Se-
lektionsbedingungen fiir andere und damit eine kor-
respondierende Evolution anderer Organismen nach
sich zieht. L. Van Valen gibt dieser Autodynamik der
Evolution 1973 den Namen Rote-Kénigin-Hypothese
(nach einer Figur aus L. Carrolls >Through the Loo-
king-Glass<): Um mit den Verdnderungen in ihrer
Umwelt Schritt zu halten, miissen sich die Organis-
men einer Population bestindig selbst verdndern.'”
In der Koevolution zwischen Abstammungslinien
von Parasiten und Wirtsorganismen haben beispiels-
weise immer die selteneren Typen des Wirts einen
Vorteil, weil der Parasit sich auf die hiaufigeren spezi-
alisiert. Frequenzabhéngige Selektion fiihrt daher zu
einer bestdndigen Veranderung der Organismen einer
Abstammungslinie. Es ist damit die langfristige Ver-
anderung die Form, in der sich die Organismen erhal-
ten, oder, wie es N. Hartmann 1950 formuliert: »Die
Artumbildung ist der Modus der Lebenserhaltung im
Leben der Arten«'! (1 Arterhaltung).

Gradualismus versus Saltationismus

Nihere Untersuchungen der fossilen Uberlieferung
im 20. Jahrhundert zeigen, dass die Entwicklung der
Formen in der Evolution nicht gleichmafBig und kon-
tinuierlich, sondern in mehr oder weniger diskreten
Schiiben erfolgte. Der Paldontologe O.H. Schinde-
wolf stellt 1950 fest: »Der phylogenetische Formen-
wandel verlduft nicht in einem gleichmafigen, ruhig
dahingleitenden Flusse, sondern er &hnelt einem
Strome mit zahlreichen, sich wiederholenden Was-
serfallen, mit Stromschnellen und stark wechseln-
dem Gefille. Die Ablaufsform der Stammesentwick-
lung ist phasen- oder quantenhaft, sie zeigt eine aus-
gesprochen periodische Gliederung. Die Entfaltung
der Stdmme zerfdllt in Entwicklungsabldufen oder
Zyklen verschiedener Groflenordnung, und in einem
jeden derartigen Zyklus lassen sich drei Phasen von
verschiedenem Entwicklungstempo und verschiede-
ner Entfaltungsart unterscheiden.«'> Schindewolf
nennt diese drei Phasen »Typen-Entstehung« oder
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Typogenese, » Typen-Konstanz« oder Typostase und
»Typen-Auflosung« oder Typolyse. Diese Bezeich-
nungen fiir den »phylogenetischen Formenwandel«
fithrt Schindewolf 1945 ein.' In anderer Termino-
logie wird die Unterscheidung dieser drei Phasen be-
reits 1932 von K. Beurlen vorgeschlagen — Schinde-
wolf verweist allerdings nicht darauf, vermutlich zur
Distanzierung gegeniiber Beurlens stark vitalistisch
geprigtem Ansatz.'*

Der erste der drei von Schindewolf verwendeten
Termini, »Typogenese«, erhélt bereits vor Schinde-
wolf durch R. Woltereck und G. Heberer eine allge-
meine Bedeutung im Sinne von »Phylogenese<«: Wol-
tereck spricht 1932 von der »progressiven Typogene-
se oder »Evolution««'* und bezeichnet diese 1940 als
»irdische Lebensgeschichte« oder »Phylogenese«.!%
Heberer versteht die » Typogenese« oder den » Typen-
wandel« 1943 als das Grundmuster der Evolution.'”’
Die Typogenese besteht nach Heberer in einer »Pha-
se tiefgreifender Umbildungen qualitativer Art« mit
dem Ergebnis der Entstehung eines neuen » Typus,
der »von der Ausgangsform wesentlich verschieden«
ist.”® In Abgrenzung von der Typogenese spricht
Heberer von einer » Adaptiogenese« beim Vorliegen
von Phasen der kontinuierlichen » Ausgestaltung des
neuen Bauplanes, vorwiegend durch Anpassung an
die Gegebenheiten des Gesamthabitates (Adaptive
Radiation i.S. Osborns)«.'”

Insgesamt verbindet sich mit dem Ausdruck >Ty-
pogenesex« der Vorschlag, die ungenaue Bezeichnung
»Phylogenese« durch einen prézisen
Terminus zu ersetzen. Analog zur On-
togenese (oder Idiogenese), die die
1Entwicklung von individuellen Lebe-
wesen zum Gegenstand hat, betrifft die
Typogenese die Entstehung der Typen
von Lebewesen (nicht allein von neuen
Stimmen oder Phyla).

Besondere Aufmerksamkeit findet
seit den 1940er Jahren die Periode der
Entstehung neuer Typen in einer Pha-
se raschen Wandels, der von Simpson
1944 so genannten Quantenevolution
(»Quantum Evolution«).?® Als Erkla-
rung fiir diese raschen, sprunghaften
Verdnderungen werden zufillige Ver-
schiebungen in Populationen aufgrund
von genetischer »Drift« oder in klei-
nen isolierten Populationen am Rande
des Verbreitungsgebiets der Art (nach
dem »Griinderprinzip«;  TEvolution)
angenommen. Allgemein ldsst sich die
plétzliche Anderung eines Typus mit EI-  326).

Abb. 395. Stammbaum mit progressiver (oben) und regres-
siver Disparitdt (unten). Die vertikale Achse reprisentiert
die Zeit, die horizontale die morphologische Differenz der
Formen. Das konventionelle Bild ist das obere: ein von
einer schmalen Basis ausgehender, nach oben strebender
und sich kontinuierlich verzweigender Stammbaum. Die
revidierte Stammbaumdarstellung geht von einer anfing-
lich breiten Basis aus (hohe »Disparitdt« der Formen), von
der nur wenige Linien Bestand haben. Das revidierte Bild
entwickelt Gould aufgrund der Formenvielfalt der préikam-
brischen Burgess-Shale-Fauna (aus Gould, S.J. (1989).
Wonderful Life. The Burgess Shale and the Nature of His-
tory: 46).
A B

Gradualistic model Punctuational modet

-« Morphology———»

Abb. 396. Phylogenetischer Baum nach einem gradualistischen Modell der
Evolution (A) und nach dem Modell des durchbrochenen Gleichgewichts
(B) (aus Raup, D.M. & Stanley, S.M. (1971/78). Principles of Paleontology:
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Abb. 397. Der universale phylogenetische Stammbaum der Organismen (»the universal phylogenetic tree«), der auf moleku-
laren Daten basiert. Zugrundegelegt ist die Sequenz der Basen in der kleinen Untereinheit der ribosomalen RNA (SSU
rRNA). Entgegen der bis in die 1980er Jahre iiblichen Zweiteilung der Menge der Organismen in Prokaryoten und Eukaryo-
ten, ergeben die molekularen Daten eine Dreiteilung in Archaebacteria, Eubacteria und Eukaryota (aus Woese, C.R. (1987).

Bacterial Evolution. Microbial Rev. 51, 221-271: 231).

dredge und Gould (1972) als ein durchbrochenes
Gleichgewicht (»punctuated equilibrium«) beschrei-
ben, insofern ein stabiles organisches System aufge-
brochen wird und in einem fast sprunghaften Prozess
hin zu einem neuen stabilen System verdndert wird.>"!
Aus der fossilen Uberlieferung von marinen Wirbel-
losen schlieBen Gould und Eldredge, dass Phasen der
Konstanz eine Lénge von fiinf bis zehn Millionen
Jahren haben und von kurzen Speziationsphasen mit
einer Linge von 5.000 bis 50.000 Jahren abgeldst
werden.””? Seit Mitte des 20. Jahrhunderts wird die
Position, die eine sprunghafte Anderung der Formen
im Laufe der Phylogenese annimmt, als Saltationis-
mus (Mayr 1960: »saltationism«?®) bezeichnet und
dem Gradualismus (Huxley 1957: »gradualism«®™)
gegeniibergestellt (wobei die Position des Saltatio-
nismus anfangs auch mit der Mutationstheorie H. de
Vries’ oder der Annahme von Makromutationen in
Verbindung gebracht wird; $Mutation).

Es wird argumentiert, dass vor allem die Stabilitét
von ontogenetischen Prozessen und die wechselsei-
tige Abhéngigkeit der Komponenten eine graduelle
Verdnderung eines morphologischen Systems ver-
hindern. Nach diesem Modell werden nicht exogene

Griinde der Isolation, sondern endogene Griinde der
Integration des Systems fiir den plotzlichen Wandel
angegeben. Auf genetischer Ebene konnen Verdnde-
rungen zwischen der Interaktion der Gene, insbeson-
dere der Regulatorgene, fiir die plotzlichen Transfor-
mationen von einer Art oder einem Typus zu einem
anderen verantwortlich gemacht werden.?
Aufgrund der fossilen Uberlieferung postulieren
D.M. Raup und J.J. Sepkoski 1984 eine Perdiodizitit
von Massenaussterbeereignissen in der Erdgeschich-
te: Etwa alle 30 Millionen Jahre soll es zu einem
Massenaussterben von Lebewesen auf der Erde kom-
men.? Die RegelmédBigkeit wird durch kosmische
Ereignisse zu erkldren versucht: R. Muller nimmt in
den 1980er Jahren einen neben der Sonne bestehen-
den Stern an (»Nemesis«), der die Umlaufbahn von
Meteoriten um die Sonne so verzerrt, dass es zu peri-
odischen Einschldgen dieser Meteoriten auf der Erde
kommt.?*” Die alte Katastrophentheorie wird damit
erneut zu einem wichtigen Element fiir die Erkldrung
der Formenvielfalt auf der Erde. Die regelmifigen
Meteoriteneinschldge in der Erdgeschichte fiihrten
nach dieser Theorie zu Massenaussterbeereignissen
von lokalem bis globalem AusmaB, die jeweils eine
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Abb. 398. Aktueller Stammbaum zur Darstellung der Verwandtschaftsverhdltnisse der grofien Gruppen von Organismen (aus
Baldauf, S.L. et al. (2004). The tree of life. An overview. In: Cracraft, J. & Donoghue, M.J. (eds.). Assembling the Tree of

Life, 43-75: 45).

erneute Diversifizierung der Lebensformen nach sich
zogen und damit nicht nur einen destruktiven, son-
dern auch einen diversitétsforderlichen Einfluss auf
das Leben hatten.

Die Arten der Verdnderung, die an den Organismen
einer Stammesreihe zum Ausdruck kommen, kénnen
in einer groben Schematisierung systematisch ein-
geteilt werden. A.N. Sewertzoff unterscheidet seit
Ende der 1920er Jahre drei »Modi phylogenetischer
Verénderung, die sich daran orientieren, in welchem
Stadium der Individualentwicklung die Veranderung
auftritt: In der Anabolie*® liegt ein Hinzufliigen wei-
terer Schritte am Ende der Entwicklung vor, in der
Deviation verandert sich die Embryonalentwicklung,
und in der Archallaxis* andern sich die ersten Sta-
dien der Morphogenese.?'°

Wissenschaftlicher Status

Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts genief3t die Phy-
logeneseforschung kein hohes Ansehen. Thr wird
vorgeworfen, weitgehend auf Spekulationen zu be-

ruhen. So sieht F. Schmitz sie 1878 nicht als einen
Beitrag zur »exakten Forschung«, sondern vielmehr
als ein »grossartiges System von willkiirlichen Hy-
pothesen« und spricht von der »poetischen Disciplin
der Phylogenetik«.?!

Auch von philosophischer Seite wird von einigen
Autoren bestritten, dass die Phylogeneseforschung
einen genuinen Teil der wissenschaftlichen Biolo-
gie bildet. So schreibt der Neukantianer H. Rickert
1929: »Unter logischen Gesichtspunkten miissen wir
[...] zwischen historischer und naturwissenschaft-
licher Biologie so unterscheiden, daf3 die eine den
einmaligen Entwicklungsgang der Lebewesen indi-
vidualisierend, die andere das biologische Material
iberhaupt generalisierend behandelt«.?'? Die natur-
wissenschaftliche Biologie hat nach Rickert auf die
historische Methode zu verzichten und d.h. von der
einmaligen Entwicklungsgeschichte des Lebens zu
abstrahieren. Die Aufgabe der Biologie als Naturwis-
senschaft sei es, »Gesetze zu finden, nach denen sich
das Leben aller Organismen bewegt, oder wenigstens
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Eigenschaftsbeziehung
Vereinigungsfahigkeit (A-B)
A7YB C Eigenschaftsidhnlichkeit (B-C)
Deszendenzbeziehung
D E Abstammung (A-D)
Geschwisterbeziehung (D-E)

Abb. 399. Typen der Verwandtschaft (angelehnt an Lewin, K.
(1920). Die Verwandtschaftsbegriffe in Biologie und Physik
und die Darstellung vollstindiger Stammbdume: 6f.)

Begriffe zu bilden, die gelten sollen, wo iiberhaupt
Organismen vorkommen«.?3 Rickert pladiert daher
dafiir, die Erforschung der organischen Stammbé&u-
me nicht der Biologie, sondern eher der Geschichts-
wissenschaft zuzuordnen. Denn es gehe dabei nicht
um gesetzliche Bestimmungen, sondern um »einen
einmaligen Werdegang in seiner Individualitét«, und
die individualisierende Begriffsbildung sei Sache der
Geschichtswissenschaft.?'*

In der Biologie in ihrer heutigen Gestalt ist die Ent-
wicklung explanativer Prinzipien und biologischer
Allgemeinaussagen allerdings eng mit deskriptiven
Untersuchungen zum Verlauf der Stammesgeschich-
te verbunden. Sachlich und methodisch besteht also
eine enge Verzahnung der von Rickert unterschiede-
nen »naturwissenschaftlichen« und »historischen«
Biologie.

Verwandtschaft
Das seit dem 16. Jahrhundert nachweisbare Subs-
tantiv stellt eine Ableitung des Adjektivs »verwandt«
(mhd. »verwant<) dar, das ein Partizip von »verwen-
denc ist und die urspriingliche Bedeutung »sich ei-
nander zuwenden, miteinander verkehren« hat. Die
spétere Kernbedeutung des Wortes » Verwandtschaft«
bezieht sich auf das genealogische Verhéltnis der
Abstammung von einem gemeinsamen Vorfahren. In
diesem Sinne spricht schon Kant von der »Vermut-
hung einer wirklichen Verwandtschaft« von Tieren
verschiedener Typen; er begriindet diese Vermutung
auf der »Analogie der Formen« und einer »stufen-
artigen Anndherung einer Tiergattung zur andern«
(s.0.).2°

Zu einer Auseinandersetzung um den biologischen
Verwandtschaftsbegriff kommt es verstéirkt seit Be-
ginn des 20. Jahrhunderts. Im Laufe der Diskussi-
onen werden neben der genealogischen Verwandt-
schaft andere Verwandtschaftsformen unterschieden.
M. Rauther erwidgt es 1912, die von der Abstam-
mung unabhingige Féhigkeit, gemeinsame Nach-
kommen zu erzeugen, als Kriterium der Verwandt-
schaft zu verwenden.?’® K. Lewin nennt dies 1920

»Verwandtschaft als Vereinigungsféhigkeit« und
fasst sie mit der »Verwandtschaft als Eigenschafts-
ahnlichkeit (Typenverwandtschaft)« zu der Gruppe
der »Verwandtschaft als Eigenschaftsbeziehung«
zusammen.”'” Demgegeniiber steht nach Lewin die
»Verwandtschaft als Existentialbeziehung«, die ent-
weder das Verhéltnis von Vorfahren zu Nachfahren
(»Auseinanderhervorgegangensein im Nacheinan-
der«) oder von genealogisch nebeneinander stehen-
den Individuen (als »Geschwisterbeziehung« oder
»Gattenbeziehung«) betrifft (vgl. Abb. 399).2!8

Zwischenformen

Die Rede von »Zwischenformen« in der taxonomi-
schen Ordnung der Lebewesen erscheint im Franzo-
sischen in der zweiten Hilfte des 18. Jahrhunderts.
Sie steht zuerst 1749 bei Buffon noch im Kontext der
Entwicklung eines Individuums (»formes intermédi-
aires«?"”). Mitte der 1760er Jahre wird das Konzept
aber auch tiibertragen auf die »Kette« der Formen,
die zwischen den Bauplantypen verschiedener Le-
bewesen konstruiert wird. Diese Ubertragung voll-
zieht sich in Auseinandersetzung mit der von C. de
Bonnet beschriebenen Stufenleiter der natiirlichen
Wesen (THierarchie: Abb. 204). Als Zwischenfor-
men gelten dabei insbesondere die »Zoophyten«
(1Pflanze), die eine Verbindung zwischen den Pflan-
zen und Tieren herstellen (»Si quelque chose paroit
confirmer le systéme de la continuité de la chaine des
étres ce sont ces formes intermédiaires qui paroissent
remplir ’intervalle des végétaux & des animaux, &
qui semblent étre des animaux mi-partis de la chaine
immense de la nature’®). Im Deutschen taucht der
Begriff zu Beginn des 19. Jahrhunderts auf, anfangs
v.a. in der Botanik.??! Der Botaniker J.J. Bernhardi
identifiziert 1834 Pflanzen, die er nicht einer Gruppe
zuordnen kann und die er als »Zwischenformen« und
»Uebergangsformen« zwischen verschiedenen Pflan-
zenarten bezeichnet.””> Auch in der Zoologie findet
der Begriff der Zwischenform Anwendung, so z.B.
1853 durch H. Schaaffhausen.??

Ohne darin phylogenetische Verbindungsglieder
zu sehen, kennt schon Aristoteles solche Lebewesen,
die seine Klassifikation unterlaufen, weil sie zwi-
schen den Kategorien liegen. Von solchen sagt er,
sie tendierten zu beiden Seiten einer taxonomischen
Gruppe (»érapeotepilev«).?* Ein Beispiel fiir diese
Lebewesen bilden fiir Aristoteles die Wale, die wie
Landtiere Luft atmen, aber im Wasser leben; andere
Beispiele sind die Seehunde und Flederméuse. Als
Beleg fiir die Kontinuitét der Formen in der Natur
verweist Aristoteles auch immer wieder auf die As-
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zidien und andere festsitzende Meerestiere als eine
Gruppe, die zwischen Pflanzen und Tieren steht.??

Weil das Konzept der Zwischenform in einem
typologischen Denken verankert ist, in dem diskre-
te Typen gegeneinander abgegrenzt werden, ist es
bereits implizit in den vorphylogenetischen Stufen-
leitertheorien enthalten. Im Rahmen von Stufenlei-
termodellen werden Zwischenformen sogar aus-
driicklich postuliert, insofern mit der Stufenleiteridee
die Vorstellung der Kontinuitét der Formen und das
Prinzip der Fiille verbunden sind, ein Kontinuum im
Ubergang der organischen Formen aber gerade nicht
zu beobachten ist. Bereits im 18. Jahrhundert wird
daher von fehlenden Gliedern in der Kette der We-
sen gesprochen. Entgegen der Erfahrung wird also
das »Prinzip der Kontinuitét« nicht eingeschriankt
und das Fehlen der Zwischenformen auf fehlendes
Wissen zuriickgefiihrt.?? E. Law behauptet 1732, es
folge aus der Beobachtung, dass die »grof3e Kette der
Wesen« keine Kluft oder Liicke (»chasm or void«)
aufweise und keine fehlende Verbindung (»link de-
ficient«) vorliege.?”” Dass es entgegen dem Konti-
nuitdtsprinzip aber doch Liicken in der Kette der
Wesen gibt, wird mit der zunehmenden Kenntnis der
Formen seit der Mitte des 18. Jahrhunderts einge-
rdumt.’?® Voltaire weist 1764 auf im Laufe der Zeit
verschwundene Arten hin sowie auf die Moglichkeit,
sich Zwischenformen auszudenken, die real nicht
existieren.””” Im Rahmen dieser Diskussionen wird
aber auch erwogen, das Prinzip der Fiille aufzugeben:
So hilt S. Johnson 1757 das Prinzip der Fiille, das das
Fehlen von Zwischenformen bestreitet, grundsatzlich
fiir falsch, weil es eine Unendlichkeit von moglichen
Zwischenformen zwischen zwei Gliedern der Kette
geben kann. >

C. Bonnet hilt jedoch bis zuletzt daran fest, dass
alle Liicken in der Kette der Wesen allein auf un-
zureichender Kenntnis beruhen. So werde auch die
Liicke (»vuide«) zwischen den Steinen und den
Pflanzen eines Tages ebenso geschlossen werden
wie zu seinen Lebzeiten die Liicke zwischen den
Pflanzen und Tieren durch die Kenntnis der Pflan-
zentiere (liber Tremblys (Wieder-)Entdeckung des
SiiBwasserpolypen; 1Pflanze: Zoophyt).*! In diesem
Sinne identifiziert Bonnet 1764 Zwischenglieder
oder vermittelnde Kettenglieder (»chalnons intermé-
diaires«?*?), die zwischen den reinen Formen stehen.
Im Deutschen spricht auch Kant wenig spiter von den
Zwischengliedern, »die innerhalb zweier gegebenen
Arten lagen«, er mahnt aber, dass die »Continuitit
der Formen eine blof3e Idee sei, der ein congruirender
Gegenstand in der Erfahrung gar nicht aufgewiesen
werden kann«.*?

In der Ndhe phylogenetischer Vorstellungen steht
das Konzept der Zwischenart (»espece intermédi-
aire«) bei Buffon.”** In Buffons Denken finden sich
zumindest Ansétze fiir ein dynamisches Verstindnis
der organischen Natur, wenn er von den »Bewe-
gungen« oder dem »Marsch der Natur« (»la marche
de la Nature«) spricht.®> Er erwigt die Entstehung
einer neuen Art (»espéce nouvelle«?¢) und spricht
ausdriicklich von der Bildung einer Art (»production
d’une espéce«®’) (1 Art/Artbildung). Allerdings wer-
den die Grenzen von Buffons Theorie der Phylogene-
se daran deutlich, dass er die Artbildung vornehmlich
im Rahmen von Degenerationsprozessen diskutiert.
Die Bildung einer neuen Art oder Familie beschreibt
er als das Ergebnis der Degeneration einer bestehen-
den Art (»produite par la dégénération d’une autre
espece«?®).

Der spater als technischer Terminus etablierte Aus-
druck missing link erscheint 1844 bei L. Chambers®’
und 1851 bei C. Lyell**. Beide gehen dabei von der
Annahme eines kontinuierlichen Zusammenhangs
der Formen in der fossilen Uberlieferung aus.

Fiir die seltenen Funde von Zwischenformen oder
gar missing links in der fossilen Uberlieferung gibt
E. Haeckel 1868 eine Antwort. Er stellt fest, »dal} die
Zwischenformen, welche die verschiedenen Arten
verbinden, in der Regel nicht erhalten sind, und zwar
aus dem einfachen Grunde, weil dieselben nach dem
Princip der Divergenz des Charakters im Kampfe
um’s Dasein ungilinstiger gestellt waren, als die am
meisten divergirenden Varietiten, die sich aus einer
und derselben Stammform entwickelten«.?*' Haeckel
verwendet nebeneinander die Ausdriicke Zwischen-
glieder, vermittelnde Zwischenformen und Uber-
gangsglieder.

TIME

&
DIFFERENTIATION

Abb. 400. Schema eines Stammbaums mit der vertikalen
Achse der Zeit und der horizontalen Achse der organischen
Differenzierung (aus Lam, H.J. (1936). Phylogenetic sym-
bols, past and present. Acta Biotheor. 2, 153-194: 179).
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Abb. 401. Kladogramm der Wirbeltiere: In einem Klado-
gramm wird allein die Verzweigungsgeschichte (»Klado-
genese«) einer taxonomischen Gruppe dargestellt. Die
relative morphologische Entfernung der Gruppen vonei-
nander (»Anagenese«) findet dagegen keine Beriicksichti-
gung (anders als in einem Stammbaum oder Phylogramm,
in dem dies in der horizontalen Achse dargestellt ist). Weder
die horizontale noch die vertikale Achse des Kladogramms
reprdsentiert eine messbare Grofie; die vertikale Achse gibt
die Sequenz der Speziationsereignisse wieder und verlduft
damit zwar parallel zur Zeit, weist aber einen wechselnden
Majf3stab auf. Ein Taxon links im Stammbaum bildet jeweils
die Schwestergruppe aller rechts von ihm stehenden Taxa
zusammen (die Amphibien bilden z.B. die Schwestergruppe
der Reptilien (einschlief3lich der Viogel) und Sciugetiere zu-
sammen). Die angegebenen Taxa nehmen also unterschied-
liche Rangstufen in der linnéschen Hierarchie ein (aus
Hennig, W. (1950). Grundziige einer Theorie der phyloge-
netischen Systematik: 110).

Stammbaum
Das Wort >Stammbaumc« erscheint im Deutschen
Mitte des 17. Jahrhunderts (der »Pommerische Stam-
baum«).>*? Es ist abgeleitet von mlat. »arbor consan-
guinitatis< und im Anschluss an ein schon alttesta-
mentarisches Bild gebildet.>* Der Ausdruck bezieht
sich zunéchst auf die Darstellung der sich in der Ge-
nerationenfolge verzweigenden Nachkommenschaft
eines Menschen. Verbreitet sind im Mittelalter v.a.
Darstellungen des Stammbaums Jesu, die »Wurzel
Jesse«, die meist von Davids Vater, Jesse Isai, ausge-
hen. Als Abbildungen gehen diese Stammbaumdar-
stellungen bis in die karolingische Zeit zuriick, sind
aber erst seit dem 10. Jahrhundert erhalten. Auch ein
allgemeines Schema der Verwandtschaftsgrade wird
seit dem Mittelalter in Form eines Baums visualisiert
(»arbor consanguinitatis« oder »arbor affinitatis«).?**
Der »Baum des Lebens« ist dariiber hinaus ein al-
tes christliches Symbol, das allgemein ein Ausdruck
der Wertschitzung von Baumen durch die Hebrder

Mammalia

(und auch schon durch die Sumerer) ist, bei denen
die Baume vielfach als Sitz der Gotter gelten.?* Der
Baum als Symbol des Lebens findet sich in vielen
christlichen Texten, so bereits im Alten Testament
der Bibel (hebr. »°€s hahayyim«**) und spéter bei
Augustinus (»arborem vitae«*’) zur Bezeichnung
des Baums in der Mitte des Paradieses. Der Baum
verweist hier nicht auf genealogische Verhiltnisse,
sondern wird im Sinne der Weisheit in Bezug auf
die Stellung des Menschen im Kosmos interpretiert:
Die Seele nimmt eine mittlere Stufe in der Ordnung
des Seienden ein, eingespannt zwischen der Materie
der Erde und dem Géttlichen des Himmels. Die zy-
klische Verdnderung vieler Biume im Jahreslauf er-
fahrt eine christliche Deutung im Sinne der Abfolge
von Leben, Tod und Auferstehung. Abbildungen von
Béumen im christlichen Kontext finden sich u.a. in
den Mosaiken der Fulbdden romanischer Kathedra-
len oder dem bekannten »Baum des Lebens und des
Todes« in der Darstellung Berthold Furtmeyrs vom
Ende des 15. Jahrhunderts.>*

Stammbédume von Organismen verschiedener Ar-
ten werden bereits vor der Anerkennung der Evolu-
tionstheorie theoretisch angenommen und grafisch
dargestellt.>* Bonnet hilt die sonst von ihm bevor-
zugte Stufenleiter in einigen Fillen fiir unangemes-
sen und diskutiert am Rande die Moglichkeit, Haupt-
zweige (»Branches principales«) von Nebenzweigen
(»Branches subordonnées«) zu unterscheiden.” Eine
dhnliche Sicht findet sich bei Buffon in der Diskus-
sion der Verwandtschaft von Pferd, Esel und Zebra
(mit der Unterscheidung von »tronc principal« und
»tiges collatérales).>!

A.N. Duchesne spricht 1766 von einem genealogi-
schen Baum (»arbre généalogique«) fiir die Gattung
der Erdbeeren®?, und er gibt auch eine entsprechen-
de Darstellung der sukzessiven Verzweigung.?>3 Du-
chesne gilt damit als einer der ersten, der eine tempo-
rale Genealogie fiir eine Klassifikation von Organis-
men entwickelt — allerdings steht sein » Stammbaum«
der Erdbeeren (»Généalogie des Fraisiers«) auf dem
Kopf, d.h. an seinem oberen Ende befindet sich nur
eine Art, die sich nach unten auffachert (vgl. Abb.
379) — Bezeichnung und Bild stehen hier also noch
in einem Spannungsverhiltnis zueinander (s.u.).*

Im gleichen Jahr wie Duchesne ist auch P.S. Pallas
der Meinung, die angemessenste Form der Darstel-
lung des »Systems der organischen Korper« sei ein
Baum (»At omnium optime Arboris imagine adum-
braretur Corporum organicorum Systema«).>> Ver-
bunden sind in diesem Baum nach Pallas die Pflan-
zen mit den Tieren. Pallas selbst gibt keine grafische
Darstellung seiner Vorstellung; E. Eichwalds Abbil-



65

Phylogenese

dung eines Baumes von 1829, in dem Pflanzen und
Tiere miteinander verbunden sind (vgl. Abb. 381), ist
aber wahrscheinlich von Pallas’ Beschreibung inspi-
riert.%

Im Deutschen verwendet wohl zuerst G. Forster
im Jahr 1786 den Ausdruck >Stammbaum«, um die
Moglichkeit einer Abstammung verschiedener Arten
voneinander zu formulieren. Er gebraucht das Wort
allerdings ablehnend, weil er sich damit von 1. Kants
Vorstellung einer »Naturgeschichte«, in der Arten als
»Naturgattungen« oder »Realgattungen« verstanden
werden, die auf genealogischer Verwandtschaft be-
ruhen, distanzieren will: »in diesem Sinne diirfte die
Naturgeschichte wohl nur eine Wissenschaft fiir Got-
ter und nicht fiir Menschen seyn. Wer ist Vermdgend
den Stammbaum auch nur einer einzigen Varietét bis
zu ihrer Gattung hinauf darzulegen, wenn sie nicht
etwa erst unter unsern Augen aus einer andern ent-
stand?«. >’

Gezeichnet wird ein solcher Baum im Sinne einer
»verzweigten Stufenleiter« (und nicht immer gra-
fisch als Baum gekennzeichnet) u.a. 1766 von J.P.
Riiling fiir die Pflanzen (» Tabula Phytographica Uni-
versalis Affinitates Ordinum Naturalium Plantarum
Exhibens«)**® und im 19. Jahrhundert noch vor Dar-
win 1801 von A. Augier®, 1809 von Lamarck fiir
die Tiere (»Tableau Servant a montrer I’origine des
différens animaux«)*® (vgl. die Zeichnung und die
Ausfithrungen oben), 1815 von Seringe fiir verschie-
dene Weidenarten®!, 1816 von Barbangois fiir die
Tiere (»Tableau De la Filiation des Animaux depuis
I’Infusoire jusqu’au Singe«)*? und 1858 von Bronn
(vgl. Abb. 386)*3. In einen paldontologischen Kon-
text gesetzt wird ein solcher Baum 1840 von dem
Geologen E. Hitchcock: In zwei getrennten Bdumen
fir Pflanzen und Tiere (»Paleontological Chart«)
stellt Hitchcock die Hoherentwicklung und Verzwei-
gungsgeschichte der phylogenetischen Entwicklung
vor dem Hintergrund der Abfolge der geologischen
Epochen dar (vgl. Abb. 384). Als Ursache hinter der
Phylogenese nimmt Hitchcock einen gottlichen Ein-
fluss an.>** Eine grafische Darstellung eines Stamm-
baums, die zwar der Form nach moderne Ziige auf-
weist, aber trotzdem ausdriicklich keine Deszendenz-
verhéltnisse abbilden soll, gibt J.-L.R. Agassiz 1843
fiir die Fische. In diesem Diagramm wird neben der
Représentation der Verzweigungspunkte das Auftre-
ten und die Verbreitung verschiedener Fischgruppen
in unterschiedlichen geologischen Epochen wieder-
gegeben (Abb. 382: »Généalogie de la Classe des
Poissons«).2%

Bis in die 1840er Jahre werden die »Stammbéume«
der Lebewesen meist so dargestellt, dass sie nicht

Abb. 402. Zwei Typen eines Kladogramms: Links ein »sym-
metrisches Kladogramme«, bei dem einige der terminalen
Taxa auf gleicher taxonomischer Rangstufe stehen, wobei
in dem vorliegenden Fall insgesamt vier Rangstufen un-
terschieden werden: ein Taxon (Monophylon) auf der un-
tersten Ebene, zwei auf der zweiten, vier auf der vierten
und acht auf der obersten Ebene. Rechts ein »hennigscher
Kamm« (»Hennigian combg), in dem alle acht terminalen
Taxa auf verschiedenen Rangstufen stehen, wobei ein Taxon
stets die Schwestergruppe von allen Taxa rechts von ihm
darstellt (aus Panchen, A.L. (1991).The early tetrapods:
classification and the shapes of cladograms. In Schultze,
H.-P. & Trueb, L. (eds.). Origins of the Higher Groups of
Tetrapods, 110-144: 115).

vom Grund her wachsen, sondern sich vom Wipfel
her entfalten. Typisch hierfiir sind die Abbildungen
bei Duchesne und Lamarck, die die éltesten Gruppen
mit den am einfachsten gebauten Organismen oben
im Stammbaum anordnen (Abb. 379 und 380). Die-
se Grafiken stellen damit eigentlich Mischformen
zwischen genealogischen Béumen (als welche sie
von ihren Verfassern hiufig bezeichnet werden) und
atemporalen hierarchischen Ordnungsschemata dar.
Ikonografisch besteht wahrscheinlich ein Zusammen-
hang zwischen den frithen biologischen umgekehrten
Stammbaumdarstellungen und den Geschlechts- oder
Stammtafeln des Menschen, die als hochsten Punkt
einen »Stammvater« setzen*®® — und damit die defi-
nierte Herkunft und nicht die Entwicklung in eine
vielfaltige, unbestimmte Zukunft betonen. Erst seit
den 1840er Jahren mit den Abbildungen bei Hitch-
cock, Carpenter, Chambers und Agassiz (in Darwins
Notizbiichern seit 1837) werden die Stammbdume
konsequent so gezeichnet, dass die éltesten Formen
unten stehen.”®” Neben Béumen sind in den ersten
Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts Kreise die belieb-
teste Form zur Darstellung von Verwandtschaftsver-
héltnissen.?®

In einem wichtigen Punkt unterscheidet sich die
ikonische Logik in der Darstellung der Genealogien
von Individuen und von taxonomischen Einheiten
wie Arten: Aufgrund der sexuellen Fortpflanzung
(der meisten Organismen) haben Individuen in je-
der ihrer n Vorfahrengenerationen 2" Vorfahren; die
Anzahl der Vorfahren potenziert sich also mit fort-
schreitender Vergangenheit. Weil Arten nicht durch
Verschmelzung von Populationen bestehender Arten,
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Abb 403. Phylogenetische Beziehungen zwischen den Taxa vielzelliger Organis-
men. Die Vielzelligkeit ist mehrmals in der Geschichte des Lebens entstanden (aus
Carroll, S.B. (2001). Chance and necessity: the evolution of morphological com-

Die Verwendung des Ausdrucks
Baum des Lebens erscheint vor dem
19. Jahrhundert in sehr unterschied-
lichen Kontexten und Bedeutungen.
Bezeichnet wird damit ein Bild, das
bereits in den alten Kulturen Agyp-
tens, des Nahen Ostens und Ameri-
kas verwendet wird und insbesonde-
re als kosmologisches und religidses
Symbol verbreitet ist.2® Gebraucht
wird es seit langem fiir den Ver-
wandtschaftszusammenhang ~ von
Individuen einer Art (insbesondere
des Menschen). Bereits vor Darwin
wird die Bedeutung aber auch auf
den genealogischen Zusammenhang
von Lebewesen verschiedener Arten
ausgeweitet. So spricht F.S. Leuck-
art 1819 von einer »immer hdher
und hoher strebenden Entwickelung

plexity and diversity. Nature 409, 1102-1109: 1104).

sondern durch deren Spaltung entstehen, liegt in den
Stammbédumen von Arten eine analoge Zunahme der
Anzahl der Vorfahren in der Vergangenheit nicht vor.
Eine Art geht immer nur auf eine »Stammart« zurtick.
Bei Individuen fiihrt der Blick in die Vergangenheit
damit zu einer Divergenz der Vorfahren, bei Arten
dagegen zu einer Konvergenz. Im Hinblick auf die
Zukunft liegt eine Divergenz sowohl bei Individuen
als auch Arten vor. Stammbdume sind daher geeig-
net zur Darstellung entweder der Kette der Vorfahren
oder Nachfahren eines Individuums bei individuen-
basierten Genealogien oder der Kette der Nachfah-
ren eines Taxons bei phylogenetischen Genealogien.
Die individuenbasierten Vorfahren- oder Nachfah-
renverhéltnisse (eines Menschen) kénnen allerdings
nur deshalb in Form eines Stammbaums dargestellt
werden (bei dem die Vor- oder Nachfahren aller ent-
haltenen Individuen angegeben sind), weil nur eine
Geschlechtslinie verfolgt wird (meist die ménnliche).
Bei Beriicksichtigung beider Geschlechter in den
genealogischen Darstellungen entsteht kein Baum,
sondern ein Netzwerk (weil sich die Vorfahren und
Nachkommen eines Individuums in weit entfernten
Generationen miteinander kreuzen; so hat angeb-
lich ein groBer Anteil der zurzeit in Europa leben-
den Menschen Karl den Groflen zum Vorfahren; im
vollstandigen Ahnenstammbaum eines Individuums
taucht ein entfernter Vorfahre, z.B. Karl der Grof3e,
daher mehrfach auf; in der rein méannlichen Linie da-
gegen nur einmal).

alles Organischen«, die am besten

mit einem Baum verglichen werden

koénne, und er behauptet: »Schon
langere Zeit sammle und arbeite ich daran, einen sol-
chen Baum des Lebens, einen Stammbaum der orga-
nischen Welt zu construiren«.?”

Auch C. Darwin verwendet in seinen Notizbiichern
1837 die Formulierung Baum des Lebens (»tree of
life«?™). Er erwégt eine frilhe Dreiteilung des Le-
bensbaums gemél den drei grundsétzlich unter-
schiedenen Lebensraumen der Luft, des Wassers und
des Landes.?” In seinen Notizbiichern sind Darwins
frithe Uberlegungen zu Stammbiumen von kleinen
Zeichnungen von Baumdiagrammen begleitet (vgl.
Abb. 387 und 388) — diese Visualisierung hat die
Entwicklung von Darwins Theorie der Phylogenese
von Anfang an begleitet. Weil die Stammlinien der
rezenten Organismen in Organismen ausgestorbener
Arten konvergieren, hdlt Darwin die Wuchsform der
Koralle fiir besonders geeignet zur Visualisierung
der Verwandtschaft verschiedener Arten: »The tree
of life should perhaps be called the coral of life, base
of branches dead; so that passages cannot be seen«.?”
Das Bild der Koralle entspricht auch deswegen bes-
ser Darwins frithen Vorstellungen von der Genealo-
gie der Arten, weil Korallen ein weniger linear in die
Hohe gerichtetes Wachstum zeigen als Bdume und es
auflerdem im Korallenwachstum nicht nur zu dicho-
tomen Verzweigungen, sondern auch zu sekundiren
Verschmelzungen von Asten kommt.””* Durch die
Knotenpunkte der Verschmelzung von zuvor diffe-
renzierten Zweigen weist die Gestalt von Korallen
also auch Momente eines Netzes auf (s.u.).
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UM PFLANZENREICH

Abb. 404. »Der Stammbusch des Tierreiches«: Der Grofsteil der Evolution der Tiere vollzog sich unter Wasser (aus Heintz,
A. (1939). Der Stammbusch des Tierreiches. Natur u. Volk 69, 524-534: 526).

In seinem Hauptwerk aus dem Jahr 1859 gibt Dar-
win nicht die Verwandtschaftsverhéltnisse von ein-
zelnen Organismengruppen in einem Stammbaum
wieder, sondern stellt allein ein allgemeines Sche-
ma eines solchen Stammbaums auf (Abb. 389).27
Anders dagegen Haeckel, der mittels kriftiger alter
Béume die hypothetische Abstammung der von ihm
unterschiedenen Taxa wiedergibt, und als erster ei-
nen universalen Stammbaum fiir alle Lebewesen
konstruiert (vgl. Abb. 392). Die Anregung fiir diese
Darstellungsform hat Haeckel offenbar von seinem
Jenaer Kollegen, dem Sprachforscher A. Schleicher
erhalten, der zuvor bereits Stammbdume fiir Spra-
chen entwickelt hat.?®

Kritik an den Stammbaumdarstellungen wird
schon im 19. Jahrhundert gedufBert. Wegen der me-
thodischen Unsicherheit in ihrer Begriindung sind
sie nach E. Du Bois-Reymonds bekanntem Aus-
spruch von 1876 »etwa so viel werth, wie in den
Augen der historischen Kritik die Stammbéume
homerischer Helden«.?”” Auch der Erklarungswert
eines Stammbaums gilt insbesondere unter Morpho-
logen als gering.?”® Der Historiker O. Lorenz ist 1898
der Auffassung, die phylogenetischen Stammbaume

seien im Grunde nichts als lineare Ahnentafeln — die
fiir die Evolution entscheidenden »Kreuzungs- und
Mischungsverhéltnisse« von Organismen verschie-
dener Linien wiirden damit aber gerade nicht dar-
gestellt.?”” E. Radl konstatiert in seiner Biologiege-
schichte von 1909, Stammbadume wiirden zu seiner
Zeit »allgemein von den Biologen stillschweigend
aufgegeben«.”®® Eine Wiederbelebung erfahren die
Stammbaumdarstellungen offenbar erst mit der sich
durchsetzenden Akzeptanz der Evolutionstheorie seit
den 1920er Jahren.

Eine eindeutige Interpretation der beiden Achsen
in einem zweidimensionalen Stammbaum gibt H.J.
Lam 1936 (vgl. Abb. 400).2! Die vertikale Achse re-
présentiert in Lams Darstellung die zeitliche Dimen-
sion; die horizontale Achse die morphologische Dif-
ferenzierung. Die beiden Aspekte von Kladogenese
und Anagenese sind in der Stammbaumdarstellung
damit voneinander unterschieden — und auch kombi-
niert, denn der Stammbaum (Phylogramm) stellt eine
Kombination einer Ahnlichkeitsdarstellung (Phdno-
gramm) und einer genealogischen Verwandtschafts-
darstellung (Kladogramm) dar (1Systematik). Der
Stammbaum enthélt sowohl Informationen iiber die
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Abb. 405. »Stammbaum des Pflanzenreichs«. Die horizontale Achse reprisentiert die Anzahl der unterscheidbaren Zellsor-
ten einer Pflanze, die vertikale das absolute Alter der taxonomischen Gruppe (aus Zimmermann, W. (1953). Evolution. Die

Geschichte ihrer Probleme und Erkenntnisse: 507).

Aufspaltungsgeschichte einer Verwandtschaftsgrup-
pe als auch iiber den Grad der morphologischen Aus-
einanderentwicklung. Weil es genau diese zwei Ty-
pen von Information sind, die in einer Stammbaum-
darstellung miteinander kombiniert werden, gilt die
zweidimensionale und nicht die drei- oder mehrdi-
mensionale Darstellung als die angemessene.*?

Mit dem zunehmenden Nachweis von »horizonta-
lem« oder »lateralem Gentransfer« von Organismen
einer Stammlinie auf die einer anderen wéchst die
Skepsis, den einen »universalen Stammbaum des
Lebens« konstruieren zu kénnen — einfach weil auf-
grund von Querverbindungen zwischen den Asten
der Stammbaum und jede hierarchische Klassifika-
tion ein ungeeignetes Mittel der Reprédsentation der
Phylogenese ist.?®3 Statt eines Baums bildet dann ein
Netz (s.u.) das geeignete Darstellungsbild. Inwieweit
ein solcher Gentransfer nicht nur unter einfach orga-
nisierten Organismen, z.B. zwischen Bakterien, son-
dern auch zwischen Bakterien und Wirbeltieren vor-
kommt, ist umstritten.”®* Bereits die seit den 1970er
Jahren vertretene »Endosymbiontenhypothese«, nach

der einige Zellorganellen der eukaryotischen Zellen
(die Mitochondrien und Chloroplasten) aus der Ein-
wanderung von Bakterien in diese Zellen entstanden
sind (1Symbiose/Endosymbiose), macht das Bild
eines geordneten Stammbaums zunichte und hat zur
Folge, dass die Eukaryonten im strengen Sinne nicht
mehr als monophyletische Gruppe betrachtet werden
konnen. Aber nicht nur abgegrenzte Zellorganellen
wie die Mitochondrien sind Spuren anderer Organis-
men in den eukaryotischen Zellen, auch das Genom
der Zellen selbst enthdlt Elemente, die von Bakte-
rien und Viren stammen. Auch der Mensch weist
viele solcher Gensequenzen bakteriellen Ursprungs
in seinem Genom auf.*® Durch die Verschmelzung
von Organismen aus ganz verschiedenen Verwandt-
schaftskreisen wird eine eindeutige Lokalisation ei-
nes Organismus in einem Stammbaum unmoglich.
Das Bild des Stammbaums wird damit insgesamt un-
tauglich zur Darstellung der Verwandtschafsverhalt-
nisse. Die organischen Verwandtschaftsverhéltnisse
dhneln nicht den Verzweigungen der Aste in einem
Baum, sondern den Verflechtungen der Féiden in ei-
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Abb. 406. Kalibrierter Stammbaum von Tieren mit Angabe des Alters desjenigen dltesten Fossils, das verldsslich zu einem
der beiden Schwestergruppen gerechnet werden kann, die aus der Verzweigung des Stammbaums jeweils hervorgehen. Die
fettgedruckten Zahlen bezeichnen das minimale Datum, die normalgedruckten das maximale Datum (in Millionen Jahren)
des Verzweigungspunktes. Die Aufspaltung der Stammlinie von Mensch und Schimpanse ereignete sich z.B. nach dem fossilen
Befund vor 6,5 bis 10, die zwischen Sdugetieren und Sauropsiden (Reptilien und Vigeln) vor 312 bis 330 und die zwischen
Wirbeltieren und Insekten vor 531 bis 552 Millionen Jahren. Diese aus der Fossilieniiberlieferung gewonnenen Daten sollen
zur Kallibrierung der molekularbiologisch ermittelten evolutiondren Uhren verwendet werden. Daher sind die Daten hier
fiir die in der Molekularbiologie verwendeten Modellorganismen angegeben (aus Benton, M.J. & Donoghue, P.C.J. (2007).

Paleontological evidence to date the Tree of Life. Mol. Biol. Evol. 24, 26-53: 43).

nem Netz: aus dem Baum des Lebens wird ein Netz
des Lebens.?¢

Stammstrauch und Stammbusch
Weil die Aufspaltung von Stammeslinien nicht im-
mer einer klaren dichotomen Spaltung entspricht,
sondern vielmehr die Trennungsprozesse in viele ne-
beneinander bestehende Aste eingebettet sind, wird
seit den 1920er Jahren vorgeschlagen, den Ausdruck
»Stammbaum« durch die Worte Stammstrauch’,
buschformiger Stammbaum®® oder Stammgarbe® zu
ersetzen. H.E. Strickland argumentiert bereits 1841
dafiir, das natiirliche System (»natural system«) der
Verwandtschaft nicht in Form regelméBiger Figuren
darzustellen, sondern vielmehr als unregelmafBig sich
verzweigenden Baum (»irregularly branching tree«)
oder als Geflecht mehrerer allein stehender Baume
oder Strducher verschiedener Grofle und Wuchsfor-
men (»assemblage of detached trees and shrubs of
various sizes and modes of growth«).?*® Die Unregel-
maiBigkeit, die nach der Meinung Stricklands allein
die natiirlichen Verhiltnisse addquat wiedergeben
kann, stellt er fiir die Gruppe der Vogel 1841 in einer
Wandkarte dar.>!

Im anthropologischen Zusammenhang erscheint
seit dem Jahr 1900 der Ausdruck Stammbusch.** B.

Hagen verwendet das Wort in diesem Jahr, um seine
Sicht auszudriicken, »dall der Mensch nicht auf den
Schultern der Anthropoiden steht und nicht aus ih-
nen hervorgegangen ist, daf3 also der Mensch nicht
vom Affen abstammt, sondern mit diesen gemeinsam
seinen Ursprung direkt aus der Wurzel des ganzen
Sdugetierstammes, den Marsupialiern und Lemuren,
genommen hat«.?”® Bis in die Gegenwart halten viele
Anthropologen dieses Bild fiir angemessener als das
des Stammbaums zur Beschreibung der Evolutions-
geschichte des Menschen.?* Auch auf das Bild der
Phylogenese insgesamt wird die Bezeichnung iber-
tragen (vgl. Abb. 404).2%

Monophyletisch

Der Terminus >monophyletisch< geht urspriinglich
auf Haeckel zuriick, der damit die Abstammung aller
Organismen von einer gemeinsamen Stammgruppe
bezeichnet (s.0.). 1866 prisentiert Haeckel einen
»monophyletischen Stammbaum der Organismenc,
in der alle bekannten Organismen auf eine »Radix
communis Organismorum« zurlickgefiihrt werden
(Abb. 392).*¢ Die Organismen, die die Ahnen al-
ler anderen bilden, sind nach Haeckel die Moneren
(1Einzeller), die er sich durch Urzeugung entstanden
vorstellt.
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Eine prézise Definition des Begriffs entwickelt W.
Hennig im Rahmen seines Ansatzes einer phyloge-
netischen Systematik (»Kladistik«; 1Systematik). In
seinem grundlegenden Werk von 1950 gibt Hennig
folgende Erlduterung: »fiir die Gruppen des phyloge-
netischen Systems muf} nicht nur gefordert werden,
daB sie frei sind von fremden Elementen, das heif3t
von Arten, die nicht von der gleichen Stammart abzu-
leiten sind, wie die iibrigen Arten der gleichen Grup-
pe, sondern die weitere Forderung, daf sie zugleich
alle lebenden Arten umfassen miissen, die von der
Stammart der betreffenden Gruppe sich herleiten las-
sen, ist ebenso wichtig«.?” Eine ausdriickliche Defi-
nition des Terminus gibt Hennig erst in einem Auf-
satz von 1953. Dort heifit es: »Eine monophyletische
Gruppe ist jede Gruppenbildung des Systems, fiir die
gilt, daf3 eine jede beliebige, zu ihr gehdrende Art mit
jeder beliebigen anderen, ebenfalls zu ihr gehdrenden
Art ndher verwandt ist als mit irgendeiner Art, die
nicht zu ihr gehdrt«.?® Hennig schlégt hier auBerdem
vor, statt des umsténdlichen Ausdrucks »monophyle-
tische Gruppe« den Terminus Monophylum zu ver-
wenden.”” Dieser setzt sich aber erst mit einer Mono-
grafie von P. Ax aus dem Jahr 1984 durch (s.u.).3” In
seiner 1966 im Englischen erschienen tiberarbeiteten
und erweiterten Fassung seines Hauptwerks definiert

monophyletisch polyphyletisch

%%%

y
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Abb. 407. Die Unterscheidung von drei Typen systemati-
scher Gruppen. Monopyletische Gruppen werden aufgrund
gemeinsamer abgeleiteter Merkmale (Synapomorphien) ge-
bildet; polyphyletische Gruppen beruhen auf Konvergenzen,
paraphyletische Gruppen werden aufgrund gemeinsamer
urspriinglicher Merkmale (Symplesiomorphien) gebildet.
In der grafischen Darstellung oben schlieffen die Gruppen
nur jeweils rezente Vertreter, nicht aber die Vorfahren ein.
Nach dem spditer verbreiteten Verstindnis bilden aber auch
die gemeinsamen Vorfahren (z.B. die Stammart) einen Teil
der phylogenetisch definierten Gruppen. Monophyletische
Gruppen umfassen dann den jiingsten gemeinsamen Vor-
fahren und alle dessen Nachfahren, polyphyletische Grup-
pen schlieflen den jiingsten gemeinsamen Vorfahren dage-
gen nicht ein, und paraphyletische Gruppen schlieffen zwar
den jiingsten gemeinsamen Vorfahren ein, aber nur einige
und nicht alle seiner Nachfahren (aus Hennig, W. [1960].
Phylogenetische Systematik, Berlin 1982: 144).

paraphyletisch
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Hennig wie folgt: »Eine monophyletische Gruppe ist
eine Gruppe von Arten, die Nachkommen einer ein-
zigen (>Stammc«-)Art sind und in der zugleich auch
alle diejenigen Arten vereinigt sind, die Nachkom-
men dieser Stammart sind. Man konnte auch kiirzer
formulieren: Eine monophyletische Gruppe umfaf3t
samtliche Nachkommen einer Individuengruppe, die
zu ihrer Zeit einer Fortpflanzungsgemeinschaft, d.h.
einer Art, angehort haben«.3!

P. Ax fasst drei Definitionen des Begriffs eines
Monophylums in Anlehnung an Hennig 1984 knapp
zusammen: »Ein Monophylum ist eine Gruppe von
Arten, die von einer einzigen Art abstammt und
die alle Folgearten dieser Stammart umfalit«; »Ein
Monophylum ist eine Gruppe von Arten, in der jede
Art mit jeder anderen Art enger verwandt ist als mit
irgendeiner Art auBlerhalb der Gruppe«; und »Ein
Monophylum ist eine Gruppe von Arten aus einer
Stammart und allen ihren Folgearten (Deszenden-
ten)«.3?

Neben Hennigs Definition bestehen eine Reihe
weiterer, davon unterschiedener Bestimmungsvor-
schldge fir das Konzept.’® Eine halbformalisierte
Definition des (kladistischen) Konzepts der mono-
phyletischen Gruppe gibt E. Sober 1992: »T is mo-
nophyletic , if and only if there exists a species sET
and for any other species d, if s4d, then dET« mit T’
fiir eine Menge von Arten, xET fiir die Aussage, dass
Art x ein Mitglied von 7 ist und x4z fiir die Aussage,
dass Art x ein Vorfahre von Art z ist.>* Monophy-
letisch im kladistischen Sinne ist eine Gruppe also
dann, wenn sie eine Art zusammen mit allen von ihr
abstammenden Arten umfasst. Auch von evolutioné-
ren Taxonomen (1Systematik) wird der Begriff der
monophyletischen Gruppe verwendet. Hier bezeich-
net er allerdings lediglich eine Gruppe von Arten,
die auf eine gemeinsame Vorfahrenart zuriickgehen,
ohne dass alle Nachkommenarten in dieser Gruppe
enthalten sein miissen (»7 is monophyletic,, if and
only if there exists a species sET and for any other
species d, if dET, then s4d«>*). Von kladistischen Ta-
xonomen wird eine solche Gruppe >paraphyletisch¢
genannt (s.u.). Umgekehrt verwenden evolutiondre
Systematiker fiir das Konzept, das in der kladisti-
schen Systematik »Monophylie« genannt wird, den
Ausdruck Holophylie (Ashlock 1971: »holophyly«:
»a tribe of all«).3* yMonophylie« gilt in der evolutio-
niren Systematik dagegen als Oberbegriff fiir Holo-
phylie und Paraphylie.

Urspriinglich bezieht sich das Konzept der Mono-
phylie auf das Verhiltnis von verschiedenen Arten
zueinander. Es kann aber auch auf Organismen oder
Populationen und damit zur Definition des Begrifts
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der TArt verwendet werden. B.D. Mishler und R.N.
Brandon definieren in dieser Absicht 1987 ein mono-
phyletisches Taxon als eine Gruppe, die alle Nach-
kommen und nur die Nachkommen eines gemeinsa-
men Vorfahren umfasst (»A monophyletic taxon is
a group that contains all and only descendents of a
common ancestor, originating in a single event«).3"’
Der gemeinsame Vorfahre nach dieser Definition
kann ein einzelnes Individuum oder eine Population,
nicht aber eine ganze Art sein, denn neue Arten ent-
stehen durch die Aufspaltung bestehender Arten. Weil
die reproduktive Isolation innerhalb einer Art immer
am Anfang der Artbildung steht, wird das Konzept
der »Stammart« im Rahmen dieses Ansatzes insge-
samt problematisch. Genau genommen gibt es nach
Mishler und Brandon keine Stammarten, sondern nur
Stammorganismen oder Stammpopulationen.’*®

Zur Definition des Terminus >monophyletische
Gruppe« dient seit den 1960er Jahren hiufig der Aus-
druck geschlossene Abstammungsgemeinschafft,
der 1961 bei E. Mohn erscheint’® (Hennig 1949:
»Abstammungsgemeinschaft«’!’; Hennig 1979: »ge-
schlossene Abstammungsgemeinschaft (= monophy-
letische Gruppe)«!'"). Der Begriff der Abstammungs-
gemeinschaft entstammt wohl urspriinglich den Sozi-
alwissenschaften. Bereits 1916 verwendet M. Weber
das Wort im Sinne einer Fiktion, die Identitit und Zu-
sammenbhalt einer Gruppe stiftet.’'? Es wird danach
sowohl zur Kennzeichnung nationeniibergreifender
kultureller Identititen als auch in nationalistischem
und nationalsozialistischem Sinne einer nationalen
Ausgrenzungspolitik verwendet.’' In die biologische
Systematik zieht der Begriff erst mit den Schriften
Hennigs ein. P. Ax erldutert 1984: »Geschlossene
Abstammungsgemeinschaften entstehen durch Spal-
tung nur ihnen gemeinsamer Stammarten«.3'*

Polyphyletisch

Die Bezeichnung »polyphyletisch« wird von Haeckel
1868 eingefiihrt. Fiir Haeckel postuliert die Hypothe-
se der polyphyletischen Deszendenz im Gegensatz
zur Hypothese der monophyletischen Deszendenz
eine Abstammung verschiedener Verwandtschaftsli-
nien von urspriinglichen Organismen, die durch eine
unabhingig voneinander erfolgende Urzeugung ent-
standen sind (vgl. Abb. 391). Bei Haeckel heifit es in
seiner >Natlirlichen Schopfungsgeschichte« (1868):
»Die einheitliche (einstimmige oder monophyleti-
sche) Abstammungshypothese wird bestrebt sein,
den ersten Ursprung sowohl aller einzelnen Organis-
mengruppen als auch der Gesammtheit derselben auf
eine einzige gemeinsame, durch Urzeugung entstan-

dene Monerenart zuriickzufiihren. Die vielheitliche
(vielstimmige oder polyphyletische) Descendenz-
hypothese dagegen wird annehmen, dafl mehrere
verschiedene Monerenarten durch Urzeugung ent-
standen sind, und dal} diese mehreren verschiedenen
Hauptklassen (Stimme oder Phylen) den Ursprung
gegeben haben«.’ Zu einer endgiiltigen Entschei-
dung fiir eine dieser beiden Hypothesen sieht sich
Haeckel nicht in der Lage.

In der phylogenetischen Systematik Hennigs sind
polyphyletische Gruppen solche, die mehrere nicht
zusammenhingende Aste eines Stammbaums umfas-
sen. Besonders solche Gruppen, die durch konver-
gente Evolution einander dhnliche Organismen ein-
schlieen, werden in einer polyphyletischen Gruppe
zusammengeschlossen. Die gemeinsame Stammart
dieser verschiedenen Aste ist in einer polyphyleti-
schen Gruppe, im Gegensatz zu einer paraphyleti-
schen, nicht enthalten (vgl. Abb. 407).

Paraphyletisch
Der Ausdruck »paraphyletisch« (»paraphyletic«) wird
1962 von W. Hennig »fiir die auf Symplesiomorphie
begriindeten Gruppenbildungen« eingefiihrt.’'® Eine
Paraphylie liegt nach Hennig also vor, wenn Orga-
nismen aufgrund gemeinsamer urspriinglicher, nicht
aber abgeleiteter Merkmale zu einem Taxon zusam-
mengefasst werden (»Symplesiomorphien«®'”; 1Sys-
tematik). Eine paraphyletische Gruppe schlieft daher
den gemeinsamen Vorfahren, nicht aber alle seine
Nachkommen ein.’'®

Die Unterscheidung zwischen Paraphylie und Po-
lyphylie ist problematisch und wird viel diskutiert.?"
Die Kategorien schlieBen sich nicht wechselseitig
aus: Ein Taxon kann gleichzeitig paraphyletisch und
polyphyletisch sein.’?

Stammart

Das Wort »>Stammart< erscheint zuerst in der zwei-
ten Halfte des 18. Jahrhunderts. Es wird zunéchst im
Zusammenhang mit den Vorfahren von geziichteten
Obstbaumarten verwendet. So heif3t es bei O. von
Miinchhausen 1767: »Der Ritter Linne nimmt die
wilde Birn als die einzige Stammart an, und betrach-
tet alle tibrige als Varietiten«.’?! Der Ausdruck wird
hier also in eindeutig genealogischem Sinne in Be-
zug auf die Art der Vorfahren von Varietiten domes-
tizierter Pflanzen gebraucht. Bei den frithen Verwen-
dungen des Wortes liegt neben dem genealogischen
Sinn aber héufig noch eine andere Bedeutung nahe.
Die Obstbidume sind ndmlich haufig durch Pfropfung
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verdndert worden: >Stammart< konnte daher auch auf
die Art desjenigen Baums bezogen sein, auf dessen
Stamm die Aste anderer Varietiten aufgepfropft wer-
den.’? Weil der Ausdruck aber Ende des 18. Jahr-
hunderts nicht nur in Bezug auf Obstbdaume, sondern
auch auf andere Baume’? oder Tiere (»Stammart< im
Unterschied zu »Abart«?>* oder »Spielart«’>) Ver-
wendung findet, ist es doch fraglich, ob diese nicht-
genealogische Bedeutung wirklich die urspriingliche
ist.

Zu groBerer Verbreitung gelangt das Wort mit der
Etablierung von Theorien zur Phylogenese in der
ersten Hilfte des 19. Jahrhunderts.’ In den 1860er
Jahren nennt E. Haeckel allgemein diejenige Art, die
den Anfangspunkt einer Stammlinie (ebenso wie den
Ursprung eines Stammbaums) bildet, Stammform?®*
oder Stammart**.

Auch wenn sich die Rede von »Stammarten< mit
dem Darwinismus weit verbreitet hat, wird das Kon-
zept doch nicht von allen Autoren akzeptiert. Mish-
ler und Brandon argumentieren 1987, dass es genau
genommen gar keine Stammarten gibt, sondern nur
Stammorganismen oder Stammpopulationen (»No
such things [as ancestral species] exist. Only parts
of an original species give rise to new ones«).>* Die
Autoren lehnen den fortpflanzungsbiologisch defi-
nierten Artbegriff grundsdtzlich ab und argumentie-
ren: Wenn jede Artbildung sich durch reproduktive
Isolation von Populationen innerhalb einer Art voll-
zieht, ist die Ursprungspopulation immer Teil einer
Art, zu der auch eine andere Population gehort, die
Organismen umfasst, die nicht zu den Vorfahren der
betreffenden genealogischen Linie gehdren.

Innerhalb des kladistischen Ansatzes macht die
Rede von »Stammarten« aber Sinn: Die Stammart ei-
ner Gruppe von Arten ist diejenige Art, die der letzte
gemeinsame Vorfahre dieser Arten ist. Zu ihr gehdren
alle Organismen, die zwischen den beiden Speziati-
onsereignissen am Anfang und am Ende dieser Art zu
ihr zu rechnen sind. Nicht nur die direkten Vorfahren
der spiteren Organismen, sondern auch die anderen
Mitglieder der Vorfahrenart (z.B. die nachkommen-
losen) gehdren zur Stammart.

Stammlinie

Ahnlich wie der Ausdruck >Stammbaumc steht auch
das Wort »Stammlinie< zunéchst in einem auf den
Menschen bezogenen, noch nicht evolutionstheore-
tisch gedachten Zusammenhang. Zur Bezeichnung
der Reihe der Vorfahren eines Menschen wird das
entsprechende franzosische Wort (>li[g]nage<) be-
reits seit dem 14. Jahrhundert verwendet, der engli-

sche Ausdruck seit dem 15. Jahrhundert (>lineage;
anfangs »>linage¢; spdter auch >stem line¢, z.B. fiir
die genealogische Verwandtschaft von Mensch und
Affe’?). Das deutsche Wort >Stammlinie< erscheint
spatestens Mitte des 17. Jahrhunderts (Anonymus
1654: »wenn der Hertzoge und Herren von Wiirten-
berg Stamm Linie gantz absterben und keiner mehr
seyn wirde«®!; Anonymus 1671: »des Alberti II.
Stamm-Linie in- und mit demselben erloschen«?).

Auf auflermenschliche, phylogenetische Verhalt-
nisse wird das Wort spitestens in den 1830er Jahren
iibertragen (Hauff 1838: »Wohl fithlen wir aufs Be-
stimmteste, dall der Fleischfresser mit dem bewehr-
ten Rachen und den scharfen Klauen, und der sanfte
Wiederkduer mit dem sprossenden Geweih vor der
Stirn ewig getrennt sind und waren, daf3 ihre Stamm-
linien in die Nacht der Schopfung hinaus parallel ver-
laufen. Nicht so bei Thiergruppen, welche innerhalb
des allgemeinen Sdugethiertypus nach einem beson-
dern Schema fiir eine bestimmte Lebensweise gebaut
sind, und die schon der gemeine Sprachgebrauch mit
Collectivnamen bezeichnet, wie Pferd (Esel, Zebra
&c.), Ochs, Hirsch, Schaf, Hund, Katze, Bar, Marder
&c. Hier sagt uns dasselbe Gefiihl, da3 die Species
jeder dieser Familien keine von der Natur uran-
fanglich geprigte Medaillen sind, sondern daf3 ihre
Stammbédume riickwérts immer mehr convergiren
und sich in einer Wurzel verlieren, welche wohl in
den meisten Féllen ldngst die Erde birgt«’33).

Haeckel verwendet in seinen evolutionstheore-
tischen Schriften haufig das Wort >Linie«, um eine
genealogisch verbundene Reihe von Organismen zu
bezeichnen; manchmal gebraucht er auch den Aus-
druck >Stammlinie«.33* In der Entwicklungsbiologie
wird seit Ende des 19. Jahrhunderts das Verfahren
der Ausgliederung einer Reihe von durch Teilung
miteinander verbundenen Zellen, der so genannten
Zelllinie (»cell-lineage«) angewandt, um die Dif-
ferenzierungsprozesse nachzuzeichnen ({Entwick-
lung).>* Als genetisches Konzept ist der Terminus
»Liniec seit den Untersuchungen von W. Johannsen
am Beginn des 20. Jahrhunderts zu »reinen Linien,
d.h. durch Inzucht erzeugten homogenen Abstam-
mungsreihen von Organismen, verbreitet.*® Heute
wird statt >Stammlinie« meist der Ausdruck »Abstam-
mungslinie< verwendet.*?’

Ublich ist es im 20. Jahrhundert, (evolutionire)
TArten, Rassen oder Populationen als Stammlinien
zu definieren.*® So heiBt es bei G.G. Simpson 1961,
eine evolutiondre Art sei eine Linie, die einer unab-
hingig von anderen Linien verlaufenden Evolution
unterliege: »An evolutionary species is a lineage (an
ancestor-descendant sequence of populations) evol-
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ving separately from others and with its own unitary
evolutionry role and tendencies«.>

Von besonderem wissenschaftstheoretischem In-
teresse ist der Begriff der Stammlinie seit Ende der
1970er Jahre im Zusammenhang mit der Identifizie-
rung von verschiedenen Ebenen der Selektion (1Se-
lektion) und den Einheiten der Evolution. Die Be-
stimmung der Einheiten der Evolution erweist sich
als nicht einfach, weil die beiden auf den ersten Blick
daflir in Frage kommenden Entitéten, die Organis-
men und die Arten, diese Einheiten nicht sein konnen
(TEvolution): die Organismen nicht, weil sich die fiir
die Evolution relevanten Transformationen gerade
an der Generationengrenze vollziehen, und die Ar-
ten nicht, weil diese die Referenzpunkte bilden, um
iiberhaupt eine Transformation feststellen zu kon-
nen (fArt). Die Stammlinie oder Abstammungslinie
(engl. »lineage<) wird daher héufig als die Entitdt an-
gesehen, in der sich die Konkurrenz (das »Wettriis-
ten«) und die Koevolution und damit die Transfor-
mation der Organismen abspielt (Dawkins & Krebs
1979: »It is lineages that evolve«**’). Auch D. Hull
ist 1978 der Auffassung, es sei die Stammlinie die
Entitdt, die evolviert (»Species lineages [...] are the
things which evolve«).**! Hull definiert eine Stamm-
linie (»lineage«) 1980 als eine Entitdt, die sich in der
Zeit als Ergebnis von Replikationsprozessen ver-
andert (»an entity that changes indefinitely through
time either in the same or an altered state as a result
of replication«).’** Weil nach Hull weder Gene noch
Organismen sich dndern konnen, ohne ihre Identitét
zu verlieren, bilden sie fiir sich keine Stammlinien;
sie konnen aber beide Teile von Stammlinien sein
(ebenso wie Zellen, Populationen oder Arten).

P. Ax sieht Stammlinien 1988 als Eigenschaften
von »geschlossenen Abstammungsgemeinschaften«
(s.0.). Er definiert sie als »jene Segmente der Phylo-
genese, in denen ihre [d.h. diejenigen der geschlos-
senen Abstammungsgemeinschaften] gemeinschafts-
spezifischen Eigenmerkmale als evolutive Neuheiten
evolviert wurden«.’*® Am Ende jeder Stammlinie
habe sich das »Grundmuster« (1Typus) der betref-
fenden Abstammungsgemeinschaft herausgebildet,
d.h. alle neuen Merkmale (Autapomorphien) der
Mitglieder der Abstammungsgemeinschaft.

Gegen die Ansicht, Stammlinien wiirden die ei-
gentlichen Entitdten der Evolution sein, wenden M.
Mahner und M. Bunge 1997 allerdings ein, diese
seien gar keine Systeme, weil in ihnen keine kausa-
len Relationen zwischen gleichzeitig existierenden
Teilen vorliegen. Die Rede von einer Anderung der
Stammlinien mache keinen Sinn, denn eine Stamm-
linie enthalte bereits eine zeitliche Dimension. Die

Evolution bestehe also nicht in einem Wandel von
Stammlinien, sondern in einer Anderung der Zusam-
mensetzung von Entitdten in der Zeit.>* Weil sie im-
mer schon eine zeitliche Dimension aufweisen, kon-
nen demnach vierdimensionale Entitdten wie Stamm-
linien nicht der Gegenstand sein, der einer Verénde-
rung in der Evolution unterliegt. Die Rede von einer
Evolution der Stammlinien wiirde die Annahme einer
Meta-Zeit implizieren, in der sich die Verdnderung
der zeitlich ausgedehnten Entitéten vollzieht.

Um von der Verdnderung (oder Evolution) einer
Entitdt zu sprechen, ist es notwendig, von dessen
Kontinuitdt auszugehen. Der primére Begriff der
Verénderung bezieht sich also auf Kontinuanten, die
in der Zeit persistieren (»Endurantismus«). Fiir die
biologische Evolution erfiillen z.B. Populationen
diese Bedingung und werden von Bunge daher auch
als die Einheiten der Evolution bestimmt (Bunge
1981: »Biopopulations, not biospecies, are individu-
als and evolve«).* Gegen diesen Vorschlag spricht
allerdings, dass »Populationen< als Gruppen von In-
dividuen einer Art definiert sind, innerhalb von Popu-
lationen sich also definitionsgemaf keine transspezi-
fische Evolution abspielen kann. Offensichtlich gibt
es in der Biologie keinen etablierten Terminus, der
den Kontinuanten in der Evolution bezeichnet (ein
Vorschlag fiir diesen Terminus lautet >Evolvon¢, ein
anderer >Leben¢; TEvolution).

Stammnetz,

Analog zu den Konzepten >Stammbaums, >Stamm-
strauch< und »Stammlinie< wird vereinzelt auch der
Ausdruck >Stammnetz< verwendet. Die Bezeich-
nung geht auf G. Ekman zuriick, der sie 1930 fiir
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Abb. 408. Stammbaum und Stammnetz. Links Schema ei-
nes phylogenetischen »Stammbaums« bei ungeschlechtlich
sich fortpflanzenden Organismen, rechts »Stammnetz« bei
geschlechtlich sich fortpflanzenden Organismen (aus Ek-
man, G. (1930). Uber Entwicklung und Vererbung (Eine
theoretische Studie). Annales Societatis Zoolog.-Botanicae
Fennicae Vanamo 10, 1-141: 117).
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Abb. 409. Kombination aus Stammnetz und Stammbaum als
Modell fiir die Evolution des Lebens (aus Doolittle, W.F.
(1999). Phylogenetic classification and the universal tree.
Science 284, 2124-2128: 2127).

die Darstellung der Abstammungsverhiltnisse bei
sich geschlechtlich vermehrenden Organismen ge-
braucht (vgl. Abb. 408).3 Eine Netzstruktur der
Abstammung liegt danach bei allen sexuell sich fort-
pflanzenden Organismen innerhalb einer Art vor. O.
Hertwig, der diese Auffassung bereits 1916 vertritt,
schldgt dafiir den Titel genealogisches Netzwerk
vor.>¥7 Eine dltere dquivalente Bezeichnung lautet
netzartige Verwandtschaft. Sie erscheint 1860 im
entomologischen Zusammenhang und wird verein-
zelt bis ins 20. Jahrhundert gebraucht’*® (vgl. auch
schon Batsch 1805: »netzartiger Zusammenhang der
Verwandtschaften«**). Diese Bezeichnung kann sich
aber ebenso wenig allgemein durchsetzen wie W.
Hennigs Formulierung von 1947: Netzstruktur der
Verwandtschaftsbeziehungen.’>

Unterschieden sind die durch diese Ausdriicke be-
zeichneten innerartlichen Verwandtschaftsverhaltnis-
se von Netzstrukturen in der transspezifischen Evolu-
tion, von Verwandtschaftsbeziehungen also, die durch
lateralen Gentransfer zwischen Organismen verschie-
dener Arten entstehen. Fiir die dadurch entstehenden
Verhéltnisse ist der Terminus phylogenetisches Netz
in Gebrauch: V. Grant stellt 1953 fest, dass Hybri-
disierungen zwischen Arten einen phylogenetischen
Baum in ein Netz verwandeln (»The hybridizations
have converted the phylogenetic tree into a phyloge-
netic net«).>*! Allgemein liegt die Struktur eines phy-
logenetischen Netzes (oder Stammnetzes) vor, wenn
in der Phylogenese einer Gruppe nicht allein eine (di-
chotome) Aufspaltung von Arten vorkommt, sondern
auch eine spdtere Verschmelzung. Der Stammbaum
als Darstellungsmodell wird fiir eine derartige Evolu-
tion ungeeignet, und es muss auf andere Formen der
grafischen Darstellung, fiir die das Netz das geeigne-
te Bild ist, zurtickgegriffen werden.

Terminologisch werden solche Organismen, die
aus der gemeinsamen Fortpflanzung von artver-
schiedenen Eltern hervorgegangen sind, als Hybride
bezeichnet. Dieses Wort geht auf den griechischen
Ausdruck »Uppicc »Ubermut, Hochmut, Gewaltti-
tigkeit« zuriick. Die Ubertragung auf den Bereich
der Natur erfolgt vermutlich, weil in der Kreuzung
artverschiedener Organismen eine gewaltsame Ver-
letzung gottlicher oder natiirlicher Regeln gesehen
wird. Nachweisbar ist die iibertragene Bedeutung
erstmals bei Plinius, der aber auf namentlich unge-
nannte &ltere Autoren verweist. Plinius nennt kon-
kret Mischformen aus Wildebern mit Hausschwei-
nen »Hybride« (»antiqui hybridas vocabant«).>*?> In
der Neuzeit erscheint der Ausdruck zuerst in Uber-
setzungen von Plinius in die modernen europiischen
Sprachen, so zu Beginn des 17. Jahrhunderts im
Englischen (Ubers. Holland 1601°%; 1623 in einem
Worterbuch: »Hibride, a Hog ingendred betweene a
wilde Boare and a tame Sow«***). In der Botanik ist
er wohl erst im 18. Jahrhundert verbreitet. C. von
Linné gibt bei einigen Pflanzenarten ihre Neigung
zur Hybridisierung an3 und bezeichnet andere im
Artnamen ausdriicklich als »hybrida< (z.B. Veroni-
ca hybrida®®, Tussilago hybrida®’, Vicia hybrida®?*
oder Poterium hybrida®°).

Grof3e Verbreitung hat das Konzept v.a. in der Bo-
tanik, weil viele Arten als durch Hybridisierungen
entstanden gelten.’*® Dies ist auch der Grund, warum
eine streng am Schema des Stammbaums orientierte
Klassifikation (»Kladistik«) in der Botanik proble-
matisch ist (1Systematik). Auf der Basis des Biospe-
zieskonzepts (TArt) ist die Feststellung der Erzeu-
gung von (fertilen) Hybriden durch zwei Individuen
gleichbedeutend mit ihrer Zuordnung zu einer Art.
Hybride konnen also definiert werden als Nachkom-
men von Individuen verschiedener Morphospezies,
die aber zur gleichen Biospezies gehoren. Vielfach
werden nur die direkten Nachkommen (der F -Gene-
ration) von den beiden sich paarenden Organismen
verschiedener Morphospezies als »Hybride« bezeich-
net; die Nachkommen der Hybride sind dann selbst
keine Hybride mehr, sondern bilden eine Population,
die von Hybriden abstammt. Daneben besteht aber
auch ein weiterer Hybridbegriff, nach dem jeder
morphologische Typus, der zwischen zwei bestehen-
den Arten existiert, als »Hybrid« gilt; Hybride sind
damit also auf der Ebene von Populationen definiert
(Lotsy & Goddijn 1928: »hybrid population«*®"). In
diesem Sinne bestimmt der Botaniker G.E. du Rietz
den Hybridbegriff 1930 als eine »interspezifische
Population« (»A hybrid is a population intermediate
between two or several different species, supposed to
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Abb. 410. Hypothetischer Stammbaum der grofsen taxonomischen Gruppen von Organismen. Durch die Endosymbiose von
Bakterien in Zellen, die sich zu Mitochondrien und Chloroplasten entwickelt haben, weist der Stammbaum Elemente eines
Netzes auf (aus Campbell, N.A. (1987/96). Biology (dt. Biologie, Heidelberg 1997): 593).

be originally formed by the crossing of biotypes be-
longing to different species«).>?

Ein Organismus aus Zellen oder Geweben von In-
dividuen, die verschiedenen Arten angehdren, wird
seit H. Winklers Wortpragung von 1908 als Chimdi-
re bezeichnet.’®® Winkler verwendet den Ausdruck
flir einen Pflanzenspross, der durch Pfropfung in
der Lingsachse aus Geweben von Pflanzen zweier
verschiedener Arten bestand (Solanum nigrum und
Solanum Lycopersicum). E. Baur erweitert den Ter-
minus wenig spater zur Bezeichnung aller Pflanzen
aus Geweben, die urspriinglich Teile von Organis-
men verschiedener Arten waren.’* Die Herstellung
von Hybriden durch die Technik des Pfropfens ist
schon lange vor dem 20. Jahrhundert bekannt, und
durch Pfropfung entstandene Chimére werden daher
auch schon lange vorher beschrieben, so z.B. 1675
von P. Natus ein Baum in der Nahe von Florenz,

der zugleich Zitronen und Orangen tragt.’®® Fir die
Entwicklungsbiologie der Tiere spielt die kiinstliche
Erzeugung von Chiméren seit den Experimenten H.
Spemanns eine wichtige Rolle (1Entwicklung).3¢
Auf die Verhiltnisse der Evolution werden diese
Beschreibungen in den 1930er Jahren bezogen. Am
weitesten verbreitet ist dabei der Ausdruck retikula-
te Evolution (engl. »reticulate evolution«; abgeleitet
von lat. »reticulum« »Netz«), der von J. Huxley 1936
eingefiihrt wird (»sudden convergent formation of
new species as a result of hybridisation«).’*” Zuvor
spricht bereits der Botaniker E. Anderson von einem
retikulaten Ursprung héherer taxonomischer Grup-
pen (»the reticulate origin of groups larger than the
genus«).**® Seit den 1940er Jahren verbreitet sich der
Ausdruck (Goldschmidt 1940: »reticulate evolution«:
»diversification of type, without proper species for-
mation«*®; Elias 1942 fiir Pflanzen’”’; Mayr 1963 fiir



Phylogenese

76

ein allgemeines Muster der stammesgeschichtlichen
Verwandtschaft’”!). W.H. Wagner beschreibt diesen
Typ der Phylogenese 1954 fiir Farnarten, die durch
Hybridisierung élterer Arten entstanden sind.’”? Die
taxonomischen Gruppen, die aus einer Verschmel-
zung von urspriinglich reproduktiv getrennten Sip-
pen (Gattungen, Arten oder Varietiten) hervorgegan-
gen sind, werden von ihm 1983 Intertaxa genannt.’”
(Das Wort ist in anderem Zusammenhang bereits
vorher verbreitet, z.B. in der Verbindung »intertaxa
interactions«).

Netzartige Darstellungen der »Verwandtschaft«
von Organismengruppen enthalten nicht immer die
These einer retikulaten Evolution. Deutlich wird dies
bereits an der Verbreitung solcher Darstellungen vor
der Formulierung der Evolutionstheorie.’’* Die Netz-
darstellung gibt in diesen nicht-phylogenetischen
Kontexten allein die Ahnlichkeit (»affinitas«) zwi-
schen den Gruppen wieder. Empfohlen wird eine sol-
che Darstellung bereits als Reaktion auf die linearen
Stufenleitern, die besonders in der zweiten Hélfte des
18. Jahrhunderts verbreitet sind. Als erster ist es wohl
V. Donati, der den Ubergang von einer Stufenleiter-
zu einer Netzdarstellung vorschlégt, allerdings allein
in seinem Text (»una rete«’); er gibt keine grafi-
sche Abbildung dazu. Der deutschen Ausgabe seines
Werkes ist sogar eine lineare Stufenleiterabbildung
im Sinne Bonnets beigefiigt.”® Linné bemiiht sich
anfangs vergeblich darum, eine lineare Darstellung
fiir das natiirliche System der Pflanzen zu entwickeln
und ist 1751 der Auffassung, dass sich die Ahnlich-
keiten zwischen Pflanzen am besten in Form einer
politischen Landkarte (»Mappa geographica«) mit
einer Unterscheidung von Territorien, Provinzen und
Konigreichen darstellen lassen’”” — von P.D. Giseke
wird eine solche Karte 1792 nach den Angaben Lin-
nés gezeichnet (»Tabula genealogico-geographica
Affinitatum plantarum«), wobei Giseke in seiner
Mitschrift zu Linnés Vorlesung ausdriicklich auf die
genealogische Dimension der Verwandtschaft hin-
weist und festhilt, dass es die Fortpflanzung (»Ge-
neratio«) sei, aus der die Verwandtschaft entspringe
(»oritur affinitas«).’® P.S. Pallas wiederholt 1766
die Anmerkung V. Donatis, nach der die Werke der
Natur »gleich den Maschen eines Netzes zusammen-
hangen«.’” Fiir angemessener hilt Pallas jedoch die
Darstellung in einem Baum (s.0.). Das Verhéltnis
der Rassen des Hundes wird von Buffon 1755 in
Form eines Netzes présentiert (»table de 1’ordre des
chiens«).** J. Hermann stellt 1783 die netzformige
»Verwandtschaft« (»affinitas«) der grolen Gruppen
der Tiere dar’®' Und J.G.C. Batsch zeichnet 1802
eine dhnliche Landkarte zur Darstellung der Ver-

wandtschaft der Pflanzen (1Systematik: Abb. 502).3%
Dass eine Karte die angemessene Darstellung der
Verwandtschaft von Organismen im »Natiirlichen
System« ist, wird in der ersten Hilfte des 19. Jahr-
hunderts wiederholt betont, u.a. von H. Strickland
und A.P. de Candolle.’® Auch netzformige Darstel-
lungen dieser Verwandtschaft finden sich nicht selten
bis zur Formulierung der Evolutionstheorie durch
Darwin. C. Gegenbaur z.B. stellt 1859 die »ver-
wandtschaftlichen Beziehungen« der sieben von ihm
unterschiedenen »Grundtypen« von Tieren zunéchst
in Form eines Netzes dar und geht erst nach seiner
Kenntnis von Darwins Deszendenztheorie in einer
spateren Auflage desselben Werks zu einer Stamm-
baumdarstellung tiber (vgl. Abb. 390).3%

Auch der Gedanke einer 6kologischen Vernetzung
spielt bereits bei einigen Autoren des 18. und frii-
hen 19. Jahrhunderts eine Rolle. So z.B. bei Cuvier,
wenn er von dem »immensen Netz, das die organi-
sche Natur ausmacht, spricht (»cet immense réseau
qui constitue la nature organisée«).**® Im Sinne der
Vorstellung einer Okonomie der Natur (1Okologie)
wird im 18. Jahrhundert das Bild eines grofien dko-
logischen Netzes entwickelt. Linné spricht 1749 von
der wechselseitigen Vernetzung (»nexu inter se«)*®,
ein Anhinger von ihm, der Theologe J. Bruckner,
1768 von einem kontinuierlichen Netz des Lebens
(»one continued web of life«, in Bezug auf Insekten-
schwirme).’’

Auch im Kontext der Taxonomie bezieht sich die
Netzmetapher bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts
meist nicht auf genealogische Verhéltnisse, sondern
allein auf morphologische Ahnlichkeiten. Ein Grund
hierfiir liegt auch darin, dass die Dimension der Zeit
in den Netzdarstellungen weniger klar zum Ausdruck
gebracht werden kann als im Bild des Baums.*® Im
Gegensatz zum Baum entfaltet sich ein Netz gleich-
miBig in verschiedene Richtungen des Raums, es hat
damit keine Vorzugsrichtung, in die es sich ausbreitet
und die als Entsprechung des linearen Zeitflusses die-
nen kann. Um zugleich die Linearitét der zeitlichen
Entwicklung und die Retikularitit der genealogi-
schen Verkniipfungen in der Evolution der Organis-
men darzustellen, erscheint es angemessen, von der
Grundstruktur des Baums auszugehen und diese mit
Elementen des Netzes zu bereichern. Die angemesse-
ne Figur enthélt also einen festen Ausgangspunkt und
eine primér durch Verzweigungen gekennzeichnete
Baumstruktur, die aber daneben auch Verschmel-
zungspunkte aufweist (also ein »Netzbaum«).>®

Bei Tieren ist die retikulate Evolution eine Aus-
nahme, bei Pflanzen dagegen offenbar keine Selten-
heit. Auch die dauerhafte Symbiose von Organismen
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in Form von endosymbiontisch miteinander verbun-
denen neuen Organismen stellt das Ergebnis einer
retikulaten Evolution dar. In diesem Sinne sind alle
Eukaryoten, in deren Zellen Prokaryoten als Endo-
symbionten integriert sind, ein Resultat retikulater
Evolution. In den modernen Lehrbiichern der Bio-
logie weisen die »Stammbdume« daher zunehmend
Elemente eines Netzes auf.>”

Keine Einigkeit besteht bisher dariiber, wie eine
retikulate Evolution in Kladogrammen (1Systema-
tik) dargestellt werden soll. Wahrend auf der einen
Seite dafiir argumentiert wird, dies durch Verbin-
dungslinien zwischen den getrennten Taxa darzustel-
len®!, wird von anderer Seite dafiir pladiert, in ein
Kladogramm keine Netzelemente zu integrieren und
Hybridisierungen als nicht aufgeldste Dreiteilungen
zu reprasentieren®”,

LUCA

Die zunehmend genaue Kenntnis der biochemischen
Struktur der verschiedenen Typen von Organismen
ermoglicht seit den 1990er Jahren Uberlegungen
zum Bauplan des letzten gemeinsamen Vorfahrens
aller zurzeit existierenden Lebewesen (Forterre 1997:
»last universal common ancestor«; LUCA3*; 1993:
»last universal ancestor«**¥). Auf der einen Seite wird
daflir argumentiert, dass dieser Organismus einfach
gebaut ist und dem Bauplan eines Prokaryoten ent-
spricht. Andererseits deuten kladistische Analysen
der Ahnlichkeit auch darauf hin, dass LUCA bereits
relativ komplex gebaut ist und schon einige Merkma-
le von Eukaryoten aufweist.?*® Neuere Untersuchun-
gen bestétigen diese letzte Hypothese: Offensichtlich
war LUCA néher mit den Eukarya und Archaea ver-
wandt als mit den Bacteria; er war komplexer gebaut
als manche heutigen Bakterien, die dann durch re-
duktive Evolution aus LUCA hervorgegangen sind.>*
Die seit der Existenz von Luca vergangene Zeit wird
auf mindestens 3,5 Milliarden Jahre geschétzt.
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Physiologie

Das griechische Wort »puctoroyio« »Lehre der Na-
tur« wird seit der Antike verwendet und dient seit
Mitte des 16. Jahrhunderts zur Bezeichnung einer
biologischen Teildisziplin.

Wortgeschichte

Bereits Aristoteles gebraucht das Wort in den {iber-
lieferten Schriften einmal und bezeichnet damit eine
allgemeine Naturlehre (der Pflanzen: »@ucioloyia
[...] t®V putdv«).! Die vorsokratischen Naturphilo-
sophen nennt Aristoteles wiederholt die Physiologen
(»puoiordyow).? Auch fiir Epikur ist die Physiolo-
gie die Ursachenforschung in Bezug auf die Natur
insgesamt.’ Bei den hippokratischen Autoren wird
das Wort dagegen in engerer Bedeutung auf die in-
dividuelle Beschaffenheit und Konstitution eines
lebendigen Korpers bezogen.* Weiter ausgearbeitet
wird ein derartiger spezieller Begriff der physis im
Rahmen der stoischen Lehre des Preumas als eines
gestaltgebenden Urprinzips. Dieses Prinzip differen-
ziert sich in verschiedene, jeweils bevorzugt in einem
Naturbereich wirksame Krifte: fiir den Bereich des
Unorganischen in die Aexis (deren Wirkung im orga-
nischen Bereich sich in festen und statischen Korper-
teilen wie den Knochen zeigt), fiir den Bereich des
Wachsenden, z.B. der Pflanzen oder der Haare und
Négel der Tiere, in die physis (charakterisiert durch
die Vermogen der Erndhrung, der Verdnderung, des
Wachstums und der Fortpflanzung), fiir den Bereich
der Wahrnehmung und bewussten Bewegung der Tie-
re in die psyche und schlieBlich fiir den Bereich des
Menschen in den /ogos.’ Im Gegensatz zu der élteren
Auffassung der griechischen Klassik wird die Seele
(psyche) also erst als Prinzip der Lebensphédnomene
der Tiere verstanden; die elementaren Lebensprozes-
se der Erndhrung, des Wachstums und der Fortpflan-
zung, die sich auch bei Pflanzen finden, werden nicht
einer Seele, sondern eben der physis zugeschrieben.
Diese Terminologie wird aber selbst in der Stoa nicht
konsequent eingesetzt: So verwendet noch Cicero
den Begriff der Physiologie in einem allgemeinen
Sinn zur Bezeichnung der Lehre der Natur (»ratio
naturae«).

Erst in Galens Schriften zur Medizin aus dem
zweiten nachchristlichen Jahrhundert erfahrt das
Wort eine spezifisch biologische Deutung: Die Phy-
siologie ist hier ein Teil der Lehre von der Natur des

Die Physiologie ist die Teildisziplin der Biologie, wel-
che die wechselseitigen Verhiltnisse zwischen den Or-
ganen und Prozessen innerhalb des Kérpers eines Orga-
nismus untersucht.

Physiologie (Fernel 1542) 88

tierische Okonomie (Duret 1588) 89
allgemeine Physiologie (Gilchrist 1744) 89
vergleichende Physiologie (le Cat 1749) &89
Tierphysiologie (Anonymus 1751) 89
Pflanzenphysiologie (Jampert 1755) 89
Biodynamik (Kraus 1820) 94

Menschen, die neben der Atiologie, Pathologie, Di-
atetik, Zeichenlehre und Therapeutik steht.” Galen
verwendet den Ausdruck aber nur an einer Stelle; als
Titel fiir seine umfassende Abhandlung zur Physio-
logie wihlt er die Bezeichnung »Vom Gebrauch der
Teile des menschlichen Korpers« (in der lateinischen
Ubersetzung: >De usu partium corporis humanic). Im
Mittelalter wird der Ausdruck >Physiologie« kaum
mehr verwendet, wenn auch die Sache weiterhin Ge-
genstand von Untersuchungen ist.

Erst in der Renaissance wird der Terminus von
dem Arzt J. Fernel in seiner Schrift »De naturali parte
medicinae< von 1542 wieder aufgegriffen. Bei Fernel
ist die Physiologie einer der fiinf Teile der Medizin,
niamlich derjenige, der von der Natur des gesunden
Menschen und allen seinen Fahigkeiten und Funk-
tionen handelt.® Als Teil der Physiologie werden bei
Fernel Aspekte der Anatomie, die Lehre der Elemen-
te, Qualitdten und Sifte, die Organfunktionen, integ-
rierte Vermogen wie Zeugung und Entwicklung und
eine Seelenlehre behandelt. Betont wird von Fernel
die Gegeniiberstellung von Physiologie und Patho-
logie.

Nach dem Gebrauch bei Fernel verbreitet sich das
Wort im 17. und 18. Jahrhundert in der engeren Be-
deutung, die Fernel ihm gegeben hat. Es erscheint
als »Physiologia medica< in dem Titel grundlegender
Werke der Medizin, z.B. bei T. Zwinger (1610), G.W.
Wedel (1680) und J.G. von Berger (1701). Als Kom-
pilation der lateinischen Werke verfasst G.H. Behr
1736 eine deutsche »Physiologia medica¢, eine »Be-
schreibung des menschlichen Leibes«, wie es heif3t.
Neben der medizinischen Physiologie werden bis ins
17. Jahrhundert aber auch noch Abhandlungen tiber
Erscheinungen und Kréfte der gesamten oder der an-
organischen Natur unter dem Titel der Physiologie
verfasst.” Vereinzelt erscheint diese weite Wortbe-
deutung bis zur Mitte des 18. Jahrhunderts: So identi-
fiziert E. Chambers den Ausdruck 1728 (und noch in
der Auflage von 1750) mit der Naturgeschichte (»Na-
tural History«) und verwendet ihn als Uberbegriff fiir
Meteorologie, Hydrologie, Mineralogie, Phytologie
und Zoologie.!® Seit der zweiten Halfte des 17. Jahr-
hunderts wird der Ausdruck aber meist im heutigen
Sinne als eine biologische Lehre verstanden. Auch
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die TAnatomie wird in dieser Zeit aus der Physiolo-
gie ausgegliedert oder nur insoweit dargestellt, als sie
die Leistungen der Organe betrifft.!' Die Physiologie
wird damit eingeengt auf eine Lehre der Funktionen
des lebendigen (zundchst meist menschlichen) Kor-
pers im gesunden Zustand. Ein feststehender Begriff
ist der Ausdruck im 17. Jahrhundert aber allein in
den medizinischen Kompendien, die einen Uberblick
iiber das Fach geben; in den detaillierten physiolo-
gischen Studien von Harvey, Bartholinus, Steno und
Malpighi taucht der Ausdruck dagegen nicht auf.'?

Explizit auf die Physiologie nicht-menschlicher
Lebewesen bezogene Werke, die dies in ihrem Titel
ausdriicken, also Arbeiten zur Pflanzenphysiologie
und Tierphysiologie erscheinen seit dem 18. Jahr-
hundert.”® Der Terminus Pflanzenphysiologie taucht
zuerst Mitte des 18. Jahrhunderts auf (Jampert 1755:
»physiologia plantarum«'¥; Ehrhardt 1759: »Pflan-
zen-Physiologie«'’; Fourcroy 1781: »physiologie
des plantes«'®; Anonymus 1781: »physiologie végé-
tale«'?), etwa gleichzeitig auch der Ausdruck Tier-
Physiologie (Anonymus 1751: »Physiologie des Ani-
maux«'®; Leske 1775: »Physiologia animalium«';
Rozier 1778: »physiologie animale«*’; Anonymus
1769: »animal physiology«?' als Ubersetzung von
Spallanzani 1768: »Fisica animale«?; Jung 1783:
»Thierphysiologie«®).

Seit Mitte des 18. Jahrhunderts wird eine verglei-
chende Physiologie im Gefolge der vergleichen-
den Anatomie betrieben (le Cat 1749: »Physiologie
comparée«*; Anonymus 1782: »comparative phy-
siology«®; Reuss 1783: »physiologia comparati-
va«®; Herder 1784: »vergleichende Physiologie«?’;
Blumenbach 1787: »physiologia comparata«).”® E.
Haeckel fordert 1869, die vergleichende Physiologie
unter evolutionstheoretischer Perspektive zu behan-
deln.? Seit Beginn des 20. Jahrhunderts wird diese
Forderung im Rahmen der phylogenetischen Pers-
pektive auf die Physiologie umgesetzt.*

Allgemeine Physiologie

Der Ausdruck Allgemeine Physiologie erscheint ver-
einzelt seit dem 17. Jahrhundert, allerdings noch nicht
in spezifisch biologischer Bedetung (Wendelin 1625:
»physiologia generalis«®'; Bailey 1731: »General
Physiology, a science which relates to the properties
and affections of matter or body in general«?). In
biologischer Bedeutung erscheint der Ausdruck erst
Mitte des 18. Jahrhunderts (Gilchrist 1744: »general
Physiology [des Menschen]«**; Erxleben 1768: »der
allgemeinen Physiologie der Thiere«**; Anonymus
1775: »physiologie générale de tous les corps orga-
nisés«®). A.F. de Fourcroy gebraucht den Terminus

1789 fiir eine Ubersicht iiber die allen Tieren gemein-
same Funktionen (Zirkulation, Sekretion, Respirati-
on, Digestion, Nutrition, Generation, Irritabilitdt und
Sensibilitit) (1Funktion: Tab. 87). Bei A. von Hum-
boldt steht der Begriff 1798 im Zusammenhang mit
einer Diskussion der Aktivierung des Wachstums von
Pflanzensamen durch Sauerstoff.’” F.L. Augustin be-
stimmt die » Allgemeine Physiologie« 1809 in einem
Lehrbuch als »Lehre von dem Leben« und dessen
»materiellen und dynamischen Aeuferungen«; sie
bilde das Gegenstiick der »besonderen Physiologie«,
die »einzelne Lebensfunctionen« behandelt.*® Insbe-
sondere zur Vereinheitlichung der beiden Zweige der
Pflanzen- und Tierphysiologie schldgt H.R.J. Dutro-
chet die Lehre der Allgemeinen Physiologie (»phy-
siologie générale«) 1837 vor: Es gibt nach Dutrochet
nicht zwei Physiologien, vielmehr sei die Lebenswis-
senschaft aufgrund der strukturellen und funktionel-
len Einheitlichkeit der Lebensprozesse bei Pflanzen
und Tieren nur eine einzige (»il n’existe qu’une seule
physiologie, science générale des fonctions des étres
vivans«); die Lebensfunktionen seien bei Pflanzen
und Tieren grundsitzlich identisch (»fondamentale-
ment identiques«).*

Eine Bedeutung kommt dem Ausdruck >Allge-
meine Physiologie« auch in der Ubertragung bio-
logischer Konzepte auf soziale Verhéltnisse zu. So
stellt bereits H.D. de Saint-Simon in ausdriicklichem
Anschluss an Lehren von Vicq d’Azyr, Cabanis und
Bichat seine Begriindung einer wissenschaftlichen
Soziallehre 1813 unter den Titel »Allgemeine Phy-
siologie« (»physiologie générale«).*

Tierokonomie

Ein aus dem spidten 16. Jahrhundert stammender*
und im 17. Jahrhundert im medizinischen Kontext
etablierter Ausdruck ist tierische Okonomie (1646
bei C. van Hogelande: »oeconomia corporis anima-
lis«*?; 1659 bei W. Charleton: »oeconomia anima-
li«*®).* Die Etablierung der Formulierung in der Mit-
te des 17. Jahrhunderts hdngt mit dem dominanten
mechanistischen Verstindnis von Lebewesen nach
einem Maschinenmodell zusammen.

Schon in der Antike wird das griechische
yoikovopio« auf das (haushélterische) Verhalten von
Tieren bezogen.* Die theologische Verwendung
des Begriffs >Okonomie« fiir das Miteinander und
die Einheit der drei Entfaltungen Gottes nach der
Trinitdtslehre bildete vielleicht eine Préfigurati-
on der spéteren physiologischen Verwendung des
Ausdrucks fiir die Zusammenfassung von diversen
Aktivitidten eines Korpers zu einer einheitlichen
Wirkung.*
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Im physiologischen Kontext verwendet wohl
als erster der alexandrinische Arzt Erasistratos im
dritten vorchristlichen Jahrhundert den Ausdruck
»owcovopioc.*” Der Text, in dem Erasistratos das Wort
gebraucht, enthilt u.a. Uberlegungen zum Stoffwech-
sel, insbesondere im Hinblick auf das Gleichgewicht
des Gewichts von aufgenommenen und abgegebenen
Stoffen.

Im 16. Jahrhundert werden mit dem Ausdruck in
erster Linie Krankheiten und einzelne Lebensfunkti-
onen beschrieben, weniger die Einheit ihres Zusam-
menwirkens.*® Wohl unabhingig von diesem Wort-
gebrauch steht der Ausdruck im 17. Jahrhundert in
einem theologischen Kontext, insofern mit ihm die
planvolle Einrichtung eines einzelnen Lebewesens,
die parallel zu der Einrichtung der Welt als Ganzer
durch Gott erfolgt ist, auf den Begrift gebracht wird.
Nach seiner Herauslosung aus diesem theologischen
Kontext wird im 18. Jahrhundert dann sowohl der
Gegenstand selbst, das geordnete Gefiige der vitalen
Prozesse, als auch die Wissenschaft davon >tierische
Okonomie« genannt. Insbesondere alle harmonisch
ineinander greifenden Prozesse, die auf die Erhal-
tung des einzelnen lebenden Korpers gerichtet sind,
werden mit dem Konzept zusammengefasst (bei G.E.
Stahl mit dem Ausdruck lebendige Okonomie: »oeco-
nomia vitali«).** Bereits im 16. Jahrhundert wird
der Ausdruck »Okonomie« fiir das Zusammenlaufen
aller Prozesse zu einer Einheit in einem Lebewesen
verwendet (Severinus 1571: »in unam ceconomiam
conspirant«).® P. Severinus gebraucht in dhnlichem
Kontext auch den Ausdruck Lebensékonomie (»vitae
[...] ceconomia«).!

Im 18. Jahrhundert ist der Ausdruck weit verbreitet
und wird weitgehend als Synonym zu »Physiologie«
verwendet — eine Bedeutung, in der er bis ins 19.
Jahrhundert v.a. im Bereich der Stoffwechselphysio-
logie gebrduchlich ist.>> T. Bordeu bringt 1775 die
tierische Okonomie (»économie animale«) mit der
Regularitit und Ordnung der Funktionen (»la régu-
larité et I’ordre des fonctions«®®) in Verbindung und
analysiert diese als ein auf {Wechselseitigkeit der
Teile beruhendes Gleichgewicht: »ces fonctions liées
et enchainées reciproquement, demandent chacune
pour leur marche naturelle le concours de toutes les
autres. [...] il n’est dans le corps vivant, aucun effort
particulier qui ne soit du a I’influence de toutes les
parties mobiles et sensibles«.>*

Vom magischen zum biomorphen Modell

In der Geschichte der Physiologie ldsst sich ein
Wechsel von grundlegenden Interpretationsmodellen
beschreiben, die zeitlich aufeinander folgen, sich z.T.

aber auch iiberlagern. K.E. Rothschuh unterscheidet
1968 zwischen fiinf verschiedenen Modellen des
Organismus in der Geschichte der Physiologie: (1)
GemidB dem magischen Modell besteht eine enge
Korrespondenz zwischen dem Mikrokosmos eines
Organismus und dem Makrokosmos der Welt als
Ganzer. (2) Das in der Antike verbreitete technomor-
phe Modell erklart die Lebenserscheinungen nach
dem Vorbild handwerklichen Handelns und techni-
scher Erzeugnisse. (3) Das besonders seit dem 17.
Jahrhundert verbreitete mechanomorphe Modell ver-
sucht ein Versténdnis der Lebewesen ausgehend von
den Vorgéngen der toten Natur, so wie sie in Chemie
und Physik beschrieben werden, zu erlangen. (4) Das
psychomorphe Modell als Reaktion darauf betont
dagegen die Unerklérlichkeit der Lebensprozesse
aus rein physikalisch-chemischen und postuliert die
Existenz besonderer Vermogen (»Seele«) und Kréfte
(»Lebenskraft«) der Lebewesen. (5) SchlieBlich stel-
len nach dem biomorphen Modell die Lebensvorgéin-
ge Phinomene dar, die allen Lebewesen gemeinsam
und nach eigenen naturwissenschaftlichen Prinzipien
zu erkléren sind.”

Antike

Bis in die Neuzeit ist die Physiologie wesentlich
spekulativ. Die physiologischen Prozesse werden in
Analogie zu auflerbiologischen Vorgingen zu ver-
stehen versucht. So nimmt in der Physiologie des
Aristoteles das »Kochen« der Nahrung in Magen
und Darm eine zentrale Rolle ein. Auch die Bewe-
gung des Herzens ist nach Aristoteles durch das Auf-
kochen des Blutes bedingt. Als letzten Erklarungs-
grund der physiologischen Prozesse unterscheidet
Aristoteles verschiedene Seelenvermdgen (1Leben;
Selbstbewegung). In Mittelalter und Frither Neuzeit
wird zwischen die korperlos gedachte Seele und die
korperlichen Prozesse die vermittelnde Instanz der
Lebensgeister (»spiritus animalis«) eingeschaltet
(1Vitalismus). So werden die Bewegung des Blutes
in den GefdBlen und die Erregungsleitung in den Ner-
ven auf diese Lebensgeister zuriickgefiihrt.

Eng verbunden ist die friihe Physiologie mit ana-
tomischen Untersuchungen. Bei Aristoteles kommt
der Physiologie insofern eine Prioritit gegeniiber
der Anatomie zu, als er dafiir pladiert, die anatomi-
schen und morphologischen Teile eines Organismus
aufgrund ihrer Funktion zu benennen: Fiir ihn ist es
der Zweck, der »den Begriff hergibt«**: »Ein jedes
Ding dankt ndmlich die eigentiimliche Bestimmtheit
seiner Art den besonderen Verrichtungen und Vermo-
gen, die es hat, und kann darum, wenn es nicht mehr
die betreffende Beschaffenheit hat, auch nicht mehr
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als dasselbe Ding bezeichnet werden, es sei denn im
Sinne bloBer Namensgleichheit«.’” Es ist fiir Aristo-
teles die Leistung eines Teils, und nicht etwa seine
Form, die ihm seine Bestimmtheit verleiht: Eine
steinerne Hand verdiene daher auch nicht im eigent-
lichen Sinne >Hand« genannt zu werden.>® Nur eine
Hand, die ihr Werk vollbringen kann, sei wirklich
eine Hand. Besonders deutlich macht Aristoteles dies
am Ende seiner Meteorologie. Er stellt klar, dass Tei-
le von Organismen wie Fleisch, Eingeweide, Gesicht
und Hand funktional bestimmt sind, denn: »All dies
wird bestimmt durch seine Verrichtung. Denn nur,
was seine Arbeit noch tun kann, verdient in Wahr-
heit seinen Namen, z.B. das Auge nur, wenn es sicht.
Kann es dies nicht, dann hat es nur noch den Namen,
wie ein abgestorbenes oder marmornes«.”

Unmittelbar nach Aristoteles kommt es im Hel-
lenismus zu einem Niedergang der physiologischen
Forschung und nahezu einem Verschwinden phy-
siologischen Wissens.® Erst in der ersten Halfte des
dritten vorchristlichen Jahrhunderts vertiefen und er-
weitern die alexandrinischen Arzte Herophilos und
Erasistratos die physiologischen Kenntnisse. Ihre
systematischen Sektionen liefern neue Einsichten
v.a. in Bezug auf die Kreislauf- und Nervenphysio-
logie. Der Hohepunkt der antiken Medizin wird am
Ende des zweiten nachchristlichen Jahrhunderts mit
dem romischen Arzt Galen erreicht. Die physiolo-
gischen Schriften Galens bilden fiir ein Jahrtausend
die autoritdre Referenz in physiologischen Fragen.
Galen gewinnt seine Erkenntnisse wesentlich durch
die Sektion von Affen und anderen Sdugetieren.
Besonders seine Untersuchungen zur Anatomie des
Gehirns (1Empfindung) fiihren zu neuen Einsichten.
Galens Auffassung des Blutflusses als einer Hin- und
Herbewegung in den gleichen Geféflen und von der
Durchléssigkeit der beiden Hauptkammern des Her-
zens wird erst in der Frithen Neuzeit als falsch er-
kannt und tiberwunden (1Kreislauf).

Friihe Neuzeit: Bedeutung der Anatomie
Bis in die Neuzeit besteht eine enge und fruchtbare
Verbindung der Physiologie mit der Anatomie. So
kommen aufgrund anatomischer Studien A. Vesal
Mitte des 16. Jahrhunderts Zweifel an der traditio-
nellen Theorie des Blutflusses, weil er anatomisch
keine Poren in der Scheidewand der Hauptkammern
des Herzens feststellen kann, die nach der Theorie
Galens zu erwarten wiren. Er wagt es aber trotzdem
nicht, die Tradition anzuzweifeln und nimmt einen
Durchtritt des Blutes durch die Wand an.

Erst M. Servet und R. Colombo lehnen in den
1550er Jahren die iiberkommene Vorstellung ab und

gehen von getrennten Wegen des Blutes in der linken
und rechten Herzkammer aus. A. Cesalpin ist dann
der erste, der fiir den Weg des Blutes von einer Zir-
kulation spricht.®!

Aber erst W. Harvey kann mittels quantitativer
Uberlegungen zur Menge des transportierten Blutes
die These vom Kreisen des Blutes im Korper gut be-
griinden (1Kreislauf). Gleichzeitig mit der Einsicht
in die kreisformige Bewegung des Blutes im Korper
erfolgt eine Umdeutung der Funktion der Leber: Die
seitens antiker Autoren der Leber zugeschriebene
Rolle der Bildung des Blutes aus der Nahrung wird
ihr abgesprochen, weil anatomische Untersuchungen
ergeben, dass die Chylusgefdf3e iiberhaupt nicht zur
Leber verlaufen.®

Emanzipation von Medizin und Anatomie
Die Herauslosung der Physiologie aus einem theolo-
gischen und medizinischen Kontext setzt im frithen
17. Jahrhundert ein. S. Santorio, ein Freund Galileis,
fiihrt erste quantitative Methoden in die Erforschung
der physiologischen Prozesse im menschlichen Leib
ein (1Stoffwechsel).® Ein Jahrzehnt spéter veroffent-
licht W. Harvey seine revolutiondre Entdeckung von
der Zirkulation des Blutes im Korper der Tiere.* Be-
stimmend fiir die Physiologie des 17. Jahrhunderts
ist die mechanistische Deutung der Lebensprozesse
durch R. Descartes. Sie ist im Detail zwar wenig
empirisch fundiert, in ihrer strengen Orientierung
an der Mechanik und dem Vergleich physiologischer
Prozesse mit einfachen mechanischen Einrichtungen
wie Hebeln, Rohren und Pumpen gibt sie aber die
Richtung fiir die weitere Forschung vor. Zwar eta-
bliert sich seit Beginn des 18. Jahrhunderts mit G.E.
Stahl® und der spéteren Schule von Montpellier eine
vitalistische Richtung der Physiologie, aber auch im
18. Jahrhundert bleibt der mechanistische Ansatz be-
stimmend®’. Dies wird etwa an den Untersuchungen
A. von Hallers zur Irritabilitdt und Sensibilitdt der
organischen »Faser« (1Gewebe)® oder an R. Whytts
Studien zur Neurophysiologie der Reflexe deutlich
(1Wahrnehmung)®. Mit A.L. Lavoisiers Grundle-
gung der Chemie auf experimenteller Basis am Ende
des 18. Jahrhunderts sind auch die Weichen fiir die
Aufklérung der Prozesse der Atmung und Photosyn-
these als Phanomene des Stoffwechsels im Rahmen
des Energiehaushalts gestellt ({Erndhrung).”
Waihrend bei Fernel und anderen Autoren des 16.
Jahrhunderts noch Struktur- und Funktionslehre in
gleicher Weise zur Physiologie zdhlen und zentrale
physiologische Einsichten aufgrund von anatomi-
schen Untersuchungen gewonnen werden, tritt in der
Folgezeit die Betrachtung der Struktur in der Physio-
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Abb. 411. Schema der Physiologie L. Fernels (1542). Die organischen Korper
bauen sich, den antiken Lehren folgend, in einer hierarchischen Gliederung
von materiellen Teilen und funktionalen Komponenten auf (linker Rand): aus-
gehend von den vier Elementen (»Elementa«) iiber die einfachen Teile (»Pars
simplex«), die Korpersifte (vHumores«), die Lebensgeister als Instrumente der
Seele (»Spiritus«), die Funktionen (»Functiones«), die zusammengesetzten Tei-
le (»Partes corporis compositae«) bis zu den komplexen organischen Vermégen
(»Facultates«). Das hochste Prinzip der Seele (»Anima«; oben Mitte) lenkt den
Organismus mithilfe der obersten Vermogen (»Facultates«) und den ihr unter-
geordneten Funktionen. Die Vermdgen der Seele gliedern sich in drei Gruppen:
natiirliche Vermogen (»Facultates animae naturales«: Fortpflanzung, Erndh-
rung und Wachstum), vitale Vermégen (»Facultates animae vitales«: Blutbe-
wegung und Atmung) sowie die animalischen Vermégen (»Faculatates animae
vitales«: Wahrnehmung, Bewegung, Vernunft und Moral). Eine parallele Drei-
teilung findet sich bei den Funktionen (rechter Rand) (aus Rothschuh, K.E.
(1966). Das System der Physiologie von Jean Fernel (1542) und seine Wurzeln.
Verh. XIX. Kongr. Gesch. Med., 529-536: 530).

die Physiologie zu einer Lehre der
Prozesse und 1Funktionen, der die
Morphologie als eine Lehre der Struk-
turen und Gestalten gegeniibergestellt
wird. In diesem Sinne stellt A. Gold-
ful} in seinem »Grundrif3 der Zoologie«
von 1826 die Physiologie neben (1)
die Morphologie als Beschreibung der
duferen Gestalt des Organismus, (2)
die Anatomie, die den inneren Bau un-
tersucht, und (3) die »Thiergeschich-
te«, die Entwicklung und Lebenslauf
der Gattungen und Arten behandelt.”
Gegenstand der Physiologie sind nach
GoldfuB3 »die Functionen der thieri-
schen Organe und Systeme«.”

Zu einer weitgehenden themati-
schen und institutionellen Losung der
Physiologie von der Anatomie kommt
es allerdings erst gegen Mitte des 19.
Jahrhunderts. In deren Folge wird die
Nebenordnung der Physiologie neben
die Anatomie und Morphologie durch
deren Unterordnung abgeldst: Die ex-
perimentellen Erfolge der Physiologie
machen diese zur zentralen biologi-
schen Subdisziplin, der gegeniiber die
Anatomie und Morphologie in den
Rang bloBer Hilfswissenschaften de-
gradiert werden (s.u.).

Bliite im 19. Jahrhundert

Im 19. Jahrhundert entwickelt sich
die Physiologie zu einer blithenden
Wissenschaft, deren experimenteller
Ansatz sich als ebenso fruchtbar zum
Verstédndnis der Vorgdnge der fTEr-
ndhrung’ und tBewegung” wie der
tWahrnehmung™ und Reizverarbei-
tung”’ erweist. Ein vereinheitlichen-
des Ziel wird durch die Formulierung
allgemeiner Prinzipien verfolgt, z.B.
des Energieerhaltungssatzes™ oder des
Konzeptes des »inneren Milieus«™
(tRegulation). Nicht nur aufgrund
ihrer Erfolge, sondern auch aufgrund
ihrer starken institutionellen Stellung

logie zuriick. So bestimmt H. Boerhaave die organi-
schen Funktionen, mit der es die Physiologie zu tun
hat, 1708 als Formen der Bewegung.”'

Mit dem Auftreten einer Lehre der besonderen
organischen Gestalt an der Wende vom 18. zum 19.
Jahrhundert, der {Morphologie, differenzierte sich

im Dreieck von politischer Macht, universitirer Re-
putation und industriellen Interessen gelangt die Phy-
siologie zu einer ausgezeichneten Position, die sie in
den Augen mancher ihrer Protagonisten als »Koni-
gin der Naturwissenschaften« (DuBois-Reymond
1878%) erscheinen lédsst.*’ Ausdruck dieser starken
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Stellung ist auch die ausgeprigte gesellschaftliche
Ausstrahlungskraft physiologischer Konzepte und
Modelle, sei es »Organismus¢, »Regulationg, »Kreis-
lauf< oder »Zelle«.®

Der Erfolg des physiologischen Forschungspro-
gramms beruht zu grofen Teilen auf seiner streng
mechanistischen Ausrichtung. Die physiologischen
Prozesse werden mittels immer aufwindigerer phy-
sikalischer Messinstrumente untersucht. Vor allem
viele Schiiler J. Miillers (der selbst hdufig noch vi-
talistisch argumentiert) treiben diesen Ansatz in
Deutschland voran: E. DuBois-Reymond in der
Elektrophysiologie, H. von Helmholtz in der Wahr-
nehmungsphysiologie und C. Ludwig in der Kreis-
lauf- und Atmungsphysiologie.

So erfolgreich die physiologischen Untersuchun-
gen waren, so brutal waren sie auch. Mit A. Sutter
kann man den grausamen Tod von Tausenden von
Froschen und anderen Tieren, der fiir den wissen-
schaftlichen Fortschritt im 18. und 19. Jahrhundert in
Kauf genommen wurde, ohne Ubertreibung als »die
Praxis einer methodisch sauberen, systematischen
Tierquélerei« bezeichnen.® Neben dem verdnder-
ten, zunchmend instrumentellen Verhéltnis zu den
Tieren, der mit dieser Praxis einhergeht, bringt die
technische Untersuchung der physiologischen Pro-
zesse auch ein verdndertes Verhiltnis zum eigenen
Korper mit sich, der distanziert wie ein wissenschaft-
liches Objekt betrachtet werden und damit wie eine
Maschine erscheinen kann (Sarasin & Tanner 1998:
»Verwissenschaftlichung des Korpers«®).

Im Rahmen der Etablierung der Physiologie als
naturwissenschaftlicher Disziplin und der Betonung
von Experiment und Gesetz im 19. Jahrhundert er-
folgt eine zunechmende Konzentration auf die in der
Zeit sich entfaltenden und wiederholbaren dynami-
schen Aspekte. So definiert J. Miiller unter Hervor-
hebung der Gesetzlichkeit der untersuchten Phéno-
mene: »Die Physiologie ist die Wissenschaft von den
Eigenschaften und Erscheinungen der organischen
Korper, der Thiere und Pflanzen, und von den Geset-
zen, nach welchen ihre Wirkungen erfolgen«.® Das
die Physiologie Kennzeichnende ist die Betonung
des Prozesscharakters des Organischen und das Be-
mithen um die funktionale Integration der Prozesse
in einem Organismus.

Ein Grundkonzept der Physiologie ist damit der
Begriff der 1 Wechselseitigkeit: Die Gegenstande der
Physiologie sind die in das Gefiige von wechselsei-
tiger Erzeugung und Erhaltung integrierten Teile des
Funktionsgefiiges eines Organismus. In diesem Sin-
ne definiert J.M. Schiff die Physiologie 1858 in sei-
nem >Lehrbuch der Physiologie des Menschen«: »Die
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Abb. 412. Schematische Ubersicht iiber den Wandel der In-
terpretationstendenzen, der dominierenden Ideen und me-
thodischen Schwerpunkte der Physiologie (aus Rothschuh,
K.E. (1968). Physiologie: 17).

Physiologie ist die Lehre von der Wechselwirkung,
welche die verschiedenen Organe und Organtheile
des lebenden Korpers unter verschiedenen dusseren
Bedingungen auf einander ausiiben«.*® Nach Schiff
umfasst die Physiologie damit also nicht alle Phéno-
mene an einem Organismus. Es geht in der Physio-
logie nach Schiff ausdriicklich nicht um die Eigen-
schaften und Verhéltnisse, »welche die thierischen
Theile an und fiir sich darbieten, ohne Riicksicht auf
ihre Wechselwirkung mit anderen Organen«.’” In der
Physiologie sei vielmehr die Wechselseitigkeit der
Teile das entscheidende Moment. In einer an Kant
angelehnten Formulierung (1Organismus) driickt
Schiff das Wesen der lebendigen Organisation aus:
»Jeder Organismus ist ein Kreis, in welchem die ein-
zelnen Glieder sich wechselseitig bedingen, voraus-
setzen und erldutern«.*
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Abb. 413. Apparatur zur elektrophysiologischen Messung
am lebenden Frosch. Dem Riickenmark des Frosches wird
tiber die Klemmen an seinem Riicken Strom zugefiihrt: »die
Qualen, denen solchergestalt die Frosche in meinen Versu-
chen unterlagen, mufiten ungeheuer sein, und ihr Beneh-
men dabei, ein grafiliches Winden und Girren, legte davon
ein nur zu sprechendes Zeugnif3 ab. Abgesehen hievon war
es wiinschenswerth, den Vorgang von dieser ungehorigen
Nebenwirkung frei zu erhalten, und auch die Thiere, nach
beendigtem Versuch, fiir anderweitige Zwecke in gutem
Stande aufheben zu konnen« (aus Du Bois-Reymond, E.
(1848). Untersuchungen iiber thierische Elektricitdt, Bd. 1:
456f.; Fig. 24).

Prioritdit gegeniiber der Anatomie

Viele Physiologen betonen im 19. Jahrhundert die
Prioritét der Physiologie gegeniiber der Anatomie
oder Morphologie. Bereits Ende des 18. Jahrhun-
derts ist F. Vicq d’Azyr der Auffassung, das Stu-
dium der Anatomie sei nur insoweit wichtig, als
es fiir das Verstdndnis der Funktionen notwendig
sei.® Die Physiologie kann infolge eines solchen
Verstandnisses mit der Biologie als der Lehre des
Lebens insgesamt identifiziert werden. So heifit
denn auch bereits zu Beginn des 19. Jahrhunderts
bei dem Physiologen: »La physiologie est la science
de la vie«.”

Verbreitet ist es allerdings auch, die Physiologie
lediglich als eine biologische Subdisziplin anzuse-
hen. A. Comte nimmt 1839 eine Gegeniiberstellung
von Anatomie und Physiologie vor und weist die
Untersuchung der statischen Zusténde eines Organis-
mus der Anatomie und das Studium der dynamischen
Verhéltnisse der Physiologie zu.”!

H. Spencer ordnet in seinen »Principles of Biology«
(1864/99) dagegen den Strukturbegriff dem Funkti-
onsbegriff unter. Denn eine Struktur kénne nur dort

entstehen, wo bereits eine Funktion vorliege: »func-
tion takes precedence of structure«.”> Weil jede bio-
logische Struktur in einen funktionalen Zusammen-
hang eingebunden sei, verweise sie immer auf eine
Funktion. Spencer wendet dies evolutionsbiologisch,
insofern er argumentiert, Strukturen wiirden zur Er-
fiillung von Funktionen durch die Selektion erhalten:
»the achievement of function is, throughout, that for
which structure arises«.” Biologische Strukturen
konnten also nicht vor oder unabhingig von Funktio-
nen gebildet werden. Dies gelte auch fiir Strukturen,
die zunichst funktionslos in einem Organismus vor-
liegen; sie wiirden nur dann im Organismus erhalten,
wenn sie eine Funktion {ibernehmen. (Es liele sich
auch argumentieren: Strukturen werden erst durch
ihre Funktionalitit ein Teil des 1Organismus, weil
dieser eben iiber seine Funktionseinheit bestimmt
ist.)

Eine ausdriickliche Prioritdt der Physiologie ge-
geniiber der Anatomie wird 1865 von C. Bernard
behauptet. Die Physiologie ist fiir ihn gegeniiber der
Anatomie die tiefere (»plus profonde«’*) und kom-
plexere® Wissenschaft. Die Anatomie sollte ihr daher
als eine Hilfswissenschaft untergeordnet werden:
»’anatomiste ne sait rien interpréter par I’anatomie
seule«’’; »I’anatomiste ne peut jamais aller au dela
de ce que lui apprend la physiologie«’®. Der einzige
Wert der Anatomie bestehe darin, Gewebe und ande-
re Teile eines Organismus identifizieren und wieder-
erkennen zu konnen.

Im deutschsprachigen Raum behélt aber die Mor-
phologie, trotz der groen Erfolge der Physiologie,
weiterhin eine wichtige und methodisch eigensténdi-
ge Rolle im System der biologischen Teildisziplinen
(s.u.). Besonders durch die Evolutionstheorie sieht
sich die Morphologie gestirkt, weil die evolutiondre
Perspektive eine Fundierung zentraler morphologi-
scher Konzepte, wie der tHomologie, ermdglicht.
In seinem frilhen Hauptwerkt zur Evolutionstheorie,
der >Generellen Morphologie der Organismen< von
1866, bildet die Gegeniiberstellung von »thierischer
Morphologie« und »thierischer Physiologie« die
elementare Zweiteilung des Systems der Zoologie
(1Biologie: Abb. 57). Die Morphologie wird dabei
als »Biostatik« (»organische Morphonomie«) von
der Physiologie als »Biodynamik« (»organische Pho-
ronomie«) abgegrenzt.” Der Ausdruck Biodynamik
wird bereits 1820 im Titel einer offenbar verscholle-
nen Schrift des Gottinger Arztes L.A. Kraus verwen-
det.'® In den 1820er Jahren gibt Kraus auch Vorle-
sungen unter diesem Titel.'”! In einem medizinischen
Lexikon definiert er die Biodynamik als »Lehre von
der Lebensthatigkeit«, insbesondere »die Philosophie



95

Physiologie

oder Naturphilosophie, welche ein allgemeines Le-
ben als ersten (geschaffenen) Grund alles Seins und
Wirkens aufstellt«.'”® Auch andere Autoren als Kraus
werden spdter mit dem Ansatz der Biodynamik in
Verbindung gebracht, insofern darunter die »Lehre
von der Lebenskraft im allgemeinen Sinne« verstan-
den wird.'” Auch der Ausdruck Biostatik wird bereits
in der ersten Halfte des 19. Jahrhunderts verwendet,
meist allerdings im Sinne einer statistischen Bevdl-
kerungslehre, also einer Biostatistik (Niemann 1817,
TPopulation).'* Erst seit den 1850er Jahren wird er
in Abgrenzung von der Physiologie auf die statischen
Verhiltnisse eines lebendigen Korpers und seiner Be-
standteile angewandt (tMorphologie).

Der methodische Ansatz der Physiologie, der im
19. Jahrhundert ihren Triumphzug ermdglicht, wird
allerdings nicht von allen Biologen als genuin bio-
logisch angesehen. Bis ins 20. Jahrhundert halt sich
die Auffassung, die Physiologie sei im Wesentlichen
»angewandte Physik«, wie es J. Schaxel 1922 formu-
liert. Schaxel ist weiter der Auffassung, die Biologie
konne sich mit dem physiologischen Ansatz nicht
zur »selbstdndigen Wissenschaft« entwickeln. Es
bestehe vielmehr ein »Gegensatz« von Biologie und
Physiologie.'” Hinter dieser Einschétzung steht die
Befiirchtung, viele der methodisch fiir die Biologie
zentralen Konzepte wie »Organismus< und »Ganzheit«
wiirden im physiologischen Forschungsprogramm
keinen angemessenen Platz finden konnen.

Einteilungen der Physiologie

Die Physiologie der Organismen wird seit der Antike
nicht als ein einheitliches System konzipiert, sondern
stets in eine Mehrzahl von Teilsystemen zergliedert.
Auf der obersten Ebene erscheint dabei meist eine
Zwei- oder Dreiteilung, die der Unterscheidung der
obersten organischen fFunktionen entspricht (vgl.
Tab. 229).

Bei Aristoteles findet sich die fiir die Physiologie
richtungsweisende Unterscheidung zwischen Erndh-
rungsfunktionen sowie Sinnes- und Bewegungsfunk-
tionen.'” Aristoteles spricht von einer »Néhrseele«
(»Opentiky yuyn«), iiber die neben den Tieren auch
die Pflanzen verfiigen, und einer nur den Tieren
zukommenden »Empfindungsseele«  (»aicOntic
yoyf«) (sowie einer »Denkseele«, die aber vielen
Tieren fehlt).!”” Besondere Aufmerksamkeit widmet
Aristoteles der Erndhrungsphysiologie.'”® Er unter-
scheidet die Organe der Aufnahme, Speicherung und
Abgabe der Nahrung. Neben die Erndhrungsorgane
stellt Aristoteles die Fortpflanzungsorgane, die er
gleichfalls allen Organismen zuschreibt und als Aus-
druck der Nahrseele versteht.

Auf Aristoteles aufbauend, entwickelt Galen eine
Gliederung der Physiologie, die eine bis in die Neu-
zeit pragende Rolle spielt. Galens Einteilung ist nicht
streng funktional, sondern orientiert sich wesentlich
an der anatomischen Abgrenzung von Einheiten. In
einer seiner wichtigsten Schriften »De usu partium

Autor

Gliederungseinheiten

Aristoteles (De an.) Néhrseele

Empfindungsseele

Fernel (1542) anima naturalis

anima sentiens

Buffon (1753) Etat de repos

Etat de mouvement

Grimaud (ca. 1785) Fonctions intérieures

Fonctions extérieures

Schmid (1798-1801) Organonomie

Zoonomie

viduellen Reproduktion

Bichat (1800) Vie organique Vie animale

Richerand (1801/17) Fonctions nutritives Fonctions extérieures Fonctions reproductrices
Magendie (1816) Fonctions nutritives Fonctions de relations Foctions génératrices
Carus (1818) vegetative Sphére der indi- | animale Sphére der indi- Reproduction der Gattung

viduellen Reproduktion

Bergmann & Leuckart (1852) | vegetative Organe

animalisches Leben Functionen zur Erhaltung

der Arten
Haeckel (1866) Erndhrung Lokomotion u. Beziehungen | Fortpflanzung
Preyer (1883) Stoffwechsel Kraftwechsel Formenwechsel
Driesch (1893/1911) Stoftwechsel Bewegungen Formwechsel
Piitter (1911) Baustoffwechsel Betriebsstoffwechsel

Tab. 229. Zwei- oder Dreiteilungen der Physiologie von der Antike bis in die Neuzeit.
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corporis humani< behandelt er nebeneinander sowohl
Korperabschnitte wie die Extremitdten, Hals und
Kopf als auch innere Organe wie die Erndhrungs-,
Atmungs- und Reproduktionsorgane oder anato-
misch bestimmte innere Korperteile wie die Nerven,
Arterien und Venen (vgl. Tab. 230).

Eng an Aristoteles (und Avicenna) angelehnt ist
die Einteilung der Physiologie, die J. Fernel 1542
gibt.'” Wie Aristoteles unterscheidet er drei See-
lenvermogen, die er den drei Typen von Lebewesen
zuordnet: den Pflanzen die natiirliche Seele (»anima
naturalis«), den Tieren (»brutum«) die empfinden-
de Seele (»anima sentiens«) und den Menschen die
intelligente Seele (»anima inelligens«).'"® Die emp-
findende Seele gliedert er weiter in zwei Vermdgen
(»facultates«), eine fiir den inneren und eine fiir den
dufleren Sinn.

A. Vesal gliedert die Anatomie des Menschen in
seinem umfangreichen Hauptwerk »>De humani cor-
poris fabrica< von 1543 in sieben Kapitel (vgl. Tab.
230). Trotz seiner anatomischen Grundlage liegt da-

mit eine Einteilung vor, die sich weitgehend an bio-
logischen Grundfunktionen orientiert. Sie wird in der
Folgezeit modifiziert, aber kaum noch grundlegend
revidiert.

Weitgehend an technischen Analogien orientiert ist
die Einteilung, die H. Boerhaave in seinem fiir das
18. Jahrhundert grundlegenden Lehrbuch der Phy-
siologie, den >Institutiones medicae< von 1708, gibt.
Boerhaave unterscheidet zunéchst zwischen solchen
Teilen, die Feuchtigkeit in sich halten, und anderen,
die der Erhaltung und dem Schutz dienen (»Stiitzen,
Sdulen, Balken, Befestigungen und Bedeckungen),
und schlieflich solchen, die Bewegungen hervor-
bringen konnen. Das Vermogen, eine Bewegung zu
erzeugen, bezeichnet er als »Funktion« (»Facultas
exercendi hos motus Functio dicitur«) und unter-
scheidet zwei verschiedene Typen: solche, die feste
Korperteile in ihrer Lage verdndern konnen (»Unter-
lagen, Keile, Hebel, Rollen und Stricke«), und ande-
re, die Verdnderungen der fliissigen Korper verursa-
chen (»Pressen, Siebe, Durchschldge«).'!

Galen Vesal Bergmann/Leuckart Penzlin
2. Jh. 1543 1852 1970/2005
Knochen Zur Erhaltung des Individuums  Stoffaufnahme und-verteilung
Extremitéten vegetative Organe Erndhrung
Ernéhrungsorgane Erndhrungsorgane Darmsystem Atmung
und Genitalien Bewegung d. Erndhrungsfliiss.  Zirkulation
Ausscheidungen (Driisen) Energiehaushalt
Atmungsorgane Herz und Lunge Atmung Homdostase
Wirmebildung Sdure-Basen-Regulation
Wasseraufnahme Osmo- und lonenregulation
Exkretion
Funktionen des organ. Lebens Temperatur: Adaptation u. Regul.
Ligamente und Bewegungserscheinungen Integration
Hals Muskeln Endokrines System
Kopf Neuronale Systeme
Gehirn Gehirn und Sinneswahrnehmungen Immunsysteme
Sinne Sinnesorgane Rezeption und Kommunikation
Augen Mechanische Sinne
Gesicht Gehorsinn
Riickgrat Optischer Sinn
Nerven Nerven Nervensystem Elektrischer u. magnetischer Sinn
Arterien Venen und Chemische Sinne
Venen Arterien Thermischer und Infrarotsinn
Zur Erhaltung der Arten Effektoren
Reproduktions- Entstehung (Erzeugung) Produktion mechanischer Energie
organe Metamorphose (Entwicklung) Produktion akustischer Signale
Produktion elektrischer Energie
Produktion von Licht
Farbwechsel
Produktion v. Giften u. Abwehrst.

Tab. 230. Einteilungen der Anatomie und Physiologie bei Galen (2. Jh.), Vesal (1543), C. Bergmann und R. Leuckart (1852)

sowie Penzlin (1970/2005).
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Eine weiter differenzierte Aufzidhlung prasentiert
C. de Bonnet 1764-65. Er unterscheidet in seiner
»Tierokonomie« folgende Organsysteme und Le-
bensphidnomene: Nerven, Muskeln, Erndhrungsorga-
ne, Zirkulationsorgane, Respirationsorgane, Sekreti-
on, Wachstum und Fortpflanzung.''?

Mitte des 18. Jahrhunderts bestehen neben den Ver-
suchen zur Differenzierung aber auch Bemiihungen
um eine weitergehende Integration der unterschiede-
nen organischen Funktionen. Eine richtungsweisende
begriffliche Synthese findet sich bei G.L.L. de Buf-
fon. Er stellt zwei Daseinsweisen der Tiere einander
gegeniiber: Jedes Tier verfiige tiber eine Ruheform,
in der nur einige Organsysteme aktiv sind, und eine
Bewegungsform, in der neben den besténdig aktiven
Ruhesystemen auch noch andere organische Syste-
me, insbesondere die Sinnes- und Bewegungsorgane,
in Betrieb sind.'”® Diese beiden Daseinsweisen der
Organismen erlauben nach Buffon eine Gliederung
der »tierischen Okonomie« in verschiedene Tei-
le. Weil die 1Pflanzen iiber die Bewegungssysteme
nicht verfiigen, kann er von ihnen sagen, sie glichen
einem schlafenden Tier.

Von C.C.E. Schmid wird diesen beiden Funktions-
systemen, die allen Organismen bzw. nur den Tieren
zukommen, jeweils eine eigene Wissenschaft zuge-
ordnet. Er unterscheidet 1798 die Organonomie, die
die »Gesetze der Bildungskraft und Reizbarkeit« un-
tersucht, von der Zoonomie, die es mit den »Gesetzen
der Sensibilitdt und der willkiihrlichen Bewegungs-
kraft« zu tun hat (1Biologie).!*

Buffons Zweiteilung wird auch von X. Bichat auf-
gegriffen. Bichat sieht das organische Leben wesent-
lich durch Stoftwechselvorgdnge gekennzeichnet. Er
fasst 1800 die Funktionen der Verdauung, Zirkula-
tion, Respiration und Erndhrung als die »Ordnung
der Assimilation« zusammen und stellt ihr mit den
Funktionen der Absorption, Zirkulation, Exhalation
und Sekretion die »Ordnung der Desassimilation«
gegentiber.''s Weil die Zirkulation in beiden Ordnun-
gen von Bedeutung ist, sieht er in ihr ein zentrales
Vermittlungssystem (»systéme moyen«).!'® Sinnesor-
gane, Nerven und Muskeln gehoren fiir Bichat nicht
zum organischen Leben im engeren Sinne, sondern
bilden zusammen die Organe des »animalischen Le-
bens«.'"” Diese Organe, die nach Bichat allein den
Tieren eigenen Lebensfunktionen angehodren, haben
mit der Auseinandersetzung des Organismus mit sei-
ner Umwelt zu tun, wie er betont.

Mit der sich zunehmend etablierenden Physiolo-
gie wird zu Beginn des 19. Jahrhunderts eine gan-
ze Reihe neuer Systematisierungsvorschlige fiir die
organischen Funktionen entwickelt (1Funktion: Tab.

87). Grundlegend fiir viele der neuen Einteilungen
ist die Unterscheidung zwischen inneren und dufle-
ren Funktionen, wobei erstere im Wesentlichen die
Erndhrung betreffen und letztere die Wahrnehmun-
gen und Fortbewegung. Eingefiihrt wird diese Un-
terscheidung um das Jahr 1785 in den Vorlesungen
J.C.M.G. Grimauds (»fonctions intérieures« und
»fonctions extérieures«).'"®* Aufgenommen wird sie
u.a. 1786 von Vicq d’Azyr und zu Beginn des 19.
Jahrhunderts von Bichat.'"

A.B. Richerand baut die Unterscheidung aus und
entwickelt eine neue Klassifikation der Lebensfunk-
tionen (»nouvelle classification des fonctions de la
vie«).'”* Neben die Funktionen der Individualerhal-
tung (»fonctions qui servent a la conservation de
I’individu«) stellt er die Funktionen der Arterhal-
tung (»fonctions qui servent a la conservation de
I’espéce«), die er bei Bichat und Grimaud vermisst.
Erstere gliedert er in (1) die Erndhrungsfunktionen
(»fonctions nutritives, assimilatrices, intérieures;
fonctions de nutrition«), zu denen zdhlen: Digestion,
Absorption, Zirkulation, Respiration, Sekretion und
Nutrition, und (2) in die Funktionen, die die Bezie-
hung zur Umwelt betreffen, (»fonctions extérieures,
relatives; fonctions de relation«), zu denen die Sin-
neswahrnehmungen, Bewegungen und Lautéuf3erun-
gen gehoren. Die dritte Funktionsgruppe der Arter-
haltung gliedert er in diejenigen, die die Verbindung
der Geschlechter betreffen, und in diejenigen, die
der Brutpflege dienen und die Richerand allein dem
Weibchen zuschreibt (Triachtigkeit, Entbindung und
Sdugen) (1Funktion: Tab. 87).

Mit nur geringen Anderungen iibernimmt F. Ma-
gendie 1816 die Gliederung Richerands. Er folgt
einer Dreiteilung der Funktionen in Erndhrungsfunk-
tionen, Beziehungsfunktionen und Zeugungstunktio-
nen (vgl. Tab. 87).1%!

Im deutschen Sprachraum etablieren sich in den
ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts &hnliche
Einteilungen. So gliedert C.G. Carus in seinem
»Lehrbuch der Zootomie« von 1818 die Systeme der
»individuellen Reproduction« in eine »animale« und
eine »vegetative Sphére«.'?? Die erste unterteilt sich
in »Nervensystem, »Sinneswerkzeuge« und »Bewe-
gungswerkzeuge«. Zur vegetativen Sphére gehdren
dagegen die »Verdauungswerkzeuge«, » Athmungs-
und Absonderungswerkzeuge« und das »Gefdf3sys-
tem«. Der individuellen Reproduktion steht schlief3-
lich die »Reproduction der Gattung« gegeniiber, die
es mit den »Geschlechtsorganen« und der »Entwick-
lung« des Organismus zu tun hat.

Kaum abweichend von dieser Einteilung verlduft
die Gliederung, die C. Bergmann und R. Leuck-
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art 1852 ihrem Lehrbuch zugrunde legen (vgl. Tab.
230). Fundamental ist wieder die Unterscheidung der
Erforschung der »Organe und Functionen der Erhal-
tung des einzelnen Thieres« von der Untersuchung
der »Organe und Functionen zur Erhaltung der Arten
der Thiere«, also aller auf die Fortpflanzung ausge-
richteter Prozesse (»Entstehung« und »Metamorpho-
se«). Ausgezeichnet ist die Arbeit von Bergmann und
Leuckart v.a. durch die Beriicksichtigung der Wir-
mebildung als vegetative Funktion.!'?

Nur drei Organsysteme in Organismen und analog
dazu in Sozialsystemen unterscheidet H. Spencer
in seinen >Principles of Sociology« (1877/85).!** Er
nennt sie Erhaltungssystem (»sustaining system),
Verteilungssystem (»distributing system«) und Regu-
lationssystem (»regulating system«). Spencer lehnt
die Differenzierung dieser Systeme an die anatomi-
sche Dreiteilung der Keimblatter in der Ontogenese
von hoheren Organismen an, auch wenn die Funk-
tionen sich nicht eindeutig diesen Strukturen zu-

ordnen lassen. Das Erhaltungssystem ist nach innen
gerichtet und besteht wesentlich aus den der Ernéh-
rung dienenden Organen des Organismus; das Ver-
teilungssystem iibernimmt den Transport von Stoffen
im Korper und besteht z.B. aus den Blutbahnen; das
Regulationssystem schlieBlich ist nach auflen gerich-
tet, es kontrolliert das Verhiltnis des Organismus zu
seiner Umwelt und besteht aus dem Nervensystem.
Anders gesagt stellt das Erhaltungssystem die ener-
getischen Voraussetzungen flir die Erhaltung des
Organismus her, das Regulationssystem tibernimmt
die Einstellung des Organismus zur Umwelt und das
Verteilungssystem betrifft die Vermittlung der beiden
anderen Systeme sowie die Herstellung eines inner-
organismischen Gleichgewichts.

Eine dhnliche Einteilung schldgt Spencer in seiner
»Transzendental-Physiologie< (1857) vor. Dort un-
terscheidet er drei andere physiologische Teilsyste-
me, die er meint a priori deduzieren zu kdnnen: das
Nutritions-, Respirations- und Vaskularsystem.'? Th-

I Physiologie der Korperbinnenbeziehungen (Endophysiologie)
1 Korperstabilisierung: Statisches Erhaltungssystem, z.B. Haut- und Skelettsystem

2 Regulation: Dynamisches Erhaltungssystem (Homdostase)

2.1 Stabilisierung physikalischer Grofen, z.B. Wasser-, Salz-, Warmehaushalt
Hauptorgane: Niere, Leber, u.a.
22 Innerkérperliche Feindabwehr, z.B. Immun- und Lymphsystem
2.3 Nahrstoffversorgung und -entsorgung (Transport)
2.3.1 Verteilung von Nahrstoffen (Zirkulation, z.B. Blutkreislauf, Phloem)
232 Abtransport von Abfallstoffen (Blutsystem, Exkretionssystem)
3 Stoffwechsel: Statisches Verdnderungssystem (Formkonstanz bei wechselndem Stoff), z.B. Verdauungssytem
3.1 Energiestoffwechsel: Innerorganismische Energieversorgung (Nahrstoffverarbeitung)
32 Baustoffwechsel: Innerorganismischer Stoffaustausch

4 Entwicklung: Dynamisches Verdnderungssystem (Formveridnderung, Reorganisation, Differenzierung)

4.1 Reversible Entwicklung, z.B. Tages- und Jahresrhythmen

4.2 Irreversible Entwicklung, z.B. Metamorphose

5 Koordination (Integration): Abstimmung der Prozesse aufeinander

5.1 Kurzfristige Koordination (Informationsleitung und -verarbeitung), z.B. Nervensystem

52 Langfristige Koordination, z.B. endokrines System (Hormondriisen; Pflanzenhormone)

53 Koordinationseiniibung und Regeneration: Ruhen, Schlafen, (Traumen), Rekeln, Gdhnen, Spielen

II Physiologie der Organismus-Umwelt-Beziehungen (Ektophysiologie)

1 Sensorik

1.1 Reizaufnahme

1.2 Reizverarbeitung

2 Motorik

2.1 Motorik zur Korperfortbewegung

2.2 Motorik zur Kommunikation (Signalproduktion), zur Erndhrung (Gift) und zum Schutz (z.B. Farbwechsel)
3 Fortpflanzung (Reproduktion)

3.1 Nachkommenerzeugung

32 Brutpflege

Tab. 231. Vorschlag zur systematischen Ordnung der physiologischen Teilsysteme.
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ren apriorischen Status erhalten diese Systeme nach
Spencer daraus, dass sie fiir jeden lebenden Organis-
mus notwendig sind und daher die biologische Dif-
ferenzierung von Organismen in verschiedene Arten
»transzendieren«.'?

Haeckels umfassender Physiologiebegriff
In einer systematisierenden Ubersicht iiber die ver-
schiedenen Lebensfunktionen unterscheidet E.
Haeckel 1866 nur vier Organsysteme: »I. Erndh-
rungs-Organe (Werkzeuge der Verdauung, Cir-
culation, Respiration), II. Fortpflanzungs-Organe
(Geschlechts-Werkzeuge), III. Locomotions- oder
Bewegungs-Organe (Muskeln), IV. Beziehungs-Or-
gane oder Nerven (Organe der Sinnesempfindung,
der Willensbewegung und des Denkens)«.'”” Haeck-
el verfligt iiber einen sehr umfassenden Begriff der
Physiologie, insofern er auch die von ihm 1Okologie
und 1Perilogie (1Ethologie) genannten Wissenschaf-
ten der Physiologie unterordnet. Er unterscheidet
»drei Hauptabschnitte« der Physiologie: »I. Phy-
siologie der Erndhrung (Nutrition); II. Physiologie
der Fortpflanzung (Generation); III. Physiologie der
Beziechung (Relation)«.'?® Die ersten beiden Subdis-
ziplinen fasst er weiter zu einer »Physiologie der
Conservation oder Selbsterhaltung« zusammen'?,
weil es jeweils um Selbsterhaltung einer Einheit
gehe: des Individuums im ersten Fall, der Art oder
des Stammes im zweiten. Demgegeniiber stehe die
»Relations-Physiologie«, die zwei Arten von Rela-
tionen betreffe: entweder zwischen den Teilen eines
Organismus oder zwischen einem Organismus und
seiner Umwelt (1Biologie: Abb. 57).13°

In seiner Jenaer Antrittsrede trifft Hackel eine
andere Zuordnung. Dort versteht er unter der »Con-
servations-Physiologie« eine Lehre, »welche die
Lebensthétigkeit des Organismus in Bezug auf ihn
selbst untersucht«.'3! Dazu gehdren »die Functionen
der Selbsterhaltung, des Wachsthums, der Ernéhrung
und Fortpflanzung«.'* Die Relationsphysiologie defi-
niert er dagegen als »die Lehre von den Beziehungen
des thierischen Organismus zur Aussenwelt«.'33 Die
Bewegungserscheinungen der Organismen, die vor-
her einen Teil der Beziehungslehre bildeten, werden
von Haeckel jetzt in die Ergologie gestellt, wo sie zu-
sammen mit den Empfindungen den Gegenstand der
Physiologie der animalen Leistungen ausmachen, der
gegeniiber die Physiologie der vegetativen Leistun-
gen den Stoffwechsel, die Erndhrung und nun auch
die Fortpflanzung behandelt.'** Begrifflich klar ist
diese Zuordnung allerdings nicht, denn auch die Er-
nihrung ist ein Verhéltnis eines Organismus zu seiner
Umwelt, und die Fortpflanzung ist eine Funktion, die

den Rahmen der Selbsterhaltung eines Organismus
sprengt. Haeckels Vorschlag der Unterscheidung von
Konservations- und Relationsphysiologie kommt
aber der spéteren Unterscheidung von Physiologie
(»Allelologie«; s.u.) und 7Ethologie (»Perilogie«)
nahe.

Ausfiihrlicher gibt Haeckel spéter eine Einteilung
der Organsysteme der Organismen und stellt deren
Verbreitung bei den zehn von ihm unterschiedenen
Organismenstdmmen vor. Er unterscheidet: De-
ckensysteme (Haut), Skelettsysteme, Muskelsys-
teme, Nervensysteme, Darmsysteme, Blutsysteme,
Coelomsysteme und Genitalsysteme. Die ersten vier
fasst er als »animale Organe« zusammen, die folgen-
den vier als »vegetale Organe«.'*

Stoffwechsel, Kraftwechsel, Formwechsel

Die Dreiteilung der Physiologie in vegetative, ani-
malische und generative Funktionen findet am Ende
des 19. Jahrhunderts im deutschen Sprachraum ihren
Ausdruck in den Begriffen »>Stoffwechsels, »Kraft-
wechsel«und »Formwechsel«. Diese Dreiteilung wird
1883 von dem Physiologen W. Preyer eingefiihrt'3¢
und darauf autbauend durch die »Allgemeine Physio-
logie< (1895) M. Verworns verbreitet. Preyer nennt
die nutritiven Funktionen Stoffwechsel (Saftstro-
mung, Atmung, Ernédhrung, Absonderung), die rela-
tiven Funktionen, d.h. die auf die Umwelt bezogenen
Leistungen, Krafiwechsel (Warmebildung, Elektrizi-
tatsentwicklung, Bewegung, Sinnestatigkeit) und die
generativen Funktionen Formenwechsel (Wachstum,
Erzeugung, Entwicklung, Vererbung). Preyer bemiiht
sich in seiner Systematik der » Grundfunktionen«, nur
solche Funktionen zu beriicksichtigen, die allen le-
benden Korpern zukommen und die auflerdem nicht
voneinander abgeleitet werden konnen.

Auch H. Driesch verwendet eine dhnliche Grob-
einteilung, indem er die Biologie allgemein in Stoff-
wechsellehre, Bewegungslehre und Formwechselleh-
re gliedert.’” Anders als bei Haeckel entspricht bei
Driesch die dritte Kategorie Magendies, die Bezie-
hungslehre, der Bewegungslehre (vgl. Tab. 229).

»Kraftwechsel< und »Bewegungslehre« sind aller-
dings keine Begriffe, die sich allgemein durchsetzen.
Eine weitere Verbreitung findet dagegen die Untertei-
lung des {Stoffwechsels in Baustoffwechsel und Be-
triebsstoffwechsel (oder Energiestoffwechsel). Nach
dieser Differenzierung, die sich 1895 bei dem Pflan-
zenphysiologen W. Pfeffer'3® und 1911 bei A. Piitter
findet, besteht der Baustoffwechsel in der Umwand-
lung der von auBlen aufgenommen Nahrungsstoffe
zu korpereigenen Stoffen, der Betriebsstoffwechsel
dagegen in den Prozessen, die die fiir den Unterhalt
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des Organismus notwendige Energie liefern.'> Weil
die Energieversorgung die Grundlage fiir den Kraft-
einsatz und die Bewegungen des Organismus bil-
den, kann der Betriebsstoffwechsel weitgehend mit
dem Kraftwechsel Preyers und Verworns oder der
Bewegungslehre Drieschs identifiziert werden. Der
Baustoffwechsel kann wenigstens zum Teil mit den
Aufbauprozessen im Organismus (Anabolismus, As-
similation) identifiziert werden. Dem Betriebsstoff-
wechsel wiirde dann der Stoffabbau (Katabolismus,
Dissimilation) entsprechen.

Moderne Lehrbiicher der Physiologie verzichten
meist auf diese allgemeinen Begriffe zur Gliederung
des Stoffes und beschrénken sich auf eine Aufzéh-
lung verschiedener physiologischer Systeme, die in
einzelnen Kapiteln abgehandelt werden, ohne dass
ihr Verhiltnis zueinander geklért wird. Ein Beispiel
fiir eine solche Aneinanderreihung ist folgende:
»Sensorische Mechanismen«, »Neurale Verarbeitung
und Verhalten«, »Muskel und Bewegung«, »Chemi-
sche Botenstoffe und Regulatoren«, »Osmoregulati-
on und Exkretion«, »Zirkulation des Blutes«, »Gas-
austausch«, »Erndhrung, Verdauung und Absorpti-
on« und »Energichaushalt und Kd&rpertemperatur«
(Eckert 1983).14

Funktionalistische Methodologie
Physiologische Einheiten und Teilsysteme eines
Organismus werden in der Regel funktionalistisch
bestimmt ({Funktion). So ist die Physiologie der
Stoffzirkulation, der Wahrnehmung oder der Fort-
pflanzung ausgehend von einem bestimmten funk-
tionalen Effekt fiir einen Organismus ausgegliedert.
Nicht aufgrund einer bestimmten Struktur, sondern
aufgrund einer bestimmten Leistung fiir den Gesamt-
organismus ist ein Teil oder ein Prozess ein physio-
logisch bestimmtes Element eines Organismus. Die
funktionalen Systeme lassen sich daher auch unab-
hingig von Verwandtschaftsbeziechungen bei ver-
schiedensten Organismen nachweisen, d.h. die phy-
siologisch benannten Organe bezeichnen analoge,
nicht homologe Strukturen (1Analogie; Homologie).
Soll dieser funktionalistische Ansatz konsequent
durchgefiihrt werden, dann wire fiir die Begriffsbil-
dung in der Physiologie von strukturellen Ahnlichkei-
ten abzusehen. Fraglich wire daher z.B., ob der Be-
griff »Muskelsystem« ein physiologischer Grundbe-
griff sein konnte. Denn Muskeln werden in der Regel
nach ihrer chemischen Struktur definiert, als Biindel
von Aktin- und Myosinfilamenten. Im Korper eines
differenzierten Organismus wirken die Muskeln aber
nicht in einem Zusammenhang, sondern sind iiber
den Korper verteilt in die unterschiedlichsten Organ-

systeme eingebunden: sie erscheinen z.B. in Fortbe-
wegungsorganen (an den Extremitéten), in Organen
des innerkorperlichen Stofftransports (Herz) oder in
Sinnesorganen (Ziliarmuskel des Auges). Auch wenn
alle Muskeln insofern funktional verwandt sind, als
sie eine aktive Bewegung ermdglichen, legt der un-
terschiedliche funktionale Bezug dieser Bewegungen
es doch nicht nahe, alle Bewegungen des Organismus
zu einem Funktionssystem zusammenzufassen.

Weil die Systeme der Physiologie generell funktio-
nal bestimmt sind und ihre strukturelle Komponente
nur von sekundirer Bedeutung fiir die Ausgliederung
ist, kann ein physiologisches Funktionssystem auf
verschiedene strukturelle Einheiten eines Kdorpers
verteilt sein. Umgekehrt kann auch eine strukturelle
Einheit des Organismus mehreren Funktionssyste-
men zugeordnet werden (z.B. die Leber). Es besteht
hier also eine komplexe Relation zwischen den ana-
tomischen und den physiologischen Einheiten eines
Organismus (1Funktion).

Genetik und Entwicklungsbiologie

Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts bilden Fragen der
Vererbung und Entwicklung einen Zweig der Physio-
logie. Aus forschungspragmatischen Griinden erfolgt
zu Beginn des 20. Jahrhunderts eine disziplindre
Differenzierung mit der Etablierung der Genetik und
Entwicklungsbiologie als eigenstéindigen Teildiszip-
linen der Biologie. Auch theoretisch ldsst sich diese
Differenzierung begriinden: Fragen der Vererbung
betreffen die kausalen Prozesse und Mechanismen in
der Erzeugung eines neuen, eigenstandigen Organis-
mus, der nach der Ablosung vom Elternorganismus
nicht mehr Teil von dessen physiologischer Einheit
ist. Wird die Physiologie bestimmt als die Lehre der
funktionalen Prozesse innerhalb eines Organismus,
also innerhalb eines Systems aus wechselseitig von-
einander abhéngigen Teilen, dann bilden alle Fragen
zur Fortpflanzung, also zur Erzeugung eines anderen
Systems, nicht mehr einen Teil dieser Lehre im enge-
ren Sinne. Trotzdem spielt die Ebene der Gene auch
in physiologischer Hinsicht zweifellos eine wichtige
Rolle, weil viele physiologische Prozesse, z.B. in der
Differenzierung und Interaktion von Zellen oder der
Integration und Regulation des Gesamtorganismus
iiber die Gene vermittelt sind. In der kausalen Rol-
le der 1Gene konnen also Aspekte der Genetik und
Physiologie unterschieden werden.

Die 1Entwicklungsbiologie kann von der Physio-
logie insofern unterschieden werden, als ihr Gegen-
stand die geordnete Transformation und nicht die
Stabilisierung (Homdostase; fRegulation; Selbst-
erhaltung) eines Organismus darstellt. Trotzdem
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hat auch der besonders in der ersten Halfte des 20.
Jahrhunderts verbreitete Terminus FEntwicklungs-
physiologie (1Entwicklungsbiologie) seine Berech-
tigung. Denn auch die geordnete Verdnderung eines
Organismus in seiner Entwicklung beruht auf der
wechselseitigen Beziehung seiner Teile. In einem
erweiterten Entwicklungsbegriff konnen schlieflich
alle adaptiven Verdnderungen eines Organismus ver-
standen werden, und nicht nur die auf die Erreichung
der Fortpflanzungsfahigkeit gerichteten. Darunter
wiirde z.B. die jahreszeitlich bedingten periodischen
Gestalténderungen (Laubabwurf der Baume, Som-
mer- und Winterfell, Sporenbildung etc.) fallen, die
einen unmittelbaren Bezug zur Selbsterhaltung und
Homdostase des Organismus aufweisen.

Zentrale biologische Teildisziplin

Weil sie die wechselseitigen Bezichungen der Teile
innerhalb eines Organismus zum Thema hat, also
die Relationen, die den Organismus konstituieren,
kann die Physiologie als die zentrale biologische
Teildisziplin gelten. Die Themen der anderen Sub-
disziplinen betreffen im Verhéltnis dazu abgeleitete
Fragen: die tMorphologie die Gestalt und materielle
Verkdrperung eines Organismus, die Ethologie sei-
nen Umweltbezug, die Genetik seine Reproduktion
in dhnlichen Systemen, die {Entwicklungsbiologie
die Transformation des Organismus hin zu seiner
Reproduktionsfahigkeit, die {Evolutionsbiologie
seine langfristige Entstehung in einem generatio-
neniibergreifenden Prozess, die {Taxonomie seine
Klassifikation im Verhéltnis zu anderen organisierten
Systemen und die 1Okologie seine Analyse in dem
okologischen Beziechungsgefiige, das er zusammen
mit anderen Organismen bildet.

P. Weiss schldgt 1947 aufgrund dieser zentralen
Stellung der Physiologie vor, sie nicht als eine Dis-
ziplin mit einem bestimmten Gegenstand zu definie-
ren, sondern als eine Einstellung, die auf die Unter-
suchung von 1Funktionen gerichtet ist und sich um
die Analyse von Bedeutungen biologischer Vorgidnge
bemiiht.'""! In diesem Sinne versteht auch R. Gerard
die Physiologie 1958 als ein Gesichtspunkt, der in al-
len Bereichen der Biologie von Bedeutung ist (»phy-
siology is not a science or a profession but a point
of view; [...] physiology pervades the life sciences;
it is a way of looking at life processes and under-
standing them«).'*? Eine Konsequenz dieser Stellung
besteht in der fehlenden Kohérenz des Faches und
der Streuung der Physiologen iiber sehr verschiedene
Arbeitsfelder.'*

Organonomie und Allelologie

An dem Ausdruck >Physiologie« fiir diese biologisch
grundlegende Teildisziplin wird seit langem Kritik
geiibt, weil er nach seiner urspriinglichen Bedeutung
eine allgemeine Naturlehre bezeichnet. Am Ende des
18. Jahrhunderts empfiehlt C.C.E. Schmid, den Aus-
druck wegen seiner fehlenden Spezifitit fallen zu las-
sen: dem Wortsinn nach bezeichne er nicht allein den
bestimmten Gegenstand einer auf das Organische be-
schriankten Wissenschaft. Schmid schligt stattdessen
das Wort Zoonomie im Sinne der » Wissenschaft der
Gesetze einer thierischen Natur«'* bzw. der Orga-
nonomie als » Wissenschaft der Gesetze einer organi-
schen Natur iiberhaupt«'* vor (1Biologie).

Eine andere treffende Bezeichnung fiir das Gebiet
der Physiologie kann davon abgeleitet werden, dass
die Physiologie eine auf lebende Systeme bezogene
Organisationslehre ist. Sie thematisiert die Organis-
men im Hinblick auf ihre Konstitution, die wechsel-
seitigen Beziehungen ihrer Teile, sie bildet also die
Lehre der natiirlichen Wechselseitigkeit oder Alle-
lologie (von griech. >aAAmv<« »gegenseitig, einan-
der«)."* Wortlich bezeichnet sie damit das Thema,
das bereits Goethe der Physiologie zuweist: »Physio-
logie: Wechselwirkung der lebendigen Teile«.'*
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Die taxonomische Gruppe der Pilze wird seit der An-
tike meist als eine Gruppe der Pflanzen behandelt.
Seit der zweiten Hélfte des 20. Jahrhunderts werden
sie dagegen in ein eigenes »Reich« gestellt, das eine
monophyletische Gruppe bildet und neben Pflanzen,
Tieren, Einzellern und Bakterien steht.

Wortgeschichte

Das deutsche Wort »>Pilz< (mhd. >biilz¢; ahd. »buliz)
ist aus lat. »boletus« »(essbarer) Pilz« mit einer wei-
ter ungeklarten Etymologie entlehnt. Das lateinische
»fungus« geht auf griech. »omdyyog« »Schwamm« zu-
riick und bezieht sich damit auf die besondere Textur
der Pilzfruchtkorper.

Zur Bezeichnung der wissenschaftlichen Lehre
von den Pilzen fithrt C.H. Persoon 1794 den Aus-
druck Mpykologie ein (»Mycologie (Schwammleh-
re)«, abgeleitet von griech. >udknc« »Pilz«).! Es geht
in der ersten Hilfte des 19. Jahrhunderts auch in an-
dere Sprachen ein (»mycology« im Englischen seit
18222).

Pilze als Pflanzen
Theophrast stellt die Pilze zu den Pflanzen, und darin
wird ihm bis in die Renaissance und Frithe Neuzeit
gefolgt, u.a. von A. Cesalpino (1583), G. Bauhin
(1650-51) und J. Ray (1686-1704).% Fiir Plinius und
mittelalterliche Autoren, wie z.B. Albertus Magnus,
stehen die Pilze zwischen den nichtlebenden Korpern
der Natur und den Pflanzen.* Thre Entstehung allein
aus Feuchtigkeit oder durch Blitz und Donner wird
fiir moglich gehalten (noch 1539 von H. Bock; vgl.
Abb. 414).° Auch Zwischenformen zwischen Stein
und Pilz werden postuliert: Vom sogenannten Pilz-
Stein wird angenommen, dass er bei Bewisserung
Pilze produziere (tatsdchlich handelt es sich um harte
Fruchtkorper von Polyporus tuberaster).®

In den meisten frithen botanischen Werken wer-
den die Pilze jedoch den Pflanzen untergeordnet
und auf verschiedene Pflanzensippen verteilt. Das
»Kruydtboeck« (1581) von M. de I’Obel stellt die Pil-
ze erstmals in eine eigene Gruppe. Eine Einteilung
der Pilze in verschiedene Klassen wird von J. Ray
vorgenommen. Im ersten Buch seiner »Historia ge-
neralis plantarum« (1686-1704) unterscheidet er die
ihm bekannten Pilze nach ihrem Wuchsort in Boden-,

Ein Pilz ist ein Organismus, der zu dem monophyleti-
schen Taxon der Pilze gehort. Wie Pflanzen sind Pilze
durch das Fehlen eines aktiven Lokomotionsvermogens
gekennzeichnet, im Unterschied zu ihnen erndhren sie
sich aber nicht autotroph, sondern meist saprophag.

Pilz (ahd. 10. Jh.) 106

Flechten (Wirsung 1588) 108
Mykologie (Persoon 1794) 106
Mykorrhiza (Frank 1885) 708
Mykobiont (Scott 1957) 109
Phycobiont (Scott 1957) 109
Zyanobiont (Dick & Steward 1980) /09
Photobiont (Ahmadjian 1982) 109

Baum- und Wasserpilze, also nach 6kologischen Kri-
terien. Aullerdem unterteilt er die Bodenpilze nach
dem morphologischen Kriterium des Vorkommens
von Lamellen an den Fruchtkdrpern. Erste Untersu-
chungen zur Fortpflanzung der Pilze gehen auf P.A.
Micheli zuriick, der damit als Begriinder der Myko-
logie gilt.”

Von Linné werden die Pilze zusammen mit den
Farnen, Moosen und Algen in die Gruppe der blii-
tenlosen Cryptogamia gestellt. An dieser Zuordnung
andert sich bis zum 20. Jahrhundert wenig. Nur ver-
einzelt wird ein eigenes Reich fiir die Pilze gefordert,
z.B. 1783 von N.J. Necker.® Sie werden aber entwe-
der traditionell weiterhin zu den Pflanzen gerech-
net (so bei Haeckel 1866)° oder zusammen mit den
Einzellern zu den Protisten oder Protoctisten (so bei
Copeland 1938, 1956).1°

Als Begriinder der systematischen Mykologie gilt
der schwedische Pilzforscher E. Fries. Seit dem In-
ternationalen Kongress von 1910 gilt sein »Systema
mycologicumc (1821-32) als Startpunkt der mykolo-
gischen Systematik, d.h. nur solche Namen sind giil-
tig, die seit dem Erscheinen dieses Werkes vergeben
wurden.

Im 19. Jahrhundert werden iiber die heute zu
den Pilzen gerechneten Organismen hinaus weitere
Gruppen dazu gezéhlt. Der Botaniker C. von Naegeli
gliedert in einer Monografie von 1877 die »Niederen
Pilze« nach ihren Wuchs- und Fortpflanzungsformen
in die drei Gruppen der Schimmel-, Sprof3- und Spalt-
pilze."" Die Spaltpilze umfassen dabei die Gruppen,
die heute als 1Bakterien bekannt sind.

Sexuelle Prozesse bei Pilzen werden 1829 von
C.G. Ehrenberg beschrieben.”> Der Lebenszyklus
und Generationswechsel vieler Pilze wird von A. de
Bary seit den 1850er Jahren aufgeklart.'

Pilze als eigenes »Reich«

Erst R.H. Whittaker stellt 1959 die Pilze in eine eige-
ne Gruppe, die neben den Tieren, Pflanzen und Pro-
tisten auf gleicher Stufe steht.'* Whittaker versteht
unter den Pilzen nicht allein eine phylogenetische
Einheit, sondern gleichzeitig einen Lebensformtyp,
der durch eine besondere Form der Ernéhrung, die
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Absorption, gekennzeichnet ist (1Taxonomie: Abb.
520). Nach dem Verstiandnis Whittakers nehmen die
Pilze zusammen mit den Bakterien auBlerdem die
okologische Funktion der Reduktion der organischen
Substanz zu anorganischer Materie ein.

Tatsdchlich gelten die Pilze nach den neueren ta-
xonomischen Systemen als eine monophyletische
Gruppe, die neben den Pflanzen und Tieren steht.
Uberraschenderweise sind die Pilze offenbar mit den
Tieren nidher verwandt als mit den Pflanzen, insofern
sie zusammen mit ersteren eine monophyletische
Gruppe bilden: Die Pilze haben zusammen mit den
Tieren einen nur diesen beiden Gruppen gemeinsa-
men Vorfahren, nicht aber mit den Pflanzen (1Phylo-
genese: Abb. 403; 410).

Strittig ist lange die Stellung der Schleimpilze
(Myxomyceten), von denen E. Fries 1829 bereits 192
Arten unterscheidet.”> Sie werden von de Bary 1859
nicht mehr den Pilzen, d.h. den Pflanzen, sondern den
Tieren zugeordnet.'® Als Grund fiir diese Zuordnung
sieht de Bary v.a. die Erndhrung der Schleimpil-
ze durch feste Nahrungsstoffe an, wie sie sonst bei
Pflanzen nicht vorkommt, bei Tieren aber allgemein
verbreitet ist. Heute bilden die Schleimpilze eine ei-
gene Gruppe, die hinsichtlich ihrer phylogenetischen
Abstammung weder zu den Pflanzen, Pilzen oder
Tieren gerechnet wird ({Phylogenese: Abb. 403;
410).7

Pilze als Krankheitserreger

Die pathogene Wirkung mancher Pilze ist seit Ende
des 17. Jahrhunderts bekannt. R. Hooke gibt 1665
die erste Darstellung eines pathogenen Pilzes, ndm-
lich des Rosenrosts, der Flecken auf den Blattern von
Rosen verursacht.'® Systematisch erforscht werden
Pilze als Krankheitserreger seit den 1830er Jahren.
Als Pionier auf diesem Gebiet gilt A.M. Bassi, der
den Nachweis fiihrt, dass die Krankheiten der Sei-
denraupen auf einen Befall mit Pilzen zuriickzufiih-
ren ist."” In der Humanmedizin gilt das Jahr 1839 als
Geburtsjahr der medizinischen Mykologie mit zwei
Beschreibungen von Krankheitserregern: Durch die
mikroskopische Identifizierung der humanpathoge-
nen Hefe Oidium albicans (die spétere Candida al-
bicans) weist B. Langenbeck Hefezellen als Erreger
von Krankheiten beim Menschen nach?; und J.L.
Schonlein beschreibt den Favuserreger (vgl. Abb.
415)21.

Neben ihrer Rolle als Krankheitserreger gewinnen
Pilze im 20. Jahrhundert eine Bedeutung als Antibio-
tika in der Medizin und zur Fermentation in der Nah-
rungsmittelproduktion.

Abb. 414. Baum- und Bodenpilze. »Alle Schwemme seind
weder Kreutter noch wurzelen/weder bliimen noch samen/
sonder eyttel oberfliissige feuchtigkeyt der Erden/der Bdu-
me/der faulen hélzer ond anderer faulen dingen« (aus Bock,
H. (1539/77). Kreiitterbuch (Miinchen 1964): 332).

Pilze als grofite Organismen

Der grofte bisher gefundene Organismus ist ein Ho-
nigpilz (Armillaria ostoyae), ein Verwandter des Hal-
limasch, der in einem Wald in Oregon ein unterirdi-
sches Hyphengeflecht iiber eine fast 900 Hektar gro-
Be Flache ausbildet (mit einem Alter von geschitzten
2.400 Jahren).” Es kann zwar bestritten werden, dass
es sich bei einem solchen durch Wachstum gewor-
denen Gebilde um einen einzigen Organismus in

Abb. 415. Friihe Darstellung
eines Pilzes als Krankheitser-
reger bei Pflanzen: »Versuche
liessen keinen Zweifel iiber
¢ die Pilz-Natur der sogenann-
o fen Pusteln« (aus Schonlein,
\?i(\ﬂ J.L. (1839). Zur Pathogenie
e der Impetigines. Auszug aus
einer brieflichen Mitteilung an
den Herausgeber. Arch. Anat.
Physiol.  wissensch.  Med.
1839, 82, Tuf. 111, Fig. 5).
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Abb. 416. Schimmelpilz (Phycomyces mucor), bestehend
aus einem verzweigten Mycelgeflecht (m), nach Sachs die
»Wurzel« der »wPflanze«, und aus dem Geflecht hervor
wachsende dickere Schlduche (B), nach Sachs die »Spros-
se«, die die Fortpflanzungsorgane, die Sporangien (g),
tragen (aus Sachs, J. (1882). Vorlesungen iiber Pflanzen-
Physiologie: 8).

physiologischer Hinsicht handelt: Die physiologi-
sche Verbindung der Teile zueinander ist hier nicht
notwendig — das Hyphengeflecht stellt also kein In-
dividuum im Wortsinne dar. Auch durch Trennung
der Hyphenstringe wird die Organisation des Pilzes
nicht wesentlich gestort, so dass zwei physiologisch
voneinander unabhingige Gebilde entstehen kdnnen.
Als ontogenetische Einheit bildet ein solches Ge-
flecht aber zweifellos ein Individuum. Gleiches gilt
allerdings auch fiir einige Pflanzen, die sich durch
unterirdische Ausldufer vermehren. Die »Individu-
en« mit der groften Masse sind offenbar Wilder der
Amerikanischen Zitterpappel (Populus tremuloides);
ein Exemplar in Utah im Westen der USA erstreckt
sich tiber 43 Hektar, umfasst etwa 47.000 Stamme
mit einer Masse von zusammen rund 6.600 Tonnen
und ist auf den Namen >Pando« (lat. »ich breite mich
aus«) getauft worden® (1Organismus: Tab. 223).

Mykorrhiza

Eine oOkologisch bedeutende Rolle nehmen Pilze
nicht nur als Reduzenten in Okosystemen, sondern
auch als Symbionten von Pflanzen ein. Besonders be-
kannt sind die Mykorrhiza, die Symbiosen von Pil-
zen mit den Wurzeln hoherer Pflanzen, bei denen die
Pilze den Pflanzen die Néhrstoffabsorption erleich-
tern. Vereinzelte Beobachtungen dieser Symbiosen

erfolgen seit Mitte des 19. Jahrhunderts.* In den
1880er Jahren liefern F. Kamiénski® und A.B. Frank
detaillierte Beschreibungen, die auf Experimenten
beruhen. Frank fiihrt 1885 auch die Bezeichnung
ein (»Mycorrhiza«).?° 1887 unterscheidet Frank zwi-
schen ekto- und endotropher Mykorrhiza®’, eine Dif-
ferenzierung, die 1969 durch die Unterscheidung von
Ekto- und Endomykorrhiza ersetzt wird®®. Den nicht
bloB exzeptionellen Status der Mykorrhiza, sondern
die weite Verbreitung des Phanomens stellt E. Stahl
im Jahr 1900 fest.””

Flechten

Der seit dem 16. Jahrhundert etablierte deutsche
Name dieser Organismengruppe (Wirsung 1568/88:
»Baumflechten«®’; Anonymus 1789: »Gattung der
Flechten«®') rithrt von dem engen Flechtwerk der
Pilzfaden mancher Flechten. Der lateinische Name
>lichenes« wird ebenso wie das griechische »Aeyymvoc«
auf Grundformen mit der Bedeutung »lecken« zu-
riickgefiihrt, weil die Flechten die Feuchtigkeit ihrer
Umgebung einsaugen konnen.?> In der Antike und
im Mittelalter werden allerdings nicht die spiter so
genannten Organismen als »lichenes< bezeichnet,
sondern Lebermoose. Neben der Bezeichnung die-
ser Pflanzen dient der Ausdruck auch der Benennung
von Hautausschlédgen des Menschen (und auch daher
kann der Name abgeleitet werden). Seit dem Alter-
tum finden die Flechten Verwendung in der Medizin
und als Farbemittel.

Wie sich bereits an der Terminologie zeigt, wer-
den die Flechten tiber lange Zeit nicht genau von
den Moosen, v.a. von den Lebermoosen, abgegrenzt.
Erst J.P. de Tournefort stellt sie 1700 in eine eige-
ne taxonomische Gruppe des Pflanzenreichs®® und
P.A. Micheli folgt ihm darin 1729 nach®. Im System
der Pflanzen von 1753 bei C. von Linné bilden die
Flechten zusammen mit den Moosen und Bérlap-
pen die Gruppe der »Musci«.* Die bis heute v.a. zu
didaktischen Zwecken noch verbreitete Einteilung
der Flechten in Strauch-, Laub- und Krustenflechten
wird 1741 von J.J. Dillen eingefiihrt (in der Unter-
scheidung der drei Genera Usnea, Coralloides und
Lichenoides).>

Die Doppelnatur der Flechten als Symbiose eines
Pilzes mit Algen wird in den 1860er Jahren von S.
Schwendener aufgrund genauer Versuche erkannt’’
und von A. de Bary in Kenntnis dieser Versuche
1866 als Hypothese formuliert®. Schwendener ist
1867 der Ansicht, »dass bei einer ganzen Gruppe von
Flechten Gonidien und Fasern nicht in einem geneti-
schen Zusammenhange stehen, sondern dass letztere
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als Wucherungen von Pilzfaden auf Algenformen zu
betrachten seien«.*” In einer Rezension der Versuch-
sergebnisse J. Baranetzkis und anderen heift es bei
De Bary 1868, eine Flechte konne angesehen wer-
den als »ein Zwitterding, eine »Alge« occupirt von
einem Parasiten und der Vegetation dieses dienstbar
gemacht«.* G.D. Scott schldgt 1957 vor, den Pilz-
partner der Symbiose als Mycobiont, den Algenpart-
ner als Phycobiont zu bezeichnen.*' V. Ahmadjian
will den Ausdruck »Phycobiont¢ spater allein auf die
Griinalgen in Flechten beschrinken und schldgt — im
Anschluss an H. Dick und W.D.P. Steward (1980)*
— vor, die Blaualgen in den Flechten als Zyanobiont
(»cyanobiont«) zu bezeichnen. Zusammenfassend
werden Phycobiont und Zyanobiont Photobiont ge-
nannt.*

Weitgehend auf Gemeinsamkeiten und Unterschie-
den der vegetativen Strukturen beruht die einfluss-
reiche Systematik der Flechten, die A. Zahlbruckner
seit Beginn des 20. Jahrhunderts vorschldgt.** In dem
System Zahlbruckners werden die Flechten als ein-
heitliche taxonomische Gruppe neben den Pilztaxa
der Ascomyceten und Basidiomyceten gefiihrt. In der
spiteren Taxonomie werden zunehmend generative
Merkmale, insbesondere der Bau und die Entwick-
lung der Fruchtkdrper, sowie chemische Eigenschaf-
ten herangezogen.

Seit den 1860er Jahren wird systematisch die Ver-
teilung von Flechten in Stddten dokumentiert und
eine Schidigung von Flechten durch industrielle
Abgase beschrieben.® Wegen ihrer Empfindlichkeit
gegeniiber Luftverunreinigungen gelten die Flechten
als geeignete Indikatoren der Luftverschmutzung®.
Vegetationssoziologische Untersuchungen der Flech-
ten setzen 1912 ein*’ und fithren zur Abgrenzung von
iiber hundert »Flechtengesellschaften«, die versucht
werden, in ein System zu bringen*. Wegen ihres
langsamen, aber konstanten Wachstums kommt den
Flechten eine besondere Rolle in der Datierung von
Steinablagerungen zu. Uber diese Verfahren der so
genannten Lichenometrie wird u.a. eine Datierung
der Ablagerung von Felsen durch Gletscherbewe-
gungen vorgenommen.*
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Polymorphismus

Polymorphismus

Vereinzelt seit Ende des 16. Jahrhunderts werden
Gruppen von Organismen, die vielgestaltig sind, aber
doch zu einem Gestalttyp gehdren und miteinander
verwandt sind, polymorph genannt. Der Ausdruck
(»Polymorpha«) erscheint in einem von T. Moffett
um 1589 kompilierten Werk iiber die Insekten, in
dem das Phédnomen (in Bezug auf Bienen) als ein
Spiel der Natur (/udus naturae) erklart wird (Verfas-
ser dieser Passage ist vermutlich Moffet selbst).!

Terminologischen Status erlangt der Ausdruck
Mitte des 18. Jahrhunderts, indem er auf Organismen
der gleichen Art, die in verschiedenen Formen auf-
treten, bezogen wird. C. von Linné bezeichnet 1753
z.B. den Rauen Schneckenklee als Medicago poly-
morpha® (engl. 1771 »Polymorphous trefoil«®). A.P.
de Candolle spricht 1828 allgemein von einer poly-
morphen Art (»speciem polymorpham«)*, C. Darwin
1859 von polymorphen Gattungen (»polymorphic
genera«), wenn die Organismen, die zu diesen Grup-
pen gerechnet werden, sich stark unterscheiden, ihre
Merkmale also eine hohe Variabilitit aufweisen’.

Das Substantiv >Polymorphismus« tritt dagegen
erst in den 1830er Jahren auf. J.-B. Dumas bezieht
es 1836 auf vielgestaltige Kristalle eines Typs (mit
dem Spezialfall des Dimorphismus fiir »1’existence
d’une méme substance cristallisée sous deux formes
distinctes et incompatibles«).® In der franzosisch-
sprachigen Botanik erscheint dieses Wort seit den
frithen 1840er Jahren und wird auf solche Pflanzen
bezogen, bei denen die Umwelteinfliisse eine grofle
Wirkung auf ihre Gestalt ausiiben (Morren 1841:
»La forme des plantes inférieures a laquelle les clas-
sifications attachent une si grande importance, leur
polymorphisme qui déroute tant leurs cadres et leurs
caractéres, sont bient souvent, des suites directes des
fonctions vitales des étres, par conséquent modifiab-
les par les agents extérieurs«).”

Auch Darwin verwendet den Ausdruck wenig
spiter in seiner Korrespondenz mit J.D. Hooker
(»polymorphism«).® Neben seinem Gebrauch in der
Biologie ist das Wort auch in der Mineralogie und
Chemie verbreitet.” R. Leuckart verfasst 1851 eine
Monografie iiber das Phanomen und diskutiert es im
Zusammenhang mit der Arbeitsteilung verschiedener
Individuen einer Art.!" Ein Polymorphismus in die-
sem Sinne ist also auf sozial lebende Organismen

Polymorphismus ist das Phdnomen der unterschiedli-
chen Gestaltung von Individuen der gleichen Art, z.B.
der verschiedenen Morphologie der beiden Geschlech-
ter bei vielen sexuell sich fortpflanzenden Organismen
(Geschlechtsdimorphismus).

polymorph (Moffett um 1589) 771
Polymorphismus (Morren 1841) 1171
Polymorphose (Haeckel 1872) 711
balancierter Polymorphismus (Ford 1940) /72
Polyethismus (Chance 1956) 712

beschrénkt, die wie die Zellen in einem Organismus
differenzierte Funktionen ausiiben (z.B. die Mitglie-
der der »Kasten« der sozialen Insekten).

Den Polymorphismus im Sinne einer Arbeitstei-
lung zwischen verschiedenen Organismen der glei-
chen Art zu sehen, ist ein Verstandnis des Wortes, das
sich bis in die Gegenwart besonders im deutschen
Sprachraum erhalten hat. Im 19. Jahrhundert findet
sich dieses Verstiandnis u.a. bei E. Haeckel, fiir den
»Polymorphismus< allgemeiner Ausdruck fiir die
»organische Differenzirung (Divergentia) oder Ar-
beitstheilung« ist.!" Er siedelt sie auf jeder Ebene
der organischen Individuen an, die er unterscheidet.
Neben der Verschiedengestaltigkeit der Organismen
im engeren Sinne (»Personen« und »Cormen« bei
Haeckel) fasst er auch die Differenzierung auf den
unteren Ebenen (der Metameren, Antimeren, Organe
und Plastiden) als Ausdruck eines Polymorphismus
auf. Grundlage des organischen Polymorphismus
ist fir Haeckel letztlich die »Arbeitstheilung der Ei-
weissmolekiile des Plasma«.'? Im Sinne der Arbeits-
teilung zwischen verschiedenen Individuen findet
sich der Begriff in vielen klassischen Lehrbiichern
der Biologie bis in die Gegenwart.'> Dort wird der
Polymorphismus dann meist allein in Bezug auf die
Verhéltnisse bei sozialen Insekten diskutiert.

Einen allgemeineren Begriff des Polymorphis-
mus, der nicht auf eine mogliche Arbeitsteilung Be-
zug nimmt, findet sich auch bei deutschsprachigen
Autoren bereits im 19. Jahrhundert. So spricht der
Botaniker A. Braun 1852 sowohl von einem »durch
Arbeitstheilung bedingten Polymorphismus« als
auch von »Polymorphismen der Bliithen«, der in
den »Verschiedenheiten« der Bliiten von Pflanzen
des gleichen Geschlechts bestehe.'* Haeckel unter-
scheidet 1872 den Polymorphismus als »Product
der physiologischen Arbeitstheilung« von der Poly-
morphose (»Polymorphosis«) als »Polymorphismus
ohne Arbeitstheilung«. Er entwickelt diesen Begriff
aus seinen Beschreibungen der Kalkschwamme, die
eine »ausserordentliche Unbesténdigkeit der &usse-
ren Korperforme, d.h. eine »Vielgestaltigkeit« auf-
weisen.'?

Eine weite Bedeutung des Konzepts zeigt sich
auch 1950 bei W. Hennig, dem Begriinder der phy-
logenetischen 1Systematik. Er bezieht den Ausdruck
allgemein auf »intraspezifische Variationen«, sofern
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Abb. 417. Starke Undhnlichkeit von ausgewachsenen Amei-
sen, die zueinander im Geschwisterverhdlinis stehen, als ein
Beispiel fiir Polymorphismus. A Mdnnchen, B-F Weibchen
(nach Sharp aus Godlewski, E.Jr. (1915). Fortpflanzung im
Tierreiche. In: Chun, C. & Johannsen, W. (Hg.). Die Kultur
der Gegenwart, Teil 3, Abt. 4, Bd. 1. Allgemeine Biologie,
405-478: 434).

diese nicht in der Ontogenese eines Individuums (als
Metamorphose) vorliegen.'® Ein Polymorphismus
ist fiir Hennig eine Gestaltverschiedenheit von Or-
ganismen der gleichen Art, die in »tokogenetischer
Beziehung« zueinander stehen, d.h. solchen, die iiber
Fortpflanzung miteinander verbunden sind (oder Ge-
schwister sind).

Balancierter Polymorphismus

E.B. Ford unterscheidet 1940 einen voriibergehen-
den Polymorphismus (»transient polymorphism«)
von einem balancierten Polymorphismus (»balan-
ced polymorphism«).”” Ein voriibergehender Po-
lymorphismus besteht, wenn eine Variante in einer
Population durch eine andere ersetzt wird; beim ba-
lancierten Polymorphismus liegt dagegen ein stabi-
les Gleichgewicht von zwei oder mehr Varianten vor.
Der Sache nach wird das Phédnomen des balancier-
ten Polymorphismus bereits 1927 von R.A. Fisher
diskutiert.' In einem balancierten Polymorphismus
wirken der Ausbreitung eines Merkmals Faktoren
entgegen, so dass es auf einem bestimmten Haufig-
keitsniveau des Merkmals zu einem Gleichgewicht
zwischen den selektiven Kraften kommt, die fiir und
gegen seine weitere Ausbreitung wirken. Ursache fiir
einen stabilen Gleichgewichtspolymorphismus kann
frequenzabhingige Selektion sein. Wenn ein Réu-
ber mittels eines Suchbildes (»searching image«'?)
die jeweils hdufigste Variante seiner Beute bevor-
zugt frisst, dann verschafft er den Organismen des
seltenen Typs einen Vorteil und erzeugt damit einen

stabilen Polymorphismus (»apostatische Selektion;
1Selektion).*® Empirisch kann ein solches Réuber-
verhalten vielfach bestitigt werden.?! Eine Selektion,
die einen Polymorphismus erzeugt, wird auch als dis-
ruptive Selektion bezeichnet und kann allgemein als
ein Mechanismus fiir sympatrische Artbildung inter-
pretiert werden (1Selektion).?> Daneben kann die als
Heterosis bekannte erhohte Uberlebensfahigkeit von
heterozygoten Individuen gegeniiber den jeweils ho-
mozygoten einen stabilen Polymorphismus bewirken
(1 Vererbung).?

Als Ursachen des Polymorphismus unterscheidet
Ford 1940 zwischen genetischen und okologischen
Faktoren (»A balanced polymorphism [...] may be
controlled either by genetic or environmental me-
ans«).>* Wenig spiter etabliert sich die Formulierung
genetischer Polymorphismus (Williams 1943: »gene-
tic polymorphism«?). J.B.S. Haldane unterscheidet
zwischen manifestem, zytologischem und krypti-
schem Polymorphismus, wobei der genetische Poly-
morphismus in die letzte Kategorie fallt.?

Seit den 1960er Jahren wird mittels molekular-
biologischer Verfahren der Polymorphismus auf der
Ebene der Gene und Enzyme bestimmt. Es werden
dabei erstaunlich hohe Raten von Polymorphismus
festgestellt.”” Nach Schitzungen sind in natiirlichen
Drosophila-Populationen etwa 2/3 aller Gene poly-
morph, verfligen also iiber mehrere Allele.

Das Nebeneinander von Organismen der gleichen
Art in einer Population, die sich im Erwachsenensta-
dium kaum unterscheiden, aber unterschiedliche Ent-
wicklungen durchlaufen (Wachstumsraten, Anzahl
der Héautungen etc.) wird als Entwicklungspolymor-
phismus bezeichnet (de Beer 1940: »developmental
polymorphism«).

Polyethismus

Das Wort >Polyethismus< wird 1956 von M.R.A.
Chance geprégt und bezeichnet das Nebeneinanderbe-
stehen von Individuen gleicher Art und gleichen Al-
ters mit verschiedenen Verhaltensmustern (»On ana-
logy with the phenomenon of polymorphism in ants
[...] we may term the possession of different behavior
repertoires in different members of the same species
at the same stage of growth, polyethism«).?> Chance
beschreibt das Phdnomen bei Méiusen. Seit Ende der
1950er Jahre findet der Terminus in erster Linie in Be-
zug auf soziale Insekten Verwendung. So beschreibt
J. Weir 1958 mit dem Ausdruck die Arbeitsteilung
zwischen verschiedenen Individuen innerhalb eines
Ameisenstaates.*® Weir spricht auch von der Verhal-
tensplastizitdt (»ethal plasticity«) der Individuen.?!
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Unterschieden wird ein Alterspolyethismus und
ein Kastenpolyethismus, je nachdem, ob die verrich-
tete Arbeit im Laufe des Lebens eines Individuums
wechselt oder ob sie auf Angehorige verschiedener
altersunabhéngiger »Kasten« verteilt ist. Die bekann-
teste Form des Polyethismus ist der Alterspolyethis-
mus der Honigbiene, also die regelmifBBige Abfolge
der Aktivitidten im Leben einer Bienenarbeiterin mit
den Stadien des Putzens der Waben und Fiitterns
der Larven, des Baus der Waben und schlieflich
der Verteidigung des Stocks und des Sammelns von
Nektar (tMetamorphose: Abb. 308). Das Phanomen
ist bereits im 18. Jahrhundert bekannt®, und auch C.
Darwin beschreibt es bei Ameisen — er kennt auch
bereits den Alterspolyethismus — als Analogon der
Arbeitsteilung in der menschlichen Gesellschaft
(1Organisation).*® Als funktionaler Mechanismus der
Arbeitsteilung wird es auch im 20. Jahrhundert viel-
fach analysiert.**
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Das lateinische Wort »populatio< (von lat. >populus<
»Volk, Menge«) taucht bereits im klassischen Latein
auf und bezeichnet dort den Prozess der Besiedlung
eines Gebietes durch Menschen' oder Tiere’. Im
Englischen erscheint das Wort zur Bezeichnung der
Summe der Einwohner einer Region wohl zuerst in
einem politischen Essay von F. Bacon aus dem Jahr
1612.3 Seit dem 17. Jahrhundert wird es mit der Be-
deutung »Bevolkerung einer Region« ins Deutsche
entlehnt. Der Ausdruck wird damit anfangs v.a. auf
den Menschen bezogen und bildet eine primér poli-
tische und dkonomische Kategorie. Erst im Rahmen
der Evolutionstheorie und Populationsgenetik erfolgt
eine nachhaltige Naturalisierung des Populations-
denkens, und die urspriinglich politische Kategorie
kann zur Bestimmung einer naturalen Entitdt ver-
wendet werden. In politischer Hinsicht erlangt das
Konzept eine besondere Bedeutung im Kontext eines
geografisch und nationalstaatlich orientierten Den-
kens, flir das die »Bevdlkerung« eine 6konomisch
und machtpolitisch zentrale Ressource darstellt.* Der
Ausdruck »Bevolkerung« macht dabei eine dhnliche
Bedeutungsverschiebung wie »>Population< durch:
von einem Prozess oder einer Handlung (von Indi-
viduen) zu dem Zustand eines Areals oder einem
numerischen Aggregat. Der zumindest urspriinglich
sachlich enge Zusammenhang zwischen humanwis-
senschaftlicher Bevolkerungslehre und biologischer
Populationstheorie macht den Bevolkerungsdiskurs
zu einem Feld mit umfangreichem Konzepttransfer.’
Bereits der Ansatzpunkt des Begriffs scheint einen
Einfluss des politisch-geografischen Denkens zu zei-
gen, denn politisch (oder zumindest im politischen
Willen) ist es hdufig eindeutig, wo die Grenzen einer
Population zu ziehen sind, biologisch ist dies dage-
gen immer fragwiirdig. Weil die Mitglieder einer Art
sich definitionsgemdll miteinander paaren konnen,
sind verschiedene Populationen einer Art stets durch
abiotische Barrieren getrennt. Die Grenzen einer Po-
pulation sind also nicht durch biologische Faktoren

Eine Population ist eine Menge von Organismen einer
Art, die in einer Region leben, so dass eine gegenseitige
Beeinflussung oder gemeinsame Reproduktion mog-
lich ist. In selektionstheoretischer Perspektive ist eine
Population eine Menge von Selektionseinheiten, die
den gleichen Selektionsbedingungen und dem gleichen
Selektionsregime unterliegen, bei denen also die Fit-
nesszunahme der Einheiten eines Typs (aufgrund eines
Merkmals) mit einer Fitnessabnahme der Einheiten der
anderen Typen (mit dem Alternativmerkmal) einher-
geht.
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bedingt, es sei denn eine Art besteht aus nur einer
Population.

Wortgeschichte in der Biologie

In der zweiten Hilfte des 18. Jahrhunderts wird der
Ausdruck »Population< im Franzdsischen verwendet,
um den Vorgang der Besiedlung eines Lebensraums
zu bezeichnen (Buffon 1778: »On peut [...] croire
que la population de la mer en animaux, n’est pas
plus ancienne que celle de la terre en végétaux«®).
Wohl erst zu Beginn des 19. Jahrhunderts wird er fiir
die Menge der Organismen in einer Region und in
einer bestimmten Zeitspanne verwendet (noch unein-
deutig bei Mentelle & Brun 1803: »les restes d’une
ancienne végétation et d’une ancienne population
d’animaux«’; eindeutig bei Huot 1827: »1’existence
d’une population d’animaux qui habitérent I’Océan
primitif«®).

Theoretische Prinzipien des Populationswachs-
tums des Menschen diskutiert T.R. Malthus in seinem
berithmten Essay aus dem Jahr 1798.° Explizit auf
nicht-menschliche Lebewesen iibertragen wird der
Ausdruck aber erst in den ersten Jahrzehnten des 19.
Jahrhunderts. Malthus vollzieht diese Ubertragung
selbst in der zweiten Auflage seines Essays aus dem
Jahr 1803 (»The population of the tribe is measured
by the population of its herd«).!” Malthus lehnt sich
dabei offenbar an eine Arbeit von A. Dirom an (1796:
»its [i.e. a nation depending on pasturage]| populati-
on will be in proportion to its herds«'"). Aber bereits
einige Jahre zuvor wird das Wort auch auf Wildtiere
bezogen, nidmlich auf die Gruppe von Vogeln, die
gemeinsam in einer Kolonie briiten (Barrow 1801:
»Sometimes one of these clumps of nests [of a small
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African bird of the Loxia genus] will extend a space
of ten feet in diameter, and contain a population of
several hundred individuals«).'? Dieser Populations-
begriff bezeichnet also eine Fortpflanzungsgemein-
schaft — er ist aber trotzdem noch weit von dem spi-
ter fiir die Biologie zentralen Begriff entfernt, weil er
noch keine biogeografische Dimension aufweist.

Als spezifische biologische Organisationsebene
erscheint die Ebene von Populationen kaum vor dem
Ende des 19. Jahrhunderts. In der ersten Jahrhundert-
hélfte bilden Individuen und taxonomische Einheiten
auf der Ebene von Arten und dariiber die relevanten
Analyseebenen. Die Beschreibung, die der Botaniker
A. de Candolle 1833 fiir das Verhéltnis von taxono-
mischen Gruppen zueinander gibt, entspricht aller-
dings schon teilweise dem Bild, das sich spitere Bio-
logen von der Organisation der Individuen einer Art
in Populationen machen. De Candolle spricht von
einem gegliederten Territorium, das aus unterschied-
lich grof3en Provinzen mit mehr oder weniger durch-
lassigen Grenzen besteht: »les groupes se présentent
a Pesprit comme un territoire morcelé en royaumes,
provinces, districts de grandeur diverse, avec des
limites plus ou moins tranchées. Ici, les espéces se
touchent pour ainsi dire, comme les villes dans quel-
ques pays; ailleurs, elles sont éloignées«.'

C. Darwin, dessen Denken durch die Lektiire von
Malthus’ Essay nachhaltig geprdgt wird, verwendet
das Wort »Population«< in den drei ersten Auflagen
seines Hauptwerks nicht; auch in seinen spédteren
Werken taucht es selten auf, und meist bezieht er es
auf den Menschen'* (vielleicht vermeidet er es also,
weil es eine vermenschlichende Betrachtung der
Tiere implizieren konnte). Allerdings erscheint der
Ausdruck in Bezug auf Tiere in seinen frithen Notiz-
biichern zur Transformation der Arten'® und in dem
kurzen Referat eines Vortrags von Darwin aus dem
Jahr 1837'%. RegelméBig verwendet wird der Termi-
nus dagegen von A.R. Wallace, und zwar bereits in
dem Aufsatz aus dem Jahr 1858, in dem er seine Ver-
sion der Selektionstheorie vorstellt (»the population
of a species«).'” Auch H. Spencer gebraucht den Aus-
druck und liefert in seiner » Theorie der Population«
von 1852 eine frilhe Formulierung eines Prinzips der
1Selektion und stellt ein »physiologisches Gesetz«
iber den umgekehrten Zusammenhang zwischen
den Féhigkeiten zur Fortpflanzung und Selbsterhal-
tung bei Organismen auf: Je komplexer ein Organis-
mus gebaut sei, desto groBler sei seine Fahigkeit zur
Selbsterhaltung, desto geringer aber seine Reproduk-
tionskraft.'®

Als biologischer Fachterminus etabliert sich der
Ausdruck am Ende des 19. Jahrhunderts unter dem

Einfluss der ersten Populationsgenetiker, F. Galton
(1869) und K. Pearson (1897)." Eine erste Monogra-
fie, die das Wort im Titel fithrt und damit als zentralen
Begriff exponiert, stammt von dem danischen Bota-
niker W. Johannsen (»Ueber Erblichkeit in Populatio-
nen und in reinen Linien<).?’ Johannsen versteht unter
einer Population »eine Bevolkerung, ein Bestand von
Tieren oder von Pflanzen einer gegebenen Art (oder
Rasse)«.?! Eine Population muss fiir Johannsen nicht
homogen sein, sondern kann sich aus verschiedenen,
stark voneinander abweichenden Typen zusammen-
setzen. Auch auflerhalb des genetischen Kontextes
erscheint der Ausdruck >Population< Ende des 19.
Jahrhunderts, insbesondere in Untersuchungen natir-
licher Okosysteme (v.a. in der Limnologie).2

Antike

Uberlegungen zu quantitativen Aspekten von Popu-
lationen finden sich in der Antike kaum. Allein plotz-
liche Massenvermehrungen von schédlichen Tieren,
v.a. Heuschrecken, erfahren einige Aufmerksamkeit
und werden hiufig auf iibernatiirliche Ursachen zu-
riickgefiihrt und als gottliche Strafe interpretiert.”
Aristoteles diskutiert die starke Vermehrung von
Mausen und liefert als natiirliche Erklarung ihre hohe
Reproduktionsrate; Wetterverhdltnisse und natiirli-
che Feinde konnen nach Aristoteles eine Kontrolle
der PopulationsgroBe leisten.”* Auch fiir die Heu-
schreckenplagen gibt Aristoteles als natiirliche Ursa-
che ein Wetterphdnomen an, ndmlich das Ausbleiben
von Regen im Herbst, der die Eier zerstoren wiirde.?
Neben Aristoteles scheint es von den antiken Autoren
allein Plinius zu sein, der Populationsphdnomene bei
Tieren niher analysiert. Plinius folgt weitgehend den
Vorgaben durch Aristoteles und erklért die Plagen
von Nagetieren als Folge ihrer Reproduktion und der
Wetterbedingungen.?

Eigenschaften von Organismen, die Konsequen-
zen auf der Populationsebene haben, werden von den
antiken Autoren hdufig im Hinblick auf die Stabili-
sierung einer konstanten Populationsgrofe, also im
Sinne eines {Gleichgewichts der Natur, interpretiert.
Dies gilt z.B. fiir die hohe Reproduktionsfahigkeit
von relativ kleinen und schwachen Organismen wie
den Insekten.

Der fehlende Bezug auf eine ausgeprigte Popula-
tionsebene in der antiken Analyse biologischer Pro-
bleme kann zumindest teilweise auf die verbreitete
Annahme der 1Urzeugung zuriickgefiihrt werden.?”
Denn unter Voraussetzung der Urzeugung kann die
Dynamik von Populationen nicht mehr allein als ein
innerbiologisches Phénomen iiber Reproduktion,
Konkurrenz oder Rauberdruck erklart werden.
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Renaissance: Begriindung der Bevolkerungstheorie
Die eigentliche Begriindung der Bevolkerungstheo-
rie wird in der Renaissance verortet. Nach der dras-
tischen Dezimierung der Bevolkerung und der Ent-
volkerung weiter Landstriche Europas wihrend der
verheerenden Katastrophen der Pest im 14. Jahrhun-
dert wichst die Einsicht in den Zusammenhang von
Bevolkerung einer Region auf der einen Seite und
dem 6konomischen Wohlstand sowie der politischen
Macht auf der anderen Seite. Es werden daher um-
fangreiche Vorschriften zur zwangsweisen Besiede-
lung oder Verbote der Abwanderung erlassen.?® Spé-
testens seit G. Boteros Schrift iiber die Ursachen der
Macht von Stidten (1589) ist das Bewusstsein von
der okonomischen und politischen Bedeutung der
Bevolkerung allgemein etabliert.” Sie gilt als Aus-
druck des Wohlstands und der Macht einer Region
und damit des lokalen Souveréns.*® Eine quantitative
Dimension erhélt die Bevolkerungswissenschaft mit
Versuchen zur statistischen Erfassung der Bevolke-
rung in den Stddten in Form von Registern der Be-
wohner sowie der Geburten- und Todesfille.!

Quantitative Demografie

Als einer der Begriinder der quantitativen Populati-
onsbiologie gilt A van Leeuwenhoek. Bei ihm finden
sich erste Methoden zur Schitzung von Grofen und
Wachstumsraten von Populationen, sowie allgemeine
Reflexionen iiber den Zusammenhang von Aspekten
der Lebensgeschichte von Organismen und Popu-
lationsparametern.® Die verstreuten Anmerkungen
Leeuwenhoeks haben spiter die Diskussion der Po-
pulationsbiologie bei Réaumur, Buffon und Bonnet
angeregt.

In Bezug auf den Menschen werden Muster auf
der Ebene von Populationen seit dem 17. Jahrhun-
dert ndher untersucht. J. Graunt, einer der Pioniere
der Demografie, versucht aus einer Analyse Lon-
doner Geburts- und Sterbelisten allgemeine Trends
und Gesetze abzuleiten und verdffentlicht 1662 die
erste Sterbetafel.’3 Genauere statistische Erhebungen
ergeben fiir das Europa des 18. Jahrhunderts weit-
gehend konstante Geburten- und Todesraten; eine
Konstanz wird auch fiir das quantitative Verhéltnis
von Jungen zu Méadchen bei den Geburten festge-
stellt. Im Geist der herrschenden Physikotheologie
werden diese RegelméBigkeiten als Ausdruck einer
gottlichen Einrichtung der Welt gedeutet. So argu-
mentiert J.P. SiiBmilch 1740, der wiederholt fest-
gestellte leichte statistische Uberhang von Jungen
bei den Geburten konne kein Zufall, sondern miisse
Ausdruck eines gottlichen Willens sein.* Als allge-
meine wahrscheinlichkeitstheoretische Effekte, die

nicht auf eine intentionale Planung zuriickgefiihrt
werden miissen, beschreibt dagegen 1812 P.S.M. de
Laplace die RegelméBigkeiten auf der Ebene von Po-
pulationen.® Insgesamt offenbaren die statistischen
Untersuchungen Muster auf Populationsebene, die
aus der Perspektive individueller Fille nicht sichtbar
sind. Die Populationsperspektive liefert also nicht
nur ein neues Untersuchungsverfahren, sondern er-
zeugt dariiber hinaus eine Vielzahl von Phénomenen
und Gegenstianden, die nur aus der Perspektive dieser
Methode tiberhaupt vorhanden sind.

Malthus: »Das Prinzip der Population«

Die Verbreitung des Populationsbegriffs in der Biolo-
gie geht auf Malthus’ beriihmte Arbeit von 1798 zu-
riick. Malthus gibt in seinem Werk keine Definition
des Populationsbegriffs, sondern verwendet ihn als
einen impliziten, selbstverstdndlichen Terminus. Ob-
wohl er das »Prinzip der Population« als ein Gesetz
der Natur behandelt, das auch fiir Tiere und Pflan-
zen gilt, scheint Malthus den Populationsbegriff fiir
die Bevolkerung des Menschen zu reservieren. Die
menschlichen Populationen grenzt er iiber die nati-
onalstaatlichen Territorien ab. Die zentrale biologi-
sche Aussage von Malthus lautet, dass das Wachstum
einer Population naturgesetzlich durch die begrenzte
Verfligbarkeit und nur lineare Vermehrung von Nah-
rung limitiert ist: »by that law of our nature which
makes food necessary to the life of man, population
can never actually increase beyond the lowest nou-
rishment capable of supporting it; a strong check on
population, from the difficulty of acquiring food,
must be constantly in operation«.>® Wie aus dieser zur
Tautologie tendierenden Aussage ersichtlich ist, liegt
die Originalitdt Malthus’ sicher nicht in einer biolo-
gischen Einsicht, sondern eher in der — fiir seine Zeit
untypischen — negativen Bewertung des Wachstums
einer Population und der sich daran anschlielenden
Forderung nach vorausschauender Familienplanung.
Die empirischen Daten fiir seine Untersuchungen er-
mittelt Malthus nicht selbst, sondern gewinnt sie aus
den Beobachtungen B. Franklins, nach denen sich
die Bevolkerung der englischen Kolonien in Ame-
rika in 25 Jahren verdoppelt hat.’” In seinen quan-
titativen Uberlegungen ist Malthus bekanntlich der
Auffassung, dass sich das Populationswachstum in
einer geometrischen Progression entwickelt (also mit
konstanten Wachstumsraten). Weil die Nahrungsres-
sourcen aber nur in arithmetischer Progression wach-
sen konnten (also mit konstanten absoluten Zuwich-
sen, jedoch abnehmenden Wachstumsraten), sei eine
kulturell initiierte Geburtenkontrolle unvermeidlich,
wenn Hungersndte verhindert werden sollen. Zumin-
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dest fiir die letzten 200 Jahre hat sich diese These
allerdings nicht bestitigt: Die landwirtschaftliche
Produktivitit zeigte (aufgrund vielfacher Innovatio-
nen wie Maschineneinsatz, Diingung und Ziichtung)
ein groBeres Wachstum als die Weltbevolkerung des
Menschen (von etwa einer Milliarde im Jahr 1800
auf etwa sechs Milliarden im Jahr 2000). Auch ak-
tuell ist die jahrliche Wachstumsrate der weltweiten
Nahrungsmittelproduktion mit rund 2,1% grofer als
die der Weltbevolkerung mit rund 1,7%.

Fiir die Biologie nachhaltig wirksam wird Malthus’
Exposition des Populationskonzepts durch ihre Re-
zeption seitens der Begriinder der Evolutionstheo-
rie, C. Darwin und A.R. Wallace. Darwins Interesse
flir Malthus ist dabei anfangs offenbar durch seine
Lektiire der Schriften A. von Humboldts vermittelt,
der einen #hnlichen populationszentrierten Ansatz
wie Malthus verfolgt, aber mit Malthus nicht dessen
skeptische Einschatzung zum Missverhéltnis von Po-
pulationswachstum und Wachstum der Nahrungsres-
sourcen teilt.’

Population und Variation

Im Bereich der Biologie hat die Betrachtung von Po-
pulationen als Gruppen von Organismen, die in der
Natur miteinander interagieren, einen ihrer Urspriin-
ge in systematisch-klassifikatorischen Bemiihungen,
die zur Abgrenzung unterschiedlicher Rassen und
Varietdten innerhalb einer Art fithren (1Art).** Ins-
besondere die in der freien Natur (dem »Freiland«)
titigen Biologen (»Naturalisten«) entwickeln seit
Anfang des 19. Jahrhunderts ein dynamisches Ver-
stdndnis von solchen Gruppen von Organismen und
beginnen die Abgrenzungen dieser Gruppen durch
natiirliche Barrieren (»Isolation«; fEvolution) zu
thematisieren. Die Naturalisten studieren die Varia-
tionen zwischen den Organismen einer Gruppe und
zwischen verschiedenen, geografisch gegeneinander
abgegrenzten Gruppen. Vor dem Hintergrund die-
ser Entwicklung beginnt sich ein neues Denken zu
etablieren, das einzelne Organismen nicht mehr ty-
pologisch als Représentanten einer Art, sondern als
individuelle Mitglieder einer Gruppe interpretiert
(tIndividuum): Jedes Individuum ist durch eine ein-
malige Kombination von Merkmalen ausgezeichnet
und jede Population unterscheidet sich damit von ei-
ner anderen (»Populationsdenken; s.u.). Eine zweite
Quelle fiir die Etablierung des Denkens in Populati-
onen stellt die Jahrtausende alte Praxis des Ziichtens
von Tieren und Pflanzen dar, die auf der Kenntnis der
individuellen Variation von Merkmalen und deren
Vererbung durch gezielte Kreuzung autbaut.
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Darwin: Evolution in Populationen

Im Rahmen von C. Darwins Evolutionstheorie ent-
wickelt sich das Konzept der Population zu einem
zentralen theoretischen Element der Biologie — ohne
dass er allerdings das Wort in seinem Hauptwerk ver-
wendet (s.0.). Verschiedene Bereiche der Biologie
werden durch ihren Bezug auf das Populationskon-
zept zueinander gefiihrt. Die Frage nach der Natur
der tArten, ihrer zeitlichen Verédnderung (1Evoluti-
on) und rdumlichen Verteilung (1Biogeografie) kon-
nen durch den Populationsbegriff in einer einheitli-
chen Wissenschaft zusammengefiihrt werden. Weil
Darwin also nicht von dem einzelnen Organismus
ausgeht, sondern vielmehr die Gruppe und ihre zeit-
liche Verdnderung im Auge hat, kann die darwinsche
Lehre als eine »Soziologie der Natur« (Radl 1909)
bezeichnet werden.*® Seit Ende der 1950er Jahre
streicht besonders E. Mayr die Bedeutung dieses
Ansatzes Darwins heraus, den er neben seiner Ent-
wicklung des Selektionsprinzips fiir seinen wich-
tigsten Beitrag zur Biologie ansieht (»His consistent
thinking in terms of population has had an impact on
biological theory and practice which is second only
to his sponsorship of natural selection as the mecha-
nism of evolution«).*! Mayr spricht von Darwins Po-
pulationsdenken als dem Moment, das Darwin einen
so nachhaltigen Einfluss verliehen hat (s.u.).?

Uber Malthus hinaus geht der Ansatz Darwins, sich
eine Population nicht homogen als Summe mehre-
rer Exemplare einer Art, sondern als heterogen, also
zusammengesetzt aus TIndividuen mit unterschied-
lichen Merkmalen vorzustellen. Erst die Annahme
der Verschiedenheit der Individuen in einer Popula-
tion ermdglicht es Darwin, mittels der Annahme von
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tKonkurrenz das Selektionsprinzip zu formulieren.
Der Begriff des Kampfes (»struggle«) gewinnt in der
Theorie Darwins damit auch eine andere Bedeutung
als bei Malthus, der den Ausdruck ebenfalls bereits
verwendet (TKonkurrenz). Weil Malthus nicht die
Verschiedenheit der Mitglieder einer Population be-
trachtet, stellt eine Population fiir ihn eine Schicksals-
gemeinschaft von Gleichen dar und ihre Anstrengung
bezieht sich auf den gemeinsamen Kampf gegen die
Ressourcenknappheit.

Insgesamt ist der Populationsbegriff also deshalb
von besonderer Bedeutung fiir die Biologie, weil
auf seiner Grundlage die Evolutionstheorie, d.h. die
in den Augen vieler Biologen fiir ihre Wissenschaft
zentrale Theorie, formuliert ist. In der Evolutions-
theorie wird die Verdnderung von Organismen auf
Prozesse zuriickgefiihrt, die sich in Populationen ab-
spielen. Die vererbte Variation von Merkmalen sich
fortpflanzender Organismen fiihrt in Verbindung mit
ihrer Konkurrenz um Ressourcen zu der allméhlichen
relativen Ausbreitung bestimmter Organismentypen
in der Population. TEvolution wird daher oft kurz als
die Verdnderung von Merkmalshaufigkeiten (oder
Genfrequenzen) in einer Population definiert.

Mayr (1958): »Populationsdenken«

Mayr fiihrt den Terminus Populationsdenken (»po-
pulation thinking«) 1958 im Rahmen einer Diskussi-
on ein: » The older philosophies were all typological,
going back to Plato’s eidos, etc. — all variations were
merely shadows on the cave walls of the eidos and
the eidos was the proper thing. This, when translated
to the natural sciences, led to establishing the norm or
type, and everything else was something to be igno-
red. Population thinking is to assume there is no such
thing as a type or a norm, only a statistical mean or
a mode. You’re dealing with a variable phenomenon
which is variable for a good many reasons«.* Die
Ablosung des alten typologischen Denkens durch
das Populationsdenken hdlt Mayr fiir eine der groB3-
ten theoretischen Revolutionen der Biologie (»one of
the most profound intellectual and conceptual revo-
lutions in biology«).*

1953 spricht Mayr bereits von dem Populations-
konzept (»population concept«®), das er dem Typus-
konzept gegeniiberstellt, und 1955 von einem Den-
ken in Populationskategorien (»thinking in terms of
populations«*). Die Uberlegungen Mayrs entwickeln
sich im Kontext der Neuen Systematik, die sich von
dem alten essenzialistischen Artbegrift 16st und an
dessen Stelle den biologischen Artbegrift stellt, der
genetische, okologische und geografische Faktoren
berticksichtigt (TArt; Systematik).*” Als Urspriinge

des Populationsdenkens und der Abkehr von essen-
zialistischen Konzepten sicht Mayr einerseits die
praktische Kenntnis von Tierziichtern, die sich der je
besonderen Kombination von erblichen Merkmalen
in jedem einzelnen Tier ihrer Herde bewusst sind,
und andererseits die biologische Systematik, die im
19. Jahrhundert dazu {ibergeht, nicht allein einzelne
»Typen«, sondern »Serien« von geringfiigig sich un-
terscheidenden Individuen als reprisentativ fiir eine
Art zu nehmen. Beide Stromungen laufen bei Darwin
zusammen, der damit zu einem der wissenschaftli-
chen Begriinder des Populationsdenkens wird.*

Zur Urgeschichte des Populationsdenkens gehort
nach Mayr auch die Gegenbewegung zum Essenzi-
alismus, der Nominalismus, d.h. die Ansicht, dass
allein Individuen reale Einheiten der Natur und Be-
griffe bloBe Namen sind* (Mayr 1991: »the replace-
ment of essentialism by population thinking, which
emphasized the uniqueness of the individual and the
critical role of individuality in evolution«*®). Allein
von einem individualistischen Standpunkt entsteht
allerdings noch kein Populationsdenken; dieses ent-
hélt vielmehr den Ansatz, Theorien mit Parametern
auf der Ebene von Populationen zu formulieren (So-
ber 1980: »population thinking involves ignoring in-
dividuals: it is holistic, not atomistic«’'). Evolutive
Verdnderungen werden nicht ausgehend von einer
isolierten Betrachtung individueller Merkmale er-
klart, sondern in Bezug auf andere Merkmale, d.h.
auf Grundlage der Variation von Merkmalen inner-
halb einer Population (»Variationserklérung«; 1Se-
lektion). Die Zusammensetzung der Population, d.h.
der Kontext eines Individuums und eines Merkmals,
wird zu einem entscheidenden Element der Erkla-
rung.

Inwiefern Darwin aber tatséchlich mit der Tradi-
tion bricht und bei ihm bereits ein Populationsden-
ken im modernen Sinne vorliegt, ist umstritten. Das
Vorhandensein von Variationen auf der individuellen
Ebene wird auch vor Darwin allgemein anerkannt;
neu ist allein seine Erkldrung fiir diese Variation nach
dem Prinzip der Divergenz (1Konkurrenz).’? Darwin
entwirft den Mechanismus der Selektion wesentlich
nach Anregung durch Malthus’ Prinzip des Uberle-
benskampfes bei knappen Ressourcen. Er denkt da-
bei weiterhin in Kategorien des individuellen Vorteils
und Uberlebens. Er entwickelt daher kein quantitati-
ves Modell der Evolution, und seine Theorie ist allein
in der Riickschau, v.a. aus der Perspektive der Syn-
thetischen Theorie, eine statistische Theorie.”* Das
Populationsdenken Darwins manifestiert sich nicht
wie die populationsgenetischen Ansétze des 20. Jahr-
hunderts in einer statistischen oder probabilistischen
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Grundlage der Theorie, sondern allein in dem metho-
dischen Ansatz, komplexe Phénomene wie Anpas-
sung, Artbildung und Aussterben von Arten auf der
Ebene von Populationen zu beschreiben und als Er-
gebnis von (aggregierten) Effekten des differenziel-
len Uberlebens und Fortpflanzens auf der Ebene von
Individuen zu erklaren.’* Die spitere, durch Galtons
statistische Theorie der Vererbung begriindete und in
der Synthetischen Theorie der Evolution ausgebaute
populationstheoretische Betrachtung der Selektion
hat dagegen einen wahrscheinlichkeitstheoretischen
Ausgangspunkt: Die Fitness wird iiber die Wahr-
scheinlichkeit des Uberlebens und der Fortpflanzung
von Individuen eines bestimmten Typs definiert. Ein
Vorldufer dieses Denkens im 19. Jahrhundert ist we-
niger Darwin (und auch nicht Malthus) als vielmehr
A. Quetelet mit seinem Konzept eines »durchschnitt-
lichen Menschen« (»I’homme moyen«), der eine rein
statistische Grofe ist. Quetelet weist audriicklich da-
rauf hin, dass es auf der Populationsebene Phénome-
ne und Muster geben kann, die von der individuellen
Ebene aus unsichtbar sind.*

Ein Denken nicht in Typen, sondern in Populatio-
nen ist auch in den Vererbungsversuchen und deren
Interpretation durch G. Mendel enthalten.® Mendel
untersucht nicht allein einzelne Individuen in ihren
Merkmalen, sondern die Verteilung der Merkmale
iiber eine grofle Anzahl von Individuen. Damit wird
die Gruppe von Individuen einer Generation, in der
eine Verteilung von Merkmalen vorliegt und durch
die Interaktion der Individuen eine Neuverteilung fiir
die ndchste Generation verursacht wird, zur entschei-
denden Einheit der Forschung (1 Vererbung).

Mitte des 20. Jahrhunderts ist das Populations-
denken in der Biologie fest verankert. Selbst solche
Autoren, die typologisch-morphologischen Vorstel-
lungen zuneigen, erkennen an, dass der Populations-
begriff flir die Erkldrung von Evolutionsprozessen
entscheidend ist. So bezeichnet der Paldontologe
O.H. Schindewolf 1969 Populationen als »den Hort
der Entwicklung«, weil »aus ihnen Rassen und Ar-
ten, wahrscheinlich aber auch die Gruppen hoheren
Ranges, die Gattungen, Familien, Ordnungen usw.
hervorgehen«.”’

Andererseits ist zu beachten, dass bei aller Be-
rechtigung des Populationsdenkens fiir eine Analyse
evolutiondrer Prozesse es doch das Individuum mit
seinen Eigenschaften ist, um das es auch in evolutio-
niren Erklarungen geht. Die basale Einheit der Orga-
nisation bleibt fiir die Biologie das Individuum, und
von ihr haben daher auch Erkldrungen von Anpas-
sungen auszugehen (Walsh 2000: »For the purpose of
explaining the tendency of life to exhibit ymarvellous

adaptations< the basic unit of organisation should not
be seen as the population but the individual. Indivi-
dual thinking — not population thinking — is crucial to
any understanding of adaptation«>®).

Die statistische Methode in der Biologie
Als eigentlicher Begriinder der statistischen Methode
in der Biologie gilt Darwins Vetter F. Galton.” Gal-
ton begriindet seinen Begriff der Population (»popu-
lation«) nicht geografisch, sondern genealogisch im
Rahmen einer Vererbungswissenschaft (»science of
heredity«).®® Er fihrt Untersuchungen tiber die Ver-
teilung von kontinuierlich variierenden Merkmalen
in menschlichen Populationen durch. Daraus entwi-
ckelt Galton zwei fundamentale Gesetze der Verer-
bung. Das erste Gesetz, das sogenannte Regressions-
gesetz, behauptet das allméhliche Verschwinden von
neu auftretenden Varianten in einer Population, bis
der urspriingliche Typus wieder erreicht wird. Nach
dem zweiten Gesetz, dem Gesetz des Ahnenerbes,
vermindert sich die Auspriagung eines Merkmals bei
der Weitergabe von einer Generation zur nidchsten.®'
Die statistischen Untersuchungen zur Verteilung von
Merkmalen in Populationen fiihrt an der Jahrhundert-
wende zur Begriindung der Lehre der Biometrie.
Der Ausdruck Biometrie tritt vereinzelt schon in
der ersten Hélfte des 19. Jahrhunderts in verschiede-
nen Bedeutungen auf. 1821 verwendet F.F. Runge das
Wort, um damit einen Teil der Botanik (»Phytologie)
zu bezeichnen: Die »Biologie« der Pflanzen (»Phy-
to-Biologie, Lebenslehre des Pflanzenreichs«®?)
gliedert sich nach Runge in drei Teile: (1) die »Phy-
to-Bioskopie«, in der es um »die Lebensdullerungen
der Pflanzen, wie sie sich in der Erscheinung den
Sinnen darstellen« geht, (2) die »Phyto-Biogenie«,
die sich mit der »Genesis« des Pflanzenlebens be-
schéftigt®, und (3) die »Phyto-Biometrie, als »Ma-
thematischer Theil« der Biologie, in dem alles »in
dem mathematischen Formalgewande« dargestellt
ist®. In dieser Bedeutung, die von einer statistischen
Betrachtung noch weit entfernt ist und der spateren
Bedeutung nur insofern nahe kommt, als es um eine
Anwendung der Mathematik auf die Biologie geht,
setzt sich der Ausdruck aber zunéchst nicht durch.
Vielmehr ist in den 1820er und 30er Jahren eine auf
das Leben des Menschen bezogene Gesundheitslehre
die dominante Bedeutung. T. Thon beschreibt diese
1825 als »Lebens-Mef3 und Rechenkunst« oder »die
Kunst, durch Eintheilung und Benutzung der Zeit
das menschliche Wohlbefinden zu begriinden«.® Er
schlie3t dabei an M.-A. Jullien an, der 1824 cinen
Biometer (»Biométre«) entwickelt, eine Art Instru-
ment zur Messung des Lebens (»sorte d’instrument
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pour mesurer la vie«), das durch die Ermdglichung
einer effektiven Zeiteinteilung ein erhdhtes Lebens-
gliick bereiten soll.®® Unter Verweis auf die Arbei-
ten Julliens und Thons erscheint der Ausdruck in
vielen zeitgendssischen Enzyklopadien.” In einem
allgemeineren Sinn entwirft W. Whewell in einem
Brief aus dem Jahr 1831 eine Lehre von der Mes-
sung der Lebensdauer und -erwartung und bezeich-
net diese mit dem Ausdruck >Biometrie< (»biomet-
ry«).® Unter Bezug auf die éltere Bedeutung ist der
Ausdruck >Biometrie< im 19. Jahrhundert verbreitet
(Kaltschmidt 1870: »Lebensberechnungskunst«®)
und wird in den 1890er Jahren auch ins Englische
tibernommen (Wright 1890: »Measure of vitality«™;
Korose 1891: »the science of measuring the duration
of human life«™).

Zu einer eigenstindigen Wissenschaft entwickelt
sich die Biometrie erst am Beginn des 20. Jahrhun-
derts. Der programmatische Startpunkt ist die Griin-
dung der Zeitschrift »Biometrika< im Jahr 1901. Gal-
ton betont in einem der ersten Beitridge fiir die neue
Zeitschrift besonders den Wert der Biometrie fiir die
Analyse von Evolutionsprozessen (»The primary ob-
ject of Biometry is to afford material that shall be
exact enough for the discovery of incipient changes
in evolution which are too small to be otherwise ap-
parent«).” Der Hauptvertreter dieser Richtung wird
K. Pearson, der die Biometrie mit der »statistischen
Methode« in Verbindung bringt und den Wert die-
ser Methode darin sieht, dass die Evolution selbst
ein statistischer Prozess ist: »the whole problem of
evolution is a problem in vital statistics — a problem
of longevity, of fertility, of health, and of disease«.”
— Im deutschsprachigen Raum léuft die Lehre der
biostatistischen Untersuchungen einer Bevolkerung
in der ersten Hilfte des 19. Jahrhunderts unter der
Bezeichnung Biostatik (Niemann 1817)™; dieser
Ausdruck wird aber spiter (seit Haeckel) weitgehend
mit der tMorphologie identifiziert.

Am Ende des 19. Jahrhunderts betrifft eine der
Hauptfragen der Populationsgenetik die Kontinuitét
der in der Natur auftretenden Variationen. Wéhrend
Darwin auf der einen Seite von kontinuierlich variie-
renden Merkmalen ausgeht, ist Galton der Uberzeu-
gung, dass die Variationen sprunghafter Natur sein
miissen, d.h. diskontinuierlich auftreten, weil an-
dernfalls nach seinem Regressionsgesetz keine nach-
haltige Verdnderung der Population mdglich wird
(tMutation). In der spdteren Diskussion stehen sich
die »Biometriker« W.F.R. Weldon und K. Pearson”™
als Anhénger Darwins und W. Bateson’® als Vertreter
einer Theorie der sprunghaften Variation gegentiber.”’
Als Beleg fiir seine Auffassung interpretiert Bateson

die umfangreichen Untersuchungen von H. de Vries
iiber die erblichen Verdnderungen bei Nachtkerzen
(Oenothera).”™ Aufgelost wird diese Kontroverse erst
durch die Integration der mendelschen Gesetze in die
Populationsgenetik um die Jahrhundertwende und
die Formulierung des aus ihnen ableitbaren Hardy-
Weinberg-Gesetzes.

Das Hardy-Weinberg-Gesetz

Das Hardy-Weinberg-Geset; — diese Bezeichnung
fithrt C. Stern 1943 ein”™ — wird 1908 unabhingig
von G.H. Hardy®® und W. Weinberg®' aufgestellt und
zeigt, dass die genetische Variabilitdt in einer Po-
pulation konstant sein kann, ohne durch mischende
Vererbung ausgediinnt zu werden. Nach diesem »Ge-
setz« kommt es in einer Population von Organismen
zu keiner Anderung der relativen Hiufigkeit eines
Allels, wenn in dieser Population keine neuen Alle-
le entstehen (durch Mutation oder Migration) oder
verloren gehen (z.B. durch Drift in kleinen Popula-
tionen), keine Allele gegeniiber anderen bevorzugt
sind (durch Selektion) und alle Organismen sich mit
gleicher Wahrscheinlichkeit mit anderen Organismen
zur Fortpflanzung paaren kdnnen (Panmixie). Kurz:
In einer groBen Population, in der Zufallspaarung
vorliegt und in der keine Verdnderung der Genfre-
quenzen durch Migration, Mutation oder Selektion
erfolgt, verschieben sich die relativen Héufigkeiten
der Allele nicht (vgl. Abb. 419). So trivial und aus
einfachsten mathematischen Annahmen folgend
dieses Gesetz auch sein mag, es lassen sich aus ihm
doch bemerkenswerte Folgerungen ziehen, z.B. dass
in einer Population, die sich im Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht befindet, nicht mehr als die Halfte
der Organismen heterozygot in Bezug auf das betref-
fende Merkmal sein kann. Auf der Grundlage dieses
Prinzips kann auch die Wirksamkeit der Selektion
in einer Population gezeigt werden, ohne dass eine
sprunghafte Variation der Merkmale angenommen
werden muss (1Selektion).

Das Hardy-Weinberg-Gesetz kann auf verschiede-
ne einfache Formeln gebracht werden. Eine davon
lautet: Vererbung allein fiihrt zu keiner Verdnderung
der Genfrequenzen in einer Population.®? In gewisser
Weise entspricht das Gesetz Newtons erstem Axiom
der Mechanik, dem zufolge ein Koérper in Ruhe oder
in geradlinig-gleichformiger Bewegung bleibt, wenn
keine Krifte auf ihn wirken. Das Hardy-Weinberg-
Gesetz beschreibt dazu analog eine Population von
Organismen, die keiner Evolution unterliegt, in der
also keine Mutation, Drift (einschlieBlich Migrati-
on) und Selektion auftritt.®* Im Prinzip lésst sich das
Hardy-Weinberg-Gesetz allein aus Mendels erstem
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Gesetz der Vererbung herleiten. Denn dieses macht
Aussagen tber die Verteilung der Merkmale nach
dem normalen Verlauf der Meiose bei diploiden Or-
ganismen und lautet: Jedes der beiden Allele eines
Genorts hat eine Wahrscheinlichkeit von 50%, dasje-
nige Allel zu sein, das von einem bestimmten Game-
ten getragen wird.®

Wegen seiner weiten Giiltigkeit wird das Hardy-
Weinberg-Gesetz von einigen Autoren als quasi
apriorisch fiir die Biologie angesehen. So ist R.
Munson 1975 der Auffassung, das Gesetz gelte fiir
alle Lebensformen, die sich iiber die Weitergabe von
genetischem Material fortpflanzen und sei ohne Ein-
schriankungen giiltig (»Neither implicitly nor expli-
citly does it contain spatio-temporal restrictions«).*
Tatsdchlich hat das Gesetz aber eine empirische
Grundlage und héngt allein an der Giiltigkeit von
Mendels erstem Gesetz: Wiirden die Gameten nicht
gemill Mendels erstem Gesetz gebildet, dann wére
das Gesetz falsch.®® Weder Mendels Gesetz, noch das
Hardy-Weinberg-Gesetz sind aber Gesetze der Na-
tur. Der normale meiotische Mechanismus, dessen
Effekt das mendelsche Gesetz und als Folge davon
das Hardy-Weinberg-Gesetz beschreibt, sind selbst
ein Merkmal, das genetisch fixiert ist und einem evo-
lutiven Wandel unterliegen kann.’” Wird das Hardy-
Weinberg-Gesetz also als grundlegend fiir die Evo-
lutionstheorie angesehen, dann wird sich die Theo-
rie mit einem Wandel des Gesetzes selbst wandeln:
»Evolutionary theory may change as a result of evo-
lutionary change« (Beatty 1981).% Tatséchlich sind
regelméfige Ausnahmen zu Mendels erstem Gesetz
bekannt, z.B. Fille von ausbleibender Trennung der
homologen Chromosomen bei der Meiose (»Nondis-
junktion«) oder Gene, die die Weitergabe der eigenen
Chromosomen bei der Meiose erhohen (»Segregati-
onsverzerrung«: »meiotic drive«).

»Population¢ in der Okologie

Parallel zur Genetik und Evolutionstheorie findet
der Populationsbegrift an der Wende zum 20. Jahr-
hundert auch Eingang in die Okologie. Zwischen
1910 und 1940 wird der Populationsbegriff in der
Okologie aber nur unregelmiBig verwendet. Selbst
einige Okologen, die von dem Gegenstand handeln,
verwenden den Ausdruck nicht, darunter in Deutsch-
land z.B. A. Thienemann und K. Friederichs, die
Mitbegriinder der Okologie (sie verwenden stattdes-
sen u.a. den weiteren und unschérferen Begriff der
Lebenseinheiten®). Haufig wird der Begriff allein
in quantitativen Zusammenhéingen gebraucht, nicht
aber, wenn lokale Gruppen von Individuen einer Art
qualitativ beschrieben werden.

Suppose that 4a is a pair of Mendelian
characters, 4 being dominant, and that in any
given generation the numbers of pure domi-
nants (44), heterozygotes (4a), and pure
recessives (aa) are as p:2q:r. Finally, sup-
pose that the numbers are fairly large, so that
the mating may be regarded as random, that
the sexes are evenly distributed among the
three varieties, and that all are equally fertile,
A little mathematics of the multiplication-
table type is enough to show that in the next
generation the numbers will be as

(p+o*:2(p+ @) (g+1r): (g+1)%

or as p,:2q,: 1, 8ay.

Abb. 419. Formulierung des Hardy-Weinberg-Gesetzes
durch Hardy (aus Hardy, G.H. (1908). Mendelian propor-
tions in a mixed population. Science 28, 49-50: 49).

Empirische Daten zur quantitativen Bestimmung
der rdumlichen Dichte und Verteilung von Populati-
onen werden in groBem Umfang seit dem Ende des
19. Jahrhunderts gewonnen. In methodischer Hin-
sicht fithrend sind dabei anfangs Studien zu marinem
Plankton und zu Populationen von Organismen, die
auf dem Meeresboden leben (1Biozonose).” Friihe
Studien zur Altersstruktur und Wachstumsrate von
Populationen werden v.a. fiir Fische durchgefiihrt,
weil bei ihnen eine Altersbestimmung einfach durch-
fithrbar ist.”! In die Botanik fiihren R. Pound und F.
Clements 1898 eine Methode zur Bestimmung der
Populationsdichte auf definierten Planquadraten
ein.”

Populationswachstum

Die Untersuchungen von Populationen kénnen sich
darin unterscheiden, ob sie die Mitglieder einer Po-
pulation als gleichartig oder als verschieden betrach-
ten. Im ersten Fall ist es v.a. die rdumliche Verteilung
und die zeitliche Entwicklung der Population, die den
Gegenstand der Analyse bildet. Die rdaumliche Ver-
teilung einer Population betrifft ihre Untergliederung
in Subpopulationen, die mehr oder weniger vonein-
ander isoliert sind (s.u.: »Metapopulation«). Die Un-
tergliederung hat bedeutende Folgen sowohl fiir die
Bedingungen der 1Konkurrenz und 1Koexistenz von
Arten als auch fiir Aspekte des Naturschutzes.

Die zeitliche Entwicklung der Populationsgrofie
kann in einfachen mathematischen Modellen be-
schrieben werden. Eine konstante und stabile Popu-
lationsgrofBe kann grundsétzlich nur erreicht werden,
wenn der Tendenz zur exponentiellen Vermehrung,
die dem wiederholten Fortpflanzungsprozess eigen
ist, dichteabhingige Faktoren der Begrenzung der
Vermehrung entgegen wirken. Mathematische Uber-
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Abb. 420. Logistische Wachstumskurve einer Population
von Hefe (aus Pearl, R. (1927). The growth of populations.
Quart. Rev. Biol. 2, 532-548: 534).

legungen zum Wachstum von Populationen stellt P.-F.
Verhulst seit Ende der 1830er Jahre an.”® Er entwickelt
dabei eine einfache Formel zur Modellierung des Po-
pulationswachstums, deren grafische Reprisentation
in Form einer S-formigen Kurve er 1845 logistische
Kurve nennt (»logistique«).” Diese statistische Be-
schreibung des Populationswachstums wird bis zum
Beginn des 20. Jahrhunderts kaum rezipiert und wie-
derholt entdeckt.” Erst die 1920 unabhéngig von Ver-
hulst erfolgende Beschreibung der logistischen Kurve
durch R. Pearl und C.J. Reed erzielt eine nachhaltige
wissenschaftliche Verankerung (vgl. Abb. 420).%

Nach dem Modell der logistischen Kurve wird
das Wachstum einer Population von einem Faktor
begrenzt, der im Quadrat mit der Populationsgrofie
wichst; mathematisch ausgedriickt, ergibt sich fiir
die Anderung der PopulationsgroBe N mit der Zeit #:
dN/dt = rN (I-N/K). Bei geringer Populationsgrofie
wichst die Population proportional zu dem konstan-
ten Wachstumsfaktor 7 exponentiell; erreicht sie den
ebenfalls konstanten Wert K, die sogenannte Um-
weltkapazitit, dann wird das Wachstum Null und die
Populationsgrofe bleibt auf einem konstanten Wert.
Wegen der Zunahme des begrenzenden Faktors bei
wachsender PopulationsgroBBe liegt eine dichteab-
hiingige Kontrolle vor.

Die einfachste realistische Interpretation erfahrt
der dichteabhingige Kontrollfaktor durch die Annah-
me von Konkurrenz um Ressourcen, wie z.B. Nah-
rung unter den Mitgliedern der Population. Mit zu-
nehmender Populationsgrofie steigt die Konkurrenz
aufgrund des knapper werdenden Nahrungsangebots,
bis die Nahrung vollstindig von den vorhandenen
Individuen aufgebraucht wird, so dass jedes weitere
Individuum nur iiberleben kann, wenn ein anderes
stirbt oder abwandert (1Gleichgewicht).

Die Parameter der logistischen Kurve werden seit
den 1960er Jahren dazu genutzt, zwei verschiedene
Strategien der Umweltnutzung von Ressourcen zu
beschreiben (1Lebensgeschichte: r-/K-Strategie).

Eine Modifikation erfdhrt die logistische Wachs-
tumskurve in den spaten 1920er Jahren durch W.C.
Allee. Er stellt fest, dass die Reproduktionsrate ab-
nimmt, wenn die Populationsgrof3e unter einen be-
stimmten kritischen Wert féllt (»Allee-Effekt«). Erst
oberhalb dieses kritischen Wertes verlduft das Popu-
lationswachstum gemaB der logistischen Kurve. Eine
Erklarung fiir dieses Phanomen wird in Reproduk-
tionshemmnissen bei geringer Populationsdichte ge-
sehen (z.B. der Schwierigkeit, einen Fortpflanzungs-
partner zu finden).”’

Die allgemeine Anerkennung der logistischen
Wachstumskurve wird nicht allein auf sachliche
Griinde, sondern v.a. auch auf psychologische und
soziologische Faktoren zuriickgefiihrt, u.a. auf die
regelrechte Kampagne, die R. Pearl zu ihrer Etablie-
rung durchfiihrt.”®

Realismus und Heuristik der Populationsmodelle
Allgemein anerkannt ist in der Diskussion um die
mathematischen Modelle zum Populationswachs-
tum, dass die einfachen mathematischen Modelle des
Populationswachstums keine realen Populationen
beschreiben kénnen.” Das wesentliche Argument
gegen diese Modelle besteht in dem Hinweis, dass
das Wachstum jeder Population von sehr vielen Fak-
toren bestimmt werde, die nicht in einem einfachen
Modell Beriicksichtigung finden konnten. Pearl und
Reed betrachten das der logistischen Kurve zugrun-
de liegende mathematische Modell daher auch nicht
als das Ergebnis einer empirischen Beobachtung,
sondern als ein Gesetz des Populationswachstums.
Ihr Modell wird in den meisten theoretischen und
empirischen Untersuchungen auch weniger als ein
empirisches Faktum, denn als heuristisch wertvoller
Ausgangspunkt fiir komplexere, zusitzliche Fak-
toren beriicksichtigende Modelle verwendet. Das
Modell der logistischen Kurve kann auf diese Weise
einerseits dazu beitragen, die allgemeinen kausalen
Faktoren des Populationswachstums zu bestimmen,
und es konnen auf der anderen Seite Abweichungen
von dem Verlauf der logistischen Kurve helfen, die
spezifischen Faktoren im Wachstum konkreter Popu-
lationen zu ermitteln.'"

Eine konsequente Anwendung zur Erklérung des
Populationswachstums als Ergebnis der Interaktion
von Organismen einer und verschiedener Arten er-
fahrt das Modell des logistischen Wachstums durch
G.F. Gause zu Beginn der 1930er Jahre. Nach Gause
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ist die logistische Kurve allein der quantitative Aus-
druck des »Kampfes ums Dasein« von konkurrieren-
den Individuen.'"” Die Konkurrenz um Ressourcen
stellt nach Gause einen limitierenden Faktor dar, der
bei zunehmender Populationsgrofle zunimmt und
damit die Population auf einen Gleichgewichtswert
einstellt. Das Wachstum von Populationen verschie-
dener Arten, die eine gemeinsame Ressource nutzen,
untersucht Gause im Labor (1Konkurrenz; Koexis-
tenz) und beschreibt es mithilfe der gleichen gekop-
pelten Differenzialgleichungen, die von V. Volterra
1926 fiir ein Rauber- und Beutesystem entwickelt
wurden (s.u.).!? A. Lotka zeigt wenig spéter, dass
diese Gleichungen Volterras eine einfache Erweite-
rung des Modells der logistischen Kurve darstellen.'
Die Untersuchungen Gauses zum Wachstum von
Populationen interagierender Organismen im Labor
sind von ihm als eine experimentelle » Uberpriifung«
des mathematischen Modells gedacht. Weil sie aber
doch nicht mehr zeigen als bekannt ist, nimlich dass
es einen Effekt von Konkurrenz und Réubereinfiuss
gibt, beschreibt G.E. Hutchinson die Laborpopulatio-
nen Gauses spiter als »analoge Computer«, in denen
die Organismen die beweglichen Teile bilden und
die (wenn auch ungenaue) numerische Losungen fiir
die mathematischen Gleichungen liefern.'” Gauses
Vertrauen in die richtige Modellierung der Einfluss-
grofen von natiirlichen Populationen wird durch die
hiufig fehlende Ubereinstimmung von mathemati-
scher und »natiirlicher« Losung der Gleichungen in
der Folge haufig erschiittert.

Populationswellen

In einer Diskussion des allgemeinen Gleichgewichts
der Natur (»balance of Nature«) argumentiert S.A.
Forbes 1880 fiir die theoretische Notwendigkeit von
periodischen Schwankungen (»oscillations«) in den
Populationsgrofien einer jeden Art: Fiir jede Art gebe
es eine oberste durchschnittliche Populationsgrofe,
die durch ihre Versorgung mit Nahrung begrenzt sei.
Jedes Uberschreiten dieser DurchschnittsgroBe fiihre
unweigerlich zu einem Populationsriickgang, jede
Unterschreitung aber zu einem Populationswachs-
tum. Weil die obere durchschnittliche Populations-
grofle nicht eingehalten werden konne, seien Oszilla-
tionen der Populationsgrofe die Folge (»innumerable
small oscillations, due to imperfect adjustments«).!%
Forbes diskutiert diese Oszillationen auch als Ergeb-
nis der Interaktion von zwei Arten, einer Wirts- und
einer Parasitenart. Auf einen Uberschuss an Parasiten
folge hier immer ein Riickgang der Wirtspopulation,
bis nur noch wenige Wirte befallen seien und sich
zuerst die Wirtspopulation und dann die Parasiten-

population wieder erhole: »the excessive rate of in-
crease of the parasite will keep up an oscillation of
numbers in both parasite and host, which will cross
and recross a certain average line«'%. Forbes schlieBt
daraus auch, dass ein spezialisierter Parasit nicht in
der Lage ist, seine Wirtsart auszurotten. Aullerdem
meint Forbes aus diesen Beobachtungen schlieflen zu
konnen, dass die Grofe einer Population nicht durch
organische (Feinde), sondern durch anorganische
Faktoren (Boden, Klima etc.) bestimmt werde.

Empirische Nachweise zu den periodischen Fluk-
tuationen in den Populationsgrofien erfolgen in den
1920er Jahren anhand der Felle, die von der Hudson
Bay Company gehandelt werden. Die Daten zeigen
fiir Fiichse und Luchse eine etwa 10-jéhrige Perio-
dik, die mit den Populationszyklen der Kaninchen in
Korrelation gebracht werden kann (1Gleichgewicht:
Abb. 203).'7

Neben den theoretischen Studien stehen in den
ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts intensive
empirische Untersuchungen der Variabilitét in natiir-
lichen Populationen. Die russische Schule um S.S.
Cetverikov nimmt Wildpopulationen von Drosophila
zu ihrem Gegenstand und stellt fest, dass in diesen
Populationen eine ausreichende Variation vorliegt, so
dass eine wirksame Selektion daran angreifen kann.
Cetverikov betont besonders die mdgliche Wech-
selwirkung zwischen Genen (mit dem Konzept des
»genotypischen Milieus«; TUmwelt) und deren Re-
levanz fiir Selektionsprozesse.'® Die rhythmischen
Schwankungen in der Grof3e einer Population unter
natiirlichen Bedingungen nennt Cetverikov 1905 Le-
benswellen.'”® Als Terminus entwickelt sich spater
der Begrift des Populationszyklus, der zuerst auf den
Menschen (Commons et al. 1922: »Malthusian po-
pulation cycle«!''?), spéter auch auf Tiere angewandt
wird (Wright 1926)'"! (1Kreislauf). A.N. Sewertzoff
spricht 1934 vom Massenwechsel und beschreibt die
periodischen Fluktuationen in der Populationsdichte
als einen Wechsel von »Massenvermehrungen« und
»Massenvernichtungen«.'?

Quantitative Darstellung erfahren diese Verhilt-
nisse seit Mitte der 1920er Jahre in mathematischen
Modellen zu Parasit-Wirt-Beziehungen und zu Réu-
ber-Beute-Verhéltnissen unabhdngig voneinander
durch A. Lotka'® und V. Volterra''*. Sie beschreiben
das Wachstum von Populationen von miteinander
interagierenden Organismen als gekoppelte Diffe-
renzialgleichungen, wobei sie von der logistischen
Wachstumskurve als Modell des Populationswachs-
tums fiir eine einzelne Art ausgehen. Beide Auto-
ren entwickeln ihre Modelle in Anlehnung an die
mathematische Beschreibung physikalischer und
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Degree of reali-
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Translating this into mathematical language we have:
dNy Ky — (N, + aNNy)
@ N )
............ 12
dN» _ b, K, — (N2 + BNY)
i T R K,

Abb. 421. Die Lotka-Volterra-Gleichungen in der Dar-
stellung G.F. Gauses. Oben eine Erlduterung der Glei-
chungen in Worten, unten die mathematische Darstellung.
Die Wachstumsrate einer Population (dN /dt) ist bestimmt
durch das Produkt aus dem potenziellen Wachstum (b,N,)
und dem Grad von dessen Realisierung, der von der ma-
ximalen Populationsgrofe, d.h. der Kapazitdt der Umwelt
(K,) und der Grifie der beiden Populationen (N, N,) ab-
hdngt (K -(N,+aN,)/K ), wobei der Parameter o den Kon-
kurrenzeinfluss der Art 2 auf die Art 1 angibt (»coefficient
of the struggle for existence«) (aus Gause, G.F. (1934). The
Struggle for Existence: 47).

chemischer Phdnomene (z.B. von Reaktionsglei-
chungen). In der Darstellung Lotkas stehen die Glei-
chungen dariiber hinaus in Verbindung mit Analysen
zu dem Energiefluss und der Energietransformation
in biologischen Systemen. Wegen der Allgemeinheit
seines Ansatzes, der nicht auf biologische Systeme
beschriankt sein muss, sicht Lotka seine mathemati-
schen Analysen von Populationen insgesamt eher als
Beitrag zur Physik als zur Biologie.'"

Spéter wird die mathematische Darstellung als
Lotka-Volterra-Gleichungen  (Whittaker  1941:
»Lotka-Volterra equations«''®) oder Lotka-Volterra-
Modell (Utida 1955: »Lotka-Volterra model«''")
bezeichnet. Das Modell wird zur Beschreibung ei-
nes Rauber-Beute-Systems oder eines Systeme kon-
kurrierender Organismen verschiedener Arten viel
verwendet, aber auch genauso oft als unrealistisch
kritisiert. Anlass zur Kritik bieten v.a. die vereinfa-
chenden Annahmen des Modells (1Koexistenz).!'
Wichtige einschrinkende Voraussetzungen sind z.B.
die rdumliche Homogenitdt der Populationen und die
sofortige Wirkung der Anderung einer Populations-
groBe auf die andere. Um eine grofere Realitdtsna-
he zu erreichen, werden daher Modifikationen des
Modells vorgeschlagen, angefangen mit G.E. Hut-
chinsons Einfligung einer Zeitverzdgerung in die

...(11)

logistischen Gleichungen, durch die statt monotoner
Annidherungen an den Gleichgewichtswert gedampf-
te Oszillationen in der PopulationsgroBe entstehen. !
Im Anschluss an diese mathematischen Modelle wird
den Réubern eine wichtigere Rolle in der Kontrolle
der Populationsgrofen ihrer Beute zugeschrieben als
den abiotischen Faktoren und der Nahrungsversor-
gung der Beute.'?

Gleichgewicht: Regulation von Populationen

Aus klassischer Sicht besteht das Gleichgewicht einer
Population darin, dass die Population eine konstante
und stabile Grof3e, d.h. Anzahl von Mitgliedern, auf-
weist. Die Konstanz kann {iber populationseigene Me-
chanismen gewihrleistet werden oder sie ergibt sich
als Resultat der Interaktion mit Populationen, die sich
aus Organismen anderer Arten zusammensetzen. In
jedem Fall beruht die Konstanz der Populationsgrofle
auf der Ausgewogenheit von Geburten und Zuwande-
rungen auf der einen Seite gegeniiber Todesfallen und
Abwanderungen auf der anderen Seite.

Der Mechanismus, der den Populationsdynamiken
nach den Lotka-Volterra-Gleichungen zugrundeliegt,
ist der einer TRegulation: Verdnderungen der Popula-
tionsgrofBe einer Art gegeniiber dem Gleichgewichts-
wert werden durch kompensatorische Mechanismen,
die tiber die Populationen der anderen Arten in Kraft
treten, ausgeglichen. Die Populationsgrofien bzw.
-dichten der Arten stellen also die Regelgrofe dieser
populationsbiologischen Regulation dar ({Regula-
tion: Abb. 431)."?! Qualitativ wird diese Regulati-
on auch bereits vor Lotka und Volterra formuliert,
etwa von den deutschen Okologen A. Thienemann
(1918)'22 und R. Hesse (1924). Die Fahigkeit zur Re-
gulation wird dabei besonders als ein Kennzeichen
von Populationen in Gemeinschaften von Organis-
men verschiedener Arten gesehen (also in Lebensge-
meinschaften oder 1Biozdnosen). So charakterisiert
Hesse eine Lebensgemeinschaft iiber ihre Leistung
der Regulation: »Die Glieder der Bioconose sind
voneinander abhingig und werden durch den Zustand
gegenseitiger Bedingtheit in ein biologisches Gleich-
gewicht gezwiéngt, das sich durch Selbstregulation
erhélt und um einen Mittelzustand schwankt«.'?

Vom Mechanismus der Regulation lassen sich sol-
che Prozesse unterscheiden, die das Niveau festlegen,
auf dem eine Population reguliert wird (1Gleichge-
wicht). Wihrend die Regulation durch dichteabhin-
gige Einflussgroflen der Populationsgrofle bestimmt
ist, wird das Niveau der Populationsdichte von dicht-
eunabhdngigen Faktoren festgelegt (z.B. durch die
absolut zur Verfiigung stehende Menge an Nahrung
oder abiotische Faktoren wie das Klima).
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Populationsbegriff

Aufgrund seiner vielfdltigen Verwendung in der The-
orie der Biologie wird fiir den Begriff der Population
meist eine nur minimale Definition gegeben: Eine
Population wird bestimmt als eine Gruppe von Or-
ganismen der gleichen Art, die entweder direkt oder
indirekt regelmiBig miteinander interagieren (vgl.
Tab. 232)."* Die Art der Interaktion ist dabei nicht
genau festgelegt. Eine hdufige Interaktionsform, auf
deren Grundlage eine Population sich bilden und er-
halten kann, ist die geschlechtliche Fortpflanzung.
Eine Fortpflanzungspopulation ist dann eine Gruppe
von Organismen, deren Mitglieder miteinander (z.B.
paarweise) Nachkommen zeugen. Die Fortpflanzung
der Organismen schlieft die Momente der Vererbung
und Variation ein, so dass sich auf der Ebene der
Population der fiir die Biologie zentrale Prozess der
1Evolution entfaltet.

Populationen miissen aber nicht als Fortpflan-
zungsgemeinschaften definiert werden. Eine andere
Form der Interaktion, die der Abgrenzung von Popu-
lationen zugrundeliegen kann, ist die Konkurrenz um
(Nahrungs-)Ressourcen. Um den Populationsbegriff
moglichst allgemein zu bestimmen, so dass er auch
auf asexuelle Organismen Anwendung finden kann,
ist es sinnvoll, ihn auf selektionstheoretischer Grund-
lage ausgehend vom Mechanismus der Selektion, der
differenziellen Reproduktion, zu definieren: Eine Po-
pulation ist eine Menge von Selektionseinheiten, die
den gleichen Selektionsbedingungen unterliegen'?
und im Verhiéltnis der Konkurrenz zueinander stehen,
bei denen also die Fitnesszunahme der Einheiten ei-
nes Typs mit einer Fitnessabnahme der Einheiten der
anderen Typen einhergeht.

Vier Elemente konnen als die wesentlichen Be-
stimmungsstiicke oder Komponenten des Populati-
onsbegriffs gelten: (1) Homogenitit der Organismen
einer Gruppe (Mitglieder einer Art), (2) Fahigkeit der
Kreuzung untereinander, (3) lokale Koexistenz, (4)
Panmixie in der Gruppe.'?

Biopopulation

Mit dem Ziel das spezifisch Biologische des Popula-
tionskonzepts — die Verbindung einer lokalen Gruppe
von Organismen durch reproduktive Interaktion — zu
betonen und den Begriff von dem allgemeinen Aus-
druck abzugrenzen, wie er in Physik und Chemie
im Sinne von >Ansammlung« verwendet wird, fiihrt
M. Bunge 1979 den Terminus Biopopulation ein.'”’
Beilédufig und nicht in terminologischer Absicht wird
der Ausdruck bereits seit Mitte des 20. Jahrhunderts
verwendet (Anonymus 1940: »bio-population sur-
vey« als Ubersetzung von »bevolkerungsbiologische

»A Mendelian population is a reproductive community
of sexual and cross-fertilizing individuals which share
in a common gene pool« (Dobzhansky 1950, 405).

»In sexually reproducing organisms [...] a population
may be defined as a group of individuals among which
a larger or smaller amount of interbreeding and gene ex-
change can occur« (Stebbins 1950, 38).

»[A] group of individual organisms standing in certain
relations to each other [...]. Populations as the units of
evolution« (Goudge 1961, 26).

»[A]ny group of individuals considered together at any
one time because of features they have in common«
(Davis & Heywood 1963, 353).

»A population of a certain species is a group of indi-
vididuals of this species, which possess certain quantita-
tive properties, and which is seperated from other groups
of this species by discontinuities in the frequencies of
interactions, the magnitude of these discontinuities be-
ing dependent on the nature of the group, and hence on
the problem chosen for study« (Bakker 1964, 189).

»A population is defined here as a reproducing group
of individuals of one species, living in a certain area or
volume« (Sladen & Bang 1969, 13).

»[GJroup of individuals of a single species« (Krebs
1972, 637).

»A population is one or more individuals of the same
species co-occurring in time and space« (McNaughton
& Wolf 1973, 5).

»Population — a group of coevolutionary interacting
demes or non-outcrossing organisms, which due to a
common descent are genetically similar enough to be
considered conspecific, yet do not interbreed sufficient-
ly to be a panmictic unit [i.e., a deme]« (MacMahon et
al. 1978, 704).

»A concrete aggregate, or else system, of organisms is
a biopopulation if, and only if, it is composed of the
same biospecies (i.e., iff its composition is unispecific)«

(Mahner & Bunge 1997, 154).

Tab. 232. Definitionen des Populationsbegriffs.

Erhebung«'?; Horne 1970: »As the biopopulation
grows, the concentration of [...] nutrients in the water
will be diminished«'?’; »The biopopulation of micro-
organisms is the food basis of larger organisms«'?).

Grenzen einer Population

Wegen der Vielfalt der moglichen Interaktionen und
der héufig nicht genau zu bestimmenden Grenze einer
Population, ist der Begriff der Population ein nicht
sehr spezifisches Konzept. Bei Organismen einer Art
mit einem eng umgrenzten Verbreitungsgebiet und
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bei hochmobilen, kosmopolitisch verbreiteten Orga-
nismen (z.B. vielen weit wandernden Vogeln oder
Meeressédugetieren, die ein eng umgrenztes Paarungs-
gebiet haben) konnen alle Angehorige der Art zu ei-
ner Population gezéhlt werden; diese kann aber auch
wieder in mehr oder weniger abgegrenzte Teilpopula-
tionen gegliedert werden. Bei anderen Organismen,
etwa solchen, die sich asexuell vermehren und oppor-
tunistisch viele sich bietende Ressourcen nutzen, lasst
sich fragen, ob sie tiberhaupt einer Population zuzu-
rechnen sind. Es ist also nicht einmal geklért, ob jeder
Organismus Mitglied einer Population ist.

Viele Autoren betonen daher die Vagheit der Gren-
zen einer Population, und zwar sowohl in rdumlicher
als auch in zeitlicher Hinsicht."”! In jedem Fall bil-
det eine Population (ebenso wie ein Organismus)
ein »offenes System«, das durch den Wechsel seiner
Elemente, d.h. durch den bestdndigen Austausch von
Individuen iiber Immigration und Emigration sowie
Geburt und Tod gekennzeichnet ist.!'*?

Autonome Untersuchungsebene

Trotz der Vagheit der Grenzen von Populationen bil-
det die Populationsebene aber eine eigenstidndige,
autonome Untersuchungsebene, auf der es zahlreiche
Eigenschaften gibt, die nicht Eigenschaften eines
Individuums, sondern allein eines Aggregats von In-
dividuen sind, z.B. das rdumliche Verteilungsmuster
der Individuen, die Geburts- und Sterberate und die
Altersstruktur der Gruppe. Zentrale Phinomene der
Biologie werden auf der Populationsebene tiberhaupt
erst beschreib- und analysierbar, darunter die Prozes-
se der Selektion und Evolution.'*

Das Populationskonzept ist also nicht zuletzt des-
halb von besonderer theoretischer Bedeutung fiir die
Biologie, weil es in der Evolutionstheorie eine zen-
trale Stellung einnimmt. Populationen koénnen be-
schrieben werden als die individuellen Kontinuanten,
die sich in der Evolution verdndern. Sie bilden also
in diesem Sinne die Einheiten der Evolution (Goudge
1961: »populations as the units of evolution«'*¥), die-
jenige Entitdt, an der sich die evolutive Verdnderung
vollzieht und auf deren Ebene die Mechanismen, die
diese Verdnderung verursachen, wirksam sind.

Population als Individuum

In der Regel wird »Population« als ein Konzept ver-
standen, das auf einer raumlich-geografischen Ebene
definiert ist.'* Es ist darin vom Begriff einer T Art un-
terschieden, der nach einer verbreiteten Auffassung
eine genealogisch (kladistisch) bestimmte Einheit be-
zeichnet. Zu einer Population gehdrt ein Organismus
also durch seine Anwesenheit in einem bestimmten

Areal, zu einer Art dagegen aufgrund seiner Ab-
stammung. Die Population kann er im Laufe seines
Lebens wechseln, die Art nicht. Ubereinstimmend
werden Populationen und Arten meist als sowohl
synchron als auch diachron bestehende Einheiten
oder 1Ganzheiten bestimmt — oder sogar als /ndivi-
duen hoherer Ordnung (TArt/Art als Individuum).
Von einigen Autoren wird allerdings allein die Po-
pulation als ein individueller, konkreter Gegenstand
mit realen raum-zeitlichen Grenzen verstanden, die
Art dagegen als abstrakte Klasse von Gegenstanden:
»Biopopulations, not biospecies, are individuals and
evolve« (Bunge 1981)."*¢ Populationen bilden in den
Augen vieler Biologen »natiirliche materielle Syste-
me« (Wiégele 2001).1%7

Population versus Individuum
Ein inhérentes Problem der mathematischen Popu-
lationstheorie besteht in der Vernachldssigung der
Variation auf der Ebene der Individuen (im Sinne
der Organismen). In den Modellen erfolgt in der Re-
gel keine Beriicksichtigung der phéanotypischen und
genotypischen Vielfalt der Organismen. Sie werden
also analog zu den Molekiilen eines Gases behandelt
und somit ihre jeweilige genetische und phénotypi-
sche Einzigartigkeit ausgeblendet. Die Analyse von
Populationen folgt damit — in der Begrifflichkeit E.
Mayrs — manchmal selbst noch einem »typologischen
Denken« und ist noch nicht bei einem »Populations-
denken« angekommen, das der inneren Heterogeni-
tat der Populationen Rechnung trégt.!’® Seit Beginn
der 1980er Jahre wird daher (u.a. von A. Lomnicki)
gefordert, die Differenzen und Variationen zwischen
den Individuen auch in den mathematischen Model-
lierungen von Populationsphdnomenen zu bertick-
sichtigen. Denn auf Strukturierung und Regulation
einer Population konnen die individuellen Unter-
schiede einen erheblichen Einfluss ausiiben.'®

Die Populationsperspektive ersetzt also keines-
wegs die Ebene der Individuen; die Ebenen von
Population und Individuum sind vielmehr als zwei
komplementdre und wechselseitig aufeinander ange-
wiesene Analyseebenen zu verstehen.

Gilmour und Gregor (1939): Neue Terminologie

J.S.L. Gilmour und J.W. Gregor stellen 1939 eine
neue Terminologie fiir die Populationsbiologie zur
Diskussion. Nach ihrem Vorschlag soll eine Popu-
lation, oder in ihren Worten jede Ansammlung von
taxonomisch eng verwandten Individuen (»any as-
semblage of taxonomically closely related individu-
als«) Dem (»deme«) genannt werden. Ein mehr oder
weniger isoliertes Dem aus sich untereinander kreu-
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zenden Organismen nennen sie Gamodem. Ein Dem
einer geografisch bestimmten Region soll Topodem
heilen; und ihre Bezeichnung fiir ein Dem eines be-
stimmten Skologischen Habitats ist Okodem.'*

Der Ausdruck »Demc« selbst ist édlteren Ursprungs.
Er wird seit der Antike auf menschliche Populationen
bezogen (griech. »6fipoc« » Volk«) und von E. Perrier
1881 in die Zoologie eingefiihrt (»démes«), um da-
mit Aggregate von undifferenzierten Zellen oder Ein-
zellern zu bezeichnen, die nach seiner Meinung eine
Vorstufe der mehrzelligen Organismen darstellen.'*!
In dieser Bedeutung etabliert sich der Ausdruck aber
nicht.

Auch die von Gilmour und Gregor vorgeschlagene
weite Bezeichnung fiir y)Demc« setzt sich im 20. Jahr-
hundert nicht durch (Mayr 1963: »nothing but a need-
less synonym of the prior term >population««'#?). Sie
wird aber in einer engeren Bedeutung fiir die lokale
Population im Sinne einer Fortpflanzungsgemein-
schaft und im Unterschied zu groeren Populationen,
wie der Menge der Algen in einem See, verwendet.'*

Population (Dem) und Metadem
Konzeptionell zu unterscheiden ist der Ausdruck
»Population< im Sinne einer lokalen Gruppe von In-
dividuen einer Art, die in regelméBiger Interaktion
miteinander stehen, und »Population< als Gruppe von
Organismen, in der diese iiber Reproduktionsereig-
nisse miteinander verbunden sind und die als Gruppe
iiber Artdnderungen hinweg persistiert. Soll »Popu-
lation« fiir eine Gruppe von Individuen nur einer Art
verwendet werden, wie dies meist der Fall ist, dann
erscheint es nicht sinnvoll, die diachron bestechende
Einheit oder Gruppe von Individuen, in der ein Art-
bildungsereignis stattgefunden hat, ebenfalls >Popu-
lation< zu nennen.

Fiir diese evolutionstheoretisch elementare Gruppe
von Individuen gibt es in der gegenwirtigen Biologie
keinen verbreiteten Terminus. Gelegentlich verwen-

Gamodem
eine isolierte Population von untereinander kreuzbaren
Individuen (»local intrabreeding community«)

Topodem
eine Population innerhalb einer spezifischen geografi-
schen Region

Okodem
eine Population, die ein bestimmtes dkologisches
Habitat besiedelt

Tab. 233. Drei Typen von Populationen (nach Gilmour,
JS.L. & Gregor, JW. (1939). Demes: a suggested new
terminology. Nature 144, 333, vgl. auch Gilmour, J.S.L.
& Heslop-Harrison, J. (1954). The deme terminology and
the units of micro-evolutionary change. Genetica 27, 147-
161).

det werden die Ausdriicke Evolvon (Edstrom 1968)!4,
Evolver (Williams 1989)'% und Evolveron (Reydon
2005)'“¢ (tEvolution). Geeignet erscheint auch der
Ausdruck Metadem (oder >Metademon<, um kon-
sequnt die Endung >-on¢ fiir Elementareinheiten im
Gegensatz zu Ganzheiten zu verwenden; 1Ganzheit).
Der Ausdruck entspricht dem Terminus Dem (oder
»Demon«) fiir eine Population zu einem Zeitpunkt
und ist parallel gebildet zu Metamorphon fiir die En-
titdt, die Uber verschiedene Entwicklungsstadien in
der Entwicklung eines fIndividuums persistiert und
einem Morphon entspricht, d.h. einem Individuum in
einer bestimmten Gestalt (z.B. dem adulten Stadium)
(vgl. Tab. 234). Monophyletischen Ursprung voraus-
gesetzt, bilden alle Organismen, die auf der Erde leben
und gelebt haben, zusammen ein Metadem. Sollen in-
nerhalb dieses einen umfassenden Metadems kleinere
Einheiten unterschieden werden, dann kénnen deren
Grenzen allerdings nicht wie die eines Metamorphons
objektiv festgelegt werden. Denn im Gegensatz zu
einem Organismus in seiner Metamorphose hat ein
Metadem keine natiirlichen Grenzen: Die zeitliche

Gestalt im Raum

raumlich kohérent

rdaumlich disparat

Sich verdndernde
Gestalt

(einzelner Korper) (mehrere Korper)
Morphon
L . . . Dem
Zeitlich konstante ein Individuum in einem cine Population ciner Art
Gestalt Entwicklungsstadium P
Gestalt in (z.B. als Imago)
der Zeit

Metamorphon
ein sich entwickelndes Individuum
(z.B. mit den Stadien Ei, Larve, Imago)

Metadem
eine Gruppe von Organismen, in der
Prozesse der Artbildung stattfinden

Tab. 234. Kreuzklassifikation von vier Typen von Kontinuanten, die iiber die Zeit persistieren.



Population

128

Eine andere lexikalische Lii-
cke in der modernen Biologie
besteht in dem Fehlen eines
Ausdrucks fiir die Gesamtheit
der Populationen einer Art (die
zusammen, ebenso wie jede ein-
zelne Population fiir sich, einen
raumzeitlich konkreten Gegen-
stand bilden). Diese Gesamtheit
konnte Holodem genannt wer-
den.

Local population:
several demes

Bezeichnungen der Disziplin

Die Lehre von der Bevolkerung
des Menschen entwickelt sich
ausgehend von sozialstatisti-
schen Analysen, die v.a. von
A. Quételet seit den 1830er
Jahren durchgefiihrt werden.
Der deutsche Ausdruck Bevél-
kerungswissenschaft erscheint
seit den 1830er Jahren (Casper
1835: »Bevdlkerungs-Wissen-
schaft«).!¥” Starkere Verbreitung

Deme: 20 or more
family groups

Family group:
4-8 individuals

findet im 19. Jahrhundert aber
die Bezeichnung Bevilkerungs-
lehre.'*® Die Disziplin erhélt
Mitte des 19. Jahrhunderts die
Bezeichnung Demografie (zu-
erst im Franzosischen: Guillard
1855).14

Ein treffender Ausdruck, der
den grundlegenden Charakter
der Populationslehre zum Aus-

Number of
individuals
per 1000 m?

Abb. 422. Geografische Verbreitung der Zauneidechse Lacerta agilis. Dargestellt ist
das Verbreitungsgebiet in unterschiedlichen MafSstiben: (a) in globalem Mafistab als
Verbreitungskarte, (b) in lokalem Mafistab mit der Angabe von Populationsdichten
und (c) in kleinrdumigem Maf3stab mit der Unterscheidung der drei Aggregationsfor-
men der Populationen, Deme und Familiengruppen aus 4-8 Individuen (aus Ayala,

FJ. & Kiger, JA. (1980). Modern Genetics: 599).

Ausdehnung eines Metamorphons kann {iber ein Ein-
zellstadium am Anfang und die dquale Teilung oder
die Bildung einer Leiche am Ende begrenzt werden.
Die Abgrenzung eines Metadems (ebenso wie die ei-
ner Population) kann allein pragmatisch fiir die Zwe-
cke einzelner Untersuchungen erfolgen.

Analog zu >Metamorphose«< fiir die morpholo-
gische Umgestaltung eines einzelnen Organismus
konnte die Umwandlung von Metademen als Meta-
demose (d.h. Evolution) bezeichnet werden. Die ge-
samte Lehre der Metademosen wiére dann die Meta-
demologie (d.h. Evolutionslehre).

druck zu verbringen vermag,
ist Demologie, den G. Riimelin
1863 fiir eine »systematische
Wissenschaft vom Volk«, die
nicht blo beschreibend ist,
vorschldgt.'"* Die Bezeichnung
wird in der Biologie nur sehr
vereinzelt verwendet (z.B. 1925 von Lotka: »Gene-
ral Demology«""). Die Demologie kann als eine der
fundamentalen biologischen Subdisziplinen verstan-
den werden.'? Sie ist von der Okologie unterschie-
den, insofern sie nicht (allein) die wechselseitige
Abhingigkeit von Organismen (oder Populationen)
verschiedener Arten zum Thema hat. Auch die basa-
len Prozesse der Populationsbildung und des Popula-
tionswachstums bilden einen Teil der Demologie.
Traditionell wird das Studium der Populationen in
der Biologie als ein Teilbereich der Okologie ange-
sehen. Konsequent ist es daher, wenn in den 1940er
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Jahren der Begriff der Populationsékologie gebildet
wird (Johnson 1941: »population ecology«'*; auch
»ecology of populations«'** und »population ecolo-
gists«'%). Die Populationsokologie steht anfangs in
der Tradition der Naturgeschichte, ist also in weiten
Teilen deskriptiv orientiert und baut nicht notwendig
auf mathematischen Modellen auf. Dies éndert sich
erst seit den 1920er Jahren mit der Etablierung der
mathematischen Modellierung des Wachstums und
der Interaktion von Populationen. Der allgemeinere
Terminus Populationsbiologie erscheint ebenfalls
bereits in den 1930er Jahren (Anonymus 1935: »po-
pulation biology«).'*® Zu einem eigenstindigen For-
schungsprogramm entwickelt sich das biologische
Studium der Populationen erst seit dem Ende der
1960er Jahre.'"” Besonders die Zusammenfiihrung
von Ansétzen der Populationsgenetik mit solchen der
Populationsokologie gibt fiir die Theoriebildung ent-
scheidende Impulse. Zur Integration der Populations-
lehre in die 1Okologie prigt F. Schwerdtfeger 1963
den Begriff Demdkologie.'™® Daneben wird auch der
Terminus Biodemografie (»biodemography«) ver-
wendet.'>

Die Untersuchung der Populationen, die sich auf
genetische Aspekte konzentriert, wird seit Mitte des
20. Jahrhunderts zur so genannten Populationsgene-
tik (Anonymus 1938: »population genetics«).'®

Metapopulation

Der Begriff der Metapopulation wird 1970 von R.
Levins eingefiihrt.'®! Er versteht unter einer Metapo-
pulation eine »Population von Populationen«'®? und

modelliert mit Hilfe des Konzepts das Aussterben
von Arten, indem er diese mathematisch als Metapo-
pulationen behandelt. Ein quantitatives Modell dazu
entwickelt Levins bereits 1969.' Schon vor Levins
ist aber ein qualitatives Verstdndnis von mehr oder
weniger voneinander isolierten Populationen, die
durch den Austausch von Individuen miteinander
verbunden sind, verbreitet.'**

Von Bedeutung ist das Konzept bereits in der ers-
ten Hélfte des 20. Jahrhunderts in den Modellen der
Gruppenselektion, die J.B.S. Haldane ansatzweise
entwickelt (1Selektion). E.O. Wilson definiert eine
Metapopulation 1975 als ein Cluster von Populati-
onen (»cluster of populations belonging to the same
species«) und erldutert dies als eine amdbenartige
Entitét, die Uber verschiedene rdumliche »Flecken«
verteilt vorliegt (»an amoebalike entity spread over a
fixed number of patches«).'®

Seit seiner Entstehung ist das Konzept der Metapo-
pulation in den Modellen zur 1Koexistenz von mitei-
nander konkurrierenden Organismen verschiedener
Arten von Bedeutung. Zu einer Metapopulation ge-
horen mehrere Populationen, die auf (zeitweise) von-
einander isolierten Flecken (»patches«) vorkommen.
Dass in einer auf diese Weise unterteilten (»hetero-
genen«) Umwelt eine Koexistenz von Organismen
moglich ist, die in einer einheitlichen Umwelt nicht
moglich wire, wird bereits seit den 1950er Jahren er-
kannt. Eine heterogene Umwelt ermdglicht eine Ko-
existenz von Organismen verschiedener Arten, ohne
dass eine Differenzierung ihrer Nischen vorliegen
muss. Anstelle der klassischen Nischen, die verschie-
dene Okologische Anspriiche widerspiegeln, lassen

0 Populationskonstituierende Vorgénge: Populationsbildung

0.1 Populationsbildung durch Reproduktion (Fortpflanzung)

0.1.1 Bildung der Fortpflanzungseinrichtungen der Organismen, z.B. Geschlechtsorgane, Entwicklung
0.1.2 Temporire fortpflanzungsrelevante Prozesse (Fortpflanzungsverhalten)

0.1.2.1 Fortpflanzungsrelevantes Verhalten zwischen Organismen der gleichen Generation,

z.B. mutualistisches Verhalten in der Fortpflanzung (Komplementirbeziehung der Sexualitit)
0.1.2.2 Brutpflege (Protektionsbeziehung zu den Nachkommen), z.B. Ernéhrung und Verteidigung der Brut
0.2 Populationsbildung durch Aggregation
1 Populationsinterne Vorgénge: Wachstum und Begrenzung
1.1 Mutualistische Prozesse in einer Population: Populationswachstum durch Vermehrung der Organismen
1.2 Antagonistische Prozesse in einer Population: Populationsbegrenzung durch Konkurrenz unter Organismen
2 Verhiltnis der Population zu ihrer Umwelt
2.1 Einfluss der abiotischen Umwelt: Ressourcenverteilung, Ausbreitungsbarrieren, etc.

22 Einfluss der biotischen Umwelt

2.2.1 Fordernde Einfliisse durch Organismen anderer Populationen: Biotoperzeuger, Symbionten etc.
222 Hemmende Einfliisse durch Organismen anderer Populationen: Konkurrenten, Réuber, Parasiten

3 Generationeniibergreifende Veranderung der Organismen durch die Prozesse in ihrer Population (Evolution)

Tab. 235. Vorschlag zur systematischen Ordnung der Prozesse der Populationsbiologie.
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sich andere Arten von Refugien unterscheiden. Am
bekanntesten sind die Flucht- und probabilistischen
Refugien.

Ein Fluchtrefugium beruht auf dem Konzept der
»fugitiven Art«'*: Die Organismen einer solchen
Art kompensieren die Konkurrenzunterlegenheit, die
sie gegeniiber den Organismen einer anderen Art in
einem Flecken haben, durch eine hohere Ausbrei-
tungsfahigkeit, so dass sie neben diesen koexistieren
konnen. Eine Koexistenz von Arten mit gleichen
Ressourcenanspriichen ist aber in einer heterogenen
Umwelt auch dann moglich, wenn die Organismen
der konkurrenzunterlegenen Art tiber keine die Un-
terlegenheit kompensierenden Eigenschaften ver-
fligen. Voraussetzung fiir die Koexistenz ist allein,
dass die Organismen der konkurrenziiberlegenen Art
ein auf einzelne Flecken aggregiertes Vorkommen
zeigen, so dass sie iiber ihre eigene Konkurrenz die
Gleichgewichtspopulationsgrofie der Art vermindern
und den Organismen der anderen Art probabilistische
Freirdume auf den nicht oder nur wenig besiedelten
Flecken erdffnen (nach dem Aggregationsmodell der
TKoexistenz).'®’

In anderer Bedeutung als in der Zoologie bezieht
J. White den Terminus >Metapopulation< 1979 fiir
die Botanik auf einen einzelnen Organismus einer
Pflanze. Allgemein versteht White unter Metapopu-
lationen Aggregationen von Teilen, die zusammen
ein einziges genetisches Individuum ausmachen oder
von diesem abstammen (»aggregations of parts that
comprise, or are derived from, a single genetical
individual«).'® Eine Pflanze bildet nach White eine
Metapopulation, weil sie ein solches genetisches In-
dividuum darstellt, d.h. aus genetisch einheitlichen
Teilen besteht, die sich aber, anders als die Teile der
meisten Tierindividuen, verselbstindigen konnen.

Avatar

Im Zusammenhang der Diskussion einer Artenselek-
tion (1Selektion) wird der Begrift des »Avatars< in
die Biologie eingefiihrt. J. Damuth definiert einen
Avatar 1985 als die Population einer Art in einer
okologischen Gemeinschaft (»the population of a
species found in a particular community [... ;] the
local »embodiment« or >representation< of the spe-
cies in the local community«).'® Durch den Prozess
der Artbildung entstehen in einer Gemeinschaft ver-
schiedene Avatars, die aufgrund ihrer Unterschiede
dann als Selektionseinheiten (Interaktoren) fungieren
konnen. Die Selektion zwischen verschiedenen Arten
in einer Gemeinschaft kann dann als Avatar-Selekti-
on bezeichnet werden.
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Réuber

Das Wort »Rauber< (mhd. >roubares, ahd. >roubare«)
stellt eine Ableitung von >Raub« dar, das wiederum
von einem Verb mit der Bedeutung »brechen, (ent-)
reifen« abstammt. Im biologischen Kontext bildet
das Wort eine Kurzform des mindestens seit Mitte
des 17. Jahrhunderts verbreiteten Ausdrucks Raub-
tier.! Wéhrend als >Réauber< im gegenwirtigen biolo-
gischen Sprachgebrauch eine besondere Lebensform
der Erndhrung beschrieben wird, ist der Ausdruck
»Raubtier« fiir eine taxonomische Untergruppe (eine
»Ordnung«) der Séugetiere in Gebrauch.

Aristoteles bezeichnet die Raubtiere als Fleisch-
fresser (»oapko@dyow) und stellt sie den Pflanzen-
oder genauer Fruchtfressern (»kapmo@dyouwc®) und
Allesfressern* gegeniiber (1Erndhrung); er charak-
terisiert die fleischfressenden Tiere auch allgemein
als »wild« (»ayploce®). Bereits im klassischen Latein
wird der Ausdruck fiir »Réuber« auch auf Tiere tiber-
tragen (Vergil: »raptor«®; Statius: »praedator«’).

Definition und Terminologie

Nach heutiger biologischer Terminologie ist ein Rdu-
ber ein Organismus, der sich auf Kosten eines ande-
ren Organismus ernéhrt, indem er diesem sein Leben
nimmt. Im Unterschied zum Parasitismus besteht die
Interaktion zwischen einem Réuber und seiner Beute
nur fiir kurze Zeit und endet regelmifig mit dem Tod
der Beute. Es ist tiblich, von einem Riuber nur dann
zu sprechen, wenn er dhnlich gro3 oder grofer als
seine Beute ist und wenn diese ein Tier ist. Daher
kann das biologische Réubertum auch als Zoophagie
bezeichnet werden (zunéchst in Bezug auf den Men-
schen: Morosini 1625: »Zoophagia«®; Roth 1807:
»Zoophagie, (griech.) FleischgenuB«’; spéter auf
Tiere: Anonymus 1836: »Zoophagie, [...] Voracité
des animaux qui les porte & manger leur proie vivan-
te«!'?). Das dazugehorige Adjektiv zoophag wird seit
Mitte des 17. Jahrhunderts verwendet (Riccioli 1655:
»Zoophagus«''; Gattel 1803: »Zoophage«'?: Capuron
1806: »Zoophagus, zoophage«'®; Anonymus 1824:
»zoophag«; »zoophagique«'*; Brookes 1828: »zoo-
phagous«'’; Kirby 1835 »zoophagous [...] which at-
tack and devour /iving animals«'®). Seit Beginn des
18. Jahrhunderts laufen die zoophagen Organismen
auch unter dem Namen Zoophage (Boisregard 1700:
»Zoophages [...] ceux qui dévorent I’animal«'’; Le
Clerc 1715: »carnivora, vel Zoophaga«'®; Hanov
1768: »Zoophaga«'’; Anonymus 1815: »Zoophage,

Ein Réuber ist ein Organismus, der sich von anderen
(meist kleineren) Organismen erndhrt und diese (im Un-
terschied zu einem Parasiten) dabei totet.

karnivor (Plinius um 79) 136

Réuber (ahd.) 736

Zoophagie (Morosini 1625) 136

zoophag (Riccioli 1655) 136

Pridation (Farre 1840) 736

Episit (Lotka 1925) 136

Episitismus (Friederichs 1930) /36
rdubervermittelte Koexistenz (Caswell 1978) 739

[...] a name given to those carnivorous animals that
seek and feed on flesh, but especially to flies that suck
animals«®’; Whewell 1840: »zoophagans«?").

Verbreiteter ist im Englischen allerdings die auf
eine lateinische Wurzel zuriickgehende Bezeichnung
karnivore Tiere oder einfach Karnivore (Plinius 1.
Jh.: »carnivora«? (Adj.); Brown 1646: »carnivorous
animals«®; lat. Bravo de Sobremonte 1654: »Car-
nivora«?*). Die taxonomische Gruppe (»Ordnung«)
der Séugetiere, die spdter als »Carnivora< bezeich-
net wird, lauft bei C. von Linné von der 1. bis 12.
Auflage (1735-66) des »Systema naturae< unter dem
Namen >Ferae«. Schon im 18. Jahrhundert wird »Car-
nivorac aber auch als Titel fiir eine taxonomische
Einheit verwendet.?

Ausgehend vom lateinischen >praedatio< »das
Beutemachen, Pliindern«?®® kann das biologische
Réuber-Beute-Verhiltnis als Prédation bezeich-
net werden — ein Terminus, der im Englischen seit
Mitte des 19. Jahrhunderts erscheint (anfangs auch
bezogen auf den Parasitismus: Farre 1840: »the oc-
cupancy of living bodies by parasites presents us
with a more remarkable and less understood feature
in the law of predation«?’). Im 19. Jahrhundert ist
der Ausdruck in der biologischen Anwendung aber
selten; er entwickelt sich erst im 20. Jahrhundert zu
einem Terminus (Adams 1918: »An animal, by the
process of predation runs down another animal and
devours it«*®). Bereits im 18. Jahrhundert erscheint
das zundchst stirker verbreitete englische Adjektiv
»predaceous< (schon bei Derham 1714%; auch »de-
predation< bereits im 18. Jahrhundert: Ward 1775:
»tigers and cats [...] are formed for a life of noctur-
nal depredation«®®).

Im Anschluss an die englischsprachige Litera-
tur findet der Ausdruck >Prédation< seit Ende der
1960er Jahre auch in die deutschsprachige Biologie
Eingang.’! Als Alternativbezeichnung wird seit 1930
das aus dem Griechischen abgeleitete Episitismus
(griech. »émowiopdge »Verpflegung, Verproviantie-
rung«) verwendet (Friederichs 1930)*2 — eine Anleh-
nung an die von A. Lotka 1925 eingefiihrte Bezeich-
nung Episit (»episite«) flr einen Réduber.>
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Rdéuber in der Antike

Bis ins 19. Jahrhundert hinein wird ein Réuber nicht
klar von einem Konkurrenten (1Konkurrenz) unter-
schieden. Schon Aristoteles diskutiert zwar in seinen
zoologischen Schriften die Félle der Konkurrenz und
des Rdubertums getrennt®*; er entwickelt aber keine
allgemeinen Begriffe dafiir — ein Zustand, der sich
erst im 19. Jahrhundert dndert.*

Dass Réuber iiber besondere lebensgeschichtliche
Merkmale charakterisiert werden konnen, bemerkt
schon Herodot. Er stellt fest, dass rduberische Orga-
nismen weniger Junge erzeugen als solche, die sich
von Pflanzen ernéhren. Er interpretiert dies im Sin-
ne eines gottlichen Plans und eines (6kologischen)
Gleichgewichts in der Natur: Durch die niedrigeren
Vermehrungsraten der Riuber genieen die Beute-
organismen einen Schutz und werden vor dem Aus-
sterben bewahrt.*® Auch dass Réauber nicht nur einen
destruktiven Einfluss auf eine biologische Gemein-
schaft ausiiben, wird bereits in der Antike gesehen. In
einem christlich inspirierten Kontext wird nach einer
Erklirung fiir das Ubel des Riubertums gesucht, die
es in die Harmonie der Schopfung integriert. Plotin
bemerkt in diesem Sinne, Réduber wiirden die Menge
und Vielfalt des Lebens vermehren; auch der gewalt-
same Tod eines Lebewesens habe damit einen Sinn,
weil er ein anderes Leben ermdgliche.”’

Der Riuber in der Okonomie der Natur
Eine weniger theoretisch-ideologisch, sondern empi-
risch geleitete Vorstellung iiber die Réuber in der Na-
tur wird in der Neuzeit entwickelt. R. Bradley weist
zu Beginn des 18. Jahrhunderts auf die Bedeutung
der Réuber fiir das Gleichgewicht der Natur hin. So
beobachtet er die Populationsexplosion von Raupen
auf einem Riibenfeld, nachdem die Bauern die Vogel
von ihrem Feld entfernten, in der Meinung, sie wiir-
den den Schaden verursachen.*®

C. von Linné berichtet von Beobachtungen, denen
zufolge Organismen, die sich von den Vertretern ei-
ner Art erndhren, den Vertretern anderer Arten damit
ein Leben an diesem Ort ermdglichen, weil sie von
der Konkurrenz durch die gefressenen Organismen
befreit sind. Linné deutet diese Beobachtungen im
Sinne einer Okonomie und Harmonie der Natur:
»Die Grasraupe scheinet dazu erschaffen zu seyn,
damit sie eine gehorige Verhiltnis zwischen dem
Grase und andern Pflanzen setze, ob sie gleich oft
dem Wieswachse groflen Schaden thut. Denn wo
nicht diese Raupe zuweilen leere Pldtze machte, so
wiirde sich das im Wachsthum ungestorte Gras so
sehr ausbreiten, dafl es andere Pflanzen verdrengte
und sie folglich ausrottete. Daher trift man immer

Abb. 423. Reiher mit Beute (aus Manuel Philes (14. Jh.).
Peri zoon idiotetos (Kopie von Ange Vergéce 1564); aus
Raalte, M. van (1993). Theophrastus Metaphysics).

weit mehrere Pflanzengattungen an solchen Oertern
an, wo das Jahr vorher diese Raupen die Wiesen ab-
gefressen haben, als anderwérts«.*

Im 19. Jahrhundert bezeichnet R. Chambers, in
die gleiche Richtung weisend, die rduberischen Or-
ganismen als die »Polizei« der Natur und Bewahrer
der Schopfung, die ein zu grofles Wachstum einer Art
verhinderten.** W. Smellie bevorzugt 1790 einen Ver-
gleich aus dem Gartenbau und sicht Rauber als die
Schere, die das Beschneiden der einander zu nahe ge-
kommenen Pflanzen tibernimmt und damit ein voll-
kommenes Wachstum der anderen ermdgliche.*!

Réubertum als Erndhrungsstrategie

Seit C. Darwin treten die Argumentationen, die das
Vorhandensein von Réubern im Hinblick auf ihren
Beitrag fiir die Harmonie der Natur deuten, in den
Hintergrund. Die Priadation erscheint vielmehr als in-
dividuelle Erndhrungsstrategie, deren stabilisierender
oder diversifizierender Effekt auf die Gemeinschaft
und das Okosystem ein Nebenprodukt, nicht aber der
Grund ihres Bestehens ist.

Nur dem Namen nach, nicht aber hinsichtlich des
angenommenen Mechanismus der Entstehung schliefit
die Bezeichnung kluger Réiuber (»prudent predator«)
an die alte Vorstellung einer Harmonie und gestalteten

Abb. 424. Die Nahrungsaufnahme eines Chamdleons durch
Jagen einer Fliege (aus Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Le-
bensformen: 427).
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Abb. 425. Populationszyklen von Rduber und Beute in einem Laborsystem. Der zeitliche Verlauf der Populationsgréfien in
dem System aus einer Population der rduberischen Milbe Typhlodromus occidentalis (gestrichelte Linie) und ihrer Beutepo-
pulation, der sich von Orangen erndihrenden Milbe Eotetranychus sexmaculatus (durchgezogene Linie). Dargestellt ist die
tiber lingere Zeit stabile Situation, die vorliegt, wenn die Ressource eine starke Unterteilung in isolierte Flecken (»patches«)
aufweist, so dass den Beuteorganismen tempordre Fluchtridume zur Verfiigung stehen, die von den Rdubern spdter als von
den Beuteorganismen besiedelt werden. Ohne diese Unterteilung kommt es schnell zu einem Zusammenbruch beider Popu-
lationen (aus Huffaker, C.B. (1958). Experimental studies on predation: Dispersion factors and predator-prey oscillations.

Hilgardia 27, 343-383: 370).

Ordnung der Natur an. In der modernen dkologischen
Theorie wird darunter ein Réuber verstanden, der
seine Beute schont und bevorzugt nur solche Beute
auswahlt, die auch ohne seinen Eingriff bald sterben
wiirde, die also nicht zu dem Erhalt und der Repro-
duktion seiner Beutepopulation beitragen wiirde und
damit nur einen geringen oder gar keinen Beitrag zur
PopulationsgroBe seiner Beute leistet.*? Tatsdchlich
verhalten sich viele Tiere von Réuberarten auf diese
Weise (ohne es zu intendieren oder zu planen), indem
sie z.B. bevorzugt dltere Tiere zur Beute nehmen.
Eine bekannte Einteilung verschiedener quantita-
tiver Typen des Réubertums formuliert C.S. Holling
1959. Holling unterscheidet (im Anschluss an Solo-

mon 1949)* fiir die Pradation zunachst zwei Formen
der Antwort auf Verdnderungen der Beutedichte: die
Verdnderung der von jedem Réuber konsumierten
Anzahl an Beuteorganismen, die funktionale Antwort
(»functional response«), und die Verdnderung der
Populationsdichte der Réuber, die numerische Ant-
wort (»numerical response«).* Die eine Komponen-
te der Réuberantwort bezieht sich also auf die Ebene
der Individuen, die andere auf Effekte auf der Ebene
der Population. Beide Komponenten sind nach den
Untersuchungen Hollings fiir die Réuber-Beute-In-
teraktionen gleich wichtig. In einfachen grafischen
Modellen formuliert Holling eine Quantifizierung
der Antworttypen von Riubern auf verdnderte Beute-
hiufigkeiten (vgl. Abb. 426).

— _ Abb. 426. Drei Typen der funktionalen Antwort eines

Réubers auf seine Beute, d.h. des Verhdltnisses der Nah-
rungsaufnahmerate eines Rdubers (Ordinate) in Abhdn-
gigkeit von der Verfiigharkeit der Nahrung (Abszisse):
Typ 1: Die Konsumtionsrate steigt linear mit der Ver-
fligharkeit der Nahrung und erreicht dann einen Maxi-
malwert unabhdngig von einer weiteren Steigerung der
Nahrungsverfiigbarkeit (ein eher seltener Typ, der v.a.
bei Herbivoren verbreitet ist); Typ 2: Die Konsumtions-
rate steigt mit der Nahrungsverfiigharkeit, die Zunahme
der Steigerung nimmt aber kontinuierlich ab, bis sie ein
Plateau erreicht (der hdufigste Typ); Typ 3: Die grofite
Zunahme der Konsumtionsrate liegt bei niedriger Nah-
rungsverfiigbarkeit vor (dieser Typ ist bei solchen Rdu-
bern verbreitet, bei denen eine anfingliche Zunahme der
Nahrung eine Verbesserung der Sucheffizienz oder eine
Verminderung der Verarbeitungszeit bewirkt) (Ausschnitt
aus Holling, C.S. (1959). The components of predation as
revealed by a study of small mammal predation of the Eu-
ropean pine sawfly. Canad. Entomol. 91, 293-320: 317).

Quantitative  Rduber-Beute-
Modelle

Die Interaktion von Ré&ubern
mit ihrer Beute bildet einen
Ansatzpunkt fiir die quantita-
tive Analyse der Dynamik von
Populationen  (1Population;
Koexistenz). Auf der Grund-
lage gekoppelter Differenzi-
algleichungen entwickeln A.
Lotka und V. Volterra in den
1920er Jahren unabhéngig
voneinander eine Beschreibung
des Populationswachstums von
interagierenden Rduber- und
Beutearten.”” Die mathemati-
schen Modelle liefern zykli-
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sche Schwankungen der beteiligten
Populationen, die anschaulich leicht

durch periodische Ubernutzung der
Beutepopulation durch die Réuber
und anschlieBende Erholung zu
deuten sind (1Gleichgewicht: Abb.
201-203).

Kontrollierte empirische Tests
fiir dieses Populationsverhalten set-
zen mit den Untersuchungen von
Einzellerpopulationen durch G.F.
Gause in den frithen 1930er Jahren
ein. In der einfachen Gemeinschaft
aus einer Population von Pantoffel-
tierchen (Paramaecium) als Beute
und einer Population eines zweiten
Einzellers (Didinium) als Réauber
gelingt es Gause jedoch in vielen
Versuchsansétzen nicht, die periodi-
schen Populationsschwankungen zu
erreichen. Erst nachdem Gause periodisch einzelne
Individuen der Beute- und Riduberpopulation zu dem
Ansatz hinzufiigt (er interpretiert dies unter natiirli-
chen Verhiltnissen als Immigration), erscheinen zu-
mindest fiir kurze Zeit die erwarteten Zyklen.*

Auch in anderen Laboruntersuchungen erweist es
sich als nicht einfach, die Populationszyklen zu er-
zeugen. In einer bekannten Studie C.B. Huffakers an
einem Réuber-Beute-System von Milben auf Oran-
gen werden die Zyklen erst dann stabil, wenn die
Ressource eine starke Unterteilung in isolierte Fle-
cken (»patches«) aufweist, so dass den Beuteorganis-
men temporédre Fluchtrdume zur Verfiigung stehen,
die von den Réubern spiter als von den Beuteorga-
nismen besiedelt werden (vgl. Abb. 425).%

1:1Mio

Effekt

149).

Das Leben-Mahlzeits-Prinzip
Die Interaktion von Beute- und Réuberarten kann in
evolutiondren Dimensionen als ein Wettrennen be-
schrieben werden, in dem jeder Fortschritt der einen
Seite (z.B. Erhohung der Fluchtgeschwindigkeit)
eine korrespondierende Reaktion der anderen Seite
nach sich zieht. In einem solchen evolutiondren Wett-
rennen gelingt es einem Réuber selten, seine Beute
ganz auszuldschen. Dies gilt insbesondere fiir in ihrer
Beute spezialisierte Rauber, deren Populationsgrofle
direkt von der Populationsgrof3e der Beute abhéngt.
Eine evolutionstheoretische Erkldrung fiir den
Vorsprung der Beuteorganismen kann in den un-
terschiedlichen Selektionsbedingungen fiir Beu-
te und Rauber gesehen werden: Der Beute geht es
um ihr Leben, dem Réuber nur um eine zusitzliche
Mahlzeit. R. Dawkins und J.R. Krebs taufen diese

1:10 000
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Abb. 427. Typen von Rdubern in Abhdngigkeit vom Grofienverhiltnis zwischen
Rdéuber- und Beuteorganismen (R : B) und der Effekt dieses Verhdltnisses auf die
Reduktion der Beutepopulation durch die Riuber. Der grofste Einfluss wird fiir die
Fille extremer Grofendifferenz zwischen Rduber und Beute angenommen. Typen
von Réiubern: A: Krankheitserreger; B: Parasiten; C: Parasitoide; D: Rudeljd-
ger; E: Jiger, F: Filtrierer (aus Remmert, H. (1978/84). Okologie. Ein Lehrbuch:

asymmetrischen Selektionsbedingungen 1979 das
Leben-Mahlzeits-Prinzip (»life-dinner principle«).*
Der theoretische Ausgang des Wettrennens héngt al-
lerdings sehr von den gewdhlten Randbedingungen
ab: Wenn die Rauber unter starkem Hunger leiden,
kann das Erlegen einer Beute fiir sie auch zu einer
Frage von Leben und Tod werden. Umgekehrt kann
fiir eine Population von Beuteorganismen der Ein-
fluss der Réuber weitgehend irrelevant sein, wenn
ihr Wachstum selbst durch andere Faktoren wie eine
unzureichende Néhrstoffversorgung limitiert ist.

Réubervermittelte Koexistenz von Konkurrenten

Der mogliche positive Einfluss von Raubern auf die
Diversitit einer Gemeinschaft ist seit langem bekannt
und wird u.a. von Linné (s.0.) und C. Darwin (in sei-
nem so genannten Experiment des Rasenméhens®’)
beschrieben. G. Varley und D. Lack argumentieren
1947, dass ein Nebeneinander von Populationen ver-
schiedener Arten mit dhnlichen Umweltanspriichen
moglich ist, selbst wenn dies nach dem Konkurren-
zausschlussprinzip unrealistisch scheint — wenn die
GroBe dieser Populationen durch einen Réuber auf
einem niedrigen Niveau gehalten wird. Seit 1978
wird dieses Phidnomen als rdubervermittelte Koexis-
tenz beschrieben (Caswell 1978: »predator mediated
coexistence«’!).

Die klassische experimentelle Studie dazu verdf-
fentlicht R.T. Paine 1966 und bezieht sich auf den
Einfluss eines rduberischen Seesterns auf die Ge-
meinschaft von Organismen, die die felsige Gezei-
tenzone eines Meeres besiedeln.” Die Ursache dieses
Phanomens besteht nach Paine darin, dass die rau-
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berischen Seesterne die Monopolisierung der Res-
sourcen durch die Organismen einer konkurrenzstar-
ken Art verhindern: »local animal species diversity
is related to the number of predators in the system
and their efficiency in preventing single species from
monopolizing some important, limiting, requisite«.*®
Wegen seines grofen Einflusses auf die Strukturie-
rung der Gemeinschaft bezeichnet Paine den réube-
rischen Seestern spater als Schliisselart (»keystone
species«) (fBiozonose). In vielen verschiedenen
Gemeinschaften koénnen Réuber als Schliisselarten
identifiziert werden.>*
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Das Wort »Regeneration« (abgeleitet von dem latei-
nischen Verb jregenerare« »wiedererzeugen (von
ererbten Merkmalen)«') wird in der spétantiken und
mittelalterlichen Philosophie, z.B. bei Tertullian und
Augustinus, zunéchst in der Bedeutung von » Wieder-
geburt« verwendet.? Bis ins 17. und 18. Jahrhundert
ist dieser theologische Sinn des Wortes der dominie-
rende.’ Eine biologische Bedeutung erhélt das Wort
in mittelalterlichen Abhandlungen zur Medizin, ins-
besondere zur Wundheilung, Mitte des 13. Jahrhun-
derts bei Theoderich von Lucca und wenig spéter bei
Lanfrank von Mailand (»carnis regeneratio«) sowie
Mitte des 14. Jahrhunderts in der »Chirurgia magnac<
Guy de Chauliacs. In Ubersetzungen dieser Werke
im 15. und 16. Jahrhundert erscheint der Ausdruck
im Franzosischen und Englischen.’

Zu einem biologischen Terminus, der auch ins
Deutsche tibernommen wird, entwickelt sich der
Ausdruck aber erst nach experimentellen Untersu-
chungen in der Mitte des 18. Jahrhunderts (Loseke
1762: »Die Regeneration des Polypi, Lumbrici, die
Abschiessung der Hirschhérner und Krebsschalen
iiberfithren uns, dal} auch edele Theile des animali-
schen Korpers regenerirt werden konnen«®; Bonnet
1770: »la Régénération entiere de la Cuisse d’un
grand Animal«’; dt. Ubers. 1770: »der géinzlichen Re-
generation des Schenkels an einem grossen Thiere«?;
Michaelis 1784: »die Regeneration der Nerven«’).

Die Erscheinungen der Regeneration, d.h. der
Neubildung von verloren gegangenen Korperteilen
eines Organismus, lduft bis ins 19. Jahrhundert meist
unter dem Titel Reproduktion ({Fortpflanzung).
Unter dieser Bezeichnung wird sie 1712 von R.A.F.
de Réaumur fiir verschiedene Organismen beschrie-
ben.'” Auch C. de Bonnet, der ab 1770 den Terminus
»Regeneration« {ibernimmt, spricht anfangs von der
»Reproduktion¢."!

Antike

Das Phianomen der Regeneration von Korperteilen
ist seit der Antike bekannt und wird vielfach 6kono-
misch ausgenutzt, z.B. bei der Holzgewinnung oder
der Gewinnung von Schafwolle. Von einer Regene-
ration auch komplexer Organe, wird in Mythen be-
richtet, z.B. im Fall der Hydra, einem neunkopfigen
schlangendhnlichen Ungeheuer, das nach Verlust
eines Kopfes zwei neue bildet. Fraglich ist, ob Na-

Die Regeneration ist die Wiederherstellung eines Kor-
perteils nach dessen Verletzung oder Zerstorung, die in-
nerhalb eines Organismus aufgrund von koérpereigenen
Prozessen erfolgt.

Regeneration (ca. 1267) 142

Reproduktion (Réaumur 1712) /42
physiologische Regeneration (Lotze 1846) /44
Metaplasie (Virchow 1864-65) 145

Autotomie (Frédérique 1883) 745

reparative Regeneration (Anonymus 1893) /44
Epimorphose (Morgan 1901) /44
Morphallaxis (Morgan 1901) /44

turbeobachtungen zum Regenerationsvermogen von
Hohltieren als Modell fiir dieses mythologische We-
sen dienten — bemerkenswert ist es jedenfalls, dass
die Gattung von Organismen, bei der die Regenera-
tion im 18. Jahrhundert erstmals genau beschrieben
und allgemein bekannt wird, nach der mythologi-
schen Figur den Namen Hydra erhalten hat (1735
von Linné'?). Neben dem Hydra-Mythos wird eine
Regeneration auch in anderen mythologischen Er-
zdhlungen der Antike beschrieben, z.B. in der Figur
des Prometheus, an dessen Leber tagsiiber ein Adler
frisst und die nachts nachwichst (tatsdchlich weist
die Leber ein hohes Regenerationsvermdgen auf).'3
Fiir Aristoteles ist die ihm bekannte Teilbarkeit vie-
ler Pflanzen und Insekten ein Beleg dafiir, dass jeder
ihrer Teile, sofern er nach der Teilung weiterlebt und
iiber die Fahigkeit zur Erndhrung (bei den Pflanzen)
bzw. der Wahrnehmung und Ortsbewegung (bei den
Tieren) verfiigt, eine Seele enthélt. Der Zerlegbarkeit
der Tiere in Teile entspreche also eine Teilbarkeit ih-
rer Seele.' Einen Unterschied im Regenerationsver-
mogen der Tiere und Pflanzen sieht Aristoteles darin,
dass die Tiere nach einer Teilung keine Organe neu
zu bilden vermdgen, bei Pflanzen dies aber sehr wohl
moglich sei. Eine Pflanze enthélt nach Aristoteles da-
her Wurzel und Spross potenziell in jedem ihrer Teile
(M 8’8v 1® QuTd dvvatarmavtoyf yop Exet kai pilav
kol kavAov ddvorar«'®) — alle Pflanzenteile sind, in
spéterer Terminologie, fotipotent. Auch die Rege-
neration einzelner Korperteile bei Tieren (z.B. des
Schwanzes der Eidechsen) beschreibt Aristoteles. '

Réaumur

Seit Beginn des 18. Jahrhunderts werden Regene-
rationen systematisch experimentell untersucht.
Als »Entdecker der Regenerationserscheinungen«
(Moeschlin-Krieg 1953)'7 gilt R.A.F. de Réaumur. Er
berichtet 1712 u.a. iiber die Regeneration von Bei-
nen bei Krebsen (vgl. Abb. 428). Réaumur weist in
seinen Versuchen nach, dass es ein bestimmtes Ge-
lenk im Bein eines Krebses gibt, an dem dieses Bein
bevorzugt abbricht und von dem aus sich auch die
Regeneration am schnellsten vollzieht. Er erklért das
Regenerationsvermdgen als eine funktionale Ein-
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richtung, die gerade an solchen Organen
vorliegt, die einer Verletzung am stérksten
ausgesetzt sind.'® Réaumur interpretiert das
Regenerationsvermdgen damit allgemein
als Anpassung an die Verletzbarkeit von
Organen."” Auch an anderen Organismen-
gruppen, so an Polypen, Wasserwiirmern,
Blutegeln und Egelschnecken untersucht
Réaumur die Regenerationsfahigkeit. Fiir
seine priformistische Uberzeugung stellen
die Regenerationserscheinungen ein Prob-
lem dar, weil nicht klar ist, woher die An-
lagen fiir die Neubildungen kommen, wenn
der Organismus als praformiert in seinem
Keim vorgestellt wird (1Entwicklung).

Deutungen und Erkldrungen im 18. Jh.

N. Hartsoeker wendet sich 1722 ausdriicklich
gegen die Praformationstheorie und schlief3t
aus dem Regenerationsvermdgen von Kreb-
sen auf eine »Intelligenz« im Kdorper dieser
Tiere. Wenn diese Intelligenz dazu in der
Lage sei, ein komplexes Korperteil zu rege-
nerieren, dann kdnne sie auch einen ganzen
Organismus bilden, so Hartsoeker.?” In diese
Richtung der Argumentation weisen auch
die spiteren Ausfiihrungen Blumenbachs
und seine Postulierung eines Bildungstriebs
(»nisus formativus«; 1Vitalismus/Lebens-
kraft).”!

Mitte des 18. Jahrhunderts ist es v.a. das
Regenerationsvermogen der SiiBwasserpo-
lypen nach den Untersuchungen A. Tremb-
leys, welches vielfaches Interesse findet.”
Ausgangspunkt fiir Trembleys Beschifti-
gung mit den SiiBwasserpolypen ist seine
Uberzeugung, es handle sich bei diesen Wesen um
Tiere. Weil diese aber eine fiir Tiere ungewohnlich
variable Anzahl von Extremititen aufweisen, stu-
diert sie Trembley ndher und trigt damit zur »Geburt
der experimentellen Biologie« (Lenhoft & Lenhoff
1986) in der Mitte des 18. Jahrhunderts bei.?®

In seinen Experimenten stellt Trembley einige
grundlegende Prinzipien der Regeneration fest: (1)
Die Polaritit eines Korperteils bleibt bei der Regene-
ration erhalten: Aus dem abgeschnittenen Kopfende
eines Polypen entwickelt sich also wieder ein Kopf
und aus dem Fuflende ein FuB}; (2) zwischen Wund-
heilung und der Regeneration ganzer Korperteile be-
stehen flieBende Uberginge; (3) fiir eine erfolgreiche
Regeneration des ganzen Tieres gibt es eine Min-
destgrofe eines Polypenfragments; und (4) eine von
einer Knospe ausgehende beginnende Verzweigung

vollzieht ihre Entwicklung
unabhingig vom Rest des
Korpers.?

Die Untersuchungen
Trembleys sorgen Mitte des
18. Jahrhunderts fiir Aufse-
hen und werden rasch na-
turphilosophisch ~gedeutet.
So werten materialistisch
gesinnte Denker wie J.O. de
La Mettrie und D. Diderot
sie als Beleg fiir das Fehlen
einer Seele bei Lebewesen
und fiir ein Verstidndnis des
lebenden Korpers als eines
Systems, das in jedem sei-
ner Teile organisiert sei und

Abb. 428. Regeneration der Beine eines Krebses, nachdem diese an
einer bestimmten Stelle abgebrochen sind (aus Réaumur, R.-A.F. de
(1712). Sur les diverses reproductions que se font dans les écrivisses, les
omars, les crabes, &c. Et entre autres sur celles de leurs jambes & de
leurs écailles. Hist. Acad. Roy. Sci. 1712, 295-321: pl. 12).

Abb. 429. Regeneration
der Zehen am Fuf3 eines
Salamanders (aus Réau-
mur, RAF de (1777).
Mémoire sur les sala-
mandres: Pl. VII).
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keines zentralen Steuerorgans bediirfe (1Organisati-
on).” Auch zur Entscheidung des entwicklungsbiolo-
gischen Streits zwischen den Theorien der Prédforma-
tion und Epigenese werden Trembleys Ergebnisse zu
verwenden versucht. Die Ausbildung eines vollstin-
digen neuen Organismus ausgehend von einem Kor-
perfragment ist in den Augen der meisten Forscher
ein Beleg fiir die Epigenese. Trembley selbst enthélt
sich weitgehend philosophischer Interpretationen
seiner Ergebnisse; aus religiosen Griinden tendiert er
aber eher zur Praformationstheorie.?

Neben den spektakuldren Untersuchungen der
StiBwasserpolypen stehen Mitte des 18. Jahrhunderts
Studien zur Regeneration anderer Arten von Organis-
men. So wird die Regeneration von Ringelwiirmern,
wie z.B. der Regenwiirmer, in Versuchen von P. Ly-
onet (1739)”, C. de Bonnet (1745)% und O.F. Miiller
(1771)% studiert. Besondere Aufmerksamkeit finden
schlieflich die von L. Spallanzani 1768 beschriebe-
nen Regenerationen von Extremititen bei Wirbel-
tieren, wie Kaulquappen und Salamander.® In der
Deutung seiner Ergebnisse bemiiht sich Spallanzani
darum, diese als eine Bestdtigung der Praformations-
annahme zu werten: Die Regeneration der Gliedma-
Ben deute auf Anlagen im Koérper, die nur zu klein
seien, um vor der erfolgten Regeneration sichtbar zu
sein.’!

Eine Systematik der Regenerationserscheinungen
gibt J.F. Blumenbach 1781. Er unterscheidet bei den
»Reproductionen« eine »natiirliche oder nothwendi-
ge (Reproductio secundum naturae)« und eine »aus-
serordentliche oder zufillige (praeter naturam)«.>* Zu
ersterer zahlt er den jahrlichen Laubabwurf der Béu-
me, die Hautung der Insekten, Krebse und Reptilien,
die Mauser der Vogel und den Wechsel der Haare,
Zahne und Geweihe der Sdugetiere. Die zweite un-
terteilt er weiter in zwei Formen: »A. Blosse Wieder-
herstellung der zerstorten Bildung ohne Verlust von
Stoff (Reproductio formae)« und »B. Wiederherstel-
lung des zugleich verlohrnen Stoffes (Reproductio
materiei)«. Zu ersterer gehort z.B. das erneute Zu-
sammenwachsen von kiinstlich getrennten Gliedern;
zu letzterer die Heilung von Wunden und die Repro-
duktion von verlorenen GliedmafBlen. Blumenbach
interpretiert die Regenerationserscheinungen als Ma-
nifestation eines allgemeinen »Bildungstriebes« und
sieht ihr Vorkommen als Beleg fiir eine epigenetische
Theorie der Formbildung (1Entwicklung).

19. Jh.: Typen der Regeneration

Die erste der von Blumenbach unterschiedenen
Hauptformen der Regeneration wird seit Mitte des
19. Jahrhunderts als physiologische Regeneration

bezeichnet (deutsch zuerst 1846 bei H. Lotze fiir die
»Theilbarkeit niederer Thiere mit selbststandiger
psychischer Entwicklung der Theilstiicke«®®; 1853
in Bezug auf die Regeneration des Hornhautgewe-
bes des Auges*; 1865 in Bezug auf die Neubildung
von quergestreiften Muskelfasern®; von Rindfleisch
1872: »an excessive participation of the physiological
regeneration may play a role in the inflammation«;
Morgan 1901: »physiological regeneration«’”). Als
typische Beispiele gelten die Erneuerung der Haut,
der Federn bei Vogeln (Mauser) oder der Haare bei
Sdugetieren. Weil sie regelmdBig und wiederholt
auftritt, kann sie auch repetierende Regeneration
genannt werden (Korschelt & Heider 1902).%® Die
zweite Form hat verschiedene Bezeichnungen erhal-
ten. Haufig heiflt sie reparative Regeneration (Ano-
nymus 1893: »reparative regeneration«®’; Korschelt
& Heider 1902: »der als Folge von Verletzungen oder
anderen mehr gelegentlichen Substanzverlusten ein-
tretende Ersatz [ ..., d.h. die] occasionelle, reparative
oder refektive Regeneration«*’). Diese Form ist auch
als Organregeneration*' bekannt. Unterschieden sind
beide Typen, insofern die physiologische Regenera-
tion ein endogen durch den Organismus bedingter
Prozess ist, die reparative Regeneration aber allein
veranlasst durch duflere Storungen (z.B. Verletzun-
gen) auftritt.

Die Untersuchungen der Regenerationen geben
der experimentellen Entwicklungsbiologie seit ihrer
Begriindung in den 1880er Jahren entscheidende Im-
pulse.”? Zusammenfassend bezeichnet T.H. Morgan
die Vorgédnge der Wiederherstellung der urspriingli-
chen Organisation bei Prozessen der Regeneration
1900 als Morpholaxis.*® Ein Jahr spiter unterscheidet
er zwischen Epimorphose (»epimorphosis«) als der
einfachen Bildung neuen Gewebes an der verletzten
Stelle (»formation of new tissue at the exposed re-
gion«) und Morphallaxis (»morphallaxis«), die eine
Umbildung des vorhandenen Gewebes in das eines
anderen Typs einschliet (»transformation of the en-
tire piece into a new form«).* Die Morphallaxis be-
zieht sich demnach also nicht auf die bloe Teilung
vorhandener Zellen, sondern auf die Transformation
von bestehenden, bereits zu einem Gewebetyp diffe-
renzierten Zellen.

Spéter im 20. Jahrhundert wird jede Regeneration
eines komplexen Organs als epimorphe Regeneration
bezeichnet (Goss 1991: »the regrowth of amputated
structures from an anatomically complex stump«*®)
und von der einfachen Geweberegeneration (»tissue
regeneration«) unterschieden.*t

Morgan beurteilt die Erscheinungen der Regenera-
tion als in ihrer physiologischen Natur nicht verschie-
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den von den Vorgingen bei der normalen Entwick-
lung. Er wendet sich damit gegen die Auffassung A.
Weismanns, nach der das Regenerationsvermdgen
eine spezielle Anpassung darstellt, die sich allein
bei den verletzungsanfilligsten Korperteilen finde.*’
Die Regeneration fithrt Morgan daher auch nicht auf
spezifische Mechanismen an einzelnen Korperteilen
zuriick, sondern sieht sie als einen Effekt, der durch
die gesamte Organisation eines Organismus erzeugt
wird: »the forming organism is of such a kind that
we can better understand its action when we consi-
der it as a whole [...;] the properties of the organism
are connected with its whole organization and are not
simply those of its individual cells, or lower units«.*

Dass die Regeneration eines Gewebes nicht immer
vom Gewebe des gleichen Typs ausgehen muss, stellt
G. Wolff 1895 anhand der Regeneration der Augen-
linse bei Lurchen fest. Die Regeneration der Linse
erfolgt nicht ausgehend vom Rand der Wunde, son-
dern von der unverletzten Iris.* Es liegt hier also eine
Transformation von differenzierten Zellen eines Typs
in solche eines anderen Typs vor — ein Prozess, der
mit Morgans Ausdruck als Morphallaxis bezeichnet
werden kann. R. Virchow fiihrt fiir einen verwandten
Vorgang, ndmlich die Umwandlung von gesunden
Zellen in Krebszellen oder von Zellen eines Kreb-
styps in solche eines anderen den Ausdruck Metapla-
sie ein (Virchow 1864: »Uebergangsfahigkeit einer
Geschwulstart in eine andere (Transformation, Me-
taplasie)«*’; »Ein Fibrom kann durch Metaplasie zu
einem Fibrosarkom werden«").

Die besondere Fahigkeit der funktionalen Abtren-
nung von Korperteilen an speziell dafiir vorgesehe-
nen Stellen wird seit den 1880er Jahren als Autotomie
bezeichnet. L. Frédérique, der den Ausdruck 1883
einfithrt, nachdem er das Phdnomen bereits 1882
ausgehend von Untersuchungen zur Abtrennung von
Beinen bei Krebsen als spontane Amputation (»am-
putation spontanée«) beschreibt™, hilt sie fiir eine
eigenartige Form des Schutzverhaltens (»curieux mo-
yen de défense«®). 1887 wird der Ausdruck ins Deut-
sche tibernommen, zehn Jahre spéter ins Englische.>*

Vitalistische Interpretation, funktionale Einordnung

Gegen Ende des 19. Jahrhunderts erlangt das Phano-
men der Regeneration Bedeutung fiir die theoretische
Biologie, weil es von H. Driesch als Element eines
der schlagkriftigsten Argumente fiir seine vitalis-
tischen Uberzeugungen ins Feld gefiihrt wird. Eine
deterministische Maschinentheorie der Entwicklung
reicht nach Driesch zur Erklérung der Regeneration
nicht aus, weil keine Maschinen vorstellbar seien, die
sich selbst reparieren konnten; notwendig sei daher
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Abb. 430. Regeneration einer Planarie (Planaria spec.).
Aus der experimentellen Querteilung einer Planarie mittels
eines Schnitts oberhalb des Pharynx entstehen zwei Hiilften,
die innerhalb weniger Wochen den jeweils fehlenden Teil
ergdnzen: B-E: Regeneration des hinteren Teils; F-J: Re-
generation des vorderen Teils (aus Morgan, T.H. (1900).
Regeneration in planarians. Arch. Entwicklungsmech. 10,
58-119: 61).

die Annahme eines ganzmachenden Faktors (1 Vita-
lismus).

Andere Untersuchungen des Phédnomens der Re-
generation am Ende des 19. Jahrhunderts weisen
allerdings in die genau entgegengesetzte Richtung:
Regenerationen werden nicht nur bei Lebewesen be-
schrieben, sondern auch bei Kristallen, insofern auch
sie ihre Struktur nach dufleren Storungen wiederher-
stellen.*

Eine einheitliche funktionale Einordnung der Re-
generation in das begriffliche Grundgertist der Biolo-
gie stoft auf einige Schwierigkeiten. Driesch ordnet
die Regenerationen als »Restitutionen oder Wieder-
herstellungsregulationen« dem Begriff der Regula-
tion unter.*® So verstanden, sind die Regenerationen
als Kompensationen einer Storung verstanden. Dies
trifft allerdings nur fiir die reparativen Regeneratio-
nen zu. Die physiologischen Regenerationen stellen
dagegen keine Regulation im Sinne der Kompensa-
tion einer dufleren Stérung dar, sondern sind vom
Organismus selbst induziert. Funktional stehen sie
entweder im Zusammenhang mit Schutzvorgingen
(z.B. der Blattabwurf der Bdume im Herbst und
die Neubildung im Friihling), mit natiirlichen Ver-
schleiferscheinungen der organischen Teile (z.B.
die stindige Regeneration der Hautzellen) oder mit
anderen periodisch wiederkehrenden Prozessen (z.B.
die Fruchtbildung bei mehrjihrigen Pflanzen oder die
Geweihbildung bei Sdugetieren).



Regeneration

146

Nachweise

1 Vgl. Plinius, Naturalis historia VII, 50; XII, 11.

2 Tertullianus (3. Jh.). De baptismo (Corpus christianorum,
Series latina 1, ed. J.G.P. Borleffs, 1954, 277-295): cap. 5;
Augustinus (5. Jh.). De civitate dei 20, 5; Vulgata: Matthdus
19, 28; Titus 3, 5.

3 Vgl. z.B. Whately, W. (1635). The New Birth, or a Trea-
tise of Regeneration; Delivered in certain Sermons.

4 Theoderich von Lucca ( = Teodorico Borgognoni oder
Theodor von Cervia) (ca. 1267). [Cyrurgia]. In: Cyrurgia
Guidonis de Cauliaco, Cyrurgia Bruni, Theodori, Rolandi,
Rogerii, Lanfranci, Bertapalie (Venedig 1512, 97-134): 107
(IL, xii); engl. Ubers.: The Surgery of Theodoric ca. A.D.
1267 (transl. by E. Campbell & J. Colton, vol. 1, New York
1955): 139: »the regeneration of flesh«; The Surgery (New
York 1965, 2 vols.): 1, 21; Lanfrank von Mailand (1296).
[Chirurgia magna] (nach Hall, J. (Ubers.) (1565). Lanfran-
cus Mediolanensis, A Most Excellent and Learned Woorke
of Chirurgerie): II. ix. 23; Guy de Chauliac (1363). Chirur-
gia magna (Manuskript in der New York Academy of Medi-
cine): f. 8 (nach OED); vgl. Churchill, E.D. (1964). Healing
by first intention: studies in the history of wound healing. J.
Hist. Med. Allied Sci. 19, 193-214: 200.

5 Guy de Chauliac, Grande Chirurgie (Manuskript in der
New York Academy of Medicine): f. 8; vgl. auch Copland,
R. (1541). Guy de Chauliac’s Questyonary Cyrurgyens: ii.
sig. Biv'; Browne, T. (1646). Pseudodoxia Epidemica: 127
(nach OED).

6 Loseke, J.L.L. (1762). Physiologie oder Lehre von dem
gesunden Zustande des menschlichen Korpers: 280 (§668).
7 Bonnet, C. de (1770). La palingénésie philosophique:
101; vgl. ders. (1777). Expériences sur la régéneration de
la téte du limagon terrestre. J. Phys. (Paris) 10, 165-179;
Badier, M. de (1778). Observations sur la régéneration des
pattes de crabes. Observ. Physique (Paris); Chirat, P.-M.
(1804). Considérations Physiologiques sur la régéneration
de substance chez les animaux mammiféres.

8 Bonnet, C. de (1777). Philosophische Palingenesie, Bd.
1 (Ubers. J.C. Lavater): 118.

9 Michaelis, F. (1784). Ueber die Regeneration der Ner-
ven. Chirurgische Bibliothek 7, 579-580; ders. (1785). Uber
die Regeneration der Nerven; Arnemann, J. (1787). Versu-
che iiber die Regeneration an lebenden Thieren, Bd. 1. Uber
die Regeneration der Nerven.

10 Réaumur, R.-A.F. de (1712). Observations sur les diver-
ses reproductions que se font dans les écrivisses, les omars,
les crabes, etc., et entr’autres sur celles de leurs jambes et de
leurs écailles. Hist. Acad. Roy. Sci. 1712, 223-245.

11 Bonnet, C. de (1745). Observations sur quelques especes
de vers d’eau douce. In: Traité d’insectologie (Neuchatel
1779, 167-352): 184.

12 vgl. Linné, C. von (1735). Systema naturae: Paradoxa;
Pallas, P.S. (1766). Elenchus zoophytorum: 25.

13 Goss, R.J. (1991). The natural history (and mystery) of
regeneration. In: Dinsmore, C.E. (ed.). A History of Rege-
neration Research. Milestones in the Evolution of a Con-
cept, 7-23: 8.

14 Aristoteles, De an. 411b; 413b; De part. anim. 682af.

15 Aristoteles, De longitudine et brevitate vitae 467a23
(VD).

16 Aristoteles, Hist. anim. 508b7.

17 Moeschlin-Krieg, B. (1953). Zur Geschichte der Rege-
nerationsforschung im 18. Jahrhundert: 10.

18 Réaumur (1712): 225f.

19 Vgl. Skinner, D.M. & Cook, J.S. (1991). New limbs
for old: some highlights in the history of regeneration in
Crustacea. In: Dinsmore, C.E. (ed.) (1991). A History of
Regeneration Research. Milestones in the Evolution of a
Science, 25-45: 33.

20 Hartsoeker, N. (1722). Receuil de plusieurs pi¢ces de
physique: 193; vgl. Bodemer, C.W. (1964). Regeneration
and the decline of preformationism in eighteenth century
embryology. Bull. Hist. Med. 38, 20-31: 24.

21 Blumenbach, J.E. (1781). Uber den Bildungstrieb und
das Zeugungsgeschifte.

22 Trembley, A. (1744). Mémoires pour servir a 1’histoire
d’un genre de polypes d’eau douce; vgl. Lenhoff, S.G. &
Lenhoff, H.M. (1986). Hydra and the Birth of Experimental
Biology, 1844. Abraham Trembley’s Memoirs Concerning
the Natural History of a Type of Freshwater Polyp with
Arms Shaped Like Horns; Lenhoff, H.M. & Lenhoff, S.G.
(1991). Abraham Trembley and the origins of research on
regeneration in animals. In: Dinsmore, C.E. (ed.) (1991). A
History of Regeneration Research. Milestones in the Evolu-
tion of a Science, 47-66.

23 Lenhoff & Lenhoff (1986).

24 Vgl. Lenhoff & Lenhoff (1991): 56f.

25 Vgl. Vartanian, A. (1950). Trembley’s polyp, La Mett-
rie, and eighteenth-century French materialism. J. Hist.
Ideas 11, 259-286; Benson, K.R. (1991). Observation ver-
sus philosophical commitment in eighteenth-century ideas
of regeneration and generation. In: Dinsmore, C.E. (ed.). A
History of Regeneration Research. Milestones in the Evolu-
tion of a Science, 91-100: 96.

26 Vgl. Baker, J.R. (1952). Abraham Trembley of Geneva:
Scientist and Philosopher: 185; Bodemer (1964); Lenhoff &
Lenhoff (1991): 62.

27 Lyonet, P. [1739]. [Sur les vers sécables]. In: Recher-
ches sur I’anatomie et les metamorphoses de différentes es-
peces d’insectes, ouvrage posthume de Pierre Lyonet, hg. v.
W. de Haan (Paris 1832): 203; vgl. Seters, W.H. van (1962).
Pierre Lyonet, 1706-1789: 163.

28 Bonnet, C. de (1745). Traité d’insectologie; ders.
(1755). Observations sur une noucelle partie proper a plu-
sieurs chenilles. Mém. Math. Savants Etrangers Paris 2,
44-52.

29 Miiller, O.F. (1771). Von Wiirmern des siissen und sal-
zigen Wassers.

30 Spallanzani, L. (1768). Prodromo di un opera da im-
primersi sopra la riproduzioni animali; vgl. Dinsmore, C.E.
(1991). Lazzaro Spallanzani: concepts of generation and re
generation. In: ders. (ed.) (1991). A History of Regeneration
Research. Milestones in the Evolution of a Science, 67-89.

31 Spallanzani, L. (1776). Opuscoli di fisica animale ¢ ve-
getabile (engl. Dissertations Relative to the Natural History
of Animals and Vegetables, 2 vols., London 1784-89): 11,
89f.; vgl. Benson (1991): 99.



147

Regeneration

32 Blumenbach (1781): 80f.

33 Lotze, H. (1846). Seele und Seelenleben. In: Wagner,
R. (Hg.). Handworterbuch der Physiologie mit Riicksicht
auf physiologische Pathologie, Bd. 3, 1. Abth., 142-264:
263.

34 Coccius, E.A. (1853). Ueber die Anwendung des Au-
gen-Spiegels nebst Angabe eines neuen Instrumentes: 157.
35 Uhle, P. & Wagner, E. (1865). Handbuch der allge-
meinen Pathologie (3. Aufl.): 390; Arnold, J. (1872). Ex-
perimentelle Untersuchungen iiber die Entwickelung der
Blutcapillaren, II. Arch. pathol. Anat. Physiol. 54, 1-29: 28;
Lott, G. (1873). Ueber den feineren Bau und die physiolo-
gische Regeneration der Epithelien; Bizzozero, G. & Vassa-
le, G. (1887). Ueber die Erzeugung und die physiologische
Regeneration der Driisenzellen bei den Sdugethieren. Arch.
pathol. Anat. Physiol. 110, 155-214; noch nicht in: von
Wittich (1862). Beitrdge zur Histologie der quergestreiften
Muskeln. Konigsberger medicinische Jahrbiicher. 3, 46-51.
36 Rindfleisch, G.E. von (1872). A Text-Book of Patho-
logical Histology (transl. by W.C. Kloman & F.T. Miles):
551.

37 Morgan, T.H. (1901). Regeneration: 19; 128.

38 Korschelt, E. & Heider, K. (1893/1902). Lehrbuch der
vergleichenden Entwicklungsgeschichte der wirbellosen
Thiere, Specieller Theil (2. Aufl.): 35.

39 Anonymus (1893). Adamkiewicz on the nature and
treatement of cancer. Physician and Surgeon. A Professio-
nal Medical Journal 15, 231-235: 235; Anonymus (1893).
The pathology and treatment of cancer in the newer light.
Omaha Clinic 6, 100-102: 102; auch in: Schleich, C.L.
(1899). Neue Methoden der Wundheilung: 324; nicht ge-
funden in: Adamkiewicz, A. (1893). Untersuchungen iiber
den Krebs und das Princip seiner Behandlung.

40 Korschelt & Heider (1893/1902): 35; vgl. Korschelt,
E. (1913). Regeneration. Handworterb. Naturwiss., Bd. 8,
159-199: 167.

41 Moeschlin-Krieg, B. (1953). Zur Geschichte der Rege-
nerationsforschung im 18. Jahrhundert: 5.

42 Vgl. Morgan (1901); Child, C.M. (1911). Die physiolo-
gische Isolation von Teilen des Organismus als Auslosungs-
faktor der Bildung neuer Lebewesen und der Restitution.
Vortr. Aufs. Entwicklungsmech. Organism. 11, 1-157; Spe-
mann, H. (1936). Experimentelle Beitridge zu einer Theorie
der Entwicklung; vgl. dazu Churchill, E.B. (1991). Regene-
ration, 1885-1901. In. Dinsmore, C.E. (ed.). A History of
Regeneration Research. Milestones in the Evolution of a
Science, 113-131.

43 Morgan, T.H. (1900). Regeneration in planarians. Arch.
Entwicklungsmech. 10, 58-119: 101.

44 Morgan, T.H. (1901). Regeneration in the egg, embryo,
and adult. Amer. Nat. 35, 949-973: 949,

45 Goss, R.J. (1991). The natural history (and mystery) of
regeneration. In: Dinsmore, C.E. (ed.). A History of Rege-
neration Research. Milestones in the Evolution of a Con-
cept, 7-23: 17.

46 Carlson, B.M. (1970). Relationship between the tissue
and epimorphic regeneration of muscle. Amer. Zool. 10, 175-
186; ders. (1978). Types of morphogenetic phenomena in
vertebrate regenerating systems. Amer. Zool. 18, 869-882.

47 Morgan, T.H. (1898). Regeneration and the liability to
injury. Zool. Bull. 1, 287-300; vgl. Maienschein, J. (1991).
T.H. Morgan’s regeneration, epigenesis, and (w)holism. In:
Dinsmore, C.E. (ed.). A History of Regeneration Research.
Milestones in the Evolution of a Science, 133-149: 138.

48 Morgan, T.H. (1901). Regeneration: 278f.; vgl. Maien-
schein (1991): 144.

49 Wolff, G. (1895). Entwickelungsphysiologische Studi-
en, I: Die Regeneration der Urodelenlinse. Arch. Entwicke-
lungsmech. Org. 1, 380-390; vgl. Dumont, J.N. & Yamada,
T. (1972). Dedifferentiation of iris epithelial cells. Dev.
Biol. 29, 385-401.

50 Virchow, R. (1864). Die krankhaften Geschwiilste, Bd.
2, 1. Halfte: 176.

51 a.a.0.:266.

52 Frédérique, L. (1882). Amputation des pattes par mou-
vement réflexe chez le crabe. Arch. biol. 3, 235-240: 235.
53 Frédérique, L. (1883). Sur ’autotomie ou mutilation
par vole réflexe comme moyen de défense chez les ani-
maux. Arch. zool. expérim., Sér. 2 1, 413-426.

54 Preyer, W. (1887). Uber dic Bewegungen der Seester-
ne. Mittheilungen aus der Zoologischen Station zu Neapal,
191-234: 206; Bindley, H.H. (1897). On the regeneration
of the legs in the Blattidee. Proc. Zool. Soc. 1897, 903-916:
911.

55 Rauber, A. (1895). Die Regeneration der Kristalle;
Lehmann, O. (1895). Uber das Zusammenfliessen und Aus-
heilen fliessend-weicher Kristalle. Z. physikal. Chemie 18,
91-96.

56 Driesch, H. (1901). Die organischen Regulationen: 35.

Literatur

Moeschlin-Krieg, B. (1953). Zur Geschichte der Regenera-
tionsforschung im 18. Jahrhundert.

Dinsmore, C.E. (ed.) (1991). A History of Regeneration Re-
search. Milestones in the Evolution of a Science.

Homann, H. (1992). Regeneration. Hist. Wb. Philos. 8, 476-
479.



Regulation

148

Regulation

Das Wort »Regulation« geht auf das lateinische Verb
sregere< »gerade richten, lenken, herrschen« zurtick.
Bereits im Mittel- und Spétlateinischen wird das Verb
sregulare(, von dem sich das spétere Substantiv ablei-
tet, in der Bedeutung »regeln, einrichten« verwendet.
Im Mittelalter wird es in andere européische Sprachen
entlehnt — so wird im Deutschen das Verb >regulieren<
schon um 1300 gebildet. Im 17. Jahrhunderts erfolgt
die dazu gehorende Substantivbildung >Regulation,
die sich zunéchst auf die Steuerung sozialer oder psy-
chischer Prozesse bezieht (Earl of Essex 1672: »re-
gulation of Corporacions«'; Towerson 1676: »regu-
lation of our manners«?). Bereits R. Hooke gebraucht
es aber 1665 in Bezug auf organische Prozesse: »the
regulation of the motion of the wing [of a fly]«.?

Im Deutschen wird das Wort in biologischer Be-
deutung seit dem frithen 19. Jahrhundert gebraucht,
anfangs meist im medizinischen Zusammenhang
(Schmidt 1803: »kunstméaBige Regulation dieser Ein-
fliisse [von Luft, Licht, Warme, Bewegung u.s.w.] bei
Krankheiten«*; Osthoff 1806: »Ein sehr wichtiges
Moment zur Regulation der Anwendung vegetabili-
scher Nahrung istunstreitig das Begehrungsvermogen
des Kranken«’; Abercrombie 1830: »Regulation der
Stuhlausleerungen«®). Einer der ersten, der den Aus-
druck im Deutschen im allgemeinen physiologischen
Kontext verwendet, ist H. Lotze in einem Handbuch-
artikel aus dem Jahr 1842. Er bestimmt den Begriff in
seiner heutigen allgemeinen technischen Bedeutung,
indem er damit einen Mechanismus bezeichnet, der
die Aufgabe hat, einen durch Stdrungen bedrohten
Gegenstand »im Gleichgewicht zu erhalten«.” Lotze
schldgt den Mechanismus der Regulation als Alter-
native zu Lebenskraftprinzipien fiir die Erklarung der
Eigenarten des Lebendigen vor.

Der Begriff erlangt im 19. Jahrhundert eine fiir die
Biologie grundlegende Stellung und steht in enger

Die Regulation ist das Geschehen der Aufrechterhaltung
einer Grofle, eines Prozessmusters oder einer Struktur
in einem Organismus oder organisierten System (auch
einem okologischen System). In ihrem Mechanismus
folgt sie einem von zwei Mustern: In der Steuerung
zieht die Verdnderung von Einflussgrofen auf die zu
erhaltende GroBle zugleich mit der Stérung eine kom-
pensierende Gegenreaktion nach sich; in der Regelung
wirkt jede Verdnderung der zu regelnden Grofe durch
eine kausale Schleife der negativen Riickkopplung auf
diese GroBe so zuriick, dass ihrer Verdnderung zeitlich
versetzt entgegengewirkt wird. Neben der Aufrechter-
haltung von GréBen kann auch die funktionale und kon-
trollierte Veranderung von Strukturen oder Prozessmus-
tern als »Regulation< beschrieben werden.

Regulation (Hooke 1665) 148

innere Sekretion (Makittrick 1772) 178
Riickwirkung (Tetens 1777) 153
Regulator (Wilson 1780) 749
Regulatororgan (Cuvier 1805) 755
Selbstregulation (Gore 1827) 183
Selbstregulierung (Lowenstein 1831) /83
Selbstgesetzlichkeit (Bayrhoffer 1838) /87
Eigengesetzlichkeit (Richter 1845) 187
homootherm (Bergmann 1847) 157
poikilotherm (Bergmann 1847) 157
Autonomie (Virchow 1856) 186

inneres Milieu (Bernard 1857) 175
Hemmung (Secenov 1863) 160
Aquipotenzialitit (Driesch 1899) 181
homoiosmotisch (Hober 1902) 757
poikilosmotisch (Hober 1902) 757
Hormon (Starling 1905) 178
Propriozeption (Sherrington 1906) 155
Aquifinalitit (Driesch 1908) 180
Endokrinologie (Lévi & Rotschild 1911) 178
Endohormon (Walz 1921) 178
Wirkungsgefiige (Stuffert 1922) 165
Riickkopplung (Wagner 1925) 171
Homgostase (Cannon 1926) 179
homoiohydre (Walter 1931) 157
poikilohydre (Walter 1931) 157
Alloiohormon (Bethe 1932) 179
Ektohormon (Bethe 1932) 178
Homoiohormon (Bethe 1932) 179
Regelkreis (Schmidt 1941) 173

Regelung (Schmidt 1941) 169

Steuerung (Schmidt 1941) 167

Feed-back (Rosenblueth, Wiener & Bigelow 1943) 173
Kybernetik (Wiener 1948) 181

Creode (Waddington 1957) 181
Homdorhese (Waddington 1957) 181
Repressor (Vogel 1957) 160

Operator (Jacob & Monod 1959) 160
Pheromon (Karlson & Liischer 1959) 179
Operon (Jacob et al. 1960) 160
allosterische Inhibition (Monod & Jacob 1961) 160
Promoter (Jacob, Ullman & Monod 1964) 160
natiirliche Autonomie (Walter 1999) 188

Verbindung zu anderen basalen Konzepten, wie dem
der 1Selbsterhaltung. Auf den Begrift gebracht wird
mit dem Ausdruck die Leistung von Organismen, ak-
tiv ein dynamisches Gleichgewicht aufrechtzuerhal-
ten. Sie sind dazu in der Lage, systemrelevante Gro-
fen im Rahmen einer dynamischen Stabilisierung zu
kontrollieren, indem sie auf Ereignisse, die aus der
Umwelt auf das System einwirken, die Storungen,
auf eine solche Weise reagieren, dass das System (in
Bezug auf den Wert dieser zentralen Groflen) zum
Ausgangszustand vor dem Eintreten der Storung,
dem Gleichgewicht, zuriickkehrt.
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In einigen Entwiirfen fallt die Leistung von Lebe-
wesen, sich trotz Storungen erhalten zu konnen, mit
der Definition des Lebewesenbegriffs selbst zusam-
men (s.u.). Die Verbindung zwischen der Zuschrei-
bung der Lebendigkeit und dem Sich-Erhalten-Kon-
nen zeigt sich auch in wortgeschichtlicher Hinsicht:
Es gibt einen etymologischen Zusammenhang zwi-
schen dem deutschen Wort »Leben< und einer Wort-
gruppe mit der Bedeutung »Erhaltung«. Das germa-
nische Verb »leben< kann ndmlich im Sinne von »(iib-
rig)bleiben, fortbestehen« auf die indogermanische
Wurzel >*[s]lei-< »feucht, schleimig, klebrig sein,
kleben[bleiben]« zuriickgefiihrt werden.

Altere Wortgeschichte

Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts tauchen Aus-
driicke aus dem Bereich des Wortfeldes >Regula-
tion« v.a. in Bezug auf politisch-soziale Vorgidnge
und Einrichtungen sowie technische Systeme auf.
In der Physiologie verwendet W. Harvey um 1650
vereinzelt Ausdriicke aus diesem Bereich, und zwar
in einem Kontext, in dem er das Verhiltnis von
Wahrnehmung und Bewegung einem regulierenden
Einfluss der Natur und letztlich der Seele zuschreibt
(»non [...] sit causata, ab externo agente, sed ab
interno principio, regulante natura«®; »secundum
naturam ab anima regulatur«’). Fiir die Anordnung
der Teile in der Entwicklung eines Lebewesens
spricht K. Digby 1644 davon, die Teile miissten auf
geregelte Weise zu ihrem bestimmten Platz gehen
(»every part should regularly goe to a determinate
place«) (1Organismus).'” Auch F. Glisson gebraucht
das Verb 1677: Er schreibt, die Stimulation von
Muskelfasern werde »reguliert« oder »kontrolliert«
durch das Begehren des Tieres (»ab appetitu anima-
li regulata«)."

Regulator

Auch das Wort Regulator lésst sich seit der Mitte des
17. Jahrhunderts in England nachweisen. Es wird an-
fangs auf eine lenkende Person'? (oder Gott'®) und
seit dem Beginn des 18. Jahrhunderts auf technische
Einrichtungen zur Kontrolle von Maschinen bezo-
gen' (insbesondere auf Federn zur Kontrolle der Un-
ruhe in Taschenuhren, so bei Harris 1704: »Regulator
a small Spring belonging to the Ballance in the new
Pocket-Watches«'?). W. Harvey bezeichnet die See-
le an einer Stelle als regulierendes Prinzip (»anima
regulator«).' R. Hooke fiihrt 1665 die Bewegungen
von kleinen auf Rosenbléttern wachsenden parasiti-
schen Organismen (vermutlich Pilzen) auf Regulato-
ren zuriick (»this little Vegetable [...], by reason of
its regulators, moves and acts«)."”

Endgiiltig in den physiologischen Kontext inte-
griert wird das Konzept in den 1780er Jahren. Es
erscheint im Englischen bei verschiedenen Auto-
ren in Bezug auf die Wasser- und Warmeregulati-
on des menschlichen Korpers (Wilson 1780: »[the
skin seems] to act in some sort as the regulator of
the whole animal system«'®; Jefferson 1787: »the
pulmonary apparatus, [...] the principal regulator of
animal heat«'”). Im Zusammenhang mit experimen-
tellen physiologischen Untersuchungen iibernehmen
A. Seguin und A.L. de Lavoisier 1789 den Ausdruck
(»régulateurs«®). Sie unterscheiden fiir die »tieri-
sche Maschine« drei hauptséchliche Regulatoren des
Stoff- und Warmehaushalts (»la machine animale est
principalement governée par trois régulateurs prin-
cipaux«); diese betreffen Respiration (Gashaushalt),
Transpiration (Warme- und Wasserhaushalt) und Di-
gestion (Verdauung fiir den Nahrungshaushalt).?! Die
Wirkungsweise der Regulatoren sehen die Autoren in
einem Mechanismus der Kompensation (»compensa-
tions«); so sei es einem Regulator zu verdanken, dass
trotz unterschiedlicher Menge an aufgenommener
Nahrung das Korpergewicht eines Organismus weit-
gehend konstant bleibe.

In einem allgemeinen technischen Sinne wird ein
Regulator 1812 in der Enzyklopddie von J.G. Krii-
nitz definiert: »Regulator, eine Vorrichtung an einer
Maschine, welche den Gang derselben langsamer
und gleichformiger macht, so daf die Absdtze der
wirkenden Kraft keine merkliche Verschiedenheiten
im Laufe verursachen«.?” Der Begriff ist hier noch
so unspezifisch, dass so verschiedene Einrichtungen
wie die Unruhe einer Uhr und ein Thermostat als
Beispiele eines Regulators angefiihrt werden konnen.
Ahnlich weit definiert auch J.-A. Borgnis in seinem
technischen Worterbuch von 1823 einen Regulator
als eine Steuereinrichtung in sich bewegenden Ma-
schinen: »Régulateur, s.m.: Nom générique que 1’on
donne aux organes qui ont pour but de régler le mou-
vement des machines, et de corriger les irrégularités
de leur mouvement«.?

Antike

Lange bevor es theoretisch beschrieben wird, findet
das Prinzip der Regulation praktische Anwendung in
technischen Einrichtungen. Schon fiir die griechische
Antike lassen sich zahlreiche mit Reglern ausgestat-
tete technische Apparaturen nachweisen — eine all-
gemeine Beschreibung ihres Wirkungsprinzips findet
sich aber erst im 19. Jahrhundert. Die ersten nach-
weisbaren Regulationseinrichtungen aus der Antike
betreffen fast ausschlieflich Fliissigkeitssysteme,
mit denen ein Fliissigkeitsstand geregelt wird (He-
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ron), eine Wasseruhr betrieben wird (Ktesibios) oder
das Brennstoffhiveau in Ollampen konstant gehalten
wird (Philon).?* Industrielle Bedeutung gewinnen
technische Regulationssysteme allerdings erst nach
der industriellen Revolution im 18. Jahrhundert.

Auch im Bereich des Organischen spielt die Vor-
stellung einer Regulation in der Antike eine wichtige
Rolle. Die Selbsterhaltung der Lebewesen wird mit
einem harmonischen MaBhalten in Verbindung ge-
bracht (1Gleichgewicht; 1Selbsterhaltung). Ein in
sich regulierter Organismus halte die Mitte zwischen
einem Zuviel und einem Zuwenig einer Grofle, z.B.
von Wirme. In hippokratischen Texten wird dem
Feuer oder dem Wind eine regulatorische Funktion
zugeschrieben. Vom Feuer heifit es z.B., es ordne
alles nach der Natur (»81émov dmavta Koo EUGTIVK)
oder steuere (»kvPepva«) viele organische Funkti-
onen, z.B. Bewegung, Schlaf, Wachstum und Den-
ken.” Wind und Feuer werden auch mit der Seele
gleichgesetzt; als das zentrale Organ, iiber das ihre
regulierende Wirkung vermittelt wird, gilt das Herz.
Vor allem im medizinischen Kontext ist diese Regu-
lationslehre von Bedeutung. Denn die Wirkung des
Arztes wird darin gesehen, die Selbstheilungskréfte
des Korpers zu stirken und seine natiirliche Kom-
pensationsfdhigkeit von Stérungen zu unterstiitzen
(»natura medicatrix«).?® Insgesamt ist die éltere Ge-
schichte der Regulationsvorstellung bis zur Entwick-
lung des physiologischen Begriffs der Regulation im
19. Jahrhundert eng mit dem Konzept der 1Selbster-
haltung verbunden.

Bei Aristoteles zeigt sich eine Konzipierung der
Regulation als spezifisch organisches Vermdgen da-
rin, dass er die Begrenzung des Wachstums als Cha-
rakteristikum der Lebewesen im Unterschied zu den
anorganischen Elementen, insbesondere des Feuers,
ansieht. Im Gegensatz zum Feuer, dessen Wachstum
ins Unendliche gehe, sei fiir die Lebewesen trotz ih-
res Wachstums eine Regulation der Grofie und Ge-
stalt ihrer Korper kennzeichnend.?’

Eine leitende Metapher zur Beschreibung der or-
ganischen Regulation ist seit der Antike die Steue-
rung eines Schiffes durch einen Steuermann. In der
antiken Version dieser Metapher wird die Seele mit
dem Steuermann oder einem Matrosen gleichgesetzt.
Mit diesem Vergleich wird das Zusammenwirken
von Seele und Korper in verschiedener Hinsicht er-
lautert. So kann die Einheit und Trennbarkeit von
Korper und Seele veranschaulicht werden oder es
kann hervorgehoben werden, dass die Seele sich in
einem bewegenden Korper befindet, den sie selbst
lenkt und bewegt, ohne iiber eine eigene Selbstbe-
wegung zu verfiigen®. Der Vergleich der Seele mit

einem Bootsmann erscheint bereits bei den vorsok-
ratischen Philosophen und bei Platon.?” Auch Aris-
toteles diskutiert sie in »De anima<*® — bei Aristoteles
iiberrascht dieses Bild allerdings insofern, als er fiir
eine enge, substanzielle Verbindung von Kdrper und
Seele pladiert.®! Fir Plotin stellt es dagegen einen
Vorzug dieses Vergleichs dar, dass der Steuermann
von einem Schiff getrennt werden kann — so wie die
Seele sich vom Korper 16sen und diesen iiberdauern
konne. Andererseits sei der Vergleich aber insofern
begrenzt, als der Steuermann nur als zusétzlicher
Reisender auf dem Schiff und auflerdem nicht im
Ganzen des Schiffes prisent sei (im Gegensatz zur
Seele im Korper).*?

Friihe Neuzeit

In der Renaissance wird die Metapher insofern mo-
difiziert, als die Seele — im Anschluss an Aristoteles
und den Andeutungen Plotins folgend — stérker in ein
Lebewesen integriert wird. So vergleicht M. Ficino
die Seele 1482 nicht mehr mit dem Steuermann (»gu-
bernator«), sondern mit dem Steuer (»gubernaculus«)
selbst; dieses ist mit dem Schiff fest verbunden, und in
seiner Konstruktion ist nach Ficino die ganze Schiff-
fahrtskunst verkorpert (»ars gubernatoria non modo
in nauta est, sed & transit in gubernaculum).*

Die enge Verbindung von steuerndem Organ und
Korper wird bei Descartes noch dadurch verstarkt,
dass er ein Organ angibt, in dem die Seele ihren Sitz
hat: die Zirbeldriise. Descartes lehnt die Metapher
des Steuermanns ausdriicklich ab, weil die See-
le des Menschen (das »Ich«) mit dem Korper aufs
Engste verbunden (»arctissime esse conjunctum)
und gleichsam vermischt (»quasi permixtum«) sei
und mit ihm eine gewisse Einheit (»unum«) bilde.**
Bereits in der Frithen Neuzeit und selbst bei dem
strengen Dualisten Descartes ist die Entwicklung
also darauf gerichtet, die Zentren und Prozesse der
Regulation in den Korper zu integrieren, sie als einen
Teil des Korpers zu konzipieren.

Verschiedene Interpreten sind der Auffassung,
dass Descartes’ Automatenmodell zur Beschreibung
des menschlichen Kdorpers im Sinne eines kyberne-
tischen Regelkreises zur Erhaltung einer System-
grofle interpretiert werden kann.*® In den konkreten
Darstellungen, die dazu angeboten werden, tauchen
allerdings Begriffe auf, die Descartes fremd waren.
So argumentiert er insbesondere nicht damit, dass die
Korperfunktionen nach dem Mechanismus eines Re-
gelkreises ablaufen. Descartes sieht zwar eine enge
Analogie im Funktionieren von Maschine und Tier’,
aber diese Analogie bezieht sich eher auf die Mecha-
nismen einzelner Organe, wie z.B. die Muskeln im
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Sinne von Flaschenziigen oder die Nerven als Roh-
ren, als auf die Gemeinsamkeit von Tieren und Ma-
schinen in Bezug auf ihre Selbstregulationsfahigkeit.
Descartes formuliert lediglich sehr allgemeine Kom-
pensationsmechanismen, z.B. die Auslosung einer
Durstempfindung durch die Trockenheit der Kehle,
die den Korper zum Trinken bewegt und damit zu
seiner Erhaltung (»conservatio«) beitrdgt.’® Auch die
Beschreibung eines Antagonismus von Muskeln fin-
det sich bei Descartes.* Diese Beschreibung ist auch
explizit auf die Darstellung einer physiologischen
Selbstregulation gerichtet; der von Descartes darge-
stellte Mechanismus folgt jedoch einem einfachen
Uberlaufprinzip und stellt daher keine Riickkopp-
lung im engeren Sinne dar.*’

In regulationstheoretischen Verhéltnissen be-
schreibt auch W. Harvey das Verhéltnis des Her-
zens zum Rest des Korpers. Fiir ihn ist das Herz das
»Prinzip des Lebens« und die »Sonne der kleinen
Welt« des Korpers (»principium vitae & sol micro-
cosmi«).*" Er charakterisiert das Herz als eine Art
inneres Lebewesen (»animal quoddam internum)
und das ganze Lebewesen (»totum animal«) sei sein
Werk (»opus«).*? Wie ein Fiirst im Staat regiere das
Herz iiberall im Korper (»ubique gubernans«).” Al-
lerdings betont Harvey daneben auch die Eigenakti-
vitit der Muskeln und ihre Fahigkeit zur Empfindung
und Kontraktion auch unabhédngig vom Einfluss der
Nerven (1Selbstbewegung).*

Mitte des 17. Jahrhunderts ist es J.B. van Helmont,
der das Konzept nicht nur in allgemeiner Bedeutung
zur Bezeichnung der Ordnung und RegelmiBigkeit
organischer Prozesse und Aktivititen verwendet,
sondern daneben eine genauere regulationstheore-
tische Vorstellung von einem bestimmten Teil des
menschlichen Korpers entwickelt: dem SchlieBmus-
kel am Magenausgang (Pylorus). Dieser Muskel {ibt
nach van Helmont eine autonome Tétigkeit in Bezug
auf die Prozesse der Verdauung aus. Er stelle einen
Regulator (»rector«) fiir den Hungerzustand und
die Nahrungsversorgung der Organe dar.* Auch zur
Beschreibung der Wirksamkeit des iibergeordneten
zentralen lenkenden Prinzips des Organischen, des
»Archeus« verwendet van Helmont regulationstheo-
retische Konzepte; so spricht er von einem »Werck-
Meister« und »Regent der Zeugung«.*

Zu einem regelmifigen Gebrauch des Wortfeldes
um >Regulation< kommt es im biologischen Kontext
aber erst in der zweiten Halfte des 17. Jahrhunderts.
Den Hintergrund bildet dabei der Versuch, eine Be-
schreibung der geordneten Aktivitdten von Lebewe-
sen im Rahmen des dominierenden mechanistischen
Versténdnisses der Lebewesen zu geben. Durch den

fiir die empirische Forschung fruchtbaren Vergleich
von Lebewesen mit kiinstlichen Maschinen wird die
mechanistische Interpretation der Lebensvorginge
in der ersten Hélfte des Jahrhunderts fest etabliert.
Einspruch gegen diese Interpretation erheben u.a. die
Cambridger Platoniker H. More und R. Cudworth,
indem sie behaupten, dass eine rein mechanistische
Konzeption von Lebewesen das regelmiflige Muster
von vitalen Aktivitdten, z.B. in den Vorgédngen von
Entwicklung, Ernédhrung, Wachstum und Fortpflan-
zung nicht erkldren konne.*” Um diese geordneten
Phénomene zu erkldren, ohne einen besténdigen Ein-
griff von auBlen durch Gott anzunehmen, postulieren
sie eine besondere, tiber einen blofen Mechanismus
hinausgehende Natur oder Kraft: eine plastische Na-
tur (»Plastic Nature«) oder plastische Kraft (»Plasti-
cal Power«) (1Vitalismus/Lebenskraft).*® Diese Kraft
operiert in der Konzeption der Platoniker zwar auf
einer anderen Ebene als der reinen Korperlichkeit,
sie hdngt aber doch von der Konstitution der Korper
ab. Das regulierende Prinzip ist in der Konzeption
Cudworths zwar nicht selbst eine matericlle Entitat,
aber es ist eng mit dem Korper und der Anordnung
seiner Teile verbunden und kann nur auf der Grund-
lage einer bestimmten Disposition der Teile wirksam
werden. Die plastische Natur ist also nicht ein der
materiellen Struktur des Korpers entgegengesetztes
Prinzip, sondern unmittelbar mit ihr verbunden. Aus-
driicklich hilt Cudworth fest, die Kunst der Natur in
der Hervorbringung der Lebewesen sei in der Materie
selbst verkorpert (»embodied in matter«) und steuere
die Materie als ein inneres Prinzip (»commandin-
gly upon the matter as an inward principle«).* Die
»plastische Natur« stellt auf diese Weise eine enge
Verbindung zwischen der materiellen Organisation
der Korper und der leitenden Aktivitét eines regulie-
renden Prinzips her. Cudworth erklért die Notwen-
digkeit eines kontrollierenden Prinzips daraus, dass
allein diese die Koordinierung aller Aktivititen zum
geordneten und einheitlichen »System« oder Geflige
(»compages«), das ein Lebewesen ist, leisten kann:
»For the several parts of matter distant from one ano-
ther, acting alone by themselves, without any com-
mon directrix, being not able to confer together, nor
communicate with each other, could never possibly
conspire to make upon one such uniform and order-
ly system or compages, as the body of every animal
is«.” Wiederholt charakterisiert Cudworth die kont-
rollierende Kraft durch Worte aus dem Feld von »Re-
gulation<: Das geordnete System des Korpers mani-
festiere eine Regularitét (»regularity«) als Ergebnis
einer Kraft, die den Korper steuert (»governs«) und
ausrichtet (»directs«).”! Im Anschluss daran postu-
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liert auch J. Ray 1691 eine plastische Natur (»Plas-
tick Nature«) bei Pflanzen, der er eine regulierende
Funktion zuschreibt (»regulate the whole Oeconomy
of the Plant«).” Diese regulierende Funktion identifi-
ziert Ray z.B. bei der Erzeugung einer ganzen Pflan-
ze aus einem Ableger, also der vegetativen Vermeh-
rung von Pflanzen.

»Regulation« und Mechanismus

Auch wenn dieses Verstindnis des regulierenden
Prinzips als Teil der Natur im Sinne eines Arguments
fiir die Inadédquatheit einer rein mechanistischen Er-
kldrung der Lebensprozesse und letztlich eines Be-
weises flir Gott als Designer dieser Prozesse gedacht
war, erwies es sich dennoch als niitzlich im Hinblick
auf die naturalistische Analyse der Lebensvorgénge.
So kann bereits F. Glisson 1677 sein Konzept einer
»Energie« in seine Doktrin von der »lrritation« der
Muskelfasern integrieren und die Aktivitdt dieser
Energie als eine Form der Regulation néher charak-
terisieren.*

Offensichtlich ist die Semantik von >Regulation¢
seit dem 17. Jahrhundert attraktiv fiir eine Anwen-
dung auf biologische Analysen, weil sie einen mitt-
leren Weg zwischen einem reduktionistischen, blof3
mechanistischen Ansatz und einem vitalistischen,
dualistischen Verstindnis organischer Phénomene
in Aussicht stellt. Mit dem Konzept der Regulation
wird den mechanistischen Beschreibungen gleich-
sam eine neue Analyseebene hinzugefiigt, eine Ebe-
ne, auf der die charakteristischen Lebensphdnomene,
wie Erndhrung, Wachstum und Entwicklung, in ihrer
typischen regelméfigen Erscheinung erfasst wer-
den konnen. Am Beginn des Einsatzes dieser neuen
Begrifflichkeit steht noch ein Modell der externen
Steuerung: Die Kontrolle der Prozesse wird einem
externen Agenten (Gott) zugeschrieben. Insofern der
Grund fiir diese Steuerung aber schon in die Ordnung
der Materie selbst verlegt wird, ist bereits der Boden
bereitet fiir eine internalistische Interpretation der
Regulationskapazitét. In der Ausarbeitung des Kon-
zepts der Regulation im 18. und 19. Jahrhundert wird
die Semantik dann auch zunehmend in eine rein na-
turalistische Beschreibung integriert — ohne aber mit
der mechanistischen Beschreibung zu verschmelzen.
In programmatischer Weise wurde »Regulation< zu
einem spezifischen Prinzip des Organischen, das zu
einem nicht geringen Teil an der methodischen Diffe-
renzierung zwischen rein physikalischen und leben-
den Objekten, d.h. an der Konstitution der Biologie
als Wissenschaft, beteiligt war.

Im Prinzip hat der Regulationsbegriff diese Stel-
lung bis in die Gegenwart behalten. Aufgrund seiner

aktivischen Konnotation steht er in Opposition zu
einer mechanistischen Beschreibung, nach der die
Prozesse der Lebewesen als bloe Realisierung von
Naturgesetzen erscheinen und die Lebewesen damit
den Part des Handelnden, d.h. den Status von Agen-
ten verlieren. Die Bevorzugung der mit dem Regula-
tionsbegriff verbundenen aktivischen Beschreibung
von organischen Prozessen zieht sich bemerkens-
werterweise bis in die Analysen auf zelluldrer und
subzelluldrer Ebene. So stellt nach einer Erhebung
von L. Moss >Regulation< iiberhaupt das héufigs-
te Schliisselwort in Aufsdtzen der renommierten
Zeitschrift »Cell< zwischen Januar 2009 und Januar
2010 dar. Es erscheint in mehr als 10% aller Beitrdge
dieser Zeitschrift im Titel (rund 400 Artikel) und ist
damit weit mehr als doppelt so hiufig wie »Mecha-
nismus<.**

Im Anschluss an K.E. Rothschuh (1972) ist es
moglich, zwischen drei Modellen fiir das Versténd-
nis der organischen Regulation zu unterscheiden:
(1) Nach dem psychomorphen Modell ist die Regu-
lation der Lebenserscheinungen das Ergebnis eines
nicht-korperlichen, seelischen Agenten, der die ge-
ordnete Entwicklung und das Verhalten der Lebewe-
sen lenkt und steuert; (2) das mechanomorphe Mo-
dell integriert das regulierende Prinzip in die Natur
selbst, so dass die Regulation als Folge allgemeiner
Naturgesetze erscheint und als nichts spezifisch Or-
ganisches verstanden wird; (3) das fechnomorphe
Modell schlieBlich erklirt regulierte Prozesse als
Ergebnis einer besonderen Organisation materieller
Korper; Regulationseinrichtungen existieren dem-
nach allein in bestimmten Systemen, ndmlich Orga-
nismen und Maschinen, nicht aber in anorganischen
Naturkorpern.> Das erste Modell geht also von der
Steuermannmetapher aus und koordiniert damit die
Erklarung organischer Regulationen mit der von in-
tentionalen Handlungen; das zweite interpretiert sie
als rein mechanische Vorgidnge und koordiniert ihre
Erklarung mit anderen Erklérungen aufgrund von all-
gemeinen Naturgesetzen; allein das dritte bestimmt
Regulationen als eigenstdndige Phinomene, die iiber
ein spezifisches Muster eines kausalen Geschehens
charakterisiert werden konnen. Rothschuh nimmt
neben diesen drei Modellen noch ein viertes an, das
er als »kybernetisch« bezeichnet®®; dieses fallt aber
weitgehend mit dem dritten Typ zusammen.

Die Agentenzentrierung der frilhen Regulations-
vorstellungen zeigt sich auch in der Begriffsbildung:
Die Bezeichnung >Regulator¢ fiir eine steuernde
Einrichtung wird friher zu einem feststehenden
Ausdruck als der nicht-agentenorientierte Ausdruck
»Regulation<. Im Englischen erscheint das Wort >Re-
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gulator< Mitte des 17. Jahrhunderts und bezeichnet
anfangs eine lenkende Person; erst am Ende des
Jahrhunderts wird es auch auf solche Einrichtungen
bezogen, die ein physischer Teil des zu regulierenden
Systems sind (s.0.).

18. Jh.: Spezifizierung des Konzepts
Im Rahmen eines psychomorphen Modells charak-
terisiert G.E. Stahl zu Beginn des 18. Jahrhunderts
die Mechanismen der Erhaltung eines bestéindig zum
Zerfall disponierten Korpers, als welcher ihm ein Or-
ganismus erscheint, in Begriffen des Herrschens und
Regierens. Auch wenn er dabei den Ausdruck >Re-
gulation< nicht verwendet, kann seine Beschreibung
trotzdem als >kybernetisch< interpretiert werden®’.
Ahnliche Auffassungen zur Seele als einem den Kor-
per regulierenden Agenten finden sich Mitte des 16.
Jahrhunderts bereits bei J.C. Scaliger.*®

Bereits bei Stahl erfihrt das Konzept eine Spezifi-
zierung im Verhéltnis zu den élteren Verwendungen,
insofern es ihm nicht allein um die Koordination und
Integration der organischen Prozesse (wie Ernéh-
rung, Wachstum und Entwicklung) geht, die unter
der Leitung eines besonderen Prinzips erfolgt, son-
dern insbesondere um die Stabilisierung des Korpers
angesichts von internen und externen Gefdahrdungen
seiner Erhaltung. In der dlteren Verwendung bezieht
sich das Konzept der Regulation auf die gesamte
Konstitution eines lebendigen Wesens; in Stahls Ver-
stdndnis, das fiir die spétere Entwicklung richtungs-
weisend wird, geht es dagegen im Wesentlichen um
die Aspekte, die mit seiner Erhaltung angesichts von
Storungen zusammenhdngen. Die anderen Aspekte,
die nicht die Stabilisierung, sondern die Konstitution
eines lebendigen Korpers betreffen, werden im 18.
Jahrhundert dagegen zunehmend mit dem Konzept
der 1Organisation auf einen Begrift gebracht. Regu-
lationsbegriffe erscheinen allerdings bis in die zweite
Jahrhunderthélfte immer noch in enger Verbindung
mit der Vorstellung der Organisation, besonders in
Form des Konzepts der »Regularitit« — so 1775 bei
T. Bordeu, der von der Regularitit und Ordnung der
Funktionen (»la régularité et I’ordre des fonctions«*®)
spricht, die auch mit der Harmonie des Zusammen-
wirkens der Teile eines Organismus in Zusammen-
hang gebracht wird: »ces fonctions liées et enchai-
nées reciproquement, demandent chacune pour leur
marche naturelle le concours de toutes les autres«®.

Mit der Etablierung des Organisationsbegriffs
kann sich aber eine Spezifizierung des Regulations-
begriffs vollziehen. Im Rahmen dieser Spezifizierung
kann eine Regulation mit einem bestimmten Mecha-
nismus verbunden werden, namlich mit dem Mecha-

nismus der Kompensation einer Stérung. Deutlich
wird die Spezifizierung in dieser Richtung am Ende
des Jahrhunderts in der Beschreibung der Wirkungs-
weise eines Regulators bei Seguin und Lavoisier, in
der sie die Leistung der Kompensation (»compensa-
tion«) von Storungen ins Zentrum ihrer Analyse stel-
len (s.0.).°" In dieser Spezifizierung bezieht sich der
Regulationsbegrift auf das Verhiltnis der Konstanz
der Prozesse eines Organismus relativ zu den wech-
selnden Bedingungen der Umwelt: Der Zustand des
Gleichgewichts eines Organismus ist durch die varia-
blen Umwelteinfliisse bedroht und bedarf daher einer
bestindigen Kontrolle durch interne Mechanismen.
An der Wende zum 19. Jahrhundert erhélt in diesem
Zusammenhang das Verhiltnis des Organismus zu
seiner TUmwelt verstirkte Aufmerksamkeit. J.B. La-
marck, der als einer der ersten Biologen liberhaupt
einen terminologisierten Umweltbegriff verwendet,
fihrt die spezifisch organische Féhigkeit des Wider-
stands gegeniiber schddigenden Umwelteinfliissen
(»la faculté de résister aux lois et aux forces auxquel-
les tous les corps non vivans ou de matiére inerte sont
assujettis«) auf das besondere Verhiltnis der Teile
des Korpers zueinander zuriick.®

Regulation als »Riickwirkung«

Das Verhiltnis zwischen Umwelt und Organismus
beschreibt J.N. Tetens 1777 in den Begriffen von
»Einwirkung«und Riickwirkung: »Die Riickwirkung
des Korpers erfolget nur auf die Einwirkung einer
dufern von dem leidenden Korper unterschiedenen
Kraft, und hat diesen duflern Korper zu ihrem Gegen-
stand«.®® Die Riickwirkung des Organismus beurteilt
Tetens als »eine blos anders woher erregte Aktion;
keine solche die aus einem innern Selbsttriebe, oder
aus einer Tendenz zum Bewegen hervorkommet«.*
Selbst das Fiihlen interpretiert Tetens im Anschluss
an C. de Bonnet als eine Art Riickwirkung, die eine
Funktion in der Steuerung des Umweltverhiltnisses
durch einen Organismus spielt.

Die alte, unmittelbar ins Auge springende Beob-
achtung, dass Lebewesen sich auch angesichts von
Umweltschwankungen in ihrer Gestalt selbst erhal-
ten, wird bei G.R. Treviranus 1802 zu einer allge-
meinen Bestimmung des Lebensbegriffs: »Leben
besteht in der Gleichformigkeit der Reaktionen bey
ungleichformigen Einwirkungen der Aussenwelt«.®
Lebewesen werden hier durch ihre Konstanz relativ
zu ihrer Umwelt bestimmt. Die dynamische Auf-
rechterhaltung des Organismus wird zum zentralen
Merkmal des Lebens. Treviranus charakterisiert
auch den Mechanismus dieser Selbsterhaltung ni-
her, indem er ihn mit dem Vorliegen kompensie-
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render Einrichtungen identifiziert. Besonders deut-
lich findet sich die Grundidee der Regulation in
Treviranus’ Beschreibung des Ausgleichs von Sto-
rungen auf 6kologischer Ebene in dem »allgemeinen
Organismus« der Erde, der dadurch sein allgemeines
1Gleichgewicht erhalte: »Wir miissen annehmen,
dal die Stohrung, die aus den Reaktionen eines
Theils der lebenden Individuen in dem allgemeinen
Organismus entstehen wiirde, durch die Reaktionen
der tbrigen verhindert wird«.* Treviranus bezeich-
net die eine Storung kompensierenden Reaktionen
als »Riickwirkungen«®” im Sinne von Storungskom-
pensationen (und nicht im Sinne von Newtons Prin-
zip der reactio). Er betont auch, dass das Ausmal}
der zu kompensierenden Stérung eine bestimmte
Grenze nicht tiberschreiten darf, weil sonst der Or-
ganismus stirbt.

Insgesamt liefert Treviranus eine der spéteren Ky-
bernetik nahekommende Beschreibung. Typisch fiir
diese Beschreibung sind die Unterscheidung von
zwei Analyseebenen und der Gebrauch von irrea-
len Konditionalsitzen: Als reguliert gilt ein System,
wenn es sich tatsdchlich in bestimmter Weise verhalt,
sich aber auch anders verhalten konnte, wenn es iiber
keine Regulationseinrichtungen verfiigen wiirde.*
Diese Beschreibung in Form von Konditionalsitzen
kann als ein Relikt des dlteren Verstéindnisses gedeu-
tet werden, nach dem eine Regulation einen externen
Eingriff darstellt, der auch unterbleiben konnte, so
dass das System als solches auch ohne die Regulation
vorgestellt werden kann. Die Regulationseinrichtung
bildet also gleichsam einen Zusatz zum System, der
im Szenario des irrealen Konditionalsatzes wegge-
dacht wird, ohne dass das System seine Identitét
verliert.

Ein fiir die organische Natur spezifisches Prinzip
der Regulation ist implizit auch in X. Bichats Be-
stimmung des Lebens als Widerstand gegeniiber dem
Tod enthalten, die er im Jahr 1800 gibt: »La vie est
I’ensemble des fonctions qui résistent a la mort«.*
Bichat fiihrt diesen Widerstand auf eine besondere
Kraft zuriick. Viele nachfolgende Autoren iiberneh-
men von Bichat die Auffassung, der Widerstand ge-
gen den Tod sei etwas spezifisch Organisches; sie
folgen ihm aber nicht darin, eine besondere Kraft
dafiir verantwortlich zu machen. So formuliert z.B.
Lamarck ein spezifisch organisches Regulations-
vermdgen (s.0.); er fithrt die organische Regulation
aber auf die {Wechselseitigkeit der Teile und die
1Organisation des Korpers zuriick. Die vitalen Kraf-
te (1Vitalismus) bei Lamarck sind selbst wiederum
eine Folge, und nicht der Grund der Organisation des
Korpers.”

Auch F.W.J. Schelling entwirft an der Wende zum
19. Jahrhundert den Begriff des Lebens unter Ver-
wendung des Konzeptes der Storung. In einer che-
mischen Analyse des korperlichen Lebensprozesses
auBert er die Auffassung, dass in der »continuirlichen
Wiederherstellung und Stérung des Gleichgewichts
eigentlich allein das Leben besteht«.”! Eine abstrakte
Charakterisierung des Konzepts einer Storung lie-
fert wenig spéter Herbart: »Die Wesen erhalten sich
selbst, jedes in seinem eignen Innern, und nach seiner
eignen Qualitét, gegen die Storung, welche erfolgen
wiirde, wenn das Entgegengesetzte der mehrern sich
aufheben konnte. Die Storung gleicht also einem
Drucke, die Selbsterhaltung einem Widerstande«.”™
Bemerkenswert ist auch hier die konditionale Defini-
tion des Storungsbegriffs: Eine Stdrung ist bestimmt
als ein Ereignis, das den Organismus vernichtet,
wenn es nicht abgewendet wird (vgl. die Etymologie
von >storen< aus ahd. »storen< »zerstreuen, vernich-
ten«). Und umgekehrt lieBe sich schlieBen: Nur ein
Wesen, das gestort werden kann, ist ein Lebewesen.

H. Lotze verwendet den Begriff der Regulation
1842 explizit fiir storungskompensierende Aktivi-
titen von Lebewesen und Maschinen. Er gebraucht
ihn als ein begriffliches Werkzeug, um Lebensphéno-
mene ohne Riickgriff auf besondere Lebenskréfte zu
erkliren. Die Funktion von Regulationen ist es nach
Lotze, einen durch Stérungen bedrohten Gegenstand
»im Gleichgewicht zu erhalten«’; die Regulationen
bezeichnet Lotze auch als »heilende Riickwirkun-
gen«’®. Er spricht davon, in Regulationen iibe ein
Reiz »mit mechanischer Sicherheit« und »nach dem
Plane der Organisation« »eine zweckmaBige Riick-
wirkung auf ihn selbst«’ aus. Eine derartige »Com-
pensation einer Stérung« sei auch in einer Maschine
moglich, in der die Teile so angeordnet sind, »dass
die Effecte der Storung, indem sie auf den Gang der
Maschine zuriickwirken, den Theil ihres Getriecbes
in Bewegung setzen, welcher sie [d.i. die Storung]
selbst wieder ausgleichen soll«’. Eine »accomodirte
Reaction« werde damit »aus der Natur eines blin-
den Systems physischer Massen erklirlich«.”” Lotze
unterscheidet auch bereits zwei Mechanismen der
Regulation: Neben die Kompensation einer Stdrung
durch solche Wirkungen, die von der Storung selbst
ausgehen, (die spitere Regelung oder Riickkopplung)
stellt er die ausgleichende Wirkung von verschiede-
nen Prozessen eines Systems, die sich gegenseitig
neutralisieren (die spdtere Steuerung) (s.u.).

Nachweise von Regulationseinrichtungen
Detailliert nachgewiesen werden Regulationssyste-
me in Organismen erst im 19. Jahrhundert. Aufbau-
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end auf den neuroanatomischen Untersuchungen C.
Bells kann der franzdsische Physiologe F. Magen-
die in den 1820er Jahren Riickenmarksreflexe als
Reiz-Reaktions-Systeme darstellen, die von einigen
Kybernetikern spater als Riickkopplungssysteme
anerkannt werden.”® Ein wichtiges Element in Re-
gulationssystemen sind Fiihlereinrichtungen, die den
Zustand der zu regulierenden Gréfle messen. In ein-
fachen Fillen kann ein motorisches Organ selbst tiber
Sinnesorgane verfiigen. Seit Beginn des 19. Jahrhun-
derts existiert fiir diesen einfachen Fall der Begriff
Muskelsinn. F. von Paula Gruithuisen definiert ihn
1812 auf diese Weise: »Der Muskelsinn ist der Sinn,
welcher uns das eigene Thun und Lassen berichtet«.”
Der physiologisch genaue Nachweis eines auf einem
solchen Sinn basierenden Regelkreises gelingt C.S.
Sherrington aber erst zu Beginn des 20. Jahrhunderts,
indem er Rezeptoren in Muskeln identifiziert, die die
Extension des Muskels messen und in Abhéngigkeit
davon seine Kontraktion beeinflussen. Sherrington
spricht in diesen Fillen von einer Propriozeption
(»proprioception«).®® Bereits vor der Aufkldrung
der genauen physiologischen Mechanismen wird
dem Nervensystem aber allgemein eine regulierende
Funktion zugeschrieben. So spricht M.J.P. Flourens
1823 vom Nervensystem als einem ordnenden und
regelnden Prinzip (»le principe qui ordonne et qui
régle ces élémens«®'). Den Sitz dieses Prinzips ver-
ortet Flourens in libergeordneten Nervenzentren, und
nicht in den motorischen Nerven selbst. Bezeichnend
ist auch die Rede von Regulatororganen (»organes
régulateurs«)® bei G. Cuvier zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts — fiir Cuvier ist aber nicht allein das Ner-
vensystem, sondern auch andere Organe, wie z.B.
das Herz, ein Regulator (»régulateur«)®.

In der zweiten Hélfte des 19. Jahrhunderts wer-
den Regulationsmechanismen fiir viele verschiedene
physiologische Systeme beschrieben. Diese betref-
fen u.a. den Zuckerhaushalt der Sdugetiere (Bernard
1855)%, die »Selbststeuerung der Athmung« durch
den hemmenden Einfluss des Nervus vagus (Hering
1868 und Breuer 1868)%, den Blutdurchfluss durch
das Herz (Cyon und Ludwig 1867)% und den Ionen-
haushalt von Wassertieren (Fredericq 1885)* (fiir
Néheres, s.u.: yRegelung«).

In der zweiten Hélfte des 19. Jahrhunderts gibt es
auch Versuche, den Mechanismus der Regulation auf
allgemeine Weise zu beschreiben. Besonders bekannt
ist das teleologische Gesetz F.F. Pfiligers, das dieser
1877 in seiner »Teleologischen Mechanik der leben-
digen Natur< formuliert: »Die Ursache jeden Bediirf-
nisses eines lebendigen Wesens ist zugleich die Ur-
sache der Befriedigung des Bediirfnisses«.*® Pfliiger

erldutert dieses Gesetz durch viele Beispiele, etwa
die Regulation der Pupillenweite durch die Menge
des eintreffenden Lichts. Die gemeinsame Ursache
des Bediirfnisses und seiner Befriedigung sei hier die
angemessene Intensitdt zur Reizung des optischen
Nervs. Jede Abweichung vom angestrebten Wert
werde durch den Reiz selbst ausgeglichen (vermittelt
iiber die Pupillenweite). Das hinter diesem Mecha-
nismus stehende kausale Muster wird Mitte des 20.
Jahrhunderts steuernde Korrelation (Sommerhoff
1950: »directive correlation«)® oder einfach Streu-
erung (Schmidt 1941)* genannt (s.u.). Einen &hn-
lichen Mechanismus beschreibt S. Smith 1914 und
nennt ihn negative Regulation: »Organisms utilize
the very difficulties they encounter in order to bring
about the removal of these difficulties«.”!

Bernard: inneres Milieu

Prinzipiellen und allgemeinen Status fiir eine Theo-
rie des Organischen erhalten die organischen Regu-
lationsphédnomene im Rahmen der physiologischen
Theorien C. Bernards. Die Grundlage fiir Bernards
allgemeine Einsichten bilden seine Untersuchungen
des Zuckerhaushalts im Blut bei Hunden und die
Identifikation der Leber als eines wichtigen regula-
torischen endosekretorisch wirksamen Organs. Mit
dem Begrift des inneren Milieus (»milieu intérieur«;
s.u.) liefert Bernard ein vereinheitlichendes Konzept
fir die Physiologie und einen Vorlduferbegriff der
spéter von W.B. Cannon so genannten Homdostase
(s.u.). Der Grundidee nach ist das innere Milieu der
Raum innerhalb eines Organismus, der von dufleren
Einfliissen weitgehend unabhéngig ist, indem Sto-
rungen seines Gleichgewichts ausgeglichen werden.
Die Konstanz des inneren Milieus stellt fiir Bernard
die Grundbedingung des freien und selbstéindigen
Lebens dar, wie es in einem beriihmten Satz heif3t:
»La fixité du milieu intérieur est la condition de la vie
libre, indépendante«.”? Vereinzelt verwendet Bernard
das Verb j>regeln<, um den Einfluss des Blutes als
inneres Milieu zu beschreiben: »La composition du
milieu liquide intérieur régle d’avance les réactions
chimiques qui s’y accomplissent«.”

Leben als Fihigkeit zur Selbstregulation

In der zweiten Hélfte des 19. Jahrhunderts riickt der
Begriff der Regulation in die Position eines zentra-
len biologischen Konzepts, das als einer der obersten
leitenden Begriffe zur Beschreibung und Analyse
von Lebensphdnomenen fungiert. In dieser Position
kann es als ein Gegenbegriff zu 1Evolution und zum
Versténdnis des Lebens als eines unbegrenzt dynami-
schen Geschehens herangezogen werden. Es bildet
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insofern ein Prinzip, mit Hilfe dessen die Stabilitét
der Organismen als hochintegrierter Einheiten im
Strom der ungehemmten Dynamik der Evolution er-
klart werden kann. Deutlich wird dies etwa bei dem
Mediziner R. Virchow, der 1856 schreibt: »Das Leben
besteht im Wechsel, aber es wiirde authoren, Leben
zu sein, wenn dieser Wechsel nicht gewisse Grenzen
hitte. Die Grenzen setzen bestimmte Moderations-
und Regulations-Einrichtungen voraus, sowohl in
der einfachen Zelle, als in dem zusammengesetzten
Zellen-Organismus«.”* Als Moderatoren oder Re-
gulatoren wirken nach Virchow z.B. Membran und
Kern der Zelle sowie das Blut und die Nerven.

Ende des 19. Jahrhunderts wird es tiblich, den Le-
bensbegriff iiber die Konzepte der Regulation und
Selbstregulation zu definieren. L. Fredericq, der die
Konstanz der Blutzusammensetzung bei Organismen
in verschiedenem aquatischem Milieu untersucht,
formuliert als ein allgemeines Gesetz, ein Lebewe-
sen sei so organisiert, dass jeder storende Einfluss die
Aktivitdt einer kompensierenden Reaktion hervorru-
fe (»The living being is organized in such a way that
each disturbing influence releases the activity of the
compensatory apparatus which should neutralize and
repair the damage«).”> W . Roux, der Begriinder der
Entwicklungsmechanik, bezeichnet die »Selbstregu-
lation« (s.u.) 1881 als eine der »Grundeigenschaf-
ten«’® des Lebens oder sogar die »erste wesentliche
Eigenschaft des Organischen«””. >Selbstregulation¢
erscheint Roux insbesondere auch deshalb als ein
fruchtbares Konzept, weil es »ein charakteristisches
und nicht notwendig vitalistisches Vermogen aller Le-
bewesen« sei.”® Auf der Grundlage dieses Konzepts
erscheint es moglich, organische Phdnomene rein me-
chanistisch zu analysieren, weil es nicht mehr als eine
Schematisierung kausaler Prozesse nach einem be-
stimmten Muster enthalt. Dabei erweist es sich als be-
sonders attraktiv fiir mechanistisch gesinnte Physiolo-
gen, insofern es parallel zur biologischen Anwendung
auch fiir die Beschreibung technischer Gerdte, wie
den Thermostaten oder Fliehkraftregler, in Gebrauch
ist. Mit der Rede von »>Selbstregulation< kann dabei
deutlich gemacht werden, dass die Regulation nicht
von aulerhalb des Systems kommt, sondern einen
Teil von ihm bildet (s.u.: »Selbstregulations).

Auch zu Beginn des 20. Jahrhunderts erscheint das
Konzept der Selbstregulation nicht selten in Defini-
tionen des Lebensbegriffs, so im Jahr 1900 bei dem
franzosischen Physiologen C. Richet, der Leben als
standige Selbstregulation, als Anpassung an wech-
selnde Umweltbedingungen bestimmt (»Life is a
perpetual self-regulation, an adaptation to changing
external conditions«).” In der Tatsache der Stabilitit

von Lebewesen allein aufgrund ihrer Reizbarkeit und
Empfénglichkeit fiir duBere Einfliisse sieht Richet
allerdings einen gewissen Widerspruch (»[the living
being is] stable only because it is modifiable«).!® Den
Status eines Definiens flir den Lebensbegriff weist
auch A. Stohr dem Konzept der Selbstregulation zu,
wenn er 1909 bemerkt, dass »die Selbstregulierung
in den Begriff des Lebenden aufgenommen ist«.!"!

Parallele Lebewesen-Technik

Die Erfindung des Fliehkraftreglers (engl. »go-
vernor«) zur Regulation des Dampfdrucks bei
Dampfmaschinen durch J. Watt (um 1785) bildete
den Ausloser fiir eine Flut von Ingenieurpatenten zu
Regelungssystemen. Von der technischen Anwen-
dung bis zur genauen mathematischen Beschreibung
dauerte es allerdings iiber 80 Jahre: Erst J. Maxwell
analysiert 1868 den Mechanismus von Fliehkraftreg-
lern exakt und etablierte die bis heute giiltige Darstel-
lung durch Differenzialgleichungen.

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts werden technische
Reglereinrichtungen vielfach in physiologischen La-
bors eingesetzt. Sie dienen in erster Linie der Mes-
sung in wahrnehmungs- und stoffwechselphysiolo-
gischen Experimenten. Sie ermdglichen aber auch
einen direkten Vergleich von technischen und orga-
nischen Regulationsprozessen. Ausdriicklich werden
diese Vergleiche aber relativ spit angestellt: H. Lot-
ze, der im deutschsprachigen Raum den Terminus als
einer der ersten verwendet, bezieht ihn — trotz seiner
Herkunft aus der Technik — in seinem Handbuchar-
tikel von 1842 ausschlieBlich auf die organischen
Regulationen.

Im letzten Viertel des 19. Jahrhunderts wird die
naheliegende Parallele zwischen Technik und Bio-
logie in Bezug auf Regulationseinrichtungen von
verschiedener Seite beschrieben. Die Analogie wird
allerdings nicht als grundlegend aufgefasst und auch
nur am Rande vermerkt. So weist der Darmstédter
Maschinenbau-Ingenieur F. Lincke 1879 anlésslich
seiner Behandlung des »mechanischen Relais« zwar
auf die Parallele von technischer und organischer Re-
gulation hin, er hat dabei allerdings nicht die Biolo-
gie insgesamt im Blick, sondern allein »die bewusste
Thatigkeit des Menschen«, insofern es dabei »um
die Erhaltung bestimmter Zustédnde« gehe (s.u.: >Re-
gelungq).'? Auch der Biologe J. Reinke erdrtert die
Analogie in der zweiten Auflage seiner »Einleitung in
die theoretische Biologie« (1911) am Rande'®, und
R.B. Perry fasst die Einrichtungen aus beiden Berei-
chen 1926 unter dem Titel der kompensatorischen
Anpassung (»compensatory adjustment«) zusam-
men'*. Der Vergleich erlangt aber bis zum Beginn
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des 20. Jahrhunderts keine zentrale Bedeutung fiir die
Biologie oder wird sogar aktiv bekdmpft — u.a. unter
dem Vorzeichen, die » Autonomie der Biologie« iiber
die Einmaligkeit der organischen Regulationen und
die Irreduzibilitit der Lebewesen auf Maschinen zu
begriinden (bei H. Driesch; s.u.).

Die weitgehend unabhingige Entwicklung regula-
tionstheoretischer Konzepte in Technik und Biologie
fiihrt dazu, dass ihre theoretischen und begrifflichen
Gemeinsamkeiten in den 1940er Jahren als eine gro-
e Entdeckung gefeiert werden konnten. Als erster ist
es wohl H. Schmidt, der die Gemeinsamkeiten klar
benennt und die Prinzipien einer allgemeinen Rege-
lungstechnik formuliert. Schmidt zeigt dabei die me-
thodische Verwandtschaft auf zwischen dem techni-
schen Prinzip der Regelung und dem »Grundproblem
des Lebens [...], das ebenfalls Regelung heifit«.! Er
sieht den technischen Regelkreis »als Objektivation
des universellen Strukturelements des organischen
Lebens«.'” Das Geschehen der Technik mache uns
»im Regelkreis das Leben zum Gegenstand der Er-
kenntnis«.'”

20. Jh.: Distanz und Ndhe zur Technik

In den ersten Jahren des 20. Jahrhunderts steht die
Exponierung des Konzeptes der Regulation in Ver-
bindung mit der Etablierung einer Theoretischen
Biologie.'® Vor allem H. Driesch ist dabei bemiiht,
ein genuin biologisches Regulationsvermdgen zu
begriinden und iiber dieses die »Eigengesetzlickeit«
der biologischen Prozesse aufzuzeigen. Anders als
die spdtere (und ansatzweise auch schon friihere)
Konzipierung der organischen Regulation ausgehend
von technischen Regulationseinrichtungen kommt es
Driesch gerade darauf an, die Unerklarlichkeit der
Regulationen in Entwicklungsvorgéngen nach einem
Maschinenmodell zu begriinden. Seine Versuche zur
Entwicklung von Organismen und insbesondere zur
Wiederherstellung eines ganzen Organismus aus
fragmentierten Embryonen begriindet fiir Driesch die
Unangemessenheit mechanistischer Modelle und die
Notwendigkeit der Annahme zusétzlicher »ganzma-
chender« regulierender Faktoren (1 Vitalismus: Abb.
563). Die Absetzung von mechanischen Modellen,
einschlieBlich der technischen Regulationsvorstel-
lung, fiihrt Driesch so zu der Annahme einer beson-
deren regelnden Instanz in den Lebewesen (»Ente-
lechie«) und damit zu einem 1 Vitalismus. Wahrend
bei Driesch der Regulationsbegrift also zur Distan-
zierung des Organischen vom Technischen dient,
transportiert er spiter gerade dessen Anndherung.
Die Definition, die Driesch fiir den Begriff gibt, ist
allerdings noch so allgemein gehalten, dass darunter

»Regulation ist ein am lebenden Organismus gesche-
hender Vorgang oder die Anderung eines solchen Vor-
gangs, durch welchen oder durch welche eine irgendwie
gesetzte Storung seines vorher bestandenen >normalenc
Zustandes ganz oder theilweise, direkt oder indirekt,
kompensirt und so der >normale< Zustand oder we-
nigstens eine Anndherung an ihn wieder herbeigefiihrt
wird« (Driesch 1901, 92).

»Die Regulationen sind automatische Bewegungen bei
Organismen, die namentlich durch solche Einwirkungen
ausgelost werden, welche als Storungen oder Bedrohun-
gen der Lebenstitigkeit gelten kénnen. Durch sie wer-
den Storungen kompensiert oder beseitigt. Die regulato-
risch abgewehrten Storungen konnen dabei von auflen
oder von innen kommen; sie wirken als Reize, auf die
der Organismus durch Reaktionsbewegungen antwor-
tet, die fiir seinen Bestand vorteilhaft sind. Hunger und
Durst eines Tieres sind primédre derartige Reaktionen
auf eine solche Storung, die dann zur weiteren Reakti-
on der Nahrungsaufnahme fithren. Die Wundverheilung
und andere Regenerationsvorginge gehoren gleichfalls
hierher« (Reinke 1911, 114f.).

»[D]ie in der Regel >zweckmiBige<, d.h. im Sinne der
Erhaltung wirkende, selbsttitig eintretende Verdnderung
in den Lebensprozessen eines Organismus geméil
verdnderten &ufleren Bedingungen« (Schmidt 1912,
440).

»The concept of regulation in its most common biologi-
cal uses refers to activities which »aim« at ensuring the
constancy of some environmental or internal condition«
(Sommerhoft 1950, 19).

»[A]djustment of activities with reference to a purpose«
(Krebs 1959, 2).

»[D]ie Erscheinung, da3 ein Organismus nach Stérung
seines normalen Zustandes bestrebt ist, diesen wieder
herzustellen oder wenigstens eine Annéherung an ihn
herbeizufiihren« (ABC Biologie 1967, 690).

»The classical definition of a regulated population is
[...] a population which tends to return to this equilib-
rium density after some disturbing influence has moved
it away. [...] Thus, regulated populations might be de-
fined as those which show convergence following the
manipulation of density« (Murdoch 1970, 498).

»[T]he coordination of units to achieve the maintenance
of one or more physical or biological variables at a con-
stant level« (Wilson 1975, 11).

»Mechanismen zur Aufrechterhaltung des morpho-
log. und physiolog. Gleichgewichts im Organismus«

(Brockhaus 2006, 707).

Tab. 236. Definitionen des Regulationsbegriffs.

auch anorganische und technische Prozesse subsu-
miert werden konnen (vgl. Tab. 236).!%
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Bemerkenswert an der Verwendung des Regu-
lationsbegriffs ist also sein Einsatz fiir sehr unter-
schiedliche, ja entgegengesetzte theoretische Ziele:
Ausgehend von seinem Ursprung im antimechanis-
tischen Denken des spédten 17. Jahrhunderts ist er
friih in Theorien integriert, die das Charakteristische
von Lebewesen in Opposition zu rein mechanischem
Geschehen zu bestimmen versuchen. Aber vor seiner
Etablierung als spezifisch biologisches Konzept wird
der Begriff vom mechanistischen Denken iibernom-
men und zur Beschreibung der Wirkungsweise tech-
nischer Maschinen wie Fliehkraftreglern gebraucht.
Der parallele Einsatz in der technischen und biolo-
gischen Sprache im 19. Jahrhundert legte die Ausar-
beitung einer allgemeinen Regulationstheorie nahe.
Tatsdchlich erfolgt diese Ausarbeitung aber erst Mit-
te des 20. Jahrhunderts im Rahmen der Kybernetik
(s.u.). Das Ausbleiben einer allgemeinen Regulati-
onstheorie im 19. Jahrhundert ist umso erstaunlicher,
als viele technische Regulatoren in den physiologi-
schen Laboratorien priasent waren und damit nicht
nur den Untersuchungsgegenstand bildeten, sondern
auch zum Werkzeug der Untersuchung gehorten. Erst
das Fehlen einer allgemeinen Regulationstheorie er-
moglicht es Driesch zu Beginn des 20. Jahrhunderts,
»Regulation« als einen Begriff zu verstehen, der nicht
die Integration biologischer in physikalische Theori-
en vorbereitet, sondern im Gegenteil deren methodo-
logische Differenzierung und damit die » Autonomie
der Biologie« festigt. Ein halbes Jahrhundert nach
Driesch haben sich die Verhiltnisse aber wieder um-
gekehrt und >Regulation< dient als Vermittler zwi-
schen den Disziplinen und als Ausgangspunkt fiir die
Formulierung einer allgemeinen Theorie selbststeu-
ernder Systeme. Der Regulationsbegriff wirkte also
attraktiv fiir Positionen mit im Prinzip entgegenge-
setzten theoretischen Zielen.

Regulation und Organisation

Eine spezifische Bestimmung erfahrt »Regulation¢
nicht nur durch seine Beziehung auf technische Ap-
paraturen und prazise Modelle organischer Vorgin-
ge, sondern auch durch die Kldrung des Verhéltnisses
zu anderen fiir die Biologie grundlegenden Begrif-
fen, v.a. dem Begriff der 1Organisation. Folgende
Schwerpunktbedeutungen kdnnen dabei ausgemacht
werden: Der Begriff der Organisation betrifft die
Auszeichnung eines Komplexes von Prozessen als
eine funktional geschlossene Einheit. Es geht mit
diesem Begriff um die interne Gliederung dieser Ein-
heit — im biologischen Fall eines Organismus oder
eines Okologischen Systems — als einer Ganzheit,
deren Teile wechselseitig aufeinander bezogen sind.

Die Regulation als dazu komplementdrer Begriff
betrifft nicht die Ausgliederung und interne Gliede-
rung, sondern die Stabilitdt eines Systems. Nicht das
Bestehen des Systems, sondern seine Erhaltung sind
das Thema. Es gilt hier zu kliren, auf welche Weise
das System trotz Einfliissen der Umwelt, die seine In-
tegritdt gefdhrden, sich als eine Einheit erhalt.

Das Begriffspaar von >Organisation< und >Re-
gulation< bzw. >Organisierung< und >Regulierung«
erscheint in dieser exponierten Stellung nicht allein
in der Biologie, sondern auch in anderen Systemwis-
senschaften, so z.B. bei W. Sombart in seiner Uber-
sicht iiber die Wirtschaftswissenschaften aus den
1920er Jahren. Organisierung bezeichnet bei Som-
bart die durch die Wirtschaftssubjekte selbst geschaf-
fene Ordnung; Regulierung bezieht sich dagegen auf
die durch einen iibergeordneten Verband geschaftene
Ordnung, in die jedes Wirtschaftssubjekt sich einzu-
fiigen hat.""° Die Organisierung betrifft also auch hier
die konstitutive interne Struktur des in dieser Wis-
senschaft auszugliedernden Gegenstandes, wihrend
die Regulierung es mit der Relation dieser Struktur
zu ihrer Umwelt zu tun hat. Allgemein kann in den
Wirtschaftswissenschaften die Ordnungsbildung ei-
ner Einheit durch einen fiir diese Ordnung externen
Faktor mit M. Weber als »Regulierungsordnung« be-
zeichnet werden, deren bekannteste Form die Wirt-
schaftspolitik des Staates ist.""! Im Gegensatz zum
O0konomischen Regulierungsbegriff, der das System
vom dulleren Einfluss seiner Umwelt her konzipiert
und insofern eine Fremdregulierung meint, bezeich-
net der biologische Regulationsbegrift eine Leistung
des Systems selbst, der Prozess ist also stets eine
Selbstregulation (s.u.).

Neben >Organisation< und >Regulation< kann als
drittes fundamentales Prinzip der Biologie das Kon-
zept der TEvolution gestellt werden (fEinleitung:
Tab. 4). Ausgehend von diesem Prinzip steht nicht
mehr im Mittelpunkt, wie ein kausales Gefiige funk-
tional als Einheit zu beurteilen ist (also eine Organi-
sation darstellt) und sich als solche erhélt (durch Ein-
richtungen der Regulation), sondern wie es in einem
langfristigen, generationeniibergreifenden Prozess
als differenziertes System entstanden ist. Mit dem
Begriff der Evolution ist das besondere Augenmerk
auf ein Phdnomen gelegt, das aus seiner individuellen
Organisation und Regulation heraus nicht zu begrei-
fen ist: seine {Fortpflanzung. Zu begreifen ist dies
insbesondere nicht aus der Perspektive der Selbstre-
gulation des Organismus im Sinne seiner Selbster-
haltung, weil die Fortpflanzung mit der Gefdhrdung
und oftmals auch der tatsdchlichen Zerstérung der
Einheit des einzelnen Organismus verbunden ist. An-
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dererseits kann die Fortpflanzung aber auch als eine
besondere Form (und eine besonders effektive Form)
der Erhaltung verstanden werden — einer Erhaltung
nicht eines individuellen Organismus, sondern seiner
Organisation, die sich in der Folge der Generationen
in verschiedenen Individuen verkdrpern kann.

Regulation und Ethologie

Insofern Fragen der Regulation das Verhéltnis ei-
nes Organismus zu seiner Umwelt betreffen, stehen
sie in enger Beziechung zum Thema der 1Ethologie
(tEinleitung: Tab. 4). Denn das 1Verhalten eines
Organismus kann bestimmt werden als die Summe
der Aktivititen, die auf die Umwelt des Organismus
gerichtet sind und seiner Stabilisierung dienen. Auf
eine einfache Formel gebracht, ist Verhalten die
Regulation der Relation des Organismus zu seiner
Umwelt oder auch die Regulation der Wahrnehmung
(Powers 1973: »Behavior: the control of percepti-
on«''?). Besonders deutlich wird dies beziiglich der
fundamentalen Kategorien des Verhaltens, der 1Er-
nihrung und des {Schutzes, die letztlich als Regula-
tionsmechanismen beschrieben werden kénnen: die
Versorgung des Organismus mit Néhrstoffen und die
Abwehr von Gefahren im Dienste der Selbsterhal-
tung des Organismus.

Regulation in der Okologie

Neben der Ethologie spielt das Konzept der Regu-
lation auch in anderen biologischen Teildisziplinen
eine zentrale Rolle, z.B. in der Okologie. Seit Beginn
des 20. Jahrhunderts ist die Analogie zwischen der
»Selbstregulation« eines einzelnen Organismus und
eines 0kologischen Systems leitend fiir die 6kologi-
sche Theorie (s.u.). Nicht selten wird das Vorliegen
von Mechanismen der Regulation (besonders von
deutschsprachigen Autoren) sogar zum Kriterium fiir
die Identifikation eines Okologischen Systems wie
einer 1Biozonose gemacht. Auch wenn diese defini-
torische Verbindung spéter meist aufgegeben wird,
ist es doch unstrittig, dass in 6kologischen Systemen
Einrichtungen der Regulation vorliegen kdnnen. Der
basale Mechanismus besteht dabei in der Abhédngig-
keit des Wachstums einer Population von so genann-
ten dichteabhdngigen Faktoren (1Gleichgewicht).!®
Der Begrift der Regulation etabliert sich in diesem
Zusammenhang in der Okologie und ersetzt damit
entweder das alte Konzept des Gleichgewichts'
oder wird als der Mechanismus fiir die Einstellung
eines Gleichgewichts verstanden''. A.J. Nicholson,
einer der frithen Hauptvertreter der Auffassung, dass
ein Gleichgewicht in der Natur iiber dichteabhéingige
Kontrollfaktoren wie die innerartliche {Konkurrenz
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Abb. 431. Blockschaltbild der Regulation der Populati-
onsdichte durch intraspezifische Konkurrenz und andere
dichteabhiingige Faktoren (aus Wilbert, H. (1962). Uber
Festlegung und Einhaltung der mittleren Dichte von In-
sektenpopulationen. Z. Mophol. Okol. Tiere 50, 576-615:
598).

erfolgt, vergleicht das Wirkungsprinzip dieser 6kolo-
gischer Kontrollfaktoren 1937 ausdriicklich mit der
Wirkung eines Fliehkraftreglers in einer Dampfma-
schine.''®

Nicht nur in der Dem- und Syndkologie, auch in
der Autdkologie sind Elemente von Regulationsvor-
stellungen seit langem enthalten. Diese beziehen sich
u.a. auf die Konstanz von physikalischen und chemi-
schen Eigenschaften des Korpers eines Organismus
relativ zur Variation dieser Grof3en in dessen Umwelt.
Ein prominentes Beispiel bildet die Temperaturregu-
lation, d.h. die Einstellung einer konstanten inneren
Korpertemperatur. Anstelle der élteren Einteilung
in kaltbliitige und warmbliitige Tiere unterscheidet
C. Bergmann 1847 zwei »Abtheilungen des Thier-
reiches«: wechselwarme oder poikilotherme und
gleichwarme oder homdotherme Tiere."” Parallel
zu dieser Einteilung werden fiir andere physikalisch-
chemische Groflen entsprechende Unterscheidungen
eingefiihrt. So unterscheidet R. Hober 1902 in Bezug
auf den lonenhaushalt zwischen poikilosmotischen
und homoiosmotischen Tieren."® Fiir die Pflanzen,
bei denen der Wasserhaushalt eine dhnliche biogeo-
grafische Bedeutung hat wie die Temperatur fiir die
Tiere'?, unterscheidet H. Walter 1931 in dkophysio-
logischer Hinsicht zwischen poikilohydren (wech-
selfeuchten) und homoiohydren (eigenfeuchten)
Pflanzen'?. Morphologisch verlauft diese dkophy-
siologische Einteilung teilweise parallel mit der als
taxonomischer Gliederung eingefiihrten Unterschei-
dung von >Thallophyten< und »Kormophyten« (1 Ta-
xonomie). O. Stocker und W. Holdheide beschreiben
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die Morphologie des Wasserhaushalts dieser beiden
Typen 1937 als Quellkorper- und Spaltoffnungsorga-

nisation."!

Genetische Regulation

Ein anderes Feld der Biologie, in dem der Regulati-
onsbegriff eine wichtige Rolle spielt ist die Genetik,
besonders in ihren entwicklungsbiologischen Aspek-
ten. Vereinzelt wird von einer Regulation von Genen
bereits in der ersten Hilfte des 20. Jahrhunderts ge-
sprochen (Lillie 1927: »A theory of quantitative re-
gulation of the genes, according to which each gene.
[...] enters into activity at a rate [...] proportional to
a precisely regulated initial quantity«'??).

Eine zentrale Stellung erlangt der Regulationsbe-
griff in der Genetik aber erst mit der Bliite der Mole-
kulargenetik in der zweiten Hélfte des Jahrhunderts.
In den frithen 1960er Jahren werden die Mechanis-
men der Regulation auf genetischer Ebene bei Bak-
terien von F. Jacob und J. Monod untersucht.'” Eine
besondere Rolle spielt dabei der Vorgang der Hem-
mung oder Inhibition. In Erklarungen zur Lockerung
der Muskelspannung unter dem Einfluss von Nerven
erscheint der Grundgedanke seit dem 17. Jahrhundert
(Perrault 1680: »le relaschement des fibres qui se fait
au moyen des esprits qui viennent du cerveau«'?).
Im neurophysiologischen Kontext fithrt .M. Secenov
den Begriff der Hemmung 1863 ein, und zwar in sei-
nen Untersuchungen des »hemmenden Einflusses
des Gehirns auf die reflectorische Thatigkeit des Rii-
ckenmarks«.'” L. Brunton definiert eine Inhibition
1883 allgemein als voriibergehende Unterdriickung
der Funktion einer Struktur durch eine andere Struk-
tur (»By inhibition we mean the arrest of the func-
tions of a structure or organ, by the action upon it of
another, while its power to execute those functions
is still retained, and can be manifested as soon as the
restraining power is removed«'?°).

Auf genetischer Ebene kann eine Inhibition im
Sinne einer Regulation wirken, wenn z.B. das End-
produkt einer enzymatischen Stoffumwandlung einen
hemmenden Einfluss auf dasjenige Enzym ausiibt,
das diese Umwandlung katalysiert (Endprodukthem-
mung). Lagert sich der hemmende Stoff an einer an-
deren Stelle des Enzyms an als das Substrat, das von
dem Enzym umgesetzt wird, dann sprechen Monod
und Jacob von einer allosterischen Inhibition."”’

Fiir die Regulation der Transkription bei Bakterien
entwickeln Jacob und Monod ein bekanntes Modell,
in dem vier verschiedene Regionen auf der DNA
unterschieden werden: Die Strukturgene (1Gen)
kodieren fiir die physiologisch wirksamen Proteine
des Organismus; ihre Transkription wird kontrolliert

durch einen ihnen jeweils vorgelagerten Operator
(Jacob & Monod 1959: »opérateur«).'*® Die Ansatz-
stelle der RNA-Polymerase, d.h. des Enzyms, das
die Transkription der Strukturgene katalysiert, wird
Promoter genannt (Jacob, Ullman & Monod 1964:
»promoteur«).””” Die funktionelle Einheit aus (hdu-
fig mehreren) Strukturgenen, Operator und Promo-
tor wird von Jacob und seinen Mitarbeitern 1960 als
Operon (»opéron«) bezeichnet.'* Dem Operon funk-
tionell tibergeordnet sind die Regulatorgene, die iiber
die Erzeugung eines Botenstoffes — den Repressor,
der bereits vorher als eine die Enzymsynthese brem-
sende Substanz (Vogel 1957: »substance [...] dece-
lerating enzyme synthesis«) bestimmt wird®' — auf
den Operator wirken, indem sie dessen Aktivierung
der Transkription der Strukturgene hemmen. Dieses
sogenannte Jacob-Monod-Modell der Genregulation
hat sich zur Erkldrung der Kontrolle der genetischen
Expression bei Bakterien als fruchtbar erwiesen; fiir
die komplexeren Verhiltnisse bei Eukaryoten stoft
es jedoch an seine Grenzen.

Regulation als Charakteristikum organischer Systeme
Viele Autoren sehen in der Kybernetik ein Analyse-
verfahren, das in den unterschiedlichsten Disziplinen
angewandt werden kann, manche halten sie aber auch
fiir eine Methode, die eine spezifische Verbindung
zur Biologie hat. In dieser Sicht bildet die Kyberne-
tik und ihr grundlegender Begriff der Regulation den
zentralen, fundierenden Ansatz, der die Biologie erst
zu dem macht, was sie ist. Innerhalb der Naturwis-
senschaften (und unter Ausschluss der Technikwis-
senschaften) wiirde >Regulation< demnach ein exklu-
siver und spezifischer Begriff der Biologie sein.

Die Auffassung, dass Regelkreise in der Natur
den organischen, lebendigen Systemen vorbehalten
sind, findet sich in den 1950er und 60er Jahren bei
zahlreichen Autoren. So weist es in diese Richtung,
wenn H. Schmidt 1954 den Regelkreis die »Objek-
tivation des Lebens«'3? nennt. Fiir R. Wagner bildet
der Regelkreis 1961 »ein Urprinzip des Lebenden«:
»Nur im lebenden Organismus ist Riickkoppelung
mit Regelung erstmals in Erscheinung getreten. So
darf man wohl sagen, wo die erste Riickkoppelung
und der erste Regelvorgang war, war das erste Le-
ben«.'* Dem umfassenden Anspruch der Kybernetik,
eine allgemeine Prozesswissenschaft zu sein, hélt F.
von Cube 1968 entgegen, dass ihre zentralen Begrif-
fe der Regelung und Steuerung doch nicht in allen
Bereichen der Natur leitende Begriffe bilden wiirden.
Die Kybernetik beschreibt nach von Cube »nur einen
bestimmten Teilbereich der dynamischen Welt: den
Bereich des origindr Lebendigen«.'** Fiir diesen Be-
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reich schreibt er der Kybernetik eine fundamentale
Funktion zu: »Tatsdchlich verlaufen Regelvorginge
schon in jeder einzelnen Zelle. Ohne Regelung wire
das Leben also gar nicht mdglich. Die Regelung ist
eine allgemeine und fundamentale Technik des Le-
bendigen«.!* Die kybernetische Organisation der
menschlichen Maschinen beruht damit auf einem
der Natur abgeschauten Prinzip: »Steuerung, Rege-
lung, Information etc. sind ganz eindeutig Begrif-
fe, die aus dem Bereich des Lebendigen stammen
und zur Beschreibung organischer Prozesse dienen.
Steuerungs- und Regelungsprozesse (zur Aufrecht-
erhaltung bestimmter Zustdnde oder Erreichung
von Zielen) existieren — abgesehen von den jetzt
vorliegenden technischen Konstruktionen — nur im
Bereich des Organischen«.!*® Die Technik sei somit
nichts als die Simulation der »origindren Prozesse
des Lebendigen«.'”” In seinen populdrwissenschaft-
lichen Schriften gibt von Cube keine ausfiihrliche
Begriindung seiner These. Sein Urteil, Regelung
gebe es nur im Bereich des Organischen, tiberpriift er
weder phdanomenologisch, noch liefert er eine ausge-
arbeitete methodologische Begriindung dafiir. Nicht
wenige Biologen neigen aber dazu, sich dem Urteil
von Cubes anzuschlieen. Zu diesen gehort auch K.
Lorenz, bei dem es 1978 heif3it: »Der Regelkreis oder
die Homoostase ist im Bereich des Lebendigen gera-
dezu allgegenwirtig, man kann sich ein Leben ohne
diese Funktion kaum vorstellen und mochte anneh-
men, daf sie gleichzeitig mit dem Leben in die Welt
gekommen sein muB«.'3

Unterstlitzung erhdlt die These, der Regulations-
begriff sei ein spezifisch biologischer Begriff, iiber
die Ansidtze zur Rekonstruktion biologischer Grund-
begriffe ausgehend von kybernetischen Konzepten.
Besonders die fiir die Biologie basalen Begriffe der
1Funktion und 1Zweckmaifigkeit erfahren seit den
1950er Jahren eine Explikation im Rahmen von Mo-
dellen der Regelung und Steuerung ({Funktion). Im
Anschluss daran sind einige Autoren der Auffassung,
I. Kants Problem der »Realisierungsbedingungen der
organischen ZweckmaBigkeit« sei durch das Modell
des Regelkreises der Kybernetik geldst, wie es D.
Wandschneider 1988 formuliert.’® Im Regelkreis
konne deutlich gemacht werden, wie ein kausaler
Mechanismus zur Zweckmafigkeit eines Verhaltens
fithre. In dhnlicher Weise sieht auch F. Kleinmann
1998 die Losung aller Schwierigkeiten, die im Zu-
sammenhang mit einer teleologischen Deutung des
Lebens auftreten, durch die »kybernetische System-
theorie« aus dem Weg gerdumt.'#

Die Rekonstruktion biologischer Grundbegrif-
fe auf der Grundlage der Kybernetik ist jedoch mit

vielen Schwierigkeiten verbunden: Nicht in allen Re-
gulationsvorgidngen miissen biologische Funktionen
involviert sein, und nicht alle biologischen Funkti-
onszuschreibungen lassen sich im Rahmen eines Re-
gelkreises beschreiben (1Funktion).'*!

Anorganische Regulationen
Gegen die exklusive Inanspruchnahme des Regula-
tionsbegriffs durch die Biologie spricht aber insbe-
sondere, dass nicht nur bei organischen Vorgéngen,
sondern auch in vielen komplexen Vorgingen der
anorganischen Natur GroB3en auftreten, deren Kons-
tanz mittels des Modells des Regelkreises, also einer
Riickkopplung, beschrieben werden kann. Dies gilt
z.B. fiir Systeme der chemischen 1Selbstorganisati-
on, die von I. Prigogine und anderen seit den 1940er
Jahren mathematisch beschrieben und im Labor un-
tersucht werden.'* Aber auch auferhalb des Labors
findet solches Geschehen statt, z.B. im Wachstum
von Mineralien, das zu einer regelméfigen Muste-
rung fiihrt. In einem Gestein kann die Begrenzung ei-
ner Mineralschicht durch die Auslosung der Bildung
eines anderen Minerals bei hoher Konzentration des
ersten erfolgen. Besteht eine wechselseitige Indukti-
on der beiden Mineralien, kann eine Binderung das
Ergebnis sein. Das Enden der Anlagerung des einen
Minerals durch die Katalyse der Anlagerung des
anderen fligt sich daher dem Modell der Riickkopp-
lung.'s

Einen besonders eindrucksvollen anorganischen
Regelungsvorgang bildet das sogenannte »Oklo-
Phinomen«.'** Nahe dem Ort Oklo im westafrika-
nischen Gabun existierte vor etwa zwei Milliarden
Jahren ein natiirlicher Kernspaltungsreaktor. In der
damals (wegen der noch fehlenden Pflanzen) sauer-
stoffarmen Atmosphire erfolgte eine natiirliche An-
reicherung von Uran durch Auswaschung und durch
Sickerwasser in einer Granitschicht. Als Moderator
der Kernreaktion wirkte das umgebende Wasser,
d.h. das Wasser bremste die beim Zerfall des Urans
freiwerdenden Neutronen ab und verhinderte damit,
dass sie durch Absorption dem Reaktor verloren gin-
gen. Die Regulation der Kernreaktion wurde durch
die Konzentration des Wassers iibernommen: Bei
zu schneller Reaktion erhitzte sich der Reaktor und
das umgebende Wasser verdampfte, so dass es auf-
grund des Verlusts des Moderators zu einer erhéhten
Absorption der Neutronen und damit einer Verlang-
samung der Reaktion kam. Umgekehrt wurde die
Kernreaktion beschleunigt, wenn der Reaktor sich
abkiihlte, weil es dann zu einer verstarkten Kon-
densation von Wasser, d.h. einer Anreicherung des
Moderators, kam.
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Neben diesem komplexen Mechanismus sind Re-
gelkreise auch filir einfachere Systeme beschrieben
worden. H. Sachsse diskutiert 1971 z.B. die Regu-
lation des Wasserspiegels in einem See, dessen Ni-
veau auch bei wechselndem Zufluss konstant bleibt,
indem die Menge des Abflusses mit der des Zuflusses
zunimmt.'® Ein analoger Fall besteht in der Regula-
tion der Hohe einer Kerzenflamme durch ihre eigene
Verbrennung des Wachses. Auch der Quantensprung
eines Elektrons zuriick zu seinem Grundzustand, der
einer Anregung durch die Absorption eines Photons
folgt, ist als ein Regelungsvorgang zur Erhaltung des
Atoms beschrieben worden.!* In globalem MaBstab
ist schlieBlich die Gaia-Hypothese mit der Annahme
verbunden, dass geoklimatische Ausgleichsphéno-
mene in den letzten Jahrmilliarden zu einer weitge-
hend konstanten Temperatur auf der Erde fiihrten
und dass dieser Mechanismus als ein Regelkreis
beschrieben werden kann, der auBerdem Beleg und
Kriterium dafiir ist, dass die Erde als Ganzes ein Or-
ganismus darstellt (1Biosphére/Gaia). Mit Blick auf
diese zahlreichen Regelkreise in der Natur heif3it es
1969 bei H.M. Mirow sogar: »Fast alle in der Natur
ablaufenden Prozesse funktionieren nach dem Prin-
zip der Riickkopplung«.'*’

Nicht alle Konstanzphdnomene der Natur lassen
sich aber nach dem Modell eines Regelkreises mit
Riickkopplungsschleifen interpretieren. Es gibt eine
Vielzahl von komplexen Prozessen, in denen Gro-
Ben auftreten, die auf einem konstanten Wert gehal-
ten werden, ohne dass eine Riickkopplung vorliegt.
Beispiele fiir nicht geregelte Abldufe dieser Art sind
etwa atmosphirische Phanomene wie die Konvekti-
onskiithlung: Strahlung, die Luft erwdrmt, etwa die
Sonneneinstrahlung auf eine Insel, 16st durch die Er-
warmung auch Luftbewegungen aus, die den Effekt
haben, dass die iiber die Strahlung erwarmte Fliche
wieder abgekiihlt wird. So trdgt der Wind die iiber
einer Insel erwérmte Luft fort und wirkt einer weite-
ren Erwdrmung der Insel entgegen. Die Verbindung
aus direkter Strahlung und Konvektionswind hélt
damit die Lufttemperatur {iber der Insel in gewissen
Grenzen konstant. Ein &hnlicher Effekt erfolgt durch
das Zusammenspiel von Sonneneinstrahlung und
Wolkenbildung: Die Einstrahlung auf eine Wasser-
flache fiihrt zur Verdunstung und zur Bildung von
Wolken, die auf die Sonneneinstrahlung zuriick-
wirkt, indem sie diese vermindert. Vorgénge dieser
Art folgen dem Muster eines Steuerungsprozesses
(s.u.): Die eine Ursache der Sonneneinstrahlung zieht
zwei Wirkungen nach sich, welche jeweils in entge-
gengesetzter Richtung eine Ausgangsgrofle, z.B. die
Wassertemperatur, beeinflussen. Ein Mechanismus

der Riickkopplung liegt auch deshalb nicht vor, weil
die Fiihlerkomponente in der Windregelung mit der
kontrollierenden Komponente zusammenfillt: In
dem Moment, in dem die der Insel benachbarte Luft
die Lufttemperatur iiber der Insel »fiihlt«, wird sie
diese Luft auch schon kiihlen. Eine klare Abgrenzung
der Komponenten eines Regelkreises (s.u.) ist damit
nicht moglich.'*

Theorie der Regulation

Unter Regulation, der Lexikondefinition nach »Me-
chanismen zur Aufrechterhaltung des morpholog.
und physiolog. Gleichgewichts im Organismus«
(Brockhaus 2006)'*, kann jeder Mechanismus der
Erhaltung oder Stabilisierung von Gréflen oder Pro-
zessen verstanden werden. »Regulation« ist damit ein
Konzept, das auf dynamische Systeme anwendbar
ist, die tiber mindestens eine Grof3e mit einem veran-
derlichen Wert beschrieben werden. Damit der Wert
einer Grof3e erhalten wird, miissen Einfliisse, die im
Sinne einer Veranderung auf ihn einwirken, die soge-
nannten Storungen, ausgeglichen werden. Dynami-
sche Systeme, die tiber diese Fahigkeit der Stabilisie-
rung von GroBen verfiigen, sind zielverfolgende oder
zielstrebige Systeme. Die dynamische Erhaltung von
Eigenschaften dieser Systeme ist unterschieden von
einer statischen Erhaltung, die ein bloBes Verharren
in einem Zustand bezeichnet (1Selbsterhaltung).

Das Grundmuster der Regulation ist die Kompen-
sation einer Storung. Eine Stérung ist damit immer
im Hinblick auf eine Grofle formuliert, die vorher
ausgezeichnet sein muss. In Regelkreisen heif3t diese
Grof3e die Regelgrofse; um auch Steuerungsvorginge
einzuschlieBen, konnte sie auch Regulationsgrofe
genannt werden. Im englischen Sprachraum ist diese
Grofle daneben als Ausgangsgrofie (»output-variab-
le«) oder wesentliche Grdfse (Ashby 1956: »essential
variable«'*?) bekannt.

Weil eine Storung nicht durch einen spezifischen
Effekt definiert ist, den sie auf die Regulationsgrofie
ausiibt, wird durch sie nicht ein spezifisches Ereignis
beschrieben, sondern eine ganze Klasse von Ereig-
nissen, die Storereignisse. Entsprechend der Vielfalt
dieser Storereignisse ist auch eine Vielfalt an Regu-
lationsereignissen notwendig, um die Stdrung auszu-
gleichen. R. Ashby spricht in diesem Zusammenhang
von dem Gesetz der erforderlichen Variation (»law
of requisite variety«): Um die Konstanz der Regula-
tionsgroBe zu gewdhrleisten, miisse die Vielfalt der
Abwehrmafinahmen mindestens der Vielfalt der Sto-
rungen entsprechen, denn nur Variation konne Varia-
tion autheben (»only variety can destroy variety«'").
Die Abwehrmafinahmen des Systems haben so den
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Effekt, das System von seiner Umwelt zu entkop-
peln: Umweltvariationen libertragen sich hdchstens
insofern auf das System, als sie Abwehrreaktionen
auslosen. Zentrale Systembestandteile bleiben aber
unbeeinflusst. Systemtheoretiker sprechen davon,
die Ausgleichseinrichtung des Systems absorbiere
die Komplexitit der Umwelt, indem sie ein gerin-
ges Diskriminierungsvermdgen (»Sensibilitdt«) fiir
Wertunterschiede ihrer Eingangsvariablen aufweisen
und so ihre Ausgangsvariablen relativ ausgeglichene
Werte zeigen. Insofern die Werte der Ausgangsvari-
ablen der Regulationseinrichtungen eines Organis-
mus eine geringere Varianz aufweisen als die ihrer
Eingangsvariablen, verfligt der Organismus iiber
eine geringere Komplexitit als seine Umwelt. An
der Umwelt-System-Grenze vollzieht sich also eine
Komplexititsreduktion."* Systemtheoretisch kann
ein Organismus gerade dadurch gekennzeichnet und
von seiner Umwelt unterschieden werden, dass er
eine geringere Varianz an Werten seiner Systemgro-
Ben aufweist als seine Umwelt. Systemtheoretisch
liegt zwischen Organismus und Umwelt eine Grenze
mit einem Komplexititsgefille. Der Grund fiir diese
Komplexitéitsreduktion sind die Mechanismen der
Regulation.

Epistemische Unabhdngigkeit der Grofien

Eine besondere Schwierigkeit in der Bestimmung
von Regulationsprozessen besteht in ihrer Abgren-
zung von einfachen Vorgéngen der Einstellung eines
Gleichgewichts. Denn auch einfache Gleichgewichts-
prozesse lassen sich zundchst als Konstanzphénome-
ne beschreiben. Von einer Kugel, die sich in einer
halbkugelférmigen Schale befindet (oder die das
Ende eines Pendels bildet), und die aus dem Ruhe-
punkt (Gleichgewicht) in der Mitte ausgelenkt wird,
lasst sich z.B. sagen, dass sie dem Ruhepunkt als ih-
rem Zielzustand zustrebt und hinsichtlich der Errei-
chung dieses Punktes reguliert ist. Es liegt hier eine
Korrelation zwischen der Entfernung der Kugel von
ihrem Ruhepunkt und der Grofle der Kraft vor, die
die Kugel zu ihrer Ruhelage zuriickfiihrt. Wegen der
Reibungsverluste wird die Kugel also in abnehmen-
der Amplitude um die Ruhelage schwingen, bis sie
dort zur Ruhe kommt.

Der entscheidende Unterschied eines solchen
Gleichgewichts- oder Zielsystems gegeniiber ei-
nem regulierten zielverfolgenden System liegt fiir
A. Sommerhoff (1950) in der Abhéngigkeit der das
Gleichgewicht einstellenden Groflen voneinander
im Fall des Gleichgewichtssystems. Bei der aus dem
Gleichgewicht ausgelenkten Kugel stehe die riick-
stellende Kraft in direkter Abhéngigkeit von der Gro-

Be der Auslenkung. Die riickstellende Kraft konne
also nicht unabhéngig von der Auslenkung variieren;
sie sei vielmehr durch diese determiniert. Anders lie-
ge der Fall dagegen in einem zielverfolgenden, re-
gulierten System. Hier bestehe eine Unabhéngigkeit
zwischen den relevanten Grof3en, die im Modell der
Regulation oder Steuerung in Beziehung zueinander
stehen (also der Umweltgrofe als Storung und der
regulierten SystemgrofBe). In der Temperaturregu-
lation eines Sdugetiers kann die Transpirationsrate
z.B. Werte annehmen, die unabhéngig von der Tem-
peratur der Umwelt sind. Diese Unabhéngigkeit ist
es nach Sommerhoff, die den Unterschied zwischen
einem Gleichgewichtssystem und einem zielverfol-
genden (regulierten) System ausmacht. Nur ein Sys-
tem, das so beschrieben wird, dass es diese Unabhan-
gigkeit enthilt, konne ein zielverfolgendes System
sein. Sommerhoff bezeichnet diese Unabhéngigkeit
der GroBen als epistemische Unabhdingigkeit (»epis-
temic independence«).'>3

Aufgrund der Unabhingigkeit der Systemgroflen
von den UmweltgroBen besteht in regulierten Sys-
temen — anders als in einem physikalischen Gleich-
gewichtssystem — immer die Mdglichkeit, dass der
Zielzustand nicht erreicht wird. Nur vor dem Hinter-
grund der Moglichkeit eines Scheiterns der Regula-
tion, eines Verfehlens des Zielzustandes, kann tiber-
haupt von einer Regulation oder einer Zielverfolgung
gesprochen werden. Allein weil es nicht naturgesetz-
lich bestimmt ist — oder besser: weil es nicht als na-
turgesetzlich bestimmt beschrieben wird —, dass die
Regulation der Korpertemperatur immer gelingt oder
ein Tier immer seine Nahrung findet, kann es sich
dabei um zielverfolgende und regulierte Prozesse
handeln. Es ist die als moglich gedachte Variation der
RegelgroBe von der Umweltgrofe, die nicht zam Ziel
fiihrt, die der Zuschreibung der Regulation oder Ziel-
verfolgung zugrunde liegt. Im Fall des Pendels wird
diese zum Scheitern der Zielerreichung fiihrende
Variation dagegen nicht als mdglich gedacht; dieses
System ist so spezifiziert gedacht, dass die Variation
qua Naturgesetz ausgeschlossen ist.

Die Unterscheidung zwischen Abhéngigkeit und
Unabhéngigkeit der miteinander korrelierten Groflen
ist somit keine absolute. Es ist vielmehr eine Frage
der Spezifizierung des betreffenden Systems, ob zwi-
schen den GroBen eine naturgesetzliche Abhédngigkeit
besteht (wie im Fall von Auslenkung und Riickstell-
kraft des Pendels) oder nicht (wie im Fall der Tempe-
raturregulation oder auch der Bahn eines flichenden
Hasen und der eines ihn verfolgenden Fuchses). Re-
gulation und Zielverfolgung liegt also nur dort vor,
wo ein System so spezifiziert ist, dass das Ziel nicht
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notwendig nach Gesetzen des Systems erreicht wird.
Es muss nach den Gesetzen des Systems kontingent
sein (wenn auch wahrscheinlich), dass sich der ange-
strebte Zielzustand tatsdchlich einstellt. Kurz gesagt,
ist eine Regulation also eine RegelméaBigkeit eines
Prozesses, die keine naturgesetzliche Determination
beinhaltet. Im Gegensatz zu einer naturgesetzlichen
Verkniipfung von Gréflen kann die in einer Regula-
tion angestrebte Konstellation immer auch scheitern.
Die in einer Regulation als Zielzustand angestrebte
Struktur stellt sich nicht notwendig, sondern kontin-
genterweise ein; die Fehlbarkeit wird damit zu einem
Charakteristikum jeder Regulation. In gewisser Wei-
se liegt damit bei Regulationszuschreibungen eine
doppelbddige Beschreibung vor: Es gehort sowohl
zur Beschreibung einer Regulation, dass eine Grofle
konstant gehalten wird (oder werden soll), als auch,
dass ihre Konstanthaltung scheitern kann.

»Regulation« (und >Zielverfolgung() erweist sich
damit in den Augen vieler Wissenschaftstheoretiker
als eine Eigenschaft, die nicht objektiv an einem Sys-
tem diagnostiziert werden kann, sondern die von der
Art der Konzipierung des Systems abhingt (Wood-
field 1976: »the concept of directive correlation is
an intrinsically relativistic concept. There is no right
answer to the question >Are these variables really
epistemically independent?< It depends on how the
observer chooses to view them«'**). Ob die Parame-
ter in einem Regulationsvorgang also als epistemisch
unabhéngig voneinander anzusehen sind, hdngt von
der Spezifikation des Systems ab. Es spricht nichts
dagegen, die Temperaturregulation eines Organis-
mus so zu konzipieren, dass eine gesetzmaflige Ver-
kniipfung zwischen der auf das System einwirkenden
Storung und der kompensierenden Reaktion vorliegt,
dass also — wie im Beispiel des Pendels — keine epi-
stemische Unabhéngigkeit zwischen stérendem und
regulierendem Ereignis besteht. Wenn das System
des Pendels und das der Temperaturregulation analog
spezifiziert wiirden, dann kann der behauptete Unter-
schied in der Abhéngigkeit der Grofen voneinander
nicht mehr gemacht werden.

Regulationszuschreibung als Unterspezifizierung

Dass die Zielverfolgung mittels eines Regelkrei-
ses erst durch eine bestimmte Perspektivierung des
betrachteten Systems zu Stande kommt, ldsst sich
anhand des Paradebeispiels der Kybernetik fiir ei-
nen Mechanismus einer negativen Riickkopplungs-
struktur, den Thermostaten, erldutern. Man sagt, die
Regelungsleistung des Thermostaten bestehe darin,
aus einem Bereich moglicher Aktivitdten eine auszu-
wihlen, um die Differenz zwischen Ist- und Sollwert

der Temperatur zu minimieren. Es stellt sich dabei
aber die Frage, wieso iiberhaupt von moglichen Ak-
tivitdten des Thermostaten die Rede sein kann, wenn
doch in physikalischer Beschreibung jeweils nur ein
Zustand des Thermostaten vorliegt. D.M. MacKay
gibt in einem Aufsatz von 1962 eine Antwort darauf,
indem er als Grund fiir diese Beschreibung die Un-
terspezifizierung des Systems anfiihrt: »Only if we
under-specify the situation, by using generic terms
that allow more than one microstate to be compatible
with our description, can we give meaning here to the
word >possible«.'S Nach MacKay ist es die physi-
kalische Unterspezifizierung, die die Rede von einer
Wahl des Thermostaten unter verschiedenen mogli-
chen Aktivititen rechtfertigt. Wenn der Thermostat
physikalisch voll beschrieben wiirde, hitte er diese
Wahlfreiheit nicht, sein Verhalten wire dann durch
die Vorgeschichte des Temperaturverlaufs und die
Gesetze seines Wirkens voll determiniert.

Es ist also nicht eigentlich die physikalische Situa-
tion, die einen Bereich moglicher Zustdnde umfasst,
sondern allein ihre nicht vollstédndige Spezifizierung
dieser Situation erlaubt diese Freiheitsgrade. Im
Prinzip wird dies bereits seit Beginn der Kyberne-
tik so gesehen (vgl. z.B. Churchman & Ackoft 1950:
»the possibility of choice on the part of objects re-
sults from the way in which the scientist looks at
the world; within the frame of reference of classical
mechanics, there is no choice, but in the frame of re-
ference of teleology, there is choice«)."® Bei G. Keil
heiflt es 1993: »Wird eine Maschine in ihren physi-
kalischen Mikroprozessen vollstdndig beschrieben,
so wird sie nicht mehr als informationsverarbeitende
kybernetische Maschine beschrieben, sondern als de-
terministisches physisches System, das sich so ver-
halt, wie es sich geméil seiner kausalen Einbettung in
die Korperwelt eben verhilt. Die Rede von Informa-
tion, Zwecken und Funktionen ist seiner Struktur du-
Berlich und gehdrt ausschlieBlich der Sprache seines
Konstrukteurs oder seines Interpreten an«.'s’

Regulation als kausales Muster

Weil es sich um die Schematisierung mehrerer auf
einander bezogener kausaler Vorgénge handelt, kann
die in einem Regelkreis beschriebene komplexe Ver-
kniipfung jederzeit in einfache Ursache-Wirkungs-
Relationen zergliedert werden.'*® Jedes durch einen
Regelkreis beschriebene Abhéngigkeitsmuster von
Variablen ldsst sich in seine Elemente dekomponie-
ren. Zwar kommt das Phénomen der Regelung und
damit der Konstanthaltung einer GréBe dann nicht in
den Blick; dennoch kann in der linear-kausalen Be-
trachtung eine Erkldrung fiir den Wert einer Regel-
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grofe, z.B. fiir eine bestimmte Korpertemperatur, ge-
geben werden. Physikalistisch (im Sinne einer blof3
paarweisen Korrelation von Variablen) ist eine iiber
einen Regulationsmechanismus eingestellte Korper-
temperatur das Ergebnis einer Wérmeleistung, die
sich aus einer bestimmten Stellung des physiologi-
schen Temperaturfiihlers und -reglers ergibt, die wie-
derum aus einer bestimmten vorhergehenden Tempe-
ratur der Umwelt resultiert usw. Die komplexe, iiber
die Erhaltung einer Grofe definierte Struktur eines
Regelkreises wird auf diese Weise in eine bestimmte
Sequenz von Ursache-Wirkungs-Verkniipfungen zer-
legt. Die beteiligten Kausalrelationen weisen jeweils
isoliert fiir sich betrachtet allerdings nicht darauf hin,
dass eine Regulation das Ergebnis ihres Zusammen-
wirkens ist. Die Eigenschaft der Regulation kann da-
her nicht einem isolierten Element oder einer isolier-
ten Kausalrelation zugeschrieben werden, sondern
ergibt sich erst aus dem spezifischen Zusammenwir-
ken mehrerer Komponenten eines Systems.

Ein Thermostat wird daher nur als Regelungsein-
heit und ein Organismus nur als Selbstregulations-
system verstdndlich, wenn sie jeweils als kausales
Muster von Prozessen betrachtet werden. Riickkopp-
lung stellt damit eine Systemeigenschaft dar, die aus
einer bestimmten Anordnung und Wechselwirkung
von Teilen zu einem Wirkungszusammenhang folgt.
Die Leistung des Regulationsbegriffs liegt also darin,
eine Schematisierung kausaler Prozesse zu einem be-
stimmten Muster vorzunehmen. Uber dieses Muster
lasst sich dann eine eigene Klasse von materiellen
Systemen ausgliedern. Die Zuschreibung von Riick-
kopplung zu einer Struktur verlangt somit eine Art
Mustererkennung oder Gestaltwahrnehmung (Faber
1986: »we can obtain a characterization of a macro-
scopic object as a feedback device from lower-level
descriptions only by exercising our ability to recog-
nize patterns«'®).

Die Erkenntnis eines Regelkreises als Muster kau-
saler Abhdngigkeiten liegt bereits in seiner traditio-
nellen Beschreibung als Ganzheit.'® H. Mittelstaedt
verwendet fiir den Regelkreis und die anderen For-
men der Regulation 1954 den Ausdruck Wirkungs-
gefiige.'"' Dieses Wort taucht zuvor seit den 1920er
Jahren auf; es wird dabei meist in einem allgemeinen
Sinn verwendet (Litt 1924: »das Wirkungsgefiige der
rdumlichen Dinge«'®?; Kiehn 1932 in Bezug auf Goe-
thes Begriff der Bildung: »Eingliederung des Einzel-
nen als »Organ< in das Wirkungsgefiige einer umfas-
senden, lebendig titigen Ganzheit«'®®). Der Ausdruck
steht daneben aber auch bereits in speziellen biolo-
gischen Kontexten: F. Siiffert gebraucht ihn 1922
fiir den Komplex der Faktoren, die zusammen eine

»Das Regeln, die Regelung, ist ein Vorgang, bei dem
eine Grofe, die die zu regelnde GroBe (Regelgrofie),
fortlaufend erfafit, mit einer anderen Grofle, der Fiih-
rungsgrofe, verglichen und im Sinne einer Angleichung
an die Fiihrungsgrofe beeinflufit wird. Kennzeichen fiir
das Regeln ist der geschlossene Wirkungsablauf, bei
dem die Regelgrofie im Wirkungsweg des Regelkreises
fortlaufend sich selbst beeinflufit.«

»Das Steuern, die Steuerung, ist der Vorgang in ei-
nem System, bei dem eine oder mehrere Grofien als
Eingangsgroflen andere GroBen als Ausgangsgrofien
aufgrund der dem System eigentiimlichen Gesetzmé-
Bigkeiten beeinflussen. Kennzeichen fiir das Steuern ist
der offene Wirkungsweg oder ein geschlossener Wir-
kungsweg, bei dem die durch die Eingangsgrofen be-
einfluiten AusgangsgroBen nicht fortlaufend und nicht
wieder tiber dieselben Eingangsgrofien auf sich selbst
wirken.«

»Ein System [...] ist eine abgegrenzte Anordnung von
Gebilden, die miteinander in Beziehung stehen.«

»Wirkung ist die Verdnderung einer Grof3e, der beein-
fluBten GroBe, durch eine oder mehrere andere Grof3en,
die verursachenden GrofBen.«

»Grofle st die Eigenschaft eines Vorganges oder Kor-
pers, die einer qualitativen Identifizierung und einer
quantitativen Bestimmung zugénglich ist.«

»Der Wert einer Grofse ist ihre quantitative Bestim-
mung, die als Produkt aus Zahlenwert und Einheit aus-
gedriickt werden kann.«

»Eine Grofe, die auf das betrachtete System einwirkt,
ohne selbst von ihm beeinflult zu werden, heil3it Ein-
gangsgrofie.«

»Eine beeinfluflte und erfalbare Grofe eines Systems
heilt Ausgangsgrofie.«

»Der Wirkungsweg ist der Weg, lings dessen die Wir-
kungen in einem System verlaufen.«

»Der Wirkungsweg zwischen verursachender und be-
einfluiter GroBe heifit offener Wirkungsweg, wenn von
der beeinflufiten Grofle kein Wirkungsweg zu einer ver-
ursachenden Grofe zuriickfiihrt. Ist ein solcher vorhan-
den, so liegt ein geschlossener Wirkungsweg vor.«

Tab. 237. Definitionen regelungstechnischer Begriffe durch
das Deutsche Institut fiir Normung (aus: DIN Deutsches In-
stitut fiir Normung e.V. (Hg.). (1990). Entwurf DIN 19226
Teil 1. Regelungs- und Steuerungstechnik. In: DIN Taschen-
buch 241. Genormte Begriffe Maschinenbau, 130-136).

T Anpassung ausmachen (»das Wirkungsgefiige [...],
das wir in seiner Gesamtheit als Anpassung bezeich-
nen«'®). P.A. Weiss hélt 1930 fiir den Vorgang der
Entwicklung von Organismen fest, dass zwar »selb-
standige Teilprozesse« unterschieden werden kon-
nen, diese »ihre Selbstdandigkeit aber erst im Rahmen
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des Ganzen, in dessen Wirkungsgefiige sie gestanden
waren, erworben haben«; diese Einsicht habe von der
»summativen Auffassung der Entwicklung wegge-
fiihrt«.'®> Seit den 1960er Jahren wird der Ausdruck
besonders fiir die Ethologie fruchtbar gemacht (von
Holst und Saint-Paul 1954: »Wirkungsgefiige der
Triebe«; Baerends 1972, tInstinkt: Abb. 224).166

Mittelstaedt unterscheidet 1954 drei Grundformen
des Wirkungsgefiiges: die Kette (lineare Kausalitit),
die Masche (Steuerung) und den Kreis (Regelung).'®’
So wie H. Sachsse spéter den Begrift versteht, bildet
allerdings allein der Kreis ein Wirkungsgefiige: »Ein
Wirkungsgefiige [...] ist ein System, dessen Elemente
durch unmittelbare gegenseitige Einwirkung mitein-
ander verbunden sind. Wenn ich ein Element eines
derartigen Systems beeinflusse, werden aufgrund der
Wechselwirkung die tibrigen Elemente in Mitleiden-
schaft gezogen«.'®

Pragnant stellt 1984 R.J. Faber den Charakter des
Regelkreises als kausales Muster heraus: »to give a
functional explanation of a system is to recommend
a selective way of looking at it, a way in which some
causal connections are emphasized and others igno-
red. It is to suggest which connections are important
and which are not. It is to adopt a perspective based
on a pattern — and the pattern [...] is feedback«.'®
Faber identifiziert das Muster einer Riickkopplung
mit einem teleologischen, funktional zu beurteilen-
den System, das sich im Schema eines spezifischen
»Kreises« modellieren lasse (vgl. Abb. 437): »In a
functional explanation we show that the behavior of
a system fits to [...] a»circular< pattern of causal con-
nections, which can be represented [...] by a feedback
diagram«.'”

Unterscheidung von Steuerung und Regelung
Neben der passiven Vermeidung der Stérung durch
Isolation sind in einem System prinzipiell zwei Mog-
lichkeiten der aktiven Kompensation von Stdrun-
gen denkbar: Die kompensierende Regulation kann
durch die Storung ausgeldst werden, bevor diese auf
die konstant zu haltende Regelgrofle einwirkt, oder
sie ergibt sich als Reaktion auf eine Anderung der
RegelgroBe selbst. Gemal dieser zwei Formen der
aktiven Regulation wird in technischen Zusammen-
hingen die Unterscheidung von Steuerung und Rege-
lung eingefiihrt, die auch fiir lebende Systeme iiber-
nommen wird. Wenn das Muster der Relationen der
Elemente eines Systems als seine Struktur bezeichnet
wird, dann bilden Steuerung und Regelung die beiden
moglichen Strukturen eines Regulationssystems.

Die Unterscheidung zwischen Steuerung und Re-
gelung findet sich dem mechanischen Prinzip nach

bereits 1842 bei H. Lotze. Lotze sieht zwei »Hiilfs-
mittel auch einfacherer Apparate [...,] sich im Gleich-
gewicht zu erhalten«: »entweder dadurch, dass die
Storung selbst die widerstehende Gegenwirkung
hervorruft [Regelung], oder dass die einzelnen Thei-
le ihrer Wirkung sich wechselsweis autheben [Steu-
erung]«'”!.

Einen dritten Mechanismus der Regulation will
Lotze mit einem »Princip immanenter Stérungen«
formulieren. Dieses ist das »Princip wechselnder
Massen, der Stoffwechsel liberhaupt, iiber das durch
den bestdndigen Materiecaustausch im Organismus
fiir eine Dynamik gesorgt sei, »die durchaus keinem
mathematischen Gesetze« folge und durch »Regello-
sigkeit« ausgezeichnet sei: »Eine leichte Quelle der
Regulation [...] bietet die fortwahrende spontane Ver-
anderung der wirkenden Massen dar, in deren Bewe-
gung die Bewegungen der Storungen verschwinden.
Der Kunstgriff der Natur ist dieser, dass sie die Ab-
wehr kiinftiger Storungen durch eine continuierlich
fortgehende Thétigkeit vorbereitet, und daher nicht
gendthigt ist, nach deren wirklichen Eintreten mit ei-
nem ganz neuen, oft unmdglichen Anfang der Bewe-
gung heilende Riickwirkung eintreten zu lassen«!”.
Bei diesem Prozessmuster, in dem der Stoffwechsel
als Mechanismus der Regulation fungiert, wird eine
duBere Storung durch »immanente Stérungen«, also
die innere Unordnung des Systems, unwirksam ge-
macht. — Moglicherweise hatte Lotze mit dem dritten
Weg der Regulation einen solchen Mechanismus im
Auge, wie er in der modernen Okosystemtheorie als
»Wegspiilen der Storung« bezeichnet wird: In Sys-
temen, die iiber eine hohe Umsatzrate von Energie
verfiigen, in denen also das Verhéltnis von Produk-
tion zur stehenden Biomasse sehr hoch ist, werden
Storungen (d.h. Abweichungen vom Gleichgewicht)
schneller ausgeglichen als in Systemen mit geringem
Energiefluss.!” Der Zusammenhang zwischen der
relativen Grofle des Energieflusses durch ein System
und der Erholungsrate des Systems stellt aber keinen
eigenen Mechanismus der Regulation dar, sondern
betrifft allein die Geschwindigkeit der Gleichge-
wichtseinstellung.

Mit Lotzes Vorstellungen verwandt, aber nicht we-
niger unklar, sind P. Héberlins Anschauung von der
»Labilitit« des Organismus, die aus einem inneren
Antagonismus von »Vollendung« und »Dissoziati-
on« besteht'™, sowie S. Roses Prinzip der »Stabilitét
durch Dynamik«'”.

Die beiden Wege der Regulation, Regelung und
Steuerung, werden in der Frithphase ihrer ausfiihrli-
chen Thematisierung, der Mitte des 20. Jahrhunderts,
meist unabhéngig voneinander behandelt. So bemiiht
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sich der Begriinder der Kybernetik, N. Wiener, aus-
schlieBlich um eine Klarung der Regelung, wihrend
Autoren, die stirker an den Regulationsphéinomenen
der Biologie orientiert sind, anfangs ausschlieflich
die Steuerung diskutieren, z.B. Sommerhoff (1950)
und Nagel (1951/61).'7° Die terminologische Diffe-
renzierung findet sich 1941 bei H. Schmidt und wird
spiter u.a. von Mittelstaedt, Ashby, Flechtner und
Hassenstein betont.'”” Im englischen Sprachraum
wird die Unterscheidung zwischen Steuerung und
Regelung nicht immer terminologisch streng durch-
gehalten. Meist wird beides unter dem Begriff der
Kontrolle (»control«) abgehandelt. Geldufig sind die
Bezeichnungen >Riickkopplung< (»feed-back«) und
»Vorwértskopplung« (»feed-forward«), die manch-
mal den Bedeutungen von >Regelung« und >Steue-
rung«< entsprechen.

Die Unterscheidung zwischen Steuerung und Rege-
lung kann nicht an dem dulleren Verhalten eines Sys-
tems festgemacht werden (wie dies aber Rosenblueth,
Wiener und Bigelow 1943 in ihrem behavioristischen
Ansatz annechmen'”). Die Ein- und Ausginge eines
Systems, das allein iiber Steuerungen verfiigt, mis-
sen sich nicht von einem anderen System unterschei-
den, das Regelungseinheiten enthélt. Steuerung und
Regelung sind also keine funktionalen Konzepte,
die sich auf die dufleren Wirkungen eines Systems
beziehen, sondern sie sind strukturelle Konzepte, die
den inneren Aufbau eines Systems betreffen.!” Aus
einer reinen Verhaltensbeschreibung eines Systems
lasst sich damit nicht ermitteln, auf welchem Wege
die Regulation erreicht wird. Die Unhaltbarkeit der
Vorstellung von der direkten behavioristischen Be-
obachtbarkeit der Riickkopplung zeigt S.C. Kleene
bereits 1956: Jedes Input-Output-Muster des Verhal-
tens eines Systems kann durch kausale Netze erzeugt
werden, die keine Riickkopplungsschleifen enthalten.
Aus Verhaltensbeobachtungen allein kann also nicht
auf eine Riickkopplungsstruktur geschlossen werden.
Der behavioristische Ansatz ist damit untauglich,
zielverfolgendes Verhalten durch kybernetische Mo-
delle zu explizieren.'® Es bleibt damit allein der Weg
offen, eine Riickkopplungsstruktur iiber eine Analyse
der inneren Struktur des Systems zu identifizieren.

Steuerung

Das Wort >Steuerung« geht iiber das seit dem 17.
Jahrhundert verbreitete >Steuer< mit der Bedeutung
»Lenkvorrichtung (bei Schiffen)« auf mhd. >stiureq,
ahd. »stiura< »Stiitze, stiitzender Pfahl« zuriick. Seit
Beginn des 18. Jahrhunderts wird die Lenkvorrichtung
von Schiffen als »Steuerung« bezeichnet.' Noch bis

Abb. 432. Einfache Blockschaltbilder der Steuerung (oben)
und Regelung (unten). Eine Steuerung kann bestimmt wer-
den als eine gerichtete, riickwirkungsfreie Wirkung, d.h.
eine gerichtete Wirkung einer Grifie (A) auf eine andere
(B). Eine Regelung besteht demgegeniiber in einem Regel-
kreis, der zwei charakteristische Systemteile und drei cha-
rakteristische Grofsen umfasst: eine Regelstrecke (S), d.h.
ein System, von dem eine Eigenschaft geregelt wird, (z.B.
einen Organismus), einen Regler (R), d.h. eine regelnde
Einrichtung des Systems (z.B. die Schweifsdriisen), eine Re-
gelgrifie (x), d.h. eine zu regelnde Eigenschaft der Regel-
strecke (z.B. die Korpertemperatur des Organismus), eine
Stellgrofse (v), d.h. eine regelnde Grifse (z.B. die Menge des
abgegebenen Schweifles) und eine Storgrofie (z), d.h. eine
auf die Regelstrecke von aufsen wirkende Grofie (z.B. die
Umgebungstemperatur) (aus Bischof, N. (1995/98). Struk-
tur und Bedeutung: 33; 156).

in die ersten Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts ist die-
ses enge Verstindnis des Begriffs verbreitet; so heif3t
es in einer Enzyklopadie zur Technik im Jahr 1929,
Steuerungen seien » Verrichtungen, welche die Rich-
tungen der Fahrzeugbewegung bestimmen«.'$? Erst
seit Mitte des Jahrhunderts wird das Wort in seiner
heutigen allgemeinen Bedeutung fiir eine Einrichtung
zur (quantitativen) Bestimmung der Richtung und In-
tensitdt eines Vorgangs verwendet. Anfangs wird da-
bei zwischen den Konzepten >Steuerungs, »Regelung«
und >Regulation< nicht unterschieden.'$3

Als biologischer Terminus wird der Ausdruck in
den 1920er Jahren von J. von Uexkiill verwendet.
Von Uexkiill postuliert einen »Steuerapparat«, der
die Ausrichtung eines Organismus zu Gegenstinden
seiner Umwelt geméf seinem Modell des Funktions-
kreises (1Funktion) bewirkt. Der Steuerapparat dient
allgemein der Verbindung der »Merkwelt« (d.h. der
vom Organismus sinnlich wahrgenommenen Welt)
mit der »Wirkwelt« (d.h. den von ihm beeinflussten
Gegenstidnden seiner Umwelt). Die Steuerung des
Verhaltens erfolgt nach von Uexkiill durch die Wahr-
nehmung von Reizen; die Reize bilden »bestimmte
Merkmale, die das Tier, wie einen Bootsmann die
Seezeichen, dazu veranlassen, eine Steuerung sei-
ner Bewegungen auszufiihren«.' Dies konne in
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einer Abfolge von sich dndernden Reizen erfolgen:
»Auf den Nahrungsreiz erfolgt eine Steuerung in
die Richtung auf die Nahrung zu, darauf treten bei
der Berithrung neue Merkmale auf, die taktiler oder
chemischer Art sind, und die zur Steuerung der Fre(3-
werkzeuge dienen«.'®

Einen spezifisch regulationstechnischen Sinn gibt
H. Schmidt 1941 dem Begriff der Steuerung, indem er
ihn von der Regelung abgrenzt. Eine Steuerung sieht
Schmidt dadurch charakterisiert, dass ein »Steuer-
glied« in einem von der »Regelstrecke« unabhingigen
System angeordnet ist und damit die Geschlossenheit
des Regelkreises aufgehoben ist: »das Unterschei-
dungsmerkmal fiir Regelung und Steuerung ist die
Geschlossenheit des funktionalen Zusammenhangs
der bezeichneten GroBen [bei der Regelung]«'®¢. Auf-
gegriffen und verbreitet wird diese Unterscheidung
allerdings erst Mitte der 1960er Jahre, nachdem der
deutsche Normenausschu3 1962 einen Entwurf fiir
eine Norm mit einer begrifflichen Abgrenzung vor-
legt. Vorher wird zwar sachlich — aber nicht in der
spéteren Terminologie — zwischen Steuerung und Re-
gelung unterschieden. So stellt H. Mittelstaedt 1954
als zwei Grundmuster eines » Wirkungsgefiiges« die
Masche (die der Steuerung entspricht) und den Kreis
(Regelung) einander gegeniiber.'®”

Die Unterscheidung zwischen Steuerung und Re-
gelung findet sich in der englischen Sprache kaum;
beide Konzepte kdnnen als control bezeichnet wer-
den. Bei R. Ashby sind beide 1956 geschieden als
einerseits »Steuerung« (»control«) und andererseits
»fehlergesteuerte Regulation< (»error-controlled re-
gulation« oder auch »regulation by error«).'® Der
Sache nach wird die Steuerung in der englischspra-
chigen Literatur bereits seit Anfang des Jahrhun-
derts, v.a. von behavioristischer Seite diskutiert. Zur
Charakterisierung der Steuerung spricht R.B. Perry
1917 treftend von einer vorbereitenden Anpassung
(»preparatory adjustment«), bei der die Storung
des Sollzustandes von vorneherein verhindert wird:
»the equilibrium is not disturbed. Its disturbance is
not offset or neutralized, but is averted. That which
is reacted to is not a disturbance of equilibrium, but
the prospect or threat of such disturbance«'®. Die-
ser Mechanismus stellt fiir Perry einen Sonderfall
einer komplementdren Anpassung (»complementary
adjustment«)' dar, d.h. eines Mechanismus zur Er-
haltung eines Zustandes in einem System angesichts
dullerer Storungen — also der spiter so genannten
»Regulation«.

In Aufnahme der von Schmidt eingefiihrten Unter-
scheidung heil3t es in der DIN 19226 im Entwurf von
1984, das Kennzeichen der Steuerung sei der »offene

Wirkungsweg« (vgl. Tab. 237)."! Im Gegensatz zur
Regelung wirkt die Stérung direkt auf die Kompen-
sationseinrichtung und nicht erst iber den Weg einer
Verdnderung der zu regelnden Grof3e. Die Steuerein-
richtung nimmt also unter dem Einfluss der Stérung
(oder einem der Stérung vorgelagerten Ereignis) eine
Antizipation der Regelgrof3enédnderung vor, um letz-
tere zu vermeiden, es liegt ein »Abfangen der Sto-
rung« (Flechtner 1966)'*? vor. Der Kompensations-
mechanismus wird damit nicht erst nach der schon
eingetretenen Abweichung der Regelgrofle von der
Fithrungsgrofe wirksam, sondern wirkt zeitlich pa-
rallel zu dem Storereignis. Das einfachste Modell
einer Steuerung ist eine Maschen- oder Parallelschal-
tung von zwei GroBlen, die sich in ihrer Wirkung auf
eine dritte Grofe autheben.

Das klassische technische Beispiel einer Steuerung
bildet eine Heizungssteuerung, die die Raumtempe-
ratur dadurch konstant hélt, dass die Heizanlage iiber
einen AuBenfiihler reguliert wird: Veranderungen der
AuBentemperatur (Storungen) wirken gleichzeitig
direkt und indirekt {iber eine Anderung der Heizin-
tensitét (steuernde Grofe, Stellgrofe) auf die Raum-
temperatur (Steuergrofe), so dass insgesamt die
Raumtemperatur konstant gehalten wird.

Viele Zusammenhidnge von Groflen in biologi-
schen Systemen lassen sich in diesem Sinne als Steu-
erungen beschreiben. Ein Beispiel stellt die Pupillen-
reaktion bei niederen Wirbeltieren dar: Ein Hellig-
keitsanstieg in der Umwelt bewirkt eine Kontraktion
der Irismuskelzellen und damit eine Verkleinerung
der Pupille. Die Beleuchtungsstirke auf der Netzhaut
(die SteuergroBe dieses Systems) wird durch diesen
Zusammenhang also konstant gehalten: Der Hellig-
keitsanstieg der Umwelt fiihrt zu einer Erh6hung,
die Verkleinerung der Pupille zu einer kompensato-
rischen Erniedrigung der Beleuchtungsstirke. (Bei
hoéheren Wirbeltieren wird die Pupillenreaktion da-
gegen iiber einen Riickkopplungsmechanismus ge-
regelt, indem Lichtsinneszellen der Netzhaut iiber
das Nervensystem auf die Irismuskeln wirken.) Ein
anderes einfaches Beispiel fiir einen biologischen
Steuerungsmechanismus liegt in dem jahreszeitlich
bedingten Zug vieler Vogel der gemiaBigten Breiten
vor. Der Wegzug im Herbst (steuernde Grofie) kom-
pensiert den Nahrungsmangel (Storgrof3e) bei kalten
Temperaturen. Er wird aber nicht erst durch die Ver-
schlechterung des Nahrungsangebots (Steuergrofie)
ausgeldst, sondern durch einen Reiz, der dem eigent-
lichen Mangelfaktor zeitlich vorausgeht, ndmlich die
kiirzer werdende Tageslinge.'?

Eine detaillierte Analyse von Steuerungsprozessen
in der Biologie liefert G. Sommerhoft 1950. Zent-
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ral fir Sommerhoffs Darstellung ist der Begriff der
steuernden Korrelation (»directive correlation«). In
der steuernden Korrelation sieht Sommerhoff die
objektive Systemeigenschaft, die jedem Fall von or-
ganischer Anpassung und allgemein jeder Zweckma-
Bigkeit in der Natur zugrunde liegt. Sie besteht, kurz
gesagt, darin, dass Zustdnde des Organismus parallel
zu Zustanden seiner Umwelt durch eine gemeinsame
Ursache, die von Sommerhoff so genannte zéneti-
sche Variable (»coenetic variable«), bewirkt werden,
so dass diese Abhingigkeit als eine Zielerreichung
des Organismus beschrieben werden kann (vgl. Abb.
433).% Die Korrespondenz zwischen der Umwelt-
grofle und der Reaktionsgrofie besteht ihrem Wesen
nach in einer Kompensation, denn die Reaktionsgro-
e nimmt jeweils solche Werte an, die dazu fiihren,
dass beide GroBlen gemeinsam auf die Zielgrofie so
einwirken, dass diese einen bestimmten Wert (in ei-
nem angestrebten Wertebereich) annimmt. Da beide
Einflussgroflen einen Zustand beschreiben, der zum
gleichen Zeitpunkt vorliegt, konnen sie sich nicht ge-
genseitig kausal beeinflussen, sondern miissen durch
eine gemeinsame Verursachung einer dritten Grofe,
die zu einem fritheren Zeitpunkt gehdrt, eben die z6-
netische Grofle, in gegenseitiger Abhédngigkeit von-
einander stehen.

Die Abgrenzung von Steuerung und Regelung ist
bis in die Gegenwart nicht immer einheitlich. Meist
wird davon ausgegangen, dass beide sich wechselsei-
tig ausschlieBen: Ein Prozess, der eine Regelung dar-
stellt, ist keine Steuerung. Einige Autoren verstehen
eine Regelung allerdings als eine besondere Form
der Steuerung; Flechtner sieht z.B. die Regelung in
der »Selbststeuerung eines Systems« gegeben.!”

Nach Sommerhoffs Analyse kann jedes Muster
kausaler Verkniipfung, bei dem eine GroBe auf zwei
Groflen einwirkt, und diese wiederum (in entgegen-
gesetzter Richtung) eine vierte beeinflussen, als eine
Steuerung bezeichnet werden. Als eine Steuerung
konnte damit auch folgender Zusammenhang gelten:
Die Neigung der Erdachse zu ihrer Bahn um die Son-
ne zieht es nach sich, dass es im Winter friher dun-
kel wird als im Sommer. Gleichzeitig bedingt diese
Konstellation, dass im Winter Schnee fillt. Beide
Effekte beeinflussen die Helligkeit am Abend in ent-
gegengesetzter Weise. Der Schneefall kompensiert
also in gewissen Grenzen die frilhe Dunkelheit. Der
Kompensationsmechanismus besteht auch hier »auf-
grund der dem System eigentiimlichen Gesetzmi-
Bigkeiten«, wie es in der DIN-Norm als Bedingung
fiir das Vorliegen einer Steuerung heiflt. Trotzdem
werden solche einfachen Zusammenhénge in der Re-
gel nicht als Steuerungen verstanden. Deutlich wird
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Abb. 433 Schema der Verkniipfung von Gréfsen nach dem
Modell der Steuerung. Die gemeinsame verursachende
Grofse CV (»coenetic variable«), die sich zum Zeitpunkt t,
verdndert, wirkt gleichzeitig auf die Systemgrofie R und die
Umweltgrifie E, deren Verdnderungen zum Zeitpunkt t, zu-
sammen die Zielgrofie G zum Zeitpunkt t, beeinflussen (aus
Sommerhoff, G. (1950). Analytical Biology: 53).

damit, dass die Identifikation einer Steuerung nicht
allein tUber ihren Mechanismus, d.h. ein bestimmtes
Muster der Abhéngigkeit von Grofen, sondern nur
unter Beriicksichtigung des Kontexts erfolgen kann.
In der Regel ist es ein technischer Zusammenhang,
der eine Steuerung als solche definiert.

In technischen Zusammenhdngen ist dann von
»Steuerung¢ die Rede, wenn die GesetzméBigkeiten
einer Einrichtung selbst wiederum eingestellt und
kontrolliert sind. Eine Heizung iiber Aufenfiihler
wird nur als eine Steueranlage angesehen, wenn sie
so geschaltet ist, dass sie stérker heizt, wenn es drau-
Ben kélter ist, und nicht umgekehrt (obwohl auch dies
eine »dem System eigentiimliche GesetzméBigkeit«
wire). Allein im Hinblick auf ein zuvor (durch die
Intention eines Ingenieurs) ausgezeichnetes Ziel wird
Steuerung damit als ein Mechanismus identifizierbar.
Fraglich wird damit, inwiefern der Steuerungsbe-
griff tiberhaupt geeignet ist, besondere Prozesse (des
Systemerhalts) in der Natur auszuzeichnen, weil er
entweder zu allgemein ist oder auf eine Intentionali-
tat verweist, die in ihrer naturalen Einbindung selbst
wieder geklart werden miisste.

Regelung

Das Wort >Regelung¢ (abgeleitet von lat. >regere«
»gerade richten, lenken, herrschen«) wird im 19.
Jahrhundert zunéchst allgemein im Sinne von »Vor-
schrift, geordneter Ablauf« verwendet. Es erscheint
insbesondere im sozialwissenschaftlichen Kontext
zur Bezeichnung sozialer Ordnungsprozesse.'*

In einem speziellen technisch-regulationstheoreti-
schen Sinn definiert H. Schmidt 1941 den Ausdruck.
Eine Regelung ist danach durch das Vorhandensein
eines Regelkreises (s.u.) gekennzeichnet. In ihm liegt
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nach Schmidt eine Kreiskausalitit (1Kreislauf) vor,
d.h. »dal eine physische Ursache nicht nur der linea-
ren Kausalitit geméf eine Wirkung hat, sondern daf3
diese Wirkung auf die Ursache zuriickwirkt«.'”” In
diesem Sinne legt auch der schweizerische elektro-
technische Verein 1956 fest: »Die Regelung ist eine
Folge von Vorgidngen zum Zwecke der Herstellung
und Aufrechterhaltung bestimmter verlangter Wer-
te einer Grosse; sie erfolgt immer auf Grund einer
Messung einer Grosse |...]. Die Regelung wird durch
eine Reihe von Elementen verwirklicht, welche in ei-
ner bestimmten Richtung derart aufeinander einwir-
ken, dass ein geschlossener Kreis entsteht«.!”s Und
das Deutsche Institut fiir Normung definiert 1962 in
einem Entwurf der DIN 19226: »Das Regeln — die
Regelung — ist ein Vorgang, bei dem eine physika-
lische Grofle — die zu regelnde GroBle (Regelgrofie)
— fortlaufend erfalft und durch Vergleich mit einer
anderen Grofle im Sinne einer Angleichung an die-
se beeinfluft wird. Bei der Regelung sind also zwei
miteinander verkniipfte Vorginge zu verwirklichen:
Vergleichen und Stellen. Der hierzu notwendige Wir-
kungsablauf vollzieht sich in einem geschlossenen
Kreis, dem Regelkreis«.'”

Bezeichnend fiir die Regelung ist der Beginn der
Kompensation erst nach dem Wirksamwerden einer
Storung der Regelgrofe. Nicht die StorgroBe direkt,
sondern erst ihre Wirkung auf die Regelgrofle bildet
also den Ausloser fiir die Regleraktivitit. Die bereits
eingetretene Abweichung der Regelgrofie von ihrem
Sollwert leistet die Kontrolle; es liegt also eine feh-
lergesteuerte Regulation (Ashby 1956: »error-cont-
rolled regulation«*”) vor. Das Verhalten des Systems
wird von seinen Abweichungen vom Ziel her kont-
rolliert, oder wie es bei A. Rosenblueth, N. Wiener
und J. Bigelow 1943 heift, durch den Fehler seiner
Reaktion kontrolliert (»controlled by the error of the
reaction — i.e., by the difference between the state of
the behaving object at any time and the final state in-
terpreted as the purpose«®!). Vollstindige Konstanz
der RegelgriiBe kann also iiber Regelung nicht er-
reicht werden. Der Vorteil gegeniiber der Steuerung
besteht aber darin, dass auch Stdrungen, zu denen
keine fixe Kopplung iiber Steuerung hergestellt ist,
kompensiert werden konnen. Regelung ist also auch
in Systemen wirksam, in denen die Art der Stérung
unbekannt ist. Die Steuerung einer Heizung, die iiber
einen AuB3enfiihler kontrolliert wird, wiirde z.B. ver-
sagen, wenn der Raum seine Isolationseigenschaften
verandert (wenn z.B. ein Fenster gedffnet wird). Die
Regelung der Heizung iiber einen Innenfiihler kann
allerdings auch darauf reagieren, weil die verdnder-
ten Isolationseigenschaften sich in einer Verédnderung

der Regelgrofle bemerkbar machen, die von einem
Fiihler gemessen wird. In einer Regelung liegt damit
im Gegensatz zu einer Steuerung ein geschlossener
Wirkungsweg vor: von einer durch das System be-
einflussten (Ausgangs)-Grofle des Systems fiihrt ein
Wirkungsweg zu einer das System beeinflussenden
(Eingangs)-Grofe zuriick (»Riickkopplung«; s.u.).
Der Mechanismus der Regelung bedingt es, dass in
einer Regelung keine genaue Erhaltung einer Grofie
erfolgen kann, sondern nur eine regelmifBige Wieder-
herstellung nach erfolgter Stérung, d.h. die Erhaltung
der GroBe nur in einem gewissen Bereich.

Fiir das Vorliegen einer Regelung miissen min-
destens drei GroBen in Form eines Kreislaufs kau-
sal aufeinander bezogen werden. Die drei GroBlen
werden traditionell als Regelgrdfse, Fiihigrofie und
Stellgrofse bezeichnet. Fiir eine Stabilisierung der
RegelgroBe ist es auBerdem erforderlich, dass eine
der drei Wirkungen einen hemmenden Einfluss auf
ihre FolgegrofBe ausiibt. Im anderen Fall liegt zwar
immer noch eine Riickkopplung vor, diese fiihrt aber
nicht zu einer Konstanz, sondern einer unbegrenzten
Zu- oder Abnahme der beeinflussten Grof3e. Es liegt
in diesen Fillen eine positive oder kumulative Riick-
kopplung (Mitkopplung) vor, die von der Regelung
als einer stabilisierenden negativen oder kompensie-
renden Riickkopplung (Gegenkopplung) zu unter-
scheiden ist. Im elektrotechnischen Zusammenhang
erscheint der Ausdruck >negative Riickkopplung« be-
reits seit den frithen 1920er Jahren (Moller 1920).2%?

Geschichte technischer Regelungseinrichtungen
Technische Einrichtungen der Regelung werden seit
der Antike konstruiert. Regelkreise liegen z.B. in Kte-
sebios’ Wasseruhr (3. Jahrhundert v. Chr.), Philons
Ollampe oder Herons Schwimmerregelungen vor.2”
Als Bauelemente von Wasseruhren sind Schwimmer-
regelungen bis weit in das Mittelalter verbreitet; iiber
ein halbes Jahrtausend, vom Anfang des 13. bis zur
Mitte des 18. Jahrhunderts, konnen sie jedoch nicht
nachgewiesen werden.

Das erste unabhingig von antiken Vorbildern
konstruierte Regulationssystem der Neuzeit ist ein
Temperaturregler fiir Ofen, den C. Drebbel Anfang
des 17. Jahrhunderts entwickelt.”* In verschiedenen
Zusammenhéngen tauchen Regulatoren in der Zeit
der industriellen Revolution seit Mitte des 18. Jahr-
hunderts auf. Nicht immer lassen sich die Erfinder
dieser Einrichtungen namhaft machen. Schon seit
mindestens 1750 werden in England Regulatoren
in Miihlen zur Einstellung des Abstandes der Miihl-
steine in Abhéingigkeit von der Drehgeschwindigkeit
gebaut. 1787 und 1789 werden darauf Patente erteilt.
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Einer der bekanntesten Regler der damaligen Zeit ist
der Fliehkraftregler (engl. »governor«), der zur Re-
gelung des Dampfdrucks in einer Dampfmaschine
eingesetzt wird. Die Erfindung dieses Reglers wird J.
Watt zugeschrieben, der anfangs von »whirling regu-
lator« und spéter von »governor« spricht; sie erfolgte
aber schon vor ihm.?> Anhand des Fliehkraftreglers
beschreibt J.C. Maxwell 1868 erstmals mathema-
tisch exakt die Funktionsweise eines Reglers.?* Nach
Maxwell ist es die Aufgabe eines Reglers, die Ge-
schwindigkeit einer Maschine konstant zu halten.

Physiologische Regelungseinrichtungen

Als erster postulierter physiologischer Regelkreis gilt
der von E. Cyon und C. Ludwig 1866 beschriebene
Mechanismus zur Regulation des Blutdurchflusses
durch das Herz tiber einen im Herzen liegenden Re-
zeptor, der bei Reizung iiber den Nervus depressor
vagi eine Erweiterung der peripheren Gefdfle und
damit eine Verminderung des Durchflusses bewirken
sollte.” Das Vorliegen dieses Regelkreises wird von
den Autoren jedoch nur vermutet.?®® Erst spétere Un-
tersuchungen zeigen, dass ein Rezeptorfeld nicht im
Herzen, sondern in der Aorta vorhanden ist.>” Trotz
der falschen physiologischen Details entspricht der
von Cyon und Ludwig angenommene Mechanismus
aber doch genau dem Modell der Regelung.

Einen anderen Mechanismus der Riickkopplung
beschreiben E. Hering und H. Breuer in ihrer Arbeit
iber die »Selbststeuerung der Athmung« (1868).
Nach ihren Versuchen wird die Thoraxerweiterung
bei der Einatmung durch einen afferenten Nerven
selbsttétig abgebremst, so dass die Lunge sich nicht
tiber einen bestimmten Grad hinaus ausdehnt.?'

Dass eine Riickmeldung der Bewegungen der
Gliedmallen durch eben diese Bewegungen selbst
zum Gehirn erfolgt, vermutet der Ingenieur F. Lincke
1879, ohne es allerdings nachweisen zu konnen. Als
»Organe« eines vollstindigen »Regulators« identifi-
ziert Lincke einen »Indicator«, der den Wert der zu
regelnden Grofe misst, einen »Modificator«, der ih-
ren Wert verdndert, einen »Uebertrager« zur Herstel-
lung der Verbindung von Modifikator und Indikator
und einen »Motor«, der die ndtige Arbeit leistet.?!
Lincke sieht auch bereits die Parallelen zwischen or-
ganischen und technischen Regelungsvorgiangen und
versucht sich in der Darstellung des »Menschen in
seiner Bedeutung als Maschine«.?'> Lincke bemerkt
auch bereits, dass bei dem von ihm beschricbenen
Regulationstyp eine perfekte Konstanz der Regelgro-
Be unmoglich ist, weil erst die erfolgte Abweichung
der RegelgroBe von ihrem Sollwert die Ursache fiir
den Einsatz des Korrekturmechanismus bildet.

O» HYPOTHALAMUS
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Abb. 434. Schema der Regulation der Ausschiittung von Ge-
schlechtshormonen als eine friihe (die erste?) Darstellung
eines physiologischen Regelkreises. Ein im Ovar gebildetes
Ostrogen (das spdter so genannte Ostradiol, hier »E«) iibt
eine Riickwirkung auf seine eigene Herstellung durch ei-
nen Einfluss auf den Hypophysenvorderlappen (»Anterior
Pituitary«) und die Freisetzung des luteinisierenden Hor-
mons (»L.H.«) aus. Die Art der Riickkopplung ist von der
Phase im Menstruationszyklus abhdngig: Bis zur Ovulation
besteht eine positive Riickkopplung zwischen Ostradiol-
und LH-Freisetzung (Follikel- oder proliferative Phase),
danach eine negative (Gelbkérperphase mit Riickbildung
des Gelbkorpers bei fehlender Einnistung) (aus Albright,
E, Forbes, A.P, Fraser, R., Miller, R.B. & Reifenstein, E.C.
Jr. (1941). A classification of the causes of hypoleydigism.
Trans. Assoc. Amer. Physic. 56, 43-54. 44).

Unter weitgehender Vernachldssigung der dlteren
Einsichten wird die Parallele zwischen technischer
und biologischer Regelung im 20. Jahrhundert wie-
derholt gezogen, u.a. 1932 von R. Wagner?"?, 1941
von Schmidt®'* und — programmatisch und mit viel
offentlicher Aufmerksamkeit « 1948 von N. Wiener
(mit dem Ziel, »das Gebiet [der Kybernetik] zu ver-
einheitlichen und die verschiedenen Fiden der For-
schung miteinander zu verkniipfen«)>'>.

Riickkopplung

Der Begrift der Riickkopplung entstammt urspriing-
lich der Elektrotechnik. Der Nachrichtentechniker
A. Meifiner entwickelt 1913 die erste elektronische
Riickkopplungsschaltung.?'® Zum Ausgleich des un-
vermeidlichen Verlusts elektromagnetischer Energie
bei der Schwingung von Strom und Spannung in ei-
nem Schwingkreis wird ein Teil der Schwingungs-
energie zum Eingang riickgefiihrt, so dass unge-
dédmpfte Schwingungen entstehen. Neben Meiflner
erheben auch noch andere Techniker den Anspruch,
eine solche Einrichtung erfunden zu haben, u.a. L.
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Abb. 435. Blockschaltbild eines Regelkreises (aus Wiener,
N. (1948). Cybernetics or Control and Communication in
the Animal and the Machine (New York 1957): 132).

DeForest, I. Langmuir und E.H. Armstrong. K. Kiipf-
miiller beschreibt die Wirkungsweise von Reglern
1928 im Rahmen eines systemtheoretischen Ansat-
zes als ein »Regelsystem« mit mehreren »System-
grofen«®’ oder als ein »riickgekoppeltes System,
das tiber einen »Riickkopplungsweg« verfiigt.?'$

Im biologischen Zusammenhang ist es zuerst R.
Wagner, der 1925 von »Riickkopplung« spricht. Wag-
ner untersuchte die Vorgénge beim Zusammenwirken
antagonistischer Muskeln, die liber das Riickenmark
enerviert werden. Als »Riickkoppelung«®”® bezeich-
net er dabei die Wirkung der motorischen Riicken-
marksnerven, der sogenannten Vorderhornzellen,
auf den Spannungszustand eines Muskels, weil diese
Nervenzellen selbst durch einen sensiblen Endkorper,
der den Spannungszustand des Muskels misst, erregt
wurden. Wird der Muskel durch eine &uflere Kraft ge-
dehnt, dann fiihrt die gleichzeitige Dehnung des sen-
siblen Endkorpers und deren Verarbeitung in den Vor-
derhornzellen zu einer Reizung des Muskels, so dass
die urspriingliche Dehnung durch eine kompensato-
rische Kontraktion des Muskels ausgeglichen wird.
Wagner versteht die »weitgehende Autonomie«??
dieses Mechanismus als Anpassung des Organismus
an die Trégheitskrifte, die aufgrund seiner eigenen
Masse auf der Erde bestindig auf ihn wirken: Trotz
der Dehnung der Muskeln durch die Schwerkraft des
Korpers wird der Korper durch den nervos regulierten
Kompensationsmechanismus aufrecht gehalten.

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts gilt der Mechanis-
mus der Riickkopplung als ein zentrales und charak-
teristisches Merkmal aller Lebewesen; sie wird als
»Urprinzip der Lebensvorgange« (Gradmann 1963)**!
oderals » Technik des Lebendigen« (von Cube 1968)*2
bezeichnet und als etwas gesehen, das in der Natur
exklusiv den Organismen zukommt (s.0.). Gradmann
sieht in der Zunahme von Regelungsmechanismen
in den Organismen einen Mafstab fiir die Hoherent-
wicklung in der Evolution: »Je hoher die Organismen
entwickelt sind, desto mehr stehen sie unter dem Zei-
chen der Regelung durch Riickkoppelung«.??

Allgemein charakterisieren lassen sich Riickkopp-
lungen durch das Vorliegen von Wirkungen in einem
System, die einen Einfluss auf die Strukturen aus-

iiben, von denen sie ausgeldst wurden. Eine Regu-
lation ergibt sich, wenn Anderungen eines Vorgangs
solche Wirkungen auslosen, die diesen Anderungen
entgegen gerichtet sind; wenn also eine negative
Riickkopplung vorliegt. Grundlegend fiir die Riick-
kopplung ist also die Zirkularitdt eines Prozesses, bei
denen sich eine Struktur {iber ihre Wirkungen auf sich
selbst bezieht. Es wird begrifflich etwas voneinander
getrennt, die Struktur von ihren Wirkungen, das aber
kausal doch doppelt zusammenhéangt: Die Wirkungen
sind Wirkungen der Struktur, die gleichzeitig auch be-
stimmte Verdnderungen der Struktur verursachen.

Von einigen Autoren werden nicht allein Regulati-
onsprozesse als »Riickkopplung« bezeichnet, sondern
allgemein jede Riickwirkung innerhalb eines zyklisch
geschlossenen Systems. P. McLaughlin verwendet
den Begriff der Riickkopplung (»feedback«) im Jahr
2001 z.B. auch, um den biologischen Funktionsbe-
griff zu explizieren: In sich-selbstreproduzierenden
Systemen wie Organismen werden die Teile bestindig
ausgetauscht und jede Regeneration oder Inkorporati-
on eines neuen Teils iibt einen positiven Einfluss auf
den Fortbestand des Systems aus (»nonhereditary
feedback«®* oder »intragenerational feedback«®* im
Gegensatz zu der iiber Selektion vermittelten gene-
rationentiibergreifenden Riickkopplung einer Struktur
in einem Organismus auf die gleiche Struktur in sei-
nen Nachkommen; {Funktion). Die Rede von >Riick-
kopplungs ist also nicht immer an das Konzept der
Regulation gebunden, sondern kann auch zur Cha-
rakterisierung des Verhiltnisses zwischen den Teilen
innerhalb eines organisierten Systems dienen, z.B. in
Eigens Hyperzyklusmodell (1Kreislauf).?¢

Die Geschlossenheit des Wirkungsweges in einer
Riickkopplung als Teil eines Regulationssystems ist
etwas anderes als die Geschlossenheit der kausalen
Prozesse, die zusammen einen Organismus ausma-
chen und der Abgrenzung gegeniiber seiner Umwelt
zugrunde liegen (1Organisation). Im Fall der Riick-
kopplung beinhaltet die geschlossene Kausalfolge ein
Element der Umwelt des Systems, auf das ein Ele-
ment des Systems reagiert; im Fall der Organisation
sind in die geschlossene Kausalfolge dagegen allein
Elemente des Systems einbezogen. Zur Trennung der
sachlich unterschiedlichen Situationen erscheint es
daher auch sinnvoll, den Begriff der Riickkopplung
allein im regulationstheoretischen Sinn zu verwen-
den, also in Bezug auf das Verhiltnis eines Systems
zu seiner Umwelt.

Hingewiesen wird auf den Unterschied in der Art
der Zirkularitdt in Systemen der Organisation und
Regulation bereits seit den 1960er Jahren. Fiir den
Begriinder der allgemeinen Systemtheorie (1Ganz-
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heit), L. von Bertalanfty, stellt das Riickkopplungs-
schema ein Modell von sehr besonderer Natur dar
(»rather special nature«).”?” Das Modell der Riick-
kopplung sei nicht hinreichend allgemein, um das
Wesen eines organisierten Systems zu beschreiben.
Nach von Bertalanffy werden die Organismen in
der Systemtheorie als Systeme aus interagierenden
Elementen (»systems of dynamically interacting ele-
ments«) beschrieben?; die Riickkopplung betreffe
dagegen allein den besonderen Aspekt der Homoo-
stase des Organismus, der auf feststehenden struk-
turellen Anordnungen (»pre-established structural
arrangements«) beruhe’”. An anderer Stelle macht
von Bertalanffy den Unterschied daran fest, dass
der Organismus in systemtheoretischer Perspektive
in seinen internen Verhiltnissen beschrieben wird,
in der Kybernetik dagegen in seinen externen; hier
wird er als black box betrachtet, d.h. aufgrund eines
Musters von Input und Output analysiert.** In eine
dhnliche Richtung weist die Unterscheidung von or-
ganisatorischer Geschlossenheit und Riickkopplung,
die F.J. Varela 1979 betont: »organizational closure
is close to, but distinct from, feedback, to the extent
that the latter requires and implies an external source
of reference, which is completely absent in organiza-
tional closure. A network of feedback loops mutually
interconnected is organizationally closed«.?!

Nicht nur vom Konzept der flir Organismen funda-
mentalen 1 Wechselseitigkeit, auch vom allgemeinen
Begrift der Wechselwirkung kann die Riickkopplung
unterschieden werden: Bei Systemen mit einer Ein-
richtung zur Riickkopplung ist ein »Aufschneiden«
des Wirkungszusammenhangs moglich, ohne dass
das System damit notwendig zerstort wird; bei diesen
Systemen kann also die Beeinflussung der Regelgro-
Be durch die regelnde GroBe unterbunden werden,
ohne dabei das zu regelnde System selbst aufzuhe-
ben.?*? Bei der Riickkopplung in der Temperaturre-
gulation eines Raums ist dies z.B. durch die Isolati-
on des Messfiihlers moglich. Als »Wechselwirkung«
konnen dagegen solche Zusammenhénge bezeichnet
werden, bei denen diese Operation des Aufschnei-
dens nicht moglich ist, bei denen also die Interaktion
eine systemkonstituierende Rolle spielt. Im einfachs-
ten Fall gilt dies fiir die naturgesetzliche Verbindung
von Groflen wie Druck und Temperatur eines Gases
oder Auslenkung und riickstellende Kraft eines Pen-
dels (s.0.).

Feed-back
Das englische >feed-back« erscheint im elektrotech-
nischen Zusammenhang zuerst 1916 (»feed-back cir-
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Abb. 436. Schema des Wirkungskreislaufs eines Regel-
kreises (aus Hassenstein, B. (1960). Die bisherige Rolle
der Kybernetik in der biologischen Forschung. Naturwiss.
Rundsch. 13, 349-355; 373-382; 419-424: 352).

cuit«).?* Erst durch einen beriihmten Aufsatz, in dem
A. Rosenblueth, N. Wiener und J. Bigelow 1943 den
Zusammenhang zwischen Verhalten und Teleologie
aus kybernetischer Sicht klédren, erlangt es weitere
Bedeutung und einen Bezug zur Biologie. Fiir die
Autoren besteht ein direkter Zusammenhang zwi-
schen einer Struktur mit einer feed-back-Einrichtung
und dem Vorliegen eines zielgerichteten Verhaltens
(1ZweckmaiBigkeit; Funktion): »All purposeful be-
havior may be considered to require negative feed-
back«.?*

Regelkreis

Der Begriff des Regelkreises wird 1941 von H.
Schmidt in die Regelungstechnik eingefiihrt.*> Nach
der Darstellung bei Schmidt wirken in einem Regel-
kreis drei GroBen aufeinander ein, die jeweils den
Zustand drei physischer Einheiten charakterisieren:
(1) die Stellung eines »Regelgliedes«, die die zu
regelnde GroBe darstellt (die »Regelgrofe), (2) der
»Regelunterschied«, der den Zustand des regulieren-
den Elements charakterisiert, und (3) der »Ausschlag
des Kraftschalters«, der das Fiihlelement betrifft. Der
Regelkreis umfasst das zu regelnde System und den
Regler. In einer anderen, spéter verbreiteten Termi-
nologie umfasst ein Regelkreis folgende drei Kom-
ponenten: (1) das zu regelnde Glied oder Regelglied
(mit der relevanten Eigenschaft, die als Regelgrofse
gemessen wird); (2) das den Zustand des Regelglie-
des messende Fiihlglied (mit der Fiihigrofe) und (3)
das das Regelglied verdndernde Steuerglied (oder
Stellglied mit der Stellgrdfie). Grafische Darstellun-
gen von Regelkreisen, in denen sich diese Kompo-
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nenten identifizieren lassen, gibt es in der Biologie
und Biochemie seit Beginn der 1940er Jahre (vgl.
Abb. 434).%¢

Genauere Untersuchungen dazu, wie ein Regelkreis
identifiziert werden kann, schliefen einfache Prozes-
se der Konstanzerhaltung als Regelungsphénomene
aus. Zwei Merkmale bilden das besondere Charak-
teristikum einer Riickkopplungsschleife (vgl. Abb.
437)%7: Erstens lassen sich die drei einen Regelkreis
konstituierenden Einheiten physisch voneinander
trennen: Die Kontrolleinheit, die Regeleinheit und
die Reglereinheit sind physisch voneinander unab-
hingig; insbesondere die physische Unabhéngigkeit
der Regeleinrichtung von dem geregelten System ist
entscheidend.?®® Denn mit dieser Bedingung werden
einfache Konstanzphinomene und naturgesetzliche
Zusammenhénge (wie z.B. das Verhalten von Gasen
unter idealen Bedingungen) aus dem Bereich der Re-
gelkreise ausgeschlossen. In einem Regelkreis kann
also das regulierende Subsystem vom Rest des Sys-
tems so entfernt werden, dass ein integriertes, kont-
rollierbares System {iibrig bleibt. Die Regulationsein-
heit bildet, anders gesagt, einen physisch isolierbaren
Zusatz zu dem regulierten System. Aullerdem liegen
in der Verkniipfung der Grofen in einem Regelkreis
nicht-symmetrische Kausalverbindungen vor: Die
Kontrolleinheit wirkt auf die RegelgroBe des Sys-
tems, die wiederum von der Sensor-Komponente des
Reglers gefiihlt wird. In umgekehrter Reihenfolge
beeinflussen sich diese Grofen aber nicht in signifi-
kanter Weise, so dass die Riickkopplungsschleife nur
in einer Richtung durchlaufen wird.?’

R. Faber liefert Mitte der 1980er Jahre die de-
taillierteste Untersuchung zum Mechanismus des
Regelkreises. Als wichtigstes Merkmal von Regula-
tionssystemen, die liber eine Riickkopplungsschleife
verfiigen, betont auch Faber die physische Unabhdn-
gigkeit dieser Schleife vom Rest des Systems: Das
System kann von seiner Riickkopplungseinrichtung
getrennt werden, ohne seinen Charakter als das Sys-
tem zu verlieren, als das es identifiziert wird; die
Riickkopplungseinrichtung stellt also eine physisch
kontingente Hinzufiigung zum System dar.>** Ein
Thermostat kann z.B. vollstindig entfernt werden,
ohne damit das zu kontrollierende System, also den
Raum mit seiner Heizung, in seiner Identitét zu tan-
gieren. Die Raumtemperatur wird weiterhin durch
die Heizung und den Wérmeverlust tiber die Wén-
de bestimmt. Neben der physischen Trennung der
Regelungseinheit vom Rest des Systems lassen sich
auch die Teile der Regeleinheit voneinander trennen.
In der klassischen Beschreibung besteht die Regel-
einheit aus zwei Untereinheiten: einer Fiihleinheit

und einer Kontrolleinheit (s.0.). Die Stellgrofe ist
in dem Mechanismus verkorpert, der die zu regeln-
de GroBe beeinflusst; iiber die Fiihlgrofe wird diese
Grofle gemessen und in Abhéingigkeit von ihr wird
die StellgroBe verdndert. In dem einfachen Fall der
Temperaturregelung durch einen Bimetallstreifen ist
die physische Unabhéngigkeit von Fiihleinheit und
Kontrolleinheit durch die Moglichkeit der Unterbre-
chung der Verbindung des Bimetalls zum Stellmecha-
nismus, der die Heizintensitét kontrolliert, gegeben.
Ist dies geschehen, funktioniert die Fiihlerseite des
Reglers durch die Biegung des Bimetalls bei Tempe-
raturdnderungen weiterhin, ohne dass die Steuerseite
aktiviert ist. Das Kriterium der physischen Unabhén-
gigkeit garantiert eine Abgrenzung der Struktur eines
Regelkreises von anderen Mechanismen, die die Sta-
bilisierung eines Werts ermdglichen, z.B. dem einfa-
chen Fall eines Pendels oder Systemen, die durch die
allgemeinen Gasgesetze beschrieben werden.?*!
Neben der physischen Unabhingigkeit der Regel-
einheit von dem regulierten System und der Kom-
ponenten der Regeleinheit voneinander besteht eine
weitere Bedingung fiir das Vorliegen eines Regel-
kreises in der Relation der kausalen Unabhdngigkeit
zwischen einigen seiner Groflen. Diese Bedingung
garantiert, dass die Riickkopplungsschleife nur in
einer Richtung durchlaufen wird, dass also eine ein-
sinnige Determinationsrichtung von der Fiihlgrofe
iiber die Stellgrofe auf die RegelgroBe und nicht um-
gekehrt vorliegt. Dies ist dann gewihrleistet, wenn
die Regelgrofle von zwei Groflen bestimmt wird, die
kausal voneinander unabhingig sind, namlich einer
von der Umwelt des Systems abhingigen Stérgrofse
und der Stellgrofie (vgl. Abb. 437). Denn in diesem
Fall wirkt sich eine Umweltianderung direkt auf die
RegelgroBe und weiter auf die Fiihl- und Stellgrofe
aus, eine Riickwirkung der Regelgrof3e auf die Stor-
grofle liegt jedoch nicht vor. Die Riickkopplungs-
schleife wird also nur in einer Richtung durchlaufen.
Faber beurteilt Regelkreise als ein bestimmtes
Muster kausaler Prozesse, das tiber Verfahren der
Mustererkennung (»pattern recognition«)*? erschlos-
sen wird. Diese Verfahren seien aber nicht eigentlich
Bestandteil der Physik, so dass auch das Konzept des
Regelkreises nicht eigentlich ein physikalisches sei:
»the concept of feedback [...] does not have a natural
place in the conceptual armory of physics«.?* Trotz
ihrer Eigenstandigkeit und nicht vollstindigen Integ-
rierbarkeit in die Physik hilt Faber das Schematisie-
ren von Prozessen nach dem Muster des Regelkreises
aber fiir naturwissenschaftlich wertvoll, weil es tiber
die rein kausale Beschreibung hinaus zusétzliche Er-
kliarungen liefere: »Physical-chemical explanation is
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incomplete; not because it misses some of the causes
operating in cybernetic systems, but because there is
more to explaining than merely tracing causes and
effects«.”* Nicht die Annahme zusétzlicher vitaler
Krifte erfordert eine biologische Beschreibung von
Systemen, sondern die reflektierende Beurteilung der
Einheit und Geschlossenheit eines bestimmten Sys-
temtyps (1ZweckmaBigkeit).

Jenseits der rein physikalischen Betrachtung steht
die Identifizierung eines Regelkreises auch insofern,
als Masse- und Energiebilanz fiir seine Analyse irrele-
vant sind. Die Signale und Informationseinheiten, die
entlang des Regelkreises transportiert werden, kon-
nen sehr unterschiedlich physikalisch realisiert wer-
den und unterliegen in ihren Umwandlungen nicht
den physikalischen Erhaltungssitzen.* Es gibt also
in der physikalischen Betrachtung kein konstantes
Korrelat fiir das Signal eines Regulationsprozesses; es
handelt sich dabei vielmehr um eine {Information. Im
Laufe ihrer physikalischen Umwandlung im Regula-
tionsgeschehen wird die gleiche Information in un-
terschiedlicher Weise realisiert; allein insofern sie in
einem abstrakten Modell, z.B. dem des Regelkreises
beschrieben wird, bleibt sie iiber alle physikalischen
Umwandlungen hinweg als identische erhalten.

Inneres Milieu

Der Ausdruck »inneres Milieu« ist eng mit dem Den-
ken des bedeutenden Physiologen C. Bernard in der
zweiten Halfte des 19. Jahrhunderts verbunden. Sei-
ne Urspriinge reichen aber vor Bernard zurtick.

Vorldufer Bernards

Einen Ausgangspunkt bildet das Interesse fiir das
Verhiltnis eines Organismus zu seiner Umwelt, das
seit Lamarck und Cuvier die Biologen theoretisch
beschiftigt und von ihnen experimentell analysiert
wird.?* Lamarck macht in seinem Hauptwerk von
1809 einen Unterschied zwischen einfach gebauten
»perfekten« und hoéher organisierten »imperfekten«
Organismen im Hinblick auf die Rolle der Umwelt
in der Auslosung des Verhaltens: Wiahrend bei den
»imperfekten« Organismen die Verhaltensauslosung
(»la puissance excitatrice des mouvemens vitaux et
des actions des animaux imparfaits«) durch die Um-
welt (»milieux environnans«) erfolge, gehe diese bei
den komplexer gebauten in das Innere des Organis-
mus selbst {iber (»transporter cette puissance dans
I’intérieur meme de ces étres«).?*” Der Umwelt wird
hier also eine steuernde Funktion zugeschrieben, die
bei hoheren Organismen in das Innere des Organis-
mus wandert.

ENVIRONMENT
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Abb. 437. Blockschaltbild eines Regelkreises. Das System
wird durch die Gréfien £, h und g beschrieben. Die Variab-
le h, ist die Regelgrofse des Systems, d.h. diejenige Grdjfe,
deren Wert im Regelkreis kontrolliert wird. Der Wert von h,
wird einerseits durch den umweltsensitiven Anteil des Sy-
stems, reprisentiert durch die Grdfien f, ..., andererseits
durch die Stellgrofse, reprdsentiert durch die Grife f,, be-
stimmt. Abweichungen der Grifie h vom Sollwert wirken
auf die Grofe g, des Fiihlers, die wiederum auf die Stellgro-
e £, wirkt. Der Effekt dieser Art der Kopplung von Variab-
len ist es also, dass eine Grdfse des Systems, die Regelgrofie
h,, innerhalb eines Schwankungsbereichs unabhdingig von
Umweltinderungen und damit konstant gehalten werden
kann.

Damit die Relationen zwischen den GrofSen £, h und g
als Riickkopplungsschleife gelten kénnen, miissen zwei Be-
dingungen erfiillt sein: Die erste Bedingung lautet, dass die
Riickkopplungsschleife nur in einer Richtung durchlaufen
wird, die Gréfien also einseitig voneinander abhdngen miis-
sen, d.h. es muss eine einsinnige Determinationsrichtung
von der Umwelt zu f, iiber h zu g und weiter iiber f, zuriick
zu h vorliegen. Dies ist dann gewdhrleistet, wenn die Gro-
Pen f, und f, kausal unabhiingig voneinander sind. Denn
dann wirkt sich eine Umweltinderung direkt iiber f, auf h
aus, nicht jedoch iiber f, auf g. Die Riickkopplungsschleife
wird also nur in einer Richtung durchlaufen. Formal wird
diese Bedingung iiber das Konzept der kausalen Unabhin-
gigkeit eingefiihrt. Die zweite Bedingung lautet, dass die
drei Komponenten des Systems, mit den traditionellen Be-
griffen »Stellglied«, »Regelglied« und »Fiihigli