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Kein Wort steht still.
Johann Wolfgang von Goethe, Maximen und Reflexionen, HA XII, 509

For every symbol is a living thing, in a very strict sense 
that is no mere figure of speech. The body of the symbol 

changes slowly, but its meaning inevitably grows, 
incorporates new elements and throws off old ones. 

Charles Saunders Peirce, CP 2.222

Bios 
Se transformer et transformer pour conserver

Paul Valéry, Cahiers XVI, 432

Was hat sich denn wirklich geändert – 
wann, wo, wie und warum?

Reinhart Koselleck, Begriffsgeschichten, 538





Vorwort

ihrer Geschichte aufschlussreich sein kann. Eine der 
bemerkenswertesten Erfahrungen beim Verfassen des 
Wörterbuchs war die Unmöglichkeit einer Trennung 
von historischen und systematischen Fragen in Be-
zug auf Grundbegriffe, die dem rasanten Fortschritt 
der naturwissenschaftlichen Forschung in gewisser 
Weise enthoben sind. Überspitzt gesagt steht den 
Naturwissenschaften noch eine Erfahrung bevor, die 
die Geisteswissenschaften und selbst die Philosophie 
längst gemacht haben: dass nicht wenige grundle-
gende Fragen – z.B. ›Was ist ein Organismus?‹ – am 
aufschlussreichsten in historischer Orientierung, d.h. 
ausgehend von klassischen philosophischen oder ein-
zelwissenschaftlichen Positionen, beantwortet wer-
den können. Auch die systematische Dimension der 
Naturwissenschaften droht also durch Geschichts-
vergessenheit vereinfacht oder einseitig zu werden. 
Mein Versuch, aus den historischen Entwicklungen 
eine systematische Lehre zu ziehen, findet sich in 
konzentrierter Form in den zu Beginn jedes Eintrags 
gegebenen Begriffsdefinitionen.

Im Hinblick auf den Ursprung der Wörter könnte 
das Wörterbuch für den mit der Materie vertrauten 
Leser einige Überraschungen im Detail bereithalten 
(z.B. ›Biogeographie‹ nicht von Ratzel, ›Cytoplasma‹ 
schon vor Kölliker, ›Ökosystem‹ nicht von Tansley). 
Diese Überraschungen sind zum großen Teil eine 
Folge der in den letzten Jahren entstandenen digita-
len Verfügbarkeit der wissenschaftlichen Literatur. 
Diese neue Methode der Erschließung von einem in-
zwischen signifikanten Anteil der wissenschaftlichen 
Literatur hat eine Transparenz in die Geschichte der 
Wörter gebracht, die noch vor wenigen Jahren un-
denkbar war. So lassen sich inzwischen für praktisch 
jedes Wort der Wissenschaftssprachen selbst die zu-
verlässigsten Wörterbücher, an denen Generationen 
von Wortkundlern gearbeitet haben, wie das ›Oxford 
English Dictionary‹, im Hinblick auf die Erstverwen-
dung von Wörtern in ein paar Sekunden widerlegen. 
Dass das so ist, ist eine Freude und Lust für jeden, 
der selbst Wortgeschichtsforschung betreibt. Die ra-
sant fortschreitende Digitalisierung der Weltliteratur 
ist aber auch eine Bedrohung für jeden, der ein His-
torisches Wörterbuch schreiben will. Denn er wird 
in wohl nicht wenigen Fällen ebenso schnell von 
zukünftigen Wortforschern eines Besseren belehrt 
werden können. Gefährliche Zeiten also, ein His-
torisches Wörterbuch in den Druck zu geben. Weil 
aber inzwischen ein so gewichtiger Anteil der wis-
senschaftlichen Literatur digital verfügbar vorliegt, 

Wörterbücher werden geschrieben, um Orientierung 
zu geben. Sie sollen ein Feld enzyklopädisch er-
schließen, das als unübersichtlich empfunden wird. 
Neben dieser subjektiven Seite der Motivation eines 
solchen Unterfangens stehen aber gerade Wörterbü-
cher in einem Ruf der Allgemeinverbindlichkeit. Sie 
gelten als Agenten des common sense: Sie sollen das 
zum Ausdruck bringen, was in einer Disziplin als ge-
sichert gilt, dazu vielleicht Forschungsfragen aufwer-
fen oder diskutieren, keinesfalls aber einseitige Ent-
scheidungen und schiefe Darstellungen enthalten.

Für das vorliegende Wörterbuch trifft die Span-
nung zwischen subjektiver Motivation und allge-
meingültigem Anspruch in besonderer Weise zu: 
Sein Entstehen ist motiviert durch die als komplex 
wahrgenommene Geschichte und häufig als unklar 
angesehene theoretische Bedeutung der grundlegen-
den Begriffe einer wichtigen Naturwissenschaft. Das 
Wörterbuch sollte daher dem Verfasser und nun hof-
fentlich auch dem Leser eine Übersicht über dieses 
Feld liefern. Gleichzeitig ist es aber von nur einem 
Autor verfasst, so dass die Begrenztheit der Pers-
pektive und die Einseitigkeit der Stellungnahme in 
historischen oder systematischen Fragen an mancher 
Stelle beklagt werden könnte. Noch im Fluss befind-
liche Antworten auf kontrovers diskutierte Probleme 
sind in einigen Punkten vielleicht zu dezidiert gege-
ben worden. Ein dem Projekt gegenüber insgesamt 
zum Glück wohlwollender Gutachter hat deshalb 
vorgeschlagen, das Produkt ›Historisch-Kritisches 
Wörterbuch der Biologie‹ zu nennen. So weit ist es 
glücklicherweise nicht gekommen, und der Verfasser 
hat stattdessen seine »kritische« Haltung in einigen 
Punkten noch einmal überdacht.

Sachlich wäre das »Historisch-Kritische« (im Sin-
ne Pierre Bayles) für den Titel durchaus angemessen, 
denn das Darstellungsverfahren des Wörterbuchs be-
steht in einer Verbindung von historischer und syste-
matischer Perspektive; Genese- und Geltungsfragen 
werden im Zusammenhang behandelt. Aufgrund 
dieser Verbindung folgt die Darstellung in gewisser 
Weise der Wissenschaftsentwicklung selbst, in der 
ein sukzessiver (z.T. auch revisionistischer) Aufbau 
von langfristig wirksamen Konzepten erfolgt. Mit 
diesem Verfahren soll nicht bestritten werden, dass 
eine Trennung der beiden Aspekte von Genese und 
Geltung möglich und sinnvoll ist. Gezeigt werden 
soll aber, dass für die Konstitution naturwissenschaft-
licher (und philosophischer) Grundbegriffe eine Ent-
wicklung der sachlichen Bestimmungsmomente aus 
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kann ein Wörterbuch, das auf diese Quellen syste-
matisch zugreift, als ein Desiderat gelten. So sollte 
dieses Wörterbuch auch verstanden werden: als ein 
Anfang zur systematischen Auswertung dieser neuen 
Form der Erschließung der alten Quellen.

Danken möchte ich allen, die mich bei der Arbeit an 
diesem Wörterbuch in den letzten zehn Jahren unter-
stützt haben. Das Ganze begann mit einer Idee am 26. 
März 2001 auf dem Fahrrad in Hoffeld vor der Ab-
zweigung nach Langwedel. Manches Mal habe ich 
es bereut, dem Rat von Lothar Schäfer nicht gefolgt 
zu sein, der mich vor einem solchen Projekt gewarnt 
hat. Dass mir dann der Atem bis zum Ende nicht 
ausgegangen ist, habe ich vor allem Hartmut Böhme 
zu verdanken. Ihm gilt mein tiefer Dank für die von 
Anfang an umfassende Unterstützung, Begleitung 
des Projekts und freundschaftliche Verbundenheit. 
Ihm ist eine Atmosphäre der akademischen Freiheit 
und intellektuellen Reichhaltigkeit zu verdanken, in 
der das Arbeiten eine Freude ist. Sein Vertrauen und 
der von ihm bereit gestellte institutionelle Rahmen 
schufen den Schutzraum, der für das Verfassen die-
ses Werks notwendig war. Außerdem danke ich allen 
Mitgliedern des Berliner Sonderforschungsbereichs 
›Transformationen der Antike‹ für die vielen Anre-
gungen, die dazu geführt haben, dass in dem Wörter-
buch mehr und mehr Hinweise auf die Antike als dem 
Ort der ersten Alphabetisierung biologischen Wissens 
aufgenommen wurden. Weil ich mit allen Feinhei-
ten der alten Sprachen nicht immer so vertraut war, 
danke ich besonders Lutz Bergemann für seine Hilfe 
bei schwierigen Übersetzungen. Daneben gilt mein 
Dank den vielen für mich namenlosen Mitarbeiterin-
nen und Mitarbeitern der in der Einleitung genannten 
öffentlichen Bibliotheken. Jana Wittenzellner danke 
ich vor allem für das fleißige Heranschaffen von Li-
teratur in den Jahren 2005-2008. Moritz Jacobi hat 
mich seit 2009 bei der Korrekturarbeit und der zwar 
schwierigen, aber sehr ergiebigen Suche nach alten 
Verwendungen biologischer Wörter über die Google-
Buchsuche unterstützt; dafür sei ihm sehr gedankt. Ul-
rich Hentschke danke ich für wertvolle Hinweise und 
Kommentare sowie anregende Diskussionen über die 
Definitionen der Grundbegriffe, die sich am Beginn 
jedes Eintrags befinden. Für eine Einführung in das 
Layoutprogramm und Hilfe beim Umschiffen der vie-
len Klippen in der Textgestaltung sowie das Erstellen 
der grafischen Modelle der grundlegenden Konzep-
te der Biologie in Abbildung 4 danke ich Borislava 
Totzauer. Ute Seiderer danke ich für ihre sorgfältige 
Arbeit des Korrekturlesens. Mit Oliver Schütze hatte 

ich einen Kontakt zum Verlag J.B. Metzler, wie ich 
ihn mir freundlicher und angenehmer nicht wünschen 
könnte. Melanie Frasch vom Verlag danke ich für 
einige nützliche Hinweise für den Umgang mit dem 
Layoutprogramm. Versüßt wurde mir der Abschluss 
der Arbeit durch den Naschgarten in Garz; André 
Schmitz und Tim Fantur danke ich für die herzliche 
Aufnahme in den Garzer Kreis. Meinen Eltern danke 
ich dafür, dass sie mir die Zuversicht gegeben haben, 
die es ermöglichte, auch einmal einen langen Weg 
zu gehen. Begleitet und getragen wurde das tägliche 
Schreiben in den letzten Jahren von meiner kleinen 
Familie. Anne danke ich dafür, dass ich trotz all der 
leidenschaftlichen Arbeit das Berliner (und Garzer) 
Leben mit der Familie immer wieder als Idyll erlebt 
habe. Nur dadurch konnte ich den ganzen Wahnwitz 
dieses Projekts überhaupt durchstehen.

Zum Gebrauch: Das Wörterbuch kann sowohl als 
wissenschaftshistorisches Handbuch als auch als be-
griffsgeschichtliches Nachschlagewerk verwendet 
werden. Im Sinne eines Handbuchs geben die 112 
Artikel des Wörterbuchs einen Überblick über die 
historische Entwicklung und die aktuellen Diskussi-
onen zu den jeweiligen Begriffen. Den 112 Grundbe-
griffen, die die Haupteinträge des Wörterbuchs dar-
stellen, sind 1760 Nebeneinträge zugeordnet. Diese 
Nebeneinträge sind zu Beginn jedes Haupteintrags in 
einem Kasten zusammengefasst, wobei jeweils der 
Autor und das Jahr der Begriffsprägung angegeben 
sind. Die Liste der Nebeneinträge ist chronologisch 
geordnet und enthält einen Verweis auf die Seite des 
Wörterbuchs, auf der die Diskussion des Begriffs be-
ginnt. Im Text sind die Nebeneinträge durch Kursiv- 
und Fettdruck hervorgehoben, bei längeren Abschnit-
ten als Zwischenüberschriften. Um die Funktion des 
Wörterbuchs als Nachschlagewerk zu erleichtern, 
sind die Nebeneinträge in einem separaten Verzeich-
nis nach der Einleitung nochmals zusammengefasst 
(dem Wortverzeichnis auf den Seiten l-lxxiv).

Die Originalausgabe des Werkes bietet die Mög-
lichkeit, digitale Versionen des Wortverzeichnisses 
sowie des Abbildungs- und des Tabellenverzeichnis-
ses von der Homepage des Metzler-Verlags down-
zuloaden. Dort steht außerdem eine umfangreiche 
Bibliografie zur Geschichte und Theorie der Biologie 
zum Download bereit. Die Zugangsmöglichkeit dazu 
ist auf der ersten Seite dieses Bandes beschrieben. 
Die Nachweise zur Wortgeschichte in diesem Wör-
terbuch werden über eine Datenbank auf einer eige-
nen Website aktualisiert (www.biological-concepts.
com).

Garz im Temnitztal, 30. Juli 2011
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Einleitung

ausgehend von der Geschichte der Wörter dargestellt. 
Dadurch enthält das Wörterbuch zunächst eine philo-
logische Perspektive auf die Biologie. Das Ergebnis 
ist neben einem Nachschlagewerk zur Wissenschafts-
geschichte und -theorie der Biologie damit auch ein 
Beitrag zur Entwicklung einer Philologie der Natur-
wissenschaften – einer angesichts der öffentlichen 
Bedeutung der Naturwissenschaften zunehmend 
wichtigen, aber noch kaum existenten Disziplin.

Historische Wörterbücher
Wenngleich die Philologie der Naturwissenschaf-
ten noch weitgehend Neuland ist, so haben Histori-
sche Wörterbücher doch – besonders im deutschen 
Sprachraum – Konjunktur. Neben den beiden in den 
frühen 1970er Jahren begonnenen und bereits kurz 
nach ihrem Abschluss klassischen begriffsgeschicht-
lichen Handbüchern, dem ›Historischen Wörterbuch 
der Philosophie‹ (1971-2007) und den ›Geschichtli-
chen Grundbegriffen. Historisches Lexikon zur poli-
tisch-sozialen Sprache in Deutschland‹ (1972-1992), 
entstanden in den letzten Jahren in verschiedenen 
Wissensfeldern weitere Werke dieser Art, wie etwa 
das ›Historische Wörterbuch der Rhetorik‹ (1992-
2009), das Handbuch ›Ästhetische Grundbegriffe. 
Historisches Wörterbuch in sieben Bänden‹ (2000-
2005) oder das ›Historische Wörterbuch der Pädago-
gik‹ (2004). Bei diesen Publikationen handelt es sich, 
im Gegensatz zum vorliegenden Wörterbuch, um 
umfangreiche Werke, die in Zusammenarbeit vieler 
Fachgelehrter erstellt wurden (eine Ausnahme in die-
ser Hinsicht bildet das 2007 erschienene ›Historische 
Wörterbuch der Elektrotechnik, Informationstechnik 
und Elektrophysik‹ von Alfred Warner).

Das Erscheinen Historischer Wörterbücher in ver-
schiedenen Wissensfeldern macht den Bedarf nach 
einer solchen Darstellungsform deutlich. Ein Histori-
sches Wörterbuch verfolgt drei wesentliche Ziele1: Es 
dient erstens der Information und als Auskunftsmittel 
für einen knappen Überblick über Herkunft und Ent-
wicklung grundlegender Begriffe einer Disziplin. Es 
übersteigt zweitens eine bloße Auflistung der Wort-
nachweise, indem die Darstellung sich von dem je-
weiligen Kontext der Wortverwendung löst und auf 
diese Weise langfristige Veränderungen nicht nur in 
den Wortbedeutungen, sondern auch in den Begriffs-
konstellationen und Theoriestrukturen aufdeckt. Es 
kann schließlich der semantischen Kontrolle des ge-
genwärtigen Sprachgebrauchs dienen, insofern es an 
die früheren Bedeutungen eines Wortes erinnert und 

In den Naturwissenschaften, besonders der Biologie, 
scheint alles im Fluss zu sein. Mit dem rasanten Fort-
schritt des Wissens – wenn es einen Fortschritt gibt, 
dann offenbar hier – geht eine Flut von neuen Be-
griffen einher. Die im Forschungsprozess entdeckten 
und entstehenden neuen Objekte und Prozesse, Kon-
stellationen und Dependenzen verlangen nach immer 
neuen Bezeichnungen und Erklärungen. Ein Ziel des 
vorliegenden ›Historischen Wörterbuchs der Biolo-
gie‹ ist es, die Geschichte der zentralen Beschrei-
bungs- und Erklärungsbegriffe der Biologie genau 
zu dokumentieren und in ihrer theoretischen Rolle 
zu diskutieren. Weil in der allgemeinen Dynamik des 
Fortschritts die strukturierenden Begriffe, die es auch 
in der Biologie gibt und auf die sie als Wissenschaft 
angewiesen ist, unkenntlich zu werden drohen, be-
steht ein zweites Anliegen darin, die Grundbegriffe 
zu identifizieren und deutlich zu machen, inwiefern 
die Biologie als systematische Wissenschaft von der 
Thematisierung der Geschichte ihrer Begriffe profitie-
ren kann: Gerade eine hochdynamische Wissenschaft 
kann sich mit Blick auf die Vergangenheit ihrer zeit- 
und theorieübergreifenden ordnenden Grundkonzep-
te vergewissern. Vor dem Hintergrund der Dynamik 
der Forschung zeigt sich dabei für die Biologie ein 
überraschend konstantes und altes Grundgerüst von 
Konzepten, das den begrifflichen und theoretischen 
Kern der Biologie ausmacht. Darüber hinaus können 
durch begriffsgeschichtliche Analysen Grundstruktu-
ren der Dynamik einer Naturwissenschaft untersucht 
werden. So bedingt die umfassende Fortschrittsori-
entierung offenbar, dass die biologischen Wörter 
verheißungsvoll sind, solange sie jung sind – im 20. 
Jahrhundert z.B. die Ausdrücke ›Gen‹, ›Ökosystem‹, 
›Information‹ oder ›Selbstorganisation‹. Dies sind 
wissenschaftliche Projekt- und Pluswörter, die über 
ihre unmittelbare Bedeutung hinaus ein vielverspre-
chendes Forschungsprogramm enthalten, das zumin-
dest einige Jahrzehnte trägt – um sich am Ende aber 
nicht selten in zentralen Aspekten als einseitig oder 
unscharf zu erweisen. Die Unschärfe der genauen 
Bedeutung ist dabei allerdings vielfach kein Hin-
dernis, sondern manchmal gerade ein Vorteil für die 
schnelle Verbreitung der Wörter. Derartige Struktu-
ren der langfristigen Dynamik einer Wissenschaft auf 
begrifflicher Ebene näher zu untersuchen, bildet ein 
weiteres Anliegen des Wörterbuchs.

Das Wörterbuch enthält also eine Wort- und Be-
griffsgeschichte der Biologie: Die Geschichte der 
biologischen Ideen, Konzepte und Theorien wird 
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das durch die Wortverwendungsgeschichte erzeugte 
Assoziationsfeld ausleuchtet.

Wenn auch Historische Wörterbücher mit dem 
Ende der voluminösen Projekte im ersten Jahrzehnt 
des 21. Jahrhunderts auf eine große Vergangenheit 
zurückblicken können, so fällt die Prognose einer 
noch größeren Zukunft dieser Buchgattung doch 
nicht schwer. Denn erst mit dem Ende dieses Jahr-
zehnts ist eine so große Anzahl von Texten digi-
tal verfügbar, dass zuverlässige Aussagen über die 
Wortverwendungen und Bedeutungsverschiebungen 
möglich sind. Die enorm verbesserten Recherche-
möglichkeiten gestatten es auch überhaupt erst ei-
nem einzelnen, sich an das Projekt eines Historischen 
Wörterbuchs einer ganzen Disziplin heranzuwagen. 
Mit der unermesslichen Datenmenge der seit kurzem 
digital verfügbaren Werke kann jeder Interessierte 
mit wenigen Mausklicks differenziertere Aussagen 
über den Gebrauch und das Fehlen von einzelnen 
Wörtern bei einem Autor oder in einem Zeitraum 
machen, als dies einer ganzen Expertengemeinde bis 
vor kurzem möglich war (und das gilt nicht nur für 
das Deutsche, sondern auch für das Englische, also 
die über das ›Oxford English Dictionary‹ wortge-
schichtlich am besten dokumentierte Weltsprache: 
Sehr viele Einträge des vorliegenden Wörterbuchs 
enthalten ältere Nachweise aus dem Englischen als 
die bis jetzt im ›OED‹ erfassten).

Begriffsgeschichte als Methode
Dargestellt sind in Historischen Wörterbüchern der 
Ursprung und die Geschichte wissenschaftlicher Be-
griffe. Als Historiografie wissenschaftlicher Begriffe 
bildet die Begriffsgeschichte einen Teil der Wissen-
schaftsgeschichte. Sie betreibt die Wissenschafts-
geschichte unter einem bestimmten methodischen 
Vorzeichen und bewirkt damit, wie jedes methodisch 
geleitete Vorgehen, eine Verkürzung des Tatsäch-
lichen. Sie stellt eine historische Entwicklung aus 
der Perspektive des Auftretens und Verschwindens, 
der Konstanz und Varianz von Wörtern und Begrif-
fen dar. Über die Fixierung auf die Wörter wird die 
Komplexität der Entwicklung, ihres Verlaufs und 
ihrer Gründe, vereinfacht präsentiert. Eine erste Ver-
einfachung besteht in der Konzentration auf Texte, 
eine zweite in dem Dekomponieren dieser Texte auf 
der Grundlage des Exponierens einzelner ihrer Be-
standteile, der Wörter, denen als »Grundbegriffe« 
oder »Schlüsselwörter« eine besondere Bedeutung 
zugeschrieben wird.

Die Begriffsgeschichte verfolgt also einen ato-
misierenden Ansatz, indem sie von Begriffen als 
isolierten Theorieelementen ausgeht und indem 

die Momente der Begriffsprägung sowie dem nach 
Möglichkeit zu datierenden einschneidenden Be-
deutungswandel besonders hervorgehoben werden. 
Darin liegt eine Abstraktion und Verkürzung des 
Wissenschaftsprozesses. Für ein vollständiges Bild 
der Wissenschaftsentwicklung muss die Perspektive 
der Begriffsgeschichte durch andere Ansätze ergänzt 
werden, etwa durch eine Geschichte der Institutio-
nen, Praxen der Forschung, Experimentaltechniken, 
und die Einbettung all dieser innerwissenschaftli-
chen Faktoren in eine weitere ökonomische und sozi-
ale Geschichte der Wissenschaften. Eine solche Kon-
textualisierung der Begriffsgeschichte kann in einem 
Wörterbuch aufgrund von dessen Fixierung auf die 
Wörter nur ansatzweise erfolgen. Darüber wird eine 
solche integrierte Sicht in einem begriffsgeschichtli-
chen Wörterbuch nicht hinauskommen, weil die ver-
schiedenen anderen Dimensionen einer Wissenschaft 
jeweils eine andere Systematik notwendig machen. 
Die Begriffsgeschichte verläuft nicht immer parallel 
zur Dynamik der sozialen oder materiellen Seite der 
Forschung, etwa zur Dynamik wissenschaftlicher 
Institutionen oder Experimentalsysteme. Allenfalls 
in Grundzügen können die Forschungskontexte be-
schrieben werden, die die Bildung und Verwendung 
von Begriffen begleiten und begründen. So befrie-
digend die begriffsgeschichtliche Fokussierung und 
Komplexitätsreduktion auf der einen Seite also auch 
sein mag, weil mit der Verwendung und Nichtver-
wendung von Wörtern klare historische Strukturen 
und Zäsuren markiert werden können, so wissen-
schaftshistorisch fragwürdig ist sie doch zugleich, 
weil die Komplexität des Wissenschaftsprozesses 
lediglich auf eine Dimension, die Wörter und Begrif-
fe, abgebildet wird. Begriffe als solche sind aber, wie 
Nicolai Hartmann 1949 feststellt, »überhaupt keine 
selbständigen Gebilde. Sie stehen nicht wie Kunst-
werke auf eigenen Füßen. Sie wurzeln stets in einem 
weit größeren Anschauungszusammenhang, sind 
aber ihrerseits außerstande, diesen als ganzen zu ver-
mitteln. Deswegen sind sie, wo sie herausgebrochen 
dastehen, entwurzelt und jeder Willkür des lebenden 
Geistes schrankenlos ausgesetzt […]. Der Begriff 
eben hat seine Bestimmtheit außer sich«.2

Eine Begriffsgeschichte hat also immer auch mit 
dem Problem der methodischen Dekontextualisie-
rung zu tun. Ein Problem ist dies, weil Begriffe ihren 
Sinn ebenso allein durch den Kontext erhalten wie 
Organismen ihre Lebendigkeit allein durch die Ein-
bettung in eine Umwelt bewahren können. Oder, um 
die Analogie anders zu formulieren: Begriffe können 
nicht nur als Lebewesen gesehen werden, wie Peirce 
von Symbolen meint (s.o.), sondern sie sind selbst 
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Teile, quasi Organe eines Organismus (oder eines 
Ökosystems), insofern sie Elemente eines Textes (und 
eines Handlungskontextes) bilden, in dem ihnen erst 
eine Bedeutung und eine Funktion zukommt. Diese 
Einbettung auf verschiedenen Ebenen erfordert die 
Gleichzeitigkeit von methodisch unterschiedlichen 
Ansätzen: Die begriffsgeschichtliche Phylogenese 
der Wörter, der es um die Deszendenz und Variation 
von sprachlichen Einheiten mit bestimmten (mor-
phologischen und semantischen) Merkmalen geht, 
ist stets um eine Ökologie der Wörter zu ergänzen, in 
der die jeweilige bedeutungsgenerierende Einbettung 
in einen Kontext zum Gegenstand wird. 

Eine zweite Problematik der Begriffshistorio-
grafie liegt darin, dass Begriffsgeschichten nicht 
zuletzt auch Geschichten sind. Das Erzählen dieser 
Geschichten hat den Erfordernissen der Gattung und 
damit einer gewissen Dramaturgie zu folgen. Diese 
kann sich etwa in sukzessiven Phasen der Begriffs-
entwicklung – in dem Schema von Ursprung, Früh-
phase, Höhepunkt, Verfall und Nachleben – entfalten. 
Erwartet wird zumindest, dass es sich bei diesen Er-
zählungen um erklärungsdichte Geschichten handelt, 
die die Begriffskontinuitäten und -brüche nicht nur 
dokumentieren, sondern auch erklären: die Hinter-
gründe der Wortwahl, die Motive und Zwecke in der 
Einführung neuer Wörter, die Gründe ihrer Konjunk-
tur und ihrer Ablösung durch andere Wörter.

Solche Begriffsgeschichten tendieren zur Ideali-
sierung. Sie schildern nicht die Abbrüche und Um-
wege, sondern verlaufen in Form von Abkürzungen 
und Glättungen und zielen auf die Darstellung von 
geordneten Diskursen, die so aber nicht stattgefun-
den haben. Das Hin und Her der Theorieentwürfe 
und Begriffskonstellationen wird auf diese Weise 
mehr oder weniger systematisch ausgeblendet. Weil 
diese aber Realität der wissenschaftlichen Praxis 
sind, enthält jede Begriffsgeschichte zumindest eine 
Reduktion der Komplexität, wenn nicht eine Verfäl-
schung der Entwicklung.

Die Gefahr einer auf Wörter fixierten Geschichts-
schreibung besteht weiterhin darin, Anachronismen 
aufzusitzen: Wörter können sowohl zu früh als auch 
zu spät im Forschungsprozess erscheinen. Den punk-
tuellen Ereignissen der Wortprägungen gehen länge-
re Phasen des praktischen und theoretischen Umge-
hens mit Gegenständen voraus, die noch nicht klar 
benannt sind. Nicht nur durch Wörter, sondern auch 
vor der Fixierung in Wörtern erfolgt in den meis-
ten Fällen ein Erschließen von Phänomenbereichen 
durch praktisches und theoretisches Umgehen mit 
den Dingen und Wörtern. Diese vorterminologische 
Konzeptualisierung gehört nicht nur zu einer Sach-

geschichte, sondern im weiteren Sinne auch zur Be-
griffsgeschichte, weil eine Begriffsgeschichte nur im 
Kontext einer Geschichte der Sachen sinnvoll ist. In 
gewisser Weise zu früh kommen z.B. solche Wör-
ter, die ein Forschungsfeld aufmachen, es benennen, 
ohne aber eine Antwort auf Fragen zu geben oder ihr 
den Weg zu weisen. Heuristisch wertvoll können sie 
insofern sein, als sie im Sinne explorativer Begriffe 
einen Prozess initiieren, der sich selbst erst ein Ge-
genstandsfeld erschließt (z.B. das Wort ›Lebenskraft‹ 
(↑Vitalismus) oder der entwicklungsbiologische 
Ausdruck des morphogenetischen ↑Feldes). Umge-
kehrt können Wörter auch zu spät kommen, indem 
sie eine eigentlich schon erschlossene Sache erst 
im Nachhinein terminologisch fixieren (z.B. ↑›Ent-
wicklungsbiologie‹; ↑›Ökosystem‹; ›Hypobiose‹, 
↑Schlaf). Die Wortbildung ist also nicht notwendig 
immer auf der Höhe der Forschung. Es ist vielmehr 
sogar ein verbreitetes wissenschaftshistorisches Phä-
nomen, dass die umfangreichen Wandlungsprozesse 
und Durchbrüche auf begrifflicher Ebene nicht am 
Anfang, sondern am Ende der Umstrukturierung ei-
nes differenzierten Wissenssystems erfolgen.3 So ge-
winnt der Ausdruck, mit dem der größte Wandel des 
Wissenssystems der Biologie überhaupt verbunden 
ist, das Wort Evolution erst im Nachhinein seine für 
die Biologie zentrale Stellung – bei Charles Darwin, 
dem Initiator dieser größten biologischen »Revoluti-
on«, erscheint es in der ersten Auflage seines Haupt-
werks noch überhaupt nicht.

Mit dem Hang zur idealisierenden Narration ist 
schließlich das Problem verbunden, dass in begriffs-
geschichtlichen Darstellungen nicht selten eine Pri-
vilegierung bestimmter Autoren, bestimmter Litera-
tur und bestimmter Literaturgattungen vorliegt. Das 
Ergebnis stellt dann eine »ideengeschichtliche Gip-
felwanderung«4 mit einer Aneinanderreihung von 
»Höhenkammzitaten«5 dar, also der wörtlichen Wie-
dergabe bekannter Autoren einer Disziplin oder eines 
Wissensfeldes. Der Grund für diese Privilegierung 
liegt in den meisten Fällen sicher in der größeren Be-
kanntheit geistesgeschichtlicher Größen – darüberhi-
naus in jüngster Zeit aber auch darin, dass die Texte 
dieser Autoren am besten in digitalen Datenbanken 
erschlossen sind. Eine begriffsgeschichtliche Darstel-
lung sieht sich so dem Vorwurf ausgesetzt, dass nicht 
die wissenschaftliche Alltagssprache, sondern nur 
punktuelle sprachliche Ereignisse erschlossen wer-
den. Andererseits könnte argumentiert werden, dass 
sich an den Texten der großen Theoretiker die Über-
gänge und Wandlungsprozesse am eindrucksvolls-
ten präsentieren lassen. Die fortschreitende digitale 
Erschließung der Fachliteratur wird hier bald sicher 
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einiges korrigieren und noch manche Überraschung 
bereithalten. Die vielen unbekannten Wortschöpfer 
und Wortwandler können also damit rechnen, dass 
die Digitalisierung großer Textkorpora sie in Zukunft 
in ihr Recht setzen wird. Dies könnte schon bald der 
Fall sein, denn ›Google Books‹ plant bis zum Ende 
des zweiten Jahrzehnts des 21. Jahrhundert alle ge-
schätzten 130 Millionen verschiedenen Bücher der 
Menschheit eingescannt zu haben (im Juni 2010 wa-
ren es nach Angaben von ›Google Books‹ bereits 12 
Millionen Titel, also knapp 10%).

Begriffsgeschichte in den Naturwissenschaften
Eine Begriffsgeschichte ist in der Regel ein interdis-
ziplinäres Unterfangen, weil die Begriffe einer Wis-
senschaft in verschiedenen Kontexten auch außer-
halb dieser Wissenschaft verwendet werden – wenn 
es nicht gerade fachwissenschaftliche Termini sind, 
was für Grundbegriffe aber ausgeschlossen ist. Be-
griffsgeschichte ist also von Terminologiegeschichte 
zu unterscheiden. Es lässt sich daher allgemein von 
der »interdisziplinären Konfiguration der Gegenstän-
de der Begriffsgeschichte«6 sprechen. Besonders im 
Verhältnis zwischen den Natur- und Geisteswissen-
schaften vermag die Begriffsgeschichte, als eine Ver-
mittlerin zu wirken. Sie macht darauf aufmerksam, 
dass die Sprache ein konstitutives Medium auch der 
Naturwissenschaften ist. Die Sprache steht dabei ne-
ben anderen Aspekten der Wissenschaft, etwa den 
institutionellen Formen und sozialen Organisationen, 
den Praktiken und Techniken. Auch in diesen sind 
konstitutionelle Momente enthalten, die nicht immer 
versprachlicht vorliegen müssen, v.a. dann nicht, 
wenn sie in komplexen Folgen von Handgriffen be-
stehen, die einfacher nachgeahmt als beschrieben 
werden. 

Die Begriffsgeschichte legt aber die Betonung da-
rauf, dass Sprache nicht ein bloßes »Epiphänomen« 
der Wissenschaft bildet – als welches sie in den Dar-
stellungen der Naturwissenschaftler manchmal er-
scheint: als ein Mittel, das der Erkenntnis mehr im 
Wege steht als sie zu befördern –, sondern als eine 
Instanz, die Wissenschaft erst ermöglicht, ohne die 
also »keine Erfahrung und keine Wissenschaft von 
der Welt« (Koselleck) zu haben ist.7 In der Begriffs-
geschichte erscheint die Sprache also nicht als eine 
bloße »Dienstleistung« für eine sprachexterne »Sa-
che«. Die Betonung liegt vielmehr darauf, dass die 
Sachen, von denen die Wissenschaften handeln, also 
die Sachverhalte und Phänomene, erst durch die 
Sprache das werden, was sie sind; die Sprache bringt 
eben die Sachen allererst zum sprechen.8 Wie in der 
Sprachphilosophie im Allgemeinen und der Wissen-

schaftsgeschichte im Besonderen vielfach betont, 
liegt keine einfache Abbildungsrelation zwischen ge-
gebener Sache und nachfolgendem Begriff und Wort 
vor, vielmehr kann von der diskursiven Erzeugung 
der Sache durch den Begriff gesprochen werden. 
Die Wörter sind also weit mehr als Bezeichnungen 
oder Namen für eine Sache, die auch unabhängig von 
ihnen besteht. Die Sachen werden auch in den Na-
turwissenschaften zu großen Teilen nicht nur »ent-
deckt«, sondern auch »erfunden«.

Einen Bestandteil der Begriffsgeschichte bildet 
traditionell – und dies gilt gerade auch für das vorlie-
gende Wörterbuch – die Suche nach den »Ursprün-
gen«, den ersten Verwendungen der untersuchten 
Formulierungen. Diese Suche kann als eine altmo-
dische Fixierung auf die Ereignisse der Wortprägung 
und der frühen Verwendung der Wörter als proble-
matisch empfunden werden, insofern der Ursprung 
eines Ausdrucks mit dem »Wesen« eines Begriffs in 
Zusammenhang gebracht wird. So wenig es dieses 
eine Wesen aber gibt, so wenig hat das Ereignis der 
Wortprägung eine hervorgehobene Stellung inner-
halb der Geschichte eines Begriffs. Wissenschafts-
historiker stehen den Ereignissen der Begriffsprä-
gung als Zäsuren daher eher skeptisch gegenüber, 
wie Ohad Parnes bemerkt: »an die Stelle kurzer und 
dramatischer Entdeckungsnarrative sind komplexe 
und vielschichtige Geschichten getreten, die über-
zeugender erscheinen«9 (radikal formuliert David 
Hull 2010: »No one it seems ever was the first to 
discover anything«10). Sowohl hinsichtlich der Theo-
rien als auch der Wörter und Begriffe lassen sich die 
Verhältnisse nicht in eine lineare Ordnung bringen; 
es gibt vielmehr nicht wenige Überschneidungen, 
Überlagerungen, Brüche und Wiederaufnahmen – 
oder in einem Bild gesprochen: Die Ideengeschichte 
folgt nicht dem Muster eines sich entfaltenden Bau-
mes mit klaren Deszendenzlinien von Begriffen, son-
dern eher eines Flickenteppichs (Zunino 2004: »new 
ideas are not always shared by monophyletic groups 
of thinkers. Phylogeny of thought can be analyzed in 
terms of autapomorphies, as well as synapomorphies, 
convergences, and parallelisms«11).

Die Situation in der Begriffsgeschichte einer Na-
turwissenschaft unterscheidet sich in diesem Punkt 
aber vielleicht doch von der in den Geistes- und 
Sozialwissenschaften: In den Naturwissenschaften 
könnte die Exponierung des Ereignisses einer Wort-
prägung damit gerechtfertigt werden, dass ihre Be-
griffsbildung eher einem linear-fortschreitenden, ak-
kumulativen oder falsifizierenden Modell folgt als in 
den Geistes- und Sozialwissenschaften, in denen die 
Begriffs- und Theoriebildung vielfach einer kreisen-
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den Bewegung entspricht, insofern oft und gern auf 
die alten und ganz alten Theorien zurückgekommen 
wird. Aufgrund ihrer Einbettung in eine in stärkerem 
Maße linear verlaufende Theorieentwicklung stellt 
für viele naturwissenschaftliche Begriffe der Zeit-
punkt ihrer Prägung ein signifikantes, wissenschafts-
geschichtlich relevantes Ereignis dar.

Die zunächst erstaunliche Tatsache, dass die Be-
griffsgeschichte bisher fast ausschließlich in Bezug 
auf geistes- und sozialwissenschaftliche Begriffe 
betrieben wird, hängt vermutlich mit dem geringen 
Interesse der Naturwissenschaften an ihrer eige-
nen Geschichte zusammen. Die Beschäftigung mit 
der Geschichte ihrer Wissenschaft gehört nach dem 
Selbstverständnis der meisten Naturwissenschaftler 
nicht zu den Erfolgsbedingungen ihres Handelns. 
Es gehört sogar im Gegenteil zu diesem Selbstver-
ständnis, dass die Beschäftigung mit der Geschichte 
auf Abwege führt und von dem eigentlichen Gegen-
stand, der doch »die Natur« ist, wegführt. Es stellt 
sich daher die Frage nach dem Wert einer Begriffs-
geschichte für die Naturwissenschaft selbst. Als Teil 
der Wissenschaft spielt in der Regel allein die jüngste 
Vergangenheit von begrifflichen Entwicklungen eine 
Rolle; lediglich der Bericht über den aktuellen For-
schungsstand ist damit Teil der Naturwissenschaft 
im Forschungsprozess: »Wissenschaftsgeschichte 
verkümmert bei den Naturwissenschaftlern zur Ge-
genwartsgeschichte oder Zeitgeschichte«, wie es 
Dietrich von Engelhardt 1979 formuliert12. Die lang-
fristigen Kontinuitäten und Verschiebungen gehören 
zum allgemeinen kulturellen Hintergrund der Natur-
wissenschaften – werden in diesen selbst aber in der 
Regel nicht thematisiert. Diese Tendenz ist gerade 
bei den experimentell ausgerichteten Zweigen sehr 
ausgeprägt (in der Biologie z.B. in der ↑Molekular-
biologie und ↑Genetik). Der Verweis auf die Ver-
gangenheit und Tradition gilt hier allgemein als ein 
schlechtes Argument und bestenfalls als überflüssig. 
In den stärker theoretisch orientierten Feldern spielen 
dagegen – ähnlich wie in den Geisteswissenschaften 
– über Jahrzehnte bestehende Traditionslinien und 
die damit einhergehende Pflege des historischen Er-
bes eine größere Rolle (z.B. in der Theorie der ↑Sys-
tematik oder der Theoretischen ↑Morphologie).

Der Zustand des weitgehend interesselosen Ne-
beneinanderbestehens von Naturwissenschaften und 
Wissenschaftsgeschichte ist das Ergebnis der wis-
senschaftlichen Entwicklung selbst und war nicht zu 
allen Zeiten selbstverständlich. Gerade in den Anfän-
gen der Naturwissenschaften in der Frühen Neuzeit 
ging die Beschäftigung mit historischen Positionen 
– vor allem aus der Antike – Hand in Hand mit dem 

Interesse an der systematischen Entfaltung und Be-
gründung des Wissens. Diese enge Verbindung von 
vergangenheitsinteressierter Wissenschaftsgeschichte 
und fortschrittsorientierter Naturwissenschaft gehört 
der Vergangenheit an. Ein Historisches Wörterbuch 
einer Naturwissenschaft bildet also ein Werk genau 
über denjenigen Aspekt einer Naturwissenschaft, der 
einen praktizierenden Naturwissenschaftler im Nor-
malfall gerade nicht interessiert (oder allenfalls in 
fortgeschrittenem Lebensalter).

Geschichte und Theorie
Weiterhin aktuell und nicht abschließend geklärt ist 
die Verbindung von Wissenschaftsgeschichte und 
Wissenschaftstheorie, sei es im Allgemeinen im Hin-
blick auf den Wert des einen für das andere oder im 
Besonderen in Bezug auf eine bestimmte Wissen-
schaft.13 Es könnte gerade eine Stärke der Begriffs-
geschichte sein, diese Verbindung zu festigen. Denn 
über die Begriffsgeschichte kann Transparenz in den 
Aufbau und die Begründungsformen einer Wissen-
schaft zu einem bestimmten Zeitpunkt gebracht wer-
den. Das für eine Wissenschaft zu einem Zeitpunkt 
spezifische Inventar an Konzepten und Argumenta-
tionsstrukturen kann mittels begriffsgeschichtlicher 
Untersuchungen geklärt und in seiner historischen 
Tiefenstruktur analysiert werden.

Als fruchtbar kann sich der begriffsgeschichtliche 
Ansatz dabei gerade deshalb erweisen, weil er mit 
der Untersuchung der Geschichte von Begriffen eine 
Verbindung von Heterogenem leistet: die Analyse 
der historischen Dimension solcher Entitäten, deren 
Bestimmtheit nach dem Selbstverständnis derjeni-
gen, die sie verwenden (die Naturwissenschaftler), 
nicht in ihrer Geschichte, sondern ihrem synchronen 
Bezug zu anderen Elementen einer Theorie liegt. 
Auch wenn es schon in dem Wort begründet liegt, 
muss doch deutlich gemacht werden, dass Begriffs-
geschichte die Geschichte von Begriffen ist, also von 
theoretischen Entitäten. Die Begriffsgeschichte weist 
auf die »zeitliche Binnenstruktur« (Koselleck) auch 
der Einheiten einer Theorie hin: Diese sind nicht nur 
in ihrer abstrakten Relation zu anderen theoretischen 
Einheiten zu verstehen, sondern enthalten auch eine 
Sammlung vorausliegender Erfahrungen und in die 
Zukunft gerichteter Erwartungshaltungen.14 Eben-
so wie jede Theorie aus vorhergehenden Theorien 
entstanden ist (Grmek 1970: »Omnis theoria a the-
oria«15), hat auch jeder Begriff seine Vorläufer (Eli-
asberg 1923: »omnis conceptus e conceptu«16). Für 
eine Theoriegeschichte entsteht daraus das Problem, 
dass die Begriffe nicht nur im Rahmen einer Theorie 
rekonstruiert werden können, sondern immer auch 
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eine historische Tiefe und eine Relation zu histori-
schen Vorläufer- und Nachfolgetheorien aufweisen; 
für eine Begriffsgeschichte resultiert daraus umge-
kehrt die Schwierigkeit, dass die Veränderung eines 
Begriffs nicht isoliert von der Veränderung anderer 
Begriffe analysiert werden kann. Begriffstransfor-
mation erfolgt also stets im Kollektiv, im Rahmen 
der Transformation von Theorien. Jede Veränderung 
eines Begriffs führt aufgrund des netzartigen Zusam-
menhangs der Begriffe in Theorien zu begrifflichen 
Verschiebungen an anderen Punkten.

Die enge Verbindung von Geschichte und Theorie 
in Begriffen macht es also notwendig, dass begriffs-
geschichtliche Darstellungen nicht nur wissenschafts-
historisch, sondern auch wissenschaftstheoretisch 
sein sollten. In dem vorliegenden Wörterbuch wird 
dieser Forderung insofern Rechnung getragen, als 
neben der Darstellung der Geschichte der Begriffe in 
vielen Fällen auch die gegenwärtige wissenschafts-
theoretische Diskussion um die Konzepte vorgestellt 
wird. Unter dem Eintrag ›Selektion‹ findet sich z.B. 
nicht nur ein historischer Abriss der Begriffsge-
schichte, sondern auch eine Zusammenfassung der 
aktuellen wissenschaftstheoretischen Auffassungen, 
die sich um eine Klärung des Konzepts entweder im 
Rahmen einer Theorie von Kräften oder ausgehend 
von einer statistischen Deutung der Selektionstheorie 
bemühen. Das Wörterbuch ist daher nicht nur als ein 
historisches, sondern auch als ein wissenschaftsthe-
oretisches Nachschlagewerk zu verwenden. Die bei-
den Ziele stehen dabei in einer gewissen Spannung 
zueinander: Die pluralistische Darstellung der ver-
schiedenen, einem historischen Wandel unterliegen-
den Bedeutungen der Wörter relativiert den Versuch 
eines systematischen Ansatzes. Es ist die Spannung 
zwischen einer Wissenschaftsgeschichte, die dyna-
mische Prozesse analysiert, und einer Wissenschafts-
theorie, die das Verhältnis der Begriffe und Theorien 
zu einem Zeitpunkt untersucht. Beide hängen aber, 
wie gesagt, zusammen: Jede systematische Ordnung 
bildet in historischer Perspektive eine Zwischenstati-
on auf dem Weg von einer früheren hin zu einer spä-
teren Ordnung; und umgekehrt lässt sich die histori-
sche Entwicklung nur auf einer zumindest implizit 
vorhandenen systematischen Grundlage darstellen. 
Es lässt sich also weder eine begriffliche Systematik 
ohne geschichtliche Perspektive, noch eine Begriffs-
geschichte ohne systematische Bezüge schreiben 
(und in nicht wenigen Fällen hängen beide unmittel-
bar zusammen, weil die ältesten begrifflichen Diffe-
renzierungen auch die grundlegenden sind).

In diesem Wörterbuch liegt also eine Verschrän-
kung von Fragen der Systematik und Geschichte der 

Biologie vor. Gerade für die Biologie scheint das 
Verfahren dieser Verschränkung nicht unangemessen 
zu sein: Weil der biologische Fortschritt sich vielfach 
kumulativ vollzieht, umfassende Revisionen also 
nicht in dem Maße wie in der Physik vorherrschen, 
liegen viele grundlegende Einsichten, die bis heute 
Bestand haben, in der fernen Vergangenheit der Bio-
logiegeschichte (sie betreffen z.B. Fragen wie ›Was 
ist ein Organismus?‹, ›Welches sind die grundlegen-
den Mechanismen, mit denen sich ein lebendes Sys-
tem selbst erhält?‹, ›Wie entstand die Diversität der 
Formen?‹). Eine systematische Darstellung der Prin-
zipien der Biologie schließt also berechtigterweise 
historische Exkurse ein. Und umgekehrt könnte eine 
historische Darstellung im Stil eines Lehrbuchs ge-
schrieben werden: Die grundlegenden Theoriestücke 
werden an derjenigen historischen Stelle diskutiert, 
an der sie in die Biologie eingeführt wurden (für 
ein Beispiel einer solchen historisch-systematischen 
Darstellung eines Begriffs ↑Organismus: Tab. 219).

Trotz dieser stets vorhandenen Verschränkungen 
von Geschichte und Theorie widerspricht ein His-
torisches Wörterbuch in gewisser Weise dem Geist 
der Naturwissenschaften. Denn diese bestehen ih-
rem Selbstverständnis nach in dem Unternehmen, 
ein Wissen hervorzubringen, das eine unabhängig 
von seinem Entstehungs- und Entwicklungszusam-
menhang bestehende Geltung aufweist. Traditionell 
verwurzelt ist in den Naturwissenschaften daher eine 
gewisse Verachtung für die »bloßen Wörter« und für 
eine auf Tradition statt auf experimentelle Erfahrung 
gestützte Begründung von Theorien (»nullius in ver-
ba« lautete, in Abwandlung eines Horaz-Zitats, das 
Motto der 1660 gegründeten ›Royal Society of Lon-
don for the Improvement of Natural Knowledge‹ – 
vielfach wird es allerdings falsch übersetzt im Sinne 
von »there is nothing in words. It is facts we seek«17). 
Dieser Geist ist Teil der Erfolgsbedingungen der 
Naturwissenschaften; die Absicht des vorliegenden 
Wörterbuchs ist daher alles andere, als über eine 
Analyse der soziologischen oder historisch-zeitbe-
dingten Hintergründe der biologischen Begriffsbil-
dungen diese in ihrer Geltung zu relativieren. Die In-
tention geht vielmehr von der Überzeugung aus, dass 
eine Untersuchung der diachronen Tiefenstruktur der 
Begriffe, d.h. des langfristigen Bedeutungswandels, 
einen Beitrag zum Verständnis ihrer synchronen Re-
lation zu anderen Begriffen und ihrer Einbettung in 
Theorien leisten kann. Methodisch hat dieser Ansatz 
zur Folge, dass er auf keinem einheitlichen Funda-
ment steht, sondern sowohl linguistische wie histori-
sche und wissenschaftstheoretische Dimensionen in 
sich vereint.
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Fortschrittsorientierte Geschichtsschreibung
Der Anspruch der systematischen Grundlage be-
dingt es, dass das Wörterbuch eine rückblickende 
Geschichte der Biologie ausgehend von der heutigen 
Gestalt dieser Wissenschaft liefert. Es werden Ur-
sprünge und Entwicklungen allein solcher Theorien 
und Begriffe dargestellt, die sich bis in die Gegenwart 
als wissenschaftlich tragfähig und fruchtbar erwie-
sen haben und damit für das heutige wissenschaft-
liche Bild von den Lebewesen weiterhin Gültigkeit 
beanspruchen können. Vernachlässigt sind damit die 
aus heutiger Sicht häufig kuriosen und bizarren Hy-
pothesen und Theorien über die grundlegenden Pro-
zesse in den Lebewesen, an denen die Geschichte der 
Biologie so reich ist. Diese sind im Wörterbuch nur 
insoweit dargestellt, als sie zur Klärung der erfolg-
reichen und fruchtbaren Theorien beigetragen haben. 
Selbst solche Konzepte, die in der Vergangenheit für 
ein Verständnis der Lebensprozesse zentral waren, 
aber diese Stellung im Laufe der Zeit verloren ha-
ben, werden in diesem Wörterbuch nicht ausführlich 
behandelt. Dies gilt z.B. für die Begriffe ›Seele‹ und 
›Pneuma‹ oder auch davon abgeleitete Konzepte wie 
das der Pflanzenseele. Und dies gilt auch für die ge-
samte aktuelle Debatte um den Kreationismus, die 
naturwissenschaftlich gesehen eine Totgeburt ist. 
Das Wörterbuch liefert also eine rückblickende Ge-
schichtsschreibung vom Standpunkt des nachträgli-
chen Betrachters aus (oder andersherum formuliert: 
eine fortschrittsorientierte »Whig interpretation of 
history«, wie Herbert Butterfield dies 1931 genannt 
hat18): Die Standpunkte und Theorien werden im We-
sentlichen im Hinblick auf ihren Beitrag zum heuti-
gen Verständnis der Sache beurteilt. Dieses Verfah-
ren der Geschichtsschreibung aus der Perspektive der 
nach gegenwärtiger Auffassung überlegenen Theorie 
(also gleichsam aus der Gewinnerperspektive) dient 
dabei allein als Kriterium der Auswahl und Ordnung 
der Fülle des Materials; es soll nicht eine teleologi-
sche Geschichtsdeutung implizieren. Aber natürlich 
stellt bereits jede durch die spätere Begriffsbildung 
geleitete Auswahl ein nicht primär an der Rekonst-
ruktion der historischen Positionen (und Kontexte) 
interessiertes Verfahren dar, sondern enthält eine 
Zielprojektion auf das Material. Diese Zielprojekti-
on ist mit dem Verfahren der Begriffsgeschichte als 
solchem verbunden und lässt sich daher in ihrem 
Rahmen nicht umgehen. Begriffsgeschichte ist die 
Rekonstruktion von langfristigen Begriffstraditionen 
und Begriffstransformationen. Sie enthält in der Re-
gel Erfolgsgeschichten. Sie geht von einem Begriff 
aus und untersucht dessen Konstanz und Variation 
über lange Zeiträume. Referenz- und Fluchtpunkt 

der Analysen bleibt aber der jeweils exponierte Be-
griff. Insofern die historischen Längsschnitte in der 
Begriffsgeschichte im Mittelpunkt der Darstellung 
stehen, wird die Einbettung der Begriffe in ihren je-
weiligen historischen Kontext eher unterbelichtet.

Die Retrospektive, die den Gegenstand der Be-
griffsgeschichte – die einheitliche Erzählung von der 
Entwicklung einer Begriffsverwendung – erst erzeugt, 
liefert ein Wissen zweiter Ordnung, das von dem wis-
senschaftlichen Wissen der jeweils aktuellen Begriff-
lichkeit einer Wissenschaft unterschieden ist. Als die-
ses retrospektive Wissen in historischer Dimension ist 
die Begriffsgeschichte immer Gedächtnisgeschichte. 
Sie untersucht nicht allein, wie eine Begriffsverwen-
dung in der Vergangenheit war, sondern auch, wie sie 
erinnert wird und gewirkt hat. In gedächtnisgeschicht-
licher Perspektive ist also zu unterscheiden zwischen 
dem, wie ein Begriff oder eine Theorie gemeint war 
(der Autor-Intention) und dem, wie sie gewirkt haben 
(dem Sinn der Wörter in der Rezeption). Ein gutes 
Beispiel für die Notwendigkeit dieser Unterscheidung 
ist die Rezeption von Gregor Mendels so genannter 
Theorie der ↑Vererbung. Genauere Analysen zeigen, 
dass Mendels Untersuchungen tiefer in seiner Zeit 
verankert waren als traditionell dargestellt. Die Unter-
suchungen waren intendiert im Anschluss an Theori-
en der Hybridisierung von Pflanzen und insbesondere 
Linnés Variationsexperimente – 40 Jahre später wer-
den sie aber als revolutionäre »Vererbungstheorie« re-
zipiert. Die mnemohistorische Rekonstruktion enthält 
hier also eine auf die spätere Entwicklung gerichtete 
Umdeutung der ursprünglichen Absichten. 

In der historischen Entwicklung hat die Aufnahme 
des anvisierten Begriffs immer zwei Seiten: die Tra-
dition und die neue Theorie. Die Begriffsgeschichte 
beschreibt damit nicht nur einseitige Prozesse der 
Rezeption, sondern auch der Konstruktion der Ver-
gangenheit. Denn mit dem Anschluss an bestehen-
de Begriffe zeigt sich ein gewisses Interesse an der 
Tradition, das diese im Hinblick auf die neue The-
orie ausrichtet. Das Verfahren der Zielprojektion in 
die Wörter vergangener Theorien liegt also bereits 
in der wissenschaftlichen Verwendung von Begrif-
fen selbst. Die Wissenschaftsgeschichte kann diese 
Zielprojektion als die zwei Seiten einer Transforma-
tion im Sinne eines Rezeptionsangebots und eines 
Rezeptionsbedürfnisses rekonstruieren. Nicht immer 
liegt aber eine enge Entsprechung zwischen diesen 
zwei Seiten vor; die Wissenschaftsgeschichte kennt 
viele Beispiele des »Erfindens von Traditionen« 
( Hobsbawm 1983).19 Dies betrifft auch die Übernah-
me von Wörtern aus renommierten älteren Kontexten 
und ihre Verwendung in neuer Bedeutung. 
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Als ein Beispiel dafür kann der für die frühe Biolo-
gie bis zum 18. Jahrhundert grundlegende Ausdruck 
organischer Körper im Verhältnis zum Gebrauch bei 
Aristoteles gelten. Die Formulierung wird zwar ver-
einzelt bereits von Aristoteles verwendet, und diese 
Verwendung wird bereits in der Antike verstanden als 
»Körper, der mit Organen ausgestattet ist«. Mit Abra-
ham Bos kann aber dafür argumentiert werden, dass 
»instrumenteller Körper« die bessere Übersetzung 
für den Ausdruck bei Aristoteles ist, weil ›organisch‹ 
in allen anderen Kontexten, in denen Aristoteles das 
Wort verwendet, in diesem Sinn erscheint.20 Bezwei-
felt werden kann im Anschluss daran insgesamt, ob 
Aristoteles über einen Organismusbegriff im eigent-
lichen Sinne verfügt, also über das Konzept von ei-
nem Lebewesen als einem System, dessen komplexe 
Leistungen sich aus dem wechselseitigen kausalen 
Bezug seiner Teile ergeben. Naheliegender ist es, 
Aristoteles so zu interpretieren, dass er sich den Kör-
per eines Lebewesens nicht als organisiertes System, 
sondern als Instrument der Seele vorstellt. In der seit 
der Spätantike und bis in die Gegenwart üblichen 
Übersetzung dieses für die Biologie grundlegenden 
Begriffs kann also eine Rückprojektion der späteren 
Theorie auf die aristotelische Auffassung gesehen 
werden, oder anders gesagt, der Bezug zu Aristoteles 
konstruiert für diesen Fall eine Tradition, die nicht 
besteht (↑Organismus).

Die interessegeleitete Konstruktion der Vergan-
genheit als Vorgeschichte des jeweils eigenen Ver-
ständnisses findet aber andererseits in vielen Fällen 
gerade in dem Gedächtnis der Begriffe ihre Grenze. 
Begriffe weisen eine historische Trägheit und einen 
semantischen Eigensinn auf, aufgrund derer sie sich 
gegen eine vollständige Integration in spätere The-
orien sperren und die alten theoretischen Konstel-
lationen lebendig halten – oder, wie es Ian Hacking 
formuliert: »Begriffe haben Erinnerungen an Ereig-
nisse, die wir vergessen haben«21. Begriffe sind also 
auch gerade deshalb für die Wissenschaftsgeschich-
te von Interesse, weil sich in ihnen die Komplexität 
einer historischen Entwicklung in höchster Weise 
komprimiert findet. Wegen ihrer langen historischen 
Kontinuität liegt in ihnen das Potenzial, als ein Fens-
ter in die entfernte Vergangenheit von Problemen und 
deren Verständnis zu fungieren.

Wie jede Geschichte wissenschaftlicher Begrif-
fe arbeiten auch die hier vorliegenden Begriffsge-
schichten vielfach mit dem Verfahren der Projekti-
on von Zielen und der Fiktion einer Linearität der 
Entwicklung (oder sogar eines Determinismus), das 
von der politisch-kulturellen Geschichtsschreibung 
zu Recht seit langem überwunden ist. Dass dieses 

Verfahren dagegen in der Wissenschaftsgeschichts-
schreibung noch sinnvoll sein kann, liegt an der aus-
geprägten Fortschrittsorientierung des Gegenstandes 
dieser Geschichtsschreibung, der Wissenschaft im 
Allgemeinen und der Naturwissenschaft im Beson-
deren. Diese Orientierung hat zweifellos ihre Be-
rechtigung: Unser Verständnis der Lebensphänome-
ne ist im Laufe der Zeit in der Tat immer besser und 
präziser, detaillierter und systematischer geworden. 
Neben der zunehmenden technischen Beherrschung 
des Materials manifestiert sich dieser Fortschritt am 
eindrucksvollsten in der Entwicklung einer differen-
zierten Terminologie. 

Besonderheiten biologischer Begriffe
Begriffe sind in der Biologie das Medium und die 
Ebene der Abstraktion, auf der die empirisch gehalt-
vollen allgemeinen Aussagen formuliert werden. Als 
allgemein und gesetzesartig anerkannte Sachverhalte 
werden weniger durch quantitative Gesetze als da-
durch, dass sie auf einen Begriff gebracht werden, in 
die Wissenschaft integriert. Darin unterscheidet sich 
die Biologie in gewisser Weise von der Physik, da es 
in der Physik meist quantitativ formulierte Gesetze 
sind, über die die zentralen empirischen Aussagen 
formuliert werden. Auch in der Biologie existieren 
einige (wenn auch wenige) quantitative Gesetze, die 
von manchen Autoren als biologische Grundgesetze 
verstanden werden (z.B. das Hardy-Weinberg-Gesetz, 
↑›Population‹, oder das Prinzip der Natürlichen ↑Se-
lektion in Form der Price-Gleichung). Diese Gesetze 
repräsentieren aber nicht die eigentlich empirisch 
gehaltvollen Aussagen der Biologie, sondern können 
vielmehr als a priori gültige mathematische Wahr-
heiten verstanden werden.22 Dies steht im Gegensatz 
zur Physik, deren grundlegenden Gesetze (z.B. das 
Gravitationsgesetz) durchaus empirischen Gehalt ha-
ben. Ein Grund für diese Eigenart der biologischen 
Gesetze könnte darin liegen, dass es in der Biologie 
stärker als in der Physik auf die Einzelfälle ankommt 
und das Generelle als Apriorität konstruiert wird. 
Dies heißt aber natürlich nicht, dass nicht auch in der 
Biologie viele Gesetze mit empirischem Gehalt for-
muliert werden; diese empirischen Gesetze bewegen 
sich nur nicht auf der höchsten theoretischen Ebene 
wie die Prinzipien der Populationsgenetik und Evo-
lution. Die Tatsache der Formulierung der obersten 
Prinzipien auf einer quantitativen Ebene als mathe-
matische Aprioritäten deutet darauf hin, dass sie eher 
einen die Forschung organisierenden Charakter ha-
ben, als dass in ihnen empirische Hypothesen enthal-
ten wären. Statt der quantitativen Gesetze wie in der 
Physik sind es also in der Biologie vielmehr die Be-
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griffe, die im Zentrum der Theorien stehen und den 
empirischen Gehalt ausmachen. Weil in der Biologie 
theoretische Innovationen und Konsolidierungen in 
ausgeprägter Weise durch Begriffsbildungen geleitet 
werden, besteht auch der Beitrag einflussreicher Wis-
senschaftler für den Fortschritt der Biologie in einem 
wesentlichen Maß in der Einführung neuer Konzepte 
(und, fast ebenso wichtig, der Eliminierung bestehen-
der).23 Im Unterschied zur Physik könnte die Biolo-
gie also als eine begriffszentrierte Naturwissenschaft 
bezeichnet werden.

Eine zweite Besonderheit biologischer Begriffe 
besteht darin, dass es in der Geschichte von weiten 
Bereichen der Biologie keine Revolutionen gibt24, 
zumindest nicht in dem Sinne, in dem sie in der Phy-
sikgeschichte vorliegen: als theoretische Neuansätze 
mit einem Inventar an neuen Konzepten, das in ei-
nem unvermittelten, inkommensurablen Verhältnis 
zu den alten Ansätzen steht. In der Biologie gab es 
keine Revision des Konzepts des Individuums oder 
des Organismus, die auch nur annähernd vergleich-
bar wäre mit der Veränderung des Massebegriffs in 
der Physik. Die gesamte Dynamik der Biologiege-
schichte – eine in den letzten 200 Jahren zweifellos 
rasante Dynamik, die vielfach begriffliche und the-
oretische Innovationen einschließt – bewegt sich in 
einem definierten Rahmen von nur wenig variierten 
Grundkonzepten. Diese Grundkonzepte weisen eine 
langfristige, in nicht wenigen Fällen bis in die Antike 
zurückreichende Kontinuität auf (vgl. Tab. 1; Abb. 
1). Die grundlegenden Bestimmungen der elementa-
ren Lebensfunktionen wie ›Ernährung‹, ›Wachstum‹, 
›Fortpflanzung‹, ›Wahrnehmung‹ und ›Denken‹ be-
ruhen ebenso auf antiken Begriffen und Denkmo-
dellen wie die Grundbegriffe zur Definition des Ge-
genstandsfeldes ›Leben‹ und ›organischer Körper‹ 
oder die Grundkategorien der Systematik ›Art‹ und 
›Gattung‹. Die langfristige Kontinuität dieser Begrif-
fe erwächst zu großen Teilen daraus, dass sie an kon-
krete, weitgehend konstant identifizierte Phänomene 
gebunden sind: Das, was ›Ernährung‹ oder ›Fort-
pflanzung‹ genannt wird, steht weitgehend vor jeder 
biologischen Theorie und bildet doch eine leitende 
Kategorie für diese Theorien. Die Beschreibung der 
Phänomene geht also als Voraussetzung in die erklä-
renden Theorien ein, wird aber selbst durch die sich 
wandelnden Theorien nur wenig verändert. Die Phä-
nomene sind somit im Vorgriff auf die Klärung ihrer 
kausalen »Mechanismen« schon konstant beschrie-
ben; sie bilden sogar den übergeordneten »Zweck« 
oder die »Funktion« für alle noch nicht bekannten 
Prozesse. Daraus folgt, dass gewisse begriffliche 
Grundlagen der Biologie unangetastet von jeder Ent-

wicklung der Biologie fortbestehen: Kein Fortschritt 
der empirischen Biologie wird fortschaffen können, 
dass die Phänomene der Ernährung, des Wachstums, 
der Wahrnehmung und der Fortpflanzung das definie-
ren, was ein Lebewesen ist.

Als ein Grund für die begrifflichen Kontinuitäten 
kann damit auch der für die Biologie methodisch zen-
trale teleologische oder funktionalistische Ansatz an-
gesehen werden. Nach diesem werden in einem ers-
ten Schritt die typischen organischen Vermögen als 
konstante Phänomene identifiziert, welche durch ihre 
Ausrichtung auf ein bestimmtes Ziel definiert sind – 
wie Ernährung oder Fortpflanzung –; erst anschlie-
ßend, in einem zweiten Schritt, in dem eigentlich die 
empirische Forschung besteht, werden die kausalen 
Vorgänge (die »Mechanismen«) ermittelt, die die-
se Funktionen realisieren. Es ist kennzeichnend für 
die Begriffsbildung der Biologie, dass die Teile und 
Teilprozesse von Organismen vielfach nicht durch 
intrinsische Eigenschaften, sondern unter Bezug auf 
ihre Wirkung auf andere Teile oder das Ganze des 
organischen Systems bestimmt und benannt werden. 
Teleologische Elemente sind damit bereits in der Be-
schreibungssprache, in der Organismen biologisch 
in ihre Komponenten zerlegt werden, verankert. 
Am auffälligsten ist diese Art der Identifikation von 
Komponenten eines Systems über ihre Wirkung in 
der Konzipierung des Verhaltens von Organismen. 
Funktionale Begriffe liefern die basale Klassifikati-
on von Verhaltensweisen: Was ein Fluchtverhalten 
ist oder was ein Nahrungsaufnahmeverhalten, wird 
allein aufgrund von funktionalen Bezügen als eine 
einheitliche Klasse bestimmt. Ähnlich sieht es bei 
morphologisch-physiologischen Begriffen aus. Auch 
diese sind häufig ausgehend von funktionalen Bezü-
gen definiert, d.h. durch ihre Leistung, nicht durch 
ihre strukturellen Eigenheiten oder die Art ihrer Ent-
stehung. Dies gilt z.B. für Organe wie Mund, Ma-
gen, Herz oder Auge. Diese Organe können sehr un-
terschiedlich geformt sein und in unterschiedlichen 
Verwandtschaftskreisen auftreten; als Organe eines 
bestimmten Typs sind sie durch ihre Funktion, d.h. 
durch ihre Wirkung auf andere Organe und ihre Rolle 
in der Arbeitsweise des Gesamtsystems bestimmt.

Eine vierte Besonderheit biologischer Konzeptua-
lisierungen ist schließlich die – für eine Naturwissen-
schaft bemerkenswert – stets vorhandene historische 
Dimension: Jede Struktur und jeder Prozess wird als 
Ergebnis eines vergangenen Evolutions- und Selek-
tionsvorgangs zu deuten versucht. Allein aus dieser 
Perspektive ergeben die Dinge – nach dem bekannten 
Diktum Theodosius Dobzhanskys – in der Biologie 
einen »Sinn«.25 Viele Grundbegriffe der Biologie ent-
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Analogie (gr.)
Anatomie (gr.)
Art (gr.)
Bedürfnis (gr.)
Befruchtung (gr.)
Brutpfl ege (gr.)
Entwicklung (gr.)
Ernährung (gr.)
Form (gr.)
Fortpfl anzung (gr.)
Funktion (gr.)
Ganzheit (gr.)
Gefühl (gr.)
Geschlecht (gr.)
Instinkt (gr.)
Intelligenz (gr.)
Konkurrenz (gr.)
Krankheit (gr.)
Leben (gr.)
Lernen (gr.)
Mensch (gr.)
Organ (gr.)
Pfl anze (gr.)
Pilz (gr.)
Räuber (gr.)
Schlaf (gr.)
Schutz (gr.)
Selbstbewegung (gr.)
Selbsterhaltung (gr.)
Spiel (gr.)
Tier (gr.)
Tod (gr.)
Verhalten (gr.)
Wachstum (gr.)
Wahrnehmung (gr.)
Zweckmäßigkeit (gr.)
Arterhaltung (la. vor 500)
Diversität (la. vor 500)

Gleichgewicht (la. vor 500)
Individuum (la. vor 500)
Vererbung (la. vor 500)
Organisation (la. 1254-56)
Urzeugung (la. 1264)
Regeneration (la. ca. 1267)
Empfi ndung (la. um 1310)
Balz (dt. 1340)
Gewebe (la. 1537)
Physiologie (la. 1542)
Kreislauf (la. 1571)
Kommunikation (fr. 1580)
Metamorphose (la. 1590)
Fossil (la. 17. Jh.)
Künstliches Leben (en. 1613)
Bewusstsein (la. 1641)
Regulation (en. 1665)
Wechselseitigkeit (la. 1680)
Organismus (la. 1684)
Fortschritt (en. 1747)
Lebensgeschichte (dt. 1750)
Systematik (la. 1751)
ökologische Rolle (fr. 1765)
Biologie (la. 1766)
Typus (fr. 1765)
Vitalismus (fr. 1780)
Anpassung (dt. 1781)
Morphologie (dt. ca. 1796)
Umwelt (fr. 1800)
Population (en. 1801) 
Stoffwechsel (dt. 1802)
Selbstorganisation (dt. 1804)
Kultur der Tiere (dt. 1806)
Taxonomie (fr. 1813)
Evolution (fr. 1816)
Parasitismus (dt. 1818)
Zelle (fr. 1827)
Bakterium (dt. 1829)

Selektion (en. 1831)
Homologie (en. 1836) 
Hierarchie (fr. 1838)
Kulturwissenschaft (dt. 1838)
Polymorphismus (fr. 1841)
Generationswechsel (dt. 1842)
Ethologie (fr. 1854)
Einzeller (dt. 1858)
Mimikry (en. 1862)
Ökologie (dt. 1866)
Phylogenese (dt. 1866)
Mutation (dt. 1869)
Evolutionsbiologie (en. 1874)
Biosphäre (dt. 1875)
Biozönose (dt. 1877)
Symbiose (dt. 1878)
Lamarckismus (en. 1884)
Modifi kation (dt. 1884)
Entwicklungsbiologie (en. 1890)
Biogeografi e (dt. 1883)
Lebensform (dän. 1895)
Selbstdarstellung (dt. 1896)
Sozialverhalten (en. 1900)
Virus (en. 1900)
Rekombination (en. 1903)
Genetik (en. 1906)
Biotop (dt. 1908)
Gen (dt. 1909)
Genotyp/Phänotyp (dt. 1909)
Nische (en. 1910)
Feld (dt. 1912)
Bioethik (dt. 1927)
Ökosystem (en. 1935)
Molekularbiologie (en. 1938)
Information (en. 1953)
Koexistenz (en. 1953)

halten folglich in einem erheblichen Maß Konnotatio-
nen, die auf einen historisch-evolutionstheoretischen 
Kontext verweisen. Dies gilt z.B. für ↑›Anpassung‹, 
↑›Funktion‹ oder ↑›Homologie‹.

Die Etablierung der grundlegend neuen Sicht, die 
sich mit der Formulierung der Evolutionstheorie seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts entwickelt, ist immer wie-
der als »Revolution« in der Biologiegeschichte ver-

standen worden. Ungeachtet ihrer unbestreitbar zen-
tralen Rolle für die Biologie ist sie dies tatsächlich 
aber nur in einem begrenzten Sinn und stört damit 
nicht das Bild einer langfristigen begriffl ichen und 
theoretischen Kontinuität in der Biologiegeschichte. 
Denn viele biologische Grundbegriffe behalten über 
die so genannte theoretische »Revolution« hinweg 
weitgehend ihre Bedeutung. Viele Physiologen des 

Tab. 1. Übersicht über die 112 Grundbegriffe, die die Haupteinträge des Wörterbuchs bilden, chronologisch geordnet nach 
dem Zeitpunkt ihrer Prägung in biologischer Bedeutung und der Sprache, in der diese erfolgte. In dieser Übersicht wird auch 
für diejenigen Begriffe, die vor dem 19. Jahrhundert erscheinen, als Ursprung der Prägung derjenige Zeitpunkt angegeben, 
zu dem sie erstmals im Rahmen einer biologischen Vorstellung formuliert sind (z.B. ›Art‹, ›Fortpfl anzung‹ und ›Wahrneh-
mung‹ bereits im Griechischen). Im Unterschied zu den Listen am Anfang jedes Eintrags im Wörterbuch wird hier also auch 
für die älteren Begriffe der Ursprung nicht allein in der deutschen Sprache verfolgt. Einige der Angaben sind als bloße 
Richtwerte zu verstehen, weil die betreffenden Wörter zuerst außerhalb biologischen Denkens geprägt wurden und danach 
allmählich in die Biologie eingewandert sind (z.B. ›Population‹, ›Typus‹) oder auch innerhalb der Biologie einen erheblichen 
Bedeutungswandel erfahren haben (z.B. ›Mutation‹, ›Organismus‹).



Einleitungxxiii

19. und 20. Jahrhunderts konnten der Evolutionsthe-
orie fast gleichgültig gegenüber stehen: Sie hat an 
dem begriffl ichen Inventar und den grundlegenden 
Theorien ihres Ansatzes kaum etwas geändert. Was 
mit der Theorie gelungen ist, ist die Integration des 
morphologischen, physiologischen, taxonomischen 
und biogeografi schen Wissens in eine durchgehend 
naturalistische Theorie – das ist für die Biologiege-
schichte, die so reich an immateriellen, metaphysi-
schen Prinzipien ist, nicht wenig, andererseits für 
eine Naturwissenschaft aber auch methodisch gebo-
ten und damit selbstverständlich. Man könnte also 
sagen, dass die Biologie mit der Evolutionstheorie 
endgültig eine Naturwissenschaft geworden ist, ihr 
traditioneller theoretischer Rahmen – und auch ihr 
funktionalistischer Ansatz – aber nicht verändert 
wurde, sondern im Gegenteil eine Bestätigung und 
Begründung erfahren hat. Auf begriffl icher Ebene 
fi ndet diese Begründung ihren Ausdruck in zahlrei-
chen Innovationen, d.h. der Einführung neuer Begrif-
fe, die seit 150 Jahren zum zentralen Bestand bio-
logischer Theorien gehören, wie z.B. ›Anpassung‹, 
›Selektion‹ oder ›Population‹ (vgl. Abb. 2).

Die über viele Jahrhunderte vorliegende Konti-
nuität in der Bedeutung nicht weniger biologischer 
Begriffe bedingt es auch, dass ältere und sogar antike 
Autoren in der Biologie präsenter als in der Physik 
geblieben sind. Wenn in diesem Wörterbuch vielfach 
ein weiter Bogen gespannt wird, der in der Antike 
beginnt und in der Gegenwart endet, dann dokumen-
tiert auch dies die ausgeprägte Kontinuität der Kon-
zeptualisierungen über allen Theoriewandel hinweg. 
Das Ganze mag dann den Anschein einer biologia 
perennis (Steiner 1936)26 erwecken, in der die gleich 
bleibenden Begriffe und Vorstellungen betont und 
die Brüche verdeckt werden.

Sprachlich fi ndet sich eine Reverenz gegenüber 
der Antike in den vielen, auch spät geprägten Wör-
tern mit lateinischer oder griechischer Wurzel (vgl. 
z.B. ›Gen‹, ›Geno-‹ und ›Phänotyp‹, ›Ökosystem‹, 
›Onto-‹ und ›Phylogenese‹). Die im 20. Jahrhundert 
für die Biologie geprägten Wörter entstammen dane-
ben oft der englischen Umgangssprache (z.B. ›Drift‹, 
›Nische‹, ›Diversität‹). Diese Tatsache dokumentiert 
die Dominanz des Englischen in der Biologie des 
20. Jahrhunderts. Es gibt außerhalb des englisch-

Abb. 1. Grafi sche Darstellung der Häufi gkeitsverteilung der Grundbegriffe des Wörterbuchs über die Sprache, in der sie 
geprägt wurden, und den Zeitraum ihrer Prägung (Daten aus Tab. 1).
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sprachigen Raums keine Forscher vom Rang eines 
Thomas Hunt Morgan, Ronald A. Fisher, Theodosius 
Dobzhansky, Robert H. MacArthur, William D. Ha-
milton, David M. Raup oder Lewis Wolpert, die je-
weils ganze Forschungsprogramme begründeten und 
damit die internationale Forschung über Jahrzehnte 
prägten. Aus dem deutschsprachigen Raum war wohl 
nur einem Biologen eine wirklich durchschlagende 
und anhaltende internationale Wirkung im 20. Jahr-
hundert möglich – den aber außerhalb der Biologie 
niemand kennt –: Willi Hennig. Es ist bezeichnend, 
dass seine Forschungen die Systematik betrafen und 
damit – ebenso wie die des in der weiteren Öffent-
lichkeit international wohl einzig bekannten deutsch-
sprachigen Biologen des 20. Jahrhunderts: Konrad 
Lorenz – einem eher qualitativen und deskriptiven 
Ansatz galten, nicht aber in ein experimentelles For-
schungsprogramm oder ein mathematisch fundiertes 
Theoriegebäude eingebettet waren.

Begriffsgeschichte der Biologie
Trotz der herausragenden Bedeutung von Begriffen 
gerade in der Biologie ist die Ausgangslage für das 
Verfassen eines begriffsgeschichtlichen Handbuchs 
denkbar schlecht: Der z.T. gute Bearbeitungsstand 
der Wortgeschichte von Begriffen geisteswissen-
schaftlicher Disziplinen hat keine Entsprechung im 
Bereich der Naturwissenschaften. Für keine Natur-
wissenschaft liegt eine zusammenfassende Darstel-
lung der historischen Entwicklung ihrer Grundbe-
griffe vor. Und selbst Einzelstudien über zentrale 
Konzepte – für die Biologie etwa über den Begriff 
des Organismus – gibt es kaum. Eine Vergewisserung 
über diese Begriffe aus historischer und systemati-
scher Perspektive erscheint aber geboten – besonders 
in einer Situation, in der die naturwissenschaftlichen 
Begriffe zunehmend in andere Felder Eingang fin-
den, z.B. in den Diskurs um das menschliche Selbst-
verständnis. 

Aber nicht nur die Debatten um das wissenschaft-
liche Bild des Menschen verlangen eine historisch 
orientierte Aufklärung der Begriffe. Auch innerwis-
senschaftliche Gründe sprechen für die Notwendig-
keit einer historischen und systematischen Reflexion 
über die grundlegenden Konzepte. Dies gilt wieder-
um gerade für die Biologie, weil das Wissen in dieser 
Wissenschaft einen Umfang und eine Differenzie-
rung erreicht hat, die die Grundbegriffe in der ter-
minologischen Flut zu ertränken drohen. Es besteht 
die Gefahr, dass die basalen Konzepte nicht mehr 
als ordnende, die Strukturierung, Organisation und 
Abgrenzung des Wissens garantierende Instrumen-
te wahrgenommen werden. Zum Beispiel wird der 

methodisch fundamentale Unterschied der Biologie 
zur Physik mit dem Fortschritt der Molekularbiolo-
gie immer weniger klar wahrgenommen, auch wenn 
dieser Fortschritt gerade als Stabilisierung des me-
thodischen Unterschieds interpretiert werden kann 
(↑Biologie). 

Das Problem der Unkenntlichkeit der grundlegen-
den Begriffe ist kein neues Phänomen. Es ist auch 
dadurch bedingt, dass verschiedene theoretische An-
sätze der Biologie andere Begriffe als grundlegend 
ansehen. So könnten von darwinistischer Seite die 
Konzepte ›Evolution‹, ›Konkurrenz‹ oder ›Anpas-
sung‹ und von morphologisch-physiologischer Seite 
das Konzept der ›Hierarchie‹ als Grundbegriff der 
Biologie erscheinen. Der theoretische Ansatz, der 
in diesem Wörterbuch an einigen Stellen zum Vor-
schein kommt, der aber an anderer Stelle genauer 
begründet wird27, geht von dem Begriff des ›Orga-
nismus‹ als dem für die Biologie basalen Konzept 
aus. Bei aller Berechtigung von Konkurrenztheorien 
und Hierarchiedenken in der Biologie, ist es doch die 
Wechselseitigkeit der Prozesse in einem organisierten 
System, die gegenseitige kausale und ontologische 
Abhängigkeit sowie die relationale Bestimmtheit der 
einzelnen Glieder, die einen Gegenstand zu einem 
biologischen macht.

In der Auswahl der Haupteinträge kommt dieser 
theoretische Hintergrund durch die Behandlung einer 
Reihe von Begriffen zum Ausdruck, die eher wis-
senschaftstheoretischer oder naturphilosophischer 
als biologischer Natur sind (›Ganzheit‹, ›Kreislauf‹, 
›Wechselseitigkeit‹, ›Zweckmäßigkeit‹). In ihrem 
vorterminologischen, aber grundlegenden Charakter 
könnten diese Ausdrücke auch so verstanden werden, 
dass sie die metaphorologisch basale Ebene biologi-
scher Begriffsbildung markieren. In der Geordneten 
Übersicht über die Haupteinträge (vgl. Tab. 3) sind 
diese Begriffe in der ersten Gruppe unter dem Ober-
begriff ›Organismus‹ zusammengefasst; sie markie-
ren insgesamt die Grenze der Biologie »nach unten« 
gegenüber der Physik. Auf der anderen Seite werden 
in der letzten Gruppe der »Geordneten Übersicht« 
unter dem Oberbegriff ›Kultur‹ einige Begriffe be-
handelt, die eine Abgrenzung der Biologie »nach 
oben« gegenüber der Kulturwissenschaft betref-
fen (z.B. ›Gefühl‹, ›Intelligenz‹, ›Bewusstsein‹; für 
›Sprache‹ vgl. ›Kommunikation‹).

Besonders in den Artikeln über die allgemeinen 
biologischen Begriffe, wie ›Organismus‹, ›Leben‹ 
oder ›Zweckmäßigkeit‹ werden häufig Philosophen, 
und weniger Biologen zitiert. Biologen, die ein ›His-
torisches Wörterbuch der Biologie‹ zur Hand neh-
men, könnten daran Anstoß nehmen – herrscht doch 
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Abb. 2. Einige leitende Begriffe der Biologie zwischen 1750 und 2000.

Weil diese Begriffe darüber hinaus nicht mehr an der 
Forschungsfront stehen, liegt ein nur geringes Inter-
esse vor, sie zu profilieren und zu schärfen. Schließ-
lich gibt es auch einen allgemeinen Zusammenhang 
zwischen der Verbreitung und der Vagheit eines Be-
griffs: Die Allgemeinheit der Grundbegriffe bedingt 
also auch ihre semantische Offenheit (s.u.).

Wenn auch die Untersuchung der Geschichte der 
grundlegenden biologischen Begriffe noch in ihren 
Anfängen steckt, so sind doch andere Richtungen der 
metawissenschaftlichen Beschäftigung mit der »Jahr-
hundertwissenschaft« Biologie voll entwickelt. Ein-
führungen und Überblicke liegen sowohl für die allge-
meine Geschichte der Biologie vor (vgl. z.B. die dritte 
Auflage der ›Geschichte der Biologie‹, Jena 1998) als 
auch zu den Biografien bedeutender Biologen (vgl. 
z.B. ›Darwin & Co.‹, München 2001). Die unüber-
schaubare Vielfalt biologischer Begriffe ist über kurze 
Definitionen in Sachlexika erschlossen (vgl. z.B. das 
neu bearbeitete fünfzehnbändige ›Lexikon der Biolo-
gie‹, Heidelberg 1999-2004). Schließlich erlebte auch 
die wissenschaftstheoretische Analyse biologischer 
Theorien und Konzepte in den letzten Jahrzehnten 
einen beeindruckenden Aufschwung, der sich in den 
letzten Jahren u.a. in dem Erscheinen gleich mehrerer 
Handbücher und Enzyklopädien unter dem Titel ›Phi-

immer noch eine nicht überwundene Skepsis vieler 
Biologen gegenüber einem nicht empirisch, sondern 
theoretisch und begrifflich orientierten Zugang zu ih-
rer Wissenschaft. Zweifellos sind es aber gerade in 
der Frühphase der Begriffsbildung philosophische 
und theoretische Erwägungen, die zur Einführung 
eines Begriffs führten. So wird kein Biologe bestrei-
ten können, dass Aristoteles und Kant entscheidende 
Beiträge zur Bestimmung des Konzepts ›Organis-
mus‹ geleistet haben.

Neben der Flut der neuen Begriffe besteht ein wei-
teres begriffliches Problem der Biologie in der über-
raschenden Unsicherheit in Bezug auf grundlegende 
Konzepte. Bis in die heutige Biologie ist es unklar, 
welches die Grundbegriffe dieser Wissenschaft sind 
und was unter diesen genau verstanden werden soll. 
Sind z.B. ›Empfindung‹ oder ›Wahrnehmung‹ genu-
in biologische Begriffe? Sollen wir nur den Tieren, 
oder auch den Pflanzen Wahrnehmungen und Emp-
findungen zuschreiben? Worin unterscheidet sich 
aber genau die Biologie eines Tieres von der einer 
Pflanze, dass das eine über eine Wahrnehmung oder 
Empfindung verfügt, die andere aber nicht? Offen-
bar ist es die Nähe der biologischen Begriffe zu den 
Konzepten der Wissenschaften vom Menschen, die 
bisher hier eine nachhaltige Klärung verhindert hat. 
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losophie der Biologie‹ manifestiert (vgl. die Literatur-
liste am Ende dieser Einleitung).

Angesichts dieses guten Bearbeitungsstandes der 
verschiedenen Dimensionen der Biologie kann die 
systematisch-historische Aufarbeitung der Grundbe-
griffe dieser Wissenschaft als ein Desiderat bezeich-
net werden. Dies belegt auch der Aufruf zur Mitar-
beit an einem geplanten vierbändigen ›Reallexikon 
zur Geschichte der Biologie‹ (RLGB), den Armin 
Geus 1994 verfasste28, der aber ohne folgenreiche 
Resonanz blieb, die Planung für eine von Manfred 
Laubichler u.a. herausgegebene groß angelegte digi-
tale ›Encyclopedia of the History of Biology‹29 und 
schließlich die im Umkreis des Berliner ›Zentrums 
für Literatur- und Kulturforschung‹ (ZfL; Leitung 
Sigrid Weigel) geplante Edition eines ›Historischen 
Wörterbuchs interdisziplinärer Begriffe‹, in dem auch 
viele biologische Grundbegriffe eine zentrale Rolle 
spielen30. Getragen sind diese Unternehmungen nicht 
nur von dem eifrigen Bemühen, die Entwicklung der 
Begriffe dokumentieren zu wollen, sondern auch von 
dem Bewusstsein, dass terminologische Probleme 
»gelegentlich den Gegenstandsbezug krisenhaft irri-
tieren und deformieren können«, wie Hans Blumen-
berg einmal schrieb.31

Wortgeschichte
Ein zentraler Fokus des Wörterbuchs liegt auf der 
Wortgeschichte. Versucht wurde, die erste Verwen-
dung für jeden der im Register genannten etwa 1600 
biologischen Ausdrücke nachzuweisen. Die Fest-
stellung des Zeitpunktes einer Wortprägung ist ein 
weitgehend objektiver Aspekt der Wissenschaftsge-
schichtsschreibung. Ausgehend von einer bestimm-
ten Quellenlage ist es eine eindeutig entscheidbare 
Frage, ob ein Wort – d.h. ein sinnlich wahrnehmbares 
sprachliches Zeichen von einer bestimmten visuellen 
oder akustischen Gestalt – von einem Menschen in 
einem Jahr zum ersten Mal benutzt wurde oder nicht. 
Die Begriffsgeschichte ist demgegenüber eine sehr 
viel subjektivere Angelegenheit. So ist es eine Frage 
der Interpretation und der Aspektierung, ob es ge-
rechtfertigt ist, den Begriff der ›Selektion‹ schon auf 
die antiken Vorstellungen zum Überleben des Nütz-
lichen von Empedokles oder Lukrez zu beziehen. 
Sicher ist dagegen, dass diese Autoren in diesem Zu-
sammenhang nicht das Wort ›Selektion‹ oder eines 
seiner etymologischen Vorläufer verwendeten. Aus 
der relativen Objektivität der Wortgeschichte gegen-
über der Begriffsgeschichte folgt aber noch nichts 
für ihre Relevanz. So kann es völlig unerheblich 
sein, dass eine Person ein Wort zu einem Zeitpunkt 
verwendet – wissenschaftlich maßgeblich, traditi-

onsbildend und als einschlägige Referenz dienend 
muss diese Wortprägung auch dann nicht sein, wenn 
das Wort später allgemein mit dem Begriff verknüpft 
wird. Es ist z.B. mehr als fraglich, ob Schellings 
richtungsweisende Wortverwendung ›Evolution‹ im 
Jahr 1799 für das später darunter Verstandene von 
den Vertretern dieses Ansatzes rezipiert wurde und 
damit wissenschaftlich Bedeutung erlangte. Also ist 
die Feststellung von Prioritäten in Bezug auf die Ver-
wendung von Wörtern der Wissenschaften, die im 
Verlauf der Wissenschaftsgeschichte Einfluss erlangt 
haben, ein Spiel für sich. Dieses Spiel wird nicht in 
allen Fällen für die Wissenschaftsgeschichte von Be-
deutung sein. Aber es ist zumindest ein objektives 
Spiel, dessen Ergebnis nicht nur gut oder schlecht 
wie die Darstellung einer Begriffsgeschichte sein 
kann, sondern wahr oder falsch. 

Die Ereignisse der Prägung von Begriffen durch 
die Einführungen von Wörtern können als Halte- und 
Ruhepunkte der fließenden und vieldimensionalen 
Transformationsgeschichte der Begriffe und Theori-
en gelten. Man kommt daher gerne auf sie zurück. 
Die Recherchen zu diesen Haltepunkten für das vor-
liegende Wörterbuch werden sicher unvollkommen 
sein und Fehler aufweisen, vermutlich viele Fehler. 
Die Wahrscheinlichkeit solcher Lücken und Fehler 
kann Ansporn für jeden Leser sein, den Autor zu wi-
derlegen und zu einer verbesserten Neuauflage bei-
zutragen.

Entschuldigt werden kann die Lückenhaftigkeit 
des Unternehmens allein mit dem Pioniercharakter 
des Werkes. Die Geschichte wissenschaftlicher Wör-
ter ist, wie gesagt, noch nirgends gut dokumentiert. 
Erklärt werden kann dies wiederum damit, dass es 
für die Wissenschaft als systematisches Gebäude 
weitgehend unerheblich ist, wann und in welchem 
Zusammenhang ihre Wörter, und seien es auch die 
grundlegenden, geprägt worden sind. Für einen Wis-
senschaftshistoriker führt dieses Selbstverständnis 
des empirischen Wissenschaftlers dazu, dass die Su-
che nach den Ursprüngen der Wörter und Begriffe 
nicht immer einfach ist. Die weitere Forschung wird 
daher noch viele Überraschungen bereithalten. Eine 
dieser Überraschungen ist in den letzten Jahren dem 
Wort ›Biologie‹ selbst widerfahren. Weitere Überra-
schungen werden sicher folgen. 

Neben dem Nachweis der ersten Verwendung gibt 
das Wörterbuch Einblicke in die Geschichte eines 
Wortes und führt meist verschiedene Vorschläge der 
Definition an. Um ein präzises und authentisches 
Bild von dem Wortverständnis zu geben, werden die 
Begriffsbestimmungen meist in Form eines Zitats 
wiedergegeben. 
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Der zeitliche Rahmen dieser Ideen- und Begriffs-
geschichte der Biologie ist sehr weit gesteckt. Er 
umfasst den Zeitraum der Altsteinzeit (↑Mensch: 
Abb. 282; Tier: Abb. 521) bis zur Gegenwart (↑Phy-
logenese: Abb. 406). Mit diesem weiten Rahmen soll 
natürlich nicht behauptet werden, dass schon in der 
Altsteinzeit von einer Biologie die Rede sein kann. 
Viele Konzeptualisierungen, die vor der eigentlichen 
Institutionalisierung der Biologie als Wissenschaft 
vorhanden sind, betreffen aber biologische Gegen-
stände und gehören damit zwar nicht zu einer älte-
ren Biologie, aber doch in die Ideengeschichte der 
Biologie.

Definition und Offenheit der Begriffe
Der historische Charakter des Wörterbuchs bedingt 
es, dass eine einmal gefundene griffige Definition für 
einen Begriff nicht selten durch eine ebenso griffige 
andere Bestimmung relativiert wird. Das Wörterbuch 
wird damit manchmal mehr zur begrifflichen Verun-
sicherung als zur scharfen Konturierung der Begriffe 
beitragen. Die Arbeit war jedoch von der Hoffnung 
getragen, gerade aus dieser Verunsicherung Kapital 
schlagen zu können. Denn es stellt doch schon eine 
bemerkenswerte Tatsache für sich dar, dass zentra-
le biologische Begriffe wie ›Organismus‹, ›Emp-
findung‹, ›Gen‹, ›Art‹ oder ›Evolution‹ keine klare, 
allgemein anerkannte Bedeutung haben. Dies beruht 
z.T. natürlich auf der historischen Genese der Be-
griffe: Auch in ihrem gegenwärtigen Gebrauch ist 
ihre komplexe Geschichte immer präsent und kann 
in verschiedener Hinsicht aktualisiert werden. Die 
Mehrdeutigkeit kann geradezu zum Charakteris-
tikum jedes echten Begriffs erklärt werden. In den 
Worten Reinhart Kosellecks: »Ein Begriff […] muß 
vieldeutig bleiben, um Begriff sein zu können. […] 
Wortbedeutungen können durch Definitionen exakt 
bestimmt werden, Begriffe können nur interpretiert 
werden.«32 Offensichtlich beziehen die Begriffe 
auch einen Teil ihres heuristischen Werts aus dem 
Nicht-Festgelegtsein auf eine enge, scharf umris-
sene Bedeutung. Wissenschaftshistorisch lässt sich 
eine »Fruchtbarkeit von unscharfen Objekten und 
mit ihnen verbundenen Begriffen« konstatieren.33 
Nicht nur aus der begrifflichen Eindeutigkeit, son-
dern auch aus der schillernden Mehrdeutigkeit ihrer 
Begriffe vermag eine Wissenschaft offenbar Nutzen 
zu ziehen. Die Unschärfe legt Assoziationen in vie-
le Richtungen nahe und regt damit die Bildung von 
Hypothesen an. Das begrifflich Unscharfe ist manch-
mal das Fruchtbare, oder, wie es Gaston Bachelard 
formuliert: »le plus vague est le plus puissant«34. 
Eine genaue Definition wird dagegen nicht selten als 

Hemmung für die Forschung angesehen; denn erst 
die Unschärfe der Begriffe ermöglicht ihre Verwen-
dung in einem dynamischen Prozess, dessen Rich-
tung ungewiss ist: Begriffe müssen sich, um als Inst-
rumente der Forschung funktionieren zu können, »in 
den Bereich dessen zu erstrecken vermögen, was wir 
gerade noch nicht wissen«, wie es H.-J. Rheinberger 
1999 formuliert. Dies gilt gerade für experimentelle 
Wissenschaften, die in ihren Theorien nicht abge-
schlossen sind. Denn in diesen ist es häufig nicht das 
»Erklärungspotential«, sondern das »Forschungspo-
tential«, das die Fruchtbarkeit und Bedeutung eines 
Begriffs bestimmt.35 Begriffe einer experimentellen 
Wissenschaft fungieren primär als Instrumente der 
Forschung und nehmen damit pragmatische Funk-
tionen wahr. Und weil die Forschung an mehreren 
Fronten gleichzeitig voranschreitet, werden theore-
tisch wichtige, grundlegende Begriffe nicht selten 
durch unterschiedliche Kontexte mit Gehalt gefüllt, 
so dass eine eindeutige Definition nicht gegeben wer-
den kann. An manchen Begriffen der Biologie ließe 
sich dies detailliert nachweisen, z.B. am Begriff des 
↑Gens, der eine zentrale Rolle sowohl in der Gene-
tik als auch der Entwicklungsbiologie spielt und je 
nach Kontext eine zwar einerseits spezifische, aber 
andererseits mit dem anderen Bereich überlappende 
Definition erfährt. Aus der Geschichte der Begriffe 
lässt sich daher der Schluss ziehen, dass eindeutige 
Definitionen den Fortschritt des Wissens manchmal 
mehr hemmen als fördern können.36 Es kann somit 
auch nicht die Aufgabe eines Wörterbuchs sein, den 
Begriffen eine schärfere Definition als die in den 
Wissenschaften (implizit) verwendete zu geben.

Kennzeichnend ist es gerade für die Grundbegrif-
fe, dass sie sich einer eindeutigen Festlegung entzie-
hen. Sie markieren also eher Problemfelder, offene 
Fragen, als klare Antworten. Sie verfügen damit, wie 
man mit Friedrich Waismann sagen kann, über eine 
Porosität oder eine offene Textur (was etwas ande-
res ist, oder zumindest sein soll, als eine Vagheit).37 
Poröse Begriffe stellen nicht geschlossene, sondern 
offene Konzepte dar, d.h. sie umfassen aufgrund ihrer 
breiten theoretischen Verwendung und ihrer kom-
plexen Geschichte einen weiten Bereich und können 
einem sich ändernden Kontext flexibel angepasst 
werden (Elkana 1970: »concepts in flux«38). Beson-
ders plastisch lässt sich dies an den alten Streitfragen 
zur Abgrenzung von Mensch und Tier illustrieren: 
Kommen den Tieren Gefühle, Sprache, Intelligenz, 
Bewusstsein oder Kultur zu? Seit der Antike wird 
dies kontrovers diskutiert, und diese Diskussionen 
haben ihre Spuren in den Begriffen hinterlassen. Mal 
wird der Begriff in der einen Weise scharf zu machen 
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versucht, dann wird er wieder von der anderen Seite 
aufgeweicht. Die Begriffe sind also nicht nur Mittel, 
sondern selbst das Feld der Auseinandersetzung, sie 
bilden nicht selten die Kampfzonen, in denen der 
Wettstreit der Theorien stattfindet. Die Debatten ver-
laufen komplex und verschlungen, sie sind auch von 
der Lust an der Wortverdrehung und dem Spiel mit 
Paradoxien getrieben. Als einheitliche Bewegung 
lässt sich allein feststellen, dass die Verteidiger einer 
spezifisch menschlichen Sphäre die großen Begriffe 
sukzessive aufgeben mussten – in den letzten Jahren 
sogar die Begriffe der Kultur und des Geistes. So 
sind alle großen Begriffe, die einst zur Definition des 
Humanums dienten, inzwischen nicht mehr einfach 
zu verstehen, sondern zu aspektieren: In gewisser 
Hinsicht charakterisieren sie den Menschen exklu-
siv, in anderer Hinsicht aber auch nicht. ›Sprache‹, 
›Bewusstsein‹ und ›Kultur‹ sind aufgrund der langen 
Debatten, die in ihnen aufbewahrt sind, zu komple-
xe Konzepte geworden, als dass mit ihnen scharfe 
Grenzen gezogen werden könnten. Es vollzieht sich 
an ihnen ein dialektisches Spiel, das in den letzten 
2500 Jahren an kein Ende gekommen ist und viel-
leicht nie kommen wird. Man kann diesen Mangel an 
Definiertheit der Begriffe beklagen, aber man kann 
ihn auch als eine fruchtbare und der Sache angemes-
sene Dynamik begrüßen.

Sicher ist aber, dass diese Konzepte, sofern mit 
ihnen noch ein wissenschaftlicher Anspruch verbun-
den wird, auf Definitionen – wenn nicht für alle Kon-
texte die gleiche, dann viele kontextabhängige, und 
wenn nicht genaue, dann ungefähre – angewiesen 
sind. Es bildet ja nicht nur die Offenheit der Debat-
ten, sondern auch die Tendenz zu ihrer Schließung 
ein wesentliches Moment jeder Wissenschaft. Die 
differenzierende und integrierende Funktion der Be-
griffe spielt dabei eine wesentliche Rolle. Genauer 
gesagt werden die Problemlagen erst zu Begriffen, 
sofern die in ihnen aufbewahrte Dynamik zumindest 
zum Teil stillgestellt wird: Ein Begriff markiert ei-
nen relativen Stillstand im Wechselspiel von Rede 
und Gegenrede, von abstrakt usueller Bedeutung 
und konkret okkasionellem Sinn. Mit dem Gebrauch 
von Begriffen manifestiert sich also das Streben ei-
ner Wissenschaft nach Terminologisierung, d.h. nach 
definitorischer Abschließung der Begriffe und damit 
der Debatten. Diese Abschließung erfolgt nach innen 
in Bezug auf die Beendigung der Debatten mittels 
Typisierung der Begriffe und nach außen gegenüber 
anderen Wissenschaften; sie beinhaltet eine Fina-
lisierung und eine Autonomisierung. In den Natur-
wissenschaften gelingt diese Abschließung häufig 
besser als in den Humanwissenschaften. Dies hängt 

natürlich mit ihrem Gegenstand zusammen: Die not-
wendige Referenz zur Dynamik der humanen Sphäre 
– d.h. zu »außerfachlichen, nicht theoriegebundenen 
Parametern«, die in den Humanwissenschaften z.T. 
selbst den Gegenstand liefern – ist in ihnen weniger 
ausgeprägt. Für die Biologie gilt dies in den Berei-
chen nicht, in denen ihre Begriffe aus den Wissen-
schaften vom Menschen entlehnt oder weiterhin auf 
diese bezogen sind. Hier leben die konnotativen und 
evaluativen Elemente der Wortbedeutungen weiter 
und verursachen ein Hintergrundrauschen, das jeden 
Abschluss der Debatten verhindert.39

Gerade für diejenigen Grundbegriffe der Biologie, 
die den zentralen Begriff des Organismus aufschlie-
ßen und in unterschiedliche funktionale Aspekte 
gliedern, sind langfristig stabile Definitionen offen-
bar möglich. Die in den Naturwissenschaften un-
gewöhnliche, in der Biologie aber verbreitete funk-
tionalistische Grundlage der Begriffsbildung bildet 
den Hintergrund dieser relativen Stabilität mancher 
Grundbegriffe (s.o.). Diese Stabilität steht in starkem 
Kontrast zur Kurzlebigkeit von Begriffsdefinitionen 
in den anderen Naturwissenschaften. Besonders bei 
Begriffen, die auf einer ausgeprägt strukturalisti-
schen Grundlage stehen (aber nicht nur bei ihnen), 
kann das Bemühen um Definition wissenschafts-
historisch zu früh erfolgen und die Entwicklung der 
Wissenschaft mehr hemmen als fördern. So erscheint 
jeder Versuch der chemischen Definition von ›Gold‹ 
vor der Entwicklung einer quantitativen Atomtheorie 
Mitte des 19. Jahrhunderts als verfrüht. Daraus aber 
zu schließen, dass die empirische Forschung in der 
Biologie in der Gegenwart noch nicht ausreicht, um 
solche Begriffe wie ›Spiel‹ oder ›Bewusstsein‹ in der 
Biologie zu definieren, wie dies die Kognitiven Etho-
logen Colin Allen und Marc Bekoff 1997 tun40, ist 
doch ungerechtfertigt. Denn ›Spiel‹ und ›Bewusst-
sein‹ (ebenso wie ›Kultur‹ und ›Mensch‹) können 
auf funktionaler Grundlage präzise definiert wer-
den (und die Definitionen dieser Konzepte, die die 
genannten Autoren selbst geben, hängen auch kaum 
vom Forschungsstand am Ende des 20. Jahrhunderts 
ab). Es ist also möglich, dass der empirische Fort-
schritt in der Aufdeckung der Strukturen und Me-
chanismen, die im Spiel und Bewusstsein beteiligt 
sind, die Definition dieser Konzepte nicht verbessert. 
In einer empirischen Wissenschaft ist nicht nur die 
Definition der Begriffe eine Frage des empirischen 
Fortschritts, sondern es ist auch eine Frage der Em-
pirie, ob der Wissensfortschritt eine Verbesserung 
für die Definition der Dachbegriffe bringt. Für jedes 
tragfähige wissenschaftliche Konzept wird es einen 
Punkt in seiner Geschichte geben, an dem der weitere 
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empirische Fortschritt eine Vertiefung seiner theore-
tischen Einbindung und eine Spezifizierung seiner 
Anwendung, nicht aber eine Revision seiner Grund-
bedeutung bringt. Für manche strukturellen Konzep-
te der Chemie und Physik (z.B. ›Gold‹) und für viele 
funktionale Konzepte der Biologie (z.B. ›Spiel‹ und 
›Bewusstsein‹) liegt dieser Punkt eher in der Vergan-
genheit als in der Zukunft.

Die in diesem Wörterbuch gegebenen Definitionen 
und Stellungnahmen zu den Begriffen verdeutlichen 
also sowohl die Dynamik als auch die wiederholten 
Versuche zur Herstellung einer Statik. Die zitierten 
Begriffsbestimmungen liegen zeitlich z.T. sehr weit 
auseinander und führen in verschiedene theoretische 
Kontexte, in denen die Wörter stehen. Diese theo-
retische Einbettung der Wörter führt aus einer rein 
wortgeschichtlichen Betrachtung heraus hin zu einer 
Argumentations- oder Ideengeschichte, die in kur-
zen Abrissen dargestellt wird. Notwendig wird die 
Loslösung von einem »Fetischismus der Wörter«41 
und die Betrachtung ihrer Einbettung in einen Argu-
mentationszusammenhang schon deswegen, weil das 
gleiche Wort nicht selten verschiedene Bedeutungen 
aufweist (Homonymie; vgl. z.B. ›Evolution‹) und um-
gekehrt verschiedene Wörter das Gleiche bezeichnen 
können (Synonymie; z.B. viele Übersetzungen, wie 
etwa ›generatio spontanea‹ und ›Urzeugung‹). Eine 
wissenschaftshistorisch sinnvolle Geschichte der 
Begriffe kann daher nicht geschrieben werden ohne 
eine Geschichte ihrer Verwendung in Argumenten 
und Theorien.

Konstitutive Unschärfe biologischer Gegenstände
Offene, unscharfe Begriffe sind in der Biologie nicht 
nur deshalb verbreitet, weil sie ebenso wie andere 
Disziplinen eine dynamische Wissenschaft ist, die 
ständig mit neuen, begrifflich noch nicht gefassten 
Dingen und Sachverhalten konfrontiert ist. Für die 
Biologie ist darüberhinaus kennzeichnend, dass sie es 
mit einem dynamischen und vielgestaltigen Gegen-
stand zu tun hat. Nicht scharfe Grenzen, Homogenität 
und Prototypen, sondern Übergänge, Heterogenität 
und Variationen kennzeichnen biologische Einheiten. 
Um den vielfach unscharfen biologischen Gegenstän-
den gerecht zu werden, weist auch die biologische 
Sprache häufig einen Stil auf, der nicht von scharfen 
Begriffen beherrscht ist, sondern für den vielmehr 
Abwandlungen und Modifikationen typisch sind. In 
der Geschichte der Biologie ist diese dem Gegenstand 
gemäße Unschärfe der Begriffe immer wieder betont 
worden. So heißt es etwa bei Kurt Goldstein 1934: 
»Unsicherheit am Inhalt des Begriffes ist wahrschein-
lich eine Notwendigkeit aller Biologie«.42 

U. Pörksen spricht in Bezug auf Goethes Mor-
phologie von einem Variationsstil, in dem für eine 
ähnliche Erscheinung verschiedene Wörter verwen-
det werden.43 Die Wörter umkreisen die eine Sache 
und werfen aus unterschiedlicher Seite einen Blick 
auf sie, ein Verfahren der »Synonymenvariation« und 
der »Vermeidung des prägnanten Wortes«.44 Der die 
Sache offen haltende Sprachgebrauch dient Goethe 
auch dazu, den Namen und Begriff nicht mit der Sa-
che selbst zu verwechseln, gemäß seiner Einsicht: 
»wie schwer ist es, das Zeichen nicht an die Stelle der 
Sache zu setzen, das Wesen immer lebendig vor sich 
zu haben und es nicht durch das Wort zu töten«45.

Der Verhaltensbiologe Bernard Hassenstein hat 
1951 für Begriffe einer beschreibenden Naturwis-
senschaft, die sich auf nicht scharf umrissene Gegen-
stände beziehen und daher auch keine eindeutige De-
finition aufweisen, den Ausdruck Injunktion geprägt46 
– eine allerdings nicht sehr glückliche Wortwahl, 
weil der Ausdruck v.a. mit der Bedeutung »Auffor-
derung, Befehl« bekannt ist und in der Logik für die 
Negatkonjunktion, also den Junktor ›weder-noch‹ 
etabliert ist. Hassenstein wählt diesen Ausdruck, um 
die enge Verbindung eines Namens mit den durch ihn 
bezeichneten Tatsachen in einer rein deskriptiven, 
theoriefernen, »hypothesenfreien Begriffsbildung« 
auf den Begriff zu bringen. Injunktionen sind nach 
Hassenstein die angemessenen Begriffe für Gegen-
stände, die kontinuierlich variieren, die fließende 
Übergänge zu andersartigen Gegenständen zeigen. 
Der Begriff hat daher einen Bedeutungsschwerpunkt 
und unscharfe Ränder. Er soll mit seinem Gegen-
stand fest verbunden bleiben und seine Präzision be-
ruht auf seiner festen Bindung an die unmittelbare 
Anschauung. Hassenstein spricht deshalb auch von 
abbildenden Begriffen.47 Typische Injunktionen sind 
nach Hassenstein die Begriffe ›Individuum‹, ›Pflan-
ze‹, ›Tier‹, ›Spielverhalten‹ sowie die Kontinua ›ge-
sund-krank‹ und ›angeboren-erlernt‹.

Geschichte von Begriffen?
Erst die Einbettung der Begriffe in eine Theoriendy-
namik kann die Rede von einer Begriffsgeschichte 
überhaupt plausibel erscheinen lassen. Denn verstan-
den als abstrakte im Rahmen von Theorien bestimm-
te Gegenstände, die allein in einem nicht zeitlich be-
stimmten, also in gewisser Weise statischen Netz von 
anderen Begriffen zu verorten sind, haben Begriffe 
sicher keine Geschichte.48 So gesehen, beschreiben 
sie allein zeitlose, abstrakte Relationen. (Umgekehrt 
lässt sich mit Friedrich Nietzsche sagen: Das, was 
eine Geschichte hat, hat keine Definition und ist da-
mit in dieser Hinsicht kein Begriff: »alle Begriffe, in 
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denen sich ein ganzer Prozess semiotisch zusammen-
fasst, entziehen sich der Definition; definirbar ist nur 
Das, was keine Geschichte hat«49.) Nur insofern die 
Begriffe Element einer Theorie sind, die einer Trans-
formation unterliegt, ist die Rede von einer Begriffs-
geschichte überhaupt gerechtfertigt. 

Im Rahmen einer Theoriendynamik spielen Be-
griffe eine wichtige Rolle, weil mit ihnen nicht nur 
Beschreibungen von anerkannten Sachverhalten, 
sondern auch Markierungen von Problemlagen ge-
liefert werden. Dies gilt in besonderer Weise, wenn 
Begriffe im Vorgriff auf eine noch zu leistende em-
pirische Einbindung formuliert werden, wenn die 
mit ihnen verbundenen Begründungsleistungen noch 
nicht gesichert sind, wenn sie also einen spekulativen 
Überschuss enthalten. In der Biologiegeschichte wei-
sen die meisten der theoretisch zentralen Begriffe an-
fangs einen derartigen Überschuss auf, darunter auch 
so vordergründig unverdächtige wie der des ›Gens‹. 
Eingeführt durch den dänischen Botaniker Wilhelm 
Johannsen im Jahr 1909, wird er anfangs primär 
im Sinne einer Rechnungseinheit verwendet, die in 
populationsgenetischen Untersuchungen zugrunde 
gelegt wird, um Muster der Vererbung zu erklären. 
Die Frage nach der materiellen Natur der »Gene« 
spielte bei der Einführung des Begriffs ausdrücklich 
keine zentrale Rolle – diese Frage wird aber zu dem 
zentralen Problem der molekularen Genetik des 20. 
Jahrhunderts. In der klassischen »mendelschen« Ge-
netik ist es ausreichend, Gene funktionalistisch zu 
verstehen, als etwas, das die Unterschiede zwischen 
Individuen hervorbringt. Die molekulare Genetik 
übernimmt zwar den Begriff des Gens, macht es aber 
zu ihrem zentralen Projekt, mittels des Genbegriffs 
zu erklären, auf welcher stofflichen Grundlage und 
durch welche Mechanismen die Unterschiede zwi-
schen Individuen zustande kommen. Trotz der Kon-
tinuität des Begriffs (oder besser: des bloßen Wortes 
oder terms) wird mit ihm in beiden Kontexten ein 
unterschiedliches Problem und eine unterschiedliche 
Begründungsaufgabe markiert (prägnant zeigt sich 
dies am Wandel der Definition des Begriffs; ↑Gen: 
Tab. 104). Diese verdeckten Brüche erschweren es 
zwar, einfache Relationen (und »Reduktionen«) zwi-
schen den Theorien herzustellen, sie ermöglichen 
andererseits aber die Kontinuität der Forschungspro-
gramme (und führen außerdem zur beständigen Be-
deutungsanreicherung und damit Komplexitätsstei-
gerung der Begriffe). Die »Begriffsgeschichte«, d.h. 
die Verschiebung der Bedeutung von Begriffen im 
Laufe der Zeit, ergibt sich also direkt aus der Trans-
formation eines langfristig angelegten Forschungs-
programms. Die Stabilität von Begriffen erklärt sich 

aber nicht nur aus dieser diachronen Perspektive, 
einen gleichfalls großen Beitrag zur Stabilisierung 
liefert das Streben nach der Anschlussfähigkeit eines 
Begriffs – insbesondere eines »Grundbegriffs« – an 
verschiedene Kontexte von synchron nebeneinander 
bestehenden Theorien, für den Genbegriff z.B. seine 
parallele Anwendung in der Genetik und Entwick-
lungsbiologie.50

Wenn hier von Begriffsgeschichte die Rede ist, 
dann also in diesem Sinne von Begriffen als Elemen-
ten einer Theoriegeschichte. Die Begriffe werden 
so verstanden als Verdichtungen von Problemlagen, 
die einem historischen Wandel unterliegen; sie bil-
den »Denkmäler von Problemen«.51 Diese Verdich-
tungsleistung beinhaltet Brückenbildungen, über die 
Begriffe Kontinuitäten in sich langsam wandelnden 
Theorien schaffen und auf diese Weise zu deren Ak-
zeptanz beitragen. Die Funktion der Brückenbildung 
zwischen Theorien ließe sich im Detail an vielen 
biologischen Begriffen aufzeigen. Um nur noch ein 
Beispiel aus der Theoretischen Biologie zu nennen: 
Das Konzept der ›Regulation‹ kann als ein Vermitt-
lungsbegriff verstanden werden, der einerseits im 
Kontext der Begründung einer »Autonomie« der 
Biologie als Wissenschaft steht (besonders prägnant 
im Vitalismus von Hans Driesch) und der anderer-
seits gerade die Anbindung der Biologie an die Tech-
nik und Physik leistet (in der Kybernetik von Norbert 
Wiener). Drieschs Theorie gewinnt hier ebenso da-
durch an Plausibilität, dass sie sich des ursprünglich 
aus der Technik stammenden Begriffs der Regulati-
on bedient, wie Wieners Ansatz dadurch an Schärfe 
gewinnt, dass er den seit Beginn des Jahrhunderts 
naturphilosophisch aufgeladenen Begriff der Re-
gulation ins Zentrum seiner Reduktionismen rückt. 
Begriffe sind also auch in der Biologie alles andere 
als neutrale Bedeutungsträger; vielmehr legitimieren, 
inszenieren und dramatisieren sie die Diskurse.

Die Theorie der Begriffsgeschichte der Sozialwis-
senschaften hat an vielen Beispielen zeigen können, 
inwiefern mit einer Begriffsverwendung häufig nicht 
nur eine sachliche, sondern auch eine strategische 
Absicht verbunden ist. Insofern sich diese Absicht 
in die Begriffe einschreibt, ist in ihnen selbst ein 
»programmatischer Überschuss« enthalten.52 Je nach 
verfolgter Absicht lassen sich verschiedene Typen 
solcher Begriffe benennen: z.B. Integrationsbegriffe, 
die eine Theorie oder ein Forschungsfeld zusammen-
halten (für die Biologie z.B. ›Leben‹), Perspektiv-
begriffe, die eine Theorie in Aussicht stellen, ohne 
sie selbst schon liefern zu können (›Selbstorganisa-
tion‹), Kompensationsbegriffe, die eine theoretische 
Lücke benennen, ohne sie füllen zu können (›Le-
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Abb. 3. Der zeitliche Aspekt in den drei Dimensionen von 
Sache, Begriff und Wort für den biologischen Grundbegriff 
›Evolution‹. Charakteristischerweise besteht die »Sache«, 
die von den biologischen Grundbegriffen bezeichnet wird, 
seit mehreren Milliarden Jahren (im Verhältnis zur Kultur-
geschichte also zum Zeitpunkt Null). Ein »Begriff« dieser 
Sache, d.h. eine semantisch bestimmte Einheit, z.B. eine 
systematische Repräsentation der Sache im Rahmen einer 
Theorie, bildet sich vielfach vor der Etablierung einer festen 
Terminologie – im Falle von ›Evolution‹ werden zu Beginn 
des 18. Jahrhunderts regelmäßig Ausdrücke wie ›Transfor-
mation‹ zur Bezeichnung der Sache verwendet (1715 von 
B. de Maillet). Das »Wort« ›Evolution‹, d.h. die physische, 
bedeutungstragende Gestalteinheit des Ausdrucks (Mor-
phem), die mit dem Begriff in fester Weise verbunden ist, 
erscheint in dieser Bedeutung dagegen erst zu Beginn des 
19. Jahrhunderts (1816 bei J.-J. Virey). In der Grafik bilden 
die äußeren Enden jeder Achse den zeitlich frühesten Punkt, 
der Schnittpunkt der drei Achsen die Gegenwart.

benskraft‹), Kampfbegriffe, die in Stellung gebracht 
werden, um eine gewagte These zu stützen (›Kultur 
der Tiere‹), oder Plusbegriffe, die eine positive Wer-
tung einschließen (›Biodiversität‹). Für die Biologie 
ist insgesamt kennzeichnend, dass nicht wenige ihrer 
Grundbegriffe über das Wissensfeld der Biologie hi-
nausreichen und eine weite, häufig positiv besetzte 
Bedeutung haben. Zu diesen Begriffen zählen z.B. 
›Leben‹, ›Bewusstsein‹, ›Empfindung‹ oder ›Altruis-
mus‹. Der metaphorische Bezug zur alltagssprachli-
chen Bedeutung dieser Wörter kann zwar einerseits 
beim Verständnis biologischer Beschreibungen und 
Erklärungen helfen, steht aber andererseits einer ter-
minologischen Verwendung und klaren Bedeutung 
im Weg.

Wörter, Begriffe, Sachen
Die Darstellung der Geschichte ist hier zwar an 
den Theorien der Biologie und insofern an den Be-
griffen orientiert, es handelt sich aber doch um ein 
Wörterbuch, d.h. den jeweiligen Ansatzpunkt für die 
Analyse bilden die Wörter, nicht die Begriffe. Ein 
Wort kann interpretiert werden nicht allein als ein 
konkretes individuelles Etwas, sondern ebenso wie 
ein Begriff als eine Klasse von Gegenständen. In ver-
einfachender Weise kann ein Wort bestimmt werden 
als eine physische Gestalt (Ausdrucksgestalt), d.h. 
als eine Klasse von einander ähnlichen, über physi-
kalische Merkmale bestimmte Gegenstände. Es wird 
z.B. das Wort ›Organismus‹ über sein (visuelles oder 
taktiles) Schriftbild oder seinen (akustischen) Klang-
charakter identifiziert.

Wörter und Begriffe stimmen also darin überein, 
Ähnlichkeitsklassen von Gegenständen zu bezeich-
nen. Sie sind aber in der Art der Bestimmung des 
Gegenstandes unterschieden. Wiederum vereinfacht 
gesprochen sind Begriffe abstrakte, gedanklich be-
stimmte Gegenstände; Wörter dagegen konkrete, 
sinnlich wahrnehmbare Gegenstände. Oder anders 
gesagt: Ein Begriff individuiert einen Gegenstand 
als abstraktes Element einer Theorie; ein Wort indi-
viduiert einen Gegenstand dagegen über seine imma-
nenten, morphologischen Eigenschaften, z.B. seinen 
Schrift- oder Lautcharakter; Begriffe bilden also pri-
mär Einheiten der »Inhaltsseite«, Wörter dagegen der 
»Ausdrucksseite der Sprache«53. Allerdings ist nicht 
jede morphologische Gestalt schon ein Wort; zu ei-
nem Wort (Zeichen) wird sie erst durch ihre semio-
tische Beziehung auf etwas anderes, d.h. durch ihre 
Relation zu einer Sache (bedeuteter Gegenstand) und 
einem Begriff (Sinn) (die morphologische Gestalt der 
Rippen im Sand des Meeresstrandes bildet z.B. höchs-
tens metaphorisch ein Wort der Natur). Ein Wort ist 

also ein bedeutungstragendes sprachliches Element 
mit einer bestimmten physischen Struktur, das über 
diese physische Gestalt – und nicht wie der Begriff 
über seinen Bedeutungsaspekt – identifiziert wird. 
Ein Wort hat seine Identitätsbedingungen in intrinsi-
schen Merkmalen, ein Begriff in seinem Kontext.

Weil Begriffe und Wörter (oder Begriffsnamen) 
zwei verschiedene Dinge meinen, sind auch Begriffs-
geschichte und Wortgeschichte (oder Begriffsnamens-
geschichte) zwei unterschiedliche Prozesse. Diese 
müssen nicht parallel verlaufen. Es kann Begriffs-
verschiebungen ohne Wortveränderungen geben, und 
umgekehrt. Insgesamt lassen sich hier vier verschie-
dene Kombinationen unterscheiden54: Begriffsän-
derung bei gleich bleibenden Begriffsbenennungen 
(»Begriffsgeschichtliche Begriffsna menskonstanz«; 
z.B. ›Evolution‹ vom 18. zum 19. Jahrhundert), Be-
griffsnamenswechsel bei gleich bleibendem Begriff 
(»Begriffsinvarianter Begriffsnamenswechsel«; z.B. 
›Transformation‹ bei Lamarck zu ›Evolution‹ bei 
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Virey im frühen 19. Jahrhundert); paralleler Be-
griffs- und Begriffsnamenswechsel (»Begriffswand-
lungskomplementärer Begriffsnamenswechsel«; z.B. 
der Wechsel von ›Naturgeschichte‹ zu ›Biologie‹ an 
der Wende zum 19. Jahrhundert) und schließlich die 
parallele Entwicklung von Begriff und Begriffsname 
(»Begriffs- und Begriffsnamenskonstanz«; z.B. die 
relative Stabilität des für die Biologie basalen Kon-
zepts ›Organismus‹ vom späten 18. Jahrhundert bis 
in die Gegenwart).

Die Begriffsgeschichte zeigt, dass der Zeitpunkt 
der Prägung eines später einschlägig gewordenen 
Wortes häufig Zufall ist. Eine einheitliche Begriffs-
geschichte kann über verschiedene Wörter hinweg 
verlaufen. Die wissenschaftliche Fixierung eines 
Konzepts erfolgt also häufig sehr viel früher als die 
Verwendung eines einheitlichen Wortes für dieses 
Konzept. Die Begriffe sind damit nicht selten sehr 
viel älter als die Wörter zur Bezeichnung eines Phä-
nomens (die Brutpflege ist z.B. seit langem als ein 
einheitliches Phänomen bekannt, ein wissenschaft-
licher Terminus hat sich jedoch erst spät gebildet). 
Damit das Wörterbuch nicht nur ein trockenes Nach-
schlagewerk für mehr oder weniger zufällig geprägte 
Wörter wird, war also eine Loslösung von der reinen 
Wortgeschichte notwendig. 

Begriffe und Begriffsnamen (oder Sinn und Zei-
chen) sind allerdings nur zwei Elemente des drei-
gliedrigen semiotischen Beziehungsgefüges, der 
»triadischen Zeichenrelation« (vgl. Abb. 3). Das 
dritte Element sind die Sachverhalte (Objekte, wie 
Peirce sie nennt, oder Bedeutungen, wie sie bei Fre-
ge heißen). Auch diese unterliegen einer Dynamik. 
Und auch diese Dynamik muss nicht kongruent 
mit der Dynamik der Gegenstände auf den anderen 
Ebenen verlaufen (so dass sich kombinatorisch acht 
verschiedene Möglichkeiten von Konstanz und Wan-
del ergeben). Die Diskussionen um die Theorie der 
Begriffsgeschichte in den Geschichtswissenschaften 
haben auf die unabhängig voneinander verlaufende 
Dynamik von Begriffen und Sachverhalten hinge-
wiesen55, z.B. ist das innerhalb des marxistischen 
Theoriegebäudes einheitliche und auch mit einem 
konstanten Namen belegte Konzept ›Kapitalismus‹ 
in der Geschichte des Marxismus auf sehr unter-
schiedliche Sachverhalte bezogen worden. Genau 
genommen handelt es sich dabei allerdings nicht um 
einen Wandel der Sachverhalte an sich (denn diese 
gibt es nicht), sondern der grundlegenden Theorien 
zu diesen Sachverhalten. Die Verschiedenartigkeit 
dessen, was der Marxismus ›Kapitalismus‹ nennt, 
wird allein in der Beschreibung durch eine andere 
Theorie identifizierbar.

Beispiele für die Inkongruenz von (grundlegenden 
Theorien zu) Sachverhalten und Begriffen aus dem 
Bereich der Biologie sind ›Individuum‹, ›Art‹ oder 
›Stammbaum‹. Trotz ihres grundlegenden Charakters 
für die klassische Biologie der hoch differenzierten 
Lebewesen lassen sich diese Begriffe nicht auf alle 
Organismen anwenden: Was ist etwa das Individuum 
in einem zellulären Schleimpilz, der sich durch Ag-
gregation von Amöben entwickelt? Wie sollen Arten 
bei den sich asexuell vermehrenden Prokaryoten ab-
gegrenzt werden? Und wie soll ein Stammbaum von 
einer Gruppe erstellt werden, bei der der Austausch 
von genetischem Material zwischen den Stammli-
nien (»lateraler Gentransfer«) ein häufiges Ereignis 
ist? Das, was ›Individuum‹, ›Art‹ oder ›Stammbaum‹ 
genannt werden kann und genannt wurde, hat sich im 
Laufe der Geschichte des Lebens verändert.

Selbstverständlich lässt sich jeder Wandel nur vor 
dem Hintergrund einer Konstanz identifizieren. In 
dem semiotischen Gefüge von Sachverhalt, Begriff 
und Wort kann die Veränderung des einen Elements 
in Bezug auf die Konstanz eines anderen Elements 
dargestellt werden: die Wortkonstanz z.B. vor dem 
Hintergrund eines Begriffswandels (z.B. ›Evoluti-
on‹), oder die Begriffskonstanz vor dem Hintergrund 
eines Objektwandels (z.B. ›Art‹). In diesem Wörter-
buch wird nicht einheitlich eine semiotische Ebene 
als die konstante genommen: mal wird die Wortkon-
stanz vor dem Hintergrund eines Begriffswandels 
dargestellt, mal wird umgekehrt die Begriffskons-
tanz gegenüber einem Wortwandel erläutert; und mal 
wird die sachliche Ebene in den Vordergrund gestellt 
und Begriffe und Namen treten demgegenüber zu-
rück. Dieser letzte Ansatz führt zu einem Projekt, 
das seit langem unter dem Titel der Problem- oder 
Ideengeschichte bekannt ist. Dieses Nebeneinander 
von Begriffsnamensgeschichte, Begriffsgeschichte 
und Begriffsbestimmungen macht das Wörterbuch in 
gewisser Weise zu einem Zwitter (oder genauer zu 
einem Drilling). Es bewegt sich zwischen dem wort-
wissenschaftlichen Ansatz der Philologie, dem be-
griffswissenschaftlichen Ansatz der Wissenschafts-
theorie und Wissenschaftsgeschichte sowie dem 
sachwissenschaftlichen Ansatz der Biologie. Mit der 
Konzeption des Wörterbuchs soll nicht bezweifelt 
werden, dass eine Arbeitsteilung dieser Disziplinen 
ihr gutes Recht hat und sinnvoll ist; es soll nur ge-
zeigt werden, dass es aufschlussreich sein kann, die 
Ansätze miteinander zu verbinden. 

Da dieses Wörterbuch nicht nur eine Wort- und 
Begriffsgeschichte, sondern auch eine Ideenge-
schichte versucht, ist es mit den bekannten Proble-
men eines solchen Unterfangens konfrontiert. Eines 
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 1. Zelle 1079
 2. Muskel 396
 3. Membran 394
 4. Protein 327
 5. Pflanzen 285
 6. Blut 279
 7. Bakterien 245
 8. Form 244
 9. Nerv/Neuron 221
 10. Gewebe 220
 11. DNA 203
 12. Art  193
 13. Wachstum 191
 14. Krankheit 181
 15. Tiere 170

Gen 16016. 
Virus 15117. 
Enzym 14518. 
Organismus 13819. 
Pilz 11020. 
Funktion 10621. 
Population  8222. 
Organ 7923. 
Individuum 6824. 
Evolution 6625. 
(Blut-)Gefäß 6626. 
Information 6627. 
Entwicklung 6428. 
Umwelt 6029. 
Leben 5630. 

Tab. 2. Häufigkeiten von biologischen Ausdrücken in eng-
lischsprachigen Lehrbüchern der Allgemeinen Biologie 
(»General Biology«). Die Datenbasis besteht aus Stich-
proben aus aktuellen Lehrbüchern mit einem Umfang von 
zusammen knapp 150.000 Wörtern. Angegeben ist die 
absolute Häufigkeit der Wörter in diesem Korpus (Singu-
lar- und Pluralformen jeweils addiert). Alle nicht aufge-
führten Hauptstichwörter dieses Wörterbuchs kommen in 
dem Korpus seltener als die Wörter dieser Liste vor (Daten 
zusammengestellt aus James, G., Ho Wing-lok, P. & Chu 
Chi-Yuen, A. (1997). English in Biology, Biochemistry and 
Chemistry. A Corpus-Based Lexical Analysis).

dieser Probleme besteht darin, dass Ideen nicht als 
isolierte atomistische Einheiten (Ideeneinheiten oder 
unit-ideas wie Arthur Lovejoy sie nannte56) erschei-
nen, sondern in ein sich wandelndes Netz von ande-
ren Ideen eingebettet sind. Der jeweilige gedankliche 
Hintergrund einer Idee darf also nicht aus den Augen 
verloren werden, weil er die Idee nicht nur einrahmt, 
sondern selbst verändert. Auf der anderen Seite kann 
die Behandlung von Ideen als relativ selbständige 
Einheiten, die über die Einbettung in verschiedene 
gedankliche Gebäude hinweg einen verwandten Sinn 
behalten, als ein wertvolles analytisches Werkzeug 
zur Erschließung der Wissenschaftsgeschichte gese-
hen werden.

Systematische Ausblendungen
In seiner Konzentration auf die Wörter, Begriffe und 
Sachen werden in dem Wörterbuch andere Aspekte 
der wissenschaftlichen Forschung weitgehend außer 
Acht gelassen. So ist es nicht Ziel dieses Buches, 
eine Geschichte der Methoden oder der vielen tech-
nischen Begriffe, die die Biologie hervorgebracht 
hat, zu schreiben. Auch auf die Angabe biografischer 
Daten (und Anekdoten) ist vollständig verzichtet 
worden. Diese sind in anderen Nachschlagewerken 
in der Regel leicht zugänglich. Die Entstehung und 
Entwicklung der Begriffe wird hier primär in ihrem 
sachlichen Verhältnis zu anderen Begriffen darge-
stellt. Zweifellos spielen auch Aspekte der persön-
lichen Lebensgeschichte und des sozialen und öko-
nomischen Kontextes eine Rolle in der biologischen 
Begriffsbildung. Eine Berücksichtigung des zeitge-
schichtlichen Hintergrundes würde aber den Rahmen 
dieses Wörterbuchs sprengen und die Gewichte ver-
schieben. Dargestellt ist hier nicht eine an Biogra-
fien oder sozialen Prozessen orientierte Geschichte 
der Biologie, sondern eine wissenschaftsinterne 
Geschichte der Ideen, in der die Konzepte in ihren 
historischen Konfigurationen und Transformationen 
dargestellt werden. Mit den Worten Reinhart Kosel-
lecks geht es um langfristig wirksame Strukturen der 
Wissenschaft, nicht um Ereignisse.57 

Im Anschluss an die Vorstellungen Georges Can-
guilhems besteht der Plan in einer von der Geschich-
te der Biologen unabhängigen Geschichte der Biolo-
gie. Eine solche Geschichte kann »keine Sammlung 
von Biographien mehr sein, auch kein Tableau von 
Doktrinen in der Art einer Naturgeschichte. Sie muß 
eine Genealogie der Begriffe rekonstruieren«.58 Die 
Darstellung von Begriffsgenealogien bildet für Can-
guilhem eine der Hauptaufgaben der Wissenschafts-
geschichte: Im Zentrum steht bei ihr die Geschichte 
der Formung (»formation«), Verformung (»défor-

mation«) und Richtigstellung (»rectification«) von 
wissenschaftlichen Begriffen.59 In seiner Begriffs-
zentrierung betrachtet dieser Ansatz Begriffe als die 
»kleinste Einheit der epistemischen Integration, d.h. 
der Abgrenzung, Interpretation und Verallgemeine-
rung von Erfahrung«.60 Die Begriffe werden damit 
selbst zu wissenschaftlichen Akteuren, die neben den 
drei anderen großen Typen wissenschaftlicher Agen-
ten stehen: den Personen, Institutionen und Theori-
en.

Neben dem biografischen und sozialen Kontext 
findet auch die experimentell-technische Seite der 
Forschung nur wenig Berücksichtigung. Zwar liegt 
ein neuer Schwerpunkt der Wissenschaftsgeschichte 
gerade auf diesen Themen: der apparativen und ex-
perimentellen Seite des Forschungsprozesses, und es 
wird das Ziel verfolgt, eine Wissenschaftsgeschichte 
ausgehend von der materiellen Seite der Forschung 
zu schreiben, wie es heißt.61 Die vorliegende Dar-
stellung ist jedoch nicht an der Dynamik von Expe-
rimentalsystemen orientiert, sondern allein an der 
begrifflichen Seite der Wissenschaft und ist insofern 
in klassischer Weise theoriezentriert. 

Selbstverständlich ist der Begriffsapparat der Bio-
logie als Ergebnis empirischer Arbeit entstanden und 
steht damit nicht unabhängig von praktischen Me-
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thoden, Techniken und Apparaten. Die Begriffe und 
Begriffsverschiebungen gehen aus der wissenschaft-
lichen Praxis hervor: Begriffe werden in bestimm-
ten Forschungskontexten und vor dem Hintergrund 
neuer Erfahrungen eingeführt und etablieren sich in 

diesen Kontexten. Der spezifische Erfahrungskon-
text und die experimentelle Arbeit hat sich also den 
Begriffen und Gegenständen eingeschrieben: Die 
Begriffe stehen genauso wenig unabhängig von den 
empirischen Verfahren des Umgangs mit den Dingen 

Organismus
Wechselseitige Bedingung 
von Teilen in einem Gan-

zen. Jeder Teil hängt in 
seiner Wirkung von den 

anderen Teilen ab.

Funktion
Element in einem System 

von interdependenten 
Prozessen

Form
Innere und äußere

 Struktur von Organismen

Typus
Grundlegend verschiedene 
Baupläne von Organismen

Entwicklung
Zyklische und gesetzmä-

ßige Abfolge von differen-
zierten Erwachsenen- und 

weniger differenzierten  
Jugendformen

Verhalten
Regulation des Umwelt-
einflusses. Die Wirkung 
der Umwelt hängt von der 
Aktivität des Organismus 
ab.

Fortpflanzung
Vermehrung des Orga-
nismus

Evolution
Differenzielle Reproduktion 
von Formen. Das Auftreten 
einer neuen Form (Mu-
tation) und deren relative 
Ausbreitung (Selektion)

Ökosystem
Wechselseitige Bedingung 
von Organismen ver-
schiedener Typen. Jeder 
Organismus nimmt eine 
spezielle funktionelle Rolle 
im System ein.

Kultur
Ideenorientierte Gestaltung 
der Welt. Organismische 
Aktivitäten, die nicht not-
wendigerweise auf Selbst-
erhaltung oder Fortpflan-
zung ausgerichtet sind

Abb. 4. Ein Vorschlag zur grafischen Visualisierung der grundlegenden Konzepte der Biologie. Ein Pfeil, der zwei Elemente 
verbindet, bezeichnet eine Wirkung und eine Abhängigkeit: das Element, auf das der Pfeil zeigt, ist in seiner weiteren Wir-
kung von dem Element abhängig, von dem der Pfeil ausgeht. Ein Pfeil, der unterhalb von zwei Figuren verläuft, stellt eine 
zeitliche Veränderung dar. Die Konzepte in der linken Spalte betreffen die Verhältnisse innerhalb eines Organismus, die in 
der rechten Spalte sein Verhältnis zur Umwelt.
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Organismus
Biologie
Leben
Organisation
Selbstorganisation
Urzeugung
Molekularbiologie
Individuum
Kreislauf
Zweckmäßigkeit
Wechselseitigkeit
Ganzheit
Vitalismus
Umwelt
Krankheit

Funktion
Physiologie
Organ
Analogie
Selbstbewegung
Stoffwechsel
Hierarchie
Regulation
Regeneration
Selbsterhaltung
Selbstdarstellung

Form
Morphologie
Anatomie

Wahrnehmung
Empfindung
Ernährung
Räuber
Parasitismus
Schutz
Mimikry
Sozialverhalten
Kommunikation
Spiel
Schlaf

Fortpflanzung
Genetik
Vererbung
Gen
Population
Arterhaltung
Genotyp/Phänotyp
Geschlecht
Balz
Befruchtung
Brutpflege

Evolution
Evolutionsbiologie
Phylogenese
Homologie
Anpassung
Mutation
Rekombination

Polymorphismus
Selektion
Lamarckismus
Fortschritt
Fossil

Ökosystem
Ökologie
Biotop
Biozönose
Nische
(ökologische) Rolle
Symbiose
Konkurrenz
Koexistenz
Diversität
Gleichgewicht
Biogeografie
Biosphäre

Kultur
Kulturwissenschaft
Mensch
Gefühl
Intelligenz
Bewusstsein
Bioethik
Künstliches Leben

Tab. 3. Geordnete Übersicht über die 112 Haupteinträge dieses Wörterbuchs.

Modifikation
Zelle
Gewebe
Information

Typus
Taxonomie
Systematik
Lebensform
Art
Virus
Bakterium
Einzeller
Pflanze
Pilz
Tier

Entwicklung
Entwicklungsbiologie
Wachstum
Feld
Metamorphose
Generationswechsel
Lebensgeschichte
Tod

Verhalten
Ethologie
Instinkt
Lernen
Bedürfnis

wie die Dinge als bloße Objekte der Natur, die es nur 
zu erkennen gilt, zu verstehen sind. Beides, Empiri-
sches und Epistemisches, die Dinge und die Diskur-
se, sind miteinander verschränkt. Die Dinge werden 
also erst durch den besonderen Kontext ihrer Erfah-
rung und Darstellung zu den Dingen, die sie sind, sie 
sind »epistemische Dinge«62; und genauso werden 
die Begriffe erst durch ihren empirischen Bezug zu 
definierten Konzepten der Biologie. Insofern der hier 
verfolgte begriffs- und theoriezentrierte Ansatz von 
diesen komplexen Verhältnissen nicht selten absieht, 
enthält er eine verkürzende Perspektive auf den Wis-
senschaftsprozess. Er impliziert Hervorhebungen 
und Vernachlässigungen (wie jede methodisch gelei-
tete Perspektive). 

Auch die epistemischen Prozesse, die an der Bil-
dung neuer Begriffe beteiligt sind, werden hier nicht 
dargestellt. Bei aller Dynamik, die sich bereits aus 
der Vielzahl der Zitate von zeitlich weit auseinander 
liegenden Autoren ergibt, ist es doch eine jeweilige 
Statik, die mit einem Begriff markiert wird. Zum Teil 

beruht dies darauf, dass es die für die Biologie grund-
legenden Begriffe sind, die hier behandelt werden. 
Denn Stabilität ist gerade für die Grundbegriffe, die 
nicht an der Forschungsfront stehen, kennzeichnend. 
Grundbegriffe können gerade über das Merkmal der 
synchronen und diachronen Stabilität definiert wer-
den: Es sind Begriffe mit einem weiten Gegenstands- 
und Anwendungsbereich und einer langen Problem-
geschichte.63 Die relative Stabilität und Erhabenheit 
gegenüber den Fortschritten der Biologie kann bei ei-
nigen Begriffen so weit reichen, dass sie nicht (mehr) 
als biologische Begriffe gelten können, sondern auch 
von anderen Disziplinen, etwa der Philosophie, re-
klamiert werden. Sie können von der Philosophie 
reklamiert werden, insofern diese als Wissenschafts-
theorie auf die Besonderheit und Voraussetzungen 
der einzelnen Wissenschaften reflektiert. Denn das 
Charakteristische der Grundbegriffe ist gerade, dass 
sie zwar unersetzlich für die meisten Theorien sind 
– sie weisen die Theorien als Beitrag zu einer beson-
deren Disziplin (oder umfassenderen Theorie) aus; 
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sie sind die Begriffe, die für eine Disziplin »uner-
setzbar« und »unaustauschbar« (Koselleck) gewor-
den sind64 –, dass sie aber in diesen Theorien nicht 
definiert, sondern vorausgesetzt werden. Dies gilt in 
besonderem Maße für die beiden Begriffe, die den 
Gegenstand der Biologie definieren: ↑›Leben‹ und 
↑›Organismus‹. Diese beiden Begriffe werden zwar 
auch von der Biologie mit (wechselndem) Gehalt ge-
füllt, in den meisten biologischen Theorien werden 
sie aber vorausgesetzt, und zwar als unersetzlich vo-
rausgesetzt, um diese Theorien als biologische Theo-
rien zu qualifizieren.

Besonders deutlich wird die definitionsfreie Vor-
aussetzung der Grundbegriffe in den Versuchen der 
axiomatischen Rekonstruktion biologischer Theorien. 
In dem ersten Versuch dieser Art, der Rekonstruktion 
biologischer Abstammungs- und Verwandtschafts-
verhältnisse durch Joseph H. Woodger (1937), bilden 
zehn »Zeichen« die Grundbegriffe (später »primitive 

Begriffe« genannt), die in das System der Axiome 
eingehen, dort aber nicht definiert werden. Zu die-
sen Begriffen zählen sowohl allgemein naturwissen-
schaftliche (z.B. »Teil von«; »zeitlich früher«) als 
auch speziell biologische (z.B. »organisierte Einhei-
ten«, »genealogisches Verhältnis der Verschmelzung 
oder Teilung«; »Klassen von ganzen Organismen«; 
»Klassen von Zellen«).65 

Die meisten der hier behandelten Begriffe erfüllen 
im Hinblick auf viele biologische Theorien die syn-
taktische Bedingung für Grundbegriffe: Sie werden 
nicht erst durch diese Theorien eingeführt, sondern 
von ihnen vorausgesetzt. Weil eine vollständige und 
einheitliche Axiomatisierung der Biologie aber nicht 
vorliegt, gibt es kein einfaches rein formales Kriteri-
um für biologische Grundbegriffe. Fraglich ist aber 
auch, ob dieser Weg überhaupt geeignet ist, Grund-
begriffe zu identifizieren; denn der Ansatz der axio-
matischen Rekonstruktion von Theorien in einem lo-
gischen Kalkül weist viele Schwächen auf. So ist er 
ungeeignet zur Darstellung von in sich widersprüch-
lichen und fragmentarischen Theorien, die trotz ihrer 
Defizite in logischer Hinsicht für die progressiven 
Elemente vieler Theorien, d.h. für die Wissenschaft 
als dynamisches System, kennzeichnend sind.66 

Auswahl der Begriffe
Ziel dieses Wörterbuchs war es nicht, die erste Ver-
wendung und Geschichte möglichst vieler Begriffe 
zu klären, sondern die theoretisch wichtigsten Be-
griffe zu beleuchten. Diese Begriffe, die »Grundbe-
griffe« können, wie gesagt, syntaktisch verstanden 
werden als primitive Terme, die Teile der Postulate 
von axiomatischen Rekonstruktionen sind und über 
die abgeleitete Begriffe definiert werden. Sie lassen 
sich semantisch als diejenigen allgemeinen Begriffe 
charakterisieren, die am Ende von spezifischen Er-
klärungen stehen und einen Wert in der Ordnung und 
Generierung von Forschungsfragen haben; in dieser 
Hinsicht bilden sie Dach- oder Integrationskonzepte, 
die ein Forschungsfeld nach innen zusammenhalten 
und nach außen abgrenzen. In historischer Perspek-
tive handelt es sich bei den Grundbegriffen um alte, 
bewährte und stabile Konzepte zur Organisation des 
Wissens, die über lange Zeiträume einen weitgehend 
konstanten Anwendungsbereich aufweisen. Und 
schließlich lassen sich Grundbegriffe quantitativ da-
rüber bestimmen, dass sie vielfach zu den häufigsten 
spezifischen Begriffen einer Wissenschaft zählen. 
Allerdings sind nicht alle häufig erscheinenden Aus-
drücke bereits Grundbegriffe, und umgekehrt gehö-
ren manche theoretisch zentralen Begriffe offenbar 
nicht zu den häufigsten (wie z.B. ›Organisation‹, 

    Leben

Regulation

Homöostase
Stoffwechsel
Regeneration

Verhalten
Instinkt
Lernen
Information
Wahrnehmung
Gefühl
Intelligenz
Bewusstsein
Ernährung
Parasitismus
Räuber
Schutz
Kommunikation 
Sozialverhalten
Spiel
Schlaf

Evolution

Fortpflanzung
Vererbung
Gen
Population
Areal
Rekombination
Brutpflege

Entwicklung
Geburt
Wachstum
Tod

Phylogenese
Monophylum
Homologie
Anpassung
Mutation
Modifikation
Selektion

Organisation

Organismus
Form
Funktion
Organ
Zelle
Individuum
Art
Lebensform
Analogie
Umwelt
Krankheit

Ökosystem
Biotop
Biozönose
Nische
Symbiose
Konkurrenz
Diversität
Biosphäre

Tab. 4. Vorschlag für 60 Grundbegriffe der Biologie und ihre 
Ordnung. Die Verkürzung gegenüber der Übersicht in Tab. 3 
erklärt sich aus dem Verzicht auf (1) rein klassifikatorische 
Kategorien (wie ›Tier‹, ›Pflanze‹ und ›Einzeller‹), (2) die Ti-
tel der Teildisziplinen (wie ›Morphologie‹, ›Physiologie‹ und 
›Ethologie‹) bzw. deren Ersatz durch oberste theoretische Be-
griffe (›Areal‹ statt ›Biogeografie‹), (3) Begriffe, die primär 
für die Geschichte der Biologie von Bedeutung sind (wie ›Ur-
zeugung‹, ›Vitalismus‹ und auch ›Genotyp/Phänotyp‹), sowie 
(4) in erster Linie für die theoretische Biologie wichtige Kon-
zepte (wie ›Ganzheit‹, ›Wechselseitigkeit‹ und ›Kreislauf‹).
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›Regulation‹, ›Stoffwechsel‹ oder ›Vererbung‹; vgl. 
Tab. 2; Tab. 5). 

Nicht zuletzt in der Auswahl der behandelten Be-
griffe enthält dieses Wörterbuch also eine systema-
tische Perspektive. Die Systematik der Begriffsaus-
wahl zielt auf einen Überblick über die theoretischen 
Grundbegriffe der Biologie und enthält gleichzeitig 
einen Vorschlag für eine systematische Ordnung. In 
dieser Ordnung soll das begriffliche Grundgerüst, die 
»logische Geografie« (G. Ryle) der Wissenschaft der 
Biologie deutlich werden (vgl. Tab. 3). Es geht um 
eine Grundlage, die mit einem Ausdruck von Max 
Verworn in der Einleitung zu der von ihm seit 1902 
herausgegebenen ›Zeitschrift für allgemeine Physio-
logie‹ »universal-biologisch« genannt werden kann.67 
Quantitativ liegt dieser Ordnung der Begriffe das 
Prinzip ›zehn hoch drei‹ zugrunde: Den zehn Ord-
nungsbegriffen der Übersicht (Organismus, Typus, 
Form, Funktion, Entwicklung, Verhalten, Fortpflan-
zung, Evolution, Ökosystem und Kultur) werden 
jeweils etwa zehn untergeordnete Begriffe zugewie-
sen, die in alphabetischer Reihenfolge die Ordnung 
der 112 Einträge in diesem Wörterbuch begründen 
und denen wiederum jeweils etwa zehn bis zwanzig 
Begriffe zugeordnet werden, die in einem Kasten 

bei den entsprechenden Einträgen zusammengestellt 
sind und die insgesamt in alphabetischer Reihenfol-
ge im Wortverzeichnis aufgeführt sind (zusammen 
1.872 Einträge).

Die Struktur, die die alphabetische Ordnung dieses 
Buches liefert, liegt also auf einer mittleren Ebene. 
In systematischer Hinsicht wünschenswert wäre eine 
Darstellung der Begriffe ausgehend von den Konzep-
ten auf höchster systematischer Ebene (Tab. 4). Die 
alphabetische Ordnung bringt aber den Vorteil einer 
offenen Form mit sich. Bei aller systematischen Ge-
schlossenheit ist die Biologie natürlich keineswegs 
eine abgeschlossene Wissenschaft. Sie entwickelt 
neue Konzepte, die sich meistens auf unterer sys-
tematischer Ebene bewegen (auf der Ebene der 103 
Wörter des Registers oder auf noch tieferen Ebe-
nen), manchmal aber auch auf der mittleren Ebene 
der 102 Wörter, die die alphabetische Ordnung dieses 
Wörterbuchs bilden. Indem diese mittlere Ebene das 
Grundgerüst des Buches bildet, können die Begriffe 
der unteren Ebene im systematischen Zusammen-
hang dargestellt werden, jeweils im Kontext des Be-
griffs der übergeordneten Ebene.

Selbstverständlich wird eine einfache lineare Ord-
nung dieser Art der Komplexität und Vieldimensiona-

Art (Species) 100
Form (Form) 85
Entwicklung (Development) 74
Information (Information) 70
Wachstum (Growth) 65
Individuum (Individual) 63
Leben (Life) 58
Funktion (Function) 57
Zelle (Cell) 54
Verhalten (Behavio(u)r) 51
Population (Population) 49
Evolution (Evolution) 40
Umwelt (Environment) 39
Selektion (Selection) 32
Organisation (Organiz(s)ation) 28
Biotop (Biotope & Habitat) 27
Gen (Gene) 27
Biozönose (Community) 24
Krankheit (Disease & Illness) 24
Regulation (Regulation) 24
Diversität (Diversity) 22
Fortpflanzung (Reproduction) 22

Kommunikation 
(Communication)  22
Spiel (Play)  22
Tod (Death)  21
Konkurrenz (Competition) 19
Stoffwechsel (Metabolism) 19 
Modifikation (Modification) 18
Schutz (Protection)  18
Anpassung (Adaptation) 13
Organismus (Organism) 13
Organ (Organ)  12
Ernährung (Nutrition)  10
Mutation (Mutation)  10
Ökosystem (Ecosystem) 10
Phylogenese (phylogenetic) 10
Vererbung 
(Inheritance & Heredity) 10
Geburt (Birth)    8
Lernen (Learning)    8
Homologie (Homology)   7
Räuber (Predator)    7
Regeneration (Regeneration)    7

Analogie (Analogy)  5
Nische (Niche)  5
Rekombination 
(Recombination)  5
Parasitismus (Parasitism) 4
Wahrnehmung (Perception) 4
Intelligenz (Intelligence) 3
Sozialverhalten 
(Social Behavio(u)r)  3
Biosphäre (Biosphere) 2 
Homöostase (Homeostasis) 2
Monophylum (monophyletic) 2 
Schlaf (Sleep)  2 
Symbiose (Symbiosis) 2
Bewusstsein (Consciousness) 1
Brutpflege (Parental Care) 1
Gefühl (Emotion)  1
Instinkt (Instinct)  1
Lebensform (Life(-)form) 1
Areal (Distribution Area) 0

Tab. 5. Häufigkeit der 60 Grundbegriffe aus Tab. 4, ermittelt aus dem Datensatz der Datenbank JSTOR, der Zeitschriftenauf-
sätze der biologischen Wissenschaften (»Biological Sciences«) umfasst (zusammen 223 Zeitschriftentitel, die meisten davon 
aus dem 20. Jahrhundert). Angegeben ist die relative Häufigkeit jedes Ausdrucks im Verhältnis zur Häufigkeit des häufigsten 
Ausdrucks (in Prozent). Der häufigste Ausdruck ›Species‹ hat in dem Datensatz eine absolute Häufigkeit von 564.770 Vor-
kommen. Ordnung der Begriffe nach der Häufigkeit. Gesucht wurde nach den englischen Ausdrücken (jeweils in Klammern), 
wobei die Häufigkeiten alternativer Schreibweisen (z.B. ›Organization‹ und ›Organisation‹) addiert wurden (Datenerhebung 
im Januar 2010).
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lität des biologischen Begriffsgefüges nicht gerecht. 
Das System der linearen Anordnung und eindimen-
sionalen Gruppierung hat allein den Vorteil der Ein-
fachheit und leichten Darstellbarkeit. Es verdeckt 
aber andere Beziehungen und strukturelle Parallelen, 
die zwischen den Begriffen bestehen. Hier nur ein 
Beispiel für eine solche (im Weiteren vernachläs-
sigte) begriffliche Struktur: Eine viele biologische 
Begriffskonstellationen durchziehende Parallele be-
zieht sich auf die Polarität einer partikularisierenden 
und einer integrierenden Perspektive. Zu verschiede-
nen grundlegenden Themen der Biologie existieren 
Konzepte, die auf diesen beiden einander entgegen-
gesetzten Perspektiven beruhen: einem analytisch-
atomisierenden Ansatz auf der einen Seite und einem 
synthetisch-holistischen Ansatz auf der anderen Sei-
te. In Bezug auf die Form von Organismen erscheint 
diese Polarität in der Morphologie in den Begriffen 
von Merkmal und Gestalt; in der Entwicklungsbio-
logie lautet das entsprechende Begriffspaar Gen und 
Entwicklungssystem; in der Physiologie kann einan-
der gegenübergestellt werden: eine isolierte Funktion 
und der Organismus als integriertes System; in der 
Ökologie gilt Analoges für die Konzepte Nische und 
Ökosystem; und schließlich ließen sich in der Phylo-
genese in ähnlicher Weise die Begriffe der Stammli-
nie (oder des Stammbaums) und die Vorstellung des 
Fortschritts (im Sinne einer Höherentwicklung durch 
Differenzierung und Symbiose) polarisieren. Diese 
und andere Strukturen der biologischen Begrifflich-
keit sind jedoch noch zu wenig explizit gemacht, 
als dass mit ihrer Hilfe eine wirklich systematische 
Entfaltung des Inventars grundlegender Begriffe der 
Biologie erfolgen könnte.

In diesem Wörterbuch sind nur allgemeine bio-
logische Begriffe berücksichtigt. Diese sollten aber 
– angefangen von den Grundbegriffen ›Leben‹ und 
›Organismus‹ – möglichst vollständig erfasst werden. 
Abgesehen von wenigen Stichworten sind alle aufge-
führten Begriffe für alle Organismen von Bedeutung. 
Ausgenommen sind hiervon lediglich die Einträge zu 
den großen taxonomischen Gruppen (Virus, Bakte-
rium, Einzeller, Pflanze, Pilz, Tier) und einige nicht 
bei allen Organismen auftretende, aber doch für die 
Mehrzahl (oder zumindest viele) der uns bekannten 
Lebewesen fundamentale organische Phänomene 
(Balz, Befruchtung, Brutpflege, Generationswech-
sel, Geschlecht, Gewebe, Metamorphose, Mimi-
kry, Parasitismus, Räuber, Sozialverhalten, Spielen, 
Symbiose). Die Haupteinträge richten sich nach den 
Prozessen, und nicht nach den sie ausführenden phy-
sischen Körperteilen (wichtige Körperteile sind den 
entsprechenden Prozessen als Nebeneinträge unter-

geordnet, z.B. der Eintrag ›Muskel‹ dem Hauptein-
trag ›Selbstbewegung‹ und der Eintrag ›Nerv‹ dem 
Haupteintrag ›Empfindung‹). Vereinzelt werden neue 
Bezeichnungen für Phänomene vorgeschlagen, die 
bisher nicht oder nur unzureichend auf den Begriff 
gebracht worden sind, die vielleicht sogar so etwas 
wie lexikalische Lücken der heutigen Biologie bilden 
(z.B. ›Allelologie‹ ↑Physiologie; ›Poikilomorphose‹ 
↑Metamorphose; ›Metadem‹ ↑Population).

So wie auf spezielle Begriffe, die nur für einzelne 
Organismentypen anwendbar sind, weitgehend ver-
zichtet wurde, ist andererseits für die allgemeinbiolo-
gischen Begriffe Vollständigkeit angestrebt worden. 
Es sollten also alle grundlegenden biologischen Be-
griffe Berücksichtigung finden. Umgekehrt heißt das, 
dass Begriffe, die hier nicht auftauchen, m.E. nicht 
als allgemeine biologische Begriffe gelten können. 
Dies betrifft z.B. die Begriffe ›Handlung‹, ›Seele‹, 
›Geist‹, ›Erkenntnis‹, ›Moral‹ und ›Schönheit‹. Kur-
ze Einblicke in die Versuche, die verschiedenen Kul-
turbereiche des Menschen auf biologischer Grundla-
ge zu behandeln, werden in den Einträgen ›Kultur‹ 
und ›Kulturwissenschaft‹ gegeben. In letzterem fin-
det sich eine knappe Geschichte der Konzepte einer 
›Evolutionären Erkenntnistheorie‹, ›Evolutionären 
Ethik‹ und ›Evolutionären Ästhetik‹. Eine Darstel-
lung der historischen Entwicklung der biologischen 
Theorien über den Menschen ist im Eintrag ›Mensch‹ 
enthalten. Und auch die zwischen Biologie und Psy-
chologie angesiedelten Grenzbegriffe ›Bewusstsein‹, 
›Intelligenz‹ und ›Gefühl‹ haben jeweils eigene Arti-
kel erhalten. Hier steht nicht allein im Vordergrund, 
zu zeigen, was die Biologie ihrem Wesen nach ist, 
sondern – vielleicht noch wichtiger – was sie nicht 
ist und nicht zu leisten vermag.

In der Darstellung der Konzepte wird in erster Linie 
die funktionale Einordnung der Prozesse diskutiert, 
weniger die Erforschung der biologischen Mecha-
nismen, die diese ausführen. An keiner Stelle wer-
den Fortschritte über die Kenntnis physiologischer 
Details behandelt. Hinter diesem Vorgehen steht die 
Überzeugung, dass die meisten biologischen Grund-
begriffe funktional bestimmte Begriffe sind: eine 
biologische Funktion kann über sehr unterschiedliche 
Mechanismen bewirkt werden und sie bleibt doch die 
gleiche Funktion. Es kann z.B. vielfältige Wege ge-
ben, auf denen ein Herz den Kreislauf in einem Or-
ganismus antreibt, als Herz ist es aber durch seinen 
Effekt bestimmt, nicht durch die besondere Art des 
Mechanismus; ebenso kann es viele physiologische 
Wege geben, auf denen sich die Metamorphose eines 
Organismus vollzieht, als Metamorphose ist sie aber 
wieder unabhängig von diesen Mechanismen be-
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stimmt. Die Schwerpunktsetzung auf den funktiona-
len Aspekten erfolgt also, weil eine funktionalistische 
Methodik die biologische Begriffsbildung prägt. 

Weil primär die allgemeinen Begriffe der Biolo-
gie behandelt werden, liegt das Hauptgewicht des 
Wörterbuchs auf den Subdisziplinen der Biologie, 
die es mit dem ganzen Organismus zu tun haben, 
also z.B. der Morphologie, Ethologie, Ökologie und 
Evolutionsbiologie. Die besonders rasante sachliche 
und terminologische Entwicklung in den modernen 
biologischen Subdisziplinen, der Molekularbiolo-
gie, Genetik und Neurobiologie, wird damit so gut 
wie überhaupt nicht dargestellt. Erklärt werden kann 
dies damit, dass es um die Geschichte der allgemei-
nen Konzepte gehen soll, diese Subdisziplinen in der 
Regel aber über speziellere Begriffe als die »orga-
nismischen« Fächer verfügen. Außerdem gehen die 
molekularbiologischen Begriffe häufig von chemi-
schen oder mikroskopisch sichtbaren Strukturen 
oder spezifischen Mechanismen aus, und sind damit 
nicht primär an den Funktionen oder basalen orga-
nischen Prozessen orientiert, die aber dem Aufbau 
des Wörterbuchs zugrunde liegen. Viele der mole-
kularbiologischen Ausdrücke sind überdies mit einer 
klaren terminologischer Absicht eingeführt worden; 
die Darstellung ihrer Geschichte würde daher eher 
in eine Terminologie- als eine Begriffsgeschichte 
fallen. Unter den Haupteinträgen ›Zelle‹, ›Gen‹ und 
›Molekularbiologie‹ findet sich daher lediglich eine 
kurze Darstellung der Entwicklung der Techniken 
und ein Hinweis auf die erste Verwendung der Aus-
drücke für die grundlegenden mikroskopisch sicht-
baren Strukturen und molekularen Prozesse in einer 
Zelle, also z.B. ›Membran‹, ›Zellkern‹, ›Chromoso-
men‹, ›DNA‹, ›Mitochondrien‹, ›Ribosomen‹, ›Mi-
tose‹, ›Meiose‹, ›Replikation‹, ›Transkription‹ und 
›Translation‹.

Die in diesem Wörterbuch behandelten Begriffe 
enthalten die Mehrzahl der 68 »speziellen Grundbe-
griffe der Biologie«, wie sie durch die Wittenberger 
Initiative der bildungspolitischen Kommission der 
›Gesellschaft Deutscher Naturforscher und Ärzte‹ 
unter Leitung von Gerhard Schaefer erarbeitet und 
im Jahr 2000 publiziert wurden.68 Lediglich allge-
meine Begriffe dieser Liste – nämlich ›Abgrenzung‹, 
›Bewertung‹, ›Energie‹, ›Komplexität‹, ›Natur‹, 
›Ordnung‹, ›Periodik‹, ›Polarität‹, ›Variabilität‹, 
›Verwandlung‹ und ›Zeichen‹ – sind in diesem Wör-
terbuch nicht behandelt. Einige Begriffe der Liste der 
›Wittenberger Initiative‹ werden hier allerdings nicht 
als Haupteinträge, sondern lediglich als Nebenein-
träge geführt. Dies sind die Begriffe ›Assimilation/
Dissimilation‹ (↑Stoffwechsel), ›Autonomie‹ (↑Re-

gulation), ›Produzent/Konsument/Destruent‹ (↑öko-
logische Rolle), ›Enzym‹ (↑Molekularbiologie), ›Ge-
neration‹ (↑Fortpflanzung), ›Hormon‹ (↑Regulation), 
›Immunsystem‹ (↑Schutz), ›Isolation‹ (↑Evolution), 
›Nahrungskette/-netz‹ (↑Ernährung), ›Organsyste-
me‹ (↑Funktion), ›Photosynthese‹ (↑Ernährung), 
›Reaktionsnorm‹ (↑Nische), ›Reiz‹ (↑Wahrneh-
mung), ›Rückkopplung‹ (↑Regulation) und ›Steue-
rung‹ (↑Regulation).

Zu jedem der Haupteinträge ist eine Übersicht 
über die ihm zugeordneten Nebeneinträge gegeben. 
Die Personennamen und Jahreszahlen in diesen Lis-
ten dienen nur der ersten Orientierung darüber, wer 
den Begriff in einer historisch einflussreichen Be-
deutung geprägt hat. Viele Begriffe haben danach 
eine Umprägung und semantische Transformation 
erfahren, die von der ersten Bedeutung fortführte 
und über die die Nennung eines Namens und einer 
Jahreszahl natürlich keinen Aufschluss gibt. Für die 
Bestimmung der Jahreszahl für die erste Verwendung 
eines Ausdrucks sind in der Regel allein gedruckte 
Quellen berücksichtigt worden – nicht nur weil diese 
besser erschlossen sind, sondern auch, weil sie die 
verbreitete und in Ausbreitung begriffene Sprache 
besser dokumentieren als Labortagebücher, Briefe 
und andere nicht gedruckte Quellen.

Für jeden Haupteintrag sind daneben Grafiken aus 
der Geschichte der Biologie ausgewählt, die von be-
sonderem theoretischem Interesse für den betreffen-
den Begriff sind. Auch die Grafiken sollen die ersten 
(oder zumindest frühe) Repräsentationen des betref-
fenden Sachverhalts darstellen (z.B. die erste Abbil-
dung eines Menschen, eines Nahrungsnetzes, eines 
physiologischen Regelkreises oder eines biogeoche-
mischen Stoffkreislaufs). Für die zehn grundlegen-
den Begriffe, nach denen in der Geordneten Über-
sicht über die Haupteinträge (Tab. 3) die Stichwörter 
geordnet sind, wurden eigene Grafiken entwickelt. 
Neben Text und Grafiken enthält dieses Wörterbuch 
Tafeln und Tabellen. Zu den Tafeln zählen Listen von 
prägnanten Definitionen komplexer Begriffe (↑An-
passung, Art, Evolution, Funktion, Gen, Kultur, Le-
ben, Mensch, Organismus, Ökosystem etc.). Andere 
Tafeln geben einen Überblick über die Bedeutungs-
dimensionen komplexer Begriffe, indem sie Aspekte 
eines Begriffs auflisten (↑Fortpflanzung, Gen, Intel-
ligenz, Kultur etc.). Einige der Tabellen sind Gliede-
rungstabellen, so die Tabellen, die Einteilungen der 
biologischen Subdisziplinen anbieten (↑Physiologie, 
Ethologie, Population, Ökologie). Andere Tabellen 
sind Kreuztabellen, bei denen ein begriffliches Feld 
nach zwei Dimensionen mit jeweils zwei alternati-
ven Merkmalen gegliedert wird. Für einige Begriffe 
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mögen diese Tabellen mehr eine Spielerei als eine 
gut begründete Einteilung darstellen. Man kann sich 
z.B. darüber streiten, ob es sinnvoll ist, vier Kultur-
bereiche zu unterscheiden und die Einteilung in einer 
Kreuztabelle zu begründen, d.h. sie nach zwei Di-
mensionen mit jeweils zwei Merkmalen zu gliedern 
(↑Kulturwissenschaft). Diese Tabellen können aber 
zumindest zur Reflexion über die Ordnung der Be-
griffe anregen.

Quellen
Abschließend ein Blick auf die regelmäßig zu Rate 
gezogenen Quellen (eine umfangreiche Bibliografie 
zur Philosophie und Geschichte der Biologie findet 
sich auch auf meiner Homepage: www.georg-toepfer.
de):

Als Hauptwerke zur Geschichte der Biologie, von 
denen viele immer wieder als Hilfe bei der Erstellung 
dieses Wörterbuchs gedient haben, können folgende 
Arbeiten gelten: 

Rádl, E. (1905/13-09). Geschichte der biologischen Theo-
rien, 2 Bde.
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Geschichte der Biologie (Jena 1926).

Locy, W.A. (1925). The Story of Biology.
Singer, C. (1931/59). A History of Biology.
Schmucker, T. (1936). Geschichte der Biologie.
Guyénot, E. (1941). Les sciences de la vie au XVIIe et 

XVIIIe siècle.
Nowikoff, M. (1949). Grundzüge der Geschichte der bio-

logischen Theorien. Werdegang der abendländischen 
Lebensbegriffe.

Dawes, B. (1952). A Hundred Years of Biology.
Rothschuh, K.E. (1953). Geschichte der Physiologie.
Ballauff, T. (1954). Die Wissenschaft vom Leben. Eine Ge-

schichte der Biologie, Bd. I. Vom Altertum bis zur Ro-
mantik.

Bodenheimer, F.S. (1958). The History of Biology. An In-
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Gardner, E.J. (1960/72). History of Biology.
Taylor, G.R. (1963). The Science of Life, dt.: Das Wissen 

vom Leben. Eine Bildgeschichte der Biologie (München 
1963).

Sirks, M.J. & Zirkle, C. (1964). The Evolution of Biology.
Rook, A. (ed.) (1964). The Origins and Growth of Biology.
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Rostand, J. (1964). Esquisse d’une histoire de la biologie.
Delaunay, A. (1965). Histoire de la biologie.
Théodoridès, J. (1965). Histoire de la biologie.
Ungerer, E. (1966). Die Wissenschaft vom Leben. Eine Ge-

schichte der Biologie, Bd. III. Der Wandel der Problem-
lage der Biologie in den letzten Jahrzehnten.

Rothschuh, K.E. (1968). Physiologie. Der Wandel ihrer 

Konzepte, Probleme und Methoden vom 16. bis 19. Jahr-
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sity, Evolution, and Inheritance.
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Giordan, A. (1989). Histoire de la biologie.
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Moore, J.A. (1993). Science as a Way of Knowing. The 

Foundations of Modern Biology.
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Einen präzisen Überblick über die Zoologie der Anti-
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Dierauer, U. (1977). Tier und Mensch im Denken der An-
tike. Studien zur Tierpsychologie, Anthropologie und 
Ethik.

Als die wichtigsten Werke der theoretischen Biologie 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts, die v.a. für den wis-
senschaftstheoretischen Hintergrund von Bedeutung 
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Reinke, J. (1901/11). Einleitung in die theoretische Biolo-
gie.

Driesch, H. (1909/28). Philosophie des Organischen.
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und als erlebende Subjekte.
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Philosophy).

Boniolo, G. & Giaimo, S. (Hg.) (2008). Filosofia e scienze 
della vita. Un’analisi dei fondamenti della biologia e del-
la biomedicina.

Ayala, F. & Arp, R. (eds.) (2009). Contemporary Debates in 
Philosophy of Biology.

Rosenberg, A. & Arp, R. (eds.) (2009). Philosophy of Bio-
logy. An Anthology.

Jahn, I. & Wessel, A. (Hg.) (2010). Für eine Philosophie 
der Biologie.

Wichtige Wörterbücher sowie Handbücher und Le-
xika zur allgemeinen Wissenschaftsgeschichte und 
-theorie, die konsultiert wurden, sind:

Grimm, J. & Grimm, W. (1854-1960). Deutsches Wörter-
buch, 16 Bde., Neubearb. 1965- (DWB)

Rey, A. (ed.) (1986). Le Grand Robert de la Langue Fran-
çaise, 9 Bde.

Simpson, J.A. & Weiner, E.S.C. (eds.) (1989). The Oxford 
English Dictionary, 20 Bde.; auch als Online-Ausgabe: 
www.oed.com (OED)

Skinner, H.A. (1949/61). The Origin of Medical Terms.
Carpenter, J.R. (1956). An Ecological Glossary.
Mayerhöfer, J. (Hg.) (1959-70). Lexikon der Geschichte der 

Naturwissenschaften. (Lex. Gesch. Naturwiss.)
Ritter, J., Gründer, K. & Gabriel, G. (Hg.) (1971-2005). 

Historisches Wörterbuch der Philosophie, 12 Bde. (Hist. 
Wb. Philos.)

Daget, P. & Godron, M. (1974/79). Vocabulaire d’écologie.
Hörz, H. et al. (Hg.) (1978/91). Philosophie und Naturwis-

senschaften. Wörterbuch zu den philosophischen Fragen 
der Naturwissenschaften, 2 Bde.

Mittelstraß, J. (Hg.) (1980-1996). Enzyklopädie Philoso-
phie und Wissenschaftstheorie, 4 Bde.

Bynum, W.F., Browne, E.J. & Porter, R. (eds.) (1981). Dic-
tionary of the History of Science. (Dict. Hist. Sci.)

Medawar, P. & Medawar, J. (1983). Aristotle to Zoos.
Sandkühler, H.J. (Hg.) (1990). Europäische Enzyklopädie 

zu Philosophie und Wissenschaften, 4 Bde.
Tort, P. (ed.) (1996). Dictionnaire de Darwinisme et de 

l’évolution, 3 Bde.
Lecourt, D. (ed.) (1999). Dictionnaire d’histoire et philoso-

phie des sciences.
Sebastian, A. (2001). A Dictionary of the History of Science.
Pagel, M. (ed.) (2002). Encyclopedia of Evolution, 2 Bde.
Heilbron, J.L. (ed.) (2003). The Oxford Companion to the 

History of Modern Science.
Sarkar, S. & Pfeifer, J. (eds.) (2006). The Philosophy of Sci-

ence. An Encyclopedia, 2 vols.
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Von den Handbüchern und Lexika zur empirischen 
Biologie seien folgende genannt:

Cuvier, G. (Hg.) (1804-30). Dictionnaire des sciences na-
turelles, 60 Bde.

Dictionnaire des sciences médicales (1812-22), 60 Bde.
Dictionnaire classique d’histoire naturelle (1822-31), 17 

Bde.
Wörterbuch der Naturgeschichte (1831-39), 13 Bde.
Jourdan, A.J.L. (1834/37). Dictionnaire raisonné, étymolo-

gique, synonymique et polyglotte, des termes usités dans 
les sciences naturelles.

Todd, R.B. (ed.) (1836-52). The Cyclopaedia of Anatomy 
and Physiology, 4 vols.

Wagner, R. (Hg.) (1842-53). Handwörterbuch der Physiolo-
gie mit Rücksicht auf physiologische Pathologie, 4 Bde. 

Dictionnaire classique des sciences naturelles (1853), 10 
Bde.

Dictionnaire encyclopédique des sciences médicales (1865-
89), 100 Bde.

Jäger, G. (Hg.) (1880-1900). Handwörterbuch der Zoologie, 
Anthropologie und Ethnologie, 8 Bde.

Richet, C. (Hg.) (1895-1928). Dictionnaire de physiologie, 
10 Bde. 

Baldwin, J.M. (ed.) (1905). Dictionary of Philosophy and 
Psychology Including many of the Principal Conceptions 
of Ethics, Logics, Aesthetics, Philosophy of Religion, 
Mental Pathology, Anthropology, Biology, Neurology, 
Physiology, Economics, Political and Social Philosophy, 
Philology, Physical Science, and Education, and Giving 
a Terminology in English, French, German and Italian, 
3 vols. 

Schmidt, H. (1912). Wörterbuch der Biologie.
Gessner, F. (Hg.) (1942-77). Handbuch der Biologie, 10 

Bde.
Kosmos-Lexikon der Naturwissenschaften, mit besonderer 

Berücksichtigung der Biologie (1953-55), 2 Bde.
Gray, P. (1961/70). The Encyclopedia of the Biological Sci-

ences.
Stöcker, F.W. (1965/86). Fachlexikon ABC Biologie (begr. 

v. G. Dietrich).
Manuila, A., Manuila, L., Nicole, M. & Lambert, H. (eds.) 

(1970-75). Dictionnaire Française de médecine et de bio-
logie, 4 Bde.

Becker, U. (1972/94). Herder-Lexikon der Biologie, 9 Bde.
Lapedes, D:N. (1976). McGraw-Hill Dictionary of the Life 

Sciences.
Bogenrieder, A. (Hg.) (1983-87). Lexikon der Biologie, 8 

Bde.
Ahlheim, K.-H. (1983). Meyers Taschenlexikon Biologie, 

3 Bde.
Magill’s Survey of Science. Life Science Series (1991), 6 

vols.
Scherf, G. (1997). Wörterbuch Biologie.
Sauermost, R. (Hg.) (1999-2004). Lexikon der Biologie, 15 

Bde.
Encyclopedia of Life Sciences (2002-07), 26 vols.

Kurze Darstellungen zur Geschichte und Theorie 
einiger biologischer Grundbegriffe beinhalten unten 
stehende Handbücher. Barrows Handbuch enthält 
informative Zusammenstellungen von Begriffsdefi-
nitionen aus verschiedenen (meist modernen) Quel-
len – speziell für die Ethologie, aber auch für andere 
Felder der Biologie. Das Wörterbuch von Wagenitz 
stellt den ersten Versuch dar, den Ursprung botani-
scher Termini präzise anzugeben. Die so genannten 
Quellenbücher (»sourcebooks«) biologischer Termi-
ni, z.B. das von A.L. Melander (1937) oder das von 
E.C. Jaeger (1944/78) sind für genaue begriffsge-
schichtliche Untersuchungen unergiebig, weil sie al-
lein die lateinisch-griechischen Wortelemente in den 
biologischen Fachausdrücken identifizieren, ohne 
genaue Quellenangaben zu machen.

Rieger, R., Michaelis, A. & Green, M.M. (1954/91). Glos-
sary of Genetics, Classical and Molecular.

Keller, E.F. & Lloyd, E.A. (eds.) (1992). Keywords in Evo-
lutionary Biology.

Barrows, E.M. (1994/2001). Animal Behavior Desk Refe-
rence.

Wagenitz, G. (1996/2003). Wörterbuch der Botanik. Die 
Termini in ihrem historischen Zusammenhang.

Hall, B.K. & Olson, W.M. (eds.) (2003). Keywords and 
Concepts in Evolutionary Developmental Biology.

Bedeutende wissenschaftshistorische Zeitschriften, 
die häufig zitiert werden, sind folgende:

Isis (Chicago, Ill.) 1.1913/14-
Journal of the History of Ideas (Baltimore, Md.) 1.1940- (J. 

Hist. Ideas)
Gesnerus (Zürich) 1.1943- (Gesnerus)
Revue d’Histoire des Sciences (Paris) 1.1947- (Rev. Hist. 

Sci.)
Archives Internationales d’Histoire des Sciences (Paris) 

1.1947/48- (Arch. Int. Hist. Sci.)
Centaurus (Kopenhagen) 1.1950- (Centaurus)
History of Science (Cambridge) 1.1962- (Hist. Sci.)
British Journal for the History of Science (Cambridge) 

1.1962/63- (Br. J. Hist. Sci.)
Sudhoffs Archiv. Zeitschrift für Wissenschaftsgeschichte 

(Stuttgart) 50.1966- (Sudhoffs Arch.)
Journal of the History of Biology (Dordrecht) 1.1968- (J. 

Hist. Biol.)
Studies in History and Philosophy of Science (Kidlington) 

1.1970/71- (Stud. Hist. Philos. Sci.)
Studies in History of Biology (Baltimore, Md.) 1.1977-

7.1984 (Stud. Hist. Biol.)
History and Philosophy of the Life Sciences (Neapel) 

1.1979- (Hist. Philos. Life Sci.)
Archiv der Geschichte der Naturwissenschaften (Wien) 

1.1980-25.1990 (Arch. Gesch. Naturwiss.)
Documents pour l’Histoire du Vocabulaire Scientifique (Pa-

ris) 1.1980- (Doc. Hist. Vocab. Sci.)
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Jahrbuch für Geschichte und Theorie der Biologie (Berlin) 
1.1994- (Jahrb. Gesch. Theor. Biol.)

Verhandlungen zur Geschichte und Theorie der Biologie 
(Berlin) 1.1998- (Verh. Gesch. Theor. Biol.)

Studies in History and Philosophy of Biological and Bio-
medical Sciences (Oxford) 29.1998- (Stud. Hist. Philos. 
Biol. Biomed. Sci.)

Die einflussreichsten Zeitschriften zur Wissenschafts-
theorie und Philosophie der Biologie sind: 

Philosophy of Science (Chicago, IL) 1.1934- (Phil. Sci.)
Acta Biotheoretica (Leiden) 1.1935- (Acta Biotheor.)
Philosophia Naturalis (Frankfurt/M.) 1.1950/52- (Philos. 

Nat.)
British Journal for the Philosophy of Science (Oxford) 

1.1950/51- (Br. J. Philos. Sci.)
Journal of Theoretical Biology (London) 1.1961- (J. theor. 

Biol.)
Biology and Philosophy (Dordrecht) 1.1986- (Biol. Phi-

los.)
Biological Theory (Cambridge, Mass.) 1.2006- (Biol. The-

or.)

Die biologisch-naturwissenschaftlichen Zeitschrif-
ten, die am häufigsten zitiert werden, sind:

Proceedings of the American Philosophical Society (Phila-
delphia, PA) 1.1838/40- (Proc. Amer. Philos. Soc.)

Botanische Zeitung (Leipzig) 1.1843-68.1910 (Bot. Zei-
tung)

Archiv für mikroskopische Anatomie (Bonn) 1.1865-
97.1923 (Arch. mikrosk. Anat.)

American Naturalist (Chicago, Ill.) 1.1867/68- (Amer. 
Nat.)

Nature (London) 1.1869/70-
Zoologischer Anzeiger (Jena) 1.1878- (Zool. Anz.)
Biologisches Centralblatt (Jena) 1.1881/82-115.1996 (Biol. 

Centralbl.)
Verhandlungen der Deutschen Zoologischen Gesellschaft 

(Leipzig) 1.1891- (Verh. Deutsch. Zool. Ges.)
Science (Washington, D.C.) N.S. 1.1895-
Archiv für Entwicklungsmechanik der Organismen (Berlin) 

1.1895-52.1923 (Arch. Entw.mech. Org.)
Zeitschrift für induktive Abstammungs- und Vererbungs-

lehre (Berlin) 1.1909- (Z. indukt. Abstammungs- Verer-
bungsl.)

Die Naturwissenschaften (Berlin) 1.1913- (Naturwiss.)
Proceedings of the National Academy of Sciences of the 

United States of America (Washington, D.C.) N.S. 
1.1915- (Proc. Nat. Acad. Sci.)

Genetics (Bethesda, Md.) 1.1916-
Ecology (Washington, D.C.) 1.1920-
Quarterly Review of Biology (Chicago, Ill.) 1.1926- (Quart. 

Rev. Biol.)
Journal of Animal Ecology (Oxford) 1.1932- (J. Anim. 

Ecol.)
Cold Spring Harbor Symposia on Quantitative Biology 

(Cold Spring Harbor, N.Y.) 1.1933- (Cold Spring Harb. 
Symp. Quant. Biol.)

Zeitschrift für Tierpsychologie (Berlin) 1.1937-70.1985 (Z. 
Tierpsych.)

Evolution (Los Angeles, Calif.) 1.1947-
Oikos (Kopenhagen) 1.1949-
Animal Behaviour (London) 1.1958- (Anim. Behav.)
Developmental Biology (Orlando, Fla.) 1.1959- (Develop. 

Biol.)
Oecologia (Berlin) 1.1968-
Annual Review of Ecology and Systematics (Palo Alto, Ca-

lif.) 1.1970- (Ann. Rev. Ecol. Syst.)
Trends in Ecology and Evolution (Amsterdam) 1.1986- 

(Trends Ecol. Evol.)
Theory in Biosciences (Jena) 116.1997- (Theor. Biosci.)

Für die Recherchen zur Verbreitung und Verwendung 
der Wörter in antiken Texten erwiesen sich die klas-
sischen Nachschlagewerke als nützlich, insbesondere 
die folgenden: 

Rost, V.C.R. & Palm, F. (1841-57). Handwörterbuch der 
griechischen Sprache begründet von Franz Passow, 2 
Bde.

Pape, W. (1871). Griechisch-Deutsches Handwörterbuch, 
2 Bde.

Liddell, H.G. & Scott, R. (eds.) (1843/1989). A Greek-Eng-
lish Lexicon.

Thesaurus Linguae Latinae (Leipzig 1900ff.)
Georges, K.E. (1913-19). Ausführliches Lateinisch-Deut-

sches Handwörterbuch (Hannover 1959).
Oxford Latin Dictionary (Oxford 1968-76).
Du Cange, C. du Fresne (1678/1883-87). Glossarium me-

diae et infimae Latinitatis.
Niermeyer, J.F. et al. (1976/2002). Mediae Latinitatis Le-

xicon Minus.
Latham, R.E. & Howlett, D.R. (eds.) (1975-). Dictionary of 

Medieval Latin from British Sources.
Prinz, O. et al. (1976-). Mittellateinisches Wörterbuch bis 

zum ausgehenden 13. Jahrhundert.
Horn, C. & Rapp, C. (Hg.) (2002). Wörterbuch der antiken 

Philosophie.
Bonitz, H. (1870). Index Aristotelicus.
Radice, R. (Hg.) (2005). Lexicon Aristoteles, 2 Bde.
Höffe, O. (Hg.) (2005). Aristoteles-Lexikon.

Die Informationen zur Etymologie deutscher Wörter 
stammen aus Kluges Etymologischem Wörterbuch 
(Berlin 1999) und aus dem Duden Bd. 8 zur Etymo-
logie (Mannheim 1989). Die Angaben zur deutschen 
Wortgeschichte sind, soweit es sich um Fremdwörter 
handelt, dem ›Deutschen Fremdwörterbuch‹ (DF) 
entnommen (1. Auflage 1913-1983; 2. Auflage ab 
1995). Für Recherchen zur Verwendung einzelner 
Wörter im philosophischen Sprachgebrauch war die 
CD-Rom ›Philosophie von Platon bis Nietzsche‹ der 
Digitalen Bibliothek (Berlin 1998) von Nutzen. Auch 
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die CD-Rom ›Darwin‹ (San Francisco 1997) erwies 
sich als nützlich, ebenso die Internetadresse ›Com-
plete Work of Charles Darwin Online‹ (University of 
Cambridge 2002-06).

Am Ende seien einige hilfreiche Bibliografien zur 
Geschichte und den theoretischen Grundbegriffen 
der Biologie genannt: 

Smit, P. (1974). History of the Life Sciences. An Annotated 
Bibliography.

Académie des Sciences de l’Institut de France (ed.) (1974-
75). Introduction bibliographique à l’histoire de la biolo-
gie. Histoire et Nature 5-6.

Bretschneider, J. (1980). Weltanschaulich-philosophische 
Probleme der Biologie. Auswahlbibliographie.

Roe, K.R. & Frederick, R.G. (1981). Dictionary of Theore-
tical Concepts in Biology.

Gascoigne, R.M. (1987). A Chronology of the History of 
Science, 1450-1900.

Overmier, J.A. (1989). The History of Biology. A Selected, 
Annotated Bibliography.

Bäumer, Ä. (1997). Bibliography of the History of Biology.
Hessenbruch, A. (ed.) (2000). Reader’s Guide to the History 

of Science.

Zur Recherche von Aufsätzen (v.a. aus dem 19. Jahr-
hundert) wurde vielfach auf folgende Zeitschriften-
aufsatzdatenbanken zurückgegriffen: 

Royal Society of London (ed.) (1867-1925). Catalogue of 
Scientific Papers.

Scheele, M. & Natalis, G. (Hg.) (1981-82). Biologie Do-
kumentation. Bibliographie der deutschen biologischen 
Zeitschriftenliteratur 1796-1965.

Periodical Contents Index (PCI) 1770-1990.
Online Contents (OLC, Zeitschriften-Datenbank des GBV)

Die Bibliotheken, deren Dienste regelmäßig in An-
spruch genommen wurden, sind u.a. die Staatsbiblio-
thek Hamburg, die Bibliothek des ärztlichen Vereins 
in Hamburg, die Teilbibliotheken der Wissenschafts-
geschichte, Zoologie, Botanik, Medizin und Philoso-
phie der Universität Hamburg (bis 2003) sowie die 
Staatsbibliothek Berlin und die Zentral- und Teilbi-
bliotheken der Humboldt-Universität zu Berlin, der 
Freien Universität Berlin und der Technischen Uni-
versität Berlin (seit 2003). Darüber hinaus wurde das 
Archiv des Deutschen Wörterbuchs (DWB Arch.) an 
der Berlin-Brandenburgischen Akademie der Wis-
senschaften genutzt.

Einen ersten Hinweis auf den Ursprung älterer Wör-
ter ist über die Titel von Monografien zu erhalten, die 
über digitale Bibliothekskataloge schnell zugänglich 

sind. Häufig zugegriffen wurde für die Recherchen 
auf den ›Gemeinsamen Verbundkatalog‹ (GVK) deut-
scher Universitätsbibliotheken (www.gbv.de) und 
auf den ›Karlsruher Virtuellen Katalog‹ (KVK), der 
die digitalen Kataloge vieler Bibliotheken weltweit 
zusammenführt (www.ubka.uni-karlsruhe.de/kvk). 

Verschiedene digitale Ressourcen, die den Volltext 
biologischer Schriften enthalten, befinden sich im 
Aufbau. Verwendet wurden insbesondere folgende:

Google Book Search: http://books.google.com/ (über deut-
schen und amerikanischen Server mittels guardster.com)

Gallica: http://gallica.bnf.fr/
Internetarchive: http://www.archive.org/
Hathi Trust: http://www.hathitrust.org/
Europeana: http://europeana.eu/portal/
OAIster: http://www.oclc.org/oaister/
Göttinger Digitalisierungszentrum GDZ): http://www.gdz-

cms.de/
Münchner Digitalisierungszentrum (MDZ): http://www.

digitale-sammlungen.de/
DigiZeitschriften. Das deutsche digitale Zeitschriftenar-

chiv: http://www.digizeitschriften.de/
JSTOR: http://www.jstor.org/
Nature: http://www.nature.com/
Springer: http://www.springerlink.de/
Zoological Record Archive (über http://www.nationallizen-

zen.de/)
Biological Abstracts Archive (über http://www.nationalli-

zenzen.de/)
Biodiversity Heritage Library: http://www.biodiversitylib-

rary.org/
European Cultural Heritage Online (ECHO): Virtual Labo-

ratory: http://echo.mpiwg-berlin.mpg.de/content/lifesci-
ences

Foundations of Classical Genetics: http://www.esp.org/
foundations/genetics/classical/

Stuebers Online Library: http://www.biolib.de/
Virtuelle Fachbibliothek Biologie: http://www.vifabio.de/ 
Johann Wolfgang Goethe-Universität, Frankfurt am Main: 

Sammlung Biologie: http://edocs.ub.uni-frankfurt.de/
The Complete Works of Charles Darwin: http://darwin-

online.org.uk/
Œuvres et rayonnement de Jean-Baptiste Lamarck: http://

www.lamarck.cnrs.fr/
Buffon et l’histoire naturelle: l’édition en ligne: http://www.

buffon.cnrs.fr/
Eighteenth Century Collections Online (ECCO): http://

www.gale.com/EighteenthCentury/
Early English Books Online (EEBO): http://eebo.chadwyck.

com/home
Early Zoological Literature Online (EZooLo): http://www.

animalbase.de/
SICD Universities of Strasbourg – Digital old books: http://

num-scd-ulp.u-strasbg.fr:8080/
Bibliography of Neo-Latin Texts on the Web: http://www.

philological.bham.ac.uk/
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Thomas von Aquins Werke: http://www.corpus-thomisti-
cum.org/ 

Patrologia græca-latina (über DFG-Nationallizenzen)
Library of Latin Texts: http://clt.brepolis.net/
Thesaurus Linguae Graecae: http://www.tlg.uci.edu/

Für die Nachweise im Text sind nur digitale Quellen 
benutzt worden, in denen der Text vollständig vorlag, 
also nicht solche, die nur in Fragmenten zugänglich 
waren. Aus urheberrechtlichen Gründen sind v.a. 
über die Google-Buchsuche viele Texte nur in Frag-
menten verfügbar (insbesondere bei Verwendung 
eines deutschen Servers). Diese digital zugänglichen 
Fragmente wurden aber vielfach verwendet, um die 
gedruckte Version der entsprechenden Texte zu er-
mitteln und aus dieser zu zitieren.

Die in Zukunft sicher wichtigste Quelle für die 
Recherche von Wörtern der Biologie sei am Ende 
genannt: Die digitalen Archive wissenschaftlicher 
Zeitschriften, die eine Volltextrecherche ermögli-
chen. Für die Recherchen zu diesem Wörterbuch 
wurde vielfach die Datenbanken JSTOR (The Schol-
arly Journal Archive) und SpringerLink benutzt. Mit 
diesen Archiven besteht die Möglichkeit, die wich-
tigsten biologischen Zeitschriften in allen Bänden 
seit ihrem Erscheinen digital sehr schnell zu durch-
suchen. Zum Zeitpunkt eines Schwerpunkts der Re-
cherchen, im Februar/März 2006, enthielt JSTOR 
61 Zeitschriften aus dem Bereich der »biologischen 
Wissenschaften«, darunter die wichtigsten (z.B. ›Phi-
losophical Transactions of the Royal Society of Lon-
don‹ (1776-1990), ›Science‹ (1880-2000), ›PNAS‹ 
(1915-2003), ›Quarterly Review of Biology‹ (1926-
2001), ›American Naturalist‹ (1867-2000), ›Ecology‹ 
(1920-2001), ›Evolution‹ (1947-2002), ›Systematic 
Zoology‹ (1952-1991) – aber leider nicht ›Nature‹, 
›Animal Behaviour‹ und das ›Journal of Animal Eco-
logy‹). Weil die amerikanischen Zeitschriften zurzeit 
am besten digital erfasst sind, ergibt sich eine Verzer-
rung in der Dokumentation. Zukünftige Arbeit wird 
hier manches korrigieren.

Zitierweise
Soweit nicht anders angegeben, wird nach der Ori-
ginalausgabe zitiert. Die Zitation folgt dem Autop-
sieprinzip: Die Zitate sind also aus den jeweils zitier-
ten Werken abgeschrieben (in den wenigen Fällen, in 
denen dies nicht der Fall ist, ist es gekennzeichnet). 
Die originale Orthografie bleibt in den Zitaten beste-
hen. Beim Zitat nur eines Worts oder einer kurzen 
Formel wurde der Kasus eines Substantivs mitunter 
stillschweigend verändert.

Die Literaturnachweise bestehen in der Regel in 
der Angabe des Nachnamens und der Anfangsbuch-
staben der Vornamen des Autors, der Jahreszahl des 
Erscheinens der Quelle, deren Titel und einer Seiten-
angabe. Bei zwei durch einen Schrägstrich getrenn-
ten Jahreszahlen hinter dem Verfassernamen bezieht 
sich die erste Zahl auf das Jahr der ersten Auflage des 
betreffenden Werkes, die zweite auf das Jahr derjeni-
gen zu Lebzeiten des Autors erschienenen Auflage, 
die vom Autor noch überarbeitet wurde und nach der 
zitiert wird (›Kant (1790/93)‹ bezeichnet z.B. die 
zweite Auflage der ›Kritik der Urteilskraft‹, die die 
letzte von Kant überarbeitete Fassung darstellt und 
die dem Text in der Akademieausgabe zugrunde-
liegt). Bei klassischen Texten, die in verschiedenen 
Ausgaben erschienen sind, wird hinter der Seitenan-
gabe in Klammern gelegentlich das Buch und Kapitel 
der zitierten Passage angegeben (meist in römischen 
Ziffern). Um die einzelnen Einträge als selbständi-
ge Texte handhabbar zu machen, werden für jeden 
Eintrag alle Nachweise unmittelbar anschließend an 
den Text gegeben und die Titel der zitierten Werke 
beim ersten Bezug für jeden Eintrag jeweils voll-
ständig angeführt. Bei nachfolgenden Bezügen auf 
die gleiche Quelle erscheint diese in abgekürzter 
Weise unter Angabe von Verfassernachnamen und 
Jahreszahl. Folgt der Bezug auf eine Quelle aber in 
größerem Abstand als zehn Fußnoten zum vorherge-
henden Verweis auf die gleiche Quelle, dann wird sie 
nochmals vollständig genannt. Monografien werden 
ohne Angabe des Verlags und des Erscheinungsortes 
zitiert, weil diese Angaben für eine Recherche der 
zitierten Werke überflüssig sind und den bibliogra-
fischen Apparat unnötig verlängert hätten. Allein 
zur genauen Identifizierung späterer Auflagen eines 
Werkes wird Erscheinungsort und -jahr angegeben. 
Zeitschriftentitel werden auf die übliche Weise ab-
gekürzt (für Beispiele vgl. die obigen Listen der am 
häufigsten zitierten Zeitschriften).

Die klassischen Texte der Philosophiegeschichte 
werden nach den geläufigen Gesamtausgaben der 
Werke der betreffenden Autoren zitiert (die Werke von 
Biologen erscheinen – mit sehr wenigen Ausnahmen 
– nicht in Gesamtausgaben). Für die am häufigsten 
zitierten Autoren sind dies folgende Ausgaben: Die 
Vorsokratiker: ›Die Fragmente der Vorsokratiker‹ (3 
Bde., hg. v. H. Diels & W. Kranz, Berlin 1903/51-52 
[Diels/Kranz]); Platon: ›Sämtliche Werke‹ (6 Bde., 
hg. v. E. Grassi, Hamburg 1957-59); Aristoteles: 
›Werke in deutscher Übersetzung‹ (Berlin 1959ff.) 
und ›Philosophische Schriften‹ (Hamburg 1995); 
die biologischen Schriften nach den Ausgaben in der 
›Loeb Classical Library‹ (Cambridge, Mass., übers. 
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v. A.L. Peck): ›Historia animalium‹ (Hist. anim.; 2 
Bde., 1965-70; Bd. 3. übers. v. D.M. Balme, 1991), 
›De partibus animalium‹ (De part. anim., 1937), ›De 
generatione animalium‹ (De gen. anim., 1942); die 
deutschen Übersetzungen z.T. nach: ›Die Lehrschrif-
ten‹ (hg. u. übers. v. P. Gohlke, Paderborn 1949-59); 
Descartes: ›Œuvres de Descartes‹ (11 Bde., hg. v. C. 
Adam & P. Tannery, Paris 1974-86); Leibniz: ›Phi-
losophische Schriften‹ (4 Bde., Frankfurt/M. 1996) 
und ›Sämtliche Schriften und Briefe‹ (hg. v. der 
Akademie der Wissenschaften zu Berlin, Darmstadt, 
Leipzig und Berlin 1923ff.); Kant: ›Kant’s gesam-
melte Schriften‹ (hg. v. der (Königlich Preußischen) 
Akademie der Wissenschaften, Berlin 1902ff.[AA]); 
Fichte: ›Gesamtausgabe der Bayerischen Akademie 
der Wissenschaften‹ (Stuttgart-Bad Cannstatt 1964ff. 
[AA]); Schelling: ›Historisch-Kritische Ausgabe‹ 
(Stuttgart 1976ff. [AA]); Hegel: ›Werke‹ (20 Bde., 
hg. v. E. Moldenhauer & K.M. Michel, Frankfurt/M. 
1970-71); Herder: Sämtliche Werke (23 Bde., hg. v. 
B. Suphan, Berlin 1877-1913 [SW]); Goethe: ›Die 
Schriften zur Naturwissenschaft‹ (hg. v. der Deut-
schen Akademie der Naturforscher Leopoldina, Wei-
mar 1954ff. [LA]); Schiller: ›Nationalausgabe‹ (Wei-
mar 1943ff. [NA]); Marx und Engels: Karl Marx, 
Friedrich Engels, ›Werke‹ (Berlin 1966ff. [MEW]); 
Nietzsche: ›Kritische Studienausgabe‹ (15 Bde., hg. 
v. G. Colli & M. Montinari, München 1988 [KSA]).

Am Ende noch ein Wort zur Verwendung von 
Kursivierungen und Anführungszeichen. Kursiv-
schrift wird ausschließlich für Hervorhebungen und 
für fremdsprachliche Ausdrücke verwendet, so für 
die wissenschaftlichen Gattungs- und Artnamen von 
Organismen (z.B. Homo sapiens) und feststehende 
Formeln (z.B. terminus technicus). In spitze Anfüh-
rungszeichen (»…«) sind Zitate im Text sowie die 
knapp wiedergegebenen Bedeutungen von Wörtern 
(u.a. in Übersetzungen) gesetzt (z.B. abgeleitet von 
lat. ›homo‹ »Mensch, Mann«). In halben spitzen 
Anführungszeichen (›…‹) erscheinen Zitate inner-
halb von Zitaten und metasprachliche Referenzen, 
d.h. Wörter oder Begriffe, über die etwas ausgesagt 
wird (z.B. das Wort ›Mensch‹ ist alt; die Markierung 
erfolgt nur, wenn das betreffende Wort nicht durch 
Kursivierung hervorgehoben wird), außerdem die 
Angabe von Buchtiteln im Text (z.B. ›Systema na-
turae‹) und die Namen von Institutionen (z.B. ›Deut-
sche Zoologische Gesellschaft‹).

Die Nachweise zur Wortgeschichte in diesem 
Wörterbuch werden in einer über das Internet zu-
gänglichen Datenbank aktualisiert: BioConcepts. 
The Origin and Definition of Biological Concepts 
(www.biological-concepts.com).
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Physiologie 88
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Artikelverzeichnis

Das Artikelverzeichnis enthält die 112 Haupteinträge des Wörterbuchs. Die 1760 Nebeneinträge, die jeweils 
einem Haupteintrag zugeordnet sind, können über das im Anschluss folgende Wortverzeichnis nachgeschlagen 
werden.



Abiogenese (Huxley 1870) ↑Urzeugung III, 609
Abiosis (von Grassi 1832) ↑Schlaf III, 213
abiotische Faktoren (Schaxel 1922) ↑Biologie I, 268
Abstammung mit Veränderung (Darwin 1859) ↑Evo-

lution I, 481
Abstammungsgemeinschaft, geschlossene (Möhn 

1961) ↑Phylogenese III, 71
Abstammungslehre (Haeckel 1866) ↑Evolutionsbio-

logie I, 540
Abwärtsklassifikation (Twining 1876) ↑Taxonomie 

III, 473
Abwärtsverursachung (Campbell 1974) ↑Ganzheit 

I, 707
Adaptabilität (Colburn 1820) ↑Anpassung I, 42
Adaptation (Pseudo-Galenus ca. 1225) ↑Anpassung 

I, 22
Adaptationismus (Gould 1980) ↑Anpassung I, 37
Adaptive Landschaft (Simpson 1944) ↑Evolution 

I, 523
adaptive Radiation (Osborn 1902) ↑Anpassung I, 31
Adelphotaxon (Ax 1984) ↑Systematik III, 458
Agamogenesis (Huxley 1857; Newman 1857) 

↑Fortpflanzung I, 594
Agamogonie (Hartmann 1903) ↑Fortpflanzung 

I, 594
Agamospezies (Turesson 1929) ↑Art I, 82

Aggregationsverband (von Denffer 1957) ↑Sozial-
verhalten III, 380

Aha-Erlebnis (Bühler 1908) ↑Intelligenz II, 222
Aitiomorphose (Pfeffer 1904) ↑Entwicklung I, 394
Aktionspotenzial (Boruttau 1906) ↑Empfindung 

I, 383
Aktionsraum (Anonymus 1937-39) ↑Biogeografie 

I, 234
Algologie (Mertens 1803; Anonymus 1803) ↑Pflan-

ze III, 25
Allel (Johannsen 1926) ↑Gen II, 37
Allelomorph (Bateson 1902) ↑Gen II, 37
Allelopathie (Molisch 1937) ↑Konkurrenz II, 286
Alloiohormon (Bethe 1932) ↑Regulation III, 179
Allolimie (Haskell 1949) ↑Symbiose III, 435
Allometrie (Huxley & Tessier 1937) ↑Wachstum 

III, 714
allopatrisch (Mayr 1942) ↑Art I, 100
Allosomen (Montgomery 1906) ↑Zelle III, 776
Allotrophie (Haskell 1949) ↑Symbiose III, 435
Allotyp (Muttkowski 1910) ↑Typus III, 548
alpha-Diversität (Whittaker 1960) ↑Diversität I, 358
Altern (Meier 1755) ↑Tod III, 522
Altern von Stammesreihen (Rensch 1954) ↑Tod 

III, 526
Alterstod (Campe 1807) ↑Tod III, 517

Wortverzeichnis

Der Name und die Jahreszahl hinter jedem Eintrag  
geben an, wer das Wort oder den längeren Ausdruck 
in welchem Jahr in einem der heutigen biologischen 
Bedeutung ähnlichen Sinn zuerst verwendet hat 
– nach meiner Kenntnis. Die Angaben sind dabei 
sprachübergreifend, d.h. allein an der etymologischen 
Wurzel orientiert und nicht an eine bestimmte Spra-
che gebunden. Als erster Nachweis des Wortes ›Ana-
tomie‹ gilt z.B. das griechische ›ἀνατομή‹ und als 
erste Verwendung von ›Organismus‹ das lateinische 
›organismus‹. Bei eindeutig in terminologischer Ab-
sicht übersetzten Wörtern wird die erste Verwendung 
in der Originalsprache als erster Nachweis angeführt, 
auch wenn dieses Wort nicht auf die gleiche sprach-
liche Wurzel zurückführt wie das deutsche Wort 
(z.B. gilt als erster Nachweis für ›Arbeitsteilung‹ 
das französische ›division du travail‹). Für Wörter, 
die zunächst in einer außerbiologischen oder allge-
meinen Bedeutung auftauchen und die vor dem 19. 
Jahrhundert geprägt wurden, wird dagegen allein der 
Ursprung in der deutschen Sprache verfolgt, sofern 

dieser nicht eine lateinische oder griechische Wur-
zel hat (z.B. ›Anpassung‹, ›Art‹, ›Leben‹, ›Stamm-
baum‹, ›Zweckmäßigkeit‹). Als Quellen werden in 
der Regel allein publizierte Texte berücksichtigt, 
nicht dagegen Manuskripte, Briefe, Labortagebücher 
und Ähnliches.

Wörter, die mit verschiedenen Bedeutungen in der 
Biologie verbreitet sind oder waren, (z.B. ›Reproduk-
tion‹ und ›Evolution‹) werden für jede Bedeutung ge-
sondert aufgeführt. Auch für Wörter, die zunächst in 
einer außerbiologischen Bedeutung geprägt wurden, 
(z.B. ›Biologie‹, ›Kultur‹) bezieht sich der Nachweis 
erst auf seine erste biologische Verwendung.

Für alle Hinweise zu Fehlern und früheren Nach-
weisen bin ich dankbar (www.georg-toepfer.de; 
hwb@toepfer-online.de). In einer über das Internet 
zugänglichen interaktiven Datenbank besteht die 
Möglichkeit, Hinweise und Ergänzungen direkt zu 
einzelnen Begriffen einzugeben (www.biological-
concepts.com).
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Altruismus (Comte 1851) ↑Sozialverhalten III, 381
Altruismus, reziproker (Trivers 1971) ↑Sozialver-

halten III, 387
Amensalismus (Haskell 1949) ↑Symbiose III, 431
Amphigonie (Haeckel 1866) ↑Fortpflanzung I, 594
Amphimixis (Weismann 1891) ↑Fortpflanzung 

I, 594
Anabiose (Preyer 1873) ↑Schlaf III, 212
Anabolie (Sewertzoff 1927) ↑Phylogenese III, 61
Anabolismus (Gaskell 1886) ↑Stoffwechsel III, 412
Anachorese (Edmunds 1974) ↑Schutz III, 225
Anagenese (Rensch 1947) ↑Fortschritt I, 623
Analogie (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.) I, 1
Analogienbiologie (Koepcke 1952) ↑Analogie I, 6
Analogienlehre (Böker 1937) ↑Analogie I, 6
Anamorphose (Woltereck 1940) ↑Entwicklung 

I, 394
Anaphase (Strasburger 1884) ↑Zelle III, 778
Anatomie (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.) I, 13
Anatomie, deskriptive (Anonymus 1798) ↑Morpho-

logie II, 635
Anatomie, genetische (Böker 1937) ↑Homologie 

II, 150
Anatomie, vergleichende (Willis 1664) ↑Anatomie 

I, 17
anatropistisch (Massart 1902) ↑Selbstbewegung 

III, 240
angeboren/erlernt (Seneca 1. Jh.) ↑Lernen II, 513
Angeborener Auslösemechanismus (AAM) (Tinber-

gen 1951) ↑Wahrnehmung III, 729
Angepasstheit (Anonymus 1845) ↑Anpassung I, 41
Anhydrobiose (Giard 1894) ↑Schlaf III, 216
animal rationabile (Chalcidius 4. Jh.) ↑Mensch 

II, 529
animal rationale (Seneca 64-65) ↑Mensch II, 523
animal symbolicum (Cassirer 1944) ↑Mensch II, 541
Animalcules (More 1518) ↑Einzeller I, 366
animale Humanität (Chambers 1846) ↑Tier III, 505
Animalität (Avicenna 11. Jh.) ↑Tier III, 504
Anisogamie (Hartog 1891) ↑Befruchtung I, 169
Annidation (Ludwig 1948) ↑Evolution I, 499
Anoxybiose (Keilin 1959) ↑Schlaf III, 216
Anpassung (Gleichen-Russwurm 1781) I, 22
Anpassung, endogene (Waddington 1957) ↑Anpas-

sung I, 28
Anpassung, funktionelle (Gaskell 1833) ↑Anpas-

sung I, 32
Anpassungsauslese (Bölsche 1903) ↑Selektion 

III, 313
Anpassungsmerkmale (Blyth 1838) ↑Analogie I, 5
Anpassungswert (Romanes 1895) ↑Selektion 

III, 323
Anspruchsnische (Leibold 1995) ↑Nische II, 675

Anthropologie (Hundt 1501) ↑Mensch II, 551
anthropomorph (griech.) ↑Mensch II, 557
Anthropomorpha (Ray 1693) ↑Mensch II, 557
Anthropomorphismus (Lewes 1858) ↑Mensch 

II, 557
anthropothym (Lorenz 1990) ↑Mensch II, 558
Antibiose (Vuillemin 1889) ↑Symbiose III, 431
Antigen (Pirquet & Schick 1905) ↑Schutz III, 227
Antikörper (Ehrlich 1897) ↑Schutz III, 226
Antimer (Haeckel 1866) ↑Morphologie II, 646
Aphanisie (Sewertzoff 1931) ↑Funktion I, 683
Apogamie (de Bary 1878) ↑Fortpflanzung I, 594
Apomixis (Winkler 1906) ↑Fortpflanzung I, 594
Apomorphie (Hennig 1949) ↑Systematik III, 457
Apoptosis (Kerr, Wyllie & Currie 1972) ↑Tod 

III, 523
Aposematismus (Poulton 1890) ↑Schutz III, 225
Appetenzverhalten (Craig 1918) ↑Bedürfnis I, 162
Aptation (Gould & Vrba 1982) ↑Anpassung I, 40
Aptonuon (Brosius & Gould 1992) ↑Gen II, 35
Aquarium (Gosse 1853) ↑Ökosystem II, 740
Äquifinalität (Driesch 1908) ↑Regulation III, 180
Äquipotenzialität (Driesch 1899) ↑Regulation 

III, 181
Arbeitsteilung (Milne Edwards 1827) ↑Organisation 

II, 770
Archaea (Woese et al. 1990) ↑Taxonomie III, 485
Archaebakterien (Woese & Fox 1977) ↑Bakterium 

I, 144
Archaeopterix (von Meyer 1862) ↑Fossil I, 638
Archallaxis (Sewertzoff 1927) ↑Phylogenese III, 61
Archetypus (Maclise 1846) ↑Typus III, 543
Archeus (Paracelsus 1527) ↑Vitalismus III, 693
Archigonie (Haeckel 1866) ↑Urzeugung III, 608
Areal (Schouw 1822) ↑Biogeografie I, 232
Arealsystem (Müller 1976) ↑Biogeografie I, 233
Aristogenese (Osborn 1934) ↑Fortschritt I, 622
Arrenotokie (Leuckart 1857) ↑Fortpflanzung I, 596
Art (mhd. 12. Jh.) I, 61
Art, biologische (Huxley 1876) ↑Art I, 75
Art, evolutionäre (Noetling 1900) ↑Art I, 83
Art, morphologische (Huxley 1856) ↑Art I, 75
Art, phylogenetische (MacAlister 1892) ↑Art I, 84
Art, physiologische (Gore 1838) ↑Art I, 75
Artbildung (Buffon 1753) ↑Art I, 99
Artendiversität (Anonymus 1672) ↑Diversität I, 358
Artenreichtum (Nees von Esenbeck, Hornschuch & 

Sturm 1823) ↑Diversität I, 351
Artenschutz (Anonymus 1896) ↑Bioethik I, 222
Artenselektion (de Vries 1905) ↑Selektion III, 347
Artensterben (Kuehn 1933) ↑Tod III, 528
Artentod (Lyell 1833) ↑Tod III, 526
Artenumwandlung (Mousson 1849) ↑Art I, 101



Wortverzeichnis lii

Artenvielfalt (Caspers 1948) ↑Diversität I, 351
Arterhaltung (Hübener 1834) I, 132
Artindividualität (Steenstrup 1842) ↑Art I, 92
Artmerkmal (Morison 1669) ↑Form I, 567
Assimilation (Gilbertus Anglicus vor 1250) ↑Stoff-

wechsel III, 411
Assimilation, genetische (Waddington 1953) ↑Modi-

fikation II, 608
Associes (Clements 1916) ↑Biozönose I, 322
Assoziation (Amoreux 1785) ↑Biozönose I, 321
Atavismus (Sageret 1825) ↑Vererbung III, 624
atelische Bildung (Handlirsch 1915) ↑Selbstdarstel-

lung III, 252
Atmung (Pfitzer 1691) ↑Ernährung I, 447
ATP (Stephenson 1939) ↑Molekularbiologie II, 615
Aufwärtsklassifikation (Mayr 1974) ↑Taxonomie 

III, 473
Ausbeutungskonkurrenz (Park 1954) ↑Konkurrenz 

II, 284
Ausbreitung (Reimarus 1773) ↑Biogeografie I, 234
Auslöser, sozialer (Lorenz 1935) ↑Balz I, 153
Auslösung (Lotze 1842) ↑Wahrnehmung III, 730
Außenwelt (Platner 1776) ↑Umwelt III, 582
Aussterben (Müldener 1729) ↑Tod III, 524
Australopithecus (Dart 1925) ↑Mensch II, 555
Autapomorphie (Hennig 1953) ↑Systematik III, 458
Autoergasie (Roux 1907) ↑Selbstorganisation 

III, 275
Autogenese (Csányi & Kampis 1984) ↑Selbstorga-

nisation III, 289
autogenetisch (Hennig 1950) ↑Entwicklung I, 415
Autogonie (Haeckel 1866) ↑Urzeugung III, 608
Autohylie (Woltereck 1932) ↑Selbstorganisation 

III, 275
autokatalytische Substanz (Hagedoorn 1911) ↑Gen 

II, 26
autökologisch (Schröter 1902) ↑Ökologie II, 705
Automorphose (von Hanstein 1882) ↑Entwicklung 

I, 394
Autonomie (Virchow 1856) ↑Regulation III, 186
Autonomie, natürliche (Walter 1999) ↑Regulation 

III, 188
Auto-Organisation (Borginon 1882) ↑Selbstorgani-

sation III, 272
Autoplastik (Liebmann 1899) ↑Selbstorganisation 

III, 275
Autopoiese (Maturana, Varela & Uribe 1974) ↑Selb-

storganisation III, 288
Autopsie (Saucet, Lanne & Lanne 1573) ↑Anatomie 

I, 16
Autoselektion (Goldscheid 1911) ↑Selektion III, 361
Autosomen (Montgomery 1906) ↑Zelle III, 776
Autosustentation (Roux 1914) ↑Selbsterhaltung 

III, 266
Autotomie (Frédérique 1883) ↑Regeneration 

III, 145
autotroph (Frank 1892) ↑Ernährung I, 445
Avatar (Damuth 1985) ↑Population III, 130
Axon (Kölliker 1896) ↑Empfindung I, 384
azön (Tischler 1947) ↑Biotop I, 310

Bacteria (Woese et al. 1990) ↑Taxonomie III, 485
Bahnung (Exner 1882) ↑Lernen II, 510
Bakterienkolonie (Schwarz 1870) ↑Bakterium I, 142
Bakteriologie (Anonymus 1884) ↑Bakterium I, 141
Bakteriophagen (d’Herelle 1917) ↑Virus III, 689
Bakterium (Ehrenberg 1829) I, 141
Baldwin-Effekt (Simpson 1953) ↑Lamarckismus 

II, 417
Balz (mhd. 14. Jh.) I, 152
Balzmerkmale (Richards 1927) ↑Balz I, 153
Baum des Lebens (Leuckart 1819) ↑Phylogenese 

III, 66
Bauplan (von Ringseis 1841) ↑Typus III, 551
Baustoffwechsel (Pfeffer 1895) ↑Stoffwechsel 

III, 417
Bedingungsgefüge (Hoffmann 1933) ↑Kreislauf 

II, 312
Bedingungskreislauf (Koschorke 1990) ↑Kreislauf 

II, 312
Bedürfnis (15. Jh.) I, 156
Befruchtung (Pfitzer 1691) I, 167
Begattung (Horst 1592) ↑Geschlecht II, 73
Behaviorismus (Watson 1913) ↑Ethologie I, 467
Benthos (Haeckel 1890) ↑Biotop I, 314
Bereitschaftspotenzial (Kornhuber & Deecke 1965) 

↑Bewusstsein I, 186
Bestimmungsschlüssel (von Sonklar 1880) ↑Syste-

matik III, 460
beta-Diversität (Whittaker 1960) ↑Diversität I, 358
Betriebsstoffwechsel (Pfeffer 1878) ↑Stoffwechsel 

III, 417
Bevölkerungswissenschaft (Casper 1835) ↑Popula-

tion III, 128
Bewusstsein (Wolff 1719) I, 172
bilaterale Symmetrie (Schlegel 1827) ↑Morphologie 

II, 643
Bilateria (Haeckel 1874) ↑Morphologie II, 643
Bildungstrieb (Blumenbach 1781) ↑Vitalismus 

III, 701
Binnenselektion (Wenzel 1982) ↑Selektion III, 360
Binom (Camp 1951) ↑Art I, 83
Bioblast (Altmann 1890) ↑Gen II, 20
Biochemie (Lenhossék 1824) ↑Molekularbiologie 

II, 615
Biochore (Pallmann 1948) ↑Ökosystem II, 720



Wortverzeichnisliii

Biodiversität (Rosen 1986) ↑Diversität I, 360
Biodynamik (Kraus 1820) ↑Physiologie III, 94
Bioethik (Jahr 1927) I, 205
Biogen (Verworn 1895) ↑Gen II, 20
Biogenese (Haughton 1860) ↑Urzeugung III, 609
biogenetisches Grundgesetz (Haeckel 1872) ↑Ent-

wicklung I, 399
biogeochemisch (Vernardsij 1923) ↑Kreislauf II, 323
Biogeografie (Jordan 1883) I, 231
Biogeozönose (Sukačev 1944) ↑Ökosystem II, 740
Bioid (Kronthal 1902) ↑Individuum II, 177
Biokommunikation (Tembrock 1970) ↑Kommunika-

tion II, 245
Biologie (Hanov 1766) I, 254
Biologie, allgemeine (Bartels 1808) ↑Biologie I, 273
Biologie, analytische (Anonymus 1835) ↑Biologie 

I, 274
Biologie, kritische (Driesch 1911) ↑Biologie I, 273
Biologie, rationale (Oelze & Schmith 1937) ↑Biolo-

gie I, 273
Biologie, spezielle (Carus 1811) ↑Biologie I, 273
Biologie, synthetische (Doherty 1864) ↑Biologie 

I, 274
Biologie, theoretische (Anonymus 1882) ↑Biologie 

I, 272
Biologie, universale (Anonymus 1873) ↑Biologie 

I, 274
biologische Philosophie (Lamarck 1815) ↑Biologie 

I, 275
Biologismus (Perty 1861) ↑Biologie I, 267
Biom (Clements 1916) ↑Biosphäre I, 299
Biomasse (Demoll 1927) ↑Rolle, ökologische 

III, 206
Biomechanik (Delage 1895) ↑Kulturwissenschaft 

II, 391
Biometrie (Whewell 1831) ↑Population III, 119
Biomorphose (Bürger 1956) ↑Tod III, 523
Bion (Haeckel 1866) ↑Individuum II, 165
Bionik (Steele 1958) ↑Kulturwissenschaft II, 392
Bionomie (Hanov 1766) ↑Biologie I, 268
Bionomik (Lankester 1889) ↑Biologie I, 270
Bioökosystem (Antia et al. 1963) ↑Ökosystem 

II, 739
Biophilosophie (Driesch 1910) ↑Biologie I, 276
Biophysik (Henschel 1828) ↑Molekularbiologie 

II, 619
Biopoese (Pirie 1953) ↑Urzeugung III, 609
Biopolitik (Harris 1912) ↑Bioethik I, 223
Biopopulation (Anonymus 1940) ↑Population 

III, 125
Biosemiotik (Rothschild 1961) ↑Kommunikation 

II, 267
Biosozialverhalten (Tembrock 1982) ↑Sozialverhal-

ten III, 378
Biospezies (Cain 1953) ↑Art I, 76
Biosphäre (Sueß 1875) I, 296
Biostatik (Walser 1850) ↑Morphologie II, 628
Biostop (Schellhorn 1969) ↑Biotop I, 308
Biostroma (Lawrenko 1964) ↑Biosphäre I, 296
Biosynözie (Enderlein 1908) ↑Biozönose I, 336
Biosystem (Heidenhain 1907) ↑Ganzheit I, 719
Biosystem (Thienemann 1939) ↑Ökosystem II, 722
Biosystematik (Camp & Gilly 1941) ↑Systematik 

III, 453
Biota (Stejneger 1901) ↑Biosphäre I, 296
Biotaxonomie (Corti 1925) ↑Taxonomie III, 469
Biotechnik (Booth & Morfit 1852) ↑Kulturwissen-

schaft II, 392
Biotechnologie (Anonymus 1900) ↑Kulturwissen-

schaft II, 392
biotisch (Stejneger 1901) ↑Biologie I, 268
biotische Faktoren (Whitford 1901) ↑Biologie I, 268
Biotop (Dahl 1908) I, 305
Biotoptypen (Palmgren 1930) ↑Biotop I, 312
Biotypus (Johannsen 1909) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 60
Biowert (Bunge 1979) ↑Selektion III, 323
Biowissenschaften (Anonymus 1951) ↑Biologie 

I, 268
biozentrisch (Meldola 1899) ↑Bioethik I, 207
Biozönologie (Gams 1918) ↑Biozönose I, 320
Biozönose (Möbius 1877) I, 320
Biozönotik (Thienemann 1918) ↑Biozönose I, 320
biozönotischer Konnex (Friederichs 1930) ↑Ernäh-

rung I, 452
Blastula (Haeckel 1872) ↑Entwicklung I, 400
Blutkreislauf (Cesalpino 1571) ↑Kreislauf II, 322
Bohnenkorbgenetik (Mayr 1959) ↑Gen II, 24
Botanik (Dorsten 1540) ↑Pflanze III, 24
Brutfürsorge (Staby 1894) ↑Brutpflege I, 348
Brutparasitismus (Schmarda 1866) ↑Parasitismus 

III, 4
Brutpflege (Pösel 1784) I, 344
Brutrevier (Altum 1857) ↑Sozialverhalten III, 391

Centriole (Boveri 1895) ↑Zelle III, 778
Centromer (Darlington 1936) ↑Zelle III, 776
Centrosoma (Boveri 1888) ↑Zelle III, 778
Chamaephyten (Raunkiær 1905) ↑Lebensform 

II, 489
Charakterarten (Schinz 1847) ↑Biozönose I, 335
Charakterpflanzen (Grisebach 1838) ↑Biozönose 

I, 335
Chemosynthese (Pfeffer 1897) ↑Ernährung I, 446
Chiasma (Janssens 1909) ↑Zelle III, 776
Chimäre (Winkler (1908) ↑Phylogenese III, 75



Wortverzeichnis liv

Chlorophyll (Pelletier & Caventou 1817) ↑Ernäh-
rung I, 446

Chloroplasten (Strasburger 1884) ↑Zelle III, 773
Chorologie (Haeckel 1866) ↑Biogeografie I, 231
Chromatid (McClung 1900) ↑Zelle III, 776
Chromatin (Flemming 1880) ↑Zelle III, 775
Chromosomen (Waldeyer 1888) ↑Zelle III, 775
Chronospezies (Thomas 1956; George 1956) ↑Art 

I, 85
Cistron (Benzer 1957) ↑Gen II, 27
Code (der Nomenklatur) (Douvillé 1881) ↑Taxono-

mie III, 486
Code, genetischer (Schrödinger 1944) ↑Information 

II, 190
Code-Dualität (Hoffmeyer 1987) ↑Genotyp/Phäno-

typ II, 68
Codon (Crick 1963) ↑Information II, 190
Coelom (Haeckel 1872) ↑Entwicklung I, 398
Coenobium (Braun 1855) ↑Sozialverhalten III, 380
constraints (Weiss 1967) ↑Typus III, 554
Corpus organicum (Chalcidius 4. Jh.) ↑Organismus 

II, 783
Creode (Waddington 1957) ↑Regulation III, 181
Crossing-over (Morgan & Cattell 1912) ↑Zelle 

III, 776
Cytochrom (Keilin 1925) ↑Ernährung I, 448

Darwinismus (Huxley 1860) ↑Evolutionsbiologie 
I, 544

Dauerfähigkeit (von Pannewitz 1841) ↑Selbsterhal-
tung III, 266

Dauermodifikation (Jollos 1913) ↑Modifikation 
II, 607

Degeneration (Augustinus 4. Jh.) ↑Krankheit II, 296
deimatisches Verhalten (Maldonado 1970) ↑Schutz 

III, 223
Delophanie (Armstrong 1949) ↑Selbstdarstellung 

III, 246
Dem (Gilmour & Gregor 1939) ↑Population III, 126
Demografie (Guillard 1855) ↑Population III, 128
Demökologie (Schwerdtfeger 1963) ↑Ökologie 

II, 705
Demologie (Rümelin 1863) ↑Population III, 128
Demotop (Schellhorn 1969) ↑Biotop I, 308
Dendrit (His 1889) ↑Empfindung I, 384
Dendrogramm (Mayr, Linsley & Usinger 1953) 

↑Systematik III, 453
Denitrifikation (Gayon & Dupetit 1882) ↑Kreislauf 

II, 330
Denken, nichtbegriffliches (Müller-Freienfels 1920) 

↑Intelligenz II, 225
Denken, unbenanntes (Koehler 1952) ↑Intelligenz 

II, 225

Denkhilfe (Funke 1927) ↑Kommunikation II, 258
Destruenten (Thienemann 1954) ↑Rolle, ökologi-

sche III, 208
Destruktoren (Alsterberg 1924) ↑Rolle, ökologische 

III, 208
Deszendenzlehre (Haeckel 1866) ↑Evolutionsbiolo-

gie I, 540
Deszendenztheorie (Bronn 1860) ↑Evolutionsbiolo-

gie I, 540
Deviation (Sewertzoff 1931) ↑Phylogenese III, 61
Diakinese (Häcker 1897) ↑Zelle III, 778
Diapause (Wheeler 1893) ↑Schlaf III, 215
dichteabhängige Faktoren (Smith 1935) ↑Gleichge-

wicht II, 101
Dicotyledoneae (Ray 1703) ↑Taxonomie III, 473
differenzielle Reproduktion (Lerner & Dempster 

1948) ↑Selektion III, 321
Differenzierung (Görres 1805) ↑Entwicklung I, 393
Digestion (Quintilian 1. Jh.) ↑Stoffwechsel III, 411
Dinophanie (Armstrong 1949) ↑Selbstdarstellung 

III, 246
Dinosaurier (Owen 1841) ↑Fossil I, 638
Dioecia (Linné 1735) ↑Geschlecht II, 84
diplobiontisch (Svedelius 1915) ↑Metamorphose 

II, 584
diploid (Strasburger 1905) ↑Befruchtung I, 169
Diplont (Hartmann 1918) ↑Lebensgeschichte II, 499
Diplophase (Vuillemin 1907) ↑Lebensgeschichte 

II, 500
Diplotän (Winiwarter 1900) ↑Zelle III, 778
disjunkte Arten (de Candolle 1855) ↑Biogeografie 

I, 242
Disparität (Runnegar 1987) ↑Diversität I, 356
Dissimilation (Bichat 1800) ↑Stoffwechsel III, 412
dissipative Strukturen (Prigogine & Nicolis 1967) 

↑Selbstorganisation III, 283
Divergenz (Darwin 1859) ↑Phylogenese III, 52
Diversität (Hieronymus um 380) I, 351
Diversität, funktionale (Franklin 1988) ↑Diversität 

I, 360
Diversität, genetische (Bateson 1911) ↑Diversität 

I, 358
Diversität, morphologische (Lewes 1860) ↑Diversi-

tät I, 359
Diversität, ökologische (Anonymus 1898) ↑Diver-

sität I, 358
Diversitätsindex (Fisher, Corbet & Williams 1943) 

↑Diversität I, 357
Dividuum (Braun 1853) ↑Individuum II, 175
DNA (Levene & Bass 1931) ↑Gen II, 40
Domäne (Woese & Fox 1977) ↑Taxonomie III, 485
dominant (Allen 1870) ↑Biozönose I, 336
dominant (Gallesio 1816) ↑Gen II, 38



Wortverzeichnislv

Dominanz (Maslow 1935) ↑Sozialverhalten III, 390
Dormanz (Carlisle 1804) ↑Schlaf III, 215
Drift (Wright 1929) ↑Evolution I, 519
Drift, phylogenetische (Stanley 1979) ↑Evolution 

I, 515
Dysteleologie (Haeckel 1866) ↑Zweckmäßigkeit 

III, 823

Eco-Evo-Devo (Hall 2001) ↑Entwicklung I, 421
Edaphon (Francé 1913) ↑Biotop I, 314
Egoismus (Kant 1798) ↑Sozialverhalten III, 381
Eigengesetzlichkeit (Richter 1845) ↑Regulation 

III, 187
Eigenschaftsaggregat (Schaxel 1922) ↑Form I, 569
Eigenwelt (Kastner 1849) ↑Umwelt III, 572
Eigenwert (Simmel 1902) ↑Bioethik I, 214
Einflussnische (Leibold 1995) ↑Nische II, 675
Ein-Gen-ein-Enzym-Konzept (Beadle 1945) ↑Gen 

II, 26
Einheit, physiologische (Spencer 1864) ↑Gen II, 18
Einheitsmembran (Robertson 1959) ↑Zelle III, 771
Einsicht (Lamprecht 1740) ↑Intelligenz II, 221
Einzeller (Dippel 1858) I, 366
Eiweiß (Krünitz 1773) ↑Molekularbiologie II, 618
Ektoderm (Allman 1853) ↑Entwicklung I, 398
Ektohormon (Bethe 1932) ↑Regulation III, 178
Ektoparasiten (Leuckart 1827) ↑Parasitismus III, 3
Ektosymbiose (Weber 1933) ↑Symbiose III, 436
Elementarorganismus (von Brücke 1862) ↑Organis-

mus II, 823
elterliche Investition (Trivers 1972) ↑Brutpflege 

I, 346
Embryo (griech.) ↑Entwicklung I, 413
Embryobionta (Cronquist, Takhtajan & Zimmerman 

1966) ↑Taxonomie III, 478
Embryologie (Schurig 1731) ↑Entwicklungsbiologie 

I, 438
Embryophyta (Engler 1887) ↑Taxonomie III, 478
emergent (Lewes 1875) ↑Ganzheit I, 710
Empathie (Titchener 1909) ↑Bewusstsein I, 189
Empfindung (spätmhd.) I, 373
Ende des Lebens auf der Erde (Neumayr 1886) ↑Tod 

III, 528
endemisch (De Candolle 1820) ↑Biogeografie I, 241
Endoadaptation (Darlington 1940) ↑Anpassung I, 28
Endogamie (McLennan 1865) ↑Fortpflanzung I, 595
Endohormon (Walz 1921) ↑Regulation III, 178
Endokrinologie (Lévi & Rotschild 1911) ↑Regulati-

on III, 178
endolithisch (Bachmann 1904) ↑Biotop I, 313
Endoplasmisches Retikulum (Meglitsch 1947) ↑Zel-

le III, 774
Endosemiotik (Sebeok 1972) ↑Kommunikation 

II, 267
Endosymbiose (Czapek 1917) ↑Symbiose III, 436
Endozytose (de Duve 1963) ↑Ernährung I, 444
Engramm (Semon 1904) ↑Lernen II, 508
Enharmonie (Francé 1907) ↑Anpassung I, 28
Enkapsis (Heidenhain 1907) ↑Hierarchie II, 125
enkaptisches System [Taxonomie] (Hennig 1949) 

↑Hierarchie II, 125
Entoderm (Allman 1853) ↑Entwicklung I, 398
Entöken (Doflein 1914) ↑Symbiose III, 434
Entökie (Abel 1928) ↑Symbiose III, 434
Entoparasiten (Leuckart 1827) ↑Parasitismus III, 3
Entophyten (Link 1816) ↑Symbiose III, 435
Entozoon (Rudolphi 1808) ↑Parasitismus III, 2
Entwicklung (Dodart 1701) I, 391
Entwicklungsbiologie (Ward 1890) I, 438
Entwicklungsgenetik (Anonymus 1934) ↑Genetik 

II, 56
Entwicklungskreis (Nees von Esenbeck 1817) 

↑Kreislauf II, 315
Entwicklungslehre (Haeckel 1868) ↑Evolutionsbio-

logie I, 540
Entwicklungsmechanik (Zacharias 1882) ↑Entwick-

lungsbiologie I, 438
Entwicklungsperiode (Gmelin 1787) ↑Entwicklung 

I, 393
Entwicklungsphysiologie (Pilcher 1841) ↑Entwick-

lungsbiologie I, 438
Entwicklungsprogramm (van Cleave 1932) ↑Infor-

mation II, 189
Entwicklungsstufe (Schelling 1799) ↑Typus III, 558
Entwicklungssystem (Maupertuis 1745) ↑Entwick-

lung I, 422
Entwicklungstheorie (Haeckel 1863) ↑Evolutions-

biologie I, 540
Entwicklungszwang (Rensch 1947) ↑Typus III, 554
Environ (Patten 1975) ↑Umwelt III, 578
Enzym (Kühne 1877) ↑Molekularbiologie II, 618
Epharmonie (Vesque 1882) ↑Anpassung I, 28
epigam (Poulton 1890) ↑Balz I, 153
Epigenesis (Harvey 1651) ↑Entwicklung I, 407
Epigenetik (Waddington 1942) ↑Entwicklung I, 419
epigenetische Landschaft (Waddington 1940) ↑Feld 

I, 555
epimeletisch (Scott 1945) ↑Brutpflege I, 345
Epimer (Haeckel 1866) ↑Morphologie II, 646
Epimorphose (Morgan 1901) ↑Regeneration III, 144
Epinastie (Radlkofer 1859) ↑Selbstbewegung 

III, 241
epinastisch (Schimper 1854) ↑Selbstbewegung 

III, 241
epinukleisch (Lederberg 1958) ↑Vererbung III, 637
Epiphyten (Link 1809) ↑Symbiose III, 435



Wortverzeichnis lvi

Episit (Lotka 1925) ↑Räuber III, 136
Episitismus (Friederichs 1930) ↑Räuber III, 136
Epistasis (Baur 1911; Shull 1911) ↑Gen II, 38
epistatisch (Bateson 1907) ↑Gen II, 38
Epizoen (Oken 1818) ↑Symbiose III, 435
Epöken (Kraepelin 1905) ↑Symbiose III, 434
Epökie (Kraepelin 1905) ↑Symbiose III, 434
Erbhomologien (Wickler 1967) ↑Homologie II, 144
Erbkoordination (Lorenz 1937) ↑Verhalten III, 659
Erblichkeit (Anonymus 1772) ↑Vererbung III, 641
Erblichkeitslehre (Anonymus 1817) ↑Genetik II, 54
Erhaltungsmäßigkeit (Möbius 1878) ↑Selbsterhal-

tung III, 265
Erleben (13. Jh.) ↑Leben II, 469
Ernährung (15. Jh.) I, 442
Erregbarkeit (Ploucquet 1782) ↑Wahrnehmung 

III, 725
et-epimeletisch (Scott 1945) ↑Brutpflege I, 345
Ethik, ökologische (Glikson 1955) ↑Bioethik I, 219
Ethnobiologie (Castetter 1935) ↑Taxonomie III, 488
Ethogramm (Makkink 1936) ↑Verhalten III, 670
Ethologie (Geoffroy Saint Hilaire 1854) I, 461
Ethologie, kognitive (Griffin 1976) ↑Ethologie 

I, 475
Ethophysiologie (Segaar 1961) ↑Ethologie I, 474
Ethospezies (Emerson 1956) ↑Art I, 83
Eubakterien (Woese & Fox 1977) ↑Bakterium I, 144
Eucaria (Woese et al. 1990) ↑Taxonomie III, 485
Eugenik (Galton 1883) ↑Vererbung III, 633
Eukaryon (Dougherty 1957) ↑Zelle III, 773
Eukaryoten (Chatton 1925) ↑Taxonomie III, 482
euryhalin (Möbius 1873) ↑Nische II, 677
Eurymerie (Hennig 1949) ↑Diversität I, 356
Eurymorphie (Hennig 1949) ↑Diversität I, 356
euryök (Hesse 1924) ↑Nische II, 677
eurytherm (Möbius 1873) ↑Nische II, 677
eurytop (Dahl 1903) ↑Nische II, 677
eusozial (Batra 1966) ↑Sozialverhalten III, 392
eutraphent (Weber 1907) ↑Nische II, 677
eutroph (Weber 1907) ↑Biotop I, 312
euzön (Hesse 1924) ↑Biotop I, 310
Evo-Devo (Pennisi & Roush 1997) ↑Entwicklung 

I, 421
Evolution (Anonymus 1670) ↑Entwicklung I, 409
Evolution (Virey 1816) I, 481
Evolution, chemische (Stuart-Glennie 1873) ↑Evo-

lution I, 514
Evolution, nicht-darwinsche (King & Jukes 1969) 

↑Evolution I, 526
evolutionär stabile Strategie (Maynard Smith & 

Price 1973) ↑Sozialverhalten III, 396
Evolutionäre Ästhetik (McIlraith 1896) ↑Kulturwis-

senschaft II, 385

Evolutionäre Erkenntnistheorie (Boodin 1910) 
↑Kulturwissenschaft II, 377

Evolutionäre Ethik (Coupland 1884) ↑Kulturwissen-
schaft II, 381

Evolutionäre Psychologie (Physicus 1874) ↑Kultur-
wissenschaft II, 380

Evolutionäre Technologie (Haddon 1907) ↑Kultur-
wissenschaft II, 390

Evolutionäre Verantwortung (Frankel 1970) ↑Bio-
ethik I, 222

Evolutionistische Ästhetik (Nordau 1885) ↑Kultur-
wissenschaft II, 385

Evolutionsbiologie (Mivart 1874) I, 540
Evolutionsfähigkeit (Vesque 1891) ↑Mutation 

II, 665
Evolutionsfaktoren (Doherty 1864; Spencer 1864) 

↑Evolution I, 499
Evolutionslehre (Carus 1872) ↑Evolutionsbiologie 

I, 540
Evolutionsmechanismus (Allen 1885) ↑Evolution 

I, 498
Evolutionstheorie (Spencer 1852) ↑Evolutionsbio-

logie I, 540
Evolutionstheorie, kritische (Gutmann & Bonik 

1981) ↑Evolution I, 510
Evolver (Williams 1989) ↑Evolution I, 501
Evolvon (Edström 1968) ↑Evolution I, 501
Exadaptation (Griffiths 1992) ↑Anpassung I, 41
Exaptation (Gould & Vrba 1982) ↑Anpassung I, 41
Existenzbedingungen (Cuvier 1800) ↑Umwelt 

III, 586
Exkrement (Plinius um 79) ↑Stoffwechsel III, 412
Exkretion (Hermolaus Barbarus 1481) ↑Stoffwechsel 

III, 412
Exoadaptation (Darlington 1940) ↑Anpassung I, 28
Exobiologie (Lederberg 1960) ↑Biologie I, 271
Exogamie (McLennan 1865) ↑Fortpflanzung I, 595
Exon (Gilbert 1978) ↑Gen II, 28
Expression (Schultz 1930) ↑Gen II, 27
Expressivität (Vogt 1926) ↑Gen II, 27
Exzentrizität (Plessner 1928) ↑Mensch II, 532
Exzitation (15. Jh.) ↑Wahrnehmung III, 731

Familie (Magnol 1689) ↑Taxonomie III, 474
Faser (Woyt 1709) ↑Gewebe II, 94
Fauna (Linné 1746) ↑Biogeografie I, 237
Faunistik (Küster 1852) ↑Biogeografie I, 239
Feed-back (Rosenblueth, Wiener & Bigelow 1943) 

↑Regulation III, 173
Fekundität (Duncan 1866) ↑Fortpflanzung I, 596
Feld (Gurwitsch 1912) I, 553
Ferment (lat.) ↑Molekularbiologie II, 618
Fertilität (Duncan 1866) ↑Fortpflanzung I, 596
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Fertilitätsselektion (Dahlberg 1947) ↑Selektion 
III, 323

Fette (14. Jh.) ↑Molekularbiologie II, 617
Fetus (lat.) ↑Entwicklung I, 413
Fitness (Locke 1689) ↑Anpassung I, 43
Fitness, direkte/indirekte (Brown 1979) ↑Anpassung 

I, 45
Flechten (Wirsung 1588) ↑Pilz III, 108
Fließgleichgewicht (Lund 1928) ↑Gleichgewicht 

II, 106
Flora (Boym 1656) ↑Biogeografie I, 237
Floristik (Beilschmied 1837) ↑Biogeografie I, 239
Form (lat.) I, 558
Formation (Grisebach 1838) ↑Biozönose I, 321
Formationstyp (Tansley 1939) ↑Biozönose I, 335
Formbildung (Herz 1782) ↑Morphologie II, 638
Formenkette (Sarasin & Sarasin 1899) ↑Art I, 79
Formenkreis (Nees von Esenbeck 1820) ↑Art I, 115
Formenreihe (Nees von Esenbeck 1820) ↑Art I, 86
Formwechsel (Wilbrand 1810) ↑Metamorphose 

II, 573
Fortpflanzung (16. Jh.) I, 577
Fortpflanzung, geschlechtliche (Schultz 1823) 

↑Fortpflanzung I, 593
Fortpflanzung, sexuelle (Darwin 1794) ↑Fortpflan-

zung I, 594
Fortpflanzung, ungeschlechtliche (Thomson 1839) 

↑Fortpflanzung I, 593
Fortpflanzung, vegetative (Coleridge 1848) ↑Fort-

pflanzung I, 594
Fortpflanzungsauslese (Schallmayer 1907) ↑Selekti-

on III, 322
Fortpflanzungsbiologie (Nüßlin 1897) ↑Genetik 

II, 56
Fortpflanzungsgemeinschaft (Naef 1919) ↑Art I, 78
Fortpflanzungszellen (Nägeli 1842) ↑Befruchtung 

I, 169
Fortschritt (18. Jh.) I, 606
Fossil (17. Jh.) I, 627
Fossil, lebendes (Darwin 1859) ↑Fossil I, 638
fossile Bindeglieder (Diefenbach 1844) ↑Fossil 

I, 638
Fruchtbarkeitsauslese (Schallmayer 1909) ↑Selekti-

on III, 323
Fulguration (Lorenz 1973) ↑Ganzheit I, 714
Fundamentalfitness (Cooper 1984) ↑Anpassung I, 48
Fundamentalnische (Hutchinson 1958) ↑Nische 

II, 673
Fundort (Mohr 1803) ↑Biotop I, 308
Funktion (Linacre 1517) I, 644
Funktionalanalyse (Doherty 1864) ↑Zweckmäßigkeit 

III, 814
Funktionsanatomie (Anonymus 1836) ↑Morpholo-

gie II, 635
Funktionskreis (Carus 1872) ↑Verhalten III, 665
Funktionslust (Döring 1890) ↑Spiel III, 403
Funktionsmorphologie (Anonymus 1899) ↑Morpho-

logie II, 634
Funktionsplan (von Uexküll 1908) ↑Typus III, 555
Funktionsübertragung (Geoffroy Saint Hilaire 1828) 

↑Funktion I, 681
Funktionswechsel (Hyrtl 1855) ↑Funktion I, 679

Gaia (Lovelock 1972) ↑Biosphäre I, 300
Gamet (Strasburger 1877) ↑Befruchtung I, 169
Gametangiogamie (Kniep 1928) ↑Fortpflanzung 

I, 594
Gametogamie (Kniep 1928) ↑Fortpflanzung I, 594
Gametophyt (Vines 1888) ↑Generationswechsel 

II, 50
gamma-Diversität (Whittaker 1960) ↑Diversität 

I, 358
Gamodem (Gilmour & Gregor 1939) ↑Population 

III, 127
Gamogenesis (Huxley 1858) ↑Fortpflanzung I, 594
Gamogonie (Hartmann 1903) ↑Fortpflanzung I, 594
Gamophase (Winkler 1920) ↑Befruchtung I, 169
Ganzeigenschaften (Wertheimer 1922) ↑Ganzheit 

I, 712
Ganzheit (mhd.) I, 693
Ganzheitsdetermination (Zimmermann 1927) 

↑Ganzheit I, 707
Ganzheitskausalität (Driesch 1919) ↑Ganzheit I, 706
Gastraea (Haeckel 1872) ↑Entwicklung I, 398
Gastrula (Haeckel 1872) ↑Entwicklung I, 400
Geburt (8. Jh.) ↑Individuum II, 162
Gedankensprache (Gottsched 1749) ↑Kommunika-

tion II, 248
Gedrängekonkurrenz (Nicholson 1954) ↑Konkur-

renz II, 284
Gefühl (17. Jh.) II, 1
Gefühlssprache (Anonymus 1781) ↑Kommunikation 

II, 248
Geist der Tiere (Batsch 1801) ↑Bewusstsein I, 193
Gemeinschaft (Möbius 1877) ↑Biozönose I, 323
Gemeinschaftsökologie (Blake 1926) ↑Biozönose 

I, 323
Gemmule (Darwin 1868) ↑Gen II, 18
Gen (Johannsen 1909) II, 15
Genaktivität, differenzielle (Huskins 1947) ↑Ent-

wicklung I, 404
Generaltod (Whytt 1751) ↑Tod III, 516
Generatio aequivoca (Thomas von Aquin 1259-64) 

↑Urzeugung III, 608
Generatio spontanea (Thomas von Aquin ca. 1269) 

↑Urzeugung III, 608
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Generation (lat.) ↑Fortpflanzung I, 597
Generationswechsel (Steenstrup 1842) II, 49
Genet (Sarukhán & Harper 1973) ↑Individuum 

II, 166
Genetik (Bateson 1906) II, 54
genetische Relativitätstheorie (Mayr 1955) ↑Gen 

II, 24
Genetisches Engineering (Timoféeff-Ressovsky 

1934) ↑Künstliches Leben II, 406
Genfrequenz (Fisher 1929) ↑Evolution I, 497
Genidentität (Lewin 1922) ↑Individuum II, 174
Genkarten (Cleland 1931) ↑Gen II, 20
Genom (Winkler 1920) ↑Gen II, 39
Genomik (Roderick 1987) ↑Gen II, 39
Genomorph (Hoffmeyer & Emmeche 1991) ↑Geno-

typ/Phänotyp II, 68
Genotyp, erweiterter (Maturana 1980) ↑Genotyp/

Phänotyp II, 67
Genotypus (Johannsen 1909) II, 59
Genpool (Pearl 1941) ↑Gen II, 40
Genselektion (Wright 1937) ↑Selektion III, 349
Gentechnologie (Davis 1970) ↑Künstliches Leben 

II, 405
Gentransfer, horizontaler (Broda 1975) ↑Rekombi-

nation III, 201
Geobotanik (Grisebach 1866) ↑Biogeografie I, 231
Geoökosystem (Leser 1984) ↑Ökosystem II, 739
Geotropismus (Frank 1868; Sachs 1868) ↑Selbstbe-

wegung III, 239
geräteherstellendes Tier (Boswell 1785) ↑Mensch 

II, 538
Gerontologie (Metchnikoff 1903) ↑Tod III, 522
Gesamtfitness (Hamilton 1964) ↑Selektion III, 348
Gesamttod (Langendorff 1887) ↑Tod III, 516
Geschichtlichkeit (Schaxel 1922) ↑Evolution I, 502
Geschlecht (15. Jh.) II, 72
Geschlechtsbestimmung (Reil & Autenrieth 1815) 

↑Geschlecht II, 84
Geschlechtschromosomen (Wilson 1906) ↑Zelle 

III, 776
Geschlechtsmerkmale, sekundäre (Bennett 1836; 

Yarrell 1836) ↑Geschlecht II, 75
Geschlechtsverhältnis (Memminger 1824) ↑Ge-

schlecht II, 84
Geschlechtszellen (Valentin 1842) ↑Befruchtung 

I, 169
Gestaltqualität (von Ehrenfels 1890) ↑Ganzheit 

I, 697
Gesundheit (mhd.) ↑Krankheit II, 290
Gewebe (Wolff 1725) II, 91
Gilde (Tansley 1920) ↑Biozönose I, 336
Gleichgewicht (Wiener 1730) II, 98
Gleichgewicht, durchbrochenes (Eldredge & Gould 

1972) ↑Phylogenese III, 60
Gleichgewicht, dynamisches (Schelling 1798) 

↑Gleichgewicht II, 106
Glykolyse (Lépine & Barral 1891) ↑Molekularbio-

logie II, 615
Golgi-Apparat (Ramón y Cajal 1914) ↑Zelle III, 775
Gonologie (Haeckel 1876) ↑Genetik II, 56
Gradualismus (Huxley 1957) ↑Phylogenese III, 59
Gründerprinzip (Mayr 1942) ↑Evolution I, 518
Grundform (Grohmann 1793) ↑Typus III, 551
Grundmuster (von Schrank 1824) ↑Typus III, 556
Grundplan (Brandenburg 1749) ↑Typus III, 556
Gruppenauslese (Münsterberg 1900) ↑Selektion 

III, 339
Gruppenselektion (Pearson 1894) ↑Selektion III, 339
Gynandromorphismus (Wesmael 1836) ↑Geschlecht 

II, 84

Habitat (Linné 1753) ↑Biotop I, 306
Habitatdiversität (Lindsay 1868) ↑Diversität I, 358
Habituation (mlat.) ↑Lernen II, 512
Habitus (Linné 1745) ↑Systematik III, 447
Hackordnung (Schjelderup-Ebbe 1922) ↑Sozialver-

halten III, 391
Handeln (ahd.) ↑Verhalten III, 676
Handikapselektion (Zahavi 1975) ↑Selektion III, 356
Handlungsmuster, fixes (Thorpe 1951) ↑Verhalten 

III, 659
haplobiontisch (Svedelius 1915) ↑Metamorphose 

II, 584
haploid (Strasburger 1905) ↑Befruchtung I, 169
Haplont (Hartmann 1918) ↑Lebensgeschichte II, 500
Haplophase (Vuillemin 1907) ↑Lebensgeschichte 

II, 500
Hardy-Weinberg-Gesetz (Stern 1943) ↑Population 

III, 120
Harmonie, poststabilisierte (Riedl 1975) ↑Anpas-

sung I, 26
Hassen (15. Jh.) ↑Schutz III, 224
Heimatgebiet (Thompson Seton 1909) ↑Biogeogra-

fie I, 235
Hekistotherme (de Candolle 1874) ↑Biotop I, 313
Heliotropismus (de Candolle 1832) ↑Selbstbewe-

gung III, 239
Helotismus (Warming 1895) ↑Symbiose III, 435
Hemikryptophyten (Raunkiær 1905) ↑Lebensform 

II, 489
Hemmung (Sečenov 1863) ↑Regulation III, 160
herbivor (Lovell 1661) ↑Ernährung I, 446
Heritabilität (W.D.B. 1853) ↑Vererbung III, 642
Hermaphrodit (Plinius um 79) ↑Geschlecht II, 83
Heterochronie (Haeckel 1874) ↑Entwicklung I, 416
heterocön (Enderlein 1908) ↑Nische II, 677
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heterogametisch (Wilson 1910) ↑Zelle III, 776
Heterogenesis (Spencer 1864) ↑Generationswechsel 

II, 52
Heterogenie (Pouchet 1859) ↑Urzeugung III, 608
Heterogonie (Leuckart 1853) ↑Generationswechsel 

II, 51
Heterologie (Virchow 1858) ↑Entwicklung I, 417
Heterometrie (Virchow 1858) ↑Entwicklung I, 417
Heteromorphose [abhängige Differenzierung] (Pfef-

fer 1897) ↑Entwicklung I, 394
Heteromorphose [ortsuntypische Bildung] (Loeb 

1891-92) ↑Entwicklung I, 394
Heteropsie (Alverdes 1927) ↑Schutz III, 222
Heterosis (Shull 1914) ↑Vererbung III, 634
heterotop (Dahl 1908) ↑Nische II, 677
Heterotopie (Haeckel 1874) ↑Entwicklung I, 417
heterotroph (Frank 1892) ↑Ernährung I, 445
heterozygot (Bateson 1902) ↑Gen II, 38
Heterozygotenvorteil (Dickerson 1949) ↑Vererbung 

III, 634
Hexikologie (Mivart 1880) ↑Ethologie I, 462
Hibernation (Duncan 1790) ↑Schlaf III, 214
Hierarchie (Comte 1838) II, 117
Hintergrundaussterben (Raup 1978) ↑Tod III, 528
Histologie (Meyer 1819) ↑Gewebe II, 95
Historizität (von Bertalanffy 1932) ↑Evolution 

I, 502
Holismus (Smuts 1926) ↑Ganzheit I, 716
Hologamie (Dangeard 1900) ↑Fortpflanzung I, 594
Hologenese (Rosa 1909) ↑Entwicklung I, 415
Holökologie (Schwerdtfeger 1963) ↑Ökologie 

II, 701
Holomorphe (Hennig 1950) ↑Form I, 569
Holon (Koestler 1969) ↑Ganzheit I, 705
Holophylie (Ashlock 1971) ↑Phylogenese III, 70
Holotyp (Schuchert 1897) ↑Typus III, 548
Holozön (Friederichs 1927) ↑Ökosystem II, 720
Homo duplex (Corpus Hermeticum 3. Jh.) ↑Mensch 

II, 524
Homo erectus (Cope 1895) ↑Mensch II, 554
Homo habilis (Leakey, Tobias & Napier 1964) 

↑Mensch II, 554
Homo loquens (Augustinus 4.-5. Jh.) ↑Mensch 

II, 552
Homo neanderthalensis (King 1863) ↑Mensch 

II, 554
Homo sapiens (Linné 1758) ↑Mensch II, 552
Homo sapiens sapiens (Lyon 1936) ↑Mensch II, 552
Homobium (Frank 1877) ↑Symbiose III, 426
homocön (Enderlein 1908) ↑Nische II, 677
Homodynamie (Haeckel 1866) ↑Homologie II, 138
Homœosis (Bateson 1894) ↑Entwicklung I, 404
homogametisch (Wilson 1910) ↑Zelle III, 776

Homogenesis (Spencer 1864) ↑Generationswechsel 
II, 52

Homogenie (Lankaster 1870) ↑Homologie II, 138
Homoiohormon (Bethe 1932) ↑Regulation III, 179
homoiohydre (Walter 1931) ↑Regulation III, 157
Homoiologie (Plate 1902) ↑Homologie II, 150
homoiosmotisch (Höber 1902) ↑Regulation III, 157
Homologie (Owen 1836) II, 131
Homologie serielle (Owen 1846) ↑Homologie 

II, 135
Homologie, funktionale (Giard 1874) ↑Homologie 

II, 147
Homologienbiologie (Koepcke 1956) ↑Homologie 

II, 150
Homologienlehre (Naef 1913) ↑Homologie II, 150
Homologienwissenschaft (Geoffroy Saint Hilaire 

1824) ↑Homologie II, 150
homomorph (Burnett 1835) ↑Homologie II, 147
Homomorphie (Fée 1843) ↑Homologie II, 146
Homomorphismus (Burnett 1835) ↑Homologie 

II, 147
homonom (Burmeister 1835) ↑Homologie II, 137
homonym (Bronn 1858) ↑Homologie II, 137
Homöomorphie (Buckman 1901) ↑Homologie 

II, 150
Homöorhese (Waddington 1957) ↑Regulation 

III, 181
Homöose (Bateson 1894) ↑Gen II, 24
Homöostase (Cannon 1926) ↑Regulation III, 179
homöostatisches Eigenschaftscluster (Boyd 1988) 

↑Art I, 89
homöotherm (Bergmann 1847) ↑Regulation III, 157
homöotische Gene (Villee 1942) ↑Gen II, 24
Homophylie (Haeckel 1872) ↑Homologie II, 146
Homoplasie (Lankester 1870) ↑Homologie II, 138
Homotelie (Spitzer 1933) ↑Homologie II, 147
homotop (Haeckel 1868) ↑Homologie II, 147
Homotypie (Raspail 1843) ↑Homologie II, 135
homozygot (Bateson 1902) ↑Gen II, 37
Hormon (Starling 1905) ↑Regulation III, 178
Humanethologie (Wheeler 1926) ↑Kultur II, 362
Humanökologie (Hayes 1908) ↑Ökologie II, 700
Hybride (Plinius um 79) ↑Phylogenese III, 74
Hybridstärke (East & Hayes 1912) ↑Vererbung 

III, 634
hygrophil (Thurmann 1849) ↑Biotop I, 313
Hyperkrankheit (MacPhee & Marx 1997) ↑Krank-

heit II, 296
Hypermorphose (de Beer 1930) ↑Entwicklung I, 419
hyperparasitisch (Haliday 1833) ↑Parasitismus III, 8
Hyperparasitismus (Newman 1878) ↑Parasitismus 

III, 7
Hypertelie (Brunner von Wattenwyl 1873) ↑Selbst-
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darstellung III, 252
Hyperzyklus (Eigen 1971) ↑Selbstorganisation 

III, 284
Hypnose (Harless 1824) ↑Schlaf III, 216
Hypobiose (Monterosso 1934) ↑Schlaf III, 216
Hyponastie (Radlkofer 1859) ↑Selbstbewegung 

III, 241
hyponastisch (Schimper 1854) ↑Selbstbewegung 

III, 241

Ichsprache (Jacoby 1961) ↑Kommunikation II, 260
Idiobiologie (Gams 1918) ↑Biologie I, 286
Idioblast (O. Hertwig 1897) ↑Gen II, 20
Idiogenese (Barth 1908) ↑Entwicklung I, 416
Idioplasma (von Nägeli 1879) ↑Gen II, 18
Idiotypus (Siemens 1917) ↑Genotyp/Phänotyp II, 64
Imaginalscheiben (Weismann 1864) ↑Metamorpho-

se II, 582
Imago (Linné 1767) ↑Metamorphose II, 575
Immunkörper (Ehrlich & Morgenroth 1899) ↑Schutz 

III, 226
Immunologie (Rosenow 1906) ↑Schutz III, 227
Immunsystem (Meyer & Emmerich 1909) ↑Schutz 

III, 227
Imperativ, biologischer (Vogel 1986) ↑Fortpflan-

zung I, 587
Individualfitness (Gordon & Gordon 1939) ↑Anpas-

sung I, 45
Individualität, genealogische (Haeckel 1866) ↑Indi-

viduum II, 163
Individualselektion (Anonymus 1861) ↑Selektion 

III, 339
Individuoid (van Valen 1978) ↑Individuum II, 176
Individuum (lat.) II, 159
Individuum, anthropologisches (Kühnemann 1899) 

↑Individuum II, 175
Information (Ephrussi et al. 1953) II, 181
Infusoria (Wrisberg 1765) ↑Einzeller I, 369
Inhibition, allosterische (Monod & Jacob 1961) 

↑Regulation III, 160
Innenwelt (Krug 1795) ↑Umwelt III, 582
Innerlichkeit (von Berger 1821) ↑Bedürfnis I, 163
Instinkt (Avicenna 10.-11. Jh.) II, 195
Instinktbewegung (Smellie 1790) ↑Verhalten 

III, 657
Instinkthandlung (Balguy 1729) ↑Verhalten III, 676
Instinktreduktion (Gehlen 1950) ↑Mensch II, 537
Instinktverhalten (Lloyd Morgan 1896) ↑Verhalten 

III, 657
Instinktverschränkung (Alverdes 1925) ↑Balz I, 153
Integron (Jacob 1970) ↑Gen II, 28
Intelligenz (lat.) II, 215
Intelligenzquotient (Stern 1912) ↑Intelligenz II, 221

Intentionalität zweiter Ordnung (Seyfarth 1984) 
↑Intelligenz II, 224

Intentionsbewegung (Lorenz 1931) ↑Kommunikati-
on II, 269

Interaktor (Hull 1980) ↑Selektion III, 336
Interdependenz (Burnett 1830) ↑Wechselseitigkeit 

III, 752
Interdetermination (Davidson 1867) ↑Wechselseitig-

keit III, 754
Interferenzkonkurrenz (Park 1954) ↑Konkurrenz 

II, 284
intermediärer Stoffwechsel (Lehmann 1852) ↑Stoff-

wechsel III, 411
Internselektion (White 1960) ↑Selektion III, 360
Interphase (Lundegårdh 1912) ↑Zelle III, 778
Intertaxa (Wagner 1983) ↑Phylogenese III, 76
Intraselektion (Weismann 1894) ↑Selektion III, 360
Introgression (Anderson & Hubricht 1938) ↑Rekom-

bination III, 201
Intron (Gilbert 1978) ↑Gen II, 28
Intussumption (Arriaga 1632) ↑Wachstum III, 712
Invasion (Darwin 1839) ↑Biogeografie I, 246
Inzuchtdepression (Kappert 1931; Valle 1931) ↑Ver-

erbung III, 634
Irritabilität (Glisson 1654) ↑Wahrnehmung III, 724
Isogamie (de Bary 1881) ↑Befruchtung I, 169
Isolation (Blyth 1835) ↑Evolution I, 516
Isolationsmechanismen (Dobzhansky 1935) ↑Evo-

lution I, 517
Isomorphismus (Parker & Jones 1860) ↑Homologie 

II, 147
Isophylie (Poll 1920) ↑Homologie II, 146
Isoreagent (Raunkiær 1918) ↑Taxonomie III, 488
Isozönose (Gams 1918) ↑Biozönose I, 335
Iteroparie (Cole 1954) ↑Lebensgeschichte II, 501

Jordanon (Lotsy 1916) ↑Art I, 74
Juxtaposition (Arriaga 1632) ↑Wachstum III, 712

Kampf der Teile (Roux 1881) ↑Konkurrenz II, 282
Kampf ums Dasein (Malthus 1798) ↑Konkurrenz 

II, 279
känozoisch (Phillips 1841) ↑Fossil I, 637
karnivor (Plinius um 79) ↑Räuber III, 136
Karpose (Hesse 1943) ↑Symbiose III, 434
Karyokinese (Schleicher 1878) ↑Zelle III, 777
Karyoplasma (Flemming 1882) ↑Zelle III, 771
Karyotyp (Delaunay 1923) ↑Zelle III, 776
Katabolismus (Gaskell 1886) ↑Stoffwechsel III, 412
katatropistisch (Massart 1902) ↑Selbstbewegung 

III, 240
Kategorie, systematische (Nägeli 1865) ↑Taxonomie 

III, 473
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Keim (ahd.) ↑Entwicklung I, 413
Keimbahn (de Vries 1889) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 62
Keimblätter (von Baer 1828) ↑Entwicklung I, 397
Keimplasma (Weismann 1883) ↑Gen II, 19
Keimzelle (Vogt 1842) ↑Entwicklung I, 413
Kettenreflex (Loeb 1899) ↑Verhalten III, 674
Kinesis (Rothert 1901) ↑Selbstbewegung III, 241
Klade (Huxley 1955) ↑Systematik III, 455
Kladistik (Camin & Sokal 1965) ↑Systematik 

III, 454
Kladogenese (Rensch 1947) ↑Systematik III, 454
Kladogramm (Mayr 1965) ↑Systematik III, 453
Kladospezies (Ackery & Vane-Wright 1984) ↑Art 

I, 87
Klasse (Tournefort 1700) ↑Taxonomie III, 475
Klimax (Cowles 1899) ↑Entwicklung I, 426
Klinokinesis (Gunn, Kennedy & Pielou 1937) 

↑Selbstbewegung III, 241
Koadaptation (Darwin 1859) ↑Anpassung I, 39
Koaptation (Stahl 1707) ↑Anpassung I, 28
Koevolution (Reinheimer 1920) ↑Evolution I, 515
Koexistenz (Cain 1953) II, 231
Kohärenzmorphologie (Richter 2007) ↑Morphologie 

II, 637
Kohlenhydrate (Meinecke 1817) ↑Molekularbiolo-

gie II, 618
Kollektiveigenschaft (Broad 1933) ↑Ganzheit I, 712
Kolloid (Graham 1860) ↑Molekularbiologie II, 617
Kolonie (Varro 37 v. Chr.) ↑Sozialverhalten III, 380
Kommensalismus (van Beneden 1869) ↑Symbiose 

III, 435
Kommenthandlung (Lorenz 1932) ↑Kommunikation 

II, 269
Kommunikation (Montaigne 1580) II, 244
Konditionierung (Watson 1916) ↑Lernen II, 509
Konjugation (Treviranus 1804) ↑Geschlecht II, 82
Konkurrenz (Borkhausen 1800) II, 277
Konkurrenz, apparente (Holt 1977) ↑Konkurrenz 

II, 283
Konkurrenzausschlussprinzip (Hardin 1960) ↑Ko-

existenz II, 238
Konstellationskausalität (Driesch 1904) ↑Ganzheit 

I, 706
Konstruktionsmorphologie (Weber 1954) ↑Morpho-

logie II, 636
Konsument (Anonymus 1798) ↑Rolle, ökologische 

III, 207
Konsumptionsrate (Spencer 1867) ↑Ernährung 

I, 454
Kontinuität des Keimprotoplasmas (Jaeger 1876) 

↑Vererbung III, 632
kontrapunktische Beziehung (von Uexküll 1940) 

↑Anpassung I, 31
Konvergenz (Watson 1860) ↑Analogie I, 8
Kopplung (Morgan & Lynch 1912) ↑Gen II, 20
Kopulation (Augustinus 418) ↑Geschlecht II, 73
Kormophyten (Endlicher 1836) ↑Taxonomie III, 478
Kormus (Willdenow 1802) ↑Morphologie II, 647
Körperausschaltung (Alsberg 1922) ↑Mensch II, 543
Körpergrundgestalt (Seidel 1936) ↑Typus III, 557
Korrelation (La Mettrie 1751) ↑Morphologie II, 639
Krankheit (mhd.) II, 290
Krankheitserreger (Steinheim 1832) ↑Krankheit 

II, 293
Kreiskausalität (Hughes 1925) ↑Kreislauf II, 306
Kreislauf (Cesalpino 1571) II, 302
Kryobiose (Keilin 1959) ↑Schlaf III, 216
Krypsis (Kettlewell 1956) ↑Schutz III, 222
Kryptobiose (Keilin 1959) ↑Schlaf III, 213
Kryptogamen (Linné 1735) ↑Taxonomie III, 478
Kryptophyten (Raunkiær 1905) ↑Lebensform II, 489
Kultur der Tiere (Letromi 1806) ↑Kultur II, 361
kulturelle Evolution (Brinton 1893) ↑Kultur II, 352
Kulturethologie (Koenig 1970) ↑Kultur II, 362
Kulturwissenschaft (Lavergne-Peguilhen 1838) II, 

374
Künstliches Leben (Beaumont 1613) II, 399
Kunsttriebe (Reimarus 1760) ↑Kulturwissenschaft 

II, 385
Kybernetik (Wiener 1948) ↑Regulation III, 181

Lamarckismus (Lankester 1884) II, 409
Landschaft (9. Jh.) ↑Biotop I, 314
Landschaftsästhetik (Reagles 1857) ↑Biotop I, 316
Landschaftsökologie (Troll 1939) ↑Biotop I, 315
Larve (Linné 1748) ↑Metamorphose II, 575
latentes Leben (Hufeland 1790) ↑Schlaf III, 213
Leben (ahd. 8. Jh.) II, 420
lebende Substanz (Augustinus um 400) ↑Organis-

mus II, 812
Lebensauslese (Schallmayer 1907) ↑Selektion 

III, 322
Lebensbedingungen (Burnet 1737) ↑Umwelt III, 586
Lebensform (Warming 1895) II, 484
Lebensgeist (Wilhelm von Saint-Thierry um 1138) 

↑Vitalismus III, 692
Lebensgemeinschaft (Junge 1885) ↑Biozönose 

I, 324
Lebensgeschichte (Sulzer 1750) II, 497
Lebensgeschichtsstrategie (Gadgil 1969) ↑Lebens-

geschichte II, 499
Lebenskraft (gr. 4. Jh. v. Chr.) ↑Vitalismus III, 699
Lebenskunde (Busch 1806) ↑Biologie I, 268
Lebensraum (Ratzel 1897) ↑Biotop I, 305
Lebensspur (Baker 1978) ↑Biogeografie I, 235
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Lebenswellen (Četverikov 1905) ↑Population 
III, 123

Lebenswissenschaft (Pierer 1816) ↑Biologie I, 267
Lebenszonen (Merriam 1890) ↑Biogeografie I, 246
Lebenszyklus (John 1810) ↑Kreislauf II, 314
Lebewesen (16. Jh.) ↑Organismus II, 810
Leerlaufreaktion (Lorenz 1935) ↑Bedürfnis I, 162
Leistungsplan (von Uexküll 1912) ↑Typus III, 555
Leitfossil (Ewald & Beyrich 1839) ↑Fossil I, 638
Leitwissenschaft (Goldscheid 1915) ↑Biologie 

I, 265
Leptotän (Winiwarter 1900) ↑Zelle III, 778
Lernen (ahd. 9. Jh.) II, 507
Lernen, negatives (Bindra 1973) ↑Lernen II, 512
limbisches System (MacLean 1952) ↑Gefühl II, 10
Linneon (Lotsy 1916) ↑Art I, 74
Liposomen (Albrecht 1903) ↑Zelle III, 774
Lokus (Genort) (Bridges 1913) ↑Gen II, 38
Lotka-Volterra-Gleichungen (Whittaker 1941) ↑Po-

pulation III, 124
LUCA (Forterre 1997) ↑Phylogenese III, 77
Luxusbildung (Schultz-Schultzenstein 1852) 

↑Selbstdarstellung III, 249
Lysosomen (de Duve 1953) ↑Ernährung I, 444

Makroevolution (Philiptschenko 1927) ↑Evolution 
I, 514

Makromolekül (Staudinger 1924) ↑Molekularbiolo-
gie II, 617

Makromutation (Goldschmidt 1940) ↑Mutation 
II, 662

Makrotaxonomie (Goldschmidt 1940) ↑Taxonomie 
III, 469

Mängelwesen (Gehlen 1940) ↑Mensch II, 536
Massenaussterben (von Bubnoff 1914) ↑Tod III, 527
Mechanismus (Stillingfleet 1662) ↑Organismus 

II, 813
mechanistisch (von Walther 1807) ↑Organismus 

II, 813
Medizin (Cicero um 80 v. Chr.) ↑Krankheit II, 297
Megatherme (de Candolle 1874) ↑Biotop I, 313
Mehrebenenselektion (Darlington 1972) ↑Selektion 

III, 337
Meiose (Farmer & Moore 1905) ↑Zelle III, 778
Mem (Dawkins 1976) ↑Fortpflanzung I, 593
Membran (Pringsheim 1854) ↑Zelle III, 771
Mensch (ahd. 8. Jh.) II, 520
Menschenaffen (Cuhn 1790) ↑Mensch II, 558
mentale Repräsentation (d’Olivet 1721) ↑Bewusst-

sein I, 182
Merkmal (17. Jh.) ↑Form I, 565
Merkmalsdiversität (Wernham 1912) ↑Diversität 

I, 359

Merkmalseinheit (Bateson 1902) ↑Form I, 568
Merkmalsfitness (Sober 1981) ↑Anpassung I, 45
Merkmalsgruppe (Wilson 1975) ↑Selektion III, 343
Merkmalsselektion (Naroll & Divale 1976) ↑Selek-

tion III, 329
Merkmalsverschiebung (Brown & Wilson 1956) 

↑Koexistenz II, 238
Merkmalszustand (Michener & Sokal 1957) ↑Form 

I, 570
Merkwelt (von Uexküll 1912) ↑Umwelt III, 570
Merogamie (Dangeard 1900) ↑Fortpflanzung I, 594
Mesoderm (Ecker 1864) ↑Entwicklung I, 398
Mesologie (Bertillon 1860) ↑Ökologie II, 706
Mesotherme (de Candolle 1874) ↑Biotop I, 313
mesotraphent (Weber 1907) ↑Nische II, 677
mesotroph (Weber 1907) ↑Biotop I, 312
mesozoisch (Phillips 1840) ↑Fossil I, 637
messenger RNA (Brenner, Jacob & Meselson 1961) 

↑Gen II, 28
Metabiologie (F.G. 1884) ↑Biologie I, 266
Metabiose (Hueppe 1896) ↑Symbiose III, 430
metabiotisch (Garré 1887) ↑Symbiose III, 430
metabolisch (Schwann 1839) ↑Stoffwechsel III, 412
Metabolismus (Reich 1844) ↑Stoffwechsel III, 412
Metagenese (Owen 1851) ↑Generationswechsel 

II, 50
Metakognition (Krapiec 1960) ↑Bewusstsein I, 197
Metakommunikation (Ruesch & Bateson 1951) 

↑Kommunikation II, 261
Metamer (Haeckel 1866) ↑Morphologie II, 646
Metamorphologie (Haeckel 1866) ↑Entwicklungs-

biologie I, 438
Metamorphose (Moufet 1590) II, 573
Metaorganismus (Eisler 1949) ↑Organismus II, 827
Metaphase (Strasburger 1884) ↑Zelle III, 778
Metaphyta (Weismann 1882) ↑Taxonomie III, 481
Metaplasie (Virchow 1864-65) ↑Regeneration 

III, 145
Metapopulation (Levins 1970) ↑Population III, 129
Metazoen (Haeckel 1872) ↑Taxonomie III, 481
Metökie (Wasmann 1896) ↑Symbiose III, 434
Micell (Nägeli 1877) ↑Molekularbiologie II, 612
Migration (Godwin ca. 1633) ↑Evolution I, 518
Mikroben (Sédillot 1878) ↑Bakterium I, 141
Mikrobiologie (Pasteur 1888) ↑Bakterium I, 141
Mikrobiom (Lederberg 2001) ↑Symbiose III, 432
Mikrobozönosen (Sukačev 1961) ↑Biozönose I, 334
Mikroevolution (Gates 1911) ↑Evolution I, 514
Mikromutation (Goldschmidt 1940) ↑Mutation 

II, 662
Mikroorganismen (Dietz 1865) ↑Einzeller I, 366
Mikroskop (Faber 1625) ↑Bakterium I, 147
Mikrotaxonomie (Goldschmidt 1940) ↑Taxonomie 
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III, 469
Mikrotherme (de Candolle 1874) ↑Biotop I, 313
Milieu (Lamarck 1800) ↑Umwelt III, 583
Milieu, genotypisches (Četverikov 1926) ↑Umwelt 

III, 585
Milieu, inneres (Bernard 1857) ↑Regulation III, 175
Mimese (Puschnig 1917) ↑Mimikry II, 601
Mimikry (Bates 1862) II, 592
Mimismus (Socin 1887) ↑Schutz III, 222
minimales Leben (Hollier 1708) ↑Schlaf III, 214
Minimalgenom (Itaya 1994) ↑Organismus II, 824
Minimalnische (Hurlbert 1981) ↑Nische II, 673
Minimalorganismus (Schulz 1949-50) ↑Organismus 

II, 823
Minimalumwelt (Weber 1939) ↑Umwelt III, 574
Minimalzelle (Gaffron 1957) ↑Organismus II, 823
Mischvererbung (Galton 1887) ↑Vererbung III, 631
missing link (Chambers 1844) ↑Phylogenese III, 63
Mitochondrien (Benda 1898) ↑Zelle III, 773
Mitose (Flemming 1882) ↑Zelle III, 777
Mitwelt (Breithaupt 1771) ↑Umwelt III, 573
Mneme (Semon 1904) ↑Lernen II, 508
Mobbing (Knapp 1829) ↑Schutz III, 224
Modifikation (Nägeli 1884) II, 606
Modul (Harper & White 1974) ↑Morphologie 

II, 647
Molekularbiologie (Weaver 1938) II, 611
Moneren (Haeckel 1866) ↑Bakterium I, 146
Monocotyledoneae (Ray 1703) ↑Taxonomie III, 473
Monoecia (Linné 1735) ↑Geschlecht II, 84
Monogamie (Tertullian um 200) ↑Geschlecht II, 75
Monogonie (Haeckel 1866) ↑Fortpflanzung I, 594
Monomorphismus (Breyer 1862) ↑Metamorphose 

II, 584
monophyletisch (Haeckel 1866) ↑Phylogenese 

III, 69
monophyletisch [Kladistik] (Hennig 1950) ↑Phylo-

genese III, 69
Monophylum (Hennig 1953) ↑Phylogenese III, 70
monotypisch [Evolution] (Gulick 1888) ↑Evolution 

I, 517
monotypisch [Taxon] (Mirbel 1815) ↑Art I, 80
Monster, hoffnungsvolle (Goldschmidt 1933) ↑Mu-

tation II, 663
Morphallaxis (Morgan 1901) ↑Regeneration III, 144
Morphogenese (Lotze 1842) ↑Morphologie II, 638
morphogenetisches Feld (Driesch 1929) ↑Feld 

I, 553
Morphografie (Burdach 1810) ↑Morphologie II, 631
Morphokline (Maslin 1952) ↑Form I, 565
Morphologie (Goethe ca. 1796) II, 624
Morphologie, dynamische (Naef 1913) ↑Morpholo-

gie II, 636

Morphologie, evolutionäre (Anonymus 1900) ↑Mor-
phologie II, 638

Morphologie, idealistische (Goebel 1893) ↑Morpho-
logie II, 632

Morphologie, physiologische (Purkinje 1833) ↑Mor-
phologie II, 636

Morphologie, rationale (Webster & Goodwin 1982) 
↑Morphologie II, 634

Morphologie, theoretische (Hooker 1849) ↑Morpho-
logie II, 638

Morphometrik (Stower, Davies & Jones 1960) 
↑Morphologie II, 639

Morphon (Haeckel 1878) ↑Individuum II, 165
Morphoraum (McGhee 1980) ↑Morphologie II, 639
Morphospezies (Cain 1953) ↑Art I, 82
Morphotyp (Brues 1910) ↑Typus III, 548
Morula (Haeckel 1872) ↑Entwicklung I, 400
Mosaikarbeit (Roux 1888) ↑Entwicklung I, 400
Mosaikevolution (de Beer 1954) ↑Evolution I, 516
Muskel (lat.) ↑Selbstbewegung III, 238
Musterkladistik (Beatty 1982) ↑Systematik III, 458
Mutagen (Auerbach 1946) ↑Mutation II, 663
Mutation (Waagen 1869) II, 655
Mutationsdruck (Wright 1929) ↑Mutation II, 662
Mutationsrate (Muller & Altenburg 1919) ↑Mutati-

on II, 662
Muton (Benzer 1957) ↑Gen II, 27
Mutualismus (van Beneden 1873) ↑Symbiose 

III, 432
Mykobiont (Scott 1957) ↑Pilz III, 109
Mykologie (Persoon 1794) ↑Pilz III, 106
Mykorrhiza (Frank 1885) ↑Pilz III, 108
Mykosemiotik (Sebeok 1990) ↑Kommunikation 

II, 267

Nachhaltigkeit (Frank 1789) ↑Bioethik I, 221
Nahrungskette (Kerr 1915) ↑Ernährung I, 449
Nahrungskreislauf (Aveling 1881) ↑Ernährung 

I, 452
Nahrungsnetz (Allee 1932) ↑Ernährung I, 452
Nanobakterien (Anderson 1984) ↑Bakterium I, 146
Nanoben (Uwins, Webb & Taylor 1998) ↑Bakterium 

I, 146
Naptonuon (Brosius & Gould 1992) ↑Gen II, 35
Nastie (Pfeffer 1904) ↑Selbstbewegung III, 241
Naturbefreiung (Alsberg 1922) ↑Mensch II, 543
Natürliche Selektion (Darwin 1841) ↑Selektion 

III, 310
natürliches System (Linné 1735) ↑Systematik 

III, 446
Naturschutz (Rudorff 1888) ↑Bioethik I, 219
Nekrobiosis (Schultz 1844) ↑Tod III, 523
nekrophag (Nieremberg 1635) ↑Ernährung I, 446
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Nekrosis (Aretaios um 100) ↑Tod III, 523
Nekton (Haeckel 1890) ↑Biotop I, 314
Neodarwinismus (Butler 1880) ↑Evolutionsbiologie 

I, 546
Neoepigenese (Roux 1905) ↑Entwicklung I, 412
Neoevolution (Roux 1905) ↑Entwicklung I, 412
Neolamarckismus (Conn 1887) ↑Lamarckismus 

II, 415
Neomelie (Carus 1853) ↑Brutpflege I, 345
Neotenie (Kollmann 1884) ↑Entwicklung I, 418
Neovitalismus (Rindfleisch 1888) ↑Vitalismus 

III, 705
neozoisch (Forbes 1854) ↑Fossil I, 637
Nerv (griech.) ↑Empfindung I, 381
Nervenphysiologie (von Humboldt 1797) ↑Empfin-

dung I, 385
Nervensystem (Willis 1664) ↑Empfindung I, 385
Nervensystem, autonomes (Langley 1898-99) 

↑Empfindung I, 385
Nervensystem, vegetatives (Röschlaub 1806; Wolf 

1806) ↑Empfindung I, 385
Nervenzelle (Schwann 1839) ↑Empfindung I, 383
Nestflüchter (Oken 1837) ↑Brutpflege I, 345
Nesthocker (Oken 1816) ↑Brutpflege I, 345
Netz des Lebens (Bruckner 1768) ↑Ökologie II, 688
netzartige Verwandtschaft (Lederer 1860) ↑Phyloge-

nese III, 74
Netzwerk, genealogisches (O. Hertwig 1916) ↑Phy-

logenese III, 74
Neue Systematik (Huxley 1940) ↑Systematik 

III, 452
Neuroethologie (Brown & Hunsperger 1963) ↑Etho-

logie I, 474
Neurologie (Riolan 1618) ↑Empfindung I, 385
Neuron (Waldeyer 1891) ↑Empfindung I, 383
Neurophysiologie (Moos 1841) ↑Empfindung I, 385
Neuston (Naumann 1917) ↑Biotop I, 314
Neutrale Theorie der Evolution (Matsuda 1976) 

↑Evolution I, 524
Neutralismus (Odum 1971) ↑Symbiose III, 431
Nische (Johnson 1910) II, 669
Nischenkonstruktion (Odling-Smee 1988) ↑Nische 

II, 677
Nitrifikation (Anonymus 1766) ↑Kreislauf II, 330
Nomenklatur, binäre (Duchesne 1796) ↑Art I, 97
Nomenklatur, binominale (Bonaparte 1838) ↑Art 

I, 97
Nomenklatur, trinomiale (Strickland 1845) ↑Art 

I, 98
Nomenklatur, uninonomiale (Nelson & Macbride 

1913) ↑Art I, 99
Nomogenese (Berg 1922) ↑Fortschritt I, 622
Nonaptation (Brosius & Gould 1992) ↑Anpassung 

I, 41
Norm (lat.) ↑Gleichgewicht II, 111
Nuklein (Miescher 1871) ↑Gen II, 40
Nukleinsäuren (Altmann 1889) ↑Gen II, 40
nukleisch (Lederberg 1958) ↑Vererbung III, 637
Nukleoid (Piekarski 1937) ↑Zelle III, 773
Nukleolus (Valentin 1839) ↑Zelle III, 773
Nukleoplasma (Strasburger 1882) ↑Zelle III, 771
Nukleus (Brown 1833) ↑Zelle III, 772
Nuon (Brosius & Gould 1992) ↑Gen II, 35
nyktinastisch (Pfeffer 1904) ↑Schlaf III, 211

offene Form (Driesch 1909) ↑Pflanze III, 20
Ökodem (Gilmour & Gregor 1939) ↑Population 

III, 127
Ökogenese (Davitasvilli 1978) ↑Entwicklung I, 426
Ökokline (Clements 1934) ↑Biozönose I, 335
Ökologie (Haeckel 1866) II, 681
Ökologie, evolutionäre (Allee et al. 1949) ↑Ökolo-

gie II, 698
Ökologie, funktionale (Allee et al. 1949) ↑Ökologie 

II, 698
ökologische Entwicklung (Taylor 1920) ↑Entwick-

lung I, 423
ökologisches System (Forbes 1908) ↑Ökosystem 

II, 718
Ökomerie (Koepcke 1973) ↑Metamorphose II, 585
Ökomorphologie (Homès et al. 1951) ↑Ökologie 

II, 707
Ökonomie der Natur (Digby 1658) ↑Ökologie 

II, 687
Ökonomie, tierische (Duret 1588) ↑Physiologie 

III, 89
Ökophän (Turesson 1922) ↑Modifikation II, 607
Ökophysiologie (Chauvin 1949) ↑Ökologie II, 707
Ökosemiotik (Nöth 1996) ↑Kommunikation II, 267
Ökospezies (Turesson 1922) ↑Art I, 85
Ökosphäre (Strughold 1953) ↑Biosphäre I, 296
Ökosystem (Clapham ca. 1930) II, 715
Ökosystemingenieure (Jones, Lawton & Shachak 

1994) ↑Symbiose III, 430
Ökosystemtyp (Brian 1952) ↑Ökosystem II, 724
Ökotop (Tansley 1939) ↑Biotop I, 308
Ökotyp (Turesson 1922) ↑Modifikation II, 607
oligotraphent (Weber 1907) ↑Nische II, 677
oligotroph (Weber 1907) ↑Biotop I, 312
Ontogenese (Haeckel 1866) ↑Entwicklung I, 415
Ontogenetik (Zimmermann 1931) ↑Entwicklungs-

biologie I, 439
ontogenetische Periode (Nägeli 1884) ↑Entwicklung 

I, 415
operantes Verhalten (Skinner 1937) ↑Lernen II, 509
operationale taxonomische Einheit (OTU) (Sokal & 
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Rohlf 1962) ↑Systematik III, 454
Operator (Jacob & Monod 1959) ↑Regulation 

III, 160
Operon (Jacob et al. 1960) ↑Regulation III, 160
optimale Nahrungssuche (Orians & Horn 1969) 

↑Anpassung I, 51
Optimierungsmodell (Rapport 1971) ↑Anpassung 

I, 51
Ordnung (Linné 1735) ↑Taxonomie III, 475
Organ (Hippokrates ca. 397 v. Chr.) II, 746
Organ, ektosomatisches (Sewertzoff 1914) ↑Organ 

II, 751
Organ, endosomatisches (Sewertzoff 1914) ↑Organ 

II, 751
Organanlage (Neumann 1835; Röper 1835) ↑Ent-

wicklung I, 400
Organellen (Haeckel 1894) ↑Zelle III, 772
Organisation (Thomas von Aquin 1254-56) II, 754
Organisationsgrad (Robinet 1761) ↑Organisation 

II, 769
Organisationshomologie (Müller 2003) ↑Homologie 

II, 145
Organisationsmerkmale (Malte-Brun 1822) ↑Homo-

logie II, 138
Organisationsstufe (Wagner 1803) ↑Typus III, 558
Organisationstyp (Marivetz & Goussier 1783) ↑Ty-

pus III, 557
Organisator (Spemann 1921) ↑Entwicklung I, 404
organischer Körper (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.) ↑Or-

ganismus II, 783
organisierter Körper (Thomas v. Aquin 1259-64) 

↑Organismus II, 783
Organismenhaftigkeit (Reinhardt 1921) ↑Organis-

mus II, 822
Organismik (Lewin 1922) ↑Biologie I, 271
organismisch (H.M.G. 1859) ↑Organismus II, 821
Organismizismus (Bartley 1941) ↑Organismus 

II, 822
Organismizität (Blanshard 1939) ↑Organismus 

II, 822
Organismus (Stahl 1684) II, 777
Organizismus (Caffin 1822) ↑Organismus II, 822
Organogenese (Geoffroy Saint Hilaire 1823) ↑Ent-

wicklung I, 400
Organografie (Goldbeck 1806) ↑Biologie I, 271
Organoid (Anonymus 1857) ↑Organ II, 751
Organologie (Feuereisen 1780) ↑Biologie I, 270
Organom (Rheinberger 2002) ↑Molekularbiologie 

II, 614
Organonomie (Schmid 1798) ↑Biologie I, 271
Organsystem (Bonnet 1762) ↑Funktion I, 679
Orientation (Tourtual 1827) ↑Wahrnehmung III, 732
Orobiom (Walter 1976) ↑Biosphäre I, 300

Orthogenese (Haacke 1893) ↑Fortschritt I, 621
Orthoselektion (Plate 1903) ↑Fortschritt I, 623
Osmobiose (Keilin 1959) ↑Schlaf III, 216

Pachytän (Winiwarter 1900) ↑Zelle III, 778
Pädogenesis (von Baer 1865) ↑Entwicklung I, 419
Pädomorphismus (Allen 1891) ↑Entwicklung I, 419
Pädomorphose (Garstang 1922) ↑Entwicklung I, 419
Paläobiologie (Buckman 1893) ↑Fossil I, 627
Paläontologie (Tissier 1823) ↑Fossil I, 627
Paläoökologie (MacMillan 1898) ↑Fossil I, 627
paläozoisch (Sedgwick 1838) ↑Fossil I, 636
Pangen (de Vries 1899) ↑Gen II, 20
Pangenesis (Darwin 1868) ↑Vererbung III, 629
Parabiologie (Prübusch 1929) ↑Biologie I, 266
Parabiose (Forel 1898) ↑Symbiose III, 434
Parallelismus (Cope 1887) ↑Analogie I, 9
Paralogie (Hunter 1964) ↑Homologie II, 150
Paramer (Haeckel 1866) ↑Morphologie II, 646
parapatrisch (de Laubenfels 1953) ↑Art I, 100
paraphyletisch (Hennig 1962) ↑Phylogenese III, 71
Parasexualität (Pontecorvo 1954) ↑Geschlecht II, 82
parasitisch (Zaluziansky à Zaluzian 1592) ↑Parasi-

tismus III, 1
Parasitismus (Nitzsch 1818) III, 1
Parasitoid (Reuter 1913) ↑Parasitismus III, 8
Paraspezies (Moore & Sylvester-Bradley 1956) ↑Art 

I, 76
Parastasis (Schaffner 1993) ↑Funktion I, 653
paratopische Aktivität (Armstrong 1949) ↑Funktion 

I, 681
Paratrepsis (Armstrong 1949) ↑Brutpflege I, 345
Paratypus (Siemens 1917) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 65
Paröken (Kraepelin 1905) ↑Symbiose III, 434
Parökie (H.S. 1905) ↑Symbiose III, 434
Parthenogenese (Owen 1849) ↑Fortpflanzung I, 595
Partialhomologie (Owen 1871) ↑Homologie II, 143
Partialtod (Gale 1677) ↑Tod III, 516
Pathologie (Galen 2. Jh.) ↑Krankheit II, 297
pathozentrisch (Teutsch 1985) ↑Bioethik I, 207
Pedobiom (Walter 1976) ↑Biosphäre I, 300
Penetranz (Vogt 1926) ↑Gen II, 27
Peramorphose (Alberch et al. 1979) ↑Entwicklung 

I, 419
Perilogie (Haeckel 1879) ↑Ethologie I, 472
peripatrisch (Mayr 1982) ↑Art I, 100
Peristase (Fischer 1919) ↑Umwelt III, 579
Pflanze (ahd. 10. Jh.) III, 11
Pflanzenchemie (Fourcroy 1782) ↑Molekularbiolo-

gie II, 616
Pflanzengeografie (Giraud-Soulavie 1780) ↑Biogeo-

grafie I, 231
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Pflanzengesellschaft (A.J. 1786) ↑Biozönose I, 322
Pflanzenpathologie (Plenck 1794) ↑Krankheit 

II, 298
Pflanzenphysiologie (Jampert 1755) ↑Physiologie 

III, 89
Pflanzenpsychologie (von Reider 1831) ↑Ethologie 

I, 470
Pflanzentrieb (von Berger 1821) ↑Instinkt II, 198
Pflanzenverein (Warming 1896) ↑Biozönose I, 322
Phagozyten (Metschnikoff 1883) ↑Schutz III, 226
Phanerogamen (Saint-Amans 1791) ↑Taxonomie 

III, 478
Phanerophyten (Raunkiær 1905) ↑Lebensform 

II, 489
Phänetik (Sokal & Sneath 1963; Ehrlich & Holm 

1963) ↑Systematik III, 453
phänetisch (Cain & Harrison 1960) ↑Systematik 

III, 453
Phänogenetik (Haecker 1918) ↑Entwicklungsbiolo-

gie I, 439
Phänogramm (Mayr 1965) ↑Systematik III, 453
Phänokopie (Goldschmidt 1935) ↑Modifikation 

II, 607
Phänologie (Morren 1853) ↑Lebensgeschichte 

II, 500
Phänom (Meyer-Abich 1934) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 65
Phänon (Camp & Gilly 1943) ↑Form I, 572
Phänotyp, erweiterter (Dawkins 1978) ↑Genotyp/

Phänotyp II, 66
phänotypische Akkommodation (Stanier, Doudoroff 

& Adelberg 1957) ↑Modifikation II, 608
phänotypische Flexibilität (Thoday 1953) ↑Modifi-

kation II, 609
phänotypische Plastizität (Brierley 1921) ↑Modifika-

tion II, 608
Phänotypus (Johannsen 1909) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 59
Pheromon (Karlson & Lüscher 1959) ↑Regulation 

III, 179
Philosophie der Biologie (Whewell 1840) ↑Biologie 

I, 274
Phobese (Alverdes 1927) ↑Schutz III, 223
phobische Reaktion (Lidforss 1905) ↑Selbstbewe-

gung III, 242
Phobismus (Massart 1902) ↑Schutz III, 222
Phobotaxis (Pfeffer 1904) ↑Selbstbewegung III, 240
Phoresie (Lesne 1896) ↑Symbiose III, 434
Photobiont (Ahmadjian 1982) ↑Pilz III, 109
Photosynthese (Barnes 1893) ↑Ernährung I, 446
Phototaxis (Strasburger 1878) ↑Selbstbewegung 

III, 240
Phototropie (Jaeger 1874) ↑Selbstbewegung III, 239

Phototropismus (Luciani 1893) ↑Selbstbewegung 
III, 239

Phycobiont (Scott 1957) ↑Pilz III, 109
Phycologie (Kützing 1843) ↑Pflanze III, 25
Phylocode (Eriksson & Alverson 1999) ↑Taxonomie 

III, 487
Phylogenese (Haeckel 1866) III, 34
Phylogenetik (Schmitz 1878) ↑Phylogenese III, 34
phylogenetisches Netz (Grant 1953) ↑Phylogenese 

III, 74
Phylogramm (Sokal et al. 1965) ↑Systematik III, 453
Phylon (Haeckel 1866) ↑Taxonomie III, 475
phylotypisches Stadium (Sander 1983) ↑Typus 

III, 557
Physiologie (Fernel 1542) III, 88
Physiologie, allgemeine (Gilchrist 1744) ↑Physiolo-

gie III, 89
Physiologie, vergleichende (le Cat 1749) ↑Physiolo-

gie III, 89
physiologische Chemie (Weigel 1777) ↑Molekular-

biologie II, 616
Physiologische Genetik (Bentley 1909) ↑Genetik 

II, 56
physiozentrisch (Meyer-Abich 1982) ↑Bioethik 

I, 207
Phytochemie (Naumburg 1799) ↑Molekularbiologie 

II, 616
Phytografie (Hernández 1649) ↑Biologie I, 271
Phytologie (Tidicaeus 1582) ↑Pflanze III, 25
Phyton (Gaudichaud 1841) ↑Morphologie II, 646
Phytosemiotik (Krampen 1981) ↑Kommunikation 

II, 267
Phytotomie (Hernández 1649) ↑Anatomie I, 19
Phytotop (Haase 1967) ↑Biotop I, 305
Phytozönose (Gams 1918) ↑Biozönose I, 334
Phytozoon (al-Fārābī 10. Jh.) ↑Pflanze III, 26
Pilz (ahd. 10. Jh.) III, 106
Pinozytose (Gabritschewsky 1894) ↑Ernährung 

I, 444
Plan, einziger (Geoffroy Saint Hilaire 1796) ↑Typus 

III, 542
Plankton (Hensen 1887) ↑Biotop I, 314
Planmäßigkeit (Anonymus 1824) ↑Zweckmäßigkeit 

III, 822
Plasmagen (Darlington 1939) ↑Gen II, 21
Plasmid (Lederberg 1952) ↑Vererbung III, 636
Plasmodium (Cienkowski 1863) ↑Sozialverhalten 

III, 380
Plasmogonie (Haeckel 1866) ↑Urzeugung III, 608
Plasmon (von Wettstein 1926) ↑Vererbung III, 636
Plastiden (Schimper 1882) ↑Zelle III, 774
Plastidule (Elsberg 1872) ↑Gen II, 18
Plastizität (Switzer 1727) ↑Modifikation II, 607
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Plastizität des Nervensystems (Beale 1870) ↑Lernen 
II, 513

Pleiotropie (Plate 1910) ↑Gen II, 38
Pleomorphie (de Bary 1864) ↑Metamorphose II, 583
Plesiomorphie (Hennig 1949) ↑Systematik III, 457
Pleuston (Schröter 1896) ↑Biotop I, 314
Plurifaktion (Gould & Vrba 1982) ↑Selektion 

III, 322
Pluriformismus (Koepcke 1973) ↑Metamorphose 

II, 584
pluripotent (Weigert 1904) ↑Entwicklung I, 402
poikilohydre (Walter 1931) ↑Regulation III, 157
poikilosmotisch (Höber 1902) ↑Regulation III, 157
poikilotherm (Bergmann 1847) ↑Regulation III, 157
Poikilotopie (Koepcke 1956) ↑Metamorphose 

II, 585
Polyandrie (Arnobius 4. Jh.) ↑Geschlecht II, 75
Polyethismus (Chance 1956) ↑Polymorphismus 

III, 112
Polygamie (Sigebert von Gembloux 11. Jh.) ↑Ge-

schlecht II, 75
Polygenie (Plate 1913) ↑Gen II, 38
Polygynie (LaMettrie 1748) ↑Geschlecht II, 75
polymorph (Moffett um 1589) ↑Polymorphismus 

III, 111
Polymorphismus (Morren 1841) III, 111
Polymorphismus, balancierter (Ford 1940) ↑Poly-

morphismus III, 112
Polymorphose (Haeckel 1872) ↑Polymorphismus 

III, 111
Polyözie (Koepcke 1956) ↑Metamorphose II, 585
polyphyletisch (Haeckel 1868) ↑Phylogenese III, 71
polyphyletisch [Kladistik] (Hennig 1965) ↑Phyloge-

nese III, 71
Polyploidie (Strasburger 1910) ↑Zelle III, 776
Polysomen (Warner, Rich & Hall 1962) ↑Zelle 

III, 774
polythetisch (Sneath 1962) ↑Art I, 80
polytypisch [Evolution] (Gulick 1888) ↑Evolution 

I, 517
polytypisch [Taxon] (Mirbel 1815) ↑Art I, 79
Population (Barrow 1801) III, 114
Populationsbiologie (Anonymus 1935) ↑Population 

III, 129
Populationsdenken (Mayr 1958) ↑Population 

III, 118
Populationsgenetik (Sinnott & Dunn 1939) ↑Popu-

lation III, 129
Populationsmutualismus (Wilson 1980) ↑Symbiose 

III, 433
Populationsökologie (Johnson 1941) ↑Population 

III, 129
Populationszyklus (Commons, McCracken & Zeuch 

1922) ↑Kreislauf II, 320
Positionalität (Plessner 1928) ↑Selbstorganisation 

III, 293
Positionseffekt (Surtevant 1925) ↑Gen II, 23
Positionsfeld (Plessner 1928) ↑Umwelt III, 571
Positionsinformation (Wolpert 1969) ↑Feld I, 555
Postgenomik (Gershon 1997) ↑Gen II, 25
Potaptation (Brosius & Gould 1992) ↑Anpassung 

I, 41
Potonuon (Brosius & Gould 1992) ↑Gen II, 35
Präadaptation (Henderson 1872) ↑Anpassung I, 40
Präaptation (Gould & Vrba 1982) ↑Anpassung I, 41
Prädation (Farre 1840) ↑Räuber III, 136
Präformation (Leibniz 1705) ↑Entwicklung I, 407
Prägung (Lorenz 1935) ↑Lernen II, 516
Prähension (Whitehead 1926) ↑Empfindung I, 380
Primärproduktion (Allen 1922) ↑Rolle, ökologische 

III, 207
Probehandeln (Freud 1911) ↑Bewusstsein I, 182
Probiose (Giglio-Tos 1910) ↑Symbiose III, 434
Produktion (Voigt 1823) ↑Rolle, ökologische 

III, 205
Produktionsbiologie (Anonymus 1914) ↑Rolle, 

ökologische III, 206
Produzent (Dumas 1841) ↑Rolle, ökologische 

III, 208
Progenot (Woese & Fox 1977) ↑Bakterium I, 145
Programm, genetisches (Upton 1960) ↑Information 

II, 189
Prokaryon (Dougherty 1957) ↑Zelle III, 773
Prokaryoten (Chatton 1925) ↑Taxonomie III, 482
Promoter (Jacob, Ullman & Monod 1964) ↑Regula-

tion III, 160
Prophase (Strasburger 1884) ↑Zelle III, 778
Propriozeption (Sherrington 1906) ↑Regulation 

III, 155
Protein (Mulder 1838) ↑Molekularbiologie II, 617
Proteom (Wilkins 1995) ↑Molekularbiologie II, 614
Proteomik (James 1997) ↑Molekularbiologie II, 614
Protisten (Haeckel 1866) ↑Einzeller I, 370
Protistenkunde (Haeckel 1866) ↑Einzeller I, 370
Protistologie (Haeckel 1866) ↑Einzeller I, 370
Protobiologie (McEwen 1886) ↑Biologie I, 266
Protoctista (Hogg 1861) ↑Einzeller I, 370
Protogenot (Benner & Ellington 1990) ↑Bakterium 

I, 145
Protophyta (Fries 1821) ↑Einzeller I, 370
Protoplasma (Purkinje 1840) ↑Zelle III, 770
Protoplast (Hanstein 1880) ↑Zelle III, 770
Prototyp (Buffon 1753) ↑Typus III, 539
Protozelle (Gros 1851) ↑Organismus II, 823
Protozoen (Goldfuß 1817) ↑Einzeller I, 369
Protozoologie (Priestley 1904) ↑Einzeller I, 370
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proximat/ultimat (Baker 1938) ↑Funktion I, 677
Prozessgefüge (Hartmann 1942) ↑Ganzheit I, 699
Prozessschutz (Sturm 1993) ↑Bioethik I, 222
Pseudoaltruismus (Pianka 1974) ↑Sozialverhalten 

III, 390
Pseudoextinktion (Webb 1969) ↑Tod III, 527
Pseudogamie (de Necker 1775) ↑Fortpflanzung 

I, 595
Pseudomimikry (Higgins 1882) ↑Mimikry II, 601
Pseudomixis (Winkler 1908) ↑Fortpflanzung I, 595
Pseudoorganismus (von Schubert 1830) ↑Organis-

mus II, 825
Pseudoparasit (von Martius 1835; van Mons 1835) 

↑Parasitismus III, 3
Pseudospezies (von Uechtritz 1821) ↑Art I, 76
Psychologie, vergleichende (Klügel 1782) ↑Etholo-

gie I, 469
Psychosomatik (Heinroth 1818) ↑Krankheit II, 293
Psychozoa (Huyley 1955) ↑Mensch II, 535
Puppe (Linné 1748) ↑Metamorphose II, 575

Quantenevolution (Simpson 1944) ↑Phylogenese 
III, 59

Quasiorganismus (Blackman & Tansley 1905) ↑Or-
ganismus II, 826

r-/K-Strategie (MacArthur & Wilson 1967) ↑Le-
bensgeschichte II, 502

Radfahrer-Reaktion (Grzimek 1949) ↑Sozialverhal-
ten III, 391

Ramet (Stout 1929) ↑Individuum II, 166
Rasse (15. Jh.) ↑Art I, 104
Rasse, geografische (Bonaparte 1850) ↑Art I, 106
Rasse, ökologische (C.D.H. 1909) ↑Art I, 107
Rassenkreis (Rensch 1929) ↑Art I, 115
Ratiozentrik (Grünewald 1988) ↑Bioethik I, 207
Ratscheneffekt (Tomasello 1994) ↑Kultur II, 365
Ratschenmechanismus (Muller 1964) ↑Geschlecht 

II, 78
Räuber (ahd.) III, 136
räubervermittelte Koexistenz (Caswell 1978) ↑Räu-

ber III, 139
Raumparasitismus (Klebs 1881) ↑Parasitismus III, 4
Reafferenzprinzip (von Holst & Mittelstaedt 1950) 

↑Verhalten III, 675
Reaktionsnorm (Woltereck 1909) ↑Genotyp/Phäno-

typ II, 64
Realnische (Hutchinson 1958) ↑Nische II, 673
Realumwelt (Weber 1939) ↑Umwelt III, 574
Recon (Benzer 1957) ↑Gen II, 27
reduktiver Pentosephosphatzyklus (Racker 1957) 

↑Molekularbiologie II, 615
Redundanz, ökologische (DeAngelis et al. 1989) 

↑Rolle, ökologische III, 205
Reduzenten (Thienemann 1925) ↑Rolle, ökologische 

III, 208
reflektierende Selbstbewertung (Frankfurt 1971) 

↑Bewusstsein I, 185
Reflex (Hall 1833) ↑Verhalten III, 671
Reflex, bedingter (Pawlow 1903) ↑Verhalten III, 675
Reflexbogen (Hall 1833) ↑Verhalten III, 673
Regelkreis (Schmidt 1941) ↑Regulation III, 173
Regelung (Schmidt 1941) ↑Regulation III, 169
Regeneration (ca. 1267) III, 142
Regeneration, physiologische (Lotze 1846) ↑Rege-

neration III, 144
Regeneration, reparative (Anonymus 1893) ↑Rege-

neration III, 144
Regulation (Hooke 1665) III, 148
Regulator (Wilson 1780) ↑Regulation III, 149
Regulatorgen (Jacob & Monod 1959) ↑Gen II, 28
regulatorische Entwicklung (Roux 1893) ↑Entwick-

lung I, 401
Regulatororgan (Cuvier 1805) ↑Regulation III, 155
Reich (Ripley 15. Jh.) ↑Taxonomie III, 475
Reiz (Anonymus 1752) ↑Wahrnehmung III, 723
Reizbarkeit (Anonymus 1753) ↑Wahrnehmung 

III, 725
Rekombination (Bateson 1903) III, 200
Replikation (Mather 1948) ↑Fortpflanzung I, 592
Replikator (Dawkins 1976) ↑Selektion III, 336
Replikator, erweiterter (Sterelny, Smith & Dickison 

1996) ↑Genotyp/Phänotyp II, 68
Replikon (Jacob & Brenner 1963) ↑Fortpflanzung 

I, 592
Repressor (Vogel 1957) ↑Regulation III, 160
Reproduktion (Buffon 1749) ↑Fortpflanzung I, 590
Reproduktion (Réaumur 1712) ↑Regeneration 

III, 142
Reproduktionsbiologie (Anonymus 1890) ↑Genetik 

II, 56
Reproduktionskosten (Williams 1966) ↑Lebensge-

schichte II, 499
Reproduktionsorgane (de Pauw 1768) ↑Pflanze 

III, 23
Reproduktionsselektion (Pearson 1895) ↑Selektion 

III, 322
reproduktiver Wert (Fisher 1930) ↑Selektion III, 323
Reproduktor (Griesemer 2000) ↑Fortpflanzung 

I, 592
Resilienz (Holling 1973) ↑Gleichgewicht II, 111
Resistenz (Patten 1975) ↑Gleichgewicht II, 111
Ressource (16. Jh.) ↑Umwelt III, 587
Ressourcenaufteilung (Schoener 1968) ↑Koexistenz 

II, 238
retikulate Evolution (Huxley 1936) ↑Phylogenese 
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III, 75
Retrovirus (Baltimore 1976) ↑Virus III, 690
Reversion (Blackadder 1834) ↑Vererbung III, 624
Revierverhalten (Anonymus 1944) ↑Sozialverhalten 

III, 391
rezessiv (Mendel 1866) ↑Gen II, 38
Reziprozität (Wedel 1680) ↑Wechselseitigkeit 

III, 738
Ribosomen (Anonymus 1958) ↑Zelle III, 774
Ritual (Huxley 1914) ↑Kommunikation II, 269
Rolle [ökologische] (Bonnet 1765) III, 203
Rückkopplung (Wagner 1925) ↑Regulation III, 171
Rückwirkung (Tetens 1777) ↑Regulation III, 153
Rudiment (Darwin 1838) ↑Funktion I, 682
runaway-Prozess (Fisher 1930) ↑Selektion III, 356

Sachsprache (Jacoby 1961) ↑Kommunikation II, 260
Saison-Dimorphismus (Weismann 1875) ↑Metamor-

phose II, 587
Saltation (Huxley 1864) ↑Mutation II, 659
Saltationismus (Mayr 1960) ↑Phylogenese III, 60
Samenanlage (Hedwig 1783) ↑Taxonomie III, 478
saprophag (Macleay 1819) ↑Ernährung I, 446
Sarkode (Dujardin 1835) ↑Zelle III, 770
Schadonologie (Haeckel 1866) ↑Entwicklungsbio-

logie I, 438
Schlaf (ahd.) III, 211
Schlüsselarten (Paine 1969) ↑Biozönose I, 336
Schlüsselinnovation (Miller 1949) ↑Fortschritt 

I, 620
Schlüsselmutualisten (Gilbert 1980) ↑Biozönose 

I, 336
Schlüsselreiz (Lorenz 1935) ↑Wahrnehmung III, 731
Schönheitstrieb (Anonymus 1793) ↑Kulturwissen-

schaft II, 386
Schreckbewegung (Falck 1870) ↑Schutz III, 222
Schutz (mhd.) III, 221
Schutzähnlichkeit (Wallace 1867) ↑Schutz III, 222
Schutzfärbung (Wallace 1867) ↑Schutz III, 222
Schwesterarten (Trattinnick 1819) ↑Art I, 76
Schwestergruppe (Hennig 1950) ↑Systematik 

III, 458
Segregationsverzerrung (Sandler, Hiraizumi & 

Sandler 1959) ↑Zelle III, 778
Sekretion (Laurentius Laurentianus 1494) ↑Stoff-

wechsel III, 412
Sekretion, innere (Makittrick 1772) ↑Regulation 

III, 178
Selbst (18. Jh.) ↑Selbstorganisation III, 291
Selbstabbau (Rommel & Fehrmann 1915) ↑Selbstor-

ganisation III, 275
Selbstanpassung (Andrews 1808) ↑Anpassung I, 28
Selbstaufbau (Coleridge 1817) ↑Selbstorganisation 

III, 275
Selbstbegrenzung (Windischmann 1805) ↑Ganzheit 

I, 714
Selbstbewegung (Syrianus 5. Jh.) III, 231
Selbstbildung (von Jakob 1795) ↑Selbstorganisation 

III, 274
Selbstdarstellung (Groos 1896) III, 246
Selbstdifferenzierung (von Hanstein 1882) ↑Selbst-

organisation III, 274
Selbstentwicklung (Widmann 1816) ↑Entwicklung 

I, 414
Selbsterhaltung (Halle 1757) III, 254
Selbstgefühl (Basedow 1764) ↑Gefühl II, 10
Selbstgesetzlichkeit (Bayrhoffer 1838) ↑Regulation 

III, 187
Selbstgestaltung (Kastner 1821) ↑Selbstorganisation 

III, 273
Selbstherstellung (Zeller 1838) ↑Selbstorganisation 

III, 274
Selbstkonzept (Baldwin 1892) ↑Bewusstsein I, 187
Selbstorganisation (Buhle 1804) III, 271
Selbstproduktion (Jackson 1783) ↑Selbstorganisati-

on III, 274
Selbstregulation (Gore 1827) ↑Regulation III, 183
Selbstregulierung (Löwenstein 1831) ↑Regulation 

III, 183
Selbstreproduktion (Schelling 1799) ↑Stoffwechsel 

III, 419
Selbstselektion (Kirk 1867) ↑Selektion III, 361
Selbstveränderung (Tiedemann 1791) ↑Selbstorga-

nisation III, 275
Selbstwahrnehmung (Cudworth 1678) ↑Bewusstsein 

I, 175
Selbstzweck (Schmid 1799) ↑Zweckmäßigkeit 

III, 821
Selektion (Matthew 1831) III, 305
Selektion, apostatische (Clarke 1962) ↑Selektion 

III, 358
Selektion, darwinsche (Anonymus 1870) ↑Selektion 

III, 322
Selektion, disruptive (Mather 1953) ↑Selektion 

III, 358
Selektion, epigamische (Huxley 1938) ↑Selektion 

III, 357
Selektion, frequenzabhängige (Lewontin & White 

1960) ↑Selektion III, 358
Selektion, gerichtete (Mather 1953) ↑Selektion 

III, 358
Selektion, intersexuelle (Howard 1974) ↑Selektion 

III, 357
Selektion, intrasexuelle (Huxley 1938) ↑Selektion 

III, 357
Selektion, nicht-darwinsche (Simpson 1953) ↑Selek-
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tion III, 359
Selektion, reflexive (Gulick 1888) ↑Selektion 

III, 359
Selektion, stabilisierende (Fisher 1930) ↑Selektion 

III, 358
Selektionsdruck (Wright 1929) ↑Mutation II, 662
Selektionsebenen (Collias 1944) ↑Selektion III, 333
Selektionseinheit (Baldwin 1902) ↑Selektion III, 333
Selektionstheorie (Darwin 1842) ↑Selektion III, 332
Selektionswert (Romanes 1892) ↑Selektion III, 323
Selekton (Mayr ca. 1982) ↑Gen II, 28
Semaphoront (Hennig 1950) ↑Form I, 569
Semelparie (Cole 1954) ↑Lebensgeschichte II, 501
Seneszenz (Seneca 1. Jh.) ↑Tod III, 522
Sensibilität (Ambrosiaster 4. Jh.) ↑Empfindung 

I, 373
sessil (Anonymus 1797) ↑Selbstbewegung III, 238
Seston (Kolkwitz 1912) ↑Biotop I, 314
Sexualität (Krøyer (1761) ↑Geschlecht II, 80
Sexualorgane (Anonymus 1758) ↑Pflanze III, 23
Sexualsystem (Linné 1735) ↑Systematik III, 446
sexuelle Selektion (Darwin 1859) ↑Selektion III, 355
sich selbst organisierendes Wesen (Kant 1790) 

↑Selbstorganisation III, 277
Sicherhaltung (Hafner 1996) ↑Selbsterhaltung 

III, 266
Signal (13. Jh.) II, 252
Signalfälschung (Wickler 1964) ↑Mimikry II, 598
Signalreiz (Wundt 1880) ↑Wahrnehmung III, 732
Sinnesorgan (Bonaventura 1253-57; Thomas von 

Aquin 1254-56) ↑Wahrnehmung III, 723
Sippe (Nägeli 1884) ↑Taxonomie III, 488
Somalyse (von Lucanus 1902) ↑Schutz III, 222
Somation (Plate 1904) ↑Modifikation II, 606
Somatogamie (Renner 1916) ↑Fortpflanzung I, 595
Sonderstellung (Rokitansky 1858) ↑Mensch II, 533
Sortierung (Vrba & Gould 1986) ↑Selektion III, 327
Sozialbiologie (Kettell 1859) ↑Sozialverhalten 

III, 394
Sozialverhalten (Lloyd Morgan 1900) III, 378
Soziobiologie (Scott 1946) ↑Sozialverhalten III, 393
Specimen (Klein 1747) ↑Typus III, 548
Spermatophyta (Goebel 1882) ↑Taxonomie III, 478
Speziation (Cook 1906) ↑Art I, 99
Spiel (ahd. 9. Jh.) III, 402
Spieltheorie (von Neumann & Morgenstern 1944) 

↑Sozialverhalten III, 395
Splicing (Kabat 1972) ↑Gen II, 28
Sporohyt (de Bary 1884) ↑Generationswechsel 

II, 49
Stamm (Haeckel 1866) ↑Taxonomie III, 475
Stammart (von Münchhausen 1767) ↑Phylogenese 

III, 71

Stammbaum (Miracelius 1639) ↑Phylogenese III, 64
Stammbusch (Hagen 1900) ↑Phylogenese III, 69
Stammlinie (Anonymus 1654) ↑Phylogenese III, 72
Stammnetz (Ekman 1930) ↑Phylogenese III, 73
Stammstrauch (Fleischmann 1926) ↑Phylogenese 

III, 69
Stammzelle, embryonale (Türk 1904) ↑Genotyp/

Phänotyp II, 63
Stammzellen (Goette 1882) ↑Genotyp/Phänotyp 

II, 62
Standort (Georgi 1765) ↑Biotop I, 307
Stasigenese (Huxley 1957) ↑Fortschritt I, 623
stenohalin (Möbius 1873) ↑Nische II, 677
stenök (Hesse 1924) ↑Nische II, 677
Stenomerie (Hennig 1949) ↑Diversität I, 356
Stenomorphie (Hennig 1949) ↑Diversität I, 356
stenotherm (Möbius 1873) ↑Nische II, 677
stenotop (Dahl 1903) ↑Nische II, 677
Steuerung (Schmidt 1941) ↑Regulation III, 167
Stimmung (Lorenz 1931) ↑Gefühl II, 9
Stimmungsübertragung (Lorenz 1935) ↑Gefühl 

II, 10
Stimulation (Ranchin 1624) ↑Wahrnehmung III, 724
Stimulus (lat.) ↑Wahrnehmung III, 723
Stoffkreislauf (Whitlock 1654) ↑Kreislauf II, 323
Stoffwechsel (Autenrieth 1802) III, 410
Strukturgen (Jacob & Monod 1959) ↑Gen II, 28
Subjekt (Schelling 1799) ↑Selbstorganisation 

III, 295
Subspezies (Erhart 1780) ↑Art I, 114
Suchbild (von Uexküll 1933) ↑Wahrnehmung 

III, 729
Sukzession (Dureau de la Malle 1825) ↑Entwicklung 

I, 424
Superorganismus (Wheeler 1922) ↑Organismus 

II, 826
superparasitisch (Woodward 1877) ↑Parasitismus 

III, 8
Superparasitismus (Fiske 1910) ↑Parasitismus III, 7
Superspezies (Watson 1859) ↑Art I, 115
Supraorganismik (Löther 1972) ↑Ökologie II, 685
Symbiogenese (Wheeler 1901) ↑Symbiose III, 429
Symbiologie (Stöhr 1897) ↑Biologie I, 286
Symbiom (Lederberg 2000) ↑Symbiose III, 432
Symbiose (de Bary 1878) III, 426
Symbolbewegung (Lorenz 1941) ↑Kommunikation 

II, 269
Symmetrie (Pascal ca. 1662) ↑Morphologie II, 642
Sympathese (Alverdes 1927) ↑Schutz III, 222
Sympathie (Hippokrates um 400 v. Chr.) ↑Wechsel-

seitigkeit III, 738
sympatrisch (Poulton 1903) ↑Art I, 100
Symphilie (Wasmann 1896) ↑Symbiose III, 435
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Symphorismus (Deegener 1918) ↑Symbiose III, 434
Symplesiomorphie (Hennig 1953) ↑Systematik 

III, 458
Synapomorphie (Hennig 1953) ↑Systematik III, 458
Synapse (Sherrington 1897) ↑Empfindung I, 384
Synbiologie (Schwenke 1953) ↑Biologie I, 286
Syncytium (Haeckel 1870) ↑Sozialverhalten III, 380
Synechtrie (Wasmann 1896) ↑Symbiose III, 435
Synerg (Bock & von Wahlert 1965) ↑Umwelt 

III, 591
Synergetik (Haken & Graham 1971) ↑Selbstorgani-

sation III, 290
Syngameon (Lotsy 1925) ↑Art I, 88
Syngamie (Poulton 1903) ↑Art I, 77
Synökie (Wasmann 1896) ↑Symbiose III, 434
Synökologie (Schröter 1902) ↑Ökologie II, 705
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ziplinen (aus Haeckel 1866)
Biologie 5: Gliederung der Biologie in Subdis-58. 
ziplinen (aus Gams 1918)
Biologie 6: Gliederung der Biologie in Subdis-59. 
ziplinen (aus Du Rietz 1921)
Biologie 7: Gliederung der Biologie in Subdis-60. 
ziplinen (aus Friederichs 1937)
Biologie 8: Gliederung der Biologie als theo-61. 
retischer Wissenschaft nach ihren Grundfragen 
(aus Ungerer 1942)
Biologie 9: Gliederung der Biologie in Subdis-62. 
ziplinen (aus Löther 1972)
Biologie 10: Gliederung der Biologie nach In-63. 
tegrationsebenen und taxonomischen Gruppen 
(aus Odum 1953)
Biologie 11: Gliederung der Biologie in Sub-64. 
disziplinen nach vier Dimensionen (aus Camp-
bell & Reece 1987/2002)
Biologie 12: Veränderungen des Fächerspekt-65. 
rums der Zoologie in den letzten 50 Jahren, ge-
messen über den Anteil der Professuren einer 
Fachrichtung an westdeutschen Universitäten 
(aus Wägele & Bode 2007)
Biosphäre: Gliederung der Biosphäre in bioti-66. 
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sche und abiotische Komponenten (nach Ob-
rhel & Obrhelova 1981; aus Stugren 1972/86)
Biotop 1: Die Bereiche des Hydrositons, d.h. 67. 
des Lebensraums im und am Wasser, der den 
Lebewesen ihre Ernährung ermöglicht (aus 
Corti 1949)
Biotop 2: Einteilung der Biotope nach dem 68. 
Aggregatzustand ihrer Medien (aus Koepcke 
1971-74)
Biotop 3: Gliederung terrestrischer Zönotope 69. 
und Zönosen (aus Schwerdtfeger 1975)
Biotop 4: Die prägende Kraft des Biotops auf 70. 
die Gestalt von Organismen: Pflanzen des 
Nordseeplanktons mit Schwebefortsätzen und 
anderen Einrichtungen zur Verbesserung des 
Auftriebs (aus Gessner 1940)
Biozönose 1: Tier-Zönose im Limfjord (aus 71. 
Petersen 1918)
Biozönose 2: Drei Ansätze zur Analyse von 72. 
Pflanzengemeinschaften (aus Allen & Hoeks-
tra 1992)
Biozönose 3: Biozönosen als Intersektionssys-73. 
teme: Verteilung der Häufigkeit von verschie-
denen Pflanzenarten über einen Gradienten der 
Feuchtigkeit (aus Whittaker 1967)
Biozönose 4: »Biozönotischer Konnex« in der 74. 
eurasiatischen Tundra (aus Tischler 1951)
Brutpflege 1: Eine Gazelle, die ihr Junges säugt 75. 
– ein beliebtes Motiv der altägyptischen Kunst 
(aus Smith, (1946/49)
Brutpflege 2: Katzenfamilie (Ägyptische Bron-76. 
zeplastik um 600 v. Chr.)
Brutpflege 3: Das »Nest« des Heiligen Pillen-77. 
drehers (aus Fabre 1879/1939)
Brutpflege 4: Das Verleiten eines Goldregen-78. 
pfeifers (aus Portmann 1948)
Brutpflege 5: Grafisches Modell zur Darstel-79. 
lung des Reproduktiven Erfolgs  und der Elter-
lichen Investition als Funktion der Anzahl der 
Nachkommen, die von zwei Individuen unter-
schiedlichen Geschlechts erzeugt werden (aus 
Trivers 1972)
Diversität 1: Anzahl der beschriebenen Arten 80. 
von rezenten Organismen, eingeteilt nach den 
großen Gruppen (aus Wilson 1988)
Diversität 2: Verlauf der Anzahl beschriebener 81. 
Arten von 1750 bis 1980 bei drei verschiede-
nen Tiergruppen (aus Siewing 1985)

Diversität 3: Verlauf der biologischen Diversi-82. 
tät in der Erdgeschichte, gemessen anhand der 
Anzahl der Familien marin lebender Tiere (aus 
Raup & Sepkoski 1982)
Diversität 4: Eine grobe Schätzung der Ver-83. 
teilung der Artenanzahl von auf dem Land le-
benden Tieren über ihre Körperlänge (aus May 
1986)
Diversität 5: Korrelation der Artendiversi-84. 
tät von Vögeln und der Diversität der Belau-
bungshöhe der Vegetation in Nordamerika und 
Australien (aus Recher 1969)
Diversität 6: In einer Darstellung mit halbloga-85. 
rithmischem Maßstab ergibt die Verteilung der 
Häufigkeit von Arten in einer Gemeinschaft 
annähernd eine Normalverteilung (aus Preston 
1948)
Diversität 7: Globale Verteilung der Biodiver-86. 
sität auf der Ebene von taxonomischen Fami-
lien (aus Gaston, Williams, Eggleton & Hum-
phries 1995)
Diversität 8: Negative Korrelation zwischen 87. 
der Anzahl der Arten (Diversität) und der An-
zahl der festen ökologischen Interaktionen 
zwischen den Individuen verschiedener Arten 
(»Konnektanz«) (aus McNaughton 1978)
Einzeller 1: Drei Bewegungsstadien einer 88. 
Amöbe (aus Rösel von Rosenhof 1775)
Einzeller 2: Bewegungsstudien von Pantoffel-89. 
tierchen (aus Müller 1786)
Einzeller 3: Skelett einer einzelligen Radiola-90. 
rie (aus Haeckel 1862)
Einzeller 4: Vier »Organisationsformen« der 91. 
Einzeller (aus Hausmann 1985)
Empfindung 1: Reizleitung von einem periphe-92. 
ren Organ zum Gehirn bei der Empfindung von 
Hitze (aus Descartes [1632])
Empfindung 2: Das frei präparierte Nerven-93. 
system einer Honigbiene (aus Swammerdam 
[1679])
Empfindung 3: Eine isolierte Nervenzelle aus 94. 
der grauen Substanz des Rückenmarks (aus 
Deiters 1865)
Empfindung 4: Typische Zellen der Hirnrinde 95. 
eines Säugetiers (aus Ramón y Cajal 1894)
Empfindung 5: Die erste Darstellung eines 96. 
neuronalen Netzes (aus Exner 1894)
Empfindung 6: Die erste Darstellung des Akti-97. 
onspotenzials einer Nervenzelle (aus Hodgkin 
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& Huxley 1939)
Entwicklung 1: Schematisches Diagramm zur 98. 
symbolischen Darstellung der organischen 
Entwicklung
Entwicklung 2: Frühe Stadien in der Entwick-99. 
lung eines Hühnerembryos in einem bebrüteten 
Ei (nach Fabricius 1621; aus Herrlinger 1972)
Entwicklung 3: Entwicklungsstadien der Boh-100. 
ne (aus Malpighi 1679)
Entwicklung 4: Darstellung der Entwicklung 101. 
eines Hühnerembryos in Form einer Bildserie 
(aus Pander 1817)
Entwicklung 5: Frühe Entwicklungsstadien der 102. 
Metazoen (aus Haeckel 1877)
Entwicklung 6: Die ontogenetische Trajektorie 103. 
eines Individuums im Alters-Größen-Form-
Raum (aus Alberch et al. 1979)
Entwicklung 7: Entwicklungslinien von phä-104. 
notypischen Merkmalen und ihrer Varianten in 
einem grafischen Modell der Entwicklung (aus 
Haecker 1918)
Entwicklung 8: Evolution von Entwicklungs-105. 
wegen bei Seeigeln (Echinoidea) (nach Wray; 
aus Raff 1996)
Entwicklung 9: Übersicht über die Terminolo-106. 
gie für Prozesse der Heterochronie (aus McNa-
mara 1986)
Entwicklung 10: Typen der Veränderung im 107. 
Verlauf der individuellen Lebensgeschichte 
(Ontogenese: vertikale Achse) in der Phyloge-
nese (aus de Beer 1940/58)
Entwicklung 11: Ontogenetische Trajektorien 108. 
von jeweils zwei Individuen in einem Alters-
Form-Raum zur Darstellung von Pädomorpho-
se (Neotenie und Progenesis) und Peramorpho-
se (Beschleunigung und Hypermorphose) (aus 
Alberch et al. 1979)
Entwicklung 12: Faktoren der Entwicklung 109. 
von Organismen nach dem Modell der Theo-
rie der Entwicklungssysteme (aus Griffiths & 
Gray 1994)
Entwicklung 13: Verlauf von Produktivität, 110. 
vorhandener Biomasse und Artendiversität 
während der ökologischen Entwicklung eines 
Waldökosystems (aus Whittaker 1970)
Entwicklung 14: Trends in der Entwicklung 111. 
von Ökosystemen: Veränderungen ihrer Eigen-
schaften vom Anfang zum Ende einer ökologi-
schen Sukzession (aus Odum 1969)

Ernährung 1: Nahrungsaufnahme einer Amöbe 112. 
(aus Jennings 1906)
Ernährung 2: Fixieren und Schnappen einer 113. 
Fliege durch eine Kröte (aus Schneider 1954)
Ernährung 3: Beute in der Nähe des Zenits 114. 
wird von einem Wasserfrosch im Sprung mit 
der Zunge erfasst (aus Schneider 1954)
Ernährung 4: Größenstufen von Organismen 115. 
im Meer (aus Lohmann 1908)
Ernährung 5: Vergleich der Verteilung von 116. 
Produktivität, Biomasse und Individuenanzahl 
über die trophischen Ebenen eines künstlichen 
Teichökosystems (aus Whittaker 1970)
Ernährung 6: Eine der ersten Darstellungen 117. 
eines Nahrungsnetzes: das Nahrungsnetz der 
Tiere, die mit der Baumwollpflanze verbunden 
sind (aus Pierce, Cushman & Hood 1912)
Ernährung 7: Nahrungskreislauf in einem See 118. 
(aus Thienemann 1926)
Ernährung 8: Nahrungskreislauf (»food-cyc-119. 
le«) mit trophischen Ebenen in einem Gewäs-
ser (aus Lindeman 1942)
Ethologie 1: Körperhaltung während des 120. 
Scheinputzens bei Enten verschiedener Arten 
(aus Lorenz 1941)
Ethologie 2: Vergleich der Begrüßungszere-121. 
monien bei verschiedenen Möwenarten (aus 
Tinbergen 1959)
Ethologie 3: Stammbaum von Enten und Gän-122. 
sen, erstellt auf der Grundlage von Verhaltens-
einheiten der Balz, die als Homologien gedeu-
tet werden (aus Lorenz 1941)
Evolution 1: Schematisches Diagramm zur 123. 
Darstellung der Evolution
Evolution 2: Etappen in der Evolution des 124. 
Pferdes in den letzten 50 Millionen Jahren (aus 
Marsh 1879)
Evolution 3: Hierarchie von Formen und Kom-125. 
ponenten der Migration auf den Ebenen von 
Individuen und Gruppen (aus Baker 1978)
Evolution 4: Die logische Unabhängigkeit von 126. 
Evolution, Natürlicher Selektion und Geneti-
scher Drift (aus Endler 1986)
Evolution 5: Frühe Darstellung einer adaptiven 127. 
Landschaft (aus Janet 1896)
Evolution 6: Dreidimensionale Landschaft zur 128. 
Veranschaulichung quantitativer Gleichge-
wichtsmodelle der Evolution (aus Lotka 1925)
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Evolution 7: Fitnessverlauf für die Häufigkeiten 129. 
von Genen in Populationen (aus Wright 1931)
Evolution 8: Adaptive Landschaft zur Darstel-130. 
lung der Fitness von zwei zytologischen Typen 
in unterschiedlicher Häufigkeit in einer Po-
pulation von Heuschrecken (aus Lewontin & 
White 1960)
Feld: Eine »epigenetische Landschaft« (aus 131. 
Waddington 1957)
Form 1: Transformation des Umrisses eines 132. 
typischen Papageienfisches in den Umriss ei-
ner verwandten Form (aus D’Arcy Thompson 
1917/42)
Form 2: Symmetrieformen bei Tieren, die 133. 
als Anpassung an ihre Lebensform in jeweils 
verschiedenen taxonomischen Gruppen ent-
standen sind (zusammengestellt aus Koepcke 
1971-74)
Form 3: Organismen verschiedener Formty-134. 
pen, die einer einheitlichen Funktion dienen: 
dem Schweben im Wasser (zusammengestellt 
aus Koepcke 1971-74)
Form 4: Typen von Herzen bei wirbellosen 135. 
Tieren (aus Richter 1973)
Form 5: Die multiple Realisierbarkeit von For-136. 
men durch Entwicklungswege und von Funkti-
onen durch Formen
Form 6: Schematische Darstellung der Ent-137. 
wicklung von Strukturen (aus Maslin 1952)
Form 7: Arten von taxonomischen Merkmalen 138. 
(aus Mayr, Linsley & Usinger 1953)
Fortpflanzung 1: Kopulation beim Schaf in 139. 
einer altägyptischen Darstellung aus dem Jah-
reszeitenrelief der »Weltenkammer« im Son-
nenheiligtum des Königs Niuserre (aus Edel 
1963)
Fortpflanzung 2: Geburt eines Kalbes in einer 140. 
Darstellung auf einem altägyptischen Relief 
(aus Smith 1946/49)
Fortpflanzung 3: Schematisches Diagramm zur 141. 
Darstellung der Fortpflanzung
Fortpflanzung 4: Einteilung von Typen der sub-142. 
stanziellen Zeugung nach Thomas von Aquin 
(aus Mitterer 1947)
Fortpflanzung 5: Die Zellteilung der Alge Sy-143. 
nedra zum Zweck ihrer Fortpflanzung (aus 
Trembley 1766)
Fortpflanzung 6: Fortpflanzung als ultimater 144. 
Zweck aller biologischer Funktionen

Fortpflanzung 7: Eine Einteilung der Fortpflan-145. 
zungsweisen aus der Mitte des 19. Jahrhunderts 
(aus Spencer 1864/98)
Fortpflanzung 8: Die Wahrscheinlichkeit für 146. 
das Sterben eines Genets bei einem asexuell 
sich vermehrenden Organismus im Laufe sei-
nes Lebens (aus Cook 1979)
Fortpflanzung 9: Stammbaum eines Weiden-147. 
bastards (aus Nägeli 1866)
Fortschritt 1: »Hologeniespirale« (aus Zim-148. 
mermann 1953)
Fortschritt 2: Zusammenhang zwischen der 149. 
Anzahl der Zelltypen bei Organismen verschie-
dener Tiergruppen und dem phylogenetischen 
Alter dieser Gruppen (aus Valentine, Collins & 
Meyer 1994)
Fortschritt 3: Zunahme der »Zerebralisation« 150. 
in der Evolution des Lebens (aus Leakey & 
Lewin 1995)
Fortschritt 4: Größe des Genoms bei verschie-151. 
denen taxonomischen Gruppen von Organis-
men (aus Lewin 1988)
Fortschritt 5: Häufigkeitsverteilung des Kom-152. 
plexitätsgrades von Lebewesen in einer frühen 
und späten Phase der Evolution des Lebens auf 
der Erde (aus Gould 1996)
Fossil 1: Darstellung einer Szene aus dem Jura 153. 
im »älteren Dorset« (nach de la Beche 1830; 
aus Rudwick 1992)
Fossil 2: Rekonstruktion des Skeletts eines 154. 
ausgestorbenen Riesenfaultiers (Megatherium) 
aus Argentinien (Kopie von Cuvier nach dem 
Originaldruck von Brú; aus Rudwick 1992)
Fossil 3: Ein 155. Plesiosaurus erbeutet einen flie-
genden Pterodactylus (nach de la Beche 1832; 
aus Rudwick 1992)
Fossil 4: Frühe Darstellung der Abfolge von 156. 
Lebensformen und Lebensgemeinschaften in 
der Erdgeschichte (gestochen von Emslie, pub-
liziert 1849 von Reynolds; aus Rudwick 1992)
Fossil 5: Ausschnitt aus einer Darstellung von 157. 
fossilen Formen von Landpflanzen, Wirbeltie-
ren und Wassertieren und der entsprechenden 
Erdschichten, in denen diese gefunden wurden 
(aus Buckland 1836)
Fossil 6: Terminologie zur Einteilung der Erd-158. 
geschichte sowie Zeitpunkt der Benennung 
und Namen der Personen, auf die die Benen-
nung zurückgeht (aus Palmer 2005)
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Fossil 7: Absolute Datierung der erdgeschicht-159. 
lichen Perioden auf der Basis des Anteils von 
Helium und Blei in Gesteinen verschiedener 
Schichten (aus Holmes 1913/37)
Fossil 8: Der Verlauf der Diversität von Fossili-160. 
en in der Erdgeschichte auf der Datengrundla-
ge von Fossilfunden in Großbritannien bis zur 
Mitte des 19. Jahrhunderts (aus Phillips 1860)
Fossil 9: Entwicklung der Diversität in den 161. 
großen Gruppen von im Meer lebenden viel-
zelligen Tieren im Verlauf der Erdgeschichte 
(aus Sepkoski 1981)
Fossil 10: Wichtige Tiergruppen als Leitfossili-162. 
en (aus Kuhn-Schnyde1953)
Fossil 11: Typische »lebende Fossilien« unter 163. 
den wirbellosen Tieren und ihre fossilen Ver-
wandten (aus Thenius 1963)
Funktion 1: Schematisches Diagramm zur Dar-164. 
stellung einer Funktion
Funktion 2: Parastasis: Ein Ereignis 165. A hat eine 
Wirkung B, die über vier verschiedene Wege E1, 
… E4 erreicht werden kann (aus Murphy 1976)
Funktion 3: Illustration von vier einflussrei-166. 
chen Explikationen des biologischen Funkti-
onsbegriffs
Funktion 4: Die Hierarchie organischer Funkti-167. 
onen auf den obersten drei Ebenen
Funktion 5: Die Fitness als Resultante aus ei-168. 
ner Hierarchie organischer Funktionen (aus 
Bischof 1985/91)
Funktion 6: Gerichtetheit der Lebenserschei-169. 
nungen der Tiere auf die »Organisationsziele 
des Lebendigen« (aus Rothschuh 1959/63)
Funktion 7: Typische Übersprungbewegungen 170. 
bei einigen Vogelarten (aus Tinbergen 1942)
Ganzheit 1: Die Abgrenzung von Ganzheiten 171. 
als relativ isolierte Einheiten der Interaktion 
(aus McShea & Venit 2001)
Ganzheit 2: Das Prinzip des »holocönen Fak-172. 
tors« (aus Friedrichs 1927)
Ganzheit 3: Interaktionskarte der Gesamtheit 173. 
der Hefe-Proteine und Interaktionen der glei-
chen Proteine, zusammengefasst in funktionale 
Gruppen (aus Uetz, P. & Grigoriev 2005)
Gefühl 1: Stimmungsausdruck eines Schim-174. 
pansen (aus Kohts 1935)
Gefühl 2: Gesichtsausdruck eines jungen 175. 
Schimpansen in verschiedenen Gefühlszustän-

den (aus Kohts 1935)
Gefühl 3: Sechs »Grundemotionen« des Men-176. 
schen, die einem bestimmten Gesichtsaus-
druck entsprechen (nach Ekman; aus Grammer 
1993/95)
Gefühl 4: Demutshaltung eines Hundes (aus 177. 
Darwin 1872)
Gefühl 5: Ausdrucksformen des Hundegesichts 178. 
im Konflikt zwischen Angriff und Flucht (aus 
Lorenz 1952)
Gefühl 6: Schematische Darstellung der Überla-179. 
gerung von Angriffs- und Abwehrstimmung in 
der Mimik einer Katze (aus Leyhausen 1956)
Gefühl 7: Funktionales Modell zur Erklärung 180. 
von Verhalten als Ergebnis der Interaktion von 
drei Subsystemen (aus Tolman 1952)
Gefühl 8: Einfaches Modell für die komplexe, 181. 
probabilistische Sequenz von Ereignissen, die 
von einem externen Stimulus über die Ausbil-
dung eines Gefühls bis zu dessen Verhaltens-
konsequenzen führt (aus Plutchik 1980)
Gefühl 9: Gestik und Mimik eines Schimpan-182. 
sen, der sich freut (aus Kohts 1935)
Gen 1: Schematisches Modell der »Doppelhe-183. 
lix« der DNA (aus Watson & Crick 1953)
Gen 2: Die erste Genkarte, ermittelt durch 184. 
Crossing-Over bei Drosophila (aus Sturtevant 
1913)
Gen 3: Der Weg von den Genen im Zellkern 185. 
über das Zytoplasma zu den phänotypischen 
Merkmalen (aus Darlington & Mather 1949)
Generationswechsel 1: Generationswechsel 186. 
der Reblaus (aus Weismann 1902/13)
Generationswechsel 2: Schema des Generati-187. 
onswechsels der Moose (aus Harder 1931)
Genotyp/Phänotyp 1: Die Kontinuität der 188. 
Keimzellen des Genotyps und die Vergäng-
lichkeit der somatischen Zellen des Phänotyps 
in der Konzeption A. Weismanns (aus Wilson 
1896/1900)
Genotyp/Phänotyp 2: Schematische Darstel-189. 
lung der »Keimbahn« eines Spulwurms (Asca-
ris) (aus Weismann 1892)
Genotyp/Phänotyp 3: Einteilung der Entwick-190. 
lung eines Organismus in vier Phasen, die sich 
in unterschiedlichen abstrakten Räumen be-
finden: dem Genotypenraum, epigenetischen 
Raum, Phänotypenraum und Tauglichkeits-
raum (aus Waddington 1969)
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Genotyp/Phänotyp 4: Trennung der genotypi-191. 
schen von der phänotypischen Beschreibungs-
ebene zur Erklärung phänotypischer Verände-
rungen über Generationen hinweg (aus Lewon-
tin 1974)
Geschlecht 1: Geschlechtlichkeit bei Pflanzen 192. 
(aus Linné 1746)
Geschlecht 2: Verhinderung der Selbstbefruch-193. 
tung bei Pflanzen mit lang- und kurzgestielten 
Griffeln und Staubblättern (aus Darwin 1877)
Geschlecht 3: Der evolutionäre Vorteil der Se-194. 
xualität, dargestellt durch einen Vergleich der 
Evolution in Populationen von asexuell und 
sexuell sich fortpflanzenden Individuen (aus 
Crow & Kimura 1965)
Geschlecht 4: Geschlechtsdimorphismus bei 195. 
der Spinne Nephila nigra (aus Doflein 1914)
Geschlecht 5: Eine etwa 14.000 Jahre alte Dar-196. 
stellung des Sexualaktes beim Menschen in der 
Höhle La Marche in Westfrankreich (aus van 
Vilsteren 2003-04)
Geschlecht 6: Einführung der Symbole für 197. 
männliche und weibliche Pflanzen durch Linné 
(aus Linné 1751; 1753)
Geschlecht 7: Symbolisierung von weiblichen 198. 
und männlichen Individuen durch Kreis und 
Quadrat (aus Röse 1853)
Gewebe 1: Gewebe aus übereinander gelager-199. 
ten Fasern in der Venenwandung (aus Vesal 
1543)
Gewebe 2: Kombinierter Längs- und Quer-200. 
schnitt durch den Ast eines Baums (aus Grew 
1682)
Gleichgewicht 1: Grafische Darstellung 201. 
des mathematischen Modells für zyklische 
Schwankungen der Populationsgrößen von 
zwei interagierenden Arten, einem Wirt und 
einem Parasiten, im Phasenraum der Populati-
onsgrößen der beiden Arten (aus Lotka 1925)
Gleichgewicht 2: Alternative grafische Reprä-202. 
sentation des Modells für periodische Popula-
tionsschwankungen von zwei interagierenden 
Arten, dargestellt als Verlauf über die Zeit (aus 
Volterra 1928)
Gleichgewicht 3: Populationszyklen von 203. 
Schneeschuhhasen und Luchsen im Norden 
Kanadas (aus Hewitt 1921)
Hierarchie 1: Stufenleiter der natürlichen We-204. 
sen (aus Bonnet 1745)

Hierarchie 2: Ebenen der Organisation biologi-205. 
scher Einheiten (aus Odum 1959)
Hierarchie 3: Hierarchie von Ebenen der Orga-206. 
nisation und damit korrespondierende Wissen-
schaften (aus Rowe 1961)
Hierarchie 4: Modell der Hierarchie von Zent-207. 
ren in der Organisation instinktiven Verhaltens 
(aus Tinbergen 1950)
Hierarchie 5 Die hierarchisch-enkaptische 208. 
Ordnung systematischer Taxa als Ergebnis der 
dichotomen Aufspaltung von Stammeslinien in 
der Phylogenese (aus Hennig 1950)
Hierarchie 6: Hierarchieebenen der Organisati-209. 
on von Lebewesen und ihre Interaktion mitein-
ander (aus Weiss 1973)
Homologie 1: Ähnlichkeit im Aufbau der Kno-210. 
chen der hinteren Extremitäten von Pferd und 
Mensch (nach Leonardo da Vinci [ca. 1506-
07])
Homologie 2: Vergleich der Muskeln und Kno-211. 
chen der Vorderextremität bei Affe, Katze, Bär, 
Seehund und Delphin (aus Cuvier 1805)
Homologie 3: Knochen des Kopfes eines Vo-212. 
gels, eines Säugetiers und des Menschen (aus 
Carus 1828)
Homologie 4: Klassifikation von Formen der 213. 
Ähnlichkeit nach vier Kriterien (aus Stone & 
Hall 2006)
Individuum 1: Ein Organismus zwischen In-214. 
dividuum und Kolonie: eine Staatsqualle (aus 
Vogt 1851)
Individuum 2: Stadien in der Entwicklung ei-215. 
nes Baums und fünf Begriffe eines Individu-
ums mit unterschiedlichem Umfang
Individuum 3: Zwei Ebenen der Individualität 216. 
bei zellulären Schleimpilzen (aus Kühn 1943)
Information 1: Drei Wege der biologischen 217. 
»Informationsgewinnung« für einen Organis-
mus: Vererbung, Tradition und direkte Erfah-
rung (aus Wickler 1965)
Information 2: Schlüssel des genetischen 218. 
Codes (aus Khorana et al. 1966)
Information 3: Codesonne als Darstellung des 219. 
genetischen Codes (aus Bresch & Hausmann 
1964/70)
Instinkt 1: Die instinktgeleitete Herstellung ei-220. 
nes Trichters aus einem Birkenblatt durch den 
Schwarzen Birkenblattroller (aus Wasmann 
1884)
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Instinkt 2: Das »psychohydraulische Modell« 221. 
der Verhaltensauslösung (aus Lorenz 1978)
Instinkt 3: Hierarchie und Gerichtetheit des 222. 
Verhaltens beim Fortpflanzungsverhalten des 
Stichlings (aus Tinbergen 1942)
Instinkt 4: Schema zur »Hierarchie der Stim-223. 
mungen« im Brutpflegeverhalten der Grab-
wespe (aus Baerends 1941)
Instinkt 5: Das »Wirkungsgefüge« von Verhal-224. 
tensweisen, die beim Brüten der Silbermöwe 
beteiligt sind (aus Baerends 1972)
Intelligenz 1: Ein Schimpanse in Gefangen-225. 
schaft, der ohne vorherige Dressur und Übung 
mehrere Kisten über einander stapelt, um an 
eine Banane zu gelangen (aus Köhler 1917)
Intelligenz 2: Die Differenz in der mentalen 226. 
Repräsentation einer Kommunikationssituati-
on bei Schimpansen und Menschen (aus To-
masello 1999)
Intelligenz 3: Korrelation der Gruppengröße, 227. 
in denen Primaten zusammenleben, mit der 
relativen Größe des Neocortex ihres Gehirns 
(aus Dunbar 2001)
Koexistenz 1: Die Koexistenz von zwei Popu-228. 
lationen von Individuen verschiedener Arten, 
dargestellt im Phasenraum der Größen der bei-
den Populationen (aus Gause & Witt 1935)
Koexistenz 2: Koexistenz von drei Arten, dar-229. 
gestellt über das Spektrum ihrer Ausnützung ei-
ner Ressource (aus MacArthur & Levins 1967)
Koexistenz 3: Vier Fälle der Konkurrenz von 230. 
zwei Arten um zwei Ressourcentypen (aus 
Tilman 1982)
Koexistenz 4: Merkmalsverschiebung bei Dar-231. 
winfinken auf Inseln des Galapagosarchipels 
(aus Lack 1947)
Kommunikation 1: Arterkennungsmerkmale 232. 
von Regenpfeifern (aus Wallace 1889)
Kommunikation 2: Ein Baum zur Klassifizie-233. 
rung von Arten der Zeichenverwendung (aus 
Romanes 1888)
Kommunikation 3: Das »Hinterkopfzudrehen« 234. 
des Spießentenerpels bei der Balz vor dem 
Weibchen (nach Lorenz 1941; aus Tinbergen 
1948)
Kommunikation 4: Silhouetten von Attrappen, 235. 
mit denen Lorenz und Tinbergen das Vorhan-
densein von »angeborenen Schemata« zur 
Auslösung einer Fluchtreaktion bei Vögeln un-

tersuchten (aus Tinbergen 1948)
Kommunikation 5: Die Kommunikation der 236. 
Honigbiene über Futterplätze (aus von Frisch 
1948)
Kommunikation 7: Von der »Sprache« der Bie-237. 
nen zur Sprache der Tiere: ein Weg der Sprache 
von der der uneigentlichen zur eigentlichen 
Redeweise zwischen 1923 und 1938 (aus von 
Frisch 1923 und Huxley 1938)
Kommunikation 7: Vergleich einiger Kommu-238. 
nikationsformen von Tieren mit der Sprache 
des Menschen anhand mehrerer Merkmale 
(aus Nöth 1985/2000)
Kommunikation 8: Metakommunikation bei 239. 
Hunden (aus Maier 1998)
Kommunikation 9: Drei Haupttypen der kom-240. 
munikativen Interaktion zwischen einem Er-
wachsenen und einem Säugling bzw. Klein-
kind (aus Tomasello 1999)
Konkurrenz: Zeitlicher Verlauf der Populati-241. 
onsgröße von miteinander konkurrierenden 
Pantoffeltierchen verschiedener Arten (aus 
Gause 1934)
Krankheit: Drei Aspekte von Krankheit (aus 242. 
Rothschuh 1965)
Kreislauf 1: Das Symbol einer sich in den 243. 
Schwanz beißenden Schlange (Ouroboros) 
(aus einer Handschrift des 10. oder 11. Jahr-
hunderts)
Kreislauf 2: Ein einfacher organischer Bedin-244. 
gungskreislauf
Kreislauf 3: »Der Kreisprozeß des Lebens« 245. 
(aus Pikler 1926)
Kreislauf 4: Darstellung der menschlichen Le-246. 
bensphasen in Form eines Kreises aus dem frü-
hen 12. Jahrhundert (Tractatus de quaternario; 
aus Sears 1986)
Kreislauf 5: Entwicklungskreislauf: Lebens-247. 
zyklus von Trichosphaerium (aus Schaudinn 
1899)
Kreislauf 6: Der Lebenszyklus des Frosches 248. 
(aus Conklin 1919)
Kreislauf 7: Schema des großen Blutkreis-249. 
laufs nach C. Bartholinus (1676) (aus Jahn 
1982/98)
Kreislauf 8: Glasgefäße und Lebewesen zur 250. 
Untersuchung des Gaswechsels von Pflanzen 
und Tieren (aus Priestley 1775)
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Kreislauf 9: Der Phosphatkreislauf auf der 251. 
Erde (aus Lotka 1925)
Kreislauf 10: Der Kohlenstoff- und Sauerstoff-252. 
kreislauf auf der Erde (aus Kostitzin 1935)
Kreislauf 11: Der Stickstoffkreislauf (aus 253. 
Odum 1959)
Kultur 1: Schematisches Diagramm zur Dar-254. 
stellung kulturellen Handelns
Kultur 2: Fortschritt im Bereich des Anorga-255. 
nischen, Organischen und Superorganischen 
(aus Kroeber 1917)
Kultur 3: Kulturelle Evolution im Modus der 256. 
»Opposition« von genetischer und kultureller 
Evolution (aus Durham 1982)
Kultur 4: Die Kultur der Tiere – seit einigen 257. 
Jahren auch auf dem deutschen Buchmarkt an-
gekommen (aus de Waal 2001)
Kultur 5: Herstellung von Artefakten durch 258. 
Tiere (aus von Frisch 1973 und Bonner 1980)
Kultur 6: Ein Makake wäscht eine Kartoffel 259. 
(nach Itani, Kawamura & Kawai; aus Czihak, 
Langer & Ziegler 1976/81)
Kultur 7: Blaumeisen beim Aufpicken einer 260. 
Milchflasche (aus Bonner 1980)
Kulturwissenschaft 1: Symbolische Darstel-261. 
lung von vier gängigen Begriffen der Kultur 
(aus Gerndt 2000)
Kulturwissenschaft 2: Ausschnitte von drei se-262. 
kundären Flügelfedern eines Argusfasans (aus 
Darwin 1871/79)
Künstliches Leben 1: Automat einer Ente (aus 263. 
Anonymus 1899)
Künstliches Leben 2: »Künstliches Leben« ei-264. 
nes zellulären Automaten (aus Gardner 1970)
Lamarckismus 1: Die Veränderung der Mor-265. 
phologie aufgrund der Bedürfnisse (nach einer 
Karikatur von Caran d’Ache; aus Sirks & Zirk-
le 1964)
Lamarckismus 2: Rekonstruktion von La-266. 
marcks Modell der Entwicklung des Lebens 
auf der Erde als parallele Höherentwicklung 
von Organismen in unabhängig voneinander 
entstandenen Entwicklungslinien (aus Lefèvre 
1984)
Lamarckismus 3: Zwei Modelle der Vererbung: 267. 
Vererbung erworbener Eigenschaften und Ver-
erbung des Erbes (aus Conklin 1919)
Lamarckismus 4: Vergleich von zwei Model-268. 

len der Vererbung (aus Simpson, Pittendrigh & 
Tiffany 1957)
Leben 1: Die Lebensschleife (Henkelkreuz 269. 
oder Anchzeichen), das altägyptische Symbol 
des Lebens (aus Lurker 1989)
Leben 2: Schema Goethes zur Darstellung der 270. 
Bezüge des Lebensbegriffs (aus Goethe 1820)
Lebensform 1: Die Lebensformen von Pflan-271. 
zen (aus Raunkiær 1907)
Lebensform 2: Schlüssel zur Klassifikation 272. 
der Tiere nach ihrer Fortbewegungsweise (aus 
Kühnelt 1953)
Lebensform 3: Lebensformen bei Tieren in 273. 
konvergenter Entwicklung auf verschiedenen 
Kontinenten (aus Remmert 1978)
Lebensgeschichte 1: Die typisierte Lebensge-274. 
schichte eines Menschen (aus Jörg Breu d.J. 
1540)
Lebensgeschichte 2: Diplontischer und haplon-275. 
tischer Lebenszyklus (aus Hartmann 1918)
Lebensgeschichte 3: Verschiedene Typen der 276. 
Lebensgeschichte von Organismen (aus Bon-
ner 1961)
Lebensgeschichte 4: Korrelationen der 277. r- und 
K-Selektion mit Parametern der Umwelt, der 
Populationsstruktur und der Lebensgeschichte 
von Organismen (aus Pianka 1970)
Lebensgeschichte 5: Spektrum von altrizialer 278. 
bis präkozialer Lebensgeschichte und damit 
verbundener Eigenschaften der Organismen, 
entwickelt ausgehend von Vergleichen bei Fi-
schen (aus Bruton 1989)
Lernen 1: Die Bewegungsbahn eines trainier-279. 
ten Krebses in einem Käfig (aus Yerkes & 
Huggin 1903)
Lernen 2: Eine Experimentierbox (»Skinner-280. 
box«) zur Untersuchung des Lernverhaltens 
bei Ratten (aus Skinner 1938)
Lernen 3: Vier Flugbahnen einer Grabwespe 281. 
beim Anflug ihres Neststandortes, nachdem das 
Nest anfangs durch einen Kreis von Tannenzap-
fen markiert war und dieser in verschiedener 
Weise verändert wurde (aus Tinbergen 1938)
Mensch 1: Die Venus von Hohle Fels – die äl-282. 
teste bekannte figürliche Darstellung des Men-
schen (aus Conard 2009)
Mensch 2: Der Mensch als eine in sich zent-283. 
rierte, harmonische Gestalt (Leonardo da Vinci 
um 1490)
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Mensch 3: Typen von menschenähnlichen We-284. 
sen (Anthropomorpha) (aus Linné 1760)
Mensch 4: Darstellung der Verwandtschaft des 285. 
Menschen mit den Menschenaffen in Form 
eines Stammbaums (nach Darwin [1868]; aus 
Gruber 1974)
Mensch 5: Das Skelett des Menschen am Ende 286. 
einer Reihe von Affenskeletten (aus Huxley 
1863)
Mensch 6: Das biologische Bild des Menschen 287. 
als Glied einer Kette von in der Evolution auf-
einanderfolgenden Arten (aus Schwidetzky 
1959/71)
Mensch 7: Schlüsselinnovationen in der Evo-288. 
lution des Menschen (aus Leakey 1994)
Mensch 8: Ein Bündel charakteristischer Merk-289. 
male des Menschen und deren Abhängigkeits-
beziehungen untereinander, die eine gegensei-
tige Stabilisierung der Merkmale bedingen
Mensch 9: Stammbaum der Primaten (aus 290. 
Keith 1915)
Mensch 10: Stammbaum des Menschen (aus 291. 
Leakey 1934)
Mensch 11: Stammbaum des Menschen (aus 292. 
Johanson 1981)
Mensch 12: Moderner Stammbaum des Men-293. 
schen (aus Wrangham 2001)
Mensch 13: Zeitliche und räumliche Einord-294. 
nung der Fossilfunde des Menschen (aus Bräu-
er 2007)
Mensch 14: Eine der ersten Abbildungen eines 295. 
Menschenaffen (»Orang-Outang« oder »Homo 
Sylvestris«), wahrscheinlich eines Schimpan-
sen aus der Mitte des 17. Jahrhunderts (aus 
Tulp 1641)
Metamorphose 1: Frösche an einem Teich, in 296. 
dem Kaulquappen schwimmen (aus Rondelet 
1555)
Metamorphose 2: Zeichnung Goethes aus der 297. 
Mitte der 1790er Jahre zum Typus einer höhe-
ren Pflanze (aus Kuhn 1977)
Metamorphose 3: Spätere Entwicklungsstadi-298. 
en einer Kröte (aus Claus, Grobben & Kühn 
1880/1932)
Metamorphose 4: Die Laubblätter der Kohl-299. 
Gänsedistel – ein Beispiel einer Blattmetamor-
phose (aus Bockemühl 1964)
Metamorphose 5: Beispiele für Metamorpho-300. 

sen bei Pflanzen und Tieren (aus Koepcke 
1971-74)
Metamorphose 6: Gestaltwandel im Lebenszy-301. 
klus von Tieren (aus Füller 1995)
Metamorphose 7: Grundschemata zur Vertei-302. 
lung von zwei Lebensformen über die Indivi-
duen einer Art (aus Koepcke 1971-74)
Metamorphose 8: Vier Aktivitätstypen eines 303. 
Kormorans, die verschiedenen Lebensformen 
(und verschiedenen Lebensräumen) zugeord-
net werden können: Fliegen, Sitzen, Schwim-
men, Tauchen – ein Beispiel für Polyözie  (aus 
Koepcke 1971-74)
Metamorphose 9: Vorderende der Larve einer 304. 
Kriebelmücke (Simulia sericea) mit den Ima-
ginalscheiben, aus denen während der Me-
tamorphose die Gliedmaßen des Thorax der 
ausgewachsenen Mücke gebildet werden (aus 
Weismann 1863) 
Metamorphose 10: Poly- und Monotopie bei 305. 
Wirbeltieren (aus Koepcke 1971-74)
Metamorphose 11: Körpergestalt eines Hais 306. 
(Carcharhinidae) als Beispiel für Uniformis-
mus (aus Fiedler 1991)
Metamorphose 12: Zyklomorphose bei Was-307. 
serflöhen (nach Wesenberg-Lund; aus Wolte-
reck 1909). 
Metamorphose 13: Alterspolyethismus (Meta-308. 
ethose) der Honigbiene (aus Lindauer 1961)
Metamorphose 14: Zyklischer Gestaltwechsel 309. 
eines Baums im Laufe seines Lebens (aus Mo-
rel 1985)
Metamorphose 15: Periodischer Form- und 310. 
Verhaltenswechsel (Zykloethose) beim Fuchs 
(aus Tembrock 1983)
Mimikry 1: Mimikry bei zwei Schmetterlings-311. 
arten (aus Bates 1862)
Mimikry 2: Klassifikation der Funktion von 312. 
Farben in der organischen Natur (aus Poulton 
1890)
Mimikry 3: Schema der Interaktion von Or-313. 
ganismen bei der Mimikry (aus Vane Wright 
1976)
Mimikry 4: Klassifikation von acht Typen der 314. 
Mimikry (aus Vane Wright 1976)
Mimikry 5: Aggressive Mimikry bei den Wun-315. 
dernasenblümchen (aus Stümpke 1961)
Mimikry 6: Blattmimese des indischen Schmet-316. 
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terlings Kallima inachis (aus Wallace 1867)
Modifikation: Modifikation der Pigmentierung 317. 
bei einer Schlupfwespenart (aus Schlottke 
1926)
Molekularbiologie 1: Schema des zentralen 318. 
Netzes von chemischen Reaktionen im Stoff-
wechsel eukaryoter aerober Zellen (aus Alberts 
et al. 1983)
Molekularbiologie 2: Frühe Darstellung des 319. 
funktionalen Verhältnisses von DNA, RNA 
und Protein, d.h. des »Zentralen Dogmas der 
Molekularbiologie« (Skizze J. Watsons aus 
den frühen 1950er Jahren; aus Watson 1968)
Molekularbiologie 3: Zitratzyklus (aus Krebs 320. 
1946)
Molekularbiologie 4: Lineare Verknüpfung 321. 
von Aminosäuren zu einer Kette in Proteinen 
(aus Hofmeister 1902)
Morphologie 1: Randzeichnung Goethes in 322. 
seinem Manuskript ›Zu den Gesetzen der 
Pflanzenbildung‹ (1788) (aus Kuhn 1964)
Morphologie 2: Morphologie der Biene, die 323. 
erste Darstellung eines Tieres, die mit dem 
Mikroskop gewonnenes Wissen abbildet (aus 
Stelluti 1625)
Morphologie 3: Der begriffliche Rahmen der 324. 
Konstruktionsmorphologie (aus Seilacher 
1991)
Morphologie 4: Konstruktionsmorphologi-325. 
sches Modell der Wirbeltier-Entstehung (aus 
Gutmann 1969)
Morphologie 5: Formen und Symmetrien von 326. 
Organismen (nach verschiedenen Autoren)
Mutation: Normalform und Mutation einer 327. 
Erdbeerart (aus de Vries 1901-03)
Nische 1: Die Einflussnische der Stieleiche in 328. 
der osteuropäischen Waldsteppe (aus Stugren 
1972/86)
Nische 2: Anspruchsnische: Ökologische Ni-329. 
sche von Heuschrecken einer Art, dargestellt 
als Populationsdichte entlang eines Umweltpa-
rameters (Temperatur) (aus Gause 1932)
Nische 3: Die fundamentale Nische von zwei 330. 
Arten, definiert über zwei Umweltgrößen in 
einem zweidimensionalen Nischenraum (aus 
Hutchinson 1958)
Nische 4: Veranschaulichung der »Annidati-331. 
on« (Einnischung) gegenüber der »Substituti-
on« anhand eines idealisierten Stammbaums 

(aus Ludwig 1948)
Ökologie 1: Der Gegenstand der Ökologie: Das 332. 
Wirkungsgefüge von sich wechselseitig beein-
flussenden Organismen, dargestellt anhand der 
Nahrungsbeziehungen eines arktischen Öko-
systems (aus Summerhayes & Elton 1923)
Ökologie 2: »Die drei Stufen der Ökologie« 333. 
(aus Thienemann 1941)
Ökologie 3: Ökologische Grundbegriffe (aus 334. 
Schwerdtfeger 1963)
Ökosystem 1: Schematisches Diagramm zur 335. 
Darstellung eines Ökosystems als Kreislauf 
von sich wechselseitig bedingenden Organis-
men, die verschiedenen Typen angehören
Ökosystem 2: Energiefluss in einem aquati-336. 
schen Ökosystem (aus Odum 1957)
Ökosystem 3: Zunahme der Verwendung des 337. 
Terminus ›Ökosystem‹ in der biologischen Li-
teratur zwischen 1950 und 1990  (aus Golley 
1993)
Ökosystem 4: Nahrungsnetz von aquatischen 338. 
Organismen (aus Shelford 1913)
Ökosystem 5: Modell des Ökosystems eines 339. 
Getreidesaatfeldes auf Lehmboden in Nord-
westdeutschland zur Winterzeit (nach Heyde-
mann, aus Tischler 1955)
Ökosystem 6: Die enge Verknüpfung von abio-340. 
tischen und biotischen Prozessen in einem 
Ökosystem (aus Allen & Hoekstra 1992)
Ökosystem 7: Stoffflüsse in einem Waldöko-341. 
system (aus Ovington 1962)
Ökosystem 8: Modell eines vollständigen Öko-342. 
systems (aus Ellenberg 1973)
Ökosystem 9: Schema eines Ökosystems auf 343. 
der Grundlage des Flusses der Stoffe und Ener-
gie (aus Macfadyen 1948)
Ökosystem 10: Kreislauf in der Umwandlung 344. 
organischer Materie in einem Ökosystem 
(»Konvertentenspirale«) (aus Schwerdtfeger 
1975)
Ökosystem 11: Kreislauf der Beziehungen 345. 
zwischen Organismen verschiedener funktio-
naler Gruppen in einem Ökosystem (aus Berrie 
1976)
Ökosystem 12: Ein Meerwasseraquarium mit 346. 
Pflanzen, Krebsen, Seesternen und Fischen und 
einer zentralen Fontäne zur Belüftung des Was-
sers (nach P.H. Gosse; aus Woodward 1856)
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Organ 1: Die inneren Organe des Menschen in 347. 
ihrer morphologischen Verbindung untereinan-
der (nach Leonardo da Vinci 1495-1505)
Organ 2: Exkretionsorgane des Seidenspinners 348. 
(aus Malpighi 1669)
Organisation 1: Dichotome Einteilung der Be-349. 
reiche der Welt (aus Haworth 1823)
Organisation 2: Das Chemoton als Modell für 350. 
eine lebende Organisation (nach Gánti; aus 
Maynard Smith & Szathmáry 1995)
Organismus 1: Ein einfaches grafisches Modell 351. 
für einen Organismus
Organismus 2: Zwei unterschiedliche Kon-352. 
zipierungen des menschlichen Körpers: eine 
Kinderzeichnung aus dem 20. Jahrhundert und 
eine Darstellung aus der geometrischen Perio-
de der griechischen Kunst (aus Snell 1946/55)
Organismus 3: Der Organismus als abgegrenz-353. 
tes, geschlossenes Kausalsystem (aus Roth-
schuh 1959/63)
Organismus 4: Grafisches Modell eines Orga-354. 
nismus als Metabolismus-Reparatur (M, R)-
System (aus Rosen 1991)
Organismus 5: Häufigkeit von Monografien, 355. 
die zwischen 1798 und 2005 erschienen sind 
und im Titel die Wörter ›Organismus‹ oder 
›Organismen‹ bzw. ›Lebewesen‹ enthalten
Organismus 6: Der »Mechanismus« des che-356. 
miosmotischen Systems der Phosphorylierung 
dargestellt in einem schematischen Diagramm 
(aus Mitchell 1961)
Organismus 7: Verteilung verschiedener Ar-357. 
ten von Organismen und organismenähnlicher 
Zellgruppen über die beiden quantifizierten 
Größen des Konflikts und der Kooperation 
(aus Queller & Strassmann 2009)
Parasitismus 1: Misteln, die an einem Apfel-358. 
baum parasitieren (aus Malpighi 1679)
Parasitismus 2: Hundebandwurm (aus van Be-359. 
neden 1875)
Parasitismus 3: Stadien aus dem Lebenszyklus 360. 
eines Leberegels (aus Huxley 1912)
Parasitismus 4: Entwicklungszyklus des Klei-361. 
nen Leberegels (aus Piekarski 1962/73)
Parasitismus 5: Vier Modelle parasitischer Le-362. 
benszyklen (aus Combes 1995)
Parasitismus 6: Ernährungstypen britischer In-363. 
sekten (aus Price 1977)

Pflanze 1: 364. Rosa centifolia aus dem Wiener Di-
oskurides von 512 (aus Stückelberger 1994)
Pflanze 2: Gelber Hahnenfuß (aus Bock 365. 
1539/77)
Pflanze 3: Doldenblütler in einer Darstellung 366. 
aus dem 17. Jahrhundert (aus Morison 1672)
Pflanze 4: Blüten von Pflanzen und ihre Teile 367. 
(aus Linné 1751)
Pflanze 5: Schematische Darstellung einer 368. 
Pflanze (aus Turpin 1837)
Pflanze 6: Die »Urpflanze« in der Darstellung 369. 
Schleidens (aus Schleiden 1848)
Pflanze 7: »Schema einer dicotylen Pflanze« 370. 
(aus Sachs 1882)
Pflanze 8: Schema einer Blütenpflanze (aus 371. 
Firbas 1939)
Pflanze 9: »Bauplan der Samenpflanzen« als 372. 
Schema für das »Urbild der Samenpflanzen« 
(aus Troll 1954)
Pflanze 10: »Organisationstypus« einer angio-373. 
spermen Pflanze (aus Froebe & Claßen-Bock-
hoff 1994)
Pflanze 11: »Homolog- und Analogmodell 374. 
einer Angiospermpflanze« (aus Ritterbusch 
1977)
Pflanze 12: »Die Gestalt der höheren Blüten-375. 
pflanze« (aus Harlan 2002)
Pflanze 13: Ein Bündel charakteristischer 376. 
Merkmale von Pflanzen und deren Abhängig-
keitsbeziehungen, die eine gegenseitige Stabi-
lisierung der Merkmale bedingen
Pflanze 14: Ein Süßwasserpolyp (aus Trembley 377. 
1744)
Pflanze 15: Sponginskelett eines Schwammes 378. 
(aus von Lendenfeld 1889)
Phylogenese 1: Stammbaum der Erdbeeren 379. 
(aus Duchesne 1766)
Phylogenese 2: Schema zur Darstellung des 380. 
Ursprungs der großen taxonomischen Gruppen 
der Tiere (aus Lamarck 1809)
Phylogenese 3: Ein im Wasser stehender 381. 
Stammbaum der Tiere (aus Eichwald 1829)
Phylogenese 4: Darstellung der Verwandt-382. 
schaftsverhältnisse von Fischgruppen in Form 
eines Spindeldiagramms (aus Agassiz 1833)
Phylogenese 5: Unterscheidung von vier Pe-383. 
rioden in der Abfolge fossiler Pflanzen (aus 
Brongniart 1828)
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Phylogenese 6: Stammbaum der Pflanzen und 384. 
Tiere (»Paleontological Chart«) (aus Hitch-
cock 1840/44)
Phylogenese 7: Verwandtschaftsverhältnisse 385. 
der Wirbeltiere, dargestellt mittels ineinander 
geschachtelter Kreise (»Venn-Diagramm«) 
(aus Milne-Edwards 1844)
Phylogenese 8: Hypothetischer Stammbaum 386. 
der Organismen (aus Bronn 1858)
Phylogenese 9: Die beiden ersten Zeichnungen 387. 
eines Stammbaums in den Notizbüchern Dar-
wins aus dem Jahr 1837 (aus Darwin 1837)
Phylogenese 10: Frühe Skizze eines Modells 388. 
für einen Stammbaum der Lebewesen  (aus 
Darwin 1837)
Phylogenese 11: Darwins Modell eines Stamm-389. 
baums aus dem ›Origin of Species‹ (aus Dar-
win 1859)
Phylogenese 12: Der Übergang von einer netz-390. 
förmigen Darstellung der Verwandtschaft zu 
einer Stammbaumdarstellung in zwei aufei-
nander folgenden Auflagen desselben Werks 
(aus Gegenbaur 1858; 1870)
Phylogenese 13: Polyphyletischer Ursprung 391. 
der Pflanzen und Tiere und der »Stämme« der 
Protisten (aus Haeckel 1868)
Phylogenese 14: »Monophyletischer Stamm-392. 
baum der Organismen« (aus Haeckel 1866)
Phylogenese 15: »Stammbaum des Menschen« 393. 
(aus Haeckel 1874)
Phylogenese 16: Phylogenetischer Stamm-394. 
baum konstruiert auf Grundlage der Sequenz 
von Aminosäuren des Cytrochrom C-Moleküls 
(aus Fitch & Margoliash 1967)
Phylogenese 17: Stammbaum mit progressiver 395. 
und regressiver Disparität (aus Gould 1989)
Phylogenese 18: Phylogenetischer Baum nach 396. 
einem gradualistischen Modell der Evolution 
und nach dem Modell des durchbrochenen 
Gleichgewichts (aus Raup & Stanley 1971/78)
Phylogenese 19: Der universale phylogeneti-397. 
sche Stammbaum der Organismen (aus Woese 
1987)
Phylogenese 20: Aktueller Stammbaum zur 398. 
Darstellung der Verwandtschaftsverhältnis-
se der großen Gruppen von Organismen (aus 
Baldauf et al. 2004)
Phylogenese 21: Typen der Verwandtschaft 399. 

Phylogenese 22: Schema eines Stammbaums 400. 
mit der vertikalen Achse der Zeit und der ho-
rizontalen Achse der organischen Differenzie-
rung (aus Lam 1936)
Phylogenese 23: Kladogramm der Wirbeltiere 401. 
(aus Hennig 1950)
Phylogenese 24: Zwei Typen eines Klado-402. 
gramms, »symmetrisches Kladogramm« und 
»hennigscher Kamm« (aus Panchen 1991)
Phylogenese 25: Phylogenetische Beziehungen 403. 
zwischen den Taxa vielzelliger Organismen 
(aus Carroll 2001)
Phylogenese 26: »Der Stammbusch des Tier-404. 
reiches« (aus Heintz 1939)
Phylogenese 27: »Stammbaum des Pflanzen-405. 
reichs« (aus Zimmermann 1953)
Phylogenese 28: Kalibrierter Stammbaum von 406. 
Tieren (aus Benton & Donoghue 2007)
Phylogenese 29: Die Unterscheidung von drei 407. 
Typen systematischer Gruppen: mono-, poly- 
und paraphyletische (aus Hennig [1960])
Phylogenese 30: Stammbaum und Stammnetz 408. 
(aus Ekman 1930)
Phylogenese 31: Kombination aus Stammnetz 409. 
und Stammbaum als Modell für die Evolution 
des Lebens (aus Doolittle 1999)
Phylogenese 32: Hypothetischer Stammbaum 410. 
der großen taxonomischen Gruppen von Orga-
nismen mit Elementen des Stammnetzes (aus 
Campbell 1987/96)
Physiologie 1: Schema der Physiologie L. Fer-411. 
nels (1542) (aus Rothschuh 1966)
Physiologie 2: Schematische Übersicht über 412. 
den Wandel der Interpretationstendenzen, 
der dominierenden Ideen und methodischen 
Schwerpunkte der Physiologie (aus Rothschuh 
1968)
Physiologie 3: Apparatur zur elektrophysio-413. 
logischen Messung am lebenden Frosch (aus 
DuBois-Reymond 1848)
Pilz 1 Baum- und Bodenpilze (aus Bock 414. 
1539/77)
Pilz 2: Frühe Darstellung eines Pilzes als 415. 
Krankheitserreger bei Pflanzen (aus Schönlein 
1839)
Pilz 3: Schimmelpilz, bestehend aus einem 416. 
verzweigten Mycelgeflecht (aus Sachs 1882)
Polymorphismus: Starke Unähnlichkeit von 417. 
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ausgewachsenen Ameisen, die zueinander im 
Geschwisterverhältnis stehen, als ein Beispiel 
für (nach Sharp; aus Godlewski 1915)
Population 1: Verteilung von Merkmalen bei 418. 
Organismen einer Population (aus Wallace 
1889)
Population 2: Formulierung des Hardy-Wein-419. 
berg-Gesetzes durch Hardy (aus Hardy 1908)
Population 3: Logistische Wachstumskurve ei-420. 
ner Population von Hefe (aus Pearl 1927)
Population 4: Die Lotka-Volterra-Gleichungen 421. 
in der Darstellung Gauses (aus Gause 1934)
Population 5: Geografische Verbreitung der 422. 
Zauneidechse (aus Ayala & Kiger 1980)
Räuber 1: Reiher mit Beute (nach Manuel Phi-423. 
les; aus Raalte 1993)
Räuber 2: Die Nahrungsaufnahme eines Cha-424. 
mäleons durch das Jagen einer Fliege (aus Ko-
epcke 1971-74)
Räuber 3: Populationszyklen von Räuber und 425. 
Beute in einem Laborsystem (aus Huffaker 
1958)
Räuber 4: Drei Typen der 426. funktionalen Antwort 
eines Räubers auf seine Beute (aus Holling 
1959)
Räuber 5: Typen von Räubern in Abhängigkeit 427. 
vom Größenverhältnis zwischen Räuber- und 
Beuteorganismen und der Effekt dieses Ver-
hältnisses auf die Reduktion der Beutepopula-
tion durch die Räuber (aus Remmert 1978/84)
Regeneration 1: Regeneration der Beine eines 428. 
Krebses, nachdem diese an einer bestimmten 
Stelle abgebrochen sind (aus Réaumur 1712)
Regeneration 2: Regeneration der Zehen am 429. 
Fuß eines Salamanders (aus Réaumur 1777)
Regeneration 3: Regeneration einer Planarie 430. 
(Planaria spec.) (aus Morgan 1900)
Regulation 1: Blockschaltbild der Regulation 431. 
der Populationsdichte durch intraspezifische 
Konkurrenz und andere dichteabhängige Fak-
toren (aus Wilbert 1962)
Regulation 2: Einfache Blockschaltbilder 432. 
der Steuerung und Regelung (aus Bischof 
1995/98)
Regulation 3: Schema der Verknüpfung von 433. 
Größen nach dem Modell der Steuerung (»zö-
netische Korrelation«) (aus Sommerhoff 1950)
Regulation 4: Schema der Regulation der Aus-434. 

schüttung von Geschlechtshormonen als eine 
frühe Darstellung eines physiologischen Re-
gelkreises (aus Albright et al 1941)
Regulation 5: Blockschaltbild eines Regelkrei-435. 
ses (aus Wiener 1948)
Regulation 6: Schema des Wirkungskreislaufs 436. 
eines Regelkreises (aus Hassenstein 1960) 
Regulation 7: Blockschaltbild eines Regelkrei-437. 
ses (aus Faber 1984)
Rekombination: Das Crossing-over der Chro-438. 
mosomen als ein Mechanismus der Rekombi-
nation (aus Morgan 1915)
Rolle, ökologische 1: Das Mühlrad des Lebens 439. 
(aus Lotka 1925)
Rolle, ökologische 2: Der Energiefluss durch 440. 
ein mitteleuropäisches Buchenwaldökosystem 
(aus Ellenberg 1986)
Schlaf 1: Schlafstellungen bei Säugetieren (aus 441. 
Haßenberg 1965)
Schlaf 1: Bärtierchen in Trockenstarre (aus 442. 
Baumann 1922)
Schlaf 3: Schreckstarre (Thanatose) eines 443. 
Huhns (aus Kircher 1671)
Schutz 1: Indisches Panzernashorn mit Schutz-444. 
panzerung (nach Dürer ca. 1515; aus Eisler 
1991)
Schutz 2: Beispiele für acht verbreitete Schutz-445. 
strategien (zusammengestellt aus Koepcke 
1971)
Schutz 3: Kombinierte Tarn- und Warnfärbung 446. 
des Braunen Bären (aus Roesel von Rosenhof 
1746)
Schutz 4: Ein Opossum in der Todstellhaltung 447. 
(aus Maier 1998)
Schutz 5: Die Immunreaktion nach P. Ehrlichs 448. 
»Seitenkettentheorie« (aus Ehrlich 1900)
Selbstbewegung 1: Vogel in zwei Momenten 449. 
seiner Flugbewegung (aus Leonardo da Vinci 
1505-06)
Selbstbewegung 2: Eine Analyse der Bewe-450. 
gung des Vogelflugs (aus Borelli 1680-81)
Selbstbewegung 3: Phasen im Bewegungsab-451. 
lauf des Menschen beim Gehen (aus Weber & 
Weber 1836)
Selbstbewegung 4: Klassifikation von Fortbe-452. 
wegungsarten bei Säugetieren (nach T. Britt 
Griswold; aus Handley 1989)
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Selbstdarstellung 1: Gattungen von Paradies-453. 
vögeln aus Neuguinea und benachbarten Inseln 
mit ausgeprägten Schmuckfedern (aus Rensch 
1954)
Selbstdarstellung 2: Der ausgestorbene Rie-454. 
senhirsch, der vor 400.000 bis vor etwa 10.000 
Jahren in weiten Teilen Europas lebte (aus 
Lardner 1856)
Selbstdarstellung 3: Eine Buckelzirpe mit den 455. 
für die Familie. typischen Auswüchsen des 
Halsschilds (aus Weber 1930)
Selbsterhaltung: Die zentrale Stellung der 456. 
Selbsterhaltung im Zyklus der organischen 
Funktionen
Selbstorganisation 1: Liesgangs »A-Linien« 457. 
als Ergebnis einer mit der Ausbreitung einer 
chemischen Lösung periodisch erfolgenden 
Ausfällung einer Substanz (nach Liesegang 
1896; aus Kuhnert & Niedersen 1987)
Selbstorganisation 2: Reaktionsgleichung und 458. 
zyklischer Reaktionsverlauf der Belousov-Zha-
botinsky-Reaktion (aus Zhabotinskii 1964)
Selbstorganisation 3: Ausbreitung von Kon-459. 
zentrationswellen in einem oszillierenden che-
mischen Reaktionssystem (aus Zaikin & Zha-
botinsky 1970)
Selbstorganisation 4: Modell eines sich selbst 460. 
organisierenden katalytischen »Hyperzyklus« 
(aus Eigen 1971)
Selbstorganisation 5: Modell eines Netzwerks 461. 
katalytischer Reaktionen (aus Kauffman 1995)
Selbstorganisation 6: Selbstorganisation durch 462. 
Ausbildung stabiler Verbindungen zwischen 
Systemkomponenten (aus Salthe 1993)
Selbstorganisation 7: Modell eines minimalen 463. 
autopoietischen Systems (aus Luisi 2003)
Selektion 1: Nortons Tafel zur Quantifizierung 464. 
der Geschwindigkeit der Selektion eines men-
delschen Merkmals in einer Population von 
sich zufällig miteinander paarenden Individu-
en (aus Punnett 1915)
Selektion 2: Selektion als Änderung von Gen-465. 
frequenzen in einer Population (aus Wright 
1932)
Selektion 3: Komponenten der Selektion (aus 466. 
Schallmayer 1910)
Selektion 4: Der Selektionsprozess als Regel-467. 
kreis dargestellt (aus Bajema 1971)

Selektion 5: Ein Spielzeug zur Illustration der 468. 
Unterscheidung von Selektion von und Selekti-
on für (aus Sober 1984)
Selektion 6: Vererbung und Selektion in einem 469. 
hypothetischen Stammbaum (aus Sober 1995)
Selektion 7: Die Price-Gleichung zur allgemei-470. 
nen mathematischen Beschreibung von Selek-
tionsprozessen (aus Price 1970)
Selektion 8: Beispiel der Selektion zur Erläu-471. 
terung der Größen in der Price-Gleichung (aus 
Price ca. 1971)
Selektion 9: Ein grafisches Modell zur Darstel-472. 
lung von Ebenen der Selektion (aus Okasha 
2006)
Selektion 10: Grafische Darstellung eines Mo-473. 
dells zur Gruppenselektion, ausgehend von 
Merkmalsgruppen (»trait-groups«) (aus Wil-
son 1975)
Selektion 11: Visuelles Modell der Gruppen-474. 
selektion (aus Sober & Wilson 1998)
Selektion 12: Frequenzabhängiger Fitnessver-475. 
lauf für einen verhaltensbiologischen Altruis-
ten und Egoisten (aus Sober 1984)
Selektion 13: Drei Formen der Selektion: sta-476. 
bilisierende, gerichtete und disruptive Selekti-
on (aus Mather 1953)
Sozialverhalten 1: Formen der Gruppenbildung 477. 
bei Tieren (aus Brown 1975). 
Sozialverhalten 2: Schema der Entwicklungs-478. 
wege der Mehrzelligkeit aus einzelligen For-
men innerhalb einer Gruppe von Grünalgen 
(Volvocinae) (aus Pickett-Heaps 1975)
Sozialverhalten 3: Erwachsene Moschusoch-479. 
sen bilden einen Abwehrring gegen ein angrei-
fendes Wolfsrudel (aus Edmunds 1974)
Sozialverhalten 4: Sozialverhalten von Hyänen 480. 
bei der Jagd und von Zebras bei der Verteidi-
gung (nach einer Vorlage von Kruuk; aus Ed-
munds 1974)
Sozialverhalten 5: Kosten und Nutzen des 481. 
Lebens in sozialen Verbänden (aus Barash 
1977/82)
Sozialverhalten 6: Fünf Mechanismen für die 482. 
Evolution von Kooperation (aus Nowak 2006)
Sozialverhalten 7: Zwei Delphine stützen ei-483. 
nen verletzten Artgenossen (aus Siebenaler & 
Caldwell 1956)
Sozialverhalten 8: Zwei über Revierangelegen-484. 
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heiten streitende Amselmännchen (aus Forste-
neichner 1865)
Sozialverhalten 9: Stufen der sozialen Arbeits-485. 
teilung mit der Eusozialität der staatenbilden-
den Insekten an der Spitze (aus Wilson 1971)
Sozialverhalten 10: Spieltheoretische Pay-off-486. 
Matrix für ein Spiel mit zwei Spielern und 
jeweils zwei Strategien (aus von Neumann & 
Morgenstern1944)
Sozialverhalten 11: Kreuzklassifikation der in-487. 
dividuellen Strategien in einer sozialen Gruppe 
(aus Pianka 1974)
Spiel: Zwei spielende Polarfüchse (aus Temb-488. 
rock 1960)
Stoffwechsel 1: »Stoffwechselwaage« (nach 489. 
Santorio 1626; aus Taylor 1963)
Stoffwechsel 2: Schematische Darstellung des 490. 
Stoffwechsels am Beispiel des osmotischen 
Ionen- und Wasserhaushalts eines Süßwasser-
fisches (aus Prosser 1973)
Stoffwechsel 3: Einfaches Schema des Stoff-491. 
wechsels eines Organismus (aus Oparin 1960)
Stoffwechsel 4: Einfaches Schema des Stoff-492. 
wechsels eines Organismus unter Einbeziehung 
der genetischen Ebene (aus Kaplan 1965)
Symbiose 1: Symbiose zwischen Einsiedler-493. 
krebs und Seeanemonen (aus Marshall 1888)
Symbiose 2: Symbiose zwischen Pflanze und 494. 
Tier. Querschnitt durch die Körperwand des 
grünen Süßwasserpolypen (aus Hamann 1882)
Symbiose 3: Symbiose zwischen Pflanze und 495. 
Pilz: Vertikalschnitt durch den Thallus einer 
Flechte (aus Rosendahl 1907)
Symbiose 4: Formen der Interaktion von Orga-496. 
nismen in einem Bisystem (aus Schubert 1993)
Symbiose 5: Typologie von Beziehungsformen 497. 
zwischen Organismen verschiedener Arten ei-
ner Biozönose (aus Dahl 1910)
Symbiose 6: Formen der Beziehung zwischen 498. 
Organismen und ihr Verhältnis zueinander (aus 
Abel 1928)
Symbiose 7: Mutualismus zwischen Pflanze 499. 
und Tier: Bestäubung einer Blüte durch eine 
Biene (aus Sprengel 1793)
Symbiose 8: Hypothetischer Stammbaum der 500. 
Organismen, ausgehend von zwei anfangs 
unabhängig voneinander verlaufenden »Stäm-
men«, die durch sekundäre Verschmelzung sich 

teilweise vereinigt haben (aus Mereschkowsky 
1910)
Symbiose 9: Evolution der eukaryotischen 501. 
Zelle durch »serielle Symbiose« (aus Margulis 
1970)
Systematik 1: Tafel der netzförmigen Affini-502. 
täten von Pflanzenfamilien als Grundlage für 
eine Systematik des Pflanzenreichs (aus Batsch 
1802)
Systematik 2: Das hierarchisch-enkaptische 503. 
System der Verwandtschaft als Ergebnis der 
Phylogenese (aus Zimmermann 1931)
Systematik 3: Die drei Schulen der Systematik, 504. 
erläutert an einem Stammbaumschema
Systematik 4: Drei Formen des Stammbaums: 505. 
Phänogramm, Kladogramm und Phylogramm 
(aus Mayr 1965)
Systematik 5: Phänogramm zur Darstellung 506. 
der relativen Ähnlichkeit von taxonomischen 
Gruppen (aus Sneath & Sokal 1962)
Systematik 6: Konstruktion evolutionärer Bäu-507. 
me nach drei verschiedenen Methoden ausge-
hend von einem hypothetischen Datensatz (aus 
Felsenstein 1980)
Systematik 7: Die genealogische Verwandt-508. 
schaft als methodische Basis der Systematik 
(aus Hennig [1960])
Systematik 8: Stammbaum mit einem mono-509. 
phyletischen Taxon, das Teil einer paraphyle-
tischen Klade ist (aus Reif 2005)
Systematik 9: Der Zusammenhang von phylo-510. 
genetischen Bäumen und Kladogrammen nach 
der Position der transformierten Kladistik (aus 
Platnick 1979)
Systematik 10: Das Verhältnis von Phylogram-511. 
men zu Kladogrammen (aus Platnick 1977)
Systematik 11: Ein Bestimmungsschlüssel von 512. 
Arten der Gattung Pinpinella (aus Morison 
1672)
Systematik 12: C. von Linnés Bestimmungs-513. 
schlüssel für Pflanzen (aus Linné 1735/48)
Systematik 13: Der Anfang von Lamarcks 514. 
Bestimmungsschlüssel für die Blütenpflanzen 
Frankreichs – des ersten strikt dichotom aufge-
bauten Schlüssels (aus Lamarck 1778)
Taxonomie 1: Eine kladistische Analyse der 515. 
von Aristoteles unterschiedenen Tiergruppen 
(aus Fürst von Lieven & Humar 2008)
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Taxonomie 2: Ein »idealer Stammbaum« mit 516. 
den Kategorien der Taxonomie (aus Naef 
1919)
Taxonomie 3: Linnés Übersicht über das Tier-517. 
reich aus der ersten Auflage seiner ›Systema 
naturae‹ (aus Linné 1735)
Taxonomie 4: Linnés Sexualsystem zur Klas-518. 
sifikation von Pflanzen anhand ihrer Blüten 
(nach Ehret 1736; aus Linné 1736/54)
Taxonomie 5: Erste Gegenüberstellung von 519. 
Prokaryoten und Eukaryoten in einer Über-
sicht über die Protisten (Einzeller) aus dem 
Jahr 1925 (aus Chatton 1925)
Taxonomie 6: Einteilungsschema der Organis-520. 
men in die großen taxonomischen Gruppen, 
denen jeweils eine Ernährungsweise zugeord-
net wird (aus Whittaker 1959)
Tier 1: Zwei Tierskulpturen aus der altstein-521. 
zeitlichen Kunst (aus Conard & Bolus 2003 
bzw. Bednarik 1994)
Tier 2: Tableau mit 24 Vögeln verschiedener 522. 
Arten aus dem Wiener Dioskurides von 512 
(aus Stückelberger 1994)
Tier 3: Ein Bündel charakteristischer Merk-523. 
male von Tieren und deren Abhängigkeitsbe-
ziehungen untereinander, die eine gegenseitige 
Stabilisierung der Merkmale bedingen
Tier 4: Hirschkäfer (nach Dürer ca. 1505)524. 
Tier 5: Sprache, Geist, Kultur –drei Buchcover 525. 
aus den Jahren 1923, 1930 und 1980
Tod 1: Tote Blauracke (nach Dürer ca. 1512; 526. 
aus Koreny 1985)
Tod 2: Vier Typen des Aussterbens einer Art 527. 
(aus Delord 2007)
Tod 3: Der Dodo, ein flugunfähiger Vogel von 528. 
der Insel Mauritius, der am Ende des 17. Jahr-
hunderts ausgerottet wurde (aus Strickland & 
Melville 1848)
Typus 1: Typisierende Beschreibung der Pflan-529. 
zengattung der Rosen (Rosa) in Bezug auf 
sechs standardisiert unterschiedene Pflanzen-
teile (aus Linné 1737/54)
Typus 2: Bauplan des Knochengerüsts eines 530. 
Wirbeltiers (aus Carus 1828)
Typus 3: Der »Archetypus« des Wirbeltierske-531. 
letts (aus Owen 1848)
Typus 4: »Urtypische Gesamterscheinung ei-532. 
nes höheren Säugetieres« (aus Naef 1931)

Typus 5: »Der Typus inmitten seines ›Formen-533. 
kreises‹« und die »gerichtete Entfaltung des 
Typus (aus Troll 1928)
Typus 6: Drei »Baupläne« von taxonomischen 534. 
Gruppen (»Klassen«) der Metazoen (aus Re-
mane, Storch & Welsch 1972/81)
Umwelt 1: Ihre Umwelt ist den Organismen 535. 
eingeschrieben. Altägyptische Plastik eines 
Nilpferds, auf dessen Hautoberfläche Sumpf-
pflanzen und ein Vogel aus der Umwelt des 
Nilpferds abgebildet sind ( aus National Geo-
graphic Society 1978/89)
Umwelt 2: Diagramm zur Darstellung des Or-536. 
ganismus in seiner Beziehung zur Umwelt (aus 
Woltereck 1932/40)
Umwelt 3: Die »Zeitgestalt« eines Organismus 537. 
in seinem »Umwelttunnel« (aus von Uexküll 
1922)
Umwelt 4: »Wohnweltskizze« zur Lage typi-538. 
scher Horststandorte von deutschen Greifvö-
geln (aus Brüll 1937)
Umwelt 5: ›Umwelt‹ als »Schichtenbegriff« 539. 
(aus Mühlmann 1952)
Umwelt 6: Hierarchische Gliederung von Ty-540. 
pen der Umwelt
Umwelt 7: Die wirksame Umwelt als eine Teil-541. 
menge der gesamten Umwelt (Umgebung) ei-
nes Organismus (aus Schuber 1984)
Umwelt 8: Das Wachstum einer Population, 542. 
dargestellt in Abhängigkeit von zwei Ressour-
centypen (aus Tilman 1982)
Umwelt 9: Physiologisch wichtige Reaktionen 543. 
innerhalb und außerhalb der Zelle einer kalk-
bildenden Koralle (aus Turner 2000)
Umwelt 10: Schema zur Illustration der Bezie-544. 
hung von Organismus und Umwelt im Hinblick 
auf das Konzept der Anpassung (aus Bock & 
Wahlert 1965)
Urzeugung 1: Der Schwanenhalskolben – ein 545. 
Versuchsgefäß zur Widerlegung von Theorien 
der Urzeugung (aus Pasteur 1861)
Urzeugung 2: Apparatur zur Simulation der 546. 
Bedingungen für die Entstehung des Lebens 
auf der jungen Erde (aus Miller 1953)
Vererbung 1: Ein genealogischer Stammbaum 547. 
in der Notation, die sich seit Mitte des 19. Jahr-
hunderts etabliert (aus Carr-Saunders 1913)
Vererbung 2: Mendels Modell für die Häufig-548. 
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keitsverteilung von Individuen bei der Kreu-
zung von Hybriden über mehrere Generationen 
hinweg (aus Mendel 1866)
Vererbung 3: Vererbung von Sameneigenschaf-549. 
ten bei Erbsen nach den mendelschen Gesetzen 
(aus Bateson 1909)
Vererbung 4: Kreuzung zweier Rassen der 550. 
Taufliege nach den mendelschen Gesetzen 
(nach Morgan; aus Claus, Grobben & Kühn 
1880/1932)
Vererbung 5: Ein genealogischer Stammbaum 551. 
in der Notation, die sich seit Mitte des 19. 
Jahrhunderts etabliert (aus Carr-Saunders et al. 
1913)
Vererbung 6: Kreuztabellen zur Bestimmung 552. 
der Heritabilität eines Merkmals in einem 
einfachen hypothetischen Beispiel (aus Sober 
1993)
Verhalten 1: Schematische Darstellung der 553. 
Grundstruktur des Verhaltens eines Organis-
mus als Regulation seiner Relation zur Um-
welt
Verhalten 2: Die Dohle ›Tschock‹ in den Ta-554. 
gebüchern von K. Lorenz (nach Lorenz [1926-
27]; aus Festetics 1983)
Verhalten 3: Die »Eirollbewegung« der Grau-555. 
gans (aus Lorenz & Tinbergen 1938)
Verhalten 4: Verhaltensweisen der Silbermöwe 556. 
(aus Tinbergen 1953)
Verhalten 5: Verhaltensweisen von Pferden 557. 
(aus Haßenberg 1971)
Verhalten 6: Drei Versionen des »Funktions-558. 
kreises« (aus von Uexküll 1919, 1920 und 
1921)
Verhalten 7: »Schichtenaufbau des Handelns« 559. 
(aus Remane 1981)
Virus 1: Tabakmosaikvirus (aus Kausche, 560. 
Pfannkuch & Ruska 1939)
Virus 2: Strukturmodell des Tabakmosaikvirus 561. 
(aus Klug & Caspar 1960)
Virus 3: Gestalten von Viren, links Pflanzenvi-562. 
ren, rechts Tierviren (aus Urania Pflanzenreich 
1991)
Vitalismus: Zwei Entwicklungsstadien eines 563. 
Seeigels in der normalen Entwicklung sowie der 
erwarteten und tatsächlichen Entwicklung aus 
einer isolierten Blastomere (aus Driesch 1909)
Wachstum: Drei Stadien in der Entwicklung 564. 

eines menschlichen Embryos bzw. Säuglings 
(aus Murchison 1933)
Wahrnehmung 1: optische und olfaktorische 565. 
Wahrnehmung des Menschen (aus Descartes 
1632)
Wahrnehmung 2: Umgebung und Umwelt eines 566. 
Seeigels (aus von Uexküll & Kriszat 1934)
Wahrnehmung 3: Wirksamkeit von spezifi-567. 
schen Auslösern bei Stichlingen (aus Tinber-
gen 1942)
Wahrnehmung 4: Kette von Verhaltensweisen 568. 
eines Männchens und Weibchens des Stich-
lings während des Prozesses der Begattung 
(aus Tinbergen 1942)
Wahrnehmung 5: Ergebnisse der Pickreaktion 569. 
von Küken der Silbermöwe auf zwei Typen 
künstlicher Schnäbel (aus Tinbergen & Per-
deck 1950)
Wechselseitigkeit: Grafisches Modell für die 570. 
wechselseitige Abhängigkeit biologischer Pro-
zesse am Beispiel der Ernährung eines Einzel-
lers (aus Rashevsky 1954)
Zelle 1: Zellulärer Aufbau von Pflanzen und 571. 
Tieren (aus Schwann 1839)
Zelle 2: Schema einer Tierzelle nach den Er-572. 
gebnissen elektronenmikroskopischer Unter-
suchungen (aus Hollande 1966)
Zelle 3: Doppelschichtmodell der Membran ei-573. 
ner Zelle (aus Danielli & Davson 1935)
Zelle 4: Die historisch erste Abbildung der 574. 
Chromosomen (aus Nägeli 1842)
Zelle 5: Frühe detaillierte Darstellung der 575. 
Chromosomen und ihrer Anordnung bei der 
Zellteilung (aus Schneider 1873)
Zweckmäßigkeit 1: Zielgerichtetes Verhalten 576. 
von Ratten in dem Versuch, an Futter zu gelan-
gen (aus Dembo 1930)
Zweckmäßigkeit 2: Funktionalanalyse: Die 577. 
Zuordnung von Bewegungseinheiten zu zu-
nehmend integrativen Funktionseinheiten (aus 
Timberlake & Silva 1995)
Zweckmäßigkeit 3: Zweckmäßigkeit nach 578. 
dem Modell der Zielsetzung (aus N. Hartmann 
1950)
Zweckmäßigkeit 4: Zweckmäßigkeit als Re-579. 
lation der kausalen Wechselseitigkeit von 
Zuständen eines organisierten Systems (aus 
Schlosser 1998)
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Einleitung 3: Geordnete Übersicht über die 112 3. 
Haupteinträge des Wörterbuchs
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Analogie: Kreuzklassifikation von Typen orga-6. 
nischer Ähnlichkeit
Anatomie: Übersicht über 91 morphologische 7. 
und anatomische Begriffe als Übersetzung von 
Ausdrücken, die in Texten Homers vorkom-
men (nach Albaracín Teulón 1970)
Anpassung 1: Definitionen des Anpassungsbe-8. 
griffs
Anpassung 2: Acht Bedeutungen von ›Anpas-9. 
sung‹ (nach Mahner & Bunge 1997)
Anpassung 3: Evidenzen für Anpassungen 10. 
(nach West-Eberhard 1992)
Anpassung 4: Drei Arten des Adaptationismus 11. 
(nach Godfrey Smith 2001)
Anpassung 5: Kreuzklassifikation von Typen 12. 
der Anpassung
Anpassung 6: Fünf Formen der Fitness (nach 13. 
R. Dawkins)
Art 1: Definitionen des biologischen Artbe-14. 
griffs
Art 2: Kreuzklassifikation von Standpunkten 15. 
zur Realität von Arten und höheren Taxa in der 
zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts
Art 3: Wandlungen der Definition des biologi-16. 
schen Artbegriffs bei Ernst Mayr
Art 4: Vier elementare Artbegriffe: Synga-17. 
mospezies, Kladospezies, Morphospezies und 
Ökospezies
Art 5: Vier Kriterien, die dafür sprechen, bio-18. 
logische Arten ontologisch als Individuen und 
nicht als Klassen anzusehen (nach Mishler & 
Brandon 1987)

Art 6. Die ersten vier Punkte des ›Statement by 19. 
Experts on Race‹ der UNESCO von 1950 (aus 
UNESCO 1953/58)
Bedürfnis: Liste von physiologischen und psy-20. 
chischen Bedürfnissen (nach Murray 1938)
Bewusstsein 1: Kreuzklassifikation von vier 21. 
Typen des Bewusstseins
Bewusstsein 2: Die subjektive Gewissheit des 22. 
Bewusstseins (nach C. Wolff 1720)
Bewusstsein 3: Definitionen und Erläuterun-23. 
gen des Bewusstseinsbegriffs
Bewusstsein 4: Die Vielfalt von Bewusst-24. 
seinszuständen (nach Roth 2001)
Bewusstsein 5: Sieben Merkmale des Bewusst-25. 
seins (nach Van Gulick 2004)
Bioethik 1: Zehn Gründe und psychologische 26. 
Aspekte der menschlichen Wertschätzung der 
organischen Natur
Bioethik 2: Eine Begegnung zwischen Mensch 27. 
und Menschenaffe (nach Rollin 1983)
Bioethik 3: Typen von Begründungen für den 28. 
Naturschutz
Biogeografie 1: Grundbegriffe der Biogeogra-29. 
fie (aus Wallaschek 2009)
Biogeografie 2: Drei Gliederungen der Erde in 30. 
biogeografische Einheiten
Biogeografie 3: Die wichtigsten »Formations-31. 
typen« der Erde (nach Schimper 1898)
Biogeografie 4: Einteilung der terrestrischen 32. 
Ökoregionen der Erde in 14 Biome (nach Ol-
son et al. 2001)
Biologie 1: Kennzeichen der wissenschaftli-33. 
chen Tierkunde des Aristoteles
Biologie 2: Paradigmen und Hauptwerke in der 34. 
Entwicklung der neuzeitlichen Biologie.
Biologie 3: Frühe Verwendungen und Bestim-35. 
mungen des Ausdrucks ›Biologie‹
Biologie 4: Zentrale Konzepte der Biologie, 36. 
die ihrer Abgrenzung von der Physik zugrunde 
liegen
Biologie 5: Die Biologie als »Leitwissen-37. 
schaft«: Begriffe, Methoden und Forschungs-
praktiken mit großer Strahlkraft in andere Diszip-
linen und die große soziale Relevanz biologischer 
Forschung
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Biologie 6: Kreuzklassifikation von vier Diszip-38. 
linen, die allgemeine oder philosophische Fragen 
der Biologie zum Gegenstand haben
Biologie 7: Übersicht über verschiedene Di-39. 
mensionen der Gliederung der Biologie in 
Subdisziplinen
Biologie 8: Spektrum der Themen der Biologie 40. 
und seine Veränderung im Spiegel führender 
Lehrbücher seit Mitte des 20. Jahrhunderts
Biologie 9: Kreuzklassifikation zur Gliederung 41. 
der Biologie nach systemtheoretischen Kriterien
Biosphäre: Terminologie für rein biotische Sys-42. 
teme, ihr abiotisches Komplement und biotisch-
abiotische Systeme auf verschiedenen Ebenen
Biotop 1: Gliederung der Habitate oder »Ge-43. 
burtsorte« von Pflanzen (nach Linné 1751)
Biotop 2: Einteilung terrestrischer Habitate 44. 
(nach Heydemann 1980)
Biotop 3: Lebensraumtypen in Europa (aus 45. 
EU-Richtlinie 92/43/EWG 2004)
Biotop 4: Kreuztabelle von ästhetischen Qua-46. 
litäten in der Erfahrung von Landschaft, ent-
wickelt auf der Grundlage der evolutionären 
Psychologie (in Anlehnung an Kaplan 1992)
Biozönose 1: Definitionen des Begriffs der Bio-47. 
zönose oder der ökologischen Gemeinschaft
Biozönose 2: Kreuzklassifikation von vier 48. 
Formen der Einheitsbildung bei ökologischen 
Gemeinschaften, bestehend aus Populationen 
verschiedener Arten.
Brutpflege: Kreuzklassifikation von Typen der 49. 
Brutpflege
Diversität 1: Anzahl der beschriebenen Arten 50. 
lebender Organismen in Deutschland und der 
Welt sowie eine Schätzung der auf der Welt 
insgesamt vorhandenen Arten (nach Nowak 
1982; Völkl & Blick 2004; Bundesamt für Na-
turschutz 2008; Chapman 2006/09)
Diversität 2: Dimensionen der Diversität51. 
Entwicklung 1: Terminologie für organische 52. 
Entwicklungsprozesse (in Anlehnung an Grie-
semer 2004)
Entwicklung 2: Sechs Stadien der Entwicklung 53. 
von vielzelligen Organismen (nach Wadding-
ton 1957)
Entwicklung 3: Terminologie für die Typen des 54. 
morphologischen Wandels in der organischen 
Natur

Entwicklung 4: Themen und Thesen der The-55. 
orie der Entwicklungssysteme (nach Oyama, 
Griffiths & Gray 2001)
Entwicklung 5: Positionen und Paradigmen der 56. 
evolutionären Entwicklungsbiologie und der 
Theorie der Entwicklungssysteme (in Anleh-
nung an Roberts, Hall & Olson 2001)
Entwicklungsbiologie: »Die zeitlosen Frage-57. 
stellungen der Entwicklungsbiologie« (nach 
Olsson & Hoßfeld 2007)
Ernährung 1: Kreuzklassifikation von vier Ty-58. 
pen der Ernährung
Ernährung 2: Regelmäßig auftretende Eigen-59. 
schaften von Nahrungsnetzen (nach Pimm, 
Lawton & Cohen 1991)
Ethologie: Kennzeichen des Ansatzes der kog-60. 
nitiven Ethologie (nach Allen & Bekoff 1997)
Evolution 1: Die erste Formulierung des Selek-61. 
tionsprinzips durch Darwin und drei Prinzipien 
der Evolution nach Darwin im Herbst 1838
Evolution 2: Rekonstruktion von Darwins zen-62. 
tralem Argument, das das Prinzip der Natürli-
chen Selektion begründet
Evolution 3: Darwins fünf Theorien der Evolu-63. 
tion (nach Mayr 1985)
Evolution 4: Kreuzklassifikation zur typisie-64. 
renden Unterscheidung der wichtigsten Theo-
rien der Evolution

Evolution 5:65.  Unterscheidung verschiedener 
Komponenten von Evolutionstheorien und 
ihre Verteilung über verschiedene Positionen 
und Versionen dieser Theorien im 19. und be-
ginnenden 20. Jahrhundert
Evolution 6: Gefüge der Faktoren der Evolu-66. 
tion
Evolution 7: Definitionen und Erläuterungen 67. 
des Evolutionsbegriffs
Evolution 8: Zehn »Gesetze« der Evolution, 68. 
von denen einige allein Tendenzen oder em-
pirische Verallgemeinerungen mit zahlreichen 
Ausnahmen darstellen
Evolution 9: Stimmen gegen das Verständnis 69. 
der Evolutionstheorie als der fundierenden 
Theorie der Biologie
Evolution 10: Ausschnitt aus der Axiomati-70. 
sierung der Evolutionstheorie durch Williams 
(1970)
Evolution 11 Formen der genetischen Drift71. 
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Evolutionsbiologie 1: Alternative Evolutions-72. 
theorien (in Anlehnung an Levit, Meister & 
Hoßfeld 2005)
Evolutionsbiologie 2: Elf Phasen in der Ent-73. 
wicklung der Evolutionstheorie in den letzten 
200 Jahren
Form 1: Definitionen des biologischen Form-74. 
begriffs
Form 2: Merkmale von Formen in der Biologie75. 
Form 3: Kreuzklassifikation von vier biologi-76. 
schen Subdisziplinen, in denen Merkmale über 
einen Prozess als Einheiten bestimmt werden
Fortpflanzung 1: Kreuzklassifikation von Ty-77. 
pen der Fortpflanzung
Fortpflanzung 2: Die Fortpflanzungsfähigkeit 78. 
als zentrales Merkmal von Lebewesen
Fortpflanzung 3: Die Möglichkeit von Leben 79. 
ohne Fortpflanzung
Fortpflanzung 4: Zwölf Paradoxa der Biologie, 80. 
die mit dem Vermögen der Fortpflanzung zu-
sammenhängen
Fortpflanzung 5: Die Bedeutung der Fortpflan-81. 
zung für drei zentrale Aspekte organisierter 
Systeme
Fortpflanzung 6: Aspekte der Fortpflanzung 82. 
von Organismen
Fortschritt 1: Kriterien des Fortschritts (zusam-83. 
mengestellt nach Rosslenbroich 2006)
Fortschritt 2: Sieben Arten des Fortschritts 84. 
(nach Dawkins 1992)
Fortschritt 3: Komponenten der biologischen 85. 
Autonomie von Individuen als Maß des evoluti-
onären Fortschritts (nach Rosslenbroich 2006)
Fortschritt 4: Acht große Transitionen im Lau-86. 
fe der Evolution des Lebens auf der Erde (nach 
Maynard Smith & Szathmáry 1995)
Funktion 1: Vorschläge zur Gliederung der or-87. 
ganischen Funktionen im späten 18. und frü-
hen 19. Jahrhundert
Funktion 2: Überblick über die verschiede-88. 
nen Ansätze zur Explikation des biologischen 
Funktions- oder Zweckbegriffs
Funktion 3: Definitionen oder Erläuterungen 89. 
der Begriffe der biologischen Funktion oder 
Zielgerichtetheit
Funktion 4: Der Zusammenhang von Funkti-90. 
onsbegriff und Evolutionstheorie
Funktion 5: Selbsterhaltung und Fortpflanzung 91. 

als die beiden Grundfunktionen der Lebewesen
Funktion 6: Kreuzklassifikation der »vier Fra-92. 
gen der Biologie« (in Anlehnung an Tinbergen 
1963)
Funktion 7: Kreuzklassifikation von vier Er-93. 
klärungstypen der Biologie und ihre Zuord-
nung zu vier Teildisziplinen
Funktion 8: Gliederung der Funktionen eines 94. 
Organismus in 20 Subsysteme (nach Miller 
1978/95)
Ganzheit 1: Kreuzklassifikation von Faktoren, 95. 
die der Bildung einer Ganzheit zugrunde lie-
gen können
Ganzheit 2: Begriffe zur Bestimmung der Ein-96. 
heit einer organischen Ganzheit
Ganzheit 3: Vier Typen von Emergenztheorien 97. 
(nach Stephan 2005)
Ganzheit 4: Acht Bedeutungen des Ausdrucks 98. 
›Ganzheit‹ (aus Nagel 1952)
Ganzheit 5: Anfang der Bestimmung des Be-99. 
griffs eines Systems durch F. Lambert (1787)
Gefühl 1: Kreuzklassifikation der obersten 100. 
Gattungen von Emotionen nach ihrem evalu-
ativen und temporalen Aspekt
Gefühl 2: Vier Aufzählungen von Emotionen 101. 
bei Aristoteles
Gefühl 3: Klassifikationen von Gefühlen102. 
Gen 1: Sechs Aspekte des populationsgeneti-103. 
schen Genbegriffs (nach Gilbert 2000)
Gen 2: Definitionen des Genbegriffs104. 
Gen 3: Anforderungen und Dimensionen eines 105. 
vererbungs- und evolutionstheoretisch einge-
bundenen Genbegriffs
Gen 4: Gen-P und Gen-D: der funktionale und 106. 
der strukturelle Genbegriff (aus Moss 2001)
Gen 5: Molekularbiologische Mechanismen 107. 
und Eigenschaften des genetischen Materials, 
die im Sinne einer Auflösung des klassischen 
Genbegriffs wirksam sind
Gen 6: Die Größe des Genoms von Organis-108. 
men verschiedener Arten (nach Zimmer 2007)
Genetik: Sechs Prinzipien der klassischen 109. 
Theorie der Vererbung (»Vererbungsgesetze«) 
(nach Morgan 1919)
Genotyp/Phänotyp: Kreuzklassifikation von 110. 
Phänotypen (nach Lenartowicz 1975)
Gewebe: Die 21 von X. Bichat ohne Zuhilfe-111. 



Tabellenverzeichnis xcvi

nahme des Mikroskops unterschiedenen Ge-
webetypen des Menschen (aus Bichat 1801)
Hierarchie: Typen von Hierarchien112. 
Homologie 1: Definitionen des Homologiebe-113. 
griffs
Homologie 2: Homologiekriterien (aus Rema-114. 
ne 1952)
Homologie 3: Übersicht über Formen der Ho-115. 
mologie (nach Panchen 1992)
Homologie 4: Fünf Typen von Homologiebe-116. 
griffen (nach Meyer 1926 und Starck 1950)
Homologie 5: Dreidimensionale Kreuzklassifi-117. 
kation von Ähnlichkeiten zur Unterscheidung 
von Homologie und Analogie
Individuum 1: Beschreibung einer Seeblase 118. 
(aus Vogt 1852)
Individuum 2: Typen von Individuen, die auf 119. 
unterschiedlichen Persistenz- und Identitätsbe-
dingungen beruhen
Individuum 3: Definitionen des Individuumbe-120. 
griffs
Individuum 4: Organisationsebenen biologi-121. 
scher Individualität
Individuum 5: Kreuzklassifikation von Typen 122. 
von Individuen in drei Dimensionen
Individuum 6: Drei Punkte zur Charakterisie-123. 
rung des Begriffs des Individuums als ontolo-
gischer Kategorie (nach Meixner 2004)
Individuum 7: Zehn Merkmale biologischer 124. 
Individuen
Information 1: Kreuztabelle zur Unterschei-125. 
dung von vier Formen der Information in der 
Biologie
Information 2: Sieben Unterschiede zwischen 126. 
genetischer und sprachlicher Informationsver-
arbeitung (nach Raible 1993)
Instinkt 1: Definitionen des Instinktbegriffs127. 
Instinkt 2: Einteilung der Instinkte im Sinne 128. 
von Verhaltensdispositionen nach funktionalen 
Gesichtspunkten (nach McDougall 1932)
Instinkt 3: Einteilungen der Instinkte in der ers-129. 
ten Hälfte des 20. Jahrhunderts
Intelligenz 1: Aspekte des Intelligenzbegriffs130. 
Intelligenz 2: Fünf Stufen des Denkens (erwei-131. 
tert auf der Grundlage von Proust 2003)
Intelligenz 3: Vier zentrale Merkmale des pro-132. 
positionalen Denkens (nach Bermúdez 2003).

Koexistenz: Kreuzklassifikation der Faktoren 133. 
und Mechanismen, die eine Koexistenz von 
Organismen verschiedener Arten mit ähnlichen 
Umweltansprüchen erleichtern
Kommunikation 1: Stufen der Zeichenverwen-134. 
dung von der indikativen Kommunikation der 
Tiere zur prädikativen, propositionalen Spra-
che des Menschen (nach Romanes 1888)
Kommunikation 2: Definitionen des Kommu-135. 
nikationsbegriffs
Kommunikation 3: Definitionen des Signalbe-136. 
griffs
Kommunikation 4: Zwei unabhängig vonein-137. 
ander stehende Klassifikationen von Signalen 
(nach Maynard Smith & Harper 1995)
Kommunikation 5: Kreuzklassifikation von 138. 
Nachrichtentypen in der Interaktion zwischen 
Organismen, ausgehend von Prozessen der An-
passung an die Übermittlung einer Nachricht 
(in Anlehnung an Diggle et al. 2007)
Kommunikation 6: Kreuzklassifikation von 139. 
vier Typen von Sprachfunktionen (in Anleh-
nung an Kainz 1941)
Kommunikation 7: Farben der Tiere und ihre 140. 
Zuordnung zu funktionalen Bezügen (aus Jae-
ger 1877)
Kommunikation 8: Kategorien taktischer Täu-141. 
schung bei Affen (nach Byrne & Whiten 1990)
Krankheit: Definitionen des Krankheitsbe-142. 
griffs 
Kreislauf 1: Typen von Kreisläufen143. 
Kreislauf 2: Eine Kreuzklassifikation von vier 144. 
Typen kausaler Kreisläufe
Kreislauf 3: Eine andere Kreuzklassifikation 145. 
von vier Typen kausaler Kreisläufe
Kreislauf 4: Autopoiesezyklus und Allopoie-146. 
sezyklus, die beiden biologisch fundamentalen 
Kreisläufe
Kreislauf 5: Typen kausaler Kreislaufsysteme 147. 
mit Funktionen unterschiedlicher Komplexität
Kreislauf 6: Rhythmische Prozesse (Entwick-148. 
lungskreisläufe) im Leben eines Wirbeltiers 
(am Beispiel des Menschen)
Kreislauf 7: Beschreibung des ökologischen 149. 
und des entwicklungsbiologischen Kreislaufs 
durch die Lauteren Brüder im 10. Jahrhundert 
(aus Diwald 1975)
Kreislauf 8: Beschreibung eines ökologischen 150. 
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Kreislaufs durch Lavoisier um 1789 (aus Bou-
laine 1985)
Kultur 1: Definitionen des Kulturbegriffs151. 
Kultur 2: Aspekte des Kulturbegriffs152. 
Kultur 3: Vier Phasen in der Anwendung der 153. 
Selektionstheorie zur Erklärung der Kultur des 
Menschen
Kultur 4: Wesentliche Elemente der »Kultur« 154. 
der Tiere und der Kultur des Menschen im Ver-
gleich
Kulturwissenschaft 1: Kreuzklassifikation von 155. 
kulturellen Werten
Kulturwissenschaft 2: Thesen und Argumente 156. 
der Evolutionären Erkenntnistheorie (EE) nach 
G. Vollmer (1975)
Künstliches Leben: Typen künstlicher Lebe-157. 
wesen
Leben 1: Syntaktische und semantische Di-158. 
mensionen des Lebensbegriffs
Leben 2: Dimensionen des allgemeinen Le-159. 
bensbegriffs ausgehend von einer kultur- und 
religionsgeschichtlichen Perspektive (in An-
lehnung an Sundermeier 1990)
Leben 3: 80 Definitionen oder Erläuterungen 160. 
des Lebensbegriffs
Leben 4: »Was war also das Leben?« (aus 161. 
Mann 1924)
Leben 5: Zehn Merkmale von Lebewesen nach 162. 
Lamarck (1820)
Leben 6: Vorschlag zur Definition des biologi-163. 
schen Lebensbegriffs
Leben 7: Eigenschaftslisten zur Bestimmung 164. 
des Lebensbegriffs
Leben 8: Eine enthusiastische Ankündigung der 165. 
Lebensphilosophie durch M. Scheler (1913)
Leben 9: Erkenntnisskepsis gegenüber dem 166. 
Lebenden
Lebensform 1: Einteilung der Pflanzen nach 167. 
ihrer Physiognomie in 16 »Pflanzenformen« 
(nach von Humboldt 1807)
Lebensform 2: Klassifikationen von Pflanzen 168. 
auf physiognomischer Grundlage in der zwei-
ten Hälfte des 19. Jahrhunderts
Lebensform 3: Lebensformen von Pflanzen 169. 
nach ökologischen Kriterien (nach Warming 
1884)
Lebensform 4: Typologie der Lebensformen 170. 

(nach Koepcke 1971-74)
Lernen 1: Formen des Lernens (nach Wasmann 171. 
1899)
Lernen 2: Kreuzklassifikation von Typen des 172. 
Lernens
Lernen 3: Verschiedene Bedeutungen von ›an-173. 
geboren‹
Mensch 1: Der Mensch als Teil der Natur in 174. 
genealogischer Perspektive (nach Buffon 1753 
und Haeckel 1863)
Mensch 2: Die Freiheit als Wesensbestimmung 175. 
des Menschen
Mensch 3: Einige zentrale Aspekte des Men-176. 
schen aus der Anthropologie des 20. Jahrhun-
derts
Mensch 4: Einschneidende Ereignisse und 177. 
Innovationen in der Evolution und Kulturge-
schichte des Menschen
Mensch 5: Alleinstellungsmerkmale des Men-178. 
schen
Mensch 6: Der Mensch in Zahlen179. 
Mensch 7: Menschliche Universalien, d.h. kul-180. 
turübergreifend vorkommende Eigenschaften, 
Vermögen und Einstellungen
Mensch 8: Offene Liste von 73 Universalien 181. 
menschlicher Kulturen (nach Murdock 1945)
Mensch 9: Charakteristika des Menschen (nach 182. 
Antweiler 2007/09)
Mensch 10: Kreuzklassifikation von vier 183. 
Grenzbereichen des Menschen
Metamorphose 1: Definitionen des Metamor-184. 
phosebegriffs (aus Bishop et al. 2006)
Metamorphose 2: Kreuzklassifikation von Ty-185. 
pen der Variation von Lebensformen innerhalb 
eines Organismus und innerhalb der Individu-
en einer Art
Metamorphose 3: Kreuzklassifikation von Ty-186. 
pen des Lebensformwechsels eines Organis-
mus
Mimikry 1: Definitionen des Mimikrybegriffs187. 
Mimikry 1: Kreuzklassifikation von Ähnlich-188. 
keitstypen von Organismen, die sich am Refe-
renzobjekt der Ähnlichkeit orientiert
Mimikry 3: Kreuzklassifikation von Ähnlich-189. 
keitstypen von Organismen in drei Dimensio-
nen
Modifikation: Kreuzklassifikation von Typen 190. 
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der phänotypischen Plastizität
Molekularbiologie 1: Charakteristika der 191. 
Molekularbiologie, die diese als einen grund-
sätzlich neuen Ansatz der Biologie ausweisen 
(nach Kay 1993)
Molekularbiologie 2: Die Einheitlichkeit der 192. 
Lebewesen in biochemischer Hinsicht (in An-
lehnung an Höxtermann 1994)
Morphologie 1: Kreuzklassifikation von vier 193. 
Aspekten der Morphologie (in Anlehnung an 
Seilacher 1970; 1991)
Morphologie 2: Formen der Symmetrie von 194. 
Organismen (nach Haeckel 1866)
Morphologie 3: Korrelation der Haupttypen 195. 
der Symmetrieformen von Organismen mit de-
ren Lebensweise
Mutation: Gliederung der Typen von Variati-196. 
on von Organismen in einer Population (nach 
Mayr 1969)
Nische: Definitionen und Erläuterungen des 197. 
Nischenbegriffs
Ökologie 1: Definitionen der Ökologie durch 198. 
Haeckel
Ökologie 2: Definitionen der Ökologie199. 
Ökologie 3: Die ökologische Beziehung zwi-200. 
schen Pflanzen und Erde im Rahmen von Lin-
nés »Ökonomie der Natur«
Ökologie 4: Zehn »Regeln« und »Gesetze« der 201. 
Ökologie
Ökologie 5: Methodische Besonderheiten der 202. 
Ökologie
Ökologie 6: Ökologie in Zahlen203. 
Ökologie 7: Unterschiede der funktionellen und 204. 
biozönotischen Ordnung der lebenden Natur
Ökosystem 1205.  Der Begriff des Ökosystems in 
der Darstellung A.G. Tansleys (1935)
Ökosystem 2: Eigenschaften von Ökosystemen 206. 
im Vergleich zu Organismen 
Ökosystem 3: Äquivalente des Ökosystembe-207. 
griffs
Ökosystem 4: Definitionen des Ökosystembe-208. 
griffs
Ökosystem 5: Drei Kriterien zur Abgrenzung 209. 
von Ökosystemen
Ökosystem 6: Kreuzklassifikation von sechs 210. 
Typen von Systemen in der Biologie.
Ökosystem 7: Klassifikation der Elemente 211. 

ökologischer Beziehungskreisläufe
Organisation 1: Definitionen des Organisati-212. 
onsbegriffs
Organisation 2: Die Identifikation der Leben-213. 
digkeit eines Körpers mit seiner Organisiert-
heit seit Mitte des 18. Jahrhunderts
Organisation 3: Erläuterung grundlegender 214. 
biologischer Begriffe über das Konzept der 
Organisation
Organismus 1: Kreuzklassifikation von Stand-215. 
punkten zur ontologischen und methodologi-
schen Eigenständigkeit von Lebewesen
Organismus 2: Definitionen und Umschreibun-216. 
gen des Organismusbegriffs und verwandter 
Begriffe
Organismus 3: Zentrale Formulierungen I. 217. 
Kants zur Bestimmung von Organismen als 
»Dinge als Naturzwecke« und »organisirte 
Wesen der Natur« (aus Kant 1790/93)
Organismus 4: Wichtige Stationen in der Ge-218. 
nese des Organismuskonzepts von Hippokrates 
bis Kant
Organismus 5: Komplexe historische Definiti-219. 
on des Organismusbegriffs auf der Grundlage 
der acht theoretischen Stationen von Hippokra-
tes bis Kant
Organismus 6: Aspekte und Dimensionen des 220. 
Organismusbegriffs
Organismus 7: Begriffe zur Differenzierung 221. 
zwischen den verschiedenen Aspekten des Or-
ganismusbegriffs
Organismus 8: Wichtige Eigenschaftstypen 222. 
von Lebewesen
Organismus 9: Organismen in Zahlen223. 
Organismus 10: Drei Definitionen des Mecha-224. 
nismusbegriffs im Rahmen der »Neuen mecha-
nistischen Philosophie«
Organismus 11: Merkmale von Superorganis-225. 
men (nach Moritz & Southwick 1992)
Parasitismus: Definitionen des Parasitenbe-226. 
griffs
Phylogenese 1: Andeutungen zur Phylogenese 227. 
der Organismen bis zum Beginn des 19. Jahr-
hunderts
Phylogenese 2: Biogeografische und paläontolo-228. 
gische Argumente Darwins für die Deszendenz-
theorie im Gegensatz zur Schöpfungstheorie
Physiologie 1: Zwei- oder Dreiteilungen der 229. 
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Analogie
Der Ausdruck geht über das lateinische ›analogia‹ 
auf das griechische Wort ›ἀναλογία‹ »Verhältnis, 
Ähnlichkeit« zurück.

Älterer, nicht-terminologischer Gebrauch
Das Wort findet sich schon bei antiken Autoren in 
einer besonderen biologischen Bedeutung. So ver-
wendet Aristoteles den Ausdruck für funktionale 
Ähnlichkeiten bei Organismen, also Ähnlichkeiten 
im Gebrauch von Organen: »Mit analog [ἀνάλογον] 
meine ich, daß die einen eine Lunge haben, die an-
deren stattdessen etwas anderes, bzw. daß die einen 
Blut, die anderen das dem Blut Analoge haben, was 
dieselbe Funktion wie das Blut bei den Bluttieren 
hat«.1 Für analog (»ἀνάλογον«) hält Aristoteles auch 
die Wurzel der Pflanzen und den Mund der Tiere, 
denn beide nehmen die Nahrung auf.2 Die Ähnlich-
keit, die Aristoteles als ›analog‹ bezeichnet, grenzt er 
klar von einer Ähnlichkeit der Form ab und bestimmt 
sie auch als unabhängig davon: Analoge Körperteile 
müssen sich also morphologisch nicht ähneln. Nicht 
immer ist es aber die Funktionsähnlichkeit, in der 
nach dem Wortgebrauch von Aristoteles eine Analo-
gie von Teilen besteht. Auch das Verhältnis von funk-
tional verschiedenen Teilen wie das der Schuppen 
der Fische zu den Federn der Vögel bezeichnet Aris-
toteles als ›Analogie‹ (»ἀναλογία«).3 Als eine eige-
ne Kategorie des Vergleichs ist die Ähnlichkeit »der 
Analogie nach« (»κατʼ ἀναλογίαν«) bei Aristoteles 
allein insofern bestimmt, als sie nicht eine Identität 
(d.h. strukturelle Ähnlichkeit) von Teilen darstellt 
und nicht auf der quantitativen Zu- oder Abnahme 
eines Merkmals beruht, sondern das Verhältnis von 
Teilen gleicher Lage bezeichnet, wie z.B. Knochen 
und Gräten, Fingernägel und Hufe oder Hände und 
Klauen.4

Die Einteilung von Lebewesen nach Analogien 
in ihrem Bau ist insgesamt sehr alt. Sie findet sich 
der Sache nach in allen antiken Texten (und auch der 
Bibel), die die Tiere in Land-, Wasser- und Lufttiere 
klassifizieren (↑Lebensform). Detailliertere Eintei-
lungen auf dieser Basis werden seit dem 18. Jahr-
hundert entwickelt, so nimmt H.S. Reimarus eine 
Klassifikation der Tiere nach ihren Weisen der Fort-
bewegung vor.5 Auch die Einteilung der Vegetation 
durch A. von Humboldt am Ende des Jahrhunderts 
enthält eine Klassifizierung der Vegetation nicht nach 

der Ähnlichkeit der Pflanze im anatomischen Fein-
bau ihrer Organe, sondern nach ihrer Gestalt und 
↑Lebensform.6

Verwendungen im 18. und frühen 19. Jh.
Trotz des richtungsweisenden Wortgebrauchs bei 
Aristoteles wird das Wort ›Analogie‹ bis zum Anfang 
des 19. Jahrhunderts innerhalb der Biologie in nicht-
terminologischer Weise im Sinne von »Ähnlichkeit, 
Entsprechung« verwendet. Einige vereinzelte Nach-
weise: 

P.L.M. Maupertuis ist 1751 der Auffassung, die 
Ähnlichkeit (»analogie«) unter den Organismen er-
strecke sich von den Tieren über die Zoophyten bis 
zu den Pflanzen, ja selbst bis zu den Mineralien und 
Metallen.7 

An exponierter Stelle, nämlich im Titel eines Vor-
trags, den er vor der Malerakademie in Amsterdam 
hält, verwendet P. Camper im Jahr 1778 den Aus-
druck.8 Camper stellt darin die Entsprechung in den 
Elementen des Skeletts verschiedener Wirbeltiere 
dar und macht die Ähnlichkeit der morphologischen 
Struktur zum Kriterium für das Vorliegen von Ana-
logien. 

J.F. Blumenbach bringt die Klassifikation nach 
Analogien mit einer systematischen Einteilung von 
Organismen nicht nach einzelnen Merkmalen, son-
dern nach dem gesamten äußeren Habitus in Ver-
bindung und unterscheidet sie von einer Klassifi-
kation nach den Verhältnissen der genealogischen 
Verwandtschaft.9 

Deutlich herausgearbeitet wird diese Unterschei-
dung aber nur von I. Kant und C. Girtanner (↑Art). 
1796 differenziert Girtanner im Anschluss an Kant 
und mit Blick auf eine Klassifikation der Organis-
men zwischen »Naturgeschichte« und »Naturbe-
schreibung«: Die Naturgeschichte lehre, »wie das 
Urbild einer jeden Stammgattung von Thieren und 
Pflanzen ursprünglich beschaffen gewesen sei, und 
wie die Gattungen von ihrer Stammgattung allmäh-
lig abgeartet seien«.10 Girtanner schlägt vor, auch die 
biologische Taxonomie auf der naturgeschichtlich-
genealogischen Verwandtschaft zu begründen (↑Sys-
tematik). Die Naturbeschreibung sei dagegen allein 
an der Ähnlichkeit der Organismen orientiert und 

Eine Analogie ist eine Ähnlichkeit der Funktion 
von Teilen oder Prozessen von Organismen ver-
schiedener Arten.

Analogie (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.)  1
Anpassungsmerkmale (Blyth 1838)  5
Konvergenz (Watson 1860)  8
Parallelismus (Cope 1887)  9
Analogienlehre (Böker 1937)  6
Analogienbiologie (Koepcke 1952)  6
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vollziehe eine Einteilung der »organisirten Körper, 
nach dem Linneischen Systeme, in Klassen, Ordnun-
gen, Geschechter und Arten. Diese Eintheilung der 
Schule, welche bloß für das Gedächtnis ist, bringt die 
organischen Geschöpfe unter Titel, nach ihrer Ähn-
lichkeit, oder nach der Analogie«.11 Die Analogie ist 
damit also bestimmt – wie in der späteren Bedeutung 
– als eine Ähnlichkeit, die nicht auf genealogischer 
Verwandtschaft beruht.

Die vergleichenden Anatomen des frühen 19. Jahr-
hunderts beziehen das Wort aber auch noch auf die-
jenigen morphologischen Ähnlichkeiten, die später 
als ›Homologien‹ bezeichnet werden. Dies gilt etwa 
für É. Geoffroy Saint-Hilaire, der eine Theorie der 
Analogien (»théorie des analogues«) für die Metho-
de des Vergleichs von Bauplänen formuliert.12 Im 
Verhältnis zu ↑›Homologie‹ stellt das Konzept der 
Analogie für Geoffroy die übergeordnete Kategorie 
dar: Zwei Organe, die allein in ihrer topografischen 
Lage im Körper einander ähneln, sind analog; wenn 
sich die Ähnlichkeit aber auch auf die Entwicklung 
bezieht, liegt eine besondere Form der Analogie vor, 
die Geoffroy ›Homologie‹ nennt.13

Auch schon G. Cuvier ist die Unterscheidung von 
zwei Formen der Ähnlichkeit von Organismen, einer 
strukturell und einer funktional bedingten, offenbar 
bewusst, denn er kann in der Auseinandersetzung mit 
Geoffroy über die Einheit des ↑Typus aller Lebewe-
sen ins Feld führen, dass die Ähnlichkeit z.B. der Or-
gane der Fische mit denen anderer Klassen allein auf 
den Ähnlichkeiten der Funktion, nicht aber auf den 
für ihn entscheidenden Ähnlichkeiten der Struktur 
beruht (»s’il y a des ressemblances entre les orga-
nes des poissons et ceux des autres classes, ce n’est 
qu’autant qu’il y en a entre leurs fonctions«).14 

Analogie und Affinität
Eine Differenzierung zwischen verschiedenen For-
men der Ähnlichkeit unter Organismen wird zu Be-
ginn des 19. Jahrhunderts von taxonomisch orientier-
ten Biologen durchgeführt. Sie findet sich bereits bei 
Lamarck, der als Gründe für den Bau einzelner Orga-
ne einerseits die Lebensweise der Tiere, andererseits 
ihre innere Organisation angibt.15 Terminologisch 
wird diese Unterscheidung durch die Worte Analo-
gie und Affinität markiert. Vor dem 19. Jahrhundert 
werden die beiden Ausdrücke meist unspezifisch und 
äquivalent zur Bezeichnung von Ähnlichkeiten ver-
wendet (für ›Affinität‹ vgl. z.B. Bauhin 162316 und 
Linné 175117). Seit den späten 1810er Jahren wird 
als ›Affinität‹ (engl. »affinity«) die Ähnlichkeit von 
Organismen eines gemeinsamen Typus verstanden. 
Die über Affinität verbundenen Organismen bilden 

(nicht notwendigerweise zeitlich verstandene) »Se-
rien« oder »Kreise«. Die Analogien stellen dagegen 
die Ähnlichkeiten später Formen einer Serie dar, die 
sich einander annähern. Analogien und Affinitäten 
werden innerhalb verschiedener Organismengruppen 
aufgestellt: W.S. MacLeay beschreibt sie zunächst für 
Insekten18; 1823 definiert er eine Analogie allgemein 
als eine Korrespondenz von Teilen verschiedener Or-
ganismen, die sich in ihrer generellen Struktur unter-
scheiden (»correspondence between certain parts of 
the organization of two animals which differ in their 
general structure«19). Während die Affinitäten auf in-
neren Ursachen beruhen sollen, seien die Analogien 
Ausdruck äußerer Ursachen. Bereits in dieser Unter-
scheidung liegt eine Andeutung der späteren Diffe-
renzierung zwischen strukturellen und funktionellen 
Ähnlichkeiten, insofern die inneren Ursachen den in-
neren anatomischen Bauplan betreffen, die äußeren 
Ursachen aber auf die Anpassungen an eine jeweilige 
Umwelt bezogen werden können.20

Später wird die Unterscheidung von Analogien und 
Affinitäten auf Pilze21 und Vögel22 angewandt. Ana-
logien werden dabei meist zwischen äußeren Teilen 
der Organismen aufgestellt (»exterior forms«23 oder 
»external characters«24) und auf weniger wichtige 
(»less essential«25) Merkmale bezogen. Der genaue 
Grund der Unterscheidung bleibt aber strittig. J.O. 
Westwood hält die Gegenüberstellung für allein rela-
tiv in Bezug auf ein Vergleichsobjekt: Verglichen mit 
Pflanzen sei die Ähnlichkeit zwischen Fledermäusen 
und Libellen (in Bezug auf das Fliegen) eine Affini-
tät; verglichen mit Vögeln (also anderen Wirbeltie-
ren, d.h. eines Taxons, zu dem die Fledermäuse selbst 
zählen), sei die Ähnlichkeit zwischen Fledermäusen 
und Libellen aber nur eine Analogie.26 

Eine für alles Spätere richtungsweisende Analyse 
liefert H.E. Strickland 1840, indem er die Analogi-
en eindeutig als Ähnlichkeiten, die auf Anpassungen 
beruhen, beschreibt (»adaptation of organic beings to 
their destined conditions of existence«).27 Eine Ana-
logie ist danach eine Ähnlichkeit von Strukturen, die 
der Erfüllung einer ähnlichen Funktion dienen (»de-
stined to perform a similar function«).28 Analog zuei-
nander sind nach Strickland z.B. die bootsähnlichen 
Formen der im Wasser lebenden Organismen aus den 
unterschiedlichsten Affinitätskreisen, z.B. Fische, 
Wale, Tintenfische, Schwimmkäfer, Wasserwanzen 
und auch die Boote des Menschen.

Analogie versus Homologie
Terminologische Eindeutigkeit erlangt der Begriff 
der Analogie mit R. Owens Gegenüberstellung von 
Analogie und ↑Homologie in den frühen 1840er Jah-
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ren. Owen definiert eine Analogie 
als eine funktionale Entsprechung 
von Teilen verschiedener Organis-
men (»analogue«: »a part or organ 
in one animal which has the same 
function as another part or organ in 
a different animal«29). In der Theo-
rie Owens kann jeder Teil eines Or-
ganismus unter den zwei Aspekten 
der Funktion und der Form betrach-
tet werden: Der funktionelle Aspekt 
klärt die Frage der Anpassung eines 
Teils; der Formaspekt gibt Aufschluss darüber, was 
ein Teil seinem Wesen nach ist. Trotz seiner klaren 
Definition verwendet Owen den Begriff der Analogie 
nicht immer in seiner terminologischen Bedeutung, 
sondern macht daneben auch einen nicht-technischen 
Gebrauch von ihm.

Eine Abwertung erfahren die analogen Ähnlich-
keiten im Zuge der Privilegierung der Homologien 
durch die Evolutionstheorie. Denn die Feststellung 
von Analogien ermöglicht keine Rekonstruktion phy-
logenetischer Verwandtschaften – Analogien können 
die tatsächliche Verwandtschaft sogar im Gegenteil 
verdecken. In diesem Sinne betont C. Darwin, dass 
die eigentlichen und wesentlichen Übereinstimmun-
gen zwischen Organismen auf gemeinsamer Abstam-
mung beruhen, also Homologien darstellen: Die ge-
meinsame Abstammung (»community of descent«) 
liefere einen tieferen Grund für die Klassifikation als 
die bloße Ähnlichkeit (»some deeper bond is inclu-
ded in our classifications than mere resemblance«).30 
Analogien können für Darwin dagegen im Hinblick 
auf natürliche Klassifikationen täuschende Ähnlich-
keiten sein (»analogy may be a deceitful guide«31). 
Dass es neben der gemeinsamen Abstammung aber 
auch noch eine andere Grundlage für organische 
Ähnlichkeit gibt, sieht auch Darwin. Er erklärt diese 
Ähnlichkeit als Ergebnis einer Selektion (Konver-
genz, s.u.): »the acquirement through natural selec-
tion of parts or organs, strikingly like each other, 
independently of their direct inheritance from a com-
mon progenitor«.32

Darwin erkennt klar, dass Homologie und Analo-
gie zwei alternative Erklärungen für die Ähnlichkeit 
von Organismen sind. Beide sind mit zwei unter-
schiedlichen, ja diesbezüglich entgegengesetzten 
Aspekten seiner Theorie verbunden: die Homologie 
mit der Deszendenztheorie, die Analogie mit der Se-
lektionstheorie. Die Abwertung der Analogie als eine 
unzureichende Erklärung der »wirklichen Ähnlich-
keiten« enthält damit gleichzeitig das Eingeständnis 
der eingeschränkten Erklärungskraft der Selektions-

theorie: »The real affinities of all organic beings, 
in contradistinction to their adaptive resemblances, 
are due to inheritance or community of descent. The 
Natural System is a genealogical arrangement«.33 
Wäre Selektion der entscheidende Mechanismus 
zur Erklärung der organischen Ähnlichkeiten, dann 
würde nicht die gemeinsame Abstammung, sondern 
die gleichgerichtete Anpassung die Ähnlichkeiten er-
klären und die Grundlage des »Natürlichen Systems« 
sein. Faktisch ist aber die Deszendenz zur Erklärung 
von organischen Ähnlichkeiten das stärkere Prinzip, 
weil Analogien zwar einige, aber nicht die meisten 
Ähnlichkeiten erklären.

Owen versteht die Begriffe der Homologie und 
Analogie noch so, dass sie sich nicht gegenseitig 
ausschließen (»homologous parts may be, and often 
are, also analogous parts in a fuller sense, viz., as 
performing the same function«34). Diese Auffassung 
findet sich später auch bei Gegenbaur und Haeckel.35 
Die Kiemen der Fische und Amphibien sind danach 
beispielsweise gleichzeitig einander homologe und 
analoge Körperteile. 

Heute werden dagegen im Allgemeinen nur solche 
Merkmale als ›analog‹ bezeichnet, die nicht homo-
log zueinander sind.36 E. Jacobshagen definiert 1925: 
»Organe übereinstimmenden oder ähnlichen Baues, 
die nicht denselben Bestandteil des Bauplanes ver-
körpern und somit, trotz ihrer Ähnlichkeit, einen 
ganz verschiedenen morphologischen Wert besitzen, 
nennt man analog. Oder kürzer […]: Organe über-
einstimmenden oder ähnlichen Baues, welche nicht 
homolog sind, nennt man analog«.37 Analog sind also 
z.B. die Kiemen der Fische und Muscheln, nicht aber 
die Kiemen der Fische und Amphibien. Die Konzep-
te der Homologie und Analogie gelten als die Grund-
lage alternativer Erklärungen für die Ähnlichkeit von 
Strukturen oder Funktionen (↑Homologie).38

Außerdem werden heute meist nur solche Merk-
male als ›analog‹ bezeichnet, die nicht nur die glei-
che Funktion ausüben, sondern auch noch einander 
strukturell ähnlich sind – ebenfalls entgegen der 

Ursache der Ähnlichkeit

Entwicklung Anpassung

Abhängigkeit 
der Ähnlichkeit 
von der Relati-
on zu anderen 
Organismen

nein
Entwicklungszwang

(ontogenetische 
»constraints«)

Analogie
(Anpassung an anorgani-
sche Umweltfaktoren)

ja
Homologie

(genealogische 
Verwandtschaft)

Koadaptation
(Anpassung an andere 

Organismen, z.B. Mimikry)

Tab. 6. Kreuzklassifikation von Typen organischer Ähnlichkeit.
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ursprünglichen owenschen Definition und der ver-
breiteten Auffassung im 19. Jahrhundert, z.B. der 
von E.R. Lankester aus dem Jahr 1870: »Any two 
organs having the same function are analogous, whe-
ther closely resembling each other in their structure 
and relation to other parts or not«.39 Meist wird der 
Analogiebegriff aber enger gefasst, so dass allein 
in ihrer Struktur sich ähnelnde Merkmale als ›ana-
log‹ bezeichnet werden. Einige der Autoren, die den 
Analogiebegriff auf bloße Funktionsähnlichkeit be-
schränken, nennen solche Merkmale, die sich darü-
ber hinaus in ihrer Form ähneln, konvergent (s.u.).

Schließlich lassen einige Autoren den Aspekt der 
Funktionsgleichheit in der Bestimmung des Analo-
giebegriffs ganz fallen und bestimmen Analogien 
allein durch die Formähnlichkeit (wie dies bereits in 
der obigen Definition von Jacobshagen der Fall ist). 
So deutet der Botaniker W. Troll Ähnlichkeiten im 
Bau von Blüten 1928 nicht als Ausdruck von An-
passungsähnlichkeiten, sondern als »Gestalttypen« 
(↑Typus).40 Und der vergleichende Morphologe M. 
Nowikoff sieht 1930 in einer Analogie »nicht bloß 
eine zufällige Konvergenz zweier Organe, die in 
gleiche Verhältnisse gelangt sind«, sondern hält sie 
für einen »Ausdruck allgemeiner, in der lebenden 
Natur liegender Gesetze der Formbildung«.41 Ob sich 
solche biologischen Gesetze aber wirklich formulie-
ren lassen, ist bis in die Gegenwart umstritten. Unab-
hängig davon hält aber auch M. Ghiselin 1997 daran 
fest, Analogien als Formähnlichkeiten zu verstehen, 
die keine gemeinsamen Funktionen haben müssen, 
sondern allein dadurch spezifiziert sind, dass sie kei-
ne ↑Homologien sind: »although common function is 
one cause of the similarity between the wholes, it is 
not a defining property of the relation of analogy. It is 
neither a necessary nor a sufficient condition for two 

parts to be analogous«.42 Für Ghiselin sind Analogi-
en also primär Strukturähnlichkeiten; die Bindung an 
die Funktionsgleichheit hält er für nicht sinnvoll, weil 
es höchst unterschiedlich geformte Merkmale geben 
kann, die die gleiche Funktion wahrnehmen (z.B. das 
Gift eines Pilzes und die Schale einer Muschel als 
Schutz vor dem Gefressenwerden).

Das seit der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
dominante Verständnis des Begriffs bestimmt Analo-
gien als Funktionsähnlichkeiten von ähnlich gebauten 
Organen, die nicht homolog zueinander sind.43 Unter 
Beschränkung auf die beiden Dimensionen der Funk-
tionsgleichheit und der Abstammungsidentität lässt 
sich das Verhältnis von Analogie- und Homologie-
begriff in einer einfachen Kreuztabelle wiedergeben 
(Tab. 6).44 Der Verweis auf Analogie und Homologie 
enthält also zwei unterschiedliche Formen der Erklä-
rung der Ähnlichkeit von Organismen und ihren Tei-
len. Zwei weitere, davon unabhängige Erklärungen 
werden durch Entwicklungszwänge und Koadapta-
tionen gegeben: Ein Entwicklungszwang ergibt sich 
aus dem inneren Bau eines Organismus; eine Koad-
aptation als eine Anpassung an andere Organismen. 
Ähnlichkeit aufgrund des Prozesses der Koadaptation 
ist allerdings ein nicht sehr häufiges Phänomen, ein 
bekanntes Beispiel sind die Ähnlichkeiten zwischen 
dem Bau von Blüten und den Mundwerkzeugen von 
Insekten, die als gegenseitige Anpassungen an die 
Blütenbestäubung bzw. Ernährung von Nektar ent-
standen sind. Eine besondere Form der Ähnlichkeit 
als Ergebnis der Anpassung an andere Organismen 
ist die ↑Mimikry. Sie ist vermittelt über einen drit-
ten Organismus, der die Ähnlichkeit verursacht, z.B. 
einen Räuber, der zwischen dem »Modell« und dem 
»Imitator« des Mimikrysystems nicht zu diskriminie-
ren vermag. Die Koadaptation besteht hier entweder 

Abb. 5. Divergenz und Konvergenz innerhalb der Gruppe der Wirbeltiere. In der oberen Reihe sind typische Vertreter aus sie-
ben »Klassen« der Wirbeltiere dargestellt, in der unteren Reihe befinden sich Vertreter mit fischartiger Körpergestalt aus der 
jeweils gleichen taxonomischen Gruppe. Es handelt sich der Reihe nach um folgende systematische Taxa: Säugetiere, Vögel, 
Reptilien, Amphibien, Knochenfische, Knorpelfische und Kieferlose (die Vertreter der fischartigen Reptilien und Kieferlosen 
in der unteren Reihe sind nur fossil bekannt) (aus Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.: I, 148; vgl. ders. 
(1952). Formas de vida y comunidad vital en la naturaleza. Mar del Sur (Lima) 24, 39-66: 48).
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in einer beidseitig durch Selektion stabilisierten und 
verstärkten Ähnlichkeit an den jeweils anderen Orga-
nismus (wenn die Ähnlichkeit für beide Partner von 
Vorteil ist wie bei der Müllerschen Mimikry) oder in 
einer nur einseitig durch Selektion verstärkten Ähn-
lichkeit, der von der anderen Seite durch Betonung 
der Unterschiede entgegengewirkt wird (wie bei der 
Batesschen Mimikry).

Verwandt mit der Unterscheidung von Analogie 
und Homologie ist die Gegenüberstellung von An-
passungsmerkmalen und Organisationsmerkmalen 
durch C. von Nägeli (1884). Anpassungsmerkmale 
sind nach Nägeli »durch die äusseren Reizeinflüsse 
hervorgerufen« und weisen eine »geringere Perma-
nenz« auf als die Organisationsmerkmale, die durch 
eine »selbständige Umbildung des Idioplasmas be-
dingt« seien und sich »den äusseren Verhältnissen 
gegenüber gleichgültig verhalten«. Nägeli bezeich-
net die Organisationsmerkmale daher auch als »rein 
morphologisch«, die Anpassungsmerkmale dagegen 
als »nützlich« (↑Homologie).45 Bereits vor der ein-
flussreichen terminologischen Unterscheidung durch 
Nägeli ist der Begriff ›Anpassungsmerkmale‹ in 
ähnlicher Bedeutung und Abgrenzung in Gebrauch 
(Dub 1870: »Der grosse Unterschied im Werthe 
zwischen wahren Verwandtschafts- und analogen 
oder Anpassungsmerkmalen«46; Seidlitz 1876: »[Bei 
den Schwämmen wurden] viele individuelle An-
passungsmerkmale zur Aufstellung von Gattungen 
benutzt […], indem man sie irrthümlich für Ausrüs-
tungsmerkmale gehalten hatte«47).

Im Englischen erscheint ein sprachliches Äquiva-
lent zu ›Anpassungsmerkmale‹ bereits gut zwanzig 
Jahre vor Darwins Veröffentlichung seiner Evoluti-
onstheorie. E. Blyth verwendet es in verschiedenen 
Publikationen aus den 1830er Jahren. Er grenzt das 
Konzept dabei bereits von »intrinsischen« (physio-
logischen) Merkmalen ab und bezieht es auf solche, 
in einer Verwandtschaftsgruppe variablen48 Eigen-
schaften, die sich aus der besonderen Lebensweise 
eines Organismus oder seiner Anpassung an beson-
dere Bedingungen des Lebensraums ergeben (1838: 
»It was the especial province of the zoologist to di-
stinguish, in every instance, the intrinsical from the 
simply adaptive characters of animals; to disentangle 
and discriminate affinity from analogy«49; »in adap-
tive characters, rather than intrinsical physiological 
agreement«50; »the secondary or adaptive characters 
(which have reference to habit)«51; 1839: »adaptive 
characters which have reference to a special mode 
of life«52).

Bauplan und Funktionsplan
Die in den Analogien identifizierten Funktions-
gleichheiten von Körperteilen können in einem eige-
nen System der organischen Leistungen beschrieben 
werden. Dieser Ansatz stellt neben den morpholo-
gisch-genealogisch begründeten Bauplan von Orga-
nismen einen »Funktionsplan«53 (von Uexküll 1928) 
oder »Leistungsplan«54 (Ungerer 1942) (↑Typus). 
Der Funktionsplan betrifft nicht die relative Lage 
der Körperteile zueinander, sondern die als Anpas-
sungen an die jeweiligen Leistungen entstandenen 
Merkmale und Merkmalssyndrome. Weil der Funk-
tionsplan vielfach die Relation des Organismus zu 
seiner Umwelt betrifft, sind es vor allem die äußeren 
Körperteile und die Gestalt des Organismus, die von 
einer Änderung des Funktionsplans betroffen sind. 
Delphine und Fische weisen z.B. einen grundlegend 
anderen Bauplan auf, sie verfügen aber über einen 
in vielem ähnlichen Funktionsplan (aufgrund gleich-
gerichteter Anpassungen an das Schwimmen im 
Wasser); Delphine und Fledermäuse haben dagegen 
einen grundlegend verschiedenen Funktionsplan, ihr 
Bauplan ist aber sehr ähnlich (aufgrund der gemein-
samen Zugehörigkeit zu der Verwandtschaftsgruppe 
der Säugetiere). 

Analogie und Taxonomie
Nicht in allen Kontexten ist die Privilegierung der 
Klassifikation aufgrund der Homologien (Bauplan) 
gegenüber den Analogien (Funktionsplan) gerecht-
fertigt (»Wird der Wal als Fisch bezeichnet, so ist 
das in anatomischer, nicht aber in morphologischer 
Hinsicht zu beanstanden. Ob wir ein Objekt nach 
der Form oder dem Inhalt benennen, bleibt eine Fra-
ge der Vereinbarung«55). Der wesentliche Vorzug 
der Klassifikation aufgrund der Homologien liegt 
in seiner Eindeutigkeit: Unter Voraussetzung eines 
Stammbaums der Organismen führt eine Taxonomie 
auf der Grundlage der Verwandtschaft zu einem im 
Prinzip eindeutigen (wenn auch nicht immer leicht 
zu ermittelnden) Ergebnis; bei den Klassifikationen 
nach Analogien im Sinne von Funktionsähnlichkei-
ten können dagegen viele nebeneinander bestehen.

Eine Typologie nach Lebensweisen und Funkti-
onsplan liefert zwar oft eher als eine Verwandtschaft-
stypologie eine Klassifikation der Lebewesen nach 
ihren (äußeren) Ähnlichkeiten; dennoch müssen 
Übereinstimmungen in der Lebensweise nicht immer 
zu Ähnlichkeiten zwischen Organismen führen. Es 
können die Anforderungen eines Lebensraumes im 
Gegenteil zu sehr unterschiedlichen Lösungen sei-
tens des Organismus führen, d.h. zu Merkmalen, die 
als verschiedene Anpassungen an den Lebensraum 
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zu deuten sind. Beispielsweise kann die einheitli-
che Lebensweise von Organismen, die im Wasser 
schweben (also von Plankton), zu sehr unterschiedli-
chen Formen von Schwebe-Anpassungen führen, die 
nicht in ihrer Gestalt, sondern allein in ihrem Effekt 
übereinstimmen, ein Herabsinken zu vermindern – 
so etwa die Ausbildung von Schwebefortsätzen, die 
Einlagerung von leichten Stoffen (Schwimmblase) 
oder die Bildung einer Körpergestalt in Blasen-, 
Scheiben- oder Stabform56. 

Bauplan und Evolution
Die Möglichkeit der Unterscheidung von Analogie 
und Homologie erfährt im Rahmen der Annahme 
einer Phylogenese eine einleuchtende Interpretati-
on. Darüber hinaus ist die Verschiedenheit des in-
neren Bauplans von Organismen, die sehr ähnliche 
Lebensweisen haben, aber nicht näher miteinander 
verwandt sind, vielfach als ein Beleg für die Evo-
lutionstheorie interpretiert worden.57 Angesprochen 
sind damit die »Dysteleologien«, also Eigenheiten 
eines Organismus, die offenbar für seine Lebenswei-
se nicht zweckmäßig sind, die aus der stammesge-
schichtlichen Entwicklung des Organismus heraus 
aber verständlich werden. Wären die Organismen für 
ihre spezielle Lebensweise entworfen, dann würden 
viele ihrer merkwürdigen Parallelen zu anderen Or-
ganismen keine Erklärung finden können: »Nur aus 
der Sinnlosigkeit der Vogelmaskerade des Pinguins, 
aus der Zwecklosigkeit dieser Übereinstimmung 
mit fliegenden Tieren wird auf seine Abstammung 
von Organismen geschlossen, bei denen diese Ei-
genschaften zweckmäßig waren«.58 Nur seine Ver-
gangenheit als fliegender Vogel erkläre viele der für 
seinen hauptsächlichen Aufenthalt unter Wasser un-
zweckmäßigen Eigenarten, wie die Notwendigkeit, 
an der Luft zu atmen oder seine Eier auf dem Tro-
ckenen abzulegen.

»Analogienbiologie«
Paradigmatisch können alle biologischen Diszipli-
nen, die nicht phylogenetisch orientiert sind, sondern 
funktionale Analogien untersuchen, zu einer Ana-
logienbiologie zusammengefasst werden. H. Böker 
stellt 1937 ausgehend von seinen Untersuchungen 
zu einer vergleichenden Anatomie der Wirbeltiere 
eine Homologienlehre als »genetische Anatomie« 
einer Analogienlehre als »funktioneller Anatomie« 
gegenüber.59 Während Böker zu der Homologien-
lehre die Typologie (Taxonomie), Genetik und Des-
zendenzlehre rechnet, besteht die Analogienlehre bei 
ihm aus den Disziplinen Physiologie, Ethologie und 
Ökologie. Darauf aufbauend führt Koepcke 1952 die 

Bezeichnung Analogienbiologie ein.60 Er hebt sie 
von der an der Evolution orientierten dominanten 
Strömung in der Biologie, der Homologienbiologie 
(↑Homologie), ab. Später entwirft Koepcke eine sol-
che Richtung als eine »Disziplin der Biologie [...] in 
der das Prinzip der Analogie eine ähnliche zentral 
beherrschende Initialstellung einnimmt, oder doch 
ihrem Wesen nach einnehmen sollte, wie das Prinzip 
der Homologie in den mehr historisch orientierten 
Teilgebieten der Biologie«.61 Mit einer Analogien-
biologie ist der Anspruch verbunden, nicht allein 
einen empirischen Nachvollzug der phylogenetisch 
gewordenen Organismenformen zu leisten, sondern 
eine von der Phylogenese unabhängige Systematik 
der ↑Lebensformen und der Physiologie zu entwi-
ckeln. Auch entwicklungsbiologische Bemühungen 
zur Aufstellung allgemeiner »Gesetze der Form«, die 
unabhängig von kontingenten phylogenetischen Ver-
läufen gültig sind, können dem Paradigma der Ana-
logienbiologie untergeordnet werden, einem Credo 
B. Goodwins folgend: »evolutionary trees […] are 
largely irrelevant to an understanding of organisms 
as transformational structures. […] Historical recon-
struction cannot solve any problems about the nature 
of the entities with which biology is faced and the 
organisational principles which are embodied in or-
ganisms«.62

Analogien als Evolutionstrends
Als Teil einer Analogienbiologie lassen sich einige 
allgemeine Trends im Zusammenhang von Funkti-
onsplan und Morphologie formulieren, die analoge 
Organe in phylogenetisch weit voneinander entfern-
ten Organismen identifizieren. Der auffälligste Zu-
sammenhang besteht hinsichtlich der verschiedenen 
Arten der Fortbewegung der Lebewesen. Sich auf der 
Grenzfläche von Land und Luft bewegende Organis-
men verfügen in der Regel über Beine; in der Luft 
fliegende Organismen haben dagegen vielfach Flü-
gel. Eine oft bis ins Detail übereinstimmende Körper-
form kennzeichnet solche Organismen, die sich unter 
Wasser durch einen pendelartig bewegten Körper-
teil (Flossen) am hinteren Körperende fortbewegen 
(»Wrickschwimmer«63). Die typische Spindelform 
dieser Organismen ist mehrfach und unabhängig 
voneinander in verschiedenen Verwandtschaftsgrup-
pen, v.a. bei den Wirbeltieren (hier bei den Fischen, 
Amphibien, Reptilien, Vögeln und Säugetieren), aus-
gebildet worden (vgl. Abb. 5). 

Neben diesen allgemein bekannten und damit fast 
selbstverständlichen Parallelen von Morphologie und 
Lebensform lassen sich auch andere, überraschende-
re und z.T. spekulative Zusammenhänge herstellen. 
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Dies gilt z.B. für die Verbreitung von bunten Farben 
bei Tieren und Pflanzen. Farben können als auffällige 
Signale zur innerartlichen ↑Kommunikation verwen-
det werden. Auffällige Signale haben aber den Nach-
teil, dass sie nicht nur den Adressaten der Signale, 
sondern auch Feinde auf einen Organismus aufmerk-
sam machen. Als Evolutionstrend ist daher zu erwar-
ten, dass solche Organismen am auffälligsten gefärbt 
sind, bei denen aufgrund ihrer Lebensweise die Far-
ben am wenigsten von Feinden wahrgenommen wer-
den können. Weil Farben vor allem vor einem hellen 
und strahlenden Hintergrund wenig in Erscheinung 
treten, sind sie bei solchen Lebewesen am unschein-
barsten, die aus der Perspektive des Räubers sich 
häufig vor dem Hintergrund des Himmels bewegen, 
die sich also bevorzugt im dreidimensionalen Raum 
des Wassers oder des Geästes eines Baumes aufhal-
ten. In der Tat sind Organismen mit einer solchen Le-
bensweise (z.B. viele Fische, Vögel und Insekten) oft 
dadurch gekennzeichnet, dass sie bunt und auffällig 
gefärbt sind. Im Gegensatz dazu sind Organismen, 
die sich auf der Erdoberfläche bewegen, aus Schutz 
vor Fressfeinden meist nicht auffällig bunt gefärbt, 
sondern durch Tarnfarben ihrer Umgebung angepasst 
(z.B. die meisten nicht fliegenden Gliedertiere, Am-
phibien, Reptilien und Säugetiere). In den extremen 
Fällen von Organismen, bei denen sich fast das ge-
samte Leben in der Luft abspielt, z.B. bei den Seg-
lern, sind bunte Farben dagegen wieder selten, weil 

in diesen Fällen auch für die Artgenossen eine Wahr-
nehmung von Farben vor dem hellen Hintergrund 
des Himmels kaum möglich ist. In der Folge der als 
Kommunikationsform wichtigen bunten Farben ei-
niger Organismen können auch andere Organismen 
farbige Strukturen ausbilden, wenn sie mit ersteren 
in ökologischen Beziehungen stehen. So kann die 
Farbigkeit der Blüten vieler Pflanzen letztlich daraus 
erklärt werden, dass sie funktional auf Organismen 
bezogen sind, die sich fliegend fortbewegen (die In-
sekten und Vögel als Bestäuber).

Analogien und Gesetze der Biologie
Analogien sind allgemeine Charakteristika von Le-
bewesen, die als Anpassungen an bestimmte Funk-
tionen entstanden und definitionsgemäß nicht an 
einzelne taxonomische Gruppen gebunden sind. 
Feststellungen von formähnlichen Analogien können 
damit als die aufschlussreichsten Verallgemeinerun-
gen der Biologie gelten. Einige Autoren, wie M.T. 
Ghiselin argumentieren sogar, dass über Analogien 
die einzigen Gesetze der Biologie formuliert werden 
können, weil die anderen biologischen Verallgemei-
nerungseinheiten, die ↑Homologien, sich definiti-
onsgemäß auf monophyletische Gruppen beziehen, 
die seiner Auffassung nach Individuen sind (↑Art), 
für die keine Verallgemeinerungen im Sinne von 
Gesetzen formulierbar sind. Analogien hält Ghiselin 
dagegen für Klassen von Gegenständen, die durch 

Abb. 6. Augentypen bei Tieren, angeordnet in parallel verlaufenden Reihen zunehmender Komplexität in verschiedenen 
Stämmen wirbelloser Tiere, ausgehend von Gruppen lichtempfindlicher Zellen (I), über Becheraugen (II) zu Linsenaugen 
(III) (aus Nowikoff, M. (1930). Das Prinzip der Analogie und die vergleichende Anatomie: 103).
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allgemeine Naturgesetze bestimmt sind. So gebe es 
z.B. allgemeine Gesetze der Aerodynamik, die be-
stimmen, welche Formen dafür geeignet sind, als ein 
Flügel zu fungieren.64 Allerdings wird gegen diese 
Sicht eingewendet, dass Analogien häufig strukturell 
sehr divers sind, weil ein Funktionsproblem auf sehr 
verschiedenen strukturellen Wegen gelöst werden 
kann. Die unterschiedlichen von der Evolution her-
vorgebrachten Flügel haben daher trotz ihrer funk-
tionalen Einheitlichkeit strukturell doch nur wenig 
miteinander gemeinsam.65

Dass Analogien ein so verbreitetes biologisches 
Phänomen sind und der Begriff damit so grundle-
gend ist, kann auch aus Sicht des Selektionsprozes-
ses gedeutet werden: In der Selektion sind es die 
Effekte, die für den Erfolg einer Struktur ausschlag-
gebend sind. Die Selektion ist damit in gewisser 
Weise »blind« für Strukturen, wie A. Rosenberg es 
formuliert: In der Selektion wird nicht unterschieden 
zwischen verschiedenen Strukturen mit gleichen Ef-
fekten.66 Es sind die Effekte einer Struktur, auf die 
es für den Organismus und seinen Erfolg ankommt; 
daher können sehr unterschiedliche Strukturen für 
den gleichen Effekt selektiert werden und sind dann 
als Analogien anzusehen. Die Blindheit der Selekti-
on für Strukturen kann damit als ein Grund für die 
Vielfalt der Formen in der Biologie – bei einem doch 
begrenzten Inventar an Funktionen – verstanden wer-
den (↑Diversität).

Konvergenz
Ein älterer Begriff der Konvergenz entwickelt sich in 
der Biologie vereinzelt im Zusammenhang mit frü-
hen Stammbaumdarstellungen. So spricht L. Agassiz 
1833 von einer »Konvergenz« der Abstammungslini-
en bei Fischen (»la convergeance de toutes ces lignes 
verticales indique l’affinité des familles avec la sou-
che principale de chaque ordre«).67 Dieses Konzept 
der Konvergenz nimmt eine in die Vergangenheit ori-
entierte Perspektive ein, insofern es auf den gemein-
samen Ursprung von taxonomischen Gruppen zielt. 
Das seit Darwin verbreitete Konvergenzkonzept geht 
dagegen von einer zukunftsbezogenen Perspektive 
aus, indem es auf die – als gleichgerichtete Anpas-
sungen interpretierte – Annäherung von Organismen 
verschiedener Gruppen im Hinblick auf ihre Formen 
zielt.

Der Botaniker H.C. Watson kritisiert in einem 
Brief an C. Darwin vom Januar 1860, dass dieser 
in seinem ›Origin of Species‹ allein von der Diver-
genz (↑Phylogenese), nicht aber der Konvergenz von 
Merkmalen spricht. Watson versteht den Begriff phy-

logenetisch zunächst in einer rückwärtsgerichteten 
Sicht (also im Sinne von Agassiz) als Rückführung 
von verschiedenen Arten auf einen gemeinsamen 
Vorgänger (»convergence ancestrally backwards«); 
daneben verwendet er den Ausdruck aber auch für 
eine vorwärtsgerichtete parallele Bildung ähnlicher 
Strukturen (»convergence onwards from that proto-
type«).68 Darwin geht nach dieser Kritik in späteren 
Auflagen (ab 1861) auch auf eine mögliche Konver-
genz ein.69 Er versteht den Begriff als Übereinstim-
mung zwischen ursprünglich genetisch getrennten 
Organismen in inneren Organisationsmerkmalen, die 
er für kaum möglich hält: »It is incredible that the 
descendants of two organisms, which had originally 
differed in a marked manner, should ever afterwards 
converge so closely as to lead to a near approach to 
identity throughout their whole organisation«.70

Das später als ›Konvergenz‹ bezeichnete Phäno-
men, die Übereinstimmung von Organismen gleicher 
Lebensformen in ihren äußeren Formen, beschreibt 
Darwin allerdings auch schon in der ersten Auflage 
seines Hauptwerks: »animals, belonging to two most 
distinct lines of descent, may readily become adapted 
to similar conditions, and thus assume a close exter-
nal resemblance«.71 ›Konvergent‹ können im An-
schluss daran organische Strukturen genannt werden, 
die zwar nicht auf die Struktur eines gemeinsamen 
Vorfahren zurückgehen, jedoch einander ähnlich sind 
und als Reaktion auf ähnliche Umweltbedingungen 
entstanden sind. 

Darwin verweist in seiner späteren Verwendung 
des Begriffs auch auf C. Vogt, der in seiner Beschrei-
bung des Stammbaums der Primaten neben dem an-
fänglichen Auseinanderstreben der Äste eine spätere 
Wiederannäherung beschreibt (»die Vervollkomm-
nung biegt die Zweige mit ihren Spitzen wieder ge-
geneinander«).72 Der Ausdruck wird am Ende des 
Jahrhunderts vornehmlich von deutschsprachigen 
Biologen verwendet (»the ›convergenz‹ of German 
writers«).73

Konvergenz und Analogie
Die Begriffe ›Analogie‹ und ›Konvergenz‹ werden 
heute nicht selten synonym verwendet.74 Wenn sie 
unterschieden werden, dann meist danach, ob eine 
Formähnlichkeit zwischen den miteinander vergli-
chenen Einrichtungen vorliegt oder nicht. Eine Kon-
vergenz wird dann verstanden als eine Analogie von 
Organen, die einander in ihrem Bau ähneln. In diesem 
Sinne bestimmt H. Wurmbach 1957 die Konvergenz 
als die »Erscheinung, daß unabhängig voneinander 
in der Stammesgeschichte ähnliche Formen entste-
hen«.75 Bei einer Analogie muss eine morphologi-
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sche Ähnlichkeit dagegen nicht vorliegen. Analog im 
Hinblick auf die Funktion der Lokomotion sind z.B. 
die Flügel der Insekten und die Beine der Säugetie-
re. Konvergent sind dagegen die Insektenflügel und 
Vogelflügel, weil sie sich nicht nur in ihrer Funktion, 
sondern auch äußerlich in ihrem Bau ähneln, ohne 
aber auf eine Bildung eines gemeinsamen Vorfahren 
zurückzugehen. Ein anderes Kriterium der Unter-
scheidung geht davon aus, dass in der Konvergenz 
»Ähnlichkeiten von ganz verschiedenen Grundorga-
nen aus aufeinander zustrebend erreicht« werden76; 
bei der Analogie – und v.a. bei dem Parallelismus 
(s.u.) – aber ähnliche Vorläuferstrukturen vorgele-
gen haben. Eine andere, eigenwillige Grundlage der 
Unterscheidung gibt J.-W. Wägele 2001. Danach ist 
eine Konvergenz eine »nicht homologe Ähnlichkeit, 
die durch Anpassung an dieselben Umweltbedingun-
gen evolviert ist«, eine Analogie dagegen eine »nicht 
homologe Ähnlichkeit, die durch Zufall evolviert 
ist«.77

In den letzten Jahren wird deutlich, dass viele als 
konvergent angesehene Erscheinungen auf geneti-
scher Ebene auf konservierten gemeinsamen geneti-
schen Grundlagen beruhen (z.B. beim Auge in ver-
schiedenen Tierstämmen).78 Einige Konvergenzen 
haben also zumindest eine Komponente, die auf ei-
ner Homologie im Sinne gemeinsamer Abstammung 
beruht.

Parallelismus
Der Ausdruck ›Parallelismus‹ wird im evolutions-
biologischen Zusammenhang bereits von Darwin 
verwendet. Er bezeichnet damit die Ähnlichkeit von 
Formen in geografisch weit auseinander liegenden 
Regionen (»parallelism in the forms of life«).79 Spä-
ter im 19. Jahrhundert erscheint das Wort in verschie-
denen Kontexten. Bei dem Evolutionsbiologen E.D. 
Cope bezieht sich die vorherrschende Bedeutung auf 
die Theorie der Rekapitulation der Phylogenie in der 
Ontogenie (»the parallelism between taxonomy, on-
togeny, and phylogeny«80); nur vereinzelt steht der 
Ausdruck bei Cope für das später damit Bezeichnete, 
nämlich die Ausbildung von ähnlichen Strukturen in 
verschiedenen Verwandtschaftslinien.81 Allerdings 
beschreibt Cope dieses Phänomen durchaus in eini-
gen Passagen: »identical modifications of structure, 
constituting evolution of types, have supervened on 
distinct lines of descent«82 – er verwendet nur den 
späteren Ausdruck dafür nicht.

Die später verbreitete Bedeutung wird 1891 von 
W.B. Scott in den Vordergrund gestellt. Scott versteht 
unter ›Parallelismus‹ das Phänomen, dass verschie-

dene Arten einer Gattung unabhängig voneinander 
ein Merkmal ausbilden (»the various species of the 
ancestral genus may acquire the new character in-
dependently of each other (parallelism)«). Er grenzt 
dies von der Konvergenz (s.o.) ab, bei der das ähnli-
che Merkmal von den Mitgliedern nur wenig mitei-
nander verwandter Arten ausgebildet wird (»the spe-
cies of widely different genera may gradually assume 
a common likeness (convergence)«).83 

Diese Gegenüberstellung von Konvergenz und 
Parallelismus wird 1905 von H.F. Osborn weiter 
präzisiert: Er unterscheidet zwischen Parallelismus 
als Ergebnis analoger Adaptationen (»analogous 
adaptations«), d.h. ähnlichen Merkmalen, die unab-
hängig voneinander in ähnlichen oder verwandten 
Organismen erscheinen (»similar characters arising 
independently in similar or related animals or organs, 
causing a similar evolution, and resulting in paralle-
lisms«) und Konvergenz als Ergebnis von ähnlichen 
Anpassungen unähnlicher oder nicht miteinander 
verwandter Organismen (»similar adaptations ari-
sing independently in dissimlar or unrelated animals 
or organs, causing a secondary similarity or approxi-
mation of type, resulting in convergence«).84 

Die Begriffe werden in der Folgezeit allerdings 
nicht immer in diesem Sinne verwendet: So kann für 
O. Abel ein Parallelismus auch zwischen »verschie-
denen, nicht näher verwandten Arten« vorliegen85; 
und nach E. Dacqué kann umgekehrt eine Konver-
genz auch bei nahe verwandten Arten vorkommen86. 
Die ältere Differenzierung bleibt aber doch immer 
noch präsent und wird auf verschiedene Weise zum 
Ausdruck gebracht. So bestimmt O. Schindewolf 
1940 Konvergenzen als »Formähnlichkeiten [...], 
die auf verschiedener Organisationsgrundlage er-
wachsen«87 oder genauer als »gestaltliche Annähe-
rungen zwischen den Angehörigen verschiedener 
Stämme«88. ›Konvergenz‹ ist für Schindewolf ein 
wesentlich phylogenetischer Begriff, der sich nicht 
allein auf äußere Ähnlichkeit, sondern auf eine be-
stimmte Form der Geschichte bezieht: »›gegeneinan-
der geneigte‹ Entwicklungsrichtungen aus verschie-
denen Tier- und Pflanzenstämmen«.89 Parallelismus 
wird demgegenüber bestimmt als Ähnlichkeit, die 
zwischen genetisch enger verwandten Organismen 
besteht. Sie ähnelt also stärker der Homologie (im 
Sinne der Homogenie); unterschieden wird sie von 
dieser, insofern der »morphologische Ausdruck« der 
Ähnlichkeit erst nach der Trennung der Stammesli-
nien erscheint: »parallelism would be similarity in 
structure due to common genetic basis (and so far 
resembling homology) but not reaching morphologi-
cal expression until after the separation of the two or 
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more lines involved (and in this differing from ho-
mology)« (Haas & Simpson 1946).90 In einer anderen 
Formulierung besteht der Unterschied zwischen Pa-
rallelismus und Konvergenz darin, dass bei ersterer 
die Ähnlichkeit der Merkmale durch die gemeinsame 
Abstammung verursacht und »kanalisiert« ist: »the 
development of similar characters separately in two 
or more lineages of common ancestry and on the ba-
sis of, or channelled by, characteristics of that ance-
stry« (Simpson 1961).91
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Anatomie
Das spätlat. Wort ›anatomia‹ ist eine Ableitung aus 
griech. ›ἀνατομή‹ »das Aufschneiden, Zergliedern«; 
schon Aristoteles1 und Theophrast2 verwenden es im 
biologischen Kontext. Es wird Ende des 15. Jahrhun-
derts in die deutsche Sprache aufgenommen. In der 
Neuzeit wird die Anatomie zunächst allein auf das 
Sezieren von Menschen und Tieren bezogen. Im Ge-
gensatz zu der umfassenderen Morphologie bezeich-
net die Anatomie die Lehre der inneren Organe der 
Organismen, wie sie sich nach dem Aufschneiden 
des Körpers darbieten. Ebenfalls im Gegensatz zur 
Morphologie steht es, dass die Anatomie meist als 
rein deskriptive Disziplin gilt, der Morphologie als 
»kausaler Morphologie« aber der Status einer Erklä-
rungswissenschaft zugeschrieben wird.3

Antike: systematische Sektionen in Griechenland
Menschen- und Tiersektionen zu wissenschaftlichen 
Zwecken werden seit der Antike durchgeführt (vgl. 
Abb. 7). Die älteste anatomische Abhandlung enthält 
ein ägyptischer Papyrus von ca. 1600 v.Chr.4 Syste-
matische Sektionen zu medizinischen Zwecken füh-
ren aber offenbar zuerst die Griechen durch. 

Als geistesgeschichtliche Voraussetzung für die-
ses Vorgehen wird die Seelenlehre der griechischen 
Philosophie angesehen, nach der die uralte Vorstel-
lung einer Lebendigkeit des Leichnams abgelehnt 
und eine scharfe Trennung von Körper und Seele 
propagiert wird (↑Leben): Erst die Annahme, dass 
die Seele und damit das Lebensprinzip den Körper 
nach dem Tod des Lebewesens verlässt, ermöglicht 
den furchtlosen und nüchternen Umgang mit Lei-
chen und damit auch das unbekümmerte Manipu-
lieren und Studieren.5 Diese Einstellung setzt sich 
in der frühen griechischen Kultur allmählich durch, 
nachdem die Trennung von Körper und Seele nach 
dem Tod des Lebewesens bereits bei Homer be-
schrieben wird.6 Allerdings bleiben Restbestände 
der alten Ehrfurcht vor Leichen bis in die klassische 
Zeit bestehen, wie sich besonders an Grabbeigaben 
(u.a. Speisen) zeigen lässt.7 Auch das Gebot, Lei-
chen möglichst schnell zu bestatten, weist in diese 
Richtung. Dieses Gebot wird später zu einem Gesetz 
geformt8, es wird anfangs aber noch nicht mit hygi-
enischen Gründen gerechtfertigt, sondern damit, der 
Seele ein Herumirren zu ersparen und den direkten 
Weg in den Hades zu ermöglichen9. Aus der Unklar-
heit über den Zeitpunkt der Trennung von Körper 
und Seele entspringen also Vorbehalte und Hem-

mungen gegenüber Leichen, die den Weg zu einer 
unbefangenen Untersuchung verhindern. 

So gibt es für den gesamten Zeitraum der ionisch-
hippokratischen Medizin im 5. und 4. Jahrhundert 
keine Belege für die Praxis der Sektion menschlicher 
Leichen. Die anatomischen Kenntnisse dieser Zeit 
stammen vielmehr aus Beobachtungen an Lebenden, 
Zufallsbeobachtungen an Verletzten und Schlussfol-
gerungen aus der Tieranatomie.10 Eine erste Schrift 
zur Anatomie (abgesehen von der verlorenen anato-
mischen Schrift von Hippokrates, die Galen rekonst-
ruiert), die auf der Sektion von Tieren beruht, verfasst 
Diokles von Karystos um 360 v. Chr. Die Anatomie 
bildete in dieser Zeit einen Teil der medizinischen 
Ausbildung.

Die systematische Anatomie von menschlichen 
Leichen setzt aber erst um 300 v. Chr. mit der Grün-
dung der alexandrinischen Schule der Medizin durch 
Herophilos ein. Der empiristische, auf die genaue 
Kenntnis der Phänomene gerichtete Geist der Zeit 
und die besondere Lage Alexandrias als Grenzstadt, 
in der die griechischen Werte und Traditionen nicht in 
gleicher Weise präsent waren wie im Kernbereich der 
griechischen Kultur, gelten als maßgebliche Gründe 
für diese Entwicklung (»Perhaps only in a skinless 
city [i.e. a city without a boundary, open to all] could 
Herophilus have cut so deeply beyond the human 
skin, living and dead«11). Herophilos und später Er-
asistratos untersuchen und beschreiben die verschie-
denen Teile des menschlichen Körpers (u.a. das Ge-
hirn, die Nerven, den Klappenapparat des Herzens, 
die Venen und Arterien und die Darmabschnitte). 
Offenbar nehmen sie nicht nur an Leichen, sondern 
auch an Lebenden (z.B. Kriegsgefangenen, zum Tode 
Verurteilten und Kranken) Sektionen vor. Die Schrif-
ten der beiden wichtigsten Anatomen der Antike sind 
verloren. Es lässt sich aber aus Fragmenten und Se-
kundärquellen rekonstruieren, dass Herophilos weit-
gehend der hippokratischen Säftelehre verpflichtet 
bleibt, Erasistratos dagegen den festen Bestandteilen 
des Körpers eine weitreichende Bedeutung für die 
Physiologie und Pathologie einräumt12. 

Es ist wahrscheinlich, dass zu Beginn des 3. Jahr-
hunderts in Alexandria die Sektion von menschlichen 
Leichen nicht verboten ist.13 Die Erlaubnis und auch 
die Praxis besteht aber wahrscheinlich nur wenige 
Jahrzehnte (und nur in Alexandria), denn es finden 

Die Anatomie ist die Lehre der Strukturen von Organis-
men, insbesondere ihrer inneren Organe.

Anatomie (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.)  13
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Zootomie (Severino 1644)  19
Phytotomie (Hernández 1649)  19
vergleichende Anatomie (Willis 1664)  17
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sich keine eindeutigen späteren Belege. Schon Ci-
cero spricht von der Sektion menschlicher Leichen 
allein in Verbformen der Vergangenheit14; und selbst 
unter Ärzten wird die Sektion von menschlichen Lei-
chen in der Antike nicht selten scharf abgelehnt15. 
So ist diese dann auch während der gesamten römi-
schen Antike rechtlich verboten. Als Ersatz für Men-
schen waren dagegen Affen und Schweine beliebte 
Studienobjekte. Auf die Ähnlichkeit im Aufbau der 
Körper vertrauend, überträgt Galen seine Beobach-
tungen aus der Tiersektion auf die Verhältnisse des 
Menschen16; ergänzend betreibt er Untersuchungen 
an menschlichen Skeletten, ohne diese aber selbst 
freizupräparieren17.

Die Einteilung des Körpers der Wirbeltiere durch 
die frühen Anatomen orientiert sich teils an rein 
strukturell definierten Teilen, teils an ihren Funktio-
nen. So behandelt Galen in einer seiner Hauptschrif-
ten ›De usu partium corporis humani‹ der Reihe 
nach: Extremitäten, Ernährungsorgane, Atmungs-
organe, Hals, Kopf, Gehirn, Sinne, Augen, Gesicht, 
Rückgrat, Reproduktionsorgane, Nerven, Arterien 
und Venen. Vor allem durch seine genauen Beschrei-
bungen von Knorpel, Bändern und Gelenken sowie 
des Muskelapparates und Gefäß- und Nervensystems 
erweitert Galen die antiken anatomischen Kenntnisse 

erheblich. Galen versucht in seiner Lehre die hippo-
kratische Säftelehre mit der besonders von der Phi-
losophie entwickelten Elemententheorie in Einklang 
zu bringen. Eine bemerkenswerte Konstanz weist die 
Benennung der Einheiten auf, die im Rahmen der an-
tiken Anatomie einen Namen finden (vgl. Tab. 7).18

Arm
Augapfel
Auge
Augenbrauen
Augenlid
Bauch
Bauchfell
Bauchhöhle
Bein
Blutgefäß
Brustkorb
Brustbein
Brustwarzen
Eingeweide
Eingeweide im Unterleib
Ellbogen
Faser
Fell
Ferse
Fett
Fleisch
Fuß
Fußwurzel

Gehirn
Gelenk
Gesäßbacke
Gesicht
Gliedmaßen
Hals
Hand
Handballen
Handwurzel
Harnblase
Haut
Herz
Herzbeutel
Hüfte
Hüftgelenkpfanne
Jugulum
Kehle
Kinn
Kinnbacken
Knie
Kniekehle
Knöchel
Knochen

Knochenmark
Kopf
Kopfhaut
Körperhöhle
Leber
Leistengegend
Lippen
Luftröhre
Lunge
Mund
Mundhöhle
Muskel
Nabel
Nabelbereich
Nacken
Nase
Nerv
Nierengegend
Oberschenkel
Ohrmuschel
Ohrläppchen
Pupille
Rippen

Rücken
Schädel
Schädeldecke
Schambereich
Schläfe
Schlüsselbein
Schlund
Schulterbereich
Sehne
Stirn
Stirnfalten
Taille
Unterleib
Wade
Wangen
Wirbel
Wirbelsäule
Zähne
Zunge
Zwerchfell
Zwischenbrustbereich
Zwischenschulterbereich

Tab. 7. Übersicht über 91 morphologische und anatomische Begriffe als Übersetzung von Ausdrücken, die in Texten Homers 
vorkommen. Insgesamt sind in den homerischen Texten 125 morphologisch-anatomische Ausdrücke identifiziert worden, von 
denen 34 aber weitgehend synonym zu einigen der hier aufgeführten sind (nach Albaracín Teulón, A. (1970). Homero y la 
medicina: 81-86).

Abb. 7. Rekonstruktion einer Skizze zur Lage von Harnbla-
se, Harnleiter, Hoden und Samenleiter nach Aristoteles. 
Aristoteles verweist in ›Historia animalium‹ 510a12ff. auf 
eine solche Skizze, die aber nicht erhalten ist. Die Darstel-
lung bildete eine der wenigen anatomischen Abbildungen 
in den aristotelischen Schriften (Rekonstruktion aus Peck, 
A.L. (1965). Aristotle. History of Animals, Book I-III: 236).



Anatomie15

Mittelalter: weitgehendes Sektionsverbot
Nach Galen und seinen unmittelbaren Nachfolgern 
wird das systematische anatomische Studium für 
lange Zeit überhaupt nicht mehr betrieben. Für die 
arabischen Gelehrten des Mittelalters ist das eigene 
Studium der Anatomie aus religiösen Gründen weit-
gehend unmöglich, so dass sie sich an den antiken 
Autoren orientieren. Als einziger arabischer Medi-
ziner, der Skelette untersucht, gilt al-Latif aus dem 
frühen 13. Jahrhundert.

Die ersten systematischen Sektionen nach der 
Antike werden in Klöstern an Tieren durchgeführt. 
Besonders einflussreich ist seit Ende des 11. Jahrhun-
derts die medizinische Schule von Salerno. Anfang 
des 12. Jahrhunderts erscheint hier eine »Anatomie 
des Schweins«19. Auch das Sezieren von mensch-
lichen Leichen wird im 13. Jahrhundert vereinzelt 
wieder aufgenommen; es dient aber bis ins 16. Jahr-
hundert vornehmlich der Illustration und Demons-
tration überkommener Meinungen, und nicht der 
Beantwortung eigenständiger empirischer Fragen.20 
Eine päpstliche Verfügung aus dem Jahr 1299 (›De 
testande feritatis‹) reglementiert die Sektionen inso-
fern, als das Zerstückeln und Abkochen der Leichen 
verboten wird.21 Ein generelles Verbot des Sezierens 
folgte daraus aber nicht. So konnte sich Mondino de’ 
Liuzzi im frühen 14. Jahrhundert in Bologna auch an 
die (öffentliche) Sektion menschlicher (Frauen-)Lei-
chen machen.22 

Frühe Neuzeit: Neue Erkenntnisse
Über die Antike hinausgehende systematische Er-
kenntnisse werden erst im 16. Jahrhundert gewon-
nen. Die inneren Organe des Menschen werden von 
Leonardo da Vinci präzise nach der Natur gezeichnet. 
Einen Meilenstein der Anatomie setzt Andreas Vesal 
mit seinem Hauptwerk ›De humani corporis fabrica‹ 
(1543). Aufbauend auf Erkenntnissen aus eigenen 
Leichensektionen gelingt Vesal der Nachweis Hun-
derter von Fehlern der antiken anatomischen Lehren 
nach Galen. Bedeutsam ist das Wirken Vesals auch 
durch die Einführung zahlreicher neuer Bezeichnun-
gen für anatomische Strukturen. Sein Hauptwerk 
gliedert er in sieben Kapitel mit folgenden Über-
schriften: I Knochen, II Ligamente und Muskeln, III 
Venen und Arterien, IV Nerven, V Ernährungsorgane 
und Genitalien, VI Herz und Lunge und VII Gehirn 
und Sinnesorgane. Hier liegt schon eine Einteilung 
vor, die sich weitgehend an biologischen Grund-
funktionen orientiert. Die Anatomie Vesals ist im 
Wesentlichen deskriptiv orientiert. Die Physiologie 
integrierende Ansätze, die das Ineinander von Form 
und Funktion untersuchen, entstehen erst später. Bei 

Vesal findet sich der physiologische Aspekt aller-
dings vielfach in der Präsentation der toten Körper in 
dynamischen Stellungen (vgl. Abb. 8).

Umfangreiche Werke zur Anatomie verschiede-
ner Tiere, z.T. in vergleichender Perspektive (s.u.), 
entstehen seit Ende des 16. Jahrhunderts, u.a. von U. 
Aldrovandi, V. Coiter, J. Casserius und M.A. Seve-
rinus. C. Ruini verfasst 1598 mit seiner ›Anatomie 
des Pferdes‹ die erste umfangreiche Darstellung der 
Anatomie eines Tieres.23 Die Tieranatomie löst sich 
damit von der Anatomie des Menschen und ent-
wickelt sich zu einem eigenen Forschungsgebiet. 
Häufig werden in den anatomischen Abhandlungen 

Abb. 8. Das Skelett eines Menschen aus dem Werk zur Ana-
tomie des Menschen von Andreas Vesal. Selbst die toten 
Körper werden von Vesal in lebendigen Haltungen dar-
gestellt, sichtbar werden auf diese Weise die funktionale 
Anordnung und Wirkungsweise der Teile. Die Darstellung 
ist also fast schon die einer physiologischen Anatomie (aus 
Vesal, A. (1543). De humani corporis fabrica: 163).
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bis zur Mitte des 17. Jahrhunderts antike und mit-
telalterliche Vorstellungen ausgiebig dargestellt und 
diskutiert. Insbesondere die antiken physiologischen 

Ansichten von Aristoteles und Galen bilden 
die theoretische Grundlage der meisten Unter-
suchungen.24 Allein Severinus, der sich klar für 
eine vergleichende Anatomie ausspricht, nimmt 
einen explizit anti-aristotelischen Standpunkt 
ein und will in seinen Untersuchungen den ato-
mistischen Vorgaben Demokrits folgen: Ziel 
der Anatomie sei die Zerlegung des Körpers 
in kleinste, unteilbare Teile. Dementsprechend 
leitet Severinus auch den Ausdruck ›Anato-
mie‹ (fälschlich) von ›atoma‹ für »unteilbare 
Teile« ab.25 

Mit der Einführung des Mikroskops in den 
ersten Jahrzehnten des 17. Jahrhunderts wird 
der Anatomie eine ganz neue Welt eröffnet 
(↑Bakterium/Mikroskop). Frühe Ergebnisse 
mikroskopischer Arbeit betreffen z.B. die de-
taillierte Beschreibung der Morphologie der 
Biene durch F. Stelluti 162526 (↑Morpholo-
gie: Abb. 323) und die Entdeckung der roten 
Blutkörperchen und Kapillargefäße durch M. 
Malpighi 166127. Als großer Meister in der Un-
tersuchung der Anatomie wirbelloser Tiere gilt 
in der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts J. 
Swammerdam (vgl. Abb. 11).

Erst seit der zweiten Hälfte des 17. Jahrhun-
derts ist auch in der Botanik von ›Anatomie‹ 
die Rede, und zwar v.a. unter dem Einfluss der 
Werke von M. Malpighi28 und N. Grew29. Die 
Anatomie wird hier in einem weiteren Sinne 
verstanden und betrifft auch die Strukturen, die 
ohne ein Sezieren der Pflanze sichtbar sind.

Ein besonderer Terminus für den Prozess der 
Untersuchung von Leichen mit eigenen Augen 
wird seit Ende des 16. Jahrhunderts verwendet: 
Autopsie. Der Ausdruck erscheint 1573 in einer 
anatomischen Abhandlung auf Französisch.30 
Der anfängliche Gebrauch des Wortes kann 
als Euphemismus gewertet werden, um den 
bis in die Neuzeit ethisch umstrittenen Prozess 
des Öffnens und Untersuchens von Leichen zu 
bezeichnen; denn er ersetzt die ältere direkte 
Rede vom »Aufschneiden« (franz. »dissection 
cadavérique«).31 Im Englischen wird der Aus-
druck im Rahmen der Anatomie für den Vor-
gang der Obduktion seit Mitte des 17. Jahrhun-
derts verwendet (Cole 1676: »autopsy might be 
consulted; and therefore I set upon the expe-
riment, which I first made in a portion in the 
upper intestines of an Ox«32; Cudworth 1678: 

»the Cartesian Attempts to salve [i.e. solve] the Moti-
on of the Heart Mechanically, seem to be abundantly 
confuted, by Autopsy and Experiment«).33 Die biolo-

Abb. 9. Frontispiz des Werks ›Corporis humani disquisitio anatomi-
ca‹ (1651) des englischen Arztes N. Highmore. Im Zentrum des Bil-
des steht die geöffnete Leiche eines Mannes in Rückenansicht, deren 
Hände von den Begründern der empirischen Medizin in der Antike, 
Hippokrates und Galen, gehalten werden. Darüber thront die Göttin 
Anatomia, die sich von dem kontemplierenden Philosophen zu ihrer 
Linken im »contemplationem museum« abgewandt hat und sich statt-
dessen der Sektion im »Theatrum Autopsiae« zu ihrer Rechten zu-
wendet. Der Anatom hat das Herz der Leiche herauspräpariert und 
präsentiert es der Göttin Anatomia. Unter der Leiche im Zentrum 
befindet sich ein Berg mit einem Bewässerungssystem, das von einer 
mechanischen Pumpe angetrieben wird, die aber ihrerseits von einer 
aus einer Wolke auftauchenden Hand bedient wird. Hervorgehoben 
werden in der Darstellung also die empirische Grundlage der Ana-
tomie und die mechanischen Aspekte des zentralen physiologischen 
Prozesses des Blutkreislaufs, der aber doch einer Lenkung durch hö-
here, metaphysische Prinzipien bedarf.
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gisch-medizinische Bedeutung 
des Worts setzt sich jedoch erst 
in den ersten Jahrzehnten des 
19. Jahrhunderts durch. Da-
vor erscheint der Ausdruck in 
einem allgemeinen Sinn einer 
»Prüfung durch Augenschein«. 
Noch 1826 wird nicht die Öff-
nung einer Leiche, sondern die 
direkte Untersuchung eines 
Kranken durch einen Arzt als 
›Autopsie‹ bezeichnet.34 Wenig 
später erscheint der Ausdruck 
im Deutschen für den Vorgang 
der Leichenöffnung zur Fest-
stellung der Todesursache.35

19. Jh.: Anatomie als Hilfswis-
senschaft
Mit dem Aufstieg der Physio-
logie im 19. Jahrhundert zur 
dominanten biologischen Teil-
disziplin wird der Anatomie zu-
nehmend die Rolle einer bloßen 
Hilfswissenschaft zugewiesen. 
Besonders deutlich formuliert 
dies C. Bernard, wenn er die 
Anatomie als eine gegenüber der 
Physiologie einfachere Wissen-
schaft (»une science plus sim-
ple«) beschreibt, die der Phy-
siologie untergeordnet werden 
müsse.36 Sie ist in seinen Augen 
– wie auch die ↑Morphologie 
nach den Bestimmungen Goe-
thes – eine bloße Hilfswissenschaft der Physiologie 
(»une science auxiliaire de la physiologie«).37 Eine 
Hilfswissenschaft ist die Anatomie bei Bernard ins-
besondere deshalb, weil sie ohne die Physiologie kei-
ne Erklärungen geben und keine Aussagen über die 
Lebensprozesse machen könne (»l’anatomie ne sait 
rien interpréter par l’anatomie seule. […] L’anatomie 
ne donne que des caractères pour reconnaître les tis-
sus, mais elle n’apprend rien par elle-même sur leurs 
propriétés vitales«).38 

Seit dem Versuch, die Morphologie als eigenstän-
dige organische Gefüge- und Gestaltlehre zu be-
gründen, steht die Anatomie theoretisch weitgehend 
isoliert. Es ist auch heute noch von der »tiefen Kluft 
zwischen Morphologie und Anatomie« die Rede, 
die durch keine »übergreifende Theorie« überbrückt 
werde.39 

Vergleichende Anatomie
Die Bezeichnung ›vergleichende Anatomie‹ (»anato-
mia comparata«; »comparative anatomy«) erscheint 
vereinzelt bereits in der ersten Hälfte des 17. Jahrhun-
derts; sie wird aber anfangs allein für den Vergleich 
von menschlichen Individuen, also den innerartlichen 
Vergleich verwendet (so 1623 von F. Bacon40). In der 
zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts wird sie auf den 
zwischenartlichen Vergleich von Tieren bezogen, zu-
erst für einzelne Organsysteme, so 1664 von T. Willis 
auf den Vergleich der Gehirne von Fischen, Vögeln 
und Vierfüßern (»Anatomia comparata«)41. In einem 
allgemeinen Sinn in Bezug auf den Vergleich der 
Anatomie von Tieren verwendet W. Charleton 1668 
den Ausdruck (»anatomia comparativa«)42; einige 
Jahre später folgt ihm N. Grew in der Anwendung 
der Formulierung für den Vergleich von Pflanzen43.44 
1680 unterscheidet Charleton drei Arten der verglei-

Abb. 10. Vergleich des Skeletts eines Vogels und eines Menschen. Die einzelnen Kno-
chen sind mit Buchstaben beschriftet und erschließen damit die anatomischen Ver-
hältnisse gemäß einer lexikalischen Ordnung (nach Belon, P. (1555). L’histoire de 
la nature des oiseaux; aus Nissen, C. (1978). Die zoologische Buchillustration, Bd. 
2: 116).
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chenden Anatomie: erstens den Vergleich des ganzen 
Körpers eines Lebewesens mit seinen Teilen, zwei-
tens den Vergleich der gleichen Teile des menschli-
chen Körpers bei Individuen verschiedenen Alters, 
Geschlechts und Herkunftslandes (also Bacons Sinn) 
und drittens den Vergleich von Teilen in Vierfüßern, 
Vögeln, Fischen, Insekten und Würmern mit den 
gleichen Teilen beim Menschen.45 In diesem letzteren 
Sinn des zwischenartlichen Vergleichs verbreitet sich 
der Ausdruck im 18. Jahrhundert allgemein und wird 
u.a. von Leibniz46, Herder47 und 1795 in einer Mo-
nografie von Goethe48 aufgenommen. Goethe stellt 
dort einleitend sehr allgemein fest: »Naturgeschichte 
beruht überhaupt auf Vergleichung«49.

Vergleichende Betrachtungen über den Aufbau 
der Organismen werden seit der Antike angestellt. 
In weiten Teilen vergleichend sind z.B. die zoolo-
gischen Schriften von Aristoteles.50 Aristoteles un-
ternimmt auch bereits den Versuch, aus den Ergeb-
nissen seiner Vergleiche allgemeine Regeln über die 
Ähnlichkeit zwischen den Organismen abzuleiten. 
Diese Regeln entsprechen den später so genannten 
»Kompensationsgesetzen« der vergleichenden Ana-
tomie (↑Morphologie/Korrelation). Einige Beispiele 
dafür bei Aristoteles lauten: »Überall nämlich gibt 
sie [die Natur] an einen anderen Teil weiter, was sie 
dem einen genommen hat. Bei den Lebewesen […], 
deren Körper sie allzu dicht behaart geschaffen hat, 
besteht im Bereich des Schwanzes ein Mangel, wie es 
zum Beispiel auf die Bären zutrifft«51. Oder in dem 

Vergleich von Krebsen, bei denen in 
der Gruppe der Garnelen eine Ver-
mehrung der Füße durch den Abbau 
der Scheren ausgeglichen wird: Aris-
toteles argumentiert, die Garnelen 
hätten deshalb keine Scheren, »weil 
sie mehrere Beine haben; denn das 
zum Wachsen der Scheren bestimm-
te Material ist hierfür verwendet«.52 
Auch eine funktionale Kompensation 
kennt Aristoteles. Er bemerkt bei den 
Tieren, »daß die einen eine Lunge 
haben, die anderen stattdessen etwas 
anderes, bzw. daß die einen Blut, die 
anderen das dem Blut Analoge ha-
ben, was dieselbe Funktion wie das 
Blut bei den Bluttieren hat«53 Die 
Kompensationen stehen bei Aristo-
teles im Kontext eines allgemeinen 
Harmoniegesetzes, dem zufolge ein 
Gleichgewicht in den Dingen ange-
strebt wird: »immer nämlich ersinnt 
die Natur für das Übermaß einer Sa-

che als Hilfe das Hinzutreten des Gegenteils, damit 
das eine das Übermaß des anderen ausgleiche«.54 

Während bei Aristoteles – und im Anschluss an 
ihn, aber doch weniger ausdrücklich in der Scho-
lastik55 – der Vergleich der äußeren Erscheinungen 
der Organismen im Vordergrund steht, entwickelt 
sich in der Renaissance eine vergleichende Anato-
mie, die sich im Wesentlichen auf den Vergleich von 
Skeletten bezieht. Diese Vergleiche bleiben in ihren 
Anfängen, etwa bei Leonardo, ohne eine allgemeine 
Theorie zu einem gemeinsamen Organisationsplan 
der Lebewesen und stellen insofern ein bloß aphoris-
tisches »Stückwerk« (Rádl) dar.56 Der systematisch 
fortgeschrittenste Ansatz stammt von P. Belon, der es 
1555 unternimmt, das gesamte Skelett eines Vogels 
mit dem eines Menschen zu vergleichen (vgl. Abb. 
10).57 Die umfangreiche Enzyklopädie der Tiere, die 
U. Aldrovandi zu Beginn des 17. Jahrhunderts her-
ausgibt und von der zu seinen Lebzeiten drei Bän-
de zu den Vögeln (1599-1603) und je einer zu den 
Insekten (1602) und den anderen blutlosen Tieren 
(1606) erschienen, enthält in vielen Randbemerkun-
gen vergleichende Beschreibungen. Ziel Aldrovandis 
ist aber insgesamt eher eine Restauration des antiken 
Wissens auf empirischer Basis, d.h. eine von den 
oberen Gattungen ausgehende detaillierte Beschrei-
bung; der Vergleich der Tiere untereinander steht 
noch nicht im Zentrum seines methodischen Ansat-
zes.58 Aldrovandis Schüler, V. Coiter, verfolgt die 
Methode des Vergleichens dagegen konsequent und 

Abb. 11. Anatomie einer Eintagsfliege. Sektionen von Wirbeltieren werden seit 
der Antike vorgenommen; die systematiche Sektion kleinerer Tiere unternimmt 
als einer der ersten J. Swammerdam im 17. Jahrhundert (nach Swammerdam, 
J. (1675). Ephemerae vita: Tab. III, fig. 1; aus Taylor, G.R. (1963). The Science 
of Life (dt. Das Wissen vom Leben. Eine Bildgeschichte der Biologie, München 
1963): 59).
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legt sie seinem Werk zur Anatomie der Wirbeltiere 
von 1575 zu Grunde.59 Im 17. Jahrhundert wird diese 
Arbeit u.a. von J. Casserius, M.A. Severinus, T. Wil-
lis und H. Fabricius fortgesetzt. 

Der französische Arzt Vicq d’Azyr vergleicht in 
seinen anatomischen Studien am Ende des 18. Jahr-
hunderts nicht allein die Organe verschiedener Tiere 
miteinander, sondern bezieht auch die analog gebau-
ten Organe desselben Organismus in seine verglei-
chende Anatomie mit ein. Die Gliederung der ana-
tomischen Einheiten erfolgt bei Vicq d’Azyr nach 
physiologischen Kriterien; der Bau der Organe ist für 
ihn nur insofern von Bedeutung als er ein Verständnis 
ihrer Funktion ermöglicht.60

Einen Höhepunkt ihrer Entwicklung erreicht die 
vergleichende Anatomie in der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts mit den Arbeiten Cuviers und Geoff-
roys.61 In vergleichender Perspektive werden um-
fassende Überblicke über das Tierreich erarbeitet. 
Methodisch zeigt die vergleichende Anatomie jedoch 
wenig Fortschritte; sie beruht im 19. Jahrhundert 
noch immer auf dem schlichten Vergleichen von For-
men und dem Versuch, allgemeine Regeln der Korre-
lation von Teilen aufzustellen. Sofern diese Verfah-
ren überhaupt eine Methode genannt werden können 
– Lubosch spricht 1931 kritisch von der »fehlenden 
Methode der vergleichenden Anatomie«62 – sind sie 
zumindest keine neue Methode, denn schon Aristo-
teles verfährt nach ihr. Die entscheidende Grundlage 
der vergleichenden Anatomie ist, ebenso wie die der 
allgemeinen Anatomie, der Grundsatz, die Formen 
unabhängig von ihren Funktionen zu betrachten. 
Besonders konsequent verfolgt Geoffroy St. Hilaire 
diesen Grundsatz und gelangt damit schließlich zu 
einer Auffassung von ↑Organen als primär anatomi-
schen und nicht funktionalen Einheiten (↑Analogie; 
Homologie).63

Trotz dieser antifunktionalistischen Grundlage 
gliedern sich die vergleichend-anatomischen Studi-
en meist doch nach den Organsystemen. Seit dem 
zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts erscheinen 
vergleichende Studien zu verschiedenen Organsyste-
men, v.a. der Wirbeltiere, so z.B. des Darmsystems64, 
des Urogenitalsystems65, des Nervensystems66, der 
Sinnesorgane67 und der Haut68. Mit dem Beginn ge-
nauer embryologischer Studien in den 1830er Jahren 
etabliert sich auch die Disziplin der vergleichenden 
Embryologie, die auf vergleichender Grundlage z.B. 
das später so genannte biogenetische Grundgesetz er-
arbeitet (↑Entwicklung).

Zootomie und Phytotomie
Neben dem Ausdruck ›Anatomie‹ findet sich seit Mit-
te des 17. Jahrhunderts die Bezeichnung Zootomie 
(Severinus 1644: »Zootomia«)69 und wenig später 
das parallel dazu gebildete Phytotomie (Hernández 
1649: »Phytotomia«70; Dufieu 1766: »Phytotomie«71) 
als die Lehren von den inneren Strukturen der Tiere 
bzw. Pflanzen.

In einer gegen die Auffassungen Aristoteles’ ge-
richteten Schrift ›Zootomia Democritea‹ (1645) will 
der italienische Arzt M.A. Severinus letzte unteilbare 
Organe in den Körpern der Tiere nachweisen. Seve-
rinus grenzt die Zootomie bereits auf die Lehre von 
den Tiersektionen ein und setzt sie von der »Andra-
natome«72 (Menschenanatomie) und »Dendrotome«73 
(Pflanzenanatomie) ab. Severino streicht insbesonde-
re den Nutzen der Tieranatomie für eine Heilkunde 
des Menschen heraus. 

Goethe meint zur Morphologie als organischer 
Formenlehre, sie baue auf der Zootomie auf.74 Um 
die Wende des 18. zum 19. Jahrhunderts ist die Ein-
teilung der Anatomie in Zootomie und Phytotomie 
geläufig.75 Während C.G. Carus ein ›Lehrbuch der 
Zootomie‹ (1818) verfasst, schreibt D.G. Kieser ein 
Werk über die ›Elemente der Phytotomie‹ (1815) und 
F.J.F. Meyen eine ›Phytotomie‹ (1830).
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Anpassung
Das Substantiv ›Anpassung‹ geht auf das Verb ›pas-
sen‹ zurück, das auf einer Entlehnung aus dem franz. 
›passer‹ »gehen, vorübergehen« beruht und sich über 
niederländische Vermittlung entwickelt zu ›(ge)pas-
sen‹ im Sinne von »zum Ziel kommen, erreichen« 
und schließlich die neuhochdeutsche Bedeutung »gut 
sitzen, angemessen sein« erhält. Das Verb ›anpassen‹ 
erscheint ebenso wie das Substantiv ›Anpassung‹ im 
18. Jahrhundert. 

Im Englischen taucht Adaptation im frühen 17. 
Jahrhundert auf1; es geht zurück auf lat. ›adaptere‹ 
»anpassen«2. Im Latein des Mittelalters wird zum 
Verb das Substantiv ›adaptatio‹ geformt, das zu-
nächst in der Bedeutung »Anwendung«, aber auch 
als »Übereinstimmung«3 und auch bereits im Sinne 
von »Anpassung«4 verwendet wird. Der Ausdruck 
wird schon früh zur Bezeichnung sowohl eines Pro-
zesses als auch des Ergebnisses eines Prozesses im 
Sinne eines Zustandes verwendet. 

Im biologischen Kontext erscheint das englische 
Wort ›adaptation‹ seit der zweiten Hälfte des 17. 
Jahrhunderts: M. Hale gebraucht es 1677, um die 
Entsprechung und das Zusammenspiel der Teile im 
menschlichen Körper zu beschreiben (»such an exact 
adaptation of every thing one to another, as to serve 
the whole«).5 Der französische Ausdruck ›aptitude‹ 
wird im biologischen Kotext spätestens in der zwei-
ten Hälfte des 18. Jahrhunderts gebraucht, z.B. 1769 
von C. de Bonnet (»La Structure & le nombre des 
Membres, leur aptitude à se prêter aux impressions 
variées des Sens«6; dt. Übers.: »die Anpassung ihrer 
[der Gliedmaßen] Spielung zu diesen verschiednen 
Eindrücken«7). Auf das Verhältnis der Entsprechung 
eines Organismus zu seiner Umwelt, das in einem ge-
nerationenübergreifenden Prozess entstanden ist, also 
die heute dominante Bedeutung, wird der Ausdruck 
erst seit den 1780er Jahren bezogen (von Gleichen-
Russwurm 1781: »die Anpassung des Menschen an 
ein neues Klima ist eine langsame, eine hundertjähri-
ge Veränderung«8).

Neben ›Adaptation‹ ist auch der Ausdruck ›Adapti-
on‹ verbreitet. Im Englischen erscheint er seit Beginn 
des 18. Jahrhunderts.9 Er wird allerdings weniger in 
evolutionstheoretischen Kontexten als vielmehr im 

Sinne einer individuellen Anpassung eines Organis-
mus an situative Bedingungen verwendet, z.B. für die 
Akkomodation der Augen an die lokalen Lichtver-
hältnisse. Das Wort findet sich seit dem 19. Jahrhun-
dert aber auch im evolutionstheoretischen Kontext 
im Sinne von »Anpassung« (A.H. Thompson 1877: 
»a most peculiar feature in these animals is their ad-
aption to an almost complete arboreal life«10).

Antike
Der Gedanke der Anpassung der Organismen an die 
Eigenschaften ihrer Umwelt findet sich bereits bei 
Platon. Im ›Protagoras‹ berichtet er, die Tiere seien 
ausgestattet »durch Bekleidung mit dichten Haaren 
und starken Fellen, hinreichend, um die Kälte, aber 
auch vermögend, die Hitze abzuhalten«.11

Auch bei Aristoteles finden sich Argumentations-
ketten, in denen die morphologischen Eigenarten 
eines Organismus als Ausdruck ihrer jeweiligen be-
sonderen Funktionen interpretiert werden und die 
Funktionen wiederum unter Hinweis auf die speziel-
le Lebensweise eines Organismus in einer besonde-
ren Umwelt gedeutet werden. Allgemein stellt Aris-

Eine Anpassung ist ein Teil oder Prozess innerhalb ei-
nes Organismus (z.B. ein Organ, ein physiologischer 
Prozess oder ein Verhalten), der durch Selektion in der 
Vergangenheit für eine bestimmte Funktion geformt 
wurde; auch der Vorgang der Formung eines solchen 
Teils oder Prozesses durch Selektion wird als ›Anpas-
sung‹ bezeichnet.

Adaptation (Pseudo-Galenus ca. 1225)  22
Fitness (Locke 1689)  43
Koaptation (Stahl 1707)  28
Anpassung (Gleichen-Russwurm 1781)  22
Selbstanpassung (Andrews 1808)  28
Adaptabilität (Colburn 1820)  42
funktionelle Anpassung (Gaskell 1833)  32
Angepasstheit (Anonymus 1845)  41
Koadaptation (Darwin 1859)  39
Überleben des Angepasstesten (Spencer 1864)  43
Präadaptation (Henderson 1872)  40
Epharmonie (Vesque 1882)  28
adaptive Radiation (Osborn 1902)  31
Enharmonie (Francé 1907)  28
Individualfitness (Gordon & Gordon 1939)  45
Endoadaptation (Darlington 1940)  28
Exoadaptation (Darlington 1940)  28
kontrapunktische Beziehung (von Uexküll 1940)  31
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toteles fest: »[D]ie Natur schafft die Organe für die 
Funktion, aber nicht die Funktion für die Organe«.12 
So heißt es in Bezug auf die Ruderfüße der Wasser-
vögel, sie hätten »zu ihrem Vorteil solche Füße um 
ihrer Lebensform willen, damit sie im Wasser leben 
können, und damit sie, wenn die Flügel unnütz sind, 
Füße haben, die zum Schwimmen brauchbar sind«.13 
Die Argumentation nimmt also ihren Ausgang von 
der Umwelt des Organismus (↑Umwelt/Umweltde-
terminismus): Diese verlangt eine besondere Funk-
tion (Verrichtung, »πρᾶξις« bei Aristoteles), die 
wiederum bei dem Organismus eine besondere struk-
turelle Einrichtung notwendig macht. Die funktiona-
le Deutung der organischen Funktionen erfolgt bei 
Aristoteles über den Verweis auf eine Zweckursache 
(↑Zweckmäßigkeit), und diese enthält ein gewisses 
ätiologisches Moment: Die Funktionszuschreibung 
gibt nicht nur an, wozu ein Merkmal dient, sondern 
impliziert gleichzeitig die These, dass diese Funktion 
Teil der Ursachen für das Vorhandensein des Merk-
mals ist.14 Bei Aristoteles kann damit bereits die cha-
rakteristische doppelte Struktur des Anpassungskon-
zepts identifiziert werden: Es umfasst sowohl eine 
zeitlich vorwärtsorientierte, funktionale Komponente 
(im Sinne der zukünftigen Nützlichkeit oder Zweck-
mäßigkeit eines Merkmals) als auch einen rückwärts-
gewandten, kausalen Teil (im Sinne der Ursache oder 
des Entstehungsgrundes des Merkmals).

Das Verhältnis der Passung von Organismus und 
Umwelt wird in der Antike stärker als heute als eine 
symmetrische Beziehung gesehen: Die Organismen 
sind an ihre Umwelt angepasst, so wie die Umwelt 
an sie angepasst ist. Viele Verhältnisse der anorga-
nischen Natur bieten den Bedürfnissen der Organis-
men entgegenkommende Bedingungen, so z.B. der 
Wechsel von Tag und Nacht, der die Abwechslung 
von Phasen der Aktivität und Ruhe ermöglicht. Ci-
cero und andere Autoren führen diese wechselseitige 
Anpassung auf eine göttliche Intelligenz (»consilium 
divinum«) zurück.15

17. und 18. Jh.
In der Neuzeit steht die Vorstellung von der An-
passung der Organismen an ihre Umwelt anfangs 
im Zusammenhang mit dem Bild eines harmonisch 
eingerichteten Gesamthaushalts der Natur. Bis zum 
Ende des 17. Jahrhunderts gilt dabei die Natur ins-
gesamt, und nicht allein die organische Sphäre, als 
bestimmt durch die universale Relation der Anpas-
sung. Erst Newtons Erklärung der harmonischen 
Bewegung der Himmelskörper durch die einfachen 
Gesetze der Gravitation schließt den anorganischen 
Bereich weitgehend aus der Anpassungsbetrachtung 

aus. Denn wenn einfache deterministische Geset-
ze die Bewegungen erklären können, wird die An-
nahme einer Anpassung im Sinne einer natürlichen 
Teleologie überflüssig.16 Seit Ende des 17. Jahrhun-
derts ist das Problem der Anpassung damit zu einer 
spezifisch biologischen Fragestellung geworden. 
Sie wird bis zum Anfang des 19. Jahrhunderts meist 
unter Verweis auf die intentionale, göttliche Einrich-
tung der Natur beantwortet. In den Entwürfen der 
Physikotheologie – oder, unter Berücksichtigung der 
spezifisch biologischen Ausrichtung der Frage: der 
»Physiotheologie«17 – werden die organischen An-
passungserscheinungen als entscheidende Grundlage 
für den Beweis der Existenz Gottes verwendet. Zwei 
der Hauptvertreter dieser Richtung, J. Ray am Ende 
des 17. Jahrhunderts18 und W. Paley zu Beginn des 
19. Jahrhunderts19 kommen darin überein, die enge 
Entsprechung der Eigenschaften der Organismen mit 
denen ihrer Umwelt als Beleg für ein göttliches De-
sign zu werten.

Aber auch außerhalb des engeren Kontextes der 
physikotheologischen Autoren sind Argumentatio-
nen, die die Vorstellung einer Anpassung der Orga-
nismen enthalten, weit verbreitet. Bei C. von Linné 
heißt es Mitte des 18. Jahrhunderts (in einer zeitge-
nössischen Übersetzung), der Schöpfer habe »jedem 
Gewächs eine solche Natur gegeben, die sich zu dem 
Clima und Boden schickt. Einige können daher die 
strengste Kälte, andere die Hitze vertragen«.20 Ver-
breitet ist in dieser Zeit die Vorstellung eines Gleich-
gewichts oder einer harmonischen Entsprechung der 
Organismen mit ihrer Umwelt (C. de Bonnet 1764: 
»Le corps animal n’est en rapport qu’avec notre Ter-
re«21).

Die Vorläufer einer Selektionstheorie, die seit der 
Mitte des 18. Jahrhunderts formuliert werden, beto-
nen (im Anschluss an Lukrez; ↑Evolution; Selekti-
on) besonders die Bedeutung der inneren Stimmig-
keit der Teile zueinander als eine Voraussetzung für 
das Überleben eines Organismus. So argumentiert 
Maupertuis, dass durch zufällige Veränderung der 
Eltern eine Vielzahl von verschiedenen Organismen 
gebildet worden sein könnte, von denen einige wohl 
organisiert gewesen seien, so dass sie ihre Bedürf-
nisse erfüllen könnten; anderen fehlte dagegen diese 
Anpassung (»convenance«) und sie seien unterge-
gangen.22

1788 beschreibt I. Kant das Verhältnis der verschie-
denen Menschenrassen zu ihrer jeweiligen Heimat 
als eine »Anpassung« und verfügt damit ebenfalls 
bereits über einen biologischen Anpassungsbegriff, 
der das Verhältnis eines Organismus zu seiner Um-
welt betrifft.23 Kant versteht die Anpassung primär 
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als einen Zustand, ein statisches Verhältnis. Außer-
dem bezeichnet das Konzept der Anpassung bei Kant 
nicht die Beziehung eines Individuums, sondern das 
einer Art zur Umwelt: Im Sinne der klassischen Phy-
sikotheologie geht Kant von einer artspezifischen 
Einrichtung der Lebewesen mit Merkmalen aus, 
die den Eigenschaften der Umwelt entsprechen und 
damit eine Befriedigung ihrer Bedürfnisse ermögli-
chen.

Evolutionsmechanismen und Anpassung
Durch Lamarck wird die Vorstellung der Anpas-
sung in eine Theorie der Transformation der Arten 
integriert und damit zu einem Konzept entwickelt, 
das sich auf einen Prozess bezieht (↑Lamarckismus; 
Phylogenese). Die Anpassung wird nach der Theo-
rie Lamarcks über die Bedürfnisse und das Verhalten 
vermittelt: Verstärkter Gebrauch oder Nichtgebrauch 
der Organe führt zu einer Änderung des Baus der 
Organismen.24 Auch in dieser Theorie ist die An-
passung v.a. ein Resultat der (über die Bedürfnisse 
vermittelten) Einflüsse der Umwelt. Ausgehend von 
der Vielfalt der Umweltbedingungen dient das An-
passungskonzept zur Erklärung der Vielfalt der orga-
nischen Formen. Die Anpassung steht damit weitge-
hend unabhängig von der Tendenz der Organismen 
zur Höherentwicklung. Anders als später bei Darwin 
resultiert die Anpassung bei Lamarck also nicht un-
mittelbar aus dem Mechanismus des evolutionären 
Formenwandels (↑Evolution). Weil Anpassungen 
an die Umwelt in der Theorie Lamarcks sehr schnell 
erfolgen können, bilden sie eher ein physiologisches 
als ein evolutionäres oder ökologisches Problem, wie 
später für Darwin.25

In der Theorie Lamarcks wird die Umwelt so 
vorgestellt, dass sie eine im Laufe des Lebens der 
Organismen aktive Gestaltungsrolle übernimmt. 
Außerdem werden nach Lamarck bekanntlich die in 
direkter Wechselwirkung mit der Umwelt individuell 
erworbenen Veränderungen auch an die folgenden 
Generationen weitergegeben (»Vererbung erworbe-
ner Eigenschaften«, »Lamarckismus«). Diese The-
orie ist damit unterschieden von anderen Ansätzen, 
in denen der Umwelt allein eine passive Rolle zuer-
kannt wird, in der Weise, dass eine Anpassung allein 
über die unterschiedliche Überlebens- und Fortpflan-
zungswahrscheinlichkeit für die Organismen in einer 
Umwelt wirksam wird; nach diesen Ansätzen erfolgt 
eine Anpassung also erst in einem generationenüber-
greifenden Prozess (Selektionstheorie, Darwinis-
mus). 

Neben diesen einseitig deterministischen Auffas-
sungen stehen solche Lehren, nach denen die Verän-

derungen der Organismen aufgrund des wechselseiti-
gen Verhältnisses des Organismus zu seiner Umwelt 
entspringen. Mit der Wechselwirkung von »Gestalt« 
und »Lebensweise« formuliert bereits Goethe diesen 
Zusammenhang in einem Gedicht: »Also bestimmt 
die Gestalt die Lebensweise des Tieres,/ Und die 
Weise, zu leben, sie wirkt auf alle Gestalten/ Mächtig 
zurück«.26 Auch andere Sätze Goethes können in die-
sem Sinne interpretiert werden: »das Tier wird durch 
Umstände zu Umständen gebildet; daher seine inne-
re Vollkommenheit und seine Zweckmäßigkeit nach 
außen«27. Die äußeren Umstände bilden das Tier so, 
dass seine Gestalt für sich selbst zum Umstand wird 
und seine weitere Entwicklung mit beeinflusst. In 
moderner Terminologie ausgedrückt, stellt die Ge-
stalt eine Einschränkung (»constraint«) für das Ent-
wicklungspotenzial eines Organismus dar (↑Typus).

Cuvier vs. Geoffroy: »Teleologie« vs. »Homologie«
In der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird der Be-
griff der Anpassung häufig gerade innerhalb solcher 
Positionen ins Spiel gebracht, die eine Veränderung 
und Evolution der Arten ablehnen.28 Die Anpassung 
der Organismen an ihre Umwelt gilt als Beleg für die 
Einrichtung der Welt durch einen Schöpfergott oder 
einfach als Ausdruck einer harmonisch geordneten 
Welt (denn auch im frühen 19. Jahrhundert nehmen 
nicht alle Naturforscher, die den Anpassungsbegriff 
verwenden, einen planenden Gott an29). Besonders 
einflussreich wird die Position G. Cuviers, der von 
einer jeweiligen funktionalen Gestaltung jeder Art 
entsprechend der ihr eigenen Organisation und ihrer 
Umwelt ausgeht. Die Arten und höheren taxonomi-
schen Einheiten sind nach Cuvier streng getrennt und 
jeweils optimal an ihre Umwelt angepasst. Die orga-
nischen Ähnlichkeiten erklären sich damit funktional 
als Anpassungen an ähnliche Existenzbedingungen 
(»conditions d’existence«; ↑Umwelt). Ausdrücklich 
formuliert Cuvier in einem Brief aus dem Jahr 1791, 
die Organisation eines Tieres stehe in Harmonie zu 
ihrer Lebensweise (»Toute l’organisation d’un ani-
mal est en harmonie nécessaire avec sa manière de 
vivre«).30

É. Geoffroy St. Hilaire hält dieser Auffassung die 
Erfahrung der vergleichenden Anatomie entgegen, 
nach der es Übereinstimmungen im Bauplan gibt 
(»unité de plan«), die einen Zusammenhang ver-
schiedener Arten nahe legen, auch wenn einander 
entsprechende Strukturen verschiedene Funktionen 
wahrnehmen. 

Paradigmatisch stehen sich die Interpretationen 
der organischen Formen als funktionale Anpassun-
gen (Cuvier) und als Ausdruck eines gemeinsamen 
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Bauplans (Geoffroy) im so genannten Akademiestreit 
gegenüber.31 R. Owen kontrastiert beide Standpunk-
te in der Alternative von Teleologie versus Homolo-
gie.32 Die von den ↑Homologien ausgehende struktu-
ralistische Position Geoffroys weist in diesem Streit 
eine größere Nähe zu den später sich etablierenden 
Vorstellungen von einer Transformation der Arten 
auf. Beide Seiten haben ihre Fürsprecher: In England 
argumentiert C. Bell für Cuvier, wenn er als einzige 
Erklärung der Organisation der Lebewesen das »Prin-
zip der Adaptation« akzeptiert33; auf der anderen Sei-
te wird die Teleologie (eines planenden Schöpfergot-
tes) zunehmend als problematisch zur Erklärung der 
Anpassung empfunden. Von einem reinen Design-
standpunkt aus gesehen erscheint es unerklärlich, 
warum für gänzlich unterschiedliche Funktionen 
ähnliche Strukturen verwendet werden sollten, wie 
dies aber die vergleichende Anatomie belegt. Owen 
kontrastiert die strukturelle Vielfalt in den Fortbewe-
gungsmitteln des Menschen (in Form von Schiffen, 
Eisenbahnen oder Luftballons) mit der strukturellen 
Ähnlichkeit in den Gliedmaßen der Wirbeltiere, auch 
wenn diese ganz unterschiedliche Funktionen ha-
ben.34 Die Ähnlichkeit ist für Owen Ausdruck eines 
gemeinsamen strukturellen Bauplans, des Archetyps 
der Wirbeltiere (↑Typus). W. Carpenter geht soweit, 
als Alternativerklärung für die Anpassung eine einfa-
che Theorie der ↑Selektion zu erwägen.35

Comte und Spencer: Leben als Anpassung
Bei den Vertretern der komparativen Anatomie in den 
ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts steht meist 
die Relation der Teile eines Körpers zueinander im 
Vordergrund des Interesses; der Bezug der Organis-
men zu ihrer Umwelt steht dagegen im Hintergrund. 
(Dies gilt allerdings nicht für den externalistischen 
Standpunkt Lamarcks, in dem der Umwelt eine wich-
tige Rolle zugeschrieben wird.) Im zweiten Drittel des 
19. Jahrhunderts gewinnt dagegen die Relation des 
Organismus zu seiner Umwelt zunehmend an Auf-
merksamkeit. Diese Entwicklung geht so weit, dass 
der Begriff des Lebens über den Prozess der Anpas-
sung des Organismus an die Umwelt definiert wird. 
›Leben‹ wird nicht mehr über die Korrelation der 
Teile eines Organismus bestimmt (wie bei Cuvier), 
sondern über die Korrelation des Organismus mit sei-
ner Umwelt (»corrélation générale«).36 A. Comte for-
muliert dies 1838 in klarer Weise mit der These, dass 
die Idee des Lebens nicht nur einen Organismus vo-
raussetzt, sondern auch ein Gefüge von Umweltein-
flüssen, die dessen Existenz ermöglichen: »[L]’idée 
générale de vie […] suppose, en effet, non-seulement 
celle d’ un être organisé de manière à comporter l’état 

vital, mais aussi celle, non moins indispensable d’un 
certain ensemble d’influences extérieures propres à 
son accomplissement. Une telle harmonie entre l’être 
vivant et le milieu correspondant caractérise évidem-
ment la condition fondamentale de la vie«.37

Im Englischen wird für diese Harmonie zwischen 
Organismus und Umwelt der Terminus ›Adaptation‹ 
verwendet (Strickland 1840: »adaptation of organic 
beings to their destined conditions of existence«38). 
H. Spencer stellt die Anpassung ins Zentrum seiner 
Bestimmungen des Lebensbegriffs: »[T]he changes 
or processes displayed by a living body are specially 
related to the changes or processes in its environ-
ment. And here we have the needful supplement to 
our conception of Life. Adding this all-important 
characteristic, our conception of Life becomes – The 
definite combination of heterogenous changes, both 
simultaneous and successive, in correspondence with 
external co-existences and sequences«.39 Und später: 
»[O]ur conception of Life under its most abstract as-
pect will be – The continuous adjustment of internal 
relations to external relations«.40

C. Darwin: Anpassung durch Evolution
In der Entwicklung des Anpassungsbegriffs bei 
Darwin lässt sich seine allmähliche Lösung von ei-
ner naturtheologischen Weltsicht nachzeichnen.41 In 
seinem nicht veröffentlichten ›Sketch‹ von 1842 und 
dem ›Essay‹ von 1844 spricht er häufig davon, die 
Organismen seien perfekt an ihre Umwelt angepasst 
(»perfectly adapted to conditions«42). Er verwendet 
hier einen absoluten Maßstab der Anpassung. Ohne 
Umweltänderung gebe es auch keine Veränderung 
der Organismen (↑Umwelt/Umweltdetermination). 
Erst später löst er sich von diesen Restbeständen 
einer naturtheologisch-harmonischen Naturdeutung 
und kann dann im ›Origin‹ von 1859 betonen, es 
komme allein auf den relativen Vorteil eines Typs ge-
genüber seinen Konkurrenten an, der ihm zu seiner 
Ausbreitung verhelfe. Was als Anpassung zu werten 
ist, hängt damit nicht mehr primär von der Relati-
on des Organismus zu seiner anorganischen Umwelt 
ab, sondern von seiner Relation zu anderen Organis-
men.43 

Die Anpassung ist damit zu einem Konzept ge-
worden, das einen auf beiden Seiten dynamischen 
Prozess beschreibt, so dass auf ihrer Grundlage eine 
grenzenlose Dynamik der Veränderung entworfen 
werden kann. Eine so verstandene Anpassung hat 
nichts mehr mit einer Determination der Organismen 
durch die Umwelt zu tun. Darwin hat sich damit von 
seiner anfänglichen Vorstellung, es gebe für alle Ar-
ten definierte »Plätze« in der Ökonomie der Natur, 
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gelöst (↑Nische). Stattdessen eröffnet ihm sein An-
passungsbegriff die Möglichkeit, die Evolution als 
einen (nach dem Prinzip der Divergenz) auf Vermeh-
rung und Spezialisierung der Arten gerichteten Pro-
zess zu konzipieren (↑Phylogenese). Anders als seine 
Vorgänger in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
geht Darwin mit diesem Ansatz auch nicht mehr da-
von aus, das Prinzip, das für eine »perfekte« Anpas-
sung sorge, liege in dem Prozess der Reproduktion 
selbst. Er postuliert hierfür vielmehr die Natürliche 
↑Selektion als eine Anpassungen bewirkende, aber 
erst nach der Reproduktion und Variation wirksame 
Instanz. Er steht damit auch Gedanken einer »Höher-
entwicklung« des Lebens nicht grundsätzlich ableh-
nend gegenüber; er erkennt nur die Schwierigkeit, ei-
nen objektiven Maßstab für »höhere« und »niedere« 
Organisation zu bestimmen (↑Fortschritt). Mit Dar-
wins Anpassungsbegriff, der sich von der Vorstellung 
einer einfachen Umweltdetermination löst, kann der 
organische Entwicklungsprozess damit insgesamt als 
eine offene Dynamik der »Selbstbeziehung der Bio-
sphäre«44 beschrieben werden.

Insgesamt entwickelt sich das Konzept der An-
passung in Darwins Denken von der (naturtheologi-
schen) Vorstellung eines Zustandes hin zu der Idee 
eines Prozesses. Als Ergebnis eines Selektionspro-
zesses interpretiert, können Erscheinungen der An-
passung in der Konzipierung durch Darwin treffend 
als poststabilisierte Harmonien beschrieben werden, 
wie dies R. Riedl 1975 vorschlägt (im Unterschied 
zu der von Leibniz postulierten »prästabilierten Har-
monie«).45

Ausgehend von der älteren Debatte um den An-
passungsbegriff findet sich in Darwins Theorie der 
Anpassung eine Synthese der beiden Pole der Op-
position des strukturalistischen Ansatzes der Mor-
phologie (für den in der älteren Diskussion Geoffroy 
St. Hilaire und sein Konzept der ›Einheit des Plans‹: 
»l’unité de composition«46 steht) mit dem funktio-
nalistischen Ansatz der Anpassungslehre (im Stile 
Cuviers).47 Für Darwin sind Anpassungen sowohl 
Merkmale auf einer struktuell einheitlichen Grund-
lage, die durch gemeinsame Abstammung bedingt 
ist, als auch Phänomene, die durch eine bestimmte 
Funktion gekennzeichnet werden können – und die 
gerade aufgrund dieser Funktion vorhanden sind. A. 
Gray beschreibt die darwinsche Synthese 1874 als 
eine »Verheiratung« von Morphologie und Teleolo-
gie (»Morphology wedded to Teleology«48) – eine 
Darstellung, die Darwin zustimmend zur Kenntnis 
nimmt (↑Zweckmäßigkeit). Darwin bringt die Pola-
rität von Morphologie und Teleologie (im Sinne der 
Anpassungslehre) als ein Nebeneinander von zwei 

»Gesetzen« zum Ausdruck: das von der Einheit des 
Typus (»unity of type«) und das von den Umwelt-
bedingungen (»conditions of existence«).49 Die Ein-
heit des Typus manifestiert sich nach Darwin in der 
Vererbung, welche bewirkt, dass viele Organismen 
über Strukturen verfügen, die in keiner Beziehung 
zu ihrer Lebensweise stehen. Das Gesetz von den 
Umweltbedingungen sieht Darwin als das »höhere 
Gesetz« an, weil in ihm das andere Gesetz durch die 
Anpassungen der Vorfahren an die Umwelt enthalten 
sei: Vergangene Anpassungen werden Teil der Mor-
phologie und des Typus. Die funktionale Betrachtung 
hat insofern bei Darwin eine Priorität gegenüber der 
strukturalistischen.

Darwin liefert mit der Selektionstheorie nicht nur 
eine Rechtfertigung für den Gebrauch des Anpas-
sungsbegriffs in der Biologie, er schränkt dessen 
Reichweite auf der anderen Seite auch ein. Denn im 
Rahmen seiner Theorie kann nicht jede Form der or-
ganischen Anpassung erklärt werden; allein solche 
Merkmale können als Anpassungen im Sinne se-
lektierter Effekte eines Merkmals gedeutet werden, 
die dem Träger dieses Merkmals oder seiner Gruppe 
zugute kommen. Ausgeschlossen sind damit einseiti-
ge nützliche Wirkungen, die von einem Organismus 
ausgehen, aber allein anderen zugute kommen (ohne 
Rückwirkung).50 Besonders betroffen ist von diesem 
Ausschluss die alte Argumentation, nach der die an-
deren Organismen und Arten derart beschaffen sind, 
dass sie dem Menschen dienen. Eine solche Argu-
mentation kann mit Darwins Theorie nicht gerecht-
fertigt werden.

Es ist gesagt worden, dass Darwins Theorie der 
Natürlichen Selektion nicht nur die erste, sondern 
auch die einzig mögliche natürliche Erklärung der 
organischen Anpassungsphänomene liefert (Pinker 
& Bloom 1992: »natural selection is the only scienti-
fic explanation of adaptive complexity«51; Amundson 
1996: »the first and only fully naturalistic explanati-
on of biological adaptation«52; Brandon 2008: »the 
first, and only, causal-mechanistic account of the 
existence of adaptations in nature«53). Als Begrün-
dung für diese These bemerken Pinker und Bloom, 
dass allein die Selektionstheorie eine sukzessive 
Komplexitätssteigerung beschreiben kann, weil nur 
in ihrem konzeptionellen Rahmen der verstärkende 
und rückkoppelnde Effekt des funktionalen Beitrags 
eines Teils in einem Ganzen Berücksichtigung findet: 
»Natural selection […] is the only physical process 
capable of creating a functioning eye, because it is 
the only physical process in which the criterion of 
being good at seeing can play a causal role«.54 Selbst 
lamarckistische Erklärungen der Evolution müssen 
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für die Deutung der Anpassungen auf die Selektions-
theorie zurückgreifen. Denn der bloße Mechanismus 
der Vererbung erworbener Eigenschaften liefert noch 
keine Erklärung dafür, warum ausschließlich oder 
zumindest bevorzugt funktionale, d.h. für Überle-
ben und Fortpflanzung zuträgliche Merkmale vererbt 
werden (Dawkins 1983: »Lamarckian mechanisms 
cannot be fundamentally responsible for adaptive 
evolution. Even if acquired characters are inherited 
on some planet, evolution there will still rely on a 
Darwinian guide for its adaptive direction«55). Die 
darwinsche Selektionstheorie scheint somit in Be-
zug auf die natürliche Erklärung von Anpassungen 
die universal gültige Theorie zu sein (Rosenberg & 
McShea 2008: »the only game in town«: »not just the 
best explanation of adaptation but the only physically 
possible purely causal explanation, the only one con-
sistent with what we already know about the physical 
laws […] that govern the universe«56).

Anpassung an Existenzbedingungen?
Wenn Darwin die Entität, an die sich die Organis-
men anpassen, näher bestimmt, verwendet er meist 
den Ausdruck Lebensbedingungen (»conditions of 
life«)57, vereinzelt auch externe (»external«58) oder 
physische Bedingungen (»physical conditions«59), 
Existenzbedingungen (»conditions of existence«60), 
Standort (»place in the economy of nature«61; 
»as each [animal] exists by a struggle for life, it is 
clear that each must be well adapted to its place in 
nature«62) oder schließlich Heimat (»home«)63 der 
Organismen. Den erst später etablierten Begriff der 
↑Umwelt (»environment«) verwendet Darwin nicht. 
Nach Darwin sind Organismen, die auf dem Land, im 
Wasser oder in der Luft leben, durch besondere, für 
diese Lebensweise typische Anpassungen gekenn-
zeichnet, wie z.B. durch die besondere Körperform 
und die flossenartigen Gliedmaßen bei den Tieren, 
die im Wasser leben. Ausdrücklich behauptet Dar-
win, die Organismen seien an ihre Existenzbedingun-
gen angepasst (1856-58: »adapted to its conditions 
of existence«64; 1859/72: »adapted to its conditions 
of life«65).

Die Rede von der Anpassung der Lebewesen an 
ihre Existenzbedingungen ist schon vor dem Erschei-
nen von Darwins Hauptwerk verbreitet (Strickland 
1840: »adaptation of organic beings to their destined 
conditions of existence«)66 und bildet auch später 
eine beliebte Formel67. Der Sachverhalt, der damit 
bezeichnet wird, wird durch die gegebenen Beispiele 
zwar weitgehend klar, rein sprachlich stellt die For-
mulierung allerdings eine Kuriosität dar: An seine 
Lebensbedingungen ist der Organismus natürlich im-

mer schon angepasst, eben weil sie die Bedingungen, 
im Sinne von Voraussetzungen, seines Lebens sind. 
Ein Gegenstand bedarf keiner Anpassung an das, 
was seine Existenz allererst ermöglicht; bzw. der An-
passungsbegriff verliert seinen Gehalt, wenn er die 

Abb. 12. Birkenspanner (Biston betularia) in sei-
ner typischen Form (f. typica; oben) und in seiner 
melanis tischen Form (f. carbonaria) auf einem ver-
rußten Ei chenstamm. Die Ausbreitung der melanisti-
schen Form in den von der Industrialisierung stark 
betroffenen Regionen Englands gilt als ein klassi-
sches Beispiel der Anpassung. Weil in den Untersu-
chungen im 20. Jahrhundert ökologische Faktoren 
wie der tatsächliche Aufenhaltsort der Falter in der 
Natur nicht berücksichtigt wurde – auch die obige 
Abbildung entstand unter  artifiziellen Bedingungen 
– bildet der Fall des Industriemelanismus des Bir-
kenspanners ein bis in die Gegenwart umstrittenes 
Beispiel für Selektion in der Natur. Die Debatten 
spielen sich allerdings eher in populären Medien ab, 
weniger in wissenschaftlichen Kreisen (aus Kettle-
well, B. (1973). The Evolution of Melanism: pl. 8.2).
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(logische) Relation des Organismus zu seinen (äuße-
ren) Existenzvoraussetzungen bezeichnen soll. In der 
Formulierung ›Anpassung an die Existenzbedingun-
gen‹ findet sich offenbar eine Verbindung des alten 
Anpassungsbegriffs im Sinne eines Zustandes und 
des neuen (evolutionstheoretischen), der einen Pro-
zess bezeichnet: Nach der ersten Vorstellung ist eine 
Anpassung eine Bedingungsrelation (ein logisches 
Verhältnis): Gewisse Aspekte der Außenwelt ermög-
lichen die Existenz des Organismus. Im dynamischen 
Verständnis ist eine Anpassungsrelation dagegen ein 
Prozess: Der Organismus wird in einer Entwicklung 
gebildet und modifiziert, und bei dieser Modifikation 
beeinflussen Aspekte der Außenwelt die Ausbildung 
seiner Merkmale.

Innere Anpassungen
Der Anpassungsbegriff wird nicht nur auf das Ver-
hältnis des Organismus zu seiner Umwelt, sondern 
auch auf das Verhältnis seiner Teile zueinander be-
zogen. Neben den Anpassungen an die äußere Um-
welt stehen also die inneren Anpassungen. Seit der 
Antike werden diese gegenseitigen Anpassungen der 
Teile in einer wechselnden Terminologie beschrieben 
(↑Ganzheit; Wechselseitigkeit). 1779 entwirft Hume 
das Verhältnis der Teile eines Tieres (und auch einer 
Pflanze) als eine wechselseitige Anpassung (»curious 
adjustment to each other«68). In der vergleichenden 
Anatomie der ersten Jahrzehnte des 19. Jahrhunderts 
wird für diese Verhältnisse meist der Ausdruck Kor-
relation verwendet (↑Morphologie/Korrelation).69

Auch Darwin verwendet den Begriff der Anpas-
sung für das Verhältnis der Teile in einem Organis-
mus (»adaptations of one part of the organisation to 
another part«70). Andere Evolutionstheoretiker folgen 
ihm in dieser Auffassung. Weismann erläutert: »Alle 
Teile des Organismus sind aufeinander abgestimmt, 
d.h. einander angepaßt, und ebenso ist das Ganze 
des Organismus seinen Lebensbedingungen ange-
paßt«.71 Meist wird der Begriff der Anpassung aber 
auf das Verhältnis des Organismus zu seiner Umwelt 
bezogen. Bei G.G. Simpson heißt es Mitte des 20. 
Jahrhunderts: »What makes a characteristic advante-
geous, hence adaptive, is a relationship between the 
organism and [...] its environment«.72

Die Unterscheidung der wechselseitigen inneren 
Anpassung der Teile aneinander von der Anpassung 
des Organismus an äußere Umweltfaktoren ist auf 
verschiedene Begriffe gebracht worden. J. Vesque 
führt 1882 den Terminus Epharmonie ein, um allein 
die Anpassung von Pflanzen an die äußeren Fakto-
ren auszudrücken73; später ist parallel dazu von der 
Entharmonie, d.h. der wechselseitigen Anpassung 

der Teile aneinander die Rede (Hesse 1927)74 – R.H. 
Francé bedient sich seit 1907 des Wortes Enhar-
monie als der »inneren, einheitlichen Leitung der 
Erhaltungsprozesse«75 oder der »inneren Harmonie 
des lebendigen Organismus«76. Koepcke erläutert die 
Unterscheidung mit den Begriffen des (morphologi-
schen) Bauplans und des (ökologischen) Leistungs-
plans.77 C.D. Darlington bringt 1940 die gleiche Un-
terscheidung durch die Begriffe Endoadaptationen 
(»endo-adaptations«) und Exoadaptationen (»exo-
adaptations«) zum Ausdruck78 (vgl. Emerson 1942: 
»Adaptation may be demonstrated both within an 
organismic system (endoadaptation) or between the 
organism and its environment (exoadaptation)«79).

Innere Anpassungen sind vorher auch als Koaptati-
onen (franz. »coaptations«) bezeichnet worden (vgl. 
Abb. 13). L. Cuénot, der diesen Ausdruck 1921 ver-
wendet, versteht darunter die wechselseitige Anpas-
sung von zwei unabhängigen Körperteilen, die durch 
ihr Zusammenwirken eine funktionale Einheit bilden 
(»ajustement réciproque de deux parties indépen-
dantes d’un organisme animal, qui réalisent par leur 
union un appareil à fonction définie«).80 Vergleich-
bar seien die Koaptationen mit der wechselseitigen 
Passung von Knopf und Knopfloch oder Violine und 
Bogen. – Verwendung findet der Ausdruck ›Koapta-
tion‹ bereits im frühen 18. Jahrhundert, um das Ver-
hältnis der wechselseitigen Anpassung der Organe in 
einem Organismus zu bezeichnen. In diesem Sinne 
gebraucht G.E. Stahl die Formulierung bereits 1707 
(»de laxiore atque crassiore solidorum corporum inter 
se coaptatione in usu esse soleat«81; 1708: »coaptatio 
organorum«82). Im Verlauf des 18. Jahrhunderts wird 
der Ausdruck auch in die Chirurgie übernommen; er 
bezeichnet dort das Zusammenfügen der Enden eines 
gebrochenen Knochens (engl. »coaptation«).83 

P.B. Medawar unterscheidet 1951 zwischen en-
dosomatischen Anpassungen (»endosomatic adap-
tations«), d.h. Anpassungen innerer Organe, und 
exosomatischen Anpassungen (»exosomatic adapta-
tions«), d.h. Anpassungen durch den Einsatz körper-
fremder Werkzeuge, z.B. kleinen Stöcken durch die 
Galapagosfinken. Während die endosomatischen An-
passungen nach Medawar durch Vererbung weiterge-
geben werden, seien die exosomatischen Anpassun-
gen in der Regel aufgrund von Tradition entstanden 
und hätten sich durch Kommunikation ausgebreitet.84 
C.H. Waddington spricht im Anschluss an Medawar 
1957 von endogenen Anpassungen.85 

In der soziologischen Theorie ist für die Anpas-
sung eines Systems an seine eigene Komplexität der 
Terminus Selbstanpassung86 und korrespondierend 
dazu der Selektion der Selektion bzw. der Selbstse-
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lektion87 in Gebrauch. ›Selbstanpassung‹ ist aber seit 
Anfang des 19. Jahrhunderts auch ein gelegentlich 
im physiologischen und ökologischen Kontext ver-
wendeter Ausdruck. Meist steht das Wort unabhängig 
von selektionstheoretischen Überlegungen oder wird 
diesen sogar entgegengesetzt (Andrews 1808: »the 
membrane [of the urethra] has the power of self ad-
aptation in a very extraordinary manner to the emis-
sion of urine and of semen, that in the one operation 
it is enlarged, in the other straitened«88; Anonymus 
1834: »[God] gives even to the plants and trees of 
the earth the power of self-adaptation to a change of 
soil or climate«89; Blyth 1837: »System der Selbst-
anpassung [zur geografischen Verteilung von Indivi-
duen einer Art]«90; Carpenter 1839: »[man’s] power 
of self adaptation«91; Kennedy 1851: »universal self-
adaptation [of man as an »inhabitant of all clima-
tes«]«92; Walker 1855: »the Lamarkean hypothesis 
of the self-adaptation of organic forms to conditions 
of inorganic nature«93; Murphy 1869: »I believe that 
natural selection will account for much which self-
adaptation will not account for«94; Harrison 1876: 
»The various organs have a power of self-adaptati-
on«95; Sully 1877: »the self-adaptation of the nervous 
organism«96; Litten 1890: »Tendenz des Herzens zur 
Selbstanpassung«97; Gaupp 1897: Spencer schildere 
»die bisherige Entwicklung der Menschheit als einen 
allmählichen Prozess der Selbstanpassung an ihre 
Lebensbedingungen«98).

Unter ›Anpassung‹ werden dabei also durchaus 
nicht immer evolutionäre Prozesse oder deren Ergeb-
nis, sondern auch individuelle Verhaltensänderungen 
verstanden. Im evolutionären Kontext verwendet L. 
Plate 1903 den Ausdruck ›Selbstanpassung‹, und 
zwar im Sinne von »directer Anpassung«, die nicht 
über Konkurrenz vermittelt ist und die als Alterna-
tive zu der darwinschen Selektion vorgestellt wird.99 
F. Wuketits charakterisiert allgemein die Position 
des Lamarckismus 1978 mit diesem Wort: »Aktive 
Selbstanpassung der Organismen durch ihren eige-
nen Willen (Lamarckismus)«.100

Haeckel: Anpassung und Vererbung
E. Haeckel fasst die Anpassung 1866 als »äusse-
re Gestaltungskraft oder äusseren Bildungstrieb« 
und versteht sie allgemein als das Verhältnis eines 
Körpers (auch eines anorganischen) zu seiner Um-
gebung.101 Haeckel stellt sich die Anpassung als ein 
Prinzip vor, das antagonistisch zu einer »inneren 
Gestaltungskraft« steht und das er als »Erblichkeit« 
bezeichnet. Während die Anpassung das dynamische 
Prinzip ist, das eine Veränderung der Organismen 
gemäß ihrer Umwelt oder gemäß innerer Prozesse 

bewirkt – Haeckel unterscheidet neben den äußeren 
»innere Anpassungen« als Folge der »beständigen 
inneren Veränderungen«102 –, ist die Erblichkeit oder 
↑Vererbung das konservierende Prinzip, über das die 
Erzeugung der ähnlichen Nachkommen erklärt wird.

Haeckel verfügt damit noch nicht über einen evo-
lutionstheoretisch fundierten Anpassungsbegriff. An-
passungen sind für Haeckel im Wesentlichen Modifi-
kationen eines individuellen Organismus, die dieser 
im Laufe seines Lebens erfährt und die Haeckel in 
besonderer Verbindung zu seiner Ernährung sieht, 
denn er ist der Auffassung, »dass alle Anpassungs-
Erscheinungen in letzter Instanz auf Ernährungs-Vor-
gängen beruhen«.103 Die Ernährung ist für Haeckel in 
diesem Zusammenhang von besonderer Bedeutung, 
weil sie der Herstellung einer »materiellen Wechsel-
wirkung zwischen Theilen des Organismus und der 
ihn umgebenden Aussenwelt« zugrundeliegen.104 
Anpassungen beruhen für Haeckel daher wesentlich 

Abb. 13. »Koaptationen« von Körperteilen. Oben: Koap-
tation von Kopf und Vorderbein einer Stabheuschrecke 
(Carausius morosus): Die Krümmung (c) im Femur des 
Vorderbeis ermöglicht das Anlegen des gestreckten Beins 
in der Körperachse, so dass eine Tarnung als Zweig mög-
lich wird. Mitte: Koaptation der Deckflügel eines Grünen 
Schildkäfers (Cassica viridis) mittels des Prinzips von Nut 
und Feder (p). Unten: Koaptation von Ober- und Unter-
schnabel eines Fichtenkreuzschnabels (Loxia curvirostra) 
(aus Cuénot, L. (1925). L’adaptation: 267; 281; 320).
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auf den »Gesetzen der Ernährung des Organismus« 
und er formuliert als Parallele, »dass die materiellen, 
physikalisch-chemischen Processe der Ernährung 
ebenso die mechanischen Causae efficientes der An-
passung und der Abänderung sind, wie die materiel-
len physiologischen Processe der Fortpflanzung die 
bewirkenden Ursachen der Vererbung sind«.105

Im Anschluss an Haeckel schreibt K. Gössler 
1964 der Dualität der Prinzipien von Vererbung und 
Anpassung den Status eines »grundlegenden Wi-
derspruchs im biologischen Geschehen« zu.106 Das 
Zusammenbestehen der beiden Prinzipien sei für die 
Erkenntnis der Lebewesen spezifisch und bestimme 
alle Lebenserscheinungen.

Anpassung und Teleologie
Die Anpassungslehre der Darwinisten wird seit Ende 
des 19. Jahrhunderts von einigen Biologen (beson-
ders in Deutschland) als eine zu weit gehende Te-
leologisierung der Natur verstanden. Die wahre und 
exakte Naturforschung dürfe Merkmale von Organis-
men nicht als nützliche Anpassungen deuten und sich 
in diesem Sinne nicht auf eine organische Zweck-
mäßigkeit berufen, sondern müsse überall nur nach 
wirkenden Ursachen erklären, argumentiert etwa A. 
Kölliker 1864.107 Noch bis in die 1920er Jahre sind 
einige theoretische Biologen der Auffassung, »daß 
der Glaube an zweckmäßige Anpassung an vorhan-
dene Verhältnisse in nicht unbedeutendem Grade an 
der Verzögerung der Ausbildung der Biologie zu ei-
ner exakten Wissenschaft die Schuld trug«.108

Gegen eine als einseitig empfundene Interpretation 
von organischen Merkmalen als angepasst und nütz-
lich wird auf den »Gestaltcharakter« der Lebewesen 
verwiesen: In Bezug auf die Morphologie von Pflan-
zen konstatiert der Botaniker W. Troll, einige Erschei-
nungen wiesen »unverkennbare Züge nicht adaptiver 
Natur« auf; sie seien daher nicht im Rahmen eines 
Selektionsmodells als nützliche Anpassungen zu ver-
stehen, sondern allein im Rahmen einer morphologi-
schen Betrachtung als Konsequenzen eines bestimm-
ten Bauplans.109 Jede Anpassungserklärung wird aus 
dieser Sicht als ein zu überwindender teleologischer 
Ansatz wahrgenommen. Die exakte Wissenschaft 
habe allein nach den Ursachen, nicht aber den (funk-
tionalen) Konsequenzen einer Struktur zu fragen. 

In der heutigen Biologie bestehen die beiden Per-
spektiven als zwei Erklärungsansätze der Biologie 
nebeneinander (↑Funktion; proximate/ultimate Ursa-
chen). Der Vorwurf der unwissenschaftlichen Leere 
der Anpassungs-Erklärungen taucht erneut in dem 
Zusammenhang der Diskussionen um den Adaptati-
onismus auf (s.u.).

Leben als Anpassung oder grenzenlose Dynamik?
Gegen die Etablierung der Anpassung als einem fun-
damentalen Prinzip der Biologie richten sich auch 
solche Ansätze, die die Lebensphänomene in erster 
Linie als eine vielfältige und offene Dynamik verste-
hen, für die es keine einfachen Erklärungsgrundsätze 
geben könne. 

Paradigmatisch für diese Haltung ist Nietzsches 
Auffassung: »das Leben ist nicht Anpassung innerer 
Bedingungen an äußere, sondern Wille zur Macht, 
der von innen her immer mehr ›Äußeres‹ sich un-
terwirft und einverleibt«110 oder: »der Einfluß der 
›äußeren Umstände‹ ist bei D[arwin] ins Unsinnige 
überschätzt; das Wesentliche am Lebensprozeß ist 
gerade die ungeheure gestaltende, von Innen her 
formschaffende Gewalt, welche die ›äußeren Um-
stände‹ ausnützt, ausbeutet«111. Der Begriff der An-
passung taugt für Nietzsche allein zur Fixierung des 
Problems der Korrespondenz von Organismus und 
Umwelt, er kann die Verhältnisse beschreiben, aber 
nicht erklären. 

Ähnlich sieht es H. Bergson, für den die Lebewe-
sen selbst es sind, die ihre Formen schaffen. Sie sei-
en nicht abhängig von einer äußeren Umwelt, deren 
Bedingungen sie sich anzupassen hätten, sondern sie 
selbst seien es, die die Bedingungen ihrer Existenz 
erst erzeugen: »Les conditions ne sont pas un moule 
où la vie s’insérera et dont elle recevra sa forme [...] 
Il n’y a pas encore de forme, et c’est à la vie qu’il 
appartiendra de se créer à elle-même une forme ap-
propriée aux conditions qui lui sont faites«.112

Eine existenzialistische Note bekommt dieser 
Gedanke in den Ausführungen J. Monods mit der 
Feststellung, die Struktur eines Lebewesens verdan-
ke »fast nichts der Einwirkung äußerer Kräfte, aber 
alles – von der allgemeinen Gestalt bis in die kleins-
te Einzelheit – seinen inneren, ›morphogenetischen‹ 
Wechselwirkungen. Seine Struktur beweist eine kla-
re und uneingeschränkte Selbstbestimmung, die eine 
quasi totale ›Freiheit‹ gegenüber äußeren Kräften 
und Bedingungen einschließt«.113 P. Sloterdijk vari-
iert diese Einschätzung mit seiner These, »daß Leben 
von Grund auf Überreaktion ist, eine Expedition ins 
Unverhältnismäßige, eine Orgie an Eigensinn«.114

Anpassung und organische Mannigfaltigkeit
Mit der allgemein niedrigen Wertschätzung der Evo-
lutionstheorie an der Wende des 19. zum 20. Jahr-
hundert erreicht die Kritik am Konzept der Anpas-
sung einen Höhepunkt. Zahlreiche Einwände werden 
gegen die Anpassungslehre vorgebracht.

Die Beobachtung, dass eine Vielzahl von Lebe-
wesen unter annähernd identischen Umweltbedin-
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gungen leben, sich aber doch erheblich in ihrer Form 
voneinander unterscheiden, veranlasst K. Goebel zu 
einer Kritik des der Evolutionstheorie zugeschriebe-
nen Formdeterminismus durch die Umwelt, die sich 
in dem bekannten Satz äußert: »die Mannigfaltigkeit 
der Organbildung ist [...] größer als die Mannigfal-
tigkeit der Lebensbedingungen«.115 Goebel schließt 
damit an eine ältere Kritik durch von Baer an, der 
für Meeresfische beobachtet, dass ihre Formenman-
nigfaltigkeit die Vielfalt ihres Lebensraumes weit 
übersteigt.116 Mitte des 20. Jahrhunderts wird diese 
Beobachtung im Rahmen ökologischer Theorien der 
↑Koexistenz von Konkurrenten als das Paradox des 
Planktons (G.E. Hutchinson) formuliert.117 Es wird 
argumentiert, dass vielen morphologischen Merk-
malen offensichtlich kein Anpassungswert im Sinne 
einer Umweltanpassung zugeschrieben werden kann, 
weil sie in keiner Beziehung zur Umwelt stehen. Be-
reits Darwin stellt fest, dass es Variationen von Orga-
nismen auch dort gibt, wo die Umweltbedingungen 
konstant sind. Er schließt daraus, dass die »Natur des 
Organismus« die wichtigste Ursache zur Erklärung 
der Änderungen von Organismen seien.118 Eine ein-
seitige deterministische Vorstellung der Anpassung 
des Organismus an seine Umwelt vertritt also auch 
Darwin nicht (↑Umwelt/Umweltdeterminismus).

In Ergänzung zum Prinzip der Anpassung an die 
Umwelt sind verschiedene organismuszentrierte 
Formbildungsprinzipien vorgeschlagen worden. R. 
Woltereck spricht von den »inneren Entfaltungs-
gesetzen«, die die Formen des Organismus bestim-
men.119 Daran anschließend argumentiert er, nicht 
alle Organformen könnten auf ihre Zweckmäßigkeit 
oder Nützlichkeit bezogen werden, weil sie nicht in 
Korrespondenz mit der Umwelt stünden. 

Ausgebaut wird dieser Gedanke v.a. von A. Port-
mann seit Ende der 1940er Jahre unter dem Schlag-
wort der ↑Selbstdarstellung des Lebendigen. Gegen 
die Erklärung aller Formen als Zweckmäßigkeit im 
Sinne der Erhaltungsdienlichkeit oder als Anpassung 
behauptet Portmann: »Alle Gestalten des Lebens 
sind in ihrer Erscheinung stets viel mehr als sich 
durch die elementare Notwendigkeit, durch die vom 
Leben geforderte Zweckmäßigkeit erklären läßt. Die 
Gestalten übersteigen an Reichtum der Erscheinung 
die bloße Notdurft der Erhaltung«.120

Aber auch ohne auf zweifelhafte Prinzipien wie 
das der Selbstdarstellung zurückzugreifen, kann im 
Rahmen der vergleichenden Morphologie auf viele 
Erscheinungen verwiesen werden, die gegen eine 
einfache Determination der organischen Formen 
durch die Umwelt sprechen. Es können die Anforde-
rungen eines Lebensraumes im Gegenteil zu sehr un-

terschiedlichen »Lösungen« seitens des Organismus 
führen, d.h. zu Merkmalen, die als Anpassungen an 
den Lebensraum zu deuten sind. Beispielsweise kann 
die einheitliche Lebensweise von Organismen, die 
im Wasser schweben, – also dem Plankton – zu sehr 
unterschiedlichen Formen von Schwebe-Anpassun-
gen führen, die nicht in ihrer Gestalt, sondern allein 
in ihrem Effekt übereinstimmen, ein Herabsinken zu 
vermindern – so etwa die Ausbildung von Schwe-
befortsätzen, die Einlagerung von leichten Stoffen 
(Schwimmblase) oder die Bildung einer Körperge-
stalt in Blasen-, Scheiben- oder Stabform.121

In der gleichen Umwelt können also sehr unter-
schiedliche Strukturen als Anpassungen entwickelt 
werden. Den entgegengesetzten Fall der Entwicklung 
von sehr unterschiedlichen Anpassungen ausgehend 
von einem Typus bezeichnet H.F. Osborn 1902 als 
adaptive Radiation. Benannt ist damit der evolutive 
Prozess der Anpassung von verwandten Organismen 
an unterschiedliche Umweltbedingungen (»differen-
tiation of habit in several directions from a primitive 
type«122).

J. von Uexküll: »kontrapunktische Beziehung«
Trotz dieser Kritik bildet der Anpassungsbegriff in 
zahlreichen biologischen Theorien des 20. Jahrhun-
derts ein zentrales Konzept. Dies gilt z.B. für die 
»Bedeutungslehre« J. von Uexkülls. Von Uexküll 
fasst das Verhältnis von Organismus und Umwelt als 
eine kontrapunktische Beziehung.123 Es lassen sich 
nach von Uexküll aus den Eigenschaften der Umwelt 
Rückschlüsse auf die Eigenschaften des Organis-
mus treffen und umgekehrt: Die Eigenschaften des 
Wassers spiegeln sich z.B. in den Eigenschaften der 
in ihm lebenden Organismen. Auch zwischen den 
Merkmalen verschiedener Organismen, die zueinan-
der in einer Beziehung stehen, besteht nach von Uex-
küll dieses »harmonische Bedeutungsverhältnis«, so 
dass man z.B. »das Spinnennetz als getreues Abbild 
der Fliege bezeichnen kann«.124 Die »Kompositions-
lehre der Natur« vermag es, hier eine Vielzahl von 
»Bedeutungsregeln« zu identifizieren, etwa diese: 
»Wär’ nicht die Blume bienenhaft/ Und wäre nicht 
die Biene blumenhaft,/ Der Einklang könnte nicht ge-
lingen«.125 Weil die Korrespondenz von Organismus 
und Umwelt nach von Uexküll immer vollkommen 
ist und keine Abstufung nach Graden vorliegt, zieht 
er die Bezeichnung Einpassung dem darwinistisch 
gedeuteten Wort Anpassung vor.126

Im Anschluss an von Uexküll und unter häufigem 
Bezug auf Goethe (»goetheanistische Naturwissen-
schaft«) werden korrelative Beziehungen zwischen 
Organismen und ihrer jeweiligen Umwelt bis heute 
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untersucht. So werden z.B. Korrespondenzen zwi-
schen dem Strukturreichtum von Vogelgesängen und 
dem Lebensraum der Vögel gesehen: Innerhalb der 
Gruppe der Rohrsänger in Mitteleuropa zeigen die 
Vögel der Arten, die bevorzugt in monotonen Ha-
bitaten leben, auch den eintönigsten Gesang.127 Und 
Vögel, die in der Nähe von Gewässern leben (z.B. 
Bachstelzen und Regenpfeifer) führen häufig eine 
knicksende, wellenartige Bewegung des Körpers aus, 
die der Bewegung des Wassers korrespondiert.128

Anpassung anorganischer Körper?
Ob es sinnvoll ist, von Anpassungen auch im Bereich 
anorganischer Körper zu sprechen, ist umstritten. Ei-
nerseits erscheint es auf den ersten Blick nicht ab-
wegig, von einem Kieselstein zu sagen, er habe sich 
durch seine gerundete Form dem fließenden Wasser 
in einem Bach angepasst. Gegen diese Verwendung 
des Anpassungsbegriffs wird aber eingewandt, dass 
der Begriff eine Entgegensetzung von System und 
Umwelt voraussetzt, die wegen der fehlenden funk-
tionalen Geschlossenheit anorganischer Körper auf 
diese nicht anwendbar sei.129 Das Konzept stellt nach 
dieser Argumentation also einen spezifisch biologi-
schen Begriff dar: die Beziehung eines Systems zu 
seiner Umwelt, von der es konzeptionell unterschie-

den ist, auf die es für seine Existenz aber doch ange-
wiesen und daher durch sie geformt ist.

Die Anpassung lässt sich in dieser Weise als die 
spezifische Form der Selbsterhaltung organisierter 
Systeme deuten, die von der Einstellung eines Gleich-
gewichts bei anorganischen Körpern unterschieden 
ist, nach P. Valéry: »Nicht-organisierte Körper sind 
von der Umwelt nicht isoliert – und kommen mit 
ihr ins Gleichgewicht, wogegen organisierte Körper 
mit Anpassungen darauf reagieren. Und sobald die 
letzteren aufhören, sich anzupassen (das heißt aber: 
sie selbst und isoliert zu bleiben und die Umweltver-
änderungen auf ihre jeweils eigene Weise auszuglei-
chen), hören sie auch auf, sich zu erhalten, und brin-
gen mit ihrem Tod sich in Einklang mit ihrer Umwelt. 
Gleichgewicht steht Anpassung gegenüber«.130

Für Organismen gibt Underwood 1954 eine Dar-
stellung der möglichen »Kategorien« von Anpassun-
gen, die jeweils für ein Evolutionsszenario formuliert 
sind. Danach kann eine Anpassung im Rahmen von 
vier Prozessen entstehen: durch die Erzeugung ei-
nes neuen Merkmals, durch die Abwandlung eines 
bestehenden Merkmals, durch die Veränderung der 
Funktion eines bestehenden Merkmals oder durch 
die Vereinfachung eines Merkmals.131

Anpassung und Anpassungsfähigkeit
Der ursprüngliche Begriff der Anpassung in der Bio-
logie bezieht sich nicht auf evolutionäre Veränderun-
gen, sondern auf individuelle Reaktionen eines Orga-
nismus auf Umweltereignisse. Eine klare begriffliche 
Unterscheidung dieser zwei Fälle bildet sich jedoch 
bis in die Gegenwart nicht heraus. G. Jaeger unter-
scheidet 1878 eine »direkte (ontogenetische)« von 
einer »indirekten (phylogenetischen)« Anpassung132 
– sowohl Prozesse, die im Laufe des Lebens eines In-
dividuums stattfinden, als auch solche im Rahmen der 
Evolution sind damit als ›Anpassungen‹ bestimmt. In 
ähnlicher Absicht unterscheidet J. Huxley 1912 zwi-
schen Anpassung (»adaptation«) und Anpassungs-
fähigkeit oder Adaptabilität (»adaptability«; s.u.): 
Während erstere im Wesentlichen morphologische 
und andere im Laufe des individuellen Lebens kaum 
zu verändernde Merkmale betrifft, ist letztere auf 
die Verhaltensplastizität bezogen. Zwischen beiden 
Formen besteht nach Huxley ein umgekehrt propor-
tionales Verhältnis: Hohe Anpassung sei häufig mit 
geringer Anpassungsfähigkeit verbunden: »The very 
success of the adaptation decreases the creature’s ad-
aptability«.133

Eine Mittelstellung zwischen beiden Formen 
nimmt die von W. Roux so genannte funktionelle 
Anpassung ein.134 Roux versteht darunter 1881 »die 

Anpassung als Verhältnis zur Umwelt
»What makes a characteristic advantageous, hence 
adaptive, is a relationship between the organism and [...] 
its environment« (Simpson 1953, 160).

Anpassung als Organisation
»[T]o say that living things are organized is to say they 
are adapted« (Pittendrigh 1958, 394).

Anpassung als Ergebnis der Selektion
»Adaptive means simply: being the result of natural se-
lection« (Mayr 1974, 107).

»A is an adaptation for task T in population P if and only 
if A became prevalent in P because there was selection 
for A, where the selective advantage of A was due to the 
fact that A helped perform task T« (Sober 1984, 208).

Anpassung als Nützlichkeit (Propensität)
»An adaptive trait is a structural or functional character-
istic, or more generally, an aspect of the developmental 
pattern of the organism, which enables or enhances the 
probability of this organism surviving and reproducing« 
(Dobzhansky 1968, 7).

»An adaptation is a phenotypic variant that results in 
the highest fitness among a specified set of variants in a 
given environment« (Reeve & Sherman 1993, 9).

Tab. 8. Definitionen des Anpassungsbegriffs.
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1. Universale Anpassung
Relation eines Gegenstandes (ob lebendig oder nicht) zu 
bestimmten Gegenständen in seiner Umwelt, die seine 
Existenz ermöglichen (z.B. Ermöglichung der Existenz 
des Menschen durch Umweltfaktoren auf der Erde)

2. Akkomodation
Änderung der Sensitivität eines Sinnesorgans in Abhän-
gigkeit von der Intensität eines Reizes (z.B. Akkomodati-
on der Lichtempfindlichkeit des Auges an die Helligkeit)

3. Anpassungsfähigkeit (Adaptivität)
Physiologische und ontogenetische Variabilität in Abhän-
gigkeit von einer jeweiligen oder sich ändernden Umwelt 
(z.B. Akklimatisierung, Modifikation, phänotypische 
Plastizität)

4. biologische Nützlichkeit eines Teils (Aptation)
Vorhandensein eines morphologischen, physiologischen 
oder ethologischen Elements in einem Organismus, das 
eine positive Rolle für die Erfüllung einer biologischen 
Funktion spielt, das also für Selbsterhaltung und Fort-
pflanzung des Organismus von Bedeutung ist (z.B. Flos-
sen als eine Anpassung für das Leben im Wasser)

5. Angepasstheit
Relativer und quantifizierbarer Zustand der Passung eines 
Organismus zu den Elementen seiner Umwelt, d.h. Vor-

handensein einer Relation zwischen Organismus und 
Umwelt, die unterschiedliche Überlebenswahrschein-
lichkeit und differenzielle Reproduktion von Organismen 
bedingt (z.B. relative Anpassung eines Säugetiers ans Le-
ben im Wasser)

6. selektionsbedingte Angepasstheit
Relativer und quantifizierbarer Zustand der Passung ei-
nes Organismus zu den Elementen seiner Umwelt, der 
das Ergebnis eines Selektionsprozesses seiner Merkmale 
für ihre jeweiligen Funktionen in der Vergangenheit ist 
(z.B. Flossen der Wale als in der Vergangenheit selektier-
te Merkmale)

7. Selektion
Prozess der Formung von Merkmalen durch den genera-
tionenübergreifenden Prozess der Selektion, d.h. langfri-
stige Herausbildung von Merkmalen, die ein verbessertes 
Überleben und eine verbesserte Fortpflanzung in einer 
Umwelt ermöglichen (z.B. Selektion der Flossen bei im 
Wasser lebenden Säugetieren)

8. Fitness
Voraussichtlicher reproduktiver Erfolg eines Organismus 
in einer bestimmten Umwelt (z.B. Fortpflanzungswahr-
scheinlichkeit eines Wals)

Tab. 9. Acht Bedeutungen von ›Anpassung‹ in der Biologie (nach Mahner, M. & Bunge, M. (1997). Foundations of Biophi-
losophy: 160-162).

Anpassung [eines Organs] an die Function durch Aus-
übung derselben«.135 Allgemein versteht Roux unter 
der »›Anpassung‹ von Lebewesen an irgendwelche 
Umstände eine Veränderung der Lebewesen, welche 
die Dauerfähigkeit der betreffenden Lebewesen grös-
ser macht, als sie unter denselben Umständen ohne 
diese Aenderung sein würde«136 (↑Selbsterhaltung). 
Gemäß seiner Lehre vom »Kampf der Theile im Or-
ganismus« stellt sich Roux die funktionelle Anpas-
sung als das Ergebnis einer Konkurrenz der Zellen 
und Organe vor. Intensiver oder fehlender Gebrauch 
eines Organs führt nach Roux zu einem weiteren 
Ausbau bzw. einem Abbau des betreffenden Organs. 
Über lamarckistische Mechanismen könnte diese 
individuelle Änderung an die Nachkommen weiter-
gegeben werden. In einem nicht-terminologischen 
Sinne wird der Ausdruck ›funktionelle Anpassung‹ 
bereits vor Roux gebraucht (Gaskell 1833: »the usu-
al functional adaptation of […] parts [in the human 
body]«137; Spencer 1864: »functional adaptation to 
conditions«138; Lockwood 1874: »See that bird with 
bill curving upward. What a beautiful functional ad-
aptation it is«).139

Ein unabhängig von der Evolutionstheorie stehen-
der Anpassungsbegriff im Sinne der Anpassungsfä-

higkeit wird Mitte des 20. Jahrhunderts im Rahmen 
kybernetischer Modellierungen organischer Steue-
rungsprozesse entwickelt. G. Sommerhoff versteht 
1950 unter einer Anpassung ein bestimmtes Muster 
der Abhängigkeit von Größen in einem System, dass 
dem Modell einer Steuerung entspricht – Sommer-
hoff nennt es steuernde Korrelation (»directive cor-
relation«; ↑Regulation/Steuerung).140

Bock und von Wahlert unterscheiden 1965 zwi-
schen einer allgemeinen biologischen Anpassung 
und einer evolutionären Anpassung. Erstere betrifft 
allein das nützliche Verhältnis eines Teils eines Orga-
nismus zu seiner Umwelt; die Evolutionstheorie lie-
fert nach den Autoren eine Erklärung für dieses lange 
vor der Formulierung der Evolutionstheorie erkannte 
Phänomen.141 

Ähnlich wie J. Huxley 1912 schlägt M. Ruse 1971 
die sinnvolle terminologische Trennung zwischen 
Anpassungsfähigkeit (»adaptability«) und Ange-
passtheit (»adaptedness«) vor, die sich aber nicht 
allgemein durchsetzt.142 Anpassungsfähig sind da-
nach allein Verhaltensweisen (Prozesse), angepasst 
können dagegen auch Strukturen (morphologische 
Merkmale) sein, und zwar aufgrund ihrer Formung 
in einem vergangenen Selektionsprozess. Beide Be-
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stimmungen sind voneinander unabhängig: Ein Ver-
halten, das eine Plastizität und Persistenz aufweist 
(↑Regulation), repräsentiert für Ruse ein anpassungs-
fähiges Verhalten – aber es muss damit noch nicht 
angepasst, und das heißt funktional sein. Umgekehrt 
kann ein angepasstes Verhalten starr ablaufen (und 
eine Anpassung in einer Struktur bestehen), d.h. kei-
ne Plastizität oder Persistenz aufweisen – aber trotz 
dieser fehlenden Anpassungsfähigkeit ist es nicht 
weniger angepasst und in diesem Sinne funktional. 
(Ruse: »it is often the case that an organism or group 
which is found to be particularly well adapted to a 
certain environment is not particularly adaptable, and 
vice versa«.143)

Anpassungen und Funktionen
Im Rahmen der evolutionstheoretischen Erläuterung 
des biologisch fundamentalen Begriffs der ↑Funktion 
entwickeln sich Definitionen, die die Konzepte ›An-
passung‹ und ›Funktion‹ in sehr enge Verbindung 
bringen (vgl. Tab. 8).144 Ruse geht den direkten Weg 
der Identifizierung einer Funktion mit einer Anpas-
sung: Er übersetzt die Aussage »The function of x in 
z is to do y« in folgende Teilaussagen: »(i) z does y by 
using x« und »(ii) y is an adaptation«.145 Viele Biolo-
gen und Biophilosophen favorisieren heute eine enge 
Bindung des Funktionsbegriffs an den Anpassungs-
begriff (s.u.).146 

R. Munson schlägt 1971 eine Differenzierung zwi-
schen Funktionen und Anpassungen vor, nach der 
letztere sich im Gegensatz zu ersteren immer auf eine 
Umwelt beziehen (»Adaptation is relative to an envi-
ronment in a way that function is not, and because of 
this, it is possible for a trait to have a function and yet 
not be adaptive«147). Aber auch diese Differenzierung 
konnte sich nicht allgemein durchsetzen.

Lewontin: Ko-Determination statt Anpassung
Entgegen der vielfach vorgenommenen Bindung des 
Anpassungsbegriffs an das Vorliegen eines Selekti-
onsprozesses wird von anderer Seite darauf hingewie-
sen, dass eine Theorie der Selektion sehr wohl ohne 
den Begriff der Anpassung formuliert werden könne. 
R. Lewontin erläutert das Konzept der ↑Evolution im 
Sinne differenzieller Reproduktion als Konsequenz 
aus drei Annahmen: der Variation von Merkmalen 
zwischen Organismen, der Erblichkeit dieser Varia-
tion und der differenziellen Reproduktion der Orga-
nismen aufgrund ihrer Variation.148 Lewontin wendet 
sich dagegen, dem Anpassungskonzept eine funda-
mentale Rolle in der Biologie zuzuerkennen, weil die 
Organismen damit als passive Produkte und nicht als 
die eigentlichen Akteure der Evolution erscheinen 

würden: »[T]he very use of the notion of adaptation 
inevitably carries over into modern biology the theo-
logical view of a preformed physical world to which 
organisms were fitted«.149 Organismen seien nicht als 
die nachgeordneten Lösungen zu Problemen, die von 
der Umwelt gestellt werden, zu verstehen; vielmehr 
ergebe sich das Problem der Anpassung erst ausge-
hend von einem Organismus. Problematisch ist für 
Lewontin die Vorstellung einer einseitigen Anpas-
sung der Organismen an ihre Umwelt – er illustriert 
dieses Verständnis mit einem Schlüssel-Schloss-
Vergleich: Ein Organismus löst die von seiner Um-
welt gestellten Probleme so, wie ein Schlüssel ein 
gegebenes Schloss zu öffnen vermag. Lewontin stellt 
dagegen das Bild eines wechselseitigen Verhältnis-
ses von Organismus und Umwelt, das als eine In-
terpenetration und Ko-Determination beschrieben 
werden kann.150 In der von Lewontin angestrebten 
»dialektischen Biologie« bleibt für das Anpassungs-
konzept insgesamt wenig Raum; an seine Stelle setzt 
er eine wechselseitige Bestimmung von Organismus 
und Umwelt: »[I]n place of the metaphor of adap-
tation of organisms to a pre-existing environmental 
›niche‹, dialectical biology emphasizes the way in 
which organisms define and alter their environment 
in the process of their life activities. Organism and 
environment are both in a constant state of becoming, 
mutually determining each other«.151

W.F. Gutmann: Evolution ohne Anpassung
In eine ähnliche Richtung weist die grundlegende 
Kritik W.F. Gutmanns an dem Anpassungsbegriff. 
Nach Gutmann gibt es keine Anpassungen, denn 
nicht die Umwelt wird für die determinierende Größe 
in der Evolution angesehen, sondern die Konstrukti-
on des Organismus. ›Anpassung‹ ist daher ein Be-
griff, der in der Theorie überhaupt keinen Ort mehr 
findet: »Mit der Vorstellung der Anpassung an die 
Umwelt ist jedes sinnvolle Organismus-Verständnis 
zerstört«.152 Nicht nur die Erzeugung neuer vorteil-
hafter Konstruktionen, auch die Zerstörung nicht 
lebensfähiger Konstruktionen erfolgt für Gutmann 
ausgehend von einem Organismus. Nicht die Um-
welt, sondern die Organismen selbst sind es nach 
dieser Theorie, die über ihr Überleben entscheiden, 
weil ihre Konstruktion interne Zwänge für jede mög-
liche Veränderung festlegt; Gutmann spricht daher 
von »internen Selektionsmechanismen«.153 Zwar ge-
steht auch Gutmann der Umwelt eine Bedeutung für 
die Organismen zu, insofern er sie als offene Systeme 
beschreibt, die der Materie- und Energieversorgung 
bedürfen; die Umwelt kann nach Gutmann darüber 
hinaus einschränkende Bedingungen für die Ent-
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wicklung der Organismen festlegen. Es liege aber 
keine determinierende Beziehung von der Umwelt 
zum Organismus vor; verschiedene Konstruktionen 
können in der gleichen Umwelt bestehen; die Bedeu-
tung der Umwelt für die Entwicklung wird also durch 
den Organismus festgelegt, er ist nicht durch seine 
Umwelt bedingt. In die Richtung von Gutmann wei-
sen bereits solche Konzipierungen des Anpassungs-
begriffs, in denen die Relation des Organismus zu 
seiner Umwelt keine Rolle spielt.

In den heute geläufigen Definitionen von ›Anpas-
sung‹ spielt die Relation zur Umwelt kaum eine Rol-
le: Die weitere Verwendung des Anpassungsbegriffs 
auch im evolutionstheoretischen Rahmen wird also 
wesentlich durch seine Redefinition sichergestellt. 
Als Anpassungen werden die (morphologischen oder 
ethologischen) Merkmale von Organismen bestimmt, 
die einen positiven Beitrag zu seiner Fitness leisten 
oder geleistet haben.

Anpassung als Ergebnis vergangener Selektion
Der heute geläufigste Anpassungsbegriff bindet die 
Zuschreibung einer Anpassung an das Vorliegen ei-
ner vergangenen Selektion von einem Merkmal für 
eine Funktion. Deutlich wird dieser Begriff von An-
passung bereits bei G.C. Williams in seiner Diskus-
sion solcher Merkmale, die von Biologen nicht als 
›Anpassung‹ beschrieben werden. Die Körpermasse 
von fliegenden Fischen ist nach Williams ein solches 
Merkmal. Das Gewicht eines fliegenden Fisches 
trägt zwar zu seiner Rückkehr ins Wasser und damit 
zu seinem Überleben bei; trotzdem wird es nicht als 
Anpassung gedeutet. Anpassungen liegen nach Wil-
liams nur in Bezug auf Merkmale vor, die eine Selek-
tion gegenüber Alternativen hinter sich haben. Weil 
es gewichtslose Fische aber nicht geben kann, stelle 
das Gewicht auch keine Anpassung dar.154

Eine Anpassung als ein Merkmal zu definieren, das 
das Ergebnis eines vergangenen Selektionsprozesses 
ist, bildet heute einen verbreiteten Ansatz.155 E. Sober 
stellt deutlich heraus, dass ›Anpassung‹ nach seiner 
Auffassung ein »historisches Konzept« ist, das nichts 
über die gegenwärtige Nützlichkeit eines Merkmals 
aussagt: »Adaptation is a historical concept. To call a 
characteristic an adaptation is to say something about 
its origin«156; »an adaptation can lack current utili-
ty«157. 

Als Definition für ›Anpassung« schlägt Sober 1984 
folgende Formulierung vor: »A is an adaptation for 
task T in population P if and only if A became pre-
valent in P because there was selection for A, where 
the selective advantage of A was due to the fact that A 
helped perform task T«.158 Betont ist mit dieser Defi-

nition die logische Unabhängigkeit der Konzepte der 
Fitness (bei Sober gleichbedeutend mit Angepasst-
heit; »adaptedness«) und Anpassung (»adaptation«). 
Während die Fitness ein zukunftsbezogenes Konzept 
ist, das die Überlebens- und Fortpflanzungswahr-
scheinlichkeit eines Organismus bezeichnet, ist die 
Anpassung nach Sober ein retrospektives Konzept, 
das sich auf vergangene Selektion bezieht.159 Ein 
Merkmal, das eine Anpassung ist, muss daher nicht 
zur Erhöhung der Fitness eines Organismus beitra-
gen und umgekehrt. Die helle Färbung eines Bir-
kenspanners beispielsweise, der in einer Population 
lebt, deren Mitglieder über Jahrhunderte auf hellen 
Baumrinden lebten, stellt eine Anpassung dar, auch 
wenn sie in einer Umwelt, die überwiegend dunkle 
Baumrinden aufweist, einen selektiven Nachteil und 
damit einen Fitnessnachteil bedeutet (vgl. Abb. 12; 
↑Selektion).

Anpassung als Fitness
Mit einem auf diese Weise vergangenheitsorientier-
ten Anpassungsbegriff ist die methodische Schwie-
rigkeit verbunden, Anpassungen nur selten begründet 
zuschreiben zu können, weil die evolutionäre Ge-
schichte eines Merkmals selten genau bekannt ist.160 
Außerdem enthält diese Definition das Problem, auch 
solche Eigenschaften als Anpassungen zu werten, die 
zwar in der Vergangenheit selektiert wurden, aber in 
der Gegenwart keinen Fitnessbeitrag mehr leisten 
oder sogar schädlich für den Organismus sind. Un-
ter anderem diese Schwierigkeiten bilden den Grund 
dafür, dass von einigen Autoren nicht die vergangene 
Selektion, sondern die gegenwärtige Nützlichkeit, 
also die zukünftige positive Selektion eines Merk-
mals als Kriterium für dessen Anpassungscharakter 
genommen wird. Damit liegt ein nicht-historischer 
Ansatz (»nonhistorical account«) zur Bestimmung 
des Anpassungsbegriffs vor.161

Im 20. Jahrhundert ist der Begriff der Anpassung 
vielfach in dieser Weise verstanden worden: als Aus-
druck des Beitrags eines Merkmals zur (gegenwärti-
gen und zukünftigen) Selbsterhaltung und Fortpflan-
zung eines Organismus. R.S. Lillie schreibt in diesem 
Sinne bereits 1915: »all adaptive features or devices 
have one property in common – namely, that of furt-
hering the continued existence of the species. An ad-
aptation is a species-conserving characteristic«.162

Eine ähnliche Definition gibt auch der Evolutions-
biologe T. Dobzhansky: »An adaptive trait is a struc-
tural or functional characteristic, or more generally, 
an aspect of the developmental pattern of the orga-
nism, which enables or enhances the probability of 
this organism surviving and reproducing«.163 
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B. Horan unterscheidet 1989 ausdrücklich zwi-
schen Merkmalen, die in der Gegenwart einen Bei-
trag zur Fitness des Organismus, dem sie angehören, 
leisten, (Funktionen) und solchen, bei denen dies in 
der Vergangenheit der Fall ist, die also eine Selekti-
onsgeschichte hinter sich haben. Anpassungen sind 
nach dem Verständnis von Horan Funktionen, d.h. 
gegenwärtig fitnessbefördernde Merkmale.164

Aufgrund der Probleme des vergangenheitsorien-
tierten Anpassungsbegriffs schlagen H.K. Reeve und 
P.W. Sherman 1993 eine prospektive Definition der 
Anpassung vor: »An adaptation is a phenotypic va-
riant that results in the highest fitness among a spe-
cified set of variants in a given environment«.165 Me-
thodische Vorteile bietet eine solche Definition der 
Anpassung, insofern mit ihr keine historischen Stu-
dien notwendig werden, die schwierig sind, weil die 
evolutionäre Vergangenheit eines Merkmals meist 
nicht hinreichend detailliert bekannt ist, um die Ur-
sachen seiner Verbreitung rekonstruieren zu können.

Darüberhinaus bietet die Definition der Anpas-
sung über die gegenwärtige Nützlichkeit und nicht 
über die Selektionsvergangenheit eines Merkmals 
einen theoretischen Vorteil: Die Ebene der Beschrei-
bung des zu erklärenden Phänomens und dessen Er-
klärung bleiben getrennt; es wird keine analytische 
(definitorische) Verbundenheit von Anpassung und 
Selektion in der Vergangenheit vorgenommen. Der 
Nachweis der Selektion in der Vergangenheit kann 
dann als eine Erklärung von Anpassung verwendet 
werden, die Selektionstheorie damit insgesamt als 
eine erklärende Theorie gegenüber den deskriptiv 
ermittelten Phänomenen der Anpassung fungieren.166 
Wird dagegen jede ›Anpassung‹ immer schon als Se-
lektionsprodukt definiert, dann geht diese Trennung 
zwischen der Ebene der Phänomene und der Erklä-
rungen verloren.

Fitness ohne Anpassung?
Umstritten ist es aber auch, jedes Merkmal, das zur 
Steigerung der Fitness eines Organismus beiträgt, 
als eine Anpassung zu werten. Bis in die Gegenwart 
wird der Begriff der Anpassung nicht selten allein auf 
solche Merkmale bezogen, die für einen Organismus 
hinsichtlich seines Überlebens nützlich sind; Merk-
male dagegen, die allein der Reproduktion dienen, 
gelten nicht unbedingt als Anpassung. Insbesondere 
extreme Bildungen, die das Ergebnis sexueller Selek-
tion sind (↑Selektion), die also insofern auch durch 
Selektion entstanden sind, aber die Überlebenswahr-
scheinlichkeit mindern, gelten vielfach als unange-
passt (»maladaptive«).167 K. Lorenz schreibt 1963: 
»Die rein intra-spezifische Zuchtwahl kann zur Aus-

bildung von Formen und Verhaltensweisen führen, 
die nicht nur bar jedes Anpassungswertes sind, son-
dern die Arterhaltung direkt schädigen können«.168 
Ausgehend von der obigen Definition von Anpas-
sungen als Produkte eines Selektionsprozesses sind 
aber natürlich auch solche Merkmale, die zwar die 
individuelle Überlebenswahrscheinlichkeit mindern, 
aber die Reproduktionswahrscheinlichkeit überpro-
portional stärken, als Anpassungen anzusehen.169

Anpassung, Organisation, Kompartimentierung
Die Verbindung der Konzepte ›Anpassung‹ und 
›Evolution‹ scheint heute unzerbrechlich zu sein; die 
Beschreibung eines Merkmals als Anpassung ver-
weist auf einen evolutionären Kontext. In verschie-
denen Ansätzen wird aber auch versucht, den Begriff 
der Anpassung ausgehend von dem Begriff der Orga-
nisation zu verstehen. Mehr am Rande bemerkt C.S. 
Pittendrigh 1958 diese Verbindung: »to say that living 
things are organized is to say they are adapted«.170 Im 
Rahmen einer Organisation beurteilt, kann in erster 
Linie das wechselseitige Verhältnis der Teile eines 
Organismus zueinander als Anpassung beschrieben 
werden. Diese Anpassungen stehen zueinander in 
einem Verhältnis der korrelativen Einheit. Der An-
passungsbegriff muss also nicht notwendig eine ato-
misierende Sicht auf den Organismus enthalten, die 
mehrere Merkmale als unverbunden nebeneinander 
gestellt betrachtet – etwa im Sinne eines »Aggregats 
gehäufter Anpassungen« oder »Eigenschaftsaggre-
gats«, wie es J. Schaxel 1922 formuliert171 (↑Form) 
–, sondern der Begriff eröffnet auch die Möglichkeit, 
den Organismus als eine ganzheitliche Einheit zu be-
schreiben. 

Allerdings wird in neueren Ansätzen zur Erklärung 
der oft erstaunlichen Anpassungen von Organismen 
die Bedeutung der Kompartimentierung und modu-
laren Organisation von Lebewesen (↑Morphologie) 
für ihre Anpassungen betont: Die Unterteilung des 
Organismus in selbständige Untereinheiten ermög-
licht die Veränderung einer Einheit weitgehend ohne 
Beeinträchtigung der anderen Einheiten.172

Ausgehend von den Theorien zur Selbstorganisati-
on erscheinen die Phänomene der Anpassung manch-
mal als abgeleitet. S. Kauffman erwägt es allgemein, 
die Fähigkeit zur Anpassung als Konsequenz der 
fundamentaleren Leistung der Selbstorganisation zu 
sehen.173 Die als Anpassung erscheinende Relation 
eines selbstorganisierenden Systems zu seiner Um-
welt stellt dann lediglich einen Aspekt der lokalen 
Stabilität des Systems auf seiner Trajektorie durch 
den Phasenraum dar.
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Adaptationismus
Im Kontext von Debatten um die Soziobiologie führt 
S.J. Gould 1980 den Terminus ›Adaptationismus‹ 
(engl. »adaptationism«) ein; er bezeichnet damit ei-
nen evolutionstheoretischen Ansatz, der alle Merk-
male von Organismen als Anpassungen beurteilt.174 
Die Wortbildung hängt mit dem Ausdruck ›adap-
tationistisches Programm‹ zusammen, mit dem R. 
Lewontin eine besonders in der Soziobiologie ver-
breitete Einstellung benennt, nach der alle Merkmale 
ohne Überprüfung als adaptiv optimale Lösungen 
angesehen werden (1979: »Sociobiology as an ad-
aptationist program«: »that approach to evolutionary 
studies which assumes without further proof that all 
aspects of the morphology, physiology and behavior 
of organisms are adaptive optimal solutions to prob-
lems«175). 

In einem nicht-terminologischen Sinn hat das 
Wort eine Vorgeschichte, die bis zum Ende des 19. 
Jahrhunderts zurückreicht: Im religionswissenschaft-
lichen Zusammenhang gebraucht es O. Gruppe 
1887 (»Der reine Adaptationismus«176); er versteht 
darunter eine Deutung von religiösen Erscheinun-
gen, die diese als »Anpassungen an die veränderten 
Existenzbedingungen« erklärt177. Im Gegensatz zum 
»Evolutionismus« erkläre der Adaptationismus eine 
Erscheinung also nicht aus ihrer immanenten Ent-
wicklung, sondern aus ihrer Relation zur Umwelt, 
zu den »äusseren Verhältnissen«, wie es bei Gruppe 
heißt.178 Seit den 1930er Jahren erscheint das Wort 
auch in biologischen Diskussionen (Anonymus ca. 
1932179; McLean & Ivimey-Cook 1956: »teleologi-
cal adaptationism«180; Monod 1970: »Darwin himself 
did not reject Lamarckian adaptationism«181).

Im Anschluss an die Verwendung bei Gould ver-
breitet sich das Wort in den 1980er Jahren schnell.182 
Die Kritik am Adaptationismus ist anfangs mit dem 
Bezug zu einem einflussreichen Aufsatz von Gould 
und Lewontin verbunden, in dem vom »adaptatio-
nistischen Programm« der Soziobiologie die Rede 
ist.183 Nach der Figur des ›Dr. Pangloss‹ aus Voltaires 
›Candide‹ (1759) – einer Parodie des Philosophen 
Leibniz und seiner Haltung, dass wir in der besten 
aller möglichen Welten leben, – bezeichnen Gould 
und Lewontin den Adaptationismus auch als Pan-
glossianismus.

Als geistige Väter des Adaptationismus gelten 
A.R. Wallace und A. Weismann, nicht aber C. Dar-
win. Denn Darwin lässt neben der Selektion durch-
aus andere Faktoren zur Erklärung der Veränderung 
von Organismen zu. So heißt es schon in der ersten 
Auflage des ›Origin‹ am Ende der Einleitung: »I am 
convinced that Natural Selection has been the main 

[1869: »most important«] but not exclusive means 
of modification«.184 Nach Weismanns monistischer 
Auffassung, die im Gegensatz zu Darwins liberale-
ren Vorstellungen steht und die als Panadaptationis-
mus bezeichnet wurde, gilt dagegen: »alles an den 
Lebewesen beruht auf Anpassung«.185 Später vertei-
digt G.J. Romanes in einem bekannten Aufsatz den 
Pluralismus Darwins gegen den Panselektionismus 
von Wallace und Weismann.186 In der gegenüber dem 
Darwinismus skeptischen Zeit unmittelbar nach der 
Jahrhundertwende spielt die Doktrin des Adaptati-
onismus keine prägende Rolle. Nur vereinzelt wird 
daher auch darauf hingewiesen, dass es methodisch 
schwierig sein kann, die Hypothese der Anpassung 
zu widerlegen187, oder dass sie nicht direkt aus der 
Beobachtung, sondern aus dem Glauben an die Uni-
versalität des Selektionsprinzips stammt188. Erst in 
der zweiten Jahrhunderthälfte wird der Adaptationis-
mus zu einer dominanten Interpretationsgrundlage 
vieler biologischer Erklärungen. Besonders deutlich 
fordert A.J. Cain 1951 in Auseinandersetzung mit 
Zufallsfaktoren in der Evolution, dass jedes Merk-
mal entweder als ›Anpassung‹ oder als ›unerforscht‹ 
bezeichnet werden sollte, weil noch jedes angeblich 
nicht angepasste Merkmal bei näherer Untersuchung 
als Anpassung erkannt wurde.189 Später bedient sich 
die in den 70er Jahren aufblühende Soziobiologie 
vielfach adaptationistischer Argumentationen: Vie-
le Merkmale von Organismen werden ungeprüft als 
Anpassungen ausgegeben.

Die Kritik am Adaptationismus seit den 1970er 
Jahren richtet sich v.a. gegen die angeblich fehlende 
Testbarkeit der Position, weil die Behauptung einer 
Anpassung nicht widerlegt werden könne. So wird 
argumentiert, dass bei der Widerlegung der Behaup-
tung, ein Merkmal stelle im Hinblick auf eine Funk-
tion eine Anpassung dar, sofort eine Hypothese der 
Anpassung im Hinblick auf eine andere Funktion 
aufgestellt werden könne.190 Lewontin meint daher, 
im Adaptationismus liege ein nicht gerechtfertigtes 
metaphysisches Postulat (»the adaptationist program 
makes of adaptation a metaphysical postulate, not 
only incapable of refutation but necessarily confir-
med by every observation«191).

Wird unter ›Anpassung‹ strikt ein historisches 
Konzept verstanden, das sich auf einen vergange-
nen Selektionsprozess bezieht, dann ist selbst der 
Nachweis der gegenwärtigen Funktionalität eines 
Merkmals im Sinne seines positiven Beitrags für die 
Fitness eines Organismus noch kein hinreichender 
Grund, das Merkmal als eine Anpassung anzusehen. 
Denn es besteht auch bei einem funktionalen Merk-
mal immer die Möglichkeit, dass es nicht aufgrund 



Anpassung 38

dieser Funktion in der Vergangenheit selektiert wur-
de, sondern aufgrund seiner Kopplung mit anderen 
Merkmalen. Als Anpassung für eine Funktion ist ein 
Merkmal also erst dann bestimmt, wenn der evoluti-
onäre Weg seiner Entstehung und Ausbreitung auf-
gedeckt ist und dabei gezeigt wird, dass es für diese 
Funktion in der Vergangenheit selektiert wurde. Bei 
einem funktional komplexen Merkmal, das in vielen 
Kontexten von Bedeutung ist, bilden also allein die-
jenigen Funktionen seine Anpassung, für die es se-
lektiert wurde.192 Die in der Praxis der Biologie viel-
fach verwendeten Evidenzen für Anpassungen (vgl. 
Tab. 10) bilden also noch lange keinen Beweis.

Testprogramme für den Adaptationismus
Zur Verteidigung des Adaptationismus sind verschie-
dene Vorschläge für genaue Testprogramme gemacht 
worden. S.H. Orzack und E. Sober schlagen vor, den 
realen Verlauf eines Evolutionsprozesses durch ver-

schiedene miteinander konkurrierende Modelle zu 
erklären: Ein umfassendes Modell enthält alle be-
kannten Faktoren der Evolution, also neben Selekti-
on zumindest noch Drift; ein adaptationistisches Mo-
dell enthält dagegen allein die Annahme, es liege ein 
Selektionsprozess vor. Wenn das adaptationistische 
Modell die Daten ebenso zu erklären vermag wie das 
umfassende Modell, ist nach Orzack und Sober die 
adaptationistische Annahme für diesen Fall begrün-
det.193 Angemessener ist es allerdings, das adaptatio-
nistische Modell nicht gegen das umfassende Modell, 
das alle Faktoren berücksichtigt, zu testen, sondern 
gegen ein anderes spezifisches Modell, weil es auch 
gleich gute spezifische Modelle geben kann.194 In 
jedem Fall ist für den Test einer adaptationistischen 
Hypothese eine umfangreiche Datengrundlage not-
wendig; sie kann nicht aus einfachen Beobachtungen 
begründet werden.195

Mit der Kritik am Adaptationismus wird mitunter 
auch der Anpassungsbegriff selbst als problematisch 
aufgefasst. Verteidigt werden kann die Legitimität 
dieses Begriffs aber mit dem Hinweis, dass in adap-
tationistischen Hypothesen nie der Anpassungsbe-
griff als Ganzer zur Überprüfung vorliegt, sondern 
immer nur im Hinblick auf konkrete Bezüge.196 Der 
Begriff der Anpassung gilt insgesamt als mit dem des 
Organismus eng verknüpft, er wird daher in konkre-
ten biologischen Untersuchungen vorausgesetzt und 
kann nicht durch sie aufgehoben werden. A. Rosen-
berg argumentiert außerdem, dass es in der Natur der 
Theorie der Selektion liege, die in ihrem Rahmen 
betrachteten Gegenstände im Hinblick auf die Maxi-
mierung einer Eigenschaft, nämlich ihrer Fitness, zu 
thematisieren. Die Selektionstheorie stelle insofern 
eine Extremaltheorie dar, in deren Wesen es liege, 
den von ihr exponierten Faktor als universal wirksam 
anzunehmen.197 

Die Kritik des Adaptationismus kann sich also 
weniger gegen die Selektionstheorie richten als viel-
mehr dagegen, sie als die einzig relevante Theorie zur 
Erklärung der Struktur und Veränderung von Orga-
nismen heranzuziehen. Neben der Selektion spielen 
in dem Prozess der Organisation und Modifikation 
auch noch andere Faktoren eine Rolle, z.B. die Drift, 
Genkopplungen, allometrische Wachstumsmuster 
oder die jeweils vorliegenden Baupläne in ihrem 
Veränderungspotenzial und ihren Einschränkungen 
(»constraints«; ↑Typus). Dass diese verschiedenen 
Faktoren an der Ausbildung von Merkmalen eines 
Organismus beteiligt sind, wird heute allgemein an-
erkannt.198 In der Evolution werden daher nicht alle 
Merkmale ausschließlich durch Selektion geformt; 
die organischen Merkmale stellen vielmehr integ-

1 Korrelation zwischen Merkmal und Umwelt
1.1 Konvergenz
Das betreffende Merkmal erscheint bei einer Reihe von 
Organismen verschiedener (nur entfernt miteinander 
verwandter) Arten, die in einer ähnlichen Umwelt le-
ben.

1.2 Divergenz
Das Merkmal erscheint in verschiedenen Varianten bei 
Organismen verwandter Arten, die in verschiedenen 
Umwelten leben.

1.3 Variation in der Ontogenese
Das Merkmal erscheint in verschiedenen Varianten im 
Laufe der Lebensgeschichte eines Organismus und die 
Veränderungen korrelieren mit unterschiedlichen Um-
weltbedingungen oder Verhaltensweisen des Organis-
mus.

1.4 Komplexität
Das Merkmal ist komplex und kann in Komponenten 
zerlegt werden, deren Funktionalität nachweisbar ist.

2 Vergleich individueller Differenzen
Individuen mit dem Merkmal haben einen größeren 
Überlebens- oder Fortpflanzungserfolg als solche Art-
angehörige, denen das Merkmal fehlt.

3 Experimentelle Veränderung
Individuen mit dem Merkmal haben einen größeren 
Überlebens- und Fortpflanzungserfolg als solche, bei 
denen das Merkmal experimentell verändert oder ent-
fernt wurde.

Tab. 10. Evidenzen für Anpassungen (in Anlehnung an 
West-Eberhard, M.J. (1992). Adaptation: current usages. 
In: Keller, E.F. & Lloyd, E.A. (eds.). Keywords in Evolu-
tionary Biology, 13-18: 14).
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rierte Pakete (»integrated packages«) dar, an denen 
die verschiedenen Faktoren gleichzeitig angreifen.199 
Wiederholt ist auch darauf hingewiesen worden, dass 
der Adaptationismus nicht als Theorie im traditio-
nellen Sinn zu verstehen sei. Er stelle vielmehr eine 
heuristisch fruchtbare Einstellung dar, die empirische 
Daten organisiert und Fragen generiert.200

Typen des Adaptationismus
Der Begriff des Adaptationismus kann in verschie-
dener Weise verstanden werden; P. Godfrey-Smith 
unterscheidet 2001 drei Arten: den empirischen, 
explanatorischen und methodologischen Adaptatio-
nismus (vgl. Tab. 11).201 Die drei Arten des Adaptati-
onismus stehen zwar in inhaltlicher Verbindung mit-
einander, sind aber logisch voneinander unabhängig: 
So kann man der Auffassung sein, dass die meisten 
Eigenschaften von Lebewesen keine Anpassungen 
sind, sondern z.B. durch morphologische Gesetze 
der Gestaltbildung oder durch Drift zu erklären sind 
(Ablehnung des empirischen Adaptationismus), aber 
die Erklärung von Anpassung trotzdem den Kern ei-
nes evolutionstheoretischen Ansatzes darstellt (An-
nahme des explanatorischen Adaptationismus) oder 
versucht werden sollte, Merkmale als Ergebnis von 
Anpassungsprozessen zu erklären (Annahme des 
methodologischen Adaptationismus). Daher ist die 
neutrale Theorie der Evolution (↑Evolution) allein 
ein Problem für den empirischen Adaptationismus; 
mit dem explanatorischen und methodologischen ist 
sie durchaus vereinbar.

Zentrales Forschungsprogramm der Biologie
Die Verbreitung von Anpassungserscheinungen in 
der organischen Natur und damit die Dominanz der 
Selektion in der Formung von Merkmalen von Orga-
nismen ist bis heute umstritten. Auf der einen Seite 
wird die Selektion in der Nachfolge von Gould und 
Lewontin als ein Faktor unter vielen anderen ver-
standen, auf der anderen Seite gilt sie als das zent-
rale Element zum Verständnis von Organismen. So 
beschreibt schon Pittendrigh 1958 das Studium der 
Anpassungen als den Kern der Biologie (»the core of 
biological study«).202 Rosenberg versteht die Selekti-
on im Gegensatz zu den anderen Faktoren als die ein-
zige allgemeine biologische Kraft und ist daher der 
Auffassung, der Adaptationismus müsse als ein zen-
trales Forschungsprogramm der Biologie verstanden 
werden (»the only viable research program in bio-
logy«203). Auch D. Dennett streicht emphatisch die 
zentrale Rolle des Adaptationismus für die Biologie 
heraus und setzt das Verlassen dieses Forschungs-
programms mit dem Zusammenbruch des Ansatzes 

der Biologie ineins: »Adaptationist reasoning is not 
optional; it is the heart and soul of evolutionary bio-
logy. Although it may be supplemented, and its flaws 
repaired, to think of displacing it from central posi-
tion in biology is to imagine not just the downfall of 
Darwinism but the collapse of modern biochemistry 
and all the life sciences and medicine«.204

Koadaptation
Eine Koadaptation ist eine wechselseitige Anpassung 
von zwei Gegenständen aneinander. Sie kann zwi-
schen den Teilen eines Organismus oder zwischen 
solchen verschiedener Organismen vorliegen. In die-
ser doppelten Möglichkeit verwendet bereits Darwin 
den Begriff: »adaptations of one part of the organisa-
tion to another part, and to the conditions of life, and 
of one distinct organic being to another being«.205

Die ältere Theoriegeschichte des Konzepts der 
Koadaptation hängt mit den Begriffen ›Korrelation‹ 
(↑Morphologie) und ↑Ganzheit zusammen. Bereits 
in der Antike wird mit der wechselseitigen Anpas-
sung der Organe eines Körpers für die größere Stabi-
lität solcher Körper gegenüber anderen argumentiert: 
Nach Empedokles sind z.B. Rinder mit dem Vorder-
leib eines Menschen keine harmonisch und stabil 
geformten Lebewesen.206 Zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts bildet für Cuvier die Koadaptation der Teile 
eines Organismus ein Argument gegen die Transfor-
mation und ↑Evolution der Lebewesen. 

Auch nach der Formulierung von Darwins Theo-
rie wird die Koadaptation der Teile immer wieder als 
ein Argument gegen die Evolution angeführt und als 
Beleg eines (göttlichen) Designs in der Natur.207 We-

Empirischer Adaptationismus
Anpassungsprozesse sind in der Natur häufig, weil die 
meisten Merkmale von Organismen durch die natürli-
che Selektion geformt wurden (deskriptive These).

Explanatorischer Adaptationismus 
Das Problem der Anpassung stellt die zentrale Frage-
stellung der Evolutionstheorie dar und bildet daher ih-
ren theoretischen Kern (theoriesystematischer Ansatz).

Methodologischer Adaptationismus 
Das Konzept der Anpassung liefert den besten Ansatz 
zur Erklärung biologischer Systeme und sollte insofern 
als organisierendes Konzept für die Forschung verwen-
det werden (normative Position).

Tab. 11. Drei Arten des Adaptationismus (nach Godfrey-
Smith, P. (2001). Three kinds of adaptationism. In: Orzack, 
H.G. & Sober, E. (eds.). Adaptationism and Optimality, 
335-357).
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gen der komplexen Natur von Koadaptationen und 
ihrer unwahrscheinlichen spontanen Entstehung sind 
sie lange Zeit als Nachweis für eine Vererbung er-
worbener Eigenschaften angesehen worden. In dieser 
Richtung argumentieren z.B. die führenden frühen 
Darwinisten H. Spencer208 und G.J. Romanes209. Weil 
die vielen physiologischen Veränderungen, die einer 
Koadaptation zugrunde liegen, nicht gleichzeitig auf-
treten könnten, müsse die Veränderung eines Teils an 
die anderen Teile weitergeleitet werden, so dass eine 
koordinierte Umgestaltung möglich werde. Spencer 
stellt sich diese Vermittlung durch »physiologische 
Einheiten« vor, die von den erworbenen Eigenschaf-
ten eines Individuums verändert werden und an seine 
Keimzellen weitergegeben werden. 

A.R. Wallace, der eine Vererbung erworbener Ei-
genschaften allgemein ablehnt, argumentiert gegen 
die Behauptung, dass das Vorhandensein von Koad-
aptationen die Annahme eines solchen Lamarckismus 
notwendig mache. Die Koadaptationen – z.B. solche, 
die der Entstehung von komplexen Strukturen wie 
Augen zugrunde liegen – sind nach Wallace und nach 
der bis heute gültigen Lehre nach dem gleichen Mo-
dell zu erklären wie die Adaptationen, nämlich durch 
eine schrittweise Veränderung der Teile.210

Präadaptation
Der Ausdruck ›Präadaptation‹ erscheint in einem 
evolutionstheoretischen Sinn im Englischen seit den 
1870er Jahren (Henderson 1872: »pre-adaptation to 
domestication [of the buffalo]«211). Außerbiologisch 
taucht die Formulierung bereits in der ersten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts auf212, aber auch innerhalb der 
Biologie wird sie außerhalb des evolutionären Kon-
textes bereits vorher verwendet, besonders in Bezug 
auf Fähigkeiten des planenden Denkens (Bachelor 
1831: »pre-adaptation of the infant to the state of 
things into which it enters at birth«213; Watson 1846: 
»intelligent pre-adaptation of the body to circumstan-
ces foreseen and anticipated before they occur«214).

Zu weiterer Verbreitung 
kommt der Ausdruck aber erst 
am Ende des 19. Jahrhunderts. 
H. Spencer verwendet ihn in 
den späteren Auflagen seiner 
›Principles of Biology‹ (1898: 
»pre-adaptation«: »an adap-
tation made in advance of the 
time at which it could have ari-
sen in course of phylogenetic 
history«).215 Vielfach gilt aber 
fälschlicherweise der franzö-

sische Biologe L. Cuénot als der Urheber des biolo-
gischen Begriffs, der ihn seit 1911 gebraucht (franz. 
»préadaptation«).216 Cuénot führt den Begriff im 
Kontext einer Diskussion des Übergangs von Tieren 
des Salzwassers ins Süßwasser ein: Damit dieser Ha-
bitatwechsel möglich ist, müssten die Tiere bestimm-
te Eigenschaften aufweisen, die eben als Präadaptati-
onen zu werten seien. Zu diesen Eigenschaften zählen 
nach Cuénot die Fähigkeit, in Wasser verschiedenen 
Salzgehalts überleben zu können, (»Euryhalinität«) 
und die Resistenz gegenüber ausgeprägten saisonalen 
Schwankungen der Umweltbedingungen. Das biolo-
gische Phänomen wird auch schon vor der Begriffs-
prägung durch Cuénot diskutiert.217 

Allgemein definiert werden kann eine Präadap-
tation als ein Merkmal eines Organismus, das eine 
Disposition für eine Funktion (in einer anderen 
Umwelt) hat, die es gegenwärtig nicht ausübt. L. 
von Bertalanffy definiert Präadaptationen 1929 im 
Anschluss an E. Rignano als Phänomene, »welche 
im voraus den Organismus vorbereiten, daß er zu-
künftigen Umweltbedingungen angepasst ist«.218 Bei 
einem Wechsel der Umwelt oder bei anderen Verän-
derungen, die eine Übernahme der neuen Funktion 
ermöglichen, verändert sich das Merkmal im Sinne 
einer verbesserten Ausübung der neuen Funktion. 
Viele komplexe Merkmale werden als Ergebnis eines 
solchen Funktionswechsels erklärt, z.B. die Federn 
der Vögel als ursprüngliche Mittel der Wärmeisola-
tion, die aber gleichzeitig eine Präadaptation für die 
Funktion des Fliegens darstellten.

Exaptation
Zur terminologischen Unterscheidung zwischen dem 
reinen Zustand der biologischen Nützlichkeit eines 
Merkmals vom Prozess der Formung eines Merk-
mals durch Selektion führen S.J. Gould und E.S. 
Vrba 1982 den Begriff ›Aptation‹ ein: Eine Aptation 
(»Passung«; vgl. Tab. 12) ist nach Gould und Vrba 
der Zustand der Zuträglichkeit eines Merkmals für 

Selektion (für die betreffende 
Funktion) in der Vergangenheit

ja nein

Selektion in der 
Zukunft 

(Fitnessvorteil)

ja Adaptation Exaptation Adaptivität

nein Rudiment Nonadaptation Nonadaptivität

Angepasstheit
(»adaptedness«)

Nichtangepasstheit
(»nonadaptedness«)

Tab. 12. Kreuzklassifikation von Typen der Anpassung.
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eine besondere biologische Funktion, dieser Zustand 
muss aber nicht – wie bei der Adaptation – durch Se-
lektion für diese Funktion in der Vergangenheit be-
dingt sein.219 Ein durch Mutation entstandenes Merk-
mal, das keine Selektionsvergangenheit hat, aber in 
der Zukunft positiv selektiert wird, stellt also eine 
Aptation, aber keine Adaptation dar. (Der Begriff 
der Aptation entspricht weitgehend den Ausdrücken 
›Angepasstheit‹ oder ›Adaptivität‹; s.u.). Aufbauend 
auf diesem Begriff der Aptation schlagen Gould und 
Vrba den Begriff der Exaptation für Merkmale vor, 
die eine andere Funktion übernehmen als die, in de-
ren Zusammenhang sie in der Vergangenheit entstan-
den oder positiv selektiert worden sind (»characters 
evolved for other usages (or for no function at all), 
and later ›coopted‹ for their current role«220). So 
stellen die Federn der Vögel nach einer verbreiteten 
Theorie in Bezug auf die Funktion des Fliegens eine 
Exaptation dar, weil sie ursprünglich im funktionalen 
Kontext der Wärmeisolation gebildet wurden (s.o.). 
Mit dieser Unterscheidung von Aptation und Adapta-
tion macht der Ausdruck ›Präadaptation‹ wenig Sinn. 
Vrba und Gould schlagen daher vor, ihn durch Prä-
aptation (»preaptation«) zu ersetzen.221 

Weil nach der Evolutionstheorie in der Fassung 
von Darwin jedes Merkmal ursprünglich zufällig 
entsteht, also die Entstehung eines Merkmals in 
keiner Beziehung zum Nutzen für den Organismus 
steht, ist letztlich jede Adaptation aus einer Exapta-
tion entstanden.222 Zumindest gilt dies in Bezug auf 
die erste Entstehung eines Merkmals. Für die wei-
tere Entwicklung eines adaptiven Merkmals macht 
es Sinn, es insofern von einem exaptiven Merkmal 
zu unterscheiden, als die betrachtete Funktion ätiolo-
gisch von Bedeutung war, also in seiner Selektions-
geschichte eine Rolle spielte.223

Insgesamt bezieht sich die Unterscheidung von 
Adaptation und Exaptation auf das Verhältnis eines 
Merkmals zu einer bestimmten Funktion und beurteilt 
dieses Verhältnis in seiner zeitlichen Entwicklung. Ist 
die Funktion des Merkmals vor und nach einem be-
stimmten Zeitpunkt die gleiche, dann handelt es sich 
um eine Adaptation; liegt aber ein Funktionswech-
sel vor, dann ist das Merkmal eine Exaptation (im 
Bereich der Artefakte sind diese Funktionswechsel 
alltäglich224, z.B. stellt die erhöhte Sitzfläche eines 
Stuhls in ihrer Verwendung als Trittfläche eine Ex-
aptation für diese Funktion dar). Zu einem späteren 
Zeitpunkt des Evolutionsprozesses beurteilt, kann 
eine Exaptation selbst wieder einer Selektion für die 
neue Funktion unterlegen sein (so z.B. die Federn für 
ihre neue Funktion des Fliegens). Die gleiche Struk-
tur kann aufgrund verschiedener Funktionen Gegen-

stand der Selektion sein. Die Selektion für eine Funk-
tion kann also wechseln, auch wenn die Struktur die 
gleiche bleibt.

Bevor ein Merkmal zu einer Adaptation (oder ei-
ner Exaptation) wird, bildet es eine potenzielle Ad-
aptation oder eine Potaptation, wie J. Brosius und 
S.J. Gould es 1992 nennen; ist ein Merkmal erwie-
senermaßen nicht durch Selektion geformt worden, 
stellt es also keine Anpassung dar, sprechen die Au-
toren von einer Nonaptation.225 P. Griffiths schlägt 
1992 vor, für die Exaptationen, die eine jüngere Se-
lektionsgeschichte für ihre neue Funktion haben, den 
Ausdruck Exadaptationen zu verwenden.226

Angepasstheit
Der Begriff der Angepasstheit erscheint im Engli-
schen bereits im 17. Jahrhundert (Fergusson 1698: 
»adaptedness«227); eine konstante Verwendung in der 
Biologie entsteht erst Mitte des 19. Jahrhunderts. Bis 
in die 1830er Jahre wird mit dem Ausdruck vielfach 
die Eignung einer geografischen Region für die Be-
dürfnisse von Pflanzen und Tieren (und deren Nut-
zung durch den Menschen) bezeichnet (1833: »No 
country can exceed this in its adaptedness for rearing 
the finest fruits«228; Hitchcock 1835: »this adapted-
ness of soils for so great a variety of plants«229). Erst 
danach wird der Begriff eher auf das umgekehrte 
Verhältnis bezogen, mit der anorganischen Umwelt 
als der Konstante und den Organismen als der varia-
blen und dynamischen Seite der Relation; auffallend 
häufig wird der Begriff dabei im Zusammenhang mit 
gezüchteten Haustieren verwendet (Anonymus 1845: 
»an adaptedness to the climate [of sheep]«230; Allen 
1847: »adaptedness to the soil, climate, and wants of 
the farmer [of cattle]«231; Howard 1854: »the adap-
tedness of animals to particular localities«232; Warden 
1860: »the size of an animal is not the test of its adap-
tedness to the zone in which we may discover it«233; 
Sandeman 1896: »adaptedness of organisms«234). In 
der Biologie wird der Ausdruck auf Merkmale ange-
wandt, die einem Organismus eine erhöhte Fitness 
gegenüber Organismen mit Alternativmerkmalen 
verleihen. Er wird meist so definiert, dass er unab-
hängig von einer Selektionsvergangenheit auf Merk-
male bezogen werden kann. 

H. Driesch unterscheidet bereits 1919 ausdrück-
lich zwischen Anpassung und Angepasstheit. Eine 
Anpassung ist für Driesch ein Vorgang, der zu den 
Regulationserscheinungen zu rechnen ist; eine An-
gepasstheit ist demgegenüber ein Zustand, genauer 
»ein Zustand, rein als Zustand betrachtet, das heißt 
so, daß nach seiner Herkunft nicht gefragt wird«.235
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Während die Begriffe bei Driesch noch nicht im 
evolutionstheoretischen Zusammenhang stehen, 
wird dies später die vorherrschende Grundlage für 
ihr Verständnis. Anpassung und Angepasstheit wer-
den meist als Vorgang und Zustand unterschieden. In 
einer Terminologie, die sich nicht durchgesetzt hat, 
drückt C. Detto den Unterschied aus: Die Entstehung 
einer Anpassung bezeichnet er als Ökogenese, den 
Zustand der Anpassung als Ökologismus.236 G.G. 
Simpson unterscheidet 1953 zwischen einer Anpas-
sung als individuellem Merkmal eines Organismus 
(oder einer Gruppe) und Anpassung als Prozess: »an 
adaptation is a characteristic of an organism advan-
tageous to it or to the conspecific group in which it 
lives, while adaptation or the process of adaptation is 
the acquisition within a population of such individual 
adaptation«.237 In der überlieferten Terminologie for-
muliert T. Dobzhansky 1968 knapp: »Adaptedness is 
a state of being adapted: adaptation refers to the pro-
cess of becoming adapted; adaptability means that 
the organism or population concerned can remain or 
can become physiologically or genetically adapted in 
a certain range of environments«.238

Auch ein zufällig entstandenes Merkmal kann 
nach diesem Verständnis eine Angepasstheit sein, 
wenn es die Fitness des Organismus (d.h. seine 
Überlebens- und Fortpflanzungswahrscheinlichkeit) 
erhöht. R. Brandon sieht die Angepasstheit als Ursa-
che der Selektion auf der Ebene des Individuums, die 
Anpassung dagegen als ihre Wirkung.239 Er identifi-
ziert, ebenso wie E. Sober, die Angepasstheit mit der 
Fitness.240 Anpassung und Angepasstheit sind also 
logisch voneinander unabhängig: Eine Anpassung, 
im Sinne eines Merkmals, das vergangener Selekti-
on unterlag, muss keine Angepasstheit sein, weil sie 
die Fitness nicht steigert (z.B. weil sich die Umwelt 
geändert hat); und umgekehrt muss eine Angepasst-
heit keiner Selektion in der Vergangenheit unterlegen 
gewesen, also keine Anpassung sein (z.B. weil das 
Merkmal eine gerade entstandene Mutation ist). An-
gepasstheit und Anpassung sind zueinander komple-
mentäre Konzepte: Das eine bezieht sich auf die ver-
gangene Selektionsgeschichte eines Merkmals, das 
andere auf die zu erwartende zukünftige Selektion.

Entgegen der etablierten Terminologie, wie sie 
etwa von Dobzhansky, Brandon und Sober verwen-
det wird241, erscheint es aber sinnvoll, Merkmale, für 
die es eine Selektion für die betreffende Funktion in 
der Vergangenheit gab, also Adaptationen und Rudi-
mente unter dem Titel der Angepasstheit (engl. »ad-
aptedness«) zusammenzufassen und entsprechend 
Merkmale, in der diese Selektion nicht vorlag, also 
Exaptationen und Nonadaptationen als Nichtange-

passtheiten (»nonadaptedness«) zu bezeichnen (vgl. 
Tab. 12).242 Eine Erklärung der differenziellen Repro-
duktion von Organismen (d.h. ihrer Fitness) liefert 
nach dieser Terminologie weniger die Angepasstheit 
von Merkmalen (wie dies Brandon nach seiner Ter-
minologie vertritt243), sondern ihre Adaptivität. 

Adaptivität
Der Begriff der Adaptivität wird seit den 1870er 
Jahren als biologischer Begriff verwendet. Er wird 
anfangs auf die funktionale Modifikation des Verhal-
tens eines Organismus im Hinblick auf äußere Um-
stände bezogen (Carpenter 1879: »adaptiveness of 
the movement«).244 Gleichzeitig wird der Ausdruck 
– im Englischen besonders in der Form ›adaptivity‹ – 
aber auch auf die generationenübergreifende Verän-
derung eines Organismus im Sinne einer evolutionä-
ren Anpassung bezogen (Allman 1874: »the capacity 
of having […] characters more or less modified in 
the offspring by external agencies, or it may be by 
spontaneous tendency to variation«).245 

Im 20. Jahrhundert wird die Adaptivität schärfer 
von der Anpassungsfähigkeit oder Adaptabilität 
(»adaptability«) abgegrenzt (s.o.). Letztere wird meist 
auf die Plastizität eines individuellen Verhaltens be-
zogen – so schon im 19. Jahrhundert: Colburn 1820: 
»the greater developement of his nervous system, the 
more extensive adaptability of his articulations, the 
more various mobility of his muscles [of man compa-
red to animals]«246; Todd & Bowman 1845: »One of 
the most wonderful circumstances in the construction 
of the hand, is its adaptability to an infinite number 
of offices«247. ›Adaptivität‹ hat dagegen meist eine 
evolutionstheoretische Konnotation.

Nach heutigem biologischen Sprachgebrauch 
wird der Begriff der Adaptivität (»adaptiveness«) so 
verwendet, dass er auf Merkmale bezogen wird, die 
einem Organismus einen Fitnessvorteil (in der Ge-
genwart und Zukunft) gegenüber Organismen mit 
anderen Merkmalen verleihen.248 Der Ausdruck ist 
also weitgehend äquivalent mit ›Aptation‹, und ist 
damit der Überbegriff für Adaptationen und Exapta-
tionen (vgl. Tab. 12).

Nicht immer wird allerdings zwischen einem adap-
tierten und einem adaptiven Merkmal unterschieden. 
Nach der Begriffsverwendung mancher Autoren kön-
nen auch adaptive Merkmale dadurch definiert sein, 
dass sie in der Vergangenheit durch Selektion geformt 
wurden; so heißt es 1974 bei E. Mayr: »Adaptive me-
ans simply: being the result of natural selection«.249
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Fitness
Das Wort ›Fitness‹, dessen ursprüngliche Herkunft 
ungeklärt ist, findet sich seit dem Ende des 16. Jahr-
hunderts mit der Bedeutung »Passung; Fähigkeit« in 
der englischen Sprache (abgeleitet von dem Verb ›to 
fit‹ »passen«). Auf biologische Gegenstände über-
trägt spätestens J. Locke Ende des 17. Jahrhunderts 
das Wort, indem er die Fitness eines Organismus 
(»fitness of the organization«) mit der Angepasstheit 
eines Artefakts (einer Uhr) an äußere Zwecke ver-
gleicht.250 Auf das Verhältnis der Teile eines Organis-
mus zueinander und zur Lebensweise des Organismus 
bezieht auch J. Ray den Ausdruck (»I shall note the 
exact Fitness of the Parts of the Bodies of Animals to 
every ones Nature and manner of living«251; »the fit-
ness of all the parts and members of Animals to their 
respective uses«252). N. Grew beschreibt wenig später 
einige Organe als angepasst (»fitted«) an ihre Akti-
vität und den Aufenthaltsort des Lebewesens (»Not 
only the Fins of Fishes, but their Swim-Bladder, are 
very diversly fitted to the Variety of their Motions, 
and Stations in the Water«253).

›Fitness‹ vor Darwin
Der spätere biologische Gebrauch des Wortes bezieht 
es in erster Linie auf das Verhältnis eines Organismus 
zu seiner Umwelt. Der Ausdruck findet sich, v.a. in 
der Verbform, bereits bei den britischen Vorläufern 
Darwins, die in den ersten Jahrzehnten des 19. Jahr-
hunderts Ansätze einer Selektionstheorie formulieren 
(↑Selektion: Tab. 254). So erscheint er z.B. 1813 in 
einem später bekannt gewordenen Essay von W.C. 
Wells über die »Rassen« des Menschen, in dem er 
darstellt, dass sich in jeder Region diejenige »Rasse« 
durchsetzt, die am besten an diese Umwelt angepasst 
ist (»the formation of varieties of man, fitted for the 
country which they inhabit«).254 Auch ein anderer 
Vorläufer Darwins, der Botaniker T.P. Matthew, ver-
wendet das Wort ›Fitness‹, um den komparativen 
(reproduktiven) Vorteil eines Typs von Organismen 
gegenüber anderen zu benennen (»those only come 
forward to maturity from the strict ordeal by which 
Nature tests their adaptation to her standard of per-
fection and fitness to continue their kind by repro-
duction«).255

Der für Darwin und Wallace einflussreiche Geolo-
ge C. Lyell geht von einer einseitigen Abhängigkeit 
der Eigenschaften der Organismen von ihrer Umwelt 
aus (↑Umwelt) und erklärt die »Fitness« der Lebe-
wesen für ihre Umwelt als Ergebnis einer göttlichen 
Einrichtung.256 Allerdings ist er auch der Ansicht, 
dass die Umweltbedingungen auf der Erde von Gott 
als zuträglich für die Organismen geschaffen worden 

seien; es liege also das vor, was später als Fitness der 
Umwelt bezeichnet wird257 (s.u.). Insgesamt besteht 
damit nach Lyell eine symmetrische und wechselsei-
tige Anpassung von Organismen und Umweltverhält-
nissen. 

Spencer: »Survival of the Fittest«
Zu einer weiten Verbreitung gelangt das Konzept der 
Fitness in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
unter dem Einfluss von H. Spencers berühmter, 1864 
geprägter Formel vom Überleben des Angepasstesten 
(»survival of the fittest«).258 (Der dahinter stehende 
Grundgedanke, nicht aber, wie vielfach behauptet, die 
Formulierung selbst, erscheint, auf die sozialen Ver-
hältnisse des Menschen bezogen, bei Spencer bereits 
1851 in seinem Werk ›Social Statics‹.) Spencer wählt 
den Ausdruck zur Bezeichnung des Mechanismus 
der Selektion, um die auf Intentionalität verweisende 
Metapher der Selektion zu vermeiden. Durch seine 
Formel kann nach der Überzeugung Spencers dem 
Missverständnis entgegengetreten werden, die Selek-
tion sei nicht ein naturimmanenter Prozess, sondern 
bedürfte eines äußeren Designers. Spencer deutet die 
Fitness als eine Übereinstimmung des Organismus 
mit seiner Umwelt (»The continuous adjustment of 
internal relations to external relations«259). 

In seiner Einführung dieser Formulierung geht 
Spencer einerseits auch von miteinander konkurrie-
renden Individuen aus und zeigt Ansätze eines Den-
kens in Populationen, wie es später bei Darwin domi-
nant wird, andererseits ist das Konzept bei Spencer 
noch stark von traditionellen Vorstellungen einer 
Harmonie und Stabilität der Natur geprägt. So spricht 
er davon, der Prozess des Überlebens des Passends-
ten resultiere in der Bewahrung der Harmonie einer 
Art mit ihrer Umwelt (»result in the maintenance of 
a constitution in harmony with surrounding circum-
stances«) und halte die durchschnittliche Fitness der 
Individuen hoch (»keeps up the average fitness to the 
conditions of life«).260 Spencer kann das ›Überleben 
des Passendsten‹ daher insgesamt als ein Prinzip ver-
stehen, das der »Selbstreinigung einer Art« (»self-
acting purification of a species«) dient.261 Bei sich 
wandelnden Umweltbedingungen kann diese Selbst-
reinigung nach Spencer aber auch zur Transformati-
on von Arten und der Entstehung neuer Typen führen 
(»an altered type completely in equilibrium with the 
altered conditions«).262 Spencers Ausdruck stammt 
insgesamt also aus einem Denken in Kategorien der 
Oeconomie naturae, für die die Stabilität der Arten 
eine zentrale Rolle spielt.263

C. Darwin verwendet das Wort ›Fitness‹ bereits 
in der ersten Auflage des ›Origin‹ von 1859 an einer 
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Stelle.264 Von der Formulierung Spencers erfährt Dar-
win 1866 und übernimmt sie in einer Schrift aus dem 
Jahr 1868 und in der fünften Auflage des ›Origin‹ von 
1869, nachdem insbesondere Wallace ihm die Formu-
lierung nahe gelegt hat.265 Darwin gibt zu, dass der 
Ausdruck Spencers oft angemessener (»more appro-
priate«) sei. Die anfänglich geringe Akzeptanz seiner 
Theorie ist für Darwin Anlass, an der Angemessenheit 
seiner zentralen Begriffe immer wieder zu zweifeln 
(↑Selektion). Er fühlt sich von vielen Zeitgenossen 
missverstanden und sucht daher nach alternativen 
Formulierungsmöglichkeiten, die eine weniger be-
wusste und intentionale Bedeutung nahe legen als 
sein Terminus der Selektion. Allerdings hat Darwin 
aus grammatischen Gründen Bedenken gegen Spen-
cers Formulierung: Er kritisiert diese, weil sie kein 
Substantiv bilde, das ein Verb regieren könne (»it can-
not be used as a substantive governing a verb«).266 

Aus heutiger Perspektive erscheint außerdem der 
Superlativ irreführend: Besser wäre der Komparativ 
›Überleben des Angepassteren‹ (»survival of the fit-
ter«).267 Darwin verwendet in den späteren Auflagen 
des ›Origin‹ ›survival of the fittest‹ und ›natural se-
lection‹ weitgehend synonym: »[The] preservation 
of favourable individual differences and variations, 
and the destruction of those which are injurious, I 
have called Natural Selection, or the Survival of the 
Fittest«.268

Kritisiert wird die Formel vom ›Überleben des 
Fittesten‹ auch vor dem Hintergrund, dass sie nicht 
adäquat das Prinzip der Selektion zum Ausdruck 
bringen kann, weil es viele Fälle der Selektion gibt, 
in denen nicht die Individuen mit der höchsten Fit-
ness an Häufigkeit zunehmen (Michod 1999).269 In 
manchen Fällen nimmt auch die durchschnittliche 
Fitness der Individuen in einer Population insgesamt 
ab (z.B. in der Selektion von verhaltensbiologischen 
»Egoisten«; ↑Selektion: Abb. 475).

Fisher: Populationsgenetische Interpretation
Eine Veränderung erfährt der Fitnessbegriff im Rah-
men der populationsgenetischen Interpretation der 
Evolutionstheorie seit den 1920er Jahren. R.A. Fisher 
verwendet den Begriff auf der einen Seite weiterhin 
im klassischen darwinistischen Sinn, indem er ihn auf 
das einzelne Individuum bezieht und davon spricht, 
jedes Individuum habe eine qualitativ verschiedene 
Fitness.270 Daneben führt Fisher den Fitnessbegriff 
aber auch als ein statistisches Konzept ein: Es stellt 
ein Maß dar für die genetische Repräsentation eines 
Organismus in zukünftigen Generationen (»represen-
tation in future generations«).271 J.B.S. Haldane nennt 
diese Fitness wenig später darwinsche Fitness (»Dar-

winian fitness«).272 Irreführend ist diese Bezeichnung 
allerdings insofern, als für Darwins Verständnis der 
Selektion gerade Überleben und Tod von Individuen 
entscheidend sind. G.G. Simpson stellt 1953 daher 
der darwinschen Selektion aufgrund differenzieller 
Mortalität die nicht-darwinsche Selektion aufgrund 
differenzieller Reproduktion gegenüber (↑Selekti-
on).273 Die darwinsche Fitness Haldanes bezieht sich 
also auf die nicht-darwinsche Selektion Simpsons. In 
dem einen Fall ist die Fitness verbunden mit einem 
Vorteil eines einzelnen Organismus (»Darwinian se-
lection for now«), in dem anderen Fall mit der Ma-
ximierung seiner Reproduktion (»genetical selection 
for later«).274 Beide Aspekte sind in dem einen Termi-
nus der Fitness vereint – sie müssen aber doch nicht 
immer zusammen verwirklicht sein (weil die Repro-
duktion der körperlichen Integrität eines Organismus 
schaden kann). Erst in den letzten Jahren werden die 
beiden Aspekte über die Konzepte der Individual- 
versus Merkmalsfitness präzise voneinander getrennt 
(s.u.).

In den theoretischen Überlegungen Fishers spielt 
der Fitnessbegriff zwar eine wichtige Rolle – die 
Begründer der Synthetischen Theorie der Evolution 
(↑Evolutionsbiologie), T. Dobzhansky, J.S. Huxley, 
E. Mayr und G.G. Simpson verwenden den Ausdruck 
in den 1930er und 40er Jahren aber nur sehr verein-
zelt.275 Er erscheint außerdem meist bezogen auf die 
individuelle Konstitution eines Organismus, nicht als 
populationsgenetische Größe (vgl. z.B. Huxley 1941: 
»a high level of inherent physical fitness, endurance 
and general intelligence«276; ders. 1942: »immediate 
individual fitness«277; Simpson 1949: »better fitness 
for the way of life«278). Erst seit den 1950er Jahren 
wird der Begriff zu einem zentralen Terminus der 
Evolutionstheorie.279

Quantifizierung der Fitness
Die Quantifizierung der Fitness bezieht sich fast im-
mer auf die Anzahl der Nachkommen von Organis-
men verschiedener Typen; sie erfolgt also über die 
Reproduktion. Probleme bereitet ein solcher Ansatz 
bei Organismen, die sich auf verschiedene Weise 
fortpflanzen, z.B. neben der geschlechtlichen auch 
auf ungeschlechtliche Weise. Denn in diesem Fall 
ist nicht klar, was als Nachkomme zu zählen ist: nur 
die geschlechtlich oder auch die ungeschlechtlich 
erzeugten Individuen? Um dieser Schwierigkeit aus 
dem Weg zu gehen, schlägt L. van Valen 1976 vor, 
als Grundlage zur Messung der Fitness nicht die An-
zahl der Nachkommen, sondern die Menge der Ener-
gie- und Masseanlagerung (der Biomasse) zugrunde 
zu legen.280 
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Durch seine populationsgenetische Interpretation 
ist der Fitnessbegriff zu einem zunehmend theoreti-
schen Begriff geworden, der nicht der Beschreibung 
der faktischen Anpassung eines einzelnen Indivi-
duums (an seine Umwelt) dient, sondern vielmehr 
theoretisch eingebunden ist in eine Erklärung für die 
Verbreitung des genetischen Typus, zu dem ein In-
dividuum gerechnet wird. Der Fitnessbegriff setzt in 
seiner modernen Interpretation also eine Population 
von Individuen voraus.

Eine wichtige und viel rezipierte Unterscheidung 
innerhalb des Fitnessbegriffs führen J.L. und E.R. 
Brown 1979 ein, und zwar ausgehend von ihren Un-
tersuchungen des komplexen Sozialverhaltens von 
Vögeln, die ihren Verwandten bei der Jungenaufzucht 
am Nest helfen. Sie differenzieren zwischen der di-
rekten Fitness, die auf der Grundlage der eigenen 
Nachkommen gemessen wird, und der indirekten 
Fitness, die sich auf die Nachkommen der Verwand-
ten bezieht, die durch das Verhalten eines Organis-
mus zusätzlich hervorgebracht werden (»inclusive 
fitness minus direct or individual fitness«).281

Selektion kann zur Fitnessreduktion führen
Genaue theoretische Analysen des Selektionsme-
chanismus ergeben, dass die Selektion nicht immer 
in Richtung einer Zunahme der durchschnittlichen 
Fitness der Individuen einer Population wirksam ist. 
In Fällen frequenzabhängiger Selektion kann es viel-
mehr zu einer Verminderung der durchschnittlichen 
Fitness in einer Population kommen. Die Selektion 
wirkt also nicht notwendig in Richtung der Verbes-
serung des durchschnittlichen Reproduktionserfolgs 
von Individuen in einer Population (↑Selektion: Abb. 
475).282

Vielfalt der Fitnessbegriffe
In verschiedenen Modellen der Selektionstheorie 
und ihren Anwendungen kann der Fitnessbegriff sehr 
unterschiedliche Bedeutung haben; die Fitnesswerte 
gelten also immer nur im Rahmen eines Modells. 
Damit liegt eine »Pluralität operationaler Definiti-
onen des Fitnessbegriffs« vor.283 Grundsätzlich un-
terscheidet R. Dawkins 1982 fünf verschiedene Fit-
nessbegriffe, die von der unspezifischen Bedeutung 
bei Spencer und Darwin, über den populationsgene-
tischen Begriff und die klassische Individualfitness 
bis zur Hamiltonschen Gesamtfitness reichen284 (vgl. 
Tab. 13). 

Die wesentlichen Komponenten der Fitness, die in 
den meisten Modellen Berücksichtigung finden, sind 
die Überlebenswahrscheinlichkeit (»viability«) und 
der Fortpflanzungserfolg (»fertility«); als ein Faktor 

des letzteren kann bei sexuell sich fortpflanzenden 
Organismen zusätzlich der Paarungserfolg (»mating 
success«) bestimmt werden.285 Verbreitet ist aber v.a. 
der Dualismus von Überleben und Fortpflanzung 
(Dobzhansky 1968: »Adaptedness to Survive and to 
Reproduce«286; ↑Funktion; Selektion). Die Fitness 
wird meist einem Individuum (eines Typs), nicht 
einer Gruppe von Individuen zugeschrieben. Außer-
dem gilt die Fitness als eine Größe, die den ganzen 
Lebenszyklus eines Organismus und nicht nur ein-
zelne seiner Stadien charakterisiert. Schließlich wird 
die Fitness meist relativ zu einer Umwelt bestimmt, 
und gilt nicht absolut für ein Individuum.

Individual- und Merkmalsfitness
Eine wichtige Unterscheidung, die erst in den letzten 
Jahren scharf herausgearbeitet wird, ist die zwischen 
auf der einen Seite Individualfitness (Gordon & Gor-
don 1939: »individual fitness [of Drosophila flies]«287) 
und auf der anderen Seite Typenfitness (Mills & Beat-
ty 1979: »fitness of types«288) oder Merkmalsfitness 
(Sober 1981: »trait fitness«289; 1980: »fitness of a 
trait«290; vgl. auch Crow & Kimura 1956: »charac-
ter fitness«291) (↑Selektion/Gruppenselektion).292 Der 
Ausdruck ›Individualfitness‹ erscheint bereits Ende 
des 19. Jahrhunderts, allerdings meist in soziologi-
schen und statistischen Untersuchungen (Romanes 
1892: »Success in the civil war, where each is figh-

1. Überlebens- und Fortpflanzungserfolg
Nicht quantifiziertes Maß für die Fähigkeit eines Indi-  
viduums zum Überleben und zur Fortpflanzung

2. Selektionskoeffizient
Relativer Reproduktionserfolg eines Typus in einfachen 
Modellen der Populationsgenetik (Modelle mit wenigen 
Genloki)

3. Individualfitness (Klassische Fitness)
Reproduktiver Erfolg eines Individuums; seine Re-
präsentation in der nächsten Generation, gemessen als 
Anzahl der Nachkommen, die das Erwachsenenstadium 
erreichen

4. Gesamtfitness
Relativer reproduktiver Erfolg eines Typus unter Be-
rücksichtigung der indirekten Fitness durch die Erhö-
hung des reproduktiven Erfolgs von Verwandten

5. Personale Fitness
Individualfitness einschließlich der zusätzlichen eige-
nen Nachkommen, die durch die Unterstützung anderer 
(meist naher Verwandter; z.B. Bruthelfer bei Vögeln) 
aufgezogen werden

Tab. 13. Fünf Formen der Fitness (nach Dawkins, R. (1982). 
The Extended Phenotype: 179ff.).
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ting against all, is determined by individual fitness 
and self-reliance. But success in the foreign war is 
determined by what may be termed tribal fitness and 
mutual dependence«293; Cummings 1900: »individu-
al fitness to survive«).294 Einen Platz in der biologi-
schen Literatur hat er erst seit den 1930er Jahren.295 

Von ›Merkmalsfitness‹ spricht zuerst E. Sober 
1981. Er versteht sie als eine Metaeigenschaft, also 
die Eigenschaft einer Eigenschaft, weil die Fitness 
selbst eine Eigenschaft ist. Sober wendet sich ent-
schieden gegen die Reduktion der Merkmalsfitness 
auf die Individualfitness und lehnt Definitionen ab, 
die die Merkmalsfitness einfach als die durchschnitt-
liche Fitness von Organismen mit einem bestimmten 
Merkmal bestimmen.296 Denn ein Merkmal mit ei-
nem hohen Fitnessvorteil könnte sich in Organismen 
befinden, die eine relativ geringe Fitness aufweisen. 
In jedem Selektionsprozess lässt sich mit Sober die 
Selektion für eine Eigenschaft (ein Merkmal) und die 
Selektion von Objekten (physischen Körpern, z.B. In-
dividuen) unterscheiden (↑Selektion).297 Theoretisch 
bedeutsam ist der Begriff der Merkmalsfitness, weil 
er deutlich macht, dass die Evolutionstheorie allge-
meine Aussagen über Eigenschaften, und nicht allein 
über einzelne Gegenstände macht (↑Evolution).

In einfachen Modellen lässt sich zeigen, dass nicht 
Variation in der Individualfitness, sondern in der 
Merkmalsfitness eine notwendige und hinreichen-

de Bedingung für das 
Vorliegen von Evoluti-
on durch Selektion ist 
(Walsh 2004: »Heri-
table variation in trait 
fitness – the statistical 
property of trait types 
– is both necessary and 
sufficient for change in 
the structure of a po-
pulation due to selec-
tion«298; vgl. Abb. 14). 
Selbst wenn angenom-
men wird, dass sich die 
Merkmalsfitness rech-
nerisch direkt aus der 
Individualfitness ergibt 
und auch kausal nur 
durch diese determi-
niert wird, können die 
Veränderungen in der 
Population trotzdem 
nicht direkt aus der Va-
riation in der Individu-
alfitness erklärt werden. 

Der Grund hierfür lieg darin, dass die Merkmalsfit-
ness nicht die Individualfitness determiniert (sondern 
nur umgekehrt), die Variation in der Merkmalsfitness 
aber der entscheidende Grund für das Vorliegen von 
Selektion ist.

Eine besondere Schwierigkeit ist mit dem Begriff 
der Individualfitness verbunden, weil die Fitness eines 
Individuums nicht allein von seinen intrinsischen Ei-
genschaften abhängt, sondern immer auch vom Kon-
text und der Merkmalsverteilung in der Population, 
von dem es ein Teil ist.299 Dies ergibt sich einerseits 
daraus, dass die Reproduktion eines Individuums in 
den meisten Fällen eine sexuelle Paarung voraussetzt 
und die Fitness damit auch vom Paarungspartner ab-
hängt, andererseits ist in Fällen der frequenzabhän-
gigen Selektion der selektive Wert einer Eigenschaft 
von der Werteverteilung in der Population abhängig. 
Die Selektion ist insofern eine Kraft, die innerhalb 
von Populationen, nicht aber auf einen isolierten Or-
ganismus wirkt.

Vorwurf der Tautologie der Selektionstheorie
Am Begriff der Fitness wird seit langem einer der 
Hauptvorwürfe gegen die Selektionstheorie fest-
gemacht: ihre vermeintliche Tautologie. Mit dem 
Tautologievorwurf sieht sich die Evolutionstheorie 
früh konfrontiert (↑Selektion: Tab. 257). F.M. Müller 
bezeichnet schon 1887 den Slogan ›Survival of the 

Abb. 14. Die Verteilung von Merkmalen und Fitnesswerten in einer Population sowie deren 
Veränderung, die zeigt, dass trotz der Variation der Fitness der Individuen keine Selektion und 
Evolution erfolgt (im Sinne einer Veränderung der Häufigkeit von Merkmalen in der Population 
vom Zeitpunkt t0 zum Zeitpunkt t1), wenn keine Variation der Merkmalsfitness (»Trait Fitness«) 
vorliegt. Die Merkmalsfitness ist hier als Mittelwert der Individualfitness errechnet (aus Walsh, 
D.M., Lewens, T. & Ariew, A. (2002). The trials of life: natural selection and random drift. 
Philos. Sci. 69, 452-473: 461; vgl. auch Walsh, D.M. (2004). Bookkeeping or metaphysics? The 
units of selection debate. Synthese 138, 337-361: 348).
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Fittest‹ als eine reine Tautologie (»sheer tautology«: 
»We ask, Who is fit to survive? and we are answe-
red, He who is very fit or the fittest«).300 T. Eimer 
polemisiert 1897 gegen die »Cirkelschlüsse« der 
Selektionslehre nach A. Weismann, indem er sie auf 
folgende Form bringt: »weil alles nützlich ist, ist al-
les durch Selektion entstanden, und weil alles durch 
Selektion entsteht, ist alles nützlich«301. Der Vorwurf 
wird angeblich auch bereits von dem Genetiker T.H. 
Morgan 1914 vorgebracht.302 L. von Bertalanffy for-
muliert es 1949 als einen möglichen »Haupteinwand 
gegen die Selektionstheorie, dass sie nicht widerlegt 
werden kann«.303 H.G. Cannon argumentiert 1958, 
nach Darwins Theorie seien es die Individuen mit der 
höchsten Fitness, die überleben, die Fitness wieder-
um würde aber über das tatsächliche Überleben de-
finiert. Das Selektionsprinzip bestehe daher in einer 
selbstbezüglichen Wahrheit (»a complete truism – a 
self-evident truth«; »Nature selects for survival those 
that survive!«).304 C.H. Waddington bezeichnet die 
Evolutionstheorie 1960 ausdrücklich als Tautologie, 
er hält diese Charakterisierung jedoch für nicht prob-
lematisch (»Natural selection […] turns out on closer 
inspection to be a tautology, a statement of an inevi-
table although previously unrecognized relation«).305 
Für den Wissenschaftstheoretiker J.J.C. Smart steht 
die Tautologie der Evolutionstheorie dagegen im 
Zusammenhang damit, dass die Biologie über keine 
eigenen Gesetze verfüge, sondern allein in der An-
wendung physikalischer und chemischer Gesetze auf 
die Lebewesen bestehe (»If we try to produce laws 
in the strict sense which describe evolutionary pro-
cesses anywhere and anywhen it would seem that we 
can do so only by turning our propositions into mere 
tautologies. We can say that even in the great nebula 
in Andromeda the ›fittest‹ will survive, but this is to 
say nothing, for ›fittest‹ has to be defined in terms of 
›survival‹«).306

Noch bis in die 70er Jahre wird die Fitness nicht 
selten als tatsächliches Überleben bzw. als die An-
zahl der Nachkommen eines Organismus definiert.307 
Wenn der Begriff der Fitness umgekehrt gerade zur 
Erklärung dieser Phänomene herangezogen wird, 
ergibt sich die Tautologie unmittelbar. Die Fitness 
erklärt das, was mit ihr vorausgesetzt ist: die diffe-
renzielle Reproduktion von Organismen. Der Tau-
tologievorwurf besteht also in der Behauptung, die 
Evolutionstheorie liefere keine substanzielle Erklä-
rung ihres Gegenstandes, sondern allein eine Reka-
pitulation des Explanandums: Das von der Theorie 
angeblich erklärte Überleben (oder die Vermehrung) 
bestimmter Organismen werde damit erklärt, sie sei-
en eben die Überlebenden (oder sich Vermehrenden). 

Der Vorwurf der Tautologie wird besonders in den 
70er Jahren aufgegriffen und zugespitzt, so von K.R. 
Popper, der von dem »fast tautologischen« Charakter 
der Evolutionstheorie spricht und den Darwinismus 
nicht für eine testbare wissenschaftliche Theorie, 
sondern ein metaphysisches Forschungsprogramm 
hält (»Darwinism is not a testable scientific theory, 
but a metaphysical research programme – a possib-
le framework for testable scientific theories«308; vgl. 
auch Peters 1976: »evolution is the survival of the 
survivors«309). Poppers These löst eine intensiv ge-
führte Debatte aus310, die bis in die Gegenwart anhält. 
Dabei werden verschiedene Vorschläge gemacht, wie 
dem Tautologieproblem zu begegnen ist.

Fitness als statistisches Maß oder Disposition
Gegen die Definition der Fitness als Überleben oder 
als Anzahl der Nachkommen eines Organismus wird 
seit den 1950er Jahren eingewendet, dass die Fitness 
als eine Eigenschaft eines Organismus anzusehen ist, 
die nicht von zufälligen Umweltbedingungen abhän-

Abb. 15. Die Fitness als die ultimate Wirkung oder der 
Zweck, auf den alle biologischen Funktionen ausgerichtet 
sind. Die schwarzen Punkte stehen für Zustände oder Ef-
fekte innerhalb eines Organismus; die Pfeile für ihre kau-
sale Beeinflussung untereinander; die Sterne symbolisieren 
Störereignisse, die durch die organischen Regelkreise kom-
pensiert werden. Nach diesem Bild wird die Fitness von Or-
ganismen also durch  Zustände und Effekte innerhalb eines 
Organismus verursacht. Sie ist damit kein eigenständiger 
kausaler Faktor, sondern lediglich der zusammenfassende 
Ausdruck der Eigenschaften einer Selektionseinheit (z.B. 
eines Organismus), die für dessen Reproduktion relevant 
sind (↑Selektion) (aus Bischof, N. (1985/91). Das Rätsel 
Ödipus: 328).
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gen soll: Zwei eineiige Zwillinge mit gleichem Phä-
notyp sollen also über die gleiche Fitness verfügen, 
auch wenn der eine zufällig von einem Blitz getroffen 
wird, während der andere überlebt.311 Im Anschluss 
daran ist vorgeschlagen worden, die Fitness als die 
mittlere Anzahl der Nachkommen von Organismen 
des gleichen Typs (z.B. Genotyps) zu definieren.312 Ei-
ner der wesentlichen Gründe für die Verwirrungen um 
den Fitnessbegriff wird darin gesehen, dass er häufig 
statt auf Typen auf Individuen angewendet wird.313 

Verwandt mit diesem Vorschlag ist die verbreitete 
Sicht, die Fitness als eine Propensität oder Disposi-
tion zu verstehen: Die Fitness soll nicht die tatsäch-
liche Anzahl der Nachkommen bezeichnen, sondern 
den Erwartungswert (»expected value«) der Nach-
kommenanzahl.314 Bestimmt werden kann der Erwar-
tungswert auf der Grundlage der Eigenschaften eines 
Organismus im Vergleich zu anderen Organismen. 
Die Unterscheidung zwischen realisierter Fitness 
(»realized fitness«) und erwarteter Fitness (»expec-
ted fitness«) gilt vielen als der Schlüssel zur Lösung 
des Tautologievorwurfs (z.B. Burian 1983).315 Die 
Interpretation der Fitness als Propensität von Indivi-
duen eines Typs hat daher inzwischen viele Anhän-
ger.316 Bereits von Darwin wird diese Interpretation 
nahe gelegt, insofern er von den selektiv bevorzug-
ten Individuen schreibt, sie hätten die größte Wahr-
scheinlichkeit des Überlebens und Fortpflanzens 
(»the best chance of surviving and of procreating 
their kind«317). S.K. Mills und J.H. Beatty definieren 
die Fitness, genauer die Individualfitness (s.o.), als 
die erwartete Anzahl von Nachkommen eines Orga-
nismus in einer bestimmten Umwelt.318 Die Fitness 
wird damit zu einer probabilistischen Größe. Auch 
Popper schließt sich dieser Lösung an, insofern er 
die Anzahl der Nachkommen und das tatsächliche 
Überleben eines Organismus nicht zur Definition der 
Fitness heranzieht, sondern die Fitness vielmehr als 
Disposition für eine bestimmte Nachkommenzahl 
und Lebenslänge wertet.319

Zu spezifizieren bleibt dabei allerdings noch, ob 
nur der Erwartungswert der Anzahl unmittelbarer 
Nachkommen berücksichtigt werden soll, oder auch 
die Anzahl von deren Nachkommen, also die Re-
präsentation in späteren Generationen. Für die Be-
ziehung der Fitness auf die langfristige genetische 
Repräsentation eines Organismus in späteren Gene-
rationen spricht, dass damit der eigentliche evoluti-
onäre Effekt bestimmt wird. J.M. Thoday definiert 
1953 die Fitness dementsprechend als die Wahr-
scheinlichkeit für einen Organismus, dass nach einer 
bestimmten langen Zeitspanne – er spricht von 108 
Jahren – noch Nachfahren von ihm am Leben sind.320 

W.S. Cooper nennt diesen langfristigen Beitrag eines 
Organismus 1984 seine Fundamentalfitness.321 Er 
schlägt vor, die Fitness als Erwartungswert der Zeit 
bis zum Aussterben (»expected time to extinction«; 
ETE) zu messen. Weil in sehr langen Zeiträumen 
ganze Verwandtschaftsgruppen aussterben, kann eine 
Bestimmung der Fitness auf diese Weise allerdings 
zu Schwierigkeiten führen. Sinnvoll ist es daher, den 
Begriff der Fitness als ein Sammelkonzept zu verste-
hen, das sowohl für kurze Zeiträume (z.B. zwei Ge-
nerationen) als auch für langfristige Entwicklungen 
(geologische Zeitspannen) definiert werden kann.322

Selbst von Anhängern der Dispositionsinterpre-
tation der Fitness wird eingeräumt, dass mit dem 
Verständnis der Fitness als Erwartungswert für die 
Anzahl der Nachkommen oder die Dauer des Über-
lebens der Nachkommen die Tautologie der Theorie 
nicht ausgeräumt ist, weil auch diese statistischen 
Größen keinen empirischen Gehalt in die Definition 
der Fitness einführen.323 Außerdem spricht es gegen 
die Propensitätsinterpretation, dass Fitness keine 
intrinsische Eigenschaft eines Organismus (oder ei-
nes Organismustyps) ist: Bei frequenzabhängiger 
Selektion z.B. hängt der Fortpflanzungserfolg der 
Organismen eines Typs vom Kontext ab, in dem 
sich dieser befindet; die Fitness kann also nicht als 
intrinsische Disposition eines Organismus interpre-
tiert werden, sondern dient in komplexerer Weise zur 
Analyse eines Selektionsprozesses mit zwei Variab-
len: den Eigenschaften des Organismus und seiner 
Umwelt.324 Eine korrekte Definition der Fitness hat 
diese also nicht als intrinsische Eigenschaft eines Or-
ganismus oder eines Typs von Organismen, sondern 
als Relation eines Typs im Verhältnis zu anderen zu 
bestimmen.325 Schließlich ist das Verständnis des Fit-
nesskonzepts im Sinne einer Disposition oder Pro-
pensität auch insofern irreführend, als Dispositionen 
und Propensitäten als eine Form von (probabilisti-
schen) Ursachen gelten können. Fitness ist aber keine 
Ursache, sondern eine Wirkung der Interaktion einer 
Selektionseinheit (z.B. eines Individuums) mit seiner 
Umwelt; Fitness sollte daher auch nicht verstanden 
werden als Ursache zur Erklärung der Wachstumsra-
te einer Selektionseinheit, sondern als diese Wachs-
tumsrate selbst.326

Fitness und Designkriterien
S.J. Gould sieht den Tautologievorwurf 1976 da-
durch widerlegt, dass die Fitness nicht über das tat-
sächliche Überleben, sondern durch unabhängige 
Designkriterien bestimmt wird: »traits confer fitness 
by an engineer’s criterion of good design, not the em-
pirical fact of their survival and spread«.327 In ähnli-
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cher Weise sind W. Bock und G. von Wahlert 1965 
der Meinung, das Maß der Anpassung (genauer: der 
»evolutionären Anpassung«) könne über den Ener-
gieaufwand ermittelt werden. Gute Anpassungen 
führten zu geringerem Energieverbrauch bei gleicher 
Leistung: »Evolutionary adaptation, the process, is 
defined as any evolutionary change which reduces the 
amount of energy required to maintain successfully a 
synerg [an organism-environment-complex]«.328 

Die Energieeffizienz erweist sich allerdings nicht 
immer als zuverlässiger Indikator der Fitness, denn 
es können auch Organismen mit einer ineffizienten 
Energieausbeute selektiv gefördert werden (z.B. 
durch sexuelle Selektion nach dem Handicap-Prin-
zip, ↑Selektion, oder weil die Effizienzsteigerung 
in einem Bereich sich nicht immer reproduktiv aus-
zahlt329).

Das nichtempirische Prinzip der Selektion
Eine andere Erwiderung auf den Tautologievorwurf 
besteht darin, die Tautologie als harmlos anzusehen, 
weil mit ihr nicht eine empirische Hypothese formu-
liert, sondern allein ein konzeptioneller Rahmen fest-
gelegt wird, in dem Daten geordnet werden können. 
A.R. Manser nennt das Verfahren der zirkulären De-
finition von zentralen Begriffen (»circular definition 
of key terms«) in diesem Sinne 1965 ein konzepti-
onelles Schema (»a conceptual scheme«) und nicht 
eine testbare Hypothese.330 Die Tautologie des be-
grifflichen Rahmens wird also zugestanden und nicht 
als Schaden der Theorie angesehen. 

In diesem Sinne argumentiert auch M. Ruse, dass 
die Theorie allein einen allgemeinen Rahmen liefe-
re, innerhalb dessen konkrete Hypothesen formuliert 
werden können, die sehr wohl testbar seien.331 Auch 
R. Brandon ist der Auffassung, das Prinzip der na-
türlichen Selektion habe selbst keinen empirischen 
Gehalt, da es nur die Anwendung der Wahrschein-
lichkeitstheorie auf ein biologisches Problem sei 
(»simply an application of probability theory to a 
biological problem«).332 Empirischer Gehalt komme 
allein durch die Untersuchung der kausalen Basis der 
Anpassung in besonderen Fällen in die Evolutions-
theorie. 

Die zentrale Stellung des Fitnessbegriffs in der The-
orie und zugleich dessen inhaltliche Leere zeigt sich 
in der Axiomatisierung der Evolutionstheorie durch 
M. Williams: Der Fitnessbegriff erscheint hier als ein 
»primitiver Term«, d.h. er wird im Rahmen dieser 
Axiomatik nicht definiert, sondern vorausgesetzt.333 
A. Rosenberg argumentiert darüber hinaus, dass ›Fit-
ness‹ ein Begriff sei, der in der Evolutionstheorie gar 
nicht definiert werden könne.334 Diese fehlende Defi-

nition sei gerade die Stärke des Begriffs, weil er da-
durch in verschiedenen Kontexten mit unterschiedli-
chem Gehalt gefüllt werden könne. Nicht im Rahmen 
der allgemeinen Evolutionstheorie, sondern in seiner 
jeweiligen Anwendung auf konkrete Fälle erfährt der 
Begriff der Fitness also seine Definition. Er kann da-
mit als ein Stellvertreter (»placeholder«) für konkre-
te Bestimmungen angesehen werden, auch wenn er 
selbst im Rahmen einer Tautologie eingeführt wird 
(Sober 1993).335 Zu beachten ist damit auch, dass Fit-
ness als bloßer Platzhalter einer Erklärung selbst noch 
keine Erklärung liefert. Sie stellt, in den Worten R.E. 
Michods (1999), ein bloßes »Konstrukt« dar, das es 
im Rahmen einer für einen Kontext gültigen kausa-
len Erklärung jeweils in konkrete Eigenschaften der 
Selektionseinheiten zu dekonstruieren gelte.336

Immer wieder wird daher im Laufe der Debatte 
der sehr allgemeine (»metaphysische«) Rahmen he-
rausgestellt, der mit der Evolutionstheorie gegeben 
ist und der nur ein Schema für Argumentationen im 
Einzelfall bereitstellt. So nennt Schaffner die Evo-
lutionstheorie eine Rahmentheorie mit fast meta-
physischem Charakter (»a background naturalistic 
framework theory at a nearly metaphysical level of 
generality and testability«337) und E. Sober spricht 
von der mathematischen Wahrheit (»(nonempirical) 
mathematical truth«338) der selektionstheoretischen 
Modelle. 

Dem Grundsatz nach bringt bereits N. Hartmann 
diese Einschätzung zum Ausdruck, wenn er 1950 
schreibt, das Selektionsprinzip sei »kein bloßer 
Erfahrungssatz, sondern eine echt apriorische Ein-
sicht«.339 Für Hartmann bildet das Selektionsprinzip 
keine erstaunliche und bestreitbare theoretische An-
nahme, sondern vielmehr eine »Selbstverständlich-
keit«: Wenn verschiedene Körper in einem Prozess 
verändert werden, dann weisen einige davon Eigen-
schaften in ihrer inneren Struktur oder ihrem Ver-
hältnis zur Umwelt auf, die sie für einen Fortbestand 
besser disponieren als andere. Das Prinzip der Natür-
lichen Selektion enthält also zumindest apriorische 
Elemente.340 Es wird damit weniger als falsifizierba-
re Hypothese, sondern vielmehr als organisierendes 
Prinzip der biologischen Forschung oder Paradigma 
im Sinne Kuhns beschrieben.341 

Fitness als superveniente Eigenschaft
Eine andere Antwort auf den Tautologievorwurf gibt 
Rosenberg: Er schließt aus der Leere des Konzepts 
der Fitness im Rahmen der Evolutionstheorie, dass 
es sich bei der Fitness um eine superveniente Eigen-
schaft handle, d.h. sie komme einem Organismus 
aufgrund besonderer morphologischer, physiologi-
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scher und ethologischer Eigenheiten zu und werde 
durch diese determiniert, aber umgekehrt könne aus 
der Fitness nicht auf die besonderen Eigenschaften 
eines Organismus geschlossen werden, weil gleiche 
Fitness verschieden bedingt sein könne. Verschie-
dene morphologische, physiologische oder etholo-
gische Merkmale können in unterschiedlicher Zu-
sammensetzung zu gleichen Fitnesswerten beitragen 
(»multiple Realisierbarkeit«). Die Fitness ist damit 
als eine »disjunktive Eigenschaft«342 bestimmt: Sie 
kann im Rahmen von Erklärungen eine Rolle spielen, 
ist aber selbst keine Ursache (Sober 1984: »Fitness is 
Causally Inert«343), weil sie einen Komplex von mög-
lichen Ursachen bezeichnet, ohne eine einzelne dar-
aus zu identifizieren. Die Fitness stellt damit nichts 
als den Komplex von Merkmalen eines Organismus 
in einer Umwelt dar (»nothing more than having a 
certain combination of anatomical, physiological 
properties in a certain environment«344). Als ursäch-
lich für die Ausbreitung eines Organismustyps wird 
die konkrete physiologisch-ethologische Eigenschaft 
angesehen. Die Fitness wird dagegen als ein Begriff 
verstanden, der sich auf der Ebene des allgemeinen 
Rahmens der Evolutionstheorie bewegt. Im Grunde 
liegt diese Interpretation des Fitnessbegriffs bereits 
R.A. Fishers Analysen zugrunde, der 1930 feststellt, 
das Maß der Fitness habe für jedes Individuum eine 
(kausal) unterschiedliche Grundlage, selbst wenn es 
quantitativ den gleichen Wert aufweise; die Fitness 
unterscheide sich damit von statistischen Größen der 
Thermodynamik, wie z.B. der Entropie. Der gleiche 
Fitnesswert kann also auf sehr unterschiedliche Wei-
sen instanziiert vorliegen: »Fitness, although measu-
red by a uniform method, is qualitatively different 
for every different organism, whereas entropy, like 
temperature, is taken to have the same meaning for 
all physical systems«.345

Der Vorteil dieser Interpretation der Fitness liegt 
darin, dass die Fitness damit zwar als Ergebnis der 
physischen Konstitution eines Organismus bestimmt 
ist, nicht aber auf ein einzelnes Merkmal dieser 
Konstitution reduziert werden kann. Problematisch 
am Verständnis der Fitness als superveniente Eigen-
schaft ist allerdings, dass sie im Grunde kein emer-
gentes Phänomen darstellt (für das der Begriff der 
Supervenienz ursprünglich geprägt wurde). Die Fit-
ness ist allein ein Zahlenwert, der auf verschiedene 
Weise bestimmt werden kann und sich als Summe 
aus den Beiträgen der verschiedenen Eigenschaften 
eines Organismus ergibt. Besser als eine superveni-
ente Eigenschaft ist sie daher einfach als ein aggre-
gierender Parameter zu bestimmen. In den Worten 
von C.B. Krimbas: »fitness is a useful device but de-

void of any general physical counterpart, exactly as 
the concept of adaptation: it is only a descriptive tool 
for the study of natural selection«.346

Nach der Diagnose Sobers rührt das Tautologie-
problem letztlich daher, dass die Kräfte der Selektion 
ausgehend von ihren Effekten beschrieben werden.347 
Es ist also die teleologische Sprache der Biologie, 
d.h. die Konzipierung von Prozessen ausgehend von 
ihrem Effekt (↑Funktion; Zweckmäßigkeit), die in 
ihrer Anwendung auf die mechanistischen Verhält-
nisse der Evolution zu begrifflichen Problemen führt. 
Ein funktional von der Wirkung her bestimmter Fit-
nessbegriff macht biologisch jedoch durchaus Sinn: 
Eine Aussage über die Fitness eines Organismus 
wäre damit aber immer erst aus einer rückblickenden 
Perspektive möglich.348

Noch einen Schritt weiter als Sober gehen M. 
Matthen und A. Ariew 2002, indem sie bestreiten, 
die ↑Selektion sei insgesamt angemessen als eine 
Kraft zu verstehen. Sie identifizieren die Selektion 
stattdessen einfach mit dem Effekt des differenziel-
len Wachstums von Entitäten in einer Population 
(und nicht mit den Faktoren, die dieses verursachen): 
»selection is not a cause of growth (or of the change 
in population characteristics) […]; it is the mathe-
matical aggregate of growth taking place at different 
rates«.349 Für den Begriff der Fitness, verstanden als 
Ursache für evolutionäre Veränderungen (»verna-
cular fitness«), sehen die Autoren dementsprechend 
auch keine theoretische Rechtfertigung.350 Zu recht-
fertigen sei allein ein Begriff der Fitness, der nicht 
als Ursache, sondern als Effekt von differenziellem 
Wachstum verstanden oder sogar mit diesem Wachs-
tum identifiziert wird (»predictive fitness«). Schät-
zungen von Fitnesswerten können daher auch allein 
über Messungen von Veränderungen in Populationen 
erfolgen.351

Fitness der Umwelt
Das Konzept ›Fitness der Umwelt‹ (»fitness of the 
environment«) führt L.J. Henderson 1913 ein.352 Er 
vertritt damit die These, die Umwelt sei ebenso an 
das Leben angepasst, wie das Leben an die Umwelt. 
Henderson behauptet, die Beziehung des Organismus 
zu seiner Umwelt beruhe auf einem »vollkommen 
gegenseitigen Verhältnis«: Auf der Erde »bewohnt 
ein angepasster Organismus eine geeignete Um-
welt«.353 Er ist der Auffassung, »dass die Eigenschaf-
ten der Umwelt, vom biologischen Standpunkt aus 
betrachtet, dieselben Tauglichkeiten aufweisen, wie 
die Eigenschaften des Lebens«.354 Henderson belegt 
dies anhand einer Fülle von physikalisch-chemischen 
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Details, wie z.B. den Eigenschaften des Wassers oder 
der Kohlensäure, die in Lösung als Puffer wirken 
kann. Die Umwelt weist also der Entwicklung des 
Lebens entgegenkommende Bedingungen auf. Diese 
Bedingungen sollen es erlauben, ein symmetrisches 
Verhältnis zu formulieren: So wie Darwin einen 
Mechanismus der Anpassung der Organismen an 
die Umwelt angeben konnte, müsse auch von einer 
Eignung der Umwelt für die Organismen gesprochen 
werden. 

Besonders im Rahmen von theologisch gestützten 
Argumentationen ist es verbreitet, von einem sym-
metrischen Verhältnis der Anpassung von Organis-
men und Umwelt auszugehen: Die weise Vorsehung 
des Schöpfergottes hat demzufolge nicht nur die Or-
ganismen an die Umwelt angepasst, sondern auch die 
Umwelt an die Organismen. Solche Ansichten finden 
sich besonders in den naturtheologischen Entwürfen 
des 18. und frühen 19. Jahrhunderts, z.B. auch noch 
bei W. Whewell, auf den Henderson verweist.355 Pro-
bleme für diese Interpretation bilden allerdings die 
Härten der Natur, die regelmäßig durch das Klima 
oder unregelmäßig durch Katastrophen bedingt sind. 
Schon Aristoteles weist darauf hin, dass sich die Kli-
maabläufe ohne Rücksicht auf die Bedürfnisse der 
Lebewesen vollziehen.356

Auch wenn also eine Berechtigung in der Rede 
von der »Fitness der Umwelt« liegt, wenn die Fitness 
als Anpassung im Sinne eines Zustandes verstanden 
wird, so ist sie doch problematisch, sie als Ausdruck 
eines Prozesses zu verstehen. Denn für die Verände-
rung der Umwelt kann kein zur Selektion der Orga-
nismen analoger Mechanismus angegeben werden. 
Die Symmetrie zwischen Organismus und Umwelt 
ist dort gebrochen, wo es um die Frage der Depen-
denz geht: Die Umwelt stellt für einen Organismus 
die Voraussetzung seiner Existenz dar, und der Orga-
nismus ist in der Weise reguliert, dass er bestrebt ist, 
diese Voraussetzung zu bewahren – die (abiotischen) 
Gegenstände der Umwelt hängen aber andererseits 
nicht von den Organismen ab (abgesehen von sym-
biotischen oder ökologischen Systemen) und sind 
(meist) auch nicht im Sinne ihrer Erhaltung stabili-
siert. ›Anpassung‹ und ›Fitness‹ sind daher Begriffe, 
die – sofern sie überhaupt auf das Verhältnis von Or-
ganismus und Umwelt bezogen werden – ein asym-
metrisches Verhältnis als Ergebnis der Veränderung 
der Organismen (im Rahmen von Selektionsprozes-
sen), und nicht der Umwelt, beschreiben.357

»Gaia« und »anthropisches Prinzip«
Die Vorstellung einer Anpassung der Umwelt an die 
Organismen findet eine Renaissance im Rahmen von 

Theorien, die eine Evolution auf globaler Ebene for-
mulieren. Nach diesen Theorien haben sich die Or-
ganismen in der langen Erdgeschichte nicht nur ih-
rer Umwelt angepasst, sondern sie haben diese auch 
maßgeblich verändert und auf diese Weise ihre eige-
nen Lebensbedingungen geschaffen. Der russische 
»Biogeochemiker« W.I. Wernadskij formuliert The-
orien dieser Art seit den 1920er Jahren und betrachtet 
die Biosphäre insgesamt als selbstregulierendes Sys-
tem in einem dynamischen Gleichgewicht, in dem 
alle Elemente aneinander angepasst sind. Verwandte 
Ansätze laufen heute v.a. unter dem Titel Gaia (↑Bio-
sphäre).

Konzeptionell verwandt mit dem Ansatz Hender-
sons ist auch das so genannte »anthropische Prin-
zip«: Die Gesetze und universalen Konstanten der 
Natur sind nach diesem Prinzip nicht nur für die 
Entstehung des Lebens förderlich, sie haben auch die 
Existenz des Menschen möglich gemacht. In dieser 
schwachen Version wird das Prinzip allgemein aner-
kannt: Als Wesen, die in dieser Welt existieren, kön-
nen Menschen konstatieren, dass die Welt so geartet 
ist, dass sie ihre Existenz möglich macht. Daneben 
werden umstrittene starke Versionen des Prinzips 
vertreten, nach der das Universum so sein muss, dass 
das Erscheinen des Menschen damit möglich, wirk-
lich oder sogar notwendig wurde.358

Optimierungsmodell
Ausgehend von Modellierungen im Bereich der Wirt-
schaftswissenschaften werden seit den 1960er Jahren 
auch in der Biologie Verhaltensweisen als Ergebnis 
eines Optimierungsprozesses beschrieben. Nahrungs-
suche, Partnerwahl und andere biologische Vorgänge 
erscheinen in dieser Beschreibung als individuelle 
Strategien, die durch die Selektion in der Vergan-
genheit im Hinblick auf die effiziente Erreichung des 
Ziels optimiert wurden.359 Das Verhalten wird also im 
Rahmen eines Optimierungsmodells (»optimization 
model«360) oder Optimalitätsmodells (»optimality 
model«) beschrieben.361 (Der erste Ausdruck ist da-
bei dem zweiten vorzuziehen, weil nicht jeder Pro-
zess der Optimierung zum Ergebnis der Optimalität 
führt.) Eine besonders fruchtbare Anwendung finden 
Optimalitätsmodelle in der Analyse des Verhaltens 
von Organismen bei der Nahrungsaufnahme mittels 
der Theorie der optimalen Nahrungssuche (»optimal 
foraging«).362 Verbreitet sind dabei Ansätze, die von 
E.L. Charnovs Grenzwert-Theorem ausgehen: Ein 
Organismus sollte diesem Theorem zufolge so lange 
an einem Nahrungsflecken (»patch«) bleiben, bis die 
Rate des Energiegewinns an diesem Flecken unter 
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den Erwartungswert der Rate an allen anderen Fle-
cken fällt.363 Über das Grenzwert-Theorem werden 
sehr spezifische quantitative Vorhersagen gemacht, 
die einer empirischen Prüfung zugänglich sind.

Es besteht zwar häufig eine Verbindung von Op-
timierungsansätzen und dem Verfolgen eines adap-
tationistischen Programms für die Erklärung von 
Verhaltensweisen364 – die Verwendung von Opti-
mierungsmodellen kann aber andererseits als eine 
Grundlage zur Untersuchung von Prozessen der 
Selektion dienen, ohne gleich einem adaptationisti-
schen Programm zu folgen.

Um Missverständnisse zu vermeiden, stellt es 
bereits einen Fortschritt dar, statt von Optimierung 
allein von Meliorisierung von Merkmalen zu spre-
chen.365 Denn maßgeblich für die Selektion ist allein 
der komparative Vorteil eines Merkmals gegenüber 
seinen Alternativmerkmalen – über die Optimalität 
des Merkmals ist damit noch nichts ausgesagt.
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Eine Art ist eine Menge von Organismen, die sich in ei-
ner oder mehreren Hinsichten ähneln oder die eine kohä-
sive Einheit bilden. Die Zusammenfassung kann darauf 
beruhen, dass die Organismen sich in ihrer Gestalt und 
ihrem Verhalten ähneln (»Morphospezies«), dass sie bei 
sexueller Fortpflanzung und im ausgewachsenen, ge-
sunden Zustand und bei unterschiedlichem Geschlecht 
paarweise miteinander fruchtbare Nachkommen zeugen 
können (»Syngamospezies«), dass sie aufgrund ihres 
Ursprungs in einem nur ihnen gemeinsamen Vorfahren-
organismus einen (minimalen) Ausschnitt des Stamm-
baums der Organismen bilden (»Kladospezies«) oder 
dass sie sich in ihren ökologischen Ansprüchen und 
Rollen ähneln (»Ökospezies«).

Art
Der biologische Begriff der Art (mhd. ›art‹ »ange-
borene Eigentümlichkeit, Wesen, Natur, Herkunft«) 
wird für eine Menge von Organismen verwendet, de-
ren Abgrenzung von anderen solcher Mengen nach 
verschiedenen Kriterien erfolgen kann.

Ursprung der klassischen Termini
Die Zuordnung eines Lebewesens zu einer Art 
(griech. εἶδος; lat. species) und einer Gattung (griech. 
γένος; lat. genus) erfolgt schon in der Antike. Die ur-
sprüngliche Bedeutung der griechischen und lateini-
schen Ausdrücke leitet sich von der äußeren Gestalt 
oder der Form eines Gegenstandes ab: Das griechi-
sche ›εἶδος‹ stellt eine Ableitung aus der indogerma-
nischen Wurzel ›vid‹ »sehen« dar und bezieht sich in 
der griechischen Umgangssprache auf das, was von 
einem Gegenstand äußerlich sichtbar ist, seinen Um-
riss oder seine Form.1 Dieser Formaspekt eines Ge-
genstandes ist nach klassischer griechischer Auffas-
sung dasjenige, was ihn zu dem macht, der er ist, was 
also der Definition des Gegenstandes zugrunde liegt. 
Die Identifizierung über die Form bezieht sich dabei 
auf etwas Allgemeines, insofern das eidos nicht das 
Individuelle eines Gegenstandes, sondern das mehre-
ren Gegenstände Gemeinsame, ihre Gestalt nach ei-
nem Muster bezeichnet.2 Eine semantisch verwandte 
Herkunft hat das lateinische ›species‹, das sich in den 
späteren romanischen Sprachen und im Englischen 
wieder findet: Seine Wurzel liegt in dem Verb ›spece-
re‹ »sehen« (das in klassischer Zeit allerdings nicht als 
Simplex, sondern nur in zusammengesetzten Formen 
wie ›aspicere‹, ›inspicere‹ oder ›perspicere‹ bezeugt 
ist). Das dazugehörige Substantiv ›species‹ hat die 
Grundbedeutung »Ansicht, Erscheinung«. Bereits im 
Lateinischen wird das Substantiv in erweiterter Be-
deutung im Sinne von »gleiche Gestalt, Ähnlichkeit« 
zum Vergleich verschiedener Gegenstände verwen-
det. Der Begriff der biologischen Spezies, wie er in 

den aristotelischen Schriften zur Zoologie erscheint, 
wird im klassischen Latein als Lehnübersetzung ter-
minologisch verwendet (Cicero: »genus autem id est, 
quod sui similis communione quadam, species autem 
differentis, duas aut pluris complectitur partis«3). 

Sowohl der griechische als auch der lateinische 
Ausdruck beziehen sich also ursprünglich auf die 

Art (mhd. 12. Jh.)  61
Rasse (15. Jh.)  104
Varietät (Bauhin 1596)  112
Artbildung (Buffon 1753)  99
Subspezies (Erhart 1780)  114
binäre Nomenklatur (Duchesne 1796)  97
monotypisch [Taxon] (Mirbel 1815)  80
polytypisch [Taxon] (Mirbel 1815)  79
Schwesterarten (Trattinnick 1819)  76
Formenkreis (Nees von Esenbeck 1820)  115
Formenreihe (Nees von Esenbeck 1820)  86
Pseudospezies (von Uechtritz 1821)  76
binominale Nomenklatur (Bonaparte 1838)  97
physiologische Art (Gore 1838)  75
Artindividualität (Steenstrup 1842)  92
trinomiale Nomenklatur (Strickland 1845)  98
Artenumwandlung (Mousson 1849)  101
geografische Rasse (Bonaparte 1850)  106
morphologische Art (Huxley 1856)  75
Superspezies (Watson 1859)  115
biologische Art (Huxley 1876)  75
phylogenetische Art (MacAlister 1892)  84
Formenkette (Sarasin & Sarasin 1899)  79
evolutionäre Art (Noetling 1900)  83
sympatrisch (Poulton 1903)  100
Syngamie (Poulton 1903)  77
Speziation (Cook 1906)  99
ökologische Rasse (C.D.H. 1909)  107
uninonomiale Nomenklatur 
(Nelson & Macbride 1913)  99
Jordanon (Lotsy 1916)  74
Linneon (Lotsy 1916)  74
Fortpflanzungsgemeinschaft (Naef 1919)  78
Ökospezies (Turesson 1922)  85
Syngameon (Lotsy 1925)  88
Agamospezies (Turesson 1929)  82
Rassenkreis (Rensch 1929)  115
allopatrisch (Mayr 1942)  100
Binom (Camp 1951)  83
Verallgemeinerungseinheit (Remane 1952)  82
Biospezies (Cain 1953)  76
Morphospezies (Cain 1953)  82
parapatrisch (de Laubenfels 1953)  100
Chronospezies (Thomas 1956; George 1956)  85
Ethospezies (Emerson 1956)  83
Paraspezies (Moore & Sylvester-Bradley 1956)  76
polythetisch (Sneath 1962)  80
peripatrisch (Mayr 1982)  100
Kladospezies (Ackery & Vane-Wright 1984)  87
homöostatisches Eigenschaftscluster (Boyd 1988)  89



Art 62

äußere Erscheinung einer Sache, nicht auf ihr inne-
res Wesen. Das Wort ›species‹ kann im Lateinischen 
sogar die Konnotation von »Täuschung« oder »ge-
fährlicher Illusion« tragen.4 Im christlichen Kontext 
kann die species einer Sache die bloß akzidentielle 
Erscheinungsform bezeichnen: In der Eucharistie 
bleibt die species von Brot und Wein zwar unverän-
dert, ihre Essenz verändert sich aber doch zu Fleisch 
und Blut.

Antike: Art als Klassifikationseinheit
Die auf Platon und Aristoteles zurückgehende De-
finitionenlehre klassifiziert einen Gegenstand in 
übergeordnete Gattungen und besondere Arten. Der 
↑Mensch wird z.B. in die Gattung »Lebewesen« ge-
stellt, zu der als Artbestimmung die differentia speci-
fica des »Vernünftigen« hinzutritt, die ihn gegenüber 
den anderen Lebewesen auszeichnet: Der Mensch ist 
also als das vernünftige Lebewesen, animal rationa-
le, bestimmt. Die Artbestimmung wird dabei nicht 
nur als eine klassenlogische Einteilung verstanden, 
sondern häufig auch als eine Wesensbestimmung des 
so bezeichneten Gegenstandes. Über sie wird ein 
essenzielles Merkmal identifiziert, das alle Vertreter 
einer Art zu einer einheitlichen Gruppe zusammen-
bindet (vgl. aber die Einschränkung weiter unten).

Von Aristoteles wird die Unterscheidung von 
›γένος‹ und ›εἶδος‹ zwar viel verwendet, in seinen 
zoologischen Schriften gebraucht er diese Differen-
zierung aber nicht konsequent; so bezeichnet er als 
›γένος‹ häufig das, was später ›Art‹ genannt wird und 
auch Gruppierungseinheiten unterhalb der Ebene der 
Art werden von Aristoteles ›Gattung‹ genannt (s.u.: 
›Varietät‹).5 In strenger terminologischer Bedeutung 
erscheint die griechische Bezeichnung für ›Art‹ erst 
nach der Zeitenwende (bei Dioskurides).6 Für Aristo-
teles bildet eine Art in logischer Hinsicht eine spezifi-
sche Differenz innerhalb einer Gattung.7 Auf eine Art 
wird sprachlich mittels Singularausdrücken referiert 
(z.B. ›der Strauß‹ oder ›der Kranich‹); Arten haben 
damit grammatisch den Status von Individuen. Diese 
Individuen bezeichnet Aristoteles ausdrücklich als 
Wesenheiten oder Substanzen. Über den Begriff der 
Art ist das Gemeinsame von verschiedenen einzelnen 
Dingen bestimmt; so unterscheiden sich verschiedene 
Menschen (z.B. Sokrates und Koriskos) der Art nach 
nicht, wie Aristoteles sagt. Für wissenschaftliche Er-
klärungen bildet das Konzept der Art bei Aristoteles 
den geeigneten Ausgangspunkt, denn wissenschaft-
licher Gegenstand kann nach seiner Überzeugung 
nur das sein, was ein Moment der Regelmäßigkeit 
und Allgemeinheit aufweist. Weil verschiedene Ar-
ten häufig wiederum viele Gemeinsamkeiten haben 

und Aristoteles sich aus didaktischen Gründen nicht 
immer wiederholen will, legt er seinen zoologischen 
Schriften nicht eine Beschreibung der Arten, sondern 
meist übergeordneter Kategorien (z.B. ›vierfüßige 
Tiere‹, ›Vögel‹, ›Schaltiere‹) zugrunde.8

Zwar ordnet Aristoteles viele Tiere Arten zu und 
diskutiert auch die dabei bestehenden Probleme9; 
er liefert aber keine Begründung für die Kriterien 
seiner Klassifikation.10 Grundlage seiner Einteilung 
sind morphologische Merkmale; Aristoteles’ Begriff 
der Art ist daher semantisch eng verwandt mit dem 
Ausdruck für ›Gestalt‹ (»μορφή«). Der Bezug zu Re-
produktionsbarrieren spielt für Aristoteles’ Artbegriff 
dagegen kaum eine Rolle. Nur ausnahmsweise führt 
er die Fähigkeit zur gemeinsamen Fortpflanzung 
als Kriterium der Artzugehörigkeit an, z.B. in Be-
zug auf den syrischen Maulesel.11 Die gemeinsame 
Fortpflanzungsfähigkeit bildet für Aristoteles aber 
nicht das zentrale und durchgängige Kriterium der 
Zugehörigkeit von zwei Individuen zu einer Art.12 
Die Männchen und Weibchen der vierfüßigen Tie-
re, die einander ähnlich sind und die Nachkommen 
miteinander zeugen können, rechnet Aristoteles zwar 
ausdrücklich zur gleichen Art.13 Bei vielen ande-
ren Tieren (z.B. Fischen und Schaltieren) nimmt er 
aber auch dann eine Einteilung in Arten vor, wenn 
er nicht der Meinung ist, dass bei ihnen verschie-
dene Geschlechter oder eine sexuelle Fortpflanzung 
vorkommen.14 Die ähnliche Gestalt, und nicht die 
gemeinsame Fortpflanzungsfähigkeit bildet also 
das durchgehende Kriterium der Artzugehörigkeit. 
Ausdrücklich stellt Aristoteles sogar fest, dass die 
Paarung zwar naturgemäß (»κατὰ φύσιν«) zwischen 
Tieren der gleichen Art (»ὁμογενέσιν«) stattfindet, 
es aber auch zu Paarungen von Tieren verschiedener 
Arten (»εἴδει«) geben könne, wenn diese der Größe 
nach gleich seien und eine gleiche Trächtigkeitsdauer 
hätten.15

Durch die Paarung von Organismen verschiedener 
Arten können nach Aristoteles ausnahmsweise auch 
Lebewesen entstehen, die zu neuen Arten gehören 
(↑Phylogenese). Er stellt insbesondere das 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 möglich, weil hier 
ein Zusammentreffen verschiedenartiger Tiere an den 
Wasserstellen erfolgt.16 Von einigen Tieren sagt Aris-
toteles ausdrücklich, sie seien aus der Vermischung 
von Tieren verschiedener Abstammung entstanden 
(»γίγεται δὲ καὶ ἄλλα ἐκ μίξεως μὴ ὁμοφύλων«).17 
Die Konstanz der Arten stellt für Aristoteles aber den 
Normalfall dar und ist auch von großer theoretischer 
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Bedeutung, weil die Lebewesen durch die Repro-
duktion des immer Gleichen eine ewige Bewegung 
vollführen würden, die der zyklischen Bewegung der 
Gestirne entspreche. Aus dieser theoretischen Veran-
kerung des Artbegriffs bei Aristoteles ergibt sich also 
eine Ablehnung von generationenübergreifenden 
Transformations- und Deszendenztheorien (↑Phylo-
genese).18

Umstritten ist, ob eidos bei Aristoteles ein nur rela-
tiver Begriff ist, der in Verbindung mit dem Gattungs-
begriff auf verschiedenen Ebenen der Klassifikation 
seine Anwendung findet19, oder ob er biologische 
Arten in einem absoluten Sinn bezeichnet, wie dies 
für die späteren biologischen Taxonomien kenn-
zeichnend ist20. Nach P. Pellegrin, der in den 1980er 
Jahren für die erste Option argumentiert, zielt Aristo-
teles überhaupt nicht auf eine spezifisch biologische 
Klassifikation; seine Klassifikation der Tiere stelle 
lediglich einen Anwendungsfall eines von ihm ent-
wickelten allgemeinen Klassifikationsverfahrens dar. 
Im Ergebnis sei die aristotelische Tierkunde daher 
eigentlich eine »Zoologie ohne Arten«.21

Den Begriff der Gattung definiert Aristoteles in 
seiner ›Topik‹ auf folgende Weise: »Gattung ist was 
von mehreren und der Art nach verschiedenen Din-
gen bei der Angabe ihres Was oder Wesens prädi-
ziert wird«22. Auch die Zuordnung zu einer Gattung 
enthält also bereits eine Bestimmung des Wesens 
eines Gegenstandes. Die von Aristoteles ›Gattung‹ 
genannte Klassifikationseinheit bezieht sich nicht 
in allen Fällen auf eine Ebene oberhalb der Art; in 
einigen Passagen bezeichnet er auch Varietäten in-
nerhalb einer Art als ›Gattung‹ (s.u.: ›Varietät‹). Als 
›Gattung‹ kann bei Aristoteles insgesamt jede Klas-
sifikationseinheit genannt werden, insbesondere eine 
auf Verwandtschaft beruhende; von der ›Art‹ ist sie 
unterschieden, weil sie nicht notwendig eine Form- 
oder Wesensbestimmung einschließt.23

Trotz dieser Verbindung des Art- und Gattungsbe-
griffs zu einer Wesensbestimmung geht Aristoteles 
aber an keiner Stelle von einer Unveränderlichkeit 
und Konstanz der Lebewesen in der Generationen-
folge aus. Wie die Vorstellung von der Kreuzbarkeit 
von Individuen verschiedener Arten, der Entstehung 
neuer Arten (in Afrika) und der Vererbung erworbe-
ner Eigenschaften24 zeigt, wird der Möglichkeit ei-
ner Veränderung von Arten vielmehr Raum gegeben. 
Der Aristoteles-Schüler Theophrast widmet sogar 
fast ein ganzes Buch seiner Pflanzengeschichte der 
Frage nach den Wegen der Veränderung der Arten 
bei Pflanzen.25 Bis ins Mittelalter gelten die Arten im 
Anschluss daran vielfach nicht als ewige, fixe, klar 
umrissene Einheiten, sondern vielmehr als epheme-

re und variable Gebilde.26 Es können viele Beispiele 
für dieses Verständnis von Arten gegeben werden. So 
behauptet Thomas von Aquin, es würden neue Arten 
(»novae species«) durch Fäulnisprozesse entstehen27; 
Petrus de Crescentius verfasst 1305 ein Werk, in dem 
er die Artveränderung bei Kulturpflanzen ausführlich 
darstellt28; eine ähnliche Abhandlung schreibt Levi-
nus Lemnius 1559 unter der Kapitelüberschrift ›Her-
bas mutationibus‹29; ihm folgen im 16. Jahrhundert 
weitere Werke dieser Art30. Erst im 18. Jahrhundert 
etabliert sich die scharfe Gegenüberstellung von 
Arten als konstanten Typen und Varietäten als vor-
übergehenden, variablen Einheiten. Paradoxerweise 
bildet dieses Bild der Arten als stabilen, unveränder-
lichen Einheiten den Hintergrund für die Formulie-
rung der Evolutionstheorie: »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).31

In der Zeit nach Aristoteles, so bereits bei seinem 
Schüler Theophrast, werden vermehrt nicht nur mor-
phologische Merkmale, sondern zunehmend auch 
andere (extrinsische und relationale) Merkmale her-
angezogen, um Arten zu bestimmen. Verbreitung ge-
winnt v.a. eine Einteilung, die sich an Aspekten der 
Nützlichkeit orientiert.32

Die Unterscheidung von Art und Gattung in logi-
scher Hinsicht erläutert später der Neuplatoniker Po-
ryphyrios näher: Während die Gattung das bezeich-
ne, »was mehreres, der Art nach Verschiedenes nach 
seiner Wesenheit bezeichnet«, gelte für die Arten, 
dass sie »zwar vieles bezeichnen, aber nur solches, 
was sich nicht der Art, sondern nur der Zahl nach 
unterscheidet«33. Die Art ist damit das, »was der Gat-
tung untergeordnet ist« und das, »was mehreres, der 
Zahl nach Verschiedenes nach seiner Wesenheit be-
zeichnet«34. In diesem Sinne als Zusammenfassung 
von einander gleichen Individuen (oder besser: nicht 
voneinander unterschiedenen Exemplaren) wird das 
Konzept der Art auch in der Neuzeit verwendet (C. 
Wolff 1728: »Quae similes sunt ad eandem classem 
referimus, quam Speciei nomine insignimus. Est 
itaque Species similitudo individuorum«35).

Im Anschluss an das Verfahren der Artzuordnung 
als Wesensbestimmung bleibt für den biologischen 
Artbegriff lange Zeit die Vorstellung bestimmend, 
dass es in der Natur eine begrenzte und bestimmte 
Anzahl von Arten gebe, denen ein unwandelbarer 
Wesenskern zukomme. Als Konzept, das eine dyna-
mische Einheit bezeichnet, wird der Artbegriff erst 
seit Ende des 17. Jahrhunderts interpretiert.
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Ähnlichkeit und Abstammung
Ansätze für die Bestimmung des biologischen Art-
begriffs über das doppelte Kriterium der Ähnlichkeit 
und gemeinsamen Abstammung finden sich seit dem 
Epikureanismus im vierten vorchristlichen Jahrhun-
dert. Diese Ansätze können als Vorläufer des späteren 
Biospeziesbegriffs gelten (Wilkins 2009: »something 
resembling the biospecies concept existed by the 
fourth century BCE«36). Eine Formulierung im epi-
kureischen Sinne gibt Lukrez im ersten nachchristli-
chen Jahrhundert (vgl. Tab. 14). Auch bei Aristoteles 
zeigt sich dieses Verständnis; es manifestiert sich 
bereits sprachlich in der fortpflanzungsbiologischen 
und klassifikationslogischen Doppelbedeutung des 
Terminus ›γένος‹ (Geschlecht/Gattung). Der Zusam-
menhang der beiden Bedeutungen kann als Ausdruck 
einer kausalen und rechtfertigenden Beziehung ver-
standen werden, insofern die gemeinsame Abstam-
mung über Ereignisse der Zeugung als Ursache und 
Grund für die klassifikatorische Zusammenfassung 
von Individuen zu einer Gruppe angesehen wird 
(Nash 1978: »gonos ergo genos«).37

Später heißt es bei Augustinus in seinem Kommen-
tar zur biblischen Genesis: Diejenigen Lebewesen 
werden zu einer Art gerechnet, die sich ähnlich sind 
und aus einem gemeinsamen Ursprung stammen (»ut 
inter se similia atque ad unam originem seminis per-
tinentia distinguerentur a caeteris«38; vgl. Tab. 14). 
Dieser für das Mittelalter einflussreiche Artbegriff 
baut auf dem biblischen Schöpfungsbericht auf, in-
dem er die Konstanz der Arten (seit ihrer Schöpfung) 
betont – er ist damit eindeutig gegen Berichte von 
Artumwandlungen gerichtet, wie sie sich vielfach in 
den Tiergeschichten von Plinius und Aelian finden.39

Zwei Artbegriffe sind damit unterschieden: ein 
fortpflanzungsbiologischer, der die gemeinsame Ab-
stammung und Kreuzbarkeit von Organismen zum 
Maßstab ihrer Artzugehörigkeit erklärt, und ein mor-
phologischer, der nach Ähnlichkeit klassifiziert. 

Frühe fortpflanzungsbiologische Artbegriffe
Ende des 16. Jahrhunderts erscheint der fortpflan-
zungsbiologische Artbegriff in Ansätzen bei A. Ce-
salpino, insofern er die Propagation durch Samen bei 
Pflanzen als Grundlage der Artzugehörigkeit betrach-
tet (»similie ubique simile gignet, secundum natu-
ram, & eiusdem speciei«40). Auch J. Locke diskutiert 
ihn einhundert Jahre später in seinem Hauptwerk von 
1689 (»the power of propagation in animals by the 
mixture of Male and Female, and in Plants by Seeds, 
keeps the supposed real Species distinct and enti-
re«).41 Gegenüber der traditionellen Sicht, die von 
»wesentlichen Merkmalen« für die Unterscheidung 

von Arten ausgeht (vertreten von den »Aristoteli-
kern« der Systematik, zu denen auch Cesalpino zu 
rechnen ist; ↑Systematik), hat der auf Fortpflanzung 
beruhende Artbegriff den Vorteil, auf einem objekti-
ven Mechanismus zu beruhen. Den essenzialistischen 
Artbegriff lehnt Locke daher auch als methodisch 
problematisch ab (»these Boundaries of Species, are 
as Men, and not as Nature makes them«).42

Als der eigentliche Begründer des fortpflanzungs-
biologischen Artbegriffs gilt aber J. Ray (Wilkins 
2009: »Ray is responsible for formulating the first 
explicitly entirely biological notion of species«43). 
Er ist 1686 der Auffassung, das sicherste Kriterium 
zur Bestimmung von Arten ergebe sich aus den ver-
mittls der Vermehrung aus Samen weitergegebenen 
Unterschieden. Variationen der Individuen, die aus 
den Samen einer Pflanze hervorgegangen sind, seien 
keine Artunterschiede (»Nobis autem diu multumque 
indagantibus nulla certior occurit quàm distincta pro-
pagatio ex semine. Quaecumque ergo Differentiae 
ex ejusdem seu in individuo, seu specie plantae se-
mine oriuntur, accidentales sunt, non specificae«44; 
vgl. Tab. 14). Organismen, die von dem Samen der 
gleichen Pflanze stammen, aber Varietäten sind (»va-
rietas«), gehören nach Ray also zur gleichen Art. Aus 
den Samen einer Pflanze entstehen nach Ray damit 
stets nur neue Pflanzen derselben Art (»Atquae ex 
eodem specie semine nunquam proveniunt eæ de-
mum specificae censendæ sunt: aut si ex alterutrius 
semine non proveniunt, nec unquam semine fatæ 
transmutantur in se invicem, eæ demum specie des-
tinctæ sunt«).45 Oder, anders gesagt: Die Arten unter-
scheidenden Merkmale der Pflanzen haben ihren Ur-
sprung nicht in Umweltbedingungen, sondern allein 
im Samen der Mutterpflanze (»ex eodem semine pro-
veniat præcedens«).46 Die Artunterschiede sind nach 
Ray stabil, insofern sie nicht durch Kultivierung oder 
Umwelteinflüsse verändert werden können. Das Kri-
terium der fortpflanzungsbiologischen Einheit stellt 
Ray also über das der morphologischen Ähnlichkeit. 
Es ist damit für Ray offenbar nicht nur ein Zeichen, 
sondern tatsächlich das wesentliche Kriterium der 
Artzugehörigkeit. Auch für Tiere gilt nach Ray, dass 
die Organismen einer Art nie aus dem Samen von Or-
ganismen einer anderen Art entspringen.

Wenig später diskutiert G.W. Leibniz in seinen 
naturphilosophischen Dialogen den fortpflanzungs-
biologischen Artbegriff und erwägt, Arten durch die 
Fortpflanzung, d.h. die Abstammung der Individuen 
zu definieren (vgl. 14).

Realität von Arten?
Neben diesen frühen Versuchen einer Definition 
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stehen seit der Scholastik immer auch solche Posi-
tionen, die eine Realität von Arten grundsätzlich be-
zweifeln und nur den Individuen realen Status zuge-
stehen. Nach diesen Positionen bilden die Arten nur 
Namen, die eine zu einem bestimmten Zweck einge-
führte Ordnung ermöglichen. Eine derartige nomina-
listische Position nimmt Ende des 17. Jahrhunderts J. 
Locke ein. Er diskutiert die Möglichkeit, organischen 
ebenso wie anorganischen Arten (also Typen von 
Organismen ebenso wie z.B. Typen von Metallen) 
keine »reale Essenz« zuzuschreiben, sondern sie für 
»komplexe Ideen« zu halten: »our distinct Species, 
are nothing but distinct complex Ideas, with distinct 
Names annexed to them«47. Diese Auffassung ist al-
lerdings nicht vorherrschend. Die meisten Autoren 
des 17. und 18. Jahrhunderts halten Arten für reale 
und für ontologisch grundlegende Typen, die von 
Gott geschaffen wurden. Deutlich ist diese Sicht bei 
Linné.

Linnés Artbegriff
Der Artbegriff C. von Linnés hat im Laufe seines 
Lebens eine Wandlung durchgemacht. Seine frühen 
Darstellungen sind getragen von der traditionellen 
religiösen Überzeugung eines einmaligen Aktes der 
göttlichen Schöpfung unveränderlicher Arten, so 
dass er von einer Konstanz der Arten ausgeht. Bereits 
in der ersten Auflage der ›Systema naturae‹ (1735) 
hält Linné fest, dass alle Lebewesen aus Eiern her-
vorgegangen seien (»viventia singula ex ovo propa-
gari«48), dass heute keine neuen Arten gebildet wür-
den (»nullæ species novæ hodienum producuntur«49) 
und dass auf diese Weise eine Serie (»series«) ent-
stehe, die rückwärts gerechnet für jede Art in einem 
einzigen Vorfahrenpaar ende. Wenig später formu-
liert Linné dann, dass es so viele Arten gebe, wie zu 
Beginn der Welt geschaffen worden seien (»Species 
tot sunt, quot diversas formas ab initio produxit Infi-
nitum Ens«) und dass diese den verschiedenen For-
men und Bauweisen der Pflanzen heute entsprächen 
(»Species tot sunt, quot diversæ formæ seu structuræ 
Plantarum«), wobei diejenigen abzuziehen seien, die 
durch die Umstände des Standortes entstanden seien 
(»Varietates«).50 In einem Essay aus dem Jahr 1743 
nimmt Linné an, dass Gott von jeder Art ein Paar von 
Organismen geschaffen habe, von der dann alle spä-
teren Organismen abstammen würden.51 

Eine Wende in Linnés Artkonzept wird durch die 
Kenntnis von einer Blütenpflanze der Gattung Pelo-
ria eingeleitet, die in ihren vegetativen Teilen so sehr 
den Vertretern einer anderen Gattung gleicht, dass 
Linné annimmt, sie sei durch Hybridisierung ent-
standen.52 In einem Brief an A. von Haller berichtet 

Linné von dieser Pflanze und beschreibt sie als eine 
»neue Art«, die nicht seit Beginn der Welt vorhanden 
gewesen sei; es liege eine »Transmutation« von einer 
Pflanze in eine andere vor.53 Später weitet Linné sei-
ne Auffassung in Bezug auf die Entstehung neuer Ar-
ten durch Hybridisierung aus und ist in der Ansicht, 
die vielen verschiedenen Arten einer Gattung würden 
von einer ursprünglichen Art abstammen. Die Entste-
hung 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 natürliche Kreuzung neue Arten entstanden.54 
In späten Schriften nimmt Linné darüber hinaus auch 
eine Kreuzung von Prototypen an, aus denen die »na-
türlichen Ordnungen« hervorgegangen seien.55 Die 
Vorstellung einer regelmäßigen Artbildung durch 
Hybridisierung kann sich Mitte des 18. Jahrhunderts 
allerdings nicht durchsetzen, v.a. unter dem Einfluss 
der Experimente von J.G. Koelreuter, die die Steri-
lität und damit langfristige Instabilität der Hybriden 
nachweisen.56

Arten sind für Linné Fortpflanzungsreihen von 
Organismen, die sich in bestimmten als wesentlich 
erachteten Merkmalen gleichen.57 Die von ihm sys-
tematisch identifizierten Klassen von Organismen 
repräsentieren also keine logischen Gattungsbegriffe, 
sondern sind als »essenzialistische« Einheiten oder 
Individuen anzusehen58, die von Gott in ihrer spezifi-
schen Eigenart geschaffen sind. Die Arten sind für ihn 
keine Kollektivgebilde, sondern selbst reale Einhei-
ten der Natur. Der christlichen Lehre entsprechend, 
nimmt Linné daher in seinen frühen Schriften eine 
Konstanz der Arten an. Jede Art repräsentiere eine 
mögliche »Form« der Natur. Im Laufe der Generatio-
nen könne es aufgrund von Umwelteinflüssen zwar zu 
Veränderungen der Organismen kommen; diese sei-
en aber durch Veränderung der Lebensbedingungen 
reversibel, z.B. durch das Umpflanzen einer Pflanze 
– das Sammeln und Kultivieren von Pflanzen in bota-
nischen Gärten stellt damit eine für Linnés Artbegriff 
wichtige operationale Basis dar.59 Als »Formen« der 
Natur versteht er seine Einteilung der Organismen 
in Arten (und höhere Taxa) vor einem theologischen 
Hintergrund als natürlich, insofern sie das Ergebnis 
eines göttlichen Schöpfungsplans darstellten (»natür-
liches System«; ↑Systematik). In operationaler Hin-
sicht unterscheidet sich das von Linné angestrebte 
(aber selbst nicht erreichte) natürliche System von 
einem künstlichen durch die Berücksichtigung nicht 
nur eines Merkmals (z.B. die Anzahl der Staub- oder 
Blütenblätter), sondern vieler oder aller Merkmale. 

Weil er von ihrer Realität überzeugt ist, hält Linné 
es für gerechtfertigt, Abbildungen von Arten zu ge-
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ben (die für ihn einen ähnlichen Status haben wie die 
gesammelten Pflanzen in einem Herbar). Abbildun-
gen von taxonomischen Einheiten höherer Ordnung 
lehnt er dagegen ab (↑Typus). Im Gegensatz zu den 
Kategorien der Art und Gattung erscheinen Linné die 
von ihm etablierten höheren Kategorien (die Ordnun-
gen und Klassen; ↑Taxonomie) von geringerer Na-
türlichkeit: Arten und Gattungen seien das Werk der 
Natur; Klassen und Ordnungen dagegen das Werk 
von Natur und Kunst60. Linné selbst erwähnt in erster 
Linie pragmatische Gründe der Übersichtlichkeit, die 
ihn zur Bildung der höheren Kategorien veranlasst 
haben.61

Als Grund für die Gliederung der Pflanzen und Tie-
re in Arten gibt Linné an, dass diese aus Eiern gebil-
det würden (»generari ex ovo«62); für die Steine, die 
in Linnés System das dritte Naturreich bilden, wür-
de dies dagegen nicht gelten: Sie entstünden durch 
Aneinanderfügung der Teile, nicht aber aus »Eiern«. 
Dies sei auch der Grund dafür, dass die Steine keine 
Gliederung in Arten aufweisen, sondern allein Vari-
etäten bilden würden (»omnes lapides varietates«63). 
Die Strukturierung der Welt der Lebewesen in Arten 
ist für Linné also die Folge des Vorliegens von ge-
geneinander isolierten Abstammungslinien.

Buffon: Art als Sukzession von Individuen
Gegen den realistischen Artbegriff Linnés wendet 
sich G. Buffon, indem er nur das zeitliche Nachein-
ander der sich fortpflanzenden Individuen als Grund-
lage der Einheit von Arten akzeptiert, die Zusammen-
fassung von gleichzeitig nebeneinander im Raum 
lebenden Individuen aber als Fiktion abtut. Reale 
Einheit der Natur sei letztlich nur das Individuum 
und seine Ahnen- und Nachkommenreihe (»ce n’est 
ni le nombre ni la collection des individus semblables 
qui fait l’espèce, c’est la succession constante & le 
renouvellement non interrompu de ces individus qui 
la constituent; […] l’espèce est donc un mot abstrait 
& général, dont la chose n’existe qu’en considérant 
la Nature dans la succession des temps«64) (vgl. auch 
Tab. 14). Eine Art bestimmt Buffon knapp als kons-
tante Sukzession von sich fortpflanzenden, einander 
ähnlichen Individuen (»une succession constante 
d’individus semblables & qui se reproduisent«65). 
Stärker als vor ihm Ray, dessen Artbegriff dem Buf-
fons ähnelt, betont Buffon die Ähnlichkeit der Or-
ganismen einer Art und ihre Fähigkeit, miteinander 
Nachkommen zu zeugen. In Buffons Artbegriff liegt 
also eine stärkere Verbindung des fortpflanzungs-
biologischen und des morphologischen Kriteriums 
der Bestimmung von Arten vor. Über Ray hinaus 
geht Buffon auch insofern, als er die Fähigkeit zur 

gemeinsamen Fortpflanzung als Kriterium der ge-
meinsamen Artzugehörigkeit betrachtet: Individuen, 
die nicht miteinander Nachkommen zeugen können 
(»ne peuvent rien produire ensemble«), stellt Buffon 
ausdrücklich in verschiedene Arten (vgl. Tab. 14); 
die reproduktive Isolation ist für Buffon also der ent-
scheidende Test der Artzugehörigkeit.66 Trotz seiner 
nominalistischen Position hinsichtlich der Realität 
von Arten ist Buffon aber weit davon entfernt, einen 
populationstheoretischen Artbegriff zu entwickeln; 
Arten sind für ihn Typen, wie er an anderer Stelle 
ausdrücklich betont; jedes Individuum ist in Buffons 
Anschauung nach dem Modell des Arttypus gebildet 
(↑Typus). 

Hinsichtlich der Frage der Realität von Arten und 
Gattungen wandelt sich auch Buffons Auffassung im 
Laufe seiner wissenschaftlichen Karriere: Zumindest 
aus pragmatischen Gründen akzeptiert und verwen-
det er später die Gruppierung von Organismen in Ar-
ten und Gattungen.67

Andere Naturforscher der zweiten Hälfte des 18. 
Jahrhunderts schließen sich der Auffassung Buffons 
an. So erklärt C. de Bonnet die menschlichen Ein-
teilungen der Natur zu bloßen Namen und meint, 
sie stimmten nicht mit den wirklichen Einteilungen 
überein, weil innerhalb zweier vom Menschen unter-
schiedener Arten noch weitere Arten liegen könnten, 
die die »Stufenleiter« zwischen den Wesen noch en-
ger machen würden.68 

Es gibt in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts 
allerdings auch Widerstand gegen Buffons Verständ-
nis von Arten ausgehend von Reproduktionsverhält-
nissen. Der Botaniker A.-L. de Jussieu definiert den 
Artbegriff 1789 allein aufgrund der Ähnlichkeit von 
Organismen.69

»Nominalgattung« und »Realgattung«: 
Ähnlichkeit und Abstammung
Eine klare Differenzierung zwischen Arten und Gat-
tungen findet sich bei Buffon nicht. In seinen Schrif-
ten ist es nicht eindeutig, ob die Kategorie der Art 
oder die der Gattung die übergeordnete ist.70 Eine prä-
zise Differenzierung etabliert sich erst zu Beginn des 
19. Jahrhunderts. Im letzten Viertel des 18. Jahrhun-
derts ist es dagegen vielfach der Ausdruck ›Gattung‹, 
der gerade zur Erläuterung des Artbegriffs im Sin-
ne Buffons herangezogen wird. Diese Entwicklung 
nimmt ihren Ausgang von I. Kants Unterscheidung 
zwischen »Naturgattungen« und »Schulgattungen«, 
die er in einer kleinen Abhandlung über die »Racen« 
des Menschen von 1775 trifft.71 »Naturgattungen« 
bezeichnen nach Kant Arten im Sinne Buffons, d.h. 
Mengen von Organismen auf der Grundlage einer 
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»Natureinteilung nach Stämmen, welche die Thiere 
nach Verwandtschaften in Ansehung der Erzeugung 
eintheilt«; »Schulgattungen« nehmen dagegen allein 
die »Ähnlichkeit« der Organismen zum Maßstab.72 
Aufgrund dieser Unterscheidung, die Kant sehr viel 
schärfer als Buffon herausarbeitet, hält er die Arten 
und Gattungen für natürliche Einheiten, die aufgrund 
einer »physischen Absonderung« entstanden sind; 
die höheren taxonomischen Einheiten wie Ordnun-
gen und Klassen drücken nach Kant dagegen bloß 
eine »logische Absonderung« aus, die um der bloßen 
Vergleichung willen vollzogen werde.73

Neben Kant nehmen auch empirisch orientierte Na-
turforscher die Fähigkeit zur gemeinsamen Zeugung 
von fruchtbaren Nachkommen als Kriterium der Zu-
gehörigkeit von zwei Individuen verschiedenen Ge-
schlechts zur gleichen Art auf. So ist S.P. Pallas 1780 
der Auffassung, zwei verschiedengeschlechtliche In-
dividuen gehörten solange nicht zu einer Art, wie sie 
keine fruchtbaren Nachkommen miteinander zeugen 
können und durch konstante Merkmale voneinander 
unterschieden seien (»lorsque ces deux espéces pro-
pagent bien distinctement dans l’état sauvage par des 
individus des deux sexes, & lorsque ces deux sexes 
réunis different essentiellement par quelques caracté-
res constants du type des espéces voisines«).74 

Im Gegensatz zu Buffon, Kant und Pallas hal-
ten aber andere Naturforscher in der zweiten Hälf-
te des 18. Jahrhunderts an einem auf Ähnlichkeit 
beruhenden Artbegriff fest. Zu diesen gehört J.F. 
Blumenbach. Er beschreibt die »natürliche Metho-
de« 1779 als eine Klassifikation, die sich »nicht auf 
einzelne abstrahirte, sondern auf alle äußere Merk-
male zugleich, auf den ganzen Habitus der Thiere« 
gründet.75 Über das Kriterium der genealogischen 
Verwandtschaft, also gemeinsamen Abstammung 
schreibt Blumenbach nichts. Auch die explizite 
Bestimmung des Artbegriffs, die Blumenbach gibt, 
beruht allein auf dem Kriterium der Ähnlichkeit: 
»Thiere werden zu einer und derselben Spezies (Gat-
tung) gehörig genannt, in wiefern sie an Gestalt und 
Verhaltungsweise so zusammenpassen, daß ihre Ver-
schiedenheit von einander bloß durch Abartung hat 
entstehen können«.76 In Bezug auf Artbegriffe, die 
auf der gemeinsamen Fortpflanzungsfähigkeit oder 
Abstammung beruhen, weist er auf die praktische 
Schwierigkeit in der Anwendung des Kriteriums der 
gemeinsamen Paarung hin: »wie fast ganz nichtig ist 
die Hoffnung, so viel wilde Thiere, besonders sich 
selbst überlassen, […] jemals zu dieser Vereinigung 
zu bringen?«.77

Kant wiederholt daher 1785 seinen Vorschlag zur 
Unterscheidung von Klassifikationen aufgrund von 

Ähnlichkeit und von Abstammung: Lebewesen, die 
aus unabhängigen »Erschaffungen« hervorgegangen 
sind, können nach Kant in eine Nominalgattung ge-
stellt werden, »um sie nach gewissen Ähnlichkeiten 
zu klassificiren« – sie würden aber niemals eine Re-
algattung bilden, »zu welcher durchaus wenigstens 
die Möglichkeit der Abstammung von einem einzi-
gen Paar erfordert wird«.78 Mit dieser Unterschei-
dung differenziert Kant zwischen dem »Geschäft der 
Naturgeschichte« und dem der »Naturbeschreiber«79: 
Den Ausdruck ›Naturgeschichte‹ nimmt er also in-
sofern ernst, als die Bestimmung von Realgattungen 
auf dem historischen Kriterium der gemeinsamen 
Abstammung beruht. Die Unterscheidung von ›Art‹ 
und ›Gattung‹ ist für Kant allein in der nach Ähnlich-
keit klassifizierenden Naturbeschreibung möglich, 
nicht aber in der Naturgeschichte, in der innerhalb ei-
nes Verwandtschaftskreises ein genealogisches Kon-
tinuum besteht: »Art und Gattung sind in der Natur-
geschichte (in der es nur um die Erzeugung und den 
Abstamm zu thun ist) an sich nicht unterschieden. In 
der Naturbeschreibung, da es bloß auf Vergleichung 
der Merkmale ankommt, findet dieser Unterschied 
allein statt«80.

Kritisiert wird diese Unterscheidung im folgenden 
Jahr von G. Forster. Forster hält es insbesondere für 
menschenunmöglich, eine Abgrenzung von taxono-
mischen Einheiten nach dem Kriterium der gemein-
samen Abstammung zu geben: »in diesem Sinne 
dürfte die Naturgeschichte wohl nur eine Wissen-
schaft für Götter und nicht für Menschen seyn. Wer 
ist Vermögend den Stammbaum auch nur einer einzi-
gen Varietät bis zu ihrer Gattung hinauf darzulegen, 
wenn sie nicht etwa erst unter unsern Augen aus einer 
andern entstand?«.81

Auch auf diese Kritik reagiert Kant mit einer 
Präzisierung seiner Vorstellungen: Er vollzieht eine 
Zuordnung der Gegenüberstellung von Naturbe-
schreibung (»Physiographie«) und Naturgeschichte 
(»Physiogonie«82) zu der epistemischen Unterschei-
dung von theoretischem Wissen, das auf Vermögen 
des Verstandes beruht, und den Ideen der Vernunft, 
die auf das Ganze der Erfahrung gehen, aber bloß re-
gulative Urteile hervorbringen.83 Eine Evolution der 
Lebewesen von »Wasserthieren« über »Sumpfthiere« 
zu »Landthieren« hält Kant daher auch für möglich, 
wenngleich er diese Vorstellung auch ein »gewagtes 
Abenteuer der Vernunft« nennt84 (↑Evolution; Phy-
logenese).

Eine genaue Erläuterung erfährt der Standpunkt 
Kants in einer Schrift C. Girtanners aus dem Jahr 
1796. Wie Kant unterscheidet auch Girtanner zwi-
schen »Naturgeschichte« und »Naturbeschreibung«: 
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»Geschlecht gebraucht man einmal, wenn eine zusammen-
hängende Erzeugung deren, welche dieselbe Form haben, 
statt findet; so sagt man z.B.: so lange das Geschlecht der 
Menschen ist, d.h. solange ihre Erzeugung ununterbro-
chen besteht. Ferner gebraucht man Geschlecht von dem, 
von welchem als dem ersten Bewegenden ausgehend das 
andere zum Sein gelangt; so nennt man die einen Helle-
nen von Geschlecht, die anderen Ioner, weil die einen vom 
Hellen, die andern von Ion als erstem Erzeuger abstam-
men« (Aristoteles, Metaphysik 1024a).
»Weil […] alles jetzt von bestimmten Samen erzeugt 
wird, springt es dorten hervor und steigt in den Räumen 
des Lichtes, wo der Stoff eines jeden wohnt und Körper 
des Ursprung; und darum vermag nicht alles aus allem zu 
werden, weil in bestimmten Dingen zuhaus ist geschied-
nes Vermögen« (Lukrez, De rerum natura I, 169-174).
»Nicht viele Arten von Menschen sind entstanden wie von 
Pflanzen, Gehölzen, Fischen, Vögeln, Schlangen, Hau-
stieren und wilden Tieren, so daß wir auf solche Weise 
das ›nach Art‹ auffassen müßten, oder wenn es geheißen 
hätte: stammweise, damit unter sich Ähnliche und zu ei-
nem Samenursprung Gehörige von anderen unterschieden 
werden sollten« (Augustinus, De genesis III, 12, 20).
»Nach langen und gründlichen Untersuchungen erscheint 
uns kein anderes Kriterium zur Bestimmung von Arten si-
cherer als die über die Vermehrung mittels Samen weiter-
gegebenen Unterschiede. Alle Variationen der Individuen, 
die aus den Samen einer Pflanze hervorgehen, sind bloße 
akzidentelle Variationen und keine Unterschiede, die eine 
artliche Differenzierung begründen würden« (Ray 1686, 
I, 40).
»[N]ous definissons l’espece par la generation, de sorte 
que ce semblable, qui vient ou pourrait estre venu d’une 
même origine ou semence, seroit d’une même espece« 
(Leibniz 1704, III, 6, §14). 
»Species tot sunt, quot diversas formas ab initio produxit 
Infinitum Ens« (Linné 1737, §5).
»[O]n doit regarder comme la même espèce celle qui, au 
moyen de la copulation, se perpétue & conserve la simi-
litude de cette espèce, & comme des espèces différentes 
celles qui, par les mêmes moyens, ne peuvent rien pro-
duire ensemble« (Buffon 1749, 10f.).
»Organisirte Körper, welche zu Einer und derselben Natur-
gattung (species naturalis) gehören, stehen, durch ihr Zeu-
gungs-Vermögen, unter einander in Verbindung, und sind 
von Einem Stamme entsprossen« (Girtanner 1796, 4).
»La collection de tous les corps organisés nés les uns des 
autres, ou de parens communs, et de tous ceux qui leur 
ressemblent autant qu’ils se ressemblent entre eux, est 
appelée une espèce« (Cuvier 1798, 11).
»[I]l est utile de donner le nom d’espèce à toute collec-
tion d’individus semblables, que la génération perpétue 
dans le même état, tant que les circonstances de leur situa-
tion  ne changent pas assez pour faire varier leurs habitu-
des, leur caractère et leur forme« (Lamarck 1809, I, 75).

»L’espèce est une collection ou une suite d’individus 
caractérisés par un ensemble de traits distinctifs dont la 
transmission est naturelle, régulière et indéfinie dans l’or-
dre actuel des choses« (Geoffroy Saint Hilaire 1859, II, 
437).
»[S]pecies are only strongly marked and permanent varie-
ties, and [...] each species first existed as a variety« (Dar-
win 1859, 469).
»When we call a group of animals, or of plants, a species, 
we may imply thereby either, that all these animals and 
plants have some common peculiarity of form and struc-
ture [morphological species]; or, we may mean that they 
possess some common functional character [physiologi-
cal species]« (Huxley 1860, 543).
»[D]ie schärfste Bestimmung des Artbegriffes [...], nach 
welcher zu einer Art nur jene Individuen gehören, die 
unter völlig gleichen Verhältnissen auch völlig gleiche 
Merkmale zeigen« (Mendel 1866, 6).
»[D]ie Art [...] erscheint in dem grossen Entwicklungs-
gesetz als ein vorübergehender auf kürzere oder längere 
Zeitperioden beschränkter und veränderlicher Formen-
kreis, als der Inbegriff der Zeugungskreise, welche be-
stimmten Existenzbedingungen entsprechen und unter 
diesen eine gewisse Constanz der wesentlichen Merkmale 
bewahren« (Claus 1876, 77).
»Ce mot désigne un groupe d’individus dont les descen-
dants se reproduisent; mais des animaux classés comme 
d’espèces différentes peuvent se reproduire, et d’autres, 
compris dans la même, en ont perdu la faculté« (Flaubert 
1881, 101).
»Es sind eben Arten nur Gruppen von dergestalt abgeän-
derten Einzelthieren, dass eine geschlechtliche Mischung 
zwischen ihnen und anderen Gruppen nicht mehr geschieht 
oder mit Erfolg unbegrenzt nicht mehr möglich ist« (Eimer 
1889, 16).
»[We] look upon a species [...] as an assemblage of indi-
viduals which have become somewhat modified in struc-
ture, form, and constitution so as to adapt them to slightly 
different conditions of life; which reproduce their like, 
and which usually breed together [...;] crossed with their 
near allies [they] do always produce offspring which are 
more or less sterile inter se« (Wallace 1889, 167).
»A group of individuals which, while fully fertile inter 
se, are sterile with all other individuals – or, at any rate, 
do not generate fully fertile hybrids« (Romanes 1895, II, 
229).
»A group of individuals which, however many characters 
they share with other individuals, agree in presenting one 
or more characters of a peculiar kind, with some certain 
degree of distinctness« (Romanes 1895, II, 230).
»Zu einer Art gehören sämmtliche Exemplare, welche der 
in der Diagnose festgestellten Form entsprechen, ferner 
sämmtliche davon abweichenden Exemplare, die damit  
durch Zwischenformen so innig verbunden sind, dass sie 
sich ohne Willkür nicht scharf davon trennen lassen, end-
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lich auch alle Formen, die mit den vorgenannten nach-
weislich in genetischem Zusammenhang stehen« (Döder-
lein 1902, 411).
»Zu einer Art gehören sämtliche Exemplare, welche der 
in der Diagnose festgestellten Form entsprechen, ferner 
sämtliche davon abweichende Exemplare, die mit jenen 
durch häufig auftretende Zwischenformen innig verbun-
den sind, ferner alle, die mit den Vorgenannten nachweis-
lich in genetischem Zusammenhange stehen oder sich 
fruchtbar mit ihnen paaren« (Plate 1907, 589).
»Das Kriterium des Begriffs Species (= Art) ist […] ein 
dreifaches, und jeder einzelne Punkt ist der Prüfung zu-
gänglich: Eine Art hat gewisse Körpermerkmale, erzeugt 
keine den Individuen andrer Arten gleiche Nachkommen 
und verschmilzt nicht mit andern Arten« (Jordan 1905, 
159).
»[E]ine systematische Kategorie, in welcher man dieje-
nigen organischen Individuen zusammenfaßt, die in be-
stimmten, relativ konstanten Eigenschaften untereinander 
übereinstimmen« (Schmidt 1912, 32).
»A species consists of the total of individuals of identical 
constitution unable to form more than one kind of gam-
etes« (Lotsy 1916, 23).
»[L]a specie […] viene ad essere costituita da tutto 
l’internodio che sta fra due successivi sdoppiamenti o, ad 
ogni modo, da tutto il tratto rettilineo d’evoluzione che s’è 
prodotto dopo l’ultimo sdoppiamento. Possiamo chiamare 
›specie filetica‹ o ›filomero‹ (segmento di phylum) la spe-
cie intesa in questo modo« (Rosa 1918, 216).
»Formen, die sich unter natürlichen Bedingungen durch 
Generationen erfolgreich mit einander paaren, bilden zu-
sammen eine Art, wobei es geichgültig ist, wie groß ihre 
gegenseitige Ähnlichkeit ist« (Stresemann 1920, 151f.).
»Art ist eine natürliche kontinuierliche Fortpflanzungsge-
meinschaft« (Remane 1927, 7).
»The smallest natural populations permanently separated 
from each other by a distinct discontinuity in the series of 
biotypes, are called species« (du Rietz 1930, 357).
»A species is a group of similar individuals differing from 
other groups in a number of more or less true-breeding 
characters, greater than those which often occur within the 
limits of a family, and not the direct result of environmen-
tal or other nurtural influences. The members of a species 
are fertile with one another, but not readily with other spe-
cies« (Thompson 1934, II, 1334).
»Considered dynamically, the species represents that stage 
of evolutionary divergence, at which the once actually or 
potentially interbreeding array of forms becomes segregat-
ed into two or more separate arrays which are physiologi-
cally incapable of interbreeding« (Dobzhansky 1935, 354).
»[T]here is no single criterion of species. Morphological 
difference; failure to interbreed; infertility of offspring; 
ecological, geographical, or genetical distinctness – all of

those must be taken into account, but none of them sing-
ly is decisive. Failure to interbreed or to produce fertile 
offspring is the nearest approach to a positive criterion« 
(Huxley 1940, 11).
»Species are groups of actually or potentially interbreed-
ing populations, which are reproductively isolated from 
other such groups« (Mayr 1942, 120).
»Als A. wird die Gesamtheit aller Einzellebewesen (In-
dividuen) gleicher stammesgeschichtlicher Herkunft (Ab-
stammungsgemeinschaft) innerhalb eines den Lebensan-
sprüchen u. historischen Gegebenheiten entsprechenden 
Verbreitungsgebietes (Areal) bezeichnet, bei der zumin-
dest räumlich benachbarte Individuen eine Fortpflan-
zungsgemeinschaft bilden, d.h. miteinander unbeschränkt 
fruchtbar sind« (Kosmos-Lexikon der Naturwissenschaf-
ten 1953, 129).
»Die Grenzen der Art im Zeitlängsschnitt wären [...] du-
rch zwei Artspaltungsprozesse bestimmt: denjenigen, du-
rch den sie als selbständige Fortpflanzungsgemeinschaft 
geschaffen wurde, und denjenigen, mit dem die leiblichen 
Nachkommen dieser Ausgangspopulation aufhörten, eine 
einheitliche Fortpflanzungsgemeinschaft zu sein« (Hen-
nig [1960], 65).
»An evolutionary species is a lineage (an ancestor-de-
scendant sequence of populations) evolving separately 
from others and with its own unitary evolutionry role and 
tendencies« (Simpson 1961, 153).
»Die Art ist eine Serie von Individuen, die in der Gesamt-
heit ihrer typischen Eigenschaften übereinstimmen und in 
ihren räumlich oder zeitlich aneinander anschließenden 
Populationen eine meist nur geringfügige fließende Varia-
bilität zeigen« (Schindewolf 1962, 67).
»L’espèce est un ensemble d’êtres vivants qui descendent 
les uns des autres, dont les genotypes sont très voisins 
(d’où leur similitude morphologique, physiologique et 
éthologique) et qui, dans des conditions naturelles, ne 
s’hybrident pas, pour des causes géniques, anatomiques, 
éthologiques, spatiales, ou écologiques, avec des êtres vi-
vants de tout autre groupe« (Grassé 1966, 881).
»Art, Spezies, die wichtigste taxonome Einheit (Kategorie) 
des Systems der Pflanzen und Tiere. Als natürliche Grund-
einheit umfaßt die A. die Gesamtheit aller Individuen oder 
Populationen, die einer potentiellen Fortpflanzungsgemein-
schaft angehören, d.h. die A. ist auf Grund stammesge-
schichtlicher Herkunft (Abstammungsgemeinschaft) durch 
mehrere konstante Vererbungsmechanismen morpholo-
gisch, physiologisch, embryologisch, verhaltensmäßig u.a. 
deutlich von allen anderen Abstammungsgemeinschaften 
geschieden« (ABC Biologie 1967, 49).
»Species [...] are the most extensive units in the natu-
ral economy such that reproductive competition occurs 
among their parts« (Ghiselin 1974, 538).
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Die Naturgeschichte lehre, »wie das Urbild einer 
jeden Stammgattung von Thieren und Pflanzen ur-
sprünglich beschaffen gewesen sei, und wie die Gat-
tungen von ihrer Stammgattung allmählig abgeartet 
seien«.85 Die Naturbeschreibung vollziehe dagegen 

eine Einteilung der »organisirten Körper, nach dem 
Linneischen Systeme, in Klassen, Ordnungen, Ge-
schlechter und Arten. Diese Eintheilung der Schule, 
welche bloß für das Gedächtnis ist, bringt die orga-
nischen Geschöpfe unter Titel, nach ihrer Ähnlich-

»A species is a lineage (or a closely related set of line-
ages) which occupies an adaptive zone minimally differ-
ent from that of any other lineage in its range and which 
evolves seperately from all lineages outside its range« 
(Van Valen 1976, 233).
»A species is a single lineage of ancestral descendant pop-
ulations of organisms which maintains its identity from 
other such lineages and which has its own evolutionary 
tendencies and historical fate« (Wiley 1978, 18).
»Species are the smallest groups that are consistently 
and persistently distinct, and distinguishable by ordinary 
means« (Cronquist 1978, 15).
»A ›species‹ is merely a population or group of popula-
tions defined by one or more apomorphous features; it is 
also the smallest natural aggregation of individuals with a 
specifiable geographic integrity that cannot be defined by 
any set of analytic techniques« (Rosen 1979, 227).
»Eine Art umfaßt alle zwischen der Aufspaltung der  
Stammart und der eigenen Aufspaltung in erneut repro-
duktiv isolierte Tochterarten in Populationen sich reali-
sierende Individuen, die zumindest potentiell miteinander 
fertile Nachkommen erzeugen können« (Klausnitzer & 
Richter 1979, 237).
»[A] species is a diagnosable cluster of individuals within 
which there is a parental pattern of ancestry and descent, 
beyond which there is not, and which exhibits a pattern 
of phylogenetic ancestry and descent among units of like 
kind« (Eldredge & Cracraft 1980, 92).
»[S]pecies are simply the smallest detected samples of 
self-perpetuating organisms that have unique sets of char-
acters« (Nelson & Platnick 1981, 12).
»We can [...] regard as a species that most inclusive popu-
lation of individual biparental organisms which share a 
common fertilization system« (Paterson 1985, 25).
»Eine Art ist […] der evolutionäre Abschnitt zwischen 
zwei Speziationen oder aber zwischen einer Speziation 
und dem Zeitpunkt ihres nachkommenlosen Aussterbens« 
(Willmann 1985, 133).
»The cohesion species concept is the most inclusive popu-
lation of individuals having the potential for phenotypic 
cohesion through intrinsic cohesion mechanisms« (Tem-
pleton 1989, 12).
»[E]very modern species definition in a diverse sample 
either explicitly or implicitly equates species with seg-
ments of population lineages. […] Not just any lineage 
segment  qualifies as a species, however. Instead, a spe-
cies corresponds with a lineage segment bounded by 

certain critical events. Authors disagree, however, about 
which events are critical« (de Queiroz 1999, 50; 53).
»[W]ichtigste Verallgemeinerungseinheit der Biologie und 
damit grundlegender Begriff der Systematik, Klassifikati-
on und Taxonomie. – Als Arten bezeichnet man Gruppen 
von Individuen, die durch Abstammungsbande zwischen 
Elter(n) und Nachkommen […] gekennzeichnet sind […] 
und in Gestalt, Physiologie und Verhalten soweit überein-
stimmen, daß sie sich von anderen Individuengruppen ab-
grenzen lassen. Bei Organismen mit zweigeschlechtlicher 
Fortpflanzung kommt als entscheidendes Kriterium die 
Fähigkeit hinzu, gemeinsam fertile Nachkommen […] zu 
erzeugen« (Rehfeld 1999, 9).
»Species are reproductively isolated natural populations 
or groups of natural populations. They originate via the 
dissolution of the stem species in a speciation event and 
cease to exist either through extinction or speciation« 
(Meier & Willmann 2000, 31).
»A species is the least inclusive taxon recognized in a 
formal phylogenetic classification. As with all hierarchi-
cal levels of taxa in such a classification, organisms are 
grouped into species because of evidence of monophyly. 
Taxa are ranked as species rather than at some higher 
level because they are the smallest monophyletic groups 
deemed worthy of formal recognition, because of the 
amount of support for their monophyly and/or because of 
their importance in biological processes operating on the 
lineage in question« (Mishler & Theriot 2000, 46f.).
»A species is a lineage separated from other lineages by 
causal differences in synapomorphies. The sense in which 
lineages are separated will vary according to the organ-
isms. In sexual organisms, it will involve the variety of 
prezygotic and postzygotic isolating mechanisms. In 
ecospecies it will involve the occupancy of an ecologi-
cal role in vicariant ecosystems (i.e., in similar roles in 
each system, interchangeable with each local instance). In 
agamospecies it will involve approaching the mean ›wild-
type‹ genotype through selection against intermediates. In 
phylospecies, it will mean remaining diagnosably distinct 
(although I have added the requirement that diagnosis 
be founded on actual causal mechanisms in the ultimate 
case). The point here is that there is a pattern of distinct-
ness, on which we can refine our diagnoses to uncover the 
processes that cause them« (Wilkins 2003, 635).
»[S]pecies are best understood as open or closed, causally 
integrated processual systems that also instantiate an his-
torically conditioned homeostatic property cluster natural 
kind« (Rieppel 2009, 33).

Tab. 14. Definitionen des biologischen Artbegriffs.
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keit, oder nach der Analogie«.86 Weiter formuliert 
er: »Die Naturgeschichte, im philosophischen Sinne, 
theilt die organisirten Körper in Stämme, nach ihren 
Verwandschaften in Ansehung der Erzeugung. Sie 
gründet sich auf das gemeinschaftliche Gesetz der 
Fortpflanzung. Einheit der Gattung ist bei ihr Einheit 
der zeugenden Kraft. Auf diese Weise entsteht ein 
Natur-System für den Verstand, eine Eintheilung der 
organisirten Körper unter Gesetze«.87 Ausdrücklich 
definiert Girtanner natürliche Gattungen und Arten 
auf dieser fortpflanzungsbiologischen Grundlage: 
»Alle Thiere, oder Pflanzen, die mit einander frucht-
bare Junge zeugen, gehören zu Einer physischen 
Gattung«88 (vgl. Tab. 14). Girtanner identifiziert die 
Ausdrücke ›Gattung‹ und ›species‹ miteinander – 
naheliegend ist dies, weil auf diese Weise die Fort-
pflanzung (Begattung) als Grundlage der Einteilung 
betont wird. Über die Abgrenzung von Arten hinaus 
schlägt Girtanner vor, auch die gesamte Systematik 
der Lebewesen auf eine genealogische Grundlage 
zu stellen. Er fordert, es müsse »eine neue Einthei-
lung des Thierreiches in Klassen, Ordnungen, Gat-
tungen, Rassen, Spielarten und Varietäten, nach der 
Verwandschaft der Zeugung vorgenommen werden. 
Wahrscheinlich vergehen noch Jahrhunderte ehe 
dieß geschehn kann!«89 Mit dieser Forderung könnte 
Girtanner als der Gründungsvater der kladistischen 
Systematik angesehen werden (↑Systematik). Und 
bemerkenswerterweise nimmt in der von Girtanner 
aufgelisteten Reihe von taxonomischen Einheiten 
der Terminus ›Gattung‹ die Stellung ein, die bei Lin-
né die Art (species) innehat.

Eine kodifizierte Form, die für die spätere Rezepti-
on von großer Bedeutung ist, gibt J.K.W. Illiger dem 
Artbegriff Kants und Girtanners. Er definiert im Jahr 
1800 in ihrem Sinne (und häufig mit genau Girtan-
ners Formulierungen, aber ohne ihn zu zitieren90): 
»Art, Species, […] ist der Inbegriff aller Individuen, 
welche fruchtbare Junge miteinander zeugen. Diese 
Bestimmung der Art scheint die Natur selbst zu dikti-
ren. Wir können die Art nur aus Erfahrungen über die 
Erzeugung bestimmen, und es ist falsch, wenn man, 
wie gewöhnlich zu geschehn pflegte, annimmt, daß 
die Art aus der Abziehung allgemeiner mehrern Indi-
viduen gemeinschaftlicher Merkmale entstehe«.91

Konstanz und Transformation von Arten
Bei den Biologen, die zu Beginn des 19. Jahrhun-
derts eine Transformation der Arten im Laufe der 
Erdgeschichte für möglich erachten und Theorien für 
den Mechanismus dieses Prozesses vorschlagen, ist 
ein fortpflanzungsbiologischer Artbegriff verbreitet. 
Dies gilt insbesondere für J.B. de Lamarck. Er defi-

niert eine Art als eine Menge von ähnlichen Indivi-
duen, die durch andere ähnliche Individuen erzeugt 
wurden (»collection d’individus semblables qui fu-
rent produits par d’autres individus pareils à eux«92). 
Lamarck weist aber auch darauf hin, dass es für ihn 
streng genommen nur Individuen in der Natur gebe; 
konstante Arten (»espèces constantes«) gebe es dage-
gen nicht.93 Die Arten gelten ihm vielmehr als verän-
derlich (↑Phylogenese).

Die Frage der Konstanz oder Transformation von 
Arten wird in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
kontrovers diskutiert. Auf der einen Seite geht G. 
Cuvier weiterhin von einer göttlichen Schöpfung der 
Arten und ihrer harmonischen ↑Anpassung an die je-
weilige Umwelt aus94 und definiert eine Art ähnlich 
wie Linné vor ihm über die Verschränkung der bei-
den Kriterien der gemeinsamen Abstammung und der 
Ähnlichkeit: »La collection de tous les corps organi-
sés nés les uns des autres, ou de parens communs, 
et de tous ceux qui leur ressemblent autant qu’ils se 
ressemblent entre eux, est appelée une espèce«95. Auf 
der anderen Seite betont Lamarck die Veränderlich-
keit der Individuen in einer Abstammungsreihe und 
schließt daraus, es gebe keine konstanten Arten in der 
Natur: »ces individus, qui appartenoient originaire-
ment à une espèce, se trouvent à la fin transformés en 
une espèce nouvelle, distincte de l’autre«96 (Lamarck 
spricht hier von einer Transformation der Individuen, 
nicht der Arten; problematisch ist es allerdings, wenn 
er hier nahe legt, dieselben Individuen würden erst 
zu einer und dann zu einer anderen Art gehören; vgl. 
die Diskussion unten zu Artumwandlung). Bei La-
marck zeigt sich damit ebenso wie später bei Darwin 
die Einschätzung der Art als eine historische Einheit: 
Jede Art hat ihre Geschichte. Er definiert sie als eine 
Gruppe von sich fortpflanzenden Organismen, die 
solange gleich bleiben, bis Umweltänderungen Än-
derungen der organischen Formen nach sich ziehen 
(»il est utile de donner le nom d’espèce à toute coll-
ection d’individus semblables, que la génération per-
pétue dans le même état, tant que les circonstances de 
leur situation ne changent pas assez pour faire varier 
leurs habitudes, leur caractère et leur forme«97).

Praxis der Artbestimmung
Die verschiedene Einschätzung des Artbegriffs spie-
gelt sich auch in der höchst unterschiedlichen Praxis 
der Abgrenzung von Arten. Ein Extrem bildet der Pi-
onier der Ornithologie, der thüringische Pfarrer C.L. 
Brehm, der viele verschiedene Arten innerhalb der 
von Linné abgegrenzten Spezies unterscheidet, z.B. 
allein 14 Arten von Haussperlingen für seine thürin-
gische Heimatstadt.98 Brehm charakterisiert die Ar-
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ten als Variationen »ein und derselben Grundgestalt«, 
also auf morphologischer Grundlage. Schon in der 
zeitgenössischen Kritik wird bemerkt, dass manche 
der von Brehm identifizierten Arten keine »ächten« 
Arten seien, sondern vielmehr »climatische oder lo-
cale Abänderungen«.99 Die fehlende Einheitlichkeit 
in der Abgrenzung und Benennung von Arten führt 
in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts zu heftigen 
Auseinandersetzungen, die seit den 1840er Jahren in 
die Entwicklung von Regelwerken zur Nomenklatur 
münden (↑Taxonomie). 

Durch die Evolutionstheorie beeinflusste Autoren 
sind in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts häu-
fig dazu geneigt, innerhalb der allgemein anerkann-
ten Arten viele neue Arten zu unterscheiden (»split-
ters«); ihnen stehen solche Systematiker gegenüber, 
die die bestehenden umfassenden Arten verteidigen 
(»lumpers«) und die der Auffassung sind, eine mög-
liche Transformation der Arten dürfe die Taxonomie 
nicht beeinflussen, weil Arten solche Einheiten be-
zeichnen sollten, die sich nicht verändern.100

Darwin: Skepsis gegenüber dem Begriff
Die skeptische Sicht auf einen typologisch oder es-
senzialistisch bestimmten Artbegriff, wie sie sich 
prägnant bei Buffon findet, verstärkt sich unter dem 
Einfluss der Evolutionstheorie immer weiter. Der es-
senzialistische Typusbegriff gerät dabei zunehmend 
unter einen pauschalen Metaphysikverdacht und wird 
allenfalls als pragmatisches Instrument zur Ordnung 
der Mannigfaltigkeit akzeptiert. 

Eine Schlüsselrolle in dieser Entwicklung nimmt 
C. Darwin ein. Auch wenn Darwin den Begriff der 
Art im Titel seines Hauptwerkes führt, hält er ihn 
doch nicht für scharf bestimmbar (»It all comes, I 
believe, from trying to define the undefinable«101). 
Der wesentliche Grund hierfür ist seine Lösung vom 
typologischen, oder besser »fixistischen« Artkon-
zept, die ihm anfangs wie ein Verbrechen erscheint 
(»species are not (it is like confessing a murder) im-
mutable«102). In seinem Hauptwerk erläutert Darwin 
seinen Artbegriff durch die Bestimmung von Arten 
als Gruppen von Individuen, die einander stark äh-
neln (»a set of individuals closely resembling each 
other«103); eine genaue Abhebung der Arten von 
Varietäten sei nicht möglich; die Abgrenzung von 
Arten beruhe vielmehr auf Konvention (»arbitrarily 
given«) und erfolge allein aus praktischen Gründen 
(»for the sake of convenience«)104. Zu beziehen ist 
diese Einschätzung v.a. auf die Unterscheidung von 
Arten und Varietäten: Zwischen diesen ist für Darwin 
eine Grenze nicht scharf zu ziehen.105 Darwins Ein-
stellung zum Artbegriff ist also wesentlich pragmati-

scher Natur. Abzulehnen ist nach Darwin allein eine 
essenzialistische Artdefinition, die jeder Art ein We-
sensmerkmal zuschreibt, weil die generationenüber-
greifende Veränderung der Organismen eine solche 
Definition verbiete.

Als Erwiderung auf Darwins Zurückhaltung in 
der Bestimmung des Artbegriffs ist ihm vorgehalten 
worden, dass es ohne einen solchen Begriff keine 
Evolution geben könne. So urteilt L. Agassiz: »If 
species do not exist at all, as the supporters of the 
transmutation theory maintain, how can they vary? 
And if individuals alone may exist, how can the dif-
ferences which may be observed between them prove 
the variability of species?«.106 Agassiz sieht die Ar-
ten ebenso als »ideale Entitäten« an wie die anderen 
Taxa der Klassifikation (Gattungen, Familien etc.).107 
Darwin reagiert auf die Kritik von Agassiz mit Un-
verständnis und räumt den Arten eine Existenz in der 
Zeit oder eine zeitweilige Existenz (»temporary exis-
tence«) ein.108 Diese Beschereibung findet sich auch 
bereits 1856 bei dem französischen Ornithologen C. 
Bonaparte (»existence temporaire«) zu (↑Phylogene-
se).109

Aus den Aufzeichnungen in seinen älteren Notiz-
büchern wird deutlich, dass Darwin Arten zumindest 
in einigen Zusammenhängen als reproduktiv isolierte 
Einheiten ansieht. Darwin erwägt zwei Kriterien zur 
Bestimmung von Arten, die beide auf einem kausa-
len Mechanismus und nicht auf bloßer Klassifikation 
aufgrund von äußerer Ähnlichkeit beruhen: Abstam-
mung von einem gemeinsamen Vorfahren und Fä-
higkeit zur Erzeugung gemeinsamer Nachkommen 
(Kreuzbarkeit): »There is only two ways of proving 
[that two animals belong to the same species:] one 
when they can proved descendant […], or when 
placed together they will breed«.110 Als eine »reale 
Sache« erscheinen Arten Darwin v.a. ausgehend vom 
Kriterium der Kreuzbarkeit: »As species is [certain] 
real thing with regard to contemporaries – fertility 
must settle it«.111 Darwin diskutiert insbesondere 
ethologische Isolationsmechanismen und stellt fest, 
dass gute Arten morphologisch nicht stark differen-
ziert sein müssen (»species may be good ones & 
differ scarcely in any external character«; z.B. die 
Laubsängerarten Phylloscopus collybita und sibilia-
trix).112 Auch in späteren Werken gibt Darwin nicht 
die Ähnlichkeit der Individuen, sondern ihre Kreuz-
barkeit als den besten Test der Artzugehörigkeit aus 
(»the absence of fusion affords the usual and best test 
of specific distinctness«113). Die reproduktive Isolati-
on ist für Darwin aber andererseits kein universales 
Kriterium zur Abgrenzung von Arten: »First crosses 
between forms, sufficiently distinct to be ranked as 
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species, and their hybrids, are very generally, but 
not universally, sterile«.114 Trotz seiner vorsichtigen 
Einstellung gegenüber einer allgemeinen Definition 
des Artbegriffs lehnt Darwin das Konzept also nicht 
ab. Seine Bemerkungen sind vor dem Hintergrund zu 
verstehen, dass er primär nicht an den wohl definier-
ten Arten und der Konstanz der Arten, sondern im 
Sinne seiner Theorie der Phylogenese an den Grenz-
fällen und Übergängen interessiert ist.115 Von einem 
allgemeinen populationstheoretischen Artbegriff 
kann bei Darwin dennoch nicht die Rede sein.116

Von seinen Zeitgenossen wird die These der ↑Phy-
logenese der Organismen, also des genealogischen 
Zusammenhangs von Organismen verschiedener Ar-
ten, relativ schnell akzeptiert. Auf allgemeine Ableh-
nung, selbst unter seinen Anhängern, stößt dagegen 
der von Darwin vorgeschlagene Mechanismus der 
↑Selektion. Verbunden mit dieser Ablehnung ist auch 
die Ablehnung eines kontinuierlichen Übergangs von 
einer Art in eine andere. Am Ende des 19. Jahrhunderts 
gelten Arten zwar als Stadien eines Evolutionsprozes-
ses, also nicht mehr als unveränderlich und ewig, sie 
werden aber doch weiterhin als diskret angesehen.117 
Der Übergang zwischen Arten wird allgemein als ein 
Sprung, nicht als ein Fließen verstanden (↑Mutation).

Darwins Einbettung des Artbegriffs in die Theo-
rie der Evolution hat natürlich Konsequenzen für die 
Definition des Begriffs. Im Anschluss an Darwins 
Theorie werden am Ende des 19. Jahrhunderts unter 
Arten historisch entstandene Entitäten verstanden. 
C. Claus bestimmt eine Art im Sinne Darwins als 
einen »veränderlichen Formenkreis«, der über ge-
wisse Zeitperioden Bestand hat. Über das Kriterium 
der Paarung von Organismen verbunden, sei eine Art 
»der Inbegriff der Zeugungskreise«.118 Die meisten 
Artdefinitionen dieser Zeit beruhen auf einer Verbin-
dung morphologischer und genealogischer Kriterien, 
so auch die im frühen 20. Jahrhundert viel zitierte 
Definition von L. Döderlein, die später durch L. Plate 
modifiziert wird (vgl. Tab. 14).119

Realität vs. Abstraktheit von Arten
In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts ist das 
ganze Spektrum der Meinungen zum ontologischen 
Status (›Realität‹ vs. ›Abstraktheit‹) von Arten und 
höheren Taxa vertreten (vgl. Tab. 15).120 Einen extre-
men Standpunkt nehmen C. von Nägeli und F. Hein-
cke ein, indem sie für die Realität aller taxonomi-
scher Kategorien plädieren, weil sie alle »natürliche 
Einheiten« seien121, d.h. »in der Natur bestehen«122. 

E. Haeckel sieht dagegen allein die höchsten sys-
tematischen Kategorien, d.h. die Stämme als real an. 
In ihnen seien die Individuen »durch das materielle 

Band der Blutsverwandtschaft« miteinander ver-
bunden, weil sie von einer »einzigen gemeinsamen 
Urform« abstammten und auf diese Weise »kontinu-
ierlich zusammenhängende Glieder« einer Einheit 
bildeten.123 Den Stamm oder das Phylon hält Haeckel 
daher »für die einzige reale und für die einzige genau 
durch ihren Inhalt und Umfang zu definirende Kate-
gorie des Systems«.124 Alle anderen Kategorien des 
Systems einschließlich der Spezies bezeichnet er als 
»willkührliche und subjective Abstractionen«.125 Die 
fehlende Realität der Arten ist aber für Haeckel kein 
großes Problem. Denn die Tatsache, dass Individuen 
allein nach bestimmten begrifflichen Kriterien zu Ar-
ten zusammengefasst werden könnten, ändere nichts 
an dem Wert einer solchen Zusammenfassung.

Bis ins 20. Jahrhundert ist die Meinung domi-
nierend, dass allein Arten den ontologischen Status 
der Realität haben, alle anderen Taxa aber abstrakte 
Einheiten seien. Paradigmatisch formuliert A. Scho-
penhauer diese Auffassung 1844: »[Es] sind die spe-
cies das Werk der Natur, die genera das Werk des 
Menschen: sie sind nämlich bloße Begriffe. Es gibt 
species naturales, aber genera logica allein«.126 Von 
biologischer Seite neigen zu dieser Auffassung die 
Botaniker F. Delpino und A. Kerner von Marilaun 
und die Zoologen H. Burmeister, J.D. Dana und F. 
Brauer.127 Als Grund für die Realität der Arten wird 
das »gemeinsame Band« zwischen den Individuen 
einer Art gesehen, das (bei sexuell sich vermehren-
den Organismen) durch die gemeinsame Fortpflan-
zung gegeben sei.128 

Ein vierter Standpunkt besteht schließlich in der 
These, dass allein die Individuen real, alle systemati-
schen Kategorien einschließlich der Art dagegen Ab-
straktionen seien. Diese Meinung vertreten (ebenso 
wie anfangs Buffon und Lamarck) u.a. L. Agassiz, C. 
Claus und M. Möbius.129 E. Bessey hält die Arten zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts allein für geistige Kon-
zepte (»mental concepts«) ohne tatsächliche Existenz 
(»no actual existence«) in der Natur: »They are con-
ceived in order to save ourselves the labor of thinking 
in terms of individuals, and they must be so framed 
that they do save us labor«130.

Sofern überhaupt noch eine Debatte über die »Re-
alität« höherer taxonomischer Kategorien seit Mitte 
des 20. Jahrhunderts geführt wird, ist diese meist 
durch eine liberale Haltung gekennzeichnet, nach der 
durchaus nicht nur Arten als reale Einheiten angese-
hen werden. Nach einer Umfrage unter 48 namhaften 
Taxonomen im Jahr 1940 ist die große Mehrheit von 
ihnen der Auffassung, die Gattung sei im Vergleich 
zur Art die »natürlichere Einheit«, und sie entstehe 
außerdem auf gleiche Weise wie Arten.131



Art 74

Differenzierung des Artbegriffs
Seit Ende des 19. Jahrhunderts werden verschiedene 
terminologische Vorschläge gemacht, die umfassende 
und die enge Bedeutung des Artbegriffs voneinander 
zu trennen. H. de Vries spricht von Großarten und 
elementaren Arten, ohne diese aber genauer zu defi-
nieren.132 Gemäß seiner Mutationstheorie ist er ledig-
lich der Ansicht, neue elementare Arten »entstehen 
plötzlich, ohne Uebergänge«133 und »sind meist völlig 
constant, vom ersten Augenblicke ihrer Entstehung 
an«134. J.P. Lotsy begründet 1916 die Unterscheidung 
zwischen Linneon als Bezeichnung für die klassi-
schen Arten im umfassenden rein morphologischen 
Sinn (»the total of individuals which resemble one 
another more than they do any other individuals«135) 
und Jordanon für den engeren reproduktionsbiologi-
schen Artbegriff (»a group of externally alike indivi-
duals which all propagate their kind faithfully, under 
conditions excluding contamination by crossing with 
individuals belonging to other groups, as far as the-
se external characters are concerned, with the only 
exception of noninheritable modifications of these 
characters«136). Der letztere Terminus nimmt Bezug 
auf den französischen Botaniker A. Jordan (1814-
1897), der für Pflanzenarten viele kleine Varietäten 
beschreibt, die sich nur geringfügig unterscheiden, 
deren Merkmale aber über Generationen konstant 
bleiben und die damit eine morphologisch und gene-
tisch einheitliche Gruppe von Individuen bilden. Den 
Hintergrund von Jordans Praxis der Arteinteilung 
bilden nicht evolutionäre Überlegungen, sondern der 
Glaube an die Vielfalt der Schöpfungen Gottes. Lotsy 
identifiziert die traditionelle Kategorie der Art nicht 
mit einem seiner beiden neuen Konzepte, sondern 
führt diese als eine dritte Kategorie ein: Arten (»spe-
cies«) werden von Lotsy durch die Homogenität der 
Gameten von Individuen abgegrenzt und können da-
mit nicht aufgrund morphologischer Vergleiche oder 
Paarungsbeobachtungen bestimmt werden, sondern 
setzen Kreuzungsversuche mit Hybriden voraus (vgl. 
Tab. 14).137

Arten als »Wirkungseinheiten«?
Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts ist es 
die herrschende Ansicht, dass der taxo-
nomischen Ebene der Art eine grund-
sätzlich andere Bedeutung zukomme 
als den höheren Kategorien. J. Huxley 
argumentiert, aufbauend auf der Vor-
stellung der ↑Arterhaltung, dass Arten 
– im Vergleich zu höheren Taxa – als 
Einheiten der Natur mit einer größeren 
Realität und Objektivität anzusehen 

seien (»species have a greater reality in nature, […] a 
greater degree of objectivity, than higher taxonomic 
categories«). Arten können nach Huxley im Gegen-
satz zu den höheren Kategorien als abgegrenzte sich 
selbst erhaltende Einheiten der Natur bestimmt wer-
den (»distinct self-perpetuating units with an objecti-
ve existence in nature«).138

Die angeblich größere »Realität« und »Objek-
tivität« der Kategorie der Art wird also daran fest-
gemacht, dass die Zusammenfassung von Arten auf 
der Grundlage von beobachtbaren sexuellen Fort-
pflanzungsereignissen beruht. Die Definition baut 
damit nicht auf der willkürlichen Entscheidung auf, 
dass nach dieser oder jener genealogischen Entfer-
nung von einer ›Gattung‹, ›Familie‹, ›Ordnung‹ oder 
›Klasse‹ zu reden ist, sondern auf einer tatsächlichen 
kausalen Interaktion von Organismen. Arten bilden 
in diesem Sinne »Wirkungseinheiten«, wie sie L. von 
Bertalanffy 1932 nennt.139

Kritisch wird allerdings später darauf hingewie-
sen, dass meist nicht alle Mitglieder einer Art eine 
reale Interaktionsgemeinschaft bilden. Organismen 
und Nachkommenreihen von Organismen können 
geografisch und zeitlich isoliert voneinander vor-
kommen, so dass Interaktionen, und damit auch die 
gemeinsame Fortpflanzung, ausgeschlossen sind. 
Und auch bei Organismen einer Art, die im gleichen 
Raum und zur gleichen Zeit vorkommen, kann es 
ökologische, ethologische oder physiologische Me-
chanismen der Isolation geben (Rassen, Ökotypen, 
u.a.), die eine Kreuzung unter natürlichen Bedingun-
gen ausschließen.140 Eine reale Interaktionsgemein-
schaft bilden allein die Mitglieder einer ↑Population, 
nicht aber einer Art.

Um den Status der realen Interaktionsgemein-
schaft zu retten, wird häufig vorgeschlagen, Arten als 
Menge von Organismen zu definieren, die miteinan-
der Nachkommen zeugen können, auch wenn sie dies 
tatsächlich nicht tun. Diese potenzielle sexuelle In-
teraktion als Grundlage des Artbegriffs erlaubt zwei 
Interpretationen: Sie kann so verstanden werden, dass 
allein die Organismen zu einer Art zusammengefasst 

Ontologischer Status von Arten

real konstruiert

Ontologischer Status 
höherer Taxa

real Nägeli 1865 Haeckel 1866

konstruiert Burmeister 1856 Claus 1880

Tab. 15. Kreuzklassifikation von Standpunkten zur Realität von Arten und hö-
heren Taxa in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts.
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werden, die unter natürlichen Bedingungen miteinan-
der Nachkommen zeugen, wenn die räumlichen und 
zeitlichen Hindernisse entfernt werden (unter Beibe-
haltung der ethologischen und ökologischen Barrie-
ren). Oder sie kann rein physiologisch so verstanden 
werden, dass alle die Organismen eine Art bilden, die 
sich unter irgendwelchen natürlichen oder künstli-
chen Bedingungen (z.B. künstlicher Befruchtung) 
miteinander paaren und fertile Nachkommen zeugen 
können. Weil es sich in beiden Fällen bei den Inter-
aktionen aber immer um mögliche und nicht tatsäch-
liche handelt, können sie nicht dazu dienen, Arten als 
reale Interaktionsgemeinschaften zu bestimmen. Es 
besteht damit eine grundsätzliche Schwierigkeit in 
der Abgrenzung von natürlichen biologischen Arten 
aufgrund potenzieller Interaktionen. Der Hauptver-
treter des »biologischen Artbegriffs«, E. Mayr, rückt 
daher seit den 1960er Jahren in seinen Definitionen 
einer Art von der Einschränkung einer bloß poten-
ziellen Interaktion ab (vgl. Tab. 16). 

Morphologische, physiologische, biologische Arten
In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird zu-
nehmend klar, dass sich nicht alle Arten morpho-
logisch deutlich unterscheiden müssen. Es werden 
daher verschiedene Relativierungen des Artbegriffs 
vorgenommen. Darwin nennt in seinem Hauptwerk 
eine Gruppe von Organismen, die untereinander ho-
mogen, aber gegen andere Mitglieder der gleichen 
Art morphologisch abgegrenzt sind (»a well-marked 
variety«) beginnende Arten (»incipient species«).141 
G.H.T. Eimer spricht 1888 von einer »werdenden 
Art«.142 

In terminologischer Hinsicht werden verschiedene 
Versuche unternommen, innerhalb des Artbegriffs 
Differenzierungen einzuführen und Typen von Arten 
zu unterscheiden. So differenziert T.H. Huxley 1860 
zwischen morphologischen Arten und physiologi-
schen Arten (»physiological species«) und definiert 
letztere durch die gemeinsame Fortpflanzungsfähig-
keit ihrer Mitglieder (»groups of individuals, which 
breed freely together, tending to reproduce their 
like«).143 In ähnlicher Weise unterscheidet Haeckel 
1866 zwischen einem morphologischen, physiolo-
gischen und genealogischen Begriff der Spezies.144 
Die Bezeichnungen für diese Kategorien erscheinen 
z.T. bereits in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts: 
C.G.F. Gore unterscheidet 1838 bei Rosen drei phy-
siologische Arten (»physiological species«145), wobei 
sie dabei zugrundelegt, dass Individuen zu einer Art 
zusammengefasst werden, wenn sie voneinander ab-
stammen und in invariablen Merkmalen einander äh-
neln (»A species ought to be composed of individuals 

produced from each other by successive generations, 
and resembling each other in one or more invariable 
specific characters«146). Den Ausdruck ›morpholo-
gische Art‹ führt Huxley 1856 ein; er bestimmt sie 
als die kleinste Gruppe von Individuen, die über ein 
nur diesen gemeinsames Merkmal definiert ist (»the 
smallest group of individuals which can be defined 
by a common character, and absolutely separated 
from all other groups by that character, and this might 
be termed a morphological species«).147 Gruppen, die 
in der Praxis aufgestellt werden, aber kein absolutes 
Abgrenzungskriterium in diesem Sinne aufweisen, 
nennt Huxley 1856 konventionelle Arten (»conven-
tional species«).148

Huxley verwendet 1876 auch wohl als erster die 
Formulierung biologische Arten (»biological spe-
cies«). Biologische Aren sind für Huxley dadurch 
ausgezeichnet, dass sie über ihre Reproduktion eine 
natürliche Einheit bilden (»ideas derived from the 
study of the phenomena of generation enter in various 
ways into the conception of biological species«).149 
Zu einer terminologischen Bezeichnung in Abgren-

»A species consists of a group of populations which 
replace each other geographically or ecologically and 
of which the neighboring ones intergrade or hybridize 
wherever they are in contact or which are potentially ca-
pable of doing so (with one or more of the populations) 
in those cases where contact is prevented by geographi-
cal or ecological barriers« (1940, 256).

»Species are groups of actually or potentially inter-
breeding populations, which are reproductively isolated 
from other such groups« (1942, 120).

»Species are groups of interbreeding natural popula-
tions that are reproductively isolated from other such 
groups« (1969.1, 26; 1969.2, 314).

»A species is a protected gene pool. It is a Mendelian 
population that has its own devices (called isolating 
mechanisms) to protect it from harmful gene flow from 
other gene pools« (1970, 13).

»A species is a reproductive community of populations 
(reproductively isolated from others) that occupies a 
specific niche in nature« (1982, 273).

»A species is an interbreeding community of popula-
tions that is reproductively isolted from other such com-
munites« (1992, 222).

»A reproductively isolated aggregate of populations 
which can interbreed with one another because they 
share the same isolating mechanisms« (1997, 311).

Tab. 16. Wandlung der Definitionen des »biologischen Art-
begriffs« bei Ernst Mayr.
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zung von anderen Formen von Arten in der Biologie 
entwickelt sich der Ausdruck in den 1880er Jahren, 
und zwar vor dem Hintergrund eines Verständnis-
ses von ›biologisch‹ im Sinne von »ökologisch« 
(↑Biologie): C.B. Klunzinger führt diese Kategorie 
1885 in der Abgrenzung von Forellenarten ein und 
definiert »biologische Arten« dadurch, dass ihre Mit-
glieder »sich nur durch den Aufenthaltsort sicher 
unterscheiden, in der Form aber allerlei Übergänge 
zu einander zeigen«.150 Im Anschluss an Klunzinger 
verwendet auch Eimer die Bezeichnung ›biologische 
Arten‹ 1888 und versteht sie als »Oertlichkeitsfor-
men«, bei denen die Organismen durch den Einfluss 
des Aufenthaltsorts verschieden geworden sind.151 H. 
Klebahn spricht 1892 in Bezug auf Getreiderostpilze 
von »mehr biologischen als morphologischen Spe-
cies«.152 J. Eriksson identifiziert 1894 bei der glei-
chen Pilzgruppe verschiedene Typen von physiolo-
gischer Reaktion bei Pilzen, die sich in anatomischer 
Hinsicht gleichen. Auch er erwägt es, diese Formen 
biologische Arten zu nennen und sie von den tradi-
tionellen morphologischen Spezies abzugrenzen.153 
Bei anderen Organismen wird zwischen Arten diffe-
renziert, die sich allein in ihrer Lebensweise unter-
scheiden.154 

Arten, deren Mitglieder reproduktiv gegeneinan-
der isoliert sind, die sich aber morphologisch nicht 
oder kaum unterscheiden, werden Schwesterarten 
(»species sorores«155) oder später Geschwisterarten 
(»sibling species«156) genannt. Von ›Schwesterarten‹ 
ist bereits in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts die 
Rede (Trattinnick 1819: »Schwesterarten [von Pflan-
zen], die sich einander wie Zwillinge gleichen«157). 
Von species sorores spricht 1893 J. Schroeter in 
Bezug auf Rostpilze verschiedener Arten, die »nur 
deshalb als verschiedene Species angesehen werden, 
weil einzelne Stadien derselben verschiedene Wir-
te haben müssen«; sie zeigen aber »keine sicheren 
morphologischen Unterschiede«.158 Mayr bezieht 
den Terminus ›Geschwisterarten‹ zunächst allein auf 
Organismen verschiedener Arten, die in der gleichen 
geografischen Region vorkommen; später erweitert 
er die Definition auch auf allopatrisch lebende Orga-
nismen verschiedener Arten.159 Auch von Ökospezies 
(s.u.) oder ökologischen Rassen ist in diesem Zusam-
menhang die Rede, und ihre Bedeutung für Prozesse 
der Artbildung wird diskutiert.

Pseudospezies und Paraspezies
Vermeintliche Arten, die von älteren Autoren aufge-
stellt wurden, die aber tatsächlich Organismen ver-
schiedener Arten umfassen, werden seit den 1820er 
Jahren Pseudospezies genannt (von Uechtritz 1821: 

»Pseudospecies«160; Agassiz 1834: »pseudo-species« 
bei Lachsarten161; vgl. auch R.L. 1817: »Pseudo-
Art«162; Bg 1823: »die Artenzahl [… wird] durch 
die richtige Vereinigung mancher Pseudoarten […] 
vermindert«163; Griesselich 1830: »Pseudo-Arten« in 
der Pflanzengattung Adonis164). T. Dobzhansky be-
zeichnet daneben 1972 allgemein alle artähnlichen 
Taxa, die für asexuell sich fortpflanzende Organis-
men formuliert werden, als ›Pseudospezies‹ (»›Spe-
cies‹ in asexual or parthenogenetic forms are really 
pseudospecies, biological phenomena unlike species 
in sexual outbreeders«).165 Schließlich sind auch die 
kulturell bedingten Einheiten des Menschen, die 
eine weitgehende reproduktive Isolation bedingen, 
(z.B. Stämme, Nationen, Rassen) mit dem Ausdruck 
›Pseudospezies‹ belegt worden (s.u.: Rasse).

Als Ordnungskategorie für Organismen, die fossil 
nur fragmentarisch überliefert sind, ist der Terminus 
Paraspezies und allgemein Parataxa vorgeschlagen 
worden.166 Mayr wendet diesen Ausdruck auf solche 
Taxa an, die – v.a. in ökologischer Hinsicht – Arten 
ähneln, aber aus asexuell sich vermehrenden Orga-
nismen bestehen – also auf die Einheiten, die von an-
deren Autoren ›Pseudospezies‹ genannt werden.167

Artbegriffe im 20. Jh.
Im 20. Jahrhundert bestehen verschiedene Artdefini-
tionen nebeneinander. Sie finden in unterschiedlichen 
Kontexten den Schwerpunkt ihrer Anwendung.168 Zu 
unterscheiden sind v.a. ein fortpflanzungsbiologi-
scher, morphologischer, evolutionstheoretischer und 
ökologischer Artbegriff (vgl. Tab. 17). 

»Biologischer Artbegriff«
Die größte Verbreitung hat im 20. Jahrhundert der 
fortpflanzungsbiologische (kurz »biologische«) Art-
begriff oder noch kürzer: der Begriff der Biospezies 
(engl. »biospecies«)169. Kritisiert werden kann diese 
Bezeichnung vor dem Hintergrund, dass nicht allein 
die sexuelle Fortpflanzung eine biologische Basis für 
die Abgrenzung von Arten bildet; auch andere Art-
begriffe können also biologische Artbegriffe sein.170 
Mayr rechtfertigt die Bezeichnung damit, dass die 
Fortpflanzung ein eminent biologischer Prozess sei, 
der nicht-biologischen Körpern gerade fehle.171 Ab-
gegrenzt wäre dieser Artbegriff damit von solchen 
Artbegriffen, die unterschiedslos auf universalen 
Eigenschaften lebender oder lebloser Gegenstände 
beruhen, z.B. der morphologischen Ähnlichkeit. 

Die Fortpflanzung ist jedoch nicht der einzige Pro-
zess, der Organismen von leblosen Gegenständen 
unterscheidet – auch die gemeinsame Abstammung 
oder die Besetzung gleicher ökologischer Nischen 



Art77

zählen dazu. Um das Spezifische des Artbegriffs, 
der auf paarweiser Fortpflanzungsfähigkeit auf-
baut, zu bezeichnen, ist es daher treffender, mit P.A. 
Meglitsch (1954) von einem genetischen Artbegriff 
zu sprechen (»genetic species concept«172; dieser 
Ausdruck wird allerdings zuvor auf einen Artbegriff 
bezogen, der durch Homogenität auf genetischer 
Ebene bestimmt ist173). Van Valen verwendet 1976 
den Ausdruck reproduktiver Artbegriff (»reproduc-
tive species concept«174). Genauer ist aber wohl die 
Bezeichnung reproduktionsbiologischer Artbegriff 
(bei Arten mit sexueller Fortpflanzung) oder rekombi-
nationsbiologischer Artbegriff (für Arten, bei denen 
die Rekombination von der Reproduktion getrennt 
ist) oder einfach kurz Gamospezies oder noch bes-
ser Syngamospezies, weil die Fähigkeit zur gemein-
samen Fortpflanzung, die Syngamie, das Kriterium 
der Zugehörigkeit zu einer Art bildet. Den Ausdruck 
Syngamie führt E.B. Poulton 1903 für das Verhält-
nis der Kreuzung von Organismen unter natürlichen 
Bedingungen ein: »Forms which freely inter-breed 
together […] may be conveniently called Syngamic. 
[…] Free inter-breeding under natural conditions 
may be termed Syngamy«.175 Genaugenommen stellt 
die Syngamie aber nur einen Sonderfall des Mecha-
nismus dar, der die Kohäsion von Arten nach dem 
biologischen Artbegriff begründet: Zusammengehal-
ten wird eine Art durch den Genfluss zwischen In-
dividuen: Horizontal manifestiert sich dieser durch 
Rekombination; vertikal durch Reproduktion. Nur 
bei sexuell sich fortpflanzenden Arten fallen diese 
beiden Wege zusammen.

Gelegentliche Verwendung findet auch der Aus-
druck Genospezies. Er wird von C. Raunkiaer bereits 
1915 eingeführt (»Geno-Spezies«), allerdings in ei-
nem besonderen terminologischen Sinn, nämlich in 
der Bedeutung von W. Johannsens »reinen Linien« 
für eine durch Inzucht oder Selbstbefruchtung er-
zeugte genetisch homogene Gruppe von Individuen 
oder noch spezieller für einen »homozygotischen 
Biotyp«.176 (Sachlich verwandt ist dieser Artbegriff 
mit dem von A. Meyer 1926 eingeführten Begriff des 
Isogenon für eine Gruppe von Organismen mit glei-
cher genetischer Zusammensetzung.177) G. Turesson 
verwendet die Bezeichnung ›Genospezies‹ 1922 in 
einem weiteren Sinn, indem er diese als eine gene-
tisch bestimmte Art allgemein von der Ökospezies 
als ökologisch bestimmter Art abgrenzt.178 A.W. Ra-
vin wendet den Begriff der Genospezies (»genospe-
cies«) 1963 auf Bakterien an und versteht darunter 
– im Gegensatz zu einer Taxospezies (»taxospecies«) 
– eine Gruppe solcher Bakterien, bei denen ein ge-
netischer Transfer stattfindet (»When their respective 

genotypes permit inter-bacterial genetic transfer and 
recombination, we may say that they belong to the 
same genospecies«).179

Der fortpflanzungsbiologische Artbegriff baut auf 
den älteren Bestimmungen seit der Antike (u.a. durch 
Lukrez; vgl. Tab. 14) sowie insbesondere von Ray 
und Buffon auf, betont aber noch stärker die repro-
duktive Isolation als Grundlage für die Zusammenfas-
sung von Organismen zu einer Einheit. Die Schranke 
der gemeinsamen Fortpflanzungsfähigkeit gilt als 
natürliches Kriterium der Einheitsbildung, weil mit 
ihr Organismen zu Gruppen zusammengefasst wer-
den, die auch dann biologisch getrennte Einheiten 
bleiben, wenn sie räumlich zusammen vorkommen. 
Die natürliche Aufrechterhaltung der Unterschieden-
heit von anderen Arten bildet also die entscheidende 
Grundlage für die Abgrenzung von Arten, so wie es 
W. Herbert bereits 1841 herausstreicht: »The true 
meaning of species [...] appears to be the subdivision 
of the genera or kinds into branches, which naturally 
maintain themselves distinct even when approxima-
ted«180.

Morphospezies (Morphotyp)
Eine Morphospezies ist eine Menge von Organismen, 
die einen ähnlichen Bau aufweisen sowie ähnliches 
Verhalten zeigen und darin von anderen Organismen 
unterschieden sind.

Syngamospezies (Syngamotyp)
Eine Syngamospezies ist eine Menge von Organismen, 
die nach (paarweiser) sexueller Verbindung miteinan-
der fruchtbare Nachkommen zeugen können.

Kladospezies (Kladotyp)
Eine Kladospezies ist eine Menge von Organismen, die 
eine Abstammungsgemeinschaft bilden, insofern sie 
über Fortpflanzungsereignisse miteinander verbunden 
und reproduktiv gegen andere Organismen isoliert sind, 
also die Menge von Organismen, die zwischen zwei Er-
eignissen der nachhaltigen reproduktiven Isolation von 
Populationen stehen.

Ökospezies (Ökotyp)
Eine Ökospezies ist eine Menge von Organismen, die 
in ökologischer Hinsicht äquivalent sind, insofern sie 
gleiche Ressourcen nutzen und in gleicher Weise von 
anderen Organismen als Ressourcen genutzt werden, 
die also insgesamt die gleiche ökologische Nische be-
setzen.

Tab. 17. Vier elementare Artbegriffe.  Weil die Abgrenzung 
von Arten auf dieser Grundlage nach sehr unterschiedlichen 
Kriterien erfolgt, kann es zu widersprüchlichen Klassifika-
tionen kommen, und es ist fraglich, ob es eine verschiedene 
Beschreibungs- und Erklärungskontexte übergreifende ein-
heitliche Kategorie der Art überhaupt gibt.
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Als eine von insgesamt fünf Varianten zur De-
finition des biologischen Artbegriffs diskutiert G. 
Romanes 1895 auch eine fortpflanzungsbiologische 
Bestimmung (vgl. Tab. 14).181 Er hält diese allerdings 
unter den zeitgenössischen Biologen für nicht sehr 
weit verbreitet. Die Definition, der nach Romanes 
fast alle seine Kollegen folgen, hat dagegen einen 
rein morphologischen Ausgangspunkt (vgl. Tab. 14). 
Zu dieser morphologischen Definition fügt Romanes 
noch zwei Ergänzungen hinzu, die einerseits auf die 
Erblichkeit der Merkmale und andererseits auf deren 
Charakter als Anpassungen abheben.

Eine Art nach dem Biospezieskonzept bildet da-
her eine Fortpflanzungsgemeinschaft. Diese heu-
te in der Biologie geläufige Bezeichnung erscheint 
seit Ende des 19. Jahrhunderts, und zwar zuerst im 
sozialwissenschaftlichen Kontext: A. Schäffle stellt 
1881 die »Fortpflanzungsgemeinschaft«182 bei Tie-
ren im Gegensatz zu einer »Völkerschafts- oder 
Stammes-Gemeinschaft«183 und versteht sie als 
»halb psychisch, halb physisch vermittelte Gemein-
schaft der Fortpflanzung als ›Ehe‹ und ›Familie‹«184. 
Der Ausdruck wird hier also im engeren Sinne für 
das Zusammenleben von Individuen verschiedenen 
Geschlechts in der Zeit der Aufzucht der Nachkom-
men verwendet (Schäffle 1900: »eine den Wechsel 
der Fortpflanzungsgemeinschaft überdauernde Le-
bensgemeinschaft«).185 Als populationsbiologisches 
Konzept im Sinne einer Population von Individuen, 
die miteinander Nachkommen zeugen (können), 
gebraucht A. Naef die Bezeichnung 1919.186 Darü-
ber hinaus hat der Ausdruck viele ähnlich lautende 
Vorläufer: Leibniz verwendet die Formulierung »tri-
bu de generation«, um den natürlichen Artbegriff zu 
charakterisieren.187 E.B. Poulton bezeichnet eine Art 
1903 als eine Kreuzungsgemeinschaft (»inter-bree-
ding community«).188 Und Plate nennt eine Art 1914 
eine Paarungsgemeinschaft.189 Bei E. Wasmann heißt 
es 1906, die »systematische Art« sei nicht nur eine 
»morphologische Einheit«, sondern auch eine »bio-
logische Einheit«, weil sie als »Individuengruppe zu-
gleich ein genetisches Ganzes bildet, indem sie durch 
erfahrungsgemäße kontinuierliche Generationsreihen 
regelmäßig denselben Formenzyklus in den Erschei-
nungen der Keimesentwicklung, der Metamorphose 
und des Generationswechsels wiederholt«.190

Unterschieden ist dieser Artbegriff, der über die 
gemeinsame Fortpflanzungsfähigkeit von Organis-
men eingeführt wird, von einem Artbegriff, der Arten 
als Ausschnitte aus dem phylogenetischen Stamm-
baum interpretiert (»Kladospezies«; s.u.). Denn das 
Kriterium der gemeinsamen Fortpflanzungsfähigkeit 
enthält kein genetisches oder genealogisches Mo-

ment. Der biologisch nur selten realisierte Fall, dass 
zwei Organismen, die nur sehr entfernt über Artauf-
spaltungen in der Vergangenheit miteinander (genea-
logisch) verwandt sind, aber sich miteinander paaren 
können (↑Phylogenese/retikulate Evolution), würde 
ihre Zugehörigkeit zu einer gemeinsamen fortpflan-
zungsbiologisch bestimmten Art begründen.191

Als Besonderheiten des biologischen Artbegriffs 
streicht Mayr heraus, dass Arten danach erstens als 
Populationen und nicht als Typen verstanden werden, 
dass sie zweitens nicht durch den kontinuierlich vari-
ierenden Grad der morphologischen Unterschieden-
heit, sondern durch die distinkte Grenze der Repro-
duktionsbarriere getrennt sind, und dass sie drittens 
nicht durch intrinsische Merkmale, sondern durch 
ihre Relation zu anderen Arten bestimmt sind.192 
Vielfach angewandt und definiert wird der biolo-
gische Artbegriff bereits in den ersten Jahrzehnten 
des 20. Jahrhunderts (und vereinzelt bereits im 19. 
Jahrhundert; vgl. Eimers Definition von 1889 in Tab. 
14). Als einer der ersten formuliert ihn in präziser 
Form E. Stresemann, Mayrs akademischer Lehrer in 
Berlin. Bereits 1919 wendet sich Stresemann gegen 
die Bestimmung durch morphologische Kriterien, 
weil die den Artbildungsprozessen zugrundeliegende 
»physiologische Divergenz« unabhängig von »mor-
phologischer Divergenz« sei.193 Den »Prüfstein der 
Verwandtschaft zweier Formen« sieht Stresemann 
1920 im »Bestehen von sexueller Affinität bezw. se-
xueller Aversion unter natürlichen Bedingungen«.194 
Im Anschluss daran macht Stresemann die über 
Generationen erfolgreiche Paarung zum Kriterium 
des Vorliegens einer Art (vgl. Tab. 14).195 Prägnant 
ist auch die Bestimmung, die A. Remane 1927 gibt: 
»Art ist eine natürliche kontinuierliche Fortpflan-
zungsgemeinschaft«196. 

Zu seiner wirklichen Etablierung gelangt der Be-
griff der »biologischen Art« aber erst in den 1940er 
bis 50er Jahren.197 Mayr definiert ihn seit 1940 in 
gewissen Variationen, wobei er anfangs allein die 
Möglichkeit der Kreuzung von Individuen als Kri-
terium betont, später aber die Unterscheidung von 
tatsächlicher und potenzieller Kreuzung fallen lässt 
(vgl. Tab. 16).198 In seiner anfänglichen Definition 
von 1940 ist noch nicht das Kriterium der reprodukti-
ven Isolation enthalten, das später zentral wird. Mayr 
wendet sich sogar anfangs ausdrücklich gegen dieses 
Kriterium, weil dadurch auch rein räumlich vonein-
ander isolierte Populationen zu verschiedenen Arten 
gerechnet werden könnten.199 Um die Möglichkeit 
allopatrisch existierender Populationen einer Art zu-
zulassen, schließt Mayr in seiner Definition von 1942 
»potenziell« sich miteinander kreuzende Individuen 
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zu einer Art zusammen – eine Art kann damit also 
auch aus räumlich isolierten Populationen bestehen, 
die sich nur aufgrund der räumlichen Distanz nicht 
vermischen. Mit seiner zunehmenden Übernahme 
populationsgenetischer Anschauungen lässt Mayr die 
Betonung des Potenziellen der Paarung zwischen In-
dividuen aber fallen und geht in seinen Definitionen 
des Artbegriffs allein von der tatsächlich bestehen-
den Isolation aus.200

Der entscheidende Aspekt dieser Definitionen liegt 
in der Bestimmung des reproduktiven Zusammen-
halts nach innen und der reproduktiven Isolation nach 
außen. Für diese Isolation werden besondere Mecha-
nismen verantwortlich gemacht, die Dobzhansky 
1937 Isolationsmechanismen nennt (↑Evolution). 
Weil Mayr darunter nur biologische Faktoren fasst 
(z.B. morphologische oder ethologische), müssen 
Organismen, die sich an geografisch weit entfernten 
Orten befinden, nicht reproduktiv voneinander iso-
liert sein und können somit zur gleichen Art gehören. 
Die biologische Isolation kann von der geografischen 
Separation unterschieden werden (↑Evolution), so 
dass aus der Separation noch keine Isolation folgt.201 
Verbesserungsfähig ist der fortpflanzungsbiologische 
Artbegriff in Mayrs Formulierung, insofern er kein 
Kriterium für den Anfang und das Ende einer Art 
gibt. Die Definition der beiden zeitlichen Einschnitte 
über Speziationsereignisse kann diesen Mangel be-
heben (s.u.). 

Eine Variante des fortpflanzungsbiologischen Art-
begriffs stammt von M. Ghiselin. In ihm wird die 
reproduktive Konkurrenz als Kriterium der Artzuge-
hörigkeit verwendet: »Species [...] are the most ex-
tensive units in the natural economy such that repro-
ductive competition occurs among their parts«202.

Kennzeichnend für den fortpflanzungsbiologi-
schen Artbegriff ist die Möglichkeit, Organismen zu 
Arten zusammenzufassen, die nicht ein durchgehen-
des morphologisches Merkmal gemeinsam haben. 
Die Ähnlichkeit zwischen den Organismen entspricht 
also der Form, die L. Wittgenstein Familienähnlich-
keit nennt und die er mit dem Bild eines gesponne-
nen Fadens erläutert: »es läuft ein Etwas durch den 
ganzen Faden, – nämlich das lückenlose Überge-
hen dieser Fasern«.203 Gattungen oder Arten, deren 
Mitglieder in einem Verhältnis der bloß paarweisen 
Ähnlichkeit stehen, ohne dass ein allen gemeinsames 
Merkmal angegeben werden kann, werden in der 
Biologie seit langem beschrieben. A.J.G.C. Batsch 
bemerkt 1786 zu den ihm bekannten Bandwürmern: 
»Es ist noch für die Zeit nicht wohl möglich, einen 
unterscheidenden und allgemeinen Karakter der gan-
zen Bandwurmgattung zu finden, welche genau auf 

alle unter diesem Namen zu begreifenden Arten paßt. 
Sie scheinen in einer Kette aufeinander zu folgen, wo 
immer ein Glied dem nächsten immer mehr ähnelt; 
aber das letzte von dem ersteren ganz verschieden 
ist«.204 Ein anderes Beispiel ist mit der Gruppe der 
Heringe gegeben, die F. Heincke 1898 nach der Me-
thode der kombinierten Merkmale beschreibt: Auch 
für diese Gruppe gibt es nicht ein Merkmal, das allen 
Mitgliedern einer Art gemeinsam ist und das somit 
als Kriterium der Artzugehörigkeit dienen könnte, 
so dass jede Art durch eine Kombination mehrerer 
Merkmale charakterisiert werden muss.205 F. und P. 
Sarasin nennen ein verwandtes Ähnlichkeitsverhält-
nis bei Rassen von Schnecken 1899 Formenkette 
(nicht ›Rassenkette‹, wie manchmal behauptet): 
»Wir sehen in diesen Ketten eine Art zu einer ande-
ren werden, ein Stück Stammesgeschichte vor unse-
ren Augen sich abspielen«.206

Weil solche Arten mehrere morphologische Typen 
umfassen, spricht Mayr 1942 von polytypischen Ar-
ten (»polytypic species«) und identifiziert diese mit 
den Rassenkreisen älterer Autoren (s.u.: Superspezi-
es).207 Das Wort ›polytypisch‹ (franz. »polytypique«; 
engl. »polytypic«) wird bereits im 19. Jahrhundert im 
biologischen Zusammenhang verwendet. Der Bota-
niker C.-F. B. Mirbel unterscheidet 1815 zwischen 
drei Sorten von Gattungen: systematischen Gattun-
gen (»genres systématiques«), die Arten von Indivi-
duen umfassen, die sich in nur einem Merkmal von 
anderen Gattungen unterscheiden, Gattungen der 
Verkettung oder polytypische Gattungen (»genres 
par enchaînement ou polytypes«), die sich aus Arten 
zusammensetzen, deren Mitglieder durch paarweise 
Ähnlichkeiten miteinander verbunden sind (zwi-
schen denen also eine Familienähnlichkeit im Sinne 
Wittgensteins besteht), und schließlich Gattungen 
von Gruppen oder monotypische Gattungen, die Mir-
bel als die systematisch zufriedenstellendste Gruppe 
ansieht, weil bei ihnen eine Übereinstimmung in 
vielen Merkmalen zwischen den Mitgliedern der 
verschiedenen Arten besteht (»une réunion d’êtres 
étroitement liés par une multitude de rapports«).208 
Erst am Ende des 19. Jahrhunderts wird der Aus-
druck ins Englische übernommen und auf Gattungen 
und höhere taxonomische Einheiten bezogen (Weed 
1894: »polytypic«).209 Ende des 19. Jahrhunderts 
bezeichnet der Ausdruck über seine taxonomische 
Bedeutung hinaus eine besondere Form der Evolu-
tion, nämlich eine divergierende Evolution (Gulick 
1888: »divergent evolution«), die zu Artaufspaltun-
gen führt (im Gegensatz zur Transformation einer Art 
ohne Artaufspaltung, der monotypischen Evolution; 
↑Evolution/Isolation).210 Wegen der Uneindeutigkeit 
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des Wortes schlägt P.H.A. Sneath 1962 in Bezug auf 
Arten die Bezeichnung polythetisch (»polythetic«) 
vor, die von vielen übernommen wird.211 

Der Ausdruck monotypisch wird ebenfalls 1815 
von Mirbel eingeführt (s.o.) und verbreitet sich seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts. Neben der Bedeutung in 
Mirbels Sinn wird er auch gebraucht, um Gattungen 
oder höherstufige taxonomische Einheiten zu be-
zeichnen, die nur eine Art enthalten (Beinling 1858: 
»Von den 5 Gattungen [von Koniferen], denen die 7 
Arten angehören, sind 4 monotypisch«212). Ein mo-
notypisches Taxon ist also eine systematische Grup-
pe, die nur ein Taxon eines niederen taxonomischen 
Rangs enthält (z.B. enthält die Ordnung der Röhren-
zähner, Tubulidentata, nur eine Familie mit nur einer 
rezenten Gattung mit nur einer Art, dem Erdferkel, 
Orycteropus afer).213

In mengentheoretischer Hinsicht ist diese Konzi-
pierung von Taxa insofern problematisch, als sie dem 
Axiom der Extensionalität widerspricht, dem zufol-
ge Mengen, die die gleichen Elemente enthalten, die 
gleichen Mengen sind (»Greggs Paradox«): Mengen-
theoretisch ist die Ordnung der Röhrenzähner also 
identisch mit der Art des Erdferkels.214 Umgangen 
werden kann dieses Paradoxon u.a. durch intensio-
nale, nicht extensionale Definitionen von Taxa: Ein 
Taxon wird danach nicht durch Aufzählung seiner 
Mitglieder, sondern durch einen Katalog von Merk-
malen charakterisiert (die Mitglieder der Ordnung 
Tubulidentata werden also z.B. durch andere Merk-
male charakterisiert als die Mitglieder der Art Oryc-
teropus afer).215

Strittig ist, ob der Artbegriff, der auf der Kreuz-
barkeit von Individuen beruht, als relational be-
schrieben werden sollte. Er ist sicher insofern rela-
tional, als Relationen (der Paarung) zwischen den 
Individuen ausschlaggebend für die Artdefinition 
sind. Mayr ist darüber hinaus der Auffassung, dass 
eine durch Kreuzbarkeit der Individuen definierte 
Art auch nur relativ zu einer anderen Art bestimmt 
werden kann: »A population is a species only with 
respect to other populations«.216 Ebenso wie ›Bru-
der‹ bezeichnet ›Art‹ für Mayr eine Relation, die 
nicht durch inhärente Eigenschaften, sondern durch 
eine Beziehung zu anderen Gegenständen bestimmt 
ist. Auf der anderen Seite kann gerade die Kreuz-
barkeit als ein nicht extern relationales Kriterium 
der Artzugehörigkeit verstanden werden, weil die 
Frage der Kreuzung zwischen Organismen nicht den 
Vergleich mit einer Außengruppe voraussetzt. Um 
diesen wesentlich intrinsischen Charakter der Ar-
tabgrenzung nach dem reproduktionsbiologischen 
Artbegriff besser auf den Begriff zu bringen, wird 

vorgeschlagen, das Konzept nicht ausgehend von 
der Isolation von Arten, also der Wirkung der Artbil-
dung, sondern ausgehend von der Erkennung (»re-
cognition«) von Artgenossen als Paarungspartner, 
also der Ursache der Kohärenz einer Population, zu 
benennen. Statt von einem Isolationskonzept (»iso-
lation concept of species«) zu sprechen, wird daher 
die Bezeichnung Erkennungskonzept (»recognition 
concept of species«) vorgeschlagen: Jeder Art liege 
auf Seiten der Individuen ein spezifisches Partne-
rerkennungssystem (Paterson 1978: »specific mate 
recognition system«, »SMRS«) zugrunde.217 Im Ge-
gensatz zur Artabgrenzung aufgrund von Kriterien 
der Ähnlichkeit oder gemeinsamen Abstammung 
ist demnach die Definition von Arten aufgrund des 
Kriteriums der Kreuzbarkeit gerade nicht als eine 
relationale Bestimmung zu verstehen. Arten sind auf 
dieser Grundlage natürliche Einheiten, die als selbst-
definierend (»self-defining«) anzusehen sind.218

Probleme des Biospezies-Konzepts
Eine prinzipielle Herausforderung stellen für die 
fortpflanzungsbiologische Artdefinition solche Orga-
nismen dar, die sich nicht (nie) sexuell fortpflanzen. 
Von solchen Organismen ist gesagt worden, auf sie 
sei der Artbegriff nicht anwendbar – Hennig ist der 
Auffassung, bei solchen Organismentypen fehle eine 
»artliche Gliederung«219, und andere prominente Au-
toren wie T. Dobzhansky, M. Ghiselin, L. Van Valen 
und D. Hull äußern sich ähnlich220. Weil das Vorhan-
densein oder Fehlen der sexuellen Fortpflanzung ein 
ganz unterschiedliches Verhältnis zwischen Indi-
viduen begründet, erscheint es unangemessen, zur 
Beschreibung dieses Verhältnisses in beiden Fällen 
den gleichen Begriff zu verwenden.221 Vorgeschlagen 
wird aber auch, für die sich allein asexuell fortpflan-
zenden Organismen entweder zu einem morpholo-
gischen Artbegriff zurückzukehren oder die neben-
einander laufenden Abstammungslinien als Arten 
aufzufassen222 oder schließlich andere Kriterien der 
Abgrenzung vorzunehmen (z.B. das Vorhandensein 
gleicher Selektionsdrücke oder das Vorliegen glei-
cher Entwicklungszwänge)223. 

Das Fehlen der sexuellen Fortpflanzung bei eini-
gen oder sogar vielen Organismen sollte allerdings 
nicht als Argument gegen die Bildung eines fort-
pflanzungsbiologischen Artbegriffs verstanden wer-
den: Die sexuelle Fortpflanzung stellt eine Kohäsion 
unter den Mitgliedern nicht nur einer, sondern auch 
verschiedener Populationen her, die bei der asexuel-
len Fortpflanzung nicht gegeben ist. Diese Form der 
Bindung zu einem natürlichen System wird durch das 
Biospezieskonzept auf den Begriff gebracht. Die An-
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wendung des Biospezieskonzepts auf asexuell 
sich fortpflanzende Organismen ist darüber hin-
aus nicht prinzipiell ausgeschlossen: Asexuelle 
Organismen stammen in der Regel von sexuell 
sich fortpflanzenden (»biparentalen«) Organis-
men ab. Nach dem Kriterium des Biospezies-
konzepts sind die asexuellen Organismen da-
her so lange zu der sexuell sich vermehrenden 
Mutterart zu stellen, wie keine reproduktive 
Isolation auftritt. Erst mit der Rückkehr zur 
sexuellen Fortpflanzung und dem Ausbleiben 
einer Vermischung mit den Nachkommen aus 
der ursprünglichen Mutterpopulation, also dem 
Auftreten einer reproduktiven Isolation, ist eine 
neue Biospezies entstanden (vgl. Abb. 16).224

Ein weiteres Problem des fortpflanzungs-
biologischen Artbegriffs ergibt sich aus dem 
häufig graduellen Charakter der Artbildung: In 
einer Transformationsreihe von Organismen ei-
ner Art zu einer anderen kann es intermediäre 
Formen geben, die sowohl mit den Organismen 
der ursprünglichen Art als auch mit denen der 
abgeleiteten Art Nachkommen zeugen können, 
ohne dass die extremen Formen untereinander 
dazu in der Lage sind. Die intermediären For-
men könnten hier also zu zwei Arten gerechnet 
werden (Problem des »Rassenkreises« oder der 
»Ringarten«; s.u.: Superspezies). Konsequent 
ist es hier allerdings, alle Populationen, die in 
einem Rassenkreis verbunden sind, zur gleichen 
Art zu rechnen, auch wenn zwischen einzelnen 
von ihnen reproduktive Isolation besteht. Denn 
vermittelt über die intermediären Populationen 
besteht eben doch ein Genfluss.225 

Aus einer kladistischen Perspektive wird an 
dem reproduktionsbiologischen Artbegriff kriti-
siert, dass auf seiner Grundlage auch nicht-mo-
nophyletische Gruppen zu einer Art zusammen-
gefasst werden können, nämlich Gruppen von 
Organismen, bei denen die Kreuzbarkeit nicht 
auf der gemeinsamen Abstammung beruht, 
sondern sekundär entstanden ist. Das Kriteri-
um des reproduktionsbiologischen Artbegriffs, 
die Paarungsfähigkeit, ist also kein zwingender 
Grund für den monophyletischen Charakter ei-
ner Gruppe.226

Weitere Probleme des fortpflanzungsbiologischen 
Artbegriffs betreffen Schwierigkeiten der Anwen-
dung in der Praxis (in der Kreuzungsversuche oft 
nur mit großem Aufwand durchzuführen sind)227 
sowie die fehlende zeitliche Dimensionierung, die 
eine Anwendung auf fossile Organismen erschwert228 
und ihn damit für paläontologische Fragestellungen 

wenig geeignet erscheinen lässt229 (vgl. aber unten: 
Chronospezies).

Artgliederung als Selektionsprodukt
Die sexuelle Fortpflanzung von Organismen eröffnet 
nicht nur die Möglichkeit der Definition eines Artbe-
griffs, sie kann darüber hinaus auch eine Erklärung 
für das Vorhandensein von Fortpflanzungsbarrieren 

Abb. 16. Anwendung des Biospezies- (besser: des Syngamospezies-) 
Konzepts auf Stammlinien mit asexueller (uniparentaler) Fortpflan-
zung. Innerhalb einer Population der Stammart A von Organismen, 
die sich sexuell (biparental) fortpflanzen, entstehen Organismen, die 
sich asexuell (uniparental) fortpflanzen. Weil sie reproduktiv von 
der Stammpopulation isoliert sind, bildet das Auftreten dieser Orga-
nismen ein Speziationsereignis, das aus der Stammart A die beiden 
Tochterarten B (biparentale Fortpflanzung) und C (uniparentale 
Fortpflanzung) entstehen lässt. Die Rückkehr von einigen Individu-
en der Art C zu der biparentalen Fortpflanzung entspricht einem 
zweiten Speziationsereignis, bei dem aus einer Population der Art C 
Individuen der beiden Tochterarten D (uniparental) und E (biparen-
tal) hervorgehen. Die genaue Artgrenze zwischen den Arten D und E 
verläuft zunächst innerhalb einer Gruppe von ausschließlich unipa-
rental sich fortpflanzenden Organismen. Uniparentale Organismen 
mit gemeinsamen Vorfahren gehören also so lange zur gleichen Art, 
bis biparentale Organismen auftreten, die reproduktiv von den uni-
parentalen Organismen isoliert sind. Symbole: ausgefüllte Kreise: 
Weibchen, offene Kreise: Männchen, Pfeile: Fortpflanzungsereignis 
(aus Willmann, R. (1985). Die Art in Raum und Zeit: 72).



Art 82

und damit für die Gliederung der organischen Welt in 
diskontinuierliche Ähnlichkeitsgruppen, eben die Ar-
ten, liefern. Nur dort, wo Rekombinationen von ge-
netischem Material möglich sind, ist die Notwendig-
keit der Abgrenzung von Organismen fremder Typen 
gegeben. Denn mit der Möglichkeit von Rekombi-
nationen zwischen Individuen in der Sexualität geht 
die Gefahr der Zerstörung eines harmonischen Ge-
noms einher, so dass ein Vorteil für die Ausbildung 
von Kreuzungsbarrieren besteht. Die Gliederung der 
genetischen Variation in Arten kann damit als eine 
Folge der Selektion in Richtung der Stabilisierung ei-
nes integrierten Genoms gedeutet werden. Besonders 
Mayr weist darauf immer wieder hin: »The division 
of the total genetic variability of nature into discrete 
packages, the so called species, which are separated 
from each other by reproductive barriers, prevents 
the production of too great a number of disharmo-
nious incompatible gene combinations. This is the 
basic biological meaning of species«.230

Morphologischer Artbegriff
Ein morphologischer Artbegriff, also der Begriff 
morphologischer Arten (»morphological species«231), 
kurz der Begriff der Morphospezies232, der die Orga-
nismen nach ihrer Ähnlichkeit einteilt, wird v.a. für 
solche Gruppen empfohlen, die sich nicht sexuell 
fortpflanzen, die so genannten Agamospezies233.234 
Nach dem morphologischen Artbegriff ist das Kri-
terium der Artzugehörigkeit die morphologische 
Ähnlichkeit zwischen Organismen: Arten sind dann 
Mengen von Organismen, die einander ähneln und 
von anderen Lebewesen unterschieden sind. Wegen 
der diskontinuierlichen Variation vieler Merkmale 
ist eine Arteinteilung allein aufgrund der morpholo-
gischen Ähnlichkeit oft gut möglich. Ursprünglich 
bildet die morphologisch-typologische Definition 
der Art den grundlegenden Ansatz; bis in die 1930er 
Jahre ist sie fast ebenso verbreitet wie die fortpflan-
zungsbiologische. Eine starke morphologische Kom-
ponente hat z.B. die Artdefinition von G.E. du Rietz 
aus dem Jahr 1930 (vgl. Tab. 14).

In den meisten praktischen Kontexten erfolgt die 
Klassifikation auch heute noch ausgehend von einem 
morphologischen Artbegriff. Vor allem in der Bota-
nik wird dieser Artbegriff bis in die Gegenwart als 
das basale Konzept verstanden. So enthalten zahlrei-
che Vorschläge zur Begriffsbestimmung eine starke 
morphologische Komponente (vgl. z.B. Grassé 1966: 
Tab. 14). A. Cronquist definiert Arten 1978 allgemein 
als die kleinsten (taxonomischen) Gruppen, die kon-
sistent und persistent verschieden sind und durch 
übliche Methoden unterschieden werden können 

(vgl. Tab. 14).235 Ebenso wie Grassé vereint auch F. 
Ehrendorfer in seiner Definition von 1984 morpholo-
gische und reproduktionsbiologische Aspekte: »Die 
taxonomische Kategorie der Species sollte auf solche 
kleinste Sippeneinheiten bezogen werden, welche 
sich von allen anderen Sippeneinheiten in ausreichen-
dem Maß durch exo- bzw. endogene Isolation abhe-
ben und durch erbliche, konstante und praktikable 
Merkmale trennen lassen«.236 Und K.C. Nixon und 
Q.D. Wheeler schlagen in ihrer Definition von 1990 
das Vorliegen einer einmaligen Merkmalskombinati-
on als Bestimmungsgrund vor: »the smallest aggre-
gation of populations (sexual) or lineages (asexual) 
diagnosable by a unique combination of character 
states in comparable individuals (semaphoronts)«.237 
Ein streng morphologisch bestimmter Artbegriff ist 
schließlich mit dem Ansatz der taxonomischen Schu-
le der Phänetik verbunden (↑Systematik): Danach 
entscheiden allein die Formmerkmale darüber, zu 
welcher Art ein Organismus gerechnet wird. 

In ontologischer Hinsicht halten M. Mahner und M. 
Bunge einen über die Merkmale von Organismen ein-
geführten Artbegriff für grundlegender als einen rein 
reproduktionsbiologischen. Sie werten die sexuelle 
Reproduktion als eine sowohl in logischer als auch 
in historischer Hinsicht abgeleitete Eigenschaft.238 
Auf grundlegender Ebene sei eine biologische Art als 
eine natürliche Art (»natural kind«) zu interpretieren, 
die über eine Menge gesetzmäßiger Eigenschaften zu 
definieren sei.239 In der Argumentation der Autoren ist 
ein Organismus nicht Vertreter einer bestimmten Art, 
weil er sich nicht mit einem Organismus dieser Art 
paaren kann, sondern er kann sich mit diesen Organis-
men nicht paaren, weil er in einer anderen Art ist.240 
Mahner und Bunge warnen vor der Verwechslung von 
Definition und Kriterium (oder Indikator oder Sym-
ptom) der Artzugehörigkeit.241 Die Möglichkeit der 
Paarung sei immer nur ein (operationales) Kriterium 
der Artzugehörigkeit, nie aber Grund der Artdefiniti-
on. Sachlich schließen Mahner und Bunge an ältere 
Auffassungen an, nach der Arten als Verallgemeine-
rungseinheiten verstanden werden, d.h. als Mengen 
von Gegenständen, die aufgrund ihrer Gemeinsam-
keiten zusammengefasst werden. A. Remane verwen-
det diesen Ausdruck seit 1934 (»[Es] ist der Artbegriff 
die wichtigste Verallgemeinerungseinheit in der Bio-
logie, ebenso wichtig wie der Begriff des Elementes 
und der reinen Verbindung in der Chemie«242); 1952 
bezeichnet er die Art als »Verallgemeinerungseinheit 
ersten Ranges«, denn »man betrachtet alle Individuen 
der Art als ›isoreagent‹«.243

Gegen diese Meinung kann aber zumindest darauf 
verwiesen werden, dass für die Erhaltung (wenn auch 
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nicht für die Entstehung) des Neuen die (relationale) 
Eigenschaft von Organismen entscheidend ist, mit 
einigen anderen Organismen Nachkommen zeugen 
zu können und mit anderen nicht. Bei sexuell sich 
fortpflanzenden Organismen ist es in erster Linie die 
reproduktive Isolation einer Gruppe von Organismen 
von einer anderen, die die Konstanz der neuen Merk-
male, über die die Art definiert werden kann, über 
Generationen hinweg ermöglicht. So unverzichtbar 
also der (nicht-relationale) ontologische Artbegriff 
für die Bestimmung der Entstehung des Neuen sein 
mag, so wichtig sind biologische Arten (bei sexuell 
sich fortpflanzenden Organismen) für die Konstanz 
und Stabilisierung des neu Entstandenen.

Das grundlegende Problem aller nicht-relationalen 
merkmalsbezogenen Artbegriffe bleibt die Willkür in 
der Festlegung der Merkmale, die die Arten definie-
ren. Weil die Merkmale nicht selten kontinuierlich 
variieren und weil verschiedene Merkmale zu sehr 
unterschiedlichen Einteilungen führen können, ist 
eine objektive Klassifikation selten möglich. Es lässt 
sich auf dieser Grundlage also kein allgemeiner theo-
retischer Rahmen für die Festlegung von Artgrenzen 
geben, so dass die Grenzziehung stets eine subjektive 
Entscheidung darstellt.244

In forschungspraktischer Hinsicht ist es aber im-
mer noch üblich, Arten ausgehend von Museums-
material, d.h. allein auf morphologischer Grundlage, 
zu bestimmen. In Abgrenzung von den eigentlich 
realen und objektiv in der Natur vorliegenden Arten 
als reproduktiv isolierte Populationen schlägt W.H. 
Camp 1951 vor, diese pragmatisch, ohne experimen-
telle Grundlage definierten Arten Binome zu nennen: 
»The binom […] is a tentatively defined taxon con-
sisting of one or more specimens in a museum collec-
tion to which a binomial has been attached, but about 
which biogenetic patterns we have no experimental 
information«245.

Ethospezies
Allein in der Zoologie ist es verbreitet, Organismen 
aufgrund ihres Verhaltens, das für die Aufrechterhal-
tung der genetischen Isolation verantwortlich ist, in 
Arten zu gliedern. Das entsprechende Konzept dazu 
ist der Terminus der Ethospezies (engl. »Ethospe-
cies«246). Schon Darwin diskutiert die Abgrenzung 
von Arten allein aufgrund der Verschiedenheit des 
Verhaltens der Organismen (s.o.). 

Evolutionstheoretischer Artbegriff
Einen evolutionstheoretischen Artbegriff vertritt im 
19. Jahrhundert schon C. Claus (s.o.); später folgt 
ihm darin T. Dobzhansky, indem er eine Art als das 

Stadium eines Evolutionsprozesses ansieht (vgl. Tab. 
14).247 Der Ausdruck evolutionäre Art (engl. »evolu-
tionary species«) wird seit Beginn des 20. Jahrhun-
derts vereinzelt verwendet248 (bisher wenig verbreitet 
ist die Kurzform Evospezies, die J.S. Wilkins 2006 
einführt249). In einer speziellen paläontologischen 
Bedeutung gebraucht F. Noetling im Jahr 1900 den 
Ausdruck ›evolutionäre Art‹, nämlich für die beson-
dere Kategorie von Arten, die sich im fossilen Be-
fund schnell wandeln; diese befinden sich nach No-
etling in einem bestimmten evolutionären Stadium, 
einem »permanenten Jugendstadium« (»permanent 
juvenile stages of recent species«250). Der Ausdruck 
wird zu Anfang des Jahrhunderts manchmal auch 
einfach synonym zu ›biologischer Art‹ verwendet, 
so z.B. von O.F. Cook (1904: »The evolutionary 
species is not a complex of characters or a mere ag-
gregation of similar plants or animals; it is a proto-
plasmic network held together by the interbreeding 
of the component individuals«251; 1906: »A species, 
that is, a normal, natural, evolutionary species, is a 
large, coherent group of freely interbreeding orga-
nisms«252). B.L. Clark bezeichnet mit diesem Wort 
1945 eine Reihe direkt voneinander abstammender 
Unterarten (»An evolutionary species may be defined 
as a series of successive species or subspecies each 
one having been derived from one preceding it and 
ancestral to the following one«253). Deutlich formu-
liert G.G. Simpson diesen Gedanken 1951 und defi-
niert: »[An evolutionary species is] a phyletic lineage 
(ancestral-descendent sequence of interbreeding po-
pulations) evolving independently of others, with its 
own separate and unitary evolutionary role and ten-
dencies«254 (vgl. Tab. 14). Auf Schwierigkeiten stößt 
hier jedoch die genaue Bestimmung dessen, was mit 
einer »einmaligen evolutionären Rolle« gemeint ist. 
Nicht deutlich klarer ist die Formulierung von P.A. 
Meglitsch, bei dem es 1954 heißt, eine Art sei eine 
Population, die als Einheit evolviere: »The species, 
in case of uniparental and biparental organisms, may 
be visualized as a natural population, evolving as a 
unit in actuality, or retaining the capacity to evolve as 
a unit if artificial barriers are removed«.255 Eine an-
dere Variante dieser Definition gibt E.O. Wiley 1978, 
indem er eine Art als eine Abstammungslinie mit 
eigenem historischen Schicksal und evolutionären 
Tendenzen bestimmt (vgl. Tab. 14).256 Wileys Defini-
tion hat gegenüber Simpsons den Vorteil, nicht einen 
Wandel der Arten vorauszusetzen.

Weil ein Artbegriff dieses Typs auf der Phyloge-
nese von Organismen beruht, kann er auch phylo-
genetischer Artbegriff (Meglitsch 1954: »phylo-
genetic species concept«257) genannt werden. Von 
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phylogenetischen Arten (»phylogenetic species«) 
ist bereits seit Ende des 19. Jahrhunderts die Rede. 
A. Weismann spricht 1886 von »phylogenetischen 
Arten-Reihen«.258 A. MacAlister gebraucht die For-
mulierung ›phylogenetische Art‹ 1892 als Kategorie 
zur Bezeichnung einer Gruppe von Menschen (der 
Kelten), die im Gegensatz zu anderen Kategorien, 
nämlich ethnisch oder sprachwissenschaftlich defi-
nierten Arten steht.259 O.F. Cook versteht unter einer 
phylogenetischen Art 1899 einen Abschnitt einer Ab-
stammungslinie (»phylogenetic species«: »a division 
or section of a line of biological succession«).260 M.J. 
Donoghue, der diese Bezeichnung 1985 aufgreift, un-
terscheidet für Definitionen von Arten zwischen dem 
Aspekt der Gruppierung von Organismen (»grou-
ping«) und dem Aspekt der hierarchischen Einord-
nung (»ranking«) der so gebildeten Gruppe261 (vgl. 
die Definition in Tab. 14 von Mishler und Theriot262). 
Dieser Unterscheidung liegt die Differenzierung von 
Arten als Taxa und als Kategorien zugrunde (s.u.). 
Auf phylogenetischer Grundlage geben B.D. Mishler 
und R.N. Brandon eine Artdefinition, die diese bei-
den Aspekte unterscheidet: Das Kriterium der Grup-
pierung besteht danach in der Monophylie, d.h. in der 

Abstammung von einem nur den zu der Art zusam-
mengefassten Organismen gemeinsamen Vorfahren 
(↑Phylogenese), das Kriterium des Ranking wird da-
gegen pragmatisch gewählt und unterscheidet sich für 
verschiedene Gruppen (für viele, aber nicht für alle 
Gruppen ist es die reproduktive Isolation). Die De-
finition lautet: »A species is the least inclusive taxon 
recognized in a classification, into which organisms 
are grouped because of evidence of monophyly […], 
that is ranked as a species because it is the smallest 
›important‹ lineage deemed worthy of formal recog-
nition, where ›important‹ refers to the action of those 
processes that are dominant in producing and main-
taining lineages in a particular case«263. 

Für den reproduktionsbiologischen Artbegriff 
fallen die beiden Aspekte der Gruppierung und der 
hierarchischen Einordnung zusammen: Die Fähig-
keit zur gemeinsamen Erzeugung von Nachkommen 
gilt sowohl als Kriterium der Gruppierung als auch 
der Einordnung.264 Weil eine Paarungsfähigkeit von 
Individuen prinzipiell aber auch bei Organismen 
vorliegen kann, die nicht Mitglied einer monophy-
letischen Gruppe sind (s.o.), muss der reprodukti-
onsbiologische Artbegriff zumindest eingeschränkt 

Abb. 17. Schematische Darstellung von Arten mit unterschiedlichem Grad der Sexualität zwischen den Individuen: a: rein 
sexuelle Fortpflanzung; e: rein asexuelle Fortpflanzung; dazwischen Mischformen. Senkrecht verlaufende Striche stehen für 
Individuen; seitliche Verbindungen zwischen ihnen für sexuelle Vereinigungen. Die vertikale Achse der Diagramme reprä-
sentiert den zeitlichen Verlauf (Späteres oben); die horizontale Achse die morphologische Differenzierung (aus Brothers, D.J. 
(1985). Species concepts, speciation, and higher taxa. In: Vrba, E.S. (ed.). Species and Speciation, 35-42: 37).
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werden – wenn an der Monophylie 
als Gruppierungskriterium festge-
halten werden soll.

Weil Arten im Rahmen phy-
logenetischer Bestimmungen als 
Segmente des Stammbaums (oder 
des Stammnetzes; ↑Phylogenese) 
aller Lebewesen bestimmt sind, 
ist auch von dem Konzept der Art 
als Stammlinie (»general lineage 
concept of species«) gesprochen 
worden (vgl. Tab. 14).265 Nicht 
spezifiziert ist in diesem Konzept 
allerdings, auf welcher kausalen 
Grundlage die Stammlinien gegen-
einander abgegrenzt sind. Nicht 
allein die monophyletische Einheit 
einer Stammlinie kann einen Grund 
ihrer Abgrenzung bilden. Daneben 
ist auch die reproduktive Trennung 
aufgrund biologischer Isolations-
mechanismen (die von der Mono-
phylie unabhängig sein kann) oder 
die ökologische Differenzierung 
der Organismen ein möglicher 
Grund. Nicht nur monophyletische, 
sondern auch poly- oder paraphyle-
tischen Taxa können also Stammli-
nien bilden (vgl. Abb. 18). 

Der zeitlich nicht-dimensionierte reproduktions-
biologisch definierte Artbegriff (Mayr 1949: »non-
dimensional species«266) kann in das Konzept von 
der Art als Stammlinie integriert werden, insofern er 
auf Einheiten bezogen wird, die zeitliche Querschnit-
te von Arten im Sinne von Stammlinien bilden. Eine 
besondere Affinität hat das Verständnis von Arten als 
Stammlinien zur Auffassung von Arten als Individu-
en (s.u.): Eine Art als Stammlinie bildet ebenso wie 
ein Organismus als Individuum ein Segment in der 
Kette von Transformationsformen organisierter bio-
logischer Systeme. Der Wechsel der Gestalt von Or-
ganismen, die genealogisch miteinander verbunden 
sind (»Anagenese«; ↑Fortschritt), ist daher ebenso 
wenig ein notwendiges Kriterium der Abgrenzung 
von Arten, wie die Metamorphose im Leben eines 
Organismus ein Kriterium für die Abgrenzung von 
Individuen, d.h. für die Teilung des Lebens eines 
metamorphisierenden Individuums in mehrere Indi-
viduen, ist.267 In Stammlinien können also morpho-
logische Veränderungen von Organismen vorliegen, 
ohne dass es zu einer Abgrenzung von Arten kom-
men muss. Problematisch ist an dem Verständnis von 
Arten als Stammlinien aber, dass in der Regel nicht 

nur für Linien der Abstammung, sondern auch für 
Bäume oder Netze der Verwandtschaft (bei sexueller 
Reproduktion) die Abgrenzung von Arten vorgenom-
men wird (so auch in Abb. 18).

Ökologischer Artbegriff
Ein ökologischer Artbegriff schließlich versammelt 
Organismen zu einer Art, die eine ähnliche ökologi-
sche ↑Rolle (Nische) in einem Ökosystem wahrneh-
men. Bereits Ende des 19. Jahrhunderts ist von einer 
ökologischen Spezies268 oder auch biologischen Art 
in diesem Sinne (im Gegensatz zu einer »naturhisto-
rischen Art«)269 (s.o.) die Rede. Auch der Ausdruck 
Umweltart (»environmental species«) wird seit Be-
ginn des 20. Jahrhunderts gelegentlich verwendet.270 
1922 prägt Turesson für Gruppen von Organismen, 
die in ökologischer Hinsicht zusammengefasst wer-
den können, – »the Linnean species from an ecolo-
gical point of view«, wie er sagt271 – den Ausdruck 
Ökospezies (»ecospecies«). L. Van Valen vertritt ei-
nen solchen Begriff, indem er Arten als Stammlinien 
bestimmt, die eine spezielle adaptive Zone besetzen 
und daher eine von allen anderen Linien unterschie-
dene Evolutionsgeschichte aufweisen (vgl. Tab. 

Abb. 18. Stammlinien von asexuell sich fortpflanzenden Organismen. Die vertikale 
Richtung repräsentiert die Zeit; Individuen sind als vertikale Striche dargestellt; 
Reproduktionsereignisse durch kurze schräge Verbindungen zwischen den verti-
kalen Strichen; Stammlinien, die bis zum jüngsten Zeitpunkt (oben) fortbestehen, 
sind fett hervorgehoben. In der linken Grafik ist die Art auf der rechten Seite der 
Spaltung paraphyletisch, weil eine ihrer Komponenten einen gemeinsamen Vor-
fahren mit einer anderen Stammlinie teilt (der der linken monophyletischen Art), 
der später lebt als der gemeinsame Vorfahre mit der anderen Komponente der 
rechten paraphyletischen Art. In der rechten Grafik ist die Art auf der linken Seite 
der Spaltung polyphyletisch, weil die Stammlinien, aus denen sie sich zusammen-
setzt, nur entfernt miteinander verbunden sind (aus Queiroz, K. de (1999). The 
general lineage concept of species and the defining properties of the species cate-
gory. In: Wilson, R. (ed.). Species. New Interdisciplinary Essays, 49-89: 58).
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14).272 Auch Mayr integriert diesen Aspekt von Arten 
in seine späteren Definitionen des Artbegriffs (s.o.). 

Die Bedeutung des ökologischen Artbegriffs 
wird v.a. von Zoologen betont. Die Besetzung ei-
ner einheitlichen ökologischen Nische wird für die 
morphologische Gleichartigkeit von Organismen 
verantwortlich gemacht, die sich nicht sexuell fort-
pflanzen oder die über ein weites Areal verstreut und 
isoliert vorkommen.273 Für solche Organismen kann 
trotz erstaunlich geringen genetischen Austauschs 
eine anhaltende Ähnlichkeit vorliegen.274 Der Vorzug 
des ökologischen Artbegriffs liegt damit in seiner 
Anwendbarkeit auf Organismen, die sich nicht se-
xuell fortpflanzen, auf die der biologische Artbegriff 
also nicht (oder nur eingeschränkt) anwendbar ist.275 
Außerdem wird sein Vorteil darin gesehen, dass er 
wegen seiner ökologischen Grundlage die treibenden 
Kräfte der Artbildung benennt.276 

Ein Problem dieses Artbegriffs betrifft allerdings 
die sich aus ihm ergebende Schwierigkeit in der 
Darstellung vieler ökologischer Modelle, die auf der 
Koexistenz von Konkurrenten verschiedener Arten 
beruhen.277 Wenn Arten über ihre Nische bestimmt 
werden, muss die Konkurrenz von Organismen, für 
die keine Nischendifferenz festgestellt wird, immer 
als innerartliche Konkurrenz beschrieben werden. Es 
erscheint daher sinnvoller, das ökologische Artkon-
zept nicht als eine Alternative, sondern als eine Kom-
ponente eines umfassenden biologischen Artbegriffs 
zu verstehen.278

»Chronospezies«
Ein besonderes Problem stellt die Anwendung des 
Artbegriffs auf Organismen verschiedener Generati-
onen dar, auf Organismen also, die in vielen Fällen 
nicht zeitgleich existieren. Problematisch ist diese 
Anwendung für den (fortpflanzungs-)biologischen 
Artbegriff, weil dieser nur für synchron existieren-
de Organismen definiert ist. In besonderer Zuspit-
zung erscheint das Problem in der Paläontologie mit 
dem Zugang zu einer Serie von Formen, die allein 
in diachroner zeitlicher Erstreckung vorliegen und 
die W. Waagen 1869 – unter Verwendung eines in 
unspezifischer Bedeutung verbreiteten älteren Aus-
drucks (Nees von Esenbeck 1820)279 – Formenrei-
he nennt280 (später auch Formenkette genannt281). 
Verbreitet ist die Auffassung, dass auf eine solche 
Reihe der biologische Artbegriff nicht anwendbar 
ist, weil in dem zeitlichen Kontinuum von Formen 
nur künstlich scharfe Grenzen gezogen werden kön-
nen.282 Die Biospezies gilt allgemein als in der Zeit 
nicht dimensioniert, weil die Kriterien der Fortpflan-
zungsgemeinschaft und Fortpflanzungsisolation nur 

im Zeitquerschnitt definiert seien.283 Diese fehlende 
zeitliche Dimensionierung wird insgesamt immer 
wieder als eine Schwäche des Biospezieskonzepts 
angesehen, weil ohne zeitliche Dimension bestimmte 
Begriffe für eine Wissenschaft mit einer stark histori-
schen Komponente wie die Evolutionsbiologie offen-
sichtlich unangemessen sind.284 Eine – in den Augen 
von vielen die einzig tragfähige – objektive zeitliche 
Dimensionierung des Artkonzepts kann über Spezia-
tionsereignisse erfolgen.

Wird für eine Abgrenzung von Arten bei zeitlich 
aufeinanderfolgenden Organismen plädiert, dann 
werden solche Arten häufig als Chronospezies be-
zeichnet. Dieses Wort erscheint zuerst in den 1950er 
Jahren285; Vorläufer sind die Konzepte der »chro-
nologischen Subspezies« von Huxley 1938286, der 
»Chronokline« von Simpson 1943287 und der »chro-
nologischen Superspezies« von P. Sylvester-Bradley 
1954288. Zur Abgrenzung der Chronospezies, d.h. als 
Kriterium der Artzugehörigkeit, wird häufig entwe-
der die morphologische Distanz zwischen den For-
men verwendet289 oder die hypothetische Frage zur 
Grundlage vorgeschlagen, ob reproduktive Isolation 
bestanden hätte, wenn die Organismen gleichzeitig 
existiert hätten290. 

Kritisiert werden diese beiden Kriterien aber, weil 
sie ein Moment der Willkür enthalten: ersteres, weil 
die morphologische Differenz nicht immer einen 
guten Indikator für reproduktive Isolation darstellt; 
letzteres, weil es hypothetischen Charakter hat. 
Eine objektive Abgrenzung ist, zumindest für die 
Anhänger des Konzepts der ›Kladospezies‹, durch 
die Aufspaltung von Arten in reproduktiv gegenein-
ander isolierte Tochterarten gegeben. 

Kladospezies: »Hennigscher Artbegriff«
In den merkmalsbezogenen Ansätzen zur Bestimmung 
von Arten (als Chronospezies) finden sich Restbe-
stände eines typologischen Artbegriffs.291 Die strenge 
Anwendung des Kriteriums der reproduktiven Isola-
tion verlangt es, eine Art an ihrem zeitlichen Anfang 
und Ende über Ereignisse der Aufspaltung (Speziati-
on) zu definieren. Eine Bestimmung des Artbegriffs 
auf dieser Grundlage geben im 20. Jahrhundert einige 
Autoren (z.B. Rosa 1918; Hennig 1960 und Klausnit-
zer & Richter 1979; vgl. Tab. 14). Dieser Artbegriff 
entspricht dem fortpflanzungsbiologischen Artbegriff 
mit der Erweiterung um das Kriterium der Speziati-
on zur Bestimmung der zeitlichen Grenze einer Art. 
Die wesentliche Übereinstimmung beider Artbegriffe 
liegt in dem Verzicht auf einen Bezug zu intrinsischen 
(morphologischen, physiologischen oder ethologi-
schen) Merkmalen der Individuen; beide Definitio-
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nen sind strikt relational, d.h. an der (reproduktiven) 
Relation eines Individuums zu anderen Individuen 
orientiert. Weil sie auf Vorarbeiten von Hennig auf-
bauen, sind die zuletzt gegebenen Definitionen Hen-
nigscher Artbegriff (Davis 1995: »Hennigian species 
concept«) genannt worden.292 Für diesen Artbegriff 
ist die Aufspaltung von Populationen in reproduktiv 
isolierte Teile (Kladogenese) zentral. Eine auf diese 
Weise bestimmte Art kann deshalb auch internodale 
Art (Kornet 1993: »internodal species concept«293), 
Kladospezies (Ackery & Vane-Wright 1984: »clado-
species«294) oder Phylospezies (Rosa 1918: »specie 
filetica«295; Ereshefsky 1992: »phylospecies«296) ge-
nannt werden. Methodisch ermittelt werden können 
Kladospezies durch das Vorhandensein von Autapo-
morphien (bei monotypischen Arten) oder Synapo-
morphien (bei polytypischen Arten). 

Dem hennigschen Artbegriff folgend, ist R. Will-
mann 1985 der Auffassung, dass allein die tatsäch-
liche reproduktive Trennung von Populationen als 
Endpunkt einer Art in der diachronen Entwicklung 
dienen kann: »Speziationsereignisse bilden im Zeit-
ablauf die objektiven Artgrenzen. [...] Eine Art hört 
also in jenem Augenblick auf zu existieren, in dem 
Nachkommen einer Fortpflanzungsgemeinschaft 
zwei Gruppen von Populationen bilden, die repro-
duktiv voneinander isoliert sind«297. Ohne Speziati-
on, d.h. ohne Auftreten von reproduktiven Barrieren 
endet also keine Art (es sei denn, sie stirbt aus) – 
auch dann nicht, wenn sich die Individuen zu einem 
späteren Zeitpunkt erheblich von den Individuen der 
gleichen Abstammungsgemeinschaft zu einem frü-
heren Zeitpunkt unterscheiden. Der Artbegriff kann 
nach Willmann damit auf folgende Weise definiert 
werden: »Eine Art ist […] der evolutionäre Abschnitt 
zwischen zwei Speziationen oder aber zwischen ei-
ner Speziation und dem Zeitpunkt ihres nachkom-
menlosen Aussterbens«298.

Strittig ist an der Definition der Kladospezies die so 
genannte Frage nach dem »Fortleben der Stammart« 
nach einem Speziationsereignis. Auf der einen Seite 
wird dafür argumentiert, dass eine Art sich in Bezug 
auf die genetische und morphologische Konstitution 
ihrer Organismen bei der Abspaltung und reprodukti-
ven Isolation einer Population nicht oder nur minimal 
ändern kann, so dass die Rede von einem Fortleben 
der Stammart nach der Abspaltung einer Tochterart 
Sinn macht299; auf der anderen Seite wird aber schon 
lange dafür plädiert, Arten zeitlich durch reproduktive 
Aufspaltungsereignisse zu begrenzen300, und es wird 
betont, dass es aus logischen Gründen unabdingbar 
ist, die Stammart mit ihrer Aufspaltung in zwei re-
produktiv getrennte Populationen aufzulösen301. 

Abzulehnen ist auf der Grundlage des Kladospezi-
eskonzepts auch die häufig vertretene Vorstellung302, 
es könne aufeinander folgende Arten geben, ohne 
dass es zu Abspaltungen von Arten komme (»phy-
letische Speziation« im Gegensatz zur »kladogene-
tischen Speziation« durch Aufspaltung einer Art303). 
Ausgeschlossen ist dies, wenn Arten allein durch 
reproduktive Isolation von gleichzeitig bestehenden 
Populationen begrenzt werden. 

Auf der Grundlage des Begriffs der Kladospezies 
sind solche Gruppen von untereinander kreuzbaren 
Organismen, die in der Vergangenheit ausgestorben 
sind oder noch lebende Vertreter in der Gegenwart 
haben, als unvollständige Arten (»incomplete spe-
cies«) zu betrachten304; zu vollständigen Spezies 
werden sie erst durch ihr Ende in einem Speziations-
ereignis. Alle lebenden Organismen gehören danach 
also definitionsgemäß zu unvollständigen Arten.

Kritisiert wird an dem Kladospezieskonzept u.a. 
die Forderung nach absoluter reproduktiver Isolie-
rung von Arten. E.O. Wiley und R.L. Mayden wei-
sen darauf hin, dass nach diesem Kriterium sehr viel 
weniger Arten als gewöhnlich angenommen existie-
ren. Unter den traditionell als Arten abgegrenzten 
Gruppen von nordamerikanischen Süßwasserfischen 
seien viele von ihren evolutionär nahe verwandten 
Nachbargruppen nicht durch biologische Mechanis-
men, sondern allein durch geografische Barrieren 
isoliert.305 Trotz gelegentlichen Genflusses zwischen 
diesen Schwesterarten könnten sie aber als weitge-
hend getrennte »tokogenetische Systeme« beschrie-
ben werden (»two evolutionary species may have 
members that occasionally hybridize and […] may 
exchange genes through backcrossing. Such hybridi-
zation events constitute tokogenetic events between 
two tokogenetic systems«306). In die gleiche Richtung 
weisend, bemerken B.D. Mishler und E.C. Theriot, 
dass eine absolute genetische Isolation zwischen 
taxonomischen Gruppen bei Pflanzen erst auf der 
Ebene von Familien und noch nicht auf der Artebene 
bestehen.307 Betont wird außerdem, dass Artbildungs-
prozesse kontinuierlich verlaufen und vielfach keine 
diskreten Grenzen vorliegen, wie dies von manchen 
Vertretern der kladistischen Systematik behauptet 
wird (Maclaurin & Sterelny 2008: »speciation is a 
matter of degree«308).

Syngameon: Hybridisierende »Spezies«
Eine Konsequenz des fortpflanzungsbiologischen 
Artbegriffs ist es, dass die Rede von einer »Hybri-
disierung von Spezies« keinen Sinn macht: Wenn 
es zu Hybriden zwischen Organismen kommt, dann 
sind diese definitionsgemäß zur gleichen Art zu rech-
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nen. Getrennte Arten liegen erst dann vor, wenn die 
reproduktiven Isolationsmechanismen voll wirksam 
sind.309 Insbesondere in der Botanik hat dies zur 
Folge, dass ganze Untergattungen (z.B. der Weiden, 
Birken oder Eichen) als eine Biospezies zu werten 
sind.310 Es wird vorgeschlagen, die Fortpflanzungsge-
meinschaft, die zwischen morphologisch etablierten 
»Arten« besteht, als Syngameon zu bezeichnen. Die-
sen Ausdruck führt Lotsy 1925 ein und bezieht ihn 
auf die Artengruppe der Birken (»we have in Betula 
one very large pairing-community, one syngame-
on«).311 V. Grant bestimmt ein Syngameon 1957 als 
die umfassendste Paarungsgemeinschaft, zu der ein 
Organismus gehört (»a hybridising group of species; 
the most inclusive interbreeding population«312). Die 
innerhalb eines Syngameons unterscheidbaren mor-
phologischen Typen können mit Lotsy Linneon (s.o.) 
genannt werden (»groups of individuals which have 
a strong resemblance with one another«). Mit diesem 
begrifflichen Vorschlag sind die beiden Kriterien, die 
seit langem im Artbegriff zusammenlaufen, die Paa-
rungsfähigkeit und die Ähnlichkeit, terminologisch 
getrennt.

In eine ähnliche Richtung zielend, schlägt T.M. 
Sonneborn 1957 den Ausdruck Syngen vor.313 Er 
versteht darunter den »gemeinsamen Genpool« von 
Organismen. Im Gegensatz zu Arten müssen sich 
zwei Organismen verschiedener Syngene nicht durch 
einfache Merkmale unterscheiden. Das Syngen bil-
det nach Sonneborn eine Einheit der Evolution, die 
Art dagegen eine Einheit der taxonomischen Identi-
fikation.

Pluralistische Artdefinitionen
Die verschiedenen Anwendungskontexte des Artbe-
griffs legen jeweils unterschiedliche Anforderungen 
und Kriterien zur Abgrenzung von Arten zugrunde. 
So wird von Arten als Einheiten der Evolution er-
wartet, dass sie als kohäsive, raum-zeitliche konti-
nuierliche Gegenstände vorliegen (so dass hier eine 
Affinität zur Vorstellung von Arten als Individuen 
vorliegt), Arten als Einheiten der Klassifikation sol-
len dagegen in erster Linie in einem hierarchischen 
System systematisierbare Gegenstände (im Sinne 
von Gegenstandsklassen) sein. Weil die verschiede-
nen Artbegriffe in unterschiedliche Beschreibungs- 
und Erklärungskontexte eingebettet sind, ist es frag-
lich, ob es die einheitliche Kategorie der Art über 
verschiedene Kontexte hinweg überhaupt gibt. Und 
selbst innerhalb eines Bereichs, z.B. der Evolutions-
theorie oder Taxonomie, kann der Artbegriff für ver-
schiedene Typen von Organismen variieren. Daher 
geben sich viele Biologen mit einer pragmatischen 

Artdefinition zufrieden, die je nach Kontext variieren 
kann.314 Als ein wesentliches Ziel der Unterschei-
dung von Arten erscheint manchem die »optimale 
Organisation der taxonomischen Information«; Ar-
ten sollen also als »Einheiten der Klassifikation« in 
einem »Referenzsystem für die Katalogisierung der 
biologischen Diversität« dienen – auch wenn sich für 
ihre Abgrenzung kein einheitlicher biologischer Me-
chanismus angeben lasse.315 

In einem pluralistischen Ansatz kann eine Art ver-
standen werden als eine Gruppe von Organismen, 
die sich in Bezug zu einem bestimmten Prozess als 
eine Ganzheit verhält.316 Die Organismen einer sol-
chen Gruppe ähneln einander (»phenotypic cohesi-
on«), weil innerhalb der Gruppe verschiedene inter-
ne Mechanismen des Zusammenhalts, der Kohäsion 
(»intrinsic cohesion mechanisms«) bestehen können 
(vgl. Templetons Definition des Kohäsionskonzept 
von Arten in Tab. 14).317 Die kohäsiven Kräfte bedin-
gen es, dass die Organismen einer Art sich als Ein-
heit in Bezug auf die (evolutionären) Gesetze hinter 
diesen Kräften verhalten (»act as units with respect 
to the laws of evolution«318). Ein für die Kohäsion be-
sonders relevanter Prozess ist der der sexuellen Re-
produktion – aber er ist nicht der einzige biologische 
Prozess, der den Zusammenhalt von Organismen in 
einer Gruppe bedingen und einen einheitlichen Na-
men rechtfertigen kann. Die wichtigsten anderen 
Prozesse sind die gemeinsame Abstammung und die 
gleichgerichtete ökologische Anpassung aufgrund 
ähnlicher Selektionsdrücke. Weil hier verschiedene 
Mechanismen des Zusammenhalts bestehen können, 
stellen die biologischen Arten in den Augen mancher 
Autoren keine natürlichen Arten (»natural kinds«) 
dar, wie dies z.B. für die chemischen Elemente gilt, 
die über ein einziges essenzielles Merkmal (ihre Ord-
nungszahl) definiert sind.319

Wie J. Huxley 1940 festhält, gibt es also nicht ein 
einziges Artkriterium (vgl. Tab. 14). In verschiede-
nen Kontexten werden morphologische, ethologische 
oder ökologische Unterschiede zwischen Individuen 
der Artbestimmung zugrunde gelegt; das Kriterium, 
das eine objektive Abgrenzung rechtfertigt, ist der 
Austausch von genetischem Material über sexuelle 
Fortpflanzung. Huxley schränkt allerdings auch die-
ses Kriterium ein, als er bei Pflanzen sehr verschie-
dene Formen auch dann als Arten ansehen möchte, 
wenn sie sich miteinander kreuzen (»To deny many 
of these forms specific rank just because they can in-
terbreed is to force nature into a human definition, 
instead of adjusting your definition to the facts of 
nature «320). Als Konsequenz aus den verschiedenen 
Kriterien, über die eine Art bestimmt werden kann, 
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können bereichsspezifische Artbegriffe identifiziert 
werden: In der Taxonomie wird ein anderer Artbe-
griff zugrunde gelegt als in der Biodiversitätsfor-
schung oder der Evolutionstheorie.

In historischer Perspektive könnte der Artbegriff 
damit insgesamt als ein Restbestand einer älteren 
platonischen Tradition interpretiert werden, die nicht 
die konkret gegebenen individuellen Organismen, 
sondern die reifizierten Formen oder Substanzen der 
Arten als die letzten Wesenheiten ansieht: Werden 
Arten als derartige natürliche Wesen verstanden – 
wie es sich in dem Streben nach einer einheitlichen 
Definition des Begriffs ausdrückt –, dann enthält die 
Logik des Konzepts offensichtlich Elemente eines 
top down-Ansatzes, der das Besondere ausgehend 
von dem Allgemeinen zu bestimmen versucht. Für 
die moderne Taxonomie ist demgegenüber ein bot-
tom up-Ansatz kennzeichnend, der von den Organis-
men als der unmittelbar gegebenen Realität ausgeht 
und von diesen zu abgeleiteten taxonomischen Grup-
pen fortschreitet.321 Oder, anders gesagt, ›Art‹ ist 
nach moderner Auffassung ebenso wie die höheren 
taxonomischen Kategorien ein Klassifikationsbegriff 
und kein essenzialistischer Begriff zur Bestimmung 
des Wesens eines Gegenstandes.

Trotz der Schwierigkeiten einer einheitlichen Defi-
nition gilt die Art weiterhin als ein zentrales Konzept 
der Biologie, das in den Augen vieler Biologen Allge-
meinaussagen mit gesetzesartigem Charakter ermög-
licht (s.u.).322 In den Worten Mayrs bilden die Arten 
die »realen Einheiten der Evolution«; jede Art sei 
ein »biologisches Experiment«.323 In pluralistischen 
Ansätzen ist der Anspruch, diese realen Einheiten in 
einem einheitlichen theoretischen Rahmen zu verste-
hen, aufgegeben worden. Aber bei weitem nicht alle 
Biologen und Biophilosophen sind zu diesem Schritt 
bereit. Sie beschreiben die pluralistische Interpretati-
on des Artbegriffs stattdessen als die Nullhypothese, 
die es zu widerlegen gelte.324

Arten als homöostatische Eigenschaftscluster?
Ein Versuch, die unterschiedlichen Ansätze zur Ab-
grenzung von Arten in einem einheitlichen Konzept 
zum Ausdruck zu bringen, erfolgt mittels des Begriffs 
homöostatisches Eigenschaftscluster (»homeosta-
tic property cluster«). Der Ausdruck wird 1988 von 
R.N. Boyd zunächst im moralphilosophischen Zu-
sammenhang eingeführt325; 1991 aber auf eine all-
gemeinere Grundlage gestellt326. Für Boyd besteht 
über dieses Konzept die Möglichkeit, natürliche Ar-
ten (»natural kinds«) zu definieren, ohne auf einen 
Essenzialismus zurückzugreifen: Im Gegensatz zu 
traditionellen natürlichen Arten werden homöosta-

tische  Eigenschaftscluster nicht durch wesentliche 
Merkmale zusammengehalten, die ausnahmslos allen 
Mitgliedern des Clusters zukommen, sondern ledig-
lich durch mehrere miteinander korrelierte Merkma-
le, von denen jedes Mitglied des Clusters mindestens 
eines aufweist. Bedingt wird die Bildung eines sol-
chen Clusters, d.h. das gehäufte gemeinsame Vor-
kommen der Merkmale, durch einen einheitlichen 
Prozess. Das Cluster wird daher auch nicht exten-
sional, über die Menge der Merkmale von Gegen-
ständen, sondern durch den Prozess individuiert, der 
das gemeinsame Vorkommen der Merkmale bedingt 
hat. Aufgrund dieses Verfahrens der Clusterbestim-
mung kann es extensional unscharfe Grenzen haben, 
insofern bei einigen Gegenständen unklar ist, ob sie 
zu dem Cluster zu rechnen sind oder nicht. Wegen 
dieser prozessorientierten, nicht extensionalen Be-
stimmung der Grenzen sind homöostatische Eigen-
schaftscluster besonders geeignet, um auf in der Zeit 
veränderliche Einheiten bezogen zu werden: »The 
homeostatic property cluster which serves to define 
t is not individuated extensionally. Instead, property 
clusters are individuated like (type or token) histori-
cal objects or processes: certain changes over time 
(or in space) in the property cluster or in the under-
lying homeostatic mechanism preserve the identity 
of the defining cluster«.327 Die Eigenschaften, die das 
Cluster definieren, können sich damit auch über die 
Zeit verändern. Diese Distanz zu essenzialistischen 
Vorstellungen und Offenheit für Variabilität macht 
das Konzept des homöostatischen Eigenschaftsclus-
ters attraktiv für einen Bezug auf Arten.328 Es findet 
daher in den letzten Jahren viele Anhänger, z.B. O. 
Rieppel und seiner Vorstellung von Arten als kausal 
integrierten Prozesssystemen (2009: »causally integ-
rated processual systems«).329

Kritisch wird gegen die Anwendung des Konzepts 
des homöostatischen Eigenschaftsclusters auf Arten 
aber eingewendet, dass es durch seine Fixierung auf 
Eigenschaften ungeeignet sei, den phylogenetischen 
Charakter von Arten darzustellen.330 Kritisiert wird 
dabei besonders, dass die Anhänger der Vorstellung 
von Arten als homöostatischen Eigenschaftsclustern 
ausdrücklich auch para- und polyphyletische Taxa 
als homöostatische Eigenschaftscluster akzeptieren, 
wenn diese durch einen homöostatischen Mechanis-
mus zusammengehalten werden (Boyd 1999: »there 
is no particular reason to believe that […] homeosta-
tic property cluster definitions will honor strict mo-
nophyly«331). Diese Toleranz sei aber unvereinbar mit 
einer strikt kladistischen Systematik. Die Kritiker der 
Anwendung des Konzepts des homöostatischen Ei-
genschaftsclusters auf Arten wollen daran festhalten, 
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Arten primär als historische Entitäten zu verstehen, 
die durch eine gemeinsame Abstammungsgeschich-
te, nicht durch gemeinsame Eigenschaften der Mit-
glieder eines Taxons zusammengehalten werden. Sie 
lehnen damit zwar einen Eigenschaftsessenzialismus 
(»qualitative essentialism«) ab, wollen aber an einem 
Ursprungsessenzialismus (Rieppel 2006: »origin es-
sentialism«332) festhalten.333

Einen prinzipiell ähnlichen Ansatz verfolgt 1999 P. 
Griffiths, indem er biologische Arten als natürliche 
Arten mit historischen Essenzen (»natural kinds with 
historical essences«) bestimmt.334 Natürliche Arten 
sind die biologischen Arten (und höherrangigen Taxa) 
für Griffiths, weil sie Mengen von einheitlichen Ge-
genständen sind, für die sich jeweils Gesetze formu-
lieren lassen; für das Taxon der Vögel beispielsweise 

Abb. 19. Übersicht über aktuelle Artkonzepte. Den Ausgangspunkt der Gliederung bildet das Evolutionäre Artkonzept (oben), 
die weitere Differenzierung folgt nach den Kriterien der Forderung oder Toleranz eines Artkonzepts im Hinblick auf (1) 
bestimmte Reproduktionstypen (z.B. Anwendbarkeit nur auf sexuell sich reproduzierende Organismen), (2) den Genfluss zwi-
schen Organismen, (3) der Monophylie und (4) der diagnostischen Ähnlichkeit von Organismen. Einige Artkonzepte erschei-
nen mehrfach in der Übersicht, weil sie Mischformen darstellen. BSC* bezieht sich auf das »Biologische Spezieskonzept« 
modifiziert für asexuell sich fortpflanzende Organismen; für die weiteren Abkürzungen siehe die Tabelle unten (aus Mayden, 
R.L. (1997). A hierarchy of species concepts: the denouement in the saga of the species problem. In: Claridge, M.F., Dawah, 
H.A. & Wilson, M.R. (eds.). Species. The Units of Biodiversity, 381-423: 420).
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das Gesetz, dass Vögel ihre Beute visuell orten. Die-
sem Gesetz liege ein kausaler homöostatischer Me-
chanismus zugrunde, der historische Gründe hat, sich 
aber im Laufe der Zeit auch ändern kann. Arten (und 
höhere Taxa) sind also Klassen von Organismen, die 
aufgrund des gemeinsamen Erbes von bestimmten 
Entwicklungsressourcen einander ähnlich sind; es 
sind aber keine strukturellen und unabänderlichen 
Faktoren, also strukturelle Essenzen, sondern kon-
tingente, in der langen gemeinsamen Vergangenheit 
liegende Ursachen, d.h. historische Essenzen, die die 
Ähnlichkeit bedingen.

Arten als Individuen oder Klassen
Eine intensiv geführte wissenschaftstheoretische De-
batte kreist seit Mitte der 1960er Jahre um die Frage, 
ob biologische Arten in ontologischer Hinsicht als 
Individuen oder Klassen zu betrachten sind. Die klas-
sische ältere Position sieht den Artbegriff als Klassi-
fikationsmittel zur systematischen Gruppierung von 
Organismen; Arten sind danach im logischen Sinne 
Klassen oder Mengen von Entitäten. Aber schon 
Buffons Bestimmung von Arten als genealogische 
Einheiten, die über Eltern-Nachkommen-Relationen 
zusammengehalten werden (s.o.), weist in eine ande-
re Richtung: dem Verständnis von Arten als Indivi-
duen.335 Die ontologische Einschätzung von Arten als 
Individuen im Sinne von strukturierten Ganzheiten 
oder als logische Klassen im Sinne von kohäsiven 
Mengen hängt eng mit dem zugrunde gelegten Art-
begriff zusammen. Die Komplexität des Artbegriffs 
mit seinen unterschiedlichen Aspekten hat eine end-
gültige Klärung der Frage bisher verhindert.336

19. Jh.: »Leben« der Arten
Von einer »Geschichte der Arten« spricht G.L.L. 
Buffon programmatisch 1749 im ersten Band seiner 
›Histoire naturelle‹ (»l’histoire d’un animal doit être 
non pas l’histoire de l’individu, mais celle de l’espèce 
entière de ces animaux«).337. Zu dieser Geschichte 
zählen u.a. der für die Individuen einer Art typische 
Zeitpunkt der Empfängnisfähigkeit, die Geburten, 
Anzahl der Jungen, Brutpflege etc., insgesamt also 
diejenigen Eigenschaften, die später zur ↑Lebens-
geschichte einer Art gerechnet werden. In ähnlicher 
Bedeutung spricht der Philosoph C.G. Bardili 1795 
von einem »Leben der Gattung« und rechnet dazu 
die Triebe der Fortpflanzung und Jungenfürsorge.338 
Auch hier ist das Leben der Gattung also noch ausge-
hend von Vermögen der Individuen entwickelt.

Anders dagegen bei C.F. Kielmeyer, der 1793 das 
»Leben der Gattung« als eine über den Individuen 

stehende Form des Lebens ansieht, ein »größeres 
System«, das »in größeren Zeitperioden in einer Ent-
wicklungsbahn fortschreitet«.339 Zu Beginn des 19. 
Jahrhunderts etabliert sich die Konzipierung von Ar-
ten als Individuen ausgehend von der Parallele von 
Individuum und Art, die in den romantischen Ent-
würfen einer Mikrokosmos-Makrokosmos-Analogie 
gezogen wird. In diesem Sinne behauptet G.R. Tre-
viranus 1805, »daß jede Art, wie jedes Individuum, 
gewisse Perioden des Wachsthums, der Blüthe und 
des Absterbens hat, daß aber ihr Absterben nicht Auf-
lösung, wie bey dem Individuum, sondern Degenera-
tion ist«340. In der gleichen Absicht der Parallelisie-
rung von Arten mit Individuen stellt G. Brocchi 1814 
die These auf, dass es ein Altern der Arten gebe und 
sie allmählich aufgrund physiologischer Schwäche 
zugrunde gingen.341 A.F. Spring formuliert dies 1838 
so: »wie die Individuen, so haben auch die Arten ei-
nen Lebensverlauf, einen Anfang und ein (scheinba-
res) Ende«.342 Er ist daher auch der Auffassung, »daß 
viele Arten schon ausgestorben [sind], andere noch 
kommen möchten«.343 Und allgemein hält er fest: 
»Die Arten sind nicht, sondern sie werden. Sie leben 
und ringen, wie die Individuen, einer auf ihrer Stufe 
erreichbaren Vervollkommnung entgegen«.344 

Mitte des 19. Jahrhunderts wird aber auch Wider-
spruch gegen diese Analogisierung von Arten und In-
dividuen eingelegt. E. Forbes argumentiert 1852, die 
Analogie sei insofern nicht haltbar, als Arten ohne 
Wandel ihrer Umweltbedingungen unendlich beste-
hen könnten (»unlike the individual, it [the species] 
is continued indefinitely so long as conditions [are] 
favourable to its diffusion and prosperity«).345 Im 
Anschluss daran argumentiert V. Carus 1854, »dass, 
wenn man die Art, diese ›relative Realität‹ [Forbes] 
als ein lebendes Wesen ansieht, aus dem Functions-
kreise des Lebens nur die Function der Selbster-
haltung übrig bleibt, indem die Fortpflanzung der 
Individuen keine Fortpflanzung oder Vermehrung 
der Art, sondern nur einen Wechsel der materiellen 
Träger derselben, den Stoffwechsel der Species bil-
det«.346

Auch C. Darwin steht der Auffassung, Arten wür-
den wie Individuen einen Lebenszyklus aufweisen, 
anfangs nahe; in seinem Hauptwerk lehnt er diese 
Auffassung jedoch ab. Den Charakter von Individu-
en haben die Arten nach Darwin allein insofern, als 
sie nach seiner Auffassung eine über Abstammungs-
verhältnisse zwischen Individuen verbundene genea-
logische Einheit bilden: Wenn die unabhängig erfol-
gende Entstehung von Organismen der gleichen Art 
an zwei verschiedenen Orten der Erde nachgewiesen 
würde, wäre seine ganze Theorie widerlegt, so Dar-
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win am Ende seines von ihm nicht veröffentlichten 
»Big Book«.347

Individualität durch gemeinsame Abstammung
Die Interpretation von Arten als Individuen verbreitet 
sich nach der Etablierung der Evolutionstheorie im 
19. Jahrhundert. Einerseits kann unter Voraussetzung 
der Evolutionstheorie die gemeinsame Abstammung 
aller Organismen einer Art oder Unterart als ein Kri-
terium der Individualität verwendet werden, wie dies 
R. Virchow nahe legt, wenn er feststellt: »So stam-
men, wie man weiß, fast sämmtliche Trauerweiden 
Europa’s von einem Baume, der im vorigen Jahr-
hundert aus Asien nach England kam. Sie alle sind 
zusammengehörige Theile. Bilden sie ein Individu-
um?«348. Andererseits kann das Entstehen und Verge-
hen von Arten im Laufe der Erdgeschichte mit dem 
Leben eines individuellen Organismus parallelisiert 
werden. Analog zum Leben eines Organismus kann 
dann von der Geburt und dem Tod einer Art gespro-
chen werden (↑Tod/Artensterben). In diesem Sinne 
urteilt Nägeli 1865, eine Art »stirbt also in der That 
aus wie ein Individuum; die neue Art entwickelt sich, 
ebenfalls wie ein Individuum, aus einem kleinen 
Keime, den man ihr Verbreitungscentrum nennt«349. 
Nägeli hält es daher für gerechtfertigt, vom »Ausster-
ben« und »Tod einer Art« zu sprechen.350

Schon bald nachdem Darwin mit der Selektions-
theorie einen plausiblen Weg angeben konnte, wie 
Organismen verschiedener Arten entstanden sind, 
wird ausgehend von der damit erfolgten historischen 
Sicht auf die Arten diesen der Status von Individu-
en zugeschrieben. Bereits Haeckel entwickelt einen 
»Begriff der Species als einer genealogischen Indi-
vidualität«351. Trotzdem spricht er den Arten keine 
Realität zu (s.o.). Allein die größeren Einheiten des 
phylogenetischen Systems, die Stämme oder Phyla, 
stellt Haeckel sich als reale genealogische Individu-
en vor, die durch »das materielle Band der Blutsver-
wandtschaft«352 verbunden sind. 

Diese Einschätzung von Arten und höheren syste-
matischen Kategorien als Individuen wird von vie-
len Autoren nach Haeckel geteilt. Bereits seit den 
1840er Jahren bringen einige Autoren die Individu-
alität von Arten mit dem Wort Artindividualität zum 
Ausdruck. J. Steenstrup erwägt diese Bezeichnung 
1842 im Rahmen seiner Beschreibungen des ↑Ge-
nerationswechsels, weil bei diesem Phänomen das 
Charakteristische der Art nicht durch eine Erwach-
senenform eines Organismus allein deutlich wird. Es 
besteht nach Steenstrup beim Generationswechsel 
»von Seiten der Individuen ein Mangel an vollstän-
diger Individualität als Artrepräsentanten, an Artindi-
vidualität«.353 Auch bei anderen Autoren in der Jahr-
hundertmitte erscheint der Ausdruck. Im Sinne eines 
feststehenden Terminus benutzt ihn K.B. Reichert in 
einer Abhandlung aus dem Jahr 1852. Er erläutert 
den Begriff als »die ganze Entwickelungsreihe von 
Zuständen« und »Lebensgeschichte« der Individuen 
einer Art354; häufig erscheint bei Reichert auch die 
Formulierung »die Lebensgeschichte der Art-Indivi-
dualität«355 (vgl. auch Leuckart 1851 unter Verweis 
auf Steenstrup356).

Programmatisch verwendet 1912 J. Huxley diese 
Formulierung (»species-individuality«): Arten sind 
für Huxley wegen des zeitlichen Nacheinanders der 
Teile eine Individualität in der Zeit (»individuality in 
time«) und stehen damit im Gegensatz zur räumli-
chen Individualität (»spatial individuality«) eines 
Organismus, bei der alle Teile des Ganzen synchron 
koexistieren.357 O. Hertwig spricht 1917 vom »Le-
bensprozeß der Art«.358 

Auch von philosophischer Seite wird dieser Ge-
danke aufgegriffen. N. Hartmann sieht 1950 in je-
der Art etwas »Einmaliges« im Realzusammenhang 
der Welt. Er führt aus: »Das Stammesleben einer 
Art spielt sich in der Zeit ab, hat in ihr seine Dau-
er, seinen Anfang und sein Ende (Artentstehung und 
Artentod); es hat auch seine Lebensgeschichte, hat 
seine Schicksale und Wandlungen, seine Gefahren 

Räumliche Grenzen
Die Mitglieder einer Art besiedeln ein konkretes Areal 
mit einer definierten äußeren Grenze.

Zeitliche Grenzen
Arten haben einen definierten zeitlichen Beginn in ei-
nem Speziationsereignis, durch das ihre Mitglieder von 
den Mitgliedern anderer Arten reproduktiv isoliert wer-
den, und ein definiertes zeitliches Ende durch ihr Aus-
sterben oder durch ein weiteres Speziationsereignis.

Integration
Zwischen den Mitgliedern einer Art (aber nicht allen!) 
bestehen Interaktionen, d.h. relevante wechselseitige 
Wirkungen (z.B. in Form von gemeinsamer Fortpflan-
zung bei sexuellen Organismen). 

Kohäsion
Die Mitglieder einer Art haben einen Zusammenhalt, 
insofern sie sich in einigen Prozessen als eine Einheit 
verhalten, auch wenn diese nicht in einem wechselseiti-
gen Einfluss, sondern einer gemeinsamen Reaktion auf 
eine äußere Kraft, z.B. eine Umweltänderung besteht.

Tab. 18. Vier Kriterien, die dafür sprechen, biologische Ar-
ten ontologisch als Individuen, und nicht als Klassen anzu-
sehen (nach Mishler, B.D. & Brandon, R.N. (1987). Indi-
viduality, pluralism, and the phylogenetic species concept. 
Biol. Philos. 2, 397-414: 399f.).
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und seinen Kampf um die Existenz, sein Aufblühen 
und Niedergehen«359. Er hält es daher für berechtigt, 
von einem »Leben der Arten« zu sprechen360 (↑Arter-
haltung). Für Hartmann verfügt eine Art sogar in hö-
herem Maße über eine Individualität als ein einzelner 
Organismus. Denn der Organismus bleibe immer ein 
Exemplar unter vielen, er teile mit seinen Artgenos-
sen das stereotyp ablaufende Muster seiner Entwick-
lung und seines Lebensschicksals. »Das Gesamtleben 
der Art dagegen ist in seiner Ganzheit wirklich nur 
eines. Es hat genau die Einzigkeit und unwiederhol-
bare Einmaligkeit, die das in ihm auftretende Indivi-
duum nicht hat und als bloßes Exemplar auch nicht 
haben kann. Erst das Leben der Art ist ein wirklich 
individuelles«361. Für Hartmann spielen die einzelnen 
Organismen im »Leben der Art« eine ähnliche Rolle 
wie der wechselnde Stoff im Stoffwechsel des Or-
ganismus. Es besteht für ihn eine Stufenordnung, in 
der die Verhältnisse der niederen Stufe des Organis-
mus sich in der höheren Stufe der Art wiederholen. 
Zwar stellt sich Hartmann dagegen, die Art selbst als 
»Organismus höherer Ordnung« anzusehen362; eine 
Analogie besteht aber doch insofern, als er streng 
parallelisiert: Das Individuum erhalte sich durch das 
Gleichgewicht von Assimilation und Dissimilation, 
und die Art erhalte sich durch das Gleichgewicht 
von Fortpflanzung und Tod363. So wie die Labilität 
der Stoffe im Organismus, d.h. der Stoffwechsel, den 
Organismus möglich mache, so treibe die Art einen 
Stoffwechsel großen Stils aufgrund der Labilität der 
Organismen, und auch die Arten seien selbst wieder 
nicht konstant, sondern wechselten im Laufe der 
Phylogenese einander ab.364

Aufgegriffen werden diese eher philosophischen 
Analysen 1950 durch W. Hennig in seiner grundle-
genden Monografie zur phylogenetischen Systema-
tik. Dort argumentiert er, Arten (und auch die hö-
heren taxonomischen Gruppen) würden ebenso wie 
Organismen aus der Teilung von Einheiten hervor-
gehen und seien daher ebenso wie Organismen als 
Individuen anzusehen. Explizit formuliert Hennig 
1950 die Auffassung, »daß auch die Gruppenkatego-
rien höherer Ordnung ›Individuen‹ in ontologischem 
Sinne sind, und somit auch reales Sein, reale Exis-
tenz besitzen«.365 Ähnliche Auffassungen finden sich 
seit 1972 bei R. Löther (2004: »Die Arten sind ihrem 
Wesen nach keine logischen Klassen von Individuen 
[…], sondern objektiv-reale, materielle Systeme und 
im Sinne der Logik Individuen«).366

Ghiselin und Hull: Arten als »Abstammungslinien«
Die Ausführungen der deutschsprachigen Autoren 
finden international wenig Beachtung. Zu einer in-

tensiv geführten Debatte entwickelt sich die Frage 
nach dem ontologischen Status von Arten erst seit 
Mitte der 1960er Jahre. Den Ausgangspunkt bildet 
die These M. Ghiselins aus dem Jahr 1966, der zu-
folge biologische Arten logisch gesehen Individuen 
seien (»Biological species are, in the logical sense, 
individuals«367). Ghiselin versteht die Organismen 
als Teile der Arten als Ganzheiten, nicht als Elemente 
einer Klasse.368 

Neben Ghiselin ist D. Hull einer der Hauptvertre-
ter der These von Arten als Individuen. Er bestimmt 
Arten als Abstammungslinien (»lineages«; ↑Phyloge-
nese: »Species as the result of selection are necessary 
lineages, not sets of similar organisms«369). Für die 
Interpretation der Arten als Individuen spricht nach 
Hull der historische Charakter von Arten: Sie bilden 
raumzeitliche Konkreta mit einer internen Kohärenz, 
einem definierten Beginn und einem definierten Ende 
ihrer Existenz.370 Und wie Individuen können sie sich 
auch aufspalten (fortpflanzen) und ihnen ähnliche 
neue Arten bilden. Es lassen sich also verschiedene 
Kriterien formulieren, nach denen biologische Arten 
ontologisch den Status von Individuen haben (vgl. 
Tab. 18). In der Evolutionsbiologie werden Arten in 
der Auffassung Hulls schon immer als Individuen 
behandelt. Hull fasst es außerdem als Beleg für den 
ontologischen Status von Arten als Individuen auf, 
dass keine raumzeitlich unbeschränkten Gesetze über 
biologische Arten formuliert werden können (s.u.).371 
Es gebe keine essenziellen Eigenschaften, die eine 
Art definieren und die in einem Holotyp festgelegt 
werden könnten (↑Typus).

Neben der Art wird nicht selten allgemein allen 
monophyletischen Gruppen der Status von Individu-
en zugeschrieben. So meint P. Ax 1984, als geschlos-
sene Abstammungsgemeinschaft seien die Art und 
andere monophyletische Gruppen »keine Klassen 
und damit keine Kunstprodukte menschlicher Ima-
gination, sondern reale, individuenähnliche Einhei-
ten der Natur mit einer historischen Kontinuität«.372 
Aufgrund seines individualistischen Verständnisses 
von Arten geht Ax nicht nur von einem Leben von 
Individuen, sondern auch von Arten aus und kann 
unbekümmert von der »Lebensspanne von Arten« 
sprechen.373

Arten als Klassen
Der Ansicht, Arten seien Individuen, stehen die Ver-
treter eines klassenlogischen Standpunktes gegen-
über. Sie argumentieren, dass es in logischer Hinsicht 
Schwierigkeiten bereite, Arten als Individuen oder 
Ganzheiten aufzufassen. J.R. Gregg ist bereits 1950 
der Auffassung, Arten seien nicht Individuen, son-
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dern Klassen, weil das Verhältnis von Organismen zu 
ihrer Art nicht das eines Teils zu einem Ganzen, son-
dern das eines Elements zu einer Menge sei.374 J.H. 
Woodger unterscheidet daraufhin einen Artbegriff 
nach Linné und einen nach Darwin: Für Linné seien 
die Arten abstrakte und zeitlose Einheiten der Klassi-
fikation, für Darwin dagegen konkrete Gegenstände 
mit einem Anfang in der Zeit.375

Eine der Schwierigkeiten der Teil-Ganzes-Rela-
tion (im Gegensatz zur Element-Menge-Relation) 
in Bezug auf Arten besteht in dem Charakter der 
Transitivität dieser Relation: Wenn ein Organismus 
als ein Teil des Ganzen einer Art angesehen wird, 
dann müssten auch die Teile des Organismus, also 
z.B. seine Organe, Teile der Art sein – dies wider-
spricht aber der geläufigen biologischen Sicht.376 Es 
besteht also eine ontologische Differenz im Verhält-
nis von Organismen zu ihren Organen im Vergleich 
zu Arten zu ihren Individuen: Organe stehen in einer 
›Teil-von‹-Relation zu einem Organismus, Individu-
en aber in einer ›sind-ein‹-Relation zu einer Art.377 
Auch die vermeintlich größere Nähe des nominalis-
tischen Verständnisses von Arten und höheren Taxa 
als Individuen zur Evolutionstheorie erweist sich bei 
näherem Hinsehen als trügerisch: Die Konzipierung 
eines Taxons (z.B. der Art Homo sapiens) als Teil ei-
nes umfassenderen Taxons (z.B. der Säugetiere) ver-
mag die Relation der Abstammung der Art aus ihren 
Vorläuferarten nicht besser darzustellen als die Kon-
zipierung von Arten und höheren Taxa als Klassen. 
Denn eine Ganzheit geht ihren Teilen ebenso wenig 
in zeitlicher Hinsicht voraus wie eine Klasse ihren 
Elementen.378 

Ein verbreitetes Argument für die Individualität 
von Arten lautet, dass nur Individuen, nicht aber 
Klassen eine Transformation erfahren können und 
damit möglicher Gegenstand der Evolution seien.379 
Es spricht allerdings nichts dagegen, eine Evolution 
auch vor dem Hintergrund von Arten als Klassen zu 
verstehen: Evolution kann beschrieben werden als 
die Änderung der Verteilung von Individuen über Ar-
ten (als Klassen); die Zuordnung eines Organismus 
zu einer anderen Art als dessen Eltern bedeutet dann 
einen (transspezifischen) Evolutionsschritt.380

Gegen die Interpretation von Arten als Individu-
en spricht außerdem die Tatsache, dass Arten kei-
ne durch kausale Relationen zusammengehaltenen 
Systeme darstellen. Es wird daher argumentiert, 
dass nicht Arten, sondern Populationen Systeme aus 
kausal interagierenden Komponenten bilden; Popu-
lationen stellen danach also die eigentlich kohäsiven 
Gruppen dar.381 Allerdings ist für eine ↑Population 
gerade kennzeichnend, dass sie ein räumliches Ag-

gregat von Individuen bildet, aus dem beständig 
Individuen verschwinden und andere hinzutreten. 
Außerdem hat die Population als Individuum keine 
scharf definierten Grenzen. Wenn Populationen also 
als Individuen verstanden werden sollen, dann bilden 
sie zumindest sehr besondere Individuen. 

Der Individuencharakter von Arten erstreckt sich 
auch nur auf einige Aspekte des Begriff des ↑Indivi-
duums: Ihre raum-zeitliche Konkretheit haben Arten 
zwar mit konventionellen Individuen gemeinsam; 
In-dividuen im Wortsinne sind Arten aber nicht, weil 
ihre Teile räumlich voneinander entfernt werden 
können und sie trotzdem ihre Identität als Art behal-
ten können – im Gegensatz zu organismischen Indi-
viduen, die ihren Charakter des ↑Organismus durch 
die Trennung der Teile verlieren.

Schließlich bereitet das Verständnis von Arten als 
Individuen im Rahmen einer Evolutionstheorie inso-
fern Schwierigkeiten, als damit die Arten als in der 
Zeit sich entfaltende, diachrone Entitäten konzipiert 
sind, die in diesem Verständnis nicht mehr als die Be-
zugspunkte für die Feststellung einer Veränderung im 
Laufe der Evolution dienen können.382 Werden Arten 
als Individuen im Sinne von Abstammungslinien 
verstanden, dann stellen sie in ontologischer Hin-
sicht keine Kontinuanten dar, die zu einem Zeitpunkt 
ihrer Existenz ganz da sind, sondern sie haben eine 
raumzeitliche, vierdimensionale Entfaltung (»Perdu-
rantismus«). In dieser Bestimmung können die Arten 
gerade nicht, wie Hull argumentiert (»Species line-
ages […] are the things which evolve«383), die Ein-
heiten der Evolution sein, weil es wenig Sinn macht, 
von einem bereits über seine zeitliche Erstreckung 
bestimmten Gegenstand zu sagen, er unterliege wie-
derum einer zeitlichen Veränderung. Um von einer 
Veränderung sprechen zu können, muss es vielmehr 
etwas – einen Kontinuanten – geben, der in der Zeit 
persistiert (↑Phylogenese/Stammlinie). Es ist mög-
lich, eine Art als diesen Kontinuanten aufzufassen, 
damit wäre sie allerdings nicht als eine vier-, sondern 
eine dreidimensionale Entität bestimmt, die zu jedem 
Zeitpunkt ihrer Existenz ganz da wäre.

Essenzialismus des Artbegriffs
Von Seiten derjenigen, die Arten als Individuen auf-
fassen, wird der Konzeption von Arten als Klassen 
ein fehlgeleiteter »Essenzialismus« vorgeworfen: 
Als historische Entitäten würden Arten nicht über 
wesentliche Eigenschaften verfügen, sondern in ih-
nen seien Individuen allein über ihre genealogischen 
Beziehungen zu einer Einheit zusammengebunden. 
D. Hull argumentiert in diesem Sinne 1978, es kön-
ne überhaupt keine intrinsische Wesensbestimmung 
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von Arten gegeben werden, so dass es beispielsweise 
auch auch kein Wesen des ↑Menschen gebe: »If spe-
cies are interpreted as historical entities, then particu-
lar organisms belong in a particular species because 
they are part of that genealogical nexus, not because 
they possess any essential traits. No species has an 
essence in this sense. Hence there is no such thing as 
human nature«.384

Die genaue Bedeutung von »Essenzialismus« in 
diesem Vorwurf ist jedoch nicht klar. In gewisser Wei-
se ist auch die Definition einer Art über das Kriterium 
der Zugehörigkeit der Individuen zu einem »genealo-
gischen Netzwerk« essenzialistisch, weil auch dieses 
Kriterium eine eindeutige Zuordnung eines Individu-
ums zu einer Art ermöglicht. Dieses essenzialistische 
Kriterium beruht nur nicht auf intrinsischen, sondern 
auf relationalen Eigenschaften. Darüber hinaus weist 
der genealogische Artbegriff auch bereits insofern 
essenzialistisch-typologische Elemente auf, als er auf 
ein Kriterium für das Vorliegen eines Fortpflanzungs-
aktes angewiesen ist. Rein kausal lässt sich dieses 
nicht finden, weil von einem Organismus viele Ket-
ten von Wirkungen ausgehen und viele Dinge produ-
ziert werden. Zur Bestimmung der Hervorbringung 
eines Produkts durch einen Organismus als einen Akt 
der Fortpflanzung (über den dann genealogische Be-
ziehungen begründet werden können) bedarf es also 
einer typologisch-essenzialistischen Bestimmung der 
Ähnlichkeit zwischen dem Organismus und seinem 
Produkt (als Nachkommen). 

Einer seit den 1950er Jahren verbreiteten Auffas-
sung zufolge war das in der Zeit vor Darwin vorherr-
schende Verständnis von Arten »essenzialistisch«, 
insofern es von festen Typen für jede Art ausging 
(Amundson 2005: »essentialism story«385). Es sind 
bekannte Biologen und Biophilosophen, die diese 
historische Interpretation vertreten: A.J. Cain zieht 
1958 eine lange historische Linie von Aristoteles 
zu Linné, indem er das aristotelische Verfahren der 
Definition mittels Angabe eines genus proximum und 
einer differentia specifica als Grundlage der Artbe-
stimmung bei Linné ansieht386; E. Mayr stellt 1959 
der vordarwinschen essenzialistischen Taxonomie 
die spätere, am »Populationsdenken« orientierte 
gegenüber (↑Population)387; und D. Hull sieht 1965 
auf den bei Aristoteles begründeten Essenzialismus 
eine Phase des zweitausendjährigen Stillstands fol-
gen (»The effect of essentialism on taxonomy – two 
thousand years of stasis«).388 

Tatsächlich sind in der Biologie aber bereits seit 
Ende des 18. Jahrhunderts polytypische Anschauun-
gen von Arten verbreitet, u.a. bei J.B. de Lamarck, 
A.-L. de Jussieu und C.-F. B. Mirbel, die Arten nicht 

als morphologisch klar definierte Cluster, sondern 
eher als kontinuierliche Serien sehen (s.o.).389 Außer-
dem ist es auch nicht richtig, dass alle Artbegriffe vor 
Darwin morphologisch-typologisch begründet wa-
ren. Bereits seit der Antike (vgl. Tab. 14) spielt viel-
mehr das Moment der genealogischen Verbundenheit 
der Individuen einer Art eine immer wiederkehrende 
Rolle (Wilkins 2009: »generative conception of spe-
cies«390). Und schließlich muss mit einem essenzia-
listisch-typologischen Denken nicht unbedingt ein 
»Fixismus« im Sinne der Behauptung der Unver-
änderlichkeit von Arten verbunden sein. »Essenzia-
listisch« kann die Bestimmung einer Art durch die 
Angabe von wesentlichen Eigenschaften ihrer Indi-
viduen auch dann sein, wenn von einer Evolution des 
Lebens mit der Entstehung neuer Arten ausgegangen 
wird (↑Typus).391

Mahner & Bunge: Biologische als natürliche Arten
Besonders nachdrücklich wird in den letzten Jahren 
von Mahner und Bunge dafür plädiert, Arten nicht als 
Individuen, sondern als Klassen von Gegenständen 
zu deuten.392 Biologische Arten verstehen die Auto-
ren als die abstrakten Gegenstände, die es überhaupt 
erst erlauben, von der Evolution der Organismen zu 
reden, weil sie die klassifizierenden Ordnungsein-
heiten abgeben, relativ zu denen eine Veränderung 
von Organismen festgestellt werden kann. Evolution 
könne es nur geben, wie Mahner es formuliert, wenn 
Arten nicht evolvieren, weil Arten als Klassen ver-
standen werden müssen, um Veränderungen feststel-
len zu können, und Klassen nicht evolvieren können, 
weil sie keine materiellen Gegenstände sind.393

In Anlehnung an das Konzept natürlicher Arten 
(»natural kinds«) wird eine biologische Art als »eine 
Klasse gesetzmäßig äquivalenter Gegenstände«394 
aufgefasst. Mahner und Bunge sprechen in diesem 
Zusammenhang vom ontologischen Artbegriff.395 
Die Feststellung der gesetzmäßigen Äquivalenz wird 
durch die Lokalisation der Organismen in einem 
»gesetzmäßigen Zustandsraum« ermöglicht, dessen 
Achsen Eigenschaften der Organismen repräsentie-
ren. Die Bestimmung einer Art besteht in der Anga-
be des Wertebereichs auf diesen Achsen: Für die Art 
›Stubenfliege‹ kann etwa eine Achse als Größendi-
mension definiert sein und als zulässige Werte der 
Bereich von 6 bis 9 mm angegeben werden. Bringt 
eine Stubenfliege nun einen Organismus hervor, des-
sen Größe außerhalb dieses Bereichs liegt, dann ist 
nach dieser Definition ein Organismus einer neuen 
Art gebildet worden.

Weil dieses Kriterium nicht spezifiziert ist, können 
nach dieser Definition auch die höheren taxonomi-
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schen Einheiten (z.B. die Klasse der Säugetiere) als 
Art verstanden werden. Auch für diese Gruppen las-
sen sich Gesetze formulieren, die die Mitglieder zu 
einer einheitlichen Gruppe zusammenfassen. Es gibt 
in dem ontologischen Artbegriff also keine Auszeich-
nung der taxonomischen Einheit der Art vor anderen 
taxonomischen Einheiten.396

Das Kriterium der gesetzmäßigen Äquivalenz ent-
hält für diesen Artbegriff die Möglichkeit, auch Or-
ganismen, die in verschiedenen genealogischen Ver-
wandtschaftskreisen entstanden sind, zur gleichen 
(logischen) Art zu rechnen. Der Artbegriff nähert 
sich auf diese Weise wieder dem morphologischen 
Typusbegriff an. Zur gleichen Art in dieser Hinsicht 
können dann z.B. Fische und Wale gezählt werden, 
weil sie eine Äquivalenz in ihrer äußeren, an das Le-
ben unter Wasser angepassten Form aufweisen: »Es 
kann Organismen geben, die zur selben Art im logi-
schen Sinne gehören und trotzdem verschiedenen ge-
nealogischen Ursprung haben«, wie A. Stöhr bereits 
1909 bemerkt.397

Gegen einen rein morphologisch bestimmten 
Artbegriff spricht allerdings, dass morphologische 
Einheitlichkeit häufig nicht einmal im Leben eines 
Organismus vorliegt und außerdem umgekehrt mor-
phologisch sehr ähnliche Organismen nicht unbe-
dingt zu einer Art zusammengefasst werden sollten: 
So durchlaufen einige Organismen in ihrem Leben 
Phasen von vollkommen unterschiedlichem Ausse-
hen (Metamorphose), während andere Organismen, 
die sich morphologisch nicht unterscheiden, zu ver-
schiedenen biologischen Arten gezählt werden kön-
nen, weil sie keine Nachkommen miteinander zeu-
gen können (Zwillingsarten).398

Neben morphologischen oder anderen intrinsi-
schen Merkmalen von Organismen können aber auch 
relationale Merkmale als Kriterien der Zugehörigkeit 
zu einer Art im Sinne einer Klasse herangezogen 
werden. So kann die Fähigkeit zur gemeinsamen 
Fortpflanzung, d.h. die Fähigkeit eines Organismus, 
mit anderen (gegengeschlechtlichen) Organismen 
Nachkommen zeugen zu können, als das Kriterium 
der nomologischen Äquivalenz verstanden werden, 
das biologische Arten auszeichnet.399 Nach Mahner 
und Bunge ist die Fähigkeit zur Paarung mit anderen 
Organismen allerdings eine Eigenschaft, die sowohl 
logisch als auch zeitlich der Zugehörigkeit zu einer 
(über nicht-relationale Kriterien definierten) natürli-
chen Klasse nachfolgt (s.o.). 

Gesetze über Arten
Viele Vertreter der Auffassung von Arten als Indivi-
duen werten es als ein Argument für ihre Konzep-

tion, dass über Individuen einer Art keine Gesetze 
formuliert werden können.400 Dies wird jedoch von 
anderer Seite bezweifelt401: Allgemein kann eine 
Artbeschreibung verstanden werden als eine Men-
ge von Aussagen über das Gemeinsame von ver-
schiedenen Naturkörpern (den Organismen einer 
Art). Diese Aussagen können durchaus den Status 
bereichsspezifischer Gesetze haben (ebenso wie die 
meisten Gesetze der Physik). Ein solches regionales 
Naturgesetz bezeichnet z.B. die Weise, wie sich die 
Organismen einer Schmetterlingsart entwickeln, wie 
der Blutkreislauf eines Säugetiers arbeitet oder wie 
eine Ameise sich mit ihren Artgenossen verständigt. 
Innerhalb einer Art verlaufen diese Prozesse an den 
einzelnen Organismen normalerweise gleich, es sei 
denn, der einzelne Organismus »schlägt aus der Art«. 
Mit der Entstehung einer neuen Art ist daher auch die 
Revision dieser artspezifischen Gesetze verbunden: 
»Alle Artbildung ist zugleich Gesetzesbildung«, wie 
es 1950 bei N. Hartmann heißt.402 Vor allem solche 
Eigenschaften von Organismen können Elemente 
von Gesetzesaussagen sein, die eng mit ihrer Kon-
stitution verbunden sind, deren Änderung also ent-
weder zur Lebensunfähigkeit der Organismen oder 
zum Entstehen eines Organismus einer anderen Art 
führt.403

Die Konzeption der Phylogenese als eines einma-
ligen, nicht in Gesetzen, sondern allein in individu-
alisierenden Begriffen zu beschreibenden Prozesses 
steht im Hintergrund des individualistischen Stand-
punktes in der Auseinandersetzung um den ontologi-
schen Status von Arten. Wegen dieser individualisie-
renden Begriffsbildung zieht H. Rickert zu Beginn 
des 20. Jahrhunderts die radikale Konsequenz, das 
Studium des Werdegangs der Organismen auf der 
Erde aus der eigentlichen Biologie, die als Naturwis-
senschaft auf eine generalisierende Begriffsbildung 
angewiesen sei, auszuschließen und es in die Nähe 
der Geschichtswissenschaften zu rücken404 (das Ver-
hältnis von Phylogenese und Biologie wäre analog 
zu dem von Kosmogenese und Physik). Insofern die 
biologischen Arten und auch höheren Taxa also als 
Individuen betrachtet werden, wären sie in dieser 
Sichtweise kein biologischer Gegenstand im enge-
ren Sinne mehr. Weil Arten aber nicht nur einmalige 
Produkte der Evolution sind, sondern darüber hinaus 
viele Individuen umfassen, ist es andererseits gerade 
möglich, auf der Grundlage des Konzepts der Art lo-
kal gültige Gesetze zu formulieren.

Arten als beides: Individuen und Klassen
Es erscheint daher konsequent, wenn manche Auto-
ren in den letzten Jahren die beiden Perspektiven auf 
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Arten – ihr Verständnis als Individuen und als Klas-
sen – nicht für einander wechselseitig ausschließend, 
sondern miteinander kompatibel halten. Je nach 
Kontext der Fragestellung sei die eine oder andere 
Perspektive angemessen (Rieppel 2007: »species 
are not either individuals, or natural kinds. Instead, 
species are complex wholes (particulars, individuals) 
that instantiate a specific natural kind«).405

Binäre Nomenklatur
Die Bezeichnung ›binäre Nomenklatur‹ für die 
Kennzeichnung einer biologischen Art durch einen 
Gattungs- und einen Artnamen kommt zu Beginn des 
19. Jahrhunderts auf. Sie wird seit Ende des 18. Jahr-
hunderts verwendet (Duchesne 1796: »nomenclature 
binaire«406; Cuvier 1807: »nomenclature binaire«: 
»désignent chaque espèce sous des noms générique et 
spécifique«407). Seit den 1830er Jahren erscheint sie 
im Englischen (Lee 1833: »binary nomenclature«408) 
und spätestens seit den 1860er Jahren im Deutschen 
(Haeckel 1866: »binäre Nomenclatur«409). 

Als äquivalent mit dieser Bezeichnung erscheint 
seit den 1830er Jahren der Terminus binominale No-
menklatur (engl. Bonaparte 1838: »binominal no-
menclature«410). Auch im Code des Internationalen 
Geologischen Kongresses im Jahr 1881 wird diese 
Formulierung verwendet (»nomenclature binomina-
le«).411 Daneben ist später auch von der binomialen 
Nomenklatur die Rede. Dieser Ausdruck wird bereits 
im britischen Code von H.E. Strickland aus dem Jahr 
1842 und später in dem Code der Nomenklatur der 
›American Association for the Advancement of Sci-
ence‹ von 1877 und der ›American Ornithological 
Union‹ von 1886 verwendet (↑Taxonomie/Code).412

Eine im Jahr 1881 berufene Kommission der Zoo-
logischen Gesellschaft von Frankreich unterscheidet 
dann zwischen der binären und binominalen No-
menklatur und stellt im ersten Artikel der von ihr 
erarbeiteten Regeln fest: »La nomenclature adoptée 
pour les êtres organisés est binaire et binominale«413. 
Hintergrund dieser Unterscheidung ist die Tatsache, 
dass bei Linné und einigen seiner Vorläufer zwar ein 
klares Bewusstsein von der Zweiteilung der Kate-
gorien in der Benennung der Arten vorhanden ist, 
insofern sie zwischen der Gattungs- und der Artebe-
ne im Artnamen unterscheiden (Binarität); diese ka-
tegoriale Zweiteilung findet aber nicht immer ihren 
Ausdruck in der Verwendung von nur zwei Wörtern 
in der Artbezeichnung, nämlich jeweils einem Wort 
für den Gattungs- und den Artnamen (Binominalität). 
Linnés Artbezeichnungen sind vielmehr häufig zwar 
binär, aber poly- oder besser gesagt plurinominal, 

weil der Artname aus vielen Wörtern besteht.414 Die 
Unterscheidung spiegelt die Zweiheit der Kategorien 
in der Benennung von natürlichen Personen in west-
lichen Gesellschaften (die Unterscheidung von Vor- 
und Nachnamen), die nicht notwendig eine Zweiheit 
von Wörtern beinhaltet (weil eine Person mehrere 
bzw. aus mehreren Wörtern zusammengesetzte Vor- 
und Nachnamen haben kann). 

Die Differenzierung zwischen binärer und bino-
minaler Nomenklatur findet Eingang in die ersten 
Regelwerke der Nomenklatur, die auf den internati-
onalen zoologischen Kongressen in Paris 1889 und 
in Moskau 1892 angenommen werden.415 Die ›Deut-
sche Zoologische Gesellschaft‹, die auf ihrer 3. Jah-
restagung 1893 einen eigenen Code der Nomenklatur 
verabschiedet, verwendet in diesem Code allein den 
Ausdruck »binäre Nomenclatur« und hebt damit die 
Differenzierung auf.416 In den späteren mehrsprachi-
gen Internationalen Codes der zoologischen Nomen-
klatur werden beide Bezeichnungen nebeneinander 
verwendet. Auf dem Internationalen Zoologischen 
Kongress in Paris 1948 wird schließlich die Äquiva-
lenz der Ausdrücke ›binäre Nomenklatur‹ und ›bino-
miale Nomenklatur‹ festgelegt.417

Die klassische Unterscheidung von Art und Gat-
tung spiegelt sich in der bis heute üblichen taxono-
mischen Einordnung der Organismen mittels der 
binären Nomenklatur. Eine hierarchische Ordnung 
der Pflanzen in Gattungen und Arten wird seit der 
Antike (z.B. von Theophrast) vollzogen. Klar ausge-
sprochen findet sich der Unterschied zwischen den 
Kategorien der Gattung und Art Mitte des 16. Jahr-
hunderts in den botanischen Schriften C. Gessners.418 
Eine sich verfestigende Methode der Benennung von 
Organismen entwickelt sich daraus seit dem 17. Jahr-
hundert. Vereinzelt angewandt wird die binäre (und 
binominale) Nomenklatur bereits von dem Schwei-
zer Botaniker C. Bauhin419; sie findet sich auch in den 
meisten Namen, die J. Jungius den von ihm unter-
schiedenen Pflanzen gibt420. Regelmäßig angewandt 
wird sie aber erst seit dem ausgehenden 17. Jahrhun-
dert von P. Magnol421 und J.P. de Tournefort422. Linné 
ist sich in seiner Klassifikation der Organismen von 
Anfang an der Unterscheidung zwischen der Ebene 
der Gattung und der Art bewusst423 – mit der alten 
Differenzierung kann man also sagen, dass seine No-
menklatur seit 1735 binär ist; allerdings gebraucht er 
für die Artnamen anfangs vielfach mehrere Namen. 
Die binominale Nomenklatur verwendet Linné in 
weiten Teilen ab der 6. Auflage der ›Systema naturae‹ 
von 1748, wirklich konsequent aber erst 1753 für das 
ganze Pflanzenreich und für alle Organismen in der 
10. Auflage der ›Systema naturae‹ von 1758424.425 
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Mit der allgemeinen Etablierung der binären No-
menklatur in der Mitte des 18. Jahrhunderts beginnt 
die einheitliche Benennung aller beschriebenen Ar-
ten durch verschiedene Autoren; abgelöst wird damit 
die bis dahin übliche Praxis der Verwendung unter-
schiedlicher und sehr langer Artnamen durch ver-
schiedene Autoren.

In der konsequenten Verwendung der binären No-
menklatur durch Linné manifestiert sich auch ein 
neues Verständnis von den Namen taxonomischer 
Einheiten. Die Namen werden nicht mehr als Mittel 
zur Bezeichnung des »Wesens« dieser Einheiten (z.B. 
der Arten) gedeutet, sondern als arbiträre Zeichen, 
die lediglich der Benennung dienen, aber keine es-
senzialistischen Bezüge aufweisen. In Linnés Praxis 
der Benennung von Arten zeigt sich dieses Verständ-
nis allerdings nur teilweise, weil er vielfach deskrip-
tive Ausdrücke für die Artnamen verwendet (nicht 
zuletzt aus mnemotechnischen Gründen).426 Zu einer 
expliziten Kontroverse in dieser Frage kommt es in 
den 1830er Jahren, ausgehend von der Feststellung 
H. Stricklands, die Artnamen seien als Eigennamen 
anzusehen und stellten insofern arbiträre Zeichen 
dar (»the object of the specific name is precisely the 
same as that of all names whatever; which have been 
defined to be, ›arbitrary signs adopted to represent 
real things or conceptions‹. Hence, the use of names 
is, in fact, nothing more than a kind of memoria tech-
nica (artificial memory)«).427 Es ist nach Strickland 
daher nicht notwendig, dass die Artnamen irgendeine 
wörtliche Bedeutung hätten (»it is not […] essential 
that the meaning of the name should precisely desi-
gnate the species; or, indeed, that it should have any 
meaning at all«).428 Diese Befreiung der Artnamen 
von essenzialistischen Bezügen ermöglicht eine kon-
sequente Anwendung des Prioritätsprinzips in der 
Benennung von Arten und anderen Taxa: Gültig ist 
nicht derjenge Name, der das Taxon am besten be-
schreibt oder sein Wesen benennt, sondern derjenige, 
der zuerst für diese Gruppe vorgeschlagen wurde. 
Die Weichen sind damit auch gestellt für eine rein 
auf Konvention beruhende Abgrenzung von Arten, 
einem Verfahren das später als der zynische Artbe-
griff bezeichnet wird: Eine Art ist dasjenige was 
kompetente Naturforscher dazu erklären (Kitcher 
1984: »The most accurate definition of ›species‹ is 
the cynic’s. Species are those groups of organisms 
which are recognized as species by competent taxo-
nomists. Competent taxonomists, of course, are those 
who can recognize the true specie«429; Darwin 1859: 
»[Phillips, the palaeontologist, said:] At last I have 
found out the only true definition, – ›any form which 
has ever had a specific name!‹«430). Nicht falsch ist 

daran, dass Arten primär als Knoten im Kommunika-
tionsnetzwerk von Biologen fungieren und in diesem 
Netzwerk definiert werden.431

In nuce enthält die binäre Nomenklatur das Prin-
zip der enkaptischen Klassifikation (↑Hierarchie), 
insofern eine Art in nur eine Gattung gestellt wird, 
jede Gattung wiederum nur einer Familie zugewie-
sen wird usw. (allerdings werden innerhalb verschie-
dener Gattungen häufig die gleichen Bezeichnungen 
zur Differenzierung der Arten verwendet, vgl. z.B. 
Dendrocopos major und Parus major).

Trinomiale Nomenklatur
Besonders für Vögel etabliert sich bereits in der ers-
ten Hälfte des 19. Jahrhunderts eine dreigliedrige Na-
mensgebung zur Klassifikation. C.F. Bruch erwägt es 
1828, für Vögel eine »dreyfache Nomenclatur ein-
zuführen«, um damit Unterarten zu benennen und 
der Flut neuer Artnamen Einhalt zu gebieten.432 Der 
erste Ornithologe, der eine trinominale Nomenklatur 
regelmäßig verwendet, ist 1844 H. Schlegel.433 Auch 
Darwin favorisiert sie in einem Brief an J.D. Hooker 
aus dem Jahr 1865 (»I have sometimes [...] speculated 
on what nomenclature would come to, and conclu-
ded that it would be trinomial«434). In dem Code der 
Nomenklatur der Amerikanischen Ornithologischen 
Union aus dem Jahr 1886 (↑Taxonomie/Code) wird 
dieser Gepflogenheit Rechnung getragen und die 
trinominale Nomenklatur offiziell akzeptiert.435 Die 
Formulierung trinomiale Nomenklatur erscheint seit 
den 1840er Jahren (Strickland 1845: »trinomial no-
menclature«: »so as always to indicate every species 
by its generic and subgeneric as well as by its specific 
name«436; 1881 auch »trinomal name«437).

Je nachdem, ob die Unterarten als Kategorie eige-
nen Rangs betrachtet werden oder nicht, ist die trino-
miale Nomenklatur ›binär‹ oder ›ternär‹ zu nennen. 
Den Ausdruck ternäre Nomenklatur verwendet A.G. 
Nathorst 1886, und zwar äquivalent zu ›trinomiale 
Nomenklatur‹.438

Uninomiale Nomenklatur
In die Kritik geraten ist die binomiale Nomenklatur in 
den letzten Jahren seitens der streng phylogenetisch 
ausgerichteten Systematik. Anstelle des Internatio-
nalen Codes der Nomenklatur wird von dieser Seite 
ein eigenes Regelwerk vorgestellt, der PhyloCode.439 
Der PhyloCode verzichtet auf die Einführung von 
standardisierten systematischen Rangstufen (Gat-
tung, Familie, Ordnung, Klasse etc.) – weil diesen 
jegliche ontologische und objektive Grundlage fehle 
– und fasst stattdessen jede monophyletische Grup-
pe zu einem Taxon zusammen, ohne diesem aber 
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zwangsläufig einen Namen zu geben. Arten werden 
nach dem PhyloCode ebenso wie die anderen Rang-
stufen mit nur einem Namen belegt (uninominale 
Nomenklatur; engl. »uninomial nomenclature«440). 
Vorgeschlagen wird u.a. auf den Gattungsnamen in 
der Artbezeichnung zu verzichten: Aus Homo sapi-
ens würde so z.B. die Art Sapiens. Allein zur Angabe 
der genealogischen Verhältnisse könnten polynomia-
le Ausdrücke vergeben werden, z.B. Sapiens Homo 
oder Sapiens Homo Homidae Primates Mammalia 
Vertebrata Metazoa Eucaroyta.441 Auf diese Wei-
se wird auch dafür argumentiert, der Kategorie der 
Spezies keine besondere Stellung in der taxonomi-
schen Hierarchie zuzuschreiben: »Species are not 
special«442. Sie würden auf gleiche Weise wie andere 
Taxa identifiziert und sollten daher auch in gleicher 
Weise mit einem uninomialen Wort benannt werden. 
Weil diese umfassende Revision aber zumindest eine 
phasenweise Instabilität in der Benennung von Arten 
hätte, hat der Ansatz viele Kritiker.443

Artbildung
Das deutsche Wort ›Artbildung‹ findet sich vereinzelt 
seit dem zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts. Bis 
in die 1860er Jahre ist die Bedeutung des Ausdrucks 
aber noch nicht auf den biologischen Prozess der 
Entstehung von Arten festgelegt. Das Wort erscheint 
anfangs entweder in nicht ganz klarer Bedeutung 
(Nitzsch 1818: »dass bei parasitischen Insektengat-
tungen eine freiere Artbildung herrsche oder ange-
nommen werden müsse«444), noch nicht im engeren 
biologischen Zusammenhang (Weinholtz 1843445; 
Steinhart 1852: »Artbildung oder […] Schöpfung des 
Einzelnen nach Gattungen und Arten [bei dem spätan-
tiken Philosophen Proklos]«446) oder im biologischen 
Kontext einfach noch nicht im Sinne des Prozesses 
der Entstehung neuer Arten (Nees von Esenbeck 
1833447; Müller 1853448; Meyer1855449). In der später 
dominanten Bedeutung zur Bezeichnung der phylo-
genetischen Entstehung neuer Arten ausgehend von 
bestehenden erscheint das Wort seit den 1860er Jah-
ren (R. Wagner 1862: »physiologische Artbildung«450; 
Meyer 1866: »ob diese Variabilität, angewandt auf die 
Artbildung, eine feste Begrenzung findet«451). Zu ei-
nem einschlägigen Terminus wird der Ausdruck aber 
erst mit den Arbeiten A. Weismanns seit Ende der 
1860er Jahre (1868: »Ueber den Einfluss der Wande-
rung und räumlichen Isolirung auf die Artbildung«452) 
und später bei M. Wagner (1875: »Der Naturprocess 
der Artbildung«) und L. Plate (1900)453.

Der äquivalente Fachterminus Speziation findet 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts Verwendung und 

wird als Entstehung von Arten durch Teilung defi-
niert (Cook 1906: »the origination or multiplication 
of species by subdivision«454; vgl. auch Hallier 1865 
»Darwin’s Lehre und die Specification«455). Im Deut-
schen ist im 20. Jahrhundert neben den Ausdrücken 
›Artbildung‹ und ›Speziation‹ auch der Begriff ›Ar-
tentstehung‹ verbreitet.456 Im Allgemeinen wird unter 
einer Artbildung der Prozess verstanden, in dem eine 
neue biologische Art entsteht, d.h. in dem Organis-
men gebildet werden, die zu einer anderen Art gehö-
ren als ihre Vorfahren.

Der Doktrin der Konstanz der Arten entsprechend, 
wird eine Artbildung in der Natur bis zum Beginn 
des 19. Jahrhunderts meist abgelehnt. Trotzdem fin-
den sich in diese Richtung gehende Überlegungen 
schon vorher (↑Phylogenese). So erwägt Mauper-
tuis 1751 die Entstehung einer neuen Art (»nouvelle 
espece«) durch die zufällige Variation bestehender 
Arten (↑Selektion).457 Und Buffon entwickelt wenig 
später ein ähnliches dynamisches Verständnis der 
organischen Natur, wenn er von den »Bewegungen« 
oder dem »Marsch der Natur« (»la marche de la 
Nature«) spricht458 und meint, neue Arten (»espèces 
nouvelles«459) oder neue Familien könnten im Lau-
fe der Zeit gebildet worden sein (»produites par le 
temps«460), insbesondere – und das bringt die Be-
grenztheit seiner Evolutionstheorie zum Ausdruck 
– durch Degenerationen bestehender Familien. Buf-
fon verwendet hier auch bereits den späteren Ter-
minus ›Artbildung‹ (»production d’une espèce«461; 
bei Geoffroy Saint-Hilaire 1822 »génération des es-
pèces«462).

Eine qualitative Beschreibung, wie sich die Bil-
dung von Arten in der Natur vollziehen kann, gibt L. 
von Buch 1825: »Die Individuen der Gattungen auf 
Continenten breiten sich aus, entfernen sich weit, bil-
den durch Verschiedenheit der Standörter, Nahrung 
und Boden Varietäten, welche, in ihrer Entfernung 
nie von andern Varietäten gekreuzt und dadurch zum 
Haupttypus zurückgebracht, endlich constant und zur 
eigenen Art werden«463.

Mit Darwin hat sich unter Biologen die Formulie-
rung fester etabliert, biologische Arten seien nicht 
unveränderlich, sie würden vielmehr im Laufe ih-
rer Geschichte Modifikationen unterliegen und eine 
Transformation durchmachen und stünden daher in 
einem Verhältnis der Deszendenz zueinander.464 Dar-
win spricht zwar von einer Produktion neuer Arten 
(»production of new species through natural selec-
tion«465), die kurze Formel ›Artbildung‹ (»speciati-
on«) verwendet er dagegen noch nicht. 
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terschieden, die sympatrische und die allopatrische 
Artbildung. Die Gegenüberstellung beruht auf der 
Frage, ob die Populationen der beiden Arten ein ge-
meinsames Areal besiedeln oder nicht (vgl. Abb. 20): 
»Two forms or species are sympatric, if they occur 
together, that is if their areas of distribution overlap 
or coincide. Two forms (or species) are allopatric, 
if they do not occur together, that is if they exclude 
each other geographically«466. Der Ausdruck sympat-
risch (»sympatric«) und das dazugehörige Substantiv 
Sympatrie (»sympatry«) werden von Poulton 1903 
geprägt.467 Mayr bildet parallel dazu die Form allo-
patrisch (Poulton wählt als Gegenbegriff den Aus-
druck Asympatrie, der sich aber nicht durchsetzt). 
Als eine dritte Form des Musters des geografischen 
Vorkommens von Arten wird später die Kategorie 
der parapatrischen (»parapatric«468) Artbildung oder 
Parapatrie (»parapatry«) eingeführt. Für E. Mayr 
sind solche sehr ähnlichen Arten parapatrisch, zwi-
schen denen zwar Isolationsmechanismen vorliegen, 
die sich also nicht kreuzen, deren Verbreitungsgebiet 
sich aber dennoch nicht überlappt. Die parapatri-
schen Arten schließen vielmehr in ihrer Verbreitung 
unmittelbar aneinander an und werden als Ergebnis 
der sekundären Ausbreitung von ursprünglich iso-
lierten Arten interpretiert.469 Eine vierte Form der 
Artbildung folgt dem von Mayr beschriebenen Mus-
ter des Gründerprinzips: Wenige Individuen an der 
Peripherie des Verbreitungsgebiets der Art begründen 
eine neue Art. Mayr nennt diese Form der Artbildung 
1982 peripatrische Speziation.470 Daneben können 
noch andere Formen der Artbildung unterschieden 
werden: M.J.D. White spricht 1968 von der stasipa-
trischen Artbildung, wenn sich ein zytogenetischer 
Isolationsmechanismus (z.B. eine Chromosomenum-
bildung) über eine bestehende Population ausbrei-
tet.471 Im Gegensatz zur allopatrischen Artbildung 
erfolgt hier keine räumliche Trennung der entstehen-
den Arten, sondern eine innere Differenzierung einer 
bestehenden Art.

Über die Bedeutung der allopatrischen Artbildung 
für die Evolution besteht wenig Zweifel; in welchem 
Ausmaß aber daneben auch sympatrische Artbildun-
gen erfolgen (z.B. durch disruptive Selektion oder 
aufgrund genetischer Barrieren wie Polyploidie), 
ist bis in die Gegenwart umstritten.472 Darwin hält 
die sympatrische Artbildung für einen verbreiteten 
Mechanismus (»I do not doubt that over the world 
far more species have been produced in continuous 
than in isolated areas«473) und gerät darüber in eine 
Auseinandersetzung mit M. Wagner, in der Darwin 
aber nicht auf empirische Belege verweisen kann474 
(↑Evolution/Isolation). Im 20. Jahrhundert wird die 

Formen der Artbildung
Nach geografischen Kriterien werden seit Mayr 
(1942) zwei Formen der Artbildung voneinander un-

Abb. 20.   Schema der Artbildung durch geografische Se-
paration und Isolation von Populationen. Stufe 1: Das von 
den Organismen einer Art besiedelte zusammenhänge geo-
grafische Areal. 2: Durch Differenzierung in Unterarten hat 
sich das Areal in Regionen geteilt, zwischen denen ein nur 
geringer genetischer Austausch erfolgt. 3: Die Individuen 
verschiedener Regionen sind genetisch vollständig gegen-
einander isoliert (z.B. aufgrund geographischer Barrieren). 
4: Nach Expansion des von den Individuen verschiedener 
Regionen besiedelten Bereichs kommt es trotz geographi-
scher Überlappung der Regionen zu keiner Kreuzung der 
Individuen: Durch biologische Kreuzungsbarrieren sind 
zwei biologisch getrennte Arten entstanden. 5: Die Unvoll-
ständigkeit der biologischen Barrieren führt zur Ausbildung 
einer Hybridzone im Überlappungsbereich der beiden Un-
terarten (aus Mayr, E. (1942). Systematics and the Origin 
of Species: 160).



Art101

Rolle der sympatrischen Speziation besonders unter 
dem Einfluss der Arbeiten von Mayr meist als gering 
eingeschätzt.475 Dass sympatrische Artbildung über-
haupt vorkommt, kann anhand der Evolution von Fi-
schen in mittelamerikanischen Seen zumindest sehr 
wahrscheinlich gemacht werden.476

Ontologie der Artbildung
Vielfach ungeklärt bleibt, an welcher Entität sich ei-
gentlich der Prozess der Artbildung vollzieht. Viele 
Autoren meinen, dies seien die Populationen oder 
Abstammungslinien. Denn die Bildung von Arten 
bewege sich in zeitlichen Dimensionen, die über 
das Leben eines einzelnen Organismus hinausgehen. 
Andererseits wird aber dafür argumentiert, dass es 
die Organismen sind, an denen sich eine Artbildung 
vollzieht, weil es Eigenschaften der Organismen 
sind, über die die Arten definiert sind.477 Im Zuge 
der Bildung von Arten muss sich aber kein einzelner 
Organismus wandeln, weil sich die Entstehung einer 
neuen Art gerade an der Grenze der Generationen 
vollzieht (s.u.). Unter Voraussetzung des Verständ-
nisses von Arten als Klassen kann die Rede von der 
Entstehung einer Art übersetzt werden in die Aussage, 
eine Menge enthalte Elemente, die vorher keine hatte. 
Die Art als biologischer Klassenbegriff ist dabei vom 
Begriff des Stammes klar abgegrenzt, wie schon R. 
Kroner 1913 bemerkt: »Die Klasse [...] hat zeitlose 
systematische Geltung, sie bleibt dieselbe, ob viel, ob 
wenig Exemplare unter ihren Begriff fallen, oder ob 
der Stamm gänzlich ausstirbt; ihre Begriffsmerkmale 
sind konstant, sie können nicht geändert werden, ohne 
daß der Begriff seine Geltung verliert«.478

Artumwandlung
Der Ausdruck ›Artumwandlung‹ erscheint zuerst in 
der Form ›Artenumwandlung‹ Mitte des 19. Jahr-
hunderts (Mousson 1849: »die geologisch so wich-
tige Frage der Artenumwandlung«479; Anonymus 
1850: »Artumwandlung«480). Er verbreitet sich erst 
in den 1920er Jahren und wird bis in die Gegenwart 
verwendet.481

Der alte Ausdruck, mit dem eine Umwandlung der 
Arten auf den Begriff gebracht wird, lautet Trans-
mutation (»transmutatio«; ↑Mutation). Er wird u.a. 
1557 von J.C. Scaliger (↑Phylogenese) und 1627 von 
F. Bacon in Bezug auf Lebewesen verwendet.482 La-
marck gebraucht den Ausdruck ›Transformation‹ und 
bezieht diesen (zumindest an exponierter Stelle) auf 
die Individuen, nicht die Arten: »ces individus, qui 
appartenoient originairement à une espèce, se trou-
vent à la fin transformés en une espèce nouvelle, dis-

tincte de l’autre«483. Nach dieser Passage bei Lamarck 
entstehen also neue Arten, ohne dass diese sich selbst 
verändern; der Wandel betrifft allein die Organismen. 
An anderer Stelle lehnt Lamarck die Vorstellung von 
konstanten Arten (»espèces constantes«484) in der Na-
tur aber ausdrücklich ab.

Nach einer bis in die Gegenwart vielfach vertre-
tenen wissenschaftshistorischen These wird eine 
Artumwandlung bis zur Entwicklung der phylogene-
tischen Theorien im 19. Jahrhundert ausdrücklich ab-
gelehnt. Tatsächlich äußern sich die meisten älteren 
Autoren dazu aber nicht explizit. Viele ältere Theori-
en erscheinen zumindest vereinbar mit der Annahme 
der Entstehung neuer Arten in der Evolution (↑Phylo-
genese). Der Ursprung der Vorstellung von Arten als 
ewige und unveränderliche Einheiten (»Fixismus«) 
liegt nach der Auffassung der meisten jüngeren Wis-
senschaftshistoriker im präformistischen Denken des 
späten 17. Jahrhunderts, u.a. bei J. Ray.485 Doktrinäre 
Gestalt gewinnt der Fixismus aber erst als Reaktion 
auf den Darwinismus im späten 19. Jahrhundert und 
nicht schon in den Theorien, die Darwin vorausge-
hen.486

Im Anschluss an Lamarck und diverse Vorläufer 
im 18. Jahrhundert (↑Phylogenese) setzt sich in der 
ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts die Überzeugung 
von einer langen Geschichte der Erde durch. Eine 

Abb. 21. Schema der Artbildung bei sexuell sich fortpflan-
zenden Organismen: Die vertikalen Linien repräsentieren 
einzelne Individuen, die horizontalen Linien ihre sexuelle 
Verbindung, aus der neue Individuen hervorgehen. Im Be-
reich der Artaufspaltung sind die vertikalen Linien zu ho-
rizontalen gebogen, um die ausgeprägte morphologische 
Transformation zum Ausdruck zu bringen (Ausschnitt aus 
Eldredge, N. & Cracraft, J. (1980). Phylogenetic Patterns 
and the Evolutionary Proces: 91).
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Reihe von Biologen (darunter viele Botaniker) sind 
der Auffassung, es komme im Verlaufe dieser Ge-
schichte auch zur Umwandlung von Arten.487 Der 
Ausdruck hat viele ähnlichlautende Vorläufer und 
Varianten, z.B. Umwandlung der Arten (Anonymus 
1843; Schaaffhausen 1853)488, Artveränderlichkeit 
(von Nägeli 1865)489, Artumbildung (Seidlitz 1878-
79)490 und Artwandlung (Przibram 1910)491. Deutlich 
heißt es auch bei F. Unger 1852, »eine Pflanzenart 
muß aus der andern hervorgehen«.492 Unger definiert 
eine Art als »Inbegriff sämmtlicher durch Zeugung 
unter einander verbundener Individuen« und meint, 
eine Art habe »einen Anfangspunct, ein Acme und 
ein Ende«.493 H. Schaaffhausen weist 1853 darauf 
hin, dass Artumwandlungen in der Natur häufig sein 
können, auch wenn wir sie nicht beobachten: »Man 
darf die Umwandlung von Arten nicht deshalb leug-
nen, weil uns recht auffallende Beispiele derselben 
fehlen«, denn es lasse sich nur wenig schließen aus 
»der kurzen Zeit unserer Beobachtungen«494.

C. Darwin beginnt sein erstes Notizbuch über die 
Artumwandlung im Juli 1837 und spricht dort gele-
gentlich von ›Transmutation‹ (»transmutation«).495 
Auch in seinem Hauptwerk verwendet Darwin, wenn 
auch selten und erst ab der vierten Auflage von 1866, 
die Formulierung Transformation der Arten (»trans-
formation of species«496; in den Notizbüchern und 
seit 1859 auch »transmutation of species«497). H. 
Spencer bezeichnet die Annahme eines Artenwan-
dels (»transmutation of species«) 1852 als die The-
orie der Evolution (»Theory of Evolution«).498 Im 
20. Jahrhundert entwickelt sich diese Auffassung 
des Wandels von Arten als dem Kerngedanken der 
Evolutionstheorie zu einer festen Formel. Bei J.S. 
Huxley heißt es 1912: »If Evolution has taken place, 
then species are no more constant or permanent than 
individuals«499. In der Evolution werden die Arten 
nach Huxley instabil (»the species becomes unstab-
le«) und neue Arten entstehen.

Allein vor dem Hintergrund des Artbegriffs in sei-
ner Verwendung im Kontext der Systematik werden 
Zweifel an dieser Rede geäußert. O. Hertwig fragt 
1916: »Wie würde sich überhaupt eine Systembil-
dung durchführen lassen, wenn die Repräsentanten 
einer Art nicht unter einen einheitlichen Begriff, 
aus dem sich die systematische Artkonstanz ergibt, 
gebracht werden können?«500 Arten, wie sie in der 
Systematik beschrieben werden, sind danach also 
als konstant anzusehen – ohne dass damit die lang-
fristige Veränderung von Organismen im Laufe der 
Evolution bestritten wird (s.u.).

N. Hartmann formuliert 1950 etwas paradox: »Die 
Artumbildung ist der Modus der Lebenserhaltung im 

Leben der Arten«.501 Das »Leben« erhält sich also 
über den Artenwandel hinweg, und die Artumwand-
lung wird als zweckmäßiges Mittel für die Erhaltung 
des Lebens gedeutet: Die Labilität der Arten ermög-
licht eine flexible Anpassung der Organismen an eine 
sich verändernde Umwelt.502

Heute bezeichnet der Prozess der Artumwand-
lung vor allem die Veränderung von Organismen in 
zeitlich aufeinander folgenden Populationen, die zu 
verschiedenen Arten gezählt werden, ohne dass die 
Organismen der getrennten Arten gleichzeitig neben-
einander bestehen (Transformation ohne Diversifika-
tion).503 In diesem Sinne entspricht der Begriff dem 
Ausdruck Artabwandlung, den R. Kaufmann 1933 
einführt (Artumwandlung ohne Aufspaltung) und 
von der umfassenderen Artumbildung abgrenzt.504 
Es kann allerdings mit guten Gründen bestritten 
werden (s.o.), dass morphologisch verschiedene Or-
ganismen, die Teil einer Abstammungslinie sind und 
zu verschiedenen Zeiten leben, die aber nicht durch 
Speziationsereignisse im Sinne der Bildung von 
Reproduktionsbarrieren getrennt sind, zu verschie-
denen Arten gerechnet werden sollten. Denn durch 
rein morphologisch-physiologische Umwandlung 
ohne Reproduktionsbarrieren entstehen keine neuen 
Biospezies.505 Eine Artumwandlung schließt dem-
zufolge keine Artentstehung ein; dies ist nur bei der 
Artaufspaltung (Speziation) der Fall: »Es entsteht 
also niemals eine Art für sich allein, sondern stets ein 
Artenpaar« (Willmann 1985)506.

Semantische Schwierigkeiten
Semantisch interessant ist das Wort ›Artumwand-
lung‹, weil die langfristige Veränderung des Lebens 
auf der Erde gerade ohne eine Artumwandlung, ja 
selbst ohne eine Wandlung von Organismen stattge-
funden haben kann. Die Arten wandeln sich streng 
genommen nicht, ja die Konstanz der Arten ist die 
Voraussetzung dafür, dass überhaupt von einer Evo-
lution gesprochen werden kann, weil die Arten die 
Referenzpunkte für die Feststellung einer Verände-
rung bilden. In den letzten Jahren weisen M. Mah-
ner und M. Bunge auf diesen Punkt hin: »the very 
concept of evolution presupposes the concept of 
species as (natural or, at least, biological) kinds […] 
and such kinds are constructs, hence neither mutab-
le nor immutable«.507 Mahner begründet 1998 in ei-
nem Aufsatz die These, dass »es Evolution nur dann 
gibt, wenn Arten nicht evolvieren« damit, dass Arten 
seiner Meinung nach als Klassen von Gegenständen 
zu verstehen seien und dass »nur materielle Gegen-
stände evolvieren können, aber nicht Klassen, die ja 
abstrakte Objekte sind«.508 M. Weingarten äußert sich 
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bereits 1993 ähnlich: »Arten, die über die Gleichheit 
oder Identität von Merkmalen definiert werden, kön-
nen aus logischen Gründen nicht als veränderlich 
verstanden werden: würde Veränderlichkeit der art-
konstituierenden Merkmale zugelassen, dann hätte 
man es nicht mehr mit diskreten Einheiten zu tun, 
sondern mit einem Kontinuum einzelner jeweils 
leicht verschiedener Individuen«.509

Was ist die Einheit der Evolution?
Zu der Frage, welche Entität es ist, die sich im Laufe 
der Evolution verändert, gibt es verschiedene Auf-
fassungen. Verbreitet ist es, den Organismus als die 
Einheit der Evolution anzusehen. Gegen diese Auf-
fassung kann aber darauf verwiesen werden, dass 
sich nach der Selektionstheorie in einem Evoluti-
onsprozess kein einziger einzelner Organismus ver-
ändern muss. Der Transformationsschritt, der einen 
Organismus zu einem neuartigen Organismus macht, 
fällt nicht in die Lebensspanne eines einzelnen Or-
ganismus, sondern steht am Anfang des Lebens ei-
nes Organismus und liegt damit genau zwischen den 
Generationen. Die Evolution besteht also nicht in 
der Veränderung einzelner Organismen, sondern in 
der Entstehung von Organismen, die in eine andere 
Klasse fallen als ihre Vorfahren. Daraus könnte ge-
schlossen werden, dass es offenbar kennzeichnend 
für die Transformationen in der Evolution ist, dass 
sie nicht in Änderungen einzelner Entitäten, sondern 
in der Entstehung von neuen Entitäten bestehen, die 
zu anderen Arten als ihre Vorfahren gehören.

Andere Autoren, wie M. Bunge, sind der Meinung, 
die Population, sei die Einheit der Evolution.510 Aber 
zumindest für den Prozess der transspezifischen Evo-
lution gilt dies sicher nicht. Denn in einem Evolu-
tionsschritt, der eine Artbildung einschließt, entsteht 
definitionsgemäß eine neue Population aufgrund der 
auftretenden Kreuzungsbarriere. 

Um Prozesse der Artbildung zu beschreiben, kann 
entweder eine vierdimensionale Entität als ›Stamm-
baum‹ oder ›genealogisches Netzwerk‹ bestimmt 
werden (↑Phylogenese) – dann aber sind der Stamm-
baum und das Netzwerk nicht selbst wieder die Enti-
täten, die einem zeitlichen Wandel unterliegen (weil 
sie bereits zeitlich dimensioniert sind) – oder es wird 
ein neuer Terminus für den Kontinuanten eingeführt, 
der sich über einen Prozess der Artbildung hinweg 
als derselbe erhält – analog zu einem Organismus, 
der sich über seine Formveränderungen (in einer Me-
tamorphose) hinweg als derselbe erhält. Ein solcher 
Terminus könnte Metadem sein (↑Individuum). Ein 
Metadem wäre dann zu bestimmen als eine Gruppe 
von genealogisch miteinander verbundenen Organis-

men, die sich im Laufe der Evolution in ihrer Zu-
sammensetzung verändert, insofern sie aufgrund von 
Prozessen der Artbildung sukzessive Organismen 
verschiedener Arten umfasst, die aber trotz dieser 
Änderungen die gleiche bleibt, d.h. als ein bestimm-
ter individueller Kontinuant bestehen bleibt. Nicht 
die Arten und nicht die Populationen und auch nicht 
die Organismen, sondern die Metademe sind danach 
also die Entitäten, die sich im Laufe der Evolution 
verändern und die in diesem Sinne die Einheiten 
der Evolution bilden. Jede monophyletische Gruppe 
(Monophylon) ist somit, als Individuum verstanden, 
ein Metadem. Und nicht »Artumwandlung«, sondern 
Metademwandel ist der Prozess, der die Evolution 
charakterisiert.

Aufgrund der genealogischen Verbundenheit aller 
Lebewesen bilden diese zusammen ein Metadem. 
Die Summe aller Lebewesen auf der Erde (»das Le-
ben«; ↑Leben) kann damit auch als die Einheit der 
Evolution angesehen werden: Evolution besteht dar-
in, dass sich das Leben auf der Erde im Laufe seiner 
Geschichte in der Weise verändert, dass Formen des 
Lebens entstehen, die in getrennte Arten geordnet 
werden können – dabei müssen sich aber weder die 
einzelnen Organismen noch die Populationen oder 
Arten ändern.

Abb. 22. Typen unterhalb der Ebene der Art. Die Erschei-
nungsform eines einzelnen Organismus in einer bestimmten 
Umwelt ist sein »Ökophän« (»Ecophene«: symbolisiert als 
schwarzer Punkt). Mehrere Ökophäne können zu einem ha-
bitattypischen »Ökotyp« (»Ecotype«) zusammengefasst wer-
den. Alle Ökotypen aus den verschiedenen Biotopen, wie sie 
in der Natur vorkommen, bilden zusammen die »Ökospezi-
es« (»Ecospecies«). Das gesamte Potenzial eines Genotyps 
einschließlich seiner nicht in der Natur vorkommenden 
Formen kann schließlich »Zönospezies« (»Coenospecies«) 
genannt werden (aus Turesson, G. (1922). The genotypical 
response of the plant species to the habitat. Hereditas 3, 
211-350: 344).
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Rasse
Das Wort ›Rasse‹ hat eine ungeklärte Etymologie. Es 
geht wahrscheinlich auf das altitalienische (ursprüng-
lich maskuline) ›l’arraz‹ »Rasse« zurück, das wie-
derum von dem französischen ›haraz‹ (›haras‹) mit 
der Bedeutung »Gruppe von Hengsten und Stuten, 
die zur Zucht gehalten werden« abstammt.511 Auch 
eine Ableitung von dem lateinischen ›ratio‹512 oder 
aus dem Arabischen (arab. ›ras‹ »Kopf, Stück«) wird 
vorgeschlagen. Das Wort ist seit dem 14. Jahrhun-
dert im Spanischen und Italienischen (»razza«) und 
seit dem frühen 16. Jahrhundert im Französischen 
(»race«) mit der Bedeutung »Geschlecht, Abstam-
mung« verbreitet. Seit dem späten 18. Jahrhundert 
bildet es eine Kategorie zur taxonomischen Klassifi-
kation von Organismen unterhalb der Ebene der Art 
– mit politisch fatalen Konsequenzen in der Anwen-
dung auf den Menschen.513

Zentral für den Rassebegriff – insbesondere in 
seinem späteren Bezug auf den Menschen – ist der 
Ansatz der »Rückführung von kulturellen Eigen-
schaften auf die Natur« (Nirenberg 2003)514, d.h. 
der »Biologisierung von sozialen Distinktionen« 
(Becker 2005)515. Die Unterschiede in den äußeren 

Eigenschaften und Verhaltensgewohnheiten von In-
dividuen einer Art werden aus einer genealogisch-
reproduktionsbiologischen Perspektive gedeutet und 
erklärt. 

Die Etablierung von ›Rasse‹ als dominante Ka-
tegorie zur Klassifikation von Menschen nach der 
Hautfarbe – d.h. nach einem erblichen, rein körper-
lichen Merkmal, das einer individuellen Entschei-
dung und Verfügung entzogen ist – vollzieht sich 
erst in der Neuzeit; vorher sind es zahlreiche andere 
Merkmale, die in der Beschreibung von Menschen 
im Vordergrund stehen, z.B. seine Glaubenszugehö-
rigkeit oder seine soziale Stellung.516 Auch ›Rasse‹ 
ist im Spanien des 14. und 15. Jahrhunderts in erster 
Linie eine Kategorie zur Unterscheidung von Men-
schen unterschiedlicher Religionszugehörigkeit und 
steht im Kontext der kulturellen Ausgrenzung von 
Muslimen und Juden.517 Der Ausdruck wird dabei 
bereits zu Beginn des 15. Jahrhunderts verwendet, 
um aus der Abstammung begründete Mängel zu be-
zeichnen; er weist also früh eine abwertende Konno-
tation auf.518 Neben dieser abwertenden Bedeutung 
wird er aber auch neutral verwendet und mit einem in 
die eine oder andere Richtung weisenden wertenden 

Abb. 23. »Verbreitungsgebiet des Rassenkreises Parus major (etwas schematisiert)«. Die verschiedenen Punktierungen ste-
hen für das Verbreitungsgebiet der unterschiedlichen Unterarten der Kohlmeise. Unterschieden werden drei »Rassengrup-
pen«: die europäische, grünrückige major-Gruppe (fein punktiert), die die südostasiatische, graue bokharensis-Gruppe (grob 
punktiert) sowie die chinesische und japanische, gelbnackige minor-Gruppe (gestrichelt). In den Übergangsgebieten in Iran, 
dem nördlichen Hinterindien und Südchina bestehen die Rassen ohne Kreuzungen nebeneinander (aus Rensch, B. (1933). 
Zoologische Systematik und Artbildungsproblem. Zool. Anz. (Suppl.) 6, 19-83: 32).
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Adjektiv versehen (Martínez de 
Toledo 1438: »buena rraça« und 
»vil rraça«519).

Spätestens seit den 1430er 
Jahren wird das Wort auf die 
Abstammungslinien von ge-
züchteten Haustieren, anfangs 
v.a. von Pferden, bezogen (bei 
Manuel Dies: »bona raça o casta 
de cavalls«520). Auffallend ist, 
dass bereits im Spanien des 15. 
Jahrhunderts der Ausdruck ›Ras-
se‹ in Bezug auf Tiere als Qua-
litätsmerkmal verwendet wird 
(vgl. ›bona raça‹, ›reinrassig‹); 
in Bezug auf den Menschen 
aber als Abwertung erscheint: 
So heißt es in einem spanischen 
Wörterbuch aus dem Jahr 1611 
ausdrücklich, dass ›Rasse‹ bei 
menschlicher Abstammung ne-
gativ gemeint sei, z.B. bei den 
Rassen der Mauren oder Juden 
(»Raza en los linages se toma 
en mala parte, como tener aguna 
raza de moro o judío521).

Ende des 17. Jahrhunderts 
etabliert sich die heutige Bedeu-
tung »Unterabteilung einer Art«, 
besonders des Menschen.522 In 
einer wissenschaftlichen Ab-
handlung zur Typisierung des 
Menschen verwendet zuerst F. 
Bernier 1684 den Ausdruck und 
verbindet ihn mit geografischen 
Verbreitungsschwerpunkten 
der unterschiedenen Typen.523 
Im 18. Jahrhundert ist dies die 
herrschende Bedeutung.524 Für 
die Einteilung des Menschen in 
Rassen wird die Gliederung C. 
von Linnés grundlegend; Linné 
spricht in diesem Zusammen-
hang allerdings nicht von ›Ras-
sen‹, sondern von ›Varietäten‹ 
(s.u.). Bereits in der ersten Auflage seines ›Systema 
naturae‹ (1735) nimmt Linné eine Vierteilung der 
menschlichen Art vor, in der zehnten Auflage dieses 
Werks von 1758 stellt Linné neben den Homo sapi-
ens eine andere Menschenart, den Homo troglodytes 
(H. nocturnus), einen behaarten Menschen ferner 
Länder, den Linné nach vagen Reisebeschreibungen 
konstruiert (↑Mensch). Die Vierteilung der mensch-

lichen Art in eine europäische, amerikanische, asia-
tische und afrikanische Varietät folgt bei Linné klar 
geografischen Kriterien.525 Diese Klassifikation wird 
von Linné korreliert mit der Hautfarbe, Charakter-
typen und dem Körperbau.526 Dass dabei die Hautfar-
be eine so prominente Rolle spielt, ist im Rahmen der 
Naturgeschichte des 18. Jahrhunderts verwunderlich, 
denn die Farbe gilt allgemein als ein für Klassifikati-

Abb. 24. »Schematische Verbreitungskarte der Unterarten des Formenkreises Larus 
argentatus-cachinnans-fuscus«. Der Kartenausschnitt zeigt die zirkumpolare Region 
um den Nordpol; jede Zahl steht für eine Möwenunterart. Die 19 unterschiedenen Un-
terarten werden drei Arten zugeordnet, der Silbermöwe (Larus argentatus Pontopp.: 
Nr. 1-5), der Steppenmöwe (Larus cachinnans Pall.: Nr. 6-15) und der Heringsmöwe 
(Larus fuscus L.: Nr. 16-19). Die Unterarten dieser Arten sind durch Überschneidun-
gen im Verbreitungsgebiet und Bastardbildungen miteinander verbunden. Die beiden 
im baltischen Raum nebeneinander bestehenden Formen, die Silbermöwe (Larus ar-
gentatus) und Heringsmöwe (Larus fuscus) kreuzten sich bis zur Mitte des 20. Jahr-
hunderts nicht miteinander. Seitdem bildeten sich jedoch Bastardpopulationen zwi-
schen den ökologisch einander nahestehenden L. argentatus und L. cachinnans, nicht 
aber zwischen L. argentatus und L. fuscus. Durch den Genfluss, der über die anderen 
Unterarten vermittelt ist, sind aber auch sie keine genetisch getrennten Populationen 
und müssen zu derselben Art gerechnet werden (aus Stresemann, E. & Timoféeff-Res-
sovsky, N.V. (1947). Artentstehung in geographischen Formenkreisen, I. Der Formen-
kreis Larus argentatus-cachinnans-fuscus. Biol. Zentralbl. 66, 57-76: 59).
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onszwecke unzuverlässiges, weil variables und nicht 
leicht zu objektivierendes Merkmal.527

Buffon definiert eine Rasse 1778 als eine »kons-
tante Varietät«, d.h. eine Variation, die vererbt wird: 
»Les races dans chaque espèce d’animal ne sont que 
des variétés constantes qui se perpétuent par la géné-
ration«.528 In dieser Bedeutung wird das Wort in der 
zweiten Jahrhunderthälfte auch ins Deutsche über-
nommen – und zwar als einem der ersten 1775 von 
I. Kant.529

Kant definiert eine Rasse als Gruppe von Organis-
men eines »gemeinschaftlichen Stammes«, die über 
»erbliche Charaktere« einander ähneln und von ande-
ren Organismen des gleichen Stammes unterschieden 
sind: »Der Begriff einer Race ist also: der Klassen-
unterschied der Thiere eines und desselben Stam-
mes, so fern er unausbleiblich erblich ist«530. Später 
bestimmt Kant eine Rasse als eine »Abartung« und 
grenzt sie ab von der »Ausartung« (Degeneration).531 
Er stellt hier auch die Rasse der Varietät (s.u.) gegen-
über: Während eine Eigenschaft einer Rasse vererbt 
wird, eine »unausbleibliche erbliche Eigenthümlich-
keit« ist, wie Kant sagt, ist eine Varietät nicht immer 
erblich, für sie gilt, dass sie »sich nicht unausbleib-
lich fortpflanzt« und daher auch für klassifikatorische 
Zwecke ungeeignet ist532. 

Die Unterscheidung von Rasse und Varietät wird 
später von J.F. Blumenbach übernommen. Er defi-
niert sie zusammenfassend wie folgt: »Rassen und 
Spielarten (varietates) sind diejenigen Abweichun-
gen der ursprünglichen specifiken Gestaltung der 
einzelnen Gattungen organisirter Körper, so diese 
durch die allmähliche Ausartung Degeneration erlit-
ten haben«533. Neben diesen Bestimmungen besteht 
im 18. Jahrhundert eine Vielzahl anderer Definiti-
onen für das Konzept einer Rasse.534 In der Unter-
scheidung von vier Rassen des Menschen folgt Blu-
menbach 1775 Linné; später propagiert er dagegen 
eine Fünfteilung (↑Mensch). Ausgeprägter als Linné 
verbindet Blumenbach mit der Einteilung eine klare 
Wertung und Hierarchie mit der europäischen Rasse 
an der Spitze.535

Im 19. Jahrhundert wird von verschiedener Seite 
eingeräumt, dass eine eindeutige Definition des Ras-
senbegriffs nicht gegeben werden kann. E. Haeckel 
unterscheidet nach dem »Grade der Constanz der 
wesentlichen Differentialcharaktere« zwischen Va-
rietät, Rasse und Subspezies und meint, die Varie-
tät habe »den höchsten, die Rasse den mittleren, die 
Subspecies den niedersten Grad der Veränderlich-
keit«.536 

Besonders im allgemeinen Sprachgebrauch wer-
den auch höhere taxonomische Kategorien, beson-

ders Arten, als ›Rassen‹ bezeichnet. So wird im 
Englischen bereits seit Ende des 16. Jahrhunderts die 
Formulierung ›die menschliche Rasse‹ (»the human 
race«) (im Singular) verwendet537; im Deutschen 
erscheint diese Formel erst seit der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts häufiger (Bastian 1860: »die 
menschliche Race«)538.

Geografische, biologische und ökologische Rassen
Verbreitung innerhalb der Biologie findet seit Mitte 
des 19. Jahrhunderts die Vorstellung von geografi-
schen Rassen. In Versuchen, v.a. an Pflanzen, wird 
festgestellt, dass die lokalen Unterschiede zwischen 
Pflanzen verschiedener Standorte zumindest teil-
weise unabhängig von Klima und Boden sind und 
vererbt werden.539 Der Sache nach handeln bereits 
Linné, Buffon, Blumenbach, Pallas, von Buch und 
Gloger davon.540 Der Ausdruck erscheint aber erst in 
den 1850er Jahren, zuerst im Französischen, weitge-
hend in der Bedeutung von »Art« (Bonaparte 1850: 
»Le genre Pica dans son acception la plus restreinte 
contient encore une dizaine d‘espèces ou races géo-
graphiques et constantes«541; Blasius 1857: »ein nicht 
scharf zu trennendes Schema einer örtlichen oder 
geographischen Rasse [von Nagetieren]«542; Darwin 
1859: »many of those birds and insects in North Ame-
rica and Europe, which differ very slightly from each 
other, have been ranked by one eminent naturalist as 
undoubted species, and by another as varieties, or, as 
they are often called, as geographical races«543).

B. Rensch definiert 1929: »Eine geographische 
Rasse ist ein Komplex von untereinander unbegrenzt 
fruchtbaren und morphologisch gleichen oder nur im 
Rahmen der individuellen, ökologischen und jah-
reszeitlichen Variabilität verschiedenen Individuen, 
deren charakteristische Merkmale erblich sind und 
in deren Verbreitungsgebiet keine andere geogra-
phische Rasse des gleichen Rassenkreises lebt. Eine 
geographische Rasse geht gleitend in die Nachbar-
rassen über oder sie ist von denselben durch so ge-
ringe morphologische Differenzen getrennt, daß eine 
unmittelbare stammesgeschichtliche Entstehung der 
Rassen auseinander angenommen werden kann«.544

Wie in diesem Zitat deutlich wird, spielt der Ras-
sebegriff im 20. Jahrhundert eine wichtige Rolle in 
Diskussionen um die Entstehung von Arten. Es wird 
festgestellt, dass die Organismen verschiedener Ras-
sen sich nicht notwendig morphologisch unterschei-
den müssen, sondern allein verschiedene Umwelt-
ansprüche oder Verhalten haben können. Vielfach 
wird in diesem Zusammenhang von physiologischen 
Rassen (»physiological races«545) oder biologischen 
Rassen gesprochen546. 
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Parallel dazu etabliert 
sich seit Ende des ersten 
Jahrzehnts des 20. Jahrhun-
derts der Ausdruck öko-
logische Rassen547 (engl. 
»ecological races«: »there 
may be physiological or 
ecological races within a 
species, and such races 
would respond differently 
to their environment«548; 
Plate 1914: »physiologi-
sche und ökologische Ras-
sen«549). D. Geyer benutzt 
›ökologische Rasse‹ 1923 
im Sinne von »Spielart«, 
»Varietät« oder »Stand-
ortsform«, deren Angehö-
rige aufgrund ihrer »ökolo-
gischen Bedingtheit« von 
den typischen Vertretern 
der Art abweichen.550 A. 
Remane stellt 1926 der 
»ökologischen Rasse« oder 
dem »Ökotypus« die »geo-
graphische Rasse« oder 
den »Geotypus« gegen-
über; beide bilden in der 
Einteilung Remanes zwei 
Formen von heterotopen 
Varietäten, die er von den 
nicht räumlich getrennt 
vorkommenden homoto-
pen Varietäten (Aberratio-
nen und individuellen Vari-
anten) abgrenzt.551 Ebenso 
wie Remane unterscheidet 
auch Rensch 1929 zwi-
schen geografischen und 
ökologischen Rassen: Öko-
logische Rassen liegen z.B. 
bei Schnecken vor, wenn 
diese in stark besonnten Gebieten stärkere Schalen 
aufweisen als an schattigen Orten. Auch die ökolo-
gischen Rassen haben nach Rensch eine genetische 
Grundlage, denn sie beruhen auf erblichen Anpassun-
gen an die jeweiligen Umweltbedingungen. Rensch 
geht bis zur Mitte der 1930er Jahre sogar noch von 
einem lamarckistischen Mechanismus für die Ent-
stehung von Rassen aus: Zur Erklärung der genauen 
Entsprechung von »Rassenareal« und »klimatischem 
Areal« reichten die Mechanismen der Mutation und 
Selektion nicht aus, und es sei die »Annahme einer 

direkten klimatischen Bewirkung« begründet.552 Die 
direkte Wirkung der Umwelt stellt sich Rensch so 
vor, »daß die erblichen geographischen Rassen ur-
sprünglich als Phaenovarietäten entstanden, welche 
durch die auf eine große Zahl von Generationen stets 
gleichsinnig wirkenden klimatischen Faktoren all-
mählich erbfest wurden«.553

Auf genetischer Grundlage definiert T. Dobzhans-
ky Rassen 1937 als Populationen einer Art mit un-
terschiedlichem Genbestand (»Genetic Conception 
of a Race«: »a group of individuals which inhabits 

Abb. 25. Innerartliche Variation der Färbung bei dem Marienkäfer Harmonia axyridis. 
Käfer dieser Art kommen in Sibirien, China, Korea und Japan vor. Im Westen des Verbrei-
tungsgebiets dominiert die vollständig schwarze Form (1), weiter im Osten erscheint ein 
Phänotyp mit schwarzen Punkten auf gelbem Hintergrund (2-8), ganz im Osten herrschen 
dunkle Formen mit roten Punkten vor (13-16) (aus Ayala, F.J. & Kiger, J.A. (1980). Mo-
dern Genetics: 608; die Art wird seit den 1920er Jahren von T. Dobzhansky untersucht; 
vgl. Dobzhansky, T. (1924). Die geographische und individuelle Variabilität von Harmonia 
axyridis Pall. in ihren Wechselbeziehungen. Biol. Zentralbl. 44, 401-421: 405).
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a certain territory and which is genetically different 
from other geographically limited groups«554; 1944: 
»Races are defined as populations differing in the in-
cidence of certain genes, but actually exchanging or 
potentially able to exchange genes across whatever 
boundaries separate them«555). Dobzhansky betont 
dabei, dass Rassen weniger über das Vorkommen 
oder Fehlen bestimmter Gene abgegrenzt werden 
können als vielmehr über die Häufigkeit von Ge-
nen. Weil diese Häufigkeit aber in ständiger Verän-
derung begriffen sei, seien die Grenzen von Rassen 
im beständigen Fluss: »what is essential about races 
is not their state of being, but that of becoming«.556 
Die Abgrenzung von Rassen auf genetischer Ebene 
muss nach Dobzhansky keinen Audruck auf der Ebe-
ne phänotypischer Merkmalskomplexe finden: »The 
fundamental units of racial variability are populati-
ons and genes, not the complexes of characters which 
connote in the popular mind a racial distinction«.557

Mit dem Begriff der ökologischen Rasse ist die 
Differenzierung von ökologischen Typen innerhalb 
einer Art bestimmt, die zu einer Spaltung dieser Art, 
d.h. zu einer Artbildung führen kann. Die in ökolo-
gischer Hinsicht differenzierten Gruppen von Indivi-
duen werden auch als Ökoisolate mit verschiedenen 
Ökogenotypen bezeichnet und als Anfangsstadien 
von Isolationsprozessen gedeutet.558 Mayr geht da-
von aus, dass jede geografische Variation Ausdruck 
einer ökologischen Differenzierung ist und behaup-
tet 1947, jede Rasse sei zugleich eine geografische 
und eine ökologische Rasse und entspreche dem, was 
in der Botanik Ökotyp genannt werde (↑Modifikati-
on).559 

Von einigen Autoren der ersten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts wird der Rassebegriff in erster Linie für 
geografisch definierte taxonomische Gruppen ver-
wendet; abgelehnt wird dagegen eine Bestimmung 
von Rassen in evolutionstheoretischer Hinsicht als 
»unfertige Arten«. Zu diesen Autoren zählt der Or-
nithologe O. Kleinschmidt, der eine Rasse als eine 
»geographische Verschiedenheit« definiert und sie 
damit abgrenzt von der »Spielart (Varietät)« als »zu-
fälliger Verschiedenheit« und der Art (oder des »For-
menkreises«; s.u.) als »Wesensverschiedenheit«.560

Rassen des Menschen im 20. Jh.
Bis ins 20. Jahrhundert hält sich eine typologische 
Vorstellung von Rassen als ursprünglich reinen Ty-
pen, die im Laufe ihrer Entwicklung eine Vermi-
schung erfahren haben. Im 19. Jahrhundert – so 1859 
bei L. Agassiz561 – ist diese typologische Vorstellung 
mit der Annahme von geografisch getrennten Schöp-
fungsakten verbunden. Im 20. Jahrhundert werden 

rein morphologische Charakterisierungen von Rassen 
als getrennte Einheiten versucht (z.B. 1926 von E.A. 
Hooton562). Konstruiert wird auf diese Weise das Bild 
einer Rasse als einer diskreten und in sich homoge-
nen Einheit. Nach der Entdeckung der Blutgruppen 
werden auch diese zur Abgrenzung von Rassen her-
angezogen. Auf der Grundlage »biochemischer Ras-
senindizes« werden Systeme von drei (Hirschfeld & 
Hirschfeld 1919563), sechs (Ottenberg 1925564) oder 
sieben Rassen (Snyder 1926565) vorgeschlagen.

Gegen diese typologischen Klassifikationsversu-
che richtet sich aber auch früh Kritik (u.a. 1865 von 
T.H. Huxley, 1900 von J. Deniker und 1936 von J.S. 
Huxley und A.C. Haddon).566 M.F. Ashley Montagu 
schlägt 1942 vor, den Ausdruck ›Rasse‹ ganz auf-
zugeben und stattdessen von ethnischen Gruppen 
(»ethnic groups«) zu sprechen. Gegen die Verwen-
dung von ›Rasse‹ spricht nach Montagu, dass der 
Ausdruck zu viele nichtbiologische Konnotationen 
aufgenommen hat.567

Trotz dieser Kritik ist die Ordnung der menschli-
chen Variation in Rassen aber bis in die 1960er Jah-
re unter Anthropologen weit verbreitet. Grundlage 
für die Einteilung bilden entweder morphologische 
Merkmale (1950 bei Coon, Garn und Birdsell mit der 
Unterscheidung von 30 Rassen568) oder genetische 
Eigenschaften (in dem System von W.C. Boyd von 
1950/58 mit der Abgrenzung von 6 bzw. 13 Ras-
sen569). 

Kritik an der Anwendung des Rassebegriffs auf 
die Variation menschlicher Populationen kommt 
besonders von sozialwissenschaftlicher Seite. Die 
UNESCO organisiert 1949 eine interdisziplinäre 
Konferenz zum Rassebegriff, die zu einer im fol-
genden Jahr veröffentlichten Erklärung führt (vgl. 
Tab. 19). In dieser Erklärung, für die Ashley Mon-
tagu als Berichterstatter fungiert, wird empfohlen, 
auf den Rassebegriff wegen der Gefahr seiner Miss-
verständlichkeit zu verzichten und ihn durch den 
Ausdruck ›ethnische Gruppe‹ zu ersetzen.570 Weil 
bekannte Evolutionsbiologen und Genetiker Kritik 
an dieser Erklärung üben, veranstaltet die UNESCO 
eine zweite Konferenz, erneut unter der Leitung von 
Ashley Montagu, die 1951 zur Veröffentlichung ei-
nes zweiten ›Statement on Race‹ der UNESCO führt 
(›Statement on the Nature of Race and Race Diffe-
rences‹). Diese zweite Erklärung unterscheidet sich 
allerdings nur in wenigen Punkten grundlegend von 
der ersten.571 Gemeinsam ist beiden Erklärungen eine 
evolutionstheoretische Sicht auf Rassen als partiell 
isolierte Populationen, die über die Häufigkeit von 
Genen charakterisiert werden können, und die Ab-
lehnung der Gleichsetzung von Rassen mit Kulturen. 
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Die zweite Erklärung enthält allerdings keine Emp-
fehlung zum Verzicht auf den Rassebegriff, und in ihr 
ist auch nicht mehr die Passage der ersten Erklärung 
enthalten, die den Begriff als einen ›sozialen Mythos‹ 
bezeichnet (1950: »For all practical social purposes 
›race‹ is not so much a biological phenomenon as a 
social myth«572).

Gegen die Aufgabe des Rassebegriffs von biologi-
scher Seite und für die Beibehaltung auch in Bezug 
auf den Menschen sprechen sich seit den 1940er Jah-
ren besonders L.C. Dunn und T. Dobzhansky aus, die 
beide später auch an der zweiten UNESCO-Deklara-
tion beteiligt sind.573 Sie argumentieren, der Rassebe-
griff habe in der Biologie eine klare evolutionstheo-
retische Bedeutung und dem Begriffsmissbrauch sei 
besser durch Aufklärung über seine theoretische Ver-
ankerung als durch Verzicht auf das Wort zu begeg-
nen. Dobzhansky wendet sich dabei 1962 besonders 
gegen die bloße Wortpolitik der Ersetzung von ›Ras-
se‹ durch ›ethnische Gruppe‹ und argumentiert, nicht 
in der Anerkennung von Rassen, sondern im Schluss 
vom Vorhandensein von Rassen auf die Rechtferti-
gung von Rassendiskriminierung liege der eigentli-
che Rassismus: »Ethnic groups are biologically the 
same phenomenon as races, subspecies, and breeds. 
To imply that if man had races, then race prejudice 
would be justified is to justify race prejudice«.574

Zu einer nachhaltigen Erschütterung des Rassebe-
griffs kommt es erst seit den frühen 1960er Jahren. F. 
Livingstone argumentiert 1962, das Konzept zeichne 
ein unangemessen statisches Bild der natürlichen Va-
riation des Menschen. Das typologische Konzept der 
Rasse sei nicht kompatibel mit der eine Dynamik be-
schreibenden Evolutionstheorie.575 Nicht die künstlich 
geschaffenen Einheiten der Rassen, sondern allein 
die Verteilung und Dynamik individueller Merkma-
le sei geeignet, die Selektionskräfte in menschlichen 
Populationen zu untersuchen.576 Livingstone spricht 
in diesem Zusammenhang von Merkmals-Klinen, die 
an die Stelle des Rassenbegriffs treten sollten.577

Aufgrund seiner starken politischen Instrumenta-
lisierung in der NS-Zeit ist das Wort ›Rasse‹ in der 
zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts aus dem öffentli-
chen Sprachgebrauch in Deutschland (im Gegensatz 
zu den USA) weitgehend verschwunden (wenn auch 
nicht die soziale Konsequenz seiner Verwendung). 
In nur noch wenigen Biologie-Lehrbüchern wird der 
Ausdruck auch in Bezug auf den Menschen noch 
verwendet. Der Anthropologe R. Knußmann vertei-
digt 1996 die weitere Verwendung des Rassebegriffs, 
denn es gibt seiner Meinung nach unbestreitbar »eine 
phylogenetisch bedingte geographische Differenzie-
rung, in der sich verschiedene – wenn auch durch 

1. Scientists have reached general agreement in rec-
ognizing that mankind is one: that all men belong to 
the same species, Homo sapiens. It is further generally 
agreed among scientists that all men are probably de-
rived from the same common stock; and that such dif-
ferences as exist between different groups of mankind 
are due to the operation of evolutionary factors of dif-
ferentiation such as isolation, the drift and random fixa-
tion of the material particles which control heredity (the 
genes), changes in the structure of these particles, hy-
bridization, and natural selection. In these ways groups 
have arisen of varying stability and degree of differen-
tiation which have been classified in different ways for 
different purposes.

2. From the biological standpoint, the species Homo 
sapiens is made up of a number of populations, each 
one of which differs from the others in the frequency 
of one or more genes. Such genes, responsible for the 
hereditary differences between men, are always few 
when compared to the whole genetic constitution of 
man and to the vast number of genes common to all hu-
man beings regardless of the population to which they 
belong. This means that the likenesses among men are 
far greater than their differences.

3. A race, from the biological standpoint, may therefore 
be defined as one of the group of populations consti-
tuting the species Homo sapiens. These populations are 
capable of inter-breeding with one another but, by vir-
tue of the isolating barriers which in the past kept them 
more or less separated, exhibit certain physical differ-
ences as a result of their somewhat different biologi-
cal histories. These represent variations, as it were, on 
a common theme.

4. In short, the term ›race‹ designates a group or popula-
tion characterized by some concentrations, relative as 
to frequency and distribution, of hereditary particles 
(genes) or physical characters, which appear, fluctu-
ate, and often disappear in the course of time by reason 
of geographic and/or cultural isolation. The varying 
manifestations of these traits in different populations 
are perceived in different ways by each group. What is 
perceived is largely preconceived, so that each group 
arbitrarily tends to misinterpret the variability which oc-
curs as a fundamental difference which separates that 
group from all others.

Tab. 19. Die ersten vier Punkte des ›Statement by Experts on 
Race‹ der UNESCO von 1950. Die Erklärung geht auf ein 
Treffen von Wissenschaftlern verschiedener Disziplinen und 
Herkunftsländer im Unesco-Haus in Paris im Dezember 1949 
zurück. An dem Treffen nahmen teil: E. Beaglehole, J. Co-
mas, L.A. Costa Pinto, E.F. Frazier, M. Ginsberg, H. Kabir, 
C. Levi-Strauss und M.F. Ashley-Montagu (»Rapporteur«). 
Nach Kritik durch bekannte Genetiker und Evolutionsbio-
logen überarbeitet Ashley-Montagu die Erklärung in die 
1950 veröffentlichte obenstehende Form (aus UNESCO (ed.) 
(1953/58). The Race Concept. Results of an Enquiry: 89f.).
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Übergänge miteinander verbundene – genetisch de-
terminierte Schwerpunkte erkennen lassen«.578 Diese 
Schwerpunkte will Knußmann als »Rassen« bezeich-
nen. Gegenüber einer »typologischen« Definition, 
die von Merkmalsverteilungen ausgeht, bevorzugt 
Knußmann eine »populationsgenetische« Definition. 
Danach ist eine Rasse »eine Population (Fortpflan-
zungsgemeinschaft), die sich von anderen Populati-
onen derselben Subspecies im Genpool wesentlich 
unterscheidet«.579 Rassen sind nach Knußmann also 
auf genetisch-erbbiologischer Grundlage zu definie-
ren: Als »Erbgemeinschaft« stehe eine »Rasse« im 
Gegensatz zu einem »Volk« als »Traditionsgemein-
schaft«.580

In Anlehnung an eine UNESCO-Deklaration 
veröffentlicht der ›Verband Deutscher Biologen‹ 
(VDBiol) 1996 eine Stellungnahme in der es heißt: 

»›Rassen‹ sind nicht als solche existent, sie werden 
durch die angewandte Sichtweise konstituiert. […] 
Die Einteilung und Benennung von Unterarten und 
Rassen täuscht eine Exaktheit vor, die der tatsächlich 
gegebenen genetischen Vielfalt nicht entspricht. […] 
Das zähe Festhalten vieler Menschen (darunter auch 
Biologen) an Rassekonzepten ist nicht wissenschaft-
lich, sondern sozialpsychologisch begründet«.581 
Auch amerikanische Institutionen, so die ›American 
Association of Physical Anthropology‹, verabschie-
den Mitte der 1990er Jahre den biologischen Rasse-
begriff in Bezug auf den Menschen (»Pure races, in 
the sense of genetically homogenous populations, do 
not exist in the human species today, nor is there any 
evidence that they have ever existed in the past«).582

Vorgehalten wird dem Rassebegriff einerseits sei-
ne angeblich »essenzialistische« Grundlage, nach der 
es wesentliche Merkmale seien, die die Angehörigen 
einer Rasse auszeichneten, und andererseits die An-
nahme von scharfen Grenzen zwischen den Rassen.583 
Ein derart (miss)verstandener Rassebegriff entspricht 
jedoch nicht dem seit dem 18. Jahrhundert verbrei-
teten wissenschaftlichen Gebrauch.584 Bereits J.F. 
Blumenbach bemerkt 1775, die Varietäten (d.h. die 
Rassen) des Menschen würden so ineinander über-
gehen, dass keine scharfen Grenzen zwischen ihnen 
gezogen werden könnten (»omnes inter se confluere 
quasi et sensim unam in alteram transire hominum 
varietatem videbis ut vix ac ne vix quidem limites 
inter eas constituere poteris«).585 Die eingestandene 
Unschärfe der Grenzen hat Blumenbach und seine 
Nachfolger aber nicht davon abgehalten, Varietäten 
oder Rassen gegeneinander abzugrenzen. 

Statistisch rekonstruierbar ist der Rassebegriff al-
lerdings nicht durch die Fixierung auf wenige Merk-
male, die als das »Wesen« eines Typs ausgezeich-
net werden, sondern durch die Einbeziehung vieler 
Merkmale, z.B. mittels statistischer Verfahren der 
Clusteranalyse. Solche Untersuchungen können eine 
Musterbildung offenbaren, die durch die Analyse ei-
nes einzigen Merkmals nicht sichtbar werden (vgl. 
Abb. 26). Über diese statistischen Verfahren defi-
nierte Rassen haben auch nur vor einem statistischen 
Hintergrund Realität: Für ein einzelnes Individuum 
kann es uneindeutig sein, welcher Population es zu-
zurechnen ist.

Einige Autoren verteidigen den Rassebegriff daher 
in den letzten Jahren als ein solides wissenschaftli-
ches Konzept. R.O. Andreasen schlägt dabei 1998 
vor, Rassen im Rahmen eines kladistischen Ansat-
zes (↑Systematik) als Gruppen von Individuen, die 
durch genealogische Verbindungen zusammengehal-
ten werden, zu verstehen (»Races are monophyletic 

Abb. 26. Grafisches Modell einer Clusteranalyse einer Po-
pulation von Individuen, die sich in zweidimensionaler Per-
spektive eindeutig in zwei Typen gliedern, obwohl die Varia-
tion aus der Perspektive der isoliert betrachteten Merkmale 
zwischen den Gruppen kleiner ist als innerhalb jeder Grup-
pe. Vereinfacht gesagt ist in diesem Beispiel die Variation 
innerhalb einer Gruppe relativ groß, weil die Variations-
breite groß ist (mit Werten zwischen 0 und 2.0 bzw. 1.0 und 
3.0 für die beiden Größen X und Y); zwischen den Gruppen 
ist die Variation dagegen relativ klein, weil die Werte der 
beiden Größen für viele Individuen in den Überlappungs-
bereich beider Gruppen fallen (mit Werten von X und Y zwi-
schen 1.0 und 2.0), relativ wenige dagegen in einen Bereich, 
in den die Individuen der anderen Gruppe nicht fallen (mit 
Werten von X und Y kleiner als 1.0 bzw. größer als 3.0). 
Illustriert wird damit Lewontins Fehlschluss, der von der 
relativ kleinen Variation zwischen ethnischen Gruppen auf 
das Nichtvorhandensein dieser Gruppen schließt (aus Se-
sardic, N. (2010). Race: a social destruction of a biological 
concept. Biol. Philos. 25, 143-162: 149).



Art111

groups; they are ancestor-
descendant sequences of 
breeding populations, or 
groups of such sequen-
ces, that share a common 
origin«).586 Die Grenzen 
zwischen den Gruppen 
sind dabei zwar nicht so 
scharf wie im Falle der 
Abgrenzung von Arten, 
weil zwischen Individuen 
verschiedener Rassen ei-
ner Art definitionsgemäß 
Kreuzungen stattfinden 
können, trotzdem kann 
es zur Bildung von realen 
(genealogisch, genetisch 
oder morphologisch defi-
nierten) Gruppen kommen, 
wenn auch mit unscharfen 
Rändern (»geographical 
subspecies might be real, 
even if the boundaries bet-
ween them are vague«587). 

M. Pigliucci und J. Kaplan verteidigen 2003 
ebenfalls die Anwendung des Rassebegriffs auf den 
Menschen; sie schlagen jedoch vor, Rassen nicht als 
genealogische (kladistische) Einheiten zu verstehen, 
sondern als Ökotypen (»ecotypes«; ↑Modifikation), 
die als Anpassungen an bestimmte Umweltverhält-
nisse entstanden sind. Ein einheitlicher Ökotyp, z.B. 
die Gruppe der Menschen dunkler Hautfarbe, kann 
nach Auffassung der Autoren unabhängig voneinan-
der zu verschiedenen Zeiten entstanden sein; eine so 
verstandene »Rasse« kann also polyphyletischen Ur-
sprungs sein (im Sinne einer ↑Analogie).588

Rasse und Kultur
Die Vorstellung einer linearen Abhängigkeit zwi-
schen Rassen als biologischen Determinationsfak-
toren und Kulturen als ihren sozialen Resultanten 
weicht in der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
einem komplexen Bild der Interdependenz zwischen 
biologischen und kulturellen Faktoren. Selbst wenn 
ein kausaler Zusammenhang von Rasse und Kultur 
hergestellt wird – wie dies etwa C. Lévi-Strauss noch 
1972 vornimmt –, so ist dieser alles andere als ein-
fach: Statt von einer Determination der Kultur durch 
die »Rasse« wird von einer Wechselwirkung von 
organischer und kultureller Evolution ausgegangen 
(↑Kultur/Kulturelle Evolution). Weil die Grenzen 
einer Kultur durch diese selbst festgelegt werden, 
ist die »Rasse« dabei eher eine Funktion der Kultur 

als umgekehrt – und zwar nicht nur in semantischer, 
sondern auch in genetischer Hinsicht, denn es gilt, 
wie es Lévi-Strauss 1972 formuliert, »daß jede Kul-
tur genetische Anlagen selektiert, die auf dem Wege 
der Rückwirkung Einfluß auf die Kultur ausüben, die 
anfangs zu ihrer Verstärkung beigetragen hatte«.589

Genetische Typen beim Menschen
Die empirische Frage, ob sich beim Menschen mehr 
oder weniger diskrete genetische Typen unterschei-
den lassen können, wird bis in die Gegenwart kontro-
vers diskutiert. Eine häufig gegen die Abgrenzbarkeit 
solcher genetischer Typen (»Rassen«) beim Men-
schen ins Feld geführte Tatsache besteht darin, dass 
etwa 85% der gesamten genetischen Variation des 
Menschen auf individuellen Unterschieden innerhalb 
einer Population oder ethnischen Gruppe beruht und 
nur etwa 15% auf Unterschieden zwischen verschie-
denen Gruppen.590 Der Schluss von diesen Daten auf 
die Unmöglichkeit der Abgrenzung von genetischen 
Typen ist jedoch ein Fehlschluss (»Lewontin’s falla-
cy«).591 Zu berücksichtigen ist nämlich, dass viele der 
Variationen miteinander korreliert sind, die Variatio-
nen der verschiedenen Loki, auf deren Auswertung 
die statistischen Aussagen beruhen, also nicht unab-
hängig voneinander sind.592 Die Variationsanalyse ist 
also nur mit Vorsicht für eine Klassifikation verwend-
bar. Aufschlussreicher als die Frage nach dem Anteil 
der Variation auf Gruppen- oder Individuenebene 

Abb. 27. Ein Kladogramm geografischer Populationen des Menschen, ermittelt aus der 
genetischen Distanz von 120 verschiedenen Genen in 42 lokalen Populationen. Die auf 
dieser Datengrundlage ermittelten Gruppen (»Varietäten« oder »Rassen«) entsprechen 
nicht genau den traditionellen »Rassen«; v.a. die asiatischen Populationen gliedern sich in 
verschiedene Untergruppen. R.O. Andreasen interpretiert diese Gruppen als genealogische 
Einheiten, die geografisch weitgehend gegeneinander isolierten Populationen entsprechen 
und die die verschiedenen Auswanderungswellen der frühen Menschen aus Afrika reflektie-
ren (aus Cavalli-Sforza, L.L., Menozzi, P. & Piazza, A. (1994). The History and Geography 
of Human Genes: 80).
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ist die Frage nach der Wahrscheinlichkeit nach der 
genetischen Ähnlichkeit zwischen zwei Individuen. 
Diese ist bei Individuen aus einer ethnischen Grup-
pe sehr viel höher als bei Individuen verschiedener 
Gruppen.593

Umfangreiche Untersuchungen der genetischen 
Vielfalt des Menschen haben in den letzten Jahren 
gezeigt, dass die genetische Variation tatsächlich 
geografisch strukturiert ist, so dass die genetische 
Einordnung von Individuen mit ihrer geografischen 
Herkunft korreliert.594 Im Vergleich zu anderen Ar-
ten bilden die Menschen jedoch eine genetisch sehr 
homogene Gruppe: Der durchschnittliche Anteil 
von unterschiedlichen Nukleotiden bei zwei zufäl-
lig ausgewählten Menschen liegt bei 1-1,5‰, und 
damit deutlich unter den Werten anderer Arten.595 
Der Grund hierfür ist offenbar der Ursprung aller 
Menschen in einer relativ kleinen Population, die in 
nicht sehr ferner Vergangenheit existiert hat.596 Den 
größten Engpass in der Populationsgröße erfährt der 
Mensch offenbar vor etwa 75.000 Jahren nach der 
Explosion des Mount Toba auf Sumatra, der größ-
ten Vulkanexplosion der letzten 400 Millionen Jahre, 
die einen Temperaturabfall um bis zu 20 Grad Celsi-
us zur Folge hatte und eine sechsjährige Winterzeit 
über weite Regionen der Erde auslöste. Dieser Vul-
kanausbruch führte nach genetischen Daten zu einer 
Reduktion der Populationsgröße des Menschen von 
über 100.000 Individuen auf vielleicht nur 2.000.597 
Auch vor diesem Flaschenhals in der Populations-
größe gab es offenbar Engpässe: Neuere genetische 
Untersuchungen legen nahe, dass die Weltpopulati-
on des Homo erectus vor 1,2 Millionen Jahren trotz 
seiner weiten Verbreitung von Afrika bis Ostasien 
um die 18.500 (und nicht mehr als 26.000) fort-
pflanzungsfähige Individuen umfasste.598 Über sehr 
lange Zeiträume seiner Geschichte war der Mensch 
also eine vom Aussterben bedrohte Art. Der letzte 
Flaschenhals vor rund 75.000 Jahren kann auch zur 
Erklärung der oberflächlich bestehenden Diversität 
der menschlichen Populationen bei nur geringer ge-
netischer Variation dienen: Die extremen Umwelt-
bedingungen nach dem Vulkanausbruch führten zu 
einer weitgehenden Isolation bestehender Population 
und damit einem großen Einfluss genetischer Drift 
(↑Evolution).

Trotz der relativ großen genetischen Einheitlich-
keit führen auch kulturelle Differenzierungen zu einer 
phasenweise weitgehenden reproduktiven Isolation 
von sozialen Gruppen beim Menschen, sei es zwi-
schen Stämmen, Nationen, Religionsgemeinschaften 
oder sozialen Kasten. Es wird daher von kulturell 
bedingten Pseudospezies (zu diesem Begriff s.o.) in-

nerhalb der Spezies des Menschen gesprochen: »so-
ciogenetic evolution has split mankind into pseudo-
species, into tribes, nations and religions, castes and 
classes which bind their members into a pattern of 
individual and collective identity, but alas, reinforce 
that pattern by a mortal fear of and a murderous hat-
red for other pseudo-species« (Erikson 1965)599.

Varietät
Das mittellateinische Wort ›varietas‹ taucht im Mit-
telalter in verschiedenen Bedeutungen auf, z.B. im 
Sinne von »Krankheit« oder »Streit«.600 Seit Mitte 
des 16. Jahrhundert wird es in Pflanzenbeschrei-
bungen im noch nicht terminologischen Sinne für 
die Veränderung einzelner Teile einer Pflanze ge-
braucht (Paglia 1546: »florum varietate«601; »Fate-
mur enim ipium esse cyperi speciem: sed à varietate 
formæ radicum ipsorum, alterum rotundum, alterum 
verò cyperum longum appellamus«602). Besonders 
auf standortbedingte Veränderungen wird der Aus-
druck bezogen (Fuchs 1546: »Chameleon [d.i. der 
Straußsaflor, Carthamus corymbosus L.] verò dictus 
est à varietate foliorum, quæ pro terræ & locorum 
differentia, aut admodum viridia, aut subalba, aut 
cœrulea, aut rubra inveniuntur«603). Wohl erst in der 
zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts werden nicht nur 
Teile von Pflanzen, sondern auch ganze Pflanzen als 
›Varietäten‹ bezeichnet, allerdings zunächst im Sinne 
von ›Art‹ (Clemens I. 1569: »arborum varietate«604; 
Vermigli 1576: »terra ornata omni genere & varieta-
te plantarum, animantium, herbarum, florum«605). 
In den Pflanzenbüchern des 16. Jahrhunderts wird 
der Ausdruck ›varietas‹ aber nicht nur auf Pflanzen, 
sondern auch auf die Orte und Bedingungen ihres 
Vorkommens angewandt (Mattioli 1562: »id evenire 
existimamus, climatum, & regionum varietate, vel 
etiam quòd maritimæ plura sint genera«606; »id lo-
corum regionúmque varietate evenire posse«607). Am 
Ende des 16. Jahrhundert ist es C. Bauhin, der den 
Ausdruck in der später dominanten Bedeutung für 
taxonomische Gruppen von Pflanzen auf oder unter-
halb der Ebene der Art gebraucht (1596: »Tuliparum 
varietates«608; »Verùm tantus est naturæ lusus in Gra-
minibus, ut præter varietates à priscis & neotericis 
propositas, plures adhuc dentur species«609).

Zu einem festen biologischen Terminus wird das 
Wort in der ersten Hälfte des 17. Jahrhunderts; seit 
dieser Zeit erscheint es v.a. in der Beschreibung von 
Pflanzen (Parkinson 1629: »Many more sorts of vari-
eties of these kindes [of Wolfsbanes, Aconitum] there 
are, but these onely […] are noursed up in Florists 
Gardens for pleasure«).610 Es bezeichnet hier gering-
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fügige Abweichungen der Gestalt eines Organismus 
von dem Arttypischen, die dauerhaft oder sogar erb-
lich sind.

Bereits Aristoteles erkennt die Möglichkeit der 
Klassifikation von Organismen unterhalb der Ebene 
der Art. So gibt er Unterteilungen innerhalb einer Art 
u.a. für Ziegen611, Rinder612, Hirsche613, Löwen614, 
Schafe615 und Schweine616 an.617 Er verwendet für die 
subspezifischen taxonomischen Einheiten meist den 
Ausdruck ›Gattung‹ (»γένος«).618 Der Ausdruck ver-
weist auf die Annahme einer genealogischen Verbun-
denheit der damit zusammengefassten Organismen.

Ausgehend von Untersuchungen an Fossilien ent-
wickelt R. Hooke in den 1660er Jahren Vorstellungen 
über die Abwandlung von Arten im Laufe der Erdge-
schichte. Er hält sowohl das Aussterben von Arten als 
auch die Entstehung von Modifikationen innerhalb 
einer Art für möglich; letztere bezeichnet er als ›Va-
rietäten‹ (»there may have been divers new varieties 
generated of the same Species«619). Die Varietäten 
entstehen nach Hooke als Reaktion auf Umweltände-
rungen (des Klimas und der Ernährung).

J. Ray verwendet den Ausdruck ›Varietät‹ (»vari-
etas«) seit den 1670er Jahren zur Bezeichnung einer 
Pflanze (oder einer Gruppe von Pflanzen), die über 
Eigenschaften verfügt, die vom Arttypischen abwei-
chen und die nicht an ihre Nachkommen weitergege-
ben werden. Im Gegensatz zu den Arteigenschaften 
sieht er die besonderen Eigenschaften der Varietäten 
als »accidentell« an und führt sie auf Klima, Ernäh-
rung oder Lebensweise zurück.620

Für Linné sind Varietäten (»Varietates«) solche 
Pflanzen, deren Verschiedenheit von dem Arttypi-
schen durch den Wuchsort oder die Umstände (»lo-
cus vel casus«) bedingt sind.621 1751 versteht Linné 
unter Varietäten verschieden gestaltete Pflanzen, 
die zur gleichen Art gehören und aus dem gleichen 
Samen stammen, und deren Verschiedenheit nicht 
durch innere Eigenschaften, sondern durch äußere 
Einflüsse der Umwelt bedingt ist, z.B. durch Klima, 
Boden, Hitze oder Wind; die Veränderungen der Va-
rietäten sind für Linné durch eine Veränderung des 
Standortes wieder rückgängig zu machen (»varietates 
tot sund, quot differentes plantae ex ejusdem speciei 
[…] semine sunt productae. […] Varietates est planta 
mutata a caussa accidentali: Climate, Solo, Calore, 
Ventis, &c. reducitur itaque in solo mutato«622). 
Linnés Varietäten entsprechen also den heute so ge-
nannten ↑Modifikationen. Manchen seiner früheren 
Varietäten gibt Linné allerdings später den Status 
von Arten. Als eine der Hauptaufgaben eines Bota-
nikers sieht Linné die »Rückführung« der Varietäten 
auf Arten, d.h. die Zuordnung einer Varietät zu einer 

Art.623 Als Methode der Identifizierung von Varietä-
ten empfiehlt Linné das Verfahren, das auch viele Va-
rietäten hervorgebracht hat: den Anbau (»Cultura«) 
der Pflanzen.624 – Im Gegensatz zu seiner Darstellung 
bei Pflanzen bestimmt Linné in seiner Diskussion 
von Varianten bei Tieren auch erbliche Typen unter 
dem Begriff der Varietät (z.B. Rassen von Rindern 
und Hunden).625 

Im Anschluss an Linné gibt C.L. Willdenow Ende 
des 18. Jahrhunderts als operationales Kriterium der 
Bestimmung einer Form als Varietät an, dass sie in 
den meisten Fällen leicht »aus dem Samen in die 
eigentliche Art, von der sie abstammt, wieder über-
geht«.626 Die eine Varietät kennzeichnenden Eigen-
schaften werden also als nicht erblich angesehen.

G. Cuvier bestimmt die Varietäten (»variétés«) 
1798 als Organismen einer Art, die sich durch akzi-
dentelle Ursachen (»causes accidentelles«) vonein-
ander unterscheiden. Im Gegensatz zu Organismen 
verschiedener Arten könnten die Varietäten einer Art 
miteinander fruchtbare Nachkommen zeugen.627

Eine einflussreiche Einteilung der Varietäten 
nimmt A.-P. de Candolle im zweiten Jahrzehnt des 
19. Jahrhunderts vor. Er unterscheidet bei Pflanzen 
drei verschiedene Typen: lokale Varietäten (»variétés 
locales«), deren abweichende Wuchsform er auf den 
lokalen Standort, v.a. die besonderen Bodenverhält-
nisse zurückführt, permanente Varietäten (»variétés 
permanentes par extension«), die zwar für ein ein-
zelnes Individuum und dessen vegetative Ableger 
typisch sind, sich aber nicht auf die Samen verer-
ben (»ne se conservent point par les graines«), und 
schließlich die Rassen oder im Samen permanenten 
Varietäten (»variétés permanentes par les graines«), 
die sich vererben (»variétés héréditaires«).628 Mit die-
ser Einteilung wird die alte Gegenüberstellung von 
Varietäten und Rassen also aufgehoben; als Varietä-
ten können sowohl durch Umwelteinflüsse bedingte 
als auch erbliche Veränderungen eines Organismus 
(oder dieser Organismus selbst) gegenüber einem Re-
ferenzorganismus (z.B. einem für die Art typischen) 
bezeichnet werden. Der Ornithologe C.L. Gloger 
spricht im ersten Sinne 1827 von »climatischen oder 
durch andere Einflüsse entstandenen Varietäten«.629 
Bis zur Mitte des Jahrhunderts verwischt sich aber 
(besonders im Hinblick auf Pflanzen) die Unterschei-
dung zwischen Arten und Varietäten immer mehr. 

Darwin bezweifelt – v.a. unter dem Einfluss von 
botanischen Arbeiten, die bestreiten, dass es eine 
natürliche Grenze zwischen Arten und Varietäten 
gebe630 – die klare Bestimmbarkeit des Begriffs einer 
Varietät. Nach dem Eindruck E. Mayrs macht Dar-
win in seinem Hauptwerk einen sehr ambivalenten 
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Gebrauch von dem Wort, indem er es genauso oft 
auf individuelle Variationen wie auf Subspezies oder 
andere geografisch definierte Untereinheiten einer 
Art beziehe631; andererseits bezeichnet Darwin das 
Material, an dem die Selektion angreift, doch immer 
als ›Variation‹ und die sich bildenden Arten als ›Va-
rietäten‹632. Insgesamt kann in dem Ansatz Darwins 
eine »Aufwertung des Begriffs ›Varietät‹«633 gesehen 
werden, weil er entschieden davon abrückt, Arten als 
die einzig realen und konstanten Ähnlichkeitseinhei-
ten zu verstehen: Im Rahmen seiner Transformati-
onstheorie sind gerade die Variationen als die Abwei-
chungen vom Arttypischen von Bedeutung, insofern 
sie die Ansatzpunkte des langfristigen Wandels der 
Arten bilden.

Ähnlich wie Darwin bezweifelt auch A.R. Wallace 
eine klare Unterscheidbarkeit von Arten und Varie-
täten. Für Wallace, der seinen Lebensunterhalt vom 
Sammeln und Verkauf exotischer Tiere bestreitet, 
ist die korrekte Bestimmung eines Tiers von großer 
Bedeutung; daher sucht er in dieser Frage den Rat 
anderer Naturforscher, u.a. den von Darwin. Nach-
dem auch Darwin ihm keine definitive Antwort ge-
ben kann, veröffentlicht Wallace seine Ansichten 
über »permanente und geografische Varietäten« und 
vertritt darin die Meinung, es gebe keine prinzipiel-
le Differenz zwischen Arten und Varietäten.634 Den 
Prozess der Evolution stellt sich Wallace als eine 
allmähliche Ersetzung von bestehenden Arten durch 
konkurrenzüberlegene Varietäten vor – und wird 
damit neben Darwin zum Mitbegründer der Selek-
tionstheorie (↑Selektion). Anders als Darwin, der die 
Selektion vor allem auf der Ebene der Individuen an-
siedelt, ist für Wallace die Ebene der Varietäten die 
eigentlich entscheidende für den Evolutionsprozess.

Der nicht allein umweltbedingte, sondern erbliche 
Charakter von Varietäten, wie er sich in Kultivie-
rungsversuchen von Pflanzen gezeigt hat, wird Ende 
des 19. Jahrhunderts mit dem Ausdruck physiologi-
sche Varietät bestimmt. A. Cieslar integriert diesen 
Begriff in ein Evolutionsmodell und meint, dass die 
erblichen Eigenschaften der physiologischen Varietä-
ten »im Laufe unendlich langer Zeiträume unter dem 
Einflusse specifischer Standortfactoren« entstanden 
seien.635

C. von Nägeli identifiziert 1865 ausdrücklich eine 
Varietät mit einer Rasse; die Unterschiede zwischen 
»constanten Varietäten« sind nach Nägeli durch »in-
nere Ursachen bedingt«, und damit »nicht die Folge 
und der Ausdruck der äussern Agentien«.636 Eine bis 
in die Gegenwart wirksame Unterscheidung von Va-
rietäten und Modifikationen führt Nägeli 1884 ein. 
Die Varietät bezieht sich danach – entgegen dem al-

ten Wortverständnis, wie es sich z.B. bei Linné zeigt 
– auf alle erblichen Eigenschaften eines Organismus, 
die von den typischen Arteigenschaften abweichen. 
Allein die ↑Modifikationen sind nach Nägelis Defi-
nition durch äußere Einflüsse bedingt.637.

Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts bildet die Ein-
heit der Varietät die wichtigste systematische Ka-
tegorie unterhalb der Ebene der Art. Sie wird erst 
allmählich durch den Begriff der Subspezies (s.u.) 
ersetzt. Sofern beide Begriffe nebeneinander beste-
hen, bezieht sich eine Varietät meist auf geringere 
Abweichungen vom Typischen als eine Subspezies. 
In den USA wird der Begriff der Varietät weiterhin 
viel verwendet und ähnelt in seiner Bedeutung dem 
in Europa häufiger verwendeten Ausdruck ›Subspe-
zies‹.638

Subspezies
Den Terminus ›Subspezies‹ führen F. Erhart 1780639 
und wohl unabhängig davon E.J.C. Esper 1781640 ein. 
Esper identifiziert die Subspezies mit den Rassen 
(»Subspezies (Untergattungen, Raçes)«) und stellt sie 
den Variationen (»variationes (Abarten)«) und den 
Varietäten (»Varietates (Abänderungen, Varietäten)«) 
gegenüber. J.J. Römer versteht unter einer »Subspe-
cies« 1816 eine »Abart«; für diese sei charakteris-
tisch, dass sich »die einmal veränderte Form bey der 
Fortpflanzung erhält, die Abweichung also erblich 
ist«.641 Unterschieden wird eine Subspezies von einer 
Varietät (s.o.). Die eine Subspezies kennzeichnenden 
Merkmale gelten im Gegensatz zu denen einer Va-
rietät als erblich. Für Darwin stellen die Subspezies 
ebenso wie geografische Rassen lokale Formen dar, 
die räumlich isoliert auftreten und konstante, aber 
nicht wesentlich voneinander abweichende Merkma-
le aufweisen. Die Angabe eines klaren Kriteriums der 
Unterscheidung von Spezies, Subspezies und Varie-
täten ist nach Darwin nicht möglich.642 Haeckel dif-
ferenziert 1866 zwischen »Unterarten (Subspecies)« 
und »Spielarten (Varietates)«, räumt aber ebenfalls 
gleichzeitig ein, dass eine scharfe Abgrenzung kaum 
möglich ist. Die Varietät will er durch weniger »we-
sentliche« Merkmale charakterisieren, d.h. solche, 
die weniger konstant auftreten und häufigeren Ab-
wandlungen unterliegen.643 Daneben sind seit dem 
19. Jahrhundert verschiedene andere Versuche der 
Abgrenzung der Kategorien unterhalb der Ebene der 
Art unternommen worden.644

Mit dem Einsetzen theoretischer und empirischer 
Studien zur Populationsgenetik zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts erlangt der Begriff der Subspezies eine 
wichtige theoretische Stellung: Von verschiedenen 
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Autoren wird die Subspezies als die für Evolutions-
prozesse wesentliche taxonomische Ebene angese-
hen.645 Dokumentiert wird die Variation der Formen 
innerhalb einer Art durch die Anlage umfangreicher 
Sammlungen.

Heute werden v.a. durch geografische Barrieren 
getrennte Populationen von morphologisch, etho-
logisch oder zytologisch unterschiedenen Organis-
men, die zur gleichen Art gehören, als ›Subspezies‹ 
bezeichnet (vgl. auch Abb. 23 und 24).646 Mayr de-
finiert eine Subspezies 1969 als geografisch zusam-
menhängendes Aggregat von Populationen einander 
ähnlicher Organismen (»an aggregate of phenoty-
pically similar populations of a species, inhabiting 
a geographic subdivision of the range of a species, 
and differing taxonomically from other populations 
of the species«647). Die Abgrenzung von Subspezies 
hat nach Mayr allein einen Wert für die Taxonomie, 
nicht aber für evolutionäre Studien.648 Botaniker und 
amerikanische Taxonomen verwenden statt des in 
Europa verbreiteten Ausdrucks ›Subspezies‹ häufig 
die Bezeichnung ›Varietät‹ (s.o.).649 Seit dem 19. 
Jahrhundert ist es auch verbreitet, den Ausdruck ›Va-
rietät‹ für individuelle Variationen innerhalb einer 
Population und ›Subspezies‹ für geografische Rassen 
zu verwenden.650

Superspezies
Der Botaniker H.C. Watson führt den Ausdruck ›Su-
perspezies 1859 ein (»The term super-species may 
[…] suffice for the moment in contrast against that 
of sub-species«); er identifiziert als Superart die 
Brombeere (R. fruticosus, – a super-species, or ag-
gregate«).651 J.T. Boswell Syme gebraucht den Aus-
druck 1863 für eine Art, die aus mehreren Unterarten 
(»subspecies«) besteht (Einteilung der europäischen 
Gladiolen in »three species, two of which are super-
species«).652 Der Terminus wird damit hier also nicht 
eindeutig für eine taxonomische Einheit oberhalb der 
Ebene der Art verwendet. Auch im ersten Jahrzehnt 
des 20. Jahrhunderts, in dem der Ausdruck wieder-
holt gebraucht wird, wird ihm keine klare Definition 
gegeben (»superspecies«: »a group of forms ambi-
guous in rank, between a variety and a species«653). 

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts wird der 
Terminus vielfach auf einen Aufsatz von E. Mayr aus 
dem Jahr 1931654 und eine unabhängig davon stehen-
de Verwendung bei F.A. Schilder von 1952655 zurück-
geführt. Sie ersetzen mit ihren Beiträgen die älteren 
Begriffe ›Formenkreis‹ und ›Rassenkreis‹. Formen-
kreis ist ein Ausdruck, der seit der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts (v.a. in Bezug auf Pflanzen) verwen-

det wird (Nees von Esenbeck 1820: »Formenkreis 
des Pilzreichs«656) und in einem terminologischen 
Sinn 1866 bei E. Haeckel657 und 1900 Bei O. Klein-
schmidt658 erscheint. Aufgrund seiner Ablehnung der 
Evolutionstheorie versteht Kleinschmidt Rassenkrei-
se ausschließlich als geografische Einheiten, nicht 
als Resultante oder Stadium von Evolutionsprozes-
sen.659

Im Gegensatz dazu steht der Terminus Rassen-
kreis von Anfang an in einem evolutionsbiologischen 
Kontext. Er wird 1926 von B. Rensch für eine »aus 
vielen früheren Arten hervorgegangene Großart« 
eingeführt, und er beschreibt Rassenkreise als die 
»zoogeographischen Grundeinheiten«.660 1929 defi-
niert Rensch: »Ein Rassenkreis ist ein Komplex geo-
graphischer Rassen, die sich unmittelbar auseinander 
entwickelt haben, geographisch einander vertreten 
und von denen jeweils die benachbarten miteinander 
unbegrenzt fruchtbar sind«.661 Als Beispiele von Ras-
senkreisen diskutiert Rensch Arten von Mollusken 
und Vögeln, die über ein großes Areal verbreitet sind, 
wie etwa die Kohlmeise (vgl. Abb. 23). Rassenkreise 
in diesem Sinne werden mindestens seit dem späten 
18. Jahrhundert beschrieben. Strittig ist, ob die Popu-
lationen eines Rassenkreises als unabhängige Arten 
zu werten sind, weil zwischen einigen Populationen 
kein Genfluss besteht (»Ringarten«). Weil die Popu-
lationen aber voneinander nicht vollständig repro-
duktiv isoliert sind, wird meist dafür plädiert, sie als 
eine Art zu betrachten (s.o.).

Mayr definiert eine Superspezies 1963 als mono-
phyletische Gruppe von allopatrischen Arten, die zu 
verschieden sind, um sie als eine einzige Art anzuse-
hen (»monophyletic group of entirely or essentially 
allopatric species that are too distinct to be included 
in a single species«)662. Die Verschiedenheit sollte 
sich, dem Biospezies-Konzept folgend, in erster Li-
nie auf die reproduktive Isolation der Arten beziehen. 
Um den gemeinsamen historischen Ursprung von 
Arten, die zu einer Superspezies gerechnet werden, 
besser herauszustellen, definiert D. Amadon eine Su-
perspezies 1966 als Gruppe von allopatrischen Arten, 
die ehemals Rassen waren (»Superspecies – A group 
of entirely or essentially allopatric taxa that were 
once races of a single species but which now have 
achieved species status«).663
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Arterhaltung
Der Ausdruck ›Arterhaltung‹ erscheint in der 
deutschsprachigen Biologie seit den 1830er Jahren 
(Hübener 1834: »Bei allen übrigen Gattungen der 
Lebermoose waltet zur Arterhaltung die weibliche 
Sphäre vor«1; Schilling 1840: »[es] enthält die Blüthe 
die zur Fortpflanzung (Arterhaltung) bestimmten Or-
gane«2; Schödler 1846: »Ein wahres Eierlegen […], 
dem die Function der Arterhaltung obliegt«3; Kner 
1849: »Selbst- und Arterhaltung durch Ernährung, 
Wachsthum und Fortpflanzung«4).

Antike Ursprünge
Das Prinzip der Arterhaltung ist anlog zu dem der 
↑Selbsterhaltung gebildet und geht in dieser strengen 
Parallelstellung auf die Philosophie der Stoa zurück. 
Bereits bei den älteren griechischen Philosophen 
kündigt sich die Parallelisierung an (↑Funktion). 
Xenophon nimmt eine Einteilung der Triebe vor, in-
dem er neben der »Begierde nach Leben« (Selbster-
haltung) den »Trieb nach Nachkommenschaft« und 
den »Trieb zur Aufzucht der Jungen« (Arterhaltung) 
stellt.5 Nach Platon sind den Tieren Fähigkeiten und 
Leistungen verliehen, »dem Geschlecht zur Erhal-
tung« (»σωτηρίαν τῷ γένει«).6 Der begehrende Teil 
der Seele (»ἐπιθυμητικόν«), der in der Seelenlehre 
Platons als dritter und unterster Teil neben dem über-
legenden und »muthaften« Seelenteil steht, betrifft die 
Ernährung (»τροφή«) und Erzeugung (»γέννησις«).7 
Der grundlegende Charakter dieser beiden Funktio-
nen wird auch von Aristoteles hervorgehoben. In sei-
ner Tierkunde merkt Aristoteles an: »Den einen Teil 
also ihres [d.i. der Tiere] Lebensinhaltes bilden die 
Mühen um ihre Nachkommenschaft, einen weiteren 
die um ihre Ernährung. Um diese beiden Angeln dreht 
sich ja nun einmal aller Eifer und Leben«.8 Ähnlich 
heißt es in ›De anima‹, Zeugung und Nahrungsver-
wertung seien die natürlichsten Leistungen für alles 
Lebende.9 Sie werden von Aristoteles als Ausdruck 
eines einheitlichen Seelenvermögens gesehen, der 
Nährseele (»θρεπτική ψυχή«). 

Hinsichtlich der Frage nach dem Verhältnis der 
beiden Grundprinzipien bzw. den obersten Na-
turzwecken der Selbsterhaltung und Fortpflanzung 
besteht die antike Antwort in der Regel darin, die 
Selbsterhaltung als Mittel zum Zweck der Art- bzw. 
Gattungserhaltung zu verstehen. In ›De anima‹ stellt 
Aristoteles heraus, dass der lebende und in seiner 
Konzeption damit auch beseelte Körper nicht konti-
nuierlich am »Ewigen und Göttlichen« teilzunehmen 
vermag, sondern nur insofern er ein ihm Gleichar-
tiges herstellt, sich also fortpflanzt und damit sein 
eidos erhält: »Es [das Beseelte, d.h. das Lebende] 
erhält (bewahrt) sein Wesen (Substanz) und besteht 
solange, als es sich nährt, und bewirkt die Erzeugung 
nicht des Ernährten, sondern eines von der Art des 
Ernährten; denn dessen Wesen besteht schon, und 
kein Wesen erzeugt sich selbst, sondern erhält sich 
‹in ihm›«.10

Cicero unterscheidet das Bestreben, sich selbst zu 
erhalten (»conservandi sui«), das sich in der Auf-
nahme von Nahrung und der Abwehr von Gefahren 
zeige, vom Bestreben der Erhaltung der Gattung 
(»conservatio […] generis«), das sich in Fortpflan-
zung und Brutpflege manifestiere.11 In einem Kom-
mentar des Neuplatonikers Porphyrios erklärt David 
im 6. nachchristlichen Jahrhundert die Fähigkeit zur 
Erhaltung der Art (»σώζειν τὸ οἰκεῖον εῖδος«12) zu 
dem zentralen Merkmal eines ↑Individuums: Weil 
die Teile eines Organismus (z.B. die organischen 
Teile von Sokrates) diese Fähigkeit nicht besitzen, 
weil sie nach ihrer Trennung von den anderen Teilen 
zu Gegenständen anderer Art werden, gelten sie nicht 
als Individuen. 

Beeinflusst durch die stoische Philosophie der 
↑Selbsterhaltung, ordnet Galen die Erhaltung der 
Gattung neben die Erhaltung des (individuellen) 
Lebens und sieht diese beiden zusammen mit dem 
guten Leben, das er mit den Sinnesvermögen in Ver-
bindung bringt, als die drei höchsten Nützlichkeiten, 
im Hinblick auf die jedem Teil des Körpers der Tiere 
und Menschen eine Funktion zugeschrieben werden 
kann.13

In der Scholastik werden die Termini Selbsterhal-
tung (»conservatio sui« oder »conservatio individui«) 
und Arterhaltung (»conservatio speciei«) zu einem 
viel verwendeten Begriffspaar (↑Funktion/Dualismus 
der ultimaten Funktionen). So wie die Ernährung als 
Ausdruck der Selbsterhaltung gilt, wird die Fort-
pflanzung (»generatio«) auf die Arterhaltung bezo-
gen. Eine explizite Gegenüberstellung findet sich bei 

Die Arterhaltung ist der Effekt derjenigen Aktivitäten 
eines Organismus, die eine Sicherung des Bestands sei-
ner Art nach sich ziehen, insbesondere solcher Aktivi-
täten, die nicht seiner eigenen Erhaltung, sondern der 
Erhaltung oder Erzeugung seiner Artgenossen dienen 
(z.B. Fortpflanzung, Brutpflege und Sozialverhalten). 
Es handelt sich in der Regel um ein allein deskriptiv 
angemessenes Konzept, dem kein spezifischer biologi-
scher Mechanismus zugrundeliegt – außer in solchen 
(umstrittenen) Fällen, in denen Arten als Ebene der Se-
lektion fungieren.
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Thomas von Aquin14 und bei Albertus Magnus. Letz-
terer ordnet die Arterhaltung noch über die Selbster-
haltung und erklärt mit dieser höchsten Stellung auch 
das große Lustgefühl, das mit der Fortpflanzung ver-
bunden ist: (»natura ordinavit nutrimentum propter 
salvationem individui et opus venereum [coitus sive 
generatio] propter salvationem speciei. Et ideo istis 
operationibus natura adiuncit maximas delectationes, 
et quanto magis intendit salvationem speciei quam 
individui, tanto maiorem delectationem ordinavit in 
opere venereo quam in opera nutritivae«).15

Dualismus von Selbst- und Arterhaltung
Ohne zu einer endgültigen terminologischen Fixie-
rung zu gelangen, wird der Dualismus in den beiden 
höchsten Zwecken zur Beurteilung und Erklärung der 
organischen Prozesse auch in der Neuzeit vielfach 
auf den Begriff gebracht. Er findet sich zu Beginn 
des 18. Jahrhunderts u.a. bei B. Mandeville und G.W. 
Leibniz (↑Funktion: Tab. 91). Die Rede von der ›Er-
haltung der Art‹ beginnt sich Mitte des 18. Jahrhun-
derts zu einer feststehenden Formel zu entwickeln. 
Sie findet sich zu dieser Zeit u.a. bei Maupertuis im 
Kontext der Diskussion von Vererbungsphänomenen 
(»la conservation des especes, & la ressemblance 
aux parens«).16 Wenig später stellt H.S. Reimarus 
in seiner Einteilung der Verhaltensweisen der Tiere, 
der »Kunsttriebe« wie er sagt, folgende Gliederung 
an den Anfang: »Alle Kunsttriebe aller Thiere zielen 
1) entweder auf das Wohl und die Erhaltung eines 
jeden Thieres nach seiner Lebensart; oder 2) auf die 
Wohlfahrt und Erhaltung des Geschlechtes oder der 
Nachkommen«.17 Als ein spezifisch biologisches 
Prinzip erscheint die Arterhaltung, insofern D. Hume 
1779 feststellt, dass der Mensch durchaus Handlun-
gen vollführt, die jenseits der Arterhaltung stehen: 
»Our sense for music, harmony, and indeed beauty of 
all kinds, gives satisfaction, without being absolutely 
necessary to the preservation and propagation of the 
species«.18

I. Kant unterscheidet in seinen anthropologischen 
Schriften aus den 1790er Jahren eine dreifache 
»Anlage für die Thierheit im Menschen«: Selbst-
erhaltung, Fortpflanzung der Art und den Trieb zur 
Gemeinschaft. Die »Fortpflanzung seiner Art« er-
folgt nach Kant »durch den Trieb zum Geschlecht, 
und zur Erhaltung dessen, was durch Vermischung 
mit demselben erzeugt wird«.19 Später spricht Kant 
auch einfach von der »Erhaltung der Art«20 als einem 
Antrieb der Natur im Menschen: »So wie die Liebe 
zum Leben von der Natur zur Erhaltung der Person, 
so ist die Liebe zum Geschlecht von ihr zur Erhal-
tung der Art bestimmt; d.i. eine jede von beiden ist 

Naturzweck«21. Diese beiden obersten Naturzwecke 
schreibt Kant nicht nur dem Menschen, sondern auch 
den anderen Lebewesen zu. So formuliert er bereits 
1786: »Nächst dem Instinct zur Nahrung, durch wel-
chen die Natur jedes Individuum erhält, ist der Ins-
tinct zum Geschlecht, wodurch sie für die Erhaltung 
jeder Art sorgt, der vorzüglichste«.22

Im Anschluss an Kant verbreitet sich die Formel 
von der »Erhaltung der Art« und erscheint in vielen 
Varianten. Bei C.C.E. Schmid heißt es 1799: »wie 
das Individuum sich erhält: so auch die Gattung«23; 
und weiter: »Der Zweck des Organismus ist gedop-
pelt. Die organischen Verrichtungen werden sonach 
weiter abgetheilt in individuelle, d.i. solche, welche 
auf die Erhaltung des organischen Individuums ab-
zwecken, und generische (functiones sexus), welche 
sich auf die Erhaltung der Gattung, als ihren Zweck, 
beziehen«24 (↑Funktion).

Der Dualismus von Selbsterhaltung und Erhaltung 
der Art wird später allerdings dadurch aufgehoben, 
dass die Erhaltung der Art nicht selten als eine Form 
der Selbsterhaltung interpretiert wird. So versteht 
G.W.F. Hegel die Reproduktion als eine Weise der 
Selbsterhaltung des Organismus. Sie sei »Selbster-
haltung überhaupt«, weil in ihr nicht nur einzelne 
Teile des Organismus erhalten werden, sondern der 
Organismus als Ganzes sich neu hervorbringt: Die 
Reproduktion ist nach Hegel »die Aktion dieses 
ganzen in sich reflektierten Organismus«.25 Ähnlich 
heißt es bei Burdach 1837: »Bei der Zeugung wirkt 
[…] das Einzelne für das Ganze, das Individuum für 
die Gattung, damit, wenn es selbst untergegangen ist, 
diese fortbestehe. Das Zeugen ist also eine Selbster-
haltung im Sinne der Universalität, ein Heraustreten 
des Lebens über die Schranken der Individualität«.26

Trotz dieser terminologischen Schwierigkeiten 
bleibt es aber die geläufige Einstellung von Philo-
sophen und Biologen, von zwei höchsten Zwecken 
im Bereich des Organischen auszugehen. So stellt A. 
Schopenhauer als die beiden stärksten Antriebe für 
das Verhalten der Lebewesen den »Hunger« und den 
»Begattungstrieb« nebeneinander.27 Er erläutert an 
anderer Stelle: »Als die entschiedene, stärkste Beja-
hung des Lebens bestätigt sich der Geschlechtstrieb 
auch dadurch, daß er dem natürlichen Menschen, wie 
dem Tier der letzte Zweck, das höchste Ziel seines 
Lebens ist. Selbsterhaltung ist sein erstes Streben, 
und sobald er für diese gesorgt hat, strebt er nur 
nach Fortpflanzung des Geschlechts: mehr kann er 
als bloß natürliches Wesen nicht anstreben«.28 Beide 
Grundtriebe sind in der Metaphysik Schopenhauers 
Ausdruck eines allgemeinen »Willens zum Leben«. 
Die beiden Prinzipien sind bei Schopenhauer aller-
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dings nicht einfach nebeneinandergeordnet, sondern 
die Arterhaltung ist in gewisser Weise das mächtige-
re Prinzip der Erklärung. Denn Schopenhauer ist der 
Auffassung, dass das »metaphysische Substrat des 
Lebens« der Tiere sich unmittelbar erst in der Gat-
tung offenbare, und dem Individuum daher nur ein 
»sekundäres Dasein« zukomme.29 Für das Tier gelte, 
»daß sein wahres Wesen unmittelbarer in der Gat-
tung als im Individuo liegt, daher es nötigenfalls sein 
Leben opfert, damit in den Jungen die Gattung er-
halten werde«.30 Weil die Instinkte der Tiere oftmals 
gegen die Belange der Selbsterhaltung des Indivi-
duums wirksam sind, nennt Schopenhauer sie einen 
»Wahn«, »vermöge dessen ihm als ein Gut für sich 
selbst erscheint, was in Wahrheit bloß eines für die 
Gattung ist«31; das Individuum wird »der Betrogene 
der Gattung«32.

Antagonismus von Selbst- und Arterhaltung
H. Spencer stellt in seinen ›Principles of Biology‹ 
(1864-67) die beiden organischen Grundfunktionen 

der Selbsterhaltung und der Fortpflanzung als einen 
strengen Antagonismus dar. Es ist für ihn ein Prin-
zip a priori, dass diese beiden Funktionen – er fasst 
sie zusammen als die beiden Wege der Erhaltung der 
Art – in einem inversen Verhältnis zueinander stehen, 
die Zunahme des einen gehe stets auf Kosten des an-
deren: »power to maintain individual life and power 
to multiply [...] cannot do other than vary inversely: 
one must decrease as the other increases«.33 Empiri-
sche Beispiele sollen dieses »Gesetz« belegen: Bei 
Mäusen liege eine hohe Vermehrungsfähigkeit in 
Verbindung mit einer geringen Kraft des einzelnen 
Organismus zur Selbsterhaltung vor; beim Menschen 
sei es umgekehrt. Höherentwicklung zu komplexen 
Organismen, bestehend aus vielen differenzierten 
Organen, ist für Spencer nur durch das Überwiegen 
der Selbsterhaltungskräfte gegenüber denen der Re-
produktion möglich. Denn die Perfektionierung der 
Arbeitsteilung der Teile in einem Organismus hänge 
davon ab, dass diese Teile in einer Einheit verbunden 
bleiben; Trennung der Teile eines Organismus durch 
schnelle Vermehrung stehe dem aber entgegen (»pro-
gress towards mutual dependence of parts is preven-
ted by the parts becoming independent«34). Der all-
gemeine Fortschritt der Evolution hängt für Spencer 
daher an einem Zurückdrängen der Reproduktions-
fähigkeit: »other things being equal, advancing evo-
lution must be accompanied by declining fertility«35 
– eine Gedanke, der in vielen weiteren Varianten von 
Spencer formuliert wird. 

Heute wird der Gedanke, dass Selbsterhaltung und 
Reproduktion als die zwei wesentlichen Komponen-
ten der Fitness eines Organismus nicht gleichzeitig 
maximiert werden können als »trade-off« im Rah-
men der Analyse von Lebensgeschichtsstrategien 
diskutiert (↑Lebensgeschichte).

›Arterhaltung‹ als Terminus
Im Deutschen etabliert sich ›Arterhaltung‹ als präg-
nanter Terminus nach den vereinzelten frühen Ver-
wendungen seit den 1830er Jahren (s.o.) in der Mitte 
des Jahrhunderts. Er erlangt dabei eine exponierte 
theoretische Stellung und wird neben die ↑Selbster-
haltung als der zweite grundlegende Funktionsbezug 
biologischer Phänomene gestellt. G.H. Schneider 
gebraucht den Ausdruck 1880 in einem systemati-
schen Überblick über die Instinkte der Tiere gleich 
zu Beginn seiner Abhandlung: »Alle instinctiven 
Triebe und zweckbewußten Willensäußerungen die-
nen entweder der Erhaltung des eigenen Lebens oder 
der Erzeugung und Pflege der Nachkommenschaft. 
Die individuelle Erhaltung wird durch den Nah-
rungserwerb und durch die Schutzbewegungen, die 

Abb. 28. Schematische Darstellung der Lebensfunktionen 
einer Faltenwespe in ihrer Umwelt. Den Funktionen der 
»Selbsterhaltung« (Nahrungs- und Flüssigkeitsaufnahme, 
Ruhe, Feindabwehr) sind die Funktionen der »Arterhal-
tung« (Nestbau, Eiablage, Larvenfütterung, Parasitenab-
wehr) gegenübergestellt. Beschriftung: 1. Geschlechtsor-
gan, 2. Darmtrakt, 3. Zentralnervensystem des Körpers, 4. 
Zentralnervensystem des Kopfes mit Sinnesorganen (aus 
Legewie, H. (1931). Organismus und Umwelt. In: Thurn-
wald, R. (Hg.). Forschungen zur Völkerpsychologie und So-
ziologie, Bd. X, 1. Arbeiten zur biologischen Grundlegung 
der Soziologie, 1-282: 79).
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natos« (»Destruktionstrieb«). Aus der (biologischen) 
Dualität von Hunger und Liebe45 wird – in Anlehnung 
an Empedokles – Liebe und Hass. Selbsterhaltungs- 
und Arterhaltungstrieb bilden jetzt eine Differenzie-
rung innerhalb des Eros.46 Als Zwischenstufe dieser 
Transformation der Grundtriebe in Freuds Theorie 
kann gelten: »die Scheidung zwischen Ichtrieben = 
Todestrieben und Sexualtrieben = Lebenstrieben«.47 
Die Unterscheidung von Lebenstrieb und Todestrieb 
entwirft Freud ausgehend von der Organisation des 
Organismus: So wie der Lebenstrieb auf die Bildung 
immer größerer Einheiten ausgerichtet sei, bestehe 
der Todestrieb in der Tendenz der Auflösung dieser 
Zusammenhänge und damit der Regression des Or-
ganischen zum Anorganischen. Das Leben besteht 
für Freud in einem »Mit- und Gegeneinanderwirken 
der beiden Grundtriebe«48; es sei daher nur zu verste-
hen als ein Kampf und Kompromiss zwischen den 
beiden Grundtendenzen. 

Unterordnung der Art- unter die Selbsterhaltung
Einen Vorschlag zu der von Freud geforderten Ver-
einheitlichung der beiden Prinzipien der Art- und 
Selbsterhaltung macht W. Ostwald bereits 1902: Es 

Arterhaltung dagegen durch die Liebeswerbung und 
die Brutpflege ermöglicht; und auf diese vier Grund-
principien lassen sich alle die mannigfachen Aeuße-
rungen des thierischen und menschlichen Willens zu-
rückführen«36 (↑Verhalten). Die Arterhaltung ist für 
Schneider der ultimate funktionale Gesichtspunkt, 
von dem aus alle Verhaltensweisen zu deuten sind. 
So formuliert er bereits 1879: »Die Erhaltung der Art 
erweist sich als der Endzweck aller thierischer Be-
wegungen«.37 

Nach der Verwendung bei Schneider verbrei-
tet sich das Wort und wird u.a. von Nietzsche ge-
braucht.38 In biologischen Schriften wird, der philo-
sophischen Tradition folgend, die Arterhaltung meist 
der Selbsterhaltung gegenübergestellt. E. Haeckel 
unterscheidet z.B. ebenso wie Schneider »die Triebe 
der Selbsterhaltung (Schutz und Ernährung) und der 
Arterhaltung (Fortpflanzung und Brutpflege)«39. 

Selbst- und Arterhaltung bei Freud
Die Gegenüberstellung von Selbsterhaltung und Ar-
terhaltung – von Hunger und von Liebe (Schiller) – 
gewinnt bei S. Freud zentralen Status für seine Theorie 
psychischer Dynamik. Freud spricht von der Dualität 
von »Ich- oder Selbsterhaltungstrieben« und »Se-
xualtrieben«.40 Die Entstehung von Neurosen führt 
Freud auf diesen Konflikt zurück. Beide Triebe kom-
men für Freud darin überein, dass es sich um konser-
vierende Triebe handelt, die im Sinne der Erhaltung 
eines Zustandes wirken: Die Ichtriebe sorgen für die 
Erhaltung der Integrität des Individuums, während 
die Sexualtriebe »das Leben selbst für längere Zeiten 
erhalten«41 bzw. für die »Erhaltung der Art«42 sorgen. 
Obwohl seine Theorie psychischer Vorgänge auf der 
Dualität dieser beiden (biologischen) Triebe aufbaut 
und insofern auf sie angewiesen ist, ist sich Freud 
darüber im Klaren, dass es sich bei der Zweiheit von 
Selbsterhaltung und Arterhaltung um eine nur vorü-
bergehende Gegenüberstellung handeln könne, die 
lediglich dem Stand der theoretischen Biologie sei-
ner Zeit geschuldet ist. Er schreibt von ihnen zurück-
haltend, dass sie »unabhängig voneinander scheinen, 
unseres Wissens noch keine gemeinsame Ableitung 
erfahren haben«43; und weiter: »Zukünftiger Wissen-
schaft bleibt es vorbehalten, die jetzt noch isolierten 
Daten zu einer neuen Einsicht zusammenzusetzen. Es 
ist nicht die Psychologie, sondern die Biologie, die 
hier [im »biologischen Gegensatz zwischen Selbst-
erhaltung und Arterhaltung«] eine Lücke zeigt«44. In 
anderen Entwürfen von Freuds Triebtheorie wird die 
fundamentale biologische Dualität von einer anderen 
Gegenüberstellung abgelöst, nämlich der von »Libi-
do« und »Aggression« bzw. von »Eros« und »Tha-

Abb. 29. Einteilung der biologischen Grundfunktionen aus-
gehend von der Unterscheidung von Selbstbehauptung und 
Arterhaltung: Ernährung (»Substanzerwerb«) und Schutz 
(»Resistenz«) sind die beiden allein der Selbstbehauptung 
zugeordneten Funktionen; »Sexualität« und »Brutfürsor-
ge« bilden die wesentlichen Funktionen der Arterhaltung; 
»Soziabilität« und »Lokomotion« spielen dagegen in beiden 
Kontexten eine Rolle (aus Koepcke, H.-W. (1971-74). Die 
Lebensformen, 2 Bde.: I, 154; eine spanische Version dieser 
Grafik in: Koepcke, H.-W. (1957). Discusión sobre la forma 
de representar el nexo biocenótico. Scientia (Lima) 4 (3), 
8-15: 10).
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erscheint ihm »methodisch zweckmässiger auch die 
Fortpflanzung als einen Theil der Selbsterhaltung 
aufzufassen«49 als sie gleichberechtigt neben die 
Selbsterhaltung zu stellen. Er begründet dies mit der 
grundsätzlichen Schwierigkeit, das Individuum von 
der Gemeinschaft zu trennen. Das für das Organische 
überhaupt kennzeichnende Merkmal, die Selbsterhal-
tung, gehe in der Fortpflanzung vom Individuum auf 
die Familie, den Stamm und schließlich das gesamte 
Reich der Lebewesen über. 

Provokant fragt auch R. Ehrenberg 1923: »Sollte 
im Ernst ein Begriff – die Art – über das Seiende – 
die Individuen – dominieren können?«.50

Nicht unüblich ist es bis in die 1970er Jahre außer-
dem, den Ausdruck ›Arterhaltung‹ einfach im Sinne 
einer verkürzten Redeweise zur Bezeichnung der Er-
haltung von Individuen einer Art zu verwenden. Die 
Formulierungen ›zum Wohl der Art‹ erscheinen auch 
bei C. Darwin als eine Kurzformel mit der Bedeu-
tung »zum Wohle der Individuen einer Art, die durch 
ein bestimmtes Merkmal gekennzeichnet sind« (»ac-
cumulated by natural selection for the benefit of the 
species«51; »natural selection making an occasional 
habit permanent, if of advantage to the species«52).

N. Hartmann: Artumbildung als Lebenserhaltung
In der Naturphilosophie N. Hartmanns ist das Prin-
zip der Arterhaltung in eine umfassende Theorie zur 
Erhaltung und Transformation des Lebens integriert. 
»Arterhaltung« bewegt sich dabei allein auf einer 
bestimmten Ebene der Analyse; auf einer höheren 
Ebene ist nach Hartmann aber nicht die Erhaltung, 
sondern gerade der Wandel der Arten ein biologisch 
grundlegendes Prinzip: »Die Artumbildung ist der 
Modus der Lebenserhaltung im Leben der Arten«53. 
Im Hinblick auf den Fortbestand des Lebens sei ge-
rade die Labilität der Organismen und der Arten als 
zweckmäßig anzusehen, denn sie ermögliche eine 
flexible Anpassung der Organismen an eine sich 
verändernde Umwelt.54 Hartmann erkennt in dieser 
Umwandlung der labilen Formen auf einer niederen 
Ebene zwecks der Erhaltung des Lebens auf einer 
höheren Ebene ein »Gesetz des organischen Gleich-
gewichts«55. Für dieses Gesetz findet Hartmann auf 
drei verschiedenen Ebenen der Organisation eine 
Bestätigung: Die organischen Stoffe wechseln zur 
Erhaltung des Organismus; die Organismen wech-
seln zur Erhaltung der Art; und die Arten wechseln 
zur Erhaltung des Lebens.56 Das Leben selbst erhält 
sich so nicht in einer konstanten Form, sondern im 
Wandel der Formen. Alle Erhaltung der Formen 
münde schließlich in einen Wandel der Formen: 
»Die Stufenfolge der Gleichgewichte läuft nach 

oben zu in ein nicht mehr reparables Ungleichge-
wicht aus«.57

Diese 1950 formulierten Vorstellungen finden sich 
bereits in Hartmanns früher Schrift zur Philosophie 
der Biologie von 1912 angedeutet. Dort formuliert er 
ein »Reproduktionsgesetz« als ein »Grundgesetz des 
Lebens«: »jede Art der Selbstwiederbildung bedeu-
tet Selbsterhaltung des Lebens, aber nicht derselben, 
sondern der nächsthöheren Stufe«. In der Fortpflan-
zung gelte: »Das Individuum wird zum Mittel, zum 
vorübergehend funktionierenden Organ. Das Leben 
der Gattung ordnet sich ihm über. Es weist ihm seine 
Teilfunktion innerhalb der höheren Systemeinheit an. 
Das Individuum verschwindet in der Gattung: diese 
bleibt stabil in der Labilität des Individualgleichge-
wichts. Sie treibt mit dem Individuum gleichsam ei-
nen Stoffwechsel«.58

Hinsichtlich der Unterordnung der Erhaltung des 
Individuums unter die der Art spricht Hartmann 1951 
davon, im »Geschlechtsinstinkt« werde das Indivi-
duum »überlistet von der Zwecktätigkeit des Artle-
bens«, indem es gegenüber der Art den »Dienst der 
Fortpflanzung« leiste.59

Kritik am Konzept der Arterhaltung
Zu einer umfassenden Kritik am Konzept der Arter-
haltung kommt es seit Mitte der 1960er Jahre. Die 
Kritik richtet sich dabei vor allem gegen zwei Punk-
te: Hinterfragt wird einerseits die Bedeutung von 
›Erhaltung‹ angesichts eines (abstrakten) Gegenstan-
des wie einer Art, und andererseits wird betont, dass 
die entscheidende Ebene, auf der Selektionsprozesse 
wirksam sind, nicht die Art, sondern Organisations-
ebenen unterhalb des Organismus, in erster Linie das 
Gen, seien. Kybernetik und Selektionstheorie bilden 
also den jeweiligen Hintergrund der Kritik.

Im Rahmen einer von kybernetischen Modellen 
der Selbstregulation ausgehenden Kritik wird her-
ausgestellt, dass eine Art nicht wie ein Individuum 
ein konkretes kausales System ist, von dem es Sinn 
macht zu sagen, in ihm liegen Mechanismen der Er-
haltung vor, die analog zu den kybernetischen Selbst-
regulationsprozessen eines Organismus zu beschrei-
ben sind. Bereits vor der evolutionstheoretischen 
Delegitimierung des Konzepts bringt W.E. Agar die-
se Kritik auf den Punkt, indem er 1938 feststellt, für 
die Arterhaltung lasse sich im Gegensatz zur Selbst-
erhaltung und Fortpflanzung des Organismus kein 
»Agent« angeben.60

Während die Erhaltung des Organismus als ein 
Regulationsvorgang modelliert werden kann, könnte 
die Erhaltung der Art als ein Epiphänomen beschrie-
ben werden. Die Selbsterhaltung des Organismus 
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besteht in dem Beitrag eines Prozesses zur Aufrecht-
erhaltung eines komplexen Prozessgefüges, von dem 
dieser selbst ein Teil ist – der Prozess ist dabei so 
real und konkret wie das Prozessgefüge. In der Re-
lation des Organismus zu der Art, die er in seiner 
Fortpflanzung erhält, werden dagegen zwei sehr he-
terogene Glieder aufeinander bezogen: der Organis-
mus als konkrete Einheit und die Art – wenn Arten 
als Klassen aufgefasst werden (↑Art) – als abstrak-
te Zusammenfassung von Organismen oder – wenn 
Arten als Individuen gesehen werden – als räumlich 
und zeitlich weit zerstreutes Individuum, das keinen 
physisch kohärenten Körper bildet.

Die zweite Kritik entfaltet sich im Zuge der Eta-
blierung der Soziobiologie (↑Sozialverhalten) und 
der Betonung der genetischen Ebene als Erklä-
rungsgrundlage für individuell schädliches Verhal-
ten (↑Selektion/Genselektion). Dass jede selekti-
onstheoretische Erklärung nicht mit einem »Wohl 
der Art« argumentieren kann, streicht R.A. Fisher, 
einer der geistigen Väter der genzentrierten Sicht 
der Evolution, in aller Deutlichkeit heraus: »Natural 
Selection can only explain these instincts [the ins-
tincts of reproduction] in so far as they are individu-
ally beneficial, and leaves entirely open the question 
as to whether in the aggregate they are beneficial 
or to an injury of the species«.61 Es führt danach 
also grundsätzlich in die Irre, die Reproduktion als 
einen Prozess der Erhaltung zu deuten. Denn Evo-
lution wird ebensowenig wie die Erhaltung einer 
Art – aber im Gegensatz zur Selbsterhaltung von 
Organismen – als kybernetisch regulierter Prozess 
verstanden. Als das, worauf der Evolutionsprozess 
gerichtet ist, gilt allein die Verbreitung bestimmter 
Merkmale in einer Population. Für die Verbreitung 
von Merkmalen ist sowohl das individuelle Überle-
ben eines Organismus als auch seine Reproduktion 
ausschlaggebend. Diese beiden Größen werden von 
Fisher daher miteinander kombiniert und aus ihnen 
der reproduktive Wert (»reproductive value«62; ↑Se-
lektion) gebildet. Die Maximierung dieser Größe, 
und nicht die Erhaltung einer umfassenden Entität 
(die wie ›Art‹ auch noch als abstrakter Gegenstand, 
als Klasse von Objekten zu deuten ist), bildet im 
Rahmen der Selektionstheorie die Erklärungsgrund-
lage für biologische Prozesse und insbesondere in-
dividuelles Verhalten von Organismen. Aufgrund 
dieser Entwicklung lässt sich sagen, dass das Kon-
zept der Fitness (↑Anpassung) an die Stelle des 
Prinzips der Arterhaltung getreten ist. W. Wickler 
und U. Seibt formulieren es so, dass die Arterhal-
tung »nur eine Folgeerscheinung« sei: »die Erhal-
tung und Fortpflanzung des eigenen Erbgutes hat 

Priorität vor der Erhaltung der Artgenossen ganz 
allgemein«.63

Auch von ganz anderer Seite wird das Konzept der 
Arterhaltung kritisiert: Ausgehend von dem Reich-
tum der Formen und der Schönheit der Organismen 
argumentieren einige Biologen und nicht wenige 
Schriftsteller, in der Fixierung auf die Arterhaltung 
als Erklärungsprinzip liege eine funktionalisti-
sche Verkürzung der Betrachtung des Organischen. 
Selbst K. Lorenz hält es 1943 für möglich, bei Tie-
ren eine »Schönheit«, die »um ihrer selbst willen 
da ist« und insofern einen »Selbstzweck« darstellt, 
anzunehmen.64 Er meint, es sei ein »Vorurteil«, dass 
»schlechterdings jede Einzelheit durch die Forderun-
gen arterhaltender Zweckmäßigkeit erklärbar sein 
müsse« und räumt die Möglichkeit von Merkmalen 
ein, die »für die Arterhaltung der betreffenden Wesen 
sicher gleichgültig, vielleicht sogar abträglich sind«. 
Wie beim Menschen sieht Lorenz die Schönheit der 
Lebewesen dann am ausgeprägtesten verwirklicht, 
wenn sie anscheinend nicht auf einen biologischen 
Zweck ausgerichtet ist, z.B. bei einem Vogel, der sein 
Lied singt, ohne ein Revier verteidigen zu müssen, 
d.h. wenn er »vom Ernst des Lebens gleichsam ab-
gerückt« ist.65 A. Portmann schließt sich dieser Auf-
fassung an und will der Selbst- und Arterhaltung ein 
analoges Prinzip der ↑Selbstdarstellung an die Seite 
stellen: »Selbstdarstellung muß als eine der Selbst-
erhaltung und der Arterhaltung gleichzusetzende 
Grundtatsache des Lebendigen aufgefaßt werden«.66 
Mancher naturverbundene Schriftsteller macht sich 
eine solche Sicht zu eigen, etwa H. Hiltbrunner 1943: 
»Noch allzu sehr ist unser Bild von der Natur durch 
die berühmte Zweckmäßigkeit geknechtet. Auch im 
Weltbild des Spechtes gibt es noch anderes als nur 
Fraß und Arterhaltung, des bin ich gewiß«.67

Arterhaltung als Erklärungsprinzip in der Ethologie
Unmittelbar motiviert ist die evolutionstheoretisch 
fundierte Kritik am Konzept der Arterhaltung durch 
Ansätze zu einer Theorie der Gruppenselektion (↑Se-
lektion) in den frühen 1960er Jahren (v.a. einer um-
fangreichen Arbeit von V.C. Wynne-Edwards).68 Im 
deutschen Sprachraum sind es die Gründerväter der 
Vergleichenden Verhaltensforschung, die ausgiebig 
vom Konzept der Arterhaltung Gebrauch machen. K. 
Lorenz verwendet den Ausdruck seit seinen frühen 
Untersuchungen über das Sozialverhalten der Ra-
benvögel in den 1930er Jahren (»Die […] Rücksicht-
nahme auf alle Mitglieder der Schar [von Dohlen] 
ist dadurch arterhaltend, daß sie verhindert, daß die 
Schar geteilt wird«69; »Reflex im Sinne der Arterhal-
tung«70). Besonders auch im Zusammenhang der Er-
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klärung von innerartlichem Kampfverhalten wendet 
Lorenz den Begriff an: Die Etablierung von Kom-
mentkämpfen und »Tötungshemmungen« (z.B. beim 
Wolf) erfolge »im Sinne der Arterhaltung« und sei 
Ausdruck einer biologisch fundamentalen »arterhal-
tenden Zweckmäßigkeit«.71 Lorenzʼ bekannte Mono-
grafie von 1963 ›Das sogenannte Böse‹ ist in weiten 
Teilen dem Projekt gewidmet, »die arterhaltende 
Leistung der Aggression« nachzuweisen.72 Nach der 
durchschlagenden Kritik an dem Konzept hat sich 
Lorenz in späteren Schriften dieses Ausdrucks weit-
gehend enthalten73 – ohne jedoch den Begriff explizit 
zu diskutieren. 

Lorenzʼ Schüler I. Eibl-Eibesfeldt bemerkt 1980, 
dass der Begriff der Arterhaltung »nicht ganz präzi-
se« sei, weil es nur auf kurze Sicht so aussehe, als ob 
sich die Arten erhielten; langfristig erhalte sich aber 
nicht die Art, sondern der »Lebensstrom«.74 Nach der 
Konstituierung des soziobiologischen Paradigmas 
Mitte der 60er Jahre75 taucht der Ausdruck ›Arterhal-
tung‹ nur noch sehr vereinzelt in biologischen und 
biophilosophischen Schriften auf76.

Mehrdeutigkeit von ›Arterhaltung‹
Viele der Auseinandersetzungen um dieses Konzept 
beruhen darauf, dass ›Arterhaltung‹ selbst kein ein-
deutiger und klarer Begriff ist. Er muss nicht, wie 
viele Kritiker unterstellen, in gleicher Weise wie die 
Selbsterhaltung eines einzelnen Organismus verstan-
den werden. Viele Autoren, die sich des Ausdrucks 
bedienen, meinen mit ihm nicht, dass die Organis-
men die Art, der sie angehören, ebenso kybernetisch 
geregelt in ihrem Bestand stabilisieren wie dies von 
den Organen eines Organismus gilt. Meist ist die Be-
zeichnung doch nur Ausdruck der Verlegenheit, sol-
che Phänomene des Organischen auf einen Begriff 
bringen zu wollen, die offensichtlich nicht funktional 
auf die Selbsterhaltung des Organismus hingeordnet 
werden können. Dies gilt insbesondere für die mit 
der Fortpflanzung in Verbindung stehenden Struktu-
ren und Prozesse (Sexualität, Brutpflege etc.). Derart 
als rein deskriptives Konzept verstanden, ist gegen 
den Begriff wenig einzuwenden. Im Rahmen einer 
Selektionstheorie kann der Begriff den Umstand be-
zeichnen, dass in vielen Fällen nicht der einzelne Or-
ganismus die Einheit ist, für deren Erhalt die Selek-
tion wirkt, sondern sein Typus (oder eben seine Art; 
↑Selektion/Artenselektion), dessen (selektierte) Ei-
genschaften in ihm und in seinen Nachkommen (z.B. 
in Form von Genen) verkörpert sind. Eine genzent-
rierte Sicht der Selektion ist also mit dem Konzept 
der Arterhaltung nicht grundsächlich unvereinbar.

Unterordnung der Selbst- unter die Arterhaltung
In diesem Sinne kann die Arterhaltung tatsächlich als 
höchster funktionaler Gesichtspunkt zur Deutung or-
ganischer Phänomene, als die letzte Integrationsstufe 
aller Funktionsbezüge dienen. Dieser ist funktional 
auch die Selbsterhaltung (im Sinne der Erhaltung ei-
nes individuellen Organismus) unterzuordnen. Denn 
die Selbsterhaltung eines Organismus kann als ein 
Mittel für die (genselektierte) Erhaltung und Aus-
breitung von Eigenschaften und damit von Typen 
von Organismen verstanden werden. Sie bildet aber 
nur ein Mittel neben der Fortpflanzung, denn maxi-
miert wird in der Evolution die relative (d.h. mit den 
Konkurrenten zu vergleichende) Fortpflanzungsrate, 
nicht die (relative) Lebensdauer eines Organismus. 
Das individuelle Leben ist in dieser evolutionstheo-
retischen Sicht nichts als ein Mittel, das bezogen ist 
auf den Zweck der Arterhaltung, im Sinne der Repro-
duktion von Eigenschaften der Organismen. Fraglich 
ist allerdings, ob es sinnvoll ist, diesen höchsten or-
ganischen Zweck auch heute noch ›Arterhaltung‹ zu 
nennen, auch wenn in der Tradition dieser Ausdruck 
nicht selten so verstanden wurde.
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Bakterium
Den Ausdruck ›Bakterium‹ zur Bezeichnung stäb-
chenförmiger kleiner Organismen (zu lat. ›bacteri-
um‹ und griech. ›βακτήριον‹ »Stöckchen, Stäbchen«) 
prägt C.G. Ehrenberg 1828. Ehrenberg führt den 
Ausdruck ›Bacterium‹ als Bezeichnung für eine Gat-
tung (mit den beiden Arten Bacterium simplex und 
Bacterium triloculare) ein, die er neben die bestehen-
den von z.B. Bacillaria, Monas und Vibrio stellt und 
in die Familie der Vibrioniorum ordnet. Die Gattung 
charakterisiert Ehrenberg wie folgt: »Corpus poly-
gastricum? anenterum? nudum, oblongum, fusiforme 
aut filiforme, rectum, monomorphum (contractione 
nunquam dilatatum), parum flexile (nec aperte unda-
tum), transverse in multas partes sponte dividuum«.1 
In seinem späteren Werk auf Deutsch beschreibt 
Ehrenberg die Bakterien als »Gliederstäbchen«, in-
nerhalb der Familie der »Zitterthierchen«.2 Von den 
anderen Vertretern dieser Familie unterscheidet Eh-
renberg die Bakterien durch ihre »unbiegsame Form« 
und die »queere Selbsttheilung«.

Von den Spaltpilzen zu den Bakterien
Die Bezeichnung bezieht sich also zunächst allein 
auf eine Gattung von kleinen, über ihr besonderes 
Aussehen bestimmten Mikroorganismen. Zusam-
menfassend läuft die Gruppe, die heute ›Bakterien‹ 
genannt wird, anfangs unter anderen Bezeichnungen. 
C. von Nägeli führt für sie 1857 den Titel Schizo-
mycetes (Spaltpilze) ein.3 Er zählt sie später neben 
den Schimmelpilzen und den Sprosspilzen als drit-
te Gruppe zu den Niederen Pilzen.4 Auch wenn es 
manchmal »zweifelhafte Gebilde« gibt, sieht Nägeli 
die Spaltpilze wegen ihrer Art des Wachstums und 
der Fortpflanzung als Pflanzen an.5 

Im Anschluss an H. Hoffmann, der 1869 die Pilze 
und Hefen von den niederen Mikroorganismen ab-
grenzt und allein für letztere den Ausdruck ›Bacte-
rien‹ reserviert6, setzt es sich in den 1870er Jahren 
durch, die Bezeichnung ›Bakterien‹ auf alle Organis-
men, die von ihrer Größe und ihrem Auftreten der 
einen Gattung von Bakterien gleichen, auszuweiten.7 
F. Cohn klassifiziert die Bakterien genau wie die an-
deren Organismen nach Gattungen und Arten und 
weist die hohe Hitzeresistenz ihrer Sporen nach.8 
Seine Einteilung der Bakterien nach ihrer äußeren 
Form in Kugel-, Stäbchen-, Faden- und Schrauben-
bakterien bleibt bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts 

grundlegend. Die Abweichung von der Bezeichnung 
›Spaltpilze‹ seit den 1880er Jahren wird damit be-
gründet, dass die Bakterien auch Organismen umfas-
sen, die nicht zu den Pilzen zu rechnen sind, weil sie 
über Chlorophyll verfügen.9 Als Bezeichnung für ein 
hochrangiges Taxon konkurriert der Name ›Bakteri-
en‹ mit dem von Haeckel geprägten Ausdruck ›Mo-
neren‹ (s.u.).

Seit den 1880er Jahren wird das Studium der Bak-
terien unter dem Namen Bakteriologie (engl. »bacte-
riology«) zusammengefasst.10 Vor allem von medizi-
nischer Seite werden die Bakterien seit der Wortprä-
gung durch L. Sédillot im Jahr 1878 auch Mikroben 
genannt.11 Als Ableitungen davon sind die Termini 
Mikroorganismus12 (↑Einzeller) und Mikrobiologie 
(engl. 1880: »micro-biology«13; 1888: »microbio-
logy«14) eingeführt worden. Die Mikrobiologie um-
fasst zunächst das Studium aller nur mikroskopisch 
sichtbaren Organismen, also die Einzeller, Bakterien 
und Viren; später wird der Ausdruck v.a. für die Bio-
logie der Bakterien und Viren verwendet.

Frühe Beobachtungen und Klassifikationen
Wer der erste Mensch ist, der Bakterien durch ein 
Mikroskop direkt beobachtet hat, ist umstritten. Viel-
leicht ist es A. Kircher, der seit den 1650er Jahren 
mit Mikroskopen vielfältige Untersuchungen durch-
führt.15 Bekannter geworden sind aber die Bakterien-
studien A. van Leeuwenhoeks wenige Jahre später. 
Die erste Beobachtung der Bakterien gibt Leeuwen-
hoek für den 24. April 1676 an – ein Datum, das da-
mit einigen als »Geburtstag der Bakteriologie« gilt.16 
Die von Leeuwenhoek durch die von ihm selbst ge-
schliffenen Linsen beobachteten Bakterien sind noch 
viel kleiner als die von ihm beschriebenen Einzeller. 
Aus seinen Maßangaben lässt sich schließen, dass sie 
eine Länge von 2-3 μm haben. Seine Beschreibun-
gen dieser Organismen und spätere Zeichnungen von 
1683 (vgl. Abb. 30)17 lassen keinen Zweifel daran, 
dass es sich dabei um Bakterien handelt. Van Leeu-

Ein Bakterium ist ein kleiner, relativ einfach gebauter 
Organismus, der durch besondere zytologische Merk-
male gekennzeichnet ist (v.a. das Fehlen eines echten 
Zellkerns und der Plastiden).
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wenhoek nennt die von ihm beobachteten Lebewesen 
Animalcules (»kleine Tierchen«), Beesjes (»Biester«) 
oder cleijne Schepsels (»kleine Kreaturen«).

Die taxonomische Einordnung der Bakterien er-
folgt zunächst zusammen mit den Einzellern und 
anderen Mikroorganismen in einer Gruppierung. 
C. von Linné ordnet sie 1758 in das von ihm ›Cha-
os‹ genannte Taxon ein.18 Verschiedene Typen von 
Bakterien beschreibt der dänische Mikrobiologe 
O.F. Müller in seinen Büchern von 1773 und 1783. 
In seinen Zeichnungen unterscheiden sich eindeu-
tig die drei Grundformen von Kugel, Stäbchen und 
Schraube. Auch terminologisch differenziert Müller 
die Bakterien und führt verschiedene bis in die Ge-
genwart erhaltene Gattungsbezeichnungen ein, z.B. 
Monas, Vibrio, Bacillus und Spirillum.19 Die bis heu-
te zur Klassifizierung der Bakterien wichtige Gram-
färbung wird 1884 von dem dänischen Bakteriologen 
H.C.J. Gram eingeführt.20

Bakterien als Krankheitserreger
Die Beteiligung der Bakterien an der Auslösung von 
Krankheiten wird seit Mitte des 19. Jahrhunderts 
untersucht. Stäbchenförmige Körper (»Bazillen«) 
im Blut von an Milzbrand erkrankten Tieren weisen 
A. Pollender 1849 und einige Jahre später F. Brau-
ell nach.21 C.J. Davaine gelingt 1863 im Tierversuch 
die Übertragung der Erreger des Milzbrands, die er 
›Bakterien‹ (»bactéries«) nennt.22 Bei Davaine ist al-
lerdings nicht immer klar, ob er die Krankheitserre-
ger als lebende Organismen oder als bloße Fermente 

versteht. Den vollständigen Lebenszyklus des Milz-
branderregers klärt R. Koch 1876 auf.23 Die Foto-
grafie der Bakterien (vgl. Abb. 3224) und verbesserte 
Nährmedien, Färbe- und Konservierungsmethoden25 
ermöglichen Koch wenig später die Aufklärung der 
Ätiologie anderer bakterieller Krankheiten, z.B. 1882 
der Tuberkulose26 und 1884 der Cholera27. Es gelingt 
Koch, die spezifische pathologische Wirkung einer 
jeden Bakterienart durch die Beobachtung nach-
zuweisen, dass die in den befallenen Organismen 
lebenden Bakterien zur gleichen Form gehören wie 
diejenigen in der Infektionsflüssigkeit, und dass auch 
während der Übertragung von einem Organismus auf 
einen anderen die Bakterien sich nicht verändern. Als 
Ergebnis seiner Versuche stellt Koch das Prinzip der 
Spezifität der Krankheitserreger auf: »es entsprach 
also in jeder Beziehung einer bestimmten Krankheit 
auch eine bestimmte Form von Bakterien«28. 

Koch setzt als Nährmedium ursprünglich Ge-
latine ein; sein Mitarbeiter W. Hesse und dessen 
Frau schlagen 1882 vor, das aus Algen gewonnene 
»Agar-Agar« als Medium einzusetzen.29 Die in den 
Nährmedien erscheinenden, makroskopisch sichtba-
ren Gruppen von Bakterien werden seit den 1870er 
Jahren als Bakterienkolonien bezeichnet (Schwarz 
1870: »Bakterien-Kolonie«30; Klebs 1873: »Bacteri-
en-Colonien«31).

Von den Bakterien als den einfachsten bekannten 
Lebewesen wird bis zum Ende des 19. Jahrhunderts 
häufig angenommen, dass sie durch ↑Urzeugung 
entstehen. Eine Vermehrung durch Teilung wird 
aber auch bereits von Ehrenberg beobachtet und als 
»Quertheilung« 1852 durch M. Perty beschrieben32. 
Zunehmend fraglich wird die Urzeugung der Bakte-
rien, nachdem seit Mitte der 1870er Jahre Techniken 
der Isolation und Züchtung von Bakterien auf festen 
Nährmedien etabliert werden. Deutlich wird dabei, 
dass eine Kolonie sich nicht spontan bildet, sondern 
als Klon von mindestens einem Ursprungsorganis-
mus entsteht. 

Wegen der großen Variation der Bakterien wird 
den äußeren Lebensbedingungen Ende des 19. Jahr-
hunderts eine wichtige Rolle in der Ausbildung der 
Formen von Bakterien zugeschrieben. Es wird ver-
mutet, dass es nur wenige Arten von Bakterien gibt, 
die sich je nach Umweltbedingungen verändern kön-
nen33 (»Pleomorphismus«; ↑Metamorphose). 

Symbiontische und ökologische Rolle
Nicht nur als Krankheitserreger, sondern auch als 
Partner in einer Symbiose mit anderen Organis-
men spielen Bakterien eine wichtige Rolle. Das im 
Darm des Menschen lebende und für die Verdauung 

Abb. 30. Zeichnungen von Bakterien aus dem Mund (aus 
Leeuwenhoek, A. van (1683). [Brief Nr. 76 vom 17. Sept. 
1683]. Collected Letters, vol. 4 (1952): Fig. XIIIb).
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wichtige Kolibakterium, das später Escherichia coli 
genannt wird, beschreibt T. Escherich 1887 (»Bac-
terium coli commune«).34 Den Nachweis der Unent-
behrlichkeit von Darmbakterien für Wirbeltiere führt 
M. Schottelius 1899 durch die sterile Aufzucht von 
Hühnchen, die nur dann überlebten, als ihrem Futter 
Darmbakterien anderer Hühner zugefügt wurden.35

Die vielfältigen Stoffwechselwege der Bakterien 
zur Energiegewinnung werden seit der zweiten Hälfte 
der 1880er Jahre genauer untersucht. S.N. Vinograd-
skij zeigt, dass einige Bakterien über die Oxidation 
von Schwefel Energie gewinnen können (Schwefel-
bakterien)36, andere dagegen die Oxidation von Am-
monium zu Nitrit (Nitritbakterien) oder von Nitrit zu 
Nitrat (Nitratbakterien) bewerkstelligen37. Auch die 
Fähigkeit der Bakterien der Gattung Clostridium, den 
Stickstoff aus der Luft zu fixieren, wird von Vino-
gradskij erkannt.38 Für die Gattung Azotobacter weist 
M. W. Beijerinck die gleiche Fähigkeit nach und zeigt 
außerdem, dass einige stickstofffixierende Bakterien 
in den Wurzeln von Pflanzen als Symbionten leben39.

Auch die entscheidende Rolle der Bakterien für 
die Zersetzung der organischen Substanz von Pflan-
zen und Tieren nach deren Tod und die Rückführung 
ihrer Bausteine in den biogeochemischen ↑Kreislauf 
wird teilweise bereits im 19. Jahrhundert aufge-
klärt.40 Einen ersten Schritt in dieser Richtung voll-
ziehen F.T. Kützing und wenig später T. Schwann 
in den 1830er Jahren, indem sie die Beteiligung von 
Mikroorganismen an der Verwesung und Fäulnis 
nachweisen.41 Unter dem Einfluss von J. Liebig, der 
die Zersetzung für einen rein chemischen Prozess der 
Oxidation hält, wird die Rolle der Mikroorganismen 
aber nur langsam aufgeklärt.42 Endgültig widerlegt 
wird die Auffassung Liebigs erst durch die Arbeiten 
L. Pasteurs zum Stoffwechsel von Hefen und ande-
ren Mikroorganismen43; 1864 beschreibt er die von 
Klützing entdeckten Essigsäurebakterien.

Die wichtige Bedeutung der Bakterien bei der Zer-
setzung organischen Materials kann dazu führen, dass 
die Bezeichnung ›Bakterien‹ allgemein für die öko-
logische Rolle der Zersetzung in Ökosystemen ver-
wendet wird: Dies gilt z.B. für die frühe Darstellung 
des ökologischen Nahrungskreislaufs im Ökosystem 
eines Sees durch A. Thienemann (↑Ernährung: Abb. 
118), die durch R. Lindeman in Abwandlung über-
nommen wird (vgl. Abb. 119).

In ihrem ganzen Ausmaß wird die entscheidende 
Rolle der Bakterien für die Ökosysteme der Erde erst 
in den letzten Jahren deutlich. Schätzungen gehen 
davon aus, dass sich die Anzahl der Prokaryoten auf 
der Erde in der Größenordnung von 4-6x1030 bewe-
gen: Sie bilden damit »the unseen majority«44 (und 

übersteigen in ihrer Anzahl die geschätzte Anzahl der 
Sterne im Universum (1024) und der Sandkörner an 
irdischen Stränden (1020) um mehrere Größenordnun-
gen). Eine kleine Handvoll Waldboden (100g) enthält 
so viele Prokaryoten, wie es Menschen auf der Erde 
gibt.45 Die Prokaroyten machen auch einen großen 
Teil der organisch gebundenen Biomasse aus (näm-
lich etwa 3,5-5,5x1017g Kohlenstoff, d.h. geschätzte 
60-100% des durch Pflanzen gebundenen Kohlen-
stoffs auf der Erde). Auch für den Stoffwechsel und 
selbst die Genregulation mehrzelliger Organismen 
sind Bakterien als Endosymbionten von entscheiden-
der Bedeutung (↑Symbiose). So befinden sich in und 
auf einem einzelnen Menschen mehr Bakterien als 
der Körper eigene Zellen hat (in der Größenordnung 
von 1014 Bakterien aus 4-500 Arten im Vergleich zu 
1013 Körperzellen). 

Aufgrund ihrer reinen Menge und Masse, aber 
auch wegen der Vielfalt der biochemischen Wege, 
die in ihnen ablaufen, bilden die Bakterien ein ent-
scheidendes Element in den ökologischen Kreisläu-
fen der Erde. Es wird sogar argumentiert, dass sie so-
wohl notwendig als auch hinreichend für das Funkti-
onieren der biogeochemischen Zyklen der Biosphäre 
sind. Man kann sie daher als die einzige ökologisch 
autarke Gruppe von Organismen betrachten; ihr Be-
stehen kann ohne die Existenz der Eukaryoten aus-
kommen.46

Abb. 31. Zeichnung zur Ver anschaulichung der Größe von 
Bakterien. Der große Kreis gibt die Größe eines Sandkorns 
an (Durchmesser 400 µm); der kleinste Kreis diejenige ei-
nes Bakteriums (Durchmesser 1 µm) (aus Leeuwenhoek, A. 
van (1680). Brief vom 12. Nov. 1680 (Collected Lettters Bd. 
3 (1948): Tab. XLI, Fig. XXXVI).
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Diversität und Phylogenese
Auch die Diversität der Bakterien ist von ungeahn-
tem Ausmaß. Schätzungen der Anzahl von Bakteri-
enarten bewegen sich in der Größenordnung von 105 
bis 107 47 (oder sogar bis 108 48 oder, nach jüngsten 
Schätzungen aufgrund mariner Untersuchungen, 
109 49). Allerdings ist der für vielzellige Organismen 
entwickelte Artbegriff kaum auf Bakterien anwend-
bar, weil sie keine Sexualität im eigentlichen Sinne 
aufweisen. C.B. van Niel hält 1955 die Anwendung 
der taxonomischen Kategorien von Arten, Gattun-
gen, Familien und Ordnungen auf Bakterien für eine 
bloße Fassade, und er plädiert daher dafür, Bakterien 
überhaupt nicht in Arten (»species«) zu klassifizie-
ren, sondern stattdessen von Biotypen (»biotypes«) 
zu sprechen.50 Dieser Vorschlag setzt sich allerdings 
nicht durch. Die geläufige Definition einer Bakteri-
enart bezieht sich auf die Hybridisierung von DNA-
Strängen zweier Bakterienstämme, die bis zu einer 
Temperaturerhöhung um 5°C stabil bleibt.51 Würde 
auf gleicher Grundlage jedoch auch die Taxonomie 
der Wirbeltiere betrieben, dann müssten zahlreiche 
wohlunterschiedene Arten zu einer Art zusammenge-
fasst werden.52 Die Diversität der Bakterien lässt sich 
also eher auf genetischer Ebene als auf der Basis von 
»Arten« angeben.53 Wegen der Häufigkeit des »late-
ralen« oder »horizontalen« Gentransfers zwischen 
Bakterien der gleichen Generation ist vorgeschlagen 
worden, alle Bakterien nicht als getrennte Arten, son-
dern als einen großen »Superorganismus« anzuse-
hen (↑Organismus).54 Die bakterielle Welt erscheint 

insgesamt als eine Einheit, die als Ganze evolviert 
ist und in der die Abgrenzung von Arten kaum mög-
lich ist.55 Jedenfalls lässt der regelmäßige Austausch 
von Genen zwischen Bakterien die Aussicht auf die 
Möglichkeit, einen »Stammbaum« der Bakterien zu 
erstellen, sehr fraglich erscheinen.56 

Einflussreiche Bakteriologen aus der Mitte des 20. 
Jahrhunderts sind der Auffassung, dass die Bakteri-
en insgesamt eine monophyletische Gruppe bilden.57 
Neben der Annahme einer phylogenetischen Ur-
sprünglichkeit wird seit den 1970er Jahren auch die 
Möglichkeit diskutiert, dass die Bakterienals Reduk-
tionsformen der Eukaryoten entstanden sind.58 Der 
Bakteriologe K.A. Bisset vertritt diese Auffassung 
1973 ausdrücklich (»bacteria […] are almost certain-
ly derived from other, more primitive, flagellate pro-
tista«).59 Bisset verbindet diese These mit einer Kritik 
an der Charakterisierung der Bakterien allein über 
negative Merkmale (Fehlen des Zellkerns, der Mito-
se und echter Sexualität). Klassifikationen aufgrund 
des Fehlens von Merkmalen hätten in der Biologie 
keinen Bestand (»Positive groupings, based on nega-
tive criteria, are seldom durable in biology«).60 Ande-
re Biologen, unter ihnen 1998 E. Mayr, verteidigen 
dagegen die Prokaryoten-Eukaryoten-Zweiteilung 
und halten Klassifikationen aufgrund des Fehlens 
von Merkmalen generell für zulässig (»The nonpos-
session of a character is as positive a character in any 
traditional classification as is its possession (except 
in cases when the loss of a character can be determi-
ned with certainty)«).61

Klassifikation in der 2. Hälfte des 20. Jh.
Die Einheitlichkeit der Gruppe der Bakterien gilt bis 
in die 1970er Jahre als gesichert. Vor allem das Feh-
len eines echten Zellkerns begründet ihre Unterschie-
denheit von allen anderen Organismen: »The distinc-
tive property of bacteria and blue-green algae ist the 
procaryotic nature of their cells. It is on this basis that 
they can be clearly segregated from all other protists 
(namely, other algae protozoa and fungi), which have 
eucaryotic cells«62. Wegen ihrer Form als »zelluläre 
Entititäten« werden die Bakterien von den zitierten 
Autoren zu den Protisten gerechnet; meist werden 
sie jedoch von diesen unterschieden. Erst in den 70er 
Jahren wird deutlich, dass es innerhalb der Bakterien 
eine Gruppe gibt, die Archaebakterien (»archaebac-
teria«), die in gewissen Merkmalen den Eukaryoten 
stärker ähneln als den anderen Bakterien, die diesen 
als Eubakterien (»eubacteria«) gegenübergestellt 
werden.63 Viele Archaebakterien sind durch die Fä-
higkeit ausgezeichnet, in extremen Umweltbedin-
gungen (Hitze, hohe Salzkonzentration) überleben 

Abb. 32. Frühe Fotografie von Bakterien: »Milzbrandbacil-
len«, die in einer Mischung von Milzsubstanz und Blutserum 
zu langen Fäden ausgewachsen sind und Sporen gebildet 
haben (aus Koch, R. (1877). Untersuchungen über Bacteri-
en, VI. Verfahren zur Untersuchung, zum Conserviren und 
Photographieren der Bacterien. In: Cohn, F. (Hg.). Beiträ-
ge zur Biologie der Pflanzen 2, 399-434: Taf. XVI, 3).
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zu können; andere weisen eine einmalige Stoffwech-
selphysiologie auf, insofern sie ihre Energie aus der 
Umsetzung von Wasserstoff und Kohlendioxid in 
Methan gewinnen.64 Ihre isolierte phylogenetische 
Stellung wird mit Stammbäumen begründet, die auf 
der Ähnlichkeit der ribosomalen RNA beruhen. C.R. 
Woese et al. schlagen 1990 aufgrund ihrer RNA-
Analysen vor, die Bakterien, Moneren bzw. Prokary-
oten als einheitliche Gruppe aufzulösen und alle Or-
ganismen in die drei »Domänen« Bacteria, Archaea 
und Eucarya zu gliedern (↑Taxonomie).65 Diese 
Einteilung ist jedoch umstritten, weil es auf struk-
tureller Ebene viele Ähnlichkeiten zwischen Eubak-
terien und Archaebakterien gibt. Außerdem existiert 
innerhalb der Archaebakterien offenbar eine Gruppe, 
deren Vertreter den Eukaryoten ähnlicher sind als den 
anderen Archaebakterien.66

Genot, Progenot, Protogenot
Aufgrund von Unterschieden im Mechanismus der 
Translation unterscheidet C.R. Woese zwei Typen 
von Organismen, die er Progenot (»progenote«67) 
und Genot (»genote«68) nennt. Der Progenot bildet 
nach Woese ein theoretisches Konstrukt eines Orga-
nismus, der noch über keine scharfe Trennung von 
Genotyp und Phänotyp verfügt. Weil die Organismen 
dieses Typs nur einen rudimentären Translationsme-
chanismus haben, können sie ihre Proteine nicht ge-
nau reproduzieren und bleiben damit weit unter der 
Komplexität der heutigen Prokaryoten. Der univer-

selle Vorfahre (»universal ancestor«69) aller heutigen 
Pro- und Eukaryoten (zusammen: den »Genoten«) 
entsprach nach Woese dem Typ des Progenots. Nicht 
die Prokaryoten, sondern die Progenoten bildeten 
also die Vorfahren der Eukaryoten. 

Um den Progenot als Organisationstyp von der 
(natürlich paraphyletischen) taxonomischen Grup-
pe der Vorfahren abzugrenzen, ist für diese Gruppe 
der Vorfahren aller rezenten Lebewesen der Begriff 
Protogenot (»protogenote«) geprägt worden70 – eine 
Benennung, die umstritten ist, weil sie verwirrende 
Ähnlichkeit mit dem zytologisch definierten Aus-
druck ›Progenot‹ aufweise71.

Extreme Lebensformen
In Bezug auf Größe und Lebensbedigungen befinden 
sich unter den Bakterien die außergewöhnlichsten 
Lebensformen, die bekannt sind. Die kleinsten selb-
ständig vermehrungsfähigen Organismen sind Bak-
terien der Mycoplasma-Gruppe. Sie sind kleiner als 
1 μm und leben als Schmarotzer auf anderen Orga-
nismen, z.B. auf den Häuten der Atemwege und des 
Genitalsystems von Säugetieren und Vögeln. Unter 
den Bakterien aus der Mycoplasma-Gruppe befin-
det sich auch der Organismus, der über das kleinste 
bisher gefundene Genom verfügt: Das vollständig 
sequenzierte Genom von Mycoplasma genitalium 
umfasst 580.000 Basenpaare, die sich auf 517 Gene 
verteilen, von denen wiederum 480 für ein Protein 
kodieren (von rund 100 dieser Proteine ist allerdings 

Abb. 33. Gestalten von Bakterien (aus Urania Pflanzenreich. Viren, Bakterien, Algen, Pilze, 1991: 107).
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nicht bekannt, welche Funktion sie haben). Mutati-
onsversuche, die nachweisen sollten, welche Gene 
für das Bakterium unter Laborbedingungen lebens-
notwendig sind, zeigen, dass zwischen 265 und 350 
Genen das minimale Genom für Mycoplasma geni-
talium ausmachen.72 Zum Vergleich: Das Genom der 
Taufliege Drosophila melanogaster umfasst etwa 
108 Basenpaare und 13.600 Gene; das Genom eines 
Menschen weist drei Milliarden Basenpaare und ca. 
30-40.000 (proteincodierende) Gene auf; und einfa-
che Viren, die aber meist nicht als selbständige Lebe-
wesen zählen, weil sie für ihre Reproduktion auf an-
dere Organismen angewiesen sind, haben ein Genom 
von nur einigen Tausend Basenpaaren.

Die Existenz selbständiger Lebewesen, die klei-
ner als 0,2 μm sind, der sogenannten Nanobakterien 
oder Nannobakterien, ist umstritten.73 Sie sollen bis 
zu 20 nm klein sein können und damit etwa die Grö-
ße eines Ribosomen der Eukaryonten erreichen (zum 
Vergleich: die DNA-Doppelhelix hat einen Durch-
messer von 2 nm, 100 Basenpaare entsprechen etwa 
einer Länge von 30 nm). Bakterienartige Abdrücke 
von dieser Größe sind in Gesteinen festgestellt wor-
den (u.a. auch vom Mars74). Auf der Erde werden 
Nanobakterien als Minaturformen von Bakterien 
unter extremen ökologischen Bedingungen beschrie-
ben.75 Außerdem soll ähnlichen Organismen, die im 
Blut nachweisbar sind, eine Rolle bei der Pathogene-

se von Nierensteinen und anderen Krankheiten zu-
kommen.76 Untersuchungen an Labororganismen von 
Sandsteinen aus Australien legen das Vorhandensein 
von DNA nahe.77 Weil die systematische Stellung 
dieser vermuteten Organismen noch nicht geklärt ist, 
ihre Verwandtschaft zu den Bakterien also noch un-
sicher ist, werden sie auch als Nanoben bezeichnet.78 
Der bisher rein morphologisch vorliegende Befund 
der Nanoorganismen, d.h. der noch nicht nachge-
wiesene Stoffwechsel, und die extreme Kleinheit – 
Organismen, die kleiner als 0,1 µm sind, gelten aus 
theoretischen Gründen als unmöglich – machen ihre 
Existenz hoch umstritten.79 Neuere Untersuchungen 
legen aber nahe, dass es sich bei ihnen nicht um Le-
bewesen handelt, sondern um kleine Kalkstücke, die 
von Proteinen und anderen organischen Molekülen 
umhüllt sind.80

Moneren
O.F. Müller bezeichnet 1773 das »kleinste und ein-
fachste Tierchen«, das ihm das einfache Mikroskop 
zeigt, als Monas (»Animalculum omnium, quæ mi-
croscopium simplex offert, minimum, simplicissi-
mum«).81 C.G. Ehrenberg gebraucht diesen Ausdruck 
1838 für die erste Gattung der Familie der Monadi-
nen (»Monadina«). Eine »Monade« (lat. »monas«) 
charakterisiert Ehrenberg durch ihren kugeligen bis 
länglichen Körper, der bei der Fortbewegung keine 
Verformung zeigt und außerdem nicht über Füße, 
Haare oder einen Schwanz verfügt und sich nicht zu 
einem Verband aus mehreren Individuen »in Form 
einer Beere« zusammenlagert (wie viele andere »In-
fusionsthierchen«).82 

E. Haeckel rechnet 1866 die ihm bekannten Or-
ganismen von der Größe der Bakterien, aber auch 
einige größere, die er als ›Amoeben‹ bezeichnet, zur 
Gruppe der Moneren (von griech. ›μονήρης‹ »ein-
fach«).83 Er versteht darunter, »vollkommen homo-
gene Organismen«84, die keine Organe haben, die 
also eigentlich nichts anderes seien als »in sich ganz 
gleichartige Eiweissklumpen«85. Taxonomisch stellt 
er sie in das neben Pflanzen und Tieren stehende 
dritte Reich der Protisten (↑Einzeller). In Haeckels 
Stammbaum der Organismen nehmen die Moneren 
den basalen Bereich des Stamms ein; zu ihnen zäh-
len also auch die allen Organismen gemeinsamen 
Vorfahren. Nachdem F. Cohn 1875 die große Ähn-
lichkeit zwischen Bakterien und Blaualgen erkennt, 
und beide in der Gruppe der Schizophyta zusam-
menfasst, ordnet Haeckel auch die Blaualgen in die 
Gruppe der Moneren (so in seinen ›Lebenswundern‹ 
von 190486).

Abb. 34. Die erste Darstellung eines Mikroskops. Rechts 
(Fig. 6) das Mikroskop, links (Fig. 5) die Beleuchtungsein-
richtung, oben (Fig. 4) Querschnitt durch das Mikroskop 
(aus Hooke, R. (1665). Micrographia (New York 1961): 
Schem. I).
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Von allen anderen Organismen sind die Moneren 
durch das Fehlen eines echten Zellkerns unterschie-
den. H.F. Copeland gliedert sie deshalb aus den Pro-
tisten aus und stellt sie als vierte Gruppe neben diese 
und die Pflanzen sowie die Tiere (↑Taxonomie).87 
Auch in späteren Klassifikationen, so bei Whitta-
ker88, Margulis89 und Leedale90 behalten sie diesen 
Status eines »Reichs«.

Prokaryoten/Eukaryoten
Der erste, der die terminologische Unterscheidung 
von Prokaryoten und Eukaryoten trifft, ist 1925 der 
französische Meeresbiologe E. Chatton (↑Taxono-
mie).91 Für Chatton ist dies eine Unterteilung inner-
halb der Protisten; erst später werden die Prokaryoten 
aus den Protisten ausgegliedert (↑Einzeller). Die von 
Chatton vorgeschlagene Unterscheidung von Proka-
ryoten und Eukaryoten setzt sich erst lange Zeit nach 
seiner Publikation durch. In den 1930er Jahren über-
nimmt A. Lwoff die Unterscheidung als Zweiteilung 
innerhalb der Protisten (»Protistes Procaryotes, dé-
pourvus de noyau défini et de mitochondries indivi-
dualisées: Bactéries et forms affines«; »Protistes Eu-
caryotes, pourvus d’un noyau et de mitochondries«) 
(↑Taxonomie).92

Erst nachdem elektronenmikroskopisch klar un-
terschieden werden kann zwischen Organismen aus 
Zellen mit einem Kern, der von einer Membran um-
schlossen wird, und anderen, die einen solchen Kern 
nicht besitzen, etabliert sich die Unterscheidung. 
Sie wird allgemein verbreitet, nachdem E.C. Doug-
herty sie 1957 erneut vorschlägt93 und R.Y. Stanier 
und Kollegen sie 1963 in ihr Lehrbuch aufnehmen94. 
Die Eukaryoten verfügen über einen echten memb-
ranumspannten Zellkern und andere Zellorganellen, 
die sich bei den einfacher gebauten Prokaryoten 
nicht finden Die zellkernartige Struktur der Bakteri-
en und Blaualgen (er nennt sie zusammen Monera) 
bezeichnet Dougherty als Prokaryon, den der höher 
organisierten Organismen Eukaryon.

In der deutschen Schreibung etabliert sich ne-
ben der englischen Version ›Prokaryot‹/›Eukaryot‹ 
auch die Version Prokaryont/Eukaryont. G. Wag-
ner und T. Börner empfehlen 1977 aus philologi-
scher Sicht auch für das Deutsche die Schreibung 
›Prokaryot‹/›Eukaryot‹ (wegen der Herleitung vom 
griechischen Adjektiv ›καρυοτός‹ »kernartig«).95

Mikroskop
Zur Bezeichnung optischer Instrumente (bestehend 
aus mehreren Linsen) zur Beobachtung sehr kleiner 

Gegenstände erscheint der Ausdruck ›Mikroskop‹ 
vereinzelt seit Mitte der 1620er Jahre im Kreis der 
italienischen ›Accademia dei Lincei‹ (der Luch-
säugigen), zuerst in einem Brief G. Fabers vom 13. 
April 1625.96 Das Wort stellt eine Parallelbildung zu 
dem ein Jahrzehnt älteren ›Teleskop‹ dar. Erst seit 
Mitte des 17. Jahrhunderts wird das Wort häufiger 
verwendet (engl. Wilkins 1648: »We see what stran-
ge discoveries of extream minute bodies, (as lice, 
wheal-worms, mites, and the like) are made by the 
Microscope, wherein their severall parts (which are 
altogether invisible to the bare eye) will distinctly ap-
pear«97; Highmore 1651: »Microscope«98).

Eine optische Vergrößerung mittels wassergefüll-
ter Glasschalen und -kugeln wird bereits in der Anti-
ke, so bei Plinius und Seneca, beschrieben (Seneca: 
»Die kleinsten, kaum lesbaren Buchstaben sehen 
wir größer und schärfer, als sie in Wirklichkeit sind, 
durch eine mit Wasser gefüllte, gläserne Kugel«).99 
Die Ursprünge von Mikroskopen mit mehrern Lin-
sen gehen aber auf die Jahre um 1600 zurück, ohne 
dass ein einzelner Erfinder des Mikroskops benannt 
werden kann.100 Frühe Experimente mit mehreren 
vergrößernden Linsen macht C.J. Drebbel 1605. Die 
älteste Überlieferung einer Abbildung eines Mikro-
skops bezieht sich auf ein Mikroskop Drebbels und 
findet sich als grobe handschriftliche Skzizze in ei-
nem Tagebucheintrag I. Beeckmans aus dem Jahr 
1631.101 Auch Galilei entwickelt 1609 ein aus einer 
konvexen und einer konkaven Linse zusammen-
gesetztes Mikroskop (das »Occhialino«). Als erste 
mittels eines Mikroskops erstellte Abbildung gilt die 
Darstellung von Bienen durch F. Stelluti von 1625 
(↑Morphologie: Abb. 323). Die erste im Druck er-
schienene Darstellung eines zweilinsige Mikroskops, 
die dessen Aufbau genau dokumentiert, stammt von 
R. Hooke aus dem Jahr 1665 (vgl. Abb. 34). Linsen 
besonders guter Qualität fertigt A. van Leeuwenhoek 
ab 1680 an; seine Mikroskope erreichen eine etwa 
270-fache Vergrößerung. Zur Verbesserung des Kon-
trasts vorhandener Strukturen setzt van Leeuwen-
hoek Farbstoffe ein. Die mithilfe von Mikroskopen 
durchgeführten anatomischen Untersuchungen von 
M. Malpighi und N. Grew markieren Höhepunkte 
der frühen Mikroskopierkunst (u.a. Entdeckung der 
Blutkapillaren durch Malpighi; ↑Kreislauf).

Eine wesentliche Innovation in der Mikroskopier-
technik stellt die Entwicklung von achromatischen 
Linsensystemen zur Korrektur von Farbfehlern im 
frühen 19. Jahrhundert dar. V. und C. Chevalier bau-
en 1824 ein achromatisches Mikroskop mit einem 
Objektiv aus mehreren Linsenpaaren, das von J.J. 
Lister 1830 weiter verbessert wird. Mittels dieser 
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achromatischen Mikroskope können bahnbrechen-
de Beobachtungen im Bereich der Feinstruktur von 
Pflanzen und Tieren gemacht werden, v.a. die Entde-
ckung der ↑Zellen als universalen Bausteinen der Le-
bewesen am Ende der 1830er Jahre. Die Grundlagen 
der physikalischen Theorie des Lichtmikroskops legt 
1873 E. Abbe aus Jena.102 Mit seiner Konstruktion 
von Mikroskopen, die das Phänomen der Beugung 
systematisch berücksichtigt, kann eine wesentlich 
höhere Auflösung erzielt werden als mit den auf Er-
fahrungswerten beruhenden älteren Kostruktionen.

Eine weitere Revolution der Mikroskopiertechnik 
vollzieht sich mit der Erfindung des Elektronenmi-
kroskops durch A.F.E. Ruska, M. Knoll und B. von 
Borries im Jahr 1938 (↑Virus: Abb. 560).

Weil das mikroskopische Bild nicht in einer einfa-
chen Vergrößerung des mit bloßem Auge zu Sehen-
dem besteht, sondern auch nicht direkt mit dem Ob-
jekt verbundene Phänomene als Nebenprodukte des 
optischen Systems (»Artefakte«) zeigt, spielen in der 
Deutung der mikroskopischen Abbildungen antirea-
listische Einschätzungen schon immer eine gewisse 
Rolle. Diese können so weit gehen, dass der Einsatz 
von Mikroskopen gänzlich abgelehnt wird, wie etwa 
zu Beginn des 19. Jahrhunderts von X. Bichat. Auf 
grundsätzlich anderen physikalischen Phänome-
nen als das Sehen mit dem bloßen Auge beruht die 
Lichtmikroskopie seitdem sie mit den Mikroskopen 
Abbes die Beugung systematisch berücksichtigt. 
Nicht mehr die bloße Reflexion des Lichts, sondern 
Transmission, Absorption und Beugung bestimmen 
das gesehene Bild. Um die konstruktiven Elemente 
im mikroskopischen Bild zu betonen, kann man mit 
I. Hacking auf Distanz zu einer bloßen »Zuschauer-
theorie des Mikroskopierens« gehen: »Nicht durch 
bloßes Hinschauen, sondern durch aktives Handeln 
lernt man etwas durch ein Mikroskop sehen«.103
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Balz
Das im germanischen Sprachbereich nur im Deut-
schen gebräuchliche Wort mit der Bedeutung »Wer-
bungsverhalten bestimmter Vögel während der Paa-
rungszeit« lässt sich bis ins 14. Jahrhundert zurück-
verfolgen (mhd. ›balz‹, auch ›valz‹). Der Ausdruck 
erscheint zuerst als Bezeichnung für den Ort des 
Paarungsverhaltens des Birk- und Auerwildes (1340 
als Flurname in der Wetterau: »ame hanen baltzen«1; 
Mitte des 14. Jahrhunderts auch in dem Liebesge-
dicht ›Die Jagd‹ von Hadamar von Laber2). Die 
Herkunft des Wortes ist unklar, vermutet wird einer-
seits eine lautnachahmende Wurzel (abgeleitet von 
›Ball‹: »Anschlag der Jagdhunde« oder lat. ›balbu-
tire‹: »zwitschern«), andererseits eine Ableitung von 
mhd. ›balzer‹: »Schopf« und neuhd. ›schopfen‹ für 
den Paarungsvorgang des Haushuhns, bei dem der 
Hahn die Henne am Federschopf des Kopfes packt.3 
Im Gegensatz zu den verbreiteten Bezeichnungen in 
anderen Sprachen ist der deutsche Ausdruck nicht 
als eine Übertragung aus dem menschlichen Bereich 
entstanden, sondern hat seine ursprüngliche Verwen-
dung in Bezug auf Tiere und wird erst danach auf den 
Menschen übertragen. 

Das Balzverhalten der Säugetiere, insbesondere 
der Hirsche, wird im Deutschen meist als Brunft be-
zeichnet (seit dem 13. Jahrhundert, mhd. ›brunft‹, ab-
geleitet von ahd. ›breman‹ »brüllen«). Der klassische 
griechische Ausdruck ›μνηστευμα‹ »Werben, Freien, 
Huldigen« hat seine Verankerung in der sozialen Pra-
xis des Menschen. Das lateinische Verb ›conciliare‹ 
»zusammenbringen, vereinen« steht gelegentlich in 
einem Kontext, in dem es sich auf das Werbeverhalten 
(von Männern) bezieht (Catull: »conciliata viro«4).

Der englische Ausdruck ›courtship‹ ist für das 
Werbeverhalten des Menschen (v.a. der Männer) seit 
Ende des 16. Jahrhunderts in Gebrauch (z.B. bei W. 
Shakespeare5). Auf Tiere (v.a. Vögel) wird er seit 
dem 17. Jahrhundert übertragen, anfangs v.a. in po-
etischen Werken (Glapthorne 1639: »idle courtship: 
the birds and beasts will do it,/To sate their appeti-
tes«6; J. Thomson 1730: »in fluttering courtship [of 
birds]«7; 1769: »in Courtship to their Mates/Pour 
forth their little Souls«8; O. Goldsmith 1774: »every 
meadow and marsh resounds with their [birds’] dif-
ferent calls, to courtship or to food«9). Zu einem Ter-
minus der Biologie, über den eine charakteristische 
Klasse von (funktional bestimmten) Verhaltenswei-
sen ausgegliedert und benannt wird, entwickelt sich 

der Begriff seit Ende des 19. Jahrhunderts. Daneben 
ist im Englischen seit dem 19. Jahrhundert in ähnli-
cher Bedeutung der Ausdruck ›display‹ verbreitet.10

Beschreibungen und Erklärungen
Ein ausgeprägtes Balzverhalten zeigen einige Hüh-
nervögel, so die Birk- und Auerhühner, auf deren 
Verhalten der Ausdruck zuerst bezogen wurde. C. 
Darwin beschreibt die verschiedenen Formen des 
Balzens (»courtship«) bei Vögeln, Reptilien und 
Insekten.11 Als Erklärung für die auffälligen Struktu-
ren (z.B. Geweihe der Hirsche, das Rad des Pfaus), 
Färbungen und Verhaltensweisen, die bei der Balz 
zum Einsatz kommen, führt Darwin seine Theorie 
der »sexuellen Selektion« an (↑Selektion). Es sind 
nach dieser Theorie die Weibchen, die eine Wahl un-
ter den Männchen treffen. Darwin verwendet auch 
bereits Formulierungen, die dem späteren Terminus 
der Weibchenwahl (»female choice«) entsprechen 
(1871: »choice on the part of the female«12; 1874: 
»choice of the female«13). Im biologischen Kontext 
erscheint dieser Begriff in Beschreibungen des Balz-
verhaltens von Vögeln Ende des 18. Jahrhunderts 
(Goldsmith 1774: »violent contests between the ma-
les [of the ruff, d.h. der Kampfläufer], for the choice 
of the female«14). Etwa zur gleichen Zeit wird der 
Ausdruck auch in literarischen Texten im Englischen 
verwendet (Hoole 1785: ›female choice‹15).

Die Annahme einer solchen Wahl kann nach Dar-
win viele empirische Befunde erklären: »The males 
sedulously court the females, and […] take pains in 
displaying their beauty before them. Can it be belie-
ved that they would thus act to no purpose during 
their courtship? And this would be the case, unless 
the females exert some choice and select those ma-
les which please or excite them most. If the female 
exerts such choice, all the above facts on the orna-
mentation of the males become at once intelligible 
by the aid of sexual selection«16. Die Wahl durch das 
Weibchen kann nach Darwin so unbewusst erfolgen 
wie die Selektion in der Natur allgemein wirke; er 
schränkt daher auch ein, es sei genauer, lediglich von 
der Analogie einer Wahl zu sprechen (»we can judge 
of choice being exerted, only by analogy«).17

Detaillierte Untersuchungen zum Ablauf des 
Balzverhaltens bei verschiedenen Vögeln werden 
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Die Balz ist ein Verhalten, das der Anlockung von Ge-
schlechtspartnern und der Vorbereitung des Akts der 
sexuellen Fortpflanzung dient.
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nach der Etablierung der Ethologie als Disziplin in 
den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts durch-
geführt. So untersucht J. Huxley das Werbever-
halten des Haubentauchers und bemüht sich dabei, 
die stereotyp wiederkehrenden Verhaltenselemente 
zu identifizieren.18 K. Lorenz stellt seit den 1930er 
Jahren vergleichende Studien am Balzverhalten von 
Schwimmenten verschiedener Arten an, bei denen 
er zur Feststellung von Homologien gelangt (↑Etho-
logie: Abb. 122).19 Später wird die komplexe Steu-
erung des Balzverhaltens durch das Zusammenspiel 
verschiedener äußerer Reize (Tageslänge, Anwesen-
heit des Partners) und innerer Faktoren (Hormone) 
analysiert.20 

Dem Balzverhalten werden neben der Funktion 
der Zusammenführung der Geschlechter auch eine 
Bedeutung in der Überwindung von Flucht- und An-
griffsinstinkten21 und in der zeitlichen Synchronisati-
on der Partner22 zugeschrieben. Lorenz analysiert die 
stereotype Abfolge der Verhaltensweisen bei der Balz 
vieler Vögel als Sequenz von sozialen Auslösern, die 
in den Stellungen des Partners gegeben sind. Die Be-
wegung des einen Partners wirkt hier als Auslöser des 
Verhaltens für den anderen Partner.23 Bereits Alver-
des hatte vorher das komplexe Wechselspiel von Be-
wegungen im sozialen Kontext (von Insektenstaaten) 
beschrieben und als Instinktverschränkung bezeich-
net.24 Zur Verdeutlichung der Signale werden viele 
Bewegungen in der Balz »übertrieben« ausgeführt; 
schon J. Huxley spricht daher 1914 von der Balz als 
einem Ritual (↑Kommunikation/Ritualisierung). 

Typen der Balz
Gemäß dem Ablauf der Balz versucht Lorenz eine Ty-
pisierung von verschiedenen Balzformen vorzuneh-
men: er unterscheidet einen Eidechsen-, Labyrinth-
fisch- und Cichlidentyp.25 In einer umfangreicheren 
Systematik gliedert H.-W. Koepcke in den 1970er 
Jahren die Balz nach den angesprochenen Sinnes-
organen in eine optische, akustische, chemische und 
haptische Balz und stellt daneben noch den Gebrauch 
von Balzobjekten sowie eine architektonische Balz 
(z.B. bei den Laubenvögeln) und Verfolgungsbalz.26 

Weil die während der Balz ausgesendeten Signale 
eine Verminderung des Schutzes bedeuten können, 
werden sie bei vielen Organismen außerhalb des 
Kontextes der Balz versteckt (z.B. die Flügelbinden 
der Enten). Auch die architektonische Balz der Lau-
benvögel kann interpretiert werden als eine »Exter-
nalisierung« der Werbesignale, die den balzenden 
Organismus selbst nicht mit auffälligen Signalen 
belastet.

Epigame Merkmale und Selektion
Weil die Balz mit einer Annäherung von Artgenossen 
verbunden ist, die miteinander im Konflikt stehende 
Antriebe der Flucht und des Angriffs hervorrufen 
kann, können in ihr viele Elemente eines Über-
sprungverhaltens identifiziert werden (↑Funktion).27 
Die morphologischen Strukturen und Verhaltensele-
mente, die im Zusammenhang mit der Balz und Paa-
rung stehen, werden von O.W. Richards 1927 und J. 
Huxley 1938 als epigamische oder epigame Merkma-
le (»epigamic characters«) bezeichnet.28 E.B. Poul-
ton nennt bereits 1890 bei der Balz gezeigte Farben 
(»colours displayed in courtship«) ›epigame Farben‹ 
(»epigamic colours«29) (von griech. ›γάμος‹ »Hoch-
zeit, Paarung«). Später greift u.a. K. Lorenz diesen 
Begriff auf (»epigame Ausdrucksbewegungen«30). 
Weil sie z.T. allein einem Geschlecht zukommen, 
bilden sie häufig sekundäre Geschlechtsmerkmale 
(↑Geschlecht). Allgemein können sie auch als Balz-
merkmale (Richards 1927: »display-characters«31) 
oder, weil sie häufig die Funktion der Anlockung des 
Geschlechtspartners haben, als Attraktivitätsmerk-
male (Hejj 1996)32 bezeichnet werden (↑Geschlecht). 
Richards unterscheidet 1927 zwischen solchen Balz-
merkmalen, die von beiden Geschlechtern während 
der Balz gezeigt werden, und anderen, die nur den 
Organismen eines Geschlechts eigen sind, die also 
Elemente des Sexualdimorphismus darstellen.33

Abb. 35. Phase aus der Balz der Haubentaucher (aus Hux-
ley, J.S. (1914). The courtship habits of the great crested 
grebe (Podiceps cristatus). Proc. Zool. Soc. Lond. 1914, 
491-562: Pl. II).
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Huxley erklärt die Entstehung der epigamen Merk-
male im Rahmen der von Darwin so genannten ›se-
xuellen Selektion‹. Er gliedert die sexuelle Selektion 
aber, anders als Darwin, in zwei Komponenten: eine 
epigame Selektion (»epigamic selection«), die Merk-
male betrifft, welche beide Geschlechter aufwei-
sen, und eine intra-sexuelle Selektion (»intra-sexual 
selection«), die sich allein auf die Merkmale eines 
Geschlechts bezieht (»selection involving competi-
tion between individuals of one sex in the struggle 
for reproduction«).34 Die intra-sexuelle Selektion 
stellt für Huxley eine Form der intra-spezifischen Se-
lektion dar, die zwar den Individuen, aber nicht der 
Art einen Vorteil verschafft (»promoting individual 
success without advantage to the type«).35 Der Me-
chanismus der intra-sexuellen Selektion wird – im 
Anschluss an Darwin – auf die Wahl der Männchen 
durch die Weibchen zurückgeführt (»it is the female 
which exercises the choice«36). Beschrieben wird die-
ses Wahlverhalten nicht nur bei Vögeln und anderen 
Wirbeltieren, sondern z.B. auch bei der Fruchtfliege 
Drosophila.37

Eine soziobiologische Interpretation des Balzver-
haltens und der Wahl durch die Weibchen erfolgt seit 
Mitte des 20. Jahrhunderts. Ausgangspunkt dieser 
Interpretation ist die Tatsache, dass meist die Männ-
chen, d.h. die Angehörigen desjenigen Geschlechts, 
das die kleineren Gameten liefert, das ausgeprägtere 
Balzverhalten zeigen. A.J. Bateman schließt 1948 
daraus, dass die Fertilität der Weibchen durch die be-
grenzte Kapazität der Produktion von Eiern limitiert 
ist, die der Männchen jedoch durch die Anzahl der 
Kopulationen. Diese Verhältnisse werden als Erklä-
rung dafür angeführt, dass die Männchen in ihrem 
Paarungsverhalten sehr viel weniger zwischen den 
Partnern diskriminieren als die Weibchen: »Males 
must therefore be inherently subject to stronger se-
lection than females, which must be due to a more 
intense intra-sexual action«38. R.L. Trivers argumen-
tiert in den 1970er Jahren weiter in dieser Richtung 
und erklärt auch den Unterschied der Geschlechter 
in Bezug auf die »Investition« in die Nachkommen 
aus den anfänglichen Unterschieden der Investition 
in die Gameten (↑Brutpflege: Abb. 79).39
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Bedürfnis
Das Substantiv ›Bedürfnis‹ (15. Jh.: ›bedurfnusse‹) 
leitet sich von dem Verb ›dürfen‹ ab, das ursprünglich 
die Bedeutung »brauchen, nötig haben« hat. Es be-
zieht sich damit auf einen subjektiv erfahrenen oder 
objektiv vorliegenden Mangelzustand. Der Ausdruck 
›Bedarf‹ ist im 17. Jahrhundert allgemein verbreitet1, 
im 18. Jahrhundert aber nur noch in der Handelsspra-
che gebräuchlich. J.H. Campe fordert 1794, das Wort 
›Bedürfnis‹ wieder in die allgemeine Sprache aufzu-
nehmen und bezeichnet damit »den Zustand, da man 
etwas bedarf, nicht auch die Sache, die man bedarf«.2 
Der Unterschied zwischen dem »Zustand, worinn 
man einer Sache bedarf« und der »Sache selbst, de-
ren man bedarf«, findet sich bereits im Eintrag ›Be-
dürfniß‹ von J.C. Adelungs Wörterbuch von 1774.3 
Einflussreich bis in die Gegenwart ist F.B.W. von 
Hermanns Bestimmung des Bedürfnisbegriffs aus 
dem Jahr 1870. Danach ist ein Bedürfnis ein »Ge-
fühl oder Bewußtsein eines Mangels […], welcher 
den Gang des Lebens beengt, behindert, gefährdet, 
verbunden mit dem Streben demselben abzuhelfen« 
oder kurz: ein »Gefühl eines Mangels mit dem Stre-
ben, ihn zu beseitigen«.4

Im Rahmen seiner Verwendung in psychologi-
schen und soziologischen Theorien sind es eine Rei-
he von Bestimmungsmomenten, die mit dem Begriff 
verbunden werden: (1) ein psychisches, subjektives 
Erleben einer dranghaften Unruhe, (2) eine »Bildbe-
setzung« des Dranges im Sinne einer »Eingrenzung 
und Vereinseitigung auf spezifische Erfüllungsob-
jekte« (Gehlen 1956)5, (3) ein Antriebscharakter, der 
eine Antizipation zukünftiger Zustände enthält, (4) 
ein Richtungsmoment, das die Ausrichtung auf kon-
krete Ziele bewirkt, (5) eine Objektbesetzung, die das 
Bedürfnis an konkrete Objekte der Außenwelt bindet 
und (6) die Möglichkeit der Erzeugung von Bedürf-
nissen durch Angebote.6 Eine darauf aufbauende 
allgemeine Definition des Bedürfnisbegriffs gibt H. 
Krauch 1981: »Bedürfnisse sind in als mangelhaft 
empfundenen Situationen entstehende Bereitschaften 
zu Handlungen, die sich auf Zustände richten, die als 
günstiger gelten«.7

Antike
Seit der Antike werden Lebewesen als konstitutionell 
offene Systeme entworfen, die für ihren Bestand von 

der Umwelt abhängen, und insofern über Bedürfnis-
se verfügen. In subjektiver Hinsicht wird ein Bedürf-
nis beschrieben als eine Motivation zu einem auf ein 
bestimmtes Ziel ausgerichteten Verhalten, d.h. als ein 
Begehren. In Platons Seelenlehre ist das Begehren-
de (»ἐπιτυμηετικόν«) der Teil der Seele, der mit den 
körperlich-natürlichen Bedürfnissen verbunden ist; 
es stellt das dar, »womit sie verliebt ist und hungert 
und durstet und von den übrigen Begierden umher-
getrieben wird«.8 Über einen begehrenden Seelenteil 
verfügen nach Platon (ebenso wie nach den Vorso-
kratikern Empedokles und Anaxagoras9) neben den 
Menschen und Tieren auch die ↑Pflanzen, insofern 
auch ihnen angenehme und unangenehme Empfin-
dungen zukommen und sie nach Nahrung und Licht 
streben.10 Über ihr Vermögen des Begehrens sind 
damit also alle Lebewesen natürlicherweise mitein-
ander verbunden. 

Aristoteles denkt das Begehren oder Streben immer 
geknüpft an den wahrnehmenden Teil der Seele: »Wo 
nämlich Wahrnehmung vorliegt, da auch Schmerz 
und Lust, und wo diese, da auch notwendigerweise 
Begehren«.11 Weil jedes Lebewesen (= Tier) für Aris-
toteles auf seine Ernährung angewiesen ist und daher 
eine Nährseele besitzt, kommt ihm auch notwendig 
ein Vermögen zur Wahrnehmung seiner Nahrung 
(Tastsinn) zu.12 Das Begehren im Tastsinn bezieht 
sich auf die Ernährung, ohne die sich das Lebewesen 
nicht erhalten kann. Aristoteles argumentiert daher, 
es müsse »der Körper des Lebewesens tastfähig sein, 
wenn das Lebewesen sich erhalten soll«.13 Zu seiner 
Selbsterhaltung auf Nahrung angewiesen, bildet ein 
Lebewesen bei Aristoteles also ein offenes System. 
Das Begehren betrifft dabei die Mittelstelle zwischen 
dem Körper des Lebewesens und dem begehrten Ob-
jekt in seiner Umwelt; es löst die Bewegung des Le-
bewesens aus, indem es dieses zu dem begehrten Ob-
jekt hinführt: »Das Begehrte […] bewegt, ohne selbst 
bewegt zu werden […]; das Begehren ist das Bewe-
gende und zugleich Bewegte […]; das Lebewesen 
aber ist das Bewegte«.14 Die Auslösung der Bewe-
gung durch das Begehren setzt dabei eine Vorstellung 
des Begehrten voraus, sei es als Wahrgenommenes 
oder als Gedachtes.15 Als ein nicht vernunftgeleitetes 
Streben ist das Begehren nach Aristoteles den Tie-
ren und Menschen gemeinsam16; es richtet sich auf 
die Gegenwart und hat insofern keine Beziehung 

Ein Bedürfnis ist der innere Zustand eines Organismus, 
der sich daraus ergibt, dass er für sein Überleben und 
seine Fortpflanzung auf Elemente oder Bedingungen in 
seiner Umwelt angewiesen ist (z.B. Hunger als Bedürf-
nis nach Nahrung).
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zur Zeit.17 Aristoteles sieht die Pflanzen ausdrück-
lich nicht als Lebewesen an und spricht ihnen das 
Begehren aufgrund des Fehlens von Wahrnehmung 
und Fortbewegung ab; ebenso wie die tote Materie 
würden sie lediglich Veränderungen erleiden.18 

Auch spätere antike Autoren schließen sich der 
aristotelischen Sicht an und lehnen ein Begehren bei 
Pflanzen ab (so z.B. im 1. Jahrhundert vor Christus 
Nicolaus Damascenus19). Bis in die Hochscholastik 
und Renaissance bleibt es die Lehrmeinung, dass das 
Begehren gerade Pflanzen und Tiere voneinander 
unterscheidet: »Dico igitur, plantas nec sensum nec 
desiderium habere«, heißt es bei Albertus Magnus20. 
Den Pflanzen wird ein Begehren abgesprochen, weil 
sie über keine Sinnesempfindung und kein Vorstel-
lungsvermögen verfügen.

Neuzeit
Nach der Lehre R. Descartes stellt das Begehren eine 
Leidenschaft der Seele dar. Das Begehren (»desir«) 
bezieht sich sowohl auf das Verlangen nach einem 
abwesenden Gut als auch auf den Fortbestand von et-
was Gegenwärtigem oder auf die Abwesenheit eines 
Übels, sei es gegenwärtig oder zukünftig.21 Descar-
tes stellt das Begehren in den Dienst der Erhaltung 
(»conservatio«) des Körpers, wenn er z.B. das Be-
dürfnis des Trinkens durch eine Trockenheit der Keh-
le ausgelöst sieht, die durch das Trinken kompensiert 
wird.22 Mit der traditionellen Seelenlehre brechend, 
erkennt Descartes aber den Pflanzen und Tieren kei-
ne Seele mehr zu. Wenn Descartes das Vermögen des 
Begehrens an eine Seele bindet, bleibt bei ihm also 
offen, wie Tiere dazu in der Lage sind.

J. Locke folgt Descartes zumindest in Bezug auf 
die Pflanzen, denen er eine ↑Wahrnehmung ab-
spricht: Deren Vorliegen oder Fehlen markiert seiner 
Meinung nach die Grenze zwischen dem Reich der 
Tiere und Pflanzen (»Perception […] puts the dis-
tinction betwixt the animal Kingdom, and the inferior 
parts of Nature«).23 Die angebliche Sensibilität der 
Pflanzen (»sensitive plants«) erklärt Locke dagegen 
für einen bloßen Mechanismus (»bare Mechanism«) 
und vergleicht sie mit anorganischen Vorgängen wie 
dem Verkürzen eines Seils bei Feuchtigkeit.24 

Gegen diese rein mechanistischen Theorien der 
Bewegungen und Wahrnehmungen (bei Pflanzen), 
wie sie im 17. Jahrhundert vorherrschend sind, wen-
det G.W. Leibniz zu Beginn des 18. Jahrhunderts ein, 
dass auch die Pflanzen eine Art Perzeption und Be-
gehrung besitzen (»il y a quelque perception et appe-
tition encor dans les plantes à cause de la grande ana-
logie, qu’il y a entre les plantes et les animaux«).25 
Diese Vermögen schreibt ihnen Leibniz zu, weil sie 

über eine »individuelle Identität« (»identité indivi-
duelle«) verfügen, die in der Organisation ihrer Le-
bensverrichtungen besteht und die von einem inneren 
Prinzip getragen wird, das er Monade nennt.26

In der Mitte des 18. Jahrhunderts bilden für den 
französischen Biologen A. de Condillac die Bedürf-
nisse (»besoins«) die Antriebe für die Bewegungen 
der Tiere. Die Wiederkehr der immer gleichen Be-
dürfnisse führt nach Condillac zur Etablierung und 
sicheren Ausführung bestimmter Bewegungsweisen. 
Die Bedürfnisse rufen auf der einen Seite bestimmte 
Vorstellungen (»idées«) hervor, auf der anderen Seite 
die ihnen entsprechenden Bewegungen.27 Die Bedürf-
nisse fungieren auf diese Weise als Schaltstelle zwi-
schen (mentalen) Vorstellungen und (real-kausalen) 
Bewegungen zur Befriedigung der Vorstellungen. 
D. Diderot sieht darüber hinaus nicht nur zwischen 
Bedürfnissen und Bewegungen eine kausale Bezie-
hung, sondern auch zwischen Bedürfnissen und den 
Organen, die ihre Befriedigung ermöglichen. Organe 
werden in den Worten Diderots durch das Vorliegen 
von Bedürfnissen gebildet: »les organes produisent 
les besoins, et réciproquement les besoins produisent 
les organes«28 – eine frühe lamarckistische Vorstel-
lung (↑Lamarckismus).

Dass ein Begehren mit einer definierten Zielvor-
stellung verbunden ist, macht I. Kant deutlich. Die 
vorgestellt Antizipation des Ziels kann damit als 
Motivation für das Handeln verstanden werden. 
Weil nach Kant auch die Tiere nach Vorstellungen 
handeln29, kann er daran eine allgemeine Begriffs-
bestimmung von ↑›Leben‹, ausgehend vom Begriff 
des Begehrens anschließen: »Leben ist das Vermö-
gen eines Wesens, nach Gesetzen des Begehrungs-
vermögens zu handeln. Das Begehrungsvermögen ist 
das Vermögen desselben, durch seine Vorstellungen 
Ursache von der Wirklichkeit der Gegenstände dieser 
Vorstellungen zu sein«30.

In den naturphilosophischen Lehren des deutschen 
Idealismus wird das Verhältnis des Organismus zu 
seiner Umwelt als ein dialektisches Verhältnis von 
Subjekt und Außenwelt interpretiert. Aufbauend auf 
Kants Begriff eines Naturzwecks (↑Zweckmäßig-
keit) wird der Organismus als ein System aus sich 
wechselseitig bedingenden Teilen gedeutet; hinzu 
kommt die Betonung der notwendigen Offenheit die-
ses Systems. Hegel schreibt: »Nach einer Seite ist der 
Organismus unendlich, indem er ein Kreis der reinen 
Rückkehr in sich selbst ist, aber er ist zugleich ge-
spannt gegen die äußerliche unorganische Natur und 
hat Bedürfnisse. Hier kommt das Mittel von außen: 
der Mensch bedarf Luft, Licht, Wasser; er verzehrt 
auch andere Lebendige, Tiere, die er dadurch zur 
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unorganischen Natur, zum Mittel macht«31. Und an 
anderer Stelle heißt es, »der tierische Organismus er-
halte sein Fürsichsein nur durch steten Prozeß in sich 
selbst und gegen eine ihm unorganische Natur, wel-
che er verzehrt, verdaut, sich assimiliert, das Äußere 
in Inneres verwandelt, und dadurch erst sein Insich-
sein wirklich macht. […] Dies in sich beschlossene 
System hat zu seinem einzigen Zwecke die Selbst-
erhaltung des Lebendigen durch diesen Prozeß, und 
das tierische Leben besteht deshalb nur in einem 
Leben der Begierde«32. Die Begierden und Bedürf-
nisse der Tiere sind nach Hegel durch ihre innere 
Natur bestimmt und begrenzt: »Das Tier hat einen 
beschränkten Kreis von Mitteln und Weisen der Be-
friedigung seiner gleichfalls beschränkten Bedürfnis-
se«33 (↑Nische). Das Angewiesensein auf die Umwelt 
ist nach Hegel für die Lebewesen so elementar, dass 
sie geradezu darüber bestimmt werden können: »Nur 
ein Lebendiges fühlt Mangel«34; der »Trieb« als Mo-
tivation für die Aktivität eines Lebewesens sei daher 
eine »Thätigkeit des Mangels«35.

Vom Begehren der Seele zur Offenheit des Systems
Zentrale biologische Bedeutung für eine Theorie 
der Veränderung der Organismen gewinnt der Be-
griff des Bedürfnisses bei J.B. de Lamarck. Nach 
Lamarck führt die anhaltende Veränderung der Erd-
oberfläche zur Veränderung der inneren Empfindun-
gen (»sentiment intérieur«) und zur Erzeugung neuer 
Bedürfnisse (»besoins«) der Organismen. Die neuen 
Bedürfnisse drücken sich in einem verstärkten oder 

vernachlässigten Gebrauch 
bestimmter Organe aus, die 
daraufhin stärker oder weni-
ger stark ausgebildet werden 
und in dieser Ausprägung 
an die Nachkommen vererbt 
werden.36 Die in dem Leben 
eines Individuums neu auf-
tretenden Bedürfnisse bedin-
gen also, vermittelt über den 
verstärkten Gebrauch, eine 
Vererbung erworbener Eigen-
schaften (↑Lamarckismus).

Bis zur zweiten Hälfte des 
19. Jahrhunderts ist es die 
vorherrschende Auffassung, 
ein Bedürfnis komme allein 
den Tieren, nicht aber den 
Pflanzen zu. Diese Zuschrei-
bung wird vorgenommen, 
weil das Vorhandensein von 
Bedürfnissen an Fähigkeiten 

der ↑Wahrnehmung, ↑Empfindung oder Vorstellung 
geknüpft wird – und diese werden den Pflanzen tra-
ditionell abgesprochen. Das Leben der Pflanzen wird 
durch die Umwelt determiniert vorgestellt. L. Oken 
sagt von der Pflanze: »Sie bewegt sich nur durch 
einen fremden Reiz«37; »Die höchste Geistesopera-
tion, welcher die Pflanze fähig ist, ist Reizbarkeit«38. 
Anders dagegen das Tier: »Das Tier kann sich aus 
Mangel an Reiz bewegen«39. Plausibel wird diese 
Beschränkung der Fähigkeit zu Bedürfnissen auf Tie-
re, insofern unter Bedürfnissen psychische Zustände 
– im Sinne eines Begehrens – verstanden werden: 
Ohne psychisches (mentales) System können Pflan-
zen solche Zustände klarerweise nicht zukommen. 
Dieses Begriffsverständnis wandelt sich aber in der 
Jahrhundertmitte: Bedürfnisse werden zunehmend 
als Systemzustände verstanden, als Ausdruck der be-
sonderen Organisation offener Systeme. Die Syste-
moffenheit wird nicht mehr allein Lebewesen mit ei-
nem komplexen Nervensystem und einem Bewusst-
sein zugeschrieben, sondern jedem System, das über 
einen Mangel verfügen kann, unabhängig davon, ob 
dieser Mangel mental vorgestellt und bewusst erlebt 
wird oder nicht.

Einen Beitrag zu dieser Verallgemeinerung des Be-
dürfniskonzepts liefert A. Schopenhauers Willensme-
taphysik. Zwar verwendet Schopenhauer noch den ur-
sprünglich an menschliche Bewusstseinsvorgänge ge-
bundenen Begriff des Willens – sofern er damit aber 
ein für den Bereich des Organischen universales Prin-
zip verbindet, löst er den Begriff aus seiner psycholo-

Abb. 36. Schema der primären Bedürfnisse; »n« steht für ›need‹ (aus Murray, H.A. 
(1938). Explorations in Personality: 79).
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gischen Verankerung: Die Bedürfnisse aller Organis-
men werden vielmehr als Ausdruck eines universalen 
organischen Willens konzipiert, der eben auch die 
einfach strukturierten Lebensformen umfasst: »ein 
Verlangen, Begehren, Wollen oder Verabscheuen, 
Fliehen, Nichtwollen ist jedem Bewußtsein eigen: der 
Mensch hat es mit dem Polypen gemein«40.

Auf dieser Grundlage können auch den Pflanzen 
Bedürfnisse zugeschrieben werden, so wie dies ex-
plizit G.T. Fechner in seiner Abhandlung über das 
›Seelenleben der Pflanzen‹ tut. Das Bedürfnis der 
Pflanzen ist nach Fechner allerdings lediglich ein 
»gegenwärtig gefühltes Bedürfnis« ohne »Bewußt-
sein des Zukünftigen«.41

In einem bereits systemtheoretischen Sinne ver-
wendet H. Lotze den Begriff des Bedürfnisses 1856 
im Zusammenhang seiner Lehre der Selbsterhaltung 
des Organismus durch »Compensation der Störun-
gen«, die seine Teile erleiden. Die Bedürfnisse er-
wachsen danach aus der Ausrichtung des Organis-
mus auf seine Selbsterhaltung.42

Einen systemtheoretischen Unterton hat auch die 
enge Verbindung zwischen einem Bedürfnis und sei-
ner Befriedigung, die der Physiologe E. Pflüger 1877 
in seinem »Gesetz der teleologischen Mechanik« 
zieht: »Die Ursache jeden Bedürfnisses eines leben-
digen Wesens ist zugleich die Ursache der Befriedi-
gung des Bedürfnisses«43 (in seiner Grundstruktur 
wird dieser Zusammenhang ein Jahrhundert zuvor 
von Condillac formuliert; s.o.44). Problematisch ist 
diese Formulierung allerdings, weil der Begriff des 
Bedürfnisses selbst im Sinne einer Ursache verstan-
den werden kann (so wie bei Kant; s.o.). Meist wird 
die Verbindung von Bedürfnis und Befriedigung nicht 
so aufgefasst, dass beiden eine gemeinsame Ursache 
zugrunde läge, sondern es wird vielmehr eine einzige 
Ursache-Wirkungs-Relation mit dem Bedürfnis auf 
der Seite der Ursache und der Befriedigung auf der 
Seite der Wirkung angenommen. Das Bedürfnis der 
Nahrungsaufnahme (Hunger) wirkt z.B. als Ursache 
zur Befriedigung dieses Bedürfnisses (der erfolgen-
den Nahrungsaufnahme).

I. Physiologische Bedürfnisse (»viscerogenic needs«)
A. auf einen Mangel bezogen (»lacks«)
1. Sauerstoff (»inspiration«)
2. Wasser (»water«)
3. Nahrung (»food«)
4. Sinnlichkeit (»sentience«)

B. auf Absonderungen bezogen (»distensions«)
5. Sexualität (»sex«)
6. Milchabgabe (»lactation«)
7. Abgabe verbrauchter Luft (»expiration«)
8. Urinabgabe (»urination«)
9. Kotabgabe (»defecation«)

C. Schutz
10. Vermeidung von Vergiftung (»noxavoidance«)
11. Vermeidung von Überhitzung (»heatavoidance«)
12. Vermeidung von Unterkühlung (»coldavoidance«)
13. Vermeidung von Verletzung (»harmavoidance«)

II. Psychische Bedürfnisse (»psychogenic needs«)
A. primär auf unbelebte Objeke bezogen
1. Erwerb (»acquisition«)
2. Erhaltung (»conservance«)
3. Ordnung (»order«)
4. Behalten (»retention«)
5. Aufbauen (»construction«)

B. auf Ansehen und Prestige bezogen
6. Geltungsdrang (»recognition«)
7. Leistung (»achievement«)
8. Selbstdarstellung (»exhibition«)

C. auf den Statuserhalt bezogen
9. Vermeidung von Erniedrigung (»Infavoidance«)
10. Selbstrechtfertigung (»defendance«)
11. Hartnäckigkeit (»counteraction«)

D. auf Dominanz und Unterwerfung bezogen
12. Machtausübung (»dominance«)
13. Ehrerbietung (»deference«)
14. Zustimmung (»similance«)
15. Unabhängigkeit (»autonomy«)
16. Individualität (»contrarience«)

E. sado-masochistische Bedürfnisse
17. Aggression (»aggression«)
18. Erniedrigung (»abasement«)

F. soziale Akzeptanz
19. Tadelvermeidung (»blamavoidance«)

G. auf persönliche Beziehungen bezogen
20. sozialer Anschluss (»affiliation«)
21. Zurückweisung (»rejection«)
22. Fürsorge (»nurturance«)
23. Hilfesuchen (»succorance«)

H. Entspannung
24. Spiel (»play«)

I. Lernen und Lehren
25. Wissen und Information (»cognizance«)
26. Unterrichten (»exposition«)

Tab. 20. Liste von physiologischen und psychischen Bedürfnissen des Menschen (nach Murray, H.A. (1938). Explorations in 
Personality: 79-83).
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20. Jh.: Listen und Systeme von Bedürfnissen
Systematische Untersuchungen zur Theorie von Be-
dürfnissen gehen im 20. Jahrhundert in der Regel von 
der Psychologie aus. Die für die Biologie zentralen 
»primären« oder »physiologischen« Bedürfnisse 
werden meist aus einer Klassifikation der Instink-
te entwickelt. Dies gilt etwa für die auf ein System 
von Bedürfnissen bezogene Einteilung der Instinkte 
durch W. McDougall (von 1908 und 1932) und E.C. 
Tolman (1926) (↑Instinkt: Tab. 128 und 129).

Eine explizite Klassifikation von Bedürfnissen 
(»needs«) schlägt H.A. Murray 1938 vor. Murrays 
Klassifikation geht von Typen der Verhaltensmotiva-
tion bei Personen in unterschiedlichen Umweltsituati-
onen aus. Allgemein definiert wird ein Bedürfnis von 
Murray als eine Kraft in der Hirnregion (»a force (the 
physico-chemical nature of which is unknown) in the 
brain region«), die die Vermögen der Wahrnehmung, 
Verarbeitung und Handlung in einer Weise organi-
siert, so dass eine unbefriedigende Situation transfor-
miert wird (»which organizes perception, appercepti-
on, intellection, conation and action in such a way as 
to transform in a certain direction an existing, unsatis-
fying situation«).45 Murray gliedert die Bedürfnisse in 
primäre (»viszerogene«; vgl. Abb. 36) und sekundäre 
(»psychogene«). Die erste Gruppe wird weiter un-
terteilt in zyklische (wie die Bedürfnisse nach Nah-
rung, Wasser, Urinieren, Sex) und regulatorische (wie 
Kältevermeidung). Für die psychogenen Bedürfnisse 
gibt Murray eine lange Liste von Begriffen, deren Be-
zeichnungen und Abgrenzungen anhand zahlreicher 
psychologischer Fragebogen und Tests ermittelt und 
verfeinert wurden (vgl. Tab. 20).46

Bekannter als das komplexe Schema Murrays ist 
der Ansatz A. Maslows, die menschlichen Bedürf-
nisse in Gruppen zu gliedern und in einer Hierarchie 
der Dringlichkeit zu ordnen.47 Die Hierarchie wird 
später häufig als Pyramide dargestellt (»Maslowsche 
Bedürfnispyramide«). Der Aufbau der Pyramide 
folgt dem Prinzip, dass zur Aktivierung der höhe-
ren Bedürfnisse zunächst die der niederen Ebenen 
befriedigt sein müssen. Die Pyramide hat fünf Ebe-
nen: (1) physiologische Bedürfnisse (»physiological 
needs«: Hunger, Durst, Sexualität etc.), (2) Sicher-
heitsbedürfnisse (»safety needs«: nach Schutz vor 
Schmerz, Furcht etc.), (3) Bedürfnisse nach sozialen 
Bindungen (»belongingness and love needs«: nach 
Geborgenheit, Zärtlichkeit, Liebe etc.), (4) Bedürf-
nis nach Selbstachtung (»esteem needs«: nach Zu-
stimmung, Leistung, Geltung), (5) Bedürfnis nach 
Selbstverwirklichung (»need for self-actualization«: 
Selbsterfüllung in der Realisierung der eigenen Mög-
lichkeiten).

Von biologischer Seite existieren nur wenige An-
sätze zur systematischen Darstellung der Bedürfnisse 
von Lebewesen. Konsens bestht allein darin, die bei-
den ultimaten Funktionen aller Lebewesen in Selbst-
erhaltung und Fortpflanzung zu sehen (↑Funktion: 
Tab. 91). F.M. Lehmann gibt 1935 eine »Rangord-
nung der Lebensvorgänge« an, die in folgender Rei-
he besteht: Stoffwechsel, Formwechsel, Regenerati-
on, Teilung und Zeugung.48 Ein moderner Vorschlag 
stammt von G. Tembrock, der 1980 von den »Um-
weltansprüchen« eines Organismus spricht und diese 
in Raum-, Zeit-, Stoffwechsel-, Schutz-, Partner- und 
Informationsansprüche gliedert.49 

Jonas: »Selbstbesorgtheit alles Lebens«
Eine zentrale Rolle spielt das Konzept des Bedürf-
nisses in der Philosophie des Organischen von H. 
Jonas. Für Jonas bilden die Bedürfnisse denjenigen 
Aspekt der Lebewesen, die sie von zielverfolgenden 
kybernetischen Maschinen unterscheiden: »Lebende 
Dinge sind Geschöpfe des Bedürfnisses und handeln 
aufgrund von Bedürfnissen. Das Bedürfnis gründet 
einerseits in der Notwendigkeit ständiger Selbster-
neuerung des Organismus mittels des Stoffwechsels, 
andererseits im elementaren Drang des Organismus, 
auf solche prekäre Weise sein Dasein fortzusetzen«50. 
In dem Bedürfnis manifestiere sich so eine »funda-
mentale Selbstbesorgtheit alles Lebens«, das sowohl 
die Teleologie des Organischen im Sinne seiner Um-
weltbezogenheit bedinge (»Selbsttranszendierung 
durch die Bedürftigkeit«51) als auch die »Dimension 
der Innerlichkeit« (s.u.) der Lebewesen begründe 
(»das absolute Interesse des Organismus an seinem 
eigenen Dasein«52). Die Bedürftigkeit offenbart sich 
nach Jonas besonders ausgeprägt bei den Tieren, weil 
diese von solcher organischen Nahrung abhängen, 
deren unmittelbare Anwesenheit in ihrer Umwelt 
nicht garantiert ist. Ihr Leben sei daher durch eine 
»Mittelbarkeit« und »Lücke« zwischen Bedürfnis 
und Befriedigung gekennzeichnet. Weil die Pflanzen 
dagegen in dauerndem Kontakt mit ihrer Nahrung 
stehen, gebe es in ihrem Leben keine Lücke, über 
die hinweg Bedürfnisse fühlbar würden: »Unmittel-
barkeit ist hier garantiert durch ständige Kontiguität 
zwischen Aufnahmeorgan und äußerem Vorrat«53.

Das Verhältnis von Offenheit und Geschlossenheit 
des Systems eines Organismus beschreibt Jonas als 
»paradoxe Tatsache«54, weil ein Lebewesen seine 
Geschlossenheit nur um den Preis seiner Offenheit 
erhalten könne. Die autonome, sich nach eigenen 
Gesetzen verhaltende Formung der Stoffe im Orga-
nismus sei doch nur möglich, indem der Organismus 
auf seine Umwelt bezogen ist, von der er seine Nah-
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rung erhält. Die Absonderung von der Natur korre-
liert im Organismus mit der Einbindung in die Natur. 
Selbständigkeit gehe mit Abhängigkeit, Autonomie 
mit Dependenz einher: »So hat die Selbständigkeit 
gegenüber der Natur, gesetzt und behauptet in der 
Eigenkausalität des Organismus – einer außermecha-
nischen Autonomie –, ihren genauen Preis in existen-
tieller Abhängigkeit von der Natur, die dem stabilen 
Sein des leblosen Stoffes durchaus fremd ist […]: 
Geschlossenheit der Funktionsganzheit nach innen 
– ist im Vollzug der Funktionalität selber korrelative 
Offenheit zur Welt«.55

Die Autonomie des Organismus, seine Absonde-
rung von der allgemeinen Natur durch die ihm ei-
genen Gesetze bedingt es für Jonas auch, dass der 
Organismus in einer »prekären« Lage der jederzeit 
möglichen Vernichtung steht: »So in der Schwebe 
zwischen Sein und Nichtsein besitzt der Organismus 
sein Sein nur auf Bedingung und auf Widerruf«.56 
Mit der besonderen Anordnung der Materie, die den 
Organismus ausmacht, sei auch immer die mögliche 
Zerstörung dieser Anordnung gegeben. Das Sein des 
Organismus schließe seine Gefährdung und damit 
die spätere Möglichkeit des Nichtseins ein. Nach 
Jonas begründet der Organismus überhaupt erst die 
Kategorie des Nichtseins in der Natur.57

Im Anschluss an diese Konzipierung des Bedürf-
nisbegriffs zur Bezeichnung eines für alle Lebewe-
sen grundlegenden Verhältnisses ist vorgeschlagen 
worden, auch die Teleologie des Organischen und 
die Funktionsbegrifflichkeit in der Biologie aus der 
Bedürfnisstruktur von Lebewesen abzuleiten. Lebe-
wesen sind ihrer Natur nach Gegenstände, die einen 
Mangel leiden können und die zu ihrem Fortbeste-
hen auf ein Verhalten der Behebung dieses Mangels 
angewiesen sind. Sie sind also in ihrer Erhaltung 
ständig bedroht und daher in ihrem Verhalten auf ihr 
Wohl bezogen. Es lassen sich damit Zustände von 
Lebewesen als für sie selbst gut auszeichnen und 
diese Zustände können als die Ziele ihres Verhaltens 
bestimmt werden. Jedes Verhalten, das einen Beitrag 
zum Wohl des Lebewesens leistet, kann in der bio-
logischen Beschreibung als eine Funktion gedeutet 
werden.58

Begehren und Bedürfnis
Von Seiten der konstruktiven Wissenschaftstheorie 
bemüht man sich seit Anfang der 1970er Jahre um 
die Begründung einer terminologischen Unterschei-
dung zwischen Begehren und Bedürfnis.59 Nicht je-
dem Begehren entspricht danach auch ein Bedürfnis. 
Letzterer Begriff wird als der engere verstanden, 
denn er soll das zum Leben Nötige bezeichnen. Ein-

gestanden wird allerdings, dass sich keine scharfe 
und allgemeingültige Grenze zwischen dem angeben 
lässt, was begehrt, d.h. bewusst und absichtlich an-
strebt wird, und dem, dessen ein Organismus bedarf, 
d.h. was als Zweck (sozial) anerkannt ist. Auch die 
Unterscheidung von Handeln und ↑Verhalten wird an 
der Gegenüberstellung von Bedürfnis und Begehren 
festgemacht: Allein dem Handeln liegt danach ein 
Begehren zugrunde. – Wird die Evolutionstheorie als 
grundlegende biologische Theorie vorausgesetzt, ist 
dieser Unterschied für die Biologie allerdings nicht 
relevant: Den Organismen ist alles, was sie anstre-
ben, auch ein Bedürfnis, insofern es zu ihrer Fitness 
beiträgt. Ein Begehren, das sie aus dieser naturalen 
Einbindung befreien würde, würde sie aus der (evolu-
tionstheoretisch fundierten) Biologie herausstellen.

Vom Begriff des Begehrens ist die Rede von Be-
dürfnissen auch unterschieden, weil sie nicht nur auf 
intentional sich verhaltende Lebewesen (Tiere), son-
dern auch auf nicht-lebende Wesen bezogen wird. Im 
Rahmen soziologischer Analysen etwa werden sozi-
alen Systemen Bedürfnisse zugeschrieben. Seit den 
1950er Jahren existiert eine intensiv geführte Debatte 
über die funktionalen Anforderungen jeder Gesell-
schaft (Aberle et al. 1950: »functional prerequisites 
of any society«).60 Auch N. Luhmann spricht 1962 
im Anschluss an diese Diskussionen um den sozio-
logischen Funktionalismus von den »Bedürfnissen« 
sozialer Systeme.61

Offenes System
Der Ausdruck ›offenes System‹ (engl. »open sys-
tem«) wird bis in die 1920er Jahre in verschiedenen 
speziellen Kontexten gebraucht, z.B. in Bezug auf 
den Blutkreislauf von Krebstieren, der im Gegensatz 
zum geschlossenen System bei Wirbeltieren ein offe-
nes System bildet.62 Als grundlegender Terminus zur 
Beschreibung der energetischen Situation von Lebe-
wesen etabliert er sich seit 1925, zuerst in den Schrif-
ten des Physiologen W.B. Cannon.63 Diese allgemei-
ne terminologische Bedeutung kündigt sich bereits 
Mitte des 19. Jahrhunderts bei H. Lotze an, der 1856 
schreibt: »der lebendige Körper ist ein […] offenes 
System von Theilen, gegen die Einwirkungen des 
Aeußern nicht abgeschlossen, sondern ihre beständig 
regelmäßige Wiederkehr zu seiner Entwicklung er-
wartend«64 (2. Aufl. 1869: »sondern ihrer zu seiner 
Entwicklung bedürftig«65).

Der Sache nach wird die energetische und stoff-
liche Offenheit der Organismen bereits seit Jahr-
hunderten thematisiert (↑Stoffwechsel). Eine prä-
zise Formulierung wird durch die Etablierung der 
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chemischen Thermodynamik in der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts ermöglicht. Auf der Grundlage 
thermodynamischer Ansätze ist ein Organismus bei 
W. Ostwald zu Beginn des 20. Jahrhunderts als offe-
nes System konzipiert (ohne dass Ostwald aber die 
Formulierung ›offenes System‹ verwendet). Ein »nie 
fehlendes Kennzeichen« eines Lebewesens ist für 
Ostwald der »Energiestrom«66, der es in die Lage ei-
ner »stationären« Erhaltung seines Zustandes bringe. 
Der Energiestrom sei die Voraussetzung für die ak-
tive Selbsterhaltung des Systems, denn: »Es ist ein-
leuchtend, dass ein im Energiegleichgewicht befind-
liches Gebilde gegen die Einflüsse der Umgebung 
nicht aktiv reagiren kann«67. Weil der Organismus 
wesentlich aus der Umsetzung chemischer Energie-
formen besteht, hält Ostwald fest: »Der Organismus 
ist also wesentlich ein Complex chemischer Energie-
en, deren Umwandlung in andere Formen sich derart 
regelt, dass ein stationärer Zustand entsteht«.68 

Eine thermodynamische Charakterisierung von 
Organismen als Systeme, die mit ihrer Umwelt nicht 
im Gleichgewicht stehen und auf Energiezufuhr 
angewiesen sind, formuliert seit 1920 der ungari-
sche Biologe E. Bauer. Er bemüht sich auf dieser 
Grundlage auch um eine allgemeine »Definition des 
Lebewesens«. Nach Bauer sind es drei Kriterien, 
die zusammen notwendig und hinreichend für das 
Vorliegen eines Lebewesens sind: (1) das fehlende 
thermodynamische Gleichgewicht eines Systems mit 
seiner »Umgebung«, (2) die Zufuhr von Energie zu 
dem System und (3) die Ausnutzung der zugeführ-
ten Energie im Sinne der Aufrechterhaltung des Sys-
temzustandes fern des Gleichgewichts: »jedes Kör-
persystem, das nicht im Gleichgewichtszustande ist 
und so eingerichtet ist, daß die Energieformen seiner 
gegebenen Umgebung zu solchen Energieformen in 
demselben umgewandelt werden, welche bei der ge-
gebenen Umgebung gegen den Eintritt des Gleich-
gewichtszustandes wirken, nennen wir ein Lebewe-
sen«.69 Bauer spricht 1920 allerdings noch nicht von 
einem ›offenen System‹.

Weite Verbreitung findet der Ausdruck ›offenes 
System‹ durch die Verwendung in der allgemeinen 
Systemtheorie L. von Bertalanffys.70 Allgemein sind 
offene Systeme nach von Bertalanffy durch die »Ein- 
und Ausfuhr von Materialien«71 gekennzeichnet. Die 
Organismen sind danach offen, weil sie für ihre Er-
haltung auf den Austausch von Stoffen und Energie 
mit der Umwelt angewiesen sind. Nur insofern Orga-
nismen als offene Systeme beschrieben werden, sind 
sie nach von Bertalanffy zur Verrichtung von Arbeit 
in der Lage. Von Bertalanffy gelangt zum Konzept 
des offenen Systems ausgehend von der Darstellung 

chemischer Gleichgewichtssysteme. Das ↑Gleichge-
wicht in einem Organismus sei zwar ebenso wie das 
chemische Gleichgewicht als ein konstantes Verhält-
nis von Massen verschiedener Teilchen darstellbar, 
im Gegensatz zu einem chemischen Gleichgewicht 
stelle es sich aber nicht spontan ein, sondern bedürfe 
der Energiezufuhr von außen – um arbeitsfähig zu 
sein, stehe der lebende Organismus also in einem dy-
namischen Gleichgewicht72. 

Die Unterscheidung zwischen einem echten che-
mischen Gleichgewicht und dem dynamischen 
Gleichgewicht – dem »steady state« –, in dem sich 
die Lebewesen als offene Systeme befinden, wird in 
den 1930er Jahren von verschiedener Seite zu be-
stimmen versucht (↑Gleichgewicht).73 Der Begriff 
›dynamisches Gleichgewicht‹ für den Ausgleich von 
aufbauenden und abbauenden Prozessen im Orga-
nismus erscheint im naturphilosophischen Kontext 
seit Ende des 18. Jahrhunderts (Schelling 1798), 
als thermodynamisch-physiologischer Terminus seit 
1920 (Lillie 1920: »dynamic equilibrium«74; Rigna-
no 1930: »dynamic stationary equilibrium«75).

Appetenzverhalten
Der Begriff des Appetenzverhaltens (engl. »appetiti-
ve behavior«) wird 1918 von W. Craig eingeführt.76 
Verstanden wird darunter ein ohne äußere Reize 
spontan auftretendes Suchverhalten nach einem Reiz 
zur Auslösung eines anderen Verhaltens, der End-
handlung (»consummatory action«). 

K. Lorenz übernimmt den Ausdruck von Craig 
und stellt ihn in Zusammenhang mit den von ihm 
beobachteten Phänomenen der »Schwellenerniedri-
gung und Leerlaufreaktion« von Verhaltensweisen, 
d.h. der situationsunangemessenen Auslösung eines 
Verhaltens, wenn die adäquaten Reize längere Zeit 
ausbleiben.77 Obwohl Lorenz immer betont, dass ein 
Verhalten »auf Leerlauf« ohne einen äußeren Reiz 
abläuft, verwendet er anfangs doch stets die Bezeich-
nung Leerlaufreaktion.78 Erst seit 1950 geht er zu den 
Termini Leerlaufbewegung79 oder Leerlaufaktivität80 
über. Nicht zuletzt in dieser anfänglichen Wortwahl 
zeigt sich die starke Prägung, die Lorenz durch das 
mechanistische Reflexmodell zur Erklärung des Ver-
haltens erfahren hat (↑Ethologie).81

Bereits von den klassischen Autoren der römischen 
Antike wird das Begehren der Tiere nach bestimmten 
äußeren Zuständen als ihr appetitus bezeichnet (vgl. 
lat. ›appetere‹ »erstreben, aufsuchen«). Cicero ver-
wendet dieses Wort für einen von der Natur verliehe-
nen Trieb, der die Tiere zur Annäherung an gesunde 
Dinge und zur Entfernung von gefährlichen Dingen 
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veranlasst (»accessum ad res salutares a pestiferis re-
cessum«).82 In der Hochscholastik bei Albertus Mag-
nus wird der appetitus als eine Eigenschaft der anima 
vegetabilis verstanden, die aber nur bei Wesen mit 
Sinnlichkeit vorkommen, also nicht bei Pflanzen.83 

Im Anschluss an diese Verwendungen erscheint 
der Ausdruck auch bei neuzeitlichen Autoren: R. De-
scartes hat einen Begriff von »appetits naturels« und 
zählt diese zu den Wahrnehmungen (»perceptions«). 
Sie verbinden den Menschen nicht mit äußeren Ob-
jekten, sondern setzen ihn mit seinem Körper in Be-
ziehung; zu ihnen gehören die Gefühle von Hunger 
und Durst.84 Eine besondere Exposition erfährt der 
Begriff der Appetenz in der Metaphysik von Leibniz. 
Als Streben oder appetitus (»Appetition«) bezeichnet 
er ein »inneres Prinzip«, das den Übergang der Mo-
nade von einer Perzeption zu einer anderen bewirkt. 
Es stellt ein Begehren dar, das einen Gegenstand von 
innen heraus zu einer Veränderung veranlasst.85 

Weil es sich um ein innerorganismisches Gesche-
hen handelt, das dem Appetenzverhalten zugrunde 
liegt, ist das Konzept verwandt mit dem Begriff der 
↑Empfindung und unterschieden von dem der Wahr-
nehmung. Empfindungen und Appetenzen (Stim-
mungen) betreffen nicht das Organismus-Umwelt-
Verhältnis, sondern stellen einen Zustand eines Or-
ganismus dar.

Innerlichkeit
Das Wort »Innerlichkeit« wird im 18. Jahrhundert 
offenbar von Klopstock geprägt, um eine poetische 
Darstellungsweise zu bezeichnen, der es um das In-
nere einer Sache geht.86 Es wird auch von Goethe 
verwendet und erscheint dann wiederholt bei Hegel 
zur Kennzeichnung des Verhältnisses von Innen und 
Außen, von Individualität und Allgemeinheit87. Die 
Innerlichkeit ist bei Hegel v.a. das individuelle Geis-
tige in der Empfindung, das sich von der äußeren 
Wirklichkeit abgrenzt. Diese Grenzziehung wird ter-
minologisch auch durch das Begriffspaar Innenwelt/
Außenwelt markiert (↑Umwelt).

Bei J.E. von Berger wird die Innerlichkeit 1821 
zu einem universalen Merkmal der Lebewesen, die 
ihnen im Gegensatz zu den leblosen Naturkörpern 
zukomme und die er mit deren Fähigkeit zur Emp-
findung in Zusammenhang bringt. Nach von Berger 
ist »die allgemeine Idee des eigentlichen oder indivi-
duellen Lebens die einer vom dunkelsten Anfang bis 
zur vollendeten Klarheit sich steigernden Innerlich-
keit und Freiheit«.88

Zu einem etablierten Terminus mit einer spezifi-
schen biologischen (oder zumindest biophilosophi-

schen) Bedeutung wird das Wort erst im 20. Jahr-
hundert. Es wird dabei von verschiedenen Autoren 
unterschiedlich aspektiert. J. von Uexküll spricht 
1909 von der »Innenwelt« der Tiere, betrachtet sie 
als durch ihren Bauplan hervorgebracht und hält sie 
für maßgeblich im Hinblick darauf, was jeweils als 
ihre spezifische ↑Umwelt zu gelten habe.89

Der Entwicklungsbiologe W. Roux ist 1915 der 
Auffassung, durch ihre »Selbsttätigkeit« verfügten 
Lebewesen über ein eigenes »Selbst« und eine »Inner-
lichkeit«.90 Diese Eigenschaft betreffe das »Wesen« 
des Lebens und komme den Lebewesen noch zusätz-
lich zu ihren einzelnen Vermögen zu, also zusätzlich 
zu Stoffwechsel, Wachstum, Bewegung, Vermehrung 
und Vererbung. »Innerlichkeit« und »Selbsttätigkeit« 
(»Autoergie«) stehen bei Roux in einem direkten 
Zusammenhang: Prozesse und Faktoren in den Lebe-
wesen selbst determinieren, welche äußeren Größen 
für sie wirksam werden sollen. Neben der »Selbst-
bewegung« schreibt Roux den Lebewesen noch eine 
ganze Reihe weiterer auf das »Selbst« (↑Regulation) 
gerichteter Vermögen zu, so »Selbstveränderung«, 
»Selbstausscheidung«, »Selbstaufnahme«, »Selbst-
assimilation«, »Selbstwachstum«, »Selbstvermeh-
rung« und »Selbstentwicklung«. Diese »Selbstleis-
tungen« bewirken in ihrer Gesamtheit nach Roux die 
»Selbsterhaltung« der Lebewesen.91

Für R. Woltereck macht 1940 die »INNEN-Dimen-
sion des Lebendigen« die besondere, materiell nicht 
aufhebbare Eigenart der Organismen aus. Sie äußere 
sich in einem Gerichtetsein der organischen Vorgän-
ge und in einem Zueinanderpassen (Harmonie) der 
Einzelabläufe.92 Das Innere der Lebewesen offenbare 
seinen Charakter »als eines im Grunde subjektiven 
und nicht-materiellen INNEN-Geschehens, von dem 
ein Beispiel im eigenen Empfinden, Denken und 
Wollen uns unmittelbar bekannt ist«.93 Woltereck un-
terscheidet ein »Gerichtetsein der Lebensvorgänge« 
(in die Umwelt) von einem »Zueinanderpassen vieler 
Einzelabläufe«.94 Die Innen-Dimension macht Wol-
tereck dabei nicht von dem Vorliegen eines psychi-
schen Apparates abhängig, weshalb er von der »apsy-
chischen Integrität« sprechen kann.95 Als ein Wesen 
mit einer Innerlichkeit verfüge der Organismus über 
ein Bild seiner Welt; er verhalte sich entsprechend 
dieses Bildes zweckmäßig und er verfolge Absichten, 
die durch seinen inneren Zustand motiviert seien.

Einen zentralen Begriff bildet ›Innerlichkeit‹ in 
der Theorie des Organischen von A. Portmann. Die 
Innerlichkeit ist danach eine Eigenschaft, die allen 
Lebewesen zukommt: »Die Innerlichkeit der Lebe-
wesen beruht auf einer Eigenart aller lebenden Subs-
tanz: der Reizbarkeit, also der Möglichkeit, Vorgän-
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ge der Umgebung umzuformen in Erregungen«.96 
Die Erkenntnis der Innerlichkeit der Organismen ist 
nach Portmann allein durch eigene Erfahrung mög-
lich: »Eigenschaften der Innerlichkeit, Qualitäten 
von Sinneserlebnissen kennen wir nur, soweit wir 
selber, wir Menschen, dafür bewußte Empfindungen 
haben«97. Wegen der Erkenntnis der Innerlichkeit 
durch die eigene Erfahrung nimmt für Portmann die 
Möglichkeit zur Erkenntnis fremder Lebensformen 
in dem Maße ab, in dem deren Organisation unserer 
unähnlich wird.

Schließlich liegt auch für H. Jonas die »Dimen-
sion der Innerlichkeit« dem Organischen überhaupt 
zugrunde: »Es gibt keinen Organismus ohne Teleo-
logie; es gibt keine Teleologie ohne Innerlichkeit«98. 
Die Innerlichkeit der Lebewesen entsteht nach Jonas 
aus ihrer konstitutiven »Bedürftigkeit«, ihrem »Inte-
resse« an Selbsterhaltung. Weil die Organismen als 
offene Systeme entworfen werden müssen, die zu 
ihrer Erhaltung eines Stoffwechsels und daher einer 
Stoffzufuhr bedürfen, und sie die für sie notwendige 
Beziehung zur Außenwelt selbst regulieren, verfügen 
sie nach Jonas über eine Innerlichkeit. Jonas verbin-
det die Betonung der Kategorie der Innerlichkeit mit 
einer Kritik am Externalismus des Behaviorismus 
und dem Plädoyer für einen Internalismus zur Erklä-
rung organischer Vorgänge: »Die Pein des Hungers, 
die Leidenschaft der Jagd, die Wut des Kampfes, der 
Schrecken der Flucht, der Reiz der Liebe – diese und 
nicht die durch Rezeptoren übermittelten Daten be-
gaben Gegenstände mit dem Charakter von Zielen 
(positiven oder negativen) und machen das Verhal-
ten zweckgerichtet. [...] Das kybernetische Modell 
reduziert tierische Natur auf die zwei Faktoren der 
Wahrnehmung und Bewegung, während sie in Wirk-
lichkeit aus der Triade Wahrnehmung, Bewegung 
und Gefühl zusammengesetzt ist«.99

Ob aber wirklich allen Lebewesen, also auch den 
Pflanzen, sinnvoll eine Innerlichkeit zugeschrieben 
werden sollte, ist ebenso strittig wie die Zuschrei-
bung von Bedürfnissen. H. André ist 1924 der Auf-
fassung, die Abhängigkeit der Pflanzen von der Um-
welt bedinge, »daß wir ihr sinnvoll keine von innen 
heraus beherrschte Leiblichkeit und ihr psychisches 
Korrelat, ein sensitives Wahrnehmungs- und Empfin-
dungsleben zuschreiben können«.100 Ähnlich urteilt 
H. Conrad-Martius 1934: »Tiere haben ein nach in-
nen hinein gestaltetes Selbst, Pflanzen nicht«.101
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Befruchtung
Das deutsche Wort ›Befruchtung‹ ist eine Ableitung 
aus ›Frucht‹, das eine Entlehnung von dem lat. ›fruc-
tus‹ »Frucht« (zu frui »genießen«) ist. Es erscheint in 
der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts, zuerst wohl 
1691 bei J.N. Pfitzer, der zum männlichen Samen des 
Menschen schreibt: »Der Saamen nun/ welcher uns 
in das Gesicht fällt/ ist nicht eben derjenige/ so uns 
die Befruchtung einreicht/ sondern vielmehr das Ve-
hiculum, welches denjenigen geistigen Theil / wel-
cher solche Wunder würket / mit sich führt und an 
gehörige Ort überbringet«.1 Der Ausdruck erscheint 
anfangs allerdings selten, 1716 in einer Übersetzung 
des französischen ›fécondité‹2 auch in Bezug auf 
Pflanzen: »So muß also jede Pflanze in dem Saam-
korn in sich halten die Befruchtung, welche von dem 
Vater herkommt, und die Nahrung, welche die Mutter 
dazu hergiebet.«3 A.G. Kästner gibt 1748 die Auffas-
sung Linnés wieder, »daß die Befruchtung […] von 
einer [Pflanze] auf die andere gehen könnte, wenn 
ihrer verschiedene neben einander ohngefähr zu glei-
cher Zeit blühten«.4 Bei B. Erhart heißt es 1759: »da 
es gleichwohl noch manche […Pflanzen gibt, denen] 
entweder das weibliche oder männliche Glied fehlet, 
so müssen diese beständig unfruchtbar bleiben, jene 
aber erst die Befruchtung von diesen empfangen«.5 
Eine ältere Form lautet ›Befruchtigung‹. Durch den 
Vorgang der Befruchtung verschmelzen der männli-
che und weibliche Teil zu einem sich entwickelnden 
Keim oder einer Frucht.

Der ältere Terminus für den Prozess ist im klassi-
schen Griechisch ›ἔγκυον ποιεῖν‹ (»schwanger ma-
chen, befruchten«) (auch bei Pflanzen6), im klassi-
schen Latein und in der Scholastik ›fecundatio‹7 (von 
lat. ›fecundus‹ »fruchtbar«), im Englischen ›fertili-
zation‹8.

Frühe Beschreibungen und Vermutungen
Direkt beobachtbar wird der Vorgang der Befruch-
tung erst mittels mikroskopischer Methoden. Anhand 
seiner Konsequenzen, der Entstehung makroskopisch 
sichtbarer »Früchte« und schließlich neuer Organis-
men, ist das Phänomen aber basal für die meisten 
Lebensformen und lange bekannt. Über den genauen 
Mechanismus der Befruchtung dominieren bis ins 
19. Jahrhundert Spekulationen. Sehr wirkmächtig ist 
die Auffassung des Aristoteles, nach der die Lebe-
wesen im Wesentlichen aus dem männlichen Samen 
hervorgehen und der weibliche Körper lediglich die 

Bereitstellung der Stoffe und die Ernährung des Kei-
mes übernimmt. Aristoteles bezieht den Dualismus 
von Form und Materie auf den Beitrag der beiden 
Geschlechter in der Hervorbringung neuer Lebewe-
sen: So wie der Zimmermann das Holz bearbeite, um 
daraus ein Möbelstück zu formen, setze der männli-
che Samen den Entwicklungsprozess des Keims in 
Gang und gebe diesem seine Gestalt.9 Der männliche 
Same transportiere nicht nur die Potenz für die Struk-
turen des Embryos10, sondern enthalte darüber hinaus 
auch den Mechanismus zur Umwandlung der Potenz 
des weiblichen Beitrags in eine Aktualität11 (»Dorn-
röschennarrativ«12).

A. van Leeuwenhoek beobachtet die Vereinigung 
von Ei und Samenzelle des Frosches Ende des 17. 
Jahrhunderts mit Hilfe des Mikroskops. Wie Aris-
toteles ist er aber der Auffassung, dass das Leben 
allein von den männlichen Samen komme und dass 
das Ei des Weibchens lediglich die Nahrung liefere. 
Vehement bekämpft wird diese Auffassung von R. de 
Graaf in der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts, u.a. 
mit dem stichhaltigen Argument, in den Nachkom-
men vieler Organismen zeigten sich Eigenschaften, 
die auch ihre Mutter, nicht aber der Vater habe. Über 
die relative Bedeutung von Ei und Samen bei der Er-
zeugung der Nachkommen entfacht im 18. Jahrhun-
dert ein Streit, bei dem die Ovisten als Verfechter der 
besonderen Bedeutung des Eies für die Vererbung 
auf der einen Seite den Animalkulisten auf der ande-
ren Seite gegenüberstehen (↑Entwicklung). Verbes-
serungen der mikroskopischen Technik ermöglichen 
immer bessere Beschreibungen der Befruchtungs-
prozesse. So kann L. Spallanzani in den 1770er Jah-
ren bei der Befruchtung von Salamandern und ande-
ren Tieren beobachten, dass in der geschlechtlichen 
Fortpflanzung ein physischer Kontakt zwischen ei-
ner Samenzelle und einer Eizelle stattfinden muss.13 
Spallanzani ist auch der erste, der erfolgreiche Ver-
suche zur künstlichen Befruchtung bei Amphibien, 
einem Insekt und beim Hund durchführt.14

Aufschlüsse über die Notwendigkeit einer Be-
fruchtung auch bei Pflanzen geben die sehr alten 
Beobachtungen einer fehlenden Fruchtreife von iso-

Die Befruchtung ist die Vereinigung von Zellen ver-
schiedener Organismen zum Zweck der sexuellen Fort-
pflanzung.
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lierten weiblichen Bäumen der Dattelpalme. Schon 
Assyrer und Babylonier kannten den Vorgang der 
künstlichen Befruchtung dieser Pflanze und haben 
ihn auf Flachreliefs abgebildet.15 Später dienen Ver-
suche der künstlichen Befruchtung zum Nachweis der 
allgemeinen Sexualität bei Pflanzen (↑Geschlecht). 
Wissenschaftliche Versuche zur Kreuzung verschie-
dener Varietäten und Arten werden seit Beginn des 
18. Jahrhunderts durchgeführt, so von C. Mather an 
Maispflanzen und von T. Fairchild durch die Kreu-
zung der Garten- mit der Bartnelke.16 Eine Aufsehen 
erregende künstliche Befruchtung gelingt 1749 bei 
einer isoliert in Berlin stehenden weiblichen Dattel-
palme (Chaemerops), in dem sie mit dem Pollen ei-
nes in Leipzig wachsenden Baums bestäubt wird.17

Im Rahme der Romantischen Naturphilosophie zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts gilt die Befruchtung als 
ein basales Prinzip des Lebens: In der Befruchtung 

komme es zu einer Verschmelzung 
von polaren Prinzipien der Natur, 
und diese Verschmelzung wird 
als Voraussetzung für die Bildung 
neuen Lebens angesehen (↑Ge-
schlecht). 

Nach der Entdeckung der man-
nigfaltigen Fortpflanzungsweisen, 
die keine Befruchtung einschließen 
(z.B. die Parthenogenese; ↑Fort-
pflanzung; ↑Generationswechsel), 
stellt R. Leuckart 1858 fest, dass 
der Physiologie offenbar ein Gesetz 
verlorengegangen sei und die Rolle 
des männlichen Samens nicht so un-
verzichtbar für die Entstehung neu-
en Lebens ist, wie es lange geglaubt 
wurde.18

Integration in die Zelltheorie
Nach Fortschritten in der Mikrosko-
pier- und Färbetechnik können die 
Vorgänge bei der Befruchtung seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts detailliert 
untersucht werden. Die Forschung 
profitiert dabei wesentlich von der 
Anwendung der Zelltheorie: R. Re-
mak zeigt 1852, dass die Eier der 
Frösche aus jeweils nur einer Zelle 
bestehen19, und C. Gegenbaur wei-
tet diese Einsicht 1861 auf alle Wir-
beltiere aus, indem er nachweist, 
dass der Dotter keine Zellen ent-
hält20. Samenzellen in befruchteten 
Eiern werden von M. Barry (1840)21 

und G. Newport (1853)22 nachgewiesen; sie können 
den Befruchtungsvorgang selbst jedoch nicht beob-
achten. O. Bütschli stellt dann 1873 zwei Kerne im 
befruchteten Ei von Nematoden fest.23 Ein Jahr spä-
ter beschreibt L. Auerbach die Verschmelzung dieser 
beiden Kerne.24 Detaillierte Studien zur Befruchtung 
stellt O. Hertwig wenig später an Seeigeln an und 
klärt damit endgültig die Natur der Befruchtung als 
Verschmelzung der Kerne von Samen- und Eizelle 
auf.25 Hertwig zeigt u.a., dass nur eine Samenzelle 
in das Ei eindringt, dass der zweite Kern innerhalb 
der befruchteten Eizelle von der Samenzelle stammt, 
dass die Kerne der Ei- und Samenzelle verschmel-
zen und dass die Kerne aller Zellen späterer Stadien 
der Keimesentwicklung aus der Teilung des Kerns 
der befruchteten Eizelle hervorgehen. Hertwig kann 
damit als erste These seiner Habilitationsschrift von 
1876 formulieren: »Die Befruchtung beruht auf der 

Abb. 37. Schematische Darstellung der Vorgänge bei der Befruchtung von Wirbel-
tieren. Die Samenzelle dringt in die Eizelle ein; das von ihr mitgeführte »Centro-
som« wandert in die Mitte der Eizelle und teilt sich. Zwischen den beiden Produk-
ten bildet sich ein »Spindelapparat«, der eine Verbindung zu den Chromosomen 
herstellt, die in den Kernen von Ei- und Samenzelle sichtbar geworden sind. Bei 
der anschließenden Zellteilung erhält jede Tochterzelle zum Teil väterliche und 
zum Teil mütterliche Chromosomen (aus Boveri, T. (1902). Das Problem der Be-
fruchtung: 18).
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Verschmelzung von geschlechtlich differenzirten 
Zellkernen«.26 Kurz darauf beobachtet H. Fol erst-
mals das Eindringen der Samenzelle in die Eizelle 
bei Seesternen.27

Die Befruchtungsprozesse bei Pflanzen werden seit 
den 1850er Jahren aufgeklärt. G. Thuret erzeugt 1852 
eine experimentelle Befruchtung durch die Mischung 
von Gameten diözischer Algen.28 N. Pringsheim be-
obachtet 1856 die Verschmelzung der Gameten bei 
der Befruchtung einer anderen Algenart direkt.29 Um 
die Befruchtung der bedecktsamigen Pflanzen (An-
giospermen) entsteht um die Mitte des 19. Jahrhun-
derts ein akademischer Streit. Er dreht sich um die 
Frage, welche Rolle dem Pollenschlauch, den G.B. 
Amici erstmals 1823/24 als Auswuchs der Pollen-
körner beobachtet30, und der Samenanlage zukommt. 
M.J. Schleiden meint 1837, der Embryo entstehe aus 
dem Pollenschlauch selbst und die Samenanlage lie-
fere nur Nährmaterial31; er wird in dieser Auffassung 
von S. Endlicher und F. Unger32 sowie H. Schacht33 
unterstützt. Die richtige Theorie dagegen, dass sich 
der Embryo nach der Befruchtung des weiblichen 
Gameten durch den Pollen in der Samenanlage bildet, 
vertreten F.J.F. Meyen34, G.B. Amici35, W. Hofmeis-
ter36 und L. Radlkofer37. Die genaue Befruchtung der 
Eizelle durch die Spermazellen im Pollenschlauch 
wird erst 1884 durch E. Strasburger beschrieben.38 
Den Charakter der »doppelten Befruchtung« der 
bedecktsamigen Pflanzen, also die Verschmelzung 
nicht nur der generativen Kerne, sondern auch des 
zweiten im Pollenschlauch enthaltenen Spermakerns 
mit dem Embryosackkern, woraus das Nährgewebe 
im Samen hervorgeht, klären S. Nawašin39 und L. 
Guignard40 Ende des Jahrhunderts unabhängig von-
einander auf.41

Der Nachweis der im Prinzip parallelen Verhält-
nisse der Befruchtung bei Pflanzen und Tieren lie-
fert – ebenso wie die Zellenlehre, auf der er aufbaut 
– einen wichtigen Beitrag zur konzeptionellen und 
sachlichen Vereinheitlichung der ↑Biologie.

Gamet und Zygote
Der Ausdruck ›Gamet‹ (abgeleitet von griech. 
›γαμέτης‹ »Gatte«) wird von E. Strasburger 1877 
geprägt.42 Es wird damit eine Fortpflanzungszelle be-
zeichnet, die in einer sexuellen Vereinigung mit einer 
anderen die befruchtete Eizelle, die Zygote (s.u.), bil-
det. Strasburger nennt die Gameten die »sich mitein-
ander vereinigenden Protoplasmamassen«. Indem der 
Ausdruck bald im Englischen aufgenommen wird43, 
verbreitet er sich international. Ein älterer Ausdruck, 
der ›Gamet‹ entspricht, lautet Geschlechtszellen, 

der bereits seit 1842 erscheint.44 M. Wichura, der 
ihn 1865 für Pflanzen einführt, versteht darunter die 
Zellen, die die Funktion haben, »das Individuum 
fortzupflanzen«, bei Pflanzen seien dies »Keimbläs-
chen« und »Pollenschlauch«.45 In ähnlicher Bedeu-
tung wird seit den 1840er Jahren der Ausdruck Fort-
pflanzungszellen verwendet (Nägeli 1842; Schleiden 
1843)46, den auch G. Mendel in seinem berühmten 
Aufsatz aus dem Jahr 1866 gebraucht47 (synonym 
dazu verwendet Mendel auch den Ausdruck Befruch-
tungszellen, den er wohl von seinem akademischen 
Lehrer F. Unger übernimmt48).

A. de Bary unterscheidet 1881 bei sexuell sich 
fortpflanzenden Algen eine Form der Fortpflanzung 
mit gleichgeformten Gameten, die er isogam nennt 
(»Copulation ganz gleichwerthiger Gameten«), von 
dem oogamen Typ, bei der geschlechtlich differen-
zierte Gameten miteinander verschmelzen (»Vereini-
gung scharf differenzirter Eier mit Samenkörpern«).49 
Für das erste Phänomen führt de Bary den Terminus 
Isogamie ein.50 Als Gegenbegriff dazu etabliert sich 
Ende des 19. Jahrhunderts neben dem Begriff der 
Oogamie zur Bezeichnung einer Differenzierung der 
Gameten, bei der die Eizelle zu keinem Zeitpunkt 
selbstbeweglich ist (wie bei den meisten Tieren), der 
Begriff der Anisogamie für die Vereinigung von zwei 
Gameten, die sich allein in ihrer Größe unterschei-
den.51

Gleichzeitig mit dem Terminus ›Gamet‹ führt 
Strasburger auch den Begriff Zygote ein. Sie stellt 
nach Strasburger das »Copulationsproduct« aus der 
Verschmelzung der beiden Gameten dar. Weil die 
Zygote den doppelten Satz an Chromosomen gegen-
über den Gameten enthält, wird der Zustand ihres 
Kerns seit 1905 als diploid im Vergleich zum hap-
loiden Kern der Gameten bezeichnet (»Haploid und 
Diploid«, bzw. »haploidische und diploidische Gene-
ration«52). H. Winkler spricht 1920 allgemeiner von 
der Zygophase nach dem Befruchtungsvorgang und 
der Gamophase, in der sich die Gameten und ihre 
Abkömmlinge vor der Befruchtung befinden (↑Le-
bensgeschichte).53
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Bewusstsein
›Bewusstsein‹ ist zunächst ein primär philosophischer 
Terminus, den C. Wolff 1719 einführt1 und der als 
Übersetzung v.a. des cartesischen Begriffs der con-
scientia dient. Der Sache nach lässt sich der Begriff 
des Bewusstseins bis in die Antike zurückverfolgen, 
insofern die Selbsterkenntnis der Vernunft und das 
Reflexionswissen bereits vielfach thematisiert und 
unterschiedlich auf den Begriff gebracht werden, bei 
Platon und Aristoteles u.a. in der Rede von der Er-
kenntnis der Erkenntnis (»νόησις νοήσεως«).2

Conscientia
Das lateinische Wort ›conscientia‹ bedeutet ur-
sprünglich so viel wie »Mit-Wissen« und hat seine 
Verwendung u.a. in Gerichtsreden, in denen es um 
ein von mehreren Menschen geteiltes Wissen geht, 
z.B. um das gemeinsame Wissen von Täter und Zeu-
ge.3 Bereits früh wird der Ausdruck ebenso in ande-
ren Kontexten verwendet und kann dabei auch auf 
ein mit Gott geteiltes Wissen bezogen werden. Diese 
letztere Bedeutung erlangt im christlichen Mittelalter 
besonderen Stellenwert: Bei Augustinus ist die con-
scientia ein Wissen über die Taten eines Menschen, 
das anderen Menschen weitgehend verschlossen ist 
und über das er selbst nicht verfügt, das vielmehr al-
lein Gott bekannt ist.4 Entscheidend für die spätere 
Entwicklung ist das Moment der epistemischen Un-
zugänglichkeit der conscientia, das nach Augustinus 
auch die Verurteilung eines anderen Menschen durch 
seine Mitmenschen erschwert. In der Folgezeit er-
fährt der Ausdruck eine Bedeutungsverschiebung hin 
zu einer starken Betonung von moralischen Bezügen. 
So erscheint die conscientia bei Thomas von Aquin 
als ein moralisches Wissen und Urteilsvermögen, das 
sich auf einzelne Handlungen bezieht und diese be-
gleitet.5

In dem neuzeitlichen erkenntnistheoretischen Zu-
sammenhang rückt diese seit der Scholastik beste-
hende semantische Verbindung der conscientia zu 
dem ethischen Begriff des Gewissens in den Hin-
tergrund. R. Descartes liefert für diese Entwicklung 
entscheidende Impulse: Er versteht das Bewusstsein 
– Descartes verwendet den Ausdruck conscientia al-
lerdings nur selten – als ein begleitendes Wissen, das 
neben bestimmten Akten abläuft und das die Versi-
cherung für den Handelnden enthält, dass er es ist, 
der die Akte vollzieht. Entgegen der scholastischen 
Tradition bezieht sich die conscientia bei Descartes 
nicht mehr auf ein moralisches Wissen, sondern auf 
das Wissen von der Wahrheit eines Gedankens, also 
auf einen erkenntnistheoretischen Kontext.6 Im Ein-
zelnen bringt Descartes das Bewusstsein mit den Ver-
mögen der Intelligenz, des Willens, der Einbildung 
und des Fühlens in Zusammenhang.7 Weil Descartes 
auch den Tieren zumindest ein Fühlen (»sensus«) zu-
gesteht (↑Gefühl),8 ist nicht vollständig ausgeschlos-
sen, dass auch sie über ein Bewusstsein verfügen.

Antike: Intelligenz auch bei Tieren
Die Frage, ob allen Organismen oder zumindest all-
gemein den Tieren oder nur einigen von ihnen oder 
nur dem Menschen oder auch nur einigen Menschen 
oder schließlich nur jeweils sich selbst Bewusstsein 
zugeschrieben werden soll, ist eine alte Streitfrage. 
In ihrer terminologischen Konzentration auf den Be-
griff des Bewusstseins stellt sie sich allerdings erst 
seit Leibniz. Vorher wird das Thema unter dem Titel 
der Vernunft oder der ↑Intelligenz der Tiere abgehan-
delt.

Nach den Auffassungen der antiken Philosophen 
wird der Verstand oder die Vernunft oft durchaus 
nicht als Privileg des Menschen angesehen. So heißt 
es in einem Fragment des Vorsokratikers Epicharm: 
»die Weisheit ist nicht nur bei einer Gattung vorhan-
den, sondern alles was da lebt, hat auch Verstand 
[γνώμα]«.9 Ähnlich sagt auch Empedokles in Bezug 
auf die Pflanzen und Tiere: »sie alle haben Einsicht 
und Anteil an Erkenntnis«.10

Selbstwahrnehmung (Cudworth 1678)  175
Bewusstsein (Wolff 1719)  172
mentale Repräsentation (d’Olivet 1721)  182
Geist der Tiere (Batsch 1801)  193
Selbstkonzept (Baldwin 1892)  187
Empathie (Titchener 1909)  189
Probehandeln (Freud 1911)  182
Metakognition (Krapiec 1960)  197
Bereitschaftspotenzial (Kornhuber & Deecke 1965)  186
reflektierende Selbstbewertung (Frankfurt 1971)  185

Das Bewusstsein ist zunächst das unmittelbare subjek-
tive Erleben von eigenen körperlichen und mentalen 
Zuständen und Vorgängen eines Organismus. Aufgrund 
der expliziten Form dieses Erlebens kann das Bewusst-
sein darüber hinaus eine objektivierende Tendenz des 
Erlebens einschließen, insofern es das bloß subjektive, 
inexplizte (»unbewusste«) Empfinden in einer intersub-
jektiv etablierten Kodierung (einer Sprache) erschließt 
und vergegenständlicht. In dieser expliziten Form ist 
das Bewusstsein ein Vermögen eines Organismus, nicht 
nur die eigenen Einstellungen und Bedürfnisse sowie 
das eigene Handeln und dessen Ziele vorzustellen, son-
dern auch alternative Zustände und Handlungsoptionen 
zu durchdenken sowie Gegenstände der Umwelt und 
abstrakte Relationen in Form von symbolischen Reprä-
sentationen und begrifflichen Operationen abzubilden.
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Bereits Aristoteles stellt das Problem als eine 
Streitfrage dar und hält es weitgehend offen, »ob die 
Spinnen, die Ameisen und dergleichen ihre Leistun-
gen einem Verstand oder sonst etwas anderem ver-
danken«.11 Wegen der Zweckmäßigkeit der natürli-
chen Fähigkeiten dieser Organismen tendiert Aristo-
teles an dieser Stelle dazu, die Frage positiv zu beant-
worten. Auf der anderen Seite teilt er die Lebewesen 
aber doch danach ein, welche Seelenvermögen ihnen 
zukommen: den Pflanzen allein eine nutritive Seele, 
den Tieren eine sensitive Seele und einigen Lebewe-
sen darüber hinaus eine intellektive Seele. Zu letzte-
ren gehört der Mensch, aber selten sagt Aristoteles, 
dass allein der Mensch diese Seele besitzt. An einer 
Stelle heißt es unmissverständlich, allein der Mensch 
sei zur Überlegung fähig, d.h. nur er könne sich be-
wusst etwas ins Gedächtnis zurückrufen.12 Meistens 
urteilt Aristoteles aber komparativ: Der Mensch habe 
mehr Intelligenz als die Tiere bzw. er sei das klügste 
unter den Lebewesen.13 Auch zu vielen Tieren, z.B. 
den Bienen und blutführenden Tieren sagt er, sie hät-
ten Verstand (»φρόνησις«) und Würde (»καλός«).14 

Die kognitiven Fähigkeiten, die einem Bewusst-
sein und Selbstbewusstsein entsprechen, folgen bei 
Aristoteles aus dem Postulat eines übergeordneten 
Vermögens, das alle Sinneswahrnehmungen beglei-
tet (»ein allgemeines Vermögen, das allen Sinnen 
zukommt, durch das wir wahrnehmen, daß wir sehen 
und hören«).15 Nach Aristoteles gibt es einen gemein-
samen Sinn (»κοινὴ αιἴσθησις«16) zur Wahrnehmung 
des Gemeinsamen an Objekten; der Sitz dieses zen-
tralen Wahrnehmungsorgans ist nach Aristoteles das 
Herz.

Auch Seneca schreibt den Tieren eine Selbstwahr-
nehmung der eigenen körperlichen Verfassung (»con-
stitutionis suae sensus«17) zu, weil sie zu geschickten 
Bewegungen ihrer Gliedmaßen in der Lage sind. 
Darüber hinaus spricht Seneca den Tieren auch eine 
Kenntnis und ein Verstehen (»intellectus«18) dessen 

zu, was ihnen nutzt oder schadet. Die Quelle für die-
se Kenntnisse sieht Seneca nicht in einem individuell 
erworbenen Lernen, sondern in einer naturgegebenen 
Sorge (»caritas sui«19). Das Verhalten der Tiere kön-
ne sich daher ohne Denken (»cogitatio«) und ohne 
Überlegung (»consilium«20) vollziehen (↑Instinkt). 

Ähnlich heißt es auch bei Plutarch, einige Tiere 
verfügten zwar über eine Intelligenz21; diese sei aber 
von der Vernunft des Menschen unterschieden, denn 
ein Hund beispielsweise wäge nicht ab, operiere 
nicht mit logischen Schlüssen, die Disjunktionen und 
Konjunktionen von Sätzen enthalten, sondern sein 
Verhalten sei vielmehr direkt von der Sinnlichkeit 
geleitet.22

Scholastik
Dieser in der Antike herrschenden Auffassung schlie-
ßen sich auch die meisten Gelehrten der Scholastik 
an: Sie sprechen den Tieren nicht jedes Denkvermö-
gen ab, unterscheiden dieses aber deutlich von dem 
des Menschen. Thomas von Aquin ist der Meinung: 
»Alle Tiere besitzen im natürlichen Instinkt eine 
gewisse Teilhabe an der Klugheit und der Vernunft 
[prudentiae et rationis]«.23 In seiner Einteilung der 
Seelenvermögen folgt Thomas weitgehend Aristo-
teles. Die menschliche Vernunftseele (»anima in-
tellectiva«) ist für ihn dadurch ausgezeichnet, dass 
sie (körperlose) Allgemeinheiten erfassen kann, und 
sie besitze damit »eine Kraft, die auf Unendlichkeit 
geht«.24 Im Gegensatz zu den vergänglichen, auf die 
jeweilige Wahrnehmung gerichteten Seelen der Tie-
re sei die menschliche Seele daher nicht vergänglich 
und verfüge über eine Selbständigkeit (Subsistenz).25 
Allein dem Menschen schreibt Thomas auch das 
vollständige Vermögen des Urteilens über das eigene 
Urteilen (»Iudicare […] de iudicio suo«) und damit 
ein Reflektieren zu, wie er es nennt (s.u.).26

Gegenstandsbezug

einzelne Akte 
oder Zustände ganzes Subjekt

Gram-
matische 
Struktur

intransitiv
(bei Bewusst-

sein sein)

Eindrücke-bei-Bewusstsein-Haben
(Meine Wahrnehmung, Stimmung 

etc. habe ich bei Bewusstsein.)

Bei-Bewusstsein-Sein
(Ich habe Bewusstsein, Bäume 
nicht; ich bin bei Bewusstsein.)

transitiv
(von etwas 

Bewusstsein 
haben)

Akt- oder Zustandsbewusstsein
(Mir ist meine Wahrnehmung, 

Stimmung etc. bewusst.)

Selbstbewusstsein
(Ich bin mir bewusst.)

Tab. 21. Kreuzklassifikation von vier Typen des Bewusstseins.
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Frühe Neuzeit: Entwicklung der Terminologie
Die Situation der üblichen Zuschreibung von Ver-
nunft und anderen geistigen Vermögen zu Tieren 
ändert sich in der Frühen Neuzeit. Radikal in der Ab-
lehnung der Vernunft der Tiere ist insbesondere R. 
Descartes. Er betont, dass die Tiere nicht nur weniger 
Verstand (»raison«) als der Mensch haben, wie die 
Tradition seit Aristoteles behauptete, sondern dass 
sie gar keinen haben.27 Als Grund für diese Ableh-
nung sieht Descartes v.a. das fehlende Sprachvermö-
gen der Tiere an. 

Auch wenn Descartes’ Versuch der klaren Grenz-
ziehung wenig Akzeptanz findet, hinterlässt er doch 
seine Spuren und schärft insbesondere das Bewusst-
sein für den terminologischen Klärungsbedarf in die-
ser Frage. Die Rede von der Vernunft der Tiere wird 

nach Descartes insgesamt problematisch, 
ohne dass sie aber ganz aufgegeben wird. 
T. Hobbes ist der Ansicht, dass die Tiere 
zwar auf der einen Seite des Verstandes 
entbehren, weil sie nicht über Wörter 
mit festgesetzten Bedeutungen verfügen 
würden,28 auf der anderen Seite spricht er 
aber doch wenig später im Zusammen-
hang mit der Planmäßigkeit und Zweck-
mäßigkeit der Bewegungen der Tiere von 
der »tierischen Vernunft« (»intellectum 
animalem«)29. 

In G.W. Leibnizʼ lateinischen und fran-
zösischen Schriften gewinnt der Begriff 
des Bewusstseins eine terminologische 
Rolle im Streit um die Intelligenz der 
Tiere. Leibniz macht den Unterschied 
zwischen Mensch und Tier daran fest, 
dass die Tiere über kein Bewusstsein 
(»conscience«) verfügen. Ausgehend 
von Descartes’ unscharfer Trennung von 
›perceptio‹ und ›cogitatio‹ schlägt er eine 
begriffliche Differenzierung vor, indem 
er einander gegenüberstellt: die Perzep-
tion, die einen durch Wahrnehmung eines 
Dinges der Außenwelt veranlassten inne-
ren Zustand bezeichnet: »l’état interieur 
de la Monade representant les choses 
externes«, und die Apperzeption, die das 
reflexive Bewusstsein dessen meint (»la 
Conscience, ou la connoissance reflexive 
de cet état interieur«).30 An anderer Stel-
le heißt es dann ausdrücklich, die Tiere 
hätten zwar Perzeptionen (bzw. Empfin-
dung: »sentiment«), daraus folge jedoch 
nicht, dass sie auch über die Fähigkeiten 
des Denkens und der Reflexion (bzw. der 

Vernunft: »raison«) verfügten.31 Das Bewusstsein 
ist bei Leibniz damit festgelegt auf ein spezifisch 
menschliches reflexives Wissen von den eigenen in-
neren Zuständen. 

Die reflexive Struktur des Bewusstseins kann als 
Basis zur Formulierung der ersten Gewissheiten am 
Anfang jeden Wissens formuliert werden. So heißt 
der erste Satz von C. Wolffs Metaphysik von 1720: 
»Wir sind uns bewust. Daran kan niemand zweiffeln« 
(vgl. Tab. 22).32

Beide Einschränkungen – die Reservierung für 
den Menschen und die reflexive Struktur – werden 
aber bereits in der ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts 
wieder relativiert: Bewusstsein bei Tieren wird nicht 
prinzipiell ausgeschlossen und auch äußere Gegen-
stände gelten als mögliche Objekte des Bewusstseins. 

Abb. 38. Darstellung verschiedener mentaler Bereiche aus dem frühen 17. 
Jahrhundert. Unterschieden werden eine auf Wahrnehmungen, Vorstellun-
gen und den Intellekt bezogene Welt (»Mundus sensibilis«, »Mundus imagi-
nabilis« und »Mundus Intellectualis«). Diese befinden sich  zwar außerhalb 
des menschlichen Kopfes, haben aber in diesem ihre jeweiligen und mit-
einander verbundenen Entsprechungen (aus Fludd, R. (1619). Utriusque 
cosmi maioris scilicet et minoris metaphysica, Bd. II: 217 (Tract. I, sect. I, 
lib. X: De triplici animae in corpore visione).
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Es etabliert sich darüber hinausgehend ein weites 
Verständnis des Bewusstseinsbegriffs, das nicht nur 
innere Zustände umfasst, sondern sich auch auf die 
Gegebenheit äußerer Gegenstände beziehen kann. In 
den Gelehrtendiskussionen über eine Tierseele in der 
ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts wird den Tieren 
von der einen Seite Verstand zuerkannt, d.h. die Fä-
higkeit, nach Sinnesempfindungen urteilen zu kön-
nen – und sogar eine Vernunft von niedriger Art soll 
den Tieren zukommen.33

Selbstbewusstsein
Weil das Bewusstsein eine Leistung desjenigen men-
talen Systems ist, auf das es sich selbst wieder be-
zieht, gilt die Möglichkeit einer Zuschreibung von 
Bewusstsein zu anderen Wesen vielfach als fraglich: 
Bewusstsein ist insofern immer und ausschließlich 
ein Selbstbewusstsein.

Seit der Scholastik werden solche Vermögen, die 
nicht auf äußere Wahrnehmung, sondern auf innere 
Erlebnisse bezogen sind, als innere Sinne (»sensus 
interiores«) bezeichnet – anfangs in der Dreizahl von 
Phantasie, Denken und Gedächtnis, später auf fünf 
Sinne ausgeweitet.34 Im Anschluss an diese inneren 
Sinne ist auch das Bewusstsein als eine Selbstwahr-
nehmung entworfen worden. So heißt es etwa bei J. 
Locke: »Consciousness is the perception of what pas-
ses in a man’s own mind«.35 In England verbreitet sich 
der Begriff der Selbstwahrnehmung (»self-percepti-
on«) bereits Mitte des 17. Jahrhunderts.36 R. Cudworth 
spricht von einem Bewusstsein seiner selbst (»con-
scious of It Self«; »Reflexive upon its whole Self«; 
»self-moving«37; vgl. auch »one Self-Active, Living, 
Power, Substantial or Inside-Being, that Containeth, 
Holdeth and Connecteth all together«38).

Der Ausdruck ›Selbstbewusstsein‹ wird erst im 17. 
Jahrhundert geprägt, und zwar als zentraler Terminus 
der Subjektsphilosophie, nach der die Reflexion des 
denkenden Subjekts zum höchsten Erkenntnisprinzip 
erhoben wird.39 Spinoza und Leibniz, bei denen sich 
frühe Nachweise des Ausdrucks finden (»conscien-
tia sui«40), verwenden das Wort für ein unmittelbares 
Wissen von Bewusstseinsinhalten.

Darauf aufbauend macht die philosophische Tra-
dition den Bewusstseinsbegriff zu einem Prinzip der 
Einheit des erkennenden Subjektes. I. Kant spricht 
von der »ursprünglich-synthetischen Einheit der 
Apperception«; es gebe ein »Ich denke«, das »alle 
meine Vorstellungen begleiten können« müsse, damit 
eine einheitliche Erkenntnis möglich werde.41 Das 
Selbstbewusstsein wird so konzipiert als Bedingung 
für die Möglichkeit der Zusammenfassung von Vor-
stellungen zu einer Einheit.

18. Jh.: Bewusstsein zwischen Vernunft und Natur
Über den auf Tiere bezogenen Materialismus 
Descartesʼ hinausgehend, sind im 18. Jahrhundert 
reduktionstische Strömungen wirksam und einfluss-
reich. Sie zielen darauf ab, auch das Bewusstsein als 
Folge der Anordnung materieller Teile des Körpers, 
und nicht mittels der Seelenbegrifflichkeit, zu erklä-
ren. Zu besonderem Ruhm gelangt die radikale Sicht 
J.O. de La Mettries, der – Descartes’ Dualismus von 
Körper und Seele überwindend – auch alle Seelen-
regungen als Ausdruck physiologischen Geschehens 
deutet: »toutes les fonctions de l’Ame dépendent tel-
lement de la propre Organisation du Cerveau et de 
tout le Corps, qu’elles ne sont visiblement que cette 
Organisation même«.42 Er kann daher provokant ver-
künden: »L’Homme est une Machine«.43 La Mettries 
Position läuft allerdings nicht auf einen einfachen 
mechanistischen Reduktionismus hinaus, denn im-
merhin ist es bei ihm der Begriff der ↑Organisation, 
der an die Stelle der traditionellen Seelenbegrifflich-
keit treten soll, um auch die Hirnfunktionen zu er-
klären.

Für den Grafen Buffon verfügen die Tiere zwar 
auch über einen äußeren und inneren Sinn, nicht aber 
über Denken und Reflexion; diese seien für ihre Be-
wegungen und ihr Streben (»appétit«) auch nicht not-
wendig. Außerdem meint Buffon, den Tieren fehle es 
an einem Bewusstsein des Vergangenen und der Fä-
higkeit des Vergleichens von Empfindungen; ein Be-
wusstsein ihrer aktuellen Existenz (»conscience de 
leur existence actuelle«) gesteht er ihnen aber doch 
zu. Tiere haben nach Buffon auch die Empfindung 
von Lust und Schmerz; die Unterscheidung von ›gut‹ 
und ›schlecht‹ würden sie aber nur als ›angenehm‹ 
und ›unangenehm‹ kennen.44

Am Konzept der Reflexion als Zurückwenden der 
Wahrnehmung auf den inneren Zustand richtet sich 
in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts der Be-
griff der Vernunft aus. Der Hamburger Theologie 

»Wir sind uns bewust. Daran kan niemand zweiffeln / 
der nicht seiner Sinnen völlig beraubet ist: und wer es 
leugnen wolte / derjenige würde mit dem Munde anders 
vorgeben / als er bey sich befindet / könte auch bald 
überführet werden / daß sein Vorgeben ungereimet sey. 
Denn wie wolte er mir etwas leugnen / oder in Zweiffel 
ziehen / wenn er sich nicht bewust wäre? Wer sich nun 
aber bewust ist / derselbige ist. Und demnach ist klar /
daß wir sind«.

Tab. 22. Die subjektive Gewissheit des Bewusstseins (aus 
Wolff, C. (1720). Vernünfftige Gedanken von Gott, der Welt 
und der Seele des Menschen, auch allen Dingen überhaupt, 
2 Bde.: I, 1f.).
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H.S. Reimarus bringt die Begriffe in Zusammenhang 
und nutzt sie zur Grenzziehung zwischen Mensch 
und Tier, indem er erläutert, »daß die Vernunft in ei-
ner Kraft zu reflektieren bestehe, und daß die Thiere 
keinen einzigen Grad der Vernunft besitzen«.45 Die 
Reflexion versteht er dabei als »Kraft, die Dinge, 
nach aus einander gesetzter Vorstellung, mit einander 
zu vergleichen«. Zwar erkennt Reimarus den Tieren 
keine Vernunft und auch kein Vermögen zur Bildung 
von Begriffen zu, aber doch ein Bewusstsein. So 
heißt es, es habe »ein jegliches lebendiges Thier, ver-
möge seiner Empfindung, ein undeutliches Bewußt-
sein der Veränderungen in den Nerventheilen seines 
Körpers, und ihrer Beschaffenheit«46 und damit auch 
ein Gefühl der Lust und Unlust.

Deutlich wird in dieser Auffassung die bis in die 
Gegenwart anhaltende, in den Begriff des Bewusst-
seins eingeschriebene Zwischenstellung zwischen ei-
ner naturalen und einer spezifisch anthropologischen 
Perspektive. Diese Zwischenstellung ist es, die den 

Begriff für die neurowissenschaftliche Analyse von 
geistigen Prozessen so zentral macht.

19. Jh.: Grade des Bewusstseins
Auch bei idealistisch ausgerichteten Philosophen des 
19. Jahrhunderts ist die Vorstellung von einem »tieri-
schen Bewusstsein« nicht selten. Sie findet sich z.B. 
bei J.G. Fichte, G.W.F. Hegel47 und L. Feuerbach. 
Fichte beurteilt 1806 allgemein die Instinkte als ein 
Bewusstsein, allerdings eines ohne Vernunft: »Der 
Instinkt ist blind, ein Bewußtseyn, ohne Einsicht der 
Gründe«.48 Auch Feuerbach schränkt in den 1840er 
Jahren ein, dass den Tieren nur ein Bewusstsein im 
engeren Sinne zukomme, nämlich »im Sinne des 
Selbstgefühls, der sinnlichen Unterscheidungskraft, 
der Wahrnehmung und selbst Beurteilung der äußern 
Dinge nach bestimmten sinnfälligen Merkmalen«.49 
Weil die Tiere aber kein »Bewußtsein der Gattun-
gen« hätten, sie also von sich selbst und von anderen 
Gegenständen nicht als Gattung wüssten, dürfe ihnen 

»[A] conscious event is a brain activity consisting in 
monitoring (recording, analyzing, controlling, or keeping 
track of) some other activity in the same brain« (Mahner 
& Bunge 1997, 209).

»Daß ein mentaler Zustand M bewußt ist, kann zumindest 
zweierlei heißen.
Es kann erstens heißen, daß eine Person, die im mentalen 
Zustand M ist, auch weiß, daß sie in M ist. [...]
Und es kann zweitens heißen, daß der Zustand M einen 
phänomenalen Charakter besitzt, d.h. daß es sich auf eine 
bestimmte Weise anfühlt, in diesem Zustand zu sein« 
(Beckermann 1999, 9).

»Bewusstsein lässt sich bestimmen als Eigenschaft von 
geistigen Prozessen wie Gedanken, Wunschvorstellun-
gen, Wahrnehmungsakten oder Emotionen […], durch die 
diese dem Subjekt dieser Prozesse unmittelbar zugänglich 
werden. Das Subjekt kann daher ohne weitere Schlussfol-
gerungen über diese Zustände berichten bzw. sich an sie 
erinnern. Dieser Zugang beschränkt sich auf die Perspek-
tive der ersten Person« (Pauen 2009, 304).

»Bewusstsein ist das Erscheinen einer Welt. […] Das 
menschliche Bewusstsein unterscheidet sich von ande-
ren biologisch evolvierten Phänomenen grundlegend da-
durch, dass es eine Wirklichkeit dazu bringt, in sich selbst 
zu erscheinen. Es erzeugt Innerlichkeit: Der Vorgang des 
Lebens ist sich seiner selbst bewusst geworden. [… Es] 
kann ein Tier, das nicht logisch denken und auch keine 
Sprache sprechen kann, zweifellos transparente phänome-
nale Zustände haben – und mehr bedarf es nicht, um eine 
Welt im Bewusstsein erscheinen zu lassen« (Metzinger 
2009, 31f.).

Tab. 23. Definitionen und Erläuterungen  des Bewusstseinsbegriffs.

»Consciousness is the perception of what passes in a 
man’s own mind« (Locke 1689/1700, 115).

»[E]in jegliches lebendiges Thier [hat], vermöge seiner 
Empfindung, ein undeutliches Bewußtsein der Verände-
rungen in den Nerventheilen seines Körpers, und ihrer 
Beschaffenheit« (Reimarus 1760/62, 54).

»Das Unterscheidungselement des Geistes ist Bewusst-
sein, das Zeugnis des Bewusstseins ist das Vorhandensein 
einer Wahl und der Beweis für die Existenz der Wahl liegt 
in dem voraufgehenden Schwanken zwischen zwei oder 
mehreren Alternativen« (Romanes 1883, 11). 

»Bewußt zu sein, das heißt in jedem Augenblick die Be-
ziehung herzustellen zwischen dem, was man denkt oder 
tut, und dem, was man denken oder tun könnte« (Valéry 
1894, 389).

»Keine Behauptung über das Bewußtsein bei Tieren läßt 
sich durch Beobachtung oder Versuch beweisen oder wi-
derlegen. Es gibt keine Vorgänge in dem Verhalten der Or-
ganismen, die nicht ebensogut zu verstehen wären ohne 
die Annahme, daß sie von Bewußtseinsvorgängen beglei-
tet sind, als mit dieser Annahme« (Jennings 1906, 531f.).

»[O]n définirait la conscience de l’être vivant une dif-
férence arithméthique entre l’activité virtuelle et l’acti-
vité réelle. Elle mesure l’écart entre la représentation et 
l’action« (Bergson 1907, 145).

»[T]he functional capacity to detect misrepresentation is 
necessary (although perhaps still not sufficient) for con-
sciousness of content« (Allen 1997, 237).
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nicht ein Bewusstsein im strengen Sinne zuerkannt 
werden. 

In ähnlichem Sinne spricht A. Schopenhauer den 
Tieren einen »vernunftlosen Intellekt« zu: »Die Tie-
re haben Verstand, ohne Vernunft zu haben, mithin 
anschauliche, aber keine abstrakte Erkenntnis«.50 
Weil ihnen allgemeine Begriffe mangelten, sei das 
Bewusstsein der Tiere »eine bloße Sukzession von 
Gegenwarten«. Auch ein »Bewußtsein des eigenen 
Selbst«51 erkennt Schopenhauer den Tieren zu.52 Ins-
gesamt verfügt er über einen naturalistischen Begriff 
von Bewusstsein: Es ist für ihn durch den Intellekt 
bedingt und dieser ist wiederum als eine »Funktion 
des Gehirns«53 bestimmt. Abhängig vom Grad der 
Zentralisation des Nervensystems gebe es verschie-
de »Grade des Bewußtseins«54: angefangen von dem 
»ganz schwachen Analogon von Bewußtsein«55 bei 
Pflanzen über die verschiedenen Stufen der »refle-
xionslosen Erkenntnis« der Tiere bis zum Vermögen 
des begrifflichen Bewusstseins des Menschen. Der 
zentrale Punkt im Bewusstsein der Tiere wie der 
Menschen ist für Schopenhauer der Wille (↑Bedürf-
nis): »ein Verlangen, Begehren, Wollen oder Verab-
scheuen, Fliehen, Nichtwollen ist jedem Bewußtsein 
eigen: der Mensch hat es mit dem Polypen gemein. 
Dieses ist demnach das Wesentliche und die Basis je-
des Bewußtseins«.56 An der teleologischen Gerichtet-
heit und Intentionalität ist auch der Bewusstseinsbe-
griff des Physiologen E. Pflüger orientiert. Er geht so 
weit, selbst dem Rückenmark der Wirbeltiere ein Be-
wusstsein zuzuschreiben, eben weil es die Steuerung 
von gerichteten Bewegungen leistet (↑Verhalten).57

Trotz der verbreiteten Vorstellung einer Graduie-
rung des Bewusstseins lehnen es die meisten Phy-
siologen des 19. Jahrhunderts ab, Bewusstsein auch 
den Pflanzen zuzuschreiben. So spricht J. Müller in 
dem einflussreichen ›Handbuch der Physiologie‹ 
in den 1830er Jahren den Pflanzen sowohl Empfin-
dung als auch Bewusstsein ab: »Die Pflanzen sind 
reizbar, aber nicht empfindlich; so sind die Muskeln 
auch vom Körper getrennt noch reizbar, aber nicht 
empfindlich. Dass aber Empfindung in den Pflanzen 
stattfindet, kann ohne Aeusserungen des Bewusst-
seyns nicht statuirt werden«.58 Mit Hilfe des Begriffs 
des Bewusstseins differenziert Müller zwischen den 
Fähigkeiten der Reizbarkeit und der Empfindungsfä-
higkeit. Das Konzept des Bewusstseins tritt damit an 
die Stelle des Begriffs der Seele, der Mitte des 18. 
Jahrhunderts bei A. von Haller genau diese differen-
zierende Rolle einnimmt.

Auch für R. Virchow besteht kein Anlass, für die 
Pflanzen und »eine große Zahl von Thieren« Be-
wusstsein anzunehmen. Virchow beurteilt das Be-

wusstsein als eine Art Epiphänomen der materiellen 
Organisation eines Lebewesens: Er versteht es nicht 
als steuernde Instanz des Organismus, sondern viel-
mehr als Resultante der physiologischen Organisa-
tion. In den Worten Virchows: »Das Bewußtsein ist 
daher nur die subjective, aber nicht die objective Ein-
heit des Individuums. Das Bewußtsein ist nicht das 
Bewegende, sondern das Bewegte; es ist nicht die 
wirkende Macht im Körper, durch welche der Plan 
der Organisation, der Zweck des Individuums ver-
wirklicht wird; gerade umgekehrt erscheint es uns als 
das letzte und höchste Ergebniß des Lebens, als die 
edelste Frucht der langen Kette ineinander greifender 
Vorgänge, welche die Geschichte des Individuums 
ausmachen«.59

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts ist ›Bewusstsein‹ 
ein von Biologen in Bezug auf Tiere regelmäßig 
verwendeter Ausdruck. Er wird allerdings sehr un-
terschiedlich verstanden; häufig wird er mit der Fä-
higkeit zur Wahl zwischen Handlungsalternativen in 
Verbindung gebracht (vgl. Tab. 23).60 Selbst beiläufi-
ge Zuschreibungen von Bewusstsein zu Tieren sind 
nicht unüblich: So spricht A. Weismann 1864 vom 
»Bewusstsein« einer Fliegenlarve, insofern diese auf 
Reize reagiert.61

Bewusstsein als Evolutionsprodukt
Im Anschluss an C. Darwins Evolutionstheorie gehen 
Biologen in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
von einer kontinuierlichen Steigerung der kognitiven 
Fähigkeiten der Organismen im Laufe der Evolution 
aus. Darwin selbst postuliert parallel zur Entfaltung 
der morphologischen und physiologischen Merk-
male in der Evolution eine graduelle Entwicklung 
der mentalen Fähigkeiten. Auch in dem Schritt vom 
Menschaffen zum Menschen erblickt er keine prin-
zipielle Zäsur: »there is a much wider interval in 
mental power between one of the lowest fishes, as a 
lamprey or lancelet, and one of the higher apes, than 
between an ape and man«.62 Ausdrücklich bezweifelt 
Darwin, dass es einen grundsätzlichen Unterschied 
(»fundamental difference«) in den mentalen Fähig-
keiten des Menschen und der höheren Tiere gebe.63 
Allerdings gesteht er seine grundsätzlichen Schwie-
rigkeiten in der Anwendung mentalistischer Begriffe 
wie ›Bewusstsein‹ ein: »I have often felt much dif-
ficulty about the proper application of the terms, will, 
consciousness, and intention«.64 In der Evolution des 
Verhaltens geht Darwin von einem lamarckistischen 
Modell aus, nach dem zunächst durch den Willen 
geleitete Verhaltensweisen allmählich zu Instinkten 
werden können: »Actions, which were at first vo-
luntary, soon became habitual, and at last heredita-
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ry, and may then be performed even in opposition to 
the will«.65 Ähnlich wie Darwin sieht es auch G.H. 
Schneider: Die in heutigen Tieren unbewusst ablau-
fenden komplexen Bewegungsmuster sind entstan-
den aus ursprünglich bewussten und zur Gewohnheit 
gewordenen Verhaltensweisen, aus einem »bewußten 
Trieb«, wie Schneider sagt.66 

Besonders prägnant kommt der historisierende 
und naturalisierende Zugang zum Phänomen des 
Bewusstseins in der Psychologie H. Spencers zum 
Ausdruck. Spencer ist der Ansicht, ein Verständnis 
des Geistes sei allein ausgehend von seiner Evolution 
möglich.67 Von den Einzellern zum Menschen lasse 
sich eine kontinuierliche Entfaltung des Bewusst-
seins feststellen. Die Zuschreibung des Bewusstseins 
zu den Tieren ruhe dabei auf der gleichen Grundlage 
wie die Zuschreibung des Bewusstseins zu anderen 
Menschen: Wenn man bereit sei, neben dem jeweils 
eigenen Bewusstsein auch anderen Menschen ein Be-
wusstsein zuzugestehen, dann müsse man das glei-
che auch gegenüber den Tieren einräumen.68 Spencer 
betrachtet das Bewusstsein als eine komplexe Kom-
bination von elementaren Gefühlen, die den eigenen 
Körper eines Organismus oder sein Verhältnis zur 
Umwelt betreffen können.69 Weil das Bewusstsein 
als eine Funktion des Nervensystems anzusehen sei, 
müsse sein Entstehen aus der Betrachtung der Evo-
lution des Nervensystems nachvollzogen werden. 
Die nervenphysiologische Grundlage des Bewusst-
seins stellt für Spencer die Zusammenführung der 
Reize aus zahlreichen verschiedenen Ganglien in 
einem zentralen Ganglion dar, das eine Integration 
der eingehenden Reize leistet. In der Entwicklung 
des noch undifferenzierten Nervensystems der ein-
fachen Tiere hin zu den komplexen, differenzierten 
Formen erkennt Spencer sein allgemeinen Gesetzes 
der ↑Evolution wieder, nach dem die Entwicklung 
stets von einer unbestimmten inkohärenten Homoge-
nität zu einer bestimmten kohärenten Heterogenität 
verläuft.70 

Eine ebenso phylogenetische Perspektive auf das 
Bewusstsein wie Spencer hat der frühe britische Etho-
loge G.J. Romanes.71 Romanes verwendet (wohl im 
Anschluss an Wundt; s.u.) als objektives »Kriterium 
des Bewusstseins« – für das subjektiv empfundene 
(Selbst-)Bewusstsein vermag er kein Verhaltenskri-
terium anzugeben – die Flexibilität eines Verhaltens, 
d.h. das Vorliegen einer »Wahl« zwischen mehreren 
Handlungsalternativen: »Das Unterscheidungsele-
ment des Geistes ist Bewusstsein, das Zeugnis des 
Bewusstseins ist das Vorhandensein einer Wahl und 
der Beweis für die Existenz der Wahl liegt in dem vo-
raufgehenden Schwanken zwischen zwei oder meh-

reren Alternativen«.72 Allerdings hält Romanes sein 
Kriterium für nur hinreichend und nicht notwendig, 
weil es auch ein ohne Wahl ablaufendes (»sicheres«) 
bewusstes Handeln gebe. Das Erscheinen des ersten 
Bewusstseins in der Evolution des Lebens verlegt 
Romanes mit Spencer in den Moment der Entste-
hung von Zentren zur Koordination von Reizen, wie 
er sie schon in einfachen Reflexzentren verwirklicht 
sieht.73 Weil sich solche Zentren bereits bei einfachen 
Tieren, wie Stachelhäutern und Ringelwürmern fin-
den, schreibt Romanes ihnen auch ein Bewusstsein 
zu. Ein Bewusstsein liegt bei Tieren nach Romanes 
immer dann vor, wenn ihr Verhalten geplant wirkt. 
Die Grundlage der Zuschreibung beruht dabei auf ei-
nem Vergleich des beobachteten Verhaltens mit dem 
eigenen Verhalten, so wie es aus dem inneren Erle-
ben bekannt ist – ein Verfahren, das Romanes nicht 
als ›objektiv‹ oder ›subjektiv‹, sondern als »ejektiv« 
bezeichnet.

In Deutschland ist es anfangs v.a. E. Haeckel, der 
die Evolutionstheorie propagiert und als Grundlage 
für ein monistisches Lehrgebäude nimmt. Er betrach-
tet das Bewusstsein und die Vernunft als in der Evolu-
tion gewordene Vermögen, die hervorgegangen seien 
aus »der Integration oder Zentralisation, der Assozi-
ation oder Vereinigung der früher getrennten Funkti-
onen«.74 Den Pflanzen und niederen Tieren schreibt 
Haeckel noch kein Bewusstsein zu, weil sie über 
kein zentralisiertes Nervensystem verfügen. »Erst 
auf den höchsten Entwicklungsstufen der tierischen 
Organisation entwickelt sich das Bewußtsein als eine 
besondere Funktion eines bestimmten Zentralorgans 
des Nervensystems«.75 Haeckel erläutert diese Funk-
tion als eine »subjektive Spiegelung der objektiven 
inneren Vorgänge im Neuroplasma der Seelenzel-
len«.76 Haeckel spricht von der »Naturerscheinung 
des Bewußtseins« und meint, es sei »ein physiologi-
sches Problem und als solches auf die Erscheinungen 
im Gebiete der Physik und Chemie zurückzuführen«. 
Wie Darwin ist auch Haeckel der Überzeugung, das 
Bewusstsein des Menschen sei von dem der Tiere 
»nur dem Grade, nicht der Art nach verschieden«.77

Weiter und enger Bewusstseinsbegriff
Strittig ist in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
die Erforschbarkeit des Bewusstseins mittels natur-
wissenschaftlicher Methoden. Skeptisch äußert sich 
E. Du Bois-Reymond in einer berühmten Rede aus 
dem Jahr 1872, in der er das Wesen von Materie, Kraft 
und Bewusstsein dem Bereich des Ignorabimus, d.h. 
des Unerkennbaren zurechnet (im Gegensatz zum 
Phänomen des ↑Lebens, das zwar noch unerkannt, 
»Ignoramus«, aber zumindest erkennbar sei).78 T.H. 
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Huxley ist dagegen zu gleicher Zeit der Auffassung, 
ein mechanisches Äquivalent des Bewusstseins 
werde irgendwann geschaffen werden können: »we 
shall, sooner or later, arrive at a mechanical equiva-
lent of consciousness, just as we have arrived at a 
mechanical equivalent of heat«79. Huxley betrachtet 
das Bewusstsein als ein Epiphänomen physiologi-
scher Prozesse: Das Bewusstsein der Tiere sei wie 
der Pfeifton einer Dampfmaschine ein Nebenprodukt 
körperlicher Funktionen (»a collateral product of its 
working«).80 Nach Huxley haben Bewusstseinspro-
zesse auch keinen direkten kausalen Einfluss auf die 
physische Welt, sie seien vielmehr allein »Symbole« 
der physiologischen Vorgänge: »the feeling we call 
volition is not the cause of a voluntary act, but the 
symbol of that state of the brain which is the immedi-
ate cause of the act«.81

Komplex ist die begriffliche Situation aber vor al-
lem auch deswegen, weil ›Bewusstsein‹ nicht nur auf 
die höherstufigen mentalen Vermögen von hochent-
wickelten Wirbeltieren bezogen wird, sondern auch 
mit den einfachsten Lebensäußerungen von Orga-
nismen in Verbindung gebracht wird. So betrachtet 
der Psychologie W. Wundt das Bewusstsein als die 
Fähigkeit zur Wahl zwischen verschiedenen Mitteln, 
um ein Ziel zu erreichen. Das Bewusstsein bestehe 
in einem »Gegeneinanderabwägen« verschiedener 
Motive.82 Eine solche Fähigkeit sieht Wundt bei den 
einfachsten Lebewesen gegeben; Versuche mit ent-
haupteten Wirbeltieren (Fröschen) würden belegen, 
dass ein zentralisiertes Nervensystem für eine Wahl 
zwischen verschiedenen Mitteln nicht notwendig 
sei.83 Wundt verfügt also über einen weiten Bewusst-
seinsbegriff, für den gilt: »Selbst die niedersten Pro-
tozoen äussern ihre Triebe durch Handlungen, die ein 
gewisses Bewusstsein verrathen«.84 Wesentlich cha-
rakterisiert wird das Bewusstsein von Wundt darüber 
hinaus durch die Leistung der Synthese verschiede-
ner psychischer Akte; das Bewusstsein sei ein Aus-
druck für »das Beisammensein der seelischen Erleb-
nisse selbst«85. Verschiedene Grade des Bewusstseins 
können nach Wundt danach unterschieden werden, je 
enger der hergestellte Zusammenhang zwischen zeit-
lich aufeinander folgenden psychischen Ereignissen 
ist. Auf der untersten Ebene zerfalle das Bewusstsein 
in eine Abfolge »isolierter Bruchstücke ohne irgend-
einen Zusammenhang«; in höheren Lebensformen 
könne das Bewusstsein aber Erlebnisse aus der gan-
zen Lebensspanne des Individuums aufeinander be-
ziehen und umfassen.

Im Gegensatz zum weiten Bewusstseinsbegriff 
Wundts werden von anderen Physiologen die be-
obachteten Phänomene unter anderen Begriffen be-

schrieben. Der Neurophysiologe F. Goltz spricht von 
den Selbstregulierungen (↑Regulation) im Nerven-
system des Frosches und meint, dass »der enthirn-
te Frosch nichts ist als ein Complex von einfachen 
Reflexmechanismen«, für den die Anwendung der 
Begriffe ›Bewusstsein‹ oder ›Intelligenz‹ unange-
messen sei.86

Das Kriterium der Wahl zwischen mehreren Ver-
haltensoptionen als Kennzeichen von Bewusstsein 
hat, nach Wundt eine weite Verbreitung gefunden. 
Auch in literarisch-philosophische Kreise findet 
diese Bestimmung Eingang. So formuliert P. Valé-
ry: »Bewußt zu sein, das heißt in jedem Augenblick 
die Beziehung herzustellen zwischen dem, was man 
denkt oder tut, und dem, was man denken oder tun 
könnte«.87

Eine naturalistische Interpretation des Bewusst-
seins gibt W. James, indem er es als selektierende 
Einheit (»selecting agency«) versteht, die zwischen 
mehreren, selbst erzeugten Vorstellungs- und Hand-
lungsmöglichkeiten auswählt und damit insgesamt 
eine Kontroll- und Regulationsinstanz darstellt: »the 
distribution of consciousness shows it to be exactly 
such as we might expect in an organ added for the 
sake of steering a nervous system grown too complex 
to regulate itself«.88 Diese Vorstellung des Bewusst-
seins als Steuerinstanz ist in neuerer Zeit insbesonde-
re von K. Popper vertreten worden. Er sieht das Be-
wusstsein als hervorgebracht durch einen physischen 
Zustand an; gleichzeitig kontrolliert es aber seine 
physische Grundlage: »states of consciousness (the 
›mind‹) control the body, and interact with it«.89

Eine einflussreiche Maxime zur Zuschreibung 
von Bewusstsein bei Tieren formuliert C.L. Morgan 
1894. Danach sollen höherstufige psychische Vermö-
gen nur dann zugeschrieben werden, wenn das damit 
zu erklärende Verhalten nicht durch niederstufige 
Vermögen erklärt werden kann (»Morgans Kanon«: 
»In no case may we interpret an action as the out-
come of the exercise of a higher psychical faculty, if 
it can be interpreted as the outcome of the exercise 
of one which stands lower in the psychological sca-
le«).90 Morgan wendet sich mit dieser Maxime gegen 
die leichtfertige Anwendung von Kategorien zur Be-
zeichnung komplexer mentaler Vermögen auf Tiere 
mit nur einem einfachen Nervensystem. Viele von 
Morgans Zeitgenossen, insbesondere G.J. Romanes 
(s.o.), machen von dieser Übertragung intensiven 
Gebrauch. 

Die Angemessenheit von Morgans Maxime ist 
umstritten. Fraglich ist zum einen, ob eine klare 
Unterscheidung zwischen höheren und niedrigen 
seelischen Vermögen getroffen werden kann. Eine 
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mögliche Interpretation besteht darin, ein höheres 
Vermögen durch das Einschließen eines niederen 
Vermögens zu definieren.91 Die Ausbildung eines 
Selbstbewusstseins wäre damit z.B. höherstufig ge-
genüber dem Vermögen des Gedächtnisses oder des 
Bewusstseins, weil es diese einschließt. Wird die 
Maxime außerdem als Ausdruck eines methodischen 
Sparsamkeitsprinzips (»parsimony«) interpretiert, 
dann bedürfte dieses Prinzip einer weiteren Begrün-
dung. Denn, weil die Natur selbst nicht immer spar-
sam in Verursachungen ist, ist auch die Maxime der 
Sparsamkeit in Erklärungen nicht immer angemes-
sen. Allein zusätzliche Hintergrundinformationen 
über das Verhalten eines Organismus lassen in einem 
gegebenen Fall den Verzicht auf die Annahme höher-
stufiger psychischer Vermögen berechtigt erscheinen. 
Nur dann also, wenn bestimmte Verhaltensweisen, 
die mit einem höherstufigen psychischen Vermögen 
verbunden werden, regelmäßig ausbleiben, ist es an-
gemessen, auf die Zuschreibung dieses Vermögens in 
den Verhaltenserklärungen zu verzichten.92

Frühes 20. Jh.: Irrelevanz des Begriffs
Mit der Konsolidierung der begrifflichen und instru-
mentellen Methodik der Ethologie zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts verliert der Begriff des Bewusstseins 
zeitweilig seine Relevanz für die Biologie. Die Etho-
logen dieser Zeit können mit dem Konzept nicht viel 
anfangen und erklären es für überflüssig oder sogar 
schädlich auf dem Weg der Entwicklung einer »ob-
jektivierenden Nomenklatur in der Physiologie des 
Nervensystems«93. Bezeichnend für die Zeit ist die 
Auffassung H.E. Zieglers, dem zufolge der Begriff 
des Bewusstseins sich »in der vergleichenden Psy-
chologie als völlig werthlos« erweise94 oder die Mei-
nung von H.S. Jennings: »Es liegt auf der Hand, daß 
es keinen objektiven Beweis für die Existenz oder 
Nichtexistenz des Bewußtseins geben kann, denn 
das Bewußtsein ist gerade etwas, was objektiv nicht 
wahrgenommen werden kann. Keine Behauptung 
über das Bewußtsein bei Tieren läßt sich durch Be-
obachtung oder Versuch beweisen oder widerlegen. 
Es gibt keine Vorgänge in dem Verhalten der Orga-
nismen, die nicht ebensogut zu verstehen wären ohne 
die Annahme, daß sie von Bewußtseinsvorgängen be-
gleitet sind, als mit dieser Annahme«.95 Ähnlich sieht 
es in den 1930er Jahren J.A. Bierens de Haan, für 
den ein Tier zwar ein »erkennendes, fühlendes und 
strebendes Subjekt« ist, ob es über Bewusstsein ver-
füge, sei jedoch unerkennbar.96 Programmatisch wird 
der Verzicht auf das Konzept des Bewusstseins und 
anderer psychologischer Begriffe wie ›Empfindung‹, 
›Wahrnehmung‹, ›Vorstellung‹, ›Wunsch‹ und ›Den-

ken‹ in der Position des Behaviorismus (↑Verhalten). 
So sieht J.B. Watson, der Begründer des Behavioris-
mus, in dem Konzept des Bewusstseins dann auch 
einen weder erklärbaren noch brauchbaren Begriff.97

Neben kritischer Distanz zum Begriff des Be-
wusstseins ist der Beginn des 20. Jahrhunderts aber 
auch von vielen populären Darstellungen über das 
»Denken der Tiere« gekennzeichnet.98 Besonders be-
kannt geworden ist der »Kluge Hans«, ein Pferd, das 
angeblich rechnen konnte (↑Kommunikation). Mit 
der Konsolidierung der Evolutionstheorie verbreitet 
sich auch die Auffassung, mentale Vermögen seien in 
der Phylogenese ebenso wie körperliche Strukturen 
einer allmählichen Veränderung unterworfen (Jen-
nings 1906: »Soweit sich objektiv feststellen läßt, 
besteht kein qualitativer Unterschied, sondern eine 
vollkommene Kontinuität zwischen dem Verhalten 
der niederen und höherer Organismen«99). Viele Bio-
logen neigen daher zu einem graduierbaren Begriff 
von Bewusstsein. Ein Organismus kann danach ein 
mehr oder weniger bewusstes Wesen sein und sich in 
Phasen mehr oder weniger ausgeprägter Bewusstheit 
befinden. Einen solchen Bewusstseinsbegriff vertritt 
H. Bergson in seiner bekannten Definition des Be-
wusstseins als eines Vermögens, nicht unmittelbar in 
Handlungen mündende Vorstellungen zu entwickeln: 
»une différence arithméthique entre l’activité virtu-
elle et l’activité réelle. Elle mesure l’écart entre la 
représentation et l’action«.100 

Bewusstsein, Vorbewusstsein, Unterbewusstsein
Auch in der Humanpsychologie ist der Begriff des Be-
wusstseins zu Beginn des 20. Jahrhunderts umstritten. 
Von einigen wird er als der eigentliche Gegenstand 
der Psychologie verstanden (T. Lipps 1903: »Die Psy-
chologie ist die Lehre vom Bewußtsein und den Be-
wußtseins-Erlebnissen«101). Diese Bestimmung wird 
aber in dem Maße überholt, in dem auch und gerade 
das »Unbewusste« und »Unterbewusste« zum Gegen-
stand der Psychologie werden. S. Freud differenziert 
das Unbewusste in seiner ›Traumdeutung‹ (1900) in 
einen Bereich, den er »bewußtseinsunfähig«102 nennt 
und einen anderen, der das »Vorbewußte«103 bildet, 
aus dem also Vorstellungen in das Bewusstsein gelan-
gen können. Die Unterscheidung von »Ober- und Un-
terbewußtsein« lehnt Freud ab, weil er meint, auf die-
se Weise werde die Gleichstellung des Bewussten mit 
dem Psychischen befördert. Das Bewusstsein stellt 
sich Freud als eine Art Sinnesorgan vor, durch das 
unbewusste Vorstellungen wahrgenommen werden 
(»Bewußtseinswahrnehmung«).104 Die Zuschreibung 
von Bewusstsein zu anderen Personen lehnt Freud 
nicht ab, hält sie aber für »unsicher«.105
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›Bewusstsein‹ in der Ethologie
Die Gründerväter der Ethologie sind der Auffassung, 
dass zumindest einigen hoch entwickelten nicht-
menschlichen Wirbeltieren ein Bewusstsein zuge-
schrieben werden könne. Allerdings bedienen sie 
sich auffallend selten dieses Ausdrucks. Weder bei 
N. Tinbergen, noch bei K. Lorenz oder I. Eibl-Eibes-
feldt taucht das Wort ›Bewusstsein‹ an exponierter 
Stelle in ihren Hauptwerken auf. Dahinter steht of-
fenbar die philosophische Tradition des Begriffs, die 
das Bewusstsein als etwas exklusiv Menschliches 
betrachtet und nach der ein naturwissenschaftlicher 
Zugang zum Fremdpsychischen als fraglich empfun-
den wird. Ausdrücklich bemerkt der Verhaltensfor-
scher O. Koehler 1968, »aus erkenntnistheoretischen 
Gründen spricht ›man‹ vom tierischen Bewußtsein 
möglichst nicht«.106 Weil die Vergleichenden Verhal-
tensforscher an den gemeinsamen Ursprüngen und 
Mechanismen des Verhaltens aller Tiere interessiert 
sind, steht der Begriff innerhalb ihres Programms nur 
am Rande. 

Eine ausdrückliche Reflexion auf den Begriff 
des Bewusstseins stellt der britische Ethologe W.H. 
Thorpe in den 1960er und 70er Jahren an. Thorpe 
nimmt ein Bewusstsein für Säugetiere und Vögel an, 
v.a. insofern als sie über die Fähigkeit zum einsichti-
gen Lernen (»insight learning«) verfügen.107 Er ver-
wendet allerdings keinen einheitlichen Begriff von 
Bewusstsein: Einerseits verbindet er es mit der Fä-
higkeit zu einsichtigem Lernen, andererseits ist er der 
Ansicht, dem Bewusstsein liege eine Aufmerksam-
keit und Sensibilität gegenüber inneren Vorgängen, 
ein Bewusstsein des eigenen Selbst und eine Ganz-
heit zugrunde.108 Zu den verschiedenen Aspekten des 
Bewusstseins bei Tieren gehört nach Thorpe das Vor-
liegen von inneren Auslösern von Verhalten, die Fä-
higkeit zum Umgang mit Symbolen und abstrakten 
Repräsentationen, die Antizipation und Erwartung 
von Ereignissen, die Aufmerksamkeit auf das eigene 
Selbst sowie ästhetische und ethische Einstellungen. 
In unterschiedlichem Ausmaß seien diese Aspekte 
bei verschiedenen Tieren verwirklicht, so dass Thor-
pe resümieren kann, Bewusstsein sei ein im Tierreich 
verbreitetes Phänomen: »consciousness at one grade 
or another is a widespread feature of animal life«.109 
Bestritten wird allerdings von anderer Seite, ob zur 
Beschreibung der von Thorpe angeführten Aspekte 
im biologischen Kontext auf das Konzept des Be-
wusstseins zurückgegriffen werden muss.110

Einer der Haupteinwände gegen die Verwendung 
des Bewusstseinsbegriffs in der Tierethologie ist die 
Schwierigkeit, das Vorhandensein von Bewusstsein 
an regelmäßig auftretenden Verhaltensmerkmalen 

festmachen zu können. Es gibt offensichtlich kein 
eindeutiges Verhaltenskriterium, das es erlaubt, ein 
bewusst ausgeführtes Verhalten von einem unbe-
wusst ausgeführten systematisch zu unterscheiden.111 
Dies gilt auch für Verhaltensweisen des Menschen. 
Beim Menschen wird die Sicherheit und Gleichför-
migkeit in der Ausführung einer Bewegung in der 
Regel als ein Zeichen für dessen Unbewusstheit ge-
wertet. Denn routiniert und als ›unbewusst‹ bezeich-
nete Bewegungsmuster (wie Schnürsenkelbinden, 
Autofahren etc.) laufen in der Regel reibungsloser 
und gleichförmiger ab als bewusst vollzogene. Da-
raus könnte geschlossen werden, dass das Bewusst-
sein seine Hauptfunktion in solchen neuartigen Situ-
ationen hat, in denen komplexe Entscheidungen eine 
Rolle spielen: »Perhaps, then, the function of con-
sciousness is to solve problems of a sort that demand 
new lines of thinking, to rearrange the brain’s view 
of the world« (Dawkins 1995)112. Sinnvoll könnte es 
sogar sein, das Bewusstsein über diese Funktion zu 
definieren und damit bloße Gefühls- oder Wahrneh-
mungszustände aus dem Phänomenbereich des Be-
wusstseins auszuschließen. Nicht schon das Gefühl 
›Schmerz‹ oder der Farbeindruck ›rot‹ wäre dann 
etwa ein Bewusstseinszustand, sondern erst das da-
rauf folgende Abwägen von Verhaltensalternativen 
(z.B. die Ampel doch zu überqueren, weil kein Fahr-
zeug in Sicht ist).

Kognitive Ethologie
Zu einem eigenen Forschungsfeld entwickelt sich die 
Frage nach den Formen des Bewusstseins bei Tieren 
in der so genannten Kognitiven Ethologie (↑Etho-
logie). Dass zumindest einige Tiere über gewisse 
Formen des Bewusstseins verfügen, gilt in der Ko-
gnitiven Ethologie als ausgemacht. So plädiert dann 
auch D. Griffin, einer der Begründer dieser Richtung 
der Ethologie, eindeutig für eine Zuschreibung von 
Bewusstsein bei Tieren. Griffin definiert Bewusstsein 
1976 als Fähigkeit des Nachdenkens über Objek-
te oder Ereignisse, die nicht anwesend sein müssen 
(»ability to think about objects and events, whether 
or not they are part of the immediate situation«113). 
1992 unterscheidet er zwischen Wahrnehmungsbe-
wusstsein (»perceptual consciousness«), das Ge-
dächtnis, Antizipationen zukünftiger Ereignisse und 
das mentale Vergegenwärtigen nicht anwesender 
Objekte einschließt, und Reflexionsbewusstsein (»re-
flective consciousness«), das in der reflexiven Bezie-
hung auf eigene mentale Ereignisse, wie Gedanken 
und Gefühlen besteht.114 Griffin nennt drei Kriterien, 
mittels derer auf ein Bewusstsein geschlossen wer-
den kann: die Anpassungsfähigkeit des Verhaltens an 
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neue, unbekannte Situationen, neurophysiologische 
Korrelate und die Vielfältigkeit der Kommunikati-
on.115 Besonders das letzte Kriterium hält Griffin für 
wichtig, weil es in der Praxis ein aufschlussreiches 
Fenster in den Geist der Tiere darstellt (»a window 
on animal minds«).

Ein Problem von Griffeins Definition des Be-
wusstseinsbegriffs ist allerdings, dass es unklar ist, 
was es heißt, ein Organismus denke. Denkt eine 
Amöbe, die sich auf der Suche nach Nahrung befin-
det? Als wichtiges Element des Bewusstseins wird 
von einigen Ethologen eine abstrakte Beziehung des 
Organismus zu sich selbst gesehen, eine integrieren-
de Repräsentation seiner inneren Zustände (im Sinne 
von Griffins Reflexionsbewusstsein). Sie besteht in 
einer intentionalen Beziehung einer internen Reprä-
sentation auf eine andere (»aboutness relationship«). 
Über eine solche Selbstbeziehung können im Prinzip 
sehr einfach gebaute Organismen und auch eine Ma-
schine verfügen, die, vermittelt über ein sensorisches 
und motorisches System, also über eigene Erfahrun-
gen, ein strukturiertes Bild von der Welt entwickelt 
haben.116 Das Bewusstsein besteht danach also in ei-
ner Selbstbeziehung eines psychischen Systems: Be-
wusstseinsprozesse sind solche Vorgänge eines psy-
chischen Systems, die andere Vorgänge des gleichen 
Systems repräsentieren. Oder, wie es M. Mahner und 
M. Bunge 1997 definieren: »a conscious event is a 
brain activity consisting in monitoring (recording, 
analyzing, controlling, or keeping track of) some 
other activity in the same brain«.117

Drei wesentliche Momente des Bewusstseins kom-
men in einer anderen Bestimmung des Begriffs im 
Anschluss an Griffen zum Ausdruck: dem Bewusst-
sein als unmittelbare subjektive Aufmerksamkeit 
(»immediate subjective awareness«).118 Bewusstsein 
ist unmittelbar, weil es in einer jeweiligen Gegenwart 
vorliegt; es ist subjektiv, weil es eine Erlebnisqualität 
aufweist; und es kann mit dem wenig spezifischen 
Begriff der Aufmerksamkeit beschrieben werden, 
weil es ein breites Spektrum von Phänomenen – von 
primären Sinneseindrücken bis zu komplexen Denk-
operationen – einschließt. Wie erwähnt, könnte es 
aber sinnvoll sein, bloße Sinneseindrücke (›rot‹) 
oder Empfindungen (›Schmerz‹) aus dem Bereich 
der Bewusstseinsphänomene auszuschließen und erst 
das reflektierte und begründete Abwägen von Hand-
lungsalternativen als ›Bewusstsein‹ zu definieren 
(Dawkins 1995: »a rational part of our brain assumes 
control over a more emotional part«119). Die nach jet-
zigen Definitionen sehr heterogene Klasse von Phä-
nomenen, die unter dem Begriff des Bewusstseins 
zusammengefasst werden, könnte dadurch eine Ho-

mogenisierung erfahren. Subjektives Erleben wäre 
damit nur insofern ein Teil des Bewusstseins, als es 
an abwägenden und begründenden Entscheidungen 
beteiligt wäre.

Insofern das Bewusstsein einen Raum für das Ir-
reale, bloß symbolisch-gedanklich Präsente bildet, 
indem es also in der internen symbolischen Reprä-
sentation von Zuständen der Welt und des Selbst be-
steht, ermöglicht es ein mentales Durchspielen von 
Situationen, ohne sie durchleben zu müssen. Bereits 
S. Freud spricht 1911 vom Denken in diesem Sin-
ne als einem Probehandeln.120 H. von Foerster stellt 
diesen Aspekt des Bewusstseins klar heraus, indem 
er auf den evolutionären Vorteil eines solchen bloß 
gedanklichen Handelns hinweist: »The enormous 
advantage of organisms that are able to manipulate 
symbols over those who can only react to signs is 
that all logical operations have not to be acted out, 
they can be computed«121. Was symbolisch »ausge-
rechnet« oder »durchdacht« werden kann, muss nicht 
durchlebt werden. Fehler des Handelns, die nicht sel-
ten tödlich sind, können durch Fehler des Denkens, 
die reversibel sind, ersetzt werden. 

Das für Überlegungen dieser Art wichtige Kon-
zept der mentalen Repräsentation erscheint im 18. 
Jahrhundert, zuerst im Französischen in der Überset-
zung einer Formulierung Ciceros (Cicero: »antecep-
tam animo rei quandam informationem«122; d’Olivet 
1721: »Sans avoir l’idée d’une chose, c’est à dire, 
sans en avoir une représentation mentale, vous ne 
âuriez la concevoir, ni en parler, ni en disputer«123). 
Der Ausdruck steht bis zur Jahrhundertmitte v.a. in 
einem theologischen Kontext zur Bezeichnung eines 
bloß vorgestellen, spirituellen Ereignisses (Anony-
mus 1762: »Christ was at this time carried into the 
wilderness […] in a spiritual manner, in vision or 
mental representation, under a divine inspiration«124; 
»the Devil was not really and personally present 
with Christ, but only in mental representation«125). 
In neutraler philosophischer Terminologie erscheint 
die Formulierung seit den 1770er Jahren (Richard 
1773: »L’idée est essentiellement une représentation 
mentale d’un objet«126; Chrichton 1798: »mental re-
presentation [...] mean[s] the effect which an exter-
nal object produces on our mind, so that we become 
conscious of its existence«127). In dieser Bedeutung 
erscheint sie 1865 bei J.S. Mill.128

Auch viele Kognitionsforscher der Gegenwart 
betrachten das Bewusstsein als ein Mittel zur Erzeu-
gung eines »internen Weltmodells«, dessen wesent-
liche Funktion in der Handlungsplanung liegt.129 G. 
Roth spricht davon, dass sich im Bewusstsein ein 
»Spiel der Gedankenkräfte« entfalten könne; von 
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Bedeutung sei dieses Spiel v.a. in neuartigen Situati-
onen, die nicht routiniert bewältigt werden könnten: 
»Das kognitive System ist wie ein Beraterstab, das 
in schwierigen Situationen herangezogen wird, in de-
nen der Routineverstand nicht mehr ausreicht«.130 Im 
kognitiven System finde ein Überlegen und Abwägen 
von Argumenten statt, die eigentliche Entscheidung 
über die Handlungsoptionen werde aber in dem für 
Gefühle zuständigen »limbischen System« gefällt 
(↑Gefühl).

Inwieweit mentale Repräsentationen und andere 
symbolische Operationen, die als ein ›Denken‹ zu 
werten sind, auch bei Tieren verwirklicht sind, ist bis 
in die Gegenwart eine stark diskutierte Frage (↑Intel-
ligenz).131 Eine Argumentation für das Vorliegen von 
Bewusstsein zumindest bei Menschenaffen geht von 
dem Befund aus, dass diese Leistungen zeigen, die 
Menschen nur bewusst vollbringen können (z.B. das 
Lösen schwieriger Probleme, die Planung längerer 
Handlungsketten oder das Selbsterkennen im Spie-
gel).132 Daneben sprechen auch die großen Ähnlich-
keiten zwischen den Gehirnen von Menschen und 
Menschenaffen in neuroanatomischer Hinsicht (v.a. 
durch die komplexe Großhirnrinde mit einer hohen 
Dichte von Nervenzellen) für ein Bewusstsein bei 
Menschenaffen.

Eine Hypothese zum funktionalen Hintergrund der 
Entstehung des Bewusstseins formuliert der kogni-
tive Ethologe C. Allen 1997. Nach dieser Hypothe-
se dient das Bewusstsein bei Organismen, die über 
mehrere Sinnesmodalitäten (z.B. visuelle, aktusti-
sche, olfaktorsche, taktile) verfügen, der Entdeckung 
von Fehlrepräsentationen über die äußere Welt. Das 
Bewusstsein wird also als die mentale Einrichtung 
verstanden, in der die Inhalte (»content«) der Re-
präsentationen aus den verschiedenen Modalitäten 
miteinander vergleichbar gemacht werden, so dass 
Widersprüche erkannt werden können (»an ability 
to detect reprentational error is an ingredient of con-
sciousness of content«; vgl. Tab. 23).133

Systemtheoretische Bewusstseinstheorien
Neben den verhaltenswissenschaftlichen Analysen 
des Bewusstseins stehen im 20. Jahrhundert andere, 
von den ingenieurwissenschaftlichen Fächern aus-
gehende Ansätze. Eine kybernetische Theorie des 
Bewusstseins versucht K.W. Deutsch Anfang der 
1950er Jahre zu entwickeln. Ein Bewusstsein besteht 
danach in einem Gefüge von internen Rückkopplun-
gen sekundärer Botschaften (»secondary messages«) 
in einem System. Die sekundären Botschaften bezie-
hen sich auf Veränderungen von Teilen des Systems. 
(Die primären Botschaften ergeben sich nach der 

Terminologie Deutschs dagegen aus der Interakti-
on des Systems mit seiner Umwelt.)134 Nach dieser 
Definition besteht das Bewusstsein also in der Re-
flexivität eines Systems im Sinne der Wahrnehmung 
seiner eigenen Zustände. Weil selbst die einfachsten 
Organismen ihre inneren Zustände rezipieren, würde 
ihnen daher auch ein Bewusstsein zukommen.

In ähnlich funktionaler Weise interpretiert H.W. 
Smith 1959 das Bewusstsein als eine in der Evolution 
entstandene Leistung des Zentralnervensystems, die 
in der Erzeugung eines Kontinuums von Erfahrung 
besteht. Im Gegensatz zur Isolation und Kurzzeitig-
keit der Impulse der sensorischen und motorischen 
Bahnen des peripheren Nervensystems erzeugten 
die mit dem Bewusstsein verbundenen Prozesse des 
Zentralnervensystems einen kontinuierlichen Strom 
von Empfindungen, in dem die sinnlichen Eindrü-
cke zeitlich eingeordnet werden könnten.135 Das Be-
wusstsein beziehe Erfahrungen der Vergangenheit 
auf eine antizipierte Zukunft. Diese Leistung hat sich 
nach Smith in der Evolution allmählich herausge-
bildet; auch einfach gebauten rezenten Organismen 
komme sie nicht zu.

Ansätze, den Begriff des Bewusstseins als nicht-
begriffliches subjektives Erlebnis zu beschreiben 
und ihn in die Analyse von Verhaltenssteuerungen zu 
integrieren, bestehen bis in die Gegenwart. In diese 
Richtung geht die Zuschreibung eines Bewusstseins 
zu Tieren mit einem relativ einfachen Nervensystem 
(wie Bienen) durch M. Tye. Nach dieser Theorie be-
steht das Bewusstsein in besonderen neuronalen Zu-
ständen, die Tye PANIC-Zustände nennt, d.h. Zustän-
de, die verfügbar (»poised«), abstrakt (»abstract«), 
nichtbegrifflich (»nonconceptual«) und intentional 
(»intentional«) sind und einen Gehalt (»content«) be-
sitzen.136 Die Verfügbarkeit dieser Zustände besteht 
darin, dass sie für den Vollzug bestimmter kognitiver 
Leistungen bereitstehen. Nicht der subjektiv erfahr-
bare phänomenale Gehalt, sondern die Einbettung 
dieser Zustände in die Steuerung des Verhaltens 
macht sie zu Bewusstseinszuständen. Auf der Grund-
lage dieser Definition schreibt Tye allen Wirbeltieren 
und manchen wirbellosen Tieren (wie z.B. Bienen) 
ein Bewusstsein zu, nicht dagegen Pflanzen und Ein-
zellern wie Amöben, weil diese nicht ein flexibles, 
durch Lernen modifizierbares Verhalten zeigen und 
nicht über Meinungen und auf die Zukunft gerichte-
te Wünsche verfügen würden.137 Höher entwickelte 
Tiere hätten dagegen ein nicht-begriffliches phäno-
menales Bewusstsein; ihnen schreibt Tye Einstellun-
gen und Entscheidungen ausgehend von bestimmten 
Informationen zu, und sie seien daher als »Subjekte 
phänomenal bewußter Erfahrungen« anzusehen.138 
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Weil sie ihre Erfahrungen aber nicht auf Begriffe 
bringen, spricht Tye ihnen ein »kognitives Bewußt-
sein« ab; sie würden gleichsam im Zustand eines 
abgelenkten Autofahrers operieren, der seinen vi-
suellen Eindrücken keine (bewusste, reflektierte, 
begriffliche) Aufmerksamkeit schenkt. Lebewesen, 
die sich dauerhaft in diesem vorbegrifflichen, nicht 
kognitiven Zustand befinden, schreibt Tye auch die 
Fähigkeit zu leiden ab, denn: »Leiden verlangt ein 
kognitives Bewußtsein vom Schmerz«.139

Hartmann: das »ungeistige Bewußtsein« der Tiere
Auch von philosophischer Seite wird im 20. Jahr-
hundert meist zugestanden, dass zumindest einige 
Tiere ein Bewusstsein haben. N. Hartmann spricht 
1949 von dem »ungeistigen Bewußtsein« der höhe-
ren Tiere, das in einer »praktischen Findigkeit« oder 
einer »Intelligenz« besteht, aber im Gegensatz zum 
»Geist« »fest an den Dienst der vitalen Bedürfnisse 
gebunden bleibt und keinerlei autonome Intention 
zeigt«.140 So wenig wie der Geist nach Hartmann aus 
dem Bewusstsein zu verstehen ist, ist er auch nicht 
an das Bewusstsein gebunden; es gibt also auch un-
bewusste Leistungen des Geistes. 

Ähnlich denkt G. Jacoby 1961: »Ein Storch suchte 
seine Störchin, die durch Berührung mit einer Stark-
stromleitung getötet war, vergebens monatelang und 
nahm, da er sie nicht fand, den Herbstflug nach Süden 
mit den anderen Störchen nicht auf. Wahrscheinlich 
spielten dabei gefühlsmäßige Unausgeglichenheiten 
eine Rolle. Wie bei uns. Aber die gibt es nicht ohne 
Bewußtsein. Sie werden erlebt. Der Storch erlebte, 
daß seine Gefährtin fehlt«.141 Jacoby erkennt vielen 
Tieren nicht nur ein Bewusstsein im Sinne eines sub-
jektiven Erlebens und längerfristigen Gestimmtseins 
zu, sondern auch eine Sprache und ein Vermögen zur 
Abstraktion und zur Bildung von »Allgemeinbegrif-
fen«, z.B. weil auch sie allgemein zwischen Beute- 
und Feindorganismen unterscheiden können. Was die 
Entwicklung zur Kultur des Menschen auszeichnet, 
ist nach Jacoby allein die Lösung der »Ichsprache« 
der Tiere von ihrer Bindung an die besondere Situa-
tion und an das Empfinden des Sprechenden (↑Kom-
munikation). Die Sprache entwickelt sich so zu einer 
»Sachsprache«, die etwas »Selbständiges« darstellt, 
weil ihre Inhalte zu einem sozialen Gut werden und 
die Sphäre des »Geistes« verkörpern: »Das Tier hat 
nur Bewußtsein. Erst der Mensch hat Geist«.142

Auf der anderen Seite wird der Terminus ›Bewusst-
sein‹ aber auch von nicht wenigen Philosophen wei-
terhin als ein genuin auf den Menschen bezogenes 
Konzept verstanden; er bezeichne ein »wesentliches 
menschliches Grundphänomen« (Diemer 1971)143 

oder er gilt, insbesondere in transzendentalphilo-
sophischen Ansätzen, als »der zentrale Begriff der 
theoretischen Philosophie« (Jacobs 1973)144. Auch 
von der Philosophischen Anthropologie wird der 
Ausdruck verwendet, um die spezifisch menschliche 
Lebensform zu bestimmen, deutlich etwa in den Dar-
stellungen A. Gehlens.

Bewusstsein und Besonnenheit
Gehlen sieht in dem »Hiatus« zwischen dem durch 
äußere Wahrnehmung ausgelösten Bedürfnis und der 
darauf folgenden durch inneren Antrieb motivierten 
Erfüllung ein spezifisches Humanum.145 Der durch 
Bedürfnishemmung und -verschiebung eröffnete 
Zwischenraum stelle den Ort der menschlichen Welt-
orientierung und Handlung dar. Bei Tieren liege im 
Gegensatz dazu eine unmittelbarere und direktere 
Verbindung von Bedürfnis und Befriedigung vor.

Dieser Raum des Denkens und der Reflexion, der 
zwischen Bedürfnis und Handlung liegt, wird in der 
Philosophiegeschichte immer wieder als ein Charak-
teristikum des ↑Menschen herausgestellt. Verschie-
dene Begriffe werden für diesen Raum des Denkens 
gefunden: Thomas von Aquin reserviert für den Men-
schen die Fähigkeit, das eigene Urteilen wiederum 
zu beurteilen, das den Tieren ebenso wie das damit 
zusammenhängende Vermögen des freien Willens 
gerade fehle (»nec bruta iudicant de suo iudicio, sed 
sequuntur iudicium sibi a Deo inditum. Et sic non 
sunt causa sui arbitrii, nec libertatem arbitrii habent. 
Homo vero per virtutem rationis iudicans de agen-
dis, potest de suo arbitrio iudicare, in quantum co-
gnoscit rationem finis et eius quod est ad finem«).146 
Über das eigene Urteilen zu urteilen ist nach Thomas 
allein Sache der Vernunft, und er spricht hier von ei-
nem Reflektieren (»Iudicare autem de iudicio suo est 
solius rationis, quae super actum suum reflectitur, et 
cognoscit habitudines rerum de quibus iudicat, et per 
quas iudicat«).147 

J. Locke schreibt dem Menschen ein besonderes 
Vermögen zu, der unmittelbaren Befriedigung von 
Bedürfnissen und Wünschen widerstehen zu können 
und diese zu »suspendieren« (»a power to suspend 
the prosecution of this or that desire«). Über dieses 
Suspensionsvermögen werde ein Abstand zu den Be-
dürfnissen gewonnen und es entstehe ein Raum der 
Distanz zu den unmittelbaren Antrieben, in dem ein 
Abwägen und eine Beurteilung der Motive möglich 
werde (»we have opportunity to examine, view, and 
judge, of the good or evil of what we are going to 
do«).148 Für Locke steht dieses Suspensionsvermögen 
in unmittelbarer Verbindung zur Freiheit des Men-
schen: Freie Handlungen sind dadurch ausgezeich-
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net, dass ihnen ein Innehalten und ein Überlegen, 
also ein Abwägen von Gründen vorausgeht (s.u.). 

J.G. Herder verwendet 1772 den Ausdruck Be-
sonnenheit, um den Menschen im Gegensatz zum 
Tier zu charakterisieren.149 Besonnenheit bedeutet 
hier Distanzierungs- und Reflexionsfähigkeit: Der 
Mensch ist für Herder das Geschöpf, das nicht nur 
erkennt, »sondern auch weiß, daß es erkenne«.150 M. 
Heidegger charakterisiert die Seinsart der Tiere spä-
ter im Gegensatz dazu als Benommenheit: Das Tier 
»benimmt sich« in einer Umgebung, es verfüge aber 
über keine Welt.151 In seiner Umgebung ist es un-
mittelbar orientiert durch eine »Getriebenheit in die 
jeweiligen Triebe«: »Das Tier ist umringt vom Ring 
der wechselseitigen Zugetriebenheit seiner Trie-
be«.152 Bei I. Kant heißt es in seiner Metaphysik-Vor-
lesung, der Mensch sei im Gegensatz zum Tier durch 
ein »Bewußtseyn seiner Selbst« ausgezeichnet und er 
verfüge über »Erkenntniß durch Reflexion«.153 

Nicht auf das Erkennen, sondern auf das Handeln 
bezieht H. Frankfurt im 20. Jahrhundert die Reflexi-
vität des Menschen, wenn er ihm die exklusive Fähig-
keit der reflektierenden Selbstbewertung (»capacity 
for reflective self-evaluation«) zuschreibt, die sich in 
der Bildung von Wünschen zweiter Stufe (»second-
order desires«) manifestiere.154 Der Mensch handelt 
danach nicht nur nach seinen Bedürfnissen, sondern 
er kann auch auf Distanz zu diesen Bedürfnissen ge-
hen und sie einer Evaluation unterziehen und damit 
bestimmen, ob sie handlungswirksam werden sollen 
oder nicht. Er kann sich wünschen, dass manche 
Wünsche ihn bestimmen, andere dagegen nicht. Die 
Evaluation kann dabei auch als Aspekt des Wunsches 
selbst beschrieben werden und nicht als ein Wunsch 
höherer Ordnung.155 Im Anschluss an Frankfurt se-
hen auch viele andere Philosophen der Gegenwart 
eine spezifisch menschliche Fähigkeit in der Aus-
bildung einer distanzierten Selbstbetrachtung, deren 
Ort als das Bewusstsein bestimmt werden kann. So 
macht E. Tugendhat den Zwischenraum »zwischen 
Wahrnehmung und Absicht einerseits und Handlung 
andererseits« als den Ort der Überlegung aus, in dem 
sich das Menschliche zeige.156

Bewusstsein als »Raum der Gründe«?
In der Konsequenz dieser Ansichten liegt es nahe, 
das Bewusstsein nicht primär als einen neurophysio-
logisch bestimmten Bereich anzusehen, der nach Ur-
sache-Wirkungs-Zusammenhängen strukturiert ist, 
sondern vielmehr als einen Raum, in dem sich eine 
davon unabhängige Ordnung von Gründen und logi-
schen Abhängigkeiten entfaltet. Kurz: Das Bewusst-
sein könnte als der »Raum der Gründe« gelten, über 

den die spezifisch menschliche sich rechtfertigende 
Handlungssteuerung geleistet wird. W. Sellars führt 
das inzwischen viel verwendete Konzept des »Raums 
der Gründe« 1956 ein, um den Begriff des Wissens 
näher zu bestimmen: Ein Wissen besteht nach Sellars 
nicht in einer kausalen empirischen Einbettung eines 
Phänomens, sondern in seiner Einordnung in einen 
logischen Raum der Gründe und Rechtfertigungen 
(»in characterizing an episode or a state as that of 
knowing, we are not giving an empirical description 
of that episode or state; we are placing it in the logi-
cal space of reasons, of justifying and being able to 
justify what one says«157). Das Bewusstsein könnte 
damit als ein Vermögen verstanden werden, das es 
einem Lebewesen ermöglicht, an dem Raum der 
Gründe teilzuhaben, seine bewussten Entscheidun-
gen durch die Teilhabe an diesem Raum zu treffen. 
In der gegenwärtigen Debatte um die Willensfreiheit 
des Menschen wird auch die menschliche Freiheit 
auf eine Bestimmbarkeit von Handlungen durch 
Gründe zurückgeführt, oder wie es A. Beckermann 
2005 formuliert: »Eine Entscheidung ist dann frei, 
wenn sie auf einem Prozeß beruht, der für Gründe 
zugänglich ist«158.

Gründe werden dabei selbst nicht als mentale Zu-
stände oder Prozesse verstanden, sondern vielmehr 
als Operationen in einem Raum von abstrakten Ge-
genständen. Gründe und Ursachen stellen daher ka-
tegorial etwas Unterschiedliches dar.159 Jede konkre-
te begründete Willensentscheidung im Sinne eines 
psychischen Ereignisses (Deliberation) kann als eine 
Instantiierung einer Begründung angesehen werden; 
die bewusste Willensentscheidung selbst stellt einen 
kausalen Prozess dar – der Grund, der in ihr aktuali-
siert wird, ist aber gerade kein kausales Ereignis. Das 
Besondere von Bewusstseinsvorgängen könnte somit 
bestimmt werden durch den Bezug zu einer abstrak-
ten symbolischen Ordnung. Gerade nicht der subjek-
tive (psychologische) Charakter, sondern der Bezug 
zu einer objektiv vorhandenen, sozial entstandenen 
und vermittelten explanativen und normativen Ord-
nung, dem objektiven Geist, könnte als Wesen des 
Bewusstseins gelten, insofern es der Ort ist, in dem 
Handlungen auf Gründe bezogen werden. In seiner 
nichtkausalen Ordnung könnte der objektive Geist, 
d.h. der Raum der Gründe, eine Selbständigkeit ge-
genüber dem Ereignishaften des Physischen und des 
Mentalen behaupten.160

Bewusstsein und Freiheit
Die neurophysiologische Forschung hat das Bewusst-
sein zumindest in einigen Kontexten als ein Phäno-
men erkannt, das erst nachträglich zur Auslösung ei-
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ner Handlung hinzutritt: Auf neuronaler Ebene lässt 
sich in einigen Kontexten die Entscheidung für eine 
Handlung (z.B. eine Handbewegung) bereits nach-
weisen (in Form eines Bereitschaftspotenzials161), 
bevor sie in das Bewusstsein der Versuchsperson ge-
treten ist oder genauer: bevor sie dieses Bewusstsein 
artikulieren kann (»Libet-Experiment«).162 Vielfach 
wird aus diesen Experimenten auf die Unfreiheit der 
handelnden Person geschlossen: Die Person vollzie-
he nur das, was zuvor im Gehirn entschieden worden 
sei. 

Zunächst ist mit den Versuchsergebnissen Libets 
aber noch nicht das Phänomen der Freiheit bedroht, 
sondern allein die Willensfreiheit: Die Freiheit der 
Handlung im Sinne ihrer Determination durch zen-
trale Persönlichkeitsmerkmale könnte auch auf un-
bewusster Ebene liegen (↑Regulation/Autonomie). 
Darüberhinaus könnte das Bereitschaftspotenzial 
aber auch einfach Ausdruck von Prozessen der Ent-
scheidungsfindung sein, von Prozessen des Überle-
gens und Abwägens von Gründen.163 Jedenfalls wi-
derspricht die Verursachung einer Handlung durch 
messbare Vorgänge auf neurophysiologischer Ebene 
nicht der Möglichkeit der Freiheit der Handlung. 
Problematisch ist vielmehr die Vorstellung, im Be-
wusstsein entfalte sich ein kausal nicht eingebetteter 
spontaner Willensimpuls – der freie Willensakt als 
Beginn einer Kausalkette –, denn Kausalprozesse 
haben grundsätzlich keinen Anfang, sondern laufen 
durch Ereignisse wie Handlungen hindurch.164 In der 
»libertarischen Freiheitsaufassung« G. Keils wird die 
Freiheit folglich nicht als Fähigkeit zum Beginnen ei-
ner Kausalkette, sondern als Fähigkeit zum Anders-
können und damit zum Fortsetzen des Überlegens 
rekonstruiert, denn: »Anderskönnen ist wesentlich 
ein Weiterüberlegenkönnen«.165

Auch eine freie Handlung hat eine Ursache; auf 
neurophysiologischer Ebene kann diese Ursache in 
den Bereichen des Gehirns liegen, die ein Bewusst-
sein verkörpern oder in denen, deren Aktivität erst 
später von einem Bewusstsein begleitet ist. In beiden 
Fällen ist das Subjekt mit seinem Gehirn der Urheber 
der Handlung, und eine kulturelle Überformung der 
Auslösung mittels Erziehung ist möglich.

Subjektivität von Bewusstsein
In den gegenwärtigen Diskussionen steht eine Klä-
rung des Verhältnisses von Bewusstsein und »objek-
tivem Geist« nicht im Mittelpunkt, dominierend sind 
vielmehr solche Ansätze, die das Bewusstsein als ein 
Phänomen verstehen, das sich aus der Komplexität 
des Gehirns, also eines Naturgegenstandes ergibt. 
Das Bewusstsein wird damit als ein naturaler Gegen-

stand behandelt, der mit den Methoden der Biologie 
untersucht werden kann. 

Ein spezifisches Problem der naturwissenschaftli-
chen Erforschung von Bewusstsein ergibt sich aber 
daraus, dass Bewusstsein zunächst ein Phänomen ist, 
das allein in unmittelbarer Anschauung zugänglich 
ist: Bewusstsein ist zuallererst ein pures Erleben, 
etwas Privates und Persönliches, das in einer Ich-
Perspektive begründet ist; zu seinem Bewusstsein 
hat jedes einzelne Individuum einen privilegierten 
Zugang. Selbst Neurowissenschaftler wie G. Roth 
definieren das Bewusstsein auf diese Weise: Das Be-
wusstsein umfasst nach Roth »alle Zustände, die von 
einem Individuum erlebt werden«.166

Weil das Bewusstsein – verstanden als Selbstwahr-
nehmung, wie es schon Locke definiert (s.o.) – eine 
Leistung desjenigen mentalen Systems ist, auf das es 
sich selbst wieder bezieht, ist die Möglichkeit einer 
Zuschreibung von Bewusstsein zu anderen Wesen 
(seien es andere Menschen oder Tiere) stets prob-
lematisch (das »Problem des Fremdpsychischen«). 
Die konstitutionelle Subjektivität des Bewusstseins 
erschwert auf diese Weise die Integration des Phä-
nomens in ein naturwissenschaftliches Weltbild. 
Besonders deutlich wird dies an dem qualitativen 
Erlebnischarakter von bewussten Ereignissen: In 
seiner wissenschaftlich objektiven Darstellung wird 
der phänomenale Gehalt des Bewusstseins von et-
was ganz Nahem zu etwas sehr Fernem, von etwas 
unmittelbar Erfahrenem zu etwas apparativ und the-
oretisch Vermitteltem. Trotz dieser Probleme bildet 
das Thema ›Bewusstsein‹ aber ein Beispiel für die 
sehr erfolgreiche Zusammenarbeit von Geistes- und 
Naturwissenschaften, die in die Formierung neuer 
theoretischer und disziplinärer Strukturen mündet.

Das Verhältnis von subjektiver Empfindung und 
objektiver Beschreibung des Bewusstseins wird in 
verschiedenen Theorien zu erklären versucht. Der 
radikale Materialismus (Eliminativismus) hält die 
subjektive Empfindung für eine defiziente Form der 
Bestimmung der Inhalte des Bewusstseins; die ei-
gentlich angemessene Beschreibung sei die neuro-
physiologische. Der Epiphänomenalismus erklärt die 
subjektiven Bewusstseinserlebnisse für real, aber für 
sekundäre Phänomene, die von physischen Prozes-
sen hervorgebracht sind, nicht unabhängig von die-
sen bestehen können und keine eigene kausale Wirk-
samkeit entfalten können. Der Parallelismus lässt 
die subjektiven und neurophysiologischen Aspekte 
des Bewusstseins als gleichberechtigt nebeneinander 
bestehen. Die Identitätstheorie schließlich geht von 
der Identität der psychischen und physischen Pro-
zesse aus; sie werden für zwei Aspekte der gleichen 
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Sache gehalten, zwei verschiedene Beschreibungen 
des gleichen Gegenstandes.

Bewusstsein als Selbstwahrnehmung?
Als eine Komponente des Bewusstseins wird tradi-
tionell die Fähigkeit zur Selbsterkenntnis gesehen. 
Experimentelle Untersuchungen dazu, inwiefern 
diese Fähigkeit, zumindest in Ansätzen, bei Tieren 
vorliegt, werden seit den späten 60er Jahren durch-
geführt. Bekannt werden v.a. die Versuche von G.G. 
Gallup, der das Verhalten von Schimpansen vor ei-
nem Spiegel beobachtet und dabei feststellt, dass sie 
das reflektierte Bild mit ihrem Körper identifizieren 
(vgl. Abb. 39).167 Visuelle Markierungen, die unter 
Narkose angebracht wurden und die nur über den 
Spiegel wahrnehmbar sind, werden von den Schim-
pansen spontan mittels des Spiegels untersucht. Auch 
Orang-Utans sind zu einer Selbstwahrnehmung die-
ser Art befähigt, nicht jedoch Gorillas und andere Af-
fen wie Makaken oder Rhesusaffen.168 Sie zeigen ge-
genüber ihrem Spiegelbild nur das typische auf den 
Artgenossen bezogene Verhalten; sie identifizieren 
also das Spiegelbild nicht mit ihrem Körper. Gallup 
schließt aus seinen Versuchen auf eine Selbstwahr-
nehmung oder Selbsterkennung (»self-recognition«) 
und ein Selbstkonzept (»self-concept«) bei den von 
ihm untersuchten Schimpansen.169 

Der Begriff des Selbstkonzepts erscheint vor sei-
ner Verwendung in biologischen Theorien durch Gal-
lup seit Ende des 19. Jahrhunderts in der Psycholo-
gie (Baldwin 1892: »My notion of this memory is a 
self-percept, but my notion of my capability to recall 
my past acquisitions is a self-concept«170; Titchener 
1899171). Der Begriff ist aber schon in der Psycholo-
gie sehr umstritten, weil mit ihm verschiedene, nicht 
klar gefasste Bedeutungen verbunden werden.172 
Nach Gallup ist das Selbstkonzept Ausdruck eines 
Sinns für die eigene Identität (»a sense of identity«), 
d.h. einer Repräsentation der Kontinuität des eigenen 
Körpers in Raum und Zeit auf neuronaler Ebene. 
Vermittelt wird die Erfahrung der Identität des ei-
genen Körpers über die Konvergenz der Eindrücke 
verschiedener Sinnesorgane (»cross-modal percepti-
on«). Das Selbstkonzept soll Ausdruck eines nach in-
nen gerichteten Bewusstseins (»Selbstbewusstsein«) 
sein, das analog zur Aufmerksamkeit für Objekte der 
Umwelt (»Bewusstsein«) zu verstehen ist.

Die Interpretation der Versuchsergebnisse Gallups 
ist allerdings umstritten. So konnten ähnliche Ver-
haltensweisen der »Selbstwahrnehmung« auch bei 
Tauben beobachtet werden.173 Die Spiegelversuche 
werden insgesamt als ungeeignet zur Feststellung 
einer Selbsterkennung kritisiert: Die spiegelgeleite-

ten Körperuntersuchungen der Versuchstiere könnten 
allenfalls ein über visuellen Input rückgekoppeltes 
Verhalten beweisen, nicht aber das Vorhandensein 
eines echten Selbstkonzepts.174 Die Versuchstiere be-
ziehen offenbar korrekt das visuelle Bild im Spiegel 
auf ihren Körper, so wie sie ihn taktil erfahren; ein 
abstraktes Selbstkonzept ist dafür aber nicht notwen-
dig. Zugeschrieben werden kann den Tieren also ein 
»Körperbewusstsein«, d.h. »ein Empfinden, welche 
Teile der Umgebung zum eigenen Körper gehören« 
(Bremer 2005) – ein mentales Selbstbewusstsein im 
Sinne einer »Theorie des Geistes«, die sich selbst und 
andere als intentional handelnde Wesen versteht, muss 
damit aber nicht verbunden sein.175 Die Debatte über 
die Interpretation der Ergebnisse hält daher an.176

Fraglich bleibt insbesondere, ob die Form des 
»Selbsterkennens« im Spiegel schon als ein Zeichen 
für Bewusstsein oder selbst als eine Art des Bewusst-
seins zu werten ist. Das Bewusstsein des Menschen 
jedenfalls ist über die Kompetenz der Selbstwahr-
nehmung hinaus mit den sprachlich vermittelten 
Kompetenzen der Selbstbewertung und Rechtferti-
gung verknüpft (»Wünschen zweiter Ordnung« und 
»reflektierende Selbstbewertung«, s.o.). Diese hän-
gen essenziell an symbolischen Operationen, mittels 
derer eine Distanzierung von faktischen Situationen 
und eine abstrakte gedankliche Verfügung über das 
eigene Ich ermöglicht wird. Der Mensch verfügt nicht 
nur über ein Bewusstsein von Dingen der Außenwelt 
(»Bewusstsein-1«), sondern auch über ein Bewusst-
sein von seinem Bewusstsein (»Bewusstsein-2«).177 
Zu unterscheiden ist hier also zwischen Bewusstsein 
und Selbstbewusstsein – eine Unterscheidung, deren 
Sinn von anderer Seite bestritten wird178. 

M. Bunge schlägt 1980 vor, ›Bewusstsein‹ zur Un-
terscheidung von ›Aufmerksamkeit‹ (»awareness«) 
an die Fähigkeit des Denkens zu binden (»b is con-
scious of brain process x in b iff b thinks of x«).179 
Das Bewusstsein hat danach wesentlich eine refle-
xive Struktur; es ist ein Wissen von Zuständen oder 
Vorgängen des eigenen Körpers, also ein Selbstwis-
sen (»self-knowledge«).180 Wie jedes andere Wissen 
sei das Bewusstsein damit unvollständig und fehlbar 
(»fallible«) – von einer Untrüglichkeit des Wissens 
in Form des Bewusstseins kann damit keine Rede 
sein. Selbstbewusstsein bestimmt Bunge als eine 
besondere Form des Bewusstseins, nämlich als das 
Bewusstsein von eigenen Bewusstseinszuständen in 
der Vergangenheit (»An animal [...] has (or is in a 
state of) self-consciousness iff it is conscious of some 
of its own past conscious states«).181 Im Unterschied 
zum Bewusstsein hält Bunge das Selbstbewusstsein 
für eine spezifisch menschliche Fähigkeit.
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Es gibt daneben Vorschläge, auch nicht-sprachfä-
higen Lebewesen eine Form von Selbstbewusstsein 
zuzuschreiben, nämlich in Form von nicht-begriffli-
cher Selbsterfahrung (»self-awareness«), die sich in 
Sinneserfahrungen und körperlichen Eigenwahrneh-
mungen zeigt.182 Explizit bindet R. Brandt 2009 das 
Vorliegen von Bewusstsein an ein »Selbstgefühl« 
oder eine »psychologische Selbstbeziehung«: »Wenn 
Tiere Lust und Schmerz empfinden, dann selbst-
verständlich nicht im Zustand der Narkose und der 
Ohnmacht sondern des Bewußtseins. Bewußtsein in 
diesem Wortgebrauch ist nichts anderes als eine nicht 
weiter erklärbare psychische Präsenz mit bestimm-
ten Inhalten. Das Beutetier ist dem Jagdtier präsent 
wie dem verwundeten Tier sein Schmerz«.183 Jede 
selbstreferenzielle Vergegenwärtigung des eigenen 
Empfindens bildet damit bereits eine Form des Be-
wusstseins. Tiere verfügen nach Brandt über dieses 
Vermögen auch ohne Begriffe und ohne die Fähig-
keit zu denken, einfach aufgrund ihres Schmerz- und 
Lustempfindens: »Schmerz und Lust ohne Bewußt-
sein des Schmerzes und der Lust sind sowenig vor-

stellbar wie ein Berg ohne Tal, sie bilden eine ana-
lytische Einheit«.184 Es wird damit also zu einer be-
grifflichen Wahrheit, dass leidensfähige Organismen 
über ein Bewusstsein verfügen. Das Bewusstsein 
bildet den Raum der ichbezogenen Emotionen, nicht 
der Begriffe und Argumente. Trotz der Anerkennung 
des Bewusstseins kann Brandt den Tieren daher die 
Fähigkeit des Denkens absprechen (↑Intelligenz).

Soziale Dimension des Bewusstseins
In seinem Kern betrifft das Bewusstsein zwar eine 
Beziehung eines Lebewesens zu sich selbst, für die 
Entstehung dieser Selbstbeziehung ist aber das Ver-
hältnis zu anderen Lebewesen entscheidend. Nach 
Ansicht vieler Forscher erfolgt die natürliche Evo-
lution des Bewusstseins im sozialen Kontext.185 Ein 
Bewusstsein wird wichtig, wenn für ein Individuum 
Einsichten in die Stimmungen und Intentionen ande-
rer Mitglieder der Gruppe Bedeutung gewinnen. Vor-
teile können sich ergeben, wenn ein Individuum sein 
eigenes Verhältnis zu anderen Gruppenmitgliedern 
mit dem dieser Mitglieder zueinander in Beziehung 
setzen kann. Die Voraussetzung hierfür ist auf der ei-
nen Seite ein einfaches Selbstbild.186 Auf der anderen 
Seite ist die »soziale Intelligenz« entscheidend für 
das Leben in der Gruppe: die Fähigkeit, sich in die 
Vorstellungen des Gegenübers hineinzuversetzen, 
also das Vermögen, das mentale System eines ande-
ren im eigenen mentalen System zu repräsentieren. 
E. Sober nennt dieses Vermögen Intentionalität zwei-
ter Ordnung (»second-order intentionality«).187

Verbreiteter ist es aber, hier von einem Verstehen 
des Fremdpsychischen oder einer Theorie des Geis-
tes (»theory of mind«188) zu sprechen.189 Die Mitglie-
der einer sozialen Gruppe nicht nur nach ihrem mo-
mentanen Verhalten zu beurteilen, sondern auch nach 
ihren vielleicht verdeckten Intentionen und dabei die 
Intentionen dritter, vierter und weiterer Gruppenmit-
glieder zu berücksichtigen, erfordert komplexe men-
tale Verarbeitungen und neuronale Strukturen. Auch 
die Entwicklung der menschlichen Sprache (↑Kom-
munikation) wird auf dieser Grundlage zu erklären 
versucht.

Inwiefern nicht nur der Mensch, sondern auch Tie-
re zu einem Verstehen des Fremdpsychischen in der 
Lage sind, wird in den letzten Jahren mittels zahl-
reicher Versuchsaufbauten untersucht (vgl. Abb. 40). 
Entscheidend für die Ausbildung einer Theorie des 
Geistes ist die Fähigkeit der Unterscheidung zwischen 
der eigenen Wahrnehmungsperspektive und der Pers-
pektive eines anderen. Auch beim Menschen lernen 
Kinder diese Unterscheidung erst, z.B. durch die Ein-
sicht, dass sie sich nicht einfach verstecken können, 

Abb. 39. Selbst-Wahrnehmung (»self-recognition«) bei 
Tieren. Einige Schimpansen können durch ihr Spiegelbild 
zu übertriebenem mimischen Spiel (oben) und zur Unter-
suchung von sonst nicht sichtbaren Körperpartien (unten) 
veranlasst werden (Photos von D. Bierschwale aus Povinel-
li, D.J. (2000). Folk Physics for Apes: 330).
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indem sie die Augen schließen.190 Aber selbst wenn 
in Versuchen mit Schimpansen und anderen Tieren 
nachgewiesen werden sollte, dass sie ihren eigenen 
Kenntnisstand von ihren Kenntnissen des Wissens 
und Nichtwissens ihrer Artgenossen unterscheiden 
und diesen Unterschied strategisch berücksichtigen 
können, folgt daraus noch nicht, dass sie tatsäch-
lich Überlegungen über den Bewusstseinszustand 
der anderen anstellen. Zumindest auf der Grundlage 
der bisherigen Ergebnisse scheint es doch angemes-
sener zu sein, die Rede vom Nachdenken über den 
Bewusstseinszustand (»mental state«) eines anderen 
für den Menschen zu reservieren.191 

Viele Untersuchungen deuten also auf einen ent-
scheidenden Zusammenhang zwischen der Fähigkeit 
zum Perspektivwechsel und der Entwicklung des 
Bewusstseins (vgl. Abb. 40). Eine besondere Ter-
minologie für die anfangs als spezifisch menschlich 
angesehene Fähigkeit des Nachempfindens der Situ-
ation eines anderen entwickelt sich seit Beginn des 
20. Jahrhunderts. T. Lipps nimmt 1903 den von R. 
Vischer 1873 im ästhetischen Kontext192 verwende-
ten Begriff der Einfühlung in seine psychologische 
Theorie des Bewusstseins auf (»Das Wissen von 
fremden Ichen«)193. Titchener übersetzt dieses Wort 
dann 1909 mit dem seither einschlägigen Terminus 
der Empathie (»empathy«).194 Experimentell wird in 
den letzten Jahren die allmähliche Herausbildung des 
Vermögens des Perspektivenwechsels bei Kindern195 
und dessen neurologische Grundlage196 nachgewie-
sen worden. Eine entscheidende Rolle spielen dabei 
offenbar die so genannten Spiegelneurone (»mirror 
neurons«)197, die eine Aktivität sowohl bei der Aus-
führung einer eigenen Handlung als auch bei der Be-
obachtung von Handlungen anderer oder der bloßen 
Vorstellung der Handlung zeigen. Inzwischen wird 
der Begriff der Empathie auch auf die Interaktion 
vieler Tiere bezogen.198 

»Social Brain«-Hypothese
Die Bedeutung des Sozialen für die Entwicklung der 
für das Bewusstsein verantwortlichen neuronalen 
Strukturen lässt sich auch in einem zwischenartli-
chen Vergleich belegen: Bei Affen kann eine Kor-
relation zwischen der Größe des Neocortex und der 
Gruppengröße, in der die Affen leben, nachgewiesen 
werden (↑Intelligenz: Abb. 227).199 Nach der auf 
diesen Daten aufbauenden Hypothese des sozialen 
Gehirns (»social brain«) ist der Neocortex nicht im 
Dienste einer verbesserten ökologischen Anpassung, 
sondern als Werkzeug für ein Leben in komplexen 
sozialen Gruppen selektiert worden (B.I. DeVore ca. 
1973: »Primates literally have a ›social brain‹«200). 

Die »soziale« Dimension des Gehirns zeigt sich auch 
darin, dass in Isolation aufgewachsene Primaten in 
der Regel nicht ihr volles Verhaltensrepertoire entfal-
ten können. Die Entwicklung zu einem ethologisch 
und emotional reifen Individuum setzt also einen 
sozialen Kontext voraus. Für die Bewältigung des 
außersozialen Lebens ist dagegen ein großer Neocor-
tex nicht in gleicher Weise notwendig. Dies belegen 
Daten, denen zufolge die Korrelation der Größe des 
Neocortexes mit Parametern, die eine Orientierung in 
der nicht-sozialen Umwelt betreffen (z.B. Reviergrö-
ße und Ernährungsweisen), sehr viel schlechter ist als 
die mit der Größe der sozialen Gruppe. Erst soziale 
Techniken wie taktische Allianzen und Täuschungen 
erfordern also offenbar komplexe neuronale Struktu-
ren wie einen großen Neocortex. 

Pluralität der Bewusstseinsdefinitionen
Das Problem des Bewusstseins gehört in der Gegen-
wart zu den am intensivsten diskutierten Fragen im 
Grenzbereich der Natur- und Geisteswissenschaf-
ten.201 In historischer Perspektive bildet die Ausein-
andersetzung die aktuelle Version der Debatte um das 

Abb. 40. Versuchsaufbau zur Untersuchung der Ausrichtung 
des Verhaltens der rangniederen Tiere (links) nach ihrem 
Wissen über die Kenntnis des dominanten Tiers (rechts). 
Schimpansen richten in diesem Versuch ihr Verhalten so 
aus, dass sie ihr Wissen von dem Wissen (und Nichtwissen) 
des Artgenossen gezielt einsetzen: Wenn ein rangniederer 
Schimpanse beobachtet, wie der ranghöhere über den Ort 
des Futters falsch informiert ist, weil das Futter an einen 
anderen Ort gebracht wurde, nachdem er gesehen hatte, wie 
es ursprünglich an einem Ort abgelegt wurde, dann verhält 
sich der rangniedere Schimpanse so, dass er dieses Wissen 
von der irrigen Annahme des ranghöheren Schimpansen 
zu seinem Vorteil ausnutzt, um an das Futter zu gelangen. 
Schimpansen wird daher eine »Theorie des Geistes« (»the-
ory of mind«) zugeschrieben (aus Hare, B., Call, J. & Toma-
sello, M. (2001). Do chimpanzees know what conspecifics 
know? Anim. Behav. 61, 139-151: 142).
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Leib-Seele-Problem, d.h. um das Verhältnis von kör-
perlichen Phänomenen, wie sie in den Naturwissen-
schaften beschrieben und erklärt werden (z.B. ›Neu-
ronenaktivität‹), und geistig-seelischen Phänomenen, 
wie sie unmittelbar erlebt und in den Geistes- und 
Humanwissenschaften kategorisiert werden können 
(z.B. ›Schmerzgefühl‹, ›Verantwortung‹).

Ein einheitlicher Begriff von Bewusstsein ist in der 
Vielschichtigkeit der Debatten kaum noch auszuma-
chen. Es gibt eine breite Palette von Auffassungen 
zu diesem Begriff: Einige binden das Bewusstsein 
an eine Sprachkompetenz und sprechen es den Tie-
ren gänzlich ab.202 Andere vertreten dagegen einen 
weiten Bewusstseinsbegriff, unter den alle Formen 
der subjektiven Empfindung fallen.203 Und schließ-
lich gibt es extreme Standpunkte, die auch den 
Pflanzen ein Bewusstsein zusprechen204 und mit B. 
Rensch argumentieren, dass »alles Lebendige« durch 
Bewusstseinsvorgänge gekennzeichnet sei.205 Die 
gegenwärtige, selbst für einen Grundbegriff unge-
wöhnliche Unschärfe des Bewusstseinsbegriffs hängt 
wesentlich mit seiner Entwicklung in den letzten 
Jahrzehnten zusammen: Durch die Fortschritte der 
Hirnforschung ist es möglich geworden, neuronale 
Prozesse, die mit dem Phänomen des Bewusstseins 
in Verbindung stehen, empirisch zu untersuchen Der 
Begriff entwickelte sich damit von einem zunächst 
primär philosophischen Terminus zu einem Konzept, 
das einen interdisziplinär erforschten Gegenstand be-
zeichnet. Weil die dabei beteiligten Wissenschaften 
verschiedene Vorstellungen von diesem Gegenstand 
transportieren, ist das Konzept insgesamt unscharf 
geworden. 

Angesichts der Vielfalt an Verständnismöglichkei-
ten sind Klassifikationen von verschiedenen Arten 

des Bewusstseins vorgeschlagen worden. Nach einer 
verbreiteten Einteilung werden vier Bedeutungen 
von ›Bewusstsein‹ unterschieden206: 1. Bewusstsein 
als Wachheit (»bei Bewusstsein sein«); 2. kognitives 
oder intentionales Bewusstsein (Bewusstsein, das auf 
einen Gegenstand gerichtet ist; z.B. »fühlen, dass«; 
»wünschen, dass«); 3. phänomenales Bewusst-
sein (die Erfahrung, wie etwas ist, z.B. wie etwas 
schmeckt); 4. Selbstbewusstsein (Bewusstsein seiner 
selbst als ein und derselben Entität über die Zeit hin-
weg). Neben dieser existieren andere Einteilungen, 
die deutlich machen, dass Bewusstsein alles andere 
als ein einheitliches Phänomen ist, sondern vielmehr 
ein Konstrukt, das eine Vielzahl sehr unterschiedli-
cher mentaler Zustände und Phänomene bezeichnen 
kann (vgl. Tab. 24).

Auch die neurobiologische Forschung hat mittels 
verschiedener Verfahren (z.B. durch die Untersu-
chung von Patienten mit partiell zerstörten Gehirnen) 
eine Differenzierung unterschiedlicher Formen des 
Bewusstseins vorgenommen. Unterschieden wird 
z.B. zwischen einem Kernbewusstsein, das einen 
Organismus mit einem Gefühl seiner selbst im Hier 
und Jetzt versieht, und einem erweiterten Bewusst-
sein, das darüber hinaus eine Identität als Person über 
die Zeit vermittelt sowie ein Bewusstsein der geleb-
ten Vergangenheit und der antizipierten Zukunft zur 
Verfügung stellt.207 Unterschiedliche Hirnregionen 
sind an der Ausbildung dieser zwei Formen des Be-
wusstseins beteiligt, so dass die Beeinträchtigung des 
erweiterten Bewusstseins das Kernbewusstsein nicht 
tangieren muss. Das Kernbewusstsein lässt sich in 
einem neurobiologischen Modell als das Verhältnis 
von zwei neuronalen Netzen beschreiben, von denen 
das eine den Organismus und das andere das Objekt 
beschreibt, auf das dieser sich bezieht. Ein darüber 
geordnetes Netz (»Karte zweiter Ordnung«) stellt 
die Verbindung zwischen diesen beiden Netzen her 
und erzeugt auf diese Weise das Selbstgefühl des 
Organismus, dass er es ist, der sich im betreffenden 
Moment auf ein Objekt bezieht.208 Bemerkenswerter-
weise hängt die Ausbildung des Bewusstseins – an-
ders als andere kognitive Leistungen, wie verfeinerte 
Wahrnehmungsfunktionen, Sprache oder Intelligenz 
– nicht an den phylogenetisch jüngeren Regionen der 
Großhirnrinde, sondern ist in älteren Regionen »in 
der Tiefe des Gehirns« verankert.209

Von Seiten der empirischen Forschung wird 
schließlich auch dafür plädiert, auf eine genaue De-
finition des Bewusstseinsbegriffs wegen der noch 
unzureichenden Kenntnis der Phänomene zu ver-
zichten. Es bestehe die Gefahr einer »vorschnellen 
Definition«, die für den Gegenstand unangemessene 

1. Wahrnehmung von Vorgängen in der Umwelt und im 
eigenen Körper

2. mentale Zustände und Tätigkeiten wie Denken, Vor-
stellen und Erinnern

3. Emotionen, Affekte, Bedürfniszustände

4. Erleben der eigenen Identität und Kontinuität

5. »Meinigkeit« des eigenen Körpers

6. Autorschaft und Kontrolle der eigenen Handlungen 
und mentalen Akte

7. Verortung des Selbst und des eigenen Körpers in 
Raum und Zeit

8. Realitätscharakter von Erlebtem und Unterscheidung 
zwischen Realität und Vorstellung

Tab. 24. Die Vielfalt der Bewusstseinszustände (nach Roth, 
G. (2001). Fühlen, Denken, Handeln: 197).
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Abgrenzungen einführen würde. Es werden deshalb 
bewusst vage Definitionen vorgeschlagen, wie z.B. 
»ein unmittelbares Wissen« um das eigene Befin-
den.210

Ontologie des Bewusstseins
Die Unschärfe des Begriffs in der gegenwärtigen 
Verwendung zeigt sich auch in der ungeklärten Fra-
ge, welcher ontologischen Kategorie ›Bewusstsein‹ 
eigentlich angehört: Ist es ein Zustand, ein Prozess, 
eine Eigenschaft oder etwas ganz anderes? Für jede 
dieser Möglichkeiten ist in der Vergangenheit explizit 
oder implizit argumentiert worden. M. Pauen definiert 
den Begriff in einem neueren Handbuchartikel aus-
drücklich als Eigenschaft (vgl. Tab. 23). Tatsächlich 
wird ›Bewusstsein‹ nicht selten im Sinne eines Attri-
buts verwendet: Es kann als eine Eigenschaft meiner 
Überzeugungen, Wünsche, Wahrnehmung oder Emo-
tionen verstanden werden, dass sie mir bewusst sind 
oder nicht. Denkbar wäre es auch, ›Bewusstsein‹ ana-
log zu ↑›Leben‹ als eine eigene Seinsform zu verste-
hen, als eine Weise zu sein. In die Richtung eines sol-
chen Verständnisses weist die Redeweise von einem 
Bewusstseinsleben.211 Das Bewusstsein wäre dann das 
Sein eines Wesens über einen gewissen Zeitraum; es 
wäre nicht die bloße Eigenschaft oder der Zustand ei-
nes auch unabhängig vom Bewusstsein existierenden 
Wesens, sondern es würde vielmehr die Identitätsbe-
dingungen eines Wesens festlegen, es wäre die essen-
zielle Grundlage des Seins dieses Wesens.

Das Bewusstsein eines Menschen als die Dimen-
sion des Subjekts, »in der das Wissen anzusiedeln 
ist«212, kann allerdings nicht primär als ein Prinzip 
der Individuierung verstanden werden (im Gegen-
satz zu ›Lebewesen‹ oder ›Organismus‹), weil die 
bewussten Erlebnisse eine nicht bloß individuell-
seelische (psychische), sondern auch eine kollektiv-
geistige (kulturelle) Dimension aufweisen, insofern 
sie als explizites Wissen sprachlich kategorial geord-
net sind. Das Bewusstsein ist in diesem Verständnis 
also immer ein Sein in einer begrifflich strukturierten 
und durch eine jeweilige Kultur mitdeterminierten 
Sphäre. Weil es in dieser Sphäre vielfältige Bezüge 
und keine scharfen Grenzen gibt, lässt sich ein Be-
wusstsein nicht scharf gegenüber anderen abgren-
zen (im Gegensatz zur scharfen Abgrenzbarkeit von 
Organismen gegeneinander). In dieser Hinsicht, als 
Medium des Wissens, Überlegens und Begründens, 
ist das Bewusstsein also durch überindividuelle Ver-
netzung gekennzeichnet; selbst das persönlichste Er-
leben wird, wenn es bewusst gemacht wird, mittels 
der überpersönlichen, sozial konstituierten Kategori-
en der Sprache erschlossen.

Im Bewusstseinsbegriff sind offensichtlich zwei 
einander entgegengesetzte Aspekte des seelisch-
geistigen Seins des Menschen miteinander verbun-
den: Das Bewusstsein ist (in der Dimension des See-
lischen) Inbegriff des Individuellen und exklusiv in 
Ich-Perspektive Zugänglichen und zugleich (in der 

1. Qualitativer Charakter
Bewusstseinsinhalte erscheinen als qualitative Emp-
findungen, z.B. als Rotempfindung, Schmerz oder 
Wunsch. Sie sind damit von quantitativen Messwerten 
und an äußeren Objekten zu beobachtenden Zuständen 
unterschieden.

2. Phänomenale Struktur
Im Bewusstsein erscheint die Welt in vielfacher Hin-
sicht geordnet und strukturiert, etwa durch die Konzepte 
Raum, Zeit, Kausalität, Körper, Selbst und Welt.

3. Subjektivität
Bewusstseinsphänomene weisen eine spezifische Form 
der epistemischen Zugänglichkeit (und Beschränkung 
auf), weil sie aus der Perspektive der ersten Person er-
lebt werden. 

4. Eigenperspektive der Organisation
Bewussseinserlebnisse existieren nicht als isolierte 
mentale Ereignisse, sondern als kohärente und integrier-
te Zustände eines Subjekts.

5. Einheit
Das Bewusstsein weist verschiedene Formen der Ein-
heit auf, z.B. kausale Einheit der Steuerung von Hand-
lungen, intentionale Einheit der Zusammenfassung 
verschiedener Inhalte oder die Herstellung der Einheit 
eines Objekts ausgehend von den Daten verschiedener 
Sinnesmodalitäten.

6. Intentionalität und Transparenz
Bewusstseinseinstellungen (aber nicht nur diese) sind 
vielfach intentional, d.h. gerichtet auf einen Gegenstand. 
Verbunden damit ist ihre Transparenz, d.h. die Unsicht-
barkeit der mentalen Vermitteltheit der äußeren Objek-
te und der Anschein, diese würden direkt zugänglich 
sein: Im Bewusstsein gegeben erscheinen die äußeren 
Objekte, nicht die eigenen körperlichen und sinnlichen 
Zustände, über die diese erfahren werden. Auch Gedan-
ken und Vorstellungen erscheinen im Bewusstsein als 
unmittelbar gegeben, und nicht als über eigene mentale 
Prozesse vermittelt.

7. Dynamischer Fluss
Das Bewusstsein ist ein autopoietisches, d.h. sich selbst 
erzeugendes und organisierendes System, das sich nach 
Maßgabe interner und externer Kohärenz beständig 
selbst transformiert.

Tab. 25. Sieben Merkmale des Bewusstseins (nach Van Gu-
lick, R. (2004). Consciousness. The Stanford Encyclopedia 
of Philosophy (Winter 2009 Edition), http://plato.stanford.
edu/archives/win2009/entries/consciousness/).



Bewusstsein 192

Dimension des Geistigen) Inbegriff des Expliziten, 
des ausdrücklich Präsenten und Gewussten, das die 
Form der Ausdrücklichkeit am klarsten hat, wenn es 
kategorial geordnet und sprachlich verfasst ist, d.h. 
in überindividuell konstituierten Kategorien vorliegt. 
Diese Ambivalenz des Begriffs liegt offensichtlich 
auch den Streitigkeiten um ein Bewusstsein bei au-
ßermenschlichen Lebewesen, die nicht über eine pro-
positionale Sprache verfügen, zugrunde. Im Sinne 
eines Vorhandenseins von bloß erlebten Eindrücken, 
Empfindungen, Einstellungen und Bedürfnissen ist 
Bewusstsein etwas fast universal Biologisches (oder 
zumindest Zoologisches), das den Lebewesen von 
sehr vielen Arten zukommt; in der Form des maximal 
Expliziten, begrifflich Strukturierten, das in einer 
Sprache vorliegt, die kollektiv und kulturell konstitu-
iert ist, kommt es dagegen allein dem Menschen zu.

Bewusstsein und Bioethik
Nicht nur in theoretischer Hinsicht ist der Begriff des 
Bewusstseins ins Zentrum von langandauernden Aus-
einandersetzungen geraten, auch in den bioethischen 
Debatten der Gegenwart spielt er eine wichtige Rolle 
(↑Bioethik). Denn es wird ein enger Zusammenhang 
zwischen Lebenswert und Bewusstsein diskutiert: 
Das Bewusstsein wird als diejenige Eigenschaft eines 
Lebewesens gesehen, die ihm eine ethische Relevanz 
verleiht. Im Rahmen des utilitaristischen Ansatzes P. 
Singers kann nur solchen Wesen, die über bewusste 
Erlebnisse verfügen, ein Wert zugeschrieben werden, 
weil nur sie in der Lage sind, ihr eigenes Leben zu 
schätzen. Voraussetzung für die Zuschreibung eines 
Lebenswerts sei »ein gewisses Bewusstsein seiner 
selbst als eines in der Zeit existierenden Wesens oder 
eines kontinuierlichen geistigen Selbst«.213 Integraler 
Bestandteil des Bewusstseins ist damit neben dem 
Vermögen zur Empfindung von Lust und Unlust die 
Fähigkeit zur Integration der Erlebnisse, zur Verbin-
dung von Vergangenheit und Zukunft in einem zu-
sammenhängenden Erlebnisstrom. Mindestens allen 
Wirbeltieren, angefangen von den Fischen, schreibt 
Singer das Vorhandensein eines Bewusstseins zu – 
auch wenn sie damit nicht unbedingt Personen im 
Sinne von rationalen und selbstbewussten Wesen 
sind.214 Bekanntlich zieht Singer aus dem Kriterium 
der Empfindungsfähigkeit und des Bewusstseins als 
Maßstab für den Wert eines individuellen Lebens 
höchst umstrittene Konsequenzen: Er schlägt vor, 
»dem Leben eines [menschlichen] Fötus keinen grö-
ßeren Wert zuzubilligen als dem Leben eines nicht-
menschlichen Lebewesens auf einer ähnlichen Stufe 
der Rationalität, des Selbstbewußtseins, der Bewußt-
heit, der Empfindungsfähigkeit, usw.«.215

Bewusstsein als evolutionäre Anpassung?
Als besonders verbreitet und einflussreich erweisen 
sich in den letzten Jahren biologische Theorien des 
Bewusstseins, in denen dieses als ein System mit ei-
ner adaptiven Funktion für Überleben und Fortpflan-
zung eines Organismus gedeutet wird. Das Bewusst-
sein sei ebenso wie die Emotionen »dem Überleben 
eines Organismus verpflichtet«, wie es A. Damasio 
1999 formuliert.216 Auch der Standpunkt J.R. Searles, 
der »biologische Naturalismus«, wie er ihn nennt, 
stellt eine solche biologische Bewusstseinstheorie 
dar: »Geistige Phänomene werden von neurophy-
siologischen Vorgängen im Hirn verursacht und sind 
selbst Merkmale des Hirns. […] Geistige Ereignisse 
und Vorgänge gehören genauso zu unserer biologi-
schen Naturgeschichte wie Verdauung, Mitose, Mei-
ose oder Enzymsekretion«.217 Vor dem Hintergrund 
unserer evolutionstheoretischen Annahmen kann der 
enorme Energieverbrauch der neuronalen Prozesse, 
die an der Erzeugung des Bewusstseins beteiligt sind, 
nach Searle nicht anders erklärt werden als damit, 
dass das Bewusstsein eine biologisch funktionale 
Rolle zumindest in seiner frühen Evolution gespielt 
hat.218 Eine der adaptiven Funktionen des Bewusst-
seins, insbesondere des Ich-Bewusstseins, wird – ge-
mäß der »social brain«-Hypothese – im strategischen 
Gruppenverhalten von Organismen gesehen: Über 
das Ich-Bewusstsein wird ein Blick von außen auf 
das eigene Verhalten möglich; der Organismus kann 
sich so der eigenen Rolle in einem Gruppenverband 
vergegenwärtigen und dementsprechend verhalten. 
Insofern für das Gruppenverhalten die Ausnutzung 
der Annahmen und Erwartungen der anderen Grup-
penmitglieder von entscheidender Bedeutung ist, 
wird das Bewusstsein im Zusammenhang mit einer 
»machiavellischen Intelligenz« gesehen.219

Bewusstsein und die Grenzen der Biologie
Gegenüber diesen biologischen Theorien des Be-
wusstseins muss aber betont werden, dass viele Leis-
tungen des Bewusstseins gerade nicht im Sinne einer 
biologischen Funktionalität wirken. Eine wesentliche 
Eigenschaft des Bewusstseins liegt in seiner Potenz 
zur Distanzierung von der biologischen Funktionali-
tät. Erreicht wird diese Distanzierung durch begriffli-
ches Denken, das abstrakte Konzepte einschließt, die 
eine handlungsleitende und -organisierende Funktion 
wahrnehmen können (den »Raum der Gründe«, s.o.). 
Indem das Bewusstsein den Ort der Gründe und der 
kulturellen Ordnungen in Form von symbolischen 
Relationen und begrifflichen Operationen in einem 
Organismus repräsentiert, bezeichnet es ein Phäno-
men, das nicht mehr rein biologisch verstanden wer-
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den kann. Das Bewusstsein ist vielmehr der Bereich 
eines Organismus, in dem Verhaltensdispositionen 
entwickelt werden, die gerade die biologische Ord-
nung überschreiten, indem sie sich von der für die 
Biologie methodisch fundamentalen Ausrichtung 
allen Verhaltens auf die Funktionen der Selbsterhal-
tung und Fortpflanzung lösen können.

Biologisch gesehen können die Leistungen des 
Bewusstseins also als ein »Epiphänomen« gelten, 
das gerade nicht funktional sein muss, sondern durch 
seine mögliche biologische Dysfunktionalität ausge-
zeichnet ist.220 Die neuronalen Strukturen, die für die 
Ausbildung des Bewusstseins verantwortlich sind, 
haben sich selbst erst in einem »interzerebralen Dis-
kurs« herausgebildet, der eine ausgeprägte soziale 
Dimension aufweist. Dieser eine neuronale Struktu-
rierung bewirkende Diskurs ist selbst das Ergebnis 
einer kulturhistorischen Tradition und hat damit nicht 
nur eine evolutionäre Vergangenheit, sondern auch 
eine kulturelle Geschichte. Zur Erklärung der neu-
ronalen Strukturen, die dem Bewusstsein zugrunde 
liegen, reicht damit eine rein neurologische Perspek-
tive nicht aus.221 Die Neurologie des Bewusstseins 
und Selbstbewusstseins hat immer auch eine kul-
turgeschichtliche Dimension, weil es die kulturelle 
Geschichte ist, die die neuronalen Strukturen des Be-
wusstseins geformt hat. Bei aller neuronalen Veran-
kerung ist das Bewusstsein also sowohl hinsichtlich 
seiner Entstehung als auch hinsichlich seiner Wir-
kung und Funktion ein mehr 
als biologisches Phänomen.

Geist der Tiere?
Im Zuge der Naturalisierungs-
versuche des Bewusstseinsbe-
griffs sehen sich auch andere 
Konzepte einer biologischen 
Interpretation ausgesetzt. Zu 
diesen gehört der Begriff des 
Geistes. Seit dem Mittelalter 
wird das deutsche Wort ›Geist‹ 
als Übersetzung des lateini-
schen ›spiritus‹ eingesetzt. 
Dieser letztere Ausdruck ist 
seit der Antike in Gebrauch, 
um ein zwischen Seele und 
Körper vermittelndes Prinzip 
zu bezeichnen. Der spiritus 
wird dabei meist als feinstoff-
lich vorgestellt, etwa in Form 
von vielen kleinen Lebens-
geistern, die durch den Körper 
strömen (↑Vitalismus). Vom 

17. zum 18. Jahrhundert wandelt sich das Konzept 
im Rahmen der physiologischen Theorien insofern, 
als die vielen Lebensgeister zu dem einen ›Geist‹ 
werden; dieser bleibt aber nach herrschender Auffas-
sung – stärker als die Seele – im Körperlichen veran-
kert. Der deutsche Ausdruck Geist der Tiere steht im 
18. Jahrhundert durchgehend in diesem Kontext. Er 
erscheint im frühen 18. Jahrhundert (Petersen 1710: 
»der Lebens-Geist der Thiere habe von Gott seinen 
Ursprung«222). 1725 wird er in der Übersetzung ei-
ner Schrift des französischen Alchemisten P.J. Fabre 
aus der Mitte des 17. Jahrhunderts verwendet. Dar-
in wird festgestellt, dass »der Geist der Thiere und 
Animalien die allerdünnest und subtileste Substanz 
der Animalien ist/ welchen die Seele und Forma der 
Animalien zur Vollziehung aller ihrer Verrichtungen 
[functiones] gebrauchet«223 (im Original von 1646: 
»spiritus animalium est tenuissima & subtilissima 
animalia substantia«224). Dem Geist wird eine Bedeu-
tung für die physiologischen Prozesse des Körpers 
und dessen »Putrefaktion«, d.h. seine Zersetzung, zu-
geschrieben (»Bey Verrichtung der Putrefaction der 
Thiere/ wird der Geist der Thiere höchstnöthig erfor-
dert/ derselben Seele aber auf keinerley Weise«225).

Auch im theologischen Zusammenhang wird das 
Konzept des Geists der Tiere im 18. Jahrhundert 
diskutiert. Dabei geht es in Auseinandersetzung mit 
Schriften des Alten Testaments (»der Geist der Tiere 
war in den Rädern«226) u.a. um Fragen wie diejeni-

Abb. 41. ›The Animal Mind‹ von 1908 und ›Der Geist der Tiere‹ von 2005 – die 
regelmäßige Zuschreibung von ›Geist‹ in Bezug auf Tiere erfolgt im Deutschen hundert 
Jahre später als im Englischen mit dem Ausdruck ›mind‹.
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ge, »ob der Geist der Thiere lebendig bleibe, wie der 
Geist der Menschen« (Boysen 1763)227, oder diese: 
»Wo soll dieser Geist der Thiere, welcher in ihnen 
Klugheit Fürsichtigkeit und viele andere wunderbare 
Eigenschaften sehen läßt, nach dem Tode hinkom-
men, wer kann ihn zerstören und zu nichte machen?« 
(Anonymus 1779)228.

In biologischer Bedeutung, verstanden als ein 
primär auf Mentales, d.h. Bewusstseinsvorgänge, 
bezogenes Konzept, erscheint der Ausdruck erst im 
frühen 19. Jahrhundert. 1801 verwendet ihn der Bo-
taniker und Mediziner A.J.G.C. Batsch: »Durch die 
Nerven wirkt das unbekannte, empfindende Wesen, 
der Geist der Thiere, auf die Muskeln, deren Verkür-
zung und Verlängerung abwechselnde Bewegungen 
hervorbringt«.229 In der biologischen Bedeutung 
positioniert sich der Begriff zwischen dem älteren 
allgemein-physiologischen Verständnis im Sinne 
von feinstofflichen Lebensgeistern und dem theolo-
gischen Verständnis, das auf die Etablierung eines 
nicht unbedingt körperlichen Einheits- und Kontinu-
itätsprinzips eines lebendigen Individuums gerichtet 
ist. Mit dem neuen Geistbegriff des 19. Jahrhunderts 
wird den Tieren die Fähigkeit zur ↑Wahrnehmung, 
↑Empfindung und ↑Selbstbewegung zuerkannt sowie 
die Fähigkeit zur Steuerung ihres Verhaltens durch 
Prozesse der Verarbeitung ihrer Eindrücke und An-
triebe. Im Vergleich zu den vielen kleinen Lebens-
geistern der älteren Physiologie werden mit dem 
Geist im 19. Jahrhundert also spezifischere und zent-
ralisierende Funktionen verbunden – Aspekte, die in 
dem theologischen Konzept enthalten waren. An die 
theologische, aber auch die philosophische Tradition 
anschließen wird im frühen 19. Jahrhundert auch die 
Abgrenzung des Tier- vom Menschengeist betont. So 
schreibt G.A. von Seckendorf 1812: »Wäre auch der 
Geist der Thiere einer Vervollkommung bis zur Ver-
nunft fähig, so ist er es doch nicht, so lange er an so 
rauhe Sinnlichkeit gebunden ist, wie wir sie derma-
len an den Thieren wahrnehmen«.230

Eine im Prinzip ähnliche Entwicklung vollzieht 
sich in anderen europäischen Sprachen: Der Geist-
begriff verliert im 18. Jahrhundert zunehmend seine 
Einbettung in die physiologischen Theorien der Rei-
zung und Bewegungsauslösung; der Geist wird damit 
auch immer weniger als feines stoffliches Fluidum 
vorgestellt und nimmt eher die Rolle eines funktio-
nalen Prinzips ein, das nicht allgemein mit organi-
schen Bewegungsvorgängen, sondern mit mentalen 
Prozessen oder der Steuerung des Verhaltens durch 
Instinkt und Bewusstsein verbunden wird. So identi-
fiziert der französische Geistliche M.A. Sicard 1797 
den Geist der Tiere mit ihrem arttypischen Instinkt. 

Die Tiere einer Art würden sich in ihrem Geist daher 
nicht voneinander unterscheiden; er ermögliche den 
Tieren keine individuellen Entscheidungen, sondern 
richte ihr Verhalten allein auf ihre Selbsterhaltung 
aus: »J’appelle cette force [la force de conservation] 
Instinct. C’est-là l’esprit des animaux; esprit sans 
combinaison et sans perfectibilité; esprit sans liberté 
et nécessaire; esprit particulier à chaque espece, et 
commun, sans aucune différence, à tous les individus 
de la même espece; esprit qui n’a jamais pour but que 
la conservation de l’individu, quelles qu’en soient les 
diverses modifications«.231

Auch im Englischen erscheint der Ausdruck ›ani-
mal mind‹ bereits seit Beginn des 18. Jahrhunderts, 
so z.B. als spielerische Formulierung in einem Thea-
terstück (Johnson 1717: »What a delightful Mixture 
this Animal’s Mind is made of«232). Als einen Teil des 
menschlichen Geistes sieht 1779 Lord Monboddo 
den animal mind; er stellt ihn (in Parallele zu Aris-
toteles) neben den vegetativen und intellektuellen 
Geist und ordnet ihm u.a. die Phantasie zu.233 Der 
englische Ausdruck ›mind‹ hat schon zu Beginn des 
19. Jahrhunderts (und bis in die Gegenwart; s.u.) eine 
größere Nähe zum Konzept der Seele als das deut-
sche ›Geist‹. So wird auch J.G. Herders Begriff der 
»Thierseele«234 (1785) mit »animal mind«235 (1803) 
übersetzt.

Im Laufe des 19. Jahrhunderts bildet ›animal mind‹ 
eine wiederholt, wenn auch nicht häufig auftretende 
Formel. Sie wird nicht selten programmatisch ver-
wendet, um auf die Ähnlichkeit von Mensch und Tier 
im Hinblick auf mentale Fähigkeiten zu verweisen: 
1817 heißt es bei J. Elliotson zum »animal mind«: 
»animals are as fully endowed with mind, – with a 
consciousness of personality, with feelings, desire 
and will, as man«236. Elliotson betont dabei auch, 
dass der Zugang zum Geist anderer methodisch pro-
blematisch ist und am sichersten über seine Manifes-
tation in den funktionalen Lebensäußerungen erfol-
gen könne: »we know it [i.e. animal mind] only as 
a function and property of certain living organized 
matter – brain«.237

In Folge der Evolutionstheorie etabliert es sich in 
der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts, auch die 
geistigen Vermögen des Menschen in Kontinuität 
mit den Leistungen der Tiere zu sehen. So verwen-
det C.S. Wake 1873 den Ausdruck ›Geist der Tiere‹ 
(»animal mind«) und diskutiert die zu seiner Zeit 
verbreitete Annahme, der menschliche Geist unter-
scheide sich nur dem Grade nach von dem der Tiere 
(»the assumption that the mind of man differs from 
that of the animal only in the degree of its activity«). 
Die Fähigkeit des vernunftgeleiteten Überlegens 
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(»the power of reasoning«) schreibt Wake auch den 
höheren Säugetieren zu.238 Bei C. Güttler heißt es in 
diesem Sinne 1884: »Nicht nur der Leib, sondern 
auch der Geist der Thiere verdankt einem allmähli-
chen Entwickelungsprocesse seine Entstehung. Der 
Menschengeist ist nur eine höhere Differenzirung der 
Empfindung des Infusoriums«.239 Für die seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts sich konsolidierende verglei-
chende Verhaltensforschung bildet »animal mind« 
im englischen Sprachraum einen festen Terminus.240 

Auch im Französischen etabliert sich die Formu-
lierung ›l’esprit des bêtes‹ seit Mitte des 19. Jahr-
hunderts. Richtungsweisend ist v.a. eine Monografie 
von A. Toussenel, die seit 1848 in mehreren Auflagen 
erscheint.241 

Im Gegensatz dazu taucht im Deutschen der Aus-
druck ›Geist der Tiere‹ an der prominenten Stelle ei-
nes Buchtitels erst zu Beginn des 21. Jahrhunderts 
auf (vgl. Abb. 41).242 Hinter dieser Ungleichzeitigkeit 
stehen unterschiedliche begriffliche Traditionen in 
den verschiedenen Sprachen und auch ein Überset-
zungsproblem: Das englische ›mental‹ kann sowohl 
mit ›geistig‹ als auch mit ›seelisch‹ übersetzt werden; 
ebenso hat der Ausdruck ›mind‹ eine zwischen den 
deutschen Begriffen ›Seele‹ und ›Geist‹ changie-
rende Bedeutung (was die Übersetzer von Standard-
werken der kognitiven Ethologie zum Verfassen von 
Anmerkungen veranlasst243). Anschlussfähig ist die 
englischsprachige Debatte um den Geist der Tiere an 
die mittelalterlichen Auseinandersetzungen um die 
mentalen Fähigkeiten von Tieren und natürlich an 
die »Tierpsychologie« des 18. und 19. Jahrhunderts 
– nicht aber an die deutschsprachige Geistphiloso-
phie des 19. und 20. Jahrhunderts, die in der Rede 
vom ›Geist der Tiere‹ einfach einen begrifflichen 
Selbstwiderspruch sehen muss. Es ist daher nicht er-
staunlich, dass es ein Spezialist für mittelalterliche 
und frühneuzeitliche Philosophie ist, der auch für das 
Deutsche den Tigersprung des Geistbegriffs in Bezug 
auf Tiere vom Mittelalter ins 21. Jahrhundert wagt.

In der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts kommt 
die Formulierung ›Geist der Thiere‹ vereinzelt vor.244 
Erwähnt werden »geistige« Vermögen von Tieren 
gelegentlich im Vergleich zu den Fähigkeiten der 
Pflanzen. So argumentiert H. Lotze 1856 der »thier-
ische Organismus« bilde »keinen abgeschlossenen 
Kreislauf der Verrichtungen«, weil in ihm, im Ge-
gensatz zur Pflanze, »immer Elemente des geistigen 
Lebens zwischen die Leistungen der körperlichen 
Organe treten und Lücken ausfüllen, welche der Zu-
sammenhang der Lebensvorgänge zwischen seinen 
einzelnen Gliedern läßt«.245 Ähnliche Überlegungen 
finden sich Mitte des 20. Jahrhunderts bei H. Jonas, 

der sie mit der »Dimension der Innerlichkeit« und 
»Bedürftigkeit« der Tiere in Zusammenhang bringt 
(↑Bedürfnis). Das Leben der Tiere sei allgemein 
durch eine »Mittelbarkeit« und »Lücke« zwischen 
Bedürfnis und Befriedigung gekennzeichnet: »Das 
große Geheimnis tierischen Lebens liegt genau in der 
Lücke, die es zwischen unmittelbarem Anliegen und 
mittelbarer Befriedigung offenzuhalten vermag, d.h. 
in dem Verlust der Unmittelbarkeit, dem der Gewinn 
an Spielraum entspricht«.246 Weil die Pflanzen dage-
gen in dauerndem Kontakt mit ihrer Nahrung stehen, 
gebe es in ihrem Leben keine Lücke, über die hinweg 
Bedürfnisse fühlbar würden.247

Meist dient ›Geist‹ im 19. und 20. Jahrhundert als 
ein Distinktionsmerkmal von Mensch und Tier: Emp-
finden und Bewusstsein verbindet den Menschen mit 
den Tieren, der Geist aber trennt sie – dies ist die herr-
schende Begriffskonstellation (die sich z.B. 1949 bei 
N. Hartmann findet; s.o.). Einige Autoren sehen es 
aber umgekehrt: Der Fürst H. zu Wied schreibt 1859 
den Tieren gerade einen Geist und kein Bewusstsein 
zu; er hält es für berechtigt, »den Instinct den unbe-
wußten Geist der Thiere zu nennen«.248

Ein anderer der wenigen deutschsprachigen Au-
toren, die Mitte des 19. Jahrhunderts bedenkenlos 
den Tieren »Geist« zusprechen, ist der »Tiervater« 
A.E. Brehm. In dem ersten Band seines ›Illustrirten 
Thierlebens‹ von 1864 schreibt er einigen Tieren u.a. 
»Erkenntniß, Wahrnehmungsgabe, Urtheil, Schluß-
fähigkeit« zu und spricht auf dieser Grundlage von 
dem »Geiste des Menschen und dem des Thieres« 
und dem »Thiergeiste«249: »Das kluge Thier rechnet, 
bedenkt, erwägt, ehe es handelt, das gefühlvolle setzt 
mit Bewußtsein Freiheit und Leben ein, um seinem 
inneren Drange zu genügen«.250 

In seiner Abhandlung über ›Das Geistesleben der 
Thiere‹ von 1876 rechtfertigt L. Büchner seine Be-
grifflichkeit mit dem Hinweis, »daß zwischen dem 
Denken, Wollen und Empfinden des Menschen und 
demjenigen der Thiere die frappanteste Aehnlichkeit 
und ein oft nur gradweiser Unterschied stattfindet«251. 
Er ist der Meinung, »daß dasselbe geistige Princip, 
mag man es nun Vernunft, Verstand, Seele oder In-
stinkt nennen, die ganze organische Stufenleiter, 
wenn auch in den mannigfaltigsten Abstufungen und 
Abänderungen, von Unten bis Oben und von Oben 
bis Unten durchdringt«252. Nachhaltig von der dar-
winschen Evolutionstheorie geprägt, stellt Büchner 
es als eine »veraltete Meinung« dar, »daß die Thiere 
von dem Menschen durchaus und grundsätzlich ver-
schiedene Wesen seien«253. Intelligenz und Instinkt 
seien gleichermaßen bei Tieren wie bei Menschen 
zu finden. Büchner belegt diese These v.a. anhand 



Bewusstsein 196

der Darstellung des Lebens der »intelligenten Insek-
ten«254; wie ihm überhaupt »die Staaten und Thaten 
der Kleinen« – so der Untertitel seines Werks – die 
anschaulichsten Beispiele für das tierische Geistesle-
ben geben. Wie aus diesen Zitaten ersichtlich ist, ver-
fügt Büchner offenbar über einen weiten Begriff des 
Geistes. Bereits individuelle Akte des Empfindens 
und Wollens ordnet er dem »Geistesleben« zu; ein 
Bezug zum Aspekt der Kollektivität des Geistes liegt 
bei Büchner darin, dass er vornehmlich den staaten-
bildenden Insekten Geistesvermögen zuschreibt. An-
dererseits scheint das Geistige bei Büchner allgemein 
mit der Lebendigkeit verbunden zu sein, insofern er 
der Meinung ist, »daß geistige Entwicklung als eine 
allgemeine Eigenschaft der organisirten Materie be-
trachtet werden muß«.255

Etwas vorsichtiger als Büchner ist W.L. Lindsay 
mit der Zuschreibung von Geist zu Tieren in seiner 
wenig später erscheinenden Monografie zum Thema. 
Auch er ist zwar der Meinung, sowohl die norma-
len Phänomene des Geistes (»mind«) als auch die 
krankhaften Störungen (»mental disorders«) seien 
bei Mensch und Tier im Prinzip gleich.256 Er räumt 
aber andererseits ein, dass alles eine Frage der Defi-
nition sei. Seiner Definition nach gehören dazu auch 
solche individuellen Fähigkeiten wie Wahrnehmung, 
Empfindung, Gefühl, Instinkt, Wissen, Gedächtnis, 
Denken und Bewusstsein.257 Weil solche Fähigkeiten 
bereits bei den am einfachsten strukturierten, zu sei-
ner Zeit bekannten Organismen, den Einzellern, vor-
liegen, verfügen diese nach Lindsay auch über Geist: 
Sie strebten nach Nahrung, empfänden eine Gefahr 
und wollten sich schützen. Die geistigen Fähigkeiten, 
die Lindsay bei wirbellosen Tieren diagnostiziert, 
umfassen darüber hinaus u.a.: Kooperation, Arbeits-
teilung, Gehorsam, Verstehen von Sprache, militäri-
sche Organisation und Disziplin, Machtbewusstsein, 
rechtmäßige Bestrafung, Voraussicht, Respekt vor 
den Toten und Bestattungsformen.258 Eine besonders 
ausgezeichnete Stellung hinsichtlich geistiger und 
moralischer Fähigkeiten (»intellectually and mo-
rally«) kommt nach Lindsay wiederum den Insekten 
zu. Er stellt sie über alle anderen Wirbellosen und 
auch über die meisten Säugetiere und »bestimmte 
Rassen des Menschen« (einschließlich vieler Men-
schen in den modernen Zentren der Zivilisation).259 
Die Unschärfe und Weite der von Lindsay verwen-
deten Begriffe zeigt sich darin, dass er vielen Vögeln 
und Säugetieren eine artikulierte Sprache, einschließ-
lich Konversation, fürsorgende Humanität, Gesetze, 
gerichtliche Verurteilungen, ästhetischen Geschmack 
und Handel auf der Grundlage von Geldwirtschaft 
zuschreibt.260 

Im Deutschen bleibt dieses weite Verständnis der 
Wörter aber die Ausnahme. Meist bleibt ›Geist‹, 
auch bei Biologen, ein auf die Welt des Menschen 
beschränkter Ausdruck. So konstatiert H.R. Rüegg 
1864: »Wir sprechen mit Recht von Thier- und Men-
schenseelen, nicht aber von einem Geist der Thie-
re. Der Geist ist etwas spezifisch Menschliches«.261 
Ebenso schreibt der Jesuit und verdiente Insektenfor-
scher E. Wasmann 1883 einigen Insekten aufgrund ih-
res »sinnlichen Erkenntnis- und Strebevermögens«262 
zwar eine »Seele« zu, wegen ihrer »Überlegungsun-
fähigkeit«, d.h. ihrer Unfähigkeit, »Begriffe zu ver-
gleichen«,263 spricht er ihnen aber »Geist« ab: »das 
Seelenleben der Thiere ist nie und nimmer ein Geis-
tesleben«264. Und der Zoologe G. Jäger spricht 1885 
zwar von einem »Geist der Thiere«; er fügt aber gleich 
die Einschränkung hinzu: »Das Thier ist unvernünf-
tig, der Mensch vernünftig«; dem Tier wird eine blo-
ße »Vorstellungsassociation« für »das sachliche oder 
praktische Denken« zugeschrieben, das »logische 
Denken«, das sich »von Wort zu Wort bewegt«, sei 
den Tieren aber nicht möglich.265 Und ähnlich heißt es 
1902 bei M. Heynacher: »Man spricht von Tierseele. 
[…] Aber vom Geist der Tiere und Pflanzen zu re-
den widerspricht unserem Sprachgefühl. Seele ist der 
übergeordnete Begriff; Geist ist die vernünftige See-
le. Geist wird dem Menschen zugeschrieben, insofern 
er mehr ist als ein Naturwesen, insofern er die Natur 
überwindet und sich über sie erhebt«.266 

›Geist‹ steht im Deutschen bis zum Ende des 20. 
Jahrhunderts in der Regel für eine überindividuelle 
Ordnung, die nicht etwas Psychisch-Individuelles 
bezeichnet, sondern auf die Sphäre der Kultur ver-
weist. Mit M. Scheler lässt sich sagen, Geist ist »ein 
allem und jedem Leben überhaupt, auch dem Leben 
im Menschen entgegengesetztes Prinzip: eine echte 
neue Wesenstatsache, die als solche überhaupt nicht 
auf die ›natürliche Lebensevolution‹ zurückgeführt 
werden kann«.267 Vor dem Hintergrund der Domi-
nanz dieser Auffassung erfährt H. Jonas mit seinen 
dagegen gerichteten Thesen in den 1970er Jahren 
erheblichen Widerstand. Es bildet eine der zentra-
len (und umstrittensten) Thesen der Naturphiloso-
phie Jonasʼ, »daß das Organische schon in seinen 
niedersten Gebilden das Geistige vorbildet und daß 
der Geist noch in seiner höchsten Reichweite Teil 
des Organischen bleibt«.268 In der jüngeren Debatte 
werden ähnliche Thesen von E. Thompson vertreten. 
›Leben‹ und ›Geist‹ sind für Thompson aufgrund 
der gleichen Struktur der Selbstbezüglichkeit eines 
Systems – eines autopoietischen physiologischen 
Systems im Fall des Lebens und eines selbstorga-
nisierenden mentalen Systems im Fall des Geistes     
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– eng miteinander verwandt (»Mind is life-like and 
life is mind-like«).269

Mit der Rezeption der angloamerikanischen Debat-
te über ›animal mind‹ beginnt sich das Wortverständ-
nis in der Gegenwart aber zu ändern. Nach einem 
Überblick über die gegenwärtige englischsprachige 
Diskussion über das Geistige bei Tieren kommen D. 
Perler und M. Wild in ihrer Textsammlung über den 
›Geist der Tiere‹ 2005 zu dem Urteil, dass es keine 
Frage des Alles-oder-Nichts sei, »ob ein Lebewe-
sen einen Geist hat«; es gebe vielmehr verschiedene 
»Arten des Geistes«.270 Sowohl in der Alltagsansicht 
als auch in der empirischen Forschung sei das ko-
gnitive Vokabular zur Beschreibung des komplexen 
Verhaltens von Tieren so fest verankert, dass es nicht 
ratsam erscheine, das Geistige den Tieren ganz ab-
zusprechen.

Als »geistige Merkmale« erscheinen Wild »Be-
wusstsein, Denken, Wissen, Handlung, Personalität 
und Moralität«.271 Alle diese Merkmale seien auch 
bei Tieren vorhanden, so dass Wild im Rahmen sei-
ner »Tierphilosophie« behaupten kann: »Schon als 
Tier hat der Mensch Geist«.272 Außerdem ist Wild der 
Auffassung, dem Hauptstrom der klassischen Philo-
sophie entgegen gerichtet, dass Sprache für geistige 
Merkmale nicht konstitutiv sei: »Die Sprachfähig-
keit ist keine notwendige Bedingung für geistige 
Merkmale«.273 Geistig könnten Tiere sein, weil sie 
einerseits über Bewusstsein und andererseits über ein 
nichtbegriffliches Denken verfügten: Ersteres beste-
he in qualitativen subjektiven Erlebnissen und letz-
teres in der Repräsentation von Dingen der Umwelt, 
verbunden mit einem dem entsprechenden funktio-
nalen Verhalten (↑Intelligenz).

In die gleiche Richtung der engen Verknüpfung 
des Geistigen mit dem Seelischen weisen alle Expli-
kationen von ›Bewusstsein‹ als etwas, das einerseits 
individuell-prozedural ist, sich aber andererseits im 
Bereich des Geistigen bewegt. So definiert M. Pau-
en 2009: »Bewusstsein lässt sich bestimmen als Ei-
genschaft von geistigen Prozessen wie Gedanken, 
Wunschvorstellungen, Wahrnehmungsakten oder 
Emotionen […], durch die diese dem Subjekt dieser 
Prozesse unmittelbar zugänglich werden«.274

Nicht zu vernachlässigen ist allerdings, dass 
›Geist‹ auf weit mehr verweist als auf kognitive oder 
mentale Prozesse eines Individuums, nämlich auf 
eine Sphäre der überindividuellen Repräsentation 
von Gedanken, Gründen und Werten. Sinnvoll er-
scheint es daher, zumindest die Fähigkeit des echten 
Denkens als Voraussetzung für die Zuschreibung von 
›Geist‹ zu verwenden. Nach D. Davidson können nur 
solche Wesen im eigentlichen Sinne denken, die auch 

über den Begriff eines Gedankens verfügen (»have 
the concept of a thought«).275 Ein abstraktes Verfü-
gen über Begriffe und Annahmen, also eine Sprache, 
ist damit Voraussetzung für Denken (und ein »nicht-
begriffliches Denken« kann es mit diesem Begriff es 
Denkens nicht geben; ↑Intelligenz). Denken entsteht 
erst im Rahmen eines (kollektiven) Systems von 
Überzeugungen, Schlüssen und Interpretationen und 
kann nicht als ein isolierter (individueller) Akt vor-
liegen. R. Brandt kann daher jüngst schreiben: »Den 
Tieren fehlen vor allem zwei Voraussetzungen des 
Urteilens und Denkens: Sie verfügen über keine ge-
eigneten Begriffe, und sie kennen keine gemeinsame 
Öffentlichkeit, die durch das Zeigen geschaffen und 
im Urteil vertieft wird«.276 Es greift insofern zu kurz, 
›Geist‹ individualistisch zu verstehen, als Verarbei-
tung von Information im kognitiven System eines 
Individuums. Vernachlässigt wird bei dieser Rede, 
dass der Geist – im Gegensatz zu dem mit dem al-
ten Begriff der ›Seele‹ Bezeichneten – gerade nicht 
in einem einzelnen Organismus zu lokalisieren ist, 
sondern im kulturellen Raum, in einem Raum, in 
dem er eine determinierende Wirkung entfaltet, die 
unabhängig von anderen, insbesondere unabhängig 
von biologischen Determinationen stehen kann. Die 
Rede vom Geist der Tiere ist also problematisch, weil 
die Seele und das Bewusstsein der Tiere keine Sphä-
re der Sprache entwickelt hat, in dem Sinne, dass in 
ihr eine mentale Repräsentation von Handlungen und 
Handlungszwecken vorliegt, die eine Distanzierung 
von den biologischen Referenzen der Überlebens-
dienlichkeit ermöglichen würde. Der vermeintliche 
Geist der Tiere ist immer an das Individuum gebun-
den, er ist Mittel für dessen biologische Zwecke.

Metakognition
Weil ›Bewusstsein‹ und ›Geist‹ inzwischen vielfach 
als zu unscharfe Begriffe erscheinen, als dass mit ih-
nen präzise argumentiert werden könnte, sind neue 
Termini vorgeschlagen worden. Unter diesen befin-
det sich der Ausdruck Metakognition, der in der Psy-
chologie seit Anfang der 1960er Jahre für ein Wissen 
vom eigenen Wissen und den eigenen Denkprozessen 
verwendet wird (Krapiec 1960: »What is sometimes 
insoluble in the first stage of cognition may be solved 
in a second stage, in some meta-cognition. The mind 
reflecting on itself may reveal to me the conditions 
of my cognitive functioning and the nature of my act 
of cognition, and in this way may establish itself im-
manently«277; Gleitman et al. 1972: »The lower-order 
process often proceeds without any meta-cognition 
[...] Examples of meta-cognition in memory are re-
collection […] and intentional learning«278). 
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Anfangs ist das Konzept der Metakognition in 
erster Linie mit Gedächtnisleistungen auf einer Me-
taebene verbunden, nämlich der Frage, ob sich eine 
Person an etwas erinnern kann oder nicht.279 Es be-
steht auch eine enge Verbindung zu Diskussionen 
über eine Theorie des Geistes (»theory of mind«; 
s.o.), insofern diese Theorie anfangs nicht nur auf 
die Zuschreibung von Wissen zu anderen, sondern 
auch auf die Zuschreibung von mentalen Zuständen 
zu sich selbst bezogen wurde (Premack & Woodruff 
1978: »An individual has a theory of mind if he im-
putes mental states to himself and others«280). Heute 
wird unter der Theorie des Geistes dagegen meist al-
lein die Zuschreibung eines mentalen Zustandes zu 
anderen Individuen und unter Metakognition die Zu-
schreibung eines Wissens zu sich selbst im Sinne ei-
ner Introspektion oder Selbstreflexion verstanden.281 

Bei Tieren sind in den letzten Jahren viele Experi-
mente mit dem Ziel des Nachweises einer Metakog-
nition durchgeführt worden.282 Weil eine sprachliche 
Auskunft bei Tieren ausgeschlossen ist, wurden da-
bei verschiedene Paradigmen etabliert, über die ein 
indirekter Aufschluss über die Metakognition erzielt 
werden sollte. Am bekanntesten ist das Unsicher-
heitsparadigma, bei dem ein Individuum hinterein-
ander mit zwei Reizen, z.B. zwei Tönen, konfrontiert 
wird und dann eine Belohnung erhält, wenn es richtig 
entscheidet (über eine definierte Reaktion, z.B. einen 
Tastendruck), dass sich beide Reize gleichen. Neben 
der Entscheidung für die Gleichheit der Reize kann 
das Individuum sich aber auch für den Abbruch des 
Versuchs entscheiden und erhält dann eine geringere 
Belohnung. Bei Delphinen wurde nun gezeigt, dass 
sie sich signifikant häufiger für einen Versuchsab-
bruch entscheiden, wenn die beiden Reize sich stark 
ähneln, sich also in einem Unsicherheitsintervall 
bewegen. Geschlossen wurde aus diesem Ergebnis, 
dass Delphine einen Zugriff auf die Sicherheit des 
eigenen Urteilens haben.283 Kritisch wird aber gegen 
den Versuchsaufbau eingewandt, dass auch eine ein-
fache Wiedererkennung des Reizes die Versuchser-
gebnisse erklären könnte.284 

Andere Versuche wurden daher entworfen, die 
nicht eine Reaktion auf äußere Reize zur Grundlage 
haben, sondern ein Erinnern von eigenen Gedächt-
nisinhalten. In einem Versuch mit Rhesusaffen wurde 
untersucht, ob sie ein Wissen darüber haben, dass sie 
sich an ein bestimmtes visuelles Muster erinnern: In 
einer Versuchsreihe wurde vor das wiederholte Zei-
gen des Musters ein Zwischenschritt geschaltet, bei 
dem die Affen entscheiden konnten, ob sie den Ver-
such zu Ende führen möchten, um an die Belohnung 
zu gelangen. Bei einem Rhesusaffen konnte auf diese 

Weise tatsächlich nachgewiesen werden, dass seine 
Fehlerquote geringer ist, wenn er die Möglichkeit des 
Versuchsabbruchs hat, als wenn er gezwungen wur-
de, den Versuch zu Ende zu bringen. Es sieht in die-
sem Fall also so aus, dass der Affe einen Zugriff auf 
sein eigenes Wissen hat und dieses Metawissen dazu 
benutzt, sein Verhalten zu steuern: »Rhesus monkeys 
know when they remember«.285
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Bioethik
Der Ausdruck ›Bioethik‹ wird vereinzelt seit der 
ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts verwendet und 
steht schon früh in zwei verschiedenen Kontexten: 
einerseits Diskussionen zum moralischen Status 
nicht-menschlicher Lebensformen und andererseits 
ethischen Fragen, die die Grenzbereiche des mensch-
lichen Lebens bei Geburt, Krankheit und Tod betref-
fen. Zu einem eigenen Forschungsfeld entwickelt 
sich die Bioethik seit den frühen 1970er Jahren.

Einführung des Wortes
Von einer »Bio-Ethik« spricht zuerst F. Jahr in einem 
wenig bekannten Aufsatz in einer populärwissen-
schaftlichen Zeitschrift aus dem Jahr 1927. Nach Jahr 
besteht die Bioethik in der »Annahme sittlicher Ver-
pflichtungen nicht nur gegen den Menschen, sondern 
gegen alle Lebewesen«.1 Eine solche Verpflichtung 
ergibt sich für Jahr aus der naturwissenschaftlichen 
Erkenntnis der Verbundenheit von Mensch und Tier. 
Er stellt die »bio-ethische Forderung« auf: »Achte je-
des Lebewesen grundsätzlich als einen Selbstzweck, 
und behandle es nach Möglichkeit als solchen!«.2

Unabhängig von der älteren Wortverwendung wird 
das Wort ›Bioethik‹ erneut 1970 von dem amerikani-
schen Mediziner V.R. Potter eingeführt.3 Potter ver-
bindet mit diesem Titel das Programm für eine neue 
Wissenschaft, die biologisches Wissen mit dem Wis-
sen vom Wertesystem des Menschen verbindet. Die 
neue Disziplin soll eine Brücke zwischen der Biolo-
gie und den Geisteswissenschaften schlagen. Potters 
Ausgangspunkt ist dabei ein anthropozentrischer. 
Ziel der Bioethik ist es, einen Beitrag zur Sicherung 
des langfristigen Überlebens der Menschheit zu leis-
ten: »Bioethics would attempt to balance cultural ap-
petites against physiological needs in terms of public 
policy«.4

Medizinische Bioethik seit den 1970er Jahren
Allgemeine Diskussionen um die Rechte von Patien-
ten und die öffentliche Kontrolle des ärztlichen Han-
delns sowie Debatten um konkrete Fragen wie die 
der Abtreibung und Empfängnisverhütung führen in 
den frühen 70er Jahren zu einer Institutionalisierung 
der medizinischen Bioethik in Form von Bioethik-
Zentren. Die ersten Zentren dieser Art entstehen in 

den USA. Im September 1970 eröffnet in New York 
das ›Institute of Society, Ethics and the Life Scien-
ces‹, das spätere ›Hastings Center‹. Die Absicht die-
ser Neugründung ist es, einen akademischen Raum 
zu schaffen, in dem die Fragen der Bioethik, die 
gleichzeitig Medizin, Recht, Sozialwissenschaften 
und Philosophie betreffen, interdisziplinär behandelt 
werden können.5 Wenig später entsteht an der Geor-
getown University in Washington D.C. ein Institut, 
das den Titel ›Bioethik‹ im Namen trägt, das ›Joseph 
and Rose Kennedy Institute for the Study of Human 
Reproduction and Bioethics‹.6 Mit der Bioethik sind 
in diesen Instituten in erster Linie Fragen zu kon-
kreten medizinethischen Problemen und Dilemmata 
verbunden, v.a. solchen, die sich aus dem rasanten 
technologischen Fortschritt der Medizin ergeben: 
Fragen zur pränatalen Diagnostik, genetischen Iden-
tifikation von Krankheiten oder Sterbehilfe. Die in 
Deutschland etablierten Zentren der Bioethik stellen 
meist keine eigenständigen Institute dar, sondern sind 
Kliniken angegliedert.

Nicht nur auf die Heilung eines Patienten bezo-
gene ärztliche Praktiken, also medizinische Fragen, 
sind Gegenstand der Bioethik, sondern auch Fragen 
zur genetischen Veränderung von Pflanzen und Tie-
ren und zur Selbstgestaltung der Gattung Mensch, 
d.h. zur Anthropotechnologie (P. Sloterdijk 1999).7 
Bei der genetischen Gestaltung des Menschen han-
delt es sich biologisch gesehen um die Rückverla-
gerung der Selbstgestaltung um eine Stufe, von der 
Phase der postnatalen Entwicklung in der Erzie-
hung in die Phase der pränatalen Entwicklung. Eine 
grundsätzliche Schwierigkeit betrifft die fehlende 
Freiwilligkeit bei solchen Veränderungen (die aller-

Die Bioethik ist der Teil der Ethik, der sich mit dem 
moralischen Status von nicht-sprach- und vernunftbe-
gabten Lebewesen oder ökologischer Systeme befasst, 
z.B. Pflanzen, Tieren, menschlichen Embryonen, Le-
bensgemeinschaften oder Landschaften. Auch die Me-
dizinethik ist Teil der Bioethik.

Nachhaltigkeit (Frank 1789)  221
Würde der Tiere (Smith 1789)  214
Tierethik (Harbaugh 1854)  218
Naturschutz (Rudorff 1888)  219
Artenschutz (Anonymus 1896)  222
biozentrisch (Meldola 1899)  207
Eigenwert (Simmel 1902)  214
Biopolitik (Harris 1912)  223
Bioethik (Jahr 1927)  205
Umweltschutz (Anonymus 1945)  222
ökologische Ethik (Glikson 1955)  219
Umweltethik (Tysen 1969)  219
Evolutionäre Verantwortung (Frankel 1970)  222
Tiefenökologie (Naess 1973)  216
Unverfügbarkeit (Eibach 1980)  217
physiozentrisch (Meyer-Abich 1982)  207
pathozentrisch (Teutsch 1985)  207
Ratiozentrik (Grünewald 1988)  207
Prozessschutz (Sturm 1993)  222
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dings auch in Erziehungsangelegenheiten meist nicht 
gegeben ist). Kritisiert wird die genetische »Umkon-
struktion des Menschen« vor dem Hintergrund der 
damit erfolgenden Einschränkung der individuellen 
menschlichen Freiheit bereits in den 1960er Jahren 
(Siegmund 1965: »Tatsächlich bedeutet die Manipu-
lierung des Menschen als bloßer ›Biomasse‹ die voll-
endete Verkennung der menschlichen Persönlichkeit 
in ihrem Eigenstand und ihrer Eigenverantwortung. 
Des Menschen Höchstes ist seine menschliche Frei-
heit«8). Von biologischer Seite wird aber immer auch 
auf die großen mit der genetischen Manipulation ver-
bundenen Hoffnungen hingewiesen. So bemerkt W. 
Wieser 1966, es werde sich »der kontrollierende, von 
manchen als antihumanitär empfundene Eingriff in 
die menschliche Erbanlage vielleicht schon in naher 
Zukunft als die revolutionierendste und hoffnungs-
vollste aller medizinischen Methoden erweisen«.9

Genetische Manipulation kann zwar als eine Selbst-
gestaltung des Menschen verstanden werden. Sie ist 
aber doch nur eine Selbstgestaltung der Gattung; für 
das Individuum ist sie eine Fremdgestaltung. Denn 
für den einzelnen, in seinen Genen manipulierten 
Menschen stellt sich die Gestaltung immer als eine 
Voraussetzung seiner Existenz dar, nie als etwas, zu 
dem er eine souveräne, auch ablehnende Haltung ein-
nehmen kann, ohne sich damit selbst abzulehnen. Er 
kann zu ihr immer nur im Nachhinein eine wertende 
Stellung einnehmen. Außerdem ist das Verhältnis des 
Menschen zu sich selbst in einem erheblichen Maße 
gestört, wenn er sich als durch den Willen eines ande-
ren entworfen wahrnehmen muss. Die für jede Moral 
grundlegenden Voraussetzungen der Reziprozität der 
kommunikativen Verständigung und der Zurechen-
barkeit von Handlungen werden damit fragwürdig.10

Ärztliche Gelöbnisse
Als Grundlage und Richtlinie des ärztlichen Han-
delns wird eine Kodifizierung der Bioethik seit der 
Antike versucht. Am bekanntesten ist der Eid des 
Hippokrates, in dem der Arzt sich dazu verpflichtet, 
seine Verordnungen »zum Heil des Kranken« und 
nicht zu seinem Schaden einzusetzen. Gelobt wird 
in dem Eid außerdem, kein Mittel zu geben, das den 
Tod herbeiführt, selbst dann nicht, wenn der Arzt da-
rum gebeten wird. In das Tötungsverbot ist ausdrück-
lich auch das »keimende Leben« eingeschlossen: 
Der Arzt gelobt, keiner Frau ein Abtreibungsmittel 
zu geben.11 Eine durch den Utilitarismus inspirierte 
Fassung des Arztgelöbnisses schlägt der englische 
Arzt T. Percival 1803 vor. Auch in dieser Formu-
lierung wird die Entscheidung über die Behandlung 
wesentlich dem Arzt übertragen, nicht dem Kran-

ken. Der ethische Code der Amerikanischen Medi-
zinischen Gesellschaft aus dem Jahr 1847 baut auf 
dem Vorschlag Percivals auf. Der bis heute gültige 
so genannte Internationale Code wird 1948 vom In-
ternationalen Ärztebund aufgestellt und ist der deut-
schen Berufsordnung für Ärzte vorangestellt. Dieses 
Gelöbnis enthält eine Verpflichtung, das Handeln in 
den »Dienst der Menschlichkeit« zu stellen und die 
»Erhaltung und Wiederherstellung der Gesundheit« 
der Patienten als oberstes Gebot anzunehmen. In der 
ärztlichen Behandlung dürfe kein Unterschied nach 
Religion, Nationalität, Rasse, Parteizugehörigkeit 
oder sozialer Stellung gemacht werden. 

Seit Mitte der 1950er Jahre rücken zunehmend 
die Rechte der Patienten in den Mittelpunkt der ethi-
schen Debatte, so durch die Schriften von J.F. Flet-
cher und P. Ramsey, letzterer in einem Werk, das für 
die moderne Bioethik als grundlegend gilt.12 In der 
jüngeren bioethischen Debatte hat sich besonders der 
Ansatz einer prinzipiengeleiteten Bioethik etabliert 
(»Prinzipismus«). Die einflussreiche Studie von T. 
Beauchamp und J. Childress schlägt vier Prinzipien 
der medizinischen Bioethik vor: das Autonomie-
Prinzip, das Nicht-Schadens-Prinzip, das Wohltuens-
Prinzip und das Prinzip der Gerechtigkeit.13 Mit dem 
Autonomie-Prinzip ist die Verantwortung für eine 
Behandlung dem Urteil des Patienten überlassen: 
Er kann auf sie verzichten, selbst wenn dies seinem 
Körper schadet. Für Zweifelsfragen der ärztlichen 
Praxis hat sich an vielen Krankenhäusern und in der 
Politikberatung das Instrument der Ethikkommission 
gebildet.14

Ethischer Schutz nicht-personaler Wesen?
Einen Schwerpunkt der gegenwärtigen Diskussion 
der Bioethik bildet die Kontroverse um die unbeding-
ten Lebensrechte oder die Würde nicht-personaler 
Lebensformen, die biologisch zur Gattung Mensch 
gehören, z.B. Embryonen (und Feten; ↑Entwicklung/
Embryo), Säuglinge oder geistig schwer Behinderte 
und nicht sprachlich artikulationsfähige Menschen. 
Mit einer ganzen Reihe von Argumenten wird für die 
Schutzwürdigkeit dieser menschlichen Lebensfor-
men plädiert. Unterschieden wird das Spezies-, das 
Kontinuums-, das Identitäts- und das Potenzialitätsar-
gument: Embryonen gelten danach als schutzwürdig, 
weil sie zur biologischen Art des Menschen gehören, 
sich in einem kontinuierlichen Entwicklungsgang 
zu personalen Menschen bilden, in entwicklungsge-
schichtlicher und genetischer Hinsicht also mit die-
sem identisch sind und seine ethisch relevanten Ver-
mögen bereits potenziell enthalten.15 Die ersten drei 
dieser Argumente gelten als nicht so stark wie das 
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letzte16, weil die Schutzwürdigkeit in der Regel an ei-
ner Eigenschaft des Menschseins festgemacht wird, 
die (1) nicht zur biologischen Speziesausstattung des 
Menschen gehört, für die die biologische Artzuge-
hörigkeit also irrelevant ist, die (2) nicht bereits mit 
der biologischen Zeugung vorliegt und die (3) nicht 
die individuelle Identität eines Menschen als biolo-
gischen Organismus betrifft. Auch gegen das Poten-
zialitätsargument für die ethische Schutzwürdigkeit 
von Wesen in (noch) nicht personalen Lebensphasen 
wird eine Reihe von Überlegungen eingewandt: Zum 
einen wird argumentiert, dass die Potenzialität zur 
Entwicklung eines personalen Menschen auch auf 
Spermien und Eizellen erweitert werden könnte, so 
dass mit dem Potenzialitätsargument auch diesen 
ein Schutzanspruch zugeschrieben werden müsste – 
was aber meist abgelehnt wird.17 Zum anderen wird 
eingewandt, dass unklar sei, warum einem Potenzial 
zu einer Eigenschaft die gleiche ethische Bedeutung 
zukommen sollte wie der Aktualisierung dieser Ei-
genschaft.18 Die Offenheit der Diskussion wird daran 
deutlich, dass die Praxis der Rechtsprechung in die-
sen Fragen nicht selten inkonsequent ist.

Der expandierende Kreis der Bioethik
In der weiteren Bedeutung drücken sich bioethische 
Aussagen in der Forderung aus, nicht den Menschen, 
sondern das Leben als den eigentlichen Träger von 
Werten und damit als Gegenstand moralischer Ver-
pfl ichtungen zu sehen. Im Rahmen einer Bioethik 
wird also für die Verabschiedung der Anthropozen-
trik und die Etablierung einer Biozentrik der Ethik 
plädiert. Die Gegenüberstellung von Anthropozent-
rik und Biozentrik ist seit Ende des 19. Jahrhunderts 
verbreitet. 1899 spricht R. Meldola von einer bio-
zentrischen (»biocentric«) Einstellung.19 Anthropo-
zentrik und Biozentrik können als zwei Positionen in 
einem Spektrum angesehen werden, das die bioethi-
schen Standpunkte nach dem Umfang der Klassen 
von Objekten klassifi ziert, denen ein ethischer Wert 
zugeschrieben wird (»Reichweite der Ethik«). Die 
Positionen reichen von der Wertzuschreibung allein 
der eigenen Person (»Egozentrik«) bis hin zu der 
Wertzuschreibung zu allen Objekten (»Physiozen-
trik«; »Holismus«). Dargestellt werden kann dieses 
Spektrum an Positionen als ein expandierender Kreis 
(»expanding circle«). Das Bild eines solchen sich er-
weiternden Kreises hat antike Ursprünge: Der Stoiker 
Hierokles spricht im 2. Jahrhundert von einem wach-
senden Kreis des ethischen Zugehörigkeitsgefühls, 
der am Ende zumindest alle Menschen umfasse20 
(vgl. Abb. 42).21 Neben Biozentrik und Anthropozen-
trik stehen im Spektrum bioethischer Positionen die 

Standpunkte der pathozentrischen Ethik, die allen 
leidensfähigen Lebewesen Schutzrechte zugesteht 
(Teutsch 1985)22, und die physiozentrische Ethik, die 
die moralische Relevanz auf die ganze Natur auswei-
tet und den Menschen als ein Glied des Naturganzen 
darstellt (Meyer-Abich 1986)23. Der Ausdruck ›phy-
siozentrisch‹ (engl. »physiocentric«) wird seit Ende 
des 19. Jahrhunderts verwendet, anfangs in einem 
nicht primär ethischen Sinn, z.B. zur Kennzeichnung 
einer philosophischen Grundeinstellung (Meyer 
1893: »physiocentric philosophies« im Gegensatz zu 
»anthropocentric and biocentric [philosophies]«24) 
oder in Bezug auf die hellenistische Periode der grie-
chischen Philosophie (Snider 1903).25 L.O. Kattsoff 
charakterisiert über den Ausdruck 1944 ein Men-
schenbild, das von der physischen Welt ausgeht und 
im Gegensatz zu einem ›homozentrisch‹ (»homocen-
tric«) genannten Ansatz steht.26 Im bioethischen Sinn 
verwendet K.M. Meyer-Abich seit 1982 das Wort: 
Als ›physiozentrisch‹27 charakterisiert er diejenige 
Einstellung der »menschlichen Herrschaft in der Na-
tur«, in der es gilt, »die Natur ›um ihrer selbst willen‹ 
mitzubedenken«28. Am anderen Ende des Extrems 
steht die Ratiozentrik, die in den Kreis der ethisch 
relevanten Subjekte allein die zum vernünftigen 
Handeln und zu einer Selbstverpfl ichtung befähigten 
Lebewesen, d.h. Personen, einschließt.29 Allerdings 
kann im Rahmen einer Ratiozentrik durchaus für die 
moralische Relevanz anderer Lebewesen argumen-
tiert werden; diese bilden dann aber eben keine (Ko-)
Subjekte, sondern lediglich Objekte der Moral. Diese 
Einstufung muss aber wiederum keine Unterschiede 

Abb. 42. Der sich erweiternde Bereich der ethischen Ver-
antwortung bei verschiedenen Stufen der Rücksichtnahme 
auf andere Lebewesen und schließlich auf die Natur ins-
gesamt.
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im Grad der Verbindlichkeit von Pflichten diesen 
Wesen gegenüber bedingen.30 Aus der Tatsache, dass 
Tiere nie Subjekte der Moral sein können, weil sie 
eben nicht kommunikativ an der Begründung von 
moralischen Normen beteiligt sind, muss keine Ge-
ringschätzung von ihnen als moralische Objekte fol-
gen. Selbst eine anthropozentrisch ansetzende Ethik 
muss also in ihren Konsequenzen nicht durchweg 
anthropozentrisch sein.31

In ratiozentrischer Perspektive stellt es eine kul-
turrelative, in Verfahren der gesellschaftlichen Kon-
sensbildung zu klärende Frage dar, inwieweit Lebe-
wesen, die nicht selbst am ethischen Diskurs beteiligt 
sind, als Objekte von Moral in Frage kommen und in-
sofern ein Lebensrecht erhalten. Einen unbedingten, 
kulturübergreifenden Schutz genießen dagegen allein 
die moralischen Subjekte, die sich am moralischen 
Diskurs selbst beteiligen können. Denn allein von ih-
rer Begründungskompetenz hängt die Grundlage und 
jede Veränderung des Werte- und Rechtssystems ab. 
In einem nachmetaphysischen Zeitalter, in dem nicht 
mehr auf eine letztbegründete Ethik zurückgegriffen 
werden kann, stellen die rationalen Diskursteilneh-
mer somit die entscheidende Ressource für die For-
mulierung der Ethik dar.

Antike Wurzeln der Biozentrik
Ihre historischen Wurzeln hat die biozentrische For-
derung der Ethik in der Antike. Sie steht insgesamt 
in einer Traditionslinie, die als ›arkadisch‹ bezeich-
net werden kann und die einer ›imperialen‹, auf die 
Herrschaft des Menschen über die Natur zielenden 
Tradition gegenübersteht.32 Bereits bei dem Vorsok-
ratiker Empedokles findet sich die Aufforderung, auf 
das Verzehren von Fleisch zu verzichten, weil die 
Tiere als unsere Verwandten einen Schutz genießen 
sollten.33 Empedokles begründet diese Forderung 
weiter mit der Annahme einer Seelenwanderungs-
lehre, nach der die Seelen der Menschen in einem 
Tier wiedergeboren werden könnten. Die Rücksicht-
nahme auf die Seele des Menschen impliziert damit 
auch eine Rücksichtnahme auf die Tiere. Bei den 
Pythagoreern sind auch die Pflanzen mitunter in die 
Reinkarnationslehren einbezogen, so dass auch der 
Verzehr von ihnen problematisch wird.34 Allerdings 
wird mittels der Seelenwanderungslehre von einigen 
Autoren auch anders herum argumentiert: Durch das 
Töten der Tiere würde ihren Seelen zu einer schnel-
leren Menschwerdung verholfen.35 

Ansätze zu bioethischen Positionen, die einen 
Schutz auch der außermenschlichen Natur fordern, 
finden sich auch bei Aristoteles. Denn eine körper-
liche Integrität und die Fähigkeit zum Wohlbefinden 

und zur Schädigung spricht Aristoteles auch den 
anderen Lebewesen zu. Die Untersuchung der Tie-
re und Pflanzen bildet für Aristoteles ausdrücklich 
auch keinen niederen, sondern vielmehr einen »schö-
nen«, also wertvollen Gegenstand; eine Verwandt-
schaft zwischen vielen Tieren und dem Menschen 
sieht Aristoteles darin, dass beide aus den gleichen 
Bestandteilen wie Blut, Fleisch und Knochen beste-
hen.36 Wenig später plädiert Theophrast dafür, die 
ethische Gemeinschaft über den Menschen hinaus auf 
alles Lebende (d.h. alle Tiere; ↑Leben) zu erweitern. 
Die Empfindung der Verwandtschaft verbiete es, die 
übrigen Lebewesen zu töten.37 Weil Theophrast hier 
nicht im Rahmen einer Seelenwanderungslehre ar-
gumentiert, verbirgt sich hinter seinem Plädoyer für 
einen Schutz der Tiere kein Anthropozentrismus. Bei 
Theophrast finden sich damit Ansätze für eine tat-
sächlich bioethische Position, insofern er das Leben 
der Tiere – das er als ein wertvolleres Gut als die aus 
dem Boden sprießenden Gewächse bezeichnet – als 
Argument für ihre Schutzwürdigkeit anführt.38 Das 
Opfern von Früchten der Pflanzen rechtfertigt Theo-
phrast im Gegensatz zum Opfern von Tieren damit, 
dass dabei den Pflanzen nicht als Ganzen das Leben 
genommen werde und dass das Ernten der Früchte 
nicht gegen den Willen der Pflanzen erfolge, weil sie 
selbst ihre Früchte abwerfen.39 

Eher skeptisch gegenüber der ethischen Relevanz 
der Tiere und Pflanzen zeigen sich die Stoiker. In 
scharfem Kontrast zu stoischen Auffassungen plädiert 
aber Plutarch im ersten nachchristlichen Jahrhundert 
für die Schonung und den Schutz von Tieren (aller-
dings ohne große praktische Konsequenzen, denn 
Tiere werden in den römischen Arenen in großen 
Mengen zur Belustigung hingeschlachtet, ohne dass 
sich – abgesehen von vereinzelten Kritiken40 – eine 
Protestbewegung dagegen formierte).41 Plutarch 
beklagt selbst das Töten von Tieren zu Ernährungs-
zwecken und weist darauf hin, dass der Mensch auf 
Fleischnahrung nicht angewiesen sei, sondern diese 
allein der Lustbefriedigung diene.42 Auch die Mög-
lichkeit einer Seelenwanderung führt Plutarch als Ar-
gument in die Debatte ein: Diese Lehre sieht er zwar 
nicht als gesichert an, es sei aber klüger, die Lehre 
irrtümlich anzunehmen und auf Fleischnahrung zu 
verzichten, als sie irrtümlich abzulehnen und Fleisch 
zu essen, denn die Konsequenzen seien in diesem 
Fall fataler als in jenem.43 Schließlich führt Plutarch 
auch das später so genannte »Verrohungsargument« 
an (s.u.): Das Schlachten von Tieren gewöhne den 
Menschen an brutales Verhalten gegenüber Lebewe-
sen und sei damit einem rücksichtsvollen und empa-
thischen Miteinander auch unter Menschen abträg-
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lich44; umgekehrt pflege eine Fürsorge für die Tiere 
auch die Anlagen für eine Liebe zu den Mitmen-
schen45. Eine ethische Bedeutung von Pflanzen sieht 
Plutarch allerdings nicht. Diese Kontrastierung der 
ethischen Relevanz von Tieren und Pflanzen scheint 
bei Plutarch aus einem strategischen Argument zu 
stammen: Würde auch die Schonung der Pflanzen 
als ein moralisches Gebot angesehen werden, dann 
befände sich der Mensch in einem unlösbaren Kon-
flikt, weil er doch zu seiner Ernährung zumindest auf 
Pflanzen angewiesen ist. Die ethische Relevanz der 
Pflanzen ist also quasi das bioethische Bauernopfer, 
um für einen umfassenden Tierschutz plausibel argu-
mentieren zu können. Begründet wird die moralische 
Unbedenklichkeit des Tötens von Pflanzen allerdings 
meist mit der fehlenden Sinnlichkeit und Empfin-
dungsfähigkeit der Pflanzen.46 

Der Schluss von der fehlenden Sinnlichkeit der 
Pflanzen auf ihre ethische Irrelevanz kann unter Vo-
raussetzung der christlichen Lehren aber Probleme 
bereiten. Denn gerade die Sinnlichkeit trägt nach 
christlicher Lehre zur Verunreinigung des Seelenle-
bens bei. Augustinus kann daher in einer seiner anti-
manichäischen Frühschriften fragen: »warum haltet 
ihr es für ein größeres Unrecht, Lebewesen (»anima-
lia«) zu töten als Pflanzen, wo letztere für euch doch 
scheinbar eine reinere Seele (»puriorem animam«) 
haben als Fleisch?«.47

Theozentrismus des Christentums
Aus der Sicht des Christentums werden die Pflanzen 
und Tiere in erster Linie als Diener des Menschen 
und zu seinem Nutzen verstanden. Thomas von 
Aquin beruft sich in diesem Zusammenhang auf eine 
bekannte Stelle der Politik des Aristoteles, der zufol-
ge die Pflanzen um der Tiere willen und beide um des 
Menschen willen da sind48, und er kann in gleicher 
Weise auf die Darstellung der Bibel verweisen, nach 
der die Pflanzen zur Nahrung des Menschen von 
Gott erschaffen wurden49. Das Leben der Pflanzen 
und Tiere entbehrt also jedes Selbstzwecks und wird 
als bloßes Mittel in der teleologisch-theologischen 
Seinsordnung interpretiert.50 Rechtliche Relevanz 
haben die Tiere im Mittelalter in erster Linie inso-
fern, als sie die Eigentumsinteressen des Menschen 
betreffen; von einer Tierschutzgesetzgebung kann 
nicht gesprochen werden.51 Allerdings ist das Welt-
bild des christlichen Mittelalters nicht im eigentli-
chen Sinne anthropozentrisch, denn auch der Mensch 
interpretiert sein Leben als auf Gott ausgerichtet und 
sieht sich selbst in seiner Struktur und seinem Ur-
sprung analog zu den anderen Lebewesen als Gottes 
Schöpfung.52 

Als »kulturelle Handlungshemmung« im Umgang 
mit der Natur wirkt bis in die Renaissance das Bild 
von der Natur als lebendigem Organismus und als 
nahrungsspendende Mutter.53 Allerdings nimmt der 
Bergbau im 15. und 16. Jahrhundert einen steilen 
Aufschwung, so dass von einer Hemmung der Na-
turausbeutung manchmal wenig zu spüren ist. Die 
mahnenden Worte M. de Montaignes stellen daher 
eher eine Ausnahme dar: Am Ende des 16. Jahr-
hunderts ist er der Auffassung, es bestehe eine Ge-
meinschaft (»quelque commerce«) und gegenseitige 
Verpflichtung (»obligation mutuelle«) zwischen dem 
Menschen und denjenigen anderen Lebewesen, die 
für seine Gnade und sein Wohlwollen (»la grâce et 
la bénignité«) empfänglich seien.54 Es sei eine bloße 
»leere Einbildung«, die den Menschen dazu verlei-
te, sich von dem »Haufen« der übrigen Geschöpfe 
abzusondern und eine Sonderstellung anzumaßen 
(»qu’il se trie soi-même et sépare de la presse des 
autres créatures«).55 Die Fähigkeiten und Kräfte, die 
der Mensch den Tieren, seinen »Brüdern und Gefähr-
ten«, zubillige, beruhen nach Montaigne auf einer 
bloß willkürlichen Zuschreibung.

Frühe Neuzeit: mechanistisches Weltbild
Der Übergang von einem organizistischen zu einem 
mechanistischen Weltbild im 17. Jahrhundert stellt 
insofern lediglich eine Anpassung der Theorie an 
eine schon akzeptierte Praxis dar.56 Besonders pro-
minent wird die mechanistische Theorie des Lebens 
in der Philosophie R. Descartes’, weil er die nicht-
menschlichen Lebewesen als lebendige Automaten 
interpretiert (↑Organismus/Mechanismus) und damit 
ethisch neutralisiert. Selbst innerhalb holistischer 
ontologischer Entwürfe, die weit entfernt von einer 
einfachen Anthropozentrik stehen, kann den Tieren 
ein Recht auf ihr Leben bestritten werden: B. Spino-
za ist der Ansicht, der Schutz der Tiere sei »mehr in 
einem eitlen Aberglauben und in weibischer Barm-
herzigkeit als in der gesunden Vernunft begründet«. 
Die Empfindungsfähigkeit der Tiere sei kein Argu-
ment gegen die Praxis, die Tiere »nach Belieben zu 
gebrauchen«57.

An der Einstufung der Pflanzen und Tiere als ethisch 
neutral ändert sich bis in die Neuzeit im Wesentlichen 
wenig. Sogar Autoren, die für die Zuschreibung einer 
Seele zu den Pflanzen argumentieren, wie der Stahl-
Schüler M. Alberti, lehnen eine Einbeziehung der 
Pflanzen in die moralische Ordnung ab – und zwar 
unter Berufung auf die christliche Lehre.58 C. von 
Linné begründet das Fehlen eines Mitleids (»com-
miseratio«) gegenüber Pflanzen wenig später damit, 
dass diese kein Widerstreben (»nolle«) zeigten (also 
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keine Interessen hätten, s.u.).59 Zeitgenossen Linnés 
sehen es allerdings anders und begründen das Gebot 
der moralischen Berücksichtigung der Pflanzen mit 
ihrer Leidensfähigkeit.60 Die Argumentationen gegen 
eine ethische Relevanz der Pflanzen und Tiere stehen 
im 18. Jahrhundert meist unter einem theologischen 
Vorzeichen. Verschiedene Argumente lassen sich 
unterscheiden61: Gegen die moralische Relevanz der 
Tiere spreche zunächst, dass einem weisen Schöpfer-
gott nicht daran gelegen sein könne, den Menschen in 
moralische Konflikte zu stürzen, indem er dem Men-
schen einerseits aufträgt, über die anderen Lebewe-
sen zu herrschen, diese aber andererseits auch über 
einen moralischen Stellenwert verfügen. Ein anderes 
Argument stützt sich darauf, dass auch die Seele der 
Tiere durch ihr sinnliches Leben gesündigt habe und 
daher zu Recht durch den Menschen bestraft werden 
dürfe.62 Im Rahmen eines dritten Arguments schließ-
lich wird das Töten der Tiere als Möglichkeit der Be-
freiung und des Aufstieg ihrer Seelen interpretiert.63 

Fehlende Rechtsgemeinschaft Mensch-Tier
Weniger theologische Argumente gegen die Einbe-
ziehung der Tiere in die ethische Gemeinschaft wer-
den in der deutschen Frühaufklärung seit Ende des 
17. Jahrhunderts ausgehend von rechtstheoretischen 
Überlegungen vorgebracht. S. Pufendorf und C. Tho-
masius begründen ihre Ablehnung von Rechtspflich-
ten des Menschen gegenüber den Tieren mit der feh-
lenden Rechtsgemeinschaft zwischen ihnen.64 Nach 
Pufendorf besteht kein Recht und keine wechselsei-
tige Verbindlichkeit zwischen Menschen und Tieren 
(»nullum hominibus brutisque jus, nullaque obliga-
tio invicem intercedat«65). Denn die Tiere seien zu 
keiner »aus Bündnissen entstehenden Pflicht gegen 
den Menschen fähig«66 (»neque illa obligationis ex 
pacto oriundae adversus homines sunt capacia«67). 
Pufendorf spricht daher von der »Ermangelung ge-
meinschafftlichen Rechtes«68 zwischen Menschen 
und Tieren (»defectu communis juris inter homines 
& bruta«69). An anderer Stelle heißt es bei Pufendorf, 
die nicht-menschlichen Lebewesen seien nicht Teil 
dieser Gemeinschaft, weil sie nicht über Vernunft 
und einen freien Willen verfügen würden und damit 
keine persona moralia seien.70 Allenfalls eine indi-
rekte Pflicht des Menschen in Bezug auf die leidens-
fähigen Lebewesen sieht Thomasius, insofern aus 
den »Pflichten des Menschen gegen sich selbst« die 
Forderung folge, dass der Mensch seine »Gemüths- 
und Leibesgüter« durch den »Gebrauch« der anderen 
Kreaturen nicht »verderbe«, dass er also durch die 
Grausamkeit im Umgang mit den Tieren nicht selbst 
verrohe.71

Das Argument der fehlenden Rechtsgemeinschaft 
findet sich im Ansatz bereits bei Aristoteles: Er be-
streitet die Möglichkeit einer Rechtsgemeinschaft 
zwischen Mensch und Tier, weil die Tiere nicht wie 
der Mensch um des Guten willen, sondern allein 
aus Leidenschaft handeln bzw. sich verhalten wür-
den und daher keine Verträge abschließen könnten.72 
Aristotelesʼ Schüler Theophrast bezieht dagegen den 
entgegengesetzten Standpunkt, indem er die Ver-
wandtschaft von Tier und Mensch betont.73 Die Epi-
kureer und Stoiker sind wieder auf Seiten Aristote-
les’, insofern sie eine Rechtsgemeinschaft zwischen 
Mensch und Tier bestreiten, weil jeder Rechtsan-
spruch der Tiere gegen die Menschen daran scheitere, 
dass sie aufgrund ihrer mangelnden Sprachfähigkeit 
keine Verträge abschließen könnten.74

Kants Bioethik
Dieses »Verrohungsargument« – dessen Ursprün-
ge mindestens bis in die Scholastik zurückreichen75 
– führt auch I. Kant einhundert Jahre später im Zu-
sammenhang mit seiner Vernunftethik an. Ebenso 
wie seine rechtsphilosophischen Vorläufer betrachtet 
Kant allein das Vernunftvermögen als Kriterium der 
ethischen Zurechnungsfähigkeit. Für Kant gibt es da-
her keine Pflichten »gegen«, sondern nur »in Anse-
hung« von nicht vernunftbegabten Lebewesen. Die 
»Pflichten in Ansehung« der Tiere werden durch das 
»Mitgefühl an ihrem Leiden« und die Pflicht gegen 
sich selbst, die sinnlichen Anlagen zu kultivieren, 
begründet.76 Nicht allein in Bezug auf die Tiere, son-
dern zum Schutz der außermenschlichen Natur ins-
gesamt versteht Kant das Gebot, das Schöne in der 
Natur nicht zu zerstören, als eine Pflicht gegen sich 
selbst, »weil es [das Zerstören] dasjenige Gefühl im 
Menschen schwächt oder vertilgt, was zwar nicht für 
sich allein schon moralisch ist, aber doch diejenige 
Stimmung der Sinnlichkeit, welche die Moralität 
sehr befördert, wenigstens dazu vorbereitet, näm-
lich etwas auch ohne Absicht auf Nutzen zu lieben 
(z.B. die schöne Krystallisationen, das unbeschreib-
lich Schöne des Gewächsreichs)«77. Aufgrund seines 
zentralen Bezugs auf die Vernunft stellt Kants Ethik 
der Natur weniger eine Anthropozentrik als vielmehr 
eine Ratiozentrik dar (s.o.).78

Bioethik im Utilitarismus
Eine gänzlich andere Argumentationslinie zur Begrün-
dung einer Bioethik wird ausgehend von einem utilita-
ristischen Hintergrund entwickelt. Hier ist es nicht die 
drohende Verrohung des Menschen oder die mögliche 
Vernünftigkeit der Tiere, die deren moralische Rele-
vanz begründet, sondern allein ihre Leidensfähigkeit. 



Bioethik211

Ihre modernen Ursprünge hat diese Bewegung in der 
individualistisch-liberalistischen Rechtspraxis der an-
gelsächsischen Welt. Der 1641 aufgestellte »Body of 
Liberties« für Massachusetts enthält in Artikel 92 das 
Verbot des Tyrannisierens und Quälens von Nutztie-
ren – und hat insofern immer noch eine anthropozen-
trische Komponente.79 Frei von dieser Anthropozent-
rik sind die berühmten Worte J. Benthams zur Frage 
der moralischen Berücksichtigung von nichtmensch-
lichen Lebewesen: »the question is not, Can they 
reason? nor Can they talk? but, Can they suffer?«80. 
Im Rahmen einer utilitaristischen Begründung hat 
die Bioethik ihre Wurzel in der Leidensfähigkeit von 
Organismen; insofern sie leiden, wird ihnen auch die 
Fähigkeit zum Glück zugeschrieben. Das moralische 
Kalkül zur Bewertung einer Handlung hat die Folgen 
einer Handlung für alle leidensfähigen Wesen gemäß 
dem Grundsatz »das größte Glück der größten Zahl« 
zu berücksichtigen. Diese Rechtfertigungen der Ein-
beziehung der Tiere in die Ethik, die auf ihrer Empfin-
dungsfähigkeit ruhen (Pathozentrik), werden im letz-
ten Drittel des 18. Jahrhunderts v.a. von englischen 
Philosophen entwickelt.81 Im Anschluss daran werden 
moralische Pflichten des Menschen gegenüber Tieren 
konstatiert.82 

Solche Forderungen finden ihre Anhänger auch in 
Deutschland. So fordert W. Dietler 1787 eine »Ge-
rechtigkeit gegen Thiere«, die er mit ihrer Empfin-
dungsfähigkeit und ihrem Dasein als »fühlende Mit-
wesen« begründet. Neben dem utilitaristisch begrün-
deten Schutz vor Leiden steht auch die Vorstellung 
einer harmonischen Ordnung der Natur als Ganzer im 
Hintergrund der Argumentation Dietlers: Rechtmäßig 
seien allein Handlungen, die »das Gleichgewicht und 
Bedürfnis des Ganzen« nicht stören.83 Ähnlich sieht 
es 1793 der dänische Theologe L. Smith: Er schreibt 
dem Tier alle die Vermögen zu, die traditionell dem 
Menschen vorbehalten blieben, so die Urteilsfähig-
keit, »ein Gefühl von seiner persönlichen Identität«, 
Selbstbewusstsein, Wille und ein Empfinden von 
Freude und Schmerz. Daraus schließt Smith: »Das 
Thier hat also sein Recht gegen den Menschen, eben-
sowohl als dieser sein Recht gegen seinen Neben-
menschen und das Thier hat«.84

Fraglich bleibt in diesen Ansätzen die moralische 
Stellung solcher Organismen, denen eine Leidensfä-
higkeit nicht zugestanden wird, z.B. den Pflanzen. 
Während Bentham sich diesem Problem noch nicht 
stellt, wird von einigen seiner Zeitgenossen auch den 
Pflanzen die Fähigkeit des Erlebens von Leid und 

Abb. 43. Das Spektrum ethischer Positionen zwischen Anthropozentrik (unten) und Physiozentrik (oben) und von der Antike 
(links) bis in die Gegenwart (rechts) (aus Pfordten, D. von der (1996). Ökologische Ethik. Zur Rechtfertigung menschlichen 
Verhaltens gegenüber der Natur: 96).
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Glück zugeschrieben und damit die Begründung ih-
rer ethischen Relevanz angestrebt.85 

Im Allgemeinen gelten aber die Pflanzen bis in die 
Gegenwart als nicht leidensfähige Lebewesen, und 
sie werden daher auch im Rahmen eines utilitaristi-
schen Handlungskalküls nicht berücksichtigt. In sei-
ner Angewandten Ethik (»Applied Ethics«), von der 
die Bioethik einen Teil bildet, schließt z.B. P. Singer 
die Pflanzen wegen ihrer fehlenden Empfindungsfä-
higkeit (»boundary of sentience«) aus dem Kreis der 
ethisch relevanten Lebewesen aus.86 M. Fox spricht 
1978 von einer »Gemeinschaft der Leidenden (»fel-
lowship of suffering«) in Bezug auf Mensch und Tier 
– und unter Ausschluss der Pflanzen.87 Begründet 
wird diese Leidensgemeinschaft mit dem »Katzschen 
Gesetz«, nach dem Mensch und Tier eine ähnliche 
Gefühlsausstattung haben (↑Gefühl).88 

Bioethik und Evolution
Einen erheblichen Einfluss auf den bioethischen Dis-
kurs hat C. Darwins Feststellung und Begründung 
eines phylogenetischen Zusammenhangs aller Lebe-
wesen auf der Erde. Darwin selbst spricht davon, dass 
wir nicht nur in unseren Krankheiten und Schmerzen 
mit den Tieren verbunden seien (»animals, our fellow 
brethren in pain, deseases, death, suffering and fami-
ne«), sondern eben auch in unserem genealogischen 
Ursprung (»our origin in one common ancestor – we 
may be all netted together«).89 Im Anschluss daran, 
wird es als ein bioethischer Fortschritt verstanden, 
die isolierte Stellung des Menschen naturwissen-
schaftlich überwinden zu können und ihn als ein 
Glied in eine Gemeinschaft von Gleichgestellten zu 
integrieren.90 Einer der frühen Protagonisten dieser 
Linie ist H. Salt, indem er in den 1930er Jahren die 
biologische Verwandtschaft unter den Lebewesen als 
Maßstab des moralischen Systems ansieht und sich 
dagegen ausspricht, die Tiere (im Englischen) ›bru-
tes‹ zu nennen: »the basis of any real morality must 
be the sense of Kinship between all living beings«.91 
Bis in die Gegenwart wird es von einigen Autoren 
als eine Lehre aus der darwinschen Theorie angese-
hen, dass der Mensch seine Sonderstellung auch in 
ethischer Hinsicht aufzugeben habe (Rachels 1990: 
»Darwinism leads inevitably to the abandonment of 
the idea of human dignity [… i.e.] the moral doctrine 
which says that humans and other animals are in dif-
ferent moral categories; that the lives and interests of 
human beings are of supreme moral importance«92).

Fähigkeit zu Interessen
Neben der Vernunft und der Leidensfähigkeit sind 
noch weitere Begriffe als Basis für eine bioethische 

Argumentation vorgeschlagen worden. Darunter be-
findet sich der Begriff des Interesses.93 Das Vorliegen 
eines Interesses wird zwar von einigen Autoren an 
eine Empfindungs- und Leidensfähigkeit geknüpft 
– und in der Folge dessen Pflanzen ein Interesse 
abgesprochen –, diese Bindung muss aber nicht be-
stehen.94 H. Jonas spricht z.B. in Bezug auf alle Le-
bewesen von dem »absoluten Interesse des Organis-
mus an seinem eigenen Dasein«.95 Im Allgemeinen 
wird aber allein Tieren ein Interesse zugestanden. 
Aus dem Interesse an der eigenen Erhaltung wird 
versucht, den Selbstzweckcharakter von Lebewesen 
zu begründen und im Anschluss daran auf sie den 
kategorischen Imperativ Kants zu beziehen.96 Wird 
eine Begründung des Interesses ausgehend von der 
Empfindungsfähigkeit versucht, dann kann das Inter-
esse ebenso wie die Empfindungsfähigkeit in Graden 
zugeschrieben werden. Diese Graduierung des Inte-
resses variiert nicht allein zwischen den Arten, son-
dern auch innerhalb einer Art, denn das Interesse am 
Leben ist ein Merkmal eines einzelnen Individuums. 
Die Folge davon ist, dass beispielsweise einigen 
geistig schwer behinderten Menschen ein geringe-
res Interesse am Leben als einigen Tieren zuerkannt 
wird – eine These P. Singers, die viele Kontroversen 
ausgelöst hat. Gegenstand heftigster Auseinander-
setzung ist beispielsweise Singers Vorschlag, »dem 
Leben eines [menschlichen] Fötus keinen größeren 
Wert zuzubilligen als dem Leben eines nichtmensch-
lichen Lebewesens auf einer ähnlichen Stufe der 
Rationalität, des Selbstbewußtseins, der Bewußtheit, 
der Empfindungsfähigkeit usw.«.97

Ein Vorzug der Ethikbegründung mittels des Kon-
zeptes des Interesses liegt darin, dass auf diese Wei-
se der Wert eines Lebewesens aus der Perspektive 
dieses Lebewesens selbst vorgenommen wird. Pro-
blematisch bleibt aber die Interessenzuschreibung in 
solchen Fällen, in denen ein Lebewesen keinen Be-
griff von sich oder seinem zukünftigen Leben hat. Zu 
unterscheiden ist zumindest zwischen dem Interesse 
eines Lebewesens, das sich allein auf seine Erhaltung 
in der Gegenwart bezieht und einem anderen über-
greifenden Lebensinteresse, das das langfristige Ver-
folgen von Zielen betrifft.98 Diese Unterscheidung 
wird 1979 von R. Frey betont, der nur Interesse im 
Sinne von Wünschen, nicht aber im Sinne von Be-
dürfnissen, die auch anorganischen Gegenständen 
wie Maschinen zukämen (z.B. ein Traktor, dem Öl 
fehlt), als moralisch relevant erachtet. Die moralisch 
relevante Form der Interessen, also die Fähigkeit zu 
Wünschen spricht Frey den Tieren ab, weil diese an 
die Kompetenz des Sprechens und des Habens von 
Überzeugungen gebunden sei.99
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Biozentrismus im 20. Jh.
Eine umfassende moralische Verpflichtung zum 
Schutz alles Lebenden – also eine biozentrische Po-
sition der Bioethik – propagiert A. Schweitzer in der 
ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts in seiner Ethik der 
Ehrfurcht vor dem Leben. Diese Ehrfurcht besteht 

nach Schweitzer darin, »daß ich die Nötigung erlebe, 
allem Willen zum Leben die gleiche Ehrfurcht vor 
dem Leben entgegenzubringen wie dem eigenen. 
Damit ist das denknotwendige Grundprinzip des 
Sittlichen gegeben. Gut ist, Leben erhalten und Le-
ben fördern; böse ist, Leben vernichten und Leben 

1. Schönheit des Überschaubaren
In Organismen, also individuellen organischen Gestaltun-
gen, erscheint die Natur in Form von ganzheitlichen Ein-
heiten, die in ihrer zeitlichen und räumlichen Erstreckung 
meist scharf begrenzt sind und die durch ihre Aktivitäten 
die Idenittät des eigenen Körpers bewahren. Selbst ihre 
oft vielfältigen Tätigkeiten folgen dabei einer ausrechen-
baren Regelmäßigkeit und einer klaren funktionalen Ord-
nung, die auf die immer gleichen Ziele, die Selbsterhal-
tung und Fortpflanzung, gerichtet sind.

2. Genealogische Verbundenheit
Die Pflanzen und Tiere sind biologische Verwandte des 
Menschen, weil sie aus einer gemeinsamen Phylogene-
se hervorgegangen sind. Sie können also als Schwestern 
und Brüder betrachtet werden, mit denen der Mensch eine 
gemeinsame Familie bildet. Insofern die rezenten Lebe-
wesen verschiedene Stadien in der Evolutionsgeschichte 
repräsentieren, kann die Betrachtung der unterschiedli-
chen Formen des Lebens als ein Blick in die eigene Ver-
gangenheit empfunden werden.

3. Gemeinsame organische Verfassung
Die gemeinsame organische Verfassung verbindet den 
Menschen mit allen anderen Lebewesen in struktureller 
Hinsicht. Die Gemeinsamkeiten erstrecken sich vom bio-
chemischen Aufbau aus Kohlehydraten, Proteinen, Fetten 
und anderen Grundstoffen über die anatomische Gliede-
rung in Zellen, Gewebe und Organe bis hin zu ethologi-
schen Gemeinsamkeiten aufgrund des gleichen Inventars 
an funktionalen Verhaltensweisen wie Ernährung, Fort-
pflanzung und Fürsorge für die Nachkommen.

4. Dankbarkeit
Weil die Mikroorganismen, Pflanzen und Tiere die le-
bensfreundlichen Bedingungen auf der Erde entschei-
dend mitgeprägt haben und die ökologischen Systeme 
aufrechterhalten, ist die Existenz des Menschen von ih-
nen abhängig. Dieses anhaltende Angewiesensein auf die 
anderen Lebensformen kann Dankbarkeit motivieren. 

5. Voyeurismus
Das verborgene Leben und die Heimlichkeit des Verhal-
tens vieler Tiere bringt es mit sich, dass ihre Betrachtung 
eine voyeuristische Lust befriedigt. Die Enthüllung auch 
der verborgensten Lebensäußerungen durch das Kamera-
auge des Tierfilmers kann als Triumph der menschlichen 
List über den Versuch des Tieres, sein Geheimnis und sei-
ne Intimität zu bewahren, wahrgenommen werden.

6. Selbstbespiegelung
Die organische Welt bietet ein Universum an Verhaltens-
mustern, emotionalen Stilen und sozialen Rollen, das der 
Ausbildung der eigenen Identität und der Zuschreibung 
Fremder dienen kann.

7. Überlegenheitsgefühl
Einblicke in die funktionale Ordnung und das Gleichmaß 
im Leben der Tiere können ebenso zu einem Gefühl der 
Überlegenheit führen wie ihre tatsächliche Beherrschung 
und Ausnutzung für menschliche Zwecke. Einsichten in 
die Distanzlosigkeit, mit der die Tiere ihren Zielen nach-
gehen, bieten für den Beobachter die Möglichkeit zur Re-
flexion und Distanzierung gegenüber den eigenen Zielen.

8. Faszination der Fremdheit
Die Natur erscheint vielfach als das faszinierende Frem-
de, das eigenen Gesetzen folgt und nicht den Konven-
tionen und Erwartungen menschlicher Umgangsformen 
entspricht. Kennzeichnend ist dabei die Gleichzeitigkeit 
einer ursprünglichen, seit Kindertagen vorhandenen Ver-
trautheit mit der Natur und der Erfahrung des unerfassbar 
Geheimnisvollen und Verschlossenen, das die Natur als 
geradezu heilig erscheinen lässt. Gleichzeitig gewährt 
die Natur also vertraute Geborgenheit und demonstriert 
gleichgültige Überlegenheit.

9. Fehlender Erwartungsdruck
Die Natur ist das Gegenüber, dem nicht mit der Erwar-
tung der Erwiderung und Reziprozität begegnet wird. 
Diese von vornherein antizipierte Asymmetrie der Kom-
munikation ermöglicht einen Kontakt, der auch ohne die 
Notwendigkeit der eigenen Artikulation vollzogen wer-
den kann. Erfolgt diese doch, kann sie sich als einsames, 
tiefes Fühlen oder als Selbstgespräch mit der Natur als 
einer großen wehrlosen Projektionsfläche gestalten. Die 
Naturliebe entfaltet sich so gerade in Opposition zu einer 
differenzierten, öffentlichen, mit universalistischem An-
spruch auftretenden Kommunikation und stellt sich ihrem 
Wesen nach als privates, esoterisches Erlebnis dar.

10. Fehlende narzisstische Besetzung
Das Naturerlebnis ist – aufgrund fehlender Erwartungen 
einer Reziprozität – in der Regel frei von den Verletzun-
gen und Zurückweisungen, die in der Interaktion mit den 
menschlichen Bezugsobjekten, anfangs v.a. der Mutter, 
immer gegeben sind. Tiere und Pflanzen bilden demge-
genüber narzisstisch nicht besetzte Objekte. Die Verbun-
denheit zur Natur kann somit einer Abwendung aus Fru-
stration von den Menschen entsprechen.

Tab. 26. Zehn Gründe und psychologische Aspekte der menschlichen Wertschätzung der organischen Natur.
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hemmen«.100 Die Einstellung der Ehrfurcht fungiert 
bei Schweitzer nicht in erster Linie als ein ethisches 
Prinzip für eine Letztbegründung moralischen Han-
delns, sondern ist Ausdruck einer religiös-mythi-
schen Einstellung zum Lebendigen.

Eine moderne Variante der biozentrischen Auffas-
sung wird seit den 1980er Jahren von P. Taylor ver-
treten.101 Taylor argumentiert, lebende Systeme wür-
den eine besondere moralische Stellung einnehmen, 
weil sie zerstört werden können und ein Interesse an 
ihrer Erhaltung haben; sie seien daher im Gegensatz 
zu leblosen Körpern als teleologische Zentren aufzu-
fassen (»Each individual organism is conceived of as 
a teleological center of life pursuing its own good in 
its own way«102).

Eigenwerte und Würde der Tiere
Um den immanenten Charakter des Werthaften der 
Lebewesen zum Ausdruck zu bringen, ist von ihren 
Eigenwerten die Rede.103 Der Begriff des Eigenwerts 
erscheint vereinzelt bereits in den Wertlehren des 19. 
und frühen 20. Jahrhunderts; dort wird er aber meist 
gerade den Kulturgütern im Unterschied zu natürli-
chen Gegenständen zugeschrieben.104 G. Simmel und 
N. Hartmann sehen aber ausdrücklich auch im Leben 
als solchem einen Eigenwert realisiert und sprechen 
vom Eigenwert des Lebens; sie versuchen diesen re-
lativ zu den Kulturgütern zu begründen.105 In der eng-
lischsprachigen Literatur wird anstelle des Ausdrucks 
›Eigenwert‹ meist die Formulierung intrinsischer 
Wert (»intrinsic value«) von nicht-menschlichen Le-
bewesen oder Arten verwendet.106

Gegen die Vorstellung von intrinsischen Werten 
wird eine ganze Reihe von Argumenten angeführt.107 
Eine Kritik richtet sich gegen das dahinter stehende 
atomistische Bild von isolierten werthaften Gegen-
ständen in der Welt. Gerade aus einer ökologischen 
Perspektive, so wird argumentiert, sollte klar sein, 
dass alle Dinge miteinander zusammenhängen und 
auch Werte sich nur relational bestimmen lassen.108 
Bezweifelt wird in Verbindung damit auch, dass Wer-
te überhaupt unabhängig von menschlichen Wertur-
teilen bestehen. Eine andere Kritik richtet sich gegen 
die Notwendigkeit der Annahme von intrinsischen 
Werten, weil für die zentralen Belange des Natur-
schutzes genauso gut und außerdem öffentlichkeits-
wirksamer mit extrinsischen Werten argumentiert 
werden könnte.109 Verteidigt wird das Konzept des 
intrinsischen Wertes dagegen mit dem Hinweis, dass 
die Unterscheidung zwischen intrinsischen und ext-
rinsischen Werten in der Ethik und im Alltagshandeln 
gut etabliert ist und dass nicht wenige Menschen der 
Natur offensichtlich Gefühle der Achtung und des 

Respekts entgegenbringen, die als unangemessene 
Einstellungen bestimmt werden müssten, wenn Na-
turgegenständen ein intrinsischer Wert generell abge-
sprochen würde.110

Alternativ zur Rede von den Eigenwerten wird von 
einer Würde der Tiere oder aller Kreaturen insge-
samt gesprochen.111 Der Ausdruck ›Würde der Tiere‹ 
erscheint am Ende des 18. Jahrhunderts. Als erster 
verwendet ihn wohl der dänische Theologe L. Smith 
(1789: »Die Würde der Thiere ist demnach diese, daß 
sie als mitwürkende Substanzen zu dem großen Ziel 
der Vollkommenheit, geachtet werden können, wel-
ches der Schöpfer für alle seine Geschöpfe bestim-
te«112; 1791: »Die absolute Würde der Thiere besteht 
darin, daß sie lebendige, empfindende, intellektuelle 
Wesen sind, deren jedes für sich bestimmt ist, glück-
lich zu seyn, weil sie Fähigkeiten und Anlagen haben, 
Glückseligkeit zu genießen, und durch ihr Daseyn in 
Besitz von Freude und Glück gesetzt wurden«113). 
Im pädagogischen Kontext erscheint der Ausdruck 
1791 in einem Aufsatz von Götze ›Ueber die beste 
Methode, Kinder von dem gewöhnlichen Kinderfeh-
ler: Thiere zu martern, abzubringen‹ (1791).114 Im 20. 
Jahrhundert wird v.a. die Rechtfertigung der Würde 
der Kreatur in der Schöpfungstheologie K. Barths 
sehr einflussreich.115 

Ihren prominentesten Ort hat die Formel von der 
Würde der Kreatur zurzeit in der Schweizerischen 
Bundesverfassung (Art. 120, Abs. 2).116 Die Begrün-
dung der Würde der Kreatur unterscheidet sich meist 
von der Begründung der Würde des Menschen: Dif-
ferenzieren lässt sich zwischen einer dignitas-Tradi-
tion für die Menschenwürde, die auf die Fähigkeit 
zur Selbstverpflichtung des Menschen verweist, und 
einer bonitas-Tradition der Tierwürde, der das Stre-
ben nach Unversehrtheit und Wohl des Organismus 
zugrunde liegt.117 

In der deutschen Verfassungstradition wird unter 
›Würde‹ stets die Menschenwürde verstanden. Tie-
re fallen allein unter eine Schutzgesetzgebung. Mit 
der Verfassungsänderung aus dem Jahr 2002 hat der 
Tierschutz den Status eines Staatsziels.118 Es heißt in 
Artikel 20a: »Der Staat schützt auch in Verantwor-
tung für die künftigen Generationen die natürlichen 
Lebensgrundlagen und die Tiere im Rahmen der ver-
fassungsmäßigen Ordnung durch die Gesetzgebung 
und nach Maßgabe von Gesetz und Recht durch die 
vollziehende Gewalt und die Rechtsprechung«. Die 
drei Wörter »und die Tiere« sind durch eine Abstim-
mung im Bundestag am 17.5.2002 dem Artikel hin-
zugefügt worden.
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Kritik am Biozentrismus
Die Kritik an biozentrischen Standpunkten greift 
unter anderem an der Frage an, wie in moralisch re-
levanter Weise zwischen lebenden und leblosen Kör-
pern unterschieden werden kann. Es wird argumen-
tiert, dass auch nicht-lebende Gegenstände in gewis-
ser Weise geschädigt werden können (z.B. Steine wie 
Stalaktiten). Werden von den Verfechtern biozentri-
scher Standpunkte die intrinsischen Ziele, Zwecke 
oder Interessen von Lebewesen ins Feld geführt, 
dann verweisen Kritiker auf das Fehlen einer klaren 
Bestimmung der Grenze zwischen teleologisch und 
nicht teleologisch organisierten Systemen (↑Zweck-
mäßigkeit). Viele Kritiker des Biozentrismus sind 
sich darin einig, dass nicht in allen Fällen einem 
Lebewesen der größere moralische Wert gegenüber 
einem leblosen Körper zuzuerkennen sei.119 

Vertreter einer utilitaristischen Ethik wie P. Singer 
wenden darüber hinaus gegen die biozentrische Po-
sition ein, dass nicht die Lebendigkeit als solche den 
moralisch relevanten Punkt treffe, sondern vielmehr 
andere, durch die Lebendigkeit erst ermöglichte Ver-
mögen von Lebewesen, wie z.B. Empfindungsfähig-
keit und Bewusstsein. Diese eigentlich ethisch rele-
vanten Eigenschaften kämen aber durchaus nicht allen 
Lebewesen zu. So sei es »zumindest unklar, warum 
wir größere Achtung vor einem Baum als vor einem 
Stalaktiten oder größere Achtung vor einem einzelligen 
Organismus als vor einem Berg empfinden sollten«.120

In ähnlicher Weise, aber eingeschränkt auf den Be-
reich der Lebewesen, argumentiert T. Regan, Rechte 
und »inhärente Werte« ließen sich nur für ein We-
sen begründen, das ein »empfindendes Subjekt eines 
Lebens« (»experiencing subject of a life«) ist, d.h. 
ein Wesen, das individuelle Erfahrungen macht und 
über ein »individuell erlebtes Wohlergehen« verfügt 
– nach Regen zählen dazu durchaus viele Tiere, nicht 
aber die Pflanzen und niederen Tiere.121 

In extremer Weise spricht P. Carruthers den Tieren 
im Allgemeinen ein phänomenales Bewusstsein und 
damit ein bewusstes Schmerzempfinden gänzlich 
ab; aufgrund ihrer fehlenden kognitiven und sprach-
lichen Kompetenzen seien die Tiere nur zu einem 
unbewussten Leiden ohne Subjektivität (»suffering 
without subjectivity«) in der Lage.122

E. Tugendhat weist 1990 außerdem darauf hin, 
dass die Ausdehnung der Grenzen der moralischen 
Gemeinschaft nicht »ohne Verlust an moralischem 
Gewicht« erfolgen könne.123 In dem Maße, in dem 
der Bereich der Objekte der Moral ausgeweitet wird, 
erfolgt danach also eine Verminderung des »morali-
schen Gewichts« der einzelnen Beziehung und der 
moralischen Verpflichtung insgesamt.

Bioethischer Gradualismus
Entsprechend der abgestuften Verwirklichung des 
als wertvoll beurteilten Vermögens wird auch eine 
»abgestufte Solidarität« des Menschen gegenüber 
den Tieren gefordert. O. Höffe formuliert es 1984 
so: »Tiere bei denen auf ihrer Organisationsstruktur 
(Haut- und Gehirnstruktur) ein qualitativ höherer 
Grad von Schmerz- und Angstfähigkeit zu erwarten 
ist, verdienen eine größere Rücksicht als Tiere mit 
einem qualitativ geringeren Grad von Schmerzfähig-
keit«124. Dieser Gradualismus in der Tierethik findet 
heute viele Anhänger.125 

Probleme ergeben sich allerdings bei der Fest-
stellung und Quantifizierung der Schmerzempfind-
lichkeit der Organismen verschiedener Tierarten. 
Daneben ist auch die Frage nach der Bewertung von 
Erinnerung und Antizipation von Schmerzen offen. 
P. Singer argumentiert in seiner ›Praktischen Ethik‹ 
(1979/93), Menschen würden aufgrund ihrer ausge-
prägten Fähigkeit zur Erinnerung und zur Planung 
ihrer zukünftigen Aktivitäten nicht nur über ein bio-

»Einer meiner Freunde ist Tierarzt in einem Zoo, und 
er hatte mich zu einem Rundgang eingeladen. Sein 
besonderer Wunsch war es, mich mit dem weiblichen 
Orang-Utan bekanntzumachen. Es war ein sehr heißer 
Tag, ich hatte meine Jacke ausgezogen und die Hemds-
ärmel hochgerollt. Als ich ihren Käfig betrat, nahm sie 
meine Hand und hielt sie in festem Griff. Dann hielt sie 
mein linkes Handgelenk fest und glitt mit dem Finger 
an einer tiefen, deutlich sichtbaren Narbe an meinem 
linken Unterarm entlang, während sie mir direkt in die 
Augen blickte. Dann ergriff sie mein rechtes Handge-
lenk, strich mit demselben Finger über den unbeschä-
digten Unterarm und sah mich fragend an. Dann wie-
derholte sie das gleiche entlang der Narbe. Das Gefühl, 
daß sie mich nach der Bedeutung der Narbe fragte, wie 
ein Kind es tun würde, war unwiderstehlich: so unwi-
derstehlich, daß ich mich dabei erwischte, wie ich ihr 
antwortete, so als würde ich mit einem Ausländer spre-
chen, der nur begrenzt Englisch versteht: ›Alte Narbe‹, 
sagte ich. ›Operation. Die Ärzte haben es getan.‹ Mich 
überkam eine Woge der Frustration, daß ich ihr nicht 
antworten konnte. Ich muß gestehen, daß ich während 
der nächsten Stunden irgendwie benommen war, so sehr 
überwältigte mich die Tatsache, daß ich, wenn auch nur 
für Augenblicke, die Spezies-Barriere übersprungen 
hatte. Noch heute kann ich an diesen Augenblick weder 
denken noch darüber sprechen, ohne einen Schauer der 
Ehrfurcht und der Großartigkeit zu verspüren.«

Tab. 27. Eine Begegnung zwischen Mensch und Menschen-
affe (aus Rollin, B.E. (1983). Der Aufstieg der Menschenaf-
fen: Erweiterung der moralischen Gemeinschaft. In: Cava-
lieri, P. & Singer, P. (Hg.) (1994). Menschenrechte für die 
großen Menschenaffen, 315-336: 328).
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logisches Leben, sondern auch über ein biografisches 
Leben verfügen.126 Weil jeder Mensch, als Person, 
dazu fähig sei, »Wünsche hinsichtlich seiner eigenen 
Zukunft zu haben«, ende mit dem Tod eines Men-
schen nicht nur das Leben eines empfindungsfähigen 
Wesens (wie eines Tieres), sondern auch das eines 
planenden und hoffenden Wesens.127 Aufgrund des 
fehlenden individuellen biografischen Bewusstseins 
bei (den meisten) Tieren sei der schmerzfreie Tod ei-
nes solchen Tieres moralisch unbedenklich, wenn er 
nur durch die Erzeugung eines Tieres der gleichen 
Art kompensiert werde: »Wenn also Fische in be-
wußtlosem Zustand getötet und durch eine ähnliche 
Zahl anderer Fische ersetzt würden […], gäbe es – 
aus Sicht des Fischbewußtseins – keinen Unterschied 
zu dem Fisch, der ein Bewußtsein verliert und wie-
dergewinnt«.128

In ähnlicher Weise hält D. Birnbacher 1980 das 
Selbstbewusstsein und die Reflexionsfähigkeit des 
Menschen hinsichtlich der Gewichtung von Schmer-
zen für relevant, denn der menschliche Schmerz 
werde dadurch »mehrfach gespiegelt und dadurch 
verstärkt«.129 Der Mensch sei seinen Schmerzen »in 
unverwechselbarer Weise ausgeliefert und anheim-
gegeben«. Umgekehrt könne aber auch argumentiert 
werden, die ohne Reflexionsfähigkeit ausgestatteten 
Tiere seien ihren Schmerzen insofern stärker ausge-
liefert, als sie weniger Möglichkeiten hätten, diese zu 
beseitigen oder zu lindern oder das Ende der Schmer-
zen zu antizipieren.130 So wie es eine Entlastung des 
Tieres ist, dass es möglichen Schmerz nicht antizi-
pieren kann, so ist es seine Belastung, dass es dessen 
Ende nicht antizipieren kann. Es ergibt sich also kei-
ne eindeutige Antwort auf die Frage, was schwerer 
wiegt.

Physiozentrismus, Ökoethik und Tiefenökologie
Über eine biozentrische Position hinausgehend, for-
dern physiozentrische Standpunkte eine moralische 
Berücksichtigung auch der anorganischen Natur. 
Einer der profiliertesten Vertreter im 20. Jahrhundert 
ist A. Leopold, der 1949 in seiner Land-Ethik (»land-
ethic«) den moralischen Status von Boden, Wasser, 
Pflanzen und Tieren, d.h. zusammen dem Land be-
hauptet.131 Der Grundsatz der Landethik von Leopold 
lautet, dass etwas richtig ist, wenn es helfe, die In-
tegrität, Stabilität und Schönheit eines ökologischen 
Gemeinwesens zu bewahren (»A thing is right when 
it tends to preserve the integrity, stability, and beauty 
of the biotic community«).132 Diese Position wird bis 
in die Gegenwart verteidigt133 und in der sogenannten 
ökologischen Ethik oder Ökoethik134 ausgebaut (s.u.): 
Unabhängig vom Nutzen für den Menschen wird 

den natürlichen Systemen ein Wert zugeschrieben. 
Die Frage, ob Ökosystemen als Ganzen ein Wert zu-
kommt – oder sie sogar die eigentlichen Träger von 
Werten seien (»Ökozentrik«) – oder nur insofern sie 
aus wertvollen Lebewesen zusammengesetzt sind, 
wird im Anschluss daran kontrovers diskutiert.135

Programmatisch nennt sich die Bewegung, die 
die Gefährdung der Umwelt (im Sinne der Selbst-
gefährdung des Menschen) auf grundsätzliche Ein-
stellungen des Handelns und der Werteorientierung 
zurückführt, Tiefenökologie (»deep ecology«).136 
In ideologischer Hinsicht wird die liberale, kapita-
listische Wirtschaft und die Technologisierung der 
Welt137 oder das christliche Gebot der Unterwerfung 
der Natur138 als Grund für die ökologische Selbstge-
fährdung des Menschen gesehen.

Vermittelnde Positionen
Die schroffe Gegenüberstellung von Anthropozen-
trik und nicht-anthropozentrischer Ethik, wie der 
Biozentrik, die kein Drittes zwischen diesen beiden 
Alternativen kennt, wird zwar bis in die Gegenwart 
vertreten, aber auch vermittelnde Positionen begin-
nen sich zu entwickeln. Nach diesen vermittelnden 
Standpunkten sind die nichtmenschlichen Lebewesen 
zwar nicht als Subjekte der Moral zu verstehen – weil 
sie sich nicht zu Handlungen verpflichten können und 
nicht an der Diskursgemeinschaft teilhaben – deshalb 
fallen sie aber noch nicht völlig aus der Sphäre der 
Moral heraus.139 Unumstritten ist ihr instrumenteller 
Wert für das Überleben des Menschen und auch in 
ästhetischer Hinsicht verkörpern sie Werte – es kann 
also »intrinsische außermoralische Werte«140 geben. 
Es gibt außerdem eine starke affektive Bindung an 
alles Lebendige, die sich etwa aus dem Gefühl der 
gemeinsamen organischen Verfasstheit ergeben kann: 
dem Vorliegen von Bedürfnissen und Interessen, dem 
Streben nach Selbsterhaltung und der Verbundenheit 
in einer gemeinsamen Evolutionsgeschichte. Diese 
affektive Komponente muss aber nicht die rationalen 
Fundamente der Moral betreffen; ihr mangelt vor al-
lem der symmetrische Charakter der wechselseitigen 
Anerkennung, der für die sozialen Aspekte der Be-
gründung der Ethik fundamental ist.

Die Diskussion läuft also darauf hinaus, abge-
stufte intrinsische Werte in der Natur anzuerkennen 
und diese in einem Interessenkalkül gegeneinander 
abzuwägen.141 Die von nicht wenigen Autoren in be-
gründungstheoretischer Hinsicht als unausweichlich 
angesehene Anthropozentrik (oder Ratiozentrik) – B. 
Irrgang spricht von der »methodisch unhintergehba-
ren Anthropozentrik jedweder Ethik«142, D. Böhler 
von einem »unvermeidlichen geltungslogischen An-
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thropozentrismus der Ethik«143 – wird dabei verbun-
den mit einer Lösung von der Anthropozentrik in Be-
zug auf die Objekte des Schutzes. Einigkeit besteht 
in der Diskussion weitgehend darüber, dass eine un-
kritische Anthropozentrik gerade für das Überleben 
des Menschen problematisch ist. Es lässt sich hier 
geradezu von einem Paradox der Anthropozentrik 
sprechen: »Die anthropozentrische Denkweise selbst 
ist es, die droht, den Menschen zu zerstören«, wie 
es R. Spaemann 1978 formuliert.144 Ähnlich heißt es 
1984 bei K.M. Meyer-Abich: »Die Anthropozentrik 
kann den Menschen nicht schützen«.145 Selbst im Be-
gründungszusammenhang einer vernunftzentrierten 
Auffassung wie der Diskursethik wird eingeräumt, 
»daß eine neuartige Haltung des Respekts oder 
selbst der Ehrfurcht vor der Natur [...] in einem be-
stimmten Sinne unentbehrlich sein mag: nämlich als 
Motivation für die Akzeptanz und die Realisierung 
jener Verhaltensänderungen, die tatsächlich von je-
der Ethik der Mitverantwortung zu fordern sind, die 
als angemessene Antwort auf die ökologische Krise 
gelten dürfte«.146 Die emotionale Komponente in der 
Motivation des menschlichen Handelns bedinge es, 
dass nur eine Haltung des Respekts gegenüber der 
Natur den Menschen vor der drohenden Selbstzerstö-
rung bewahre, so das Argument. Weil die instrumen-
telle Betrachtung der Natur zur Gefährdung der Le-
bensgrundlage des Menschen geführt habe, wird in 
einer strategischen Überlegung davon abgerückt, die 
Natur allein als Mittel zur Beförderung menschlicher 
Interessen zu verstehen, auch wenn argumentativ die 
anthropozentrische Position nicht verlassen wird. 
Der bio- oder physiozentrische Standpunkt muss also 
allein für pädagogische Maßnahmen eingenommen 
werden: um im Handeln der verantwortlichen Agen-
ten die Einsicht in deren Abhängigkeit vom Ganzen 
der Natur zu verankern.

Rechte der Natur und Unverfügbarkeit
Seit Mitte des 19. Jahrhunderts finden die tierethi-
schen Überlegungen Berücksichtigung in der Recht-
sprechung. So stellt Sachsen als erstes deutsches Land 
1838 die boshafte und mutwillige Tierquälerei unter 
Strafe.147 Ende des 20. Jahrhunderts wird darüber hi-
naus die Anerkennung nicht nur von Schutzrechten, 
sondern auch von Individualrechten für zumindest 
die Großen Menschenaffen gefordert (»Great Ape 
Project«).148 S. Wise und andere argumentieren enga-
giert dafür, dass die Menschenaffen und andere Tiere 
wie Delphine, Elefanten und einige Papageien über 
Fähigkeiten des Wünschens und des intentionalen 
Handelns verfügen und außerdem ein Bild von sich 
selbst haben würden. Diese Fähigkeiten würden zu 

einer »praktischen Autonomie« der Tiere führen, die 
es rechtfertigen würde, ihnen grundlegende Rechte 
einzuräumen (die ebenso wie für unmündige Men-
schen advokatorisch vertreten werden müssten).149

Ein ursprünglich juristischer Terminus dient in den 
bioethischen Debatten seit Ende der 1980er Jahre 
zur Bezeichnung des besonderen Status von natür-
lich gewachsenen Einheiten wie den Lebewesen: der 
Begriff der Unverfügbarkeit. Das Wort entstammt 
der juristischen Sprache, insbesondere dem Erbrecht 
(Rumpf 1824: »Indisponibel, l. unverfügbar, worüber 
man nicht frei schalten kann«150; Mozin et al. 1842: 
»Indisponibilité, […] Jur. […] Unverfügbarkeit, 
Unveräußerlichkeit, Unvermachbarkeit«151; Heffter 
1844: »wie schwer ein politisches Testament, ein 
Testament über das Unverfügbare!«152; Gaume 1845: 
»Augustus und die römische Gesetzgebung hatten 
[…] ihr Vermögen [d.i. das Vermögen einer Frau …] 
mit Unverfügbarkeit belegt«153; König 1846: »Das 
reine Einkommen von dem unverfügbaren Waldka-
pitale steht meist bedeutend niedriger, als der ge-
werbliche Zinsfuß«154; Morgenstern 1849: »die Un-
verfügbarkeit der Erbgüter«155; Sohm 1906: »Das Ei-
gentümliche der personenrechtlichen Rechte ist […] 

1  Anthropozentrische Argumente: Nutzen der Natur 
für den Menschen

1.1  Natur als Lebensgrundlage: Abhängigkeit des Men-
schen von der Natur: Nachhaltigkeit

1.2  Natur als Erholung: Entspannung- und Erlebnis-
qualität von Natur

1.3  Natur als Heimat: charakteristische Eigenart der 
Natur als Teil der eigenen Identität

1.4  Naturästhetik: Schönheit und Erlebnispotenzial 
von Natur

1.5  Naturerfahrung als Sensibilisierung: Naturbeob-
achtung als ästhetische Schulung

1.6  Natur als Differenz zur Kultur: Natur als wertvoller 
Gegensatz zur Welt der Artefakte

1.7  Biophilie: Natur als Ursprung und Partner des 
Menschen in Evolution und Koevolution

1.8  Rechte von und Pflichten gegenüber zukünftigen 
Generationen

2  Physiozentrische Argumente: Eigenwert der Natur
2.1  Pathozentrismus: Schutz der Tiere (und Pflanzen) 

als empfindungsfähige Wesen
2.2  Biozentrismus: Eigenwert der belebten Natur
2.3  Ökozentrismus: Wert intakter Ökosysteme als 

funktionale Ganzheiten

Tab. 28. Typen von Begründungen für den Naturschutz (in 
Anlehnung an: Körner, S., Nagel, A. & Eisel, U. (2003). 
Naturschutzbegründungen; Ott, K. (2004). Begründungen, 
Ziele und Prioritäten im Naturschutz. In: Fischer, L. (Hg.). 
Projektionsfläche Natur, 277-321).
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ihre Unverfügbarkeit«156). In der ersten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts erscheint der Ausdruck neben seinem 
juristischen Gebrauch auch im theologischen Kon-
text (vgl. z.B. Bultmann 1949: »die unbegreifliche, 
dem Denken unverfügbare Übermacht Gottes«157; »in 
der Sphäre des Alten Testaments [ist] das Bewußtsein 
der Unverfügbarkeit der Welt stark und lebendig ge-
blieben«158). Im Kontext der ethischen Debatten um 
die Gentechnik und den Naturschutz ist der Ausdruck 
spätestens seit 1980 in Gebrauch (Eibach 1980: »Un-
verfügbarkeit der Natur? Ist es, und wenn ja, mit 
welcher Legitimation ist es erlaubt, so tiefgreifend 
in die Natur einzugreifen, wie es durch die Gentech-
nik möglich ist?«159; Altner 1980: »[In der Genma-
nipulation] wird die Ignorierung der unverfügbaren 
Geschichtlichkeit des Lebens auf die Spitze getrie-
ben«160; Habermas 2001: »die Unverfügbarkeit eines 
kontingenten Befruchtungsvorgangs«161; »[Durch die 
Gentechnik verlieren] Zeugung und Geburt jenes für 
unser normatives Selbstverständnis wesentliche Ele-
ment der naturwüchsigen Unverfügbarkeit«162). Die 
Unverfügbarkeit des natürlich Gewordenen, die sich 
in ihrem natürlichen, nicht durch eine zielestzende 
Instanz geplanten Ursprung zeigt, gilt als Argument 
für den besonderen moralischen Status der Lebewe-
sen im Vergleich zu technisch erzeugten Gegenstän-
den.

Die der Natur zugeschriebene Unverfügbarkeit 
oder Erhabenheit kann als ein Aspekt in einer ganzen 
Reihe von psychologischen Motiven und Gründen 
für die menschliche Naturverbundenheit, insbeson-
dere auch die Tier- und Pflanzenliebe verstanden 
werden (vgl. Tab. 26).

Natur als zweckfreie ästhetische Ressource
Für die Unverfügbarkeit schutzwürdiger Naturgüter 
oder von Bereichen der Natur (Schutzgebieten) kann 
nicht nur aus deren Perspektive, sondern auch aus 
der Perspektive des Menschen argumentiert werden. 
Denn diese Güter oder Bereiche ermöglichen eine 
Erfahrung von natürlichen Verhältnissen und Zweck-
relationen, die jenseits der vom Menschen gesetzten 
Ziele liegen. A. Krebs schreibt im Jahr 2000 dieser 
Erfahrungsmöglichkeit eine sinnliche, ästhetisch-
kontemplative und identitätsstiftende Bedeutung zu, 
die es für zukünftige Generationen zu erhalten gelte. 
Es stelle »gerade die Tatsache, daß (insbesondere die 
wilde) Natur als das nicht vom Menschen Gemachte 
keine Spuren menschlicher Zwecksetzung aufweist, 
eine ästhetische Attraktion dar, die Kunstwerke nicht 
bieten und prinzipiell nicht bieten können«.163 Weil 
die Natur für sich genommen nicht in den universalen 
Zweckzusammenhang der menschlichen Welt einge-

bunden sei, stelle sie der ästhetisch-kontemplativen 
Betrachtung einen Bereich der »nicht-funktionalen 
Wahrnehmung« bereit.164 

Allerdings kann gefragt werden, ob in einer Welt, 
in der auch Gebiete zum Schutz der Natur und Pro-
gramme zum Schutz einzelner Organismen und 
Arten aktiv vom Menschen betrieben werden, die 
unberührte Natur überhaupt noch vorhanden ist und 
ob in einer Landschaft oder einem Lebewesen einer 
seltenen Art überhaupt noch die Unverfügbarkeit der 
Natur und nicht vielmehr ein Schutzobjekt gesehen 
werden kann. In diesem Sinne sind wir an einem 
Punkt angelangt, in dem es die Natur als solche auf 
der Erde nicht mehr gibt. Alle Wesen sind nur noch 
»Existenzen von unseren (technischen) Gnaden«, so 
dass »ich in einer Welt lebe, in der ich, selbst wenn 
ich ein Rotkehlchen sehe, die gesamte zivilisatori-
sche Menschheit in diesem Rotkehlchen mitsehen 
muss. […] Es gibt nichts mehr ohne uns. Wir sind in 
allem«, wie es der Schriftsteller Andreas Maier 2011 
resigniert formuliert.165

Tierethik
Seit dem 19. Jahrhundert wird die Debatte um die 
ethische Einstellung gegenüber Tieren unter dem 
Titel ›Tierethik‹ geführt. I. Bregenzer formuliert 
das Thema der Tierethik 1894 als die »sittlichen 
und rechtlichen Beziehungen zwischen Mensch und 
Thier«.166 Im Englischen erscheint der Begriff in die-
ser Bedeutung ein knappes halbes Jahrhundert früher 
(Harbaugh 1854: »[Audubon] wished to draw and de-
scribe the bird [a Mississippi Kite] for the benefit of 
science; and thus his love of knowledge rose higher 
than his love of charity [and he shot two birds]. The 
poor birds became martyrs to science. It is a question 
of animal ethics«167).

Im Englischen erscheint der Ausdruck auch bereits 
in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts; er wird zu 
dieser Zeit aber auf das Verhalten von Tieren unter-
einander bezogen (Anonymus 1829: »Animal Ethics. 
Instincts of the missel thrush«168). Auch die englisch-
sprachige Debatte um die »Tierethik« am Ende des 
19. Jahrhunderts ist vielfach auf die Frage nach dem 
ethischen Verhalten der Tiere untereinander kon-
zentriert, also auf die Frage nach einer Ethik unter 
Tieren. So formuliert H. Spencer 1890 eine ›Tiere-
thik‹ (»Animal-Ethics«), in der es genau um dieses 
zwischentierliche Verhalten geht: »there is a con-
duct proper to each species of animal, which is the 
relativeley good conduct – a conduct which stands 
toward that species as the conduct we morally ap-
prove stands toward the human species«169. Spencer 
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versucht einige allgemeine Prinzipien einer Tierethik 
dieser Art aufzustellen, so die Richtlinie, dass das 
Ziel des Verhaltens der Schutz der Art insgesamt, 
und nicht das Wohl einzelner Individuen ist (weil in 
der Natur die Selbsterhaltung der Arterhaltung un-
tergeordnet sei). Nach dem Gesetz der subhumanen 
Gerechtigkeit (»law of sub-human justice«) erhalte 
jedes Individuum die Fürsorge und Strafe, die seiner 
eigenen Natur entspreche.170 In der Diskussion die-
ser »Tierethik« wird es aber auch als problematisch 
empfunden, überhaupt von ›Tierethik‹ zu sprechen 
(Bruce 1897: »a very questionable use of langua-
ge«), weil die Ausrichtung des Verhaltens der Tiere 
auf Selbst- und Arterhaltung doch nicht ›ethisch‹ im 
eigentlichen Sinne genannt werden könne.171 Seit Be-
ginn des 20. Jahrhunderts wird auch im Englischen 
unter der Tierethik primär das moralische Verhältnis 
des Menschen zu den Tieren verstanden.

In der neueren Diskussion um eine Tierethik seit 
den 1980er Jahren geht es u.a. um die Frage, ob Tie-
ren oder allgemein Lebewesen ein intrinsischer Wert 
zukomme und was damit gemeint sein könne.172 Es 
wird auch dafür argumentiert, dass nicht nur Indivi-
duen, sondern auch Arten von Tieren und Pflanzen 
einen moralischen Status haben.173 Unstrittig ist aber, 
dass aufgrund der ökologischen Abhängigkeiten 
voneinander eine »Schicksalsgemeinschaft zwischen 
Tier und Mensch« (Bodenstein 1982) besteht.174

Umweltethik
Der Ausdruck ›Umweltethik‹ (engl. »environmental 
ethics«) wird 1969 von F. Tysen, einem Mitglied des 
kalifornischen ›Environmental Quality Study Coun-
cil‹ (EQSC) geprägt. Tysen schlägt bei einem Tref-
fen des Council am 10. April 1969 vor, der Council 
solle Regeln einer »Umweltethik« entwickeln.175 Das 
Wort etabliert sich in den frühen 1970er Jahren.176 Es 
wird weitgehend gleichbedeutend mit dem Ausdruck 
ökologische Ethik (»ecolological ethics«) verwen-
det, der bereits seit den 50er Jahren auftritt (Glikson 
1955: »ecological ethics are also the ethics of Regio-
nal Planning«177).

Im Unterschied zur Bioethik Potters, die ein auf den 
Menschen gerichtetes Ziel verfolgt, wird bei den spä-
teren bio- oder physiozentrischen Standpunkten nicht 
mehr das Überleben des Menschen als alleiniger Wert 
gesehen, sondern den Tieren und Pflanzen oder der 
Natur insgesamt ein Eigenwert zugeschrieben. An-
sichten dieser Richtung beginnen sich parallel zu der 
Bioethik in den frühen 70er Jahren zu entwickeln.178 

Zu den Hauptvertretern einer ökologischen Ethik 
zählen in den Vereinigten Staaten J.B. Callicott179, 

Holmes Rolston III180 und P.W. Taylor181 sowie in 
Deutschland K.M. Meyer-Abich182. Auch die Dis-
kursethik nimmt sie auf und fordert advokatorische 
Vertretung der Natur in den ethischen Diskursen des 
Menschen.183 

Naturschutz
Das Wort ›Naturschutz‹ wird seit 1888 von E. Ru-
dorff, zunächst allein in seinen Tagebüchern, ver-
wendet.184 Der Begriff wird geprägt im Zusammen-
hang mit der Landschafts- und Naturdenkmalpflege. 
Für Rudorff steht der Naturschutz in Verbindung zum 
Heimatschutz, in dem es ihm um den ganzheitlichen 
Schutz der heimatlichen Landschaft als dem Lebens-
raum des Menschen geht.

Parallel zu den Bemühungen Rudorffs um eine 
Verankerung des Naturschutzes im öffentlichen Be-
wusstsein stehen die Versuche von H. Conwentz, 
das gleiche Ziel von einem naturwissenschaftlichen 
Hintergrund aus zu erreichen. Conwentz geht dabei 
vom Begriff des Naturdenkmals aus, der sich bereits 
im 18. Jahrhundert zusammen mit der Rede von Mo-
numenten der Natur findet, z.B. bei Alexander von 
Humboldt in Bezug auf alte imposante Bäume.185 
Conwentz’ Denkschrift über die Gefährdung der Na-
turdenkmäler186 geht der 1906 erfolgten Einrichtung 
der ersten »Staatlichen Stelle für Naturdenkmalpfle-
ge« in Preußen voraus. Conwentz wird der erste Lei-
ter dieser Stelle.

Für eine Schutzwürdigkeit von Naturregionen 
oder einzelner Organismen wird seit der Antike ar-
gumentiert. Platon beschreibt die Folgen der Entwal-
dung und Bodenerosion auf der Halbinsel Attika in 
drastischen Worten.187 Der Schutz vielfältiger und 
charakteristischer Landschaften wird v.a. in Zeiten 
ihrer fortschreitenden Zerstörung durch den Men-
schen gefordert. Häufig bildet dabei das vitale, ästhe-
tische und ökonomische Interesse des Menschen das 
eigentliche Ziel der Argumentation; die schöne oder 
produktive Natur wird als Mittel für ein gesundes 
und erfülltes menschliches Leben gesehen. 

Bereits im 16. und 17. Jahrhundert werden ver-
einzelte chemische Belastungen der Umwelt durch 
menschliche Aktivitäten beklagt, z.B. der Smog in 
London in einer Flugschrift aus dem Jahr 1661.188 
Seit der industriellen Revolution in der zweiten Hälf-
te des 18. Jahrhunderts ist die Belastung der Umwelt 
durch industrielle Produktion omnipräsent gewor-
den. Für einen Schutz der urwüchsigen oder mäßig 
kultivierten Landschaft wird im 19. Jahrhundert in 
erster Linie von Seiten des städtischen Bürgertums 
argumentiert. C. Fraas, der sich um eine Renaturie-
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rung griechischer Karstgebiete bemüht, prangert die 
Entwaldung weiter Gebiete im Mittelmeerraum als 
menschlichen Raubbau an der Natur an.189

Im späten 19. und frühen 20. Jahrhundert finden 
sich Klagen über die destruktiven Eingriffe des Men-
schen in die Natur und Plädoyers für den Naturschutz 
gerade auch bei den klassischen Gründungsvätern der 
Ökologie, die detaillierte Beschreibungen von Bio-
zönosen und Ökosystemen liefern. Ökologische Ein-
sichten werden mit Anmerkungen zum Naturschutz 
verwoben. K. Möbius, der Begründer des Biozön-
sebegriffs bemerkt 1877: »Durch Überfischung hat 
man eine Menge der fruchtbarsten westeuropäischen 
Austernbänke verödet. Der frühere Fischreichtum vie-
ler süßer Gewässer ist durch schonungsloses Wegfan-
gen der kaum geschlechtsreif gewordenen Fische ver-
schwunden«.190 Und bei V.E. Shelford heißt es 1913 
drastisch: »Man is the master of all destroyers. Where 
are the bison, the beaver, the elk, the thousand and 
one denizens of the primeval forest and prairie?«191

Schutzverordnungen
Die spätmittelalterlichen Schutzverordnungen von 
Wald und Forst in Deutschland haben einen ökonomi-
schen Hintergrund. Als erstes Gebiet Deutschlands, 
das um seiner Schönheit willen geschützt wird, gilt 
der ›Drachenfels‹ im Siebengebirge, der bereits 1836 
unter Schutz gestellt wird. Großflächige Schutzge-
biete mit urwüchsiger Landschaft werden – zuerst 
in den USA – als Nationalparks ausgezeichnet, der 
erste von ihnen der ›Yellowstone-Nationalpark‹ wird 
1872 gesetzlich geschützt. Die ersten Nationalparks 

in Europa werden 1909 in Schwe-
den und 1914 in der Schweiz aus-
gewiesen. 

Während der Naturschutzgedan-
ke anfangs in enger Verbindung zum 
Heimatschutz steht und insofern als 
nationale Aufgabe verstanden wird, 
kommt es am Ende des ersten Jahr-
zehnts des 20. Jahrhunderts zu ers-
ten internationalen Konferenzen. 
Vor allem unter dem Vorzeichen 
der Natur als Vorbild künstlerischer 
Gestaltung, u.a. angeregt durch den 
Dichter J. Lahor, wird 1909 in Paris 
der ›Erste Internationale Kongress 
für Landschaften‹ abgehalten. Als 
Begründer des internationalen Na-
turschutzes gilt der Schweizer Paul 
Sarasin, der 1908 auf dem 8. In-
ternationalen Zoologenkongress in 
Graz zur Gründung einer »Interna-

tionalen Kommission für Naturschutz« aufruft. Die 
›Erste Internationale Naturschutzkonferenz‹ wird 
1913 in Bern abgehalten; auf dieser Konferenz wird 
eine beratende Kommission für den internationalen 
Naturschutz mit Sitz in Bern gegründet.192 

Durch den Ersten Weltkrieg werden die Versuche 
der Institutionalisierung des internationalen Na-
turschutzes zunächst unterbrochen; die rechtliche 
Verankerung des Naturschutzes wird aber auf nati-
onaler Ebene fortgeführt. So wird 1919 die Schutz-
würdigkeit von Naturdenkmälern und Landschaft 
in der Weimarer Verfassung festgestellt und der 
Naturschutz damit als Staatsaufgabe anerkannt. Die 
»Reichsstelle für Naturschutz« gibt ab 1922 die Zeit-
schrift ›Naturschutz. Monatsschrift für alle Freunde 
der deutschen Heimat‹ heraus. Auf Betreiben von 
W. Bode, F. Ecker und H. Löns werden Teile der 
Lüneburger Heide 1920 zum ersten deutschen »Na-
turschutzpark« erklärt. Bis 1933 werden in Preußen 
insgesamt etwa 400 Naturschutzgebiete ausgewie-
sen. 1935 wird das erste Reichsnaturschutzgesetz 
erlassen, das bis zum Inkrafttreten des Bundesnatur-
schutzgesetzes (BNatG) 1976 wirksam ist. In Artikel 
75 des Grundgesetzes von 1949 behält sich der Bund 
das Recht vor, Rahmenvorschriften über »den Natur-
schutz und die Landschaftspflege« zu erlassen. 1994 
machen die 5.314 Naturschutzgebiete der Bundesre-
publik Deutschland etwa 1,9% der Landesfläche aus. 
Beiträge zur Geschichte des Naturschutzes leistet die 
›Stiftung Naturschutzgeschichte‹.193

Auch die internationalen Bemühungen finden 
in den 20er Jahren ihre Fortführung, u.a. mit dem 

Abb. 44. Naturschutz und Umweltschutz (Zeichnungen von Helgard Uhrmeister; 
aus Falter, R. (2006). Natur prägt Kultur. Der Einfluß von Landschaft und Klima 
auf den Menschen. Zur Geschichte der Geophilosophie: 542).
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›Ersten Internationalen Kongress für Naturschutz‹ 
1923 in Paris und der Gründung des ›Internationa-
len Büros für Naturschutz‹ 1928 in Brüssel. Weltweit 
gibt es 1939 etwa 300 Nationalparks.194 Unter der 
Schirmherrschaft der UNESCO wird 1948 die ›Inter-
national Union for the Protection of Nature‹ (IUPN) 
gegründet (1956 umbenannt in ›International Union 
for Conservation of Nature and Natural Resources‹, 
IUCN). Auf der Stockholmer Umweltschutzkonfe-
renz im Jahr 1972 wird das ›United Nations Envi-
ronmental Programme‹ (UNEP) mit Sitz in Nairobi 
gegründet, das künftig alle Aktivitäten der UNO im 
Bereich des Naturschutzes koordiniert.195 

Nachhaltigkeit
Für die Verbindung von Schutz mit einer dauerhaften 
Nutzung der Natur hat sich der Begriff der Nachhal-
tigkeit etabliert. Das Wort stammt ursprünglich aus 
der Forstwirtschaft, in der sich ein Regelungsbedarf 
für die Nutzung des durch Raubbau geschädigten 
Waldes seit dem Mittelalter stellt. Die Forderung 
nach Nachhaltigkeit entwickelt sich dabei in einem 
vom Geist des Merkantilismus getragenen ökonomi-
schen Denken, das auf eine gleichzeitige Steigerung 
von Wohlstand und Einnahmen gerichtet ist. Formu-
lierungen von Nachhaltigkeitsprinzipien (ohne das 
Wort zu verwenden) finden sich seit dem 16. Jahr-
hundert, z.B. in der kursächsischen Forstordnung 
von 1560, der Rheinpfälzer Forstordnung von 1572 
oder der Reichenhaller Forstordnung von 1661.196 
Die Reichenhaller Forstordnung entstand als Reak-
tion auf den hohen Holzeinschlag, der im Zusam-
menhang mit der Salzgewinnung erfolgte. In dieser 
Ordnung wird der Gedanke des »ewigen Waldes« 
formuliert, der den Kern des Nachhaltigkeitsprinzips 
enthält: »Gott hat die Wäldt für den Salzquell er-
schaffen, auf daß sie ewig wie er continuieren mögen 
/ also solle der Mensch es halten: ehe der alte aus-
gehet, der junge bereits wieder hergewaxen ist«.197 
1713 fordert der Oberberghauptmann in Kursach-
sen, H.C. von Carlowitz, angesichts einer drohenden 
Holzknappheit eine »continuirliche, beständige und 
nachhaltende Nutzung« der Wälder.198 Das Substan-
tiv ›Nachhaltigkeit‹ erscheint spätestens Ende des 
18. Jahrhunderts (Frank 1789: »die Nachhaltigkeit 
des Gemeinwaldes«).199 Es bildet einen wichtigen 
Grundsatz für die Forstwirtschaft im 19. Jahrhundert. 
K. Gayer formuliert es 1882 als das »Nachhaltsprin-
zip«, die »gleichförmige Bewahrung der Produkti-
onsmittel« mit der »haushälterischen Nutzung der-
selben« zu verbinden.200 Bezogen auf den Waldbau 
beinhaltet das Prinzip also die Forderung, in einem 
Zeitraum nicht mehr Holz einzuschlagen als nach-

wächst. Bis in die 1980er Jahre ist das Wort in erster 
Linie in der Forstwirtschaft verbreitet.201 G. Speidel 
definiert 1972: »Als ›Nachhaltigkeit‹ soll die Fähig-
keit des Forstbetriebs bezeichnet werden, dauernd 
und optimal Holznutzungen, Infrastrukturleistungen 
und sonstige Güter zum Nutzen der gegenwärtigen 
und künftigen Generationen hervorzubringen«.202 
Das Ziel der Nachhaltigkeit wird im Bundeswaldge-
setz festgesetzt.203

Seit den 1970er Jahren wird das Konzept auch auf 
jede andere Form der Naturnutzung und die Entwick-
lungspolitik bezogen (für letztere insbesondere als 
Folge der 1983 eingesetzten ›Brundtland-Kommis-
sion‹ der Vereinten Nationen zu »Umwelt und Ent-
wicklung«). Der englische Ausdruck ›sustainable‹ er-
scheint bereits im ersten Bericht des ›Club of Rome‹ 
über ›Die Grenzen des Wachstums‹ (1972): »We are 
searching for a model output that represents a world 
system that is […] sustainable without sudden and 
uncontrollable collapse«204 (in der deutschen Über-
setzung von 1972: »aufrechterhaltbar«205). Im Deut-
schen wird der Ausdruck ›Nachhaltigkeit‹ erst in den 
1980er Jahren in die allgemeine ökologische Debatte 
eingeführt, nachdem für eine geeignete Übersetzung 
des englischen ›sustainability‹ gesucht wurde.206

Seit den 1980er Jahren erfährt der Begriff eine 
Ausweitung seiner Bedeutung. Nicht nur die Siche-
rung der ökonomischen Nutzung, sondern auch die 
ökologische Vielfalt gilt als Aspekt der Nachhaltig-
keit. Neben die ökonomische und ökologische Nach-
haltigkeit wird außerdem die soziale Nachhaltigkeit 
gestellt (»Drei-Säulen-Modell der Nachhaltigkeit«). 
Eine »starke Nachhaltigkeit« liegt im Gegensatz 
zu einer »schwachen Nachhaltigkeit« vor, wenn 
eine Kompensation zwischen den drei Aspekten 
der Nachhaltigkeit ausgeschlossen ist, wenn also 
z.B. Einbußen an ökologischer Nachhaltigkeit nicht 
durch Gewinne an ökonomischer Nachhaltigkeit aus-
geglichen werden können. Für eine Politik der star-
ken Nachhaltigkeit sprechen u.a. einige historische 
Beispiele zur Substitutionsunmöglichkeit von Natur-
kapital, wie der Fall der Südseeinsel Nauru, auf der 
die Gewinne des massiven Abbaus der Phosphatvor-
kommen zwar mittelfristig in Fonds angelegt wurden 
und zu einem temporären Wohlstand der Bevölke-
rung führten, langfristig durch Finanzkrisen aber 
doch verloren gingen.207 Für die starke Nachhaltig-
keit sprechen außerdem das Unwissen über die Prä-
ferenzen der Menschen späterer Generationen und 
der voraussichtlich geringere Schaden beim Nicht-
eintreffen der empirischen Voraussagen im Vergleich 
zum Nichteintreffen der empirischen Annahmen 
der Gegenhypothese der schwachen Nachhaltigkeit: 
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Eine ausgebeutete Natur lässt sich weniger leicht 
regenerieren als der Schaden durch die entgangenen 
Gewinne aus der Naturausbeutung kompensiert wer-
den kann.208

Prozessschutz
Eine besondere Variante des Nuturschutzes läuft seit 
Anfang der 1990er Jahre unter der Bezeichnung Pro-
zessschutz.209 Entwickelt wird dieses Konzept für 
eine naturschutzgerechte Waldwirtschaft, in der der 
natürlichen Dynamik von Sukzessionen des Systems 
Raum gegeben wird. Ziel des Prozessschutzes ist 
es, über das Zulassen von zufälligen Störungen ein 
Mosaik von nebeneinander bestehenden unterschied-
lichen Formen und Phasen eines Ökosystems zu er-
möglichen. Im Sinne des Prozessschutzes wird bereits 
seit Beginn der 1970er Jahre die Unterschutzstellung 
von großen Gebieten gefordert, in denen nicht nur 
ein Erhalt der vorhandenen biologischen Ressourcen, 
sondern auch die Evolution neuer Formen möglich 
ist. O.H. Frankel spricht in diesem Zusammenhang 
von der evolutionären Verantwortung (engl. »evolu-
tionary responsibility«) des Menschen.210

Die Etablierung des Prozessschutzes als eines 
Ziels von Naturschutz kann als eine Reaktion auf die 
Ablösung des verbreiteten Gleichgewichtsdenkens in 
der Ökologie durch dynamische Modelle interpretiert 
werden (↑Gleichgewicht).211

Umweltschutz
Angelehnt an das englische ›environmental protec-
tion‹212 wird der Ausdruck ›Umweltschutz‹ Ende der 
1960er Jahre geprägt. Er wird anlässlich der Grün-
dung einer Abteilung im Bundesinnenministerium 
1969 in die deutsche Sprache eingeführt (durch den 
FDP-Politiker Peter Menke-Glückert).213 Im Gegen-
satz zum Naturschutz handelt der Umweltschutz in 
erster Linie nicht von der zu schützenden Landschaft 
einschließlich der in ihr lebenden Organismen, son-
dern von ihren (abiotischen) Lebensbedingungen. 
Im Umweltschutz geht es also um die Begrenzung 
der Umweltbelastung durch Chemikalien, Strahlen, 
Lärm und andere Faktoren.

Vor diesem auf Schutzbemühungen des Menschen 
gerichteten Gebrauch erscheint das Wort ›Umwelt-
schutz‹ in der Biologie bereits zur Bezeichnung von 
Schutzeinrichtungen von Tieren gegenüber schä-
digenden Einflüssen der Umwelt (Przibram 1929: 
»Körperbedeckung (Umweltschutz)«).214

Großen Einfluss auf die Verankerung des Umwelt-
schutzgedankens im öffentlichen Bewusstsein hat R. 
Carsons Buch ›Silent Spring‹ (1962), in dem auf die 

Folgen der Belastung der Umwelt durch Chemika-
lien (u.a. DDT) durch Landwirtschaft und Industrie 
aufmerksam gemacht wird. Die globale Dimension 
der Probleme des Umweltschutzes wird seit Mitte 
des 20. Jahrhunderts gesehen.215 Ein Symposium in 
Princeton im Jahr 1955 bringt das Krisenbewusst-
sein zu einem frühen Zeitpunkt zum Ausdruck.216 
Politisch wirksam wird die Umweltschutzbewegung 
in den USA durch die Verabschiedung von Umwelt-
schutzgesetzen, so z.B. die ›Clean Water Acts‹ von 
1960, 1965 und 1972, die ›Clean Air Acts‹ von 1963, 
1967 und 1970 und den ›National Environmental Po-
licy Act‹ von 1969.217

Artenschutz
Eine Komponente des Naturschutzes bildet der 
Artenschutz. Im Englischen ist der Ausdruck ›Ar-
tenschutz‹ im Kontext des Naturschutzes seit Ende 
des 19. Jahrhunderts in Gebrauch (Anonymus 1896: 
»Through the co-operation of some private persons 
interested in the preservation of species and the Lin-
nean and other societies of New York, protection has 
been afforded to the terns on Great Gull Island, Long 
Island Sound«).218 Im Deutschen verbreitet sich der 
Terminus erst seit Anfang der 1970er Jahre.219 

Im Artenschutz werden Organismen geschützt, 
die seltenen und vom Aussterben bedrohten Arten 
angehören. Listen dieser Arten werden seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts publiziert.220 Im Rahmen einer 
internationalen Konvention wird eine solche Liste 
erstmals im Anhang der Londoner Konvention zum 
Schutz der Flora und Fauna Afrikas von 1933 ange-
führt. Die IUPN nimmt die Arbeit an der Erstellung 
einer Liste bedrohter Arten 1950 auf; herausgegeben 
von der ›Survival Service Commission‹ unter dem 
Vorsitz von H.J. Coolidge erscheinen die ersten bei-
den Bände der Roten Liste (»Red Data Book«) der 
Säugetiere und Vögel als Loseblattsammlung 1966 
zur IUCN-Generalversammlung in Luzern. Auf der 
Grundlage der Roten Liste wird 1975 ein ›Überein-
kommen über den internationalen Handel mit gefähr-
deten Arten freilebender Tier und Pflanzen‹, das so 
genannte Washingtoner Artenschutzübereinkommen 
(WA) verabschiedet.221

G. Caughley identifiziert 1994 zwei grundsätz-
lich verschiedene Paradigmen des Artenschutzes: 
das Paradigma der abnehmenden Populationen 
(»declining-population paradigm«) und das Para-
digma der kleinen Populationen (»small-population 
paradigm«).222 Das erste Paradigma ist seinem Wesen 
nach vergangenheitsorientiert, insofern es die Verän-
derung von Populationsgrößen feststellt; das zweite 
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Paradigma ist dagegen zukunftsorientiert, indem es 
die geringe Größe einer Population als Indikator ei-
nes Handlungsbedarfs im Sinne des Artenschutzes 
wertet. Die beiden Paradigmen sind unabhängig von-
einander.

Biopolitik
Der Ausdruck ›Biopolitik‹ erscheint im zweiten 
Jahrzehnt des 20. Jahrhunderts. Als erster verwendet 
ihn wohl G.W. Harris im Titel eines englischen Zeit-
schriftenaufsatzes vom Dezember 1911 (»Bio-Poli-
tics«). Harris versteht die Biopolitik im Sinne einer 
vom Staat organisierten Raumpolitik und Eugenik 
(»By the term ›bio-politics‹ we mean a policy which 
should consider two aspects of the nation: in the first 
place, the increase of populations and competition; in 
the second place, the individual attributes of the men 
who are available for filling places of responsibility 
in the State«).223 

In programmatischer Absicht verwendet der 
schwedische Geograf und Staatswissenschaftler R. 
Kjellén das Wort 1920 (und auf ihn wird der Begriff 
vielfach zurückgeführt). Kjellén geht es dabei um 
den Vergleich von sozialen und politischen Einhei-
ten mit Lebewesen und die Verwendung dieses Ver-
gleichs für Maßnahmen der politischen Steuerung. 
Kjellén definiert die Biopolitik als die Wissenschaft, 
die »das Leben der Gesellschaft« zum Gegenstand 
hat und in der die »Abhängigkeit von den Gesetzen 
des Lebens« für die Gesellschaft dargestellt werden 
soll. Insbesondere geht es in Kjelléns Biopolitik um 
den »Bürgerkrieg der sozialen Gruppen«, in dem 
sich zwischen diesen Gruppen »die Rücksichtslosig-
keit des Lebenskampfes um Dasein und Wachstum« 
sowie »innerhalb der Gruppen ein kräftiges Zusam-
menarbeiten für das Dasein« zeige.224 Bereits 1917 
bezeichnet Kjellén die »Lehre über einen völkischen 
Organismus« als Demopolitik (aber noch nicht als 
›Biopolitik‹) und untergliedert diese in eine Unter-
disziplin des »Volkskörpers« (»Physiopolitik) und 
eine andere der »Volksseele« (»Psychopolitik«).225

1927 erscheint eine von der Medizinischen Fakul-
tät der Universität Cluj in Rumänien herausgegebene 
Zeitschrift, die den Ausdruck im Titel führt (›Buletin 
Eugenic si Biopolitic‹).226 Im Sinne der Analogie von 
Lebewesen und Gesellschaft und mit dem Ziel einer 
Volkstumspolitik wird das Wort seit den 1930er Jah-
ren häufiger verwendet (Roberts 1938: Biopolitics 
[…] The Physiology, Pathology and Politics of the 
Social and Somatic Organism«).227 

Nach dem Zweiten Weltkrieg wird der Begriff 
aus seinem volkstumspolitischen und rassenideolo-

gischen Kontext gelöst und als soziologische oder 
politologische Kategorie gebraucht. Der Arzt A. Sta-
robinski verkehrt dabei 1960 die alte Analogie von 
Gesellschaft und Lebewesen in ihr Gegenteil: Das 
Leben könne nicht mehr als Vorbild des Politischen 
dienen, sondern die politische Gestaltung müsse ge-
rade als Gegenentwurf zum bios entworfen werden.228 
Als früher Beitrag zur Begründung von ›Biopolitik‹ 
als politologische Kategorie gilt ein Aufsatz von L. 
Caldwell aus dem Jahr 1964.229 Der biopolitische 
Diskurs im angloamerikanischen Sprachraum der 
1960er und frühen 1970er Jahre ist naturalistisch ge-
prägt. Die Sphäre des Politischen soll auf Grundlage 
des biologischen Verhaltens des Menschen und sei-
ner evolutionären Entstehung verstanden werden.230

Zu einem Schlagwort in Diskussionen einer wei-
teren Öffentlichkeit wird das Wort aber erst mit den 
Arbeiten M. Foucaults seit Mitte der 1970er Jahre. 
Nach Foucault betrifft die Biopolitik die staatliche 
Bevölkerungspolitik, die nicht einzelne Individuen, 
sondern die ganze Population einer Region betrifft, 
und zwar insbesondere die Regulierung der Populati-
onsgröße durch Maßnahmen der Steuerung von Ge-
burten- und Sterberate sowie der Gesundheitsmedi-
zin (»Biomacht«). Foucault datiert den Beginn einer 
derartigen »Biopolitik der Rasse«, die sich von den 
einzelnen Körpern löst und das Kollektiv im Blick 
hat, auf das Ende des 18. Jahrhunderts.231

Aufgegriffen wird Foucaults Begriff der Biopolitik 
1995 von G. Agamben. Nach Agamben manifestiert 
sich in der Biopolitik die politische Macht über Le-
ben und Tod. Von einer eigentlichen Biopolitik könne 
erst in der Moderne die Rede sein; die »Politisierung 
des nackten Lebens als solches« stellt für Agamben 
sogar ein entscheidendes Charakteristikum der Mo-
derne dar.232 Für die antike Welt sei die Differenz 
von zwei Lebensbegriffen kennzeichnend: ›ζωή‹ zur 
Bezeichnung der einfachen Tatsache des Lebens und 
›βίος‹ für die besondere Art und Weise des Lebens. 
Eine politische Kategorie sei dabei allein letzteres 
gewesen. Für die Entwicklung in der Moderne sei da-
gegen kennzeichnend, dass »das nackte Leben […] 
immer mehr mit dem politischen Raum zusammen-
fällt«.233 In seinen umstrittenen Thesen analysiert 
Agamben die politische Macht über das bloße Leben 
(↑Leben), den totalitären Zugriff auf die individuel-
le biologische Existenz eines Menschen, als den ur-
sprünglichen Ausnahmezustand, der in der Moderne 
zum Regelfall geworden sei (mit dem »Lager« als 
paradigmatischem Fall).
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Biogeografie
Die Biogeografie, die Lehre von der geografischen 
Verbreitung und Verteilung der Organismen auf der 
Erde, geht in ihren sachlichen Anfängen auf die Anti-
ke zurück. Das Wort zur Bezeichnung der Sache wird 
Ende des 19. Jahrhunderts eingeführt.

Wortgeschichte
Das Wort erscheint zuerst im Titel eines Aufsatzes 
von H. Jordan aus dem Jahr 1883: ›Zur Biogeogra-
phie der nördlich gemäßigten und arktischen Län-
der‹.1 Der meist für die Wortprägung verantwortlich 
gemachte Geograf F. Ratzel verwendet den Ausdruck 
erst einige Jahre später. Bei Ratzel findet sich das Ad-
jektiv ›biogeografisch‹ erstmals 1888 in einem Brief 
und einem Vortrag.2 Im gleichen Jahr erscheint auch 
der Ausdruck ›Biogeografen‹.3 Das Substantiv ›Bio-
geografie‹ wird in den folgenden Jahren von Ratzel4 
und – unter Bezug auf ihn – von F. Regel5 sowie in 
einem amerikanischen Aufsatz6 verwendet.

Vor ›Biogeografie‹ sind andere Bezeichnungen 
für dieses Teilgebiet der Biologie vereinzelt in Ge-
brauch. E. Haeckel spricht 1866 von der Chorologie 
(von griech. ›χώρα‹ »Raum, Ort«) als einem Teilge-
biet der Ökologie, der »Wissenschaft von der räum-
lichen Verbreitung der Organismen, von ihrer geo-
graphischen und topographischen Ausdehnung über 
die Erdoberfläche«.7 Später stellt er die Chorologie 
neben die Ökologie unter die »Relations-Physiolo-
gie«, in der es um die Relationen der Organismen 
zu ihrer Umwelt gehe.8 1872 verwendet C. Kings-
ley die Bezeichnung Biogeologie für die Lehre von 
der räumliche Verteilung der Lebewesen und deren 
Ursachen: »Bio-geology begins with asking every 
plant or animal you meet, large or small, not merely, 
What is your name? but, How did you get here? By 
what road did you come? What was your last place 
of abode? And now you are here, how do you get 
your living?«.9 In seiner Einteilung der biologischen 
Subdisziplinen von 1942 stellt E. Ungerer die Choro-
logie neben die »Chronologie« (d.h. Phylogenie) in 
eine zweite Sektion einer allgemeinen »Verteilungs-
lehre«, nämlich diejenige, in der es um die räumliche 
Verteilung der Organismen geht (↑Biologie: Abb. 
61).10 Der Titel ›Biogeografie‹ setzt sich seit Mitte 
des 20. Jahrhunderts durch.11 

Vor der Begründung einer allgemeinen Lehre der 
Biogeografie stehen die Disziplinen der Pflanzen- und 

Tiergeografie getrennt nebeneinander. Auch die Aus-
drücke ›Pflanzengeografie‹ und Tiergeografie‹ sind 
älter als ›Biogeografie‹. F.C. Lesser spricht schon 
1751 von einer »botanischen Geographie«, wobei er 
sich auf ein Manuskript zu einer Flora von Japan von 
C. Mentzel (1622-1701) bezieht.12 J.L.G. Soulavie 
verwendet Pflanzengeografie in einer kleinen Ab-
handlung aus dem Jahr 1780 (»Géographie Physique 
des Végétaux«; »géographie des végétaux«13; 1793: 
»géographie des plantes«14). A. von Humboldt hält 
1816 neben Mentzel, Soulavie und B.H. de Saint-Pi-
erre für diejenigen, die den Ausdruck geprägt haben.15 
In lateinischer Form findet sich das Wort 1800 bei 
Stromeyer (»geographica vegetabilium«)16 und spä-
ter bei von Humboldt (»Geographiam plantarum«17). 
Auch im Französischen etabliert es sich in den ersten 
Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts – unter vielfachem 
Bezug auf von Humboldt (von Humboldt 1805: »Gé-
ographie des plantes équinoxiales«18; Lacroix 1811: 
»géographie des plantes«19). In der deutschen Spra-
che setzt sich der Ausdruck durch die Verwendung 
bei von Humboldt seit 1797 durch (zunächst als 
»Geographie der Pflanzen«).20 Die Kurzform ›Pflan-
zengeografie‹ erscheint im ersten Jahrzehnt des 19. 
Jahrhunderts (von Humboldt 1803: »Pflanzen-Geo-
graphie«21; I.F. Schouw 1822-24: »Plantegeografie«; 
dt. 1824: »Pflanzengeographie«22). 

Für die botanische Geografie führt A. Grisebach 
1866 die Bezeichnung Geobotanik ein.23 Grisebach 
gliedert die allgemeine Geobotanik in die topogra-
fische, klimatologische und geologische Geobotanik 
(wobei letztere v.a. das erdgeschichtliche Vorkom-

Die Biogeografie ist die Teildisziplin der Biologie, die 
sich mit der geografischen Verbreitung und Verteilung 
von Organismen auf der Erde befasst sowie deren histo-
rische und ökologische Ursachen untersucht. 
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men von Pflanzen untersucht). Der Ausdruck ver-
breitet sich allgemein im 20. Jahrhundert – ausge-
drückt auch darin, dass E. Rübel 1918 in Zürich ein 
›Geobotanisches Forschungsinstitut‹ gründet.

Bei Soulavie findet sich 1780 auch eine Vorläufer-
form für Tiergeografie (»Géographie Physique des 
Animaux«24). Im Lateinischen verwendet E.A.W. 
Zimmermann bereits 1777 die Formulierung ›geogra-
fische Zoologie‹; der Titel seines Werks enthält auch 
bereits eine Definition des Feldes: »die Wohnsitze 
und Wanderungen der Vierfüßer umfassend« (»Speci-
men zoologiae geographicae, quadrupedum domicilia 
et migrationes sistens«).25 Den Terminus ›Tiergeogra-
fie‹ verwendet wohl als erster A. von Humboldt, seit 
1801 auf Französisch (»la géographie des animaux et 
des végétaux«26), seit 1807 auch auf Deutsch27. An-
fang des 19. Jahrhunderts wird das Forschungsfeld in 
verschiedenen Formulierungen umschrieben (Lacroix 
1811: »géographie des animaux«28 von Humboldt 
1815: »Geographia zoologica«29; Bentham 1823: 
»Géographie animale«30; Anonymus 1829: »animal 
geography«31; Agassiz 1845: »géographie des ani-
maux«32). Der später im Englischen gebräuchliche 
Ausdruck Zoogeografie (engl. »zoogeography«) er-
scheint erst seit den 1820er Jahren (Anonymus 1829: 
»die Zoogeographie als Wissenschaft«33; Hartig & 
Hartig 1836: »Zoo-Geographie«34; engl.: Baird 1851: 
»Zoogeography, or the geographical distribution of 
animals, teaches the circumstances and positions un-
der which animals occur, both as regards individual 
species, genera, or larger groups«35).

Zur Gliederung der Tiergeografie in Teilgebiete 
bestehen verschiedene Vorschläge nebeneinander. H. 
Berghaus unterscheidet 1843 zwischen einer »zoo-
logischen Geographie«, die von den geografischen 
Regionen der Erde ausgeht und für diese die charak-
teristischen Tierarten angibt, und einer »Geographie 
der Thiere«, die umgekehrt für jede Tiergruppe ihre 
geografische Verteilung angibt.36 1851 bezeichnet 
Berghaus den ersten Ansatz auch als »allgemeine« 
und den zweiten als »specielle« zoologische Geogra-
fie.37 R. Hesse unterscheidet 1924 zwischen vier Teil-
gebieten: die »aufzeichnende (registrierende) Tier-
geographie«, die »ordnende Tiergeographie« (hierzu 
insbesondere der »vergleichende« Ansatz), die »kau-
sale Tiergeographie« (hierzu auch die »historische 
Tiergeographie«) und schließlich die »ökologische 
Tiergeographie«, als deren Gegenstand Hesse angibt: 
»die Tiere in ihrer Abhängigkeit von den Bedingun-
gen ihres Lebensgebietes, in ihrem ›Angepaßtsein‹ 
an ihre Umwelt, ohne Rücksicht auf die geographi-
sche Lage dieses Lebensgebietes«.38 In der zweiten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts findet besonders die 

Differenzierung G. de Lattins von 1967 Verbreitung, 
der zwischen der »deskriptiven Zoogeographie« und 
der »kausalen Zoogeographie« unterscheidet, wobei 
er letztere weiter unterteilt in die »ökologische« und 
»historische Zoogeographie«.39

Areal und Arealsysteme
Den Grundbegriff der Biogeografie bildet der Aus-
druck Areal. Das Wort wird im Deutschen seit dem 
späten 18. Jahrhundert verwendet und bildet eine Ab-
leitung vom mittellateinischen ›arealis‹ mit der Be-
deutung »den Flächeninhalt betreffend, auf die Grund-
fläche bezogen«.40 Im biologischen Zusammenhang 
erscheint es seit Beginn des 19. Jahrhunderts, zuerst 
aber allein in Bezug auf den Menschen.41 Offensicht-
lich ist der Ausdruck als unmittelbare Übertragung 
aus dem politischen Kontext in die Biologie gekom-
men. J.F. Schouw gebraucht ihn 1822 vornehmlich 
als politische Kategorie (»Derjenige Theil von Süd-
afrika der botanisch untersucht ist, beträgt kaum 1/10 
von dem Areal Europens«42), ansatzweise aber auch 
bereits als biologische (»In Südafrika nehmen 280 
Arten von Erica vielleicht kein so großes Areal [dän.: 
»stort et Areal«] ein als die einzige Art E. vulgaris 
in dem nördlichen Europa«43). Zu einem regelmäßig 
gebrauchten biologischen Terminus entwickelt sich 
der Ausdruck erst seit den 1830er Jahren, und zwar 
ausgehend von der Pflanzengeografie (Meyen 1836: 
»Das Areal einer Pflanze, oder deren Verbreitungs-
Bezirk ist entweder ununterbrochen oder unterbro-
chen«44). In einer Rezension heißt es 1853: »In der 
Pflanzengeographie ist es eine der ersten und wich-
tigsten Voraussetzungen […], daß jede Pflanzenart 
nur eine einzige Heimath habe, von welcher sie sich 
entweder durch eigene oder durch fremde Kräfte auf 
dem Erdboden über ihr allmälig gewonnenes Areal 
ausgebreitet hat«.45 Auch der Ausdruck Verbreitungs-
areal findet seit der zweiten Hälfte des 19. Jahrhun-
derts gelegentlich Verwendung.46 

Ein Areal kann definiert werden als die von den 
Mitgliedern einer Art (oder eines anderen Taxons) 
besiedelte geografische Region. Insofern die Art 
(oder ein anderes Taxon oder auch eine Pflanzenge-
sellschaft) eine zeitliche Dimension aufweist, kann 
auch das Konzept des Areals zeitlich dimensioniert 
verstanden werden. Ein Areal wäre dann zu bestim-
men als die vierdimensionale Raum-Zeit-Einheit, die 
von den Mitgliedern einer Art besiedelt wurden und 
werden. In der Biogeografie ist es aber üblich, das 
Areal rein räumlich zu verstehen und von der Aus-
weitung oder Verringerung des Areals einer Art zu 
sprechen. Wie ein ↑Individuum stellt ein Areal also 
einen Kontinuanten dar, der zu jedem Zeitpunkt sei-
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ner Existenz ganz da ist. Die Lehre von den Arealen 
wird seit einer umfangreichen Einführung in die Ver-
breitung mitteleuropäischer Pflanzen durch H. Meu-
sel aus dem Jahr 1943 Arealkunde genannt.47

Abgeleitet von ›Areal‹ führt P. Müller 1976 den 
Terminus Arealsystem ein. Er definiert: »Unter Are-
alsystem verstehen wir ein von der ökologischen 
Valenz, genetischen Variabilität und Phylogenie von 
Populationen und der räumlich und zeitlich wechseln-
den Wirkungsweise abiotischer und biotischer Fakto-
ren bestimmtes adaptives Teilsystem der Biosphäre, 
das sowohl ökologische als auch phylogenetische 
Funktionen besitzt und dessen flächenhafte Ausdeh-
nung durch ein dreidimensionales Verbreitungsge-
biet unterschiedlicher Größe und Struktur gekenn-
zeichnet werden kann«.48 In seiner Monografie zur 
›Tiergeographie‹ (1977) erläutert Müller ergänzend, 
Arealsysteme seien »lebendige Teilsysteme unserer 
Landschaften«.49 In dieser Formulierung unterschei-

det sich ein Arealsystem also kaum von einem ↑Öko-
system. Sinnvoll erscheint es, ein Arealsystem immer 
relativ zu einer taxonomischen (oder biozönotischen) 
Einheit zu definieren, z.B. als »Daseinsweise der Art 
in Raum und Zeit« (Wallaschek 2009; vgl. Tab. 29). 
Auch Müller grenzt den Begriff in dieser Weise spä-
ter ein, indem er ein Arealsystem 1981 bestimmt als 
»Teil des Verbreitungsgebietes einer Art«.50 In einer 
solchen Bestimmung ist ein Arealsystem aber nicht 
notwendig ein System im strengen Sinne, das über 
die Interaktion seiner Komponenten definiert ist (wie 
ein Ökosystem), sondern vielmehr eine raumzeitliche 
Einheit, deren Grenzen über die räumliche und zeitli-
che Erstreckung einer taxonomischen oder biozöno-
tischen Einheit, d.h. über das Vorkommen der Orga-
nismen eines Taxons oder einer Biozönose, gegeben 
ist. Es stellt also, mit anderen Worten, eine biogeo-
grafische und keine ökologische oder lebende Einheit 
dar (und ist daher auch keine »Daseinsweise«). Der 

Das Arealsystem ist die Daseinsweise der Art in Raum 
und Zeit als ein genetisch autonomes, adaptives und au-
toregulatives Teilsystem der Biosphäre, das sich durch 
die Wechselwirkungen zwischen der Organisation der Art 
und ihrer Umwelt herausbildet und entwickelt.

Das Verbreitungsgebiet (das Territorium) ist das dyna-
mische, dreidimensionale Erscheinungsbild des Arealsy-
stems; es kann aus mehreren Teilräumen bestehen, deren 
wichtigster das Areal als Fortpflanzungsraum der Art ist.

Das Areal ist der Teilraum des Territoriums (des Verbrei-
tungsgebietes) (als des dynamischen dreidimensionalen 
Erscheinungsbildes eines Arealsystems), in dem ohne 
ständigen Zuzug von außen her dauhaft die Fortpflanzung 
der Art erfolgt.

Der Wohnraum ist der Teilraum des Verbreitungsgebietes, 
der dauerhaft zum Aufenthalt genutzt wird.

Der Verkehrsraum ist der Teilraum des Verbreitungsge-
bietes, der zur Fortbewegung genutzt wird.

Der Wanderraum ist der Teilraum des Verbreitungsgebie-
tes, der während regel- oder unregelmäßiger Wanderun-
gen genutzt wird.

Der Spielraum ist der Teilraum des Verbreitungsgebietes, 
der nur vorübergehend, zuweilen sehr kurzzeitig zum 
Aufenthalt genutzt wird.

Der Nahrungs-, Ernährungs- oder Weideraum ist der Teil-
raum des Verbreitungsgebietes, der dauerhaft oder zeit-
weise den wesentlichen Teil der Nahrung liefert.

Tab. 29. Grundbegriffe der Biogeografie (aus Wallaschek, M. (2009-10). Fragmente zur Geschichte und Theorie der Zoo-
geographie, Bd. 1. Die Begriffe Zoogeographie, Arealsystem und Areal: 42; 46f.; Bd. 3. Die Begriffe Verbreitung und Aus-
breitung: 21; 22; 24; 28).

Das Überwinterungsgebiet ist der Teilraum des Verbrei-
tungsgebietes, der ständig oder zeitweise zur Überwinte-
rung genutzt wird.

Das Vorkommen (die Station) bezeichnet […] die Relatio-
nen von Komponenten einer Tierart, d.h. von bestimmten 
oder allen Individuen und Populationen, zu Raum, Zeit 
und Umwelt.

Die Verbreitung (Distribution) bezeichnet […] den Raum, 
den bestimme oder alle Vorkommen einer Tierart einneh-
men.

Die Verteilung (Dispersion) bezeichnet […] die räumliche 
Anordnung bestimmter oder aller Vorkommen einer Tier-
art in ihrem Verbreitungsgebiet.

Die Ausbreitung (Extension) bezeichnet […] das Auffüllen 
bisher ungenutzter Räume des Territoriums einer Tierart 
und dessen Erweiterung durch zusätzliche Vorkommen.

Die Zerstreuung (das Dispersal, intraterritoriale Ausbrei-
tung) ist eine Form der Ausbreitung, die zur Auffüllung 
bisher ungenutzter Räume des Territoriums einer Tierart 
durch zusätzliche Vorkommen führt.

Die Erweiterung (Expansion, extraterritoriale Ausbrei-
tung) ist eine Form der Ausbreitung, die zur Ausdehnung 
des Territoriums einer Tierart durch zusätzliche Vorkom-
men führt.

Die Wanderung (Migration) ist […] eine periodische 
oder aperiodische Ortsveränderung von oft zahlreichen 
Vorkommen einer Tierart, die zur Ausbreitung beitragen 
kann.
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Unterschied zwischen Areal und Arealsystem besteht 
danach also allein darin, dass zum Arealsystem die 
zeitliche Dimension hinzukommt. Soll ein Areal-
system dagegen ausdrücklich als System verstanden 
werden, dann könnte es definiert werden als das Sys-
tem aller Individuen einer Art (gruppiert in Populati-
onen), betrachtet im Hinblick auf ihre raum-zeitliche 
Einheit als ein kohärentes Gefüge von Dependenzen 
(z.B. Deszendenzen) und Interaktionen. So gesehen 
ist ein Arealsystem nichts anderes als eine Art, be-
trachtet aus einer biogeografischen Perspektive.

Verbreitung und Ausbreitung
Für die statischen Verhältnisse der geografischen 
Verteilung der Organismen einer Art wird der Aus-
druck Verbreitung verwendet (Zimmermann 1778: 
»ihre Verbreitung [d.h. diejenige einiger Tierarten] 
kann ziemlich nach dem physikalischen Klima be-
stimmt werden«51; Treviranus 1803: »Geographische 
Verbreitung der Pflanzen«52; Schwab 1813: »Einen 
vorzüglichen Einfluß auf die Verbreitung der Thiere 
hat die Wärme«53; franz. Thuillier 1790: ›distribu-
tion‹54; engl. Anderson 1792: ›distribution‹55). Der 
Raum des Vorkommens der Mitglieder eines Taxons 
ist das Verbreitungsgebiet – ein Terminus, der in den 
1820er Jahren erscheint, sich aber erst später allge-
mein etabliert.56 In der Übersetzung einer dänischen 
Besprechung von J.F. Schouws ›Grundzügen einer 
allgemeinen Pflanzengeographie‹ wird der Terminus 
1823 wie folgt definiert: »Das Vegetationsgebiet, oder 
das Verbreitungsgebiet (extensio, Vorekreds), ist der 
Erstreckungsbezirk der Arten, Geschlechter und grö-
ßeren Gruppen, nach Länge und Breite, und nach der 
Höhe über dem Meeresspiegel«.57 Schouw selbst ver-
wendet in seiner eigenen Übersetzung seines Werks 
1823 allerdings nicht den Ausdruck ›Verbreitungsge-
biet‹, sondern den Terminus Verbreitungsbezirk und 
erläutert: »Die Orts-Verhältnisse, welche nur der Art 
oder höheren Gruppe zukommen, sind entweder ihre 
Verbreitungsverhältnisse (Begrenzungsverhältnisse), 
sowohl in Hinsicht der geographischen Breite und 
Länge, als der Höhe über dem Meere; Verhältnisse die 
man unter dem gemeinschaftlichen Namen Verbrei-
tungsbezirk [im dän. Original: »Vorekreds«58] begrei-
fen kann; oder es sind die Ortsverhältnisse in welchen 
die Individuen der nämlichen Art, die Arten der näm-
lichen Gattung oder die Gattungen der nämlichen Fa-
milie zu einander stehen; oder mit andern Worten die 
Weise, auf welche die einer jeden Pflanzenform un-
tergeordneten Formen oder Individuen auf der Ober-
fläche der Erde vertheilt sind und diese Verhältnisse 
lassen sich wohl unter dem Namen Vertheilungsweise 
[dän. »Fordelingsmaade«] begreifen«.59 Das Verbrei-

tungsgebiet unterscheidet Schouw von dem Vorkom-
men, das die ökologischen Verhältnisse am Wuchsort 
einer Pflanze bezeichnet (↑Biotop).

Ausbreitung ist demgegenüber der auf den dy-
namischen Aspekt des Areals bezogene Terminus, 
der den Prozess der Vergrößerung der Verbreitung 
(»Arealerweitung«60) eines Taxons bezeichnet. Der 
Ausdruck erscheint seit den 1770er Jahren (Reima-
rus 1773: »Die Ausbreitung der Pflanzen über den 
Erdboden wird durch mancherley Wege der vorbe-
stimmten Naturordnung befördert. Denn, außer was 
Menschen und Thiere, vorsehlich oder unwissend, 
von dem Saamen an ferne Oerter bringen; so krie-
chen und schleichen einige Pflanzen unter der Erde 
immer weiter und weiter, da sie aus ihren Wurzeln 
neue Schößlinge treiben«61). Er wird früh auch 
auf Seuchen bezogen (1776)62 oder im Sinne von 
»Vermehrung« gebraucht (Borowski 1781: »In der 
Haushaltung der Natur haben die Vögel wichtige 
Geschäfte. […] Sie verzehren die Aeser mancher 
größern Thiere, oder Schlangen, Feldmäuse und 
dergleichen, deren Ausbreitung schädlich ist«63; im 
handschriftlichen Nachlass bei Kant: »Die Bestim-
mung der Thierheit ist Fortpflanzung und Ausbrei-
tung«64). Regelmäßig taucht das Wort erst seit dem 
19. Jahrhundert in Bezug auf Pflanzen und Tiere auf65 
(im Englischen ›dispersal‹ bei C. Darwin 1842 in Be-
zug auf Felsblöcke66, 1856 bei Pflanzen67).68 Die Aus-
breitung ergibt sich aus dem spezifisch organischen 
und funktionalen, d.h. positiv selektierten Vermögen 
von Organismen, durch aktive Lokomotion oder 
unter Ausnutzung anderer Kräfte neue Räume zu 
besiedeln. Die terminologische Unterscheidung von 
›Verbreitung‹ und ›Ausbreitung‹ ist besonders in der 
Tiergeografie etabliert; in der Pflanzengeografie wird 
dagegen auch der Vorgang der Arealerweiterung oft 
als ›Verbreitung‹ bezeichnet.69

Aktionsraum und Heimatgebiet
Der zu ›Areal‹ äquivalente Ausdruck, der sich auf die 
Ebene der Individuen bezieht, lautet Aktionsraum. 
Der Aktionsraum ist also der Raum, in dem sich ein 
Individuum im Laufe seines Lebens aufhält (Trepl 
2007: »Den Begriff Aktionsraum gebrauchen wir 
für den gesamten geographischen Raum, in dem die 
Aktivitäten des Organismus stattfinden«70). Der Aus-
druck erscheint seit den 1930er Jahren, anfangs noch 
nicht als fester Terminus (Anonymus 1937-39: »an 
activity range in fall of .5 to 1.8 acres«71; Timofeeff-
Ressovsky 1940: »the considerably smaller activity-
range found in the starling Sturnus vulgaris«72; Blair 
1943: »activity range«73). Definiert wird der Aktions-
raum durch den Weg, den ein Organismus im Laufe 
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seines Lebens zurücklegt, seine Lebensspur (Baker 
1978: »lifetime track: the path traced out in space by 
an individual between birth and death«74). Daraus er-
gibt sich eine Lebensfläche (»lifetime range: the total 
area (or volume) of space perceived by an individual 
between birth and death«75). Zu unterscheiden ist der 
Aktionsraum von dem Heimatgebiet (engl. »home 
range«) eines Organismus (die Differenzierung wird 
allerdings nicht immer vollzogen76). Der Ausdruck 
›Heimatgebiet‹ erscheint zuerst Anfang der 1870er 
Jahre in den USA für den zu einer Ranch gehören-
de Landfläche, auf der Herden freilebender Haus-
tiere (meist Rinder oder Schafe) gehalten werden 
(Hutchinson 1871: »their flocks [of sheep] can stay 
on the ›home range‹ for several months«77). Erst im 
frühen 20. Jahrhundert wird der Ausdruck auf Wild-
tiere übertragen. E. Thompson Seton verwendet ihn 
regelmäßig in seinem Werk über die ›Life-Histories 
of Northern Animals‹ (1909) (»home-range of each 
individual«78); daneben gebraucht er die gleichbe-
deutenden Ausdrücke Heimatregion (»home region«) 
und Heimatlokalität (»home locality«)79. ›Heimatge-
biet‹ wird 1913 von dem Ökologen V.E. Shelford 
übernommen (für die »prairie deer-mouse (Peromy-
scus bairdii)«: »its home range is about 100 yds.«80). 
In der späteren terminologischen Bedeutung umfasst 
das Heimatgebiet allein das »normale Aufenthaltsge-
biet«81 eines Individuums. Regelmäßig wandernde 
Organismen können mehrere Heimatgebiete haben 
(etwa ein »Sommerquartier« und ein »Winterquar-
tier«; vgl. Thompson Seton 1909: »No wild animal 
roams at random. All have a certain range that they 
consider home. Some have two of these, one for sum-
mer, the other for winter, and these are called migra-
tory animals«82). Nicht alle Organismen müssen aber 
über ein Heimatgebiet verfügen. Nomadisierende In-
dividuen haben allein einen Aktionsraum.

Anfänge in Antike und Früher Neuzeit
Zwar diskutiert auch Aristoteles an einigen Stellen 
seines Werks die geografische Verteilung von Tie-
ren und gibt als Ursache dafür die Verfügbarkeit von 
Nahrung und Klimabedingungen an.83 Als eigentli-
cher Begründer der Biogeografie in der Antike gilt 
aber sein Schüler Theophrast. Durch den Alexander-
feldzug gelangt Theophrast zu Kenntnissen über die 
indische Vegetation und versucht diese zu interpre-
tieren.84 

Von den »Vätern der Botanik« in der Frühen Neu-
zeit gibt erstmals Hieronymus Bock in seinem Kräu-
terbuch (1539) den Fundort der behandelten Pflanzen 
an. In seinem Tierbuch stellt C. Gessner seit 1551 
gleichfalls das Vorkommen der von ihm beschriebe-

nen Tiere dar.85 Auch der weitgereiste P. Belon macht 
Angaben über die Verbreitung der von ihm beschrie-
benen Vogelarten.86 Auffallende Pflanzen und Tiere 
der Neuen Welt werden in ihrer Verbreitung 1557 
durch H. Staden beschrieben. Nachdem J.P. de Tour-
nefort zu Beginn des 18. Jahrhundert bereits eine 
Gliederung der Vegetation am Ararat vornimmt und 
die Höhenstufen mit den Klimazonen von den Tro-
pen zur Arktis vergleicht87, liefert A. Haller in seinem 
Werk über die Pflanzenwelt der Schweiz (1742) die 
bis zu seiner Zeit klarste Darstellung der klimatisch 
bedingten Höhengliederung der Vegetation im Gebir-
ge88. 

Frühe Modelle von Schöpfung und Migration
Ausgangspunkt der frühneuzeitlichen biogeogra-
fischen Vorstellungen bildet die Annahme einer 
Schöpfung nach dem biblischen Bericht. Weil ange-

Abb. 45. Verbreitungskarte vierfüßiger Wirbeltiere in Nor-
deuropa. Ausschnitt aus einer »zoologischen Weltcharte« 
(aus Zimmermann, E.A.W. (1778-83). Geographische Ge-
schichte des Menschen, und der allgemein verbreiteten 
vierfüßigen Thiere mit einer hierzu gehörigen Zoologischen 
Weltcharte, 3 Bde.).



Biogeografie 236

nommen wird, dass von Gott nur wenige Exemplare 
einer Art an einem Ort (dem Paradies) geschaffen 
wurden, waren die Schöpfungsvorstellungen in der 
Regel verbunden mit der Annahme von umfangrei-
chen Migrationen der Nachkommen der ersten Le-
bewesen über die ganze Erde. Von einigen Gelehrten 
des 17. Jahrhunderts wird diese Kreations- und Mig-
rationstheorie allerdings als unwahrscheinlich abge-
lehnt, weil sie bezweifeln, dass die Individuen vieler 
Arten weite Wanderungen unternehmen können. Sie 
schlagen stattdessen an Stelle nur eines Schöpfungs-
ereignisses wiederholte Schöpfungsakte vor.89 Mit 
diesem Vorschlag ist ein erster Schritt hin zu einer 
säkularen Biogeografie getan, indem eine historische 
und geografische Dimension in die Schöpfungslehre 
eingeführt wird.

Ursprung aller Arten in einem Schöpfungszentrum
Biogeografisches Wissen ist aber auch schon in der 
genaueren Beschreibung des angenommenen Schöp-
fungszentrums enthalten. Dieses Zentrum wird von 
vielen Autoren auf einen Berg in den Tropen verlegt. 
So stellt sich C. von Linné in einer ›Rede über die 
Ausbreitung der bewohnbaren Erde‹ (1744) den Gar-
ten Eden als eine gebirgige Insel in Äquatornähe vor, 
auf der die Lebewesen der arktischen Breiten auf 
dem Gipfel, die der tropischen Regionen am Berg-
fuß und die aus gemäßigten Gegenden in der Mitte 
leben.90 Als argumentativ überzeugend erscheint die 
Annahme eines solchen Schöpfungszentrums, weil 
über die Höhenstufen eines tropischen Berges verteilt 
viele Klimazonen und die unterschiedlichsten ökolo-
gischen Verhältnisse auf kleinem Raum konzentriert 
vorliegen. Von diesem ursprünglichen »Paradies« 
haben sich nach Linné alle Lebewesen über die Erde 
ausgebreitet. (Eine ähnliche Vorstellung findet sich 
bereits bei J.P. de Tournefort91 und in einer zu Be-
ginn des 18. Jahrhunderts veröffentlichten anonymen 
Schrift.92)

Als hinderlich für die allgemeine Anerkennung ei-
nes Schöpfungszentrums im Sinne Linnés erweisen 
sich allerdings insbesondere zwei Faktoren: auf der 
einen Seite die bemerkenswert ökologischen Argu-
mentationen Linnés, die von einer genauen Anpas-
sung der Organismen verschiedener Arten an ihre 
jeweilige ökologische Umwelt ausgehen (↑Nische), 
und auf der anderen Seite die Erfahrung, dass die lo-
kalen Faunen und Floren sich erheblich unterschei-
den, so dass eine Erklärung der gesamten Verteilung 
der Verschiedenheiten allein durch Migration als 
unwahrscheinlich erscheint. Wenn die Organismen 
jeweils perfekt an ihre Umwelt angepasst sind und 
eine spezifische Rolle in einem Ökosystem spielen, 

wie soll dann ausgehend von einem isolierten Ort 
ihre Ausbreitung über die ganze Erde möglich sein? 
Und wenn andererseits verschiedene geografische 
Regionen sich in ihrer Pflanzen- und Tierwelt stark 
unterscheiden, wieso sollte dann von nur einem 
Schöpfungszentrum ausgegangen werden? Aufgrund 
dieser Schwierigkeiten erlangt in der zweiten Hälfte 
des 18. Jahrhunderts die Hypothese von mehreren 
Schöpfungszentren ihre Plausibilität.

Pluralisierung der Ursprungsorte
Den unmittelbaren empirischen Hintergrund für die 
Entwicklung neuer Theorien über die Verbreitung 
der Organismen auf der Erde und deren Gründe bil-
den oftmals die Erfahrungen von der überraschenden 
Andersartigkeit der Flora und Fauna in den außer-
europäischen Regionen, von denen die europäischen 
Forscher durch umfangreiche Reisen Kenntnis erlan-
gen. Überraschend waren diese Befunde insbeson-
dere deswegen, weil sie einerseits offenbarten, dass 
die regionalen Gegebenheiten, v.a. das Klima, einen 
erheblichen Einfluss auf die lokale Flora und Fauna 
hat und dass andererseits selbst bei ähnlichem Klima 
doch sehr unterschiedliche Lebewesen in verschiede-
nen Regionen vorkommen.

Der erste, der diese Erfahrungen zu einer um-
fangreichen Theorie verarbeitet, ist G. Buffon. Buf-
fon nimmt an, dass die Tiere an den Polen der Erde 
gebildet wurden und sich von dort ausbreiteten und 
unter dem Einfluss wechselnder Klimabedingun-
gen veränderten. Am Ende dieses Prozesses verfügt 
jede Tierart nach Buffon über eine Heimat (»patrie 
d’origine«), deren Klima, Boden und Relief ihr ge-
mäß sei. Wegen des Primats der physischen Ursa-
chen und der Annahme einer starken Variabilität der 
Arten wird jede Tierart geradezu zu einem Produkt 
ihrer regionalen Umwelt erklärt.93 Aufgrund seiner 
Überzeugung vom starken Einfluss der geografi-
schen Region auf die Gestalt eines Organismus und 
der Zuschreibung einer Heimat zu jeder Art, d.h. der 
Gliederung der Erde in regionale »Faunen« ist Buf-
fon der »Gründer«94 oder »Nestor«95 der Biogeogra-
fie genannt worden. Die besondere Bedeutung von 
Klima und anderen geografischen Faktoren für die 
lokalen Unterschiede zwischen Tierarten und Men-
schenrassen wird aber natürlich auch bereits vor Buf-
fon betont, so etwa in einer anonym zu Beginn des 
18. Jahrhunderts veröffentlichen Schrift96 oder auch 
schon in den Schriften arabischer Gelehrter des Mit-
telalters oder bei Aristoteles in der Antike (↑Umwelt/
Umweltdetermination).

Auf zunehmende Ablehnung stößt unter den Natur-
forschern seit Mitte des 18. Jahrhunderts die Vorstel-
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lung eines Gartens Eden als dem einzigen Ursprungs-
ort aller Lebewesen. Für J.G. Gmelin erscheint es 
1747 unter dieser Voraussetzung nur schwer begreif-
lich, warum ähnliche Arten in weit voneinander ent-
fernten Gebieten, wie den Alpen und Sibirien, entste-
hen konnten; für wahrscheinlicher hält er die Annah-
me, Gott habe in verschiedenen Regionen Pflanzen 
gleicher Art ausgesät.97 Und J.E. Fischer führt gegen 
diese Auffassung 1771 die biogeografische Erfah-
rung in Bezug auf die Landtiere an, »daß jedem der-
selben gewisse Gegenden auf der Erdkugel angewie-
sen sind, davon sie sich niemals weit entfernen«.98 
Er vertritt daher die Meinung, »daß alle Thiere durch 
die allmächtige Hand des Schöpfers, jedes nach sei-
ner Art, in dem jedem angemessenen Klimat, überall 
auf dem Erdboden, und auf einmal hervorgekommen 
sind, und daß, wenn sich Thiere von einerley Art in 
verschiedenen Theilen des Erdbodens finden, die auf 
keinerley Weise von dem einen in den andern haben 
können versetzt werden, von diesen Gattungen mehr 
als ein Paar, theils in der alten, theils in der neuen 
Welt erschaffen seyn muß«.99

Nicht nur ein Schöpfungszentrum, sondern viel-
mehr mehrere Ursprungsorte für alle Pflanzen und 
Tiere nimmt auch E.A.W. Zimmermann an, der Ver-
fasser des ersten biogeografischen Werks in deutscher 
Sprache. Statt umfangreiche Migrationen von einem 
Schöpfungszentrum zu postulieren, hält es Zimmer-
mann für plausibler, davon auszugehen, dass die Le-
bewesen dort geschaffen wurden, wo sie gegenwär-
tig auch leben. So behauptet er 1783, es seien »die 
Thiere gleich zu Anfang über die Erde vertheilt, jedes 
in sein ihm zukommendes Clima gesetzt worden«.100 
Ebenso wie Fischer führt er als Grund für diese Sicht 
die Beobachtung an, dass die Tiere nur in den jeweils 
eigenen Klimaten gedeihen. Zimmermann verwirft 
daher die Idee, »zu Anfange nur ein einziges Paar 
Thiere von jeder Art geschaffen zu denken«.101 Denn 
die Raubtiere hätten in einem solchen Szenario schon 
in den ersten Stunden nach der Schöpfung mehrere 
andere Tiere ausgerottet. Deutlicher als Buffon be-
hauptet Zimmermann aber auch, dass das Klima und 
die regionalen Verhältnisse allein nicht ausreichen, 
um das Muster der Verteilung der Organismen zu 
erklären; er meint, es müssten zusätzlich historische 
Faktoren Berücksichtigung finden. Zimmermann gilt 
damit als der Begründer der historischen Biogeo-
grafie.102 Bekannt ist das Werk Zimmermanns auch 
deswegen, weil es bereits eine Weltkarte enthält, die 
die geografische Verbreitung einzelner Tierarten wie-
dergibt (vgl. Abb. 45).

Eine weitere Verankerung der historischen Pers-
pektive in der Biogeografie erfolgt unter dem Einfluss 

der Schriften K.L. Willdenows am Ende des Jahrhun-
derts. Willdenow geht von großen Veränderungen der 
Erdgestalt an einem Ort in der Vergangenheit aus und 
nimmt damit korrespondierende historische Verände-
rungen der Pflanzen an diesem Ort an. Die historische 
Entwicklung wird damit zu einem ebenso wichtigen 
Faktor der Biogeografie wie das aktuelle Klima.103

Regionale Floren und Faunen
Mit zunehmendem Bewusstsein von der regionalen 
Verschiedenheit der Tier- und Pflanzenwelt entstehen 
seit der Mitte des 18. Jahrhunderts zahlreiche Mo-
nografien zum Bestand an Lebewesen einer Region. 
Diese werden für die ↑Pflanzen Flora genannt (abge-
leitet von dem Namen einer altrömischen Frühlings-
göttin in Anlehnung an lat. ›flos‹ »Blume«). Das Wort 
erscheint seit Beginn des 17. Jahrhunderts, zunächst 
allein im Zusammenhang mit Gartenpflanzen.104 Seit 
Mitte des 17. Jahrhunderts wird der Ausdruck dann in 
erweiterter Bedeutung als Titelstichwort in Pflanzen-
beschreibungen und v.a. regionalen Bestandsaufnah-
men der Pflanzenwelt gebraucht, so 1648 in der ›Flora 
Danica‹ von S. Paulli.105 Im 17. Jahrhundert sind in 
den regionalen Floren aber meist sowohl im Garten 
als auch wild wachsende Pflanzen abgehandelt. Eine 
Trennung dieser beiden Elemente setzt sich erst all-
mählich durch, angefangen mit zwei Werken von M. 
Hoffmann aus den 1660er Jahren.106 Wird von der 
nicht sehr bedeutenden ›Flora Sinensis‹ (1654) von 
M. Boym abgesehen, dann kann die Neubearbeitung 
von J. Loesels Werk über die in Preußen natürlich 
wachsenden Pflanzen (›Plantae in Borussia sponte 
nascentes‹, 1654), die ›Flora Prussica‹ (1703) von J. 
Gottsched, als »Geburtsjahr der Bezeichnung ›Flora‹ 
in ihrer jetzigen Bedeutung« gelten107. Dieses Werk 
zieht zahlreiche Nachfolgeuntersuchungen unter ähn-
lichem Titel nach sich.108 Mit Linnés ›Flora Lapponi-
ca‹ (1737) und ›Flora Suecica‹ (1745) setzt sich der 
Ausdruck in der Bedeutung einer regionalen Pflan-
zenkunde dann endgültig durch.109 Eine insbesondere 
der Theorie der geografischen Verbreitung von Pflan-
zen gewidmete Schrift verfasst Linné 1754.110

Parallel zur Botanik wird in der Zoologie der Be-
stand der Tiere einer Region als Fauna bezeichnet 
(abgeleitet von dem Namen einer römischen Wald-
göttin, einer Frau, Schwester oder Tochter von Fau-
nus). Die Bezeichnung kommt in der Mitte des 18. 
Jahrhunderts auf – angefangen mit Linnés ›Fauna 
Suecica‹ (1746) – und etabliert sich schnell.111 Im 
Deutschen wird der Ausdruck spätestens seit Zim-
mermanns großem Werk zur Tiergeografie aus den 
Jahren 1778-83 verwendet (1783: »Fauna von Suma-
tra«).112 Definiert werden kann der Begriff mit L.K. 
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Schmarda (1853) als »Summe aller Thierformen 
einer Gegend oder eines großen Terrains«.113 Die 
moderne Biogeografie unterscheidet verschiedene 
Entstehungsweisen einer Fauna, z.B. die autochthone 
adaptive Radiation einer taxonomischen Gruppe, die 
kontinuierliche Kolonisierung ausgehend von einer 
oder verschiedener Regionen sowie die Vermischung 
mehrerer Faunen.114 

Mitte des 19. Jahrhunderts erscheinen die Ausdrü-
cke Faunistik (Küster 1852115) und Floristik (Beil-
schmied 1837116) für Untersuchungen zum Spektrum 
der Tier- bzw. Pflanzenarten einer Region.117 Eine 
Fauna hat nicht nur eine räumliche, sondern auch 
eine zeitliche Dimension. M. Wallaschek definiert 
dementsprechend 2010: »Fauna bezeichnet in der 
Zoogeographie ausgewählte oder sämtliche Tierarten 
eines konkreten Raum-Zeit-Abschnittes«; und: »Die 
Faunistik ist ein Teilgebiet der Zoogeographie, das 
die Erfassung (Exploration) und Darstellung (De-
skription) der Fauna betreibt«.118

Charakteristisch für die regional orientierten Floren 
und Faunen ist es, die Lebewesen einer geografischen 
Einheit als einmalige und charakteristische Kombi-
nationen von Arten zu beschreiben. Herausgearbeitet 
werden damit die Integrität der Artenkombination an 
einem Ort und die regionalen Unterschiede.119 Weil 
Pflanzen in der Regel einfacher zu konservieren, zu 
vergleichen und zu bestimmen sind als Tiere, entste-
hen im 18. Jahrhundert mehr regionale Studien über 
Pflanzen als über Tiere. Außerdem gilt die Verteilung 
der Pflanzen, in enger Korrespondenz mit klimati-
schen Unterschieden, als Schlüssel zum Verständnis 
der großräumigen Variation der Landschaft und geo-
grafischer Muster der Natur.

Die meisten Floren und Faunen des 18. Jahrhun-
derts sind an politischen Grenzen orientiert und stel-
len somit die Pflanzen- und Tierwelt eines politisch 
umgrenzten Raums dar. Es wächst aber parallel zur 
Erstellung der Werke einer national orientierten Bio-
geografie die Einsicht, dass die naturräumliche Glie-
derung Europas meist nicht den politischen Grenzen 
folgt. Vertreten wird diese letztere Auffassung beson-
ders von T. Mayer in Göttingen, dem ersten Professor 
für Geografie überhaupt.120

Eine Einteilung der Vegetation Europas in »fünf 
Hauptfloren« findet sich 1792 in der Kräuterkunde 
von K.L. Willdenow.121 Willdenow nimmt die Ge-
birge als Diversitäts- und Ausbreitungszentren an 
und deutet diskontinuierliche Areale von Arten als 
Ergebnis einer Trennung von ursprünglich zusam-
menhängenden Verbreitungsgebieten. Er erklärt die 
geografischen Unterschiede aber auch unter Verweis 
auf verschiedene Schöpfungsakte Gottes. 

Latitudinaler Diversitätsgradient
Eine der ersten (und eine der wenigen) allgemei-
nen Regelmäßigkeiten der Biogeografie wird in den 
letzten Jahrzehnten des 18. Jahrhunderts wiederholt 
festgestellt: die Abnahme der Biodiversität von den 
Tropen zu den polaren Regionen. Drastisch hält dies 
J.R Forster fest, der J. Cook auf dessen zweiter Welt-
umsegelung (1772-75) begleitet: »The animal world, 
from being beautiful, rich, enchanting in the tropics, 
falls into deformity, poverty and disgustfulness in the 
Southern coasts«.122 In diesen Berichten kommt die 
alte Vorstellung der Tropen als Zentrum der Schöp-
fung noch immer zum Ausdruck. Als der entschei-
dende Faktor, der die üppige Lebensvielfalt in den 
Tropen bedingt, gilt die Temperatur. Ausdrücklich 
stellt K.L. Willdenow am Ende des 18. Jahrhunderts 
fest, »daß die Vegetation nach den Graden der Wärme 
vermehrt wird«, d.h. dass die Flora in äquatornahen 
Regionen reicher ist.123 Im 20. Jahrhundert wird die-
se umgekehrte Korrelation von geografischer Breite 
und Artenreichtum einer Region latitudinaler Diver-
sitätsgradient genannt und als eines der ältesten Ge-
setze der Ökologie verstanden.124 Quantitativ erfasst 
wird der Diversitätsgradient seit Beginn des 19. Jahr-
hunderts für verschiedene Gruppen von Pflanzen und 
Tieren (vgl. Abb. 47; 48).

A. von Humboldt
Eine zentrale Figur in der disziplinären Etablierung 
der Biogeografie ist Alexander von Humboldt. Im 
Anschluss an seine Reise durch Südamerika entwi-
ckelt er allgemeine Vorstellungen über die Höhen-
gliederung der Vegetation in den Bergen und über 
die Verteilung des Artenreichtums auf der Erde.125 In 
diesem Zusammenhang bemüht er sich, allgemeine 
Muster der Artenverteilung auf der Erde aufzustellen 
(vgl. Abb. 47). So stellt er fest (wie vor ihm bereits 
Tournefort und Linné), dass die Zonierung der Pflan-
zenformationen in den Höhenstufen eines Gebirges 
der Zonierung in den Klimazonen entlang der Brei-
tengrade entspricht.

Vor allem die Grundlagen der Pflanzensoziologie 
(↑Biozönose) werden durch von Humboldts Unter-
suchungen zu einer ›Physiognomik der Gewächse‹ 
(1808) gelegt. In dieser Schrift untersucht er den ge-
staltprägenden Charakter der Vegetation einer Land-
schaft. Als unmittelbarer Vorläufer zu von Humboldts 
Ansatz gilt nicht die ältere pflanzengeografische Li-
teratur, sondern die Literatur zur englischen Garten-
kunst.126 Von Humboldt beabsichtigt, mit der physi-
ognomischen Gliederung der Vegetation eine Syste-
matik vorzulegen, die nicht der taxonomischen Ein-
teilung folgt, sondern eine ganz eigene Klassifikation 
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Abb. 46. Höhenprofil des Chimborazo, den A. von Humboldt und A. Bonpland im Juni 1802 besteigen. Für die verschiedenen 
Höhenstufen gibt Humboldt die Namen charakteristischer Pflanzen an und definiert Pflanzenregionen (z.B. die »Région des 
Cinchona« zwischen 700 und 2.900 m) (Ausschnitt aus Humboldt, A. von & Bonpland, A. (1808). Géographie des plantes 
équinoxiales. Tableau physique des Andes et pays voisins, Hildesheim 1972).
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der Pflanzen darstellt. So formuliert er programma-
tisch: »der botanische Systematiker trennt eine Men-
ge von Pflanzengruppen, welche der Physiognomiker 
sich gezwungen sieht, mit einander zu verbinden«.127 
Für die Systematik des Physiognomikers sei nicht 
die Anatomie der Blüten und Früchte entscheidend, 
sondern der Totaleindruck einer Gegend; von Hum-
boldt spricht daher von den »Pflanzengestalten«. Die 
ihm aus eigener Anschauung bekannte Vegetation 
der Alten und Neuen Welt gliedert von Humboldt in 
19 »Pflanzenformen«.128 Neben solchen Einheiten, 

die heute als »Lebensformtypen« bezeichnet werden 
können, wie Gras, Lianen oder Heidekräuter (↑Le-
bensform), befinden sich unter diesen Formen aller-
dings auch andere, die sich in erster Linie aus taxo-
nomischen Verhältnissen ergeben wie z.B. ›Malven‹, 
›Farn‹ oder ›Lilien‹.

Besonders an seiner Einteilung der Vegetationsfor-
men nach der Physiognomik und dem Gesamteindruck 
wird die ästhetische Grundlage der humboldtschen 
pflanzensoziologischen Klassifikation deutlich. Von 
Humboldt streicht dies selbst heraus: »Dem Künstler 

Abb. 47. Die Diversität und relative Häufigkeit von Pflanzenfamilien in Ländern verschiedener Klimazonen – ein Beispiel für 
A. von Humboldts »botanische Arithmetik«. Dargestellt sind der Artenreichtum verschiedener Pflanzenfamilien in Frankre-
ich, Deutschland und Lappland und der relative Anteil der Arten dieser Familien an der gesamten Flora der entsprechenden 
Regionen. Durch die Angabe der relativen Artenhäufigkeiten wird die Flora nicht als ein bloßes Aggregat von unzusammen-
hängenden Arten, sondern als ganzheitliches Gefüge interpretiert, das über bestimmte, regional häufige Pflanzenfamilien 
charakterisiert werden kann. So ist die erste Familie in der Tabelle, die Familie der Sauergräser, in Lappland zwar im Vergle-
ich zu anderen Regionen relativ artenarm, die Anzahl der Arten macht aber doch einen großen relativen Anteil (1/9) der 
regionalen Flora aus (aus Humboldt, A. von (1815). Prolegomena. In: Voyage de Humboldt et Bonpland, Teil 6, Botanique. 
Nova genera et species plantarum, Bd. 1: XI).
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ist es gegeben, die Gruppen zu gliedern«.129 Insgesamt 
ist der Ansatz von Humboldts durch das Nebeneinan-
der einer holistischen und analytischen Perspektive 
gekennzeichnet; ein ausgeprägter »Wille zum Gan-
zen« steht neben einer versessenen Liebe fürs Detail 
und fürs Messbare. Die Gleichzeitigkeit von Ästhe-
tik und Naturforschung führt dabei zu nicht wenigen 
»Aporien der Forschung« (H. Böhme 2001).130

Das Hauptaugenmerk in von Humboldts Geogra-
fie der Pflanzen (»geographia plantarum«; s.o.) liegt 
darauf, mit seinen Einteilungen die »Assoziationen« 
von Pflanzen als kohärente Gefüge darzustellen, die 
eine ökologische Einheit bilden (↑Biozönose). Die 
Assoziationen stellen demnach also keine zufälligen 
Ansammlungen von Pflanzen dar und entstehen auch 
nicht aus der bloßen Überlappung der individuellen 
Ansprüche von Pflanzen an die Umwelt, sondern 
werden vielmehr als ganzheitliche Gefüge vorgestellt, 
die Mustern folgen und sich in Gesetzen beschreiben 
lassen. Quantitativ versucht von Humboldt diese Ge-
setze in einer botanischen Arithmetik (»arithmetica 
botanica«131) zu erfassen: Für jede Pflanzenfamilie 
stellt er einen typischen relativen Anteil der Arten an 
der Flora einer Region fest (vgl. Abb. 47). Nach dem 
Vorbild von Humboldts entstehen in den ersten Jahr-
zehnten des 19. Jahrhunderts zahlreiche statistische 
Erhebungen zur regionalen Verteilung von Pflanzen 
und solchen Tieren, die sich leicht in großen Men-
gen zählen lassen (besonders Insekten; vgl. Abb. 48) 
– ohne dass immer klar ist, welche Aussagen mit den 
Tabellen getroffen werden sollen, geschweige denn, 
welche erklärenden Theorien dadurch eine Stützung 
erfahren.132

Insgesamt werden die spekulativen und narrativen 
Momente der frühen Biogeografie am Ende des 18. 
Jahrhunderts durch in stärkerem Maße erklärende 
und experimentelle Ansätze ersetzt. Auf empirischer 
Grundlage ermittelt H.B. de Saussure 1779 die Hö-
hengrenzen von Pflanzen der Alpen.133 Eine neue 
Erfahrungsbasis liefert die landwirtschaftliche Praxis 
in den Überseegebieten, die den erheblichen Einfluss 
des Klimas und Bodens auf das Gedeihen der Pflan-
zen und Tiere zeigt.134

Zu Beginn des 19. Jahrhunderts finden sich auch 
bereits vereinzelt Interpretationen der Biogeogra-
fie im Sinne der späteren ↑Ökologie, indem auf das 
wechselseitige Verhältnis von Organismen und ihrer 
Umwelt verwiesen wird (↑Wechselseitigkeit). Die 
Organismen erscheinen in dieser Perspektive nicht 
als passives Material, das sich den äußeren Bedin-
gungen fügt, sondern als aktives Element in einem 
System von interagierenden Teilen (so z.B. bei Cu-
vier).135

Verselbständigung der Biogeografie
Zu einer systematischen und eigenständigen Wissen-
schaft wird die Pflanzengeografie durch ein grundle-
gendes Werk des dänischen Botanikers J.F. Schouw 
aus dem Jahr 1822.136 Schouws Atlas der Pflanzen-
verbreitung enthält zahlreiche pflanzengeografische 
Karten und es wird darin wiederum der Versuch der 
Aufteilung der Erdoberfläche in pflanzengeografi-
sche Regionen unternommen. Schouw bemüht sich 
um eine Abgrenzung der Pflanzengesellschaften auf-
grund ihrer konstanten Zusammensetzung und der 
Dominanz einzelner Arten (↑Biozönose). 

Im französischen Sprachraum sind es v.a. die Ar-
beiten von A.P. de Candolle, die eine Synthese des 
Wissens von der Pflanzengeografie versuchen und 
ähnlich wie Willdenow und Schouw zu einer Abgren-
zung botanischer Regionen kommen.137 De Candol-
le prägt den Ausdruck endemischer (»endémique«) 
Gattungen und Familien für Gruppen von Arten, die 
allein in einer begrenzten geografischen Region vor-
kommen (»certains genres, certaines familles, dont 
toutes les espèces croissent dans un seul pays«138). Im 
Gegensatz zu von Humboldt, der das Zusammensein 
verschiedener Pflanzen als Ausdruck einer Harmonie 
der Natur interpretiert, betont de Candolle die ↑Kon-
kurrenz unter den Pflanzen, er spricht in diesem Zu-
sammenhang von einem permanenten Kampf (»lutte 
perpétuelle«) um Raum und Nahrung139 – ein Ansatz, 
auf den später Darwin verweist140. Bedeutsam ist die 
Differenzierung zwischen dem räumlich bestimmten 
Wohn- oder Fundort (»habitation«) und dem ökolo-
gisch bestimmten Standort (»station«) einer Pflanze, 
die de Candolle 1813 einführt (↑Biotop).141 In der wei-
teren Entwicklung trennen sich auf dieser Grundlage 
die Disziplinen der räumlich orientierten Biogeografie 
und der die physischen und biologischen Bedingungen 
an einem Ort untersuchenden (Aut-)Ökologie.

Der jüngere A. de Candolle verfolgt die pflanzen-
geografischen Studien seines Vaters weiter und legt 
dabei besonderes Gewicht auf die kausale Analyse der 
Pflanzenverteilung. Neben dem Klima, das traditionell 
als entscheidender Faktor angeführt wird, betont de 
Candolle die Rolle der langfristigen Entwicklung der 
Vegetation an einem Ort, also die historische Dimensi-
on, und den Einfluss des Bodens für die Vegetation.142 
Bezüglich des letzten Punktes folgt er den Anregungen 
J. Thurmanns, der in seinen Untersuchungen die große 
Rolle der Gesteinsarten für den Wasser- und Wärme-
haushalt des Bodens und damit für die Wachstumsbe-
dingungen von Pflanzen herausarbeitet.143

Die Diskussionen über die Ursachen der Vertei-
lung der Organismen im Raum sind in der ersten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts von der Auseinander-
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setzung zwischen theologisch und streng naturwis-
senschaftlich argumentierenden Autoren geprägt. 
Im Wesentlichen ahistorisch und als Ausdruck eines 
göttlichen Plans sehen u.a. L. Agassiz, W. Swain-
son und P.L. Sclater die geografische Verteilung der 
Arten.144 Dagegen sehen andere die Verteilung der 
Organismen im Raum nicht allein als Ergebnis ei-
nes göttlichen Schöpfungsaktes, sondern nehmen 
natürliche Gesetze zu ihrer Erklärung an. Histo-
rische Elemente zur Erklärung der Verteilung der 
Lebewesen finden sich u.a. in solchen Lehren, die 
auf der Annahme einer Katastrophentheorie aufbau-
en. Bei J.C. Prichard145 findet sich die Vermutung, 
nach dem Ende einer Katastrophe wie der Sintflut 
sei es zu einer Ausbreitung (und Neuschöpfung) der 
übriggebliebenen Arten gekommen, wobei jede Re-
gion durch solche Arten wiederbesiedelt wurde, die 
den entsprechenden Umweltbedingungen angepasst 
sind. Die Annahme, dass Migration ausgehend von 
einem Entstehungs- oder Schöpfungszentrum der 
Grund für die Verteilung der Organismen im Raum 
ist, findet sich bei verschiedenen Autoren, z.B. bei C. 
von Linné, W. Kirby und W. Swainson.146 Ausgebaut 
wird dieser Ansatz besonders von C. Lyell, der die 
biogeografischen Regionen nicht mehr als Ausdruck 
eines göttlichen Schöpfungsplans, sondern von na-
türlichen Prozessen der Erdentstehung und Migra-
tionen der Lebewesen betrachtet.147 Die Verteilung 
der Organismen nicht mehr allein als Ergebnis des 
gegenwärtigen Klimas und anderer Umweltbedin-
gungen zu sehen, sondern historische Faktoren in 
Rechnung zu stellen, ist ein Ansatz, der sich in der 
Mitte des 19. Jahrhunderts bereits vor der Formu-
lierung der Evolutionstheorie ankündigt,148 um dann 

danach zum dominanten Interpretations-
schema zu werden.

Arten mit disjunktem Areal
Einen wichtigen Beitrag zur Etablierung 
historischer Ansätze in der Biogeogra-
fie liefert die zunehmende Kenntnis des 
genauen räumlichen Vorkommensmus-
ters von Pflanzen und Tieren bestimmter 
Arten. Naheliegend ist es insbesondere, 
für die Erklärung der Verteilung von Ar-
ten, die räumlich voneinander isolierte 
Regionen besiedeln, historische Gründe 
anzuführen. Organismen einer Art, die 
ein nicht zusammenhängendes Gebiet 
besiedeln, gehören nach A. de Candolle 
zu den disjunkten Arten (1855: »espèces 
disjointes«: »certaines espèces dont les 
individus se trouvent divisés entre deux 

ou plusieurs pays séparés, et qui cependant être 
envisagées comme ayant été transportées de l’un à 
l’autre«).149 De Candolle gibt eine historische Erklä-
rung für dieses Phänomen (»l’effet de causes antéri-
eures à l’ordre de choses actuél«).150 Der Sache nach 
entsprechend unterscheidet Schouw schon vorher 
zwischen »extensio continua« und »extensio inter-
rupta«.151 C. Schröter spricht 1913 von »Disjunkti-
on«.152

Richtungsweisende Erklärungen für das Phänomen 
disjunkter Areale geben Mitte des 19. Jahrhunderts 
E. Forbes und C. Darwin. Forbes führt das Phänomen 
der disjunkten Areale auf geologische Prozesse der 
Hebung und Senkung von Gebirgen zurück, durch 
die anfangs verbundene Areale zu späteren Zeiten 
durch Barrieren (etwa ein Meer) getrennt werden.153 
Darwin geht dagegen allein von klimatischen Verän-
derungen aus, durch die Populationen von Organis-
men, die anfangs ein geschlossenes Areal besiedelt 
haben, isoliert werden (z.B. Populationen von käl-
teliebenden Organismen auf Bergspitzen nach einer 
Phase der Klimaerwärmung).154

Vikariante Arten
Ein anderes für die beschreibende Biogeografie zen-
trales Konzept ist das der vikarianten Arten. Das 
lateinische Adjektiv ›vicarus‹ mit der Bedeutung 
»stellvertretend« wird seit dem 19. Jahrhundert in 
verschiedenen Varianten in der Biologie verwendet. 
In den ersten Jahrzehnten kommt es dabei vereinzelt 
im physiologischen Kontext vor: So wird 1809 die 
These aufgestellt, es vertrete »die Leber bei dem 
Kinde im Mutterleibe die Stelle der Lungen«, und 
diese Vertretung sei eine »vicarirende Eigenschaft« 

Abb. 48. Latitudinaler Diversitätsgradient: Anzahl zu dieser Zeit bekannter 
Arten und Gattungen von Insekten in Regionen verschiedener Klimazonen. 
Richtung Äquator nimmt die Diversität der Arten und Gattungen sowie die 
Anzahl der Arten in einer Gattung zu (aus Lacordaire, M.T. (1834-38). Intro-
duction à l’entomologie, 2 Bde.: II, 570).
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der Leber155 (1824: Wiederholung der These, dass die 
Leber »vicariirend die Function der Lungen über-
nimmt«156). 

Die biogeografische Verwendung kommt in den 
1830er Jahren auf: Als ›vikariierend‹ wird das Ver-
hältnis von verschiedenen Arten bezeichnet, die ei-
nander in verschiedenen geografischen Regionen 
»vertreten«, d.h. Arten, deren Organismen einander 
(in ökologischer Hinsicht) ähneln und bei denen eine 
an Orten vorkommt, an denen die andere jeweils 
fehlt. F. Unger nennt solche Arten 1836 »vicarirende 
Species« und bezieht das »stellvertretende« Verhält-
nis auf unterschiedliche Bodenarten: Verschiedene 
Arten der gleichen Gattung vertreten einander auf 
unterschiedlichen Bodentypen.157 M. Wagner ver-
wendet den Terminus 1868 dann für Tiere: »›vika-
rirende‹ (stellvertretende) Spezies« nennt er »in der 
Form ungemein ähnliche, oft benachbarte, in ihrem 
Standort aber doch getrennte Arten, die sich in ihrem 
geographischen Vorkommen gleichsam einander er-
setzen«158. Später setzt sich die Wortform ›vikariant‹ 
und das Substantiv ›Vikarianz‹ (engl. »vicariance«) 
durch.159 Das Phänomen der Vikarianz wird bereits 
Ende des 18. Jahrhunderts genau beschrieben. So 
gibt Willdenow eine Liste von Pflanzenarten, die ei-
nander in verschiedenen Kontinenten vertreten, die 
also zu ähnlichen Lebensformtypen gehören und 
unter ähnlichen Umweltverhältnissen gedeihen.160 In 
der späteren Ökologie des 20. Jahrhunderts wird die 
Vikarianz weitgehend unter dem Begriff der ↑Nische 
diskutiert.

Pflanzen- und Tiersoziologie
Von A. Grisebach wird von Humboldts Ansatz zu 
einer umfassenden Darstellung der ›Vegetation der 
Erde‹ (1872) ausgebaut. In ihr sind die verschiede-
nen »Pflanzenformationen« und »Vegetationsfor-
men« (↑Biozönose) in ihrem einheitlichen physio-
gnomischen Charakter beschrieben. Diese Ansätze 

Tab. 31. Die »wichtigsten Formationstypen der Erde« (nach 
Schimper, A.F.W. (1898). Pflanzen-Geographie auf physio-
logischer Grundlage: Karte 3).

 I.  Üppige tropische Regen- und Monsunwälder
 II. Weniger üppige Regen- und namentlich Monsun-

wälder
 III.  Xerophile Gehölze von tropischem Gepräge 

(Sonnenwälder und namentlich Dorngehölze)
 IV. Temperierte Regenwälder
 V. Hartlaubgehölze
 VI. Sommerwälder
 VII. Grasfluren (Savannen, Steppen, Wiesen), gehölz-

frei oder nur mit schmalen Galerigehölzen an 
Wasserläufen

 VIII. Grasfluren als klimatische Formationen, Gehöl-
ze als edaphische Formationen (hygrophil längs 
der Gewässer, in Mulden etc., xerophil auf sehr 
durchlässigen Böden), bald ziemlich reich, bald 
weniger reich vertreten

 IX. Parkartige Landschaften aus Wäldern und Wiesen 
bestehend, in den winterkalten Gürteln der tem-
perirten Zonen

 X. Wüsten
 XI. Alpine Wüsten
 XII. Tundren
 XIII. Halbwüsten

Sclater 1858 1. Paläarktisch (Afrika nördlich des Atlas, Europa, Kleinasien, Persien, Asien nördlich des  
Wallace 1876 Himalaya), 2. Äthiopisch (Afrika südlich des Atlas), 3. Indisch (Asien südlich des Himalya), 
(»zoologische  4. Australisch (Australien, Tasmanien, Papua, pazifische Inseln), 5. Nearktisch (Grönland, 
Regionen«) Nordamerika), 6. Neotropisch (Mittel- und Südamerika)

Drude 1889 1. Ozeanisch: Meere und Küsten; 2. Nordisch: Arktis, Mittel- und Osteuropa, Sibirien, Kana- 
(»Florenreiche«)  da; 3. Innerasien; 4. Mittelmeerregion und Orient; 5. Ostasien; 6. Mittleres Nordamerika;      
 7. Tropisches Afrika; 8. Ostafrikanische Inseln; 9. Indisch: Indien, Südostasien, Nordaustrali- 
 en; 10. Tropisches Amerika; 11. Kapland (Südafrika); 12. Australien (außer Nordaustralien);  
 13. Neuseeland; 14. Andenraum; 15. Antarktis

Walter 1986 1. Äuatoriales mit Tageszeitenklima, 2. Tropisches mit Sommerregen, 3.Subtropisches  
 (»Zonobiome«) Arides, 4. Winterfeuchtes mit Sommerdürre, 5. Warmtemperiertes (Ozeanisches), 6. Typisch  
 Gemäßigtes mit kurzen Frostperioden (Nemorales), 7. Arid-gemäßigtes mit kalten Wintern  
 (Kontinentales), 8. Kalt-Gemäßigtes mit kühlen Sommern (Boreales), 9. Arktisches ein- 
 schließlich Antarktisches

Tab. 30. Drei Gliederungen der Erde in biogeografische Einheiten nach drei verschiedenen Kriterien: der Verteilung von 
Wirbeltiergruppen, von Pflanzengruppen und von Ökosystemtypen (nach Sclater, P.L. (1858). On the general geographical 
distribution of the members of the class Aves. J. Linn. Soc. Zool. 2, 130-145; Wallace, A.R. (1876). The Geographical Distri-
bution of Animals; Drude, O. (1889). Die Florenreiche der Erde; Walter, H. (1976). Die ökologischen Systeme der Kontinente 
(Biogeosphäre). Prinzipien ihrer Gliederung mit Beispielen).
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der großräumigen Gliederung der Vegetation laufen 
parallel zu regionalen Studien zur Feststellung von 
Pflanzenassoziationen. Mit einer Arbeit zu einer lo-
kalen Flora aus dem Jahr 1835 gilt der Schweizer 
Botaniker O. Heer als eigentlicher Begründer der 
Pflanzensoziologie im Sinne einer Darstellung der 
charakteristischen Zusammensetzung von Pflanzen 
verschiedener Arten zu konstant auftretenden Asso-
ziation.161

Auch für die Zoologie wird seit Mitte des 19. Jahr-
hunderts eine Einteilung des Vorkommens von Tie-
ren in ökologische Großregionen vorgenommen. Die 
Gliederung baut auf dem Befund auf, dass in räum-
lich weit getrennten Regionen der Erde Tierarten mit 
ähnlichem Aussehen und mit ähnlichen Umweltan-

sprüchen vorkommen, die aber nur wenig miteinan-
der verwandt sind.162

Biogeografie und Evolutionstheorie
Gerade die umgekehrte Beobachtung bildet aber für 
C. Darwin einen wichtigen Anstoß für die Formulie-
rung der Evolutionstheorie: die Unähnlichkeit von 
Tierarten in geografisch weit voneinander entfernten 
Regionen mit ökologisch ähnlichen Umweltbedin-
gungen. Diese Beobachtung widerspricht der Annah-
me einer Einrichtung der Welt durch einen weisen 
Schöpfergott, der jedes Lebewesen optimal an seine 
Umweltbedingungen angepasst hat. A.P. de Candolle 
nimmt als Erklärung für diese Beobachtung an, dass 
die Umweltbedingungen an verschiedenen Orten 

Abb. 49. Übersicht über die wichtigsten Lebensstätten der Erde mit besonders unterschiedlichen Lebensgemeinschaften 
(»Bioregionen«). Die Einteilung orientiert sich an Formationstypen von Pflanzen (aus Tischler, W. (1955). Synökologie der 
Landtiere: 2; vgl. die ähnliche Darstellung in ders. (1951). Zur Synthese biozönotischer Forschung. Acta Biotheor. 9, 135-
162: 141).
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nicht exakt übereinstimmen163; C. Lyell führt dane-
ben auch biologische Interaktionen wie Konkurrenz 
an.164 Auch Darwin konstatiert, dass die gegenwärti-
ge Verteilung der Tierarten nicht durch Unterschiede 
in den Umweltbedingungen (»physical conditions«) 
erklärt werden könne.165 Statt einer geplanten An-
passung nimmt er daher einen historischen Prozess 
der langsamen geografischen Ausbreitung von Orga-
nismen an und betont die Wichtigkeit von Barrieren 
(»importance of barriers«) für diesen Prozess und 
das entstandene Muster der Verteilung. Motiviert 
sind Darwins Ansichten in erster Linie durch seine 
Weltreise auf der ›Beagle‹, insbesondere seine Be-
obachtungen auf vulkanischen Inseln und Atollen, 
durch die er von dem großen Einfluss geologischer 
Prozesse auf die Gestalt der Pflanzen- und Tierwelt 
einer Region überzeugt wird. Darwin sieht dabei ein, 
welche Bedeutung eine langfristige erdgeschicht-
liche Perspektive für die Erklärung der Entstehung 
und geografischen Verteilung der Lebewesen auf der 
Erde hat.166

Auch für A.R. Wallace sind seine biogeografi-
schen Kenntnisse von großer Bedeutung für die 
Formulierung seiner Fassung der Evolutionstheo-
rie. Wallace übernimmt die 1858 von P.L. Sclater 

vorgeschlagene Einteilung der Erde in sechs zoo-
geografische Regionen, die dieser auf der Basis der 
Verteilung von Vogelgruppen entwickelt (paläark-
tische, nearktische, indische, äthiopische, neotro-
pische und australische Region167) und befasst sich 
v.a. mit der Abgrenzung der Indo-Malayischen von 
der Australischen Region (»Wallace-Linie«)168. In 
einer umfangreichen Monografie begründet Wallace 
später die Abgrenzung der Regionen mit der Vertei-
lung vieler terrestrischer Wirbeltiergruppen.169 Über 
die charakteristischen Unterschiede zwischen den 
biogeografischen Regionen entwickelt Wallace ein-
flussreiche Theorien. So führt er beispielsweise den 
Artenreichtum der Tropen auf die lange Konstanz 
der dort bestehenden Lebensbedingungen zurück 
(↑Diversität): »The equatorial regions are then, as 
regards their past and present life histories, a more 
ancient world than that represented by the tempe-
rate zones, a world in which the laws which have 
governed the progressive development of life have 
operated with comparatively little check for count-
less ages, and have resulted in those infinitely va-
ried and beautiful forms«.170

Dynamische Aspekte der Biogeografie verbinden 
sich in den letzten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts 

Abb. 50. Verteilung der Bioregionen auf der Erde (aus Tischler, W. (1955). Synökologie der Landtiere: 196).
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mit der Vorstellung der Arealausbreitung, also der 
Neubesiedlung von geografischen Räumen durch Ver-
treter einer Art. Seit Ende der 1830er Jahre wird für 
diesen Vorgang, v.a. wenn er sich schnell vollzieht, 
der Ausdruck Invasion verwendet (Darwin 1839: »an 
invasion on so grand a scale of one plant [Cynara car-
dunculus] over the aborigines«171; Anonymus 1853: 
»l’invasion en Angleterre d’une espèce américai-
ne, l’Anacharis Alsinastrum«172; de Candolle 1855: 
»l’invasion moderne d’autres espèces en Italie«173; 
Belke 1859: »La sauterelle de passage (Oedipoda 
migratoria), a fait invasion en Podolie«174; Anonymus 
1861: »Mus musculus has followed its larger brother 
in its invasion of Amoorland«175; Spencer 1864: »the 
invasion of territory«176; Goeze 1882: »Pflanzen-In-
vasionen«177). Bei den älteren Autoren steht der Aus-
druck rein deskriptiv für einen neutral beschriebenen 
Prozess. Später verbindet sich mit ihm häufig eine ne-
gative Konnotation (insbesondere, wenn die Invasion 
unter dem Einfluss des Menschen erfolgt), weil die 
Invasionsarten im Verdacht stehen, eingespielte öko-
logische Systeme zu stören. C. Eltons Buch über die 
Ökologie der Invasionen von 1958 gilt als Startpunkt 
der Invasionsforschung als eigener Disziplin.178

Unterscheidung biogeografischer 
Regionen
Neben der von Sclater und Wallace 
vorgeschlagenen Gliederung der 
Erde in sechs große biogeografi-
sche Regionen werden am Ende 
des 19. Jahrhunderts noch weitere 
Einteilungsvorschläge gemacht. 
Die Großeinteilung der biogeogra-
fischen Regionen auf botanischer 
Grundlage ist meist stark an den Kli-
mazonen orientiert. So unterschei-
det O. Drude 1889 zwischen einem 
ozeanischen, borealen, australen 
und tropischen »Florenreich«.179

Vor allem ausgehend von dem 
Umweltfaktor der Temperatur ent-
wirft C.H. Merriam am Ende des 19. 
Jahrhunderts seine Einteilung Nord-
amerikas in Lebenszonen. Merriam 
verwirft die alte Einteilung in west-
liche, mittlere und östliche Areale 
und schlägt eine erste biogeogra-
fische Gliederung Nordamerikas 
in eine nördliche boreale und eine 
südliche subtropische Lebensregion 
vor. Diese Lebensregionen unter-
teilt er weiter in insgesamt sieben 
Lebenszonen (»life zones«: »tropi-

cal«, »lower austral«, »upper austral«, »transition«, 
»Canadian«, »Hudsonian« und »arctic-alpine«).180

Neue Impulse durch die Theorie der Kontinentaldrift
Die Entwicklung der Theorie der Kontinentaldrift 
seit 1912 durch A. Wegener liefert der Biogeografie 
ein vereinheitlichendes Schema, das zur Erklärung 
vieler einzelner Befunde zur Verbreitung von Ver-
wandtschaftskreisen bei Pflanzen und Tieren dient.181 
Wegener selbst führt einige dieser Befunde als Stütze 
seiner Theorie an, z.B. das Vorkommen von Süßwas-
serfischen aus der Familie der Barsche in Europa 
und dem Osten Nordamerikas, nicht aber im Westen 
Nordamerikas und Ostasien – eine Einwanderung 
über die Beringstraße ist also unwahrscheinlich. Ein 
ähnliches Verbreitungsmuster findet sich bei Garten-
schnecken und Pflanzen, die nur in Westeuropa und 
dem Osten Nordamerikas vorkommen.182 

Einbindung in die Theorie der Ökologie
Eine theoretische Konsolidierung erfährt die Sub-
disziplin der Biogeografie durch die Einbindung in 
die Ökologie, wie sie von botanischer Seite durch A. 
Schimper183 und J. Warming184 und von zoologischer 

Abb. 51. Abhängigkeit der wichtigsten Vegetationstypen (»Formationstypen«) von 
den Klimafaktoren Temperatur (mittlere Jahrestemperatur: horizontale Achse) 
und Niederschlag (mittlere Jahresniederschläge: vertikale Achse) (aus Whittaker, 
R.H. (1970). Communities and Ecosystems: 65).
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Seite durch L.G. Semper185 und R. Hesse186 vollzogen 
wird. Das Geschehen der großräumigen Etablierung 
und Ausbreitung von Organismen wird als Ergebnis 
kleinräumiger Prozesse der Konkurrenz innerhalb 
einer Gemeinschaft und unterschiedlicher Fortpflan-
zungsstrategien gedeutet. In der zweiten Hälfte des 
20. Jahrhunderts mündet dieser Ansatz der Biogeo-
grafie in mathematische Modelle der ↑Konkurrenz, 
↑Koexistenz und ↑Diversität 187 und läuft unter der 
Bezeichnung ökologische Geografie (Mac Arthur 
1972: »ecological geography«188) oder ökologische 
Biogeografie. 

Auch wichtige Einsichten und Konzepte der all-
gemeinen Ökologie werden anhand biogeografi-
scher Ansätze entwickelt; als besonders fruchtbar 
erwies sich dabei die Biogeografie von Inseln (vgl. 
Abb. 53).189 Entgegen der älteren Tradition werden 
in dem bekannten Modell der Inselbiogeografie von 
R.H. MacArthur und E.O. Wilson nicht langfristige 
evolutionäre Faktoren – wie etwa Speziationsereig-
nisse oder zufällige historische Entwicklungen190 –, 
sondern aktuell wirksame ökologische Bedingungen 
für die zu beobachtende Verbreitung von Arten ver-
antwortlich gemacht. 

Ein wichtiges ökologisches Konzept, das mittels 
der Inselbiogeografie getestet wurde, ist das Modell 
der r- und K-Selektion (↑Lebensgeschichte). Die ers-

ten Daten zur Entwicklung und zum Test des Modells 
stammen von der natürlichen Fauna der Inseln der 
Karibik. E.O. Wilson und D. Simberloff schaffen in 
späteren Versuchen kontrollierte Bedingungen auf 
kleinen, künstlich erzeugten und mit Gas entvöl-
kerten (»defaunierten«) Inseln in den Florida Keys 
und beobachten die Prozesse der Rekolonisierung.191 
Bemerkenswert ist dabei die Stabilität eines einmal 

Abb. 52. Florenreiche (in Großbuchstaben) und Tierregionen (in Kleinbuchstaben) der Erde. Dem Florenreich der Australis 
entspricht die Tierregion der Notogaea. Übergangsgebiete zwischen den Tierregionen schraffiert (aus Walter, H. & Breckle, 
S.-W. (1983/91). Ökologie der Erde Bd. 1: 12).

 1. Tropische und subtropische feuchte Laubwälder
 2.  Tropische und subtropische trockene Laubwälder
 3. Tropische und subtropische Koniferenwälder
 4.  Gemäßigte Laub- und Mischwälder
 5.  Gemäßigte Nadelwälder
 6.  Boreale Wälder/Taiga
 7.  Tropische und subtropische Grasländer, Savannen 

und Buschländer
 8. Gemäßigte Grasländer, Savannen und Buschländer
 9. Überflutete Grasländer und Savannen
 10. Montane Gras- und Buschländer
 11. Tundra
 12. Mediterrane Wälder und Strauchländer
 13. Wüsten und trockene Buschländer
 14. Mangroven

Tab. 32. Einteilung der terrestrischen Ökoregionen der 
Erde in 14 Biome (nach Olson, D.M. et al. (2001). Terres-
trial ecoregions of the worlds: a new map of life on earth. 
BioScience 51, 933-938: 934).
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eingestellten Gleichgewichts von Arten trotz einer 
hohen Rate des Artenwechsels: In der Besiedlung der 
künstlichen Inseln verdrängten die Organismen einer 
Art solche anderer Arten, bevor sie selbst wieder ver-
drängt wurden – die Gesamtzahl der Arten blieb auf 
den Inseln aber weitgehend konstant. Mit diesen Un-
tersuchungen hat sich die Biogeografie zu einer ex-
perimentellen ökologischen Disziplin entwickelt.192

Heute hat die Biogeografie einen nicht ganz kla-
ren Status innerhalb der biologischen Disziplinen. Es 
gibt zwar seit 1974 ein eigenes Organ für die Subdis-
ziplin193, aber ihre Institutionalisierung ist insofern 
problematisch, als ihre theoretischen Grundlagen 
weitgehend auf der Populationsbiologie (↑Popula-
tion) beruhen. Aufgrund ihres weiten Spektrums an 
Ansätzen und Fragestellungen gilt die Biogeografie 
als die am wenigsten eng umrissene Teildisziplin der 
Biologie (»the least well defined, derived discipline 
in contemporary biology«).194
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Biologie
›Biologie‹ (abgeleitet von griech. ›βίος‹ »Leben, 
Lebenszeit, Lebenswandel (des Menschen)« ist ein 
Wort, das sich in seiner lateinischen Form bis ins spä-
te 17. Jahrhundert zurückverfolgen lässt.1 Bis zum 
Ende des 18. Jahrhunderts wird es allerdings nicht 
in seiner heutigen Bedeutung im Sinne einer Lehre 
von der belebten Natur, sondern zur Bezeichnung des 
individuellen Lebens und der Biografie eines Men-
schen verwendet. In diesem Sinne erscheint es zur 
Darstellung des »schnellfliegenden menschlichen 
Lebens« 1666 bei Johannes Olearius2 und einige Jah-
re später bei J.C. Herrward in einer Leichenpredigt 
auf den Herzog von Sachsen-Anhalt3. Im Sinne von 
»Biografie« erscheint das Wort dann auch in den la-
teinischen Texten C. von Linnés (schon 1736); »bio-
logi« bezeichnet bei Linné die Lebensbeschreibung 
berühmter Botaniker.4 Offenbar durch Linné angeregt 
und außerhalb des Lateinischen findet sich das Wort 
wieder bei dem Erfurter Botaniker J.J. Planer in ei-
ner Schrift aus dem Jahr 1771.5 Planer versteht unter 
»Biologie« eine Zusammenstellung botanischer Epo-
nyme, also Bezeichnungen taxonomischer Einheiten, 
die nach einem berühmten Botaniker benannt sind.

Der erste, der das Wort für eine allgemeine Le-
benslehre verwendet, ist nach neueren Erkenntnissen 
der Wolffianer M.C. Hanov im Jahr 1766 im dritten 
Band seiner Naturphilosophie, in der er die Biologie 
neben die Geologie und über die beiden Disziplinen 
der Zoologie und Botanik (»Phytologie«) ordnet.6 
Im Deutschen und Französischen erscheint der Aus-
druck mit der heutigen Bedeutung um 1800; in der 
englischen Sprache im Jahr 1819 in einem Lehrbuch 
von W. Lawrence.7

Aristotelische Biologie
Als Begründer der wissenschaftlichen Biologie gilt 
Aristoteles, der »Vater der Biologie« – wie er seit 
Ende des 19. Jahrhunderts genannt wird8. Zwar wer-
den auch schon vor Aristoteles Beschreibungen und 
Analysen biologischer Sachverhalte gegeben9, Aris-
toteles ist aber der erste, der systematisch geschlos-
sene Monografien zur Biologie verfasst und einen 
methodischen Ansatz verfolgt, in dem er detaillierte 
empirische Untersuchungen mit dem Ziel der Gene-
ralisierung und Typisierung sowie einem durchge-
henden Begründungsanspruch verbindet10 (vgl. Tab. 
33).

Die biologischen Schriften von Aristoteles machen 
zwei Drittel seines naturphilosophischen Werks aus. 
Aristoteles rechtfertigt diese schwerpunktmäßige 
Beschäftigung mit der Biologie damit, dass uns die 
Tiere und Pflanzen näher stünden und uns verwand-
ter seien als die Gestirne; außerdem verspreche die 
Beschäftigung mit ihnen einen größeren wissen-
schaftlichen Ertrag, weil sie besser erkennbar seien; 
schließlich werde an den Lebewesen die teleologische 
Ordnung der Natur besonders deutlich.11 Die biolo-
gischen Ausführungen Aristoteles’ betreffen Form 
(↑Anatomie), Funktion (↑Physiologie) und vor allem 
das ↑Verhalten der Lebewesen. Die Lebendigkeit der 
Lebewesen bindet Aristoteles an das Vorhandensein 
einer Seele; diese ist nach seiner Vorstellung fest mit 
dem lebenden Körper verbunden und führt keine von 
ihm unabhängige Existenz.12 Die Gliederung der See-
le in einen ernährenden, einen wahrnehmenden und 

Die Biologie ist die Naturwissenschaft der Organismen, 
ihrer Teile und Teilprozesse, ihrer überindividuellen 
Dynamik (in der Evolution) und ihrer überindividuellen 
Verbände (in Biozönosen und Ökosystemen).

Zoografie (Freig 1579)  271
Phytografie (Hernández 1649)  271
Biologie (Hanov 1766)  254
Bionomie (Hanov 1766)  268
Organologie (Feuereisen 1780)  270
Zoonomie (E. Darwin 1794)  271
Organonomie (Schmid 1798)  271
Lebenskunde (Busch 1806)  268
Organografie (Goldbeck 1806)  271
allgemeine Biologie (Bartels 1808)  273
spezielle Biologie (Carus 1811)  273
biologische Philosophie (Lamarck 1815)  275
Lebenswissenschaft (Pierer 1816)  267
analytische Biologie (Anonymus 1835)  274
Philosophie der Biologie (Whewell 1840)  274
Biologismus (Perty 1861)  267
synthetische Biologie (Doherty 1864)  274
universale Biologie (Anonymus 1873)  274
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einen denkenden Teil13 enthält einerseits eine Eintei-
lung der grundlegenden Tätigkeiten der Lebewesen, 
andererseits liegt sie der Einteilung der Lebewesen in 
Pflanzen, Tiere und Menschen zugrunde. 

Insgesamt enthält der methodische Ansatz von 
Aristoteles einige wichtige Neuerungen gegenüber 
seinen naturphilosophischen Vorgängern. Neuartig in 
der Darstellung ist das völlige Fehlen von Beschrei-
bungen individueller Einzelfälle; an deren Stelle tritt 
die Konzentration auf das Typische und Charakteris-
tische einer Art oder Klasse. Im Zusammenhang da-
mit steht das aristotelische Verständnis von Wissen-
schaft als theoretischer Bemühung, die auf das Allge-
meine und Unveränderliche einer Sache gerichtet ist. 
Die Tierkunde kennzeichnet Aristoteles ausdrücklich 
als eine Naturwissenschaft (»φύσικη ἐπιστήμη«).14 
Entgegen den eigenen Vorgaben in seinen wissen-
schaftstheoretischen Schriften (v.a. den ›Analytica 
posteriora‹), nach denen eine Wissenschaft axioma-
tisch organisiert ist und ihr Begründungsverfahren 
wesentlich in syllogistischen Schlüssen besteht15, 
verwendet Aristoteles in seinen zoologischen Schrif-
ten zumindest nicht explizit solche Schlussfiguren. 
Einige Passagen besonders der Schrift über die Tei-
le der Tiere lassen sich aber so interpretieren, dass 
seine Argumentation in groben Zügen diesem Muster 
folgt.16 Trotzdem ist nicht zu bestreiten, dass die zoo-
logischen Schriften des Aristoteles in weiten Teilen 
wenig theoriegeleitete Faktensammlungen enthalten, 
die außerdem häufig nicht in Erklärungen eingebettet 
sind.

Im Mittelalter und der Frühen Neuzeit bilden die 
aristotelischen Lehren einen zentralen Bezugspunkt 
biologischen Denkens. Von Seiten einflussreicher 
Biologen wird Aristoteles z.T. bis ins 19. Jahrhun-
dert eine Wertschätzung entgegengebracht. So urteilt 
beispielsweise C. Darwin einige Monate vor seinem 
Tod, Linné und Cuvier, seine beiden Götter, seien 
im Vergleich zu Aristoteles doch bloße Schuljun-
gen (»Linnaeus and Cuvier have been my two gods, 
though in very different ways, but they were mere 
school-boys to old Aristotle«17). Allerdings hat Dar-
win die aristotelischen Schriften auch erst kurz vor 
seinem Tod kennengelernt; seine Wertschätzung be-
zieht sich auf die genaue Beobachtungsgabe des Aris-
toteles, sein einleuchtendes Schema zur systemati-
schen Klassifikation der Tiere und seine durchgehend 
funktionalistische Perspektive, die die Teile der Tiere 
ausgehend von ihren Funktionen beschreibt.18 Im 20. 
Jahrhundert gibt es von biologischer Seite allerdings 
auch nicht wenige eindeutige Ablehnungen der aris-
totelischen Schriften, besonders drastisch formuliert 
werden sie 1983 von P. und J. Medawar, die darin 

nichts als ein langweiliges Gemisch aus Gerüchten, 
unvollständigen Beobachtungen, Wunschdenken, 
und einer an Dummheit grenzenden Leichtgläubig-
keit sehen (was sie allerdings nicht davon abhält, den 
Namen des Aristoteles als Werbeträger für ihr Buch 

1. Empirismus
Weil die Wahrnehmung in der Regel als zuverlässig gilt 
(Realismus), kann sie die Basis der Wissenschaft bilden, 
von der ausgehend mittels des Verfahrens der Induktion 
(»ἐπαγωγή«) allgemeine Aussagen getroffen werden.

2. Wissenschaft des Typischen
Weil die Wissenschaften von dem Allgemeinen und Un-
veränderlichen einer Sache handeln, sind nicht indivi-
duelle Lebewesen, sondern Tierklassen (Arten, Gattun-
gen etc.) Gegenstand der Untersuchungen.

3. Durchgehender Begründungsanspruch
Klar unterschieden wird die Darstellung des Dass (der 
Phänomene) und des Weshalb (der Erklärungen). Er-
steres wird zuerst dargestellt; die Erklärung oder der 
Beweis im Rahmen einer axiomatischen Argumentati-
on gilt aber als das eigentliche Ziel der Wissenschaft. 
Formale Deduktionen, die Grundform des Beweises, 
werden aber häufig nicht explizit vorgestellt, sondern 
erscheinen in nicht-formalisierter Weise als lockere 
Schlussfolgerungen.

4. Enzyklopädische Faktensammlung
Die Schriften enthalten in weiten Teilen Faktensamm-
lungen, die wenig theoriegeleitet dargestellt und häufig 
nicht in Erklärungen eingebettet sind (phänomenologi-
sche Wissenschaft). In der ›Historia animalium‹ wird 
die Induktion, die in den methodischen Schriften als 
Grundlage der wissenschaftlichen Argumentation gilt, 
nicht ein einziges Mal erwähnt.

5. Primat der Finalursachen
Von den vier Ursachetypen, die die Form, die Materie, 
die Wirkung und den Zweck eines Gegenstandes be-
treffen, spielt in der Biologie die Finalursache die ent-
scheidende Rolle, weil sie »den Begriff hergibt«, also 
das Wesen des Gegenstandes betrifft und damit in seine 
Definition eingeht. Durch die Annahme eigener Prin-
zipien für verschiedene Wissenschaften ergibt sich ein 
wissenschaftstheoretischer Antireduktionismus, der von 
einer Pluralität von Wissenschaften ausgeht.

6. Geringe Bedeutung des Experiments und der 
Quantifizierung
Im Vergleich zur Beobachtung kommt dem Experiment 
und der mathematischen Modellierung nur geringe Be-
deutung zu (mit einigen Ausnahmen, z.B. in der Em-
bryologie mit der Untersuchung der Hühnchenentwick-
lung im Ei).

Tab. 33. Kennzeichen der wissenschaftlichen Tierkunde des 
Aristoteles, die diese von ihren Vorgängern oder der neu-
zeitlichen Wissenschaft unterscheiden.
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Abb. 54. Historische Entwicklung biologischer Forschungsrichtungen und der Zeitpunkt ihrer universitären Institutiona-
lisierung (aus Jahn, I. (Hg.) (1982/98). Geschichte der Biologie: 25).
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Paradigma Hauptvertreter und Hauptwerke
16. Jahrhundert
Beschreibende Enzyklopädistik O. Brunfels (1532-37). Contrafayt Kreüterbuch
 C. Gesner (1551-58; 1587). Historiae animalium
Physiologie des Menschen J. Fernel (1542). Physiologiae libri VII
Anatomie des Menschen  A. Vesal (1543). De humani corporis fabrica
Vergleichende Anatomie V. Coiter (1575). Diversorum animalium sceletorum explicationes
Systematische Botanik A. Cesalpin (1583). De plantis
17. Jahrhundert
Embryologie G. Fabricius (1621). De formatione ovi et pulli
Mechanistische Physiologie W. Harvey (1628). Excitatio anatomica de motu cordis et sanguinis
  A. Borelli (1685). De motu animalium
Pflanzenanatomie M. Malpighi (1675-79). Anatomia plantarum
 N. Grew (1682). The Anatomy of Plants
Pflanzensystematik J. P. de Tournefort (1694). Élémens de botanique
18. Jahrhundert
Vitalismus G.E. Stahl (1708). Theoria medica vera
Experimentelle Physiologie H. Boerhaave (1708). Institutiones medicae
 A. von Haller (1747). Primae lineae physiologiae
Systematik C. von Linné (1735). Systema naturae
Naturgeschichte G.L.L. Buffon (1749-89). Histoire naturelle générale et particulière
 C. de Bonnet (1762). Considérations sur les corps organisés
19. Jahrhundert
Gewebelehre X. Bichat (1802). Anatomie générale
Vergleichende Anatomie G. Cuvier (1800-05). Leçons d’anatomie comparée
Biogeografie A. von Humboldt (1808). Ideen zu einer Physiognomik der Gewächse
Deszendenztheorie J.B. de Lamarck (1809). Philosophie zoologique
Theorie der Systematik A.-P. de Candolle (1813). Théorie élémentaire de la botanique
Entwicklungsbiologie K.E. von Baer (1828-37). Über Entwickelungsgeschichte der Thiere
Zellenlehre T. Schwann (1839). Mikroskopische Untersuchungen
 M.J. Schleiden (1842-43). Grundzüge der wissenschaftlichen Botanik
Selektionstheorie C. Darwin (1859). On the Origin of Species
 A.R. Wallace (1889). Darwinism
Züchtungsforschung G. Mendel (1866). Versuche über Pflanzen-Hybriden
Physiologische Regulation C. Bernard (1865). Introduction à l’étude de la médecine expérimentale
Zellteilung E. Strasburger (1882). Ueber den Theilungsvorgang der Zellkerne
Entwicklungsmechanik W. Roux (1885). Beiträge zur Entwickelungsmechanik des Embryo
Neodarwinismus A. Weismann (1885). Die Continuität des Keimplasma’s
20. Jahrhundert
Genetik W. Bateson (1902). Mendel’s Principles of Heredity
 T.H. Morgan (1919). The Physical Basis of Heredity
Ökologie E. Warming (1895). Plantesamfund
 C. Elton (1927). Animal Ecology
Synthet. Theorie der Evolution R.A. Fisher (1930). The Genetical Theory of Natural Selection
  T. Dobzhansky (1937). Genetics and the Origin of Species
  E. Mayr (1942). Systematics and the Origin of Species
Systemtheorie L. von Bertalanffy (1932-42). Theoretische Biologie
Vergl. Verhaltensforschung K. Lorenz (1939). Vergleichende Verhaltensforschung
 N. Tinbergen (1951). The Study of Instinct
Soziobiologie W.D. Hamilton (1964). The genetical evolution of social behaviour
Molekularbiologie H. Krebs & W. Johnson (1937). Citric acid in intermediate metabolism
  J. Watson & F. Crick (1953). Molecular structure for deoxyribonucleic acids
  M. Nirenberg (1966). The RNA code and protein synthesis
Symbiogenese L. Margulis (1970). Origin of Eukaryotic Cells

Tab. 34. Paradigmen und Hauptwerke in der Entwicklung der neuzeitlichen Biologie.
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zu verwenden): »The biological works of Aristotle 
are a strange and generally speaking rather tiresome 
farrago of hearsay, imperfect observation, wishful 
thinking, and credulity amounting to downright gul-
libility. […] Sometimes of course Aristotle is right; 
his writings were so voluminous he could hardly fail 
to be correct sometimes […]. We do not believe that 
anyone who decides not to read the works of Aristot-
le the biologist will risk spiritual impoverishment«.19

Verschwinden von Aristotelesʼ Forschungsprogramm
Obwohl die aristotelischen Schriften in der Antike 
bekannt sind und geachtet werden, wird sein biologi-
sches Forschungsprogramm, das auf eine systemati-
sche und theoretische Wissenschaft der Tiere gerich-
tet ist, doch nicht weiter verfolgt. Dieses Verschwin-
den gilt als ein »hellenistisches Mysterium« (Lennox 
1995).20 Allein Theophrast, ein unmittelbarer Schüler 
von Aristoteles, überträgt dessen Prinzipien auf das 
Studium der Pflanzen und wird damit zum Begründer 
der Botanik. 

Alle späteren antiken Naturforscher, selbst Plinius 
und Galen, zeigen dagegen wenig Verständnis für die 
methodische Organisation des biologischen Wissens 
bei Aristoteles, etwa der Unterscheidung des Wis-
sens, dass vom Wissen, warum oder der geforderten 
axiomatischen Ordnung des Wissens und der Beto-
nung des syllogistischen Schlusses als Grundlage der 
systematischen Gestalt einer Wissenschaft. Die erste 
nacharistotelische Abhandlung der Biologie in die-
sem Sinne ist erst wieder die Schrift ›De animalibus‹ 
von Albertus Magnus aus dem 12. Jahrhundert.

Biologie in Mittelalter und Früher Neuzeit
Im Mittelalter und in der Frühen Neuzeit existiert 
keine Biologie im eigentlichen Sinne. Studien zu 
biologischen Sachverhalten werden nicht in einem 
einheitlichen methodischen und theoretischen Rah-
men durchgeführt, sondern erfolgen getrennt nach 
verschiedenen Gegenständen und Fragestellungen. 
So steht die Botanik (↑Pflanze) weitgehend isoliert 
von der Zoologie (↑Tier), und die ↑Anatomie und 
↑Morphologie werden noch nicht mit durchgehen-
dem Bezug zur ↑Physiologie (oder gar ↑Evolutions-
biologie) betrieben.

Auch die methodische Eigenständigkeit und sys-
tematische Unterschiedenheit biologischer Ansätze 
gegenüber solchen der Physik wird erst im 18. Jahr-
hundert herausgearbeitet. Insbesondere der in der Na-
turphilosophie der Frühen Neuzeit dominante monis-
tische Standpunkt des mechanistischen Paradigmas 
erschwert die Herausbildung der Biologie als eigen-
ständiger Wissenschaft. Denn die mechanistischen 

Theorien des Lebens sind dadurch gekennzeichnet, 
dass in ihnen das Leben als eine Erscheinungsform 
der Materie verstanden wird, die durch keine anderen 
Prinzipien erkannt wird als die unbelebte Materie. Die 
Ergebnisse dieses mechanistischen Ansatzes leisten 
damit einen entscheidenden Beitrag zur Integration 
der Analyse der Lebensphänomene in die Naturwis-
senschaft, ja von mechanistischer Seite kann der Be-
ginn der wissenschaftlichen Biologie mit dem Anfang 
der Betrachtung des Organismus mit physikalischen 
Augen angesetzt werden. Dementsprechend kann die 
quantifizierende Betrachtung des Organismus als der 
eigentliche Schritt zur naturwissenschaftlichen Bio-
logie verstanden werden. Diesen Schritt nimmt W. 
Harvey, der »Galilei der modernen Biologie«21, in 
seinen Untersuchungen des Blutkreislaufs von 1628 
(↑Physiologie; Kreislauf). Anderen gelten dagegen 
erst die Arbeiten von A.L. de Lavoisier und P.S. de 
Laplace über die qualitative und quantitative Identi-
tät der Wärme in einem tierischen Körper und in der 
Verbrennung einer Kerze bzw. die von A. Seguin und 
Lavoisier über die Natur der Respiration am Ende des 
18. Jahrhunderts als Initialzündung der Biologie.22 
In beiden Fällen ist es eine eigentlich physikalische 
Betrachtung der Organismen, die an den Anfang der 
Biologie gestellt wird. Mit dem Ende des 18. Jahr-
hunderts bildet sich dagegen bei Naturforschern und 
Philosophen ein Bewusstsein von der methodischen 
Eigenart der Biologie heraus, das diese zu einer ei-
genständigen Wissenschaft macht.

›Biologie‹ um 1800
Häufig wird die Auffassung vertreten, der Ursprung 
des Wortes ›Biologie‹ stehe im Zusammenhang mit 
der Abwendung von der klassifikatorisch verfahren-
den beschreibenden Naturgeschichte des 18. Jahr-
hunderts und markiere den Beginn einer auf Erklä-
rung abzielenden Theorie des Lebens. Tatsächlich 
wird das Wort ›Biologie‹ an der Wende des 18. zum 
19. Jahrhundert mehrfach, z.T. in exponierter Weise 
verwendet. Vier Autoren sind in diesem Zusammen-
hang von Bedeutung (vgl. Tab. 35):

T.G.A. Roose, ein Schüler Blumenbachs, gebraucht 
den Ausdruck beiläufig in seiner Schrift ›Grundzüge 
der Lehre von der Lebenskraft‹ von 1797.23 Danach 
findet es sich 1800 bei C.F. Burdach im Sinne einer 
allgemeinen »Lebenslehre«, die die medizinischen 
Aspekte des Menschen betrifft.24 An exponierter 
Stelle erscheint es erstmals 1802 bei dem Bremer 
Mediziner G.R. Treviranus als Titel eines mehrbän-
digen Werkes. Die Gegenstände der Biologie oder 
»Lebenslehre« sind nach Treviranus »die verschiede-
nen Formen und Erscheinungen des Lebens […], die 
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Bedingungen und Gesetze, unter welchen dieser Zu-
stand statt findet, und die Ursachen, wodurch dersel-
be bewirkt wird«25. Im gleichen Jahr verwendet J.B. 
de Lamarck den Ausdruck in seiner ›Hydrogéologie‹, 
in der er die Physik der Erde in drei Teile einteilt: die 
Meteorologie, die Hydrogeologie und die Biologie, 
wobei er die Biologie bestimmt als die Theorie der 
lebenden Körper (»la théorie des corps vivans«26). 
In einer späteren unveröffentlichten Schrift definiert 
Lamarck die Biologie als Lehre vom Ursprung, der 
Entwicklung, der Vielfalt und der Funktionen der Le-
bewesen (»Rechercher quelle est l’origine des Corps 
vivans et quelles sont les Causes principales de la 
diversité de ces corps, des développement de leur 
organisation et de leurs facultés«).27 Die Einführung 
des Ausdrucks ›Biologie‹ durch Lamarck hängt mit 
seiner Bestimmung der Lebewesen als organisierte 
Systeme zusammen (↑Organisation); im Hinblick 
auf ihre Organisiertheit gelten die Pflanzen und Tiere 
als unterschieden von der leblosen Materie. Lamarck 
ist der Ansicht, ihnen kämen Merkmale zu, die ihnen 
exklusiv eigen seien (»exclusivement propres«); es 
bestehe dagegen ein extremer Unterschied (»extrême 
différence«) zwischen den Pflanzen und Tieren auf 
der einen Seite und den leblosen Körpern auf der an-
deren Seite.28 Mit Lamarck wird daher die noch für 
Linné bestimmende traditionelle Einteilung der Na-
tur in drei Reiche (Mineralien, Pflanzen und Steine) 
aufgegeben und statt dessen eine Zweiteilung in den 
Zweig der Lebewesen auf der einen Seite und der 
leblosen Körper auf der anderen Seite vorgenommen. 
Für Lamarck ist diese Zweiteilung so grundlegend, 
dass er später vorschlägt, den Terminus ›Natur‹ al-
lein auf die lebendigen Wesen zu beziehen und die 
leblosen physikalischen Körper als ›Universum‹ zu-
sammenzufassen.29

Ursprung der Biologie um 1800?
Nach einer verbreiteten These der Historiografie der 
Biologie entstand die Biologie als einheitlicher The-
oriebereich überhaupt erst um 1800 (Sonntag 1991: 
»Vor dem späten 18. Jahrhundert gibt es keine Biolo-
gie«30). Erst zu dieser Zeit wurden nach dieser These 
die Gemeinsamkeiten zwischen Pflanzen und Tieren 
so klar gesehen, dass sie als ein einheitlicher Bereich 
der Natur konzipiert wurden (wie von Lamarck). So 
heißt es 1966 bei M. Foucault: »Bis zum Ende des 
achtzehnten Jahrhunderts existiert in der Tat das Le-
ben nicht, sondern lediglich Lebewesen. Diese bilden 
eine oder vielmehr mehrere Klassen in der Folge al-
ler Dinge auf der Welt«.31 Begriffsgeschichtlich lässt 
sich die These insoweit stützen, als neben ›Biologie‹ 
auch noch zahlreiche andere zentrale biologische 

Konzepte in dieser Zeit eine theoretische Konso-
lidierung erfahren haben, so etwa die Begriffe des 
↑Organismus oder der ↑Entwicklung, die gleicher-
maßen auf Pflanzen und Tiere bezogen werden. Um 
1800 vollzieht sich damit eine Verbindung von meh-
reren bis dahin weitgehend getrennt verlaufenden 
Forschungsgebieten, z.B. der Botanik und Zoologie, 
oder auch der beschreibenden und klassifizierenden 
Naturgeschichte und der auf die Analyse der Funk-
tionen des individuellen Organismus ausgerichteten 
Physiologie.

Mit diesen Verbindungen wächst auch das Be-
wusstsein von der theoretischen und methodischen 
Einheitlichkeit des biologischen Wissensfeldes. Die 
Biologie tritt um 1800 als eigenständige Disziplin 
auf, insofern sie ihr Wissen als Einheit ausweisen 
kann und gegen die anderen Wissenschaften ab-
zugrenzen vermag. Sie entwickelt dazu ein Wissen 
zweiter Ordnung, eine Methodologie, welche Grund-
sätze über den Zusammenhalt und den weiteren 
Erwerb des biologischen Wissens enthält. Die Aus-
zeichnung der teleologischen Perspektive (mittels 
des Konzepts der ↑Organisation) als einer für die 
Biologie legitimen und fundamentalen Fragerich-
tung spielt dabei eine wichtige Rolle (↑Zweckmä-
ßigkeit). Biologisches Wissen ist in diesem Sinne 
noch nicht die isolierte und vereinzelte Kenntnis von 
biologischen Sachverhalten, wie z.B. das Wissen um 
das Vorhandensein und den Mechanismus des Blut-
kreislaufs im 17. Jahrhundert. Vielmehr macht erst 
die systematische Geschlossenheit und Integrität des 
Wissens es zu einem besonderen wissenschaftlichen 
Wissen. Weil diese Integration des biologischen Wis-
sens, insbesondere die Vereinigung von Botanik und 
Zoologie, in einer einheitlichen Lehre des Organis-

»De rebus viventibus« (Hanov 1766, 463).

»Lehre von der Lebenskraft« (Roose 1796, Titel; III).

»Lebenslehre des Menschen« (Burdach 1800, 62).

»[L’étude des questions] qui appartiennent à l’origine 
et aux développement d’organisation des corps vivans«; 
»la théorie […] des corps vivans« (Lamarck 1801-02, 
8).

»[D]ie Lehre von der lebenden Natur«; »Die Gegenstän-
de unserer Nachforschungen werden die verschiedenen 
Formen und Erscheinungen des Lebens seyn, die Be-
dingungen und Gesetze, unter welchen dieser Zustand 
statt findet, und die Ursachen, wodurch derselbe bewirkt 
wird« (Treviranus 1802, 4).

Tab. 35. Frühe Verwendungen und Bestimmungen des Aus-
drucks ›Biologie‹.
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mus – und dessen Feinbau aus Zellen und Entstehung 
in der Evolution – eigentlich erst im 19. Jahrhundert 
erfolgt, kann nach Auffassung vieler Biologiehisto-
riker erst seit diesem Jahrhundert von der ›Biologie‹ 
im eigentlichen Sinne gesprochen werden.32 Nach W. 
Lepenies erfolgt um 1800 der »Übergang von einer 
Wissenschaft der Lebewesen zu einer Wissenschaft 
des Lebens«; und dieser Übergang werde terminolo-
gisch durch die Einführung des Ausdrucks ›Biologie‹ 
markiert.33 

Nach einer anderen Auffassung steht die Etablie-
rung des Ausdrucks ›Biologie‹ in einem der heutigen 
Bedeutung verwandten Sinn um 1800 dagegen nicht 
mit der disziplinären Konsolidierung der Biologie in 
Verbindung, sondern stellt allein eine seit den ersten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts erfolgende retros-
pektive historiografische Konstruktion im Sinne ei-
ner Selbstvergewisserung der eigenen Vorgeschichte 
dar.34 

Gegen eine solche Sicht spricht allerdings, dass 
man sich gerade in der Zeit um 1800 verstärkt um 
eine begriffliche Fassung der Abgrenzung des Le-
bendigen vom Leblosen in der Natur bemüht. Nicht 
zuletzt Kants Exposition des Organismusbegriffs von 
1790, die von vielen zeitgenössischen Biologen re-
zipiert wird, trägt zur Konstituierung einer Wissen-
schaft bei, die sich ihres einheitlichen Gegenstandes 
bewusst ist. Wird also der Begriff des Organismus 
als der grundlegende biologische Begriff verstanden 
und folgt man der Einschätzung, dass dieser Begriff 
gerade Ende des 18. Jahrhunderts eine entscheiden-
de Exposition und Explikation erfährt, dann ist diese 
Zeit zumindest für die konzeptionelle Etablierung 
der Wissenschaft der Biologie als entscheidend an-
zusehen. 

Erste Hälfte des 19. Jh.
Die Etablierung der Biologie als neuer einheitlicher 
Wissenschaftszweig vollzieht sich allerdings langsam 
und nicht als plötzlicher revolutionärer Umschlag. 
Von den romantischen Naturphilosophen wird er in 
den ersten Jahren des 19. Jahrhunderts – analog zum 
Begriff des ↑Lebens – nicht selten auf die gesamte 
Natur ausgeweitet. »Es giebt kein anderes Seyn, als 
das Leben«, wie es J.G. Fichte 1806 formuliert35 – die 
Biologie kann damit als eine umfassende Seinslehre 
konzipiert werden. L. Oken definiert in seinem ›Ab-
riss des Systems der Biologie‹ (1805) die Biologie 
zwar als »die Naturphilosophie der organisirten Lei-
ber«, da die »organische Welt« aber ein »Abbild« der 
unorganischen sei, müssten in einer Darstellung der 
Biologie auch die anorganischen Verhältnisse enthal-
ten sein.36 Der Ausdruck ›Biologie‹ verbreitet sich 
jedoch insgesamt erst allmählich in den ersten Jahr-
zehnten des 19. Jahrhunderts. Bis Ende der 1820er 
Jahre entstehen nur wenige Abhandlungen, in denen 
das Wort erscheint (z.B. Pierer 181637; Fodéra 182638; 
Berthold 1829; vgl. Abb. 55). Nicht selten bezeichnet 
›Biologie‹ dabei auch nicht die vollständige Lebens-
lehre, sondern nur einen Aspekt von ihr. So gliedert 
F.F. Runge die Lehre der Pflanzen oder »Phytolo-
gie«, wie er sie nennt, (↑Pflanze) in die drei Teile der 
»Wissenschaft vom pflanzlichen Leben: Phyto-Bio-
logie«, der »Wissenschaft vom pflanzlichen Stoff: 
Phyto-Stöchiologie« und der »Wissenschaft von der 
pflanzlichen Form: Phyto-Morphologie«.39 Später in 
seinem Werk identifiziert Runge die Phyto-Biologie 
mit der »Phytophysiologie«.40

Zu allgemeiner Verbreitung findet der Ausdruck 
erst durch A. Comtes System der positiven Phi-
losophie (1838), in dem die Biologie – das Wort 
übernimmt Comte von D. de Blainville (s.u.) – den 
Bereich zwischen natürlicher und sozialer Physik 
(= Soziologie) markiert.41 Die vorzüglichste biolo-
gische Methode ist nach Comte der vergleichende 
Ansatz; der Begriff des Lebens wird über das Ver-
hältnis des Organismus zu seiner ↑Umwelt bestimmt. 
Endgültig verankert wird der Ausdruck ›Biologie‹ im 
Französischen durch die von C. Robin 1849 erfolgte 
Gründung der französischen ›Gesellschaft für Biolo-
gie‹ (»Société de Biologie«).42

Biologie als Ökologie
Allerdings wird bis zum Ende des 19. Jahrhunderts 
unter ›Biologie‹ nicht immer die umfassende Lehre 
des Lebens im heutigen Sinne verstanden. So be-
stimmt D. de Blainville bereits 1829 die Zoobiologie 
(»zoobiologie«) als Lehre von den organischen Pro-
zessen, die als Reaktion aufgrund äußerer Einflüsse 

Abb. 55. Eine frühe Einteilung der Biologie in Subdisziplin-
en (aus Berthold, A.A. (1829). Lehrbuch der Physiologie 
des Menschen und der Thiere, Theil 1: 5).
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auf die Organismen erfolgen (»par suite de l’influence 
exercée sur eux par le monde extérieur«), und grenzt 
sie von fünf weiteren Unterdisziplinen der Zoologie 
ab, nämlich der Taxonomie (»zootaxie«), Anatomie 
(»zootomie«), Ethologie (»zooéthique«), Tierheil-
kunde (»zooiatrie«) sowie Tierhaltung und -zucht 
(»zoonomique«).43 Andererseits plädiert Blainville 
aber auch dafür, den Ausdruck ›Biologie‹ an Stelle 
von ›Physiologie‹ für eine allgemeine Lehre des Le-
bens (»science de la vie«) zu verwenden und sieht 
als ihren Gegenstand die Phänomene des Lebens in 
ihrer Erzeugung und Beziehung zu der (inneren) Or-
ganisation und den äußeren Umständen.44 Entgegen 
diesem Vorschlag gebraucht Blainville aber, der äl-
teren Tradition gemäß, im Titel seines Werks nicht 
den Ausdruck ›Biologie‹, sondern die Formulierung 
›allgemeine Physiologie‹ (»physiologie générale«).

In eine ähnliche Richtung weist die Einengung der 
Bedeutung des Wortes ›Biologie‹, die der Botaniker 
F. Delpino 1867 vorschlägt, indem er das damit Be-
zeichnete als eine besondere Disziplin der Lebens-
wissenschaften versteht, die neben den Disziplinen 
der Morphologie, Physiologie und Systematik steht. 
Delpino identifiziert die Biologie weitgehend mit 
Haeckels Ökologie.45 Von anderen Botanikern wird 
diese Begriffsverwendung Delpinos übernommen.46 
Auch der Zoologe G. Jaeger verfügt 1871 über einen 
eingeschränkten Biologiebegriff, wenn er die Biolo-
gie eine »äussere Physiologie« nennt und damit die 
»Lehre von den Beziehungen des einzelnen Thieres 
zur Aussenwelt« bezeichnet, die er neben die innere 
Physiologie, die Psychologie, die Morphologie und 
die Morphogenie stellt.47 Im sachlichen Anschluss 
daran ist später die Ethologie mit der Biologie identi-
fiziert worden, so z.B. 1898 von F. Dahl. Nach Dahl 
hat die Biologie im Sinne einer Ethologie mit den 
»Lebensgewohnheiten« der Tiere, insbesondere mit 
ihrem »Verhältnis zu den äußeren Lebensbedingun-
gen« zu tun.48 Analog dazu versteht im Jahr 1901 E. 
Wasmann die Biologie »im engeren Sinne« als die 
»Lehre von der äußeren Lebensweise der Organis-
men«49 und definiert: »Die Biologie ist die Lehre von 
den äußeren Lebensthätigkeiten, die den Organismen 
als Individuen zukommen, und die zugleich auch ihr 
Verhältnis zu den übrigen Organismen und zu den 
anorganischen Existenzbedingungen regeln«50. 

Heute findet sich diese eingeschränkte Bedeutung 
des Ausdrucks ›Biologie‹ noch vereinzelt, wenn von 
der »Biologie einer Art« gesprochen wird und damit 
die Lebensweise der Organismen und deren Einbin-
dung in ein Ökosystem bezeichnet wird.51 Der integra-
tive Biologiebegriff, der alle Aspekte der Lebewesen 
umfasst, ist aber auch schon Ende des 19. Jahrhunderts 

verbreitet. So schlägt der Morphologe C. Gegenbaur 
1876 vor, ›Biologie‹ als Oberbegriff für die Diszipli-
nen der Morphologie und Physiologie zu verwenden.52 
Dieses Verständnis des Begriffs im »umfassendsten 
Sinne« setzt sich als dominante Bedeutung durch: 
Haeckel empfiehlt 1890, als ›Biologie‹ die »gesammte 
organische Naturwissenschaft, im Gegensatz zur anor-
ganischen, der Abiologie« zu bezeichnen.53 

Organisation
Die grundlegenden Gegenstände der Biologie, die Le-
bewesen, sind organisierte Systeme, also Einheiten aus 
wechselseitig voneinander abhängigen Teilen.

Regulation
Organismen sind dynamische Systeme, die Mechanis-
men zu ihrer eigenen Erhaltung aufweisen (Regelungs- 
und Steuerungseinheiten).

Offenheit
Organismen und biologische Gegenstände auf anderen 
Hierarchieebenen (z.B. Ökosysteme) sind offene Syste-
me, die zu ihrer Erhaltung auf die Aufnahme von Ener-
gie und den Austausch von Stoffen angewiesen sind.

Historizität
Organismen stehen in einem Verhältnis der Abstam-
mung zueinander. Im Regelfall folgt auch die biologi-
sche Bildung von Klassen dieser Gegenstände solchen 
Eigenschaften, die sich aus ihrer jeweiligen Geschichte 
ergeben (die Artzugehörigkeit folgt z.B. dem direkten 
historischen Kriterium des Deszendenzzusammenhangs 
oder dem indirekt historischen Kriterium der Gemein-
samkeit von kontigenten tradierten Eigenschaften).

Individualität
Aufgrund ihrer Komplexität bilden die biologischen 
Gegenstände keine homogenen Klassen, sondern sind 
durch Einzigartigkeit und damit nur begrenzte Ver-
gleichbarkeit gekennzeichnet.

Modularität
Die Körper von Organismen sind aus einer begrenzten 
Anzahl von Grundbausteinen aufgebaut, die in struktu-
reller Variation und hierarchischer Ordnung eingesetzt 
werden (z.B. Nukleotide der DNA, Aminosäuren der 
Proteine, Zell- und, Gewebstypen, Segmente der Ar-
thropoden, Wirbel der Wirbeltiere).

Diversität
Die biologischen Gegenstände lassen sich in eine sehr 
große Menge von Ähnlichkeitsklassen (Arten) gliedern: 
Im Gegensatz zu den nur etwa 103 Objektklassen der 
Physik weist die Biologie in der Größenordnung von 
1010 Objektklassen auf (geschätzte Anzahl der Arten in 
der Erdgeschichte).

Tab. 36. Zentrale Konzepte zur Analyse der Gegenstände 
der Biologie, die ihrer Abgrenzung von der Physik zugrunde 
liegen.
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Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts steht der Aus-
druck ›Biologie‹ selten an zentraler Stelle zur Be-
zeichnung einer naturwissenschaftlichen Lehre des 
Lebens. Viele Biologen verwenden ihn nur sehr spo-
radisch. C. Darwin etwa gebraucht ihn erst nach dem 
Erscheinen von Spencers ›Principles of Biology‹ 
(1864-67) in seinen Schriften ab 186854 – zu einem 
regelmäßigen Terminus entwickelt er sich bei Dar-
win aber nicht. 

»Autonomie« der Biologie?
Die Erfolge der Physiologie in der kausalen Erklä-
rung der Lebenserscheinungen in der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts führen zur Dominanz des me-
chanistischen Paradigmas und der endgültigen Ablö-
sung von Lehren der Lebenskraft und besonderer vi-
talistischer Prinzipien. Besonders deutlich zeigt sich 
die mechanistische Grundeinstellung bei dem franzö-
sischen Physiologen C. Bernard, der sich mit seiner 
Meinung in der Nachfolge von Descartes, Leibniz 
und Lavoisier sieht. Bernard ist der Auffassung, es 
gebe nur einen Mechanismus in der Natur, dem auch 
die biologischen Prozesse unterliegen würden: »[I]
l n’y a au monde qu’une seule mécanique, une seu-
le physique, une seule chimie, communes à tous les 
êtres de la nature. Il n’y a donc pas deux ordres des 
sciences«.55 Biologie und Physik liegen nach Bernard 
die gleichen Prinzipien und Methoden der Erkenntnis 
zugrunde; die Unterschiede seien lediglich auf Grade 
der Komplexität zurückzuführen: »Les sciences des 
corps vivants et celles des corps bruts ont pour base 
les mêmes principes et pour moyens d’études les mê-
mes méthodes d’investigation«.56 Auch C.S. Peirce 
ordnet in seiner Klassifikation der Wissenschaften 
von 1904 die Biologie zusammen mit der Chemie 
und Kristallografie der Physik unter, genauer der 
»klassifizierenden Physik«, die er wiederum neben 
die »nomologische« und die »deskriptive Physik« 
stellt.57

In dem mechanistischen Programm zur Erfor-
schung des Lebens geht es nicht mehr um die Er-
kenntnis eines einheitlichen »Prinzips des Lebens« 
oder einer vitalistischen Grundkraft, sondern schlicht 
um die Mechanismen, die sich an lebenden Körpern 
zeigen. Das, was das Leben ausmacht, verdankt sich 
diesem Forschungsprogramm zufolge nicht einer 
spezifischen Ursache, sondern stellt eine Wirkung 
dar, die sich aus dem besonderen Zusammenspiel 
der für alle Materie gültigen Kräfte ergibt. Nur die 
Pluralität dieser Einzelkräfte steht der empirischen 
Untersuchung offen. Die Einheitlichkeit des Lebens 
muss also in der wissenschaftlichen Analyse in eine 
Vielfalt von Kräften aufgelöst werden.

Nur an der Wende des 19. zum 20. Jahrhundert 
wird diese generelle Tendenz des biologischen For-
schungsprogramms durch eine kurze Renaissance 
des ↑Vitalismus überlagert. Besonders H. Driesch 
propagiert dabei die »Autonomie« der Biologie als 
»selbständige Grundwissenschaft«58 auf der Grund-
lage des Postulats einer besonderen außerphysikali-
schen Kraft der Lebewesen. 

Nicht dieses Postulat, aber die Rede von der »Au-
tonomie der Biologie« und der Versuch, sie zu be-
gründen, haben sich bis in die Gegenwart erhalten.59 
Die Wege zu diesem Ziel unterscheiden sich erheb-
lich. Die funktionale Sprache der Biologie (↑Funkti-
on; Zweckmäßigkeit), die Geschichtlichkeit des Le-
bens (↑Phylogenese) oder die besonderen Gesetze, 
die sich in der Evolutionstheorie formulieren lassen 
(↑Evolution; Selektion) werden als Grund für die 
Selbständigkeit der Biologie gegenüber der Physik 
angeführt. Auch die reine Komplexität der biologi-
schen Gegenstände rechtfertigt in der Ansicht einiger 
Autoren die wissenschaftliche Eigenständigkeit der 
Biologie. So ist A. Rosenberg der Auffassung, die 
Biologie stelle eine »instrumentelle« Wissenschaft 
dar, weil wir angesichts der Komplexität des Ge-
genstandes nur heuristische Modelle mit begrenzter 
Anwendbarkeit geben könnten, die dahinter liegen-
den grundlegenden Gesetze aber – anders als in der 
Physik – nicht erkennen könnten: »the level of com-
plexity becomes so great that creatures of our cog-
nitive and computational abilities cannot move from 
models and approximations to the nomological gene-
ralizations governing the biological processes«60. Als 
ein Grund der Komplexität der biologischen Gegen-
stände führt Rosenberg die »Blindheit« der Selektion 
für Strukturen an. Es seien die Effekte und Funktio-
nen, für die eine Struktur selektiert werde. Die glei-
che Wirkung könne aber durch vielfältige Strukturen 
verwirklicht werden: »above the level of the mole-
cule, nature isn’t simple anymore, and it isn’t simple 
because of the blindness to structural differences of 
selection for functions«61 (↑Diversität). Weil die Se-
lektion auf Funktionen ausgerichtet ist, lassen sich 
allein funktionale Verallgemeinerungen aussagen – 
etwa in dem allgemeinen Satz: alle Organismen sind 
auf Selbsterhaltung und Fortpflanzung ausgerichtet 
(↑Funktion) – Gesetze über Strukturen lassen sich 
aber nicht formulieren.

Die methodologische »Autonomie« der Biologie 
beruht nach Auffassung vieler Philosophen der Bio-
logie aus der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
wesentlich darauf, dass die biologischen Systemati-
sierungen und Erklärungen häufig unabhängig von 
den Details physikalischer Erklärungen sind62: »Bio-
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logical categories allow us to recognize similarities 
between physically distinct systems« (Sober 1993).63 
Für jedes einzelne biologische Ereignis lässt sich 
zwar eine physikalische Beschreibung und Erklärung 
geben (ontologischer Monismus); die Zusammenfas-
sung dieser Ereignisse zu einer einheitlichen Klasse 
erfolgt aber nicht mittels physikalischer Konzepte 
(methodologischer Pluralismus). So fassen die meis-
ten funktionalen Kategorien Ereignisse zu einer ein-
heitlichen Kategorie zusammen, die in physikalischer 
Beschreibung nichts miteinander gemeinsam haben, 
z.B. in physikalischer Hinsicht höchst heterogene Er-
eignisse zu den Kategorien der Nahrungsaufnahme, 
des Schutzes oder der Brutpflege.64

Die biologischen Beschreibungen von Gegen-
ständen und Prozessen sind somit nicht in einfacher 
Weise auf physikalische Beschreibungen abzubil-
den. Besonders deutlich wird dies daran, dass für die 
biologische Beschreibung eines Prozesses als eine 
Einheit die physikalischen Erhaltungssätze nicht 
gelten müssen. In einer Formulierung von U. Krohs 
gesprochen, ist es für biologische Theorien charak-
teristisch, zweisortige Theorieelemente zu enthalten, 
nämlich einerseits solche, für die die Erhaltungssät-
ze gelten und andererseits solche, für die sie nicht 
gelten. In dem in biologischer Beschreibung einheit-
lichen Prozess der Signalübertragung können bei-
spielsweise die Signale und Informationseinheiten 
sehr unterschiedlich physikalisch realisiert sein; ihre 
Umwandlungen müssen daher nicht den physikali-
schen Erhaltungssätzen unterliegen.65 Es gibt also in 
der physikalischen Betrachtung kein konstantes Kor-
relat für ein biologisch einheitliches Signal. Allein 
in einem abstrakten biologischen Modell, eben der 
Beschreibung des Prozesses als ›Signalübertragung‹, 
bleibt eine Entität über alle physikalischen Umwand-
lungen hinweg als identische erhalten (als ›Signal‹ 
oder ↑›Information‹).

Biologie als Natur- und Geschichtswissenschaft
Mit der Anerkennung von Darwins Evolutions-
theorie gewinnt die historische Perspektive eine 
grundlegende Bedeutung für die Biologie, die in 
allen Fragen eine relevante Dimension darstellt. T. 
Dobzhansky fasst diese Einsicht 1964 in die bekann-
te Feststellung, in der Biologie mache nichts Sinn, 
wenn es nicht im Lichte der Evolution betrachtet 
werde (↑Evolution).66 Bereits in der unmittelbaren 
Nachfolge Darwins wird die methodische Relevanz 
seiner Theorie erkannt. So bezeichnet E. Haeckel die 
Biologie 1877 als ›Historische Naturwissenschaft‹.67 
Haeckel versteht diese Bezeichnung ebenso wie den 
alten Ausdruck ›Naturgeschichte‹ als »Ehrentitel«, 

denn er ist der Überzeugung: »das wissenschaftliche 
Verständniss der organischen Formen gewinnen wir 
nur durch ihre Entwickelungsgeschichte«.68

Ende des 19. Jahrhunderts erfährt die Gegenüber-
stellung der auf generalisierende Erkenntnis gerich-
teten Naturwissenschaft und der an individuellen 
Beschreibungen orientierten Geisteswissenschaften 
eine besondere Schärfung im Rahmen des Neukan-
tianismus. Aufgrund ihrer anerkannten historischen 
Dimension lässt sich die Biologie in dieser Gegen-
überstellung nicht eindeutig verorten; sie weist Be-
züge zu beiden Seiten auf, wie insbesondere der 
Neukantianer H. Rickert in seinem Werk über ›Die 
Grenzen der naturwissenschaftlichen Begriffsbil-
dung‹ (1896-1902/1929) feststellt: »Unter logischen 
Gesichtspunkten müssen wir [...] zwischen histori-

1. Begriffe 
Evolution, Organismus, Selbstorganisation, Regulation 
(Regelkreis),  Gleichgewicht, Ganzheit, Individualität, 
Modularität, Hierarchie, Teleologie

2. Methoden
Systemanalyse: Dekomponierung eines komplexen Sys-
tems in Subsysteme
Komparative Methoden: Vergleichende Anatomie, Ver-
gleichende Verhaltensforschung etc.
Genetisch-evolutionäre Methoden: Erklärung komple-
xer Systeme aus ihrer unmittelbaren und ihrer lange 
zurückliegenden Geschichte
Selektionserklärungen: Erklärung der Entstehung und 
Erhaltung komplexer Systeme ohne Annahme einer Ge-
staltung von außen und Intentionalität
Synergiemodelle: Erklärung komplexer Strukturen     
durch Interaktionen, Rückkopplungen und Emergenzen
Ökologisches Denken: Kontextualisierung von Entitä-
ten und Prozessen

3. Forschungspraxis
Kooperation hochspezialisierter Arbeitsgruppen
Nutzung aller Nachbardisziplinen als Hilfswissenschaf-
ten

4. Soziale Relevanz
Evolutionstheorie für das menschliche Selbstverständnis
Ökologie zur nachhaltigen Wirtschaft in der Biosphäre
Genetik und Biomedizin zur Heilung von Krankheiten 
und Steigerung der physiologischen Effizienz (»Enhan-
cement«)

Tab. 37. Die Biologie als »Leitwissenschaft«: Begriffe, Me-
thoden und Forschungspraktiken mit großer Strahlkraft in an-
dere Disziplinen sowie die große soziale Relevanz biologischer 
Forschung.
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scher und naturwissenschaftlicher Biologie so unter-
scheiden, daß die eine den einmaligen Entwicklungs-
gang der Lebewesen individualisierend, die andere 
das biologische Material überhaupt generalisierend 
behandelt«.69 Weil die naturwissenschaftliche Bio-
logie nach Rickert auf die historische Methode zu 
verzichten hat, d.h. von der einmaligen Entwick-
lungsgeschichte des Lebens abstrahieren muss, um 
die allgemeinen Prinzipien und Gesetze des Leben-
digen formulieren zu können, plädiert Rickert da-
für, die Erforschung der organischen Stammbäume 
nicht der naturwissenschaftlichen Biologie, sondern 
methodisch der Biologie als Geschichtswissenschaft 
zuzuordnen. Denn es gehe dabei um »einen einma-
ligen Werdegang in seiner Individualität«70 und die 
individualisierende Begriffsbildung sei Sache der 
Geschichtswissenschaft. An anderer Stelle nennt 
Rickert die »stammesgeschichtliche Biologie« aber 
auch eine »historische oder individualisierende Na-
turwissenschaft«.71

Von anderen neukantianischen Autoren wird nicht 
nur in den biologischen Darstellungen der stammes-
geschichtlichen Entwicklung, sondern auch bereits 
in dem Organismusbegriff ein Bezug zu individua-
lisierender und wertbezogener, und damit nicht mehr 
im engeren Sinne naturwissenschaftlichen Begriffs-
bildung gesehen. Ähnlich wie Rickert sieht es sein 
Kollege R. Kroner, wobei er nicht nur die stammes-
geschichtliche Entwicklung der Lebewesen im Blick 
hat, sondern auch bereits zum Verständnis eines ein-
zelnen Organismus die historische Perspektive für 
unumgänglich hält. Er stellt in seiner Abhandlung 
über ›Das Problem der historischen Biologie‹ 1919 
fest, »daß die Naturwissenschaft, sobald sie ihr Au-
genmerk auf das Lebendige richtet, gezwungen wird, 
über die engeren Grenzen ihrer [generalisierenden] 
Begriffsbildung hinauszugehen und sich dem histo-
rischen Denken um einen großen Schritt zu nähern: 
die historische Individualität und Einmaligkeit findet 
nicht nur im Sinne der Besonderheit, sondern auch in 
dem der Werthaftigkeit, Unzerteilbarkeit und Origi-
nalität [eines Organismus] ihr Analogon im Gebiete 
der Biologie«.72 Auch der Allgemeinbegriff der ↑Art 
– »das spezifisch biologische Prinzip der Gesetzmä-
ßigkeit« und »sozusagen ein abstrakter Organismus« 
– werde durch die deszendenztheoretische Vorstel-
lung einer »Abstammung der Arten« wiederum als 
Konzept zur Bezeichnung einer historischen und in-
dividuellen Einheit betrachtet.73

Seit den 1920er Jahren wird die historische Di-
mension der Biologie über die Schlagworte der Ge-
schichtlichkeit (Schaxel 1922)74 oder Historizität 
(Ballauff 1949)75 auf den Begriff gebracht – Ausdrü-

cke, die ursprünglich zur Kennzeichnung der Welt 
des Menschen im Gegensatz zur Konstitution der 
nicht-menschlichen Natur verwendet wurden (↑Evo-
lution).

Es gibt allerdings auch kritische Stimmen, die 
sich gegen die Auffassung wenden, die methodische 
Eigenständigkeit der Biologie habe wesentlich mit 
der Historizität ihrer Gegenstände zu tun. Seit den 
1920er Jahren wird besonders ausgehend von der 
Gestalttheorie und der späteren Systemtheorie des 
Organischen (↑Ganzheit) für eine Eigenständigkeit 
jenseits der Historizität argumentiert. So urteilt R. 
Ehrenberg 1923: »Man muß sich einmal das Ab-
sonderliche dieser Einstellung klarmachen: der An-
spruch, daß Biologie eine Wissenschaft sui generis 
sei, daß es spezifisch-biologische Gesetzmäßigkeit 
gebe, soll sich nicht auf ein aller Lebenswirklichkeit 
Gemeinsames gründen, sondern auf die Konstruktion 
einer Geschichte des Lebens auf der Erde.«76

Von den meisten Biologen wird ihre Disziplin 
heute als reine Naturwissenschaft verstanden. Eini-
ge erkennen aber an, dass die Biologie methodische 
Elemente auch einer Geschichtswissenschaft enthält, 
insofern sie Strukturen von Organismen aus ihrer 
einmaligen Geschichte erklärt. Ausdrücklich konsta-
tiert dies D.G. Homberger 1998: »Die Biologie ist 
[…] eine Wissenschaft, die Forschungsobjekte und 
Methoden sowohl der Naturwissenschaften als auch 
der Geschichtswissenschaften in sich vereinigt«.77 
Die Biologie könne daher als »Brückenwissenschaft 
zwischen Natur- und Geisteswissenschaften« fungie-
ren.78

Einheit der Biologie?
Im 20. Jahrhundert differenzieren sich weitere Zwei-
ge der Biologie heraus, die nicht immer mit starker 
Verbindung nebeneinander bestehen. Nicht nur hin-
sichtlich ihres Gegenstandes, sondern v.a. hinsicht-
lich ihrer Arbeitsmethoden und Forschungspraxen 
unterscheiden sich insbesondere die naturhistorisch 
orientierten Fächer wie die ↑Ethologie und ↑Ökolo-
gie erheblich von der modernen ↑Genetik und ↑Mo-
lekularbiologie, deren Praxis sich im Labor vollzieht 
(Pringle 1963: »the two biologies«79). Konzeptionell 
zusammengehalten werden diese Subdisziplinen 
durch einige zentrale Grundbegriffe und Theorien, 
so den Begriff des ↑Organismus und die Theorie der 
↑Evolution. Andererseits bilden aber auch die grund-
legenden Theorien der Biologie keine geschlossene 
Einheit, sondern vereinen – ebenso wie das Kon-
zept ↑›Leben‹ – mehrere nebeneinander bestehen-
de Aspekte. So muss eine Theorie des Organismus 
beispielsweise nicht notwendig in eine Evolutions-
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theorie integriert werden und die Evolutionstheorie 
kann umgekehrt, wie dies historisch tatsächlich der 
Fall war, weitgehend unabhängig von einer differen-
zierten Theorie des Organismus formuliert werden. 
Integrierende Ansätze werden seit den 1970er Jah-
ren ausgehend von Theorien der ↑Selbstorganisation 
formuliert. Traditionell bildet auch das Konzept der 
Erhaltung (und damit die Theorie der ↑Regulation) 
ein Brückenelement, das zwischen einem um den Or-
ganismusbegriff zentrierten Ansatz und einer auf die 
Reproduktion (und damit Transformation) von Orga-
nismen gerichteten Theorie vermittelt: Als eine Form 
der Erhaltung gelten traditionell sowohl alle (funkti-
onalen) Aktivitäten und Prozesse eines Organismus 
(↑Selbsterhaltung) als auch alle auf seine Fortpflan-
zung bezogenen (↑Arterhaltung).

Trotz der verbindenden Elemente bleiben aber ei-
nige Forschungstraditionen weitgehend unabhängig 
voneinander nebeneinander bestehen. R.G. Winther 
beschreibt 2006 zwei dieser Traditionen als die »for-
male« und »kompositionale« Biologie: Die formale 
Biologie (»formal biology«) ist nach Winther ähn-
lich wie die Physik und Chemie um abstrakte, ma-
thematisch formulierte Theorien organisiert (z.B. die 
Populationsgenetik), die kompositionale Biologie 
(»compositional biology«) geht dagegen von einem 
Inventar an Prozessen und Strukturen aus, die nicht 
von einer organisierenden Theorie erschlossen wer-
den, sondern allein in lokal gültigen Mechanismen 
theoretisch geordnet werden (z.B. in der Anatomie, 
Physiologie, Entwicklungsbiologie und Molekular-
biologie).80 Die traditionelle Stärke der kompositio-
nalen Biologie kann auch als ein Ausdruck dafür ge-
sehen werden, dass sich nur wenige allgemeingültige 
Gesetze über alle Organismen formulieren lassen 
und dass es für die Forschung fruchtbar ist, nur für 
jeweils bestimmte Kontexte gültige lokale Modelle 
und »Mechanismen« zu formulieren (↑Organismus/
Mechanismus: »Neue mechanistische Philosophie«).

»Entzauberung der Biologie« seit Mitte des 20. Jh.
Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts haftet vielen zent-
ralen Fragen der Biologie die Aura des Unerforschli-
chen und Geheimnisvollen an. Mit den spektakulären 
Entdeckungen der Genetik und Molekularbiologie 
erfüllt sich aber ein Forschungsprogramm, das die 
»Geheimnisse des Lebens« immer mehr ausleuchtet 
und an die Stelle der beschreibenden und verglei-
chenden Ansätze analytische und erklärende Modelle 
setzt. Traditionell ist die Dominanz des Beschreiben-
den in der Biologie nicht selten mit einer verklärend-
romantischen Sicht verbunden. Wenn die Biologie für 
jede Frage an das Leben aber eine biochemische oder 

evolutionstheoretische Antwort parat hält, dann kann 
sich diese Sicht immer weniger entfalten. Mit dem 
Verlust des Geheimnisvollen des Lebendigen wächst 
auf der anderen Seite die technologische Inanspruch-
nahme der Biologie. Die Biologie wird – durch die 
Verschmelzung mit der Medizin in der Biomedizin 
(deutsch erst seit den 1970er Jahren81; engl. 1923: 
»biomedicine«: »clinical medicine based on the prin-
ciples of physiology and biochemistry«82) – zu einer 
technischen Wissenschaft, in der es darum geht, die 
belebte Natur, insbesondere die menschliche Natur, 
nach den Zielen des Menschen zu verändern. Nur 
in einigen wenigen Zweigen der Biologie, die aber 
große öffentliche Aufmerksamkeit genießen, lebt 
das mit der Wissenschaft des Lebens einmal verbun-
dene romantische Naturgefühl fort. Dies gilt v.a für 
die vergleichende Verhaltensforschung (↑Ethologie). 
Bezeichnenderweise ist der Biologe, der wie kein 
anderer in der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
zu Popularität gekommen ist, der Verhaltensforscher 
Konrad Lorenz. Lorenz’ Forschungen sind von der 
Absicht geleitet, als einzelner Forscher auf der direk-
ten Begegnung mit dem ganzen Tier in seiner natür-
lichen Umwelt eine Wissenschaft zu begründen. Im 
21. Jahrhundert spielen diese Ansätze in der öffentli-
chen Darstellung der Biologie im Tierfilm weiterhin 
eine große Rolle – wissenschaftlich sind sie jedoch 
eine Marginalie.

»Jahrhundert-«, »Leit-« und »Schlüsselwissenschaft«
Mit den großen Erfolgen und Verheißungen der bio-
medizinischen Forschung in der zweiten Hälfte des 
20. Jahrhunderts wird die Biologie am Ende des 
Jahrhunderts zur Jahrhundertwissenschaft erklärt 
(Vollmer 1991).83 Aufgrund ihres systemischen An-
satzes, der auf interdependente Strukturen zielt und 
ein vernetztes Denken voraussetzt, gilt die Biologie 
vielfach auch als Schlüsselwissenschaft84 oder Leit-
wissenschaft85 (vgl. Tab. 37). Als Leitwissenschaft 
einer Epoche werden seit dem frühen 19. Jahrhundert 
sehr unterschiedliche Disziplinen bezeichnet, u.a. die 
Philosophie, Mathematik, Wirtschaftslehre, Pädago-
gik und Ökologie (Heynig 1824: »[Es] ist und bleibt 
die Philosophie bei jeder Betrachtung die Grund- und 
Leitwissenschaft, die Wissenschaft schlechthin!«86; 
Kretschmayr 1906: »Die Leitwissenschaft aber wur-
de [in der Renaissance] die Wissenschaft von Zeit 
und Raum schlechtweg, die Mathematik«87; Gold-
scheid 1915: »Phase, in der die Wirtschaftslehre die 
Rolle der Leitwissenschaft spielte«88; Schlieben-Lan-
ge 1973: »Pädagogik als Leitwissenschaft«89; Amery 
1977: »Vordringen der Ökologie als einer neuen po-
litischen und gesellschaftlichen Leitwissenschaft«90). 
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Die Biologie wird seit Beginn des 20. Jahrhunderts 
›Leitwissenschaft‹ genannt, zuerst wohl von dem 
Begründer der »Sozialbiologie«, R. Goldscheid 
1915: »Jedes Zeitalter hat seine Leitwissenschaft. In 
unseren Tagen spielt die Biologie diese Rolle. Das 
Leben ist zum Zentralbegriff der Forschung aufge-
stiegen«91 (vgl. auch Bergmann 1922: »während der 
frühere Materialismus Physiologie und Chemie zu 
Leitwissenschaften erkor, scheint im späteren neben 
der Physik (Ostwald) die Biologie (Haeckel) die ent-
scheidende Rolle zu spielen«92).

Mit Blick auf die Biologie definiert E.-M. Engels 
eine Leitwissenschaft im Jahr 2000 als eine Wis-
senschaft, »die zu einer bestimmten Zeit innerhalb 
einer Gesellschaft oder über deren Grenzen hinaus 
auf Grund ihres theoretischen und ggf. auch tech-
nologischen Innovationspotentials den Ton angibt. 
Dies kann auch die gesellschaftliche Relevanz einer 
Wissenschaft im Sinne ihres Risiko- und Besorgnis-
potentials mit einschließen«.93 Als Leitwissenschaft 
der Gegenwart kann die Biologie also gelten, weil sie 
einerseits Konzepte und Denkfiguren entwickelt, die 
von anderen Disziplinen aufgenommen werden, und 
weil von ihr Lösungsbeiträge für zentrale Probleme, 
wie die drängenden ökologischen Fragen, erwartet 
werden, darüber hinaus aber andererseits auch, weil 
der Fortschritt der Biologie in manchen Fällen eher 
die Rolle des Verursachers der Probleme hat, so z.B. 
in gentechnischen Fragen. Den Charakter einer Leit-
wissenschaft hat die Biologie also auch insofern, als 
in ihr in zunehmendem Maße faktische mit normati-
ven Fragen verbunden sind, am deutlichsten in der 
biomedizinischen Forschung, in der Motivation und 
Konsequenzen der Forschung eine unmittelbare nor-
mative Dimension aufweisen.

Meta-, Proto- und Parabiologie
Die metawissenschaftliche Analyse der Biologie, 
die in Teilen der alten »Theoretischen Biologie« ent-
spricht, wird seit Ende des 19. Jahrhunderts Metabio-
logie genannt. In einer Rezension der französischen 
Übersetzung von W. Preyers ›Elementen der allge-
meinen Physiologie‹ von 1884 wird die Metabiolo-
gie in einem Atemzug mit Metaphysik genannt (»La 
métaphysique et la métabiologie«).94 Kurz zuvor 
erscheint der Ausdruck (»métabiologie«) allerdings 
auch als Gegensatz zu ›Protobiologie‹ in der Bedeu-
tung »Biologie der Mehrzeller« (Lapham 1880).95 L. 
Stein ist 1899 der Auffassung, die Position mancher 
»Neovitalisten« (Rindfleisch, Bunge, Fano) stelle 
»einen Rückfall in die Mystik, eine Art von Meta-
biologie dar«.96 R. Eislers Wörterbuch definiert die 
»Metabiologie« 1904 als »Logik und Metaphysik der 

biologischen Erscheinungen«.97 Neben metawissen-
schaftlichen und weltanschaulichen Betrachtungen98 
werden anfangs unter diesem Titel besonders lebens-
philosophisch und religiös inspirierte grundlegende 
Lehren biologischer Erscheinungen zusammenge-
fasst99. Das Wort wird später als Bezeichnung für die 
Methodologie der Biologie insgesamt verwendet, so 
z.B. von A. Meyer-Abich, der 1963 darunter eine 
Darstellung der »transzendentalen Prinzipien« und 
»Ideen« der Biologie versteht.100 

Von konstruktivistischer Seite wird eine analoge 
Grundlagenlehre Protobiologie genannt (Hucklen-
broich 1978; Weingarten 1985).101 P. Janich versteht 
unter der Protobiologie 1995 »die der empirischen 
Biologie methodisch vorausgehende Prototheorie 
zur Definition biologischer Grundbegriffe«.102 Die 
von Janich angestrebte »methodische Biologiebe-
gründung« setzt bei »Handlungen von Menschen« 
an und »sucht durch Rückgang auf lebensweltliche, 
erfolgreiche Praxen des Unterscheidens und Einwir-
kens in die Natur (z.B. in Praxen der Tier- und Pflan-
zenzüchter, der Heilkundigen, der Ärzte, der Anato-
men und der Metzger) eine Gegenstandskonstitution 
für die Wissenschaft Biologie zu rekonstruieren«.103 
Für eine allgemeine Philosophie der Biologie ist der 
Ausdruck im Englischen bereits seit den 1880er Jah-
ren in Gebrauch (McEwen 1887: »Protobiology, or 
The Philosophy of Life«; vgl. ders. 1886: »Proto-
biology, or The Source of Organic Life«104). Meist 
wird der Ausdruck allerdings auf diejenigen Teile der 
empirischen Biologie bezogen, die es mit einzelligen 
Lebewesen (den »Protisten«; ↑Einzeller) oder mit 
Vorläuferstrukturen von Lebewesen zu tun haben, 
z.B. auf Forschungen zu Viren. In diesem Sinne wird 
das Wort seit Ende des 19. Jahrhunderts verwendet, 
zuerst im Französischen (Lapham 1880: »protobio-
logie« für die Biologie der Einzeller im Gegensatz 
zur »Metabiologie«105). Seit den 1920er Jahren steht 
der Ausdruck unter dem Einfluss von F. d’Herelles 
Studien über die Biologie der Viren (»protobiolo-
gie«: »l’étude des Ultravirus«).106 D’Herelle ist von 
1928-34 Professor des ›Department of Protobiology‹ 
an der Universität Yale.107. Im Anschluss an d’Herelle 
wird die Protobiologie definiert als »Lehre von den 
›Protobien‹, also den Ultraviren als den ersten ein-
fachsten Lebewesen«.108 Der Ausdruck wird später 
auch bezogen auf das Studium von lebensähnlichen 
chemischen Strukturen (z.B. sich selbst replizieren-
den Kristallen)109 oder vom molekularen Selbstauf-
bau (»self-assembly«) von Proteinen110.

Seit den 1920er Jahren wird analog zur ›Parapsy-
chologie‹ der Ausdruck Parabiologie verwendet. F. 
Prübusch versteht darunter 1929 eine »ergänzende 



Biologie267

Wissenschaft vom (anomalen) Leben«.111 Er gliedert 
die Parabiologie in die »Paraskopie«, zu der er u.a. 
die »Telepathie«, das »Hellsehen« und die »Astro-
logie« rechnet, und die »Paraphysik«, die u.a. die 
»Paradynamik«, die »Parakinetik« und den »Echten 
Spuk« umfasst.112 Für J. von Uexküll (1950) verfolgt 
die Parabiologie einen der Biologie nebengeordneten 
Ansatz: Während die Biologie das äußerlich wahr-
nehmbare, objektiv beschreibbare Verhalten analy-
siert, betrifft die »Parabiologie« die inneren, sub-
jektiven Vorgänge: »Die parabiologische Reaktion 
eines Lebewesens ist dadurch charakterisiert, daß der 
außenstehende Beobachter sie nicht wahrzunehmen 
vermag«.113 Insbesondere das »Merken« eines Orga-
nismus, das insgesamt seine artspezifische »Merk-
welt« ausmacht (↑Umwelt), rechnet von Uexküll 
zu den parabiologischen Erscheinungen. F. Mainx 
bezeichnet als ›Parabiologie‹ 1955 dagegen den Ver-
such, die Biologie auf spekulativ-metaphysischen 
Prinzipien aufzubauen (z.B. im Vitalismus).114 

Der dazu komplementäre Ansatz, eine Metaphysik 
und Weltanschauung auf biologischen Erkenntnissen 
zu begründen, heißt seit Mitte des 19. Jahrhunderts 
Biologismus. Der Ausdruck wird anfangs allerdings 
meist auf innerbiologische Strömungen bezogen, 
die fragwürdige Prinzipien zur Erklärung von Le-
bensphänomenen annehmen (Perty 1861: »Hypno-
tismus oder Biologismus, Elektrobiologie«115; Ano-
nymus 1864: »the intolerable collection of childish 
and profane nonsense, Swedenborgianism, mesme-
rism, biologism, and blasphemy«116). In der heutigen 
Bedeutung der Übertragung biologischen Denkens 
in außerbiologische Bereiche erscheint das Wort seit 
den 1880er Jahren (Werner 1886: »mechanistisch-
materialistischen Biologismus«).117 Im Englischen 
dient der Ausdruck (»biologism«) 1902 zur Bezeich-
nung einer ethischen Position, die gegen den kate-
gorischen und für einen »konditionalen Imperativ« 
eintritt und die abgegrenzt wird von einem »egoisti-
schen Hedonismus« und »Utilitarismus«.118 Seit den 
1920er Jahren setzt sich die heutige Bedeutung durch 
(Anonymus 1924: »When we try to force all the facts 
of human society into frameworks of zoology we are 
guilty of a biologism«119).

Lebenswissenschaft
Alternativ zu ›Biologie‹ sind seit langem andere 
Bezeichnungen in Gebrauch. Eine der möglichen 
direkten Übersetzungen, der Ausdruck ›Lebenswis-
senschaft‹ – deren griechische und lateinische Ent-
sprechung in der Antike noch kein terminus techni-
cus ist120 – wurde zunächst in einem speziell auf das 

menschliche Leben bezogenen Sinn geprägt. C. Mei-
ners versteht im Jahr 1800 darunter allgemein eine 
Lehre der Ethik oder der Klugheit und Weisheit der 
Lebensführung.121 In der ersten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts wird der Terminus aber auch auf das Leben 
aller Organismen bezogen und damit als Synonym 
für ›Biologie‹ verwendet (Pierer 1816).122

In der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts – u.a. 
unter dem Einfluss der Lebensphilosophie – weist 
der Begriff eine besondere Bindung an die Ver-
hältnisse des menschlichen Lebens, und damit zur 
Psychologie und Pädagogik, auf.123 Selbst der Bio-
loge L. von Bertalanffy verbindet mit dem Begriff 
der Lebenswissenschaft 1930 »den Ruf nach einer 
Überwindung der Technik«, die zur »Verachtung und 
Vernichtung menschlichen Lebens« geführt habe. 
Die künftige Entwicklung müsse »das Leben in den 
Mittelpunkt der Kultur« stellen und zur »Erhaltung, 
Erhöhung und Steigerung« des menschlichen Le-
bens beitragen. Aufgabe der Lebenswissenschaft sei 
dabei nicht allein die Vermehrung der »Kenntnisse 
vom Lebensgeschehen«, sondern auch »die geistige 
Bearbeitung dieser Ergebnisse«.124 Für das ↑»Leben« 
ist damit also nicht allein die naturwissenschaftliche 
Lebenswissenschaft, die Biologie, zuständig, son-
dern auch andere Disziplinen haben Phänomene des 
Lebens zum Thema. Ein zentraler Bestandteil der Le-
benswissenschaft im Sinne von Bertalanffys ist die 
von ihm selbst betriebene »Theoretische Biologie« 
(s.u.).

Seit den 1930er Jahren wird in einem übergreifen-
den Sinne häufig von den Lebenswissenschaften im 
Plural gesprochen125. Die englischen Ausdrücke ›life-
science‹126 bzw. ›life sciences‹127 finden sich bereits 
seit Ende des 19. Jahrhunderts. 

Zu einem festen Begriff wissenschaftlicher An-
tragsrhetorik und öffentlicher Debatten wird der 
Ausdruck ›Lebenswissenschaften‹ seit den 1990er 
Jahren. Das Bundesministerium für Bildung und For-
schung erklärt das Jahr 2001 zu dem »Jahr der Le-
benswissenschaften«. In zahlreichen Festreden wird 
betont, die ›Lebenswissenschaften‹ seien mehr als 
die Biologie und viele kritische Fragen, z.B. die nach 
den Grenzen der Kategorie ›Mensch‹, könnten gerade 
nicht allein von der Biologie beantwortet werden.128 
In kritischer Auseinandersetzung mit dem inflatio-
nären öffentlichen Gebrauch dieses Ausdrucks wird 
›Lebenswissenschaft‹ – gerade im Gegensatz zum 
technischen ›Biologie‹ – eine »vitalistische Aura« 
und ein »leuchtendes Ungefähr« zugeschrieben, in 
dem einerseits die Lebensphilosophie des frühen 20. 
Jahrhunderts mit ihrer Betonung des Dynamischen 
gegenüber dem Statischen der Technik nachhalle 
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und andererseits ein »metaphysischer Mehrwert« 
und »metaphorischer Dunst« transportiert werde, der 
eine Beschwörung des Großen und Ganzen des Le-
ben selbst enthalte.129

Der Plural der ›Lebenswissenschaften‹ deutet be-
reits an, dass damit eine Gruppe von Disziplinen und 
keinesfalls die Biologie allein gemeint ist. Welche 
Disziplinen aber noch darunter zu fassen sind, bleibt 
meist ungeklärt. Zumindest die Medizin wird in die 
Lebenswissenschaften in der Regel mit eingeschlos-
sen; implizit enthalten ist darüber hinaus häufig eine 
Auseinandersetzung mit Wertfragen, die aus der Bio-
logie, ihrem Selbstverständnis als Naturwissenschaft 
gemäß, in der Regel ausgeschlossen sind. Durch die 
Fokussierung auf das Biomedizinische des Menschen 
und eventuell die damit verbundenen ethischen und 
sozialen Fragen kann ›Lebenswissenschaften‹ an-
dererseits aber auch eine Einengung gegenüber dem 
Biologiebegriff implizieren.

Jüngeren Datums ist auch die Prägung des Aus-
drucks Biowissenschaft (ebenfalls häufig im Plural). 
Er geht wahrscheinlich zurück auf die Gründung des 
»Bio-Sciences Newsletter«, der seit 1951 vom ›Ame-
rican Institute of Biological Sciences‹ (AIBIS; seit 
1948) herausgegeben wird.130 Zur Etablierung des Be-
griffs tragen die Gründung einer Zeitschrift (›BioSci-
ence‹) und seine Verwendung in Ordnungssystemen 
von Bibliotheken seit den 1960er Jahren bei.131 

Im 19. Jahrhundert ist das Wort Lebenskunde 
aufgekommen, das allerdings nicht immer in einem 
biologischen Sinn verwendet wird.132 Als Synonym 
für ›Biologie‹ erscheint es aber auch bereits seit dem 
ersten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts (Busch 1806: 
»Unter der Lebenskunde verstehen wir den ganzen 
Inbegriff derer Kenntnisse, welche der Thierarzt von 
dem thierischen Körper im gesunden Zustand haben 
muß«133; Pierer 1816: »Biologie, (Biologia), Lebens-
lehre, Lebenskunde, Lebenswissenschaft, Biosophie, 
(Biosophia), derjenige Theil der Physiologie, der das 
Leben in seinen allgemeinen Beziehungen zum Ge-
genstand hat, oder die Naturerscheinungen aus einem 
obern Princip der Lebensthätigkeit wissenschaftlich 
darstellt«134). Erst seit Beginn des 20. Jahrhunderts 
wird es in dieser Bedeutung aber häufiger verwen-
det.135

biotisch
Neben dem Adjektiv ›biologisch‹ ist in der Biologie 
auch das Wort ›biotisch‹ verbreitet. Das Wort er-
scheint zwar schon zu Beginn des 17. Jahrhunderts in 
der englischen Sprache im Sinne von »dem gewöhn-
lichen Leben zugehörig, sekular«136; es wird aber vor 

dem 20. Jahrhundert nur selten gebraucht (vereinzelt 
in Wörterbüchern, so 1842 in einem deutsch-fran-
zösischen Wörterbuch: »Biotique, adj. [...] biotisch, 
Lebens., bioticus«137, und 1870 in einem Fremdwör-
terbuch erläutert als »das Leben betreffend«138).

In einem terminologischen Sinn für die Biologie 
verwendet L. Stejneger den Ausdruck 1901, indem 
er ihn von seinem Konzept ›Biota‹ zur Bezeichnung 
der Summe der Lebewesen einer Region oder zeitli-
chen Epoche ableitet (↑Biosphäre); ›biotisch‹ meint 
dann also: »die Lebewesen einer Region oder Epo-
che betreffend«.139 In der Ökologie ist seit Beginn des 
Jahrhunderts von den biotischen Faktoren (z.B. der 
Konkurrenz zwischen Organismen) an einem Stand-
ort die Rede (Whitford 1901: »biotic factors«).140 Der 
Botaniker F. Clements unterscheidet 1905 zwischen 
physischen (»physical«) und biotischen Faktoren 
(»biotic factors«) eines Habitats. Erstere unterteilt 
er weiter in klimatische (Wasser, Licht, Tempera-
tur, Wind) und edaphische (Bodeneigenschaften 
einschließlich Höhe, Neigung, Exposition); letztere 
bilden nach Clements einfach die Pflanzen und Tie-
re eines Habitats.141 Als Gegenbegriff zu ›biotische 
Faktoren‹ an einem Standort etabliert sich in den 
1920er Jahren in der Ökologie der Begriff abiotische 
Faktoren (Schaxel 1922; Trapnell 1933: »abiotic 
factors«).142 Schaxel rechnet dazu »die Faktoren des 
Lebensraums«, d.h. sie liegen »im Substrat und im 
Medium des Einzelwesens«.143 Als die wichtigsten 
abiotischen Faktoren gelten allgemein Klima und 
Boden. Mindestens seit den 1920er Jahren wird im 
englischen Sprachraum von biotischen Gemeinschaf-
ten gesprochen (»biotic communities«)144 – weitge-
hend analog zu dem deutschen ↑Biozönose. 

Sinnvoll ist auch die Verwendung des Wortes im 
Sinne einer Kennzeichnung von etwas, das in einem 
lebensweltlichen Sinne auf Lebensphänomene bezo-
gen ist, ohne aber schon in die Theorien der Biologie 
als Wissenschaft einbezogen zu sein oder von dort 
aus entwickelt zu werden (›biotisch‹ im Gegensatz 
zu ›biologisch‹). Die Differenzierung zwischen ›bio-
tisch‹ und ›biologisch‹ wäre dann also Ausdruck der 
»Unterscheidung von Objektbereich und Wissen-
schaft zur Erforschung des Objektbereichs«.145

Bionomie
Der Ausdruck ›Bionomie‹ wird ebenso wie ›Biolo-
gie‹ von dem Wolffianer M.C. Hanov bereits 1766 
verwendet. Die Bionomie handelt nach Hanov von 
den »allgemeinen Gesetzen des Lebendigen« und 
umfasst damit sowohl Gesetze der Pflanzen als auch 
der Tiere.146
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Auch C.F. Burdach, der später zur Verbreitung des 
Wortes ›Biologie‹ beiträgt, spricht von einer ›Biono-
mie‹. 1809 verwendet Burdach die beiden Ausdrücke 
›Biologie‹ und ›Bionomie‹ nebeneinander.147 Sie die-
nen ihm zur Bezeichnung einer speziellen Naturwis-
senschaft, die er in seinem System der Wissenschaf-
ten der »Geiologie«, d.h. der Lehre von den Erschei-
nungen auf der Erde, unterordnet und die neben der 
»Oryktologie« (Mineralogie) zur »Stereologie«, d.h. 
der »Lehre von den festen Gestaltungen«, gehört. 
Die Gegenstände der Bionomie, die Organismen, 
sind nach Burdach »durch ein innres Princip der 
Totalität belebt, und zu einem individuellen Ganzen 
erhoben«148.

Für A. Comte bildet die Bionomie einen Teil der 
Biologie, nämlich die »dynamische Biologie« oder 
eigentliche Physiologie (»physiologie proprement 
dite«149). Der Bionomie sind bei Comte die beiden 
Teile der statischen Biologie, die Biotomie und die 
Biotaxie, koordiniert (Comte folgt hierin H.-M.D. de 
Blainville): Erstere hat die Strukturen und Anordnun-
gen der Teile eines einzelnen Organismus zum Gegen-
stand, letztere beschäftigt sich mit der vergleichenden 
Untersuchung verschiedener Organismen der großen 
biologischen Hierarchie (»grande hiérarchie biolo-
gique«). Trotz der behaupteten Koordination der drei 
Teildisziplinen der Biologie ordnet Comte die Biono-
mie den beiden Teilen der statischen Biologie unter, 
weil physiologische Untersuchungen seiner Meinung 
nach die Kenntnis der anatomischen Verhältnisse vo-
raussetzen. Andererseits betont er an anderer Stelle 
ausdrücklich die wechselseitige Abhängigkeit und 
Untrennbarkeit von Anatomie und Physiologie.150

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird der 
Ausdruck in verschiedenen Bedeutungen verwendet. 
W. Preyer bezeichnet als ›Bionomie‹ 1883 »die ge-
nerelle Physiologie oder allgemeine Funktionenleh-
re«.151 Er hält dieses Wort für geeignet, um »die all-
gemeinen Gesetzmäßigkeiten aller Lebensprozesse« 
zu bestimmen.152 Seit W. Haackes Begriffsbestim-
mung aus der zweiten Hälfte der 1880er Jahre wird 
der Titel ›Bionomie‹ daneben immer wieder für die 
Betonung der engen Verbindung von Morphologie 
und Physiologie verwendet (s.u.). Haacke bezeichnet 
als ›Bionomie‹ allgemein die Wissenschaft, die Sta-
tik (Morphologie) und Dynamik (Physiologie) der 
Organismen umfasst.153 Die Morphologie als Lehre 
der Statik ist für Haacke nur ein spezieller Fall der 
Physiologie, nämlich der, bei dem sich verschiedene 
Kräfte im Gleichgewicht halten.

Eine andere, bis in die Gegenwart wirksame Be-
deutung des Ausdrucks, entwirft E. Haeckel. Zwar 
behauptet Haeckel, ›Bionomie‹ schon 1866 als 

gleichbedeutend mit ›Ökologie‹ verwendet zu ha-
ben154, tatsächlich findet sich das Wort allerdings erst 
später in seinen Schriften. Er verwendet es u.a. in 
seiner ›Systematischen Phylogenie‹ (1894-96)155 und 
in der 9. Auflage der ›Natürlichen Schöpfungsge-
schichte‹ (1898).156 Dort will er mit der Bionomie die 
Biologie »im engeren Sinne« bezeichnen. Sie sei die 
»Lehre von der Anpassung der Organismen an ihre 
Umgebung«.157 Gemeint sind damit v.a. die durch 
die Selektion geformten und vererbten Merkmale der 
Organismen, weniger die individuellen (physiologi-
schen und das Verhalten betreffenden) Veränderun-
gen. Die Bionomie liefert nach Haeckel die mechani-
schen Erklärungen der ökologischen Erscheinungen. 
Später identifiziert Haeckel die Bionomie mit der 
Ökologie und gleichzeitig mit der Ethologie.158 

Im haeckelschen Sinn übernimmt zu Beginn des 
20. Jahrhunderts E. Wasmann den Ausdruck, wenn 
er die Bionomie 1906 als die Lehre von der »Le-
bensweise der Tiere und Pflanzen« definiert.159 Die 
»Tierbionomie« umfasst nach Wasmann »die Kunde 
von der Ernährungsweise der Tiere (Trophologie) 
und die Kunde von ihrer Wohnungsweise (Ökologie) 
sowie von ihrer örtlichen Verbreitung (Tiergeogra-
phie), ferner die biologische Parasitenkunde und die 
Kunde von der Vergesellschaftung (Symbiose) ver-
schiedener Tiere untereinander oder mit bestimmten 
Pflanzen«.160 Ebenso wie Wasmann versteht auch 
F. Dahl 1910 unter ›Bionomie‹ die »Lehre von der 
Lebensweise der Tiere«.161 Die Bionomie behandele 
insbesondere das Verhältnis der Organismen zu ihrer 
Umwelt. Nach Dahl umfasst die Bionomie sowohl 
die Ethologie als auch die Ökologie.

A. Naef schlägt 1923 vor, die »Lehre von der spe-
zifischen Wirkungsweise der Organismen« Biono-
mik zu nennen (für dieses Wort s.u.). Er stellt diese 
Disziplin, die die Eigengesetzlichkeit der Lebewesen 
behandeln soll, einer Biomechanik gegenüber, die 
nichts als eine »auf den Organismus angewandte 
Physik und Chemie« darstelle.162 Ähnlich gelagert 
ist K.E. Rothschuhs Unterscheidung von Biotechnik 
zur Bezeichnung der »kausalen Zusammenhänge im 
Organismus«163 und Bionomie als Lehre der funkti-
onalen Anordnung der kausalen Mechanismen im 
Sinne ihrer wechselseitigen Bezogenheit und Dien-
lichkeit füreinander164. In einer älteren Schrift heißt 
es bei Rothschuh allgemein: »Bionomie = Lebensge-
setzlichkeit«.165 Kausalanalyse und Bedeutungsana-
lyse stehen sich in der späteren Darstellung als zwei 
komplementäre Ansätze der Biologie gegenüber. Der 
Organismus ergebe sich in der Synthese der beiden 
Wege: »Der Organismus ist ein bionom überformtes 
Kausalsystem«.166
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Am einflussreichsten ist in der zweiten Hälfte 
des 20. Jahrhunderts ein Verständnis von ›Biono-
mie‹, das von der Konstruktionsmorphologie aus-
geht: Besonders von Biologen, die am Frankfurter 
Senckenberg-Museum tätig sind, wird der Ausdruck 
viel verwendet.167 Sie schließen dabei sachlich an die 
Arbeiten H. Webers aus den 1950er Jahren an, der 
mit seinem synthetischen Konzept der »Konstrukti-
onsmorphologie« darauf zielt, die alte »unglückse-
lige vermeintliche Antinomie Morphologie gegen 
Physiologie« zu überwinden (↑Morphologie).168 Im 
Mittelpunkt der Analysen der Frankfurter Biologen 
steht dabei die Vermittlung der Statik und Dynamik 
von Organismen, die über ein »Hydroskelett« verfü-
gen, bei denen also der Antagonismus kontraktiler 
Elemente über die Beteiligung flüssigkeitserfüllter 
Hohlräume des Körpers erfolgt.169 Organismen wer-
den in dieser Sicht zu Umwandlern von chemischer 
in mechanische Energie. Allgemein verwendet W.F. 
Gutmann den Begriff der Bionomie dabei im Sinne 
der »Fähigkeit zur selbstversorgenden energiewan-
delnden Aktion«170 bzw. noch allgemeiner für die 
»Leistungsfähigkeit, die Überleben garantiert und 
Fortpflanzung ermöglicht«171. Die Integration der 
verschiedenen Leistungen wird als ein Bionomie-
kreislauf beschrieben, der in einem selbständigen 
Lebewesen nach dessen Geburt vorliegt.172 

Der Ausdruck ›Bionomie‹ trägt heute neben der 
konstruktionsmorphologischen Bedeutung auch noch 
die alte im Sinn einer Lehre von den Anpassungen 
und der Lebensweise von Organismen einer Art.173

Bionomik
Der Ausdruck ›Bionomik‹ (engl. »bionomics«) geht 
auf den britischen Zoologen E.R. Lankester zurück, 
der ihn 1888 prägt.174 Lankester fasst darunter viele 
angewandte Zweige der Biologie zusammen (Land-
wirtschaft, Gartenbau, Fischerei, Züchtungspraxis), 
außerdem die ältere beschreibende Naturkunde (im 
Sinne eines »field-naturalist«), v.a. aber die Wissen-
schaft der Anpassungen (»science of organic adapta-
tions«). Ein früher Vertreter der Bionomik ist nach 
Lankester G.L.L. Buffon, weil er die Organismen 
in ihrem Verhalten und in ihren Anpassungen an die 
Umwelt beschreibt und damit gegenüber einem rein 
klassifizierenden Ansatz auf Distanz geht. Der ei-
gentliche Gründungsvater der Bionomik sei aber C. 
Darwin: Seine Theorie der Selektion habe eine wis-
senschaftliche Grundlage für die Erklärung der orga-
nischen Anpassungserscheinungen gegeben.

Eine Institutionalisierung erfährt diese biologische 
Disziplin durch die Einrichtung einer »Bionomics«-

Abteilung an der Universität Stanford, die V.L. Kel-
logg 1898-1914 leitet. Kelloggs Absicht ist es, mit 
Hilfe dieser Wissenschaft die »Gesetze der Evo-
lution« aufzudecken.175 Der Ansatz der Bionomik 
wird besonders verbunden mit dem experimentellen 
Studium von Organismen unter kontrollierten Be-
dingungen, die so weit wie möglich den natürlichen 
Lebensbedingungen entsprechen. Der Terminus wird 
im späteren 20. Jahrhundert aber nur noch wenig ver-
wendet.

Organologie
Der Begriff ›Organologie‹ erscheint als bloßes 
Schlagwort vereinzelt seit Ende des 18. Jahrhunderts 
(Feuereisen 1780: »Pflanzen-Organologie, oder: 
Etwas aus dem Pflanzenreiche, insonderheit die 
sonderbare Würkungen des Nahrungssaftes in den 
Gewächsen«176; von Eckartshausen 1795: »Organo-
logie der Natur, oder Lehre der Formenstätte der Na-
tur«177). Eine etwas präzisere Bestimmung gibt C.A. 
Wilmans 1799 dem Begriff, indem er ihn fasst als 
»Lehre von der Organisation des Menschenkörpers 
in seinem gesunden Zustande«.178 Wilmans versteht 
die Organologie als eine beschreibende Lehre und 
setzt sie neben eine »Dynamologie«, die es mit den 
physiologischen Prozessen in einem Organismus 
zu tun hat. Untergliedert wird die Organologie bei 
Wilmans in eine chemische Lehre des Menschenkör-
pers (»Historia materiae mixtae. Chemia animalis«) 
und eine anatomische Formenlehre (»Historia mate-
riae formatae«). 

Weitgehend synonym mit der heutigen Biologie 
wird die Organologie wenig später konzipiert, so 
1810 von dem romantischen Naturphilosophen L. 
Oken.179 Das Wort findet sich in verschiedenen As-
pektierungen bei einigen (oft französischen) Natur-
forschern wieder. I. Geoffroy Saint-Hilaire sieht es 
1854 als ein Teilgebiet der Biologie an, die organo-
logischen Gesetze (»lois organologiques«) zu unter-
suchen; diese betreffen die inneren Verhältnisse der 
Organismen (»êtres organisés en eux mêmes ou dans 
leurs organes«) (für die anderen Teilgebiete der Bio-
logie bei Geoffroy s.u.).180 

M.J. Schleiden teilt die Botanik 1842-43 in vier 
Bereiche: Neben die »Stofflehre«, »Zellenlehre« und 
»Morphologie« stellt er die »Organologie«, die er 
bestimmt als »die Lehre von dem Leben der ganzen 
Pflanze als solcher und ihrer einzelnen Organe«181. 
Bei E. Haeckel ist die Organologie die Lehre von der 
Zusammensetzung des Organismus aus größeren, 
d.h. mit bloßem Auge sichtbaren »Formbestandthei-
len«.182 Aufbauend auf vitalistischen Vorstellungen 
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ist die Organologie im 20. Jahrhundert als eine philo-
sophische Theorie formuliert worden.183 

Neben ›Organologie‹ werden seit dem Ende des 
18. Jahrhunderts einige andere ähnlichlautende Aus-
drücke verwendet. Im Sinne der heutigen Biologie 
spricht C.C.E. Schmid 1798 von einer Organono-
mie.184 Im 20. Jahrhundert wird für die »organismi-
sche Biologie« oder spezieller für das Studium der 
raum-zeitlichen Organisation des Organismus (Mor-
phologie und Physiologie) auch die Bezeichnung Or-
ganismik vorgeschlagen (Lewin 1922).185

Organografie
Das Wort wird außerhalb der Biologie bereits im frü-
hen 17. Jahrhundert im Sinne der Musikinstrumen-
tenlehre verwendet (lat. »organographia«).186 In der 
Biologie erscheint es zu Anfang des 19. Jahrhunderts 
(1806 bei J.C. Goldbeck: »Die Organographie des 
Menschen oder Beschreibung seiner organischen 
Modificationen im Raume«).187 Wenig später findet 
es sich bei A.-P. de Candolle für eine beschreibende 
Lehre in der Botanik.188 De Candolle fasst die Orga-
nografie als die gegenüber der Anatomie umfassen-
dere Disziplin auf, weil sie nicht nur von den inneren 
Organen der Pflanze, sondern auch ihren äußeren 
handelt. Es geht in ihr allgemein um eine Beschrei-
bung der Struktur von Pflanzenorganen. Das Wort 
wird Ende des 19. Jahrhunderts übernommen von A. 
de Candolle189 und K. Goebel190. In der Zoologie wird 
der Ausdruck kaum verwendet und er konnte sich 
auch in der Botanik nicht durchsetzen.

Das Wort ist parallel gebildet zu dem älteren Aus-
druck Zoografie, das seit dem späten 16. Jahrhundert 
in biologischer Bedeutung verwendet wird (Freig 
1579: »De zoographia animantium terrestrium«191; und 
vorher in außerbiologischer: Agobardus Lugdunensis 
9. Jh.: »zoographia, id est viva scriptura vocatur«192). 
Der vergleichende Anatom M.A. Severinus gebraucht 
das Wort 1645 im Sinne einer »allgemeinen Betrach-
tung der Tiere«.193 Auch von einer Phytografie ist seit 
Mitte des 17. Jahrhunderts, v.a. als Titel bebilderter 
Pflanzenbücher, die Rede (Hernández 1649194; Martin 
1735: »Phytography, or the Philosophy of Plants and 
Vegetables, of Vegetation, of their Production, of the 
Seed, and Seed-Plant, of the Root, of the Blade, Stalk 
and Trunck, of the Bud, Leaves, and Flowers, of the 
Fruit, of the Perspiration of Plants, etc.«195).

In der Organografie können insgesamt die be-
schreibenden Disziplinen der Biologie – die Syste-
matik, Phylogenie, Biogeografie und Morphologie – 
zusammengefasst werden. Diese Zuweisung nimmt 
bereits C.C.E. Schmid 1798 vor, wenn er die »Zoolo-

gie« in einen »wissenschaftlichen« oder »philosophi-
schen« und einen »historischen« Teil gliedert.196 Ein-
ander gegenübergestellt sind damit die »Zoonomie« 
(bzw. »Organonomie«197), welche die Erkenntnis der 
das Leben der Tiere (bzw. der Lebewesen) bestim-
menden Gesetze betrifft, und die »Zoographie« (bzw. 
Organografie).

Zoonomie
Seit Ende des 18. Jahrhunderts wird statt des späteren 
›Bionomie‹ gelegentlich ›Zoonomie‹ verwendet. E. 
Darwin gibt seinem biologischen Grundlagenwerk 
den Titel ›Zoonomia, or, the Laws of Organic Life‹ 
(1794-96). J.W. Goethe versteht unter ›Zoonomie‹ 
die »Betrachtung des Ganzen insofern es lebt und 
diesem Leben eine besondere physische Kraft un-
terlegt wird«.198 Er unterscheidet eine »körperliche« 
von einer »geistigen« Zoonomie.199 C.C.E. Schmid 
ordnet die Zoonomie, die »Wissenschaft der Geset-
ze einer thierischen Natur«200, der allgemeinen Lehre 
der »Zoologie (Thierkenntniß)«201 unter. Die Zoolo-
gie enthält bei Schmid neben ihrem »wissenschaftli-
chen« oder »philosophischen« Teil einen historischen 
Teil, der aus »Thierbeschreibung« (»Zoographie«) 
und »Thiergeschichte« (»Zoohistorie«) besteht.202 
Für die Gesetzeswissenschaft, die nicht nur die Tiere, 
sondern auch die Pflanzen umfasst, schlägt Schmid 
das Wort Organonomie vor (s.o.), die »Wissenschaft 
einer organischen Natur überhaupt«.203 Bei C.F. Bur-
dach bildet die Zoonomie 1809 neben der »Zoomor-
phologie« und »Zoochemie« die dritte Abteilung der 
»Zoologie«, die zusammen mit der »Phytologie« 
oder »Botanik« (die ebenfalls in die drei Abteilungen 
»Phytomorphologie«, »Phytochemie« und »Phyto-
nomie« zerfällt) die »Organologie. (Biologie. Biono-
mie)« bildet.204

Exobiologie
Die Lehre vom Leben außerhalb der Erde hat ver-
schiedene Bezeichnungen erhalten. Am weitesten 
verbreitet ist der Ausdruck ›Exobiologie‹, den J. Le-
derberg 1960 ins Englische einführt (zuvor im Rus-
sischen?).205 Vorher wird das Wort Xenobiologie in 
gleicher Bedeutung verwendet.206 

Die Möglichkeit von Leben außerhalb der Erde 
wird seit der Antike immer wieder erwogen. Auf-
grund mangelnder Daten sind diese Überlegungen 
aber bis ins 20. Jahrhundert Spekulationen. Eine 
Möglichkeit des Nachweises außerirdischen Lebens 
besteht in der Untersuchung von Gestein erdfremden 
Ursprungs. Diesen Weg geht C.B. Lipman, der 1932 
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Meteoriten untersucht und meint, lebende Bakterien 
darin nachweisen zu können.207 Die Untersuchungen 
Lipmans werden allerdings scharf kritisiert.208

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts halten 
die meisten Naturwissenschaftler die Existenz außer-
irdischen Lebens für wahrscheinlich. Besondere Auf-
merksamkeit ist dabei der Suche nach intelligentem 
Leben im Kosmos gewidmet.209 Der Physiker E. Fer-
mi weist in den 1950er Jahren auf den Widerspruch 
hin, dass zwar alle physikalischen Gesetze für die 
Existenz und Häufigkeit intelligenten Lebens auch 
außerhalb der Erde sprechen, die Erfahrung aber kei-
nen Beleg dafür liefert (»Fermi-Paradox«). Nachdem 
G. Cocconi und P. Morrison 1959 Verfahren zum 
Nachweis extraterrestrischer Intelligenz theoretisch 
vorstellen210, führt F. Drake eine erste Suche mittels 
eines Radioteleskops im Jahr 1960 durch (»Ozma-
Projekt«). Auf einem Treffen einer Gruppe von As-
tronomen, die sich selbst »Order of the Dolphin« 
nennen, entwickelt Drake 1961 eine Formel, die der 
Abschätzung der Anzahl von Zivilisationen in der 
Milchstraße dient. Diese lautet: N=R*∙fp∙ne∙fl∙fi∙fc∙L 
(»Drake-Gleichung«). Dabei ist R* die Anzahl der 
pro Jahr neu entstehenden Sterne (Drakes Schätzung: 
10), fp der Anteil der Sterne mit Planeten (0,5), ne die 
durchschnittliche Anzahl an Planeten jedes dieser 
Sterne, die der Erde ähneln, d.h. die lebensermög-
lichende Bedingungen aufweisen (2), fl die Wahr-
scheinlichkeit für die Entstehung von Leben auf ei-
nem solchen Planeten (1), fi die Wahrscheinlichkeit 
für die Entwicklung von Intelligenz auf diesen Plane-
ten (0,01), fc der zur Kommunikation fähige und wil-
lige Anteil dieser intelligenten Zivilisationen (0,01) 
und L schließlich die Lebensdauer einer solchen 
Zivilisation in Jahren (10). Die meisten geschätzten 
Werte von Drake gelten heute als sehr niedrig, strittig 
ist v.a. der Wert für die Lebensdauer einer Zivilisa-
tion (L). Ausgehend von den Erfahrungen mit irdi-
schen Zivilisationen wird eine mittlere Lebensdauer 
von 420 Jahren angenommen; verbunden mit moder-
nen Werten für die anderen Faktoren (R*=10; fp=0,5; 
ne=0,2; fl=0,2; fi=0,2; fc=0,2) ergibt dies eine Schät-
zung von N=3,36 Zivilisationen in unserer Galaxis.211 
Die Tatsache, dass die Menschen noch keinen Kon-
takt zu außerirdischen Zivilisationen haben, obwohl 
diese doch einen Vorsprung von einigen Jahrmilliar-
den gegenüber der Entwicklung des Lebens auf der 
Erde haben könnten, kann als Indiz dafür genommen 
werden, dass intelligentes und zivilisatorisches Le-
ben ein hohes Potenzial an Selbstzerstörung besitzt 
und nicht sehr langlebig ist (↑Tod).

Empirische Untersuchungen zu extraterrestrischem 
Leben beziehen sich in den 1960er Jahren vielfach 

auf Beobachtungen in Bezug auf den Mars.212 Direk-
te Evidenz von extraterrestrischem Leben soll der 
Nachweis von organischen Verbindungen wie Ami-
nosäuren und Kohlenwasserstoffen auf Meteoriten 
erbringen.213 Daneben bewegt sich die exobiologi-
sche Forschung auf sehr unterschiedlichen Feldern 
und betrifft z.B. experimentelle Untersuchungen 
zum Wachstum von Pflanzen unter möglichen au-
ßerirdischen Bedingungen214 oder Überlegungen zu 
Leben auf Silikatbasis215. Seit 1984 wird die Suche 
nach außerirdischer Intelligenz (»Search for Extra-
Terrestrial Intelligence«) insbesondere von dem in 
Kalifornien ansässigen SETI-Institut gefördert und 
organisiert. 

Theoretische Biologie
Die Bezeichnung ›Theoretische Biologie‹ (engl. »the-
oretical biology«) erscheint seit dem Ende des 19. 
Jahrhunderts und wird zunächst eher beiläufig ver-
wendet.216 In programmatischer und terminologischer 
Absicht wird sie 1901 durch den Botaniker J. Reinke 
ins Deutsche eingeführt. Reinke erläutert seinen neu-
en Begriff: »Die Ergebnisse der empirischen Biologie 
sind das Object der theoretischen. Es hat aber die the-
oretische Biologie nicht nur die Grundlage des bio-
logischen Geschehens festzustellen, sondern auch die 
Grundlagen zu prüfen, auf denen unsere biologischen 
Anschauungen ruhen. Der Werth theoretisch-biologi-
scher Erörterungen ist danach zu bemessen, dass eine 
Erkenntniss umso wichtiger ist, je allgemeiner sie 
ist, je weiter ihre Tragweite, je mehr Einzelheiten sie 
umspannt«217. Die theoretische Biologie geht also von 
den Resultaten der empirischen Biologie aus, zielt da-
rauf ab, die allgemeinen Lebensprinzipien zu identifi-
zieren und bewertet darauf aufbauend die Ergebnisse 
der empirischen Forschung. 

In der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts werden 
verschiedene Monografien zur Theoretischen Bio-
logie verfasst, u.a. von J. von Uexküll218, R. Ehren-
berg219, K.E. Rothschuh220 und L. von Bertalanffy221. 
Der Akzent verschiebt sich dabei zunehmend von 
philosophisch-weltanschaulichen Darstellungen hin 
zu stärker an den Theorien der Biologie orientier-
ten Ansätzen. L. von Bertalanffy ist 1930 der An-
sicht, Aufgabe der Theoretischen Biologie sei die 
»Zusammenfassung des heute in den biologischen 
Einzelfächern vorhandenen, theoretischen Wissens, 
verbunden mit dem Versuche, dasselbe in einen 
einheitlichen Zusammenhang einzuordnen«.222 Die 
Theoretische Biologie solle daher genauso als eine 
Naturwissenschaft behandelt werden wie die Theo-
retische Physik.223
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Erst in der Zeit nach dem Zweiten Weltkrieg ent-
wickelt sich die Theoretische Biologie zu einer mehr 
und mehr mathematischen Teildisziplin, in der es um 
die quantitative Modellierung biologischer Prozesse 
geht. Die Reflexionen auf die begrifflichen und the-
oretischen Grundlagen der Biologie werden dagegen 
eher der Wissenschaftstheorie der Biologie zugeord-
net.224 

Gegenwärtig bestehen drei Richtungen in der 
Verwendung des Terminus ›Theoretische Biologie‹ 
nebeneinander: International am verbreitetsten ist 
das Verständnis der Theoretischen Biologie als ma-
thematischer Biologie. Daneben besteht, besonders 
im Deutschen, aber auch die Bedeutung, die Reinke 
dem Begriff gegeben hat, der zufolge die Aufgabe 
der Theoretischen Biologie in den Verallgemeinerun-
gen der biologischen Erkenntnisse und insbesondere 
der Bestimmung der allgemeinen Lebensmerkmale 
besteht. Schließlich wird unter der Theoretischen 
Biologie gelegentlich auch die philosophische Ana-
lyse biologischer Begriffe und Theorien, also die 
Wissenschaftstheorie der Biologie, verstanden. Von 
deutschsprachigen Biologen wird meist das zweite 
Verständnis bevorzugt, dem zufolge die Theoretische 
Biologie eine Teildisziplin der Biologie darstellt, 
nicht der Mathematik oder Philosophie. So definiert 
R. Hagemann 1989: »Die Theoretische Biologie ist 
die Wissenschaft von den allgemeinen Gesetzmä-
ßigkeiten der Lebenserscheinungen. Ihre Aufgabe 
ist das Auffinden, Herausarbeiten und Formulieren 
exakter biowissenschaftlicher Gesetzmäßigkeiten 
von sehr allgemeinem Charakter«225; ihr Inhalt sei im 
Wesentlichen weder »Naturphilosophie« oder »Me-
taphysik« noch »mathematische Biologie«. Ähnlich 
heißt es 1993 bei H. Penzlin, mit dem Begriff der 
Theoretischen Biologie sei »diejenige Teildisziplin 
der Biologie gekennzeichnet, die sich mit den all-
gemeinsten Eigenschaften und Leistungen aller le-
bendigen Systeme beschäftigt, durch die sie sich von 
allem Anorganischen im Wesen unterscheiden«.226 
Um die Theoretische Biologie von der Allgemeinen 
Biologie (s.u.) zu unterscheiden, erscheint es sinn-
voll, ihren Gegenstand nicht auf die allgemeinsten 
Lebenserscheinungen einzugrenzen. Ein solches 
weiteres Verständnis des Terminus stimmt auch da-
mit überein, dass er weiterhin vielfach für mathema-
tische Modellierungen spezieller biologischer Vor-
gänge verwendet wird.

In der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts ist es ver-
breitet, die theoretische Biologie in drei Strömungen 
zu gliedern, von denen die beiden ersten ›Mechanis-
mus‹ und ›Vitalismus‹ genannt werden. Die dritte, 
einzig akzeptable Orientierung hat verschiedene Be-

zeichnungen erfahren: A. Naef spricht von der kriti-
schen Biologie und bindet sie an die »idealistische 
Morphologie«227; Meyer-Abich nennt die dritte Rich-
tung später Holismus (↑Ganzheit).228 Der Ausdruck 
kritische Biologie wird allerdings auch von dezi-
dierten Vitalisten, so 1911 von H. Driesch für sich 
in Anspruch genommen (»Unsere kritische Biologie 
ist wahrhaft bedeutsam von allem Anfang an. Ja, sie 
steht nicht an, sich als die bedeutsamste Naturwis-
senschaft zu proklamieren, ob sie schon keine Ma-
schinen und Brücken bauen lehrt«).229 J. Schaxel ver-
steht die »kritische Biologie« 1917 aber ausdrücklich 
als Alternative zu Drieschs Vitalismus.230

Für eine der Theoretischen Biologie ähnliche 
Lehre schlagen E. Oelze und O. Schmith 1937 die 
Bezeichnung rationale Biologie vor. Die zu ihr ge-
hörenden Untersuchungen sollen nach Auffassung 
der Autoren »nicht unmittelbar zur Biologie gehören, 
sondern mehr die philosophischen Voraussetzungen 
betreffen, die die Biologie als Wissenschaft fundie-
ren sollen«.231 Die Autoren zielen damit auf eine 
»transzendentale Erörterung der Begriffe und Grund-
sätze«232, und sie wollen dabei insbesondere in Bezug 
auf den Begriff des Lebens »eine möglichst klare Un-
terscheidung zwischen dem bloß empirischen Inhal-
te dieses Begriffes und seiner reinen verstandesmä-
ßigen Form«233 bedenken. Als einen Grundsatz der 
rationalen Biologie sehen sie z.B. die Ansicht, dass 
»alle Lebensäußerungen, wie Atmung, Ernährung, 
organisches Wachstum, Fortpflanzung, Empfindung 
und Bewußtsein« an ein Substrat gebunden seien, das 
sie die »biologische Seele« oder »das transzenden-
tale Subjekt aller Lebenserscheinungen« nennen.234 
(C.H. Merriam verwendet diesen Ausdruck 1893 für 
eine von der Laborforschung wegführende und an 
der Systematik orientierte Biologie.235)

Älter ist der Titel allgemeine Biologie. Er er-
scheint im ersten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts, 
zuerst wohl in E. Bartelsʼ ›Systematischem Entwurf 
einer allgemeinen Biologie‹ (1808).236 C.G. Carus 
unterscheidet 1811 zwischen einer die allgemeinen 
Grundlagen darstellenden allgemeinen Biologie 
(»Biologia generalis«) und einer auf einzelne Natur-
gegenstände bezogenen speziellen Biologie (»Biolo-
gia specialis«).237 Bei Carus steht diese Unterschei-
dung auf einer romantisch-naturphilosophischen 
Grundlage mit einem umfassenden Biologiebegriff 
(s.o.): Die allgemeine Biologie beinhaltet danach 
ebenso die Prinzipien der Kosmologie und Geologie 
wie die spezielle Biologie es neben den organischen 
auch mit den besonderen anorganischen Körpern 
zu tun hat. Die Gegenüberstellung einer auf die all-
gemeinen Prinzipien und einer auf die besonderen 



Biologie 274

Erscheinungsformen gerichteten Lehre ist aber von 
Carus vollzogenen worden. Bereits im ersten Lexi-
konartikel überhaupt zu dem Lemma ›Biologie‹ aus 
dem Jahr 1816 wird die Einteilung in »Allgemeine 
Biologie« und »Specielle Biologie« unter Verweis 
auf Carus übernommen: Erstere befasse sich mit dem 
»Leben im allgemeinen«, letztere mit »einzelnen 
Formen«.238 Im Laufe des 19. Jahrhunderts verbreitet 
sich diese Unterscheidung, und die Bezeichnung ›all-
gemeine Biologie‹ wird für jede nicht auf einzelne 
systematische Gruppen bezogene biologische Dar-
stellung verwendet.239 Enthalten sind im allgemeinen 
Teil der Lehrbücher Beschreibungen und Theorien 
zum grundlegenden Aufbau und den verschiedenen 
Organsystemen der Organismen einer Gruppe. Seit 
Ende des 19. Jahrhunderts verfügen die Lehrbücher 
zur allgemeinen Biologie über einen ähnlichen Auf-
bau: Dargestellt werden (1) die Hierarchieebenen der 
Struktur von Organismen, über Zellen, Gewebe, Or-
gane und Organsysteme bis zur äußeren Gestalt, (2) 
die grundlegenden, definierenden Eigenschaften der 
Lebewesen wie Stoffwechsel, Entwicklung und Fort-
pflanzung sowie (3) ein knapper Überblick über die 
Evolution und Systematik der bestehenden Lebens-
formen.240 Zu Beginn des 20. Jahrhunderts entsteht 
eine ganze Reihe von Werken mit dem Titel ›Allge-
meine Biologie‹, die meist eine populäre Einführung 
in die Biologie darstellen.241 Um die Verankerung 
der allgemeinen Biologie als Lehrgegenstand an den 
Universitäten, insbesondere im Kurrikulum der Me-
diziner, bemüht sich J. Schaxel seit Ende des zweiten 
Jahrzehnts des 20. Jahrhunderts.242 Eine institutionel-
le Verankerung findet die ›Allgemeine Biologie‹ aber 
zunächst v.a. außerhalb der Universitäten, z.B. in dem 
im April 1916 in Berlin-Dahlem eröffneten ›Kaiser-
Wilhelm-Institut für Biologie‹.243 Im Verlauf des 20. 
Jahrhunderts ist die Allgemeine Biologie auch mit 
der theoretischen Biologie identifiziert worden. Als 
ihre Aufgabe wird dann angegeben, die »allgemeinen 
Wesenszüge« der Lebensphänomene zu erfassen.244

Von einer universalen Biologie, die sich auch auf 
das Leben außerhalb der Erde beziehen kann, ist seit 
den 1870er Jahren die Rede (Anonymus 1873: »the 
physiology of plants and animals have become coa-
lesced in universal biology«).245 

Für den Ansatz zur Formulierung einer umfas-
senden und systematischen Biologie verwendet H. 
Doherty 1864 den Ausdruck synthetische Biologie 
(»synthetic biology«).246 Seit Beginn des 20. Jahr-
hunderts ist damit meist eine auf die Erzeugung von 
künstlichem Leben gerichtete Biologie gemeint (Lé-
duc 1910: »biologie synthétique«).247 Einen großen 
Aufschwung nimmt die synthetische Biologie hun-

dert Jahre später mit der Möglichkeit, Organismen 
aus dem Zusammenbau verschiedener Genome zu 
erzeugen. In weniger terminologischer Absicht wird 
seit den 1830er Jahren der Ausdruck analytische 
Biologie verwendet (Anonymus 1835: »die analy-
tische Biologie des Verfs.«248). Meist ist damit jede 
auf die Zergliederung und kausale Erklärung aus den 
Teilen zielende Richtung der Biologie gemeint (Rit-
ter 1908: »analytical biology«).249 Im Wesentlichen 
eine Wissenschaftstheorie der Biologie ist dagegen 
die von G. Sommerhoff 1950 dargestellte ›Analyti-
sche Biologie‹.250

Philosophie der Biologie
Ausgehend von der englischsprachigen Welt verbrei-
tet sich seit den 1920er Jahren mit ähnlicher Bedeu-
tung der Ausdruck ›Philosophie der Biologie‹.251 Die 
Formel geht auf W. Whewell zurück, der sie 1840 
einführt (»one main inquiry belonging to the Phi-
losophy of Biology is concerning the Fundamental 
Idea or Ideas which the science [i.e. »the Science of 
Life«] involves«).252 Whewell ordnet die Philosophie 
der Biologie als Teil der Philosophie der Naturwis-
senschaften ein und stellt sie neben die Philosophie 
der Physik. Vereinzelt wird der Ausdruck ›Philoso-
phie der Biologie‹ auch im Deutschen bereits im 19. 
Jahrhundert gebraucht (F.R. 1878: »Spencer’s Philo-
sophie der Biologie«253). Regelmäßig und in termi-
nologischer Verwendung taucht die Formulierung 
aber erst im 20. Jahrhundert auf. Bekannt wird sie 
besonders durch die Publikationen von D. Hull und 
M. Ruse seit Ende der 1960er Jahre.254 

Den Gegenstand dieses Forschungsfeldes bilden 
trotz des allgemeinen Titels meist wissenschaftsthe-
oretische, weniger ethische oder andere Felder der 
Philosophie berührende Fragen der Biologie. Die 
Philosophie der Biologie ist traditionell stark an der 
Evolutionstheorie orientiert: Viel diskutiert werden 
in den 1970er und 80er Jahren der Anpassungsbe-
griff und der Vorwurf der Tautologie des Selektions-
prinzips (↑Anpassung). Daneben spielt die Genetik, 
besonders in der Frage der möglichen Reduktion der 
klassischen auf die molekulare Genetik, und die Sys-
tematik mit den Auseinandersetzungen zwischen der 
numerischen, kladistischen und evolutionären Schule 
der Systematik eine zentrale Rolle.

Die Philosophie der Biologie ist nicht mehr die Phi-
losophie eines einzelnen Forschers, wie in der ersten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts die Theoretische Biolo-
gie, sondern ein von vielen getragenes gemeinsames 
Projekt. Nicht nur hinsichtlich der Themen, sondern 
auch hinsichtlich des Forschungsstils besteht damit 
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in der Philosophie der Biologie eine Annäherung von 
Natur- und Geisteswissenschaften. Programmatisch 
beansprucht M. Ruse 1988 für sich keine speziellen 
Verdienste, sondern ordnet sich vielmehr in eine oh-
nehin ablaufende Dynamik des Forschungsprozes-
ses ein (»I do not claim any special virtues here, for 
what is significant is that I am one of a very large 
and growing number of people who have turned in 
like manner to biology to further their philosophical 
understanding«).255

Methodisch besteht weitgehende Einigkeit unter 
den Philosophen der Biologie, dass eine ihrer wesent-
lichen Aufgaben in der Analyse von Begriffen und 
der Rekonstruktion von Theorien besteht. Die Philo-
sophie der Biologie ist damit Teil der Wissenschafts-
theorie und entwickelt ein im Vergleich zu dem An-
spruch einer »Grundlegung« der Biologie der älteren 
Philosophen eher bescheidenes Selbstverständnis. 
Die meisten Philosophen der Biologie gehen von 
einer sachlichen und methodischen Kontinuität von 
Biologie und Philosophie aus und wenden sich ge-
gen eine »Inselkonzeption« der Philosophie (Chuch-
land 1986: »the insular view of philosophy«256). A. 
Rosenberg schreibt in seiner Einführung in das Feld 
von 1985, die Wissenschaftsphilosophie sei Teil der 
Wissenschaft selbst (»the philosophy of science is 
part and parcel of that science itself«257). Die Fragen 
der Philosophen würden sich prinzipiell nicht von 
denjenigen der Naturwissenschaftler unterscheiden. 
Die Philosophie ist nach diesem Verständnis als Wis-
senschaftstheorie also von den empirischen Wissen-
schaften abhängig und folgt diesen nach.258

Konzeptionell zeigt sich diese Abhängigkeit auch 
darin, dass die zahlreichen Handbücher zur Philo-
sophie der Biologie, die im ersten Jahrzehnt des 21. 
Jahrhunderts erscheinen, in ihrer Kapiteleinteilung 
ähnlich wie ein Lehrbuch der Biologie aufgebaut 
sind.259 Traditionelle philosophische Fragen der Bio-
logie, wie die Teleologie oder die Ontologie von Or-
ganismen, sind weitgehend marginalisiert. 

Trotz dieser starken Bindung 
an die Biologie haben die Grün-
dungsväter der Philosophie der 
Biologie, v.a. D. Hull, anfangs 
starke Zweifel am Wert ihrer 
Untersuchungen für die Biolo-
gie. Philosophen der Biologie 
können nach Hull Probleme in 
biologischen Theorien entde-
cken, explizieren oder sogar 
lösen, und sie können die Kon-
sequenzen ihrer Ergebnisse für 
die Biologie und andere Wis-

senschaften aufzeigen und kommunizieren. Aber sie 
haben dies, so meint Hull Ende der 1960er Jahre, 
bisher nicht getan. Hull diagnostiziert daher eine nur 
geringe wechselseitige Relevanz zwischen der Philo-
sophie und der Philosophie der Biologie (»thus far it 
is not very relevant to biology, nor biology to it«260). 
Mit dem Boom der Disziplin in den letzten Jahren gilt 
die Philosophie der Biologie aber als eines der besten 
Beispiele für eine gelungene Kooperation zwischen 
einer Geistes- und einer Naturwissenschaft.

P. Griffiths gliedert den Gegenstand der Philo-
sophie der Biologie 2008 in drei Fragekomplexe: 
(1) Allgemeine Fragen der Wissenschaftstheorie in 
Anwendung auf die Biologie, also etwa zur The-
orienstruktur und Theoriendynamik oder zum Re-
duktionismus; (2) Konzeptionelle Fragen innerhalb 
der Biologie, die die Definition oder Konsistenz der 
Begriffe betreffen, z.B. für ›Gen‹, ›Art‹, ›Fitness‹, 
›ökologisches Gleichgewicht‹ oder ›Bewusstsein‹; 
und (3) Traditionelle philosophische Probleme, die 
durch den Fortschritt der Biologie eine Veränderung 
erfahren, z.B. das Leib-Seele-Problem und die Teleo-
logieproblematik.261

Vor der Etablierung der Philosophie der Biologie 
als mächtiger eigenständiger Disziplin, laufen die 
Bemühungen um eine philosophische Klärung und 
Deutung biologischer Erkenntnisse unter anderen 
Titeln. J.B. de Lamarck führt 1815 den Ausdruck 
biologische Philosophie ein (»Philosophie biolo-
gique«) und versteht diesen im Sinne einer Wissen-
schaft der Prinzipien des Organischen.262 Die Be-
zeichnung wird 1838 von A. Comte übernommen263 
und erscheint in der zweiten Jahrhunderthälfte im 
Englischen und Deutschen (Feuchtersleben 1852: 
»biological philosophy«264; G-sch 1857: »biologi-
sche Philosophie«: im Sinne einer Erkenntnis der 
Prinzipien der Biologie, die über die bloße Samm-
lung empirischen Materials, über die Tätigkeit, 
»anatomische und zoologische Einzelheiten zusam-
menzutragen« hinausgeht265).

Richtung der Betrachtung

ausgehend von der 
Biologie

ausgehend von der 
Philosophie

Gegen-
stand

Detail-
fragen

Theoretische Biologie
(z.B. Vererbungsmechanis-

mus, Evolutionsmodell)

Philosophie der Biologie
(z.B. Organismusbegriff, 

Theorienreduktion)

globale 
Fragen

Allgemeine Biologie
(Prinzipien des Lebens)

Biophilosophie
(Ontologie u. Ethik von Lebe-
wesen, Leib-Seele-Relation)

Tab. 38. Kreuzklassifikation von vier Disziplinen, die allgemeine oder philosophische 
Fragen der Biologie zum Gegenstand haben.
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Daneben ist auch der Terminus Biophilosophie 
in Gebrauch, den H. Driesch 1910 einführt (»[Ethi-
sches Wissen] ist nur möglich im Rahmen einer 
teleologisch orientierten Biologie und Biophiloso-
phie, welche nach dem Ganzen der belebten Natur 
fragt«).266 Im 20. Jahrhundert wird dieser Ausdruck 
ausgehend von sehr unterschiedlichen Ansätzen ver-
wendet.267 Gelegentlich wird der Titel ›Biophiloso-
phie‹ explizit in Opposition zu ›Philosophie der Bio-
logie‹ in Stellung gebracht, insofern mit ihm über 
eine »Methodologie oder Wissenschaftstheorie der 
Biologie« hinaus methodenkritische und ontologi-
sche Fragen verbunden werden, die im Anschluss an 
H. Jonas auch den »Innenaspekt« und die »Subjekti-
vität« von Organismen sowie ausdrücklich ethische 
Dimensionen einschließen (Köchy 2008).268 Die 
deutschsprachigen Ansätze einer Biophilosophie 
legen der Tradition gemäß außerdem weiterhin ein 
starkes Gewicht auf Grundlegungsfragen (Organis-
musbegriff, Teleologie). Will man das Verhältnis der 
Biophilosophie zur Philosophie der Biologie und zur 
Theoretischen sowie Allgemeinen Biologie bestim-
men, dann bietet es sich an, die Biophilososphie als 
eine von der Philosophie ausgehende Betrachtung 

fundamentaler Fragen des Lebendigen zu definieren 
(vgl. Tab. 38).

Gliederung der Biologie in Subdisziplinen
In der Biologie hat bis heute kein einheitliches System 
ihrer Subdisziplinen entwickelt. Verschiedene Klassi-
fikationsschemata, die sich an jeweils ganz anderen 
Einteilungsgesichtspunkten orientieren, bestehen ne-
beneinander. In einer Übersicht über die Klassifikati-
onen lassen sich fünf verschiedene Kriterien der Ein-
teilung voneinander unterscheiden (vgl. Tab. 39).269

Botanik und Zoologie: Pflanze und Tier
Am verbreitetsten ist die Einteilung der Biologie ge-
mäß den augenfälligsten Eigenschaften der Organis-
men. Populär ist bereits vor der Etablierung der Bio-
logie als einheitlicher Wissenschaft die Zweiteilung 
in Botanik und Zoologie. Ein ganzes Merkmalsbün-
del folgt diesem Zweierschema: Die ↑Pflanzen, als 
die Gegenstände der Botanik, verfügen nicht über die 
Fähigkeit der aktiven Ortsbewegung; sie sind durch 
einen offenen (und modularen) Bautyp ausgezeich-
net, insofern sie Zeit ihres Lebens wachsen und sich 
in ihrer Form den jeweiligen Umweltbedingungen 
anpassen; ihre der Ernährung dienenden Oberflächen 
entfalten sich nach außen (Sproß- und Wurzelsys-
tem); und sie verfügen über kein schnelles Reizlei-
tungssystem. Bei den ↑Tieren, als den Gegenständen 
der Zoologie, ist es im Unterschied dazu jeweils an-
ders: sie sind zur aktiven Fortbewegung befähigt; sie 
haben eine definierte Körperform, die sie weitgehend 
unabhängig von den Umweltbedingungen ausbilden; 
sie ernähren sich heterotroph, sind also auf organi-
sche Substanzen als Nahrung angewiesen; ihre der 
Ernährung dienenden Oberflächen entfalten sich 
nach innen (Magen-Darm-Trakt); und sie verfügen 
mit dem Nervensystem über ein schnelles Reizlei-
tungssystem. Aber so klar Pflanzen und Tiere einan-
der in einigen paradigmatischen Fällen auch gegen-
überstehen mögen – die Unterscheidung hinsichtlich 
ihrer Merkmale ist doch ein klassisches Beispiel für 
eine »fuzzy logic«, denn es lassen sich Mischformen 
finden, deren Klassifikation schwer fällt, z.B. die Ko-
rallen, die sesshaft sind, einem pflanzentypischen of-
fenen Bautyp angehören und ihre trophischen Ober-
flächen nach außen entfalten, aber in der Regel zu 
keiner autotrophen Ernährung befähigt sind und über 
ein einfaches Nervensystem verfügen.270 

Die aufgezählten Merkmale der Pflanzen und Tiere 
stehen nicht unabhängig voneinander, sondern sind 
vielfach aufeinander bezogen. Zur Erklärung des 
Merkmalssyndroms der beiden Organismenreiche 

Tab. 39. Übersicht über verschiedene Dimensionen der 
Gliederung der Biologie in Subdisziplinen.

Gliederung nach Gegenständen
Botanik: Lehre von den Pflanzen
Zoologie: Lehre von den Tieren
Mykologie: Lehre von den Pilzen
Protistologie: Lehre von den Einzellern
Bakteriologie: Lehre von den Bakterien

Gliederung nach Form- und Funktionsaspekten
Morphologie: Lehre von den organischen Formen
Physiologie: Lehre von den organischen Funktionen

Gliederung nach Hierarchieebenen
Zytologie: Zelllehre
Histologie: Gewebelehre
Anatomie: Lehre von den inneren Organen
Morphologie: Lehre von der Gestalt der Organismen
Populationsbiologie: Lehre von den Populationen
Ökologie: Lehre von den Ökosystemen

Gliederung nach Ursachetypen
Ontogenie: Lehre von der individuellen Entwicklung
Phylogenie: Lehre von der phylogenet. Entstehung
Physiologie: Lehre von den proximaten Funktionen
Selektion: Lehre von den ultimaten Funktionen

Systemtheoretische Gliederung
Physiologie: Lehre von den Innenbeziehungen des Org.
Ethologie: Lehre von den Außenbeziehungen des Org.
Populationsbiologie: Populations- u. Evolutionslehre
Ökologie: Ökosystemlehre
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kann das physiologische Merkmal der unterschied-
lichen Ernährungsweise an den Anfang der Begrün-
dungskette gestellt werden: Aus der Autotrophie der 
Pflanzen erklärt sich ihre große äußere Oberfläche, 
diese bedingt ihre stationäre Lebensform, die wie-
derum nur eine langsame Reizleitung erforderlich 
macht. Aber die Kette der Begründung ließe sich 
auch bei einem anderen Merkmal beginnen. Die cha-
rakteristischen Eigenschaften hängen vielfach mitei-
nander zusammen und stehen in einem Verhältnis der 
wechselseitigen Stützung zueinander.

Daneben lässt sich die typisierende Unterschei-
dung von Pflanze und Tier auch als eine Kompensa-
tion der fehlenden bauplanmäßigen Flexibilität des 
Tieres durch eine zunehmende Verhaltensplastizität 
kennzeichnen.271 Ein kompensatorisches Verhältnis 
zwischen den beiden Formen der Flexibilität, d.h. 
der auf den Bauplan bezogenen und der auf das Ver-
halten bezogenen, wird dadurch nahegelegt, dass sie 
tatsächlich nicht zusammen in einem Organismus 
auftreten. Die extreme organische Differenzierung 
der Tiere, die die Grundlage für ihr komplexes Ver-
halten ist, ist nicht zu vereinbaren mit der Flexibilität 
des Bauplans der Pflanzen, weil diese Flexibilität die 
Koordination der Teile in dem integrierten Ganzen 
stören würde. Die Flexibilität des Bauplans 
der Pflanzen hat auch Konsequenzen für das 
Verhältnis der Teile zum Ganzen des Orga-
nismus. Pflanzen weisen in der Regel eine 
geringere Integration als Tiere auf, weil es 
möglich ist, dass sich Teile ablösen, um ei-
nen selbständigen Organismus aufzubauen. 
Der modulare Aufbau der Pflanzen steht in 
Kontrast zu dem stärker zentralisierten Bau-
plan der Tiere (↑Pflanze; Morphologie). Es 
besteht damit insgesamt eine gewisse Be-
rechtigung, Pflanze und Tier nicht nur als 
phylogenetische Einheiten zu betrachten, 
sondern sie auch als Lebensformtypen zu 
sehen, die in unterschiedlichen Verwandt-
schaftszusammenhängen auftreten können.

In der entscheidend durch die Evolutions-
theorie geprägten heutigen Biologie wird 
die Unterscheidung von Pflanze und Tier 
aber meist als eine stammesgeschichtliche 
Einteilung verstanden; es werden mit ihr 
also Verwandtschaftsverhältnisse markiert. 
Schwierigkeiten mit dem Zweierschema 
ergeben sich u.a. daraus, dass es zahlrei-
che Übergangsformen gibt, und dass große 
Gruppen wie die ↑Pilze, die ↑Einzeller und 
die Prokaryoten (↑Bakterien) taxonomisch 
weder zu den Pflanzen noch zu den Tieren 

gehören. Den Reichen der Pflanzen und Tiere wäre 
also mindestens noch ein drittes und viertes Reich 
nebenzuordnen. 

Abgesehen von diesen faktischen Klassifikations-
problemen erscheint es grundsätzlich fraglich, ob es 
sinnvoll ist, die Systematik der biologischen Diszip-
linen an der kontingenten Mannigfaltigkeit der bio-
logischen Formen auszurichten. S. Tschulok nennt 
solche Einteilungen der Biologie, die sich auf der Ver-
schiedenheit der Objekte gründen, 1910 »praktisch 
wertvoll«, aber er billigt ihnen »keinen logischen 
Wert« zu.272 Als Plädoyer für eine methodologische 
Basis der Einteilung gibt er als Direktive aus, dass es 
»nicht auf die Klassifikation der Erscheinungen der 
Organismenwelt, sondern auf eine Klassifikation der 
Art der Beschäftigung der Naturwissenschaftler mit 
jenen Objekten ankommt«.273

Morphologie und Physiologie: Form und Funktion
Eine andere verbreitete Einteilung hat einen uni-
versalen Ansatz, indem sie die Unterscheidung von 
Form (Struktur) und Funktion zugrunde legt. Seit 
der Frühen Neuzeit bildet diese Unterscheidung 
die Grundlage für die Gegenüberstellung von Mor-
phologie (Anatomie) und Physiologie. 

Abb. 56. Gliederung der Zoologie in Subdisziplinen (aus Bronn, H.G. 
(1850). Allgemeine Zoologie: 2).
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Abb. 57. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen (aus Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Organismen, 2 Bde.: 
I, 238).

Abb. 58. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen (aus Gams, H. (1918). Prinzipienfragen der Vegetationsforschung. Ein 
Beitrag zur Begriffsklärung und Methodik der Biocoenologie. Vierteljahrsschr. Naturforsch. Ges. Zürich 63, 293-493: 298).
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Abb. 59. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen, der Vorschlag kombiniert die Einteilung von Tschulok und Gams mitein-
ander (aus Du Rietz, G.E. (1921). Zur methodologischen Grundlage der modernen Pflanzensoziologie: 28).

Abb. 60. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen (aus Friederichs, K. (1937). Ökologie als Wissenschaft von der Natur 
oder Biologischen Raumforschung: 92).
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Abb. 61. Gliederung der Biologie als theoretischer Wissenschaft 
nach ihren Grundfragen (aus Ungerer, E. (1942). Die Erkennt-
nisgrundlagen der Biologie. Ihre Geschichte und ihr gegenwär-
tiger Stand. In: Gessner, F. (Hg.). Handbuch der Biologie, Bd. I, 
1, 1-94: 66).

Abb. 62. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen. Die hier 
als Kreise dargestellten biologischen Disziplinen betreffen vier 
Aspekte der Organismen und eine integrierende Sicht: Die Or-
ganismik thematisiert die raum-zeitliche Organisation der Orga-
nismen (Morphologie und Physiologie); die Ontogenetik ihren 
Individualzyklus (Entwicklungsbiologie); die Supraorganismik 
die Zugehörigkeit des Organismus zu überindividuellen (supra-
organismischen) Systemen (Ökosystemen); die Phylogenetik die 
Stellung des Organismus in der Evolution (Phylogenese) und 
die Integrierende Biotik schließlich umfasst die methodischen 
Ansätze, in denen die anderen Aspekte integriert sind (Genetik, 
Biophysik und Biokybernetik) (aus Löther, R. (1972). Die Beherr-
schung der Mannigfaltigkeit. Philosophische Grundlagen der Ta-
xonomie: 50).
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Abb. 63. Gliederung der Biologie nach Integrations-
ebenen und taxonomischen Gruppen in der Art eines 
Schichtkuchens. Horizontal: Integrationsebenen, ver-
tikal: taxonomische Gruppierungen (aus Odum, E.P. 
(1953). Fundamentals of Ecology: 4).

Abb. 64. Gliederung der Biologie in Subdisziplinen nach vier Dimensionen : (1) den Fächern der Speziellen Biologie, die 
der Taxonomie der Organismen folgen, (2) den Fächern der Allgemeinen Biologie, die methodisch und hinsichtlich ihrer 
Fragestellungen differenziert sind, (3) den organischen Strukturebenen, die sich aus der hierarchischen räumlichen und 
strukturellen Ordnung der organischen Bausteine ergeben, und schließlich (4) der Evolution, die den anderen Aspekten eine 
historische Dimension verleiht und stets einen Ansatz für die (ultimate) kausale Erklärung von biologischen Phänomenen 
liefert (aus Campbell, N.A. & Reece, J.B. (1987/2002). Biology (dt. München 2003): xlvi; nach einem Vorbild, das die ersten 
drei Dimensionen enthält, in: Haß, H. et al. [Fachdidaktische Kommission] (1998). Lehrplan Biologie, Grund- und Leis-
tungsfach, Jahrgangsstufen 11-13 der gymnasialen Oberstufe des Landes Rheinland-Pfalz: 13; ähnlich auch Meyer-Abich, A. 
(1945). Kriterien und Komponenten des Systems der Biologie. Arch. Hydrobiol. 40, 1027-1062: 1053).
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Eine strikte Gegenüberstellung wird meist ver-
mieden und die Zusammengehörigkeit von beiden 
betont. So beschreibt A. Comte das Verhältnis von 
Anatomie und Physiologie 1838 als das einer intimen 
Kombination, in der die eine nicht ohne die andere 
existieren könne, ohne ihren wissenschaftlichen Sta-
tus zu verlieren.274 Die Trennung von Anatomie und 
Physiologie erscheint ihm daher als ein »Laster«. 
Trotz ihres engen Zusammenhalts bleibt die Eintei-
lung der Biologie in Anatomie und Physiologie aber 
das ganze 19. Jahrhundert über bestehen. So wird 
sie u.a. von H. Spencer und E. Haeckel (vgl. Abb. 
57) zur Gliederung der Biologie verwendet.275 Auch 
im 20. Jahrhundert ist die Gegenüberstellung von 
Morphologie und Physiologie zur Gliederung der 
Biologie verbreitet. Sie findet sich u.a. 1903 bei R. 
Burckhardt276, 1910 bei S. Tschulok277, 1912/31 bei 
R. Hesse278, 1918 bei H. Gams279, 1926 und 1963 bei 
A. Meyer280, 1942 bei E. Ungerer281, 1958 bei O. Sto-
cker282, 1968 bei Rochhausen et al.283 und auch in den 
an Universitäten verbreiteten Lehrbüchern, so in E. 
Strasburgers »Lehrbuch der Botanik« (1998) und in 
R. Siewings »Lehrbuch der Zoologie« (1980). Nicht 
selten wird die Zweiteilung in Anatomie und Phy-
siologie um eine dritte grundlegende Subdisziplin 
ergänzt. In dieser Rolle erscheinen u.a. die Lehre der 
Umweltbeziehung des Organismus (Ökologie) (Hes-
se 1912/31), die Phylogenie (Meyer 1926) oder eine 
»Verteilungslehre« (Ungerer 1942; vgl. Abb. 61).

Problematisch an der Zweiteilung der Biologie 
in Morphologie und Physiologie ist vor allem, dass 
in der Biologie stets die Interaktion von Form und 
Funktion von Interesse ist. Vielfach wird die Pola-

risierung von Morphologie und Physiologie daher 
gleich im Anschluss an ihre Einführung auch wieder 
zurückgenommen. So streicht schon H. Spencer die 
notwendigen Verbindungen (»necessary connexi-
ons«284) der beiden Seiten heraus und führt als drit-
te Subdisziplin die Lehre der Wechselwirkung von 
Form und Funktion ein. Umstritten ist die strikte Ge-
genüberstellung von Form und Funktion vor allem 
deshalb, weil sie sich an der aus der Physik übernom-
menen Unterscheidung von Materie und Bewegung 
(oder allgemeiner von Raum und Zeit) orientiert.285 
J.S. Haldane meint 1931 sogar, wir würden, »wenn 
wir Morphologie und Physiologie voneinander tren-
nen, in einen wenn auch vielleicht verschleierten 
Vitalismus zurückfallen«.286 Die Schwierigkeit der 
Trennung der Aspekte von Form und Funktion des 
Organismus wird besonders daran deutlich, dass sei-
ne Teile, die Organe, weder als reine Strukturen im 
Raum noch als reine Ereignisse in der Zeit beschrie-
ben werden können. Sie sind immer beides zugleich 
– und wenn es auch ungewöhnlich erscheint, z.B. das 
Herz als ein Ereignis zu bezeichnen, so ist es doch 
nicht weniger einseitig, als es als eine reine Struktur 
anzusehen (Woodger 1929: »Obviously the heart is 
an event«287). 

Um die enge Verschränkung von Morphologie 
und Physiologie zum Ausdruck zu bringen, haben 
verschiedene Autoren eine neue Disziplin vorge-
schlagen, die gerade die Einheit von Morphologie 
und Physiologie zu ihrer Grundlage hat. Unter ihnen 
ist der Haeckel-Schüler W. Haacke, der die Wissen-
schaft, die Statik (Morphologie) und Dynamik (Phy-
siologie) der Organismen umfasst, Bionomie nennt 

Verfasser Simpson et al. Grassé et al. Czihak et al. Campbell et al. Purves et al.
Erscheinungsjahr (1957) (1966) (1976) (1987/90) (1983/2006)
Umfang (Seiten) 845 998 837 1165 1577

Themen (Seitenanteil in %)
Zellbiologie ............................................................. 9 ...................... 19 ...................... 16 ...................... 11 ......................12
Integration und Regulation ................................... 13 ................................................. 17
Fortpflanzung und Sexualität .................................. 7 ...................... 23 ........................ 8 .....................................................
Vererbung ................................................................ 7 ...................... 15 ........................ 6 ......................15 ......................17
Entwicklung ............................................................ 2 ...................... 18 ........................ 9 ...................................................4
Evolution ................................................................. 7 ...................... 21 ........................ 6 ........................7 ........................7
Systematik ............................................................. 17 ................................................... 1 ......................15 ......................13
Form und Funktion der Pflanzen ................................................................................... 8 ........................9 ........................8
Form und Funktion der Tiere ........................................................................................ 9 ......................23 ......................18
Verhalten ................................................................. 4 ................................................... 5 ........................2 ........................2
Ökologie ................................................................ 10 ................................................... 8 ........................8 ........................6
Biogeografie ............................................................ 5 ................................................... 3 ...................................................2
Phylogenese ............................................................ 8

Tab. 40. Das Spektrum der Themen der Biologie und seine Veränderung im Spiegel führender Lehrbücher seit Mitte des 20. 
Jahrhunderts.
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(s.o.). Er argumentiert, die beiden Seiten könnten 
nicht in Isolation voneinander studiert werden, denn 
»[d]ie Funktionen können nicht unabhängig von den 
Formen bestehen«.288 Explizit auf die Zusammen-
führung von Morphologie und Physiologie gerichtet 
ist auch Ungerers Lehre der Physiologischen Mor-
phologie (↑Morphologie).289 In ihr gehe es um die 
»Beziehung der Formteile auf den ›Leistungsplan‹ 
des Organismus«.290 Schließlich zielt auch die von 
H. Weber begründete Konstruktionsmorphologie auf 
eine Vereinigung von Morphologie und Physiolo-
gie. Weber erläutert: »Unter Konstruktion ist dabei 
die Einheit aus Bau und Leistung zu verstehen, mit 
Einschluß ihrer Dynamik, ihres Werdens und der 
Dynamik ihres Werdens«.291 Weber hofft mit diesem 
neuen synthetischen Ansatz, die alte »unglückselige 
vermeintliche Antinomie Morphologie gegen Phy-
siologie« zu überwinden.292

Organische Hierarchieebenen: vom Makromolekül 
zum Ökosystem
Eine andere verbreitete Klassifikation orientiert sich 
an der strukturellen Hierarchie der Organismen. Am 
Ende des 19. Jahrhunderts ist es die Unterscheidung 
der Ebenen von Zellen und Geweben, die diese Ein-
teilung der Wissenschaft vorbereitet. So gibt O. Hert-
wig der ersten Auflage seines mehrfach wieder auf-
gelegten Lehrbuchs der Biologie den Titel ›Die Zelle 
und die Gewebe‹ (1893-98). Wie er im Vorwort deut-
lich macht, versteht er diesen Titel als Absage an die 
verbreitete Gliederung der Biologie in Anatomie und 
Physiologie. Die Einheitlichkeit der Phänomene des 
Lebens werde insbesondere auf der Ebene der Zellen 
durch die Scheidung in Anatomie und Physiologie 
eher künstlich getrennt als systematisch erschlossen. 
Nach der Erweiterung der Hierarchieebenen in Rich-
tung der kleineren und größeren Dimensionen wird 

Abb. 65. Veränderungen des Fächerspektrums der Zoologie in den letzten 50 Jahren, gemessen über den Anteil der Pro-
fessuren einer Fachrichtung an westdeutschen Universitäten. Datengrundlage bilden die Vorlesungsverzeichnisse von 20 
westdeutschen Universitäten, die im Abstand von zehn Jahren zwischen 1960 bis 2006 ausgewertet wurden. Absolut nahm 
in diesem Zeitraum die Anzahl der zoologischen Professuren von 54 (1960) auf 230 (2006) zu, mit einem starken Anstieg 
zwischen 1970 und 1980. Einige Subdisziplinen verzeichnen dabei ein überproportional starkes Wachstum, z.B. die Neu-
ro- und Sinnesbiologie von 0 auf 21% und die Genetik von 5,7 auf 8,7%. Daneben gibt es zwei große Verlierer: Der Anteil 
der Physiologieprofessuren, deren Gegenstand nicht schwerpunktmäßig die Neuro- oder Sinnesphysiologie ist, sank von 
31,4 auf 13,5 Prozent. Den stärksten Rückgang verzeichnet die Morphologie und Systematik von knapp 40 auf gut 10% der 
zoologischen Professuren (aus Wägele, J.W. & Bode, H.-J. (2007). Fünf Jahrzehnte Zoologie an deutschen Hochschulen. 
Lehrstuhlentwicklung und Beitrag der DFG. In: Wägele, J.W. (Hg.). Höhepunkte der zoologischen Forschung im deutschen 
Sprachraum, 11-20: 15).
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die strukturell-organisatorische Ordnung des Lebens 
im 20. Jahrhundert als eine vielstufige Hierarchie 
präsentiert: Den Organisationsebenen von Makro-
molekülen, Zellen, Geweben, Organen, Organismen, 
Populationen und Ökosystemen entsprechend (↑Hie-
rarchie)293, wird die Biologie eingeteilt in Biochemie, 
Zytologie, Histologie, Organologie, Morphologie, 
Populationsbiologie und Ökologie (vgl. Abb. 63 und 
64).294 Diese Einteilung nach Integrationsniveaus hat 
allerdings einen eingeschränkten Anwendungsbe-
reich, weil sich nicht bei allen Lebewesen diese Hi-
erarchieebenen unterscheiden lassen (z.B. nicht bei 
den Einzellern).

Komplexe Gliederungen der Biologie
Komplexe Gliederungen der Biologie gehen nicht 
von einem einheitlichen Kriterium aus, sondern legen 
verschiedene zugrunde. Eine Einteilung dieser Art 
schlägt S. Tschulok 1910 vor. Er orientiert sich dabei 
an den Vorarbeiten von Haeckel und präsentiert eine 
Einteilung der Biologie in sieben Subdisziplinen: »1. 
Die Verteilung der Organismen auf Gruppen nach dem 
Grade ihrer Ähnlichkeit (Klassifikation, Taxonomie). 
2. Die Gesetzmäßigkeiten der Gestalt (Morphologie). 
3. Die Lebensvorgänge in den Organismen (Physiolo-
gie). 4. Die Anpassungen der Organismen an die Au-
ßenwelt (Ökologie). 5. Die Verteilung der Organismen 
im Raume (Chorologie). 6. Das zeitliche Auftreten 
der Organismen in der Erdgeschichte (Chronologie). 
7. Die Herkunft der organischen Wesen (Genetik).«295 
Tschulok hält diese sieben Disziplinen für notwendig 
und hinreichend zur »vollständigen Erkenntnis eines 
Lebewesens und aller Lebewesen«.296 

Proximat/ultimat und die »vier Fragen der Biologie«
Eine andere verbreitete Einteilung der Biologie geht 
von vier Fragen aus, die gegenüber jedem biologi-
schen Gegenstand gestellt werden können. Als Urhe-
ber dieser berühmten vier Fragen der Biologie gelten 
N. Tinbergen (1963) oder E. Mayr (1961). Aber be-
reits 1926 gliedert A.L. Thomson die Ursachen des 
Vogelzugs in vier entsprechende Kategorien: den 
Überlebenswert (»survival value«) für den einzelnen 
Vogel, den selektiven Vorteil, den der Zug in der Ver-
gangenheit der Evolutionsgeschichte der Vogelart be-
deutete, die periodische Stimulierung des Vogels und 
die Art, in der der Zug durchgeführt wird.297 In einem 
kurz darauf erscheinenden Aufsatz referiert Mayr 
diese Einteilung zustimmend298 – ausführlich und mit 
entsprechender Resonanz kommt er auf das Thema 
aber erst 30 Jahre später wieder zu sprechen299. 1961 
unterscheidet Mayr vier gleichberechtigte Ursachen 
zur Erklärung des Vogelzugs: eine ökologisch-funk-

tionale Ursache, die die verschlechterte Ernährungs-
situation in dem Gebiet, von dem der Vogel weg-
zieht, betrifft; eine genetische Ursache, die sich auf 
die genetische Konstitution bezieht, die der Vogel 
in seiner Evolutionsgeschichte erworben hat; eine 
innere physiologische Ursache, die die inneren Me-
chanismen der Auslösung des Zugverhaltens betrifft; 
und schließlich eine äußere physiologische Ursache, 
die sich auf einen äußeren Stimulus wie das Wetter 
bezieht.300 Die ersten beiden Ursachen fasst Mayr 
als ultimate Ursachen zusammen, weil sie auf die 
Evolutionsgeschichte des Organismus zurückgehen 
und ihren Ursprung damit nicht in der Lebensspan-
ne des einzelnen Organismus haben. Demgegenüber 
werden die beiden letzten Ursachen als proximat be-
zeichnet, weil sie nicht auf Ereignisse vor das Leben 
des betreffenden Organismus zurückgehen (für die 
Geschichte der Unterscheidung proximater und ulti-
mater Ursachen ↑Funktion). Mayr legt nahe, dass auf 
dieser Einteilung eine konsequente Wissenschafts-
systematik der Biologie gegründet werden kann.301

In ähnlicher Absicht wie Mayr unterscheidet J. 
Huxley bereits 1942 drei verschiedene Aspekte bio-
logischer Gegenstände, einen mechanistisch-physio-
logischen Aspekt (»how is the organ constructed, 
how does the process take place?«), einen adaptiv-
funktionalen Aspekt (»what is the functional use of 
the organ or process, what is the biological meaning 
or value to the organism or the species?«) und einen 
historischen Aspekt (»what is the temporal history of 
the organ or process, what has been its evolutionary 
course?«).302

1963 greift N. Tinbergen die Einteilung Mayrs auf 
und erweitert sie in der Weise, dass er den histori-
schen Aspekt von Huxley in einen ontogenetischen 
und einen phylogenetischen Teil differenziert. Tin-
bergen nennt die vier Probleme, die für die Biologie, 
und hier insbesondere für die Ethologie, grundlegend 
sind Verursachung, Überlebenswert, Ontogenie und 
Evolution (↑Funktion: Tab. 92).303

Eine eingeschränkte Allgemeinheit hat eine auf 
diesen »Fragen« oder »Problemen« der Biologie 
beruhende Einteilung, weil sie auf einer besonderen 
biologischen Teilwissenschaft, der Ethologie, beruht. 
Bestimmte Themen, wie die Ökologie, finden hier 
also keine Berücksichtigung. Bereits Tinbergen weist 
außerdem auf die Überlappung der einzelnen Berei-
che hin. So betreffe die Frage des Überlebenswertes 
(die Tinbergen an anderer Stelle mit der nach der 
Funktion identifiziert) auch die der Ontogenie, und 
die Ontogenie lasse sich außerdem auch nicht immer 
von der Physiologie trennen, was sich besonders bei 
gelerntem Verhalten zeige.304 
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Systemtheoretische Einteilungen der Biologie
Als systemtheoretisch können solche Einteilungen 
der Biologie gelten, die sich von der Opposition von 
Form und Funktion lösen und auch nicht die organi-
schen Hierarchien in den Mittelpunkt stellen, sondern 
die vom Begriff des Organismus als einem System 
von wechselseitig voneinander abhängigen Teilen 
ausgehen. In diese Richtung weist die in ihrem Mus-
ter bemerkenswerte Einteilung der Biologie von He-
gel. Sie bildet sich ausgehend von Hegels Begriff des 
Organismus: »Der Organismus ist [...] zu betrachten 
a) als die individuelle Idee, die in ihrem Prozesse sich 
nur auf sich selbst bezieht und innerhalb ihrer selbst 
sich mit sich zusammenschließt, – die Gestalt; b) als 
Idee, die sich zu ihrem Anderen, ihrer unorganischen 
Natur verhält und sie ideell in sich setzt, – die Assi-
milation; c) die Idee, als sich zum Anderen, das selbst 
lebendiges Individuum ist, und damit im Anderen zu 
sich selbst verhaltend, – Gattungsprozeß«.305 Hier ist 
nicht mehr von Form und Funktion, sondern von dem 
Selbst und dem Anderen die Rede, und diese Unter-
scheidung stellt die Grundlage für Hegels Gliederung 
dar. Am Anfang der Einteilung steht der Selbstbezug 
des Organismus, dieser ist es, der den Ansatz der 
Biologie begründet. Der Umweltbezug zwecks der 
Selbsterhaltung (z.B. der Ernährung) und der Bezug 
zum Artgenossen zwecks der Fortpflanzung sind die 
beiden sich anschließenden Themen. Die drei Ideen 
können den heutigen Disziplinen Physiologie, Etho-
logie und Genetik (Fortpflanzungsbiologie) zugeord-
net werden.

Hegels Dreiteilung findet eine Parallele in I. Kants 
Erläuterung seines Begriffs eines Naturzwecks in 
der ›Kritik der Urteilskraft‹ (1790). Am Beispiel ei-
nes Baumes führt Kant aus, dass ein Organismus in 
dreifacher Hinsicht als Naturzweck anzusehen ist306: 
erstens in der Erzeugung eines anderen Baumes der 
gleichen Art (Fortpflanzung, d.h. Gattungsprozess), 
zweitens in seinem Wachstum (Ernährung, d.h. Assi-
milation) und drittens in der 
wechselseitigen Abhängig-
keit seiner Teile (Ganzheit, 
d.h. Gestalt). Kants Drei-
teilung orientiert sich wie-
derum an einer Passage bei 
J.F. Blumenbach, der 1781 
alle »Generation, Nutrition 
und Reproduction« als Aus-
druck eines Bildungstriebes 
sieht.307 Auch die Gliederung 
der ersten Kapitel von G.L.L. 
Buffons ›Histoire générale 
des animaux‹ (1749) weist 

eine ähnliche Einteilung auf (1. »Comparaison des 
Animaux & des Végétaux« [innere Organisation], 2. 
»De la Reproduction en général« [Fortpflanzung], 3. 
»De la nutrition & du developpement« [Ernährung 
und Wachstum]).308

Mitte des 19. Jahrhunderts findet sich eine da-
mit verwandte systemtheoretische Einteilung bei 
I. Geoffroy Saint Hilaire. Er schlägt ebenfalls eine 
Dreiteilung der Biologie vor, die auf drei Typen von 
Gesetzen beruht: den organologischen Gesetzen 
(»lois organologiques«), die die inneren Verhältnisse 
der Organismen betreffen (»êtres organisés en eux 
mêmes ou dans leurs organes«), den ethologischen 
Gesetzen (»lois éthologiques«), die es mit den äuße-
ren Manifestationen der Organismen zu tun haben 
(»manifestations vitales extérieurs des êtres organi-
sés«), und den geonomischen Gesetzen (»lois géoné-
miques«), die die Beziehungen der Organismen zur 
Umwelt bzw. ihre geografische Verteilung betreffen 
(»distribution successive et actuelle des êtres organi-
sés à la surface du globe terrestre«).309 Für die moder-
ne Terminologie prägt Geoffroy hier den Ausdruck 
↑›Ethologie‹ und kontrastiert diese Wissenschaft der 
äußeren Lebenserscheinungen – oder genauer der 
Außenbeziehungen des Organismus – mit dem Stu-
dium der inneren Verhältnisse der Teile des Organis-
mus, das den Gegenstand der Physiologie bildet.

Der Sache nach liegt die Unterscheidung von Phy-
siologie und Ethologie schon bei X. Bichat (1800) 
vor. Denn Bichat stellt dem »organischen Leben«, 
das wesentlich in Stoffwechselvorgängen besteht, das 
»animalische Leben« gegenüber, in dem der Orga-
nismus »außerhalb seiner existiert« (»existe hors de 
lui«) und das in den Fähigkeiten der Sinneswahrneh-
mung, Lokomotion und Kommunikation besteht.310 
Ähnlich bestimmt auch der Physiologe F. Magendie 
die von ihm spezifizierten Beziehungsfunktionen 
(»fonctions de relations«) 1816 durch ihren Bezug 
zu den Umweltobjekten (»rapport avec les objets en-

Art der Beziehung

Konstitution des  
Gegenstandes 

(Systemausgliederung)

Umweltbezug des  
Gegenstandes

(Systemregulation)

Gegen-
stand

Individuum Physiologie
(Allelologie)

Ethologie
(Perilogie) Idiobiologie

Population Populationsbiologie
(Demologie)

Ökologie
(Meta-Allelologie) Symbiologie

Systembiologie Homöostasebiologie

Tab. 41. Kreuzklassifikation zur Gliederung der Biologie nach systemtheoretischen Kri-
terien.
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vironnans«).311 Mitte des 19. Jahrhunderts wird die-
se Gegenüberstellung von C. Robin aufgenommen, 
und zwar durch Abgrenzung der Physiologie von 
einer Wissenschaft der Einflüsse der Umwelt auf die 
Organismen, die keinen besonderen Namen erhält 
(»science qui étudie l’influence du milieu, ou si l’on 
veut des agents extérieurs sur l’être vivant«).312 Mit 
der Namensgebung der Ethologie durch I. Geoffroy 
Saint-Hilaire und ihrer wissenschaftlichen Etablie-
rung in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird 
die systemtheoretische Einteilung der Biologie in 
Physiologie und Ethologie allgemein anerkannt.

Schließlich lassen sich auch antike Wurzeln für die 
systemtheoretischen Einteilungen der Biologie fin-
den. Denn bereits der römische Arzt Galen gliedert 
die Körperteile der Tiere nach drei Funktionsberei-
chen: der Erhaltung des individuellen Lebens (z.B. 
Gehirn, Herz, Leber), dem Wohlbefinden und der 
Sinne, die die Relation zur Umwelt betreffen (z.B. 
Augen, Ohren, Nase, Hand), sowie der Fortpflanzung 
und der Erhaltung der Art (z.B. die inneren und äuße-
ren Geschlechtsorgane).313

Organismus-Umwelt, Individuum-Population
Die Unterscheidung von Prozessen, die innerhalb 
eines Organismus stattfinden, und solchen, die auf 
die Organismus-Umweltrelation bezogen sind, bildet 
den Ansatzpunkt für eine systemtheoretische Eintei-
lung der biologischen Subdisziplinen: Die Physiolo-
gie (oder »Allelologie; ↑Physiologie) untersucht den 
Organismus als ein sich selbst organisierendes Regu-
lationssystem von Seiten seiner Geschlossenheit als 
funktionale und morphologische Einheit. Die Etho-
logie untersucht dieses System dagegen im Hinblick 
auf seine Offenheit und Relation zur Umwelt.

Mit der Etablierung der Populationsbiologie und 
Ökologie zu Beginn des 20. Jahrhunderts etabliert 
sich daneben die Unterscheidung von Individuum 
und Population als eine grundlegende Distinktion 
der Biologie. Berücksichtigung findet diese Unter-
scheidung in der Gliederung der Biologie durch H. 
Gams im Jahr 1918 (vgl. Abb. 58). Gamsʼ oberste 
Einteilung trifft eine Zuordnung der biologischen 
Subdisziplinen zur Idiobiologie (»Lehre von den 
Einzelorganismen«) auf der einen Seite und Biozö-
nologie (»Biocœnologie«; engl. später »biocoenolo-
gy«314) oder Zönobiologie (»Cœnobiologie«: »Lehre 
von den Organismengesellschaften«) auf der anderen 
Seite (↑Biozönose).315 

Analog zur ›Physiologie‹ für den Einzelorganis-
mus verwendet Gams den Ausdruck Symphysiologie 
(»Korrelationslehre«) für die Dynamik der Organis-
mengesellschaften.316 Später ist für diesen Zweig 

der Biologie auch von der Synbiologie (Schwenke 
1953317; engl. Bakker 1964: »synbiology«318) (↑Sym-
biose) die Rede. Bereits seit Ende des 19. Jahrhun-
derts ist der Ausdruck Symbiologie in Gebrauch: Der 
Philosoph A. Stöhr verbindet mit diesem Begriff 1897 
eine ökologische Bedeutung und definiert die Symbi-
ologie als eine Disziplin, »welche die Wirkung eines 
Lebewesens auf ein anderes und die Rückwirkung 
des letzteren auf das erstere erforscht«.319 Von Sei-
ten biologischer Autoren wird der Ausdruck seit den 
1930er Jahren erneut vorgeschlagen (Dudich 1938; 
Friederichs 1957; Balogh 1958; Stugren 1986).320

U.A. Corti differenziert 1925 allgemein zwischen 
»Idiologie (Lehre von den Einzelwesen)« und »Ei-
dologie (Lehre von den Arten)« und speziell für die 
Biologie zwischen Idiobiologie und Eidobiologie 
(letzere abgeleitet von griech. ›εῖδος‹ »Art, Spezi-
es«).321

Der grundlegende Begriff der Synbiologie ist der 
der ↑Population: eine Gruppe von Organismen, die 
gemeinsam eine (Nahrungs-)Ressource nutzen und 
zusammen Nachkommen zeugen können. Das Kon-
zept der Population bildet die grundlegende Einheit 
zur Erklärung der Veränderung von Organismen in 
der Evolutionstheorie, die damit einen Zweig der 
Populationsbiologie (oder »Demologie«) bildet 
(↑Population). Die Wechselwirkung von Populati-
onen verschiedener Arten stellt schließlich den Ge-
genstand der Ökologie dar: Sie klärt, inwieweit die 
systematischen Wirkungen von verschiedenartigen 
Organismen auf einander als Komponenten von or-
ganisierten und regulierten (Super-)Systemen beur-
teilt werden können (↑Ökosystem). 

Die sich damit ergebende Vierteilung der Biologie 
lässt sich in einer Kreuztabelle überblicken (vgl. Tab. 
41).322 Die Unterscheidung der vier Grunddisziplinen 
der Biologie kann auch mittels einfacher Grafiken 
verdeutlicht werden (↑Vorwort: Abb. 4). Die Physio-
logie betrifft die Wechselbedingung der Teile in ei-
nem organisierten System, das als Kreislauf mit vier 
aufeinander wirkenden Teilen symbolisiert werden 
kann; die Ökologie behandelt die dazu parallele Or-
ganisation organisierter Systeme (oder auch von Po-
pulationen organisierter Systeme); die Ethologie hat 
es mit der vom Organismus ausgehenden Regulation 
der Wirkung der Umwelt auf ihn zu tun; und die Po-
pulationsbiologie schließlich behandelt die Prozesse 
der Populationskonstitution und -regulation, an erster 
Stelle die Fortpflanzung; sie beschreibt damit auch 
das Phänomen der Evolution, das in seiner einfachs-
ten Form als differenzielle Reproduktion von zwei 
Typen symbolisiert werden kann.
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Biosphäre
Den Ausdruck ›Biosphäre‹ prägt 1875 der Wiener 
Geologe E. Sueß zur Bezeichnung der »Oberfläche 
der Lithosphäre«, auf der das Leben lokalisiert ist.1 
Später wird die Bezeichnung auf die Summe aller 
Lebensräume der Lebewesen auf der Erde ausgewei-
tet. Die Biosphäre umfasst also nicht allein die Ober-
fläche des Festen (der Lithosphäre), sondern auch 
den von Lebewesen besiedelten Gasraum (also einen 
Teil der Atmosphäre) und den Flüssigkeitsraum (die 
Hydrosphäre). Gemeint ist mit der Biosphäre bei 
Sueß allein der Raum, in dem die Organismen le-
ben, und nicht die Organismen selbst. Später werden 
aber auch und gerade die Organismen zur Biosphä-
re gerechnet. Die Biosphäre wird insgesamt als das 
umfassende Ökosystem der Erde oder als Teil eines 
einzigen Ökosystems Erde betrachtet. Richtungs-
weisend sind in dieser Hinsicht die Arbeiten von V.I. 
Vernadskij in den 1920er Jahren.2 W.C. Allee et al. 
formulieren es 1949 so, dass die Lebewesen und ihre 
Umwelt zusammen ein großes Ökosystem bilden, 
die Biosphäre: »life and habitat are integrated into an 
evolving ecosystem [...], ultimately incoporating the 
entire biosphere of the earth«3.

Wie genau der Begriff der Biosphäre zu definieren 
ist, ist bis in die Gegenwart umstritten. Bereits bei 
Vernadskij sind es nicht allein die Organismen, die 
zu ihr gerechnet werden, sondern vielmehr alle Fak-
toren, die eine Transformation der auf die Erde ein-
strahlenden Energie leisten (s.u.). Eine Definition in 
diesem Sinne gibt N. Polunin 1972, indem er die Bio-
sphäre bestimmt als das System, das die Erhaltung 
des Lebens auf der Erde ermöglicht, dieses umfasst 
die Atmosphäre, Hydrosphäre und Biogeosphäre 
(mit der von Lebewesen besiedelten Bodenschicht, 
d.h. der bewohnten Pedosphäre).4

In einem anderen Kontext als dem später üblichen 
wird das Wort ›Biosphäre‹ bereits in der ersten Hälf-
te des 19. Jahrhundert verwendet: A.F.J.C. Mayer 
bezeichnet 1827 mit dem Ausdruck die »Lebenskü-
gelchen«, d.h. die von ihm hypothetisch postulierten 
elementaren Einheiten aller Lebewesen, »die Urwe-
sen alles Lebendigen, die elementarischen Atome, 
Molécules, aus welchen alle andere organischen We-
sen zusammengesetzt sind«.5

Biosphäre = Biota vs. Ökosphäre
In der Absicht, die Summe aller Organismen (oder 
das System aller Organismengemeinschaften eines 

Planeten) begrifflich klar von dem bewohnten Raum, 
der Umwelt oder den Ermöglichungsbedingungen 
der Lebewesen zu unterscheiden, wird zwischen 
den Begriffen Biosphäre und Ökosphäre (»ecos-
phere«) differenziert: Die Biosphäre umfasst danach 
alle Populationen von Organismen eines Planeten; 
›Ökosphäre‹ bezeichnet dagegen deren unmittelba-
ren Lebensraum.6 Die Summe der Organismen einer 
Region oder einer erdgeschichtlichen Periode wird 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts auch mit dem Ter-
minus Biota belegt (Stejneger 1901: »the total of ani-
mal and plant life of a given region or period«7). Die 
Biosphäre könnte dann als Summe aus Ökosphäre 
und Biota gefasst werden. Die am weitesten verbrei-
tete Auffassung sieht auch in der Biosphäre – trotz 
der Bezeichnung – nicht einen Raum, sondern eine 
Summe von Körpern und Interaktionen (Reiners & 
Lockwood 2010: »the biosphere is not a place, but 
a mass«8).

Bereits seit den 1950er Jahren ist es verbreitet, 
unter der ›Biosphäre‹ selbst die Summe aller Lebe-
wesen zu verstehen (Goldschmidt 1954: »the totality 
of living organisms«).9 Die Unterscheidung von Bio-
sphäre und Ökosphäre in diesem Sinne wird jedoch 
nicht konsequent angewandt: Einerseits wird die 
Biosphäre weiterhin als der von Lebewesen bewohn-
te Raum und nicht als diese selbst bestimmt, anderer-
seits werden zur Ökosphäre nicht nur dieser Raum, 
sondern auch die Organismen gerechnet.10 

Ein anderer terminologischer Vorschlag geht auf 
den russischen Biologen J.M. Lawrenko zurück, der 
1964 anregt, die Gesamtheit der Lebewesen auf der 
Erde als Biostroma (wörtlich »Gewebe des Lebendi-
gen«) zu bezeichnen. Lawrenko führt den Ausdruck 
in einer Diskussion über die Ebenen der Untersu-
chung der organischen Welt ein. Er unterscheidet 
dabei die Ebenen der Moleküle, Zellen, Organismen, 
Arten, Biozönosen und eben des Biostroma.11 Der 
Ausdruck ist v.a. in der russischen Ökologie verbrei-
tet. R. Löther definiert ihn 1991 als »Gewebe des 
Lebenden, das in der Biosphäre den Planeten Erde 
umhüllt; oberste der grundlegenden Organisations-
formen in der enkaptischen Hierarchie der lebenden 

Die Biosphäre ist der regelmäßig von Organismen be-
siedelte Bereich der Erde und ihrer Atmosphäre.
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Materie. Das B. integriert die Biozönosen, die auf 
der Erdoberfläche koexistieren, zu einem Gesamt-
system«.12

Ursprünglich ist der Begriff der Ökosphäre im kos-
mologischen Kontext eingeführt worden, um den Be-
reich der Entfernung von der Sonne zu bezeichnen, 
in dem auf Planeten Leben möglich ist (»thermal 
ecosphere«).13 Bereits Mitte der 1950er Jahre wird 
das Wort daneben auf einen Bereich des Gasmantels 
der Erde bezogen, nämlich die untere Troposphäre 
oder »physiologische Atmosphäre«, d.h. denjenigen 
Bereich der Troposphäre, in dem Leben möglich ist 
(»the narrow zone that sets the stage for life on our 
planet«).14

Antike: Die Erde als Lebewesen
Die Vorstellung der Erde als eine integrierte Einheit 
von Lebewesen und deren Lebensraum hat eine lan-
ge Geschichte, die bis in die Antike zurückgeht. Die 
ältere Geschichte dieses Topos liegt in der Beschrei-
bung des Kosmos als Lebewesen, die sich bereits bei 
Platon findet.15 Platon bezeichnet das Weltgefüge 
als »das vollkommene Lebende«16, ausgestattet mit 
einer einzigen Seele17. Auch bei anderen Autoren 
der klassischen Periode finden sich vereinzelt Aus-
sagen in diese Richtung.18 Als lebendig können die 
Erde und die Himmelskörper bei den antiken Au-
toren verstanden werden, weil die Lebendigkeit an 
die Fähigkeit zur ↑Selbstbewegung geknüpft wird 
und die Sterne und Planeten – zumindest relativ zur 
Erde – sich bewegen. Die ältere Stoa hält nicht nur 
den gesamten Kosmos für ein Lebewesen19, sie lehnt 
außerdem die Trennung der Welt in belebte und tote 
Materie insgesamt ab, weil auch die leblose Mate-
rie als beseelt gilt. Die Differenzierung der Natur in 
organische und anorganische ist also in der Antike 
nicht selbstverständlich, so dass der Vergleich von 
Erde und Lebewesen nicht immer als eine Metapher 
verstanden wird. In eindeutig metaphorischer Ver-
wendung erscheint die Rede von der Erde als Lebe-
wesen aber bei Seneca. Seneca meint, die Erde werde 
von der Natur nach dem Beispiel des menschlichen 
Körpers regiert: So wie der Körper mit den Venen 
und Arterien über zwei Arten der Blutgefäße verfüge, 
so habe auch die Erde zwei grundsätzlich verschiede-
ne Adernsysteme, von denen das eine mit Wasser, das 
andere mit Luft gefüllt sei.20 Eine weitere Analogie 
sieht Seneca in der Stoffumwandlung des Festen in 
Flüssiges, zu dem sowohl ein Lebewesen als auch die 
Erde befähigt sei.

18. Jh.: Die Erde als organisiertes System
Seit dem 18. Jahrhundert wird die Einheit aus den 

Lebewesen und abiotischen Komponenten der Erde 
als ein organisiertes System beschrieben: D. Hume 
vergleicht die Erde (und das Universum) 1779 mit 
einem Tier oder organisierten Körper (»organized 
body«), der gekennzeichnet ist über einen bestän-
digen Stoffkreislauf (»continual circulation of mat-
ter«), einen Regulationsmechanismus (»a continual 
waste in every part is incessantly repaired«) und ein 
allgemeines Miteinander mit dem Ziel der Erhaltung 
des Ganzen (»each part or member, in performing its 
proper offices, operates both to its own preservation 
and to that of the whole«).21 In empirischer Hinsicht 
liefern besonders die Nachweise des tatsächlichen 
Stoffkreislaufs zwischen den Sphären des Organi-
schen und des Anorganischen die Grundlage für die 
Auszeichnung der Erde als ein System (↑Kreislauf).

Deutlich herausgestellt wird diese Perspektive 
auch von I. Kant: Kant spricht in seinem posthumen 
Werk von der Erde als einem »Natursystem in dem 
zweckmäßigen Verhältnis verschiedener Arten de-
ren eine um der anderen willen da ist« und die da-
mit eine »Organisirung der Systeme von organisirten 
Körpern«22, also eine Organisation zweiter Ordnung, 
darstellt. Weiter heißt es: »[D]ie organisirende Kraft 
desselben [d.i. »unseres lebendig gebärenden Glo-
bus«] hat auch das Ganze der für einander geschaffe-
nen Pflanzen und Thierarten so organisirt daß sie mit 
einander als Glieder einer Kette (den Menschen nicht 
ausgenommen) einen Kreis bilden: nicht blos nach 
ihrem Nominalcharacter (der Ähnlichkeit), sondern 

Abb. 66. Gliederung der Biosphäre in drei abiotische und 
zwei biotische Komponenten. Die beiden biotischen Kom-
ponenten bilden die Biosphäre (nach Obrhel und Obrhelova 
1981; aus Stugren, B. (1972/86). Grundlagen der allgemei-
nen Ökologie: 32).
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dem Realcharacter (der Causalität) einander zum 
Daseyn zu bedürfen: welches auf eine Weltorganisa-
tion (zu unbekannten Zwecken) selbst des Sternsys-
tems, hinweiset«23. Nach Kants Auffassung können 
also nicht nur die Organismen und auch nicht nur 
einzelne Systeme auf der Erde (↑Ökosystem), son-
dern vielmehr auch der gesamte »Erdglob« selbst als 
ein »organischer Körper« konzipiert werden24: Kant 
spricht von einem »organisirten Weltkörper selbst 
in Ansehung seiner unorganischen Theile oder auch 
organischer für einander zum Verbrauch bestimmter 
organischen Körper«25.

Zu Beginn des 19. Jahrhunderts etabliert sich diese 
Sicht auf die Erde als organisiertes System im Rah-
men der romantischen Naturphilosophie, die in der 
Erde einen ↑Organismus sieht (Schelling spricht von 
dem »allgemeinen Organismus«26, Hegel von dem 
»geologischen Organismus der Erde«27). Aber auch 
im engeren naturwissenschaftlichen Bereich hat 
diese Konzeption viele Anhänger. So gilt vielfach 
die Beschreibung der Erde durch den schottischen 
Geologen J. Hutton als der historische Ursprung der 
Gaia-Hypothese. Hutton ist einer der Hauptvertreter 
des Plutonismus, d.h. der geologischen Lehre nach 
der die Oberflächengestaltung der Erde durch Kräfte 
aus dem Erdinnern bedingt ist. In seinem Hauptwerk 
von 1795 beschreibt Hutton die Erde ausdrücklich als 
lebendig – allerdings in erster Linie deshalb, weil sie 
Lebewesen und ein »System« aus ihnen beherbergt 
(»this earth as a living world, that is, a world maintai-
ning a system of living animals and plants«).28 Unter 
den frühen Biologen gilt J.B. Lamarck als einer der 
Urheber des Biosphärekonzepts – wenn er auch nicht 
den Terminus ›Biosphäre‹ verwendet, wie manch-
mal behauptet wird. Lamarck betrachtet die Erde als 
eine dynamische Einheit aus den drei Bereichen der 
Atmosphäre (die nach seiner Einteilung in der »Me-
teorologie« untersucht wird), der Erdkruste (deren 
Erforschung er der »Hydrogeologie« zuordnet) und 
der Lebewesen (die von der »Biologie« untersucht 
werden).29

Im deutschsprachigen Raum beschreibt G.R. Tre-
viranus 1802 den »allgemeinen Organismus« der 
Erde und charakterisiert ihn durch die wechselseitige 
Abhängigkeiten seiner Teile, der Mineralien, Pflan-
zen und Tiere: »Jedes der drey Naturreiche ist […] 
Mittel und zugleich Zweck, jedes ein Glied einer in 
sich zurückkehrenden Kette von Veränderungen, wo-
rin das mittlere immer Wirkung des vorhergehenden 
und zugleich Ursache des folgenden ist. [...] So wie 
endlich die leblose Natur dem Pflanzenreiche, und 
dieses dem Thierreiche seine Nahrung verschafft, 
so versorgen auch die Thiere wieder die Vegetabili-

en mit Nahrung, indem sie statt der eingeathmeten 
atmosphärischen Luft beständig kohlensaures Gas 
ausathmen, dessen Basis, die Kohlensäure, zum Un-
terhalte der Pflanzen dienet«.30

G.T. Fechner: »lebendige Erde«
Mitte des 19. Jahrhunderts wird die These von der Erde 
als Lebewesen besonders prägnant von G.T. Fechner 
vertreten. Die Erde wird von Fechner physikalisch 
bestimmt als die Gesamtheit oder, wie er schreibt 
»das System«31 der über die Schwerkraft zusammen-
gehaltenen irdischen Materie. Fechner bedient sich 
der alten Analogie zu einer Uhr, um die Organisati-
on der Organismen auf der »lebendigen Erde«32 zu 
klären: So wie die Vielzahl der Komponenten einer 
Uhr, ihre Federn und Räder, das Ziffernblatt und die 
Zeiger, zu einem gemeinsamen Zweck »wirkend und 
teleologisch« geordnet zusammengefügt sind, seien 
auch die Teile der Erde: Menschen, Tiere, Pflanzen, 
Luft, Meer und Erdreich zu einem »einheitlichen 
Ganzen« zusammengeschlossen33: »Menschen und 
Thiere sind gerade die Glieder der Erde, in denen die 
größte verknüpfende und mischende Kraft der ge-
sammten irdischen Stoffe und Verhältnisse liegt«34. 
Auch das Anorganische wird von Fechner in diese 
wirkende Einheit integriert. Die Erde ist für Fech-
ner »der ganze zweckmäßige Zusammenhang aller 
Kräfte, alles Wirkens der Erde, Organisches und Un-
organisches in Eins fassend«.35 Jedes Tier und jede 
Pflanze habe in dem System der Erde seinen »be-
sondern irdischen Standpunkt«; Fechner spricht von 
der »sich wechselseitig fordernden und nur durch 
den Wechselzusammenhang bestehenden Fülle« der 
irdischen Wesen.36 Es existiere ein »durchgreifend 
zweckmäßiger Bezug der Organismen zu einander 
und zum ganzen Gebiet des Irdischen«.37 Die Vision 
eines individuellen Superorganismus (↑Organismus) 
von planetarem Ausmaß tauft E. Jünger 1965 auf den 
sinnigen Namen Fechneria mirabilis.38

Fechner zieht sich mit seiner Lehre von der be-
lebten Erde die Kritik vieler Zeitgenossen zu. So 
bezeichnet A. Schopenhauer das »so beliebte Gerede 
vom Leben des Unorganischen, ja sogar des Erdkör-
pers« als »durchaus unstatthaft«. Denn: »Nur dem 
Organischen gebührt das Prädikat Leben. Jeder Or-
ganismus aber ist durch und durch organisch, ist es 
in allen seinen Teilen und nirgend sind diese, selbst 
nicht in ihren kleinsten Partikeln, aus Unorganischem 
aggregativ zusammengesetzt. Wäre also die Erde ein 
Organismus; so müßten alle Berge und Felsen und das 
ganze Innere ihrer Masse organisch sein und demnach 
eigentlich gar nichts Unorganisches existieren, mithin 
der ganze Begriff desselben wegfallen«.39
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Biogeochemie
Eine breitere empirische Grundlage 
erhält die Vorstellung der Biosphä-
re erst im 20. Jahrhundert. Ausge-
hend von Untersuchungen zu den 
Stoffkreisläufen in der Biosphäre 
betonen zu Beginn des Jahrhun-
derts besonders russische Biologen 
die Einheit der Biosphäre. Sie wird 
als ein selbstregulierendes System 
verstanden, das aus einer biolo-
gischen und einer geologischen 
Komponente besteht, die zusam-
men eng miteinander verwoben 
sind. Das Zusammenspiel dieser 
beiden Komponenten wird in der 
von V. Vernadskij seit den frühen 
20er Jahren so genannten Diszip-
lin der Biogeochemie untersucht 
(↑Kreislauf, biogeochemischer).40 
Besonderes Gewicht legt Vernads-
kij in seiner Beschreibung der Bio-
sphäre – er übernimmt diesen Ausdruck im Titel sei-
ner Monografie von 192641 – auf die Bedeutung der 
Lebewesen als geologischer Faktor, der die Erde im 
Laufe der geologischen Perioden in zunehmendem 
Maße verändert. Den Haupteinfluss der Lebewesen 
auf die Erde sieht Vernadskij in der Transformation 
der Strahlungsenergie der Sonne in andere Energie-
formen. Die Biosphäre wird von ihm geradezu defi-
niert als die Region, in der diese Energietransforma-
tion stattfindet: »The biosphere may be regarded as a 
region of transformers that convert cosmic radiation 
into active energy in electrical, chemical, mechani-
cal, thermal, and other forms«42. Die Transformati-
on der Energie und Materie, die von den Lebewesen 
geleistet wird und zu neuen Energie- und Materie-
formen führt, bezeichnet Vernadskij als biogeoche-
mische oder geochemische Energie des Lebens in der 
Biosphäre43. Obwohl Vernadskij die Gesamtheit der 
Organismen auf der Erde im Hinblick auf ihre Akku-
mulation von freier chemischer Energie als ein einzi-
ges System (»a unique system«44) betrachtet, sieht er 
die Biosphäre insgesamt nicht als einen Organismus, 
wie dies vorher und später geläufig ist – und zwar 
weil viele Phasen der biogeochemischen Kreisläufe 
– anders als in einem Organismus – ganz ohne Be-
teiligung biologischer Prozesse ablaufen (z.B. die 
Verwitterung).45 

Später beurteilt V.N. Beklemischew die Erde mit 
ihren Lebewesen insgesamt als einen »Morphopro-
zess«, der sich aus einer Hierarchie von Systemen 
unterschiedlichen Organisationsgrades zusammen-

setzt. Die Totalität der Organismen auf der Erde 
macht nach Beklemischew insgesamt ein Ganzes 
aus, das organisiert und reguliert ist: »In der Bio-
sphäre findet ein Kreislauf von Stoffen, Energie und 
Individuen statt, der von allen lebenden Organismen 
der Biosphäre gemeinsam getragen und stabilisiert 
wird und hierdurch die Fortdauer des Lebens auf der 
Erde garantiert. Mit anderen Worten: Das Leben ist 
auf planetarem Niveau organisiert. Alle Lebewesen 
sind Teil eines Ganzen oder die Gesamtsumme der 
Lebewesen, eine lebende Schicht der Erde.«46

Biome
Neben der Verbindung zur Biogeochemie weist die 
Untersuchung der Biosphäre enge Bezüge zur ↑Bio-
geografie auf. In biogeografischer Perspektive wird 
vorgeschlagen, die Biosphäre in verschiedene Biome 
zu gliedern. Ein Biom bildet dabei eine bestimmte 
einheitliche Landschaftsformation, wie Wüste, Step-
pe, Savanne, Sommergrüner Laubwald oder Tropi-
scher Regenwald. Üblich ist v.a. eine Gliederung der 
Biosphäre des Landes in Biome. Der Botaniker F. 
Clements, auf den der Ausdruck ›Biom‹ zurückgeht, 
verwendet diesen seit 1916; anfangs in einem ein-
geschränkteren Sinn, indem er ihn als synonym mit 
biotischer Gemeinschaft (»biotic community«) ver-
steht.47 Eine allgemeine Definition gibt A.G. Tansley 
1935, indem er ein Biom bestimmt als den ganzen 
Komplex von Organismen einer ökologischen Ein-
heit (»the whole complex of organisms present in an 
ecological unit«48). 1939 betrachten Clements und 

rein organisches 
System

»biotische Einheit«

anorganisches 
Komplement

»topische Einheit«

organisch-anor-
ganisches System
»ökische Einheit«

Individuum Organismus
(Biont)

Lebensraum
(Ökotop) Synerg

Population Dem Demotop ?

Art Spezies Areal ?

lokale 
Gemeinschaft Biozönose Biotop Ökosystem

regionale 
Gemeinschaft Biom Bioregion Ökom

globale 
Gemeinschaft Biota Litho-, Hydro-, 

Aerosphäre Biosphäre

Tab. 42. Terminologie für rein biotische Systeme, ihr abiotisches (räumliches) 
Komplement und biotisch-abiotische Systeme auf verschiedenen Ebenen (verän-
dert in Anlehnung an Schwerdtfeger, F. (1975). Ökologie der Tiere, Bd. 3. Synö-
kologie: 11).
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Shelford ein Biom als die grundlegende Einheit der 
ökologischen Gemeinschaften von Pflanzen und Tie-
ren (ein »sozialer Organismus«, also einem Ökosys-
tem entsprechend) und geben auch für die Lebensge-
meinschaften des Wassers Biome an.49

Um die zonale Gliederung der Biosphäre in ein-
heitliche Biome zum Ausdruck zu bringen, führt H. 
Walter 1976 den Terminus Zonobiom ein. Er versteht 
darunter »große ökologische Einheiten, die sowohl 
die Umwelt als auch die biotischen Komponenten 
einschließen«.50 Walter unterscheidet neun verschie-
dene Zonobiome für die Erde, die entsprechend den 
Klimazonen von dem Tageszeitenklima der Äqua-
torialzone bis zu dem arktischen bzw. antarktischen 
Klima der Polregionen reichen. Analog dazu be-
zeichnet Walter die Gebiete der Gebirgslebensräume, 
die entsprechend der vertikalen Klimagliederung in 
Höhenstufen angeordnet sind, als Orobiome.51 Von 
Pedobiomen spricht Walter, wenn die Bodenbeschaf-
fenheit sich in einem Gebiet stärker auf die Lebens-
gemeinschaft auswirkt als das Klima und somit eine 
azonale Vegetation und Fauna bedingt.52

Gaia
In der Theogonie des Hesiod ist Gaia eines der ersten 
Wesen, das zusammen mit Tartaros, Eros u.a. aus der 
Leere des ursprünglichen Chaos entsteht. Sie ist die 
Erzeugerin allen Lebens und Wachstums in der Na-
tur. Aus ihr gehen Uranos (Himmel), Pontos (Meer) 
und die Gebirge hervor; zusammen mit Uranos zeugt 
sie die Titanen. Sie ist sowohl die mütterliche Be-
schützerin als auch die strenge Richterin der Lebe-
wesen. In die Biologie eingeführt wird der Begriff 
›Gaia‹ 1972 durch James Lovelock. Er übernimmt 
den Ausdruck nach einem Gespräch mit dem Dichter 
William Golding, in dem dieser vorschlägt, die ge-
samte Erde, sofern sie als ein Lebewesen betrachtet 
wird, als ›Gaia‹ zu bezeichnen.53 Lovelock interes-
siert sich für die globalen Dimensionen des Lebens 
auf der Erde, nachdem er in den 60er Jahren in dem 
Viking-Projekt zur Erforschung möglichen Lebens 
auf dem Mars beschäftigt ist und in diesem Zusam-
menhang versucht, zu einer Definition zu gelangen, 
worin das Leben besteht und durch welche Merkma-
le ein belebter Planet ausgezeichnet ist. Er gelangt 
dabei zu der Einsicht, dass die gesamte Atmosphäre 
eines Planeten durch die Wirkung der Lebewesen 
einer Veränderung unterworfen sein kann, so dass 
sie eine unwahrscheinliche Zusammensetzung von 
Gasen aufweist. Im Anschluss daran betrachtet Lo-
velock die Atmosphäre als Teil eines einzigen plane-
taren Ökosystems, das er als Lebewesen ansieht, weil 

es die Fähigkeit zur Selbsterhaltung, d.h. der Regula-
tion seines Zustandes aufweist: »life at an early stage 
of its evolution acquired the capacity to control the 
global environment to suit its needs«54.

Lovelocks Gaia
Der für Lovelock entscheidende Punkt bei der Be-
schreibung der Erde mit ihren Lebewesen als ein 
eigenes Lebewesen höherer Ordnung besteht in der 
Fähigkeit dieses Lebewesens, sich selbst zu erhalten, 
indem es die Bedingungen für das Leben auf der Erde 
konstant erhält. Lovelock betrachtet die Erde also als 
ein kybernetisch geregeltes System, das Rückkopp-
lungsschleifen enthält, die bestimmte globale und für 
das Leben wichtige Regelgrößen konstant halten. Das 
Leben auf der Erde ist es in den Darstellungen Love-
locks, das sowohl als die Regelgröße gelten kann, die 
konstant gehalten wird, als auch als die Stellgröße, die 
Störungen entgegenwirkt. Der Mechanismus der Re-
gulation erfolge dabei in einer Weise, die Lebewesen 
und anorganische Komponenten auch in dem Prozess 
der Evolution miteinander verbindet: »Leben und sei-
ne Umgebung sind so eng miteinander verflochten, daß 
eine Evolution immer Gaia betrifft, nicht die Organis-
men oder deren Umgebung für sich genommen«.55

Ein einfaches Beispiel für einen möglichen Me-
chanismus der Selbststeuerung eines Umweltfaktors, 
der Temperatur, durch »Gaia« schlagen Lovelock 
und seine Mitarbeiter 1987 vor: Das Gas Dimethyl-
sulfid (DMS), das von vielen Meeresalgen produziert 
wird, gelangt als Sulphat-Aerosol in die Atmosphä-
re und wirkt dort als ein Keim für die Kondensation 
von Wasser zu Wolken, die wiederum den Albedo 
der Erde erhöhen, so dass weniger Wärme die Erde 
erreicht. Die Algen wirken nach diesem Modell also 
im Sinne eines Thermostats in einem Regelkreis, in-
dem ihr Wachstum bei hoher Sonneneinstrahlung die 
Wolkenproduktion anregt und damit die Sonnenein-
strahlung mindert.56 

In Ergänzung (und manchmal im Gegensatz) zu 
Lovelocks Ansicht, die Organismen seien die ent-
scheidenden Regulatoren des Erdklimas, sind auch 
anorganische Rückkopplungsmechanismen nachge-
wiesen worden: So könnte eine Stabilisierung der 
Temperatur auf der Erdoberfläche durch den CO2-
Gehalt der Atmosphäre auch über die Intensität der 
Verwitterung von Gesteinen vermittelt sein. Hohe 
Temperaturen auf der Erdoberfläche führen nach 
diesem Modell zu einer verstärkten Verwitterung 
von kalzium- und magnesiumhaltigen Gesteinen, die 
freigesetzten Kationen reagieren in den Meeren mit 
dem gelösten CO2 und binden dieses in Gesteinen, 
so dass der Gehalt des CO2 in der Atmosphäre abge-
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senkt wird und über den Treibhauseffekt die Tempe-
ratur vermindert und langfristig reguliert wird.57 Der 
CO2-Gehalt der Atmosphäre fungiert in diesem Sys-
tem als ein anorganischer Regler für die Temperatur 
auf der Erdoberfläche: Erhöhung der Temperatur 
führt zu einer Verminderung des CO2-Gehalts durch 
verstärkte Bindung des Gases über die Kationen der 
verwitterten Gesteine; Verminderung der Temperatur 
zieht dagegen eine kompensierende Steigerung des 
CO2-Gehalts der Atmosphäre nach sich.

Allerdings sind gegen diese einfachen Modelle 
viele Einwände erhoben worden. So ist die Emissi-
on von DMS durch die Algen nicht proportional zu 
der Planktondichte, sondern hängt von vielen ande-
ren Faktoren ab.58 Andererseits gibt es auch Daten, 
die die Modelle zur Selbstregulation der Biosphäre 
bestätigen.59

Lovelock legt Wert darauf, das Konzept von Gaia 
von dem der Biosphäre zu unterscheiden. Die Bio-
sphäre betrachtet er allein als denjenigen Teil der 
Erde, der den Lebensraum der Lebewesen ausmacht; 
Gaia bestehe dagegen nicht allein aus einem Raum, 
sondern mache ein homöostatisch reguliertes System 
aus.60 Die Wissenschaft von Gaia bezeichnet Lo-
velock als Geophysiologie.61 Er betont damit seine 
Auffassung, dass die Konstanz der Bedingungen auf 
der Erdoberfläche, z.B. die Kontrolle der Temperatur, 
nicht allein von anorganischen Regulationsprozessen 
abhängt, sondern unter Beteiligung von Lebewesen 
erfolgt.

Gaia als wissenschaftliche Hypothese
In wissenschaftstheoretischer Hinsicht kann der Sta-
tus der Gaia-Hypothese als testbarer wissenschaftli-
cher Theorie untersucht werden. Vorgeschlagen wird 
in diesem Zusammenhang, verschiedene Typen von 
Gaia-Hypothesen zu unterscheiden62: Die schwächs-
te Hypothese stellt die beeinflussende Gaia (»influ-
ential Gaia«) dar, die in der unstrittigen Behauptung 
besteht, dass die Lebewesen auf der Erde ihre abioti-
sche Umwelt verändern. Diskutiert wird die langfris-
tige Veränderung der Atmosphäre durch den Einfluss 
der Lebewesen bereits Mitte des 19. Jahrhunderts, so 
u.a. von Spencer und Huxley63. Die koevolutionäre 
Gaia (»coevolutionary Gaia«) geht nicht von einer 
einseitigen, sondern einer wechselseitigen Beeinflus-
sung von Lebewesen und Umwelt in der Geschichte 
der Erde aus; auch diese Hypothese ist wenig strittig. 
Die homöostatische Gaia (»homeostatic Gaia«) be-
hauptet einen stabilisierenden Einfluss der Lebewe-
sen auf die Faktoren der Umwelt. Die teleologische 
Gaia (»teleological Gaia«) beinhaltet darüber hin-
aus die Annahme, dass der stabilisierende Einfluss 

der Organismen auf die Umwelt um der Biosphäre 
willen erfolgt, wie es von Lovelock und L. Margulis 
ausdrücklich postuliert wird64. Und die optimierende 
Gaia (»optimizing gaia«) schließlich besteht in der 
Annahme, dass die Lebewesen ihre Umwelt in der 
Weise der Verbesserung ihrer eigenen Lebensbedin-
gungen optimieren – eine Annahme, die Lovelock 
und Margulis ebenfalls vornehmen65. Ein Problem 
der beiden letzten Hypothesen besteht darin, dass es 
keine Umweltbedingungen gibt, die für alle Lebewe-
sen in gleicher Weise optimal wären. Das Optimum 
ist also ausgehend von Systemparametern (z.B. der 
Stabilität oder Diversität), und nicht im Hinblick auf 
einzelne Organismen oder Arten zu bestimmen.

Nach der Auffassung vieler ihrer Anhänger handelt 
es sich bei der Gaia-Hypothese nicht um eine einfa-
che wissenschaftliche Theorie, sondern um eine al-
ternative Sicht auf die Natur. Mit Gaia soll nicht ein 
isolierter Untersuchungsgegenstand bezeichnet wer-
den, sondern die wechselseitige Bezogenheit aller 
Erscheinungen aufeinander. Der Ansatz löst sich da-
mit von dem Maschinenmodell der Erklärung, nach 
dem jeder Prozess als ein Mechanismus erklärt wird 
(↑Organismus/Mechanismus), und weist stattdessen 
den Weg für eine Weltsicht der umfassenden Rezip-
rozität und Interdependenz.66 Die Betonung liegt auf 
der wechselseitigen Abhängigkeit der Organismen 
und ihrer Umwelt, insofern »die zu Gaia gehörenden 
Organismen, genauso wie sich die Zellen unseres 
Körpers ihre eigene Umgebung erschaffen und vice 
versa von dieser erzeugt werden, ihre eigenen Mili-
eus hervorbringen und umgekehrt auch von diesen 
hervorgebracht werden«.67

Kritik an der Gaia-Theorie
Kritisch wird gegen die Gaia-Theorie ins Feld ge-
führt, dass die Erde zumindest eine ganz andere Art 
von Lebewesen ist als die in der Biologie beschrie-
benen. Als der wesentliche Grund dafür gilt, dass 
die Erde kein Element innerhalb einer Population 
von vielen miteinander konkurrierenden Individuen 
bildet und damit als Ganzer keiner Selektion unter-
liegt. So argumentiert W.F. Doolittle: »The biosphe-
re, Lovelock’s Gaia, is not a replicating individual, 
and has no coherent heredity. If her parts contribute 
to global homeostasis, this cannot be for the same 
reasons that the organs of an animal promote physio-
logical homeostasis – not, that is, because there were 
ancient populations of proto-Gaias in which tho-
se with more self-control left progeny while others 
perished«.68 Ähnlich heißt es 1982 bei R. Dawkins: 
»For the analogy to apply strictly, there would to 
have been a set of rival Gaias, presumably on dif-
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ferent planets. […] In addition we would have to 
postulate some kind of reproduction, whereby suc-
cessful planets spawned copies of their life forms on 
new planets«.69 Als Reaktion auf diese Kritik schlägt 
Lovelock 1983 ein Simulationsmodell zur Selbstre-
gulation der Temperatur auf einem Planeten vor, das 
nicht auf einem Mechanismus der Selektion beruht 
(»Daisyworld«).70

Auch wenn die Entstehung nichtselektierter Re-
gelkreise möglich ist, bleibt es aber fraglich, ob es 
tatsächlich die Existenz des Lebens auf der Erde ist, 
auf die Gaias Regelkreise gerichtet sind. Mit den 
Belegen für Regulationsprozesse auf globaler Ebene 
ist Lovelocks These, dass es die für das Leben rele-
vanten Größen (Temperatur, Gaszusammensetzung 
der Atmosphäre etc.) mit den für das Leben günsti-
gen Werten sind, die auf der Erde stabilisiert sind, 
noch nicht bewiesen. Denn es bedarf eines eigenen 
Nachweises, dass diese Regelkreise selbst wiederum 
im Sinne des Lebenserhalts auf der Erde kontrolliert 
sind. Es ist wahrscheinlich, dass diese Regelkreise 
nicht im Hinblick auf den Erhalt des Lebens stabi-
lisiert sind – wie die Regelkreise eines Organismus, 
der einer Selektion unterlag –, sondern vielmehr ein 
bloßes Zufallsprodukt darstellen. Gaia würde dann 
also zwar ein homöostatisches Regulationssystem 
bilden, aber eben keine funktionale, durch Selektion 
geformte und allein durch den wechselseitigen Be-
zug der Teile bestehende organisierte Ganzheit.

Das Verständnis der Erde als Lebewesen oder 
Organismus – d.h. die These, »daß die Erde als ein 
selbstschöpferisches, autopoietisches System die 
biologische Definition eines lebenden Organismus 
erfüllt«71 – wird daher auch nicht von allen Anhän-
gern der Gaia-Theorie geteilt (vgl. z.B. L. Mar-
gulis 1996: »I reject Jim’s statement ›The Earth is 
alive‹«72). Lovelock selbst gibt in späteren Publika-
tionen Vorhersagen und Kriterien für das Scheitern 
seiner Auffassung an – er versucht diese also als eine 
wissenschaftliche Theorie zu verteidigen.73

Regulation und Organisation der Erde
Die Gaia-Theorie macht deutlich, dass zwischen den 
Aspekten der Organisation und Regulation eines 
Systems zu unterscheiden ist. Die Regulation einiger 
Größen, wie der Temperatur über den CO2-Gehalt der 
Atmosphäre, macht die Erde noch zu keinem Orga-
nismus. Für einen Organismus ist es kennzeichnend, 
dass er nur aufgrund der Interaktion seiner Kompo-
nenten bestehen kann; diese erzeugen und erhalten 
sich und das Ganze durch den wechselseitigen kausa-
len Bezug zueinander (↑Wechselseitigkeit). Die Erde, 
verstanden als ein Planet, aber bleibt die Erde, auch 

wenn sie keine Rückkopplungseinrichtungen enthal-
ten würde. Es gehört nicht zu den identitätsstiften-
den Eigenschaften der Erde, dass sie eine konstante 
Temperatur hat. Im Gegensatz dazu würde ein Orga-
nismus als Entität aufhören zu existieren, wenn seine 
Regulationssysteme zusammenbrechen. Gaia kann 
also nur dann als ein Organismus verstanden werden, 
wenn sie nicht mit der kosmologischen Einheit der 
Erde als einer über Gravitation zusammengehaltenen 
und um die Sonne kreisenden Materiekugel identi-
fiziert wird. Ein Organismus ist Gaia nur insofern, 
als darunter das verletzliche und zerstörbare globale 
Ökosystem mit unterschiedlichen von einander ab-
hängigen funktionalen Gliedern verstanden wird.

Biosphäre und Ökosysteme
Verwandt ist die Interpretation der Erde als Lebewe-
sen also mit der älteren Beurteilung von Ökosyste-
men als Organismen (↑Organismus). Gegenüber der 
älteren Ansicht hat die Betrachtung der ganzen Erde 
den Vorteil, dass das erhebliche Problem der Ab-
grenzung von Ökosystemen hier nicht vorliegt: Alle 
Organismen auf der Erde, die eine bestimmte funkti-
onale Rolle einnehmen, können als ein »Organ« von 
Gaia gedeutet werden. So ließen sich in dieser Sicht 
z.B. die großen trophischen Einheiten als Organe 
verstehen: die Pflanzen als Primärproduzenten, die 
Tiere als Konsumenten und die Pilze und Mikroor-
ganismen als Destruenten. So wie die Organe eines 
konventionellen Organismus bilden auch die Organe 
von Gaia eine Einheit von wechselseitig aufeinander 
bezogenen und wechselseitig voneinander abhängi-
gen Teilen – mit allerdings dem Unterschied, dass 
die Organe von Gaia nicht als morphologisch zusam-
menhängende Strukturen vorliegen; die funktional 
einheitlichen Glieder (z.B. alle Primärproduzenten) 
sind vielmehr über den ganzen Körper verteilt.
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Biotop
Als ›Biotop‹ (von griech. ›βίος‹ »Leben« und ›τόπος‹ 
»Ort, Gebiet«) wird in der Biologie der Raum be-
stimmt, in dem ein Organismus oder eine ↑Biozöno-
se leben. Der Ausdruck wird 1908 von dem Zoolo-
gen F. Dahl eingeführt.1 Dahl versteht unter Biotopen 
»Gelände- und Gewässerarten«, die nicht nur Tiere 
bzw. Pflanzen, sondern alle Organismen betreffen. 
Eine Biozönose weist nach Dahl eine enge Bindung 
an ein Biotop auf – das Biotop wird von Dahl ge-
legentlich sogar nicht nach topografischen Kriterien, 
sondern über die Ansprüche von Organismen defi-
niert: Ein Biotop wird dann über das Vorkommen der 
Organismen einer Art charakterisiert und abgrenzt. In 
seinen anfänglichen Darstellungen geht Dahl davon 
aus, dass sich Biotop und Biozönose räumlich nicht 
decken müssen; ein Biotop könne vielmehr mehrere 
Biozönosen umfassen.2 Erst später (besonders unter 
dem Einfluss von A. Thienemann und K. Friederichs) 
wird eine strenge räumliche Korrespondenz von Bio-
top und Biozönose behauptet.3 Lebensraum (Biotop) 
und Lebensgemeinschaft (Biozönose) bezeichnen 
dann zwei Komponenten eines Systems – das spä-
ter so genannte ↑Ökosystem. Bei Thienemann heißt 
es 1916: »Jede Lebensgemeinschaft bildet mit dem 
Lebensraum, den sie erfüllt, eine Einheit, und zwar 
eine in sich oft so geschlossene Einheit, daß man sie 
gleichsam als einen Organismus höherer Ordnung 
bezeichnen kann«4. 

Vor seiner Einführung des Terminus ›Biotop‹ 
verwendet Dahl bereits den auf Tiere beschränkten 
Ausdruck Zootop (Dahl 1903).5 Parallel dazu wird 
später auch das Wort Phytotop gebraucht. Dieses 
hat allerdings sehr unterschiedliche Bedeutungen: 
Der Ornithologe U.A. Corti bezieht es 1949 auf den 
mehr oder weniger homogenen Umwelttyp eines 
Tieres (»des milieux plus ou moins homogènes«: 
»l’aérotope, le géotope, l’hydrotope, le phytotope, le 
zootope …«6). ›Phytotop‹ bezeichnet hier also nicht 
den Lebensraum einer Pflanze, sondern eines Tieres 
auf oder in einer Pflanze. G. Haase versteht 1967 un-
ter einem ›Phytotop‹ dagegen »Flächen mit gleicher 
potentieller natürlicher Vegetation«.7

Das Vorgängerkonzept von ›Biotop‹ ist im Deut-
schen der Ausdruck Lebensraum. Dieses Wort wird 
in Bezug auf den Menschen spätestens seit Anfang 
des 19. Jahrhunderts verwendet, so 1809 von J.W. 
Goethe (allerdings im Sinne einer zeitlichen Erstre-

ckung: »den Lebensraum auszufüllen«8). Es wird 
anfangs allein auf den Menschen und dessen Le-
bensgestaltung bezogen. 1855 schreibt C.H. Schultz-
Schultzenstein: »Der Lebensraum ist nicht unendlich 
kontinuirlich, sondern individualisirt und durch die 
Wuchstypen der organischen Individuen bestimmt«9; 
eine räumliche Verwendung kündigt sich zuerst in 
der Völkerkunde an (»tropischer Lebensraum«10). 
Der Ausdruck erlangt aber erst Ende des Jahrhunderts 
eine naturwissenschaftliche Bedeutung, und zwar 
ausgehend von der Geografie. F. Ratzel verwendet 
das Wort 1897 in einem kleinen Aufsatz und später in 
einer Monografie.11 Seit den ersten Jahrzehnten des 
20. Jahrhunderts wird ein Lebensraum zusammen 
mit einer Lebensgemeinschaft als eine Einheit be-
trachtet (↑Ökosystem).12 In den 1930er Jahren wird 
der Begriff zu einem politischen Schlagwort und im 
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Ein Biotop ist der natürliche Aufenthaltsort eines Orga-
nismus und die Summe der Gegenstände und Faktoren 
an diesem, die dem Organismus das Überleben und 
Fortpflanzen ermöglichen.
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Sinne einer völkisch-nationalsozialistischen Politik 
instrumentalisiert.13

Biotop und Nische
Eine enge Bindung von Tier- oder Pflanzenarten an 
bestimmte Lebensräume wird seit langem beschrie-
ben. Solche Biotopbindungen werden seit der Antike 
auch bereits zur systematischen Klassifikation von 
Organismen verwendet, z.B. die grobe Einteilung in 
Luft-, Wasser- und Landtiere (↑Lebensform). Diffe-
renziertere Beschreibungen erscheinen seit Beginn 
des 18. Jahrhunderts. So unterscheidet Vallisnieri 
1713 vier verschiedene Typen von Insekten nach ih-
rem Lebensraum: auf Pflanzen wohnende, im Wasser 
lebende, unter Steinen und im Boden lebende und auf 
Tieren lebende.14

Diese Beschreibungen werden im 18. Jahrhun-
dert meist unter physikotheologischem Vorzeichen 
in ökologische Kontexte integriert: Herausgestellt 
wird, welchen Beitrag die verschiedenen Formen 
von Organismen für das Funktionieren des von Gott 
zweckmäßig eingerichteten Gefüges der Welt spielen 
(↑Ökosystem). In diesem Zusammenhang steht C. 
von Linnés Konzept eines speziellen Platzes (»sta-
tio«15) jedes Organismus. Dieses Konzept hat primär 
nicht eine topologisch-geografische Dimension, son-
dern ist eher funktional zu verstehen als Relation von 
Organismen einer Art zu Organismen anderer Arten 
(↑Nische). Auch die spätere von C. Darwin verwen-
dete Rede von ›Plätzen‹ (»places in the economy of 
nature«16) zielt auf diesen funktionalen Aspekt.

Habitat
Als räumlich-geografische Angabe zum Vorkommen 
von Pflanzen macht Linné hinter seinen Pflanzenna-
men zur Bezeichnung des Fundortes der Pflanze viel-
fach einen Eintrag, der mit Habitat (lat. »bewohnt, 
ist heimisch«) beginnt (z.B. 1737: »Hæc in solis Al-
pibus, illa in solis sylvis habitat«17; 1745: »Habitat in 
Alpibus Lapponicis monte Walliwari«18; »Habitat in 
agris ruderatis cultis frequens«19). Bereits Ende des 
18. Jahrhunderts wird diese ursprüngliche Verbform 
auch als Substantiv verwendet (1796 im Englischen: 
»Habitatio, the natural place of growth of a plant in 
its wild state. This is now generally expressed by the 
word Habitat«20; »he has given only the general ha-
bitat of pastures«21). In diesen Verwendungen kün-
digt sich bereits die spätere Tendenz an, unter einem 
Habitat nicht primär die geografische Region des 
Vorkommens einer taxonomischen Gruppe, sondern 
vielmehr die an einem Standort herrschenden klima-
tischen, edaphischen und vegetationskundlichen Ver-
hältnisse zu verstehen (z.B. ›Weide‹).

1751 gibt Linné eine Übersicht über 25 Habitate 
in diesem Sinn, d.h. Biotoptypen, und ihre jeweils 
charakteristischen Pflanzengattungen (vgl. Tab. 43). 
Linné nennt diese allerdings nicht ›Habitate‹, sondern 
spricht von ›Geburtsorten‹ (»Loca natalia plantarum 
respiciunt Regionem, Clima, Solum & Terram«).22 
Die Typen von Geburtsorten, die Linné nach der Art 
des Bodens gliedert – z.B. Meer, Sumpf, Wald und 
Weide – sind offensichtlich keine räumlich-geogra-
fischen Einheiten, sondern folgen vornehmlich der 
Unterscheidung von Lebensformtypen von Pflanzen 
(↑Lebensform).

Verschiedene Bedeutungen des Habitatbegriffs be-
stehen bis in die Gegenwart nebeneinander. Im 20. 
Jahrhundert sind wiederholt Versuche der verbind-
lichen Definition unternommen worden, von denen 
sich aber keiner durchgesetzt hat. Einige von diesen 
Vorschlägen sind folgende: R.H. Yapp bestimmt 
1922 ein Habitat als den von einem Organismus 
(er geht von Pflanzen aus) oder einer Organismen-
gemeinschaft besiedelten Raum einschließlich aller 
Faktoren, die auf den Organismus oder die Gemein-
schaft wirken, aber ihnen äußerlich sind.23 Zu diesen 
Faktoren zählen nach Yapp klimatische, edafische, 
topografisch-physiografische und biotische. Auch 
der Einfluss anderer Organismen bildet damit also 
einen Teil des Habitats. 

Im Gegensatz zu dieser Bestimmung hat das Wort 
im deutschen Sprachraum meist eine engere Bedeu-
tung: In der Regel wird unter einem Habitat der eng 
umgrenzte Raum innerhalb eines Biotops verstanden, 
der von den Organismen einer Art bewohnt wird. W. 
Tischler definiert den Begriff 1947 als »Ort innerhalb 
des Biotops, an dem eine Tierart regelmäßig anzu-
treffen ist, weil dort die für sie günstigen Lebens-
bedingungen herrschen«24. M.F.D. Udvardy schlägt 
1959 vor, ›Habitat‹ nicht nur räumlich zu verstehen, 
sondern es allgemein auf die Umwelt einer Art (oder 
eines Organismus) zu beziehen; ›Biotop‹ bilde dage-
gen die Bezeichnung für die Umwelt einer ökologi-
schen Gemeinschaft.25 Besonders in der Zoologie ist 
es – dem Vorschlag Yapps folgend – inzwischen üb-
lich, unter dem Habitat nicht nur abiotische Umwelt-
faktoren, sondern auch die Gemeinschaft von (vor 
allem) Pflanzen und Tieren zu verstehen: Als das Ha-
bitat eines Tieres gilt z.B. ein bestimmter Waldtyp.26 
Aber auch in der Botanik etablieren sich offenbar 
Definitionen dieses Typs (z.B. Wagenitz 1996/2003: 
»Die ökologischen Bedingungen am Wuchsort einer 
Pflanze (im Gegensatz zu dem geographisch fest-
gelegten Fundort), dazu gehören Klima, Boden und 
biotische Faktoren, z.B. die Begleitpflanzen, Fraß-
feinde, Bestäuber«).27
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Ein einheitliches Verständnis im Verhältnis der Be-
griffe ›Habitat‹ und ›Biotop‹ hat sich bisher nicht ent-
wickelt. Vielfach werden beide Ausdrücke synonym 
verwendet (wobei ›Biotop‹ ein nur im Deutschen 
verbreiteter Ausdruck ist). Von nicht wenigen Auto-
ren wird aber auch ein Habitat als Teil eines Biotops 
verstanden. So legt G. Haase 1967 fest: »Biozönose« 
(»Lebensgemeinschaft«) und »Habitat« (»Umwelt«) 
bilden zusammen das »Biotop« (»Lebensstätte, 
Wuchsort«).28

R.C. Looijen bezieht im Jahr 2000 den Ausdruck 
›Habitat‹ auf Individuen (einer Art) und ›Biotop‹ 
auf eine Biozönose.29 Als explizite Definition bietet 
er an: Ein (realisiertes) Habitat sei die Menge von 
Umweltfaktoren, unter denen Individuen (einer Art) 
leben (»the set, or combination, of (values of) biotic 
and/or abiotic variables occuring at a certain place 
[…] in which an individual or individuals of a spe-
cies lives or live«); und ein Biotop sei eine topografi-
sche Einheit, in der weitgehend homogene Umwelt-
bedingungen bestehen (»an area (topographical unit) 
characterized by distinct, more or less uniform biotic 
and/or abiotic conditions«).30

Fundort und Standort
In der Ökologie des 20. Jahrhunderts zählt zum Bio-
top meist nicht allein der Raum, in dem sich ein Or-
ganismus aufhält, sondern auch die abiotischen Be-
dingungen, die diesen Raum kennzeichnen, z.B. die 
Oberflächenbeschaffenheit und das Mikroklima.

Eine Trennung des konkret-räumlichen und des ab-
strakt-physikalischen Aspekts des Biotops ist v.a. in 
der Botanik durch die Unterscheidung von ›Fundort‹ 
(Wohnort) und ›Standort‹ verbreitet. Während der 
Fundort allein den räumlichen Ort des Vorkommens 
einer Pflanze bezeichnet, bezieht sich der Standort 
auf die Gesamtheit der Umweltbedingungen, die am 
Fundort einer Pflanze herrschen. G.R. Treviranus 
bringt diese Differenz 1803 durch die Begriffe der 
»geographischen« und »physischen Verbreitung« 
zum Ausdruck.31 A.P. de Candolle unterscheidet 
1813 beide Aspekte als habitatio und statio: »Station 
(Statio), lieu dans lequel un végétal croît spontané-
ment, considéré, quant à sa nature physique, et non 
quant à sa position géographique, qu’on nomme son 
Habitation ou sa Patrie (Habitatio, Patria).32 

Der deutsche Ausdruck Wohnort wird seit Mitte 
des 18. Jahrhunderts auf Tiere und Pflanzen bezo-
gen. Anfangs erscheint er in allgemeiner Bedeu-
tung (Hortensius 1758: »Jede Art hat einen von 
der Natur bestimten Wohnort, wo sie sich und ihre 
Jungen am besten pflegen kann«; »Der Hering muß 
seinen Wohnort verlassen«33). Später wird er in zu-

nehmend terminologischer Verwendung in faunis-
tischen Darstellungen von einzelnen Tiergruppen 
gebraucht. E.J.C. Esper verwendet ihn 1777 regel-
mäßig in Bezug auf Schmetterlinge, und zwar meist 
zur Bezeichnung nicht des geografischen Gebiets des 
Vorkommens, sondern der ökologischen Bedingun-
gen (z.B. »Der liebste Wohnort dieses Zweyfalters 
[Aphantopus hyperantus], sind die Waldungen«34). In 
Bezug auf Pflanzen ist er seit den 1880er Jahren in 
Gebrauch, vielfach in geografischer Bedeutung (von 
Paula Schrank 1781: »Der Wohnort [von Pflanzen 
der Art Phyteuma spicata] ist nach Linné auf den 
helvetischen, österreichischen, französischen, italie-
nischen, und engländischen Alpen, und auf dem Bal-
dus«; »Der Wohnort [von Lichen fungiflorus] sind die 
Wälder um Burghausen«35). Terminologischen Status 
erlangt das Wort durch die Übersetzung des lateini-
schen ›habitatio‹ (s.o.) als ›Wohnort‹ durch J.K.W. 
Illiger im Jahr 1800.36 Illiger fasst darunter sowohl 
die geografische Verbreitung als auch die Boden- und 
Klimaverhältnisse, also die Aspekte, die später bei de 
Candolle geschieden sind. 

Von einem Standort von Pflanzen ist vielfach be-
reits seit Mitte des 18. Jahrhunderts die Rede (Georgi 
1765: »Der Standort [von Pflanzen der Art Columnea 
chinensis, d.h. Limnophila chinensis] ist das Flußu-
fer«; »Ihr Standort [von Ruellia crispa] sind unbe-
schattete Anhöhen« und »Der Standort der Pflanze 
[Amomum zerumbet] ist das schattige Ufer«37; Vogel 
1767: »Beschreibungen nebst der Dauer, dem Stand-
ort, der Blühezeit«38). J.J. Bernhardi unterschei-
det 1804 einen »absoluten« von einem »relativen« 
Standort und definiert: »Der absolute Standort ist 
der Raum, welchen eine Pflanze auf der Erdkugel 
überhaupt einnimmt, indem wir sie als einen Theil 
derselben betrachten. Der relative hingegen wird 
von den Gegenständen, welche sie annächst umge-
ben, bestimmt«.39 J.J. Römer unterscheidet 1816 die 
»Habitatio« oder den »Wohnort« als »die Stelle, wo 
Pflanzen gewöhnlich wachsen«, von der »Statio« 
oder dem »Standort« als den physischen Verhältnis-
sen des Bodens und des Klimas, die am Wuchsort 
herrschen.40 

Nicht immer wird diese Terminologie allerdings 
konsequent angewandt. J.F. Schouw übersetzt sei-
nen Terminus für die geografische Verbreitung von 
Pflanzen einer Art (»locus natalis«) 1823 als ›Stand-
ort‹41; in anderen Übersetzungen seines Werks wird 
dies aber als ›Fundort‹ wiedergegeben (Anonymus 
1823: »Fundort (locus natalis, Vorested) […:] die 
Ortsangaben nach der politischen Ländereinthei-
lung«42). Schouw grenzt den von ihm so genann-
ten (geografisch bestimmten) ›Standort‹ von dem 
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Vorkommen (dän. »Forekomst«) einer Pflanze ab.43 
Darunter versteht er die ökologischen Verhältnisse 
am Wuchsort einer Pflanze (»die Ortsverhältnisse, 
welche nicht nur den Arten, Gattungen oder höheren 
Pflanzengruppen, sondern auch jedem Individuum 
einer gewissen Pflanzengruppe, beigelegt werden 
können, […] alle äußeren Umstände, unter welchen 
eine Pflanze vorkommt, […] also das die Pflanze um-
gebende Medium (ob Luft oder Wasser), der Boden, 
worin sie sich befindet, u.s.w«44). 1868 verwendet 
auch M. Wagner den Ausdruck ›statio‹ in »geogra-

phischer« Hinsicht im Sinne von »Verbreitungsbe-
zirk«.45 Weitgehend maßgeblich für das 20. Jahrhun-
dert ist die Bestimmung des Standortbegriffs, die C. 
Flahault und C. Schröter ihm 1910 geben. Danach 
ist ein Standort die Gesamtheit der Faktoren, die die 
Lebensbedingungen einer Art bilden, dazu zählen 
neben den klimatischen und edaphischen Faktoren 
auch die von Organismen anderer Arten erzeugten 
Bedingungen: »un ensemble complet et défini de 
conditions d’existence, exprimé par l’uniformité de 
la végétation. La station résume tout ce qui est né-
cessaire aux espèces qui l’occupent, la combinaison 
des facteurs climatiques avec les facteurs édaphiques 
et les rapports réciproques des êtres vivants, c’est-à-
dire les rapports de chaque espèce avec le climat, le 
sol et avec les espèces auxquelles elle est associée«.46 
F. Firbas definiert den Standort 1939 in diesem Sin-
ne als »Gesammtheit aller äußeren Bedingungen, die 
auf eine Pflanze innerhalb ihres Lebensraumes ein-
wirken (also nicht nur der Ort des Vorkommens)«47. 
Die Fundorte einer Sippe bezeichnen demgegenüber 
»den Ort ihres Vorkommens«48. 

Seit dem 18. Jahrhundert werden v.a. die geo-
grafischen Orte, an denen Mineralien und Fossilien 
gefunden werden, als Fundorte bezeichnet. Für den 
Aufenthaltsort lebender Organismen kommt der Aus-
druck erst später in Gebrauch. Dabei wird er anfangs 
teilweise in der späteren Bedeutung von ›Standort‹ 
verwendet (Schmidt 1800: »[Scapoli hat den Strauch] 
nach dem Fundorte den Nahmen R. [Rhamnus] ru-
pestris beygelegt«49). Bereits im ersten Jahrzehnt 
des 19. Jahrhunderts erscheint er aber auch in der 
späteren rein geografischen Bedeutung (Mohr 1803: 
»Angabe der Fundorte der verschiedenen Algenar-
ten«50; Anonymus 1805: »Fundort und die Blüthe der 
Pflanzen«51). H. Gams schlägt 1918 statt ›Fundort‹ 
Wohnort oder Lebensraum vor.52

Ökotop
Zur Abgrenzung des Biotops als Umwelt der Bio-
zönose kann die Umwelt eines einzelnen Organis-
mus (oder der Organismen einer Art) als Ökotop 
bezeichnet werden(Vité 1951).53 Ein Demotop ist 
demgegenüber die Umwelt einer Population; und 
das Biostop die Umwelt der Biosphäre (Schellhorn 
1969).54. Meist wird zwischen diesen Begriffen al-
lerdings nicht differenziert und auch die Umwelt 
eines Organismus als sein ›Biotop‹ bezeichnet. 
Eine Motivation für die Einführung des Begriffs des 
Ökotops lag jedoch in der Tatsache, dass der Le-
bensraum eines Organismus häufig die räumlichen 
Grenzen einer bestimmten Biozönose überschreitet 
(z.B. durch Tag-Nacht-Rhythmen oder jahreszeitli-

 1. Meere (»Mare aqua salsa refertum«)
 2. Küsten (»Littora maris Arena sive Sabulo«)
 3. Quellen (»Fontes scaturiunt aqua gelida purissi-

ma«)
 4. Fließgewässer (»FLuvii aquam puram, subfrigidam, 

motu agitatam vehunt«)
 5. Flussufer (»ripae Fluviorum & Lacuum hyeme sub 

aqua reconditae«)
 6. Seen (»Lacus aqua pura repletae, fundo consistenti 

gaudent«)
 7. Teiche (»stagna & Fossae fundo limoso & aqua 

quieta sunt repleta«)
 8. Sümpfe (»paLudes humo lutosa laxa & aqua referta, 

aestate siccescunt«)
 9. Rasen (»cespitosae Paludes, refertae humo mix-

ta«)
 10. Überschwemmungsgebiete (»inundata loca hyeme 

repleta aqua«)
 11. Moore (»uLiginosa mihi sunt loca spongiosa«)
 12. Hochgebirge (»aLpes, Montes altissimi«)
 13. Felsgebiete (»rupes constant petris«)
 14. Hügelländer (»Montes & Colles sabulosi«)
 15. Felder (»caMpi aprici ventibus expositi«)
 16. Wälder (»siLvae umbrosae terra sabulosa sterili re-

fertae«)
 17. Haine (»neMora ad radices montium«)
18. Wiesen (»prata Herbis luxuriantia«)
19. Weiden (»pascua differunt a pratis, quod steriliora, 

sicciora & magis sabulosa«)
20. Brachland (»arva constant agris requietis«)
21. Äcker (»agri terra subacta loeta gaudent«)
22. Feldränder (»versurae s. Margines agrorum, tan-

quam prata stercorata considerantur«)
23. Gärten (»cuLta in Hortis Terra, subacta, mixta fer-

tilissima, promovet plantas Hortulanis invisas, inter 
olera luxuriantes«)

24. Misthaufen (»FiMeta ex stercore animalium con-
gesta«)

25. Ruderalfluren (»ruderata juxta domos, habitacula, 
vias ac plateas«)

Tab. 43. Gliederung der Habitate oder »Geburtsorte« von 
Pflanzen (»Loca natalia plantarum«) nach der Art des Bo-
dens (solum) (nach Linné, C. von (1751). Philosophia bo-
tanica: 265-269).
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che Wanderungen). Der Begriff des Ökotops wird 
allerdings nicht einheitlich verwendet. Gelegentlich 
wird er auf konkrete, räumlich spezifizierte Ökosys-
teme, die »topographisch konkrete Ausbildung« ei-
nes Ökosystems bezogen.55 Von anderen wird er als 
die komplexe Verbindung von Nische und Habitat 
der Organismen einer Art verstanden (»the species’ 
relation to the full range of environmental and biotic 
variables affecting it«; »the ultimate evolutionary 
context of a species«).56 A.G. Tansely, der den Aus-
druck ›Ökotop‹ (engl. »ecotope«) 1939 erstmals ge-
braucht, verwendet ihn für die physikalischen Fak-
toren, die die Heimat von Organismen ausmachen 
(»the particular portion […] of the physical world 
that form a home (οἴκος) for the organisms which 
inhabit it«).57 

Viel verwendet wird ›Ökotop‹ seit 1950 in der 
deutschsprachigen Landschaftsökologie – bei C. 
Troll und W. Czajka schon seit Mitte der 40er Jahre 
in Vorlesungen und Gesprächen.58 1950 führt Troll 
den Ausdruck in seinen schriftlichen Veröffentli-
chungen ein für die »kleinsten Raumgebilde oder 
Bausteine einer geographischen Landschaft«; sie bil-
deten »in sich homogene, aber in Mehrzahl vorhan-
dene Standortseinheiten«; äquivalent dazu spricht 
er von »Landschaftszellen«.59 Später erläutert Troll 
den Begriff des Ökotops knapp als »kleinste Land-
schaftsteile«.60 Uneinheitlich ist das Verständnis des 
Begriffs hinsichtlich des Einschlusses von Lebewe-
sen: Einige Autoren verwenden den Ausdruck für 
eine rein räumliche Einheit – in diese Richtung geht 
z.B. die Bestimmung von G. Haase 1967, nach dem 
ein Ökotop »das homogene Areal eines Ökosystem-
Typs« bildet –, andere, wie z.B. J. Schmithüsen in 
seinem Lehrbuch der Vegetationsgeografie von 1959, 
fassen mit ihm die Einheit aus Biotop und Biozönose 
(das »Holozön«; ↑Ökosystem)61.

Neben ›Ökotop‹ sind in der Landschaftskunde 
zahlreiche andere Termini verbreitet. Besonders 
russische Geografen führen eine Vielfalt von Aus-
drücken ein, die sich später allgemein verbreiten, 
z.B. Mikrolandschaft (I.V. Larin), Epifazies (L.G. 
Ramenskij), Elementarlandschaft (Polynov) oder 
Geoform (A.M. Kanonnikov)62. In der deutschspra-
chigen Landschaftsökologie etablieren sich beson-
ders folgende Ausdrücke: Landschaftsteil (Passarge 
191963), Mikrolandschaft (von Kruedener 192664), 
Chore (Penck 192965), Landschaftselement (Troll 
194366) und Landschaftszelle (Paffen 194867). Im 
Wesentlichen beschränkt auf die abiotischen Verhält-
nisse wird das Wort Physiotop verwendet.68 Um die 
Analogie zwischen der Landschaft und einem Mosa-
ik deutlich zu machen, führt J. Schmithüsen 1948 den 

Terminus Fliese ein und spricht von der Landschaft 
als einem Fliesengefüge. Er definiert: »Fliesen sind 
die naturräumlichen Grundeinheiten der Landschaft, 
topographische Bereiche, die auf Grund der Gesamt-
wirkung ihrer physiogeographischen Ausstattung in 
ihrer ökologischen Standortqualität annähernd ho-
mogen sind«.69 Die Fliesen bilden nach Schmithüsen 
nicht selbst Teile einer Landschaft, sondern stellen 
lediglich als räumliche Einheiten deren »physisch-
geographisch bedingte standörtliche Grundlage« 
dar70; die Gemeinschaften der Lebewesen in einer 
Landschaft gehören damit ausdrücklich nicht zu den 
Fliesen.

Biotopzugehörigkeit und Biotopbindung
Eine Terminologie zur Bezeichnung verschiedener 
Formen des Verhältnisses von Organismen zu ihrem 

1 Abiotische Habitate
1.1  Geländeteile
1.1.1  Positionstyp (z.B. Tal, Hang)
1.1.2  Expositionstyp (z.B. Süden)
1.1.3  Inklinationstyp (Neigung)
1.1.4  Oberfläche, Gestaltung (z.B. Regen-, Wind-

exposition)
1.2 Gesteinstypen
1.3 Gesteinsformen
1.4 Bodenarten
1.5 Bodentypen
1.6 Bodenprofile
1.7 Herkunft der Gesteine
1.8 Verteilung der Gesteine
1.9 Kunstbauten (z.B. Mauerspalten)

2 Biotische Habitate
2.1  Phyto-Habitate (Habitate auf oder in Pflanzen)
2.1.1  Fruchtkörper der Pilze
2.1.2  Flechten- und Moospolster
2.1.3  Oberfläche ganzer Pflanzen
2.1.4  Oberflächen-Teile einer Pflanze
2.1.5  Inneres von natürlichen Teilen einer Pflanze
2.1.6  Inneres der von Tieren bewirkten, veränder-

ten Teile einer Pflanze
2.1.7  Inneres abgestorbener Pflanzensubstrate

2.2 Zoo-Habitate (Habitate auf oder in Tieren)
2.2.1  Äußeres von Tieren
2.2.2  Inneres von Tieren
2.2.3  Nester und Bauten von Tieren
2.2.4  Oberfläche und Inneres tierischer Abfallstoffe
2.2.4.1  Kot
2.2.4.2  Aas
2.2.4.3  Gewölle, Wachse, Haare

Tab. 44. Einteilung terrestrischer Habitate nach ihrer phy-
sikalischen oder biotischen Struktur (nach Heydemann, B. 
(1980). Terrestrische Habitate und ihre Typisierung in Mit-
teleuropa. Natur Landsch. 55(1), 5-7).
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Biotop entwickelt sich in der Ökologie des 20. Jahr-
hunderts. W. Tischler schlägt 1947 eine Differenzie-
rung zwischen der Biotopzugehörigkeit und der Bio-
topbindung von Organismen vor.71 Die erste bezieht 

sich auf die Regelmäßigkeit der Anwesenheit 
von Vertretern einer Art in einem Biotop, die 
zweite auf die Toleranz der Organismen einer 
Art gegenüber anderen Biotopen. Hinsichtlich 
der Biotopzugehörigkeit unterscheidet A. Re-
mane 1940 zwischen Biotopeigenen, Biotop-
verwandten, Nachbarn und Irrgästen.72 Tisch-
ler modifiziert diese Einteilung mit der Un-
terscheidung von Biotopeigenen (Indigenae), 
Besuchern (Hospites), Nachbarn (Vicini) sowie 
Irrgästen und Durchzüglern (Alieni).73 

Von einer Biotopbindung soll nach Tischler 
allein in Bezug auf die biotopeigenen Arten die 
Rede sein. Für diese entwickelt sich bereits seit 
den 1920er Jahren eine eigene Terminologie: 
R. Hesse unterscheidet 1924 zwischen euzönen 
(Organismen mit enger Bindung an ein Biotop), 
tychozönen (Organismen, die auch in anderen 
Biotopen existieren können) und xenozönen 
Arten (Organismen mit nur geringer Bindung 
an ein Biotop).74 Tischler übernimmt 1947 
diese Einteilung und ergänzt sie um die vier-
te Gruppe der azönen Arten (Ubiquisten, vage 
Arten). Die euzönen Arten identifiziert Tischler 
mit den stenotopen oder stenöken Arten; die 
tychozönen Arten mit den eurytopen oder eu-
ryöken (↑Nische).75 In einer parallel zu Hesses 
Gliederung verlaufenden Dreiteilung spricht 
A. Thienemann 1925 von den -bionten, -philen 
und -xenen eines jeden Biotops, z.B. den Sty-
gobionten, Stygophilen und Stygoxenen für die 
Bewohner des unterirdischen Grundwassers.76 
Tischler stellt die Zönobionten als die an ein 
Biotop gebundenen Arten und die Zönophile 
als die ein Biotop stark bevorzugenden Arten 
als zwei Unterformen der euzönen Arten dar.77 

Wenig differenziert wird in der ökologischen 
Terminologie zwischen den Biotopansprüchen 
einer Art und denen eines Organismus. Die 
Organismen einer Art werden als weitgehend 
gleich in ihren Ansprüchen behandelt. Auf-
grund von lokalen Variationen oder Prägungen 
auf ein Biotop (↑Lernen) kann es aber durchaus 
Arten aus Organismen geben, die jeweils enge 
Bindungen an ein bestimmtes Biotop aufwei-
sen, sich in ihren Ansprüchen aber stark unter-

scheiden (stenöke Organismen einer insgesamt 
euryöken Art).

Realität von Biotopen?
Ob es ↑Biozönosen und abgrenzbare Biotope als reale 
Einheiten der Natur wirklich regelmäßig gibt, ist eine 
in der Ökologie umstrittene Frage. Vehement spricht 

 1.  LEBENSRÄUME IN KÜSTENBEREICHEN UND 
  HALOPHYTISCHE VEGETATION
 11.  Meeresgewässer und Gezeitenzonen
 12.  Felsenküsten und Kiesstrände
 13.  Atlantische Salzsümpfe und -wiesen sowie Salzsümpfe 
  und -wiesen im Binnenland
 14.  Salzsümpfe und -wiesen des Mittelmeeres und des 
  gemäßigten Atlantiks
 15.  Halophile und gypsophile Binnenlandsteppen
 16.  Archipele, Küsten und Landhebungsgebiete des borealen 
  Baltikums

 2.  DÜNEN AN MEERESKÜSTEN UND IM BINNENLAND
 21.  Dünen an den Küsten des Atlantiks sowie der Nord- und 
  der Ostsee
 22.  Dünen an Mittelmeerküsten
 23.  Dünen im Binnenland (alt und entkalkt)

 3.  SÜSSWASSERLEBENSRÄUME
 31.  Stehende Gewässer
32.  Fließgewässer

 4. GEMÄSSIGTE HEIDE- UND BUSCHVEGETATION

 5.  HARTLAUBGEBÜSCHE (MATORRALS)
 51. Gebüsche des submediterranen und gemäßigten Raumes
 52. Baumbestandene Matorrals im Mittelmeerraum
53.  Thermo-mediterrane Gebüschformationen und Vorsteppen
54. Phrygane

 6.  NATÜRLICHES UND NATURNAHES GRASLAND
61.  Natürliches Grasland
62.  Naturnahes trockenes Grasland und Verbuschungs-Stadien
63.  Als Weideland genutzte Hartlaubwälder (Dehesas)
64.  Naturnahes feuchtes Grasland mit hohen Gräsern
65.  Mesophiles Grünland

 7.  HOCH- UND NIEDERMOORE
71.  Saure Moore mit Sphagnum
72.  Kalkreiche Niedermoore
73.  Boreale Torfmoore

 8.  FELSIGE LEBENSRÄUME UND HÖHLEN
81.  Geröll und Schutthalden
82.  Steinige Felsabhänge mit Felsspaltenvegetation
83.  Andere felsige Lebensräume

 9.  WÄLDER
90.  Wälder des borealen Europas
91.  Wälder des gemäßigten Europas
92.  Sommergrüne mediterrane Laubwälder
93.  Mediterrane Hartlaubwälder

Tab. 45. Lebensraumtypen in Europa (gekürzt nach dem Anhang 1 
der Richtlinie 92/43/EWG des Rates vom 21. Mai 1992 zur Erhal-
tung der natürlichen Lebensräume sowie der wildlebenden Tiere 
und Pflanzen (Version vom 1.5.2004).
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sich F. Peus 1954 dagegen aus: »Es gibt 
keinen Biotop und keine in ihm woh-
nende Biozönose, die etwas Geschlos-
senes und etwas Selbständiges oder 
Unabhängiges, eine Autarkie oder eine 
Ganzheit für sich darstellten.«78 Denn: 
»Für sehr viele Biotope (als Gattungs- 
und Individualbegriff) – man möchte 
fast vom Regelfall sprechen – gilt der 
ständige Austausch von Individuen, 
bisweilen sogar der periodische Wech-
sel der ganzen Population einer Spezies 
zwischen verschiedenartigen Biotopen 
als das einfach Gegebene, Notwendige 
und Normale«.79 Weil für die Organis-
men jeder Art allein ihre spezifische 
Umwelt relevant ist und darüber hinaus 
keine realen Einheiten existieren, lehnt 
Peus den Begriff des Biotops (ebenso 
wie den der Biozönose) als »entbehr-
lich und überflüssig« ganz ab.80 Die 
ökologische Forschung komme in der 
Autökologie, d.h. der Untersuchung der 
Umweltbeziehungen der Organismen 
einer Art, bereits an ihr Ende.

Entgegen dieser Einschätzung hat der Biotopbe-
griff aber seinen festen Platz in der ökologischen 
Literatur. Wie ein Biotop bestimmt und begrenzt 
wird, hängt dabei von der untersuchten Gruppe von 
Organismen ab. Es zeigen sich dabei regelmäßi-
ge Unterschiede: Bei der Untersuchung von Tieren 
werden beispielsweise auch die Pflanzen zum Biotop 
gerechnet; in der Botanik dagegen meist allein die 
abiotischen Bedingungen.81

Relevanz für den Naturschutz
Besondere Relevanz hat die Bestimmung von Bioto-
pen für den Naturschutz. Die Abgrenzung von Bio-
topen fungiert als ein Instrument des Naturschutzes, 
das dazu beiträgt, schützenswerte Landschaftsaus-
schnitte zu identifizieren. Die jeweils vorhandenen 
Biotope spielen bei der Bewertung des konkreten 
Gebietes eine vermittelnde Rolle, indem sie als Vo-
raussetzung der Besiedlung des Gebietes durch Tiere 
notwendig (aber noch nicht hinreichend) sind. Die 
Feststellung der Schutzwürdigkeit erfolgt letztlich 
aber durch den Nachweis von zu schützenden Pflan-
zen- und Tierarten. Weil Biotope im Hinblick auf die 
Besiedlungsmöglichkeiten durch Pflanzen und Tiere 
bestimmt werden, werden diejenigen Faktoren bei 
der Abgrenzung von Biotopen herausgearbeitet, die 
das Vorkommen und die Verteilung der Organismen 
bestimmen.

Klassifikation von Biotopen und Habitaten
Verschiedene Vorschläge für eine Klassifikation von 
Habitaten und Biotopen sind gemacht worden. Aus-
gehend von einer Gemeinschaft bzw. einem einzel-
nen Organismus unterscheidet R.H. Yapp 1922 einen 
synökologischen und einen autökologischen Habitat-
begriff. Zu ersterem gehören das Gemeinschaftshabi-
tat (»communal habitat«), d.h. der Lebensraum, der 
von einer Gemeinschaft von Organismen (Pflanzen) 
bewohnt wird, und das Sukzessionshabitat, d.h. der 
Raum und die dort wirksamen Faktoren, die eine sich 
verändernde Gemeinschaft prägen. Das autökologi-
sche Habitat gliedert Yapp in das von einem einzel-
nen Organismus bewohnte Individualhabitat und das 
Partialhabitat, d.h. denjenigen Teil eines Individual-
habitats, der während einer Entwicklungsphase eines 
Organismus genutzt wird.82

Eine Dreiteilung der Biotope nach den funktiona-
len Grundbedürfnissen von Organismen, d.h. nach 
den organischen Funktionskreisen, (↑Funktion) 
schlägt der Ornithologe U.A. Corti 1941 vor: Der 
Sitotop (von griech. ›σῖτος‹ »Nahrung«) oder das 
»Nahrungsfeld« umfasst den Bereich des Biotops, in 
dem ein Organismus (oder die Organismen einer Art) 
seine Nahrung gewinnt; der Hygiotop (von griech. 
›ὑγιεινός‹: »gesund«) bezeichnet den Biotopaus-
schnitt, in dem ein Organismus sich vor Bedrohun-
gen aus der Umwelt schützt (»den Bewegungsraum, 
Siesta-, Schlaf-, Bade, Spiel-, Toilettenplätze, Verste-

Abb. 67. Die Bereiche des Hydrositons, d.h. des Lebensraums im und am 
Wasser, der den Lebewesen ihre Ernährung ermöglicht. Das Hydrositon im 
weiteren Sinne gliedert sich in den Luftbereich über dem Wasser (Aerositon), 
den Bodenbereich unter Wasser (Geositon), den Bereich zwischen Boden und 
Wasseroberfläche (Hydrositon im engeren Sinne), sowie den Bereich in und 
auf Pflanzen (Phytositon), in und auf künstlichen Körpern (Technositon) und 
in und auf Tieren (Zoositon). Neben dem für die Ernährung genutzen Ak-
tivitätsbereich (Sitotop) steht der für die Fortpflanzung (Genotop) und für 
Verteidigung und Schutz genutzte Aktivitätsbereich (Hygiotop) (aus Corti, 
U.A. (1949). L’hydrositon. Verhandlungen der Internationalen Vereinigung 
für Theoretische und Angewandte Limnologie 10, 112-118: 114).
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cke und Refugien zur Sicherung vor Feinden, Unbil-
den der Witterung, zum Schutz während der Mauser-
perioden, bei Krankheiten, beim Vorhandensein von 
Verletzungen etc.«); und der Genotop (von griech. 
›γένεσις‹: »Fortpflanzung«) ist der Bereich, in dem 
ein Organismus seine mit der Fortpflanzung in Zu-
sammenhang stehenden Verrichtungen ausübt (»die 
Balzorte […], die Kopulationsplätze, der Nistort, das 
Feld, in welchem die Jungen zum Selbständigwerden 
geführt werden usw.«).83 Nach dem Aggregatzustand 
und der Stofflichkeit des Milieus unterteilt Corti die-
se Biotopteile weiter; den Sitotop z.B. in die Berei-
che des Aerositon, Geositon, Hydrositon, Phytositon, 
Technositon und Zoositon (vgl. Abb. 67).84

Ausgehend von den abiotischen Verhältnissen 
schlagen C.S. Elton und R.S. Miller 1954 eine Eintei-
lung der Habitate in sechs Übergruppen vor: terres-
trische, aquatische, aquatisch-terrestrische Übergän-
ge, unterirdische, kulturell geprägte und allgemeine 
Strukturteile (z.B. Totholz, Kot, Aas).85 Die Habitate 
werden weiter hinsichtlich ihrer Formationstypen 
(z.B. Wüste, Steppe, Buschland, Wald für die ter-
restrischen Habitate) und vertikalen Zonierung (z.B. 
Bodenschicht, Krautschicht, Strauchschicht) geglie-
dert. Für die aquatischen Habitate schlagen die Au-
toren eine Kreuztabellierung der Formationstypen 
nach der Größe der Wasserfläche auf der einen Seite 
und ihrer Bewegtheit auf der anderen Seite vor (z.B. 
ein Meer als still und groß und ein Wassertropfen als 
klein und bewegt).86

Nach der zeitlichen Konstanz des Systems unter-
scheidet J.H. Davis 1960 vier große Gruppen von 
Habitaten: monotone (d.h. konstante), periodische 

(d.h. zyklisch sich ändernde), erratische (d.h. nicht 
zyklisch, zufällig sich ändernde) und sequenzielle 
(d.h. eine Sequenz von Zuständen durchlaufende) 
Habitate. Innerhalb dieser Gruppen wird weiter nach 
der substanziellen Art des Mediums in aquatische, 
terrestrische und biotische Habitate unterschieden.87 

Eine einfache Gliederung der Biotope nach dem 
Aggregatzustand der Medien schlägt H.-W. Koepcke 
1971 vor: Ein Lebensraum besteht entweder in der 
Reinform eines Aggregatzustandes: Gaion (festes 
Medium), Hydron (flüssiges Medium) und Aeron 
(gasförmiges Medium) oder in einer Grenzzone (z.B. 
Aero-Epigaion) (vgl. Abb. 68).88 

Für Mitteleuropa wird eine differenzierte Ein-
teilung der Habitate oder Biotoptypen (Palmgren 
1930)89 v.a. aus zoologischer Perspektive entwickelt.90 
Besondere Bedeutung erlangen diese Typisierungen 
seit den 1980er Jahren als Instrument für den prak-
tischen Naturschutz. Verschiedene Einteilungsmög-
lichkeiten stehen nebeneinander, z.B. eine Einteilung 
nach der zeitlichen Beständigkeit (temporär–stati-
onär), nach der physikalischen Struktur (abiotisch-
biotisch, Phytohabitate-Zoohabitate) oder nach der 
vertikalen Schichtung (Bodenschicht-Krautschicht-
Strauchschicht-Baumschicht).91 Am geläufigsten ist 
die oberste Einteilung in Landschaftselemente, die 
über die physikalische Natur des Substrats charak-
terisiert werden. B. Heydemann spricht in diesem 
Zusammenhang von »Biotopkomplexen (Ökosys-
temkomplexen)«92 und gibt eine Liste mit 15 Typen: 
Meer; Meeresküsten; Fließende Binnengewässer; 
Stehende Binnengewässer; Röhrichte, Verlandungs-
fluren, Riede, feuchte und nasse Hochstaudenfluren; 
Moore; Heiden; Trockenrasen, Trockenstaudenfluren 
und Dünen; Wälder; Gebüsche, Feldgehölze und He-
cken; Grünland; Äcker und Feldfluren; Ruderalstel-
len, Brachländer, Kiesgruben, Wege, Weg- und Stra-
ßenränder; Gärten und Parks (anthropogene Mosaik-
biotope); Siedlungen und Bauten.93 Ähnliche Listen 
werden im Rahmen des europäischen Schutzgebiets-
systems NATURA 2000 erarbeitet (vgl. Tab. 45).

Nährstoffe, Wasser, Wärme
Eine wichtige Unterscheidung von Biotoptypen be-
zieht sich auf das Nährstoffangebot. C.A. Weber führt 
1907 für die Torfschichten in Mooren die Differenzie-
rung zwischen eutroph (nährstoffreich), oligotroph 
(nährstoffarm) und der Zwischenstufe mesotroph 
ein.94 Parallel dazu gliedert er das Nährstoffbedürfnis 
von Pflanzen in eutraphent (»anspruchsvolle«) oli-
gotraphent (»anspruchslose«) und mesotraphent. E. 
Naumann übernimmt diese Einteilung später für sei-
ne Typologie von Seen.95 Die Unterscheidung wird 

Abb. 68. Einteilung der Biotope nach dem Aggregatzustand 
ihrer Medien (aus Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Lebens-
formen. 2 Bde.: I, 271).
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bis Mitte der 1920er Jahre von Naumann und Thie-
nemann weiter differenziert. Thienemann gliedert die 
mitteleuropäischen Seen 1925 in drei Haupttypen: 
die »Klarwasserseen« mit den beiden Typen der oli-
gotrophen und eutrophen Seen und die »Braunwas-
serseen« bestehend aus dem dystrophen Typus (»Hu-
musgewässer«).96

Eine andere verbreitete Terminologie bezieht sich 
auf das Feuchtigkeitsbedürfnis von Organismen (v.a. 
von Pflanzen): Bereits 1849 unterscheidet J. Thur-
mann hygrophile Pfanzen (franz. »plantes hygro-
philes«97; der Ausdruck im physiologischen Kontext 
schon in den 1830er Jahren98), die die Feuchtigkeit 
lieben (»aimant l’humidité«), und xerophile Pflanzen 
(»plantes xérophiles«)99, die auf trockenen Standor-
ten wachsen (»recherchant les stations sèches«). (In 
einer parallelen Terminologie prägt J.G. Baker 1863 
die Ausdrücke hygrophilous und xerophilous im Eng-
lischen.100) E. Warming unterscheidet in Anlehnung 
daran 1895 für Pflanzen zwischen Hydrophyten, 
Xerophyten, Halophyten (Salzpflanzen) und Meso-
phyten.101 Die Unterscheidung zwischen Xerophyten 
und Hydrophyten führt Warming auf Schouws Werk 
von 1823 zurück.102 Warming definiert die Konzepte 
ausgehend von evolutionären Anpassungsprozessen 
auf Seiten der Pflanzen: Pflanzen, die an Bedingun-
gen starker Transpiration und geringe Wasserversor-
gung angepasst sind, nennt er ›Xerophyten‹. Dane-
ben verwendet er auch den Ausdruck Xeromorphie 
(»xeromorphy«103; dt. »Xeromorphie« seit 1898 bei 
J. Reinke104; 1897: »xeromorph«105) und versteht da-

runter einen besonderen Komplex von Merkmalen, 
die als Anpassungen an Standorte mit hoher Sonnen-
einstrahlung und Trockenheit entstanden sind (z.B. 
kleine feste Blätter mit dicker Kutikula, eingesenkten 
Stomata, einer Wachsschicht und feiner Behaarung). 
Später wird der Ausdruck ›Xerophyten‹ unabhängig 
von den Anpassungserscheinungen der Pflanzen all-
gemein für Pflanzen trockener Standorte verwendet. 
Weil nicht alle Pflanzen dieser Standorte xeromor-
phen Bau haben, gibt es also Xerophyten ohne Xe-
romorphie (und bei »physiologischer Trockenheit«106 
auch umgekehrt Xeromorphie bei Nicht-Xerophy-
ten).107

Schließlich gliedert A. de Candolle 1874 die Pflan-
zen nach ihrem Wärmebedürfnis (in der Reihenfolge 
abnehmender Wärmeliebe) in Megatherme (»Mé-
gathermes«), Mesotherme (»Mésothermes«), Mi-
krotherme (»Microthermes«) und Hekistotherme 
(»Hékistothermes«).108

Endolithische und intraterrestrische Lebensräume
Einen extremen Lebensraum besiedeln solche Orga-
nismen, die im Innern von Steinen oder tief in der Erd-
kruste leben. Seit Beginn des 20. Jahrhunderts wer-
den Flechten beschrieben, von denen zumindest ein 
Teil der Pilzhyphen im Inneren von Steinen wächst. 
Die Biotope dieser Organismen oder auch diese Or-
ganismen selbst werden als endolithisch bezeichnet 
(Bachmann 1904: »Es ist nur der Rhizoidenteil der 
Kieselflechten, welcher in den Glimmer eindringt, 
nie der übrige Thallus; dieser ist epilithisch, nur jener 

Abb. 69. Gliederung terrestrischer Zönotope und Zönosen (aus Schwerdtfeger, F. (1975). Ökologie der Tiere. Bd. 3. Synöko-
logie: 80).
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endolithisch«109; engl. 1914: »endolithic lichens«110). 
Wenig später werden diese Pflanzen auch als Endo-
lithen111 (oder Endolithophyten112) im Gegensatz zu 
den auf der Oberfläche von Steinen wachsenden Epi-
lithen (oder Epilithophyten) genannt. Für chemoau-
totrophe Bakterien, die in und auf Steinen siedeln, 
wird eine große Bedeutung für die geochemischen 
Kreisläufe der Erde angenommen.113 In den letzten 
Jahren sind Bakteriengemeinschaften nachgewiesen 
worden, deren Biotop kilometertief in der Erdkruste 
(»intraterrestrisch«) liegt (»crustal biome«).114

Aquatische Habitate
Eine besondere Terminologie hat sich auch für die 
Biotope der Gewässer entwickelt.115 Als Lebensge-
meinschaften, die an ein besonderes Biotop gebun-
den sind, werden unterschieden: Plankton (Hensen 
1887: »Alles was im Wasser treibt, einerlei ob hoch 
oder tief, ob todt oder lebendig«116); Nekton (Haeck-
el 1890: die »activ schwimmenden« Organismen117); 

Pleuston (Schröter 1896: größere Organismen, die 
passiv an der Wasseroberfläche treiben)118; Neuston 
(Naumann 1917: »Lebensgemeinschaft [von Mik-
roorganismen] des Oberflächenhäutchens«119) und 
Benthos (Haeckel 1890: die bodenbewohnenden Or-
ganismen)120. Zusammenfassend werden Plankton, 
Nekton, Pleuston und Neuston einschließlich der 
anorganischen Schwebekörper im Wasser als Seston 
bezeichnet.121 Parallel zu den so unterschiedenen Le-
bensgemeinschaften werden die Biotope gegliedert 
in Pleustal (Wasseroberfläche), Pelagial (freies Was-
ser zwischen Oberfläche und Boden) und Benthal 
(Boden unter Wasser).122 Das Benthal wird – unter 
Verwendung von Worten, die allmählich von ihrer 
allgemeinsprachlichen lateinischen Verwendung zu 
biologischen Fachbegriffen werden – weiter unter-
teilt in Litoral (Bereich, in dem wurzelnde grüne 
Pflanzen wachsen), Sublitoral (Übergangszone) und 
Profundal (Bereich, in dem keine wurzelnden grünen 
Pflanzen gedeihen).123

Dieser Einteilung entsprechend wird für die auf 
dem Land lebenden Organismen differenziert zwi-
schen Edaphon124 (im Boden lebende Organismen), 
Aerobios (in der Luft lebende Organismen) und At-
mobios (auf Landpflanzen oder -tieren wohnende 
Organismen).125

Landschaft
Das Wort ›Landschaft‹ (mhd. lantschaft; ahd. 
lantscaf[t]) wird im Althochdeutschen bereits seit 
der Mitte des 9. Jahrhunderts im geografischen Sin-
ne verwendet, so in einer Übersetzung der Tatiani-
schen Evangelienharmonie von 830 an Stelle des 
lateinischen Wortes ›regio‹.126 Das deutsche Wort 
mit der Bedeutung »natürliche Geländeeinheit, ab-
geschlossenes Gebiet« setzt sich aus den beiden 
Bestandteilen ›Land-‹ und ›-schaft‹ zusammen, die 
auch unabhängig voneinander verwendet wurden. 
›Land‹ hat ursprünglich die Bedeutung »baumlo-
ses, offenes Gebiet, Brache« und ist später durch die 
Entgegensetzung zu ›Stadt‹ und ›Wasser‹ bestimmt. 
Das Morphem ›-schaft‹ kommt in unterschiedlichen 
semantischen Bezügen vor: Allgemein wird es zur 
Bezeichnung von Vorgängen der planvollen Gestal-
tung und von Ordnungen als Ergebnis solcher Ge-
staltungen verwendet. Es besteht vielleicht eine Ver-
bindung zu dem starken Verb ›scepfen‹ »schöpfen, 
schaffen« oder zu dem Simplex ›scaf‹ »Gefäß«.127 
Eine andere Deutung führt es auf ›schap‹ zurück, die 
Bezeichnung für ein eisernes Gerät, mit dessen Hil-
fe im Wald Äste von Bäumen abgehackt und junge 
Bäume gefällt wurden; mittels der Äste und Stämme 

Abb. 70. Die prägende Kraft des Biotops auf die Gestalt von 
Organismen: Pflanzen des Nordseeplanktons mit Schwebe-
fortsätzen und anderen Einrichtungen zur Verbesserung des 
Auftriebs (aus Gessner, F. (1940). Meer und Strand: 75).
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ist ein Zaun um das Wohngebiet ge-
flochten worden, auf den das Wort 
übertragen wurde. In einer zweiten 
metonymischen Übertragung wird 
schließlich das umzäunte Gebiet 
selbst ›schap‹ genannt.128

Erst Ende des 15. Jahrhunderts 
erhält ›Landschaft‹ die heute do-
minierende ästhetische Bedeutung 
im Sinne eines »schönen Natur-
raums«.129 In dieser Bedeutung er-
scheint das Wort zuerst als Terminus 
in der spätmittelalterlichen Malerei 
zur Bezeichnung eines »geschauten 
und dargestellten Naturausschnitts«. 
Erst ausgehend von der Malerei 
findet das Wort Eingang in die lite-
rarische Darstellung.130 Nicht mehr 
großräumige Areale, die politisch 
oder als Verwaltungseinheiten bestimmt sind, son-
dern kleine, überschaubare Raumeinheiten werden 
seitdem ›Landschaft‹ genannt.

Auch die Begriffsbildung bei A. von Humboldt, 
in dessen Schriften zur ↑Biogeografie der Ausdruck 
›Landschaft‹ eine wichtige Rolle spielt, ist von der 
Theorie der Landschaftsmalerei stark beeinflusst. 
Humboldt ist um die Abgrenzung geografischer Räu-
me als ganzheitliche Einheiten bemüht und spricht 
in diesem Zusammenhang vom »Totaleindruck einer 
Gegend« oder dem »Totaleindruck des Landschaft-
lichen«.131 Ausdrücklich weist Humboldt darauf hin, 
dass die Herstellung des Totaleindrucks eine »Auf-
gabe der Landschaftsmalerei«132 oder der »Land-
schaftsdichtung«133, also eine ästhetische Frage sei. 
Auch seine Terminologie hat Humboldt der Kunst-
theorie um 1800 entnommen, in der der Ausdruck 
»Totaleindruck einer Landschaft« eine wichtige Ka-
tegorie bildet.134 In dem ästhetischen Diskurs liegt 
ebenso wie bei Humboldt der Fokus auf der Auffor-
derung, sich nicht in Details zu verlieren, sondern die 
Aufmerksamkeit auf das »Ganze« zu richten. In der 
Theorie der Ästhetik findet sich die Einteilung von 
»Eindrücken« in »totale« und »partiale« bereits bei 
A.G. Baumgarten Mitte des 18. Jahrhunderts.135

Als Terminus der geografischen Literatur wird der 
Begriff ›Landschaft‹ seit Ende des 19. Jahrhunderts 
verwendet. C. Sauer definiert ihn 1925 als Arealein-
heit von interdependeten Phänomenen (»areal unit of 
interdependent phenomena«).136 Für die Disziplin, 
die sich mit dem wissenschaftlichen Studium der 
Landschaften befasst, etablieren sich die Ausdrücke 
Landschaftskunde137, Landschaftsgeografie138 oder 
Landschaftsökologie. Den letzten Terminus führt C. 

Troll 1939 ein und definiert ihn, ausgehend von der 
»Luftbildforschung«, als »Raumökologie der Erd-
oberfläche«.139 Kennzeichnend für die Landschafts-
ökologie ist nach Troll ihr interdisziplinärer Ansatz: 
Sie vereint Aspekte der Vegetationskunde, Geografie 
und Ökologie in sich.140 Ein Wegbereiter der ökolo-
gisch-ethischen Landschaftsforschung des 20. Jahr-
hunderts ist in Nordamerika A. Leopold mit der von 
ihm formulierten ›Land-Ethics‹ von 1949 (s.o.).141

Landschaft als »ästhetische Utopie«
Die Kategorie der Landschaft kann heute geradezu 
als eine »ästhetische Utopie« gelten: »die Utopie 
einer ästhetisch und emotional befriedigenden, zu-
gleich aber auch intensiven, intimen und ›ganz per-
sönlichen‹ Beziehung zur dinglichen Umwelt des 
alltäglichen Lebens«.142 J. Ritter definiert sie 1963 
als »Natur, die im Anblick für einen fühlenden und 
empfindenden Betrachter ästhetisch gegenwärtig 
ist«.143 Noch nicht dem täglich in der Natur lebenden 
Menschen zeige sich die Landschaft, sondern erst 
demjenigen, der sich ihr »ohne praktischen Zweck in 
›freier‹ genießender Anschauung zuwendet«.144 Die 
Naturbeherrschung bildet so die Voraussetzung ih-
rer ästhetischen Wahrnehmung. Obwohl der Mensch 
in der ästhetischen Sicht auf die Natur also von ihr 
(ökonomisch) entkoppelt und nur sehr vermittelt auf 
sie angewiesen ist, macht es auf der anderen Seite 
doch das Besondere der ästhetischen Erfahrung der 
Landschaft aus, dass sie als konkreter Raum den 
sinnlich wahrnehmenden Leib »umfängt«.145 Land-
schaft ist also nur lebensweltlich erfahrbare Natur: 
»Landschaft ist von ästhetischer Natur umformte Le-
benswirklichkeit des Menschen« (Seel 1991).146

Bedürfnisqualität

Verstehen Entdecken

Zeitpunkt 
der Erfül-
lung des 
Bedürf-
nisses

Unmittelba-
rer Zugang

Kohärenz
überschaubare 

Landschaft

Komplexität
abwechslungsreiche 

Landschaft

Verheißener 
Zugang

Lesbarkeit
vielfältige Landschaft 
mit Orientierungsmar-

ken u. Aussichtspunkten

Geheinmishaftigkeit
unübersichtliche Land-

schaft mit prospek-
tiven Einsichten wie 
gekrümmten Wegen

Tab. 46. Kreuztabelle von ästhetischen Qualitäten in der Erfahrung von Land-
schaft, entwickelt auf der Grundlage der evolutionären Psychologie. In den vier 
Feldern befindet sich jeweils die Beschreibung eines Landschaftstyps, in dem 
der jeweilige Faktor in hoher Ausprägung vorliegt (in Anlehnung an Kaplan, 
S. (1992). Environmental preference in a knowledge-seeking, knowledge-using 
organism. In: Barkow, J.H., Cosmides, L. & Tooby, J. (eds.). The Adapted Mind, 
581-598: 587f.).
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Der Schutz der Natur in ihrer großräumigen Schön-
heit – der Landschaftsästhetik147 (Reagles 1857: 
»landscape aesthetics«148) wie es heißt – wird als 
eine Aufgabe des Naturschutzes diskutiert.149 Unter 
ästhetischem Vorzeichen kann mittels des Konzeptes 
der Landschaft für den Schutz ganzer Ökosysteme 
argumentiert werden. 

Der Begriff des Ökosystems wird aber manchmal 
auch als Gegenbegriff zu ›Landschaft‹ verstanden, 
weil Ökosysteme als funktionale Einheiten gesehen 
werden, die als künstliche Einheiten gelten und auf-
grund eines bestimmten Interesses (der Verwertung) 
»konstruiert« seien (»Artefakte«) – eine Landschaft 
sei aber dagegen ein ganzheitlicher »Organismus«, 
in dem die Teile sich selbst erzeugen und damit nicht 
für äußere Nutznießer, sondern nur für einander, d.h. 
für sich selbst Zwecke seien.150
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Biozönose
Der Ausdruck ›Biozönose‹ wird von dem Meeres-
biologen K. Möbius 1877 eingeführt. Möbius ge-
langt zu dem neuen Begriff ausgehend von seinen 
Studien über die Austernbänke der Nordseeküste, 
deren ökonomische Nutzbarmachung er im Auftrag 
der preußischen Regierung untersucht. Die Ansamm-
lung von Organismen verschiedener Arten erscheint 
Möbius als eine »Gemeinschaft« und er konstatiert: 
»Die Wissenschaft besitzt noch kein Wort für eine 
solche Gemeinschaft von lebenden Wesen, für eine 
den durchschnittlichen äusseren Lebensverhältnis-
sen entsprechende Auswahl und Zahl von Arten und 
Individuen, welche sich gegenseitig bedingen und 
durch Fortpflanzung in einem abgemessenen Gebiet 
dauernd erhalten. Ich nenne eine solche Gemein-
schaft Biocoenosis oder Lebensgemeinde. Jede Ver-
änderung irgendeines mitbedingenden Faktors einer 
Biocönose bewirkt Veränderungen anderer Faktoren 
derselben«.1

In ihrer ursprünglichen Bestimmung ist die Biozö-
nose von Möbius auf die Wechselwirkung zwischen 
Organismen eingeschränkt worden. In späteren 
Schriften bezieht Möbius aber auch das anorganische 
»Medium« als ein Element der Biozönose mit ein. 
1886 definiert er die Biozönose wenig glücklich als 
»die Gesamtheit aller Einwirkungen des Wohngebie-
tes, von denen die Eigenschaften und die daselbst zur 
Ausbildung gelangende Anzahl der Individuen einer 
Species mit bedingt werden«.2

Das Studium der Biozönosen insgesamt wird von 
dem Botaniker H. Gams 1918 Biozönologie genannt.3 
Später verbreitet sich v.a. der Ausdruck Biozönotik 
(Thienemann 1918).4 Die Biozönotik wird von eini-
gen Autoren als »biologische Gemeinschaftslehre« 
verstanden und mit der Synökologie identifiziert 
(↑Ökologie).5

Möbius: gegenseitige Bedingung
Möbius spricht sowohl von Arten als auch von ein-
zelnen Organismen, die sich in einem Verhältnis der 
gegenseitigen Bedingung befinden. Die Wechselsei-
tigkeit in den ökologischen Verhältnissen ähnelt in 
der Beschreibung durch Möbius der Wechselseitig-
keit der physiologischen Verhältnisse, d.h. der Bezie-
hung von Organen in einem Organismus. Analog zu 

dem homöostatischen Gleichgewicht in einem Or-
ganismus spricht Möbius von dem »biocönotischen 
Gleichgewicht«6, das sich in dem kompensatorischen 
Ausgleich von Vermehrungen der Organismen einer 
Art im »Übermaß« durch die Wirkung »biocönoti-
scher Kräfte«7 wieder einstellt. Für Möbius ist das 
organisierende Prinzip der Biozönose die gegensei-
tige Erhaltung der Individuen verschiedener Arten; 
in Umgehung des Begriffs der Zweckmäßigkeit be-
zeichnet er Prozesse, die in diesem Sinne wirken, als 
»erhaltungsmässig«8 (↑Selbsterhaltung).

Möbius gewinnt die Erkenntnis der gegenseitigen 
Bedingung von Organismen und des biozönotischen 
Gleichgewichts nicht durch detaillierte Untersuchun-
gen der Interaktion von Organismen verschiedener 
Arten. »Vorformen von Experimenten« finden sich 
bei ihm lediglich in Bezug auf die Hälterung von 
Meerestieren bei unterschiedlichen physikalisch-che-
mischen Bedingungen des Wassers (z.B. des Salzge-
halts).9 Seine Ausgangsdaten für die Feststellung von 
Beziehungen zwischen den Organismen scheinen in 
kaum mehr als den Fangergebnissen der Austernfi-
scher zu bestehen, die ihre Beute mit Schleppnetzen 
gewinnen. Diese ergaben eine erhöhte Anzahl und 
Diversität von Organismen in den Austernbänken ge-
genüber den dazwischen liegenden Meeresräumen. 

Eine Biozönose ist die Gesamtheit der Organismen ver-
schiedener Arten in einer lokalen Einheit, insbesondere 
insofern sie miteinander interagieren oder sogar ein Sy-
stem von wechselseitig voneinander abhängigen Popu-
lationen, d.h., oberhalb der Ebene der Organismen, ein 
organisiertes System zweiter Ordnung bilden.
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Von einer präzisen Untersuchung der Beziehungen 
kann also keine Rede sein. Das Konzept der Bio-
zönose scheint eher theoretischen Überlegungen zu 
entspringen, die Möbius anhand der Austernbank 
illustriert. Auch berichtet Möbius in seinen Beispie-
len stets von einseitigen Bedingungsverhältnissen: 
Er zählt z.B. die zahlreichen Arten von Organismen 
auf, die die Schalen der Austern als Verankerungsort 
nutzen – einen Nutzen der Auster daraus, der erst die 
Rede von einem Sich-gegenseitig-Bedingen recht-
fertigen würde, erwähnt er allerdings nicht. Umge-
kehrt ernähren sich die Austern vom Plankton, sind 
also durch dieses in gewisser Weise bedingt. Unklar 
bleibt bei Möbius aber, inwiefern die Austern das 
Plankton bedingen. Das Konzept eines ökologischen 
Abhängigkeitskreislaufs, das hinter der Rede von der 
gegenseitigen Bedingung steht, (↑Kreislauf) stellt 
Möbius also selbst nicht klar dar.

Ursprünge im 18. Jh.: Linné, Buffon und Kant
Die neuzeitlichen Ursprünge der Vorstellung von 
Lebensgemeinschaften als geordneten Wirkungsge-
fügen finden sich in physikotheologischen Natur-
konzeptionen. C. von Linné entwickelt Mitte des 18. 
Jahrhunderts das Bild eines Wirkungsnetzes (»nexus 
inter se«) der Lebewesen innerhalb einer wohlge-
ordneten »Ökonomie der Natur« (↑Ökologie).10 Das 
Miteinander der Lebewesen vergleicht Linné mit 
einer Gemeinschaft, in der sich die Mitglieder »ge-
genseitig die Hände geben«. Auch die Vorstellung, 
dass sich die ökologischen Abhängigkeiten in einem 
↑Kreislauf bewegen, entwickelt Linné später.11 Bei 
G.L.L. Buffon findet sich Mitte des 18. Jahrhunderts 
auch bereits die Vorstellung von einem ökologischen 
System, z.B. von einem Wald, nicht als Ansammlung 
von Individuen, sondern als eigenständige Einheit 
und Ganzheit, in der einzelnen Gliedern eine funkti-
onale Rolle für das Ganze zukommt, den Vögeln z.B. 
die Funktion der Verbreitung von Samen.12 Auch I. 
Kant entwickelt in seinem posthumen Werk die Vor-
stellung von organisierten Systemen aus Organismen 
verschiedener Arten. So spricht er von einem »Natur-
system in dem zweckmäßigen Verhältnis verschiede-
ner Arten deren eine um der anderen willen da ist« 
und das damit eine »Organisirung der Systeme von 
organisirten Körpern«13, also eine Organisation zwei-
ter Ordnung, darstellt. Kant bezieht diese Vorstellung 
aber vor allem auf die Interaktion der Organismen 
auf einem globalen Maßstab und nicht auf lokale Le-
bensgemeinschaften (↑Biosphäre). 

Überlagert wird das Bild der organischen Gemein-
schaften als eines Miteinanders der Organismen aber 
von der Annahme, dass die ↑Konkurrenz ein ebenso 

wichtiger Faktor wie die Kooperation in der Gestal-
tung der organischen Natur ist. Schon Linné weist 
darauf hin; besonders deutlich wird diese Seite aber 
in den ökologischen Vorstellungen entwickelt, wie 
sie von der Selektionstheorie Darwins ausgehen.

Assoziation, Formation, Gesellschaft, Verein
Eine Terminologie zur Benennung von Organismen-
gemeinschaften mit einer charakteristischen Artenzu-
sammensetzung bildet sich schon früh innerhalb der 
Pflanzenkunde. Bereits Mitte des 18. Jahrhunderts 
wird der Ausdruck Assoziation in Bezug auf parasiti-
sche Pflanzen, die mit einer Wirtspflanze verbunden 
sind, gebraucht (Anonymus 1751: »ces plantes sem-
blent avoir formé une espèce d’association, pour vi-
vre toutes aux dépens de celles quelles attaquent«14). 
J. Amoreux verwendet das Wort 1785 allgemein im 
Hinblick auf eine »Physik der Gewächse« für eine 
Gruppe von zusammen vorkommenden Pflanzen 
verschiedener Arten (»die Zusammenstellung (As-
sociation) der Pflanzen an einem und eben demsel-
ben Orte«).15 Von weitreichendem Einfluss wird aber 
erst die Verwendung dieses Ausdrucks durch A. von 
Humboldt zu Beginn des 19. Jahrhunderts (1807: 
›association‹ in der französischen Originalschrift; 
im Deutschen als »Gruppierung« übersetzt).16 Hum-
boldts Einteilung der Pflanzenassoziationen auf der 
Grundlage einer »Physiognomik der Gewächse« geht 
dabei weniger von der älteren pflanzengeografischen 
Literatur aus als vielmehr von der Literatur zur eng-
lischen Gartenkunst, in der eine Einteilung nach dem 
Habitus im Gegensatz zu einer taxonomischen Syste-
matik seit dem späten 18. Jahrhundert verbreitet ist.17 
Humboldts Gliederung stellt eine frühe Übersicht 
über die Klassifikation von Organismen nach ihrer 
↑Lebensform dar.

Etwas weiter als Humboldt fasst später H. Gri-
sebach seinen Terminus der pflanzengeografischen 
Formation, den er 1838 einführt. Er versteht darun-
ter »eine Gruppe von Pflanzen, die einen abgeschlos-
senen physiognomischen Character trägt, wie eine 
Wiese, ein Wald u.s.w.«18. Eine Formation könne 
in manchen Fällen durch eine einzelne Art charak-
terisiert werden, in anderen dagegen »durch einen 
Complex von vorherrschenden Arten derselben Fa-
milie«. 1872 verwendet Grisebach den Begriff der 
Formation dazu, die Vegetation der Erde in 54 »Ve-
getationsformen« einzuteilen (z.B. »Palmen«, »Na-
delhölzer«, »Lorbeerform«).19 Grisebachs Begriff ist 
angelehnt an die Einteilung der Vegetation bei Linné, 
der 1751 25 Habitate unterscheidet und ihre jeweils 
charakteristischen Gattungen anführt (↑Biotop: Tab. 
43)20, und an von Humboldts Unterscheidung von 
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19 »Pflanzenformen«21. Eine spätere, einflussreiche 
Liste von »Formationstypen« gibt A.F.W. Schimper 
1898 (↑Biogeografie: Tab. 31). Für Schimper sind 
Formationen »Parcellen von einheitlichem ökologi-
schen und floristischen Typus, deren Eigenthümlich-
keiten sich bei gleich bleibendem Klima auf gleichen 
Bodenarten genau wiederholen«.22 Den beiden Fak-
toren von Klima und Boden gemäß unterscheidet 
Schimper zwischen zwei »ökologischen Formations-
gruppen«: den »klimatischen oder Gebietsformatio-
nen« und den »edaphischen oder Standortsformati-
onen«.23

Am Ende des 19. Jahrhunderts ist Grisebachs Aus-
druck weit verbreitet, wird aber in sehr unterschiedli-
chem Sinne verwendet. Wegen seiner unspezifischen 
Bedeutung werden als Grundeinheit der Vegetations-
kunde andere Begriffe vorgeschlagen: Bereits seit 
den 1780er Jahren findet sich die Rede von Pflanzen-
gesellschaften (A.J. 1786: »the attachment of plants 
to situations, and the vegetable societies, as they may 
be called, formed by means of this conncetion«24; 
dt. Übers. 1787: »Pflanzengesellschaften«25). Im 19. 
Jahrhundert wird der Ausdruck zwar auch verwen-
det (1830: »Pflanzengesellschaft«26 als Übersetzung 
für »set of vegetables«27; Kohl 1840: »Pflanzenge-
sellschaften, die in der Steppe vorkommen«28), erst 
zu Beginn des 20. Jahrhunderts etabliert er sich aber 
als Standardterminus in der Vegetationskunde29. Die 
weite Verbreitung ist auch dadurch bedingt, dass er 
in der englischsprachigen Botanik seit H.C. Cowles 
Arbeiten von der Jahrhundertwende verwendet wird 
(»plant societies«).30 Daneben wird auch der Aus-
druck Pflanzenverein gebraucht, den E. Warming 
1895 einführt und definiert als Vereinigungen von 
Pflanzen »mit derselben Zusammensetzung von Le-
bensformen und mit demselben Äußeren«.31 Im 20. 
Jahrhundert werden v.a. kleinräumige Assoziationen 
von Organismen verschiedener Arten als Lebensver-
eine bezeichnet. K. Friederichs versteht 1927 insbe-
sondere die Gruppe von Organismen, die durch eine 
↑Symbiose zusammengeschlossen sind, als einen 
»Lebensverein«.32

Auch der alte Begriff Assoziation wird wieder auf-
gegriffen. C. Flahault und C. Schröter definieren eine 
pflanzliche Assoziation 1910 allein aufgrund ihrer 
floristischen Zusammensetzung und grenzen sie von 
der Formation ab, die aus unterschiedlichen Asso-
ziationen zusammengesetzt sei und nicht floristisch 
durch die Artenzusammensetzung, sondern die ver-
tretenen Lebensformen und die Umweltbedingungen 
charakterisiert wird.33. Ähnlich lautend, aber nicht 
auf die Umweltbedingungen bezogen, ist die Be-
stimmung des Formationsbegriffs, die C.E. DuRietz 

und Kollegen 1918 geben: »Eine Formation ist eine 
Pflanzengesellschaft von bestimmter Physiogno-
mie, d.h. Übereinstimmung betreffs der vorwalten-
den Lebensformen. Sie ist also eine Einheit höheren 
Ranges als die Assoziation und umfasst die in ihren 
Lebensformen übereinstimmenden Assoziationen«.34 
Eine Assoziation wird dagegen bestimmt als »eine 
Pflanzengesellschaft von bestimmter floristischer 
Zusammensetzung und Physiognomie«.35 A.G. Tans-
ley will die Formation 1920 als eine übergeordnete 
Sukzessionseinheit verstehen: »a set of communities 
related developmentally and culminating in one or 
more associations«.36 Eine nur transitorisch beste-
hende Assoziation nennt Tansley im Anschluss an 
F.E. Clements37 Associes.38 Auch wenn Tansley be-
tont, bei Assoziationen handle es sich um »Quasi-
Organismen«, die wie ein ↑Organismus eine Indivi-
dualität besitzen und ein stabiles Gleichgewicht mit 
der Umwelt eingehen, werden sie jedoch nicht über 
die internen kausalen Beziehungen zwischen ihren 
Mitgliedern bestimmt (wie ein Organismus im Ver-
hältnis zu seinen Organen), sondern allein über die 
morphologische Einheitlichkeit und Individualität 
der Physiognomie.

Terrestrische Biozönosen: der »Waldorganismus«
Parallel zu Möbius’ Begriffsprägung im Zusammen-
hang mit der Untersuchung aquatischer Systeme wer-
den also auch terrestrische biologische Einheiten, die 
aus Populationen verschiedener Arten zusammen-
gesetzt sind, als Organisationen höherer Ordnung 
erkannt. Traditionell gilt insbesondere ein Wald als 
eine solche übergeordnete Organisation. 1863, also 
bereits vor Möbiusʼ bekannter Schrift, beschreibt 
E.A. Roßmäßler einen Wald als eine »gewaltige Ver-
einigung« von unterschiedenen, aber zusammenstim-
menden Gegenständen, ein »formenreicher Inbegriff 
von Körpern und Erscheinungen«39, für das die deut-
sche Sprache kein Wort habe. Er nennt den Wald »ein 
tausendfach zusammengesetztes Ganzes, an welchem 
jedes Glied seine bestimmte Stelle einnimmt«.40

In den letzten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts 
erscheint die Betrachtung von Tier- und Pflanzenge-
meinschaften als organisierte Systeme auf überindi-
vidueller, ökologischer Ebene bei verschiedenen Au-
toren (↑Organisation/Arbeitsteilung). K.G. Semper 
zieht 1880 eine Parallele zwischen der Beziehung der 
»Arten« (d.h. der Organismen verschiedener Arten) 
in einer Region und dem wechselseitigen Verhältnis 
der Organe in einem Organismus zueinander.41 So 
wie die Organe die Teile eines Organismus bilden, 
könnten auch die Organismen als »Glieder eines ein-
zigen großen Organismus« angesehen werden.42 Für 
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Semper besteht eine wechselseitige Abhängigkeit der 
Tiere voneinander: »Es liegt auf der Hand, dass alle 
Thiere ohne Ausnahme in gewissem Grade gleichzei-
tig abhängig sind von verschiedenen Thieren sowohl 
als auch von Pflanzen«.43 Allerdings beschränkt er die 
wechselseitige Abhängigkeit nicht auf eine räumlich 
begrenzte Region; zu dem Konzept einer Biozönose 
oder eines Ökosystems gelangt er daher nicht.

Anfang des 20. Jahrhunderts ist es dann vor allem 
A. Möller, der – sensibilisiert durch seine Untersu-
chungen über die Wirkung von Pilzen im Wald und 
angeregt durch Roßmäßler – mit dem Begriff des 
»Dauerwaldgedankens« eine holistische Vorstellung 
des »Waldorganismus«44 verbindet: »So war also der 
Boden nicht das starre, unveränderliche, tote Posta-
ment, auf dem sich der Wald als etwas von ihm zu 
Trennendes erhob, beide waren miteinander verbun-
den und beeinflußten sich in lebendiger, dauernder 
Wirkung gegenseitig, wie die Organe eines Organis-
mus«.45

Gemeinschaft
Im englischen Sprachraum konnte sich der Ausdruck 
›Biozönose‹ nicht durchsetzen. Der entsprechende 
Terminus im Englischen ist das Wort Gemeinschaft 
(»community«). Möbius gibt dem deutschen Wort 
›Gemeinschaft‹ (ahd. ›gimeinscaf‹; mhd. ›gemein-
schaft‹) parallel zum Ausdruck ›Biozönose‹ einen 
definierten biologischen Sinn (s.o.). Als terminologi-
sches Äquivalent zu ›Biozönose‹ verwendet Möbius 
aber den Ausdruck Lebensgemeinde.46 Das englische 
›community‹ ist auch das Wort, das H.J. Rice 1883 
in der Übersetzung von Möbius’ Buch über die Aus-
ternwirtschaft verwendet.47 Zur Bezeichnung des Zu-
sammenlebens von Organismen verschiedener Arten 
setzt sich der Ausdruck aber erst im 20. Jahrhundert 
durch.48 C. Darwin versteht unter einer ›community‹ 
noch die Mitglieder einer Art aus einem Ameisen- 
oder Bienenstaat, die analog zu den menschlichen 
Gemeinschaften in Arbeitsteilung zusammenleben.49

Nicht ohne Einfluss auf die biologische Begriff-
lichkeit ist die Wortverwendung in den Sozialwis-
senschaften.50 Richtungsweisend für die spätere Ent-
wicklung ist F. Schleiermachers Unterscheidung von 
zwei Formen der sozialen Verbundenheit, die er 1799 
mit den später einschlägigen Termini ›Gesellschaft‹ 
und ›Gemeinschaft‹ benennt. Die Gesellschaft hat 
danach einen Zusammenhalt, der durch die Ver-
schiedenartigkeit der Teile und ihre Wechselseitig-
keit gekennzeichnet ist, während die Gemeinschaft 
ihre Einheit gerade aus der Übereinstimmung ihrer 
Elemente bezieht.51 Aufgenommen wird die Unter-
scheidung am Ende des 19. Jahrhunderts mit der 

Konstituierung der Soziologie als eigener Disziplin: 
Ebenso wie Schleiermacher kontrastiert F. Tönnies 
1887 ›Gemeinschaft‹ und ›Gesellschaft‹ und ordnet 
sie zwei Formen der Verbindung von Menschen zu: 
In der »Gemeinschaft« sei die Verbindung »als reales 
und organisches Leben begriffen«; in der »Gesell-
schaft« dagegen als »ideelle und mechanische Bil-
dung«.52 Die Gemeinschaft ist nach Tönnies durch 
»das dauernde und echte Zusammenleben« bestimmt 
und sei damit »ein lebendiger Organismus«, die Ge-
sellschaft dagegen bloß »ein mechanisches Aggregat 
und Artefact«.53 Der Prototyp der Gemeinschaft ist 
für Tönnies die »häusliche Gemeinschaft«; die Ehe 
gilt als »vollkommene Gemeinschaft«.54 Überlagert 
wird dieser Vorschlag der Verbindung des Biolo-
gisch-Gewachsenen mit dem Konzept der Gemein-
schaft allerdings durch den Versuch É. Durkheims, 
das spezifisch Soziale gerade in der Arbeitsteilung zu 
sehen, der organischen Solidarität, wie Durkheim sie 
nennt. Diese sei von der »mechanischen Solidarität« 
unterschieden, insofern sie die Einheit einer Vielzahl 
von Körpern bezeichnet, die voneinander unterschie-
den sind, aber in kausaler Wechselwirkung mitein-
ander stehen (»nous proposons d’appeler organique 
la solidarité qui est due à la division du travail«).55 
Für die Biologie bietet sich damit ›Gemeinschaft‹ als 
Terminus an, wenn das räumliche Beieinander von 
Organismen betont werden soll, ›Gesellschaft‹ dage-
gen, wenn der Fokus auf der funktionalen Differen-
zierung der Komponenten in einem physisch nicht 
notwendig kohärenten System liegt.

Es ist daher nicht verwunderlich, wenn A.G. Tans-
ley ein Unbehagen mit dem Begriff der ›community‹ 
zur Bezeichnung von ökologischen Systemen hat 
und dieses Unbehagen ihm 1935 zum Anlass wird, 
den Ausdruck ↑›Ökosystem‹ einzuführen.56 Die 
Abneigung Tansleys beruht darauf, dass das Wort 
›community‹ nach seinem Verständnis nahelegt, es 
würden – im Sinne von Schleiermacher und Tönnies 
– gleichrangige und nicht funktional differenzierte 
Organismen zu einer Einheit zusammengefasst.

Trotz dieser Bedenken etabliert sich aber im 20. 
Jahrhundert der Ausdruck ›Gemeinschaft‹ zur Be-
zeichnung von spezifischen Gefügen von Individuen 
verschiedener Arten, die zusammen eine ökologi-
sche Einheit bilden. In den modernen Lehrbüchern 
der Ökologie wird die »Gemeinschaft« meist allein 
über das Zusammenleben von Organismen ver-
schiedener Arten an einem Ort bestimmt, und nicht 
notwendig über deren Interaktion wie bei Möbius 
(vgl. Tab. 47).57 Im Anschluss an dieses Verständnis 
wird die Disziplin der Gemeinschaftsökologie be-
gründet, die neben der Untersuchung der Individuen 
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und Populationen den dritten Teil der ↑Ökologie bil-
det.58 Der Ausdruck ›Gemeinschaftsökologie‹ geht 
in seiner englischen Version auf I.H. Blake zurück, 
der ihn 1926 einführt (»community ecology (syne-
cology)«59). Der Definition von ›Gemeinschaft‹ liegt 
dabei das Bestreben zugrunde, die Bedeutung des 
Begriffs flexibel zu halten, um unterschiedlichen 
Fragestellungen zum Zusammenleben verschieden-
artiger Organismen unter einem gemeinsamen Titel 
nachgehen zu können.

Zwei Bestimmungen des Gemeinschaftsbegriffs 
bestehen dabei bis heute nebeneinander (für eine et-
was komplexere Kreuzklassifikation von Konzepten 
vgl. Tab. 48): die eine bezieht sich allein auf das ge-
meinsame Vorkommen von Organismen einer Art an 
einem Ort (Koexistenzbegriff der Gemeinschaft), die 
andere sieht Gemeinschaften nur dort, wo auch eine 
Wechselwirkung der Organismen vorliegt (Interak-
tionsbegriff der Gemeinschaft). K. Jax spricht 2002 
zur Unterscheidung dieser beiden Typen von »statis-
tischer« oder »topografischer« versus »funktionaler« 
Definition ökologischer Einheiten.60 Das erste Ver-
ständnis zeigt sich 1913 bei V.E. Shelford, der mit ei-
ner Gemeinschaft schlicht die Summe der Tiere einer 
Gegend bezeichnet (»all animals living in the same 
surroundings«).61 Auch in ihrem Lehrbuch von 1939 
behandeln Clements und Shelford die Gemeinschaft 
als das Ergebnis der Aggregation von mehreren Or-
ganismen, die sich z.B. aus übereinstimmenden Um-
weltansprüchen ergeben.62 Allein das gemeinsame 
Vorkommen an einem Ort macht eine Gruppe ver-
schiedener Organismen zu einer Gemeinschaft: »the 
›community‹ comprises the populations of some or 
all species coexisting at a site or in a region«.63 Auf 
der anderen Seite vertritt C. Elton einen Gemein-
schaftsbegriff, der eine Interaktion von Organismen 
beschreibt, indem er – wie bereits Darwin (s.o.) – die 
Analogie zur menschlichen Gesellschaft heranzieht: 
»animal communities […] are not mere assembla-
ges of species living together, but form closely-knit 
communities or societies comparable to our own«.64 
Später findet sich allerdings auch bei Elton ein weites 
Verständnis des Begriffs. So heißt es 1954, ›Gemein-
schaft‹ sei ein Konzept, das je nach Fragestellung un-
terschiedlich verstanden werden könne (»a term that 
in its practical application may mean any section of 
the species network chosen for study, whether arbit-
rarily carved from the general network or chosen for 
special characters«).65 Vielfach wird der Begriff aber 
auch nur dann angewandt, wenn eine tatsächliche In-
teraktion von Organismen nachgewiesen wird; eine 
Gemeinschaft gilt dann als integrierte Ganzheit mit 
der Fähigkeit zur Selbstregulation.66 

Zur Behebung begrifflicher Unschärfen wird vor-
geschlagen, von einer ›Gemeinschaft‹ oder ›Biozö-
nose‹ allein bei tatsächlichen funktionalen Interak-
tionen von Organismen zu sprechen, Assoziationen 
könnten dagegen bereits aufgrund statistischer Daten 
der Verteilung von Organismen identifiziert werden; 
übergreifend könne in beiden Fällen von einer Or-
ganismenansammlung (»assemblage«) gesprochen 
werden.67 Es ist allerdings bis in die Gegenwart ver-
breitet, allein das räumlich gemeinsame Vorkommen 
von Organismenpopulationen verschiedener Arten 
als Grundlage der Bestimmung des Biozönosebe-
griffs anzusehen.68 Und auch die anderen Begriffe 
werden alles andere als einheitlich verwendet: So 
wird der Begriff ›Ansammlung‹ (»assemblage«) auch 
im Sinne einer rein räumlich vorliegenden Häufung 
von Organismen und als Gegenbegriff zum Begriff 
der Gemeinschaft als Bezeichnung eines funktional 
integrierten Systems von miteinander interagieren-
den Organismen verwendet.69

Abgesehen von diesen terminologischen Fragen 
bildet eine Gemeinschaft nur dann eine natürliche 
Einheit aufgrund eines kausalen Mechanismus, wenn 
starke Interaktionen zwischen den Organismen der 
verschiedenen Arten vorliegen. Eine eindeutige Ab-
grenzung aufgrund interner Interaktionen (und nicht 
aufgrund geografischer Kriterien) ist allein in Depen-
denzsystemen möglich, d.h. in Systemen von wech-
selseitig voneinander abhängigen Organismen, deren 
Interaktionen dem Muster eines Abhängigkeitskreis-
laufs folgen (vgl. Tab. 48). Solche Beziehungskreis-
läufe in der Natur nachzuweisen, ist allerdings mit 
erheblichen methodischen Problemen verbunden 
(↑Ökologie; Ökosystem). Trotzdem liefert allein die 
Existenz derartiger Interaktionssysteme die Recht-
fertigung für eine eigene Analyseebene, die sich mit 
dem Postulat von supraorganismischen Systemen 
jenseits von individuellen Organismus-Umwelt-In-
teraktionen bewegt.

Lebensgemeinschaft
F. Junge etabliert 1885 mit seiner Arbeit ›Der Dorf-
teich als Lebensgemeinschaft‹ den Ausdruck Le-
bensgemeinschaft70, den auch Möbius übernimmt71 
und der seit Beginn des 20. Jahrhunderts zu einem 
einschlägigen Terminus wird72. Nach Junge bildet 
jede Lebensgemeinschaft »eine Welt für sich«.73 
Eine solche für sich bestehende Einheit könne so-
wohl »jeder kleine Winkel« als auch »die Erde« bil-
den; ausdrücklich gilt für Junge »die Erde als größte 
Lebensgemeinschaft«.74 Junge gibt folgende Defini-
tion seines Titelbegriffs: »Eine Lebensgemeinschaft 
ist eine Gesamtheit von Wesen, die sich nach dem 
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innern Gesetze der Erhaltungsmäßigkeit zusammen-
gefunden haben, weil sie unter denselben chemisch-
physikalischen Einflüssen existieren und außerdem 
vielfach von einander, jedenfalls von dem Ganzen, 
abhängig sind, resp. auf einander und das Ganze wir-
ken«.75 Für Junge ist ›Lebensgemeinschaft‹ v.a. auch 
ein pädagogisch wertvolles Konzept, weil in ihm die 
»Wechselbeziehungen der Einzelglieder« einer grö-
ßeren Einheit und diese wiederum als »Glied eines 
höheren Ganzen« anschaulich erkannt werden könn-
ten.76

Auch vor der Verwendung durch Junge ist das Wort 
›Lebensgemeinschaft‹ in einer Bedeutung in Ge-
brauch, die auf den späteren terminologischen Sinn 
vorausweist (Perty 1870: »Unrichtig hat man wohl 
Pflanzen und Thiere Schmarotzer genannt, welche 
bei andern nur Aufenthalt oder eine Stütze suchen, 
ohne in eine tiefere Lebensgemeinschaft mit ihnen 
einzutreten, wie z. B. viele Moose, Flechten, Farren, 
Orchideen«77; Schäffle 1875: »eine geschlossene 
Lebensgemeinschaft zwischen einzelnen Thier- und 
Pflanzenindividuen«78).

In den USA ist es anfangs v.a. S.A. Forbes, der 
die Auffassung eines Sees als selbständiges öko-
logisches System propagiert. Er spricht vom See 
als »Mikrokosmos« (›The lake as a microcosm‹, 
1887).79 Auch Forbes betrachtet die Organismen 
in der Gemeinschaft eines Sees analog zu den Or-
ganen eines Organismus. Nicht ohne Grund sind es 
häufig Seen und Teiche, an denen die Grundbegriffe 
der Biozönose gewonnen werden. Denn diese bilden 
durch den Wechsel des flüssigen zum festen Medium 
relativ scharf abgegrenzte Landschaftseinheiten mit 
einem charakteristischen Spektrum an Pflanzen- und 
Tierarten.

Thienemann: »Lebensgemeinschaft und Lebensraum«
Auch einer der Hauptvertreter der Ökologie in 
Deutschland in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahr-
hunderts, A. Thienemann, ist ein Limnologe. Thie-
nemann betrachtet 1916 allein die Einheit von Le-
bensgemeinschaft und Lebensraum als ein System, 
»ein Organismus höherer Ordnung«, wie er sagt 
(↑Ökosystem).80 1918 sieht er aber auch alleine die 
Lebensgemeinschaft als ein System an, sofern auch 
die Organismen ohne die abiotischen Komponenten 
der Umwelt in einem Verhältnis der wechselseiti-
gen Bedingungen zueinander stehen, es liege daher 
nahe, »auch jede Biocönose als einen ›Organismus 
höherer Ordnung‹ aufzufassen«.81 Eine Biozönose 
auf der einen Seite und die Einheit von Biozönose 
und Biotop auf der anderen Seite bilden für Thien-
emann zwei Arten eines Biosystems82 – eine Biozö-

nose eine »Lebenseinheit zweiter Ordnung« und die 
Einheit von Biozönose und Biotop eine »Lebensein-
heit dritter Ordnung«83. Eine »Lebensgemeinschaft« 
bildet dem entsprechend für Thienemann »nicht nur 
ein Aggregat, eine Summe von – auf Grund gleicher 
exogener Lebensbedingungen an der gleichen Le-
bensstätte nebeneinander befindlicher – Organismen, 
sondern eine (überindividuelle) Ganzheit, ein Mitei-
nander und Füreinander von Organismen«.84 Als eine 
»Ganzheit« versteht Thienemann eine Biozönose, 
weil die Eigenschaften des Ganzen mehr seien als 
die Summe der Eigenschaften der Teile, und die Teile 
vom Ganzen her besondere Eigenschaften erhalten, 
die sie verlieren würden, wenn sie aus dem Ganzen 
herausgelöst würden. 

Ob die natürlichen Biozönosen aber tatsächlich 
Einheiten aus sich wechselseitig bedingenden Orga-
nismen sind (bzw. ob sie existieren, wenn sie über 
diese Eigenschaft definiert werden), bleibt eine im 
20. Jahrhundert umstrittene Frage. Manche Autoren 
sind der Meinung, eine Biozönose stelle allein ein 
Kompartiment innerhalb eines Ökosystems dar oder 
wie es B. Stugren 1986 formuliert: »Die Biozönose 

Abb. 71. Tier-Zönose im Limfjord auf 0,25 m2 Meeresboden: 
die Abra-alba-Coenose in Flachgebieten mit Weichböden 
in ca. 10-50 m Tiefe, benannt nach der Kleinen Pfeffermu-
schel (Nr. 5). Weitere Spezies: 1 Schlangenstern (Ophiura), 
2 Seestern (Asterias rubens), 3 Klaffmuschel (Mya truncata) 
(nach Petersen, C.G.J. & Boysen Jensen, P. (1911). Valua-
tion of the sea, I. Animal life of the sea-bottom, its food and 
quantity. Report of the Danish Biological Station 20, 1-76: 
Tab. V; verkleiner und beschriftet aus Remane, A. (1940). 
Einführung in die zoologische Ökologie der Nord- und 
Ostsee. In: Grimpe, G. (Hg.). Die Tierwelt der Nord- und 
Ostsee, Bd. I.a: 139).
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ist kein System in sich, sondern ein Teilsystem im 
Ökosystem«85.

Thienemann bemüht sich, für die Artenzusammen-
setzung von Biozönosen allgemeine biozönotische 
Gesetze zu formulieren. Eines davon lautet: »Je mehr 
sich die Lebensbedingungen eines Biotops vom Nor-
malen und für die meisten Organismen Optimalen 
entfernen, um so artenärmer wird die Biocönose, um 
so gleichförmiger und um so charakteristischer wird 
sie, in um so größerem Individuenreichtum treten die 
einzelnen Arten auf«86. Ein anderes lautet: »Je vari-
abler die Lebensbedingungen einer Lebensstätte, um 
so größer die Artenzahl der zugehörigen Lebensge-
meinschaft«87.

Thienemann weist wiederholt auf eine Parallele 
zwischen organischer Einheit und biozönotischer 
Einheit hin: Weil ebenso wie in einem Organismus 
durch die Korrelations- oder Konnexionsgesetze der 
↑Morphologie (von Goethe, Geoffroy St. Hilaire und 
Cuvier) auch in einer Lebensgemeinschaft ein Zu-
sammenhalt der Teile in einer ganzheitlichen Einheit 
bestehe, könne auch hier wegen der wechselseitigen 
Beziehung der Teile aus der Kenntnis eines Teils auf 
das Ganze geschlossen werden.88

Holismus der Biozönologie
Eine wirkmächtige, wesentlich auf den Einfluss A. 
von Humboldts zurückgehende Tradition des 19. 
Jahrhunderts sieht in den Lebensgemeinschaften 
ganzheitliche Einheiten aus Lebewesen, die wech-
selseitig voneinander abhängen (↑Ökologie; Ökosys-
tem). Besonders bei den frühen Pflanzengeografen O. 

Drude, A. Schimper und E. Warming – dem »großen 
Triumvirat der ökologischen Pflanzengeografen«89 – 
zeigt sich im letzten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts 
diese Sicht auf die Vegetation. Die Vergesellschaftung 
der Pflanzen wird von ihnen nicht als einfache Resul-
tante abiotischer Verhältnisse, sondern als synökolo-
gisches Phänomen verstanden, für das die Interaktion 
zwischen den Pflanzen von wichtiger Bedeutung ist. 
Drude wendet sich dabei gegen die ältere physiogno-
mische Methode zur Abgrenzung von Vegetations-
typen als Wuchsformen (angewandt z.B. durch von 
Humboldt und Grisebach) und legt demgegenüber 
allein die floristische Zusammensetzung der Gemein-
schaften seiner Gliederung zugrunde.90 Außerdem ist 
nach Drude die Gesamtheit der Existenzbedingungen 
(Boden, Wasser, Luftverhältnisse) für die Bildung 
einer Pflanzenformation verantwortlich. Warming 
betont besonders die ↑Konkurrenz als wichtigen Fak-
tor in der Gestaltung von Pflanzengesellschaften. Er 
schreibt, die Pflanzen seien in einem Pflanzenverein 
so verbunden, dass es »ganz gewiss oft (oder immer) 
eine gewisse natürliche Abhängigkeit« voneinan-
der gebe und sie könnten insofern als »organisierte 
Einheiten höherer Ordnung« gelten. Die Zusammen-
setzung der Pflanzenvereine ist nach Warming aber 
wesentlich das Ergebnis der gleichen Ansprüche der 
Pflanzen verschiedener Arten an die Standortfakto-
ren. Sie stellten daher »eine Anhäufung von Einern«, 
ohne »Zusammenwirken zum gemeinsamen Vortei-
le« dar, ohne »gegenseitiger, gesetzmäßig geregelter 
Wechselwirkung« für das Wohl des Ganzen, d.h. ohne 
»Arbeitsteilung, wie in den Menschen- oder gewissen 
Tiervereinen«.91 Ein Pflanzenverein ist nach Warming 
also eine Einheit aus Pflanzen, die zwar (vielfach) 
voneinander abhängig sind, die aber keine Elemente 
enthält, die nur dem Wohl, d.h. der Erhaltung und Re-
produktion des Ganzen dienen.

Die möglichen funktionalen Beziehungen zwi-
schen den Organismen einer Biozönose beschränken 
sich nicht auf Ernährungsbeziehungen (↑Ökosystem: 
Tab. 211). V.N. Beklemišev unterscheidet 1951 vier 
Typen biozönologischer (symphysiologischer) Be-
ziehungen: In topischen Beziehungen verändern die 
Organismen einer Art die Umwelt in nützlicher oder 
schädlicher Weise für Organismen anderer Arten; 
trophische Beziehungen betreffen die Verwendung 
eines Organismus als Nahrung für andere; fabrische 
Beziehungen bestehen in der Ausnützung andersar-
tiger Organismen oder deren Überresten als Bauma-
terial (z.B. die Verwendung von Baumstämmen zum 
Dammbau durch Biber); als phorische Beziehung 
wird schließlich der Transport eines Organismus 
durch einen anderen artfremden bezeichnet.92

Abb. 72. Drei Ansätze zur Analyse von Pflazengemeinschaf-
ten: der individualistische Ansatz Gleasons, der gemein-
schaftsorienterte Ansatz Clements und der ökosystemorien-
tierte Ansatz Tansleys (aus Allen, T.F.H. & Hoekstra, T.W. 
(1992). Toward a Unified Ecology: 44).
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»[E]ine den durchschnittlichen äusseren Lebensverhält-
nissen entsprechende Auswahl und Zahl von Arten und 
Individuen, welche sich gegenseitig bedingen und durch 
Fortpflanzung in einem abgemessenen Gebiet dauernd er-
halten« (Möbius 1877, 76).
»[A]ll animals living in the same surroundings« (Shelford 
1913, 3).
»[Es] gehören in das Gebiet der Biozönologie  [im engeren, 
nicht topografischen Sinne] nur jene Lebensgemeinschaften, 
deren Glieder in ihren Beziehungen zueinander ihr Genüge 
finden, die in biologischem Gleichgewicht stehen, die die-
sen Gleichgewichtszustand durch Selbstregulation erhalten, 
die nur von der äußeren unbelebten Umwelt abhängig sind, 
relativ stabil, so lange jene unverändert bleibt, und die von 
der belebten Umwelt nicht oder nur unwesentlich abhängig 
sind« (Schmid 1922, 518).
»Eine Biocönose stellt ein sich in einem beweglichen 
Gleichgewichtszustand erhaltendes Bevölkerungssystem 
dar, das sich bei gegebenen öcologischen Verhältnissen ein-
stellt« (Resvoy 1924).
»Die Biocönose ist die Vergesellschaftung von Lebewesen, 
die einen einheitlichen Abschnitt des Lebensraumes bewohnt 
und in der Auswahl und Zahl der Arten den durchschnittli-
chen äußeren Lebensverhältnissen entspricht. Die Glieder der 
Biocönose sind voneinander abhängig und werden durch den 
Zustand gegenseitiger Bedingtheit in ein biologisches Gleich-
gewicht gezwängt, das sich durch Selbstregulation erhält und 
um einen Mittelzustand schwankt« (Hesse 1924, 143).
»Die Lebensgemeinschaft ist ein großer Lebensverein. Nur 
sie ist eine Lebenseinheit, wie es der Organismus ist; denn 
eine Lebenseinheit ist ein biologisches System, das sich durch 
Selbstregulierung bei Bestand erhält« (Friederichs 1927, 155).
»[A]nimal communities […] are not mere assemblages of 
species living together, but form closely-knit communities 
or societies comparable to our own« (Elton 1927, 5).
»[E]ine Gemeinschaft von Lebewesen, die in einem gegensei-
tigen Abhängigkeitsverhältnis stehen« (Caspers 1950, 60f.).
»Biozönose heißt ein abiotisch-biotischer Beziehungskom-
plex, der zur Selbstregulation, ausgedrückt in einem beweg-
lichen Gleichgewicht der Arten, befähigt ist« (Schwenke 
1953, 103f.).
»Die Biozönose ist eine Vergesellschaftung von pflanzli-
chen und tierischen Lebewesen, die durch ernährungsbiolo-
gische Beziehungen zusammengehalten wird, aus verschie-
denen Strukturelementen bestehend sich um Produzenten 
bildet und in physiognomisch einheitlicher Ausprägung ein 
bestimmtes Gebiet umfaßt. […] Der Begriff ›Biozönose‹ 
steht oder fällt mit dem Vorhandensein oder Fehlen von 
produzierenden Elementen« (Szelényí 1955, 20).
»[A]n assemblage of populations of plants, animals, bacte-
ria, and fungi that live in an environment and interact with 
one another, forming together a distinctive living system 
with its own composition, structure, environmental relati-
ons, development, and function« (Whittaker 1970, 1).

Tab. 47. Definitionen des Begriffs der Biozönose oder der ökologischen Gemeinschaft.

»[A]ny set of organisms currently living near each other and 
about which it is interesting to talk« (MacArthur 1971, 190).
»A community is any assemblage of populations of living or-
ganisms in a predescribed area or habitat« (Krebs 1972, 379).
»An association of interacting populations, usually delimi-
ted by their interaction or by spatial occurrence« (Ricklefs 
1973, 783).
»[A] community is one or more populations with similar 
resource demands co-occurring in time and space« (Mc-
Naughton & Wolf 1973, 550).
»The organisms which affect, directly or indirectly, the ex-
pected reproductive success of a reference organism« (Mac-
Mahon et al. 1981, 304). 
»[G]roups of species living closely enough together for the 
potential of interaction« (Abele et al. 1984, vii).
»[T]he community should be considered more as a system 
of species actually interrelated than as a unit composed of all 
the species living in the same physical environment« (Ra-
vera 1984, 151).
»[T]he ›community‹ comprises the populations of some or 
all species coexisting at a site or in a region« (Diamond & 
Case 1986, 9).
»[A]n assemblage of species populations which occur to-
gether in space and time« (Begon, Harper & Townsend 
1986/90, 613).
»Communities are the integration of the complex behavior 
of the biota in a given area so as to produce a cohesive and 
multfaceted whole. This whole usually manifests properties 
of self-regulation and a self-assertiveness that often modify 
the physical environment« (Allen & Hoekstra 1992, 44). 
»[T]he living organisms present within a space-time unit of 
any magnitude« (Palmer & White 1994, 279).
»A concrete system is an eubiocoenosis or a total commu-
nity if, and only if, (i) it is composed of all the interacting 
organisms of different species in a distinct habitat; or (ii) it 
is composed of all the biopopulations in a distinct habitat« 
(Mahner & Bunge 1997, 173).
»[T]he set of individuals of two or more (plant, bird, etc.) spe-
cies that occur in the intersection of the areas occupied by po-
pulations of these species« (Looijen & van Andel 1999, 218). 
»Eine Biozönose ist eine Lebensgemeinschaft mit einer Ar-
tenzusammensetzung, die sich an einem Ort infolge ähnli-
cher Ansprüche ihrer Arten an abiotische und biotische Ver-
hältnisse einstellt. Gegenseitige Beziehungen (Nahrungs-
ketten, mutualistische Beziehungen u.a.) sind zumindest für 
einen Teil der Arten vorhanden. Typisierbare Eigenschaften 
in bezug auf Struktur, Konnexe, Verbreitung u.a. existieren. 
Die bestehenden Nahrungsketten und Nahrungsnetze be-
schränken sich nicht ausschließlich auf die Biozönose, son-
dern haben hier ihren oder einen Schwerpunkt« (Kratochwil 
& Schwabe 2001, 92).
»[A]n assemblage of organisms of different types (species, 
life forms) in space and time« (Jax 2006, 240).
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Clements: Pflanzengemeinschaften als Organismen
Die Betrachtung von Biozönosen als integrierte, den 
individuellen Organismen analoge Einheiten wird zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts in erster Linie von dem 
amerikanischen Botaniker F. Clements propagiert. 
Eine Biozönose oder Gemeinschaft (»community«) 
stellt für Clements eine organische Einheit dar, weil 
sie wie ein einzelner Organismus eine innere Glie-
derung aufweist, sich in deterministischer Weise zu 
einem Endstadium entwickelt (Sukzession) und sich 
fortpflanzen kann (↑Entwicklung). Die Entwick-
lung hin zu einer Endgesellschaft an einem Stand-
ort, dem »Klimax«, ist nach Clements allein durch 
das Klima bedingt; die Bodenverhältnisse würden 
von den Pflanzen langfristig selbst erzeugt.93 Eine 
Gemeinschaft verfügt nach Clements damit über die 
Fähigkeit, die ihr gemäßen Umweltverhältnisse z.T. 
selbst zu schaffen; sie weist eine gewisse Autonomie 
gegenüber einigen Umweltfaktoren auf. Insgesamt 
steht Clements’ Interpretation von Pflanzengemein-
schaften als Organismen im Kontext der holistischen 
Theorien seiner Zeit (↑Ganzheit).94

Individualistische Interpretationen
Clements’ Auffassung verbreitet sich in den ersten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts95, wird aber ande-
rerseits auch scharf kritisiert. Als Gegenbewegung 
gegen das organismische Biozönoseverständnis von 
Clements formiert sich eine »individualistische« In-
terpretation von Pflanzengemeinschaften, nach der 
die regelmäßigen Assoziationen von Pflanzen allein 
die sich überlappenden Umweltansprüche individu-
eller Pflanzen darstellen und damit Ausdruck eines 
zufälliges Zusammentreffens (einer »coincidence«) 
von Individuen sind.96 Der frühe Hauptvertreter 
dieser Richtung, der amerikanische Botaniker H.A. 

Gleason, erklärt die räumliche Koinzidenz von Pflan-
zen verschiedener Arten aus ihren artspezifischen Ei-
genschaften, ihrer Ausbreitungsfähigkeit und ihren 
ökologischen Ansprüchen. In seinen Worten von 
1926: »every species of plant is a law unto itself, 
the distribution of which in space depends upon its 
individual pecularities of migration and environ-
mental requirements«.97 Eine Pflanzengesellschaft 
oder Pflanzenansammlung (»assemblage of plants«) 
sei daher weit davon entfernt, einem Organismus zu 
ähneln, sondern bilde vielmehr eine bloße Juxtapo-
sition (Gleason 1975: »Far from being an organism, 
an association is merely the fortuitous juxtaposition 
of plants. What plants? Those that can live together 
under the physical environment and under their inter-
locking spheres of influence and which are already 
located within migrating distance«).98 Neben Glea-
son in den USA hat diese Richtung auch in anderen 
Ländern einflussreiche Vertreter, so Negri in Italien, 
Lenoble in Frankreich und Ramensky in der Sow-
jetunion.99 L.G. Ramensky ist der Auffassung, für 
Pflanzengesellschaften (»Coenosen«) ließen sich 
keine scharfen Grenzen angeben und es liege eine 
kontinuierliche Veränderung der Zusammensetzung 
vor. Es gebe keine Beständigkeit der Gruppierung, 
sondern allein eine Regelmäßigkeit in den ökologi-
schen Ansprüchen der Pflanzen einer Art: »jede Art 
reagiert auf die äußeren Faktoren einzigartig und tritt 
als selbständiges Glied in die Coenose ein«.100

Ein durchgehendes Motiv für die individualisti-
sche Sicht bildet die Skepsis gegenüber der Mög-
lichkeit der scharfen Abgrenzung von Biozönosen. 
Zu Beginn des 20. Jahrhunderts äußert bereits der 
dänische Pflanzenökologe Warming diese Skepsis, 
indem er bezweifelt, dass Pflanzengemeinschaften 
sich als diskrete Einheiten bestimmen lassen.101 

Art der Abgrenzung des Systems

scharfe Grenzen
(aufgrund obligater Interaktionen)

unscharfe Grenzen
(aufgrund fakultativer Interaktionen)

Ausgangspunkt der 
Einheitsbildung

interne 
Relationen 

(funktionale 
Einheiten)

Dependenzsystem
Einheit von Organismen ver-

schiedener Arten, die sich in ihrer 
Existenz wechselseitig bedingen

Interaktionssystem
Einheit von Organismen verschiedener 

Arten, die untereinander stärker interagie-
ren als mit anderen Populationen

Relation zur 
Umwelt

(topografische 
Einheiten)

Ligationssystem
Einheit von Organismen verschie-
dener Arten, die immer gemeinsam 

in einer Region vorkommen

Intersektionssystem
Einheit von Organismen verschiedener 
Arten, deren Verbreitungsgebiet sich in 

einer Region überschneidet

Tab. 48. Kreuzklassifikation von vier Formen der Einheitsbildung bei ökologischen Gemeinschaften, bestehend aus Popula-
tionen verschiedener Arten.
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Ausgehend von quantita-
tiven Untersuchungen zur 
Zusammensetzung von 
Gemeinschaften gerät das 
Konzept der Biozönose im 
Anschluss daran insgesamt 
in die Kritik. Detaillierte 
Studien werden nicht nur 
für terrestrische Gemein-
schaften, sondern auch 
für die Fauna des Meeres-
bodens durchgeführt. Für 
die marinen Artenassozia-
tionen auf dem Boden der 
Nordsee fern der Küste 
behauptet A.C. Stephen 
1933 einen graduellen 
Wandel und hält es daher 
nicht für möglich, kons-
tante »Gemeinschaften« 
abzugrenzen: »Species 
are gradually eliminated 
one after another, but the-
re is no sharp transition and no natural break which 
would justify a separation into communities«.102 Die 
Versuche, die Grenzen der Biozönosen allein aus der 
biologischen Interaktion von essenziellen Organis-
men verschiedener Arten zu bestimmen, gelängen 
in den wenigsten Fällen: »there is little ground for 
believing that any large assemblage of animal spe-
cies reacts as a unit or is bound together by purely 
biological factors« (Jones 1950).103 Die Erfahrung 
zeige vielmehr, dass es meist abiotische Grenzen 
des Biotops, also diskontinuierliche Variationen von 
Umweltparametern sind, die den Grenzen einer Bio-
zönose zugrunde liegen. Dies wird von Ökologen 
Mitte des Jahrhunderts konstatiert: »It seems that at 
present the only consistent way to divide the fau-
na into communities is to survey it, as far as it is 
known, in relation to the environment and to erect 
communities based on more or less definite limits in 
the physical conditions« (Jones 1950).104

Trotz dieser empirischen Schwierigkeiten hat die 
holistische Interpretation von Biozönosen bis in die 
1950er Jahre aber viele Anhänger. Erst danach ge-
winnt die individualistische Sicht allgemeine Aner-
kennung, die bis zu ihrer Dominanz in den letzten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts reicht.105. Die all-
mähliche Zurückdrängung des organismischen An-
satzes von Clements führt dabei über mehrere Stati-
onen – in der Vegetationskunde sind anfangs v.a. die 
Untersuchungen von R.H. Whittaker, J.T. Curtis und 
R.P. McIntosh von großem Einfluss.106

In Deutschland äußert sich der Entomologe F. Peus 
1954 strikt gegen die organismische Interpretation 
von Biozönosen: »Es gibt keinen Biotop und keine in 
ihm wohnende Biozönose, die etwas Geschlossenes 
und etwas Selbständiges oder Unabhängiges, eine 
Autarkie oder eine Ganzheit für sich darstellten.«107 
Denn: »Für sehr viele Biotope (als Gattungs- und 
Individualbegriff) – man möchte fast vom Regelfall 
sprechen – gilt der ständige Austausch von Individu-
en, bisweilen sogar der periodische Wechsel der gan-
zen Population einer Spezies zwischen verschieden-
artigen Biotopen als das einfach Gegebene, Notwen-
dige und Normale«.108 Die Beziehungen zwischen 
den Organismen verschiedener Arten sind nach Peus 
in der Regel einseitig; sie bestehen in einem unilate-
ralen Vorteil (z.B. bei Räubern oder Parasiten). Auch 
ein Gleichgewicht, zwischenartliche Harmonien oder 
Mechanismen der Selbstregulation auf biozönoti-
scher Ebene liegen nach Peus in den meisten Fällen 
nicht vor. Weil daher »jede Art auf sich allein gestellt 
ist«109, ist Peus der Auffassung, es gebe in der Natur 
keine Biozönosen und die Biozönologie als Wissen-
schaft habe »keinen realen Grund«110. Die ökologi-
sche Forschung komme vielmehr in der Autökologie, 
d.h. der Untersuchung der Umweltbeziehungen der 
Organismen einer Art, an ihr Ende. Dieser radikale 
Standpunkt steht sicher im Zusammenhang mit der 
Tatsache, dass Peus ein Spezialist für Dipteren (Flie-
gen) ist, also für hochmobile kleine Tiere, die ihre 
Bindungen zu einem Ort schnell lösen können.

Abb. 73. Biozönosen als Intersektionssysteme: Verteilung der Häufigkeit von verschiedenen 
Baumarten über einen Gradienten der Feuchtigkeit an zwei verschiedenen Standorten: oben 
Siskyou Mountains, Oregon, in 460-470m Höhe, unten Santa Catalina Mountains, Arizona, 
in 1830-2140m Höhe. An dem unteren Standort ist die Beta-Diversität höher als an dem 
oberen, d.h. die Populationskurven sind schmaler und es liegt ein größerer Wechsel in der 
Zusammensetzung der Gemeinschaft entlang des Gradienten vor. Die höhere Beta-Diver-
sität ermöglicht die Abgrenzung von mehr oder weniger diskreten Pflanzengesellschaften 
(aus Whittaker, R.H. (1967). Gradient analysis of vegetation. Biol. Rev. 42, 207-264: 229).
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Für das Zurückdrängen der organismischen Sicht 
können neben sachlichen Argumenten auch welt-
anschauliche Wandlungen verantwortlich gemacht 
werden: So sind mit dem Untergang der totalitären 
Herrschaft in Deutschland holistische Auffassungen 
insgesamt in Misskredit geraten, und es gewinnt mit 
der rasanten ökonomisch-technischen Expansion in 
der Nachkriegszeit eine analytisch-quantifizierende 
Einstellung die Oberhand.111 Über quantitative Ver-
fahren wird insbesondere nachgewiesen, dass die 
Vegetation sich vielfach kontinuierlich entlang von 
Umweltgradienten ändert (vgl. Abb. 73). Anstatt 
der Abgrenzung von diskreten Vegetationseinheiten 
mittels Verfahren der Klassifikation werden konti-
nuierliche Vegetationsgradienten über Verfahren der 
Ordination bestimmt. In diesen wird kein äußeres 
Kriterium der Abgrenzung an die Einheiten herange-

tragen, sondern vielmehr die interne Beziehung ihrer 
Ordnung dargestellt (z.B. in Form einer Hauptkom-
ponentenanalyse).112 Die Bestimmung von Kontinua 
und Gradienten in der Vegetationsanalyse macht die 
Abgrenzung von diskreten Vegetationseinheiten zu-
nehmend problematisch.113 

Der Einzug quantitativer Methoden in die Vege-
tationskunde führt zu einer Abwendung vom tradi-
tionellen Ansatz, Pflanzengemeinschaften qualitativ 
und physiognomisch voneinander abzugrenzen. Sta-
tistische Verfahren des Vergleichs von verschiedenen 
Gemeinschaften werden seit Ende des 19. Jahrhun-
derts entwickelt. V. Hensen verwendet in seinen 
Untersuchungen mariner Plankton-Gemeinschaften 
einfach die relative Abweichung einer Probe vom 
Durchschnitt, um verschiedene Proben miteinander 
zu vergleichen.114 Präzise Ähnlichkeitsindizes zum 

Abb. 74. »Biozönotischer Konnex« in der eurasiatischen Tundra. Dargestellt sind Ernährungsbeziehungen als Abhängig-
keiten zwischen Organismen verschiedener Arten und höherer Taxa: Die Organismen eines Taxons, auf das ein Pfeil zeigt, 
dienen den Organismen des Taxons, von dem der Pfeil ausgeht, als Nahrung. Es sind hier, wie auch in späteren Darstellun-
gen dieser Art (in denen die Pfeile meist den Stoffflüssen folgend in die umgekehrte Richtung zeigen: von der Nahrung zum 
Sich- Ernährenden), keine wechselseitigen, sondern einseitige Abhängigkeiten repräsentiert. Das Netzwerk der Beziehungen 
weist also keine Kreisläufe, aber viele offene Anfänge und Enden auf. Im Gegensatz zur Darstellung eines Ökosystems sind 
in diesem Diagramm  keine abiotischen Körper und Faktoren integriert (außer  »Dung« und »Detritus«) (aus Tischler, W. 
(1951). Zur Synthese biozönotischer Forschung. Acta Biotheor. 9, 135-162: 154; leicht verändert in ders. (1955). Synökolo-
gie der Landtiere: 242).
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quantitativen Vergleich von Gemeinschaften unter-
schiedlicher Zusammensetzung etablieren sich seit 
Beginn des 20. Jahrhunderts in der marinen Ökologie 
und in der Botanik.115. Gerade der Hauptvertreter der 
individualistischen Interpretation von Gemeinschaf-
ten, der Botaniker Gleason, ist an der Entwicklung 
der quantitativen Indizes wesentlich beteiligt. Glea-
son bestimmt 1925 das tatsächliche gemeinsame 
Vorkommen von Organismen verschiedener Arten 
im Verhältnis zum erwarteten Wert auf der Grund-
lage der relativen Häufigkeit der Arten (Index der 
Assoziation).116 Darauf aufbauend werden später sta-
tistische Tests der Assoziation entwickelt, die auch 
von Tierökologen übernommen werden.117 Daneben 
werden seit den 1950er Jahren zunehmend Verfahren 
der multivariaten Statistik eingesetzt.118

Die Gegenüberstellung von organismisch-ho-
listischem und individualistischem Ansatz in der 
Beschreibung und Erklärung von Biozönosen ist in 
der Geschichtsschreibung der Ökologie gut etabliert 
(Odenbaugh 2006: »Clementsian« versus »Gleaso-
nian communities«119). Kritisch wird aber dagegen 
eingewandt, dass die Kontrastierung nicht selten in 
einer überzogen polarisierenden, die tatsächlichen 
Standpunkte nicht korrekt wiedergebenden Weise 
erfolgt.120 So wird die Auffassung Gleasons häufig 
fälschlich so dargestellt, dass die Verbreitung von 
Pflanzen allein Ausdruck von abiotischen Standor-
tansprüchen sei und Gemeinschaften zufällige Kom-
binationen von Arten darstellten. Auch Gleason gibt 
aber den biotischen Interaktionen ein Gewicht und 
hält fest, dass die Homogenität und Abgrenzung von 
Pflanzengemeinschaften grundlegende Eigenschaf-
ten sind, ohne die der Gegenstand synökologischer 
Forschung überhaupt nicht existieren würde (»wit-
hout them, all our studies of synecology would never 
have been developed […]. Uniformity, area, bound-
ary, and duration are the essentials of a plant com-
munity«).121 Damit der Biozönologie also überhaupt 
ein eigener Gegenstand zugeschrieben werden kann, 
müssen die Grenzen der individualistischen Sicht 
aufgezeigt werden.

»Gleichgewicht« und Regulation der Biozönose
Bereits Mitte des 19. Jahrhunderts werden Gemein-
schaften aus Organismen verschiedener Arten über 
das Konzept des ↑Gleichgewichts charakterisiert. So 
ist H.G. Bronn 1843 der Ansicht, Pflanzen und Tiere 
stünden in einem Gebiet »in bestimmtem Verhältnis-
se der Individuen und Arten zu einander« und führt 
weiter aus: »Es wird somit nicht nur jede Gegend ihre 
passende Fauna und Flora, sondern darin auch ein ge-
wisses für sie geeignetes Gleichgewicht der Arten und 

Individuen erhalten, welches, wenn einmal zufälliges 
Schwanken der bedingenden Kräfte es stört, immer 
wieder von selbst zurückkehren wird«.122 Möbius 
prägt für diesen Ausgleich von Populationsgrößen 
1877 den Ausdruck »biocönotisches Gleichgewicht« 
(s.o.), der 1918 von A. Thienemann aufgenommen 
wird: »die Zahl der zur Lebensgemeinschaft verei-
nigten Arten und die Zahlen der Individuen der ein-
zelnen Arten stellen sich in ein festes Verhältnis zu-
einander ein«.123 In allen einflussreichen Definitionen 
des Biozönosebegriffs aus den frühen 1920er Jahren 
findet sich dieser Bezug zur Vorstellung eines Gleich-
gewichts (vgl. Tab. 47). Ergänzt wird die Gleichge-
wichtsvorstellung durch das Konzept der Selbstregu-
lation der Biozönose, das Thienemann 1918 einführt: 
»Wie es im Einzelorganismus eine ›Selbstregulation‹ 
gibt, so auch in der Lebensgemeinschaft; sie ist es, die 
sich in der Erhaltung des biologischen Gleichgewichts 
ausspricht«.124 Im Anschluss an Möbius versteht 
Thienemann unter der Selbstregulation einen Me-
chanismus, der die Gleichgewichtseinstellung durch 
kompensierende Kräfte in der Gemeinschaft bewirkt, 
sollte sich die Population einer Art »im Übermaß« 
vermehrt haben (↑Regulation/Selbstregulation). In 
der Nachfolge Thienemanns bildet ›Selbstregulation‹ 
einen integralen Bestandteil der Biozönosedefinitio-
nen. Ein expliziter Bezug zu ihr findet sich u.a. 1922 
bei E. Schmid, 1924 bei R. Hesse und 1927 bei K. 
Friederichs (vgl. Tab. 47). Nach Friederichs herrscht 
in dem »Bevölkerungssystem« einer Lebensgemein-
schaft ein »biocönotisches Gleichgewicht«, das auf 
einem umfassenden »Lebensgewebe« beruht, von 
dem eine Lebensgemeinschaft nur einige »Maschen« 
umfasst.125 Seit 1930 bezeichnet Friederichs dieses 
Gewebe der Interaktion als den biozönotischen Kon-
nex (»biocönotischen Konnex«126; 1927: »biocönoti-
sche Komplex«127) – ein Terminus, den besonders W. 
Tischler seit den 1950er Jahren viel verwendet (1955 
definiert als »Verknüpfungsgefüge einer Lebensge-
meinschaft«128) (vgl. Abb. 74). Als ›Organismus‹ will 
Friederichs dieses selbstregulatorische Gefüge im 
Gegensatz zu Thienemann nicht bezeichnen; dies sei 
vielmehr allein ein »lebender Körper«.129 Für ange-
messen hält Friederichs dagegen die Kennzeichnung 
der Biozönose als einer ↑Organisation. Darunter 
versteht er 1927 »alle Lebenseinheiten, die über dem 
Organismus stehen«, definiert wird sie als »eine bio-
logische Ganzheit, die sich durch Selbstregulierung 
bei Bestand erhält«.130 Dieser allgemeine Begriff kann 
nach Friederichs sowohl auf eine Lebensgemeinschaft 
als auch auf die Einheit von Lebensgemeinschaft und 
Umwelt angewendet werden: »Organisation ist also 
jedes Gefüge, in dem Leben vertreten ist«.131 Friede-
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richs und Thienemann halten bis in die 1950er Jah-
re daran fest, die Biozönose über das Merkmal der 
Selbstregulation zu bestimmen. Für Thienemann ist 
die »Selbstregulation« 1956 »ebenso eine Grundei-
genschaft der Lebensgemeinschaft wie des Einzelor-
ganismus«132; Friederichs meint ein Jahr später, es sei 
»die Selbstregelung eine Grundeigenschaft der Bio-
zönose wie auch der Art«.133 

Die praktischen Bestimmungen der Biozönosen 
orientierten sich allerdings weniger an diesen an-
spruchsvollen Definitionen, sondern zumeist lediglich 
an dem überlappenden Vorkommen von Organismen 
verschiedener Arten. Von einem forschungspragma-
tischen Standpunkt aus kritisiert G.E. Hutchinson 
daher 1967 die Versuche, Biozönosen über Prozesse 
der Selbstregulation zu bestimmen. Er argumentiert, 
eine Biozönose müsse als Einheit identifizierbar sein, 
bevor genaue Untersuchungen ihrer internen Prozes-
se vorliegen.134 Nicht die tatsächliche, sondern allein 
die mögliche Interaktion aufgrund des gemeinsamen 
Vorkommens bildet für Hutchinson die Grundlage 
der Abgrenzung von Biozönosen (so auch die Defini-
tion von Abele et al. 1984; vgl. Tab. 47).

Zu unterscheiden sind in jedem Fall die Aspekte 
der ↑Organisation und ↑Regulation einer Biozönose. 
Bei den älteren Autoren aus der ersten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts werden diese meist in einem Atemzug 
genannt: Eine Biozönose gilt als organisiert, weil sie 
sich im Gleichgewicht befindet und dieses Gleich-
gewicht durch interne Mechanismen der Regulati-
on stabilisiert wird. Diese Verknüpfung muss aber 
nicht vorliegen, weil Organisation und Regulation 
unterschiedliche Aspekte eines Systems betreffen. 
Als eigenständige Einheit, die nicht allein die Über-
schneidung individueller Bedürfnisse wiederspiegelt 
(also als bloßes »Intersektionsssytem«; vgl. Tab. 48) 
muss eine Biozönose eine Organisation aufweisen, 
z.B. im Sinne eines »gegenseitigen Abhängigkeits-
verhältnisses« zwischen Organismen verschiedener 
Arten (Caspers 1950)135. Ob diese Organisation aber 
auch durch Selbstregulation stabilisiert wird, ist eine 
davon unabhängige Frage (↑Ökosystem).

Neben der Tendenz zum Gleichgewicht aufgrund 
von Prozessen der Selbstregulation, gelten seit den 
1970er Jahren auch Störungen als wichtiger Faktor 
in der Gestaltung ökologischer Gemeinschaften. Es 
wird erkannt, dass die räumliche und zeitliche He-
terogenität der Populationen aufgrund der Untertei-
lung der Ressourcen in räumlich isolierte Flecken 
(»patches«) und aufgrund zeitlicher Schwankungen 
von Umweltbedingungen einen erhebliche Einfluss 
auf die ↑Diversität und Struktur einer Gemeinschaft 
haben (↑Koexistenz).136

Autarkie der Biozönose
Nach Etablierung des produktionsbiologischen Para-
digmas in der ↑Ökologie in den 1930er Jahren, ist 
es verbreitet, Biozönosen als produktionsbiologisch 
»autarke« Einheiten zu definieren, d.h. als Systeme, 
die zur Erzeugung organischer Substanz ausgehend 
von anorganischen Ausgangsstoffen in der Lage sind. 
Biozönosen müssen, mit anderen Worten, Primärpro-
duzenten, wie Pflanzen enthalten (↑Rolle, ökologi-
sche). Richtungsweisend heißt es bei O. Renkonen 
1938: »Soweit ich sehe, muss einer Biozönose vor 
allem kennzeichnend sein, dass sich innerhalb der-
selben ein vollständiger Kreislauf der organischen 
Elemente vollzieht. Sie muss sowohl produzierende, 
konsumierende als reduzierende Elemente enthalten, 
denn erst alle diese zusammen bedingen die Fähigkeit 
zur selbständigen Bewahrung des inneren Gleichge-
wichts«.137 In der Mitte des 20. Jahrhunderts nehmen 
viele (deutschsprachige) Autoren diese Forderung 
auf. Thienemann bezeichnet 1956 einen »Lebens-
raum« als »autarkisch, geschlossen, selbständig«, 
wenn er sowohl Produzenten als auch Konsumenten 
und Destruenten umfasst.138 G. Szelényi behauptet 
1955: »Der Begriff ›Biozönose‹ steht oder fällt mit 
dem Vorhandensein oder Fehlen von produzierenden 
Elementen« (vgl. Tab. 47).139 Die Biozönose wird da-
mit nicht nur zu einer zönologischen, sondern auch 
einer »produktionsbiologischen Einheit, die sich in 
qualitativer und quantitativer Weise in weitem Maße 
selbst reguliert durch eine qualitative und quantita-
tive Abstimmung ihrer Produzenten, Konsumenten 
und Reduzenten aufeinander«, wie B. Heydemann 
1956 feststellt.140 Andere Autoren wehren sich gegen 
eine solche Einschränkung. Soll das Beispiel, anhand 
dessen der Begriff von Möbius eingeführt wurde, die 
Austernbank, weiterhin als Biozönose gelten, dann 
muss die Forderung nach produktionsbiologischer 
Autarkie offensichtlich aufgegeben werden, denn die 
Organismen der Gemeinschaft in der Austernbank 
leben primär von organischer Substanz, die nicht im 
System erzeugt wurde. W. Kühnelt stellt 1965 fest: 
»Es gibt somit Biozönosen, die nicht autark sind«.141 
F. Schwerdtfeger plädiert 1975 dafür, den Begriff der 
Autarkie nicht »absolut« zu nehmen, denn letztlich 
stamme die Energie bei jeder Biozönose von außen, 
meist von der Sonne.142

Es empfiehlt sich daher, die Aspekte der pro-
duktionsbiologischen Autarkie und zönologischen 
Geschlossenheit einer Biozönose vollständig von-
einander zu trennen und in der Definition des Bio-
zönosebegriffs die Forderung nach der Anwesenheit 
von Primärproduzenten aufzugeben. Die funktionale 
Geschlossenheit des organismischen Interaktionssys-
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tems ist davon unberührt: Eine Einheit der wechsel-
seitigen Abhängigkeit von Organismen verschiede-
ner Arten kann auch dann bestehen, wenn sie keine 
Primärproduzenten enthält (↑Ökosystem).

Gemeinschaftsökologie: Koexistenzmodelle
Aufbauend auf den Lotka-Volterra-Gleichungen zur 
Beschreibung des Wachstums und der Koexistenz 
von Populationen (↑Population) vollzieht sich seit 
den 1930er Jahren eine quantitative Analyse von Ge-
meinschaften, die an mathematischen Modellen ori-
entiert ist. Die alte Rede von dem »Gleichgewicht« 
und der »Selbstregulation« von Biozönosen erhält im 
Rahmen dieser Modelle eine präzise quantitative Be-
deutung. Betont wird ausgehend von den Modellen 
die entscheidende Rolle von dichteabhängigen Fak-
toren wie ↑Konkurrenz und ↑Räubern zur Stabilisie-
rung von Gemeinschaften (↑Koexistenz). Die Analy-
sen stehen dabei bis in die 1980er Jahre unter dem 
Einfluss des in den Modellen quantitativ beschriebe-
nen und von G.F. Gause experimentell untersuchten 
»Konkurrenzausschlussprinzips«. 1939 stellt Gause 
fest, dass nicht nur in der Interaktion von Organis-
men zweier Arten eine langfristige Koexistenz allein 
durch eine Differenzierung ihrer Umweltansprüche 
möglich ist, sondern dass auch die Zusammenset-
zung komplexer biologischer Gemeinschaften durch 
die ökologische Differenzierung der Organismen, 
aus denen sie sich zusammensetzen, bestimmt wird: 
»only a certain definite combination between the 
concentration of the species living together possess 
the property of maintaining stability«.143

Wenn Organismen verschiedener Arten in der glei-
chen ökologischen Gemeinschaft zusammenleben, 
dann besetzen sie unterschiedliche ↑Nischen (»if two 
or more nearly related species live in the field in a 
stable association, these species certainly possess 
different ecological niches«144) – so formuliert Gause 
1939 das Koexistenzprinzip apodiktisch. Mit diesem 
Prinzip als zentraler Grundlage, so hofft Gause, kön-
ne die Regulation der Zusammensetzung komplexer 
Gemeinschaften auf einfache Weise erklärt wer-
den: »the central ecological problem of regulation 
in the composition of complex biotic communities 
[...] reduced to simplest terms«.145 Aus diesem An-
satz entwickelt sich ein über Jahrzehnte wirksames 
Forschungsprogramm der Gemeinschaftsökologie. 
Weitgehend abgelöst wird von diesem Programm das 
ältere Bild, nach dem eine ökologische Gemeinschaft 
einen Organismus höherer Ordnung darstellt: Statt 
einer Erklärung der Eigenschaften ausgehend vom 
Ganzen (»top-down«) liegt es in der Logik des neuen 
Ansatzes, die Struktur der Gemeinschaft ausgehend 

von elementaren Interaktionen zwischen den Teilen 
zu beschreiben (»bottom-up«).146

Abgrenzung von Biozönosen
Zur Abgrenzung von Biozönosen werden seit den 
1950er Jahren meist zwei Kriterien diskutiert: von 
den abiotischen Verhältnissen ausgehende geografi-
sche und von der Artenzusammensetzung ausgehen-
de zönologische (↑Ökosystem: Tab. 209). So konsta-
tiert W. Tischler 1950: »Es gibt zwei Möglichkeiten, 
um Biotope und ihre Biozönosen abgrenzen zu kön-
nen. Entweder man geht von einem durch besondere 
Umweltfaktoren charakterisierten Standort aus oder 
von der einheitlichen Zusammensetzung der Tierge-
meinschaften«.147 Der Ansatz, Biozönosen aufgrund 
der tatsächlichen Interaktion von Organismen abzu-
grenzen – ihrer gegenseitigen Bedingung, wie es bei 
Möbius heißt –, wird hier nicht einmal diskutiert. An-
dere Autoren sehen zwar die systematischen Vorzüge 
eines funktionalen Biozönosebgriffs, erklären ihn 
aber aus praktischen Gründen für unmöglich. Diese 
Absage an eine funktionale Systembestimmung wird 
auf den Begriff des Organismus ausgeweitet, so z.B. 
von H. Caspers, der 1950 der Auffassung ist, dass 
funktionale Gesichtspunkte »nicht in ihrer vollen 
Reichweite für die Abgrenzung von Biozönosen he-
rangezogen werden können: denn jede funktionelle 
Betrachtung führt zum Verschwinden der Einheiten. 
Auch das Individuum ist streng genommen ein to-
pographischer Begriff (Remane, mündl.)«.148 Ande-
rerseits ist das funktional-systemtheoretische Modell 
zur Bestimmung und Abgrenzung von Biozönosen 
zumindest implizit fest etabliert. Denn nur vor seinem 
Hintergrund gewinnen viele grundlegende Konzepte 
der Ökologie, wie das der ökologischen ↑Nische und 
↑Rolle, überhaupt einen Sinn.

Die Frage nach der Abgrenzbarkeit und Einheit 
von Biozönosen wird bis in die Gegenwart kontro-
vers diskutiert. Als problematisch gilt die Einheit von 
Biozönosen, weil sie vielfach nicht als Systeme kon-
zipiert werden, die über eine integrierende Struktur 
oder Kräfte verfügen.149 In manchen Studien werden 
sie allerdings durchaus so verstanden. Es erscheint 
daher fragwürdig, ob eine übergreifende Definition 
des Konzepts überhaupt gegeben werden kann.150

Klassifikation von Biozönosen
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts werden Klassifi-
kationen von Biozönosen vorgeschlagen, die nicht 
von äußeren Faktoren des Klimas oder Bodens aus-
gehen, sondern allein auf der Zusammensetzung der 
Gemeinschaften aus Organismen wiederkehrender 
Arten basieren. Kontinuierlich verfolgt wird die-
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ser Weg in der Analyse der Vergesellschaftung von 
Pflanzen. Als »Gründungsakt der Pflanzensoziolo-
gie«151 gilt die Feststellung der Geselligkeit einzel-
ner Pflanzenarten durch A. von Humboldt und seine 
Bestimmung von Vegetationseinheiten durch die 
Identifizierung einer Gruppierung (franz. »associa-
tion«) von Pflanzen verschiedener Arten (das »Hei-
deland« als eine Assoziation von bestimmten Hei-
dekraut- und Flechtenarten).152 Ein Pionier in termi-
nologischer Hinsicht ist der dänische Botaniker J.F. 
Schouw, der pflanzengeografische Einheiten (v.a. 
Wälder) nach ihrer Zusammensetzung voneinander 
abgrenzt und mit einer besonderen Endung (-etum, 
Plural -eta) nach einer dominanten Art benennt (z.B. 
Kiefernwälder: »Pineta«, Buchenwälder: »Fageta«, 
Eichenwälder: »Querceta«, Palmenwälder: »Pal-
meta«).153 Ähnlich verfährt später A. Kerner von 
Marilaun.154 Diese Verfahren der Gliederung von 
Pflanzenformationen münden im 20. Jahrhundert in 
die sogenannte Zürich-Montpellier-Schule der Ve-
getationskunde, nach der eine Pflanzengesellschaft 
durch ihr Arteninventar und charakteristische Arten 
gekennzeichnet wird.155 

Die feste Assoziation bestimmter Arten führt zur 
Bestimmung und Abgrenzung zahlreicher konstanter 
Pflanzengesellschaften – ein Unternehmen, das um 
1900 beginnt und in seinem Programm und Ausmaß 
allein zu vergleichen ist mit der Beschreibung immer 
neuer Arten von Pflanzen und Tieren im 17. und 18. 
Jahrhundert.156 Dem Selbstverständnis der pflanzen-
soziologischen Schule gemäß, handelt es sich bei der 
Bestimmung der Pflanzengesellschaften nicht um 
Konstruktionen, sondern um Entdeckungen in der 
Natur. Zur Identifizierung und Abgrenzung der Pflan-
zengesellschaften entwickelt sich eine differenzierte 
eigenständige Methodik. Die Klassifikationen folgen 
dabei ebenso wie die Klassifikation von Arten einem 
enkaptisch-hierarchischen System (↑Hierarchie). Ob 
die pflanzensoziologisch bestimmten Gesellschaften 
aber in allen Fällen eine reale Entsprechung im Sinne 
einer objektiven Begrenzung haben, ist umstritten.

Andere Ansätze des 19. Jahrhunderts machen dage-
gen die Zusammensetzung der Biozönosen in erster 
Linie von abiotischen Faktoren, allen voran Feuch-
tigkeit und Temperatur, abhängig und versuchen, 
ausgehend von diesen Faktoren eine Abgrenzung von 
Gesellschaften zu begründen.157 Diesem Ansatz der 
»deduktiven Schule«, der von O. Sendtner besonders 
für die Verhältnisse Südbayerns genauer ausgearbei-
tet wird158, steht die »induktive Schule« gegenüber, 
die eine Abgrenzung von Vergesellschaftungstypen 
nicht von den abiotischen Standortverhältnissen, 
sondern aus der Vegetation selbst ableiten will, und 

die anfangs besonders in Skandinavien viele Anhän-
ger hat159.160

Auch für Tiergemeinschaften sind bereits vor 
Möbius konstante Zusammensetzungen von Arten 
bestimmt worden, die für bestimmte Umweltver-
hältnisse charakteristisch sind, und zwar v.a. für 
marine Organismen.161 So identifiziert E. Forbes 
1844 regelmäßig wiederkehrende Gemeinschaften 
von Tieren am Meeresgrund der ägäischen Küste 
sowie in verschiedenen Tiefenschichten des Meeres 
(»provinces of Depth«) und stellt eine Korrelation 
der Artenzusammensetzung mit Eigenschaften des 
Substrats fest.162 J.J. Bremi-Wolf untersucht 1846 
Gemeinschaften von Fliegen auf dem Land, indem er 
konsequent die »Streifenmethode« anwendet, nach 
der die Proben mittels Netzen aus streifenförmigen 
Landschaftsausschnitten (»Transekten«) gewonnen 
werden.163 Eine erste Studie mit einer gemeinsamen 
Analyse von pflanzlichen und tierischen Gemein-
schaften stellt H. von Post 1867 an; in gewisser 
Hinsicht gilt er damit als eigentlicher Begründer der 
Biozönologie.164 Eine erste systematische Gliederung 
von Tiergemeinschaften gibt C.G.J. Petersen 1913 
für den Meeresboden, wobei er als einer der ersten 
systematisch quantitative Methoden einsetzt.165 Für 
die Botanik bemühen sich Anfang des Jahrhunderts 
F.E. Clements und C. Raunkiaer um die Etablierung 
quantitativer Methoden zur Analyse von Pflanzenge-
meinschaften166 – Clements zusammen mit R. Pound 
besonders durch die Einführung der »Quadratmetho-
de«, d.h. der Analyse der Artenzusammensetzung 
von Gemeinschaften auf quadratischen Probefeldern 
von einer normierten Größe167. Pionierarbeit in der 
quantitativen Ökologie für den zoologischen Bereich 
leistet V.E. Shelford ausgehend von den Tiergemein-
schaften Nordamerikas (↑Ökosystem; vgl. Abb. 
338).168

Phyto-, Zoo- und Mikrobozönosen
Aufgrund der disziplinären Trennung der Botanik 
von der Zoologie erfolgt die Untersuchung der Bio-
zönosen häufig gesondert für Pflanzen und Tiere (und 
später für Mikroorganismen). Dementsprechend un-
terscheidet H. Gams 1918 zwischen Phytozönosen169 
und Zoozönosen170. Eine ältere entsprechende Unter-
scheidung schlägt F. Dahl 1908 vor: Er differenziert 
zwischen Phytobiozönosen und Zoobiozönosen.171 
Seit den 1960er Jahren wird in Ergänzung zu dieser 
Zweiteilung von Mikrobozönosen172 , also Biozöno-
sen der Mikroorganismen, gesprochen. Das Pendant 
der botanischen »Pflanzensoziologie« bildet aller-
dings nicht »Tiersoziologie«, sondern das Wort Tier-
ökologie (Jordan & Kellogg 1900: »animal ecology 
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[…] that is, [an account] of the the relations of ani-
mals to their surroundings«).173 Allgemein kann eine 
nach taxonomischen Gesichtspunkten abgegrenzte 
Teilbiozönose als Taxozön (Chodorowski 1959: 
»taxocene«174) oder besser Taxozönose (Schönborn 
1974)175 bezeichnet werden. 

Weil gerade zwischen Pflanzen und Tieren häufig 
Verhältnisse der wechselseitigen Abhängigkeit beste-
hen, stellen diese taxonomisch und nicht ökologisch 
eingegrenzten Lebensgemeinschaften aber keine Bio-
zönosen im Sinne Möbius’ dar. Weder Phytozönosen 
noch Zoozönosen sind vollständige Biozönosen, son-
dern bilden allein eine Komponente einer Biozöno-
se. Biozönosen sind also stets »heterotypisch«, wie 
es E. Schmid 1922 nennt.176 Bei K. Friederichs heißt 
es 1957: »In der Bioökologie sind ›Pflanzengemein-
schaft‹ und ›Tiergemeinschaft‹ reine Abstraktionen, 
konkret besteht nur die Lebensgemeinschaft mit der 
gegenseitigen, besonders für die Tiere bestehenden 
Abhängigkeit«.177

Synusie, Isozönose, Ökokline
Eine eigene Terminologie entwickelt sich für kleine-
re Einheiten einer Biozönose: Gams führt 1918 zur 
Benennung solcher kleinerer Einheiten das aus dem 
Griechischen abgeleitete Wort Synusie ein178 – eine 
Übersetzung des älteren lateinischen Ausdrucks ›As-
soziation‹. Für jede Biozönose kann nach Gams eine 
dominierende Synusie angegeben werden. Während 
die Biozönose nach Gams im Wesentlichen nach to-
pografischen Kriterien abgegrenzt wird (durch die 
Einheitlichkeit des Standorts), bestimmt er die Synu-
sien aufgrund von Artenlisten.

Biozönosen geografisch entfernter Regionen, 
die über ähnliche Synusien verfügen, nennt Gams 
Isozönosen179; die Ähnlichkeit bezieht sich hier je-
doch nicht auf das gleiche Artenspektrum, sondern 
das Vorkommen der gleichen Lebensformen180. A. 
Palissa charakterisiert die Isozönosen 1958 allge-
mein als »Organismengesellschaften, die sich zwar 
im Artenspektrum unterscheiden, aber sich in den 
Lebensformen entsprechen«.181 A.G. Tansley nennt 
Organismengemeinschaften in diesem Sinne Forma-
tionstypen (»formation-types«).182 Es existiert eine 
große Vielfalt von Vorschlägen zur Differenzierung 
dieser Typen. Ein einfacher Vorschlag stammt von 
C.S. Elton und R.S. Miller, die 1954 für terrestrische 
Habitate die Formationstypen von Wüste/Halbwüste, 
Steppe, Buschland und Wald unterscheiden.183 Die 
Ähnlichkeit der Formationstypen wird als Anpassung 
an ähnliche Umweltbedingungen gedeutet.

Als Terminus zur Bezeichnung eines Gradienten in 
einer Biozönose etabliert sich seit den 1930er Jah-

ren in der Vegetationskunde zunächst der Ausdruck 
Ökokline (Clements 1934: »ecocline«184). Clements 
versteht darunter eine Sequenz von Klimaxgesell-
schaften entlang eines Umweltgradienten. R.H. 
Whittaker führt dafür 1960 in einer ähnlichen Bedeu-
tung – nämlich für den Gradienten in der Änderung 
der Zusammensetzung einer Gemeinschaft (»the 
gradient of natural communities in an ecocline«) – 
den Terminus Zönokline (»coenocline«) ein.185 Eine 
Ökokline stellt für Whittaker dagegen eine Zönokline 
im Zusammenhang mit der Änderung der abiotischen 
Verhältnisse dar.186

Charakterarten
Die für eine Pflanzenformation charakteristischen 
Arten werden seit den 1830er Jahren Charakter-
pflanzen genannt (Meyer 1836 mit der Unterschei-
dung von »geognostischen Character-Pflanzen« und 
»climatischen Character-Pflanzen«187; Grisebach 
1838: »Characterpflanzen«: die Arten, denen sie [d.h. 
die pflanzenkundlichen Formationen] ihre physiog-
nomischen Eigentümlichkeiten verdanken«188). H. 
Pomppa gibt 1842 eine Übersicht über die »vorzüg-
lichsten Character-Pflanzen, -Säugethiere, -Vögel 
und -Amphibien der Erdtheile«.189 Für Biozönosen 
von Tieren verwendet der dänische Meeresbiologe 
C.G.J. Petersen 1913 den Ausdruck charakteristische 
Tiere (»characteristic animals«) und vergleicht sie im 
Hinblick auf die Abgrenzung von Einheiten mit den 
Leitfossilien der Geologie.190 

Seit den 1840er Jahren ist der übergreifende Ter-
minus Charakterarten in Gebrauch: S. Schinz be-
nutzt ihn 1847 in Bezug auf Tiere (»Charakterarten 
[Südamerikas] sind die Gattungen Vizcacha, Lagos-
tomus«).191 J. Thurmann verwendet 1849 den Aus-
druck (»espèces caracteristiques«) im Rahmen der 
Vegetationskunde und bestimmt eine Charakterart 
durch ihre Verbindung mit einer bestimmten Vegeta-
tionsform (»leur présence soit étroitement liée à toute 
une manière d’être de la végétation qu’elles accom-
pagnent et qu’elles annoncent nécessairement«).192 

Dominanz und Schlüsselarten
Die numerische Vorherrschaft einer Art in einer Bio-
zönose wird (besonders in der Botanik) als Domi-
nanz bezeichnet.193 Der Sache nach beschreibt schon 
Grisebach 1838 dominante Taxa als »vorherrschende 
Arten« und als »vorherrschende Familien einer Flo-
ra«.194 C. Darwin spricht in seinem Hauptwerk von 
1859 wiederholt von dominanten Arten (»dominant 
species«195); die Dominanz bezieht sich bei Darwin 
aber nicht auf eine ökologische Gemeinschaft, son-
dern auf die Vorherrschaft einer Art innerhalb einer 
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taxonomischen Gruppe, in der nach seiner Theorie die 
größte Variation zu finden ist (»dominant species of 
the larger genera which on an average vary most«196). 
Zu einem spezifisch ökologischen Terminus wird do-
minant in den 1870er Jahren, wohl ausgehend von 
der Botanik (Allen 1870: »the breaking and turning 
of the soil at once exterminates a large number of the 
previously dominant species«197). E. Warming unter-
scheidet 1909 in Pflanzengesellschaften zwischen 
dominanten und sub-dominanten Arten.198 In der 
Zoologie etabliert sich der Ausdruck ›Dominanz‹ für 
die quantitative Vorherrschaft von Organismen be-
stimmter Arten in einer Gemeinschaft im ersten Jahr-
zehnt des 20. Jahrhunderts (Smith 1902: »dominant 
species«199; Forbes 1907: »in general ecology each 
species takes its appropriate place – dominant, im-
portant, subordinate, or insignificant – according to 
its dynamic value as a part of the whole«200; Adams 
1908: »The relative abundance and dominance of 
these classes of birds will be determined largely by 
the dominance of such physical conditions as most 
distinctly favor a particular ecological group«201; 
»dominance of a formation«202; »Correlated envi-
ronmental and biotic dominance«203; »dominance of 
certain species or associations«204).

In funktionaler Hinsicht können solche Arten, die 
für die Aufrechterhaltung des Systems besonders 
wichtig sind, als Schlusssteinarten oder Schlüssel-
arten (»keystone species«) bezeichnet werden. Der 
Ausdruck wird 1969 von R.T. Paine eingeführt, um 
eine Räuberart zu kennzeichnen, die einen starken 
Einfluss auf die Artenzusammensetzung und physi-
sche Gestalt eines ökologischen Systems ausübt.205 
Die Schlüsselart kann die Existenz einer anderen Art 
in dem System dadurch ermöglichen, dass sie eine 
dritte, zur Dominanz neigende Art dezimiert. Ohne 
dass die Räuberart also in direkter Interaktion mit der 
konkurrenzschwachen Art steht – sondern allein mit 
deren Konkurrenten – hat sie doch entscheidenden 
Einfluss auf sie (»räubervermittelte Koexistenz von 
Konkurrenten«; ↑Räuber). Das System hängt damit 
vom Vorhandensein einer Art ab, ohne die es zusam-
menbrechen würde (daher die Analogie in der Na-
mensgebung zu einem architektonischen Bogen mit 
einem Schlussstein).

Heute hat sich ein allgemeineres Verständnis von 
Schlüsselarten durchgesetzt: Nicht allein räuberische 
Organismen, sondern auch Primärproduzenten oder 
Destruenten können dazu zählen. Neben den Schlüs-
selräubern (»keystone predators«) stehen also die 
Schlüsselmutualisten (»keystone mutualists«: »tho-
se organisms, typically plants, which provide criti-
cal support to large complexes of mobile links«206). 

Allgemein wird eine Schlüsselart definiert als eine 
Art, deren Organismen einen großen Einfluss auf ein 
Ökosystem ausüben, manchmal größer als nach ihrer 
Häufigkeit zu erwarten wäre.207 Die »Wichtigkeit« 
einer Art in einem System wird darüber definiert, wie 
groß die Änderungen der Produktivität nach der Ent-
fernung der Art aus der Gemeinschaft ist.208 

B.H. Walker unterscheidet 1992 zwischen Fahrer-
arten (»drivers«), die ein Ökosystem »fahren«, von 
denen also die Erhaltung des Systems abhängt, und 
Passagierarten (»passengers«), die für die Aufrecht-
erhaltung des Systems nicht wesentlich sind.209 Die 
Passagierarten können in dieser Hinsicht als ökolo-
gisch redundant gelten (↑Rolle, ökologische). Extre-
me Schlüssel- oder Fahrerarten sind die so genannten 
Ökosystemingenieure (↑Symbiose).

Biosynözie
Der Begriff ›Biosynözie‹ wird 1908 von dem Bota-
niker G. Enderlein geprägt.210 Er bezeichnet damit 
einen Komplex von mehreren Biozönosen, »die häu-
fig gar keine Beziehungen zueinander haben«. Eine 
Systematik der Biosynözien entwickelt Enderlein in 
Anlehnung an F. Dahls Gliederung der Biotope.211 
Dahl identifiziert dann später auch seinen Begriff des 
Biotops mit Enderleins Konzept einer Biosynözie.212 
Allerdings sind die Konzepte (zumindest in ihrer spä-
teren Bedeutung) darin unterschieden, dass ein Bio-
top den Lebensraum von Organismen, die Biosynö-
zie dagegen diese selbst bezeichnet. Weil Enderlein 
den Begriff so gebraucht, dass in ihm unbestimmt 
bleibt, ob die in einer Biosynözie zusammengefass-
ten Organismen über ihr gemeinsames Vorkommen 
hinaus miteinander in Beziehung stehen oder nicht, 
kann er als ein nützliches Konzept verwendet wer-
den, das in seiner weiten Bedeutung dem der eng-
lischen ›community‹ entspricht: eine Gemeinschaft 
von an einem Ort zusammenlebenden Organismen, 
von denen unbestimmt ist, ob sie miteinander in Be-
ziehung stehen.

Gilde
Das Wort ›Gilde‹ ist niederdeutschen Ursprungs 
(mndd. ›gilde‹ »Brüderschaft, Gesellschaft«) und 
eine Ableitung von ›Geld‹. In seiner frühen Bedeu-
tung bezeichnet ›Gilde‹ eine Trinkgemeinschaft, die 
ihre Ausgaben durch Umlage aufbringt. Seit dem 17. 
Jahrhundert meint das Wort »eine zum gegenseiti-
gen Rechtsschutz geschlossene Vereinigung, Verei-
nigung von Berufsgenossen«. In der Biologie wer-
den Organismen verschiedener Arten zu einer Gilde 
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zusammengefasst, wenn sie in einem gemeinsam 
besiedelten Gebiet eine Umweltressource in ähnli-
cher Weise ausnutzen, auch wenn sie nicht mitein-
ander verwandt sind. Die Schafe und viele Kängurus 
Australiens bilden z.B. eine Gilde in Bezug auf die 
Nutzung von Gräsern als Nahrung. Der Ausdruck 
wird vereinzelt bereits in der ersten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts verwendet. Eingeführt wird er 1903 im 
Englischen (»guilds«) als Übersetzung des deutschen 
Wortes ›Genossenschaft‹ aus A.F.W. Schimpers 
›Pflanzen-Geographie auf physiologischer Grundla-
ge‹ (1898).213 Schimper benutzt den Ausdruck bereits 
1888 (»Epiphytengenossenschaft«214) und definiert 
ihn 1898 als »ökologische Gruppe« von Pflanzen, die 
über eine einheitliche »Lebensweise« verfügen und 
eine »charakteristische, mit der Lebensweise zusam-
menhängenden Tracht« aufweisen. Im Gegensatz zu 
den »eigentlichen Formationsbildnern« (vgl. Tab. 
47) seien die Pflanzen einer Genossenschaft »für ihre 
Existenz von anderen Pflanzen abhängig«. Schimper 
unterscheidet vier Typen von Genossenschaften: Li-
anen, Epiphyten, Saprophyten und Parasiten.215 1920 
verwendet A.G. Tansley den englischen Ausdruck in 
Bezug auf Pflanzen, die die gemeinsame Lebensform 
der Liane haben.216 Erst nach J.B. Roots Arbeit über 
den Blaumückenfänger von 1967 verbreitet sich das 
Wort aber allgemein in der ökologischen Literatur 
(Roots Definition: »A guild is defined as a group of 
species that exploit the same class of environmental 
resources in a similar way«).217
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Brutpflege
Die Erscheinung der Brutpflege ist zwar seit der 
Antike vielfach beschrieben und als funktional ein-
heitliches Phänomen erkannt, die Einführung eines 
spezifischen Terminus erfolgt jedoch relativ spät. 
Der deutsche Ausdruck ›Brutpflege‹ erscheint seit 
Ende des 18. Jahrhunderts, und zwar zuerst in Be-
zug auf das Pflegeverhalten der Honigbiene (Pösel 
1784).1 Auch E.F. Hoffmann verwendet ihn 1824 für 
die Aktivitäten des Reinigens der Waben bei der Ho-
nigbiene. Wörtlich schreibt Hoffmann: »Die des Ge-
schlechts unfähigen Drohnen sind nur zur Brutpflege 
bestimmt; sie verrichten das Geschäft des Brütens«.2 
Hoffmann unterscheidet in seiner Beschreibung 
die beiden Dienste des »Honigeintragens« und der 
»Brutpflege«; ersteres gehört danach also nicht zur 
Brutpflege im engeren Sinne.

Bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts wird der Aus-
druck nur wenig verwendet. 1842 deutet der däni-
sche Zoologe J.J.S. Steenstrup jede Form des ↑Ge-
nerationswechsels, den er bei Medusen, Salpen und 
Saugwürmern untersucht, als eine Form der »Brut-
pflege«.3 Die ersten Verwendungen des Wortes be-
ziehen sich also nicht auf Wirbeltiere, bei denen sich 
das Phänomen der Brutpflege am ausgeprägtesten 
zeigt, sondern auf die Verhältnisse bei den »nie-
deren Thierclassen« (Steenstrup) der Wirbellosen. 
Andere Zoologen in der Mitte des 19. Jahrhunderts 
übernehmen das Wort und beziehen es in erster Li-
nie auf Wirbeltiere und dabei insbesondere auf deren 
Verhalten.4 W. Wundt erklärt 1863 das Vorkommen 
von Brutpflege aus der Pflegebedürftigkeit der Jun-
gen vieler Tiere und erklärt mit ihr wiederum die 
Paarbindung bei Tieren, die »Thierehe«, wie er sie 
nennt.5

Der englische Ausdruck für die Brutpflege ›elter-
liche Pflege‹ (»parental care«) erscheint im biolo-
gischen Kontext bereits zu Beginn des 18. Jahrhun-
derts, z.B. bei W. Derham6 (auch als »natural Care of 
Parent-Animals to their Young«7). In dem fachsprach-
lichen Latein des 18. Jahrhunderts stehen verschiede-
ne Ausdrücke für die Sache zur Verfügung. C. von 
Linné verwendet 1749 z.B. folgende: »Conservatio 
propagationem«, »pulli […] vitae suae sustentationi 
providere nequeunt«, »cura« und »amor«.8 Der klas-
sische griechische Ausdruck, der auf verschiedene 
Formen der Fürsorge und Pflege bezogen wird, von 

Aristoteles aber insbesondere auch auf die Fürsorge 
für die Nachkommen9, lautet ›ἐπιμέλεια‹.

Organische Grundfunktion
Die Brutpflege ist neben der Partnersuche die zwei-
te auf die Fortpflanzung ausgerichtete organische 
Grundfunktion (↑Funktion: Abb. 167; Verhalten: 
Tab. 300). Bereits H.S. Reimarus, der 1760 von ei-
ner »Vorsorge oder Pflege bey der Brut und bey den 
Jungen«10 spricht, ordnet sie in seiner Einteilung der 
»Kunsttriebe der Tiere« in diesem Sinne ein, wenn 
er sie unter die »Wohlfahrt und Erhaltung des Ge-
schlechtes« stellt (↑Verhalten: Tab. 297). Im weiteren 
Sinne einer organischen Grundfunktion stellen alle 
Einrichtungen und Prozesse eines Organismus, die 
die Überlebenswahrscheinlichkeit seiner Nachkom-
men erhöhen, einen Teil der Brutpflege dar. Auch die 
Einrichtungen zur Samenverbreitung bei Pflanzen 
müssen also darunter gefasst werden. In einer ein-
fachen Kreuztabelle lassen sich vier grundsätzliche 
Formen der Brutpflege unterscheiden (Tab. 49).

Antike
Die Brutpflege vieler Tiere ist ein offensichtlicher Be-
fund, der seit langem bekannt ist. In der Antike wird 
die Brutpflege der Tiere vielfach als Ausdruck ihrer 
Tugend gewertet und in Gleichnissen als vorbildli-
ches Handeln empfohlen.11 Anaximander bemerkt, 
dass der Mensch, nachdem er auf die Welt gekom-
men ist, einer lange dauernden Pflege bedarf.12 Xe-
nophon stellt den »Trieb zur Aufzucht der Jungen« 
neben den Fortpflanzungs- und Selbsterhaltungs-
trieb.13 Aristoteles stellt fest, dass sich die Brutpflege 
in der Regel auf die jeweils eigenen Nachkommen 
beschränkt: »Alle Tiere, die sich um ihre Jungen mü-
hen, tun dies nur um das, was sie für ihren eigenen 
Samen halten«.14 Er nimmt den Grad der Brutpflege 
als ein Maß der Intelligenz von Tieren.15 Für den Kat-
zenwels beschreibt Aristoteles korrekt, dass hier das 
Männchen die Brutpflege übernimmt.16 Cicero stellt 
fest, dass die Brutpflege dem Schutz der Jungen bis 

Die Brutpflege ist ein Verhalten, das auf die Erhöhung 
der Wahrscheinlichkeit des Überlebens der Nachkom-
men eines Organismus gerichtet ist, z.B. durch die Ver-
sorgung mit Nahrung oder den Schutz vor schädlichen 
Umwelteinflüssen.
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zu dem Zeitpunkt dient, ab dem sie sich selbst ver-
pflegen und schützen können.17 

Im christlich geprägten Mittelalter wird die Brut-
pflege der Tiere vielfach als Ausdruck einer Liebe 
(»amor«) der Eltern zu ihren Nachkommen gedeutet 
und dementsprechend als eine Tugend gerühmt.18

Aristoteles beschreibt auch bereits das bei Vögeln 
verbreitete besondere Schutzverhalten der Eltern ge-
genüber den Jungen, das in einen Ablenken des Fein-
des durch das Vortäuschen einer Verletzung besteht.19 
Wohl erst im 20. Jahrhundert ist dieses Verhalten 
terminologisch auf den Begriff gebracht worden, im 
Deutschen unter dem Namen Ablenkehandlungen 
(Lorenz 1935)20 oder Verleiten (Bergman 1946)21, 
im Englischen als »injury-feigning« (Huxley 1925)22 
oder »distraction display« (Armstrong 1947)23 und 
international in dem wenig verbreiteten Ausdruck 
Paratrepsis (Armstrong 1949)24.

Alternative Bezeichnungen
J.V. Carus führt zur Bezeichnung der Brutpflege 1853 
den neuen Terminus Neomelie ein (von griech. ›νέος‹ 
»junger Mann« und ›ἐπιμέλεια‹ »Sorge, Fürsorge«). 
Er will darunter alle jene Einrichtungen begreifen, 
»welche sich auf die Ermöglichung und Sicherung 
der Entwickelung der jungen Brut beziehen«.25 Das 
neue Wort wird zwar im unmittelbaren Anschluss an 
Carus vereinzelt aufgenommen, z.B. 1856 von C.T. 
von Siebold26, es kann sich aber nicht allgemein eta-
blieren. Carus ist der Auffassung, dass sich nicht nur 
einzelne Organismen (Eltern und ihre Nachkommen) 
neomelisch zueinander verhalten könnten, sondern 
auch ganze Generationen (im Generationswechsel) 
und sogar Klassen von Organismen: So meint er, 
»einzelne Thierclassen« seien als »neomeletische 
Gruppen in Bezug auf den Menschen« anzusehen.27

Eine ähnliche Wortprägung findet sich hundert 
Jahre später in J.P. Scotts Klassifikation von sozialen 
Verhaltensweisen, in der dem Pflege- oder Fürsorge-
verhalten eine eigene Kategorie zukommt. Scott be-
zeichnet 1945 ein Verhalten, das Fürsorge erteilt, als 
epimeletisch (»epimeletic«) und eines, das zu einem 
Fürsorgeverhalten auffordert (Betteln), als et-epi-
meletisch (»et-epimeletic«).28 Scott zählt allerdings 
nicht nur die auf andere Organismen gerichteten für-
sorglichen Verhaltensweisen, sondern auch ein auf 
den sich verhaltenden Organismus selbst gerichtetes 
Verhalten (z.B. ein Sich-selber-Kratzen) zur Katego-
rie des epimeletischen Verhaltens.

Nestflüchter und Nesthocker – und Tragling
Bereits Kaiser Friedrich von Hohenstaufen unter-
scheidet Mitte des 13. Jahrhunderts in seinem Buch 

über die Jagd mit Vögeln zwischen solchen Tieren, 
die ihren Geburtsort bald nach der Geburt verlassen 
und sich weitgehend selbständig ernähren können, 
und solchen, die auf die Brutpflege, insbesondere 
Ernährung, seitens der Eltern angewiesen sind.29 L. 
Oken führt für diese Unterscheidung 1816 die ter-
minologische Differenzierung ein zwischen Nest-
hocker30 (»Blinde, der Aetzung bedürftige Vögel«) 
und Pippel31 (»Sehende, sich selbst nährende Jun-
ge«) bzw. später Nestflüchter32.33 C.J. Sundevall 
differenziert im Anschluss daran 1836 zwischen den 
beiden Gruppen der Præcoces (von lat. ›praecoquis‹ 
»frühreif«) und Altrices (von lat. ›altrix‹ »Ernährerin, 
Amme«).34 Sundevall gibt diese Gruppierung im Sin-
ne einer systematischen Klassifikation später auf, die 
Begrifflichkeit bleibt aber erhalten und wird auch auf 
andere Tiergruppen übertragen. Besonders im Eng-
lischen etabliert sich die Unterscheidung zwischen 
altrizial (»altricial«35) und präkozial (»præcocial«: 
»able to run about at birth«36). Parallel dazu wird die 
Differenzierung zwischen nidikolen (»nidicolous«) 
und nidifugen (»nidifugous«) Jungen verwendet.37 
Diese letztere Terminologie geht auf E. Haeck-

Abb. 76. Katzenfamilie. Zwei Junge saugen an der Mutter, 
ein anderes spielt mit ihr. Ägyptische Bronzeplastik um 600 
v. Chr. (Ägyptisches Museum Berlin, Inv. Nr. 13122; aus 
Blümel, C. (1939). Tierplastik. Bildwerke aus fünf Jahrtau-
senden: 30).

Abb. 75. Eine Gazelle, die ihr Junges säugt – ein beliebtes 
Motiv der altägyptischen Kunst, hier in einer der ältesten 
Darstellungen aus der Kapelle von Prinz Nebemakhet (um 
25550 v. Chr.) (aus Smith, W.S. (1946/49). A History of 
Egyptian Sculpture and Painting in the Old Kingdom: 363 
(Fig. 237).
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el zurück, der 1866 bei Vögeln die taxonomischen 
Gruppen der Nidifugae (Nestflüchter) und Insessores 
(Nesthocker) unterscheidet.38

B. Hassenstein fügt dieser Unterscheidung 1970 
eine dritte Kategorie hinzu. Diese umfasst solche 
Organismen, die als Jungtiere weder in einem Nest 
bleiben, noch die Geburtsstätte eigenständig verlas-
sen, sondern von ihren Eltern nach der Geburt getra-

gen werden. Hassenstein spricht von dem »eigenen 
biologischen Typus der von der Mutter getragenen 
Jungen baumlebender Säugetiere«39 und bezeichnet 
diesen Typus als Tragling40. Der menschliche Säug-
ling ist nach Hassenstein biologisch ein »ehemaliger 
Tragling«.

Typen der Brutpflege
Neben der Klassifikation von Typen der Brutpflege, 
die von der Ernährung (altrizial-präkozial) oder der 
Bewegungsfähigkeit der Jungen (nidikol-nidifug) 
ausgeht, kann auch der Ort der Entwicklung der Jun-
gen zugrunde gelegt werden: Unterschieden werden 
kann ein Entwicklungstyp mit (freilebender) larvaler 
Reifung von einem anderen mit (im Mutterorganis-
mus vollzogener) embryonaler Reifung. Wie bei den 
anderen Einteilungen bestehen auch zwischen die-
sen beiden Typen fließende Übergänge. Schließlich 
kann grundsätzlich differenziert werden zwischen 
Arten mit geringer Brutpflege und solchen mit in-
tensiver Brutpflege. Eine geringe Brutpflege zeigen 
solche Organismen, die wenigzellige Nachkommen 
zur Welt bringen und auch nach ihrer Geburt wenig 
in diese investieren. Eine intensive Brutpflege liegt 
bei den frühreifen Typen vor, deren Entwicklung im 
Wesentlichen in einer embryonalen Reifung vollzo-
gen wird, sowie bei solchen, die nach ihrer Geburt 
eine hohe elterliche Fürsorge erfahren. Während zu 
der ersten Gruppe die meisten Insekten, Fische, Am-
phibien und Reptilien sowie viele Pflanzen gehören, 
sind die Vögel und Säugetiere tendenziell zur zwei-
ten Gruppe zu rechnen. 

Beschrieben werden können diese Unterschiede 
auch als Strategien der ↑Lebensgeschichte, z.B. in 
dem Kontinuum von r- und K-Strategie. Und das 
Vorherrschen bestimmter Strategien in einer Gruppe 
kann wiederum zu Umweltbedingungen in Bezug 
gesetzt werden. Organismen, die in unstabilen Um-
welten mit unvorhersehbaren Ereignissen leben, bei 
denen die Mortalität also in erster Linie dichteunab-
hängig ist, bringen häufig viele Nachkommen hervor, 
leisten aber nur eine geringe Brutpflege. Verbreitet 
ist bei diesem Typ auch das Vorkommen einer Meta-
morphose, weil die jungen Organismen aufgrund der 
fehlenden Brutpflege ausgeprägte Ernährungsstadien 
darstellen (z.B. bei den holometabolen Insekten oder 
Amphibien).41

Soziobiologie der Brutpflege
In der Soziobiologie (↑Sozialverhalten) wird die 
Brutpflege als elterliche Investition (»parental in-
vestment«) interpretiert. Dieser Ausdruck wird in 
pädagogischen Studien seit spätestens 1960 verwen-

Abb. 77. Das »Nest« des Heiligen Pillendrehers (Sca-
rabaeus sacer): Ein Weibchen formt eine Kugel aus dem 
Kot eines Wirbeltiers (»Brutpille«) und setzt ein Ei in eine 
kleine Kammer (links oben: aufgeschnitten). Die sich aus 
dem Ei entwickelnde Larve ist in der Kotkugel geschützt 
und ernährt sich von dieser (aus Fabre, J.-H. (1879/1939). 
Souvenirs entomologiques (Cinquième série). Études sur 
l’instinct et les moers des insects: Pl. II).

Abb. 78. Das Verleiten eines Goldregenpfeifers: In der Nähe 
ihres Nestes stellen sich die erwachsenen Vögel lahm, um 
auf diese Weise Feinde vom Nest fortzulocken – ein »Täu-
schungsmanöver«, das aber »nicht als einem Wissen um 
den täuschenden Effekt entsprungen angesehen werden« 
darf (Zeichnung von S. Bousani-Baur nach einem Vorbild 
von Tunnicliffe; aus Portmann, A. (1948). Die Tiergestalt: 
221).
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det.42 Eine soziobiologische Deutung erfährt er in 
einem bahnbrechenden Aufsatz von R.L. Trivers aus 
dem Jahr 1972. Trivers definiert die elterliche Inves-
tition als Aktivität, die die Fitness der Nachkommen 
eines Organismus auf Kosten seiner eigenen zu-
künftigen Reproduktionsaussichten steigert (»any 
investment by the parent in an individual offspring 
that increases the offspring’s chance of surviving 
(and hence reproductive success) at the cost of the 
parent’s ability to invest in other offspring«43). Die 
elterlichen Investitionen reichen also von der Er-
zeugung der Keimzellen bis zur Fütterung und dem 
Schutz der Jungen. Nicht zur elterlichen Investition 
zählen nach dieser Definition dagegen das Suchen 
eines Paarungspartners, die ↑Balz und die Behaup-
tung gegenüber Konkurrenten, sofern diese nicht die 
Überlebenschancen der Jungen erhöhen.

Mit spieltheoretischen Methoden werden sozio-
biologisch verschiedene Aspekte der Brutpflege 
erklärt, u.a. die Tatsache, dass es bei den meisten 
landlebenden Wirbeltieren die Weibchen sind, die 
den Großteil der Brutpflege leisten. Trivers gibt – im 
Anschluss an A.J. Bateman (1948)44 (↑Balz) – als 
Erklärung für diese Tatsache an, dass die intensive 
Brutpflege durch die Weibchen aus ihrer anfangs 
größeren Investition in Form von größeren Keim-
zellen beruht.45 Dieser Schluss von geleisteter ver-
gangener auf zukünftige Investition wird allerdings 
später als »Concorde-Fehlschluss« kritisiert: Für die 
optimale Strategie ist für jedes Geschlecht nicht die 
vergangene Investition, sondern der zu erwartende 
zukünftige (Fortpflanzungs-)Erfolg entscheidend.46 
Auch auf der Grundlage des zukünftigen Fortpflan-
zungserfolgs kann aber die weite Verbreitung der 
weiblichen Brutpflege begründet werden: Wenn die 
Brutpflege die weitere Reproduktion bis zu ihrem 
Ende verhindert, sind die Kosten der Brutpflege 
für die Männchen größer (weil diese aufgrund ihrer 
kleineren Keimzellen mehr Nachkommen zeugen 
könnten), so dass diese meist von den Weibchen 
übernommen wird. Der spieltheoretische Ansatz gibt 
auch eine Erklärung für das Faktum, dass bei vielen 
Fischen nicht die Weibchen, sondern die Männchen 
den Großteil der Brutpflege übernehmen: Weil im 
Wasser die Gefahr der Austrocknung der Gameten 
nicht gegeben ist, ist keine innere Befruchtung not-
wendig, weil es außerdem meist die Weibchen sind, 
die zuerst die Eier ablegen (z.B. weil diese schwerer 
sind) und diese dann von den Männchen befruchtet 
werden, ist hier zuerst für die Weibchen die Mög-
lichkeit gegeben, das Gelege zu verlassen, so dass 
das Männchen die Brutpflege alleine übernimmt – so 
das Argument.47

Trivers beleuchtet 1974 auch den Konflikt zwi-
schen Eltern und Nachkommen aus soziobiologi-
scher Sicht.48 Analysiert wird dieser auf der Basis, 
dass die Selektion für jeden Nachkommen in die 
Richtung wirkt, die auf ihn verwendeten Ressourcen 
zu maximieren, die Eltern jedoch auf die Maximie-
rung ihres gesamten reproduktiven Erfolgs selektiert 
werden. Bizarren Ausdruck findet dieser Konflikt in 
dem extremen Ausgang, dass die Nachkommen sich 
direkt von der Körpersubstanz ihrer Eltern ernähren, 
in dem sie diese nach ihrer Geburt auffressen. Dieses 
Phänomen der Matriphagie49 oder allgemeiner Ge-
rontophagie50 ist von einigen Spinnenarten bekannt 
(z.B. von der heimischen Trichterspinne Coelotes 
terrestris51) und wird auch bereits von Aristoteles 
beschrieben.

Helfersysteme
Bei vielen Tierarten sind es nicht allein die Eltern, die 
die Brutpflege ihrer Nachkommen übernehmen, son-
dern auch deren Geschwister oder auch nicht näher 
Verwandte (»Helfer«; »kooperatives Brüten«). Lange 
bekannt sind diese Verhältnisse bei den sozialen In-
sekten (↑Sozialverhalten/Eusozialität). Sie kommen 
aber auch bei vielen Säugetieren und bei über 200 Vo-
gelarten vor. A.F. Skutch beschreibt dieses Verhalten 
in einem zusammenfassenden Überblick zuerst 1935 
bei Hähern, Zaunkönigen und anderen Vogelarten.52 
Die Helfer beteiligen sich v.a. bei der Beschaffung 
von Nahrung für die Nachkommen. Detaillierte Un-
tersuchungen des Hilfeverhaltens mit dem Nachweis 
der tatsächlichen Effektivität der Hilfe werden seit 
den 1970er Jahren durchgeführt, u.a. bei dem Blau-
buschhäher aus Florida.53 Verschiedene Erklärungen 
dieses Phänomens sind vorgeschlagen worden, u.a. 
Verwandtenselektion (↑Selektion), ein Erlernen und 
Üben der Brutpflege durch die Helfer oder die »Ver-
erbung« der Reviere an die Helfer (»hopeful repro-
ductives«).54 Auch ökologische Bedingungen, v.a. 
die Knappheit von geeigneten Brutplätzen können 
die Verbreitung des Hilfeverhaltens erklären (Habi-
tatsättigung als ökologischer Zwang).55

Ort der Versorgung

Körperinnen Körperaußen

Typ der 
Pflege

Ernährung
(Tokotrophie)

Endotrophie
z.B. Plazenta

Ektotrophie
z.B. Milchdrüsen

Schutz
(Neomelie)

Endomelie
z.B. Amnion

Ektomelie
z.B. Höhlenbau

Tab. 49. Kreuzklassifikation von Typen der Brutpflege.
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Brutpflege als Maß des Fortschritts
Intensive Brutpflege findet sich im Tierreich vor 
allem bei Tieren mit einem hoch entwickelten Ner-
vensystem und einem ausgeprägten Sozialverhalten 
(z.B. vielen Säugetieren). Die Brutpflege ermöglicht 
bei diesen Organismen lange Phasen des ↑Lernens 
und Sammelns von Erfahrungen im geschützten 
Raum. Von einigen Autoren, u.a. 1983 von E. Mayr, 

ist das Ausmaß der Brutpflege als ein Gradmesser 
des evolutionären Fortschritts gewertet worden, weil 
mit der Brutpflege die Möglichkeit einer Traditions-
bildung und außergenetischen Informationsweiterga-
be gegeben ist.56 Für die Evolution des Menschen er-
möglichte die lange Brutpflege und das damit zusam-
menhängende Gruppenleben die Entwicklung eines 
ausgeprägten sozialen Lernens und der ↑Kultur.

Brutfürsorge
Der Ausdruck Brutfürsorge, der seit Ende des 
19. Jahrhunderts in Gebrauch ist, wird anfangs 
weitgehend synonym mit ›Brutpflege‹ verwendet 
(Staby 1894 in Bezug auf Borstenwürmer: »Wir 
können hier sogar von einer gewissen Brutfürsor-
ge sprechen, denn manche Borstenwürmer tragen 
Brutfäden oder Bruttaschen, in denen die Eier zur 
Entwickelung kommen, oder sie legen die Eier in 
ihren Wohnröhren ab, in denen dann die Jungen 
geboren werden«57). Für W. Harms (1914) fällt 
unter die Brutfürsorge sowohl die Brut und Pfle-
ge der Nachkommen (»Neomelie«) als auch deren 
Ernährung (»Tokotrophie«).58 

K. Lampert bezieht den Ausdruck ›Brutpfle-
ge‹ 1913 in erster Linie auf die Verhaltensweise 
von Elternorganismen, die nach der Geburt ihrer 
Nachkommen diesen zugutekommen. Im Gegen-
satz dazu steht nach Lampert die Brutfürsorge, 
z.B. von einzellebenden Hautflüglern, bei denen 
»die Muttertiere, die das Ausschlüpfen der von 
ihnen abgelegten Eier nicht mehr erleben, im vo-
raus für die Entwicklung der Brut durch beson-
dere Vorrichtungen zum Schutze der Eier besorgt 
sind«.59 Seit den 1920er Jahren etabliert sich diese 
Unterscheidung zwischen Brutfürsorge und Brut-
pflege. Erstere wird meist verstanden als versor-
gende Maßnahmen erwachsener Organismen ge-
genüber den Nachkommen, solange diese noch 
mit ihnen physiologisch verbunden, also noch 
nicht zu eigener Ernährung und aktivem Schutz 
in der Lage sind (sei es in den Eiern oder als 
freilebende Formen). H. von Lengerken, der die 
Unterscheidung von Brutpflege und Brutfürsorge 
1928 betont, definiert die Brutfürsorge als eine 
Vorsorge, genauer als »vorausschauende Instinkt-
handlungen für die später sich allein überlassene 
Nachkommenschaft«60. Strenggenommen liegt 
nach dieser Definition eine Brutfürsorge nur dann 
vor, wenn keine Brutpflege erfolgt. Verbreitet ist 
es aber auch, eine Kombination von Brutfürsorge 
und Brutpflege zuzulassen und beide allein durch 
das zeitliche Verhältnis von Fürsorgeverhalten 
und Geburt zu definieren: Liegt das Pflegeverhal-

Abb. 79. Grafisches Modell zur Darstellung des Reproduktiven 
Erfolgs (RS) und der Elterlichen Investition (PI) als Funktion der 
Anzahl der Nachkommen, die von zwei Individuen unterschied-
lichen Geschlechts erzeugt werden. Der reproduktive Erfolg ist 
proportional zur Anzahl der erzeugten Nachkommen (Diagona-
le), wobei die Individuen verschiedenen Geschlechts einen unter-
schiedlichen Beitrag leisten. Der maximale reproduktive Erfolg 
eines Individuums ergibt sich als Differenz aus der Anzahl der 
in einem Fortpflanzungsakt erzeugten Nachkommen und den mit 
diesem Fortpflanzungsakt verbundenen Kosten im Hinblick auf 
spätere Fortpflanzungsereignisse, d.h. dem reduzierten zukünfti-
gen Fortpflanzungserfolg. Diese Differenzen erscheinen in der 
Grafik als senkrechte Linien zwischen den Kurven. Für die bei-
den Geschlechter ist hier eine unterschiedliche Anzahl von Nach-
kommen optimal: Bei Individuen des Geschlechts 1 (sex 1, in 
vielen Fällen die Weibchen) steigen die elterlichen Investitionen 
mit der Anzahl der Nachkommen schneller an als bei Individuen 
des anderen Geschlechts. Sie verfügen daher über eine deutlich 
niedrigere maximale Anzahl von produzierten Nachkommen. Die 
Punkte M und L markieren den maximalen reproduktiven Erfolg 
für die Individuen der beiden Geschlechter. Der maximale repro-
duktive Erfolg der Individuen des Geschlechts 2 (sex 2) liegt also 
deutlich über dem maximal möglichen reproduktiven Erfolg des 
anderen Geschlechts. Die Individuen des Geschlechts 2 weisen 
also eine höhere Fitness auf, wenn sie mehr Nachkommen produ-
zieren als die des anderen Geschlechts. Daraus folgt eine Kon-
kurrenz der Individuen des Geschlechts 2 (der Männchen) um 
die Individuen des anderen Geschlechts (Weibchen) (aus Trivers, 
R.L. (1972). Parental investment and sexual selection. In: Camp-
bell, Bernard (ed.). Sexual Selection and the Descent of Man, 
136-179: 140).
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ten vor der Geburt, handelt es sich um Brutfürsor-
ge; liegt es danach, um Brutpflege. In diesem Sinne 
findet sich die Unterscheidung von Brutpflege und 
Brutfürsorge auch im Englischen (»pre- and posthat-
ching parental care«).61

Eine andere, manchmal zu dieser Einteilung par-
allel verlaufende Unterscheidung bringt K. Lampert 
1913 mit der Differenzierung zwischen »aktiver und 
konstitutioneller Brutpflege« auf den Begriff: Wäh-
rend die aktive Brutpflege in Verhaltensweisen be-
steht, ist die konstitutionelle Brutpflege mit »organi-
schen Veränderungen des Körperbaus verbunden«.62 
In gleicher Bedeutung unterscheidet W. Harms 1914 
zwischen »aktiver und passiver Brutpflege«: Erste-
re besteht in spezifischen auf die Pflege der Nach-
kommen gerichteten Verhaltensweisen, letztere in 
morphologischen und anatomischen Strukturen, die 
diesem Zweck dienen.63
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Diversität
›Diversität‹ ist ein allgemeiner Ausdruck zur Be-
zeichnung der Vielfalt der Erscheinungsformen einer 
Sache oder verschiedener Gegenstände ähnlicher 
Art. Das Wort geht auf das lateinische ›diversitas‹ 
zurück, das im 14. Jahrhundert ins Englische und zu 
Anfang des 17. Jahrhunderts ins Deutsche entlehnt 
wird. Das lateinische Wort wiederum stammt ver-
mittelt über das Adjektiv ›diversus‹ »verschieden« 
von ›di-vertere‹ »auseinandergehen, voneinander ab-
weichen« ab. Im Latein der klassischen Antike wird 
der Ausdruck in der Bedeutung »Unterschiedenheit, 
Differenz« verwendet.1 Auf die Vielgestaltigkeit der 
Organismen wird das Wort seit der Spätantike bezo-
gen. So erscheint der Ausdruck im Buch ›Exodus‹ 
der lateinischen Übersetzung des Alten Testaments 
durch den heiligen Hieronymus, die dieser zwischen 
382 und 384 erstellt (»diversitate lignorum«).2 Über-
nommen wird diese Formulierung im Mittelengli-
schen um 1390 in der Wycliffe-Bibel (»dyuerste of 
trees«).3 Auch T. Browne spricht in einer ein Jahr 
nach seinem Tod 1683 erscheinenden Abhandlung 
von der »Diversität von Bäumen« (»the diversity 
of these Trees and their several fructifications«).4 J. 
Addison unterscheidet 1712 zwischen der Vielgestal-
tigkeit (»Diversity«) und der Vielzahl (»Multitude«) 
von Lebewesen.5 P.L.M. de Maupertuis erklärt die 
Diversität (»diversité«) der Tiere 1751 durch zufälli-
ge Abwandlungen bei der Vererbung und entwickelt 
damit zumindest in Ansätzen eine Theorie der ↑Phy-
logenese.6 C. von Linné gibt u.a. eine ökologische In-
terpretation der Diversität, wenn er sie an einer Stelle 
über das später so genannte Prinzip der räubervermit-
telten Koexistenz (»predator-mediated coexistence«) 
erklärt: Die Anwesenheit eines Räubers ermögliche 
das Überleben vieler Arten, indem er die Vertreter 
der dominanten Art zurückdränge (↑Räuber).7

Frühe äquivalente Termini
Bevor sich der Begriff der Diversität als biologischer 
Fachbegriff im 20. Jahrhundert auch im Deutschen 
etabliert, ist meist von der Formenvielfalt oder dem 
Formenreichtum (von Flotow 1828: »Ueberblick 
über den gesammten Formenreichtum [von Flech-
tenarten]«8) die Rede. Auch der Ausdruck Arten-
reichtum ist in ähnlicher Bedeutung verbreitet (für 
taxonomische Gruppen: Schrader 1809 für die 
Pflanzengattung Crocus9; für fossile Weichtiere: An-

onymus 181910; in ökologisch-biogeografischer Be-
deutung: Nees von Esenbeck, Hornschuch & Sturm 
1823: »Gattungs- und Artenreichthum der Moose 
in den nordischen Alpen«11; verbreitet ist der Aus-
druck anfangs v.a. für fossile Faunen: Bronn 1831: 
»[Es] nimmt der Artenreichthum in den Geschlech-
tern bis zu Ende zu«12; franz. Pictet 1853 »richesse 
d’espèces«13; engl. Cain 1934: »species richness«14). 
Ein erst im 20. Jahrhundert verbreiteter Terminus ist 
Artenvielfalt (Caspers 1948; Rainer 1968; regelmä-
ßig erst seit den 1980er Jahren15). Als reich an Arten 
oder Formen kann im 19. Jahrhundert sowohl eine 
taxonomische Gruppe (»artenreiche Gattung« in 
Bezug auf Fliegen 1795 bei von Aretin16 und 1803 
bei Schellenberg17) als auch ein Standort (Roßmäß-
ler 1863: der Wald als »formenreicher Inbegriff von 
Körpern und Erscheinungen«)18 bezeichnet werden. 
Häufig wird ein Zusammenhang zwischen dem Ar-
tenreichtum und der ökologischen Mannigfaltigkeit 
(»diversité écologique«19) einer Region hergestellt. 
Der Botaniker P. Jacard formuliert 1932: »Der Ar-
tenreichtum eines gegebenen Gebietes ist direkt pro-
portional der Mannigfaltigkeit seiner ökologischen 
Bedingungen«20 (vgl. Abb. 84).

Diversitätstheorien bis zum 19. Jh.
Bis ins 19. Jahrhundert wird die Diversität der Or-
ganismen meist physikotheologisch interpretiert als 
Beleg für die Herrlichkeit und Reichhaltigkeit Got-
tes. Die ältere Geschichte des Konzepts steht in Ver-
bindung mit dem Bild der Kette der Wesen und dem 
Prinzip der Fülle (↑Hierarchie): Gott habe die Welt 

Die Diversität ist ein Maß für den Gestaltreichtum und 
die Vielfalt biologischer Systeme, insbesondere für die 
Anzahl der Arten und die Gleichverteilung der Individu-
en über die Arten in einer Region.
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mit einer Vielfalt von Wesen gefüllt, so dass keine 
Lücke bleibt und alle Seinsmöglichkeiten ausge-
schöpft sind. Thomas von Aquin erklärt im Anschluss 
an dieses antike Prinzip die Mannigfaltigkeit der Ar-
ten als einen Wert: »die Vollkommenheit der Welt 
wird durch die Mannigfaltigkeit der Arten erreicht 
[perfectio universi attenditur essentialiter secundum 
diversitatem naturarum], welche die verschiedenen 
Stufen des Guten einnehmen, und nicht durch die 
Vervielfältigung von Einzelwesen einer einzigen 
Art«.21 Durch die Erzeugung verschiedener Arten 
(»species«) werde also eine Vielfalt der Grade des 
Guten erzeugt.22 Thomas spricht wiederholt auch von 
der Diversität der Arten (»diversitas speciei«) – aller-
dings bezieht er dies nicht allein auf Lebewesen.23 

Die Verknüpfung der Diversität mit dem Guten 
und Wertvollen findet in dem meist auf die Vielfalt 
als rhetorisches Stilmittel bezogenen und oft variier-
ten lateinischen Wort »varietas delectat« ihren Aus-
druck.24 In der Neuzeit erfährt die Mannigfaltigkeit 
der Formen insbesondere in der Romantik mit ihrer 
Betonung des Werts des Individuellen und Einzigar-
tigen eine Wertschätzung.25

Zunehmende Kenntnis der Formenvielfalt
Die Forschungsreisen seit dem 17. Jahrhundert und 
die damit verbundene umfangreiche Sammeltätigkeit 
bedingen einen sprunghaften Kenntniszuwachs über 

die Diversität der Lebensformen. Von der Antike bis 
in die Renaissance bleibt die Anzahl der bekannten 
Arten zunächst weitgehend konstant bei etwa 500 für 
die Pflanzen und ebenso vielen für die Tiere (↑Taxo-
nomie).26 In dem Werk von J.P. de Tournefort zu Be-
ginn des 18. Jahrhunderts werden aber bereits etwa 
10.000 Pflanzenarten beschrieben.27 Gut einhundert 
Jahre später geben A.P. de Candolle und K. Sprengel 
etwa 30.000 Arten an.28 Mitte des 19. Jahrhunderts 
liegt die Zahl der bekannten Pflanzenarten dann bei 
etwa 92.000.29 Heute werden rund 310.000 Pflan-
zenarten unterschieden (davon rund 270.000 Arten 
von Blütenpflanzen)30; von diesen kommen ungefähr 
5.400, d.h. knapp 2% in Deutschland vor (vgl. Tab. 
50).

Bei den Tieren weist die Zunahme der Kenntnis 
bei verschiedenen Gruppen einen unterschiedlichen 
Verlauf auf (vgl. Abb. 81). Besonders bei den arten-
reichen Gruppen wie den Insekten und Amphibien 
nimmt die Anzahl der beschriebenen Arten seit dem 
18. Jahrhundert exponentiell zu.31 Heute sind etwa 
1,45 Millionen Tierarten beschrieben; davon leben 
in Deutschland rund 45.000, d.h. gut 3% (vgl. Tab. 
50). Jedes Jahr werden ungefähr 18.000 neue Arten 
beschrieben; im Jahr 2007 waren davon etwa 75% 
wirbellose Tiere, 11% Gefäßpflanzen und 7% Wir-
beltiere.32

Der Großteil der zurzeit auf der Erde lebenden 
Tierarten ist jedoch noch nicht wissenschaftlich 
beschrieben. Schätzungen reichen von 10 bis 100 
Millionen Arten lebender Organismen. Nach Hoch-
rechnungen, die auf Stichproben aus dem Kronenbe-
reich des Tropischen Regenwaldes beruhen, könnten 
darunter allein 30 Millionen Insektenarten sein. T.L. 
Erwins in den 1980er Jahren veröffentlichte Unter-
suchungen ergaben einen Anteil von nur 1% von Kä-
fern, die an allen vier von ihm untersuchten Standor-
ten im Amazonasregenwald bei Manaus vorkamen.33 
Die Anzahl lokaler Endemiten scheint im Regenwald 
also sehr hoch zu sein. Spätere Studien deuten aber 
darauf hin, dass die Diversität nicht ganz so hoch ist, 
wie Erwin sie schätzt.34 Mithilfe statistischer Model-
le schätzt ein Team um A. Hamilton im Jahr 2010, 
dass die Artenvielfalt mit einer Wahrscheinlichkeit 
von 90% zwischen etwa zwei und sieben Millionen 
Arten liegt.35

Die weitaus größte Diversität weisen allerdings die 
Bakterien und Archaea auf. Nach Schätzungen von J. 
Barros, dem Vorsitzenden des Wissenschaftsrats des 
›International Census of Marine Microbes‹ (ICoMM) 
liegt die Artenzahl in der Größenordnung von ei-
ner Milliarde (!), ein Großteil davon lebt im Meer.36 
Auch die Individuenzahl der mikrobiellen Organis-

Abb. 80. Anzahl der beschriebenen Arten von rezenten Or-
ganismen, eingeteilt nach den großen Gruppen (aus Wilson, 
E.O. (1992). The Diversity of Life: 134).
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men im Meer ist nach neuesten Schätzungen 
gigantisch: Sie wird auf 1030 geschätzt, d.h. 
sie übersteigt die geschätzte Anzahl der Ster-
ne im Universum oder die etwa gleich große 
Anzahl von Sandkörnern an den Stränden der 
Welt (1024) um mehrere Größenordnungen.37

Verteilung der Diversität
In der Erdgeschichte hat die Diversität seit 
der Entstehung des Lebens auf der Erde zu-
genommen; massive Einschnitte aufgrund 
von Ereignissen des »Massenaussterbens« 
(↑Tod) bedingen allerdings eine nicht kon-
tinuierliche Zunahme (vgl. Abb. 82).38 Nach 
Schätzungen haben Organismen von rund 30 
Milliarden verschiedenen Arten im Laufe der 
Erdgeschichte gelebt, in Relation zu den ge-
schätzten etwa 30 Millionen zurzeit auf der 
Erde vorhandenen Arten sind also ca. 99,9% 
der Arten in der Erdgeschichte ausgestorben 
– nach einem bekannten Paläontologenwitz 
sind damit in guter Näherung alle Arten auf 
der Erde ausgestorben39. Fossil bekannt sind 
etwa 250.000 Arten, davon waren 95 % Mee-
resbewohner.40

In räumlicher Hinsicht zeigt die globale 
Verteilung der Biodiversität für die meisten 
Gruppen das Muster des latitudinalen Gra-
dienten mit einer Zunahme der Diversität 
Richtung Äquator (↑Biogeografie: Abb. 47; 
48). Für verschiedene Organismengruppen 
gibt es aber durchaus unterschiedliche Diver-
sitätszentren (vgl. Abb. 86).

Erklärungen der Diversität
Naturwissenschaftliche Erklärungen der or-
ganischen Diversität werden seit Ende des 
18. Jahrhunderts gegeben. Der Botaniker 
K.L. Willdenow zieht 1799 einen Zusam-

Name des Taxons Arten in D Welt Schätzung
Schwämme (Porifera) 31 6.000
Nesseltiere (Cnidaria) 121 9.795
Rippenquallen (Ctenophora) 3 80
Plattwürmer (Plathelminthes) 1.170 20.000 80.000
Kiefermündchen (Gnathostomulida) 3 100
Schnurwürmer (Nemertea) 46 900
Weichtiere (Mollusca) 601 85.000 200.000
Spritzwürmer (Sipuncula) 5 150
Kelchtiere (Kamptozoa) 10 150 
Igelwürmer (Echiura) 1 140
Ringelwürmer (Annelida) 518 16.763 30.000
Bärtierchen (Tardigrada) 105 750
Gliederfüßer (Arthropoda) 38.371 1.166.660
 Spinnentiere (Chelicerata) 3.783 103.588 600.000
 »Krebse« (Crustacea) 1.067 47.000 150.000
 Tausendfüßler (Myriapoda) 216 16.072 90.000
 Insekten (Hexapoda) 33.305 1.000.000 5.000.000
Stummelfüßer (Onychophora) 0 165 220
Bauchharlinge (Gastrotichia) 120 400
Fadenwürmer (Nematoda) 1.997 25.000 500.000
Saitenwürmer (Nematomorpha) 46 240
Rädertiere (Rotatoria) 682 2.000
Kratzer (Acantocephala) 89 1.150 1.500
Hakenrüssler (Kinorhyncha) 21 150
Priapswürmer (Priapulida) 2 17
Kranzfühler (Tentaculata) 2 3.480
Moostierchen (Bryozoa) 85 4.000
Pfeilwürmer (Chaetognatha) 2 70
Bartträger (Pogonophora) 0 130
Flügelkiemer (Pterobranchier) 0 20
Eichelwürmer (Hemichordata) 1 108 110
Stachelhäuter (Echinodermata) 26 7.003 14.000
Chordatiere (Chordata) 729 64.788 80.000
 Manteltiere (Tunicata) 25 2.760
 Kieferlose (Acrania) 1 33
 Wirbeltiere (Vertebrata) 703 61.995 
  Rundmäuler (Cyclostomata) 5 116
  Knorpelfische (Chondrichthyes) 32 500
  »Knochenfische« (Osteichthyes) 227 30.653 40.000
  Lurche (Amphibia) 21 6.515 15.000
  »Kriechtiere« (Reptilia) 13 8.734 10.000
  Vögel (Aves) 314 9.990 >10.000
  Säugetiere (Mammalia) 91 5.487 5.500
Summe Tierarten 44.787 1.450.000 6.750.000
»Großalgen« (Braun-, Rot-, 
Armleuchter-Algen) 1.000 12.272
Moose (Bryophyta) 1.153 16.236 22.750
Farne (Pteridophyta) 74 12.000 15.000
Nacktsamer (Gymnospermae) 11 1.021 1.050
Bedecktsamer (Angiospermae) 2.977 268.600 352.000
Summe Pflanzenarten 5.215 310.129 400.000
»Pilze« (Fungi) 12.000 98.998 1.500.000
»Flechten« (Lichenes) 2.399 17.000 25.000
»Kleinalgen« (Grün-, Joch-, 
Kieselalgen) (Chromista) 5.000 25.044 200.000
»Einzeller« (Protoctista) 3.200 28.871 >1.000.000
»Prokaryoten«  10.307 1.000.000
Summe aller Arten 73.000 1.940.000 10.875.000

Tab. 50. Anzahl der beschriebenen Arten lebender 
Organismen in Deutschland und der Welt sowie 
eine Schätzung der auf der Welt insgesamt vorhan-
denen Arten lebender Organismen; paraphyleti-
sche Taxa in Anführungszeichen (nach Nowak, E. 
(1982). Wie viele Tierarten leben auf der Welt, wie 
viele davon in der Bundesrepublik Deutschland? 
Natur Landsch. 57, 383-389; Völkl, W. & Blick, 
T. (2004). Die quantitative Erfassung der rezenten 
Fauna von Deutschland – Eine Dokumentation auf 
der Basis der Auswertung von publizierten Arten-
listen und Faunen im Jahr 2004; Bundesamt für 
Naturschutz (2008). Daten zur Natur 2008: 15; 20; 
Chapman, A.D. (2006/09). Numbers of Living Spe-
cies in Australia and the World).
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menhang zwischen der Gunst der anorganischen 
Wachstumsbedingungen und der Vielfalt der Arten 
an einem Standort und stellt fest, »daß die Vegetation 
nach den Graden der Wärme vermehrt wird«41. J.F. 
Schouw führt 1823 die organische Vielfalt auf die 
Vielfalt der Umweltbedingungen an einem Standort 
zurück.42 Im 20. Jahrhundert ist die positive Korrela-
tion zwischen der Biodiversität und der strukturellen 
Vielfalt eines Habitats in zahlreichen Studien quanti-
tativ belegt (für ein Beispiel vgl. Abb. 84).

Historische Erklärungen der Diversität werden 
im 19. Jahrhundert im Rahmen von Deszendenzthe-
orien entwickelt. Noch J.B. Lamarcks Theorie der 
Transformation der Organismen kommt allerdings 
weitgehend ohne Bezüge zu Aussagen über die Di-
versität aus.43 Ganz anders ist dies aber in C. Darwins 
Evolutionstheorie. Darwin interpretiert die Diversität 
in gewisser Weise teleologisch, wenn er von einem 
Vorteil der Diversifikation (»advantage of diversi-
fication«44) spricht, der darin bestehe, dass bei Ver-
schiedenheit von Organismen eine größere Anzahl 
von ihnen zusammenleben könne: »the more widely 
and perfectly the animals and plants are diversified 
for different habits of life, so will a greater number 
of individuals be capable of there supporting them-
selves«45. Als Beleg für seine Auffassung verweist 
Darwin auf die Erfahrung der Landwirte, dass ein 
Fruchtwechsel, also die zeitlich versetzte Erhöhung 
der Diversität auf einer Ackerfläche, höhere Erträge 
mit sich bringt. Die höhere Diversität bedeutet nach 
Darwin eine höhere Produktivität eines Systems. Den 
Mechanismus, den Darwin hinter der Entstehung der 
organischen Diversität identifiziert, die Natürliche 
Selektion, ist allerdings alles andere als teleologisch. 
Nach Darwins Theorie besteht ein Vorteil der Vari-
ation und Spezialisierung, weil auf diese Weise die 
Konkurrenz um Ressourcen vermindert wird (»prin-
ciple of divergence«: »some spot will support more 

life if occupied by very diverse forms«46; ↑Phyloge-
nese). Darwin gibt damit also eine natürliche Erklä-
rung für die Diversität der Formen. 

Bis in die 1850er Jahre geht Darwin allerdings 
von einer begrenzten Anzahl von »Plätzen« in der 
Ökonomie der Natur aus (↑Nische; Phylogenese). 
Erst seit der 3. Auflage des ›Origin of Species‹ von 
1861 macht er deutlich, dass die Anzahl der Plätze 
im Wesentlichen nicht von der Heterogenität der an-
organischen Natur, sondern den innerbiologischen 
Beziehungen abhängt. Durch die Interaktion der Or-
ganismen untereinander kann nach Darwin eine prin-
zipiell unbegrenzte Diversität entstehen: »the mutual 
relations of organic beings are more important [for 
species diversity than the mere inorganic conditions]; 
and as the number of species in any country goes on 
increasing, the organic conditions 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 structure, and therefore no limit to 
the number of species which might be produced«.47

Eine einfache evolutionstheoretische Erklärung 
für die Vielfalt der biologischen Formen liefert auch 
A. Rosenberg 1994: Die Selektion sei in gewisser 
Weise »blind« für Strukturen, weil sie allein die Ef-
fekte und Funktionen bewerte, die von einer Struktur 
ausgehen: »selection does not descriminate between 
diverse structures that are equally advantageous with 
respect to the trait selected for, functional classes are 
ipso facto heterogenous [with respect to structure]«48. 
Bei aller Einförmigkeit der ↑Funktionen der Lebewe-
sen – alle sind auf die höchsten Zwecke der ↑Selbst-
erhaltung und ↑Fortpflanzung ausgerichtet – ergibt 
sich damit doch eine Vielfalt von Formen, weil jede 
Funktion durch höchst unterschiedliche Strukturen 
realisiert werden kann.

Diversitätsforschung in der Ökologie
Zu einem zentralen Thema der Ökologie wird die Di-
versität erst seit den 1960er Jahren. Die ökologischen 
Lehrbücher der 1940er und 50er Jahre behandeln das 
Thema höchstens peripher; ihr Gegenstand ist viel-
mehr das Verhältnis einzelner Organismen zu ihrer 
Umwelt, die Dynamik von Populationen oder der 
Stofffluss in Ökosystemen.49

Den theoretischen Hintergrund zur Behandlung 
der Frage nach der Diversität bilden Theorien zur 
Populationsdynamik von interagierenden Arten, die 
auf den einfachen Wachstums- und Interaktionsmo-
dellen von A.J. Lotka und V. Volterra aufbauen (↑Po-
pulation). Nach diesen Theorien ist eine Koexistenz 
von Organismen verschiedener Arten nur bei hinrei-
chenden Unterschieden in der Nutzung der vorhan-

Abb. 81. Verlauf der Anzahl beschriebener Arten von 1750 
bis 1980 bei drei verschiedenen Tiergruppen (1980 = 
100%) (aus Siewing, R. (Hg.) (1985). Lehrbuch der Zoo-
logie, Bd. 2: 59).
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denen Ressourcen möglich (»limiting similarity«), 
weil sonst die eine Art die andere verdrängen würde 
(»Konkurrenzausschlussprinzip«; ↑Koexistenz). Als 
der wesentliche Faktor, der die Diversität in einer 
Gemeinschaft begrenzt, gilt also die ↑Konkurrenz 
um Ressourcen. Die These, dass die Konkurrenz um 
Ressourcen die Diversität begrenzt, ist auf verschie-
dene Weise getestet worden50: (1) Es werden Korre-
lationen zwischen der Ressourcendiversität und der 
Artenvielfalt in verschiedenen Gemeinschaften un-
tersucht, deren Ergebnisse wenigstens in einigen Stu-
dien einen starken Zusammenhang nahelegen (vgl. 
Abb. 84). (2) Durch künstliche Hinzufügung von Ar-
ten zu einer Gemeinschaft kann ermittelt werden, ob 
es eine maximale Diversität in einer Gemeinschaft 
gibt, die einem Wert der Sättigung (»saturation«) 
entspricht.51 (3) Es wird die Diversität von Gemein-
schaften untersucht, die in weit entfernten Regionen 
ähnliche Habitate besiedeln – mit sehr unterschied-
lichen Ergebnissen, die in einigen Fällen keinen Zu-
sammenhang von Habitattyp und zugehöriger Biodi-
versität nachweisen (»Diversitätsanomalien«).52

Umstritten ist bis in die Gegenwart, ob tatsächlich 
die aktuelle Interaktion zwischen den Organismen 
einer Gemeinschaft deren Diversität bestimmt oder 
ob nicht eher historische und geografische Gründe 
die ausschlaggebenden Faktoren sind. Nach einem 
traditionellen Argument, das mindestens bis auf A.R. 
Wallace zurückgeht (↑Biogeografie), sind aus histo-
rischen Gründen diejenigen Regionen der Erde be-
sonders artenreich, die über lange Zeiten ein konstan-
tes Milieu hatten; dies wird traditionell den Tropen 
zugeschrieben. Wallace formuliert diesen Zusam-
menhang 1878 auf folgende Weise: »The equatorial 
zone [...] exhibits to us the result of a comparatively 
continuous and unchecked development of organic 
forms [...]. The equatorial regions are then, as regards 
their past and present life histories, a more ancient 
world than that represented by the temperate zones, 
a world in which the laws which have governed the 
progressive development of life have operated with 
comparatively little check for countless ages, and 
have resulted in those infinitely varied and beautiful 
forms«.53

Auch im 20. Jahrhundert wird diese These vielfach 
vertreten und die Diversität damit im Wesentlichen 
auf historische Prozesse der Evolution zurückgeführt 
(A.G. Fischer 1960: »Biotic diversity is a product of 
evolution, and is therefore dependent upon the length 
of time through which a given biota has developed 
in an uninterrupted fashion«54). In Ergänzung dieser 
Ansätze werden seit den 1970er Jahren integrative 
Modelle formuliert, in denen die historischen zu-

sammen mit ökologischen Faktoren berücksichtigt 
werden. Nicht nur die langfristige Konstanz, sondern 
auch Störungen des Gleichgewichts sowie die lokale 
räumliche und zeitliche Heterogenität der Ressourcen 
sind dabei als wichtige Determinanten der Diversität 
identifiziert worden (»patchiness« und »ephemerali-
ty«; ↑Koexistenz).55

Abb. 82. Verlauf der biologischen Diversität in der Erdge-
schichte, gemessen anhand der Anzahl der Familien marin 
lebender Tiere in den letzten 600 Millionen Jahren. Fossil 
schlecht überlieferte Gruppen sind nicht berücksichtigt. 
Fünf Ereignisse des Massenaussterbens sind durch Zah-
len markiert und oben in dem quantitativen Ausmaß des 
Rückgangs angegeben (aus Raup, D.M. & Sepkoski, J.J. Jr. 
(1982). Mass extinction in the marine fossil record. Science 
215, 1501-1503: 1502).

Abb. 83. Eine grobe Schätzung der Verteilung der Artenan-
zahl von auf dem Land lebenden Tieren (S) über ihre Kör-
perlänge (L) (doppelt logarithmische Darstellung). Die ge-
strichelte Line gibt das Verhältnis S ~ L-2 an (aus May, R.M. 
(1986). The search for patterns in the balance of nature: 
advances and retreats. Ecology 67, 1115-1126: 1124).
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In der Ökologie gehen die Versuche zur Erklärung 
der Diversität von unterschiedlichsten Modellen aus: 
z.B. von Gleichgewichts- und Ungleichgewichtsmo-
dellen der Koexistenz56, Nahrungskettenmodellen57 
oder der Inselbiogeografie58. Trotz dieser intensiven 
Bemühungen besteht bis in die Gegenwart keine The-
orie, auf deren Grundlage die vorhandene Diversität 
auch nur ansatzweise erklärt werden könnte. Es ist 
einfach unklar, warum sich die gegenwärtige Anzahl 
von Tierarten auf der Erde in der Größenordnung von 
107 und nicht bei 104 oder 1010 bewegt.59

Arten- und Gestaltenreichtum (Disparität)
Eine eigene Terminologie zur Charakterisierung der 
Diversität der Formen ausgehend von ihrer phy-
logenetischen Entstehung führt W. Hennig 1949 
ein. Er unterscheidet die beiden Komponenten des 
Artenreichtums und des Gestaltenreichtums einer 
taxonomischen Gruppe: Das Begriffspaar Euryme-
rie und Stenomerie bezieht sich auf die erste dieser 
Komponenten: Eurymere Gruppen umfassen viele 
Arten, stenomere dagegen wenige. Auf den Gestal-

tenreichtum ist dagegen die Unterscheidung von Eu-
rymorphie (»Gestaltenreichtum«) und Stenomorphie 
(»Einförmigkeit der Gestaltungsverhältnisse«) bezo-
gen.60 (Der Ausdruck stenomorph wird vorher bereits 
in anderer Bedeutung verwendet: P. Bartsch bezeich-
net damit 1923 verkleinerte Formen einer taxonomi-
schen Gruppe, die aufgrund eines eingeschränkten 
Habitats entstanden sind (z.B. Pfahlwürmer: »dimi-
nutive forms produced by their cramped habitat«61.) 
Die beiden Aspekte der Diversität können durchaus 
unabhängig voneinander sein: Ausgehend von einer 
Stammform kann sich eine taxonomische Gruppe in 
zahlreiche Arten aufspalten, die sich aber stark äh-
neln; umgekehrt kann eine Gruppe aus wenigen, aber 
sehr verschieden gestalteten Formen bestehen.

Hennigs Differenzierungsvorschlag findet nur we-
nig Beachtung. Es sind daher andere Terminologien 
entwickelt worden, die die gleiche Unterscheidung 
auf den Begriff bringen sollen: B. Runnegar führt 
1987 den Begriff der morphologischen Disparität 
(»morphologic disparity«) zur Bezeichnung der mor-
phologischen Differenz von Typen ein (»the amount 
of difference between related phyla, classes, species, 
individuals, proteins, genes, etc.«).62 Runnegar grenzt 
die Disparität von der taxonomischen Diversität im 
Sinne der Anzahl von taxonomischen Einheiten ab. 
S.J. Gould greift den neuen Terminus schnell auf und 
macht ihn 1989 einem breiten Publikum bekannt.63 
Gould ist der Auffassung, dass die Disparität im 
Laufe der Evolution nicht unbedingt zugenommen 
hat. Wie die Vielfalt von Bauplänen in der fossil 
überlieferten präkambrischen Burgess-Shale-Fauna 
belege, hätten sich in der Evolution vielmehr einige 
Bauplantypen auf Kosten einer anfänglichen Viel-
falt durchgesetzt (↑Phylogenese: Abb. 395). Spätere 
detaillierte Untersuchungen zeigen allerdings, dass 
die Disparität innerhalb bestimmter Taxa (z.B. der 
Arthropoden) tatsächlich eher zu- als abgenommen 
hat.64 Und auch die präkambrische und kambrische 
Disparität war offenbar eher geringer als größer als 
die spätere Disparität.65 Eine offene und umstrittene 
Frage ist es dabei aber noch, ob es eine objektive 
Bestimmung des Begriffs der Disparität überhaupt 
geben kann. Das Problem bei der Bestimmung der 
Disparität besteht in der Abgrenzung von Bauplänen, 
also der Gewichtung von Merkmalen.66

Diversitätsindizes
Wichtige Impulse der Diversitätsforschung gehen 
seit Mitte des 20. Jahrhunderts von dem Verständnis 
der Diversität als quantifizierbarer Größe aus. Die 
Diversität stellt aber keine einfache Messgröße dar; 
vielmehr können, der Komplexität des Begriffs ent-

Abb. 84. Korrelation der Artendiversität von Vögeln 
(»bird species diversity«: B.S.D.) und der Diversität der 
Belaubungshöhe der Vegetation (»foliage height diver-
sity«: F.H.D.) in Nordamerika (Kreise) und Australien 
(Dreiecke). Die Regressionsgerade beruht auf den Daten 
aus Nordamerika. Hohe Habitatvielfalt ermöglicht auch 
eine hohe Biodiversität. Weil jede Steigerung der Diversität 
zur Bildung neuer Habitate führt, ist die Erzeugung von bi-
ologischer Diversität ein sich selbst steigernder Vorgang: 
Jede Zunahme der Diversität ermöglicht die Bildung neuer 
Diversität (aus Recher, H.F. (1969). Bird species diversity 
and habitat diversity in Australia and North America. Amer. 
Nat. 103, 75-80: 77).
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sprechend, verschiedene Aspekte der Vielfalt von Or-
ganismen in die Messung eingehen. Grundlegend für 
alle Messverfahren der Diversität ist die Zusammen-
fassung von zwei verschiedene Größen: der Anzahl 
verschiedener Typen (z.B. der Arten) in einer Region 
(»Reichtum«; engl. »richness«) und deren relativer 
Häufigkeit (»Gleichverteilung«; engl. »evenness«). 
Die Gleichverteilung wird meist definiert als das Ver-
hältnis der beobachteten Vielfalt relativ zu der maxi-
mal möglichen Vielfalt, die vorliegt, wenn alle Typen 
in dem untersuchten Gebiet gleichhäufig sind.67

Frühe Indizes werden bereits Ende der 1920er Jah-
re verwendet.68 Als Diversitätsindex werden diese 
Größen seit den 1940er Jahren bezeichnet (Fisher 
et al. 1943; »index of diversity«69; Anscombe 1950: 
»diversity index«70). Einen der ersten präzisen Di-
versitätsindizes formulieren R.A. Fisher, A.S. Corbet 
und C.B. Williams 1943, indem sie die Häufigkeits-
verteilung von Schmetterlingsarten aus einer Region 
einer logarithmischen Serie anpassen und die Kon-
stante α dieser Serie als Maß verwenden.71 Später 
vielfach verwendete Indizes werden 1949 von E.H. 
Simpson72 und in den 50er Jahren ausgehend von 
der mathematischen Informationstheorie (»Shan-
non-Weaver-Index«) entwickelt.73 R.H. MacArthur 
schlägt den Shannon-Weaver Index zunächst als Maß 
für die Stabilität eines Nahrungsnetzes vor74, bevor 
er ihn für Diversitätsmessungen verwendet75. Einen 
Höhepunkt erlebt die Entwicklung und Anwendung 
der Diversitätsindizes in den 1960er und 70er Jahren 
mit einer großen Vielfalt von vorgeschlagenen Indi-
zes.76

Eine wichtige theoretische Grundlage für die 
quantitative Analyse der Artendiversität legt 1948 
F.W. Preston, indem er in einem Diagramm die Arten 
in Häufigkeitsklassen einteilt und auf der Abszisse 
anordnet und der Ordinate einen logarithmischen 
Maßstab zur Basis 2 zugrundelegt (halblogarithmi-
sche Darstellung; vgl. Abb. 85).77 In einem solchen 
Diagramm folgt die Verteilung der Arten in sehr vie-
len verschiedenen natürlichen Gemeinschaften einer 
Normalverteilung; Preston nennt diese daher 1962 
die kanonische Verteilung.78 Erklärungen für diese 
Art der Verteilung gibt Preston nicht, und auch spä-
tere Erklärungen sind vielfach unzulänglich.79 Die 
bekannteste theoretische Grundlage zur Erklärung 
der Artenverteilung ist das Modell des gebrochenen 
Stocks (»broken stick model«) von R. MacArthur. 
Dieses geht aus von der zufälligen und gleichzeitigen 
Aufteilung des Nischenraums, der als Linie (»stick«) 
repräsentiert wird.80 Erfolgreichere spätere Modelle 
legen eine sequenzielle Aufteilung des multidimensi-
onalen Nischenraums zugrunde.81 

Schon früh wird auf die zahlreichen Schwierigkei-
ten hingewiesen, die mit der Anwendung der Diversi-
tätsindizes verbunden sind. So bezeichnet S.H. Hurl-
bert die Diversität 1971 als ein »Nichtkonzept«, weil 
sie nicht allein mit einem Index identifiziert werden 
kann und daher keine klar bestimmte Größe ist.82 Ein 
weiteres Problem besteht darin, dass die Diversität 

Artenreichtum (Jaccard 1928)
Anzahl der Arten in einer Region

Gleichverteilung (»evenness«) (Lloyd & Ghelardi 
1964)
Gleichmäßigkeit der Häufigkeitsverteilung der Indivi-
duen über die Arten

Artendiversität (Olmsted 1941)
Verbindung von Reichtum und Gleichverteilung von 
Arten in einer Region

α-Diversität: Diversität einer Gemeinschaft (Whitta-
ker 1960)
Diversität einer Gemeinschaft von Organismen

β-Diversität: Artenwechsel entlang Gradienten 
(Whittaker 1960)
Wechsel von Arten entlang eines ökologischen Gradi-
enten

γ-Diversität: Artenvielfalt einer Landschaft (Whit-
taker 1960)
Diversität von Arten in einer größeren geographischen 
Einheit, die mehrere Lebensräume umfasst (z.B. eine 
Landschaft oder Insel)

Habitat-Diversität (Tansereau 1913)
Vielfalt der Habitate in einer Region

Genetische Diversität: Allelvielfalt (Agar 1914)
Vielfalt genetischer Einheiten (z.B. Allele für einen Lo-
kus) in einer Population

Merkmalsdiversität (Wernham 1912)
Diversität der phänotypischen Merkmale eines Organis-
mus oder einer Gruppe von Organismen in einer ökolo-
gischen Gemeinschaft oder eines Taxons

Funktionale Diversität (Franklin 1988)
Diversität der Rollen, Beziehungen und Prozesse in ei-
nem System (z.B. ökologische Nischen, trophische Ver-
knüpfungen und Genfluss)

Trophodiversität (Yodzis 1993)
Komplexität ökologischer Gemeinschaften als kombi-
niertes Maß für (1) die Anzahl von biologischen Arten 
innerhalb einer »Trophospezies« der Gemeinschaft, (2) 
die durchschnittliche Anzahl von Trophospezies auf 
einer trophischen Ebene und (3) die durchschnittliche 
Länge der Nahrungsketten in der Gemeinschaft

Tab. 51. Dimensionen der Diversität.
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zwei unabhängig voneinander variierende Größen 
miteinander kombiniert, so dass ein Diversitätsmaß 
kein Wert ist, der eine Gemeinschaft eindeutig cha-
rakterisiert: Eine Gemeinschaft aus wenigen Arten, 
die aber ähnlich häufig sind, kann z.B. die gleiche 
Diversität aufweisen wie eine Gemeinschaft aus vie-
len Arten, von denen einige sehr häufig sind.83 Au-
ßerdem besteht nicht selten eine Abhängigkeit des 
Diversitätsindexes von dem Umfang und der Art 
der Ermittlung der Stichprobe. Und schließlich ist 
v.a. bei vielen Pflanzen nicht klar, welche Einheit als 
↑Individuum zu zählen hat und damit als Maß der 
Gleichverteilung gelten soll. Seit den 1980er Jahren 
setzt sich daher allgemein die Einsicht durch, dass 
sich die Biodiversität auf vielen Ebenen manifestiert 
und viele Facetten hat, so dass die gesamte Vielfalt 
nicht in einem Maß für die Diversität eines Systems 
konzentriert werden kann.84

Eine eigene Debatte kreist seit den 1970er Jahren 
um den Zusammenhang zwischen der Diversität und 
der Stabilität einer Gemeinschaft (↑Gleichgewicht/
Stabilität).

Ebenen der Diversität
Üblich ist es in der Ökologie, verschiedene Bezugs-
punkte der Diversität zu unterscheiden (vgl. Tab. 51). 
Traditionell bezieht sich die Diversität auf die Vielfalt 
der Organismen in einem einzelnen Habitat (»within-
habitat diversity« oder alpha-Diversität).85 Daneben 
kann auch der Unterschied in der Organismenzusam-
mensetzung benachbarter Habitate als ein Diversi-

tätsmaß bestimmt werden (»bet-
ween-habitat diversity« oder be-
ta-Diversität).86 Schließlich wird 
auch – die beiden ersten Indizes 
miteinander kombinierend – die 
Artenvielfalt innerhalb eines 
größeren Gebiets, das verschie-
dene Habitate umfasst, quantita-
tiv bestimmt (»landscape diver-
sity« oder gamma-Diversität).87 
Alpha- und Gamma-Diversität 
können auf ähnliche quantitative 
Weise bestimmt werden; die be-
ta-Diversität stellt dagegen ein 
Ähnlichkeitsmaß von Gemein-
schaften dar.

Neben der Berücksichtigung 
der Artenvielfalt wird in das 
Konzept der Biodiversität zu-
nehmend auch die Vielfalt auf 
anderen biologischen Hierar-
chieebenen integriert. E.A. Nor-

se und R.E. McManus fassen mit dem Begriff der 
biologischen Diversität zunächst zwei verwandte 
Konzepte zusammen: die genetische und die ökolo-
gische Diversität.88 Seit Mitte der 1980er Jahre wird 
es üblich, drei Ebenen der biologischen Diversität zu 
unterscheiden89: die genetische Diversität (innerhalb 
einer Art), die Artendiversität (Anzahl und Gleichver-
teilung verschiedener Arten) und die ökologische Di-
versität (Diversität von Ökosystemen oder ökologi-
schen Gemeinschaften). In enger Korrelation mit der 
Biodiversität steht häufig die Habitatdiversität, d.h. 
die Vielfalt und Gleichverteilung der Lebensräume in 
einer Region. Diese Ausdrücke haben ein sehr unter-
schiedliches Alter: genetische Diversität erscheint zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts (Bateson 1911: »genetic 
diversity«90), Artendiversität in Reisebeschreibun-
gen bereits des 17. Jahrhunderts (Anonymus 1672: 
»une grande diversité d’especes de crapaux [Krö-
ten]«91; Hale 1677: »diversity of Species of Animals 
and Vegetables«92; Kellogg 1907: »the upbuilding of 
the great fabric of species diversity«93; Göldi 1914: 
»Artendiversität«94), ökologische Diversität Ende des 
19. Jahrhunderts (Anonymus 1898: »This region [the 
mountainous region of south-western Colorado] is 
especially rich in species, and is also interesting for 
its great ecological diversity«95), ebenso wie Habi-
tatdiversität (Lindsay 1868: »living specimens over 
larger areas, and in a greater diversity of habitats«96; 
Anonymus 1871: »The surface of the country exhibits 
the greatest diversity of habitats for native plants«97; 
Tansereau 1913: »habitat diversity«98).

Abb. 85. In einer Darstellung mit halblogarithmischem Maßstab ergibt die Verteilung 
der Häufigkeit von Arten in einer Gemeinschaft annähernd eine Normalverteilung. 
Die Abszisse enthält eine Gruppierung der Arten in Häufigkeitsklassen im logarith-
mischen Maßstab zur Basis 2 (»Oktaven«); auf der Ordinate ist die Anzahl von Arten 
in jeder Oktave angegeben. Viele unterschiedliche Gemeinschaften folgen diesem 
Muster. Die angegebenen Daten beziehen sich auf nachtaktive Schmetterlinge, die 
1931-34 in Lichtfallen in Maine gefangen wurden (aus Preston, F.W. (1948). The 
commonness and rarity of species. Ecology 29, 254-283: 258).
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Ein Maß der Diversität auf der Ebene von 
Individuen ist die morphologische Diversität 
(Lewes 1860: »with this fundamental histo-
logical resemblance [of all animals], there is 
a great morphological diversity«99; Allman 
1872: »In the Gymnoblastea there is still 
more morphological diversity, this sub-order 
being represented by numerous families and 
genera«100). Daneben ist seit Beginn des 20. 
Jahrhunderts auch der Ausdruck Merkmals-
diversität in Gebrauch (Wernham 1912: »cha-
racter-diversity«101; im genetischen Kontext: 
Cook 1907102). Sie kann bestimmt werden als 
die Anzahl der (phänotypischen) Merkmale 
eines Individuums oder einer Gruppe von In-
dividuen in einer ökologischen Gemeinschaft 
oder in einem Taxon. In einer Gemeinschaft 
wächst die Merkmalsdiversität mit der Arten-
diversität sowie mit der taxonomischen und 
ökologischen Unterschiedlichkeit der vorhan-
denen Arten, also der funktionalen Diversität 
des Systems. Besondere Schwierigkeiten erge-
ben sich allerdings für die genaue Abgrenzung 
und Quantifizierung von Merkmalen (↑Form/
Merkmal).103

›Diversität‹ ist also eine Größe, die sich auf 
die Einheiten aller Organisationsebenen bio-
logischer Systeme beziehen kann: auf Öko-
systeme, Baupläne (Phyla) und Arten ebenso 
wie auf morphologische Strukturen, Entwick-
lungsprozesse und Gene.104 Zentriert wird das 
Konzept meist um die Artenvielfalt im ökolo-
gischen Kontext.

Diversität als strukturalistisches Konzept
Besonderes Gewicht wird bei dem Konzept 
der Diversität auf die strukturelle Ebene 
biologischer Phänomene gelegt: Es werden 
primär strukturelle Entitäten wie Typen von 
Organismen oder Genen in ihrer Vielfalt und 
Verteilung quantifiziert.105 Weniger Berück-
sichtigung findet dagegen die Ebene der Pro-
zesse, die diese Vielfalt erzeugen und erhalten. 
Dieser Ausrichtung wird mit dem Konzept der 
Prozessdiversität (»process diversity«106) ent-
gegengewirkt. Es etabliert sich außerdem seit 
Mitte der 1990er Jahre, neben die strukturelle 
Diversität die »funktionale Diversität« von 
biologischen Systemen zu stellen. Als dritte 
Kategorie kann die »kompositionale Diversi-
tät« unterschieden werden. 

Zusammenfasst ergeben sich damit also drei 
Dimensionen der Diversität: (1) Die stukturel-

Abb. 86. Globale Verteilung der Biodiversität auf der Ebene von 
Familien für (von oben nach unten) Samenpflanzen, Käfer und Säuge-
tiere. Dunklere Grautöne stehen für größere Diversität; Biodiver-
sitätszentren sind mit einem weißen Kreuz versehen. Samenpflanzen 
und Käfer haben ihre höchste Diversität in Südostasien; Säugetiere in 
Madagaskar und Afrika südlich der Sahara. Der latitudinale Diver-
sitätsgradient mit der Zunahme der Diversität Richtung Äquator ist 
bei allen drei Gruppen erkennbar (aus Gaston, K.J., Williams, P.H., 
Eggleton, P. & Humphries, C.J. (1995). Large scale patterns of bio-
diversity: spatial variation in family richness. Proc. Roy. Soc. Lond. 
Biol. Sci. 260, 149-154: 150).
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le Diversität umfasst das Muster der physischen Ge-
stalt eines Systems, z.B. die Komplexität und räumli-
che Anordnung der Habitateinheiten (»patchiness«). 
(2) Die kompositionale Diversität betrifft die Vielfalt 
von Elementen in einem System, z.B. als Maß der 
Diversität von Arten und Genen. (3) Die funktionale 
Diversität bezeichnet die Vielfalt der ökologischen 
und evolutionären Prozesse in einem System, z.B. 
den Genfluss, Nährstoffkreisläufe und Störungen des 
Systems.107

Funktionale Diversität
Als funktionale Diversität (Franklin 1988: »functio-
nal diversity«108) eines Systems wird die Anzahl der 
unterschiedlichen funktionellen Gruppen (»functio-
nal types«109) oder der in diesem System vorliegen-
den ökologischen Rollen bezeichnet (↑Rolle, ökolo-
gische). In der Neurophysiologie wird der Ausdruck 

bereits in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhun-
derts verwendet.110 Die heute dominante Bedeutung 
bezieht sich aber auf ökologische Systeme.111 Im 
Gegensatz zur strukturellen Diversität werden über 
die funktionale Diversität die relationalen und dyna-
mischen Aspekte der Vielfalt einer Gemeinschaft in 
den Blick genommen, also die Diversität der Rollen, 
Beziehungen und Prozesse in einem System (z.B. 
ökologische Nischen, trophische Verknüpfungen und 
Genfluss).112 Ein verbreitetes Maß der funktionalen 
Diversität ist die Anzahl der funktionalen Gruppen 
(»the relative abundance of functionally different 
kinds of organisms«113). Eine funktionale Gruppe 
oder Rolle kann entweder über die Art der Ressour-
cennutzung der Organismen oder die Wirkung auf 
andere Organismen bestimmt werden (↑Nische). Der 
Artenreichtum einer Gemeinschaft muss dabei nicht 
notwendig mit der funktionalen Diversität korreliert 
sein. Es kann vielmehr eine »Redundanz«114 in einer 
Gemeinschaft vorliegen, wenn die gleichen funkti-
onalen Rollen durch verschiedene Arten mehrfach 
besetzt sind, wenn die funktionalen Gruppen also 
eine hohe interne Artendiversität aufweisen (↑Rolle, 
ökologische).

Verwandt mit dem Konzept der funktionalen Di-
versität ist der Begriff der Trophodiversität, der 
1993 von P. Yodzis eingeführt wird.115 Die Tropho-
diversität bezeichnet die Diversität innerhalb eines 
Nahrungsnetzes (»food web«; ↑Ernährung). Für die 
ökologische Dynamik der Nahrungsnetze ist nicht 
die Zuordnung von Organismen zu taxonomischen 
Arten, sondern zu Ernährungstypen ausschlagge-
bend; Yodzis spricht von Trophospezies (»trophospe-
cies«)116: Die Angehörigen einer Trophospezies sind 
durch ähnliche Nahrungsgewohnheiten ausgezeich-
net, sie ernähren sich also von anderen Organismen 
ähnlicher Arten. Das Konzept der Trophodiversität 
hat nach Yodzis drei Dimensionen: Es umfasst die ta-
xonomische Diversität innerhalb einer Trophospezi-
es, die horizontale Diversität des Nahrungsnetzes in-
nerhalb der trophischen Ebenen, d.h. die Anzahl von 
Trophospezies auf den verschiedenen Ebenen, und 
die vertikale Diversität des Nahrungsnetzes, d.h. die 
Länge der Nahrungsketten in der Gemeinschaft.117

Biodiversität
Von der ›Biodiversität‹ wird seit Mitte der 1980er 
Jahre nach einer Konferenz in Washington D.C. zu 
diesem Thema (›National Forum on BioDiversity‹, 
1986) und besonders nach Erscheinen des von E.O. 
Wilson und F.M. Peter herausgegebenen Werkes 
›Biodiversity‹ (1988) gesprochen. Als Urheber des 

Abb. 87. Negative Korrelation zwischen der Anzahl der 
Arten (Diversität) und der Anzahl der festen ökologischen 
Interaktionen zwischen den Individuen verschiedener Arten 
(»Konnektanz«: c, z.B. trophische Beziehungen). Daten-
grundlage: verschiedene Gemeinschaften von Pflanzen und 
Pflanzenfressern im Grasland der Serengeti. Artenarme Ge-
meinschaften sind durch eine hohe Zahl von Interaktionen 
zwischen Individuen verschiedener Arten gekennzeichnet; 
artenreiche Gemeinschaften dagegen durch eine relativ 
geringe Interaktionsvielfalt. Eine Erklärung hierfür liegt 
in der Organisation der Gemeinschaften in »Gilden« aus 
mehreren Arten, die ähnliche Ansprüche an die Umwelt ha-
ben und untereinander wenig interagieren. Die Korrelation 
kann auch so interpretiert werden, dass Gemeinschaften mit 
vielen Arten nur dann stabil sind, wenn es relativ wenige 
ökologische Beziehungen zwischen ihnen gibt; oder, anders 
gesagt: Gemeinschaften hoher Diversität können stabil 
sein, wenn sie in Gilden strukturiert sind (aus McNaughton, 
S.J. (1978). Stability and diversity of ecological communi-
ties. Nature 274, 251-253: 252).
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Ausdrucks ›Biodiversität‹ gilt Walter G. Rosen, einer 
der Organisatoren der Washingtoner Tagung.118 Das 
Wort ist von Anfang an nicht rein naturwissenschaft-
lich gemeint, sondern bezeichnet ein Konzept »mit 
wissenschaftlicher und moralischer Autorität«119. In 
der Erinnerung Rosens war es seine Absicht bei der 
Planung der Konferenz, das umständliche biological 
diversity durch das schlagkräftige biodiversity zu 
ersetzen. Durchaus programmatisch folgt er damit 
der Devise, das ›Logische‹ aus dem ›Biologischen‹ 
zu entfernen (»to take the ›logical‹ out of ›biologi-
cal‹«120). Dem Begriff sollten damit die Dimensio-
nen von emotion und spirit erhalten bleiben. In den 
letzten Jahren ist der Ausdruck zu einem Modewort 
geworden, welches das alte ›Diversität‹ im biologi-
schen Kontext weitgehend ersetzt hat – vor allem bei 
Untersuchungen auf globaler Ebene.121

Eine regelrechte Explosion der Anzahl von Publi-
kationen zu diesem Thema ist seit Ende der 1980er 
Jahre festzustellen.122 Das Konzept steht dabei in 
enger Verbindung zu Bemühungen des Natur- und 
Umweltschutzes – gelegentlich wird es sogar direkt 
damit identifiziert.123 Der Ausdruck ist dabei eindeu-
tig ein positiv besetzter Wertbegriff, der direkt zum 
Handeln im Sinne einer Verwirklichung und Erhal-
tung des von ihm Bezeichneten aufruft. Der Reiz des 
Begriffs liegt daneben auch darin, dass er eine klare 
Quantifizierung verspricht. ›Biodiversität‹ ist also in 
der öffentlichen Wahrnehmung der Ausdruck für eine 
sowohl messbare als auch schöne und nützliche und 
dabei zugleich durch menschliches Handeln bedroh-
te Sache. Der Begriff hat damit gleichermaßen eine 
Verankerung in der Wissenschaft und Ökonomie wie 
in der Ethik und Ästhetik.

Vor dem Aufkommen des Wortes ›Biodiversität‹ 
sind einige Äquivalente verbreitet: Der Ausdruck 
organische Diversität (engl. »organic diversity«) er-
scheint vereinzelt bereits seit Mitte des 19. Jahrhun-
derts.124 Seit der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
ist daneben von der biologischen Diversität (»bio-
logical diversity«)125 die Rede, und zwar sowohl in 
Bezug auf die taxonomische Vielfalt von Arten als 
auch die Vielfalt von »strukturellen Typen« (Lebens-
formtypen) einer Region. Mitte des 20. Jahrhunderts 
kommt der Ausdruck biotische Diversität (»biotic 
diversity«) auf, um den Artenreichtum (»richness in 
species«) einer Region zu bezeichnen und quantitativ 
zu erfassen126. Die Ausdrücke werden meist als syno-
nyme Konzepte verstanden.

Eine verbreitete Definition von ›Biodiversität‹, die 
die verschiedenen Ebenen der Vielfalt berücksichtigt, 
gibt eine Behörde des US-Kongresses 1987: »Bio-
logical diversity refers to the variety and variability 

among living organisms and the ecological comple-
xes in which they occur. Diversity can be defined 
as the number of different items and their relative 
frequency. For biological diversity, these items are 
organized at many levels, ranging from complex eco-
systems to the chemical structures that are the mole-
cular basis of heredity. Thus, the term encompasses 
different ecosystems, species, genes, and their relati-
ve abundance«127. Eine andere programmatische De-
finition für die internationale Forschung wird 1991 
gegeben: »Biodiversität ist die Eigenschaft lebender 
Systeme unterschiedlich, d.h. von anderen spezifisch 
verschieden und andersartig zu sein. Biodiversität 
wird definiert als die Eigenschaft von Gruppen oder 
Klassen von Einheiten des Lebens, sich voneinander 
zu unterscheiden. D.h., jede Klasse biologischer En-
titäten – Gen, Zelle, Einzellebewesen, Art, Lebens-
gemeinschaft oder Ökosystem – enthält mehr als nur 
einen Typ. […] Diversität zeigt sich auf allen Ebenen 
der biologischen Hierarchie, von Molekülen bis zu 
Ökosystemen«.128

Seit den frühen 1970er Jahren bildet das Konzept 
der biologischen Diversität einen zentralen Begriff 
in der Debatte um die Gefährdung und den Schutz 
von Pflanzen und Tieren durch den Menschen (↑Bio-
ethik).129 In der biologischen Vielfalt wird eine »Es-
senz des Lebens« gesehen und ihr wird ein Wert an 
sich zugeschrieben, für deren Erhaltung dem Men-
schen eine evolutionäre Verantwortung (»evolutiona-
ry responsibility«) zukomme.130
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Einzeller
Das Wort ›Einzeller‹ erscheint vereinzelt seit Mitte 
des 19. Jahrhunderts (Dippel 1858: »Andere Einzel-
ler, wie die Vaucherien, die Valonien, entwickeln fa-
denförmige, auf mancherlei Weise verästelte Zellen 
von bedeutender Länge«1). Regelmäßig wird es aber 
erst im 20. Jahrhundert verwendet. Der Ausdruck 
dient der Bezeichnung der taxonomischen Gruppe 
oder des Organisationstyps der einzelligen Organis-
men (bei W. Bölsche um 1900 u.a. auch für Bakterien 
oder »Bazillen«).2 In Form eines Adjektivs erscheint 
das Grundwort bereits seit den 1840er Jahren (Kölli-
ker 1845: »einzellige Thiere«3; Perty 1846: »einzel-
lige Pflanzen«4; Kölliker 1852; Cohn 1852: »einzel-
lige Organismen«5). Das englische Äquivalent ist als 
direkte Übersetzung aus dem Deutschen seit Ende 
der 1840er Jahren in Gebrauch (in der Übersetzung 
von Nägeli 1849: »unicellular plants«6; von Sie-
bolds 1850: »unicellular animals«7; Köllikers 1853: 
»unicellular organisms«8; vgl. auch Carpenter 1854: 
»unicellular Protozoa«9).

Nach späterer Terminologie umfasst die Gruppe 
der Einzeller sowohl die einzelligen Pflanzen, als 
auch die einzelligen Tiere, die Protozoen, die »nur 
aus einer einzigen Zelle bestehen« (R. Hertwig 
1897)10. Bevor sich die Bezeichnung ›Einzeller‹ 
etabliert, werden sie auch die Einzelligen genannt.11 
In Bezug auf die Tiere umfassen sie einen Teil der 
Gruppe, die vorher als Animalcules, Infusorien oder 
Protozoen (Urtiere) bekannt sind (s.u.). Allein auf der 
Grundlage ihrer geringen Größe werden die Einzeller 
(ebenso wie die Bakterien) seit den 1860er Jahren als 
Mikroorganismen bezeichnet (Dietz 1865: »Einnis-
tung parasitischer Mikroorganismen [als Krankheits-
erreger bei Pflanzen und Tieren]«12; franz. 1868: »mi-
cro-organismes«13; engl. 1875: »micro-organisms«14) 
(Dieser Ausdruck wird in der ersten Jahrhunderthälf-
te auch für die Zellen eines mehrzelligen Organismus 
verwendet; Guhrauer 1842: »Der Organismus ergiebt 
sich […] als ein System mikroscopischer Individuali-
täten, als ein Makrokosmos mit zahlreichen wesens-
gleichen Mikroorganismen«15.) Bis zum Anfang des 
20. Jahrhunderts werden auch die ↑Bakterien zu den 
Einzellern gerechnet16, später werden dagegen allein 
Organismen mit einem echten Zellkern (Eukaryoten) 
dazugezählt.

Anfangs werden die Einzeller v.a. von medizini-
scher Seite als Erreger zahlreicher Krankheiten un-
tersucht. Erst um die Jahrhundertwende beginnt sich 

ihre Erforschung von medizinischen Bezügen zu lö-
sen, und sie werden nicht mehr über ihre Eigenschaft 
als Krankheitserreger, sondern ihre Struktur als ein-
zellige Organismen definiert.17

Beschreibungen bis ins 19. Jh.
Die am längsten bekannten Einzeller sind die bis zu 
6 cm großen fossilen Vertreter der Gattung Nummu-
lites, die als Abdrücke auf Steinen in der Antike und 
Renaissance (durch C. Clusius) beschrieben wer-
den.18 C. Gesner berichtet 1565 von der Foraminife-
re Vaginulina als einem kleinen Tier.19 Genauer un-
tersucht werden kleine Einzeller im Wasser, die mit 
bloßem Auge nicht sichtbar sind, seitdem das Mikro-
skop als Mittel der Erforschung der Natur eingesetzt 
wird. Die erste Abbildung eines solchen Einzellers 
liefert R. Hooke 1665 (wahrscheinlich von Rotalia 
beccarii).20 Als eigentlicher Begründer der Proto-
zoologie gilt aber A. van Leeuwenhoek. Seit Mitte 
der 1670er Jahre beobachtet van Leeuwenhoek frei 
lebende (und auch im Darm des Menschen vorkom-
mende) Einzeller mit seinem bis zu 270fach vergrö-
ßernden Mikroskop (u.a. Vertreter der Gattungen 
Vorticella, Stylonychia, Volvox, Polystomella und 
Giardia) und bezeichnet sie als Animalcules.21 Der 
Ausdruck animalculum als Diminutiv für ›animal‹, 
also »kleines Tier«, erscheint bereits vorher – spä-
testens zu Beginn des 16. Jahrhunderts bei T. More.22 
Van Leeuwenhoek bezeichnet allerdings nicht nur 
einzellige Organismen, sondern auch Bakterien und 
Mehrzeller wie Süßwasserpolypen und Rädertier-
chen als ›animalcules‹. Er geht davon aus, dass die 
kleineren Organismen Jugendformen der größeren 
sind. Van Leeuwenhoek erkennt die kleinen Wesen 
unter dem Mikroskop als echte Lebewesen an und 
wendet sich gegen die Meinung, sie könnten spon-
tan aus lebloser Materie entstehen. Denn wie bei den 
großen Tieren erkennt van Leeuwenhoek auch bei 
den animalcules Organe (z.B. Zilien zur Fortbewe-
gung) und beobachtet, wie sie sich durch Fortpflan-

Ein Einzeller ist ein Organismus, der nur aus einer Zelle 
besteht.
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zung aus anderen Lebewesen des gleichen Typs bil-
den (↑Urzeugung).

Im 17. und 18. Jahrhundert ergeben mikroskopische 
Beobachtungen eine Vielfalt neuer und charakteristi-
scher Formen von Einzellern23: A. von Leeuwenhoek 
beschreibt 1674 in einem Brief an die ›Royal Socie-
ty‹ als erster das Augentierchen Euglena viridis, eine 
zweite Beschreibung erfolgt 1696 durch J. Harris.24 
Von frei lebenden Ziliaten (wahrscheinlich Colpidi-
um) berichtet zuerst F. Buonanni im Jahr 1691.25 Ein 
anonymer Autor gibt 1703 eine Beschreibung des 
in diese Gruppe gehörenden Pantoffeltierchens Pa-
ramaecium26, dessen erste Abbildung von L. Joblot 
aus dem Jahr 1718 stammt27. Die phosphoreszieren-
de Noctiluca wird 1753 von H. Baker beschrieben.28 
Das erste Porträt einer Amöbe (Proteus) erfolgt 1755 
durch A.J. Rösel von Rosenhof.29 Die Entdeckung der 
Dinoflagellaten geht auf O.F. Müller im Jahr 1773 
zurück.30 Einige Jahre später verfasst Müller eine um-
fangreiche Monografie über viele im Wasser lebende 
Einzeller (insgesamt 378 Arten).31 H.B. de Saussure 
beobachtet 1765 die wiederholte Fortpflanzung von 
Einzellern durch Teilung – und liefert mit seinen Dar-
stellungen im Tagebuch eine der ersten grafischen 
Repräsentationen zeitlicher Sequenzen aus der Ent-
wicklung mikroskopischer Organismen (↑Fortpflan-
zung).32 S.T. Coleridge weist zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts darauf hin, dass die Einzeller in gewisser 
Weise potenziell unsterblich sind, insofern sie jeweils 
durch Teilung in ihren Nachkommen vollkommen 
aufgehen (»a sort of minim immortal«33; ↑Tod).

19. Jh.: Einzeller im Rahmen der Zellenlehre
Eine neue Einschätzung erfahren die Einzeller ausge-
hend von der sich im 19. Jahrhundert etablierenden 
Lehre der ↑Zellen als den grundlegenden Bauele-
menten aller Lebewesen. Spekulativ wird die Zu-
sammensetzung der größeren Tiere aus »Infusorien« 
bereits zu Beginn des 19. Jahrhunderts postuliert. So 
will L. Oken 1805 die Entstehung aller Lebewesen 
aus der Zusammensetzung von einfach gebauten »In-
fusorien« erklären: »Wenn alles Fleisch zerfällt in 
Infusorien, so […] müssen alle höheren Thiere aus 
diesen, als ihren Bestandthieren bestehen«.34 Die In-
fusorien seien daher die »Urthiere« der höheren Or-
ganismen (↑Typus). Die »Verbindung der Urthiere im 
Fleische« sei nicht zu denken als eine »mechanische 
Aneinanderklebung eines Thierchens an das andere«, 
sondern als »eine wahre Durchdringung, Verwach-
sung, ein Einswerden aller dieser Thierchen, die von 
nun an kein eignes Leben führen, sondern alle, im 
Dienste des höhern Organismus befangen, zu einer 
und derselben gemeinschaftlichen Function hinarbei-

ten, oder diese Function durch ihr Identischwerden 
selbst sind […], die Individualitäten aller bilden nun 
nur Eine Individualität«.35 Auch wenn die empirische 
Grundlage zu dieser Darstellung bei Oken sehr dürf-
tig war, trifft seine Beschreibung doch den wesent-
lichen Punkt, insofern er die Zusammenfügung der 
Infusorien zu einem komplexen Organismus nicht 
einfach als eine Aggregation beschreibt, sondern als 
die Bildung einer Einheit mit funktionaler Differen-
zierung der Teile (»Verflechtung«).36 

Später charakterisiert Oken die ersten Einzeller als 
Urorganismus37 – ein Ausdruck, den zuvor A. Rösch-
laub 1803 auf die Natur insgesamt38 und Oken 1805 
auf die »Polypen« bezieht39 –, und er ist der Auffas-
sung, in einer frühen Entwicklungsphase würden die-
se Organismen als »schleimige Urbläschen« vorlie-
gen (»Das Urorganische ist ein schleimiger Punct«40). 
Er wiederholt seine Meinung, die »organische Grund-
masse« bestehe aus Infusorien, und die höheren Orga-

Abb. 88. Drei Bewegungsstadien einer Amöbe (»der kleine 
Proteus«) (aus Rösel, A.J. von (1775). Der monatlich-her-
ausgegebenen Insecten-Belustigung Theil 3, Tab. CI).

Abb. 89. Bewegungsstudien des Pantoffeltierchens (Para-
maecium) (aus Müller, O.F. (1786). Animalcula infusoria, 
fluviatilia et marina: Tab. XII).
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nismen hätten sich aus dieser »entwickelt«: »Pflanzen 
und Thiere können nur Metamorphosen von Infusori-
en sein«41; »Die Organismen sind eine Synthesis von 
Infusorien«42; »Auch besteht der Samen aller Thiere 
aus Infusorien«43. Für Röschlaub ist die Natur insge-
samt der »Universal- und Ur-Organismus«.44 In die-
sem Sinne heißt es auch bei Oken 1808: »Die Luft ist 
das Riechorgan des Urorganismus«.45 1810 identifi-
ziert Oken den Urorganismus zwar weiterhin mit dem 
»Planetenorganismus«46, gleichzeitig betrachtet er 
aber auch den »Organismus als Ebenbild des Plane-
ten«47. – Zur Bezeichnung des phylogenetisch ersten 
Organismus wird der Ausdruck ›Urorganismus‹ im 
19. Jahrhundert bereits vor Darwin verwendet (Krug 
1829: »Urorganismen nennen manche Naturphiloso-
phen die ersten Erzeugnisse der Natur, aus welchen 
die späteren, noch jetzt bestehenden, hervorgegan-
gen«48). Im 20. Jahrhundert wird das Wort in dieser 
Bedeutung auch von englischsprachigen Autoren ver-
wendet (Morowitz 1992: »The problem is not simply 
the origin of life, it is the physical chemical formation 
of the Ur-organism and a subsequent evolutionary 
epoch giving rise to the universal ancestor«49).

Die Frage nach der inneren Struktur und dem Bau 
der Einzeller ist das ganze 19. Jahrhundert über strit-
tig. Während auf der einen Seite C.G. Ehrenberg und 

seine Nachfolger der Meinung sind, die Einzeller 
wiesen alle Organsysteme auf, die auch für die hö-
heren Organismen kennzeichnend seien, also z.B. 
die Verdauungs-, Bewegungs-, Exkretions- und Ge-
schlechtsorgane50, behauptet auf der anderen Seite F. 
Dujardin, die Protozoen würden aus einer einzigen 
homogenen Substanz, der »Sarkode« (↑Zelle) beste-
hen51. Als Argument für die zweite Auffassung wird 
die Einsicht empfunden, dass die Protozoen aus nur 
einer Zelle bestehen. Diese Ansicht findet seit Ende 
der 1830er Jahre immer mehr Anhänger, nachdem 
F.J.F. Meyen52, M. Barry53 und C.T.E. Siebold54 ent-
sprechende Beobachtungen machen.

T.H. Huxley steht dagegen der Lehre von den 
Zellen als weitgehend selbständigen Einheiten der 
Lebewesen skeptisch gegenüber und ist darüber hi-
naus der Auffassung, die Rede von einzelligen Or-
ganismen widerspreche der Zellentheorie, weil eine 
Zelle als eine physiologische Untereinheit anzusehen 
sei, der nur eine Funktion innerhalb eines Systems 
von wechselseitig voneinander abhängigen Teilen 
zukomme.55 Es entzündet sich daraufhin eine bis ins 
20. Jahrhundert reichende Debatte darüber, inwiefern 
auf Einzeller der Zellbegriff überhaupt anwendbar 
ist. Der englische Zoologe C.C. Dobell argumentiert 
vehement dafür, die Einzeller als nicht-zelluläre Or-
ganismen, bzw. als »azellulär«, wie es später heißt, 
zu betrachten.56 Ein Einzeller sei nicht homolog zu 
einer isolierten Zelle eines vielzelligen Organismus, 
sondern zu dem ganzen vielzelligen Organismus. Im 
Laufe des 20. Jahrhunderts setzt sich aber doch die 
Bezeichnung Einzeller durch: Die Protisten gehören 
zu dem Organisationstyp der einzelligen Organis-
men, wie es E. Fauré-Frémiet 1957 formuliert.57

Systematik der Einzeller
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts werden immer wie-
der vereinzelt Stimmen laut, die eine Zuordnung der 
mikroskopisch kleinen Lebewesen zu den Pflanzen 
oder Tieren für nicht möglich halten.58 Terminolo-
gische Vorschläge für die Einführung eines eigenen 
Taxons, eines »vierten Reichs« der Natur (neben 
Steinen, Pflanzen und Tieren) werden aber erst seit 
Mitte des Jahrhunderts laut (s.u.).

Die Taxonomie der Einzeller ist bis in die Gegen-
wart in vollem Fluss. Eine alte Einteilung gliedert 
die Einzeller in die drei Gruppen der Flagellaten 
(Geißeltierchen), Rhizopoden (Amöben) und Ziliaten 
(Wimpertierchen).59 Die lateinischen Bezeichnungen 
haben unterschiedliche Urheber: F. Dujardin führt 
1840 den Ausdruck Rhizopoda ein60, J.A.M. Perty 
1852 den Terminus Ciliata61 und F.J. Cohn 1853 das 
Wort Flagellata62. Später wird diese Einteilung um 

Abb. 90. Skelett einer einzelligen Radiolarie der Art Acti-
nomma drymodes. Die Zugehörigkeit der Radiolarien zu 
den Einzellern wird erst 1879 von Haeckels Schüler Richard 
Hertwig geklärt (vgl. Hertwig, R. (1879). Der Organismus 
der Radiolarien) (aus Haeckel, E. (1862). Die Radiolarien: 
Taf. XXIV, 9).
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die vierte Gruppe der Sporozoen 
ergänzt. Heute findet diese Klas-
sifikation allein insofern Berück-
sichtigung, als diese Gruppen als 
»Organisationsformen« angese-
hen werden (vgl. Abb. 91).63 

Das für lange Zeit maßgebli-
che System von O. Bütschli aus 
den Jahren 1887-89 umfasst die 
vier Gruppen Sarcodina, Sporo-
zoa, Mastiophora und Ciliopho-
ra.64 Auf zytologischer Grundla-
ge schlägt E. Chatton 1925 eine 
Zweiteilung der Protisten in die 
beiden Gruppen der Prokaryoten (»Procaryotes«: 
Bakterien, Blaualgen und Spirochaeten) und Euka-
ryoten (»Eucaryotes«: alle Protisten mit einem Kern 
und auch alle Mehrzeller) vor (↑Taxonomie).65 Auf 
dieser Basis werden die prokaryotischen Bakterien 
später von den Protisten ausgegliedert, so dass diese 
allein eukaryotische Vertreter umfassen.66 Moderne 
Einteilungen stammen von Honigberg et al. (1964)67 
und Levine et al. (1980)68. Wegen der Unübersicht-
lichkeit der aktuellen Einteilungen werden in den 
letzten Jahren einfachere, »benutzerfreundliche« 
Klassifikationen vorgeschlagen (Corliss 1994).69

Infusorien
Das lateinische Wort ›infusoria‹ (von lat. ›infunde-
re‹ »hineingießen«) wird 1765 von H.A. Wrisberg 
eingeführt.70 Die Bezeichnung ist angelehnt an das 
deutsche Wort, das M.F. Ledermüller 1760 für die 
allein mikroskopisch sichtbaren kleinen Organis-
men (Animalkuli) verwendet, die sich in Aufgüssen 
von Wasser auf Heu, Erde o.ä. beobachten lassen 
(»Infußions-Thierlein«).71 Die Bezeichnung ist also 
von vorneherein nicht als eine taxonomische Einheit 
verstanden worden, sondern ist ausgehend von der 
Einheit des pragmatischen Kontextes, in dem diese 
Organismen sich zeigen, eingeführt worden. J.B. de 
Lamarck nimmt die Infusorien als eine einheitliche 
Gruppe in sein System auf.72 Bei G.A. Goldfuß bilden 
die Infusorien oder »Schleimthiere« 1818 die erste 
Ordnung seiner Klasse der Protozoen (Urtiere).73

Protozoen
Der Ausdruck ›Protozoen (Urthiere)‹ geht auf G.A. 
Goldfuß zurück, der damit 1817 die »Thiere der 
ersten und untersten Klasse« bezeichnet.74 Goldfuß 
nennt die Protozoen zunächst die »Samenthierchen 
des Urthieres«75, bevor er sie allgemein mit den »Urt-

hieren« identifiziert76. Goldfuß fasst unter den Pro-
tozoen nicht nur Einzeller (d.h. Infusorien), sondern 
auch Schwämme und Nesseltiere; er unterscheidet 
dabei die drei Ordnungen der Phytozoa (Hornko-
rallen), Lithozoa (Steinkorallen) und Medusinae 
(Quallen).77 Für die Entstehung der Protozoen nimmt 
Goldfuß eine Urzeugung (generatio aequivoca) an.78

Der Ausdruck Urtier erscheint bereits zuvor: L. 
Oken bezeichnet die elementaren Einheiten, aus de-
nen sich nach seiner Meinung die komplexen Orga-
nismen zusammensetzen 1805 als »Urthiere«79 (s.o.). 
Ein »Urtier« nimmt um 1816 auch Goethe an, aller-
dings meint er damit nicht einen gegenwärtig leben-
den Organismus, sondern – analog zur »Urpflanze« 
– »den Begriff, die Idee des Tieres«80 (↑Typus). Auf 
rezente Lebensformen bezieht aber L. Oken das Wort 
›Urtier‹ im Jahr 1815: »daß ein Urthier nur die Größe 
eines physikalischen Punctes haben könne, ist klar, 
mithin des ersten Thiers Größe bestimmbar«.81 

C.T.E. von Siebold gliedert die vielzelligen Orga-
nismen 1848 aus der Gruppe der Protozoen aus, so 
dass allein die einzelligen Infusorien in dem Taxon 
Protozoen verbleiben (↑Taxonomie). Er beschreibt 
die Protozoen als »Thiere, in welchen die verschiede-
nen Systeme der Organe nicht scharf ausgeschieden 
sind, und deren unregelmäßige Form und einfache 
Organisation sich auf eine Zelle reduziren lassen«82. 
Siebold unterscheidet zwei Klassen der Protozoen, 
die Infusorien und die Rhizipoden. C. Gegenbaur 
nennt die Protozoen 1859 die »niederste Stufe thier-
ischer Lebensform« und ist der Ansicht, ihre Orga-
nisation beruhe auf einer »geringen oder vollständig 
mangelnden Differenzirung von Organen«.83 Bei R. 
Owen bilden die Protozoen ein eigenes Reich, das 
u.a. die Gruppen der Schwämme, Foraminiferen, Ra-
diolarien und Diatomeen umfasst.84 

Der Terminus hat sich bis in die Gegenwart erhal-
ten.

Abb. 91. Vier »Organisationsformen« der Einzeller: a. Rhizopoden; b. Flagellaten; 
c. Ciliaten; d. Sporozoen (aus Hausmann, K. (1985). Subregnum: Protozoa, Einzel-
ler. In: Siewing, R. (Hg.). Lehrbuch der Zoologie Bd. 2, 59-111: 59).
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Protophyten
Parallel zur Bezeichnung ›Protozoen‹ wird seit den 
1820er Jahren der Ausdruck ›Protophyta‹ gebildet. 
Er wird wohl von E.M. Fries, dem Begründer der mo-
dernen Systematik der Pilze, 1821 eingeführt (»pri-
mitive Algæ (Protophyta)«85; Sprengel 1822: »Die 
Vegetation ist eine primitive bey den Algen, welche 
Protophyta genannt werden […]. Die Protophyten 
leben entweder im Wasser, (die eigentlichen Algen) 
oder in der Luft, (die Lichenen)«86; Endlicher 1836: 
»Protophyten«87). Ebenso wie unter den Protozoen 
werden unter den Protophyten anfangs auch mehr-
zellige Formen gefasst. E. Haeckel, der den Aus-
druck 1889 aufgreift, grenzt die einzelligen Pflanzen 
als »Protophyten« von der Gruppe der mehrzelligen 
Pflanzen oder Metaphyten ab (↑Taxonomie).88

Protoctista
Auf J. Hogg geht der Ausdruck ›Protoctista‹ (»die 
zuerst Gezeugten«) zurück, den er 1861 vorschlägt. 
Hogg fasst damit diejenigen Organismen in einer 
taxonomischen Gruppe zusammen, die nicht zu den 
Pflanzen und Tieren gezählt werden können, und die 
neben diesen und den Mineralien und zusammen mit 
den Schwämmen (den »Amorphozoa«) ein »viertes 
Reich der Natur« bilden, das »Regnum Primige-
num«.89 Neben den einzelligen Tieren (Protozoa) um-
fasst das Taxon der Protoctista auch die Protophyten, 
zu denen Algen und Pilze gerechnet werden. Im 20. 
Jahrhundert wird der Ausdruck aufgenommen von 
H.F. Copeland (1956), L. Margulis (1981) und Mar-
gulis & K.V. Schwartz (1982/88) (↑Taxonomie).90 
Auch in der Fassung durch die späteren Autoren stellt 
dieses Taxon kaum eine monophyletische Gruppe 
dar, denn es werden hier so unterschiedliche Gruppen 
wie die einzelligen Tiere, die ein- und mehrzelligen 
Algen und die Schleimpilze zusammengefasst.

Protisten
E. Haeckel führt als Name für ein drittes »Reich« 
der Organismen neben den Pflanzen und Tieren 1866 
den Ausdruck ›Protisten‹ ein (gebildet aus dem grie-
chischen Superlativ ›πρώτιστον‹ »das Allererste«).91 
Er fasst darin einfach strukturierte Organismen zu-
sammen, die sich nicht den Pflanzen und Tieren zu-
ordnen lassen. Zu einer weiteren Verbreitung gelangt 
der Ausdruck durch das 1902 von M. Hartmann ge-
gründete ›Archiv für Protistenkunde‹. Auch von eng-
lischsprachigen Autoren wird das Wort übernommen 
(z.B. 1911 von C.C. Dobell92) und findet sich u.a. in 
den systematischen Übersichten von H.F. Copeland 

(1838)93, der den Terminus aber später zugunsten des 
älteren Protoctista verwirft94, und R.H. Whittaker95. 
Wie die Protoctisten stellen auch die Protisten keine 
monophyletische Einheit dar.

Für die Lehre von den Einzellern (auch den pflanz-
lichen) schlägt Haeckel 1866 die Bezeichnungen 
Protistenkunde96 und Protistologie97 (franz. 1882: 
»protistologie«98; engl. 1883: »protistology«99) vor, 
die er neben die Zoologie und Botanik als dritte 
Abteilung der Biologie stellt. Seit Beginn des 20. 
Jahrhunderts etabliert sich daneben – nach der Ein-
richtung eines Lehrstuhls an der Londoner »School 
of Tropical Medicine« – die Bezeichnung Protozoo-
logie (engl. »protozoology«).100
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Empfindung
Das Substantiv ›Empfindung‹ (spätmhd. ›enphin-
dunge‹) ist von dem Verb ›empfinden‹ (ahd. ›intfin-
dan‹, mhd. ›empfinden‹) abgeleitet. Das deutsche 
Wort ›empfinden‹ ist eine Zusammensetzung aus 
dem Präfix ›ent-‹, das meist für eine Trennung oder 
Entgegensetzung steht, und dem Verb ›finden‹ – als 
ursprüngliche Bedeutung gilt damit »herausfinden, 
wahrnehmen«. Im wissenschaftlichen Kontext wird 
das Wort als Übersetzung des lateinischen ›sentire‹ 
»fühlen, empfinden, wahrnehmen« verwendet. Wäh-
rend bei dem lateinischen Wort ein unmittelbarer 
etymologischer Bezug zu den Sinnen (lat. ›sensus‹) 
besteht und damit eine Verbindung zu den auf die 
Wahrnehmung der Außenwelt gerichteten Organen 
eines Organismus hergestellt ist, ist dies bei dem 
deutschen Wort nicht der Fall. Dieses betont in seiner 
heutigen Bedeutung sogar im Gegenteil den inneren, 
körpereigenen oder seelischen Ursprung des Vorge-
stellten. Allerdings hat auch das französische und 
englische Wort ›sentiment‹ das Bedeutungsfeld der 
auf die Außenwelt gerichteten Wahrnehmung weit-
gehend verlassen.

Die spätere wissenschaftliche Entsprechung zu 
dem deutschen ›Empfindung‹, das Wort Sensibilität 
(lat. ›sensibilitas‹), lässt sich bereits vereinzelt im 
spätantiken Latein nachweisen (im 4. Jahrhundert 
bei Ambrosiaster: »spiritus, qui est ventus, quem et 
sensibilitas capit et auris audit«1; im 6. Jahrhundert 
bei Fulgentius).2 Es ist abgeleitet von dem Adjektiv 
›sensibilis‹, das im klassischen Latein sowohl eine 
passive Bedeutung im Sinne von »wahrnehmbar, 
sichtbar« (bei Vitruv und Seneca3) als auch eine ak-
tive Bedeutung im Sinne von »wahrnehmungsfähig, 
mit Sinnen begabt« (bei Apuleius4) haben kann. In 
der Terminologie der Scholastik ist die ›sensibilitas‹ 
dem mittleren Seelenvermögen der Wahrnehmung 
zugeordnet. Die platonische und aristotelische Unter-
scheidung von mehreren Seelenteilen wird übersetzt 
in die Differenzierung zwischen der potentia vegeta-
bilis, potentia sensibilis und potentia rationalis (bei 
Albertus Magnus: »Una est anima in homine, cuius 
potentiae sunt vegetabilis, sensibilis, rationalis in una 
substantia fundatae«5) oder anima vegetativa, anima 
sensitiva und anima intellectiva (bei Thomas von 
Aquin6). Thomas unterscheidet außerdem die auf die 
Erkenntnis bezogene sensibilitas von der allein die 
körperliche Lust und Unlust betreffenden sensuali-

tas.7 Im Französischen erscheint das Adjektiv ›sen-
sible‹ zuerst Ende des 13. Jahrhunderts bei Brunetto 
Latini in der aktiven Bedeutung »mit Empfindsam-
keit begabt«.8 Das Wort erscheint bis ins 17. Jahr-
hundert allerdings im Französischen nicht häufig; 
bei M. de Montaigne sind sechs Nachweise gezählt 
worden, drei in der aktiven und drei in der passiven 
Bedeutung.9

Die später einschlägige medizinisch-physiologi-
sche Bedeutung der nervlichen Erregbarkeit erlangt 
das Wort im frühen 14. Jahrhundert (das französische 
›sensibilité‹ findet sich bereits 1314 zur Bezeichnung 
der Empfindlichkeit der Nerven gegenüber Reizen: 
Mondeville 1314: »L’excellent sensibleté que le nerf 
ot [eut]«10; im lateinischen Original 1306-20: »excel-
lentem sensibilitatem nervi simplicis obtemperat et 
obtundit«11; vgl. »Ceux [nerfs] qui nessent du cervel, 
sont diz sensitis«12; vgl. auch: Lanfrank: »Les nerfz 
de la teste [tête] sont appelez sensibles, et si ne sont 
ilz pas du tout sans mouvement«13). 

Seit ihren begrifflichen Anfängen stellt die Sensi-
bilität ein Konzept dar, das einen Prozess bezeich-
net, der zwischen physisch-physiologischen und 
psychisch-geistigen Vorgängen liegt.14

Antike
Bei den Autoren der griechischen Antike liegt keine 
strikte terminologische Unterscheidung von Emp-
findung und Wahrnehmung (»αἴστησις«) vor. Für 
Aristoteles ist es eine eigene Seele, die die Wahrneh-
mung bzw. Empfindung der Organismen ermöglicht 
(»αἰσθητική ψυχή«15). Die Empfindung wird dabei in 
besonderer Verbindung zur Fortbewegung gedacht: 
Ausgelöst durch äußere Wahrnehmungen bilden 
Empfindungen die Motivationsgrundlage für Fort-
bewegungen. Weil die Pflanzen nicht die Fähigkeit 
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Zustände oder Ereignisse im Körper so zu repräsentie-
ren und zu verarbeiten, dass sie als Auslöser funktiona-
ler Verhaltensweisen wirksam werden können.
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zur Ortsbewegung besitzen, sie sich also z.B. nicht 
auf die von Vorstellungen begleitete Suche nach 
Nahrung begeben können, werden ihnen auch keine 
Empfindungen zugeschrieben. Wie bei der leblo-
sen Materie selbst liegt auch bei den Pflanzen nach 
Aristoteles allein ein Erleiden der äußeren Einwir-
kungen vor.16 Das Absprechen der Sinnlichkeit und 
des Empfindungsvermögens bei Pflanzen bildet bis 
zur Renaissance (und darüber hinaus) die anerkannte 
Lehrmeinung.17

Renaissance
Die Wiederbelebung der Naturforschung in der Re-
naissance führt zwar auf der einen Seite zur Ent-
wicklung von detaillierten Theorien der Wahrneh-
mungs- und Empfindungsvermögen bei Lebewesen. 
Diese Theorien schließen auch die Zuschreibung von 
sinnlicher Empfindung und Bedürfnissen bei Pflan-
zen ein, so durch B. Telesius18 und T. Campanella19. 
Auf der anderen Seite werden diese Leistungen ei-
nem Streben nach Selbsterhaltung untergeordnet, das 
selbst der anorganischen Materie zukommen soll – 
bei Campanella wird sogar die Materie selbst mit ei-
nem Empfindungsvermögen ausgestattet20. Die Emp-
findung der Materie ergibt sich in dieser Konzeption 
als Konsequenz eines allgemeinen Konsenses aller 

Dinge mit allen; die Empfindung der Pflanzen zeigt 
sich z.B. in der Korrespondenz ihrer Bewegungen 
mit dem Stand der Sonne.

Bereits im 16. Jahrhundert kündigt sich die sachli-
che, wenn auch noch nicht terminologische Abgren-
zung der Empfindung gegenüber der Wahrnehmung 
an. Telesius versteht unter der Empfindung (»sensus«) 
eine Aufnahme (»perceptio«) von Eindrücken21; O. 
Casmann betont den aktiven Charakter dieser Auf-
nahme22; Campanella verbindet ihn mit einer Af-
fektion (»passio«)23. Es rückt damit das psychische 
Erleben in das Zentrum des Empfindungsbegriffs. Im 
Unterschied zur Wahrnehmung als einem Vorgang 
steht bei der Empfindung der psychische Inhalt im 
Mittelpunkt.24

Descartes und das 17. Jh.
Genauer unterscheidet R. Descartes um die Mitte 
des 17. Jahrhunderts Wahrnehmungen (»percep-
tions«), die von der Außenwelt durch eine Anregung 
der Sinne stammen, von solchen, die durch innere 
Ereignisse von Teilen des Körpers herrühren, wie 
z.B. Schmerzen oder Hunger.25 Beide gelangen nach 
Descartes vermittels der Nerven (»nerfs«) zur Seele. 
Und beide nennt er auch ›Empfindungen‹ (»senti-
mens«26). Die sinnliche Wahrnehmung als solches ist 
für Descartes dunkel und verworren27, und damit von 
der vernünftigen Einsicht unterschieden. Ähnlich 
wie Aristoteles ist auch Descartes bereit, den Tieren 
Empfindungen (sinnliche Wahrnehmungen: »sen-
sus«) zuzugestehen, ohne ihnen damit aber schon 
Vernunftbegabtheit einzuräumen (vgl. seinen Brief 
an H. More vom 5.2.164928; ähnlich auch 1677 B. 
Spinoza29). Biologen schließen sich in dieser Sache 
Descartes an, so dass der Empfindungsbegriff für die 
Biologie fruchtbar gemacht wird und sich die Auf-
fassung durchsetzt, dass die Mensch-Tier-Schranke 
nicht am Empfindungsbegriff festzumachen ist.

Zwar wird die Verschiedenheit von Empfindung 
und Wahrnehmung immer wieder betont, eine allge-
mein akzeptierte Bestimmung der Begriffe etabliert 
sich aber weder bei Philosophen noch bei Biologen 
und Psychologen. Sowohl Wahrnehmungen als auch 
Empfindungen werden nicht allein auf den Akt des 
Aufnehmens von Etwas begrenzt, sondern es wird 
mit ihnen eine Weiterverarbeitung des Aufgenom-
menen durch höhere geistige Vermögen als die reine 
Sinnlichkeit konzipiert. Die ↑Wahrnehmung (Per-
zeption), sofern sie klar und distinkt erfolgt, hat al-
lerdings schon bei Descartes eine enge Verbindung 
zum Begriff der Wahrheit.30 

Die Differenzierung von Empfindung und Wahr-
nehmung im späteren 17. Jahrhundert wird durch die 

Abb. 92. Reizleitung von einem peripheren Organ zum Ge-
hirn bei der Empfindung von Hitze. Im Gehirn erfolgt eine 
Verarbeitung des Reizes in dem Areal F und eine Freiset-
zung von Lebensgeistern, die zu einer Aktivierung der Bein-
muskeln und einem Zurückziehen des Fußes führt. Der gan-
ze Vorgang vollzieht sich nach Descartes rein mechanisch. 
Bei dem Gehirnareal F handelt es sich daher um einen 
Hirnventrikel, nicht um die Zirbeldrüse, die bei Descartes 
allein für seelische, d.h. kognitive Verarbeitungprozesse zu-
ständig ist, nicht aber für einfache Reflexe (aus Descartes, 
R. (1632). Traité de l’homme (Œuvres, Bd. XI, Paris 1986, 
119-202): Fig. 7).
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Vorstellung des Wahrnehmungsvorgangs als eines 
gestuften Prozesses geleitet. Einflussreich werden die 
Theorien von G. Berkeley und N. Malebranche, nach 
denen die Empfindungen unmittelbar aus einem Reiz 
hervorgehen, und die Wahrnehmungen im Anschluss 
daran erst durch Empfindungen erzeugt werden. Be-
reits die Empfindungen werden aber so konzipiert, 
dass sie ein fühlendes Wesen (»sentient being«) vor-
aussetzen.31 Zu Beginn des 18. Jahrhunderts stellt für 
G.W. Leibniz die Empfindung (»sentiment«) als eine 
Vorstellung der Seele das höherstufige Erkenntnisver-
mögen dar, weil sie im Gegensatz zur Wahrnehmung 
(»perception«) mit Erinnerung verbunden sei.32

Beginnende Physiologie der Empfindung im 18. Jh.
Auch in der Biologie des 18. Jahrhunderts wird der 
Begriff der Empfindung (Sensibilität) in Abgrenzung 
zur einfachen Reizbarkeit für eine organische Leistung 
verwendet, bei der komplexere Reaktionen erfolgen, 
die mit der postulierten »Seele« in Zusammenhang 
gebracht werden. Nicht in Bezug auf die Ursache der 
Erregung, sondern im Hinblick auf die Wirkung auf 
den Organismus unterscheidet der Schweizer Medi-
ziner und Naturforscher A. von Haller nach seinen 
Reizversuchen an Tieren 1752 zwischen Irritabilität 
und Sensibilität.33 Übersetzt wird dieses Begriffs-
paar seit Beginn der 1760er Jahre mit ›Reizbarkeit‹ 
(»Reitzbarkeit«) und ›Empfindlichkeit‹.34 Irritabilität 
und Sensibilität sind für Haller zwei nebeneinander 
stehende Phänomene, die an jeweils verschiedene 
Teile eines lebenden Körpers gebunden sind. Sie be-
zeichnen grundsätzlich verschiedene Reaktionswei-
sen dieser Teile auf äußere Reize (z.B. Berührung): 
Irritabel (reizbar) ist ein Körperteil, wenn er sich 
nach Reizung verkürzt; sensibel (empfindlich) ist er, 
wenn durch seine Reizung eine komplexere Lebens-
äußerung, wie z.B. Schmerz oder Unruhe, hervorge-
rufen wird. Nur die durch Sensibilität hervorgerufene 
Bewegungsart von Körperteilen ist nach Haller durch 
die Seele vermittelt. Haller ordnet die Irritabilität der 
Muskelfaser zu, die Sensibilität dagegen den Nerven. 
Methodisch problematisch ist allerdings die Unter-
scheidung der beiden Wirkungen, die die Reizungen 
nach sich ziehen: Denn auch die Sensibilität als Fol-
ge der Beteiligung der Seele bestimmt Haller opera-
tional nicht anders als durch die beobachteten Bewe-
gungen der Versuchsorganismen.

Die Unterscheidung von Irritabilität und Sensibi-
lität ist bis ins 19. Jahrhundert eine für viele physio-
logische Untersuchungen leitende Differenzierung. 
Aufschlussreich für das Verständnis der Unter-
scheidung ist die Erläuterung, die der Physiologe C. 
Bernard 1878 gibt. Nach Bernard ist die Irritabilität 

eine isolierte Eigenschaft von Teilen des Organis-
mus; die Sensibilität dagegen eine Funktion, die die 
Teile in das differenzierte System des Organismus 
integriert.35

In der philosophischen Terminologie des späten 
18. Jahrhunderts bezeichnet die Empfindung eine Fä-
higkeit, die sowohl von der nach außen gerichteten 
Sinneswahrnehmung abhängt als auch auf die Selbst-
erkenntnis bezogen ist. Bei J.-J. Rousseau heißt es 
1765: »Nous ne sommes assurés de notre existence 
que par des sensations. C’est la faculté de sentir qui 
nous rend présens a nous-mêmes«.36 Im gleichen Jahr 
versteht D. Diderot die Sensibilität als eine universa-
le Eigenschaft der Materie (»La sensibilité, c’est une 
propriété universelle de la matière«37) – er distanziert 
sich damit von seiner älteren Auffassung, nach der 
allein den »organischen Molekülen« eine Sensibilität 
zukomme38. I. Kant bezeichnet die über die Sinnes-
organe vermittelte Bindung der Organismen an ihre 
Umwelt 1798 als »Organempfindung«; er versteht 
sie im Sinne »äußerer, von der Natur für das Thier 
zum Unterscheiden der Gegenstände zubereiteten 
Eingänge«.39 Die Empfindung beruht für Kant zwar 
auf der Erregung der Sinnlichkeit durch äußere Din-

Abb. 93. Das frei präparierte Nervensystem einer Honig-
biene (aus Swammerdam, J. [1679]. Bybel der Natuure 
(Amsterdam 1737-38): Tab. XXII, Fig. 6).
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ge, sie sei die »Wirkung eines Gegenstandes auf die 
Vorstellungsfähigkeit, sofern wir von demselben 
afficirt werden«40 und insofern »empirisch«41, und 
sie werde auch »zum Erkenntniß der Objecte außer 
uns gebraucht«42; sie drücke aber andererseits »das 
bloß Subjective unserer Vorstellungen der Dinge au-
ßer uns aus«43 und sei »gar keine objective Vorstel-
lung«44. Dieses Verständnis der Empfindung als ein 
Vermögen, das zwischen dem Objektiven und dem 
Subjektiven steht, ist für die weitere Entwicklung 
kennzeichnend. Es zeigt sich auch bei Erasmus Dar-
win, der 1794 unter einer Perzeption sowohl eine Be-
wegung eines Sinnesorgans, die durch den Eindruck 
eines äußeren Gegenstandes hervorgerufen wird, als 
auch die Aufmerksamkeit auf diese Bewegung fasst.45 
Er entwickelt im Anschluss daran das Konzept eines 
»inneren Reizes«, also der Auslösung eines Verhal-
tens ohne äußeren Anlass durch innere Vorstellungen 
(↑Wahrnehmung). 1802 differenziert der Physiologe 
H.F. Autenrieth nach ihrem Ausgangspunkt zwischen 
zwei Arten der Empfindung: Die Empfindung sei ent-
weder auf ein »äusseres Object« oder auf eine »Ver-
änderung des Körpers selbst gerichtet«.46

Einige Biologen lehnen den Begriff der Empfin-
dung für organische Prozesse dagegen ganz ab. J.C. 
Reil z.B. ist 1796 der Ansicht, die Erforschung der 
Natur zeige, dass »die Tiere keine Vorstellung, keine 
Sinne, keine Gefühle haben« und ihre »Bewegun-
gen bloß tierisch, ohne Vorstellung und Bewußtsein, 
durch äußere Reize und durch die Fortpflanzung die-
ser äußeren Reize im Innern des Körpers entstehen«.47 
Die Tiere seien deshalb »ohne Empfindung«.48 Diese 
Feststellung hindert Reil aber nicht, später zwischen 
»Empfindungs- und Bewegungs-Reizen« zu unter-
scheiden.49 Neben ›Reiz‹ und ›Reizbarkeit‹ etablie-
ren sich am Ende des 18. Jahrhunderts die Ausdrücke 
›Erregung‹ und ›Erregbarkeit‹ in der physiologischen 
Terminologie (↑Wahrnehmung).

Empfindung bei Pflanzen?
Ob die Empfindung eine Fähigkeit ist, die allein den 
Tieren eigen ist, oder ob sie allen Lebewesen zu-
kommt, ist eine Frage, die seit dem 17. Jahrhundert 
intensiv diskutiert wird und bis in die Gegenwart 
terminologisch nicht entschieden ist. Die Empfin-
dungsfähigkeit der Tiere ist dabei die meist unbe-
strittene Voraussetzung der Debatten. In Furetières 
Wörterbuch von 1690 wird die Sensibilität als eine 
charakteristische Eigenschaft der Tiere bezeichnet, 
die den Pflanzen gerade fehle (»La sensibilité est une 
qualité propre aux animaux, que n’ont point les vé-
gétaux«).50 Ähnlich heißt es 1765 bei C. Bonnet (in 
der deutschen Übersetzung von 1804): »Ein Thier zu 

seyn, das heißt, eine empfindungsfähige Seele zu ha-
ben«51. Bei A.-N. Duchesne werden 1788 allgemein 
die Pflanzen (»Végétaux«) den sensiblen Organis-
men (»Corps organisés sensibles«) gegenüberge-
stellt.52 Und G.W.F. Hegel hält die Empfindung für 
»die differentia specifica, das absolut Auszeichnende 
des Tiers«.53 Nach den im 18. Jahrhundert beliebten 
Stufenleiterlehren (↑Hierarchie), denen gerade auch 
Bonnet anhängt, nehmen einige Autoren aber eine 
nur graduelle Verschiedenheit von Pflanze und Tier 
an und schreiben folglich eine Empfindungsfähigkeit 
prinzipiell jedem lebenden Körper zu.54

Vielfach wird aber das Vermögen zur Empfin-
dung den Pflanzen bestritten. Die Aberkennung ei-
ner pflanzlichen Empfindung wird nicht selten damit 
begründet, dass sie über keine Nerven verfügen55 
– von anderer Seite, so z.B. von A. von Humboldt, 
wird allerdings darauf hingewiesen, dass der noch 
nicht erfolgte Nachweis von Nerven bei Pflanzen 
nicht deren Abwesenheit beweise.56 Und Mitte des 
19. Jahrhunderts ist G.T. Fechner der Auffassung, 
dass selbst das Fehlen von Nerven bei Pflanzen nicht 
gegen ihre Empfindungsfähigkeit spricht, weil die 
Natur »analoge Zwecke durch verschiedenste Mittel 
zu erreichen liebt«.57 In Ergänzung dieser Meinung 
bemerkt der Physiologe G. Haberlandt zu Beginn des 
20. Jahrhunderts, die »Reizleitung als solche« sei die 
wesentliche Voraussetzung für ein Empfindungsver-
mögen, nicht die histologische Beschaffenheit des 
Reizleitungssystems.58

Empfindungen auch den Pflanzen zuzuschreiben 
bleibt aber eine Minderheitenmeinung. Ausdrücklich 
warnt J. Müller Mitte des 19. Jahrhunderts davor, den 
Pflanzen eine Empfindungsfähigkeit zuzuschreiben. 
Nach Müller empfinden die Pflanzen nicht, denn ih-
nen fehle das dafür nötige Bewusstsein: »Die Pflan-
zen sind reizbar, aber nicht empfindlich; so sind die 
Muskeln auch vom Körper getrennt noch reizbar, 
aber nicht empfindlich. Dass aber Empfindung in den 
Pflanzen stattfindet, kann ohne Aeusserungen des 
Bewusstseyns nicht statuirt werden«.59 ›Bewusstsein‹ 
bildet in dieser Argumentation also eine wesentliche 
Komponente der Empfindlichkeit. Der Begriff des 
↑Bewusstseins tritt damit an die Stelle des Begriffs 
der Seele bei Haller: Er differenziert die Reizbarkeit 
von der Empfindungsfähigkeit.

Bereits zuvor, zu Beginn des 19. Jahrhunderts, 
hat der Empfindungsbegriff eine Bedeutung für die 
Klassifikation der Lebewesen erhalten: In seiner gro-
ßen Darstellung der wirbellosen Tiere teilt J.B. de 
Lamarck 1815 die Tiere in drei Gruppen: die emp-
findungslosen Tiere (»Animaux Apatique«, »Ils ne 
sentent point«: Infusorien, Polypen, radiärsymme-
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trische Tiere und Würmer), die Tiere mit Empfin-
dungsvermögen (»Animaux Sensibles«: Weichtiere, 
Ringelwürmer, Insekten, Krebstiere und Spinnen) 
und die intelligenten Tiere (»Animaux Intelligens«: 
die Wirbeltiere).60 Vor allem solchen Tieren, die nicht 
zur aktiven Fortbewegung in der Lage sind, bestrei-
tet Lamarck das Empfindungsvermögen (»il n’est pas 
vrai que tous les animaux soient doués de sentiment 
et de mouvement volontaire«).61 Und auch nicht al-
len Tieren mit Nerven will er dieses Vermögen zu-
gestehen (»pour sentir, il ne suffit point à un animal 
d’avoir des nerfs«).62 Erst ein komplexes Nervensys-
tem ermögliche eine Empfindung, so Lamarck. Emp-
findungen bringt Lamarck mit den Fähigkeiten des 
Wiedererkennens und Unterscheidens (»connaître et 
distinguer«) in Zusammenhang; diese Fähigkeiten 
seien für die ortsfesten Lebewesen unnütz und sogar 
gefährlich (»inutile et dangereuse«; »des facultés su-
perflues«), denn die Nahrung komme zu ihnen selbst 
und sie müssten sie nicht aktiv auf- und aussuchen 
(»choisir«).63 Konsequenterweise spricht Lamarck 
den standortfesten Pflanzen ebenso wie den niederen 
Tieren Empfindungsfähigkeit und Reizbarkeit ab.64

Im Gegensatz zu diesem eingeschränkten Empfin-
dungsbegriff bei Lamarck ist es seit dem Ende des 
18. Jahrhunderts verbreitet, die Empfindungsfähig-
keit (Sensibilität) als ein Kriterium der Lebendigkeit 
(zumindest aller Tiere) zu verstehen. Die Empfin-
dungsfähigkeit steht in dieser Hinsicht neben ande-
ren basalen Lebensfunktionen wie der Erregbarkeit, 
Ernährung und Fortpflanzung. Ende des 18. Jahrhun-
derts ordnen u.a. F. Vicq-d’Azyr und C.F. Kielmeyer 
die Empfindungsfähigkeit in diese Reihe ein65 (↑Le-
ben: Tab. 164). Kielmeyer versteht dabei unter der 
»Sensibilität« »die Fähigkeit mit Eindrüken, die auf 
die Nerven oder sonst gemacht werden, gleichzeitig 
Vorstellungen zu erhalten«.66

19. Jh.: Empfindung als Nervenerregung
In der Perzeptionstheorie Descartes’ bilden die Ner-
ven eine wichtige anatomische Struktur, weil in ihnen 
die für die Auslösung von Bewegungen entscheiden-
den feinen Substanzen strömen (↑Selbstbewegung). 
Die Nerven bleiben in dieser Vorstellung aber doch 
der bloße Träger der Empfindung, und ihre Aktivität 
bildet nicht die Empfindung selbst. Dies ändert sich 
seit dem späten 18. Jahrhundert, indem eine Entwick-
lung beginnt, an dessen Ende eine Empfindung mit 
der Erregung von Nerven gleichgesetzt wird. Eine 
frühe Theorie dieser Art entwickelt 1749 D. Hart-
ley: Danach beruhen Empfindungen auf bestimmten 
Aktivitäten von Nerven, nämlich Schwingungen von 
kleinen Teilchen in ihnen. Diese Schwingungen un-

terscheiden sich nach Hartley in Amplitude, Frequenz 
und Ort je nach Art der Empfindung.67 Es wird da-
mit nicht mehr ein zentrales Empfindungszentrum im 
Körper angenommen, sondern das Empfindungsver-
mögen wird dezentral auf das Nervensystem verteilt.

Einen weiteren Ausbau erfährt diese Theorie zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts durch die Annahme der 
Spezifität einzelner Nerven für einen Erregungstyp, 
also von empfindungsspezifischen Nervenaktivitäten: 
Die Sehnerven transportieren eine Sehempfindung, 
die Tastnerven eine Tastempfindung etc. Gedanken 
zur Spezifität der Empfindungsbahnen finden sich 
seit der Antike. Dem Vorsokratiker Empedokles wird 
die Auffassung zugeschrieben, dass von den Dingen 
der Welt kleine Partikel ausströmen, die sich in ihrer 
Sinnesqualität unterscheiden. Die Sinnesorgane ent-
halten nach Empedokles kleine Poren, in die jeweils 
nur die ausströmenden Partikel ganz bestimmter Qua-
lität hineinpassen, so dass eine spezifische Erregung 
erfolgt.68 In der Neuzeit weist J. Hunter 1786 auf die 
Spezifität der Nerven hin: »Every nerve so affected 
as to communicate sensation, in whatever part of the 
nerve the impression is made, always gives the same 
sensation of that particular nerve«69. Eine genauere 
empirische Untersuchung erfährt dieses Prinzip erst 
im 19. Jahrhundert: J. Purkinje stellt 1823 fest, dass 
mechanischer Druck und elektrische Reizung in der 
Nähe des Auges einen Seheindruck erzeugen70; und C. 
Bell formuliert das Prinzip 1811 als ein allgemeines 
Gesetz71. Bekannt wird das Prinzip aber v.a. durch J. 
Müller als das später so genannte Gesetz der spezifi-
schen Sinnesenergie: »Der Sinnesnerv auf jedweden 
Reiz, was immer einer Art, reagirend, hat die ihm im-
manente Energie; Druck, Friction, Galvanismus und 
innere organische Reizung, alle diese Dinge bewirken 
in dem Lichtnerven, was sein ist, Lichtempfindung, in 
dem Hörnerven, was dessen ist, Tonempfindung, Ge-
fühl in dem Gefühlsnerven«72. In seinem ›Handbuch 
der Physiologie‹ formuliert Müller 1840: »Die Sinnes-
empfindung ist nicht die Leitung einer Qualität oder 
eines Zustandes der äusseren Körper zum Bewustsein, 
sondern die Leitung einer Qualität, eines Zustandes 
eines Sinnesnerven zum Bewustsein, veranlasst durch 
eine äussere Ursache, und diese Qualitäten sind, in den 
verschiedenen Sinnesnerven verschieden, die Sinnes-
energieen«.73 Die Empfindungen ergeben sich danach 
also nicht unmittelbar aus der Einwirkung äußerer Ge-
genstände und werden nicht mehr als Repräsentanten 
eines Gegenstandes der Außenwelt gesehen, sondern 
sind stets durch die Nerven eines Sinnesorgans und 
deren jeweils spezifische Sinnesqualitäten vermittelt. 
Bei Müller heißt es, »dass das Gefühl, der Schmerz, 
die Wollust, ein Zustand unserer Nerven ist und nicht 
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eine Eigenschaft der Dinge«.74 Er stellt den Grundsatz 
auf, »dass wir durch äussere Ursachen keine Arten des 
Empfindens haben können, die wir nicht auch ohne 
äussere Ursachen durch Empfindung der Zustände 
unserer Nerven haben«.75 Eine Empfindung wird auf 
diese Weise mit der Erregung von (sensorischen) Ner-
ven identifiziert.

Ähnlich wie Müller betrachtet auch der Botaniker 
C.H. Schultz die Empfindung als eine Beziehung, die 
im Wesentlichen zwischen verschiedenen Teilen in-
nerhalb eines Organismus besteht: »Empfindung ist 
auch überhaupt nur allein da möglich, wo eine cen-
trale Beziehung aller Theile auf das eine Ganze Statt 
hat. Es ist der Begriff der Empfindung durchaus un-
zertrennlich von einer egoistischen Centralität. Denn 
er beruht eben auf der Beziehung aller peripherischen 
Eindrücke auf eine Mitte«76. Während den Tieren 
eine solche Mitte eigen ist, fehlt sie nach Schultz den 
Pflanzen, weil diese aus vielen aggregierten Teilen 
zusammengesetzt seien (↑Pflanze).

Kompliziert wird die terminologische Situation 
v.a. dadurch, dass die Untersuchungen an Reflexen, 
wie sie von M. Hall und J. Müller in den 1830er Jah-
ren durchgeführt werden, Bewegungen nachweisen, 
die über Nerven und das Rückenmark vermittelt wer-
den, die aber als mechanisch und ohne Beteiligung 
des Bewusstseins angesehen werden. Die Hallersche 
Zuordnung von Irritabilität zur Muskelfaser und 
Sensibilität zur Nervenfaser wird damit grundsätz-
lich fraglich. Der Physiologe M.J.P. Flourens schlägt 
1823 vor, sowohl die Sensibilität als auch die Irrita-
bilität als über Nerven vermittelte Vermögen anzu-
sehen. Sensibilität betreffe aber im Unterschied zur 
Irritabilität im Bewusstsein ablaufende Prozesse.77 
Es stellt sich aber dann die Frage, wie der Begriff 
des ↑Bewusstseins in der physiologischen Forschung 
expliziert werden kann. Einen extremen Standpunkt 
nimmt E. von Hartmann Ende des 19. Jahrhunderts 
ein, wenn er aus der Empfindungsfähigkeit der Pflan-
zen auf ihr Bewusstsein schließt: »Das Zugeständnis 
von Empfindungen im Pflanzenleben reicht für sich 
allein schon vollständig aus, um Bewusstsein in der 
Pflanze zu sichern«78. Auch in der Gegenwart wird 
die Zuschreibung von Empfindungen im Sinne einer 
Selbstwahrnehmung manchmal als eine Form des 
Bewusstseins gewertet (»feeling consciousness«), 
das zumindest allen Tieren zukomme.79

Aufgrund seiner Verbindung zu theoretisch nicht 
geklärten Begriffen wie die des Bewusstseins oder 
der Seele wird das Konzept der Empfindung von eini-
gen Autoren in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
(wie zuvor schon von J.C. Reil in den 1790er Jahren; 
s.o.) ganz abgelehnt. H. Dutrochet z.B. bezeichnet 

den Begriff 1824 als hemmend für den Fortschritt in 
der Physiologie und weist ihn der Psychologie zu.80 
Die Entwicklung bis ins 20. Jahrhundert nimmt dann 
auch den Lauf, dass der Begriff zur Erklärung biolo-
gischer Phänomene zunehmend in den Hintergrund 
tritt und damit auch in der Regel nicht mehr in den 
Listen der lebensdefinierenden Konzepte erscheint 
(↑Leben: Tab. 164).

Der Ausdruck verschwindet aber andererseits 
nicht vollständig aus dem Vokabular der Biologie. 
So nennt C. Gegenbaur 1859 das Nervensystem 
und die Sinneswerkzeuge allgemein die »Organe 
der Empfindung«.81 Und G.H. Schneider verwendet 
1880 den Ausdruck »Empfindungstriebe«, wenn die 
physische Berührung mit einem äußeren Gegenstand 
(durch Tasten) als Auslöser eines Verhaltens wirkt, 
und er grenzt die Empfindungstriebe von den »Wahr-
nehmungstrieben« ab, bei denen die Perzeption des 
Reizes über eine Distanz erfolgt (↑Verhalten: Tab. 
298).82 Der Tastsinn wird also dadurch ausgezeich-
net, dass ihm im Gegensatz zu den anderen Sinnen 
die Qualität einer Empfindung zugeschrieben wird. 
Auch in der Zuschreibung zu einfachsten Lebewe-
sen erscheint das Wort weiterhin, meist beiläufig. So 
spricht z.B. T.W. Engelmann 1882 von dem »Emp-
findungsvermögen der Bacterien für Licht«.83

Subjektivität und Objektivität der Empfindung
Die Identifizierung von Empfindungen mit Nervenak-
tivitäten bringt die besondere Schwierigkeit mit sich, 
dass auf diese Weise ein ursprünglich als (subjekti-
ve) Erlebnisqualität definiertes Phänomen zu einem 
objektiv-naturwissenschaftlichen Gegenstand wird, 
der nicht mehr genau dem ursprünglichen Phänomen 
entspricht. Klarster Ausdruck dieser Inkongruenz ist 
die Möglichkeit der Beschreibung von nicht wahrge-
nommenen oder nicht erlebten Empfindungen auf der 
neuen begrifflichen Grundlage. Diese Schwierigkeit 
wird bereits seit Mitte des 19. Jahrhunderts gesehen. 
So identifiziert G. Heermann 1835 die Empfindung 
weitgehend mit Nervenaktivitäten. Er definiert Emp-
findung als »die unmittelbare Wahrnehmung der See-
le von dem Zustande des Körpers, namentlich des 
Nerven«84. Weil nicht jede Nerventätigkeit mit Vor-
stellungen begleitet ist, kann es nach Heermann auch 
eine »Empfindung ohne Vorstellung« geben, z.B. in 
dem Vorliegen von »Sinnesempfindungen«, die nicht 
bewusst sind, etwa dem Überhören einer Nachricht 
durch eine Person, die in eine Beschäftigung vertieft 
ist. In ähnlicher Weise ist T. Waitz 1849 der Meinung, 
dass der menschliche Organismus (ebenso wie jeder 
andere Organismus) »von der frühesten Zeit seines 
Lebens an nie ohne gewisse Empfindungen ist«; 
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diese könnten sich jedoch der »Selbstbeobachtung« 
und dem »Bewußtsein« entziehen, wenn dieses von 
anderen Gedanken, Gefühlen oder Begehren besetzt 
(»präoccupirt«) wird.85 Empfindungen können danach 
also unbewusst sein, wenn sie von Bewusstseinsvor-
gängen überlagert werden. Die Gleichsetzung von 
Nervenerregung mit Empfindung hat zu verschie-
denen terminologischen Vorschlägen zur weiteren 
Differenzierung geführt86: K. Fortlage unterscheidet 
1875 zwischen nicht notwendig bewussten »Empfin-
dungsinhalten« und dem »Bewusstsein«87; T. Lipps 
versteht 1903 unter »Empfindungsinhalten« »nur die 
einfachen, durch sinnliche Reize uns zuteil geworde-
nen Inhalte«, dagegen stellt er die »Wahrnehmungs-
inhalte« als »Komplexe von Empfindungsinhalten« 
und beschreibt die Wahrnehmung als das »Haben« 
dieser Inhalte und damit als ein höherstufiges Verar-
beitungsstadium.88

Entgegen der ursprünglich starken Bindung des 
Konzepts der Empfindung an die Erregung einzelner 
Nerven plädiert W. Wundt 1896 dafür, Empfindun-
gen und insbesondere Gefühle als Konstrukte an-
zusehen, die »Producte der Abstraction« seien und 
sich erst aus der Interaktion verschiedener Elemente 
des Nervensystems, und nicht bereits der Erregung 
isolierter Nerven ergeben.89 Wundt unterscheidet 
zwischen zwei Arten von »psychischen Elementen«: 
auf der einen Seite den »Empfindungselementen«, 
die einen »objectiven Erfahrungsinhalt«, z.B. eine 
Wärme-, Kälte- oder Lichterfahrung darstellen; auf 
der anderen Seite den »Gefühlselementen«, die als 
»subjective Elemente« diese Empfindungen beglei-
ten. Insbesondere die letzteren ergeben sich nach 
Wundt nicht unmittelbar aus einer nervlichen Erre-
gung, sondern bilden einen »Bestandtheil eines in 
der Zeit verlaufenden psychischen Processes«90. S. 
Exner bezeichnet diese durch die Interaktion von 
Nerven erzeugten psychischen Phänomene 1894 als 
»secundäre Empfindungen«; sie entstünden »durch 
Wechselwirkung zweier oder mehrerer in nervösen 
Organen ablaufenden Erregungen«91 und werden von 
den »primären Empfindungen«, die in unmittelbarem 
Zusammenhang von Sinnesdaten erscheinen, abge-
grenzt (vgl. Abb. 96).

20. Jh.: Ausweitung der Wortbedeutung
Der Begriff der Empfindung wird gegen Ende des 19. 
Jahrhunderts wieder allgemeiner gefasst. Es verbrei-
tet sich die Auffassung, auch den Pflanzen eine Emp-
findungsfähigkeit zuzuerkennen: »Wir können der 
Pflanze die Empfindung nicht absprechen«, schreibt 
C. von Nägeli 188492; allein Vorstellungen und Er-
innerungen fehlten den Pflanzen. Was genau mit der 

Empfindungsfähigkeit gemeint ist, bleibt aber wei-
terhin unklar. F. Noll bezieht die Empfindung 1896 
auf ein »Körpergefühl«, das auch den Pflanzen eigen 
sei, insofern sie »ein gewisses Empfindungsvermö-
gen für die Lage der eigenen Körperteile, an sich und 
zu einander«93 besitzen.

Eine wichtige Rolle spielen die Empfindungen der 
Freude und des Schmerzes in den frühen verhaltens-
biologischen Theorien am Ende des 19. Jahrhunderts. 
Nach C. Lloyd Morgan bilden Freude (»pleasure«) 
und Schmerz (»pain«) das psychologische Äquiva-
lent für das biologische Ziel der Selbst- und Arter-
haltung, insofern sie das Individuum für die Aus-
richtung ihres Verhaltens auf diese Ziele motivieren. 
Die Erlangung von Freude und die Vermeidung von 
Schmerz seien das Verhaltensziel in psychologischer 
Hinsicht (»the purpose of behaviour as viewed from 
the psychological aspect«): »The biological end of 
animal conation is racial survival; its psychological 
end is individual satisfaction. And the two ends are, 
in the main and broadly speaking, consonant«.94

Als allgemeines Lebensmerkmal wird die Empfin-
dungsfähigkeit auch den universalen Lebenselemen-
ten, den Zellen, zugeschrieben. Bei dem Botaniker J. 
Reinke heißt es, »unleugbar wohnt Empfindung auch 
jeder Pflanzenzelle inne«95. E. Haeckel entwickelt 
1878 eine »Cellular-Psychologie« und meint von 
»Zellseelen« sprechen zu können, weil alle Zellen 
über Empfindungen verfügen.96

Der weite Empfindungsbegriff des ausgehenden 
19. Jahrhunderts erfährt eine Einengung im Zusam-
menhang mit dem Versuch der Begründung einer 
philosophischen Anthropologie in den 1920er Jahren. 
M. Scheler spricht den Pflanzen eine Empfindung mit 
dem klassischen Argument ab, bei ihnen liege kein 
Gedächtnis und kein Zentrum vor, an das die Or-
gan- und Bewegungszustände zurückgemeldet wer-
den könnten.97 Ähnlich sieht es H. Plessner, wenn er 
schreibt »Empfindung und Handlung (d.h. durch As-
soziation modifizierbare, zentral vermittelte Bewe-
gungen) widersprechen dem Wesen offener Form«98, 
das für die Pflanze charakteristisch sei (↑Pflanze): 
»Pflanzen als offenen Formen fehlt eine zentral ver-
mittelte Steuerung ihrer Bewegungen. Ihnen fehlt 
eine zentrale Repräsentation ihres Organismus«99. H. 
Conrad-Martius schließt daran an und argumentiert, 
Pflanzen könnten auf die Empfindungsfähigkeit ver-
zichten, weil sie sie nicht »nötig haben«.100 Weil die 
Pflanze nicht psychisch, sondern bloß physiologisch 
organisiert sei, habe »eine Empfindungsfähigkeit gar 
keine lebensmäßig sinnvolle Stelle in ihr«101.

Eine erneute Gegenbewegung mit der Zielrich-
tung, auch den Pflanzen eine Empfindung zuzu-
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schreiben, erfolgt seitens einiger »Exzentriker der 
Pflanzenseele im 20. Jahrhundert«102. Unter ihnen 
befindet sich der Physiker J.C. Bose, der mit großem 
apparativem Aufwand den Pflanzen zu Leibe rückt 
und als Ergebnis seiner Untersuchungen konstatiert, 
dass der Wahrnehmungsbereich der Pflanzen größer 
als der menschliche sei und Pflanzen ein definiertes 
Nervensystem besäßen.103 Von Seiten der akademi-
schen Forschung werden Boses Ergebnisse entweder 
ignoriert oder – soweit sie nachgeprüft werden – als 
nicht reproduzierbare »Apparateschwankungen« dar-
gestellt.104 Ein ähnliches Schicksal erfahren die Ver-
suche C. Backsters, den Pflanzen eine Empfindung 
nicht nur für den eigenen Körper, sondern auch den 
anderer Organismen zuzuschreiben – Pflanzen sind 
nach Backster zu einer Form von Mitleid in der Lage. 
Er meinte, eine Änderung der elektrischen Aktivität 
der Blätter einer Pflanze messen zu können, wenn er 
in ihrer Gegenwart Garnelen in kochendem Wasser 
tötete.105 Genauere Wiederholungen der Versuche 
Backsters konnten allerdings keine Bestätigung sei-
ner Ergebnisse liefern.106 

Die Frage, ob Pflanzen oder selbst Mikroorganis-
men zu Empfindungen in der Lage sind, bleibt bis in 
die Gegenwart umstritten. Dies hängt in erster Linie 
mit dem unklaren Begriff der Empfindung zusam-
men. So sehen sich manche Mikrobiologen berech-
tigt, auch Bakterien ein Empfinden zuzuschreiben, 
weil sich auch bei ihnen komplizierte Mechanismen 
der Signalübermittlung und Kommunikation finden 
(Shapiro 2007: »even the smallest cells are sentient 
beings«).107

Empfindung als bioethisches Kriterium
In der neueren bioethischen Debatte gewinnt der 
Begriff der Empfindung insofern eine Bedeutung, 
als den frühen Stadien in der Entwicklung eines 
Organismus, z.B. des Menschen, – ebenso wie den 
Pflanzen – zwar Leben zugesprochen wird, nicht 
aber Empfindung. Die Empfindungsfähigkeit gilt als 
ein – zumindest notwendiges, wenn auch nicht hin-
reichendes – Kriterium für die ethische Schutzwür-
digkeit eines Lebewesens, so dass den Pflanzen und 
frühen Entwicklungsstadien des Menschen auf dieser 
Basis keine ethische Relevanz zukommt.108 Weitge-
hend ungeklärt bleibt dabei aber meist, was denn ge-
nau unter ›Empfindung‹ verstanden werden soll. Der 
Begriff verharrt weitgehend in der ambivalenten se-
mantischen Situation, in der er sich seit Ende des 19. 
Jahrhunderts befindet: Einerseits sind Empfindungen 
subjektive Erlebnisqualitäten, andererseits sind sie 
physiologisch als Nervenaktivitäten analysierbar. 
Eine genaue neurophysiologische Beschreibung der-

jenigen Nervenaktivitäten oder komplexen Muster 
von neuronalen Zuständen, die dem subjektiven, in-
trospektiven Erleben einer Empfindung entsprechen, 
steht noch aus.

Der Begriff der Empfindung kommt außerdem 
nicht selten ins Spiel, wenn es darum geht, die na-
türlichen Lebewesen von künstlichen Maschinen ab-
zugrenzen. Als Antwort auf die befürchtete Nivellie-
rung der Grenze zwischen Lebewesen und Technik 
wird ein neuer, »lebensweltlicher Lebensbegriff«109 
vorgeschlagen, der als Alternative zum biologischen 
Begriff mit seiner Zentrierung um Stoffwechsel, 
Mutation und Reproduktion verstanden wird. Als 
zentrale Bestimmungsstücke dieses Lebensbegriffs 
werden angegeben: leibliche Empfindungen, z.B. 
»Schmerzempfindungen (bohrende Kopfschmer-
zen etwa), Geschmacksempfindungen (des Bitteren, 
Scharfen, Süßen usf.), Druckempfindungen« (Kam-
bartel 1996)110 bzw. »Wahrnehmung oder Empfin-
dung [...]. Denn das Auftreten von Wahrnehmung 
und Empfindung in der Natur stellt den ersten we-
sentlichen Sprung über die funktionale Organisation 
hinaus dar« (Krebs 2000)111. Wesentlich sei dabei 
die Fähigkeit eines privilegierten Zugangs zu sich 
selbst bei den im eigentlichen Sinne lebenden Orga-
nismen, ein »Leben mit Innenseite«.112 Kritisch lässt 
sich dagegen einwenden, dass ›Wahrnehmung‹ und 
›Empfindung‹ Begriffe sind, die im heutigen Sprach-
gebrauch immer weniger auf die Welt der Lebewesen 
eingeschränkt sind. So ist es geläufig, bei Tastaturen 
von einer Druckempfindlichkeit zu sprechen, und 
auch die Rede von lichtempfindlichen Zellen bei Ma-
schinen ist verbreitet.113 Der Begriff der Empfindung 
dient damit also verstärkt dazu, nicht die Differenz, 
sondern gerade die Ähnlichkeit von Lebewesen und 
Maschinen zu markieren.

Nicht alle Biophilosophen gehen andererseits über-
haupt so weit, Tieren Empfindungen im eigentlichen 
Sinne zuzusprechen. So ist P. Carruthers der Auf-
fassung, Tiere würden nicht über ein phänomenales 
Bewusstsein und damit ein bewusstes Schmerzemp-
finden verfügen; aufgrund ihrer fehlenden kognitiven 
und sprachlichen Kompetenzen seien die Tiere nur 
zu einem unbewussten Leiden ohne Subjektivität 
(»suffering without subjectivity«) in der Lage.114

A.N. Whitehead macht 1926 den Vorschlag, für 
die Rezeption und Verarbeitung von Umweltreizen, 
die noch nicht notwendig ein Bewusstsein einschlie-
ßen, einen eigenen Terminus einzuführen. Sein Aus-
druck dafür lautet Prähension (»prehension«) und 
er definiert ihn als eine Apprehension, die nicht 
notwendig kognitiv ist (»apprehension which may 
or may not be cognitive«).115 Von Bioethikern, wie 
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2010 von K. Ott, wird dieser Begriff aufgenommen, 
um mit ihm für einen Zoozentrismus zu argumen-
tieren, d.h. für eine Position, die primär Menschen 
und Tiere als Mitglieder der moralischen Gemein-
schaft ansieht, weil nur sie über ein Gewahren, d.h. 
ein (nicht notwendig bewusstes) Wahrnehmen und 
Reagieren auf Umweltreize verfügen, das mehr ist 
»als eine biochemische Reaktion (wie beim Infor-
mationsaustausch von Pflanzen)«.116 Ott spricht von 
den sentienten Wirbeltieren und den lediglich prä-
hensiven Insekten.117

Nerv
Das seit dem 16. Jahrhundert nachweisbare Substan-
tiv geht zurück über das lateinische ›nervus‹ auf das 
griechische ›νεῦρον‹ »(Bogen-)Sehne, Spannkraft, 
Muskel«. Die ursprüngliche Bedeutung betrifft also 
nicht die Funktion, sondern allein die Struktur des 
bezeichneten Gegenstandes. In den medizinischen 
Lehren der griechischen Antike, so bei Erasistratos, 
bezieht sich der Ausdruck meist auf eine hohle Faser; 
er kann aber auch einfach eine Sehne meinen.118

Antike
Die antiken Theorien zu den Nerven sind vielfach 
spekulativ. Seit Hippokrates gilt das Gehirn als das 
Organ der Verarbeitung der Sinneswahrnehmung und 
der Steuerung des Verhaltens. Aristoteles hält darü-
ber hinaus auch das Herz für ein Zentrum der Sinnes-
empfindung; alle Empfindungen gingen von dort aus 
und endeten dort wieder.119 Die Nerven führen nach 
Aristoteles von den Sinnesorganen und der Haut 
zum Herzen. Genauere anatomische Sektionen zum 
Studium der Nerven unternehmen um 300 v.Chr. die 
Begründer der alexandrinischen Schule der Anato-
mie, Herophilos und Erasistratos. Nach den Lehren 
dieser Schule bilden das Gehirn, das Rückenmark 
und die Nerven ein zusammenhängendes Ganzes. 
Die Nerven werden erstmals klar von den Sehnen 
unterschieden und als kleine Röhren vorgestellt, in 
denen eine besondere Substanz, das Pneuma, strömt. 
Auch die Unterscheidung von sensiblen und moto-
rischen Nerven findet sich bereits bei den Gelehrten 
der alexandrinischen Schule. Galen gibt später eine 
funktionale Bestimmung, indem er den Nerv als Ein-
richtung zur Auslösung der Bewegung von dem Mus-
kel als kontraktiler Einheit unterscheidet.120 Anhand 
seiner Sektionen von Affen und anderen Säugetieren 
gelingt es Galen, einfache Vorstellungen von einem 
Nervensystem zu entwickeln. Bei diesen Sektionen 
erkennt er sieben (der neun) Paare von Hirnnerven. 
Auch die Differenzierung der sensorischen von 

den motorischen Nerven findet sich bei Galen wie-
der: Die Nerven der Sinnesorgane bezeichnet er als 
»weich«, die Nerven der durch den Willen beweg-
ten Teile sind nach Galen dagegen »hart«. Bei den 
Sinnesorganen, die bewegt werden, wie der Zunge 
und den Augen, erkennt Galen beide Arten der Ner-
ven. Galen beobachtet auch, dass die eine der beiden 
Funktionen erhalten bleibt, wenn der jeweils andere 
Nerv dieser Organe in seiner Funktion gestört wird; 
bei der Störung der Nerven zur Bewegung der Zunge 
z.B. bleibt die Sinneswahrnehmung durch die Zunge 
weiterhin intakt.121

Frühe Neuzeit
Bis zum Ende des 17. Jahrhunderts stellt man sich die 
Nerven als Röhren vor, in denen die Lebensgeister 
(das Pneuma oder der Spiritus) vom Gehirn zu den 
Organen fließt und dort die Bewegung auslöst.122 Die 
Lebensgeister gelten in dieser Auffassung als materi-
elle Körper, die als Mittler zwischen der unstofflichen 
Lebenskraft und dem stofflichen Körper fungieren. 
Im 12. Jahrhundert beschreibt Adelard von Bath die 
Wahrnehmung als eine Bewegung des spiritus vom 
Gehirn durch die Nerven zu den Sinnesorganen und 
von dort zum betrachteten Körper und über die Sin-
nesorgane wieder zurück in den Körper.123 Descartes 
entwickelt einfache mechanische Modelle zur Wir-
kungsweise der Nerven. Nach seiner Theorie ist es die 
Wärme, die die Bewegung und Ausbreitung der Le-
bensgeister bewirkt. Sie fließen demzufolge aus dem 
Gehirn über die Nerven in die Muskeln, wodurch die-
se sich ausdehnen und eine Bewegung verursachen.124 
Am Ende des 17. Jahrhunderts veranlassen mikrosko-
pische Untersuchungen Modifikationen an der traditi-
onellen Spiritustheorie. Malpighi ist aufgrund seiner 
Beobachtungen der Ansicht, die Gehirnrinde bestehe 
aus Drüsen und gebe eine flüssige Substanz ab, die 
dann als Nervensaft (»succus nervosus«) in den Ner-
ven transportiert werde.125 Ein Streit entbrennt über 
die Struktur der Nerven: Sie werden vielfach als hohl 
beschrieben und abgebildet, z.B. auch von A. van 
Leeuwenhoek; andere sind dagegen der Auffassung, 
die Nerven seien von einer markartigen Substanz er-
füllt, in der sich der Nervensaft bewege126.

18. und 19. Jh.
A. von Haller führt die Erregungsleitung in den Ner-
ven auf ein besonderes Prinzip, die Sensibilität, zu-
rück, das er von der Kontraktionsfähigkeit der Mus-
keln, der Irritabilität, abgrenzt (s.o.). Im Anschluss 
an diese Unterscheidung wird von der Nervenkraft 
gesprochen, die der Wirkungsweise der Nerven zu-
grunde liege.127 J.A. Unzer betrachtet die Reizbarkeit 
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jedes Nervs, die er von der Reizbarkeit der Muskeln 
unterscheidet, als ihre Nervenkraft.128 Die Reizung 
der Nerven könne entweder durch psychische Vor-

stellungen oder durch physische Einwirkungen er-
folgen. Seit Mitte des 18. Jahrhunderts werden Fehl-
leistungen der Nerven für besondere Krankheiten des 
Menschen verantwortlich gemacht, v.a. unter dem 
Einfluss der Arbeiten von R. Whytt.129

Genauere Beschreibungen der Anatomie der Ner-
ven geben zu Beginn des 19. Jahrhunderts G.R. Tre-
viranus und G.C. Ehrenberg. Treviranus erkennt in 
seinen Untersuchungen die äußeren Scheiden der 
peripheren Nerven und Ehrenberg die Ganglien der 
Rückenmarksnerven.130 Seit Mitte der 1830er Jahren 
werden die knotenartigen Nervengebilde im Rücken-
mark als Ganglienkugeln bezeichnet (Müller 1836; 
Valentin 1836).131 G. Valentin gibt 1836 eine funktio-
nale Deutung der Ganglienkugeln: Nach seiner Auf-
fassung sind sie »die rein activen, thätigen und schaf-
fenden, die Primitivfasern dagegen die rein passiven, 
empfangenden und leitenden Organe des Nervensys-
tems«.132 Für L. Fick sind die Ganglienzellen 1844 
die »Innervationsquellen« und »Innervationsheerde« 
des Nervensystems133, von ihnen gingen die psychi-
schen Aktivitäten bis hin zum Bewusstsein aus.

T. Schwann wendet Ende der 1830er Jahre die 
Zellenlehre konsequent auf die Nervenfasern an: 
Er betrachtet jede Nervenfaser als eine »sekundäre 
Zelle«, die aus der Verschmelzung mehrerer primä-
rer Zellen mit Zellkern entstanden ist.134 Die genaue 
Zusammensetzung von Nervenfasern aus Zellen 
wird in den 1840er Jahren von A. Hannover und H. 
Helmholtz untersucht.135 Helmholtz ist es auch, der 
als erster die Geschwindigkeit der Erregungsleitung 
in den Nerven ermittelt.136 Dass eine Nervenfaser als 
direkter Fortsatz einer Nervenzelle und nicht aus der 
Verwachsung mehrerer Zellen entsteht, wird jedoch 
erst durch die Arbeiten A. Koellikers sowie F.H. Bid-
ders und K.W. Kupffers deutlich.137

Die Forschungen des späten 18. und 19. Jahrhun-
derts erweisen den elektrischen Charakter der Erre-
gungsleitung entlang der Nerven. A. von Haller lehnt 
die Hypothese eines elektrischen Flusses entlang der 
Nerven noch ab und sieht sie der Tradition gemäß 
als Röhren an. Genaue mikroskopische Untersuchun-
gen der Nerven können jedoch keine Höhlung fest-
stellen.138 Ein Zusammenhang zwischen Elektrizität 
und Erregungs- und Bewegungsphänomenen wird 
seit der Mitte des 18. Jahrhunderts vermutet.139 Die 
Ergebnisse ausführlicher Versuche zum Einfluss der 
Berührung von Metallen auf die Bewegungen von 
Froschschenkeln veröffentlicht L. Galvani 1791.140 
Galvani nimmt an, die Elektrizität werde vom Tier 
selbst produziert und postuliert isolierende Scheiden 
um die Nerven, die wegen ihrer geringen Dicke eine 
Reizung von außen zulassen.141 

Abb. 94. Eine isolierte Nervenzelle aus der grauen Subs-
tanz des Rückenmarks, in 300-400facher Vergrößerung und 
durch Carminfärbung sichtbar gemacht. In der Darstellung 
sind die Struktur des Axons (a der »Hauptaxencylinderfort-
satz«) und der Dendriten (b die »Protoplasmafortsätze«) 
klar unterschieden. Die funktionale Bedeutung der Dendri-
ten bleibt lange umstritten. C. Golgi hält sie noch Ende der 
1870er Jahre für Organe der Ernährung, nicht der Erre-
gungsleitung. In den 1880er Jahren ist dagegen W. His der 
Auffassung, die Dendriten seien der reizaufnehmende und 
das Axon der reizweiterleitende Teil der Nervenzelle (Abb. 
409 nach Deiters, O. (1865). Untersuchungen über Gehirn 
und Rückenmark des Menschen und der Säugethiere; aus 
Heidenhain, M. (1911). Plasma und Zelle. Eine Allgemei-
ne Anatomie der lebendigen Masse, Bd. 2. Die kontraktile 
Substanz, die nervöse Substanz, die Fadengerüstlehre und 
ihre Objekte (= Handbuch der Anatomie des Menschen, Bd. 
8, 2): 706).
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Der Beweis für die Elektrizitätsproduktion wäh-
rend der Tätigkeit eines Nervs wird allerdings erst 
Mitte des 19. Jahrhunderts von L. Nobili, C. Mat-
teucci und E. Du Bois-Reymond erbracht. Du Bois-
Reymond stellt eine Potenzialänderung bei der Er-
regungsleitung der Nerven fest und misst das, was 
später als Nervenaktionsstrom bekannt wird.142 Ver-
schiedene Mechanismen für die Erregungsleitung 
werden vorgeschlagen143, bevor J. Bernstein Anfang 
des 20. Jahrhunderts die im Wesentlichen bis heute 
gültige Membrantheorie aufstellt, nach der an der 
Nervenmembran eine elektrische Doppelschicht mit 
einer Ruhespannung sitzt, die bei der Erregung durch 
eine Änderung der Ionenpermeabilität der Membran 
verschwindet und zu einer Entladung der Nachbarre-
gion führt144.

Neurologische Terminologie
Der zelluläre Aufbau der Nerven wird seit Mitte des 
19. Jahrhunderts erkannt: T. Schwann spricht 1839 
von der Nervenzelle145. W. Waldeyer führt 1891 den 
Terminus Neuron ein.146 

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts erscheint im Zu-
sammenhang mit elektrophysiologischen Messungen 
an Nerven und Muskeln der Begriff Aktionspoten-
zials (Boruttau 1906: »das ›Aktionspotential‹ der 
Nerven (und Muskeln) bleibt […] stets ›negativ‹«147; 
Roaf 1913: »action potential«148) Die direkte Mes-
sung des Aktionspotenzials der Nerven wird durch 
die Einführung des Kathodenstrahloszilloskops An-
fang der 1920er Jahre möglich.149 Die wichtige Ein-
sicht, dass sich die Intensität einer neuronalen Erre-
gung in der Frequenz der Impulse manifestiert, wird 
1926 gewonnen.150

Anhand der Riesennervenfasern von Tintenfischen 
gelingt es 1939 A.L. Hodgkin und A.F. Huxley151 
und im gleichen Jahr K.S. Cole und H.J. Curtis152, 
das Ruhe- und Aktionspotenzial einer Nervenfaser 
mittels einer Elektrode zu messen. Einige Jahre spä-
ter zeigen Hodgkin und Huxley mittels radioaktiver 
Isotope, dass es Strömungen der Elemente Natrium 
und Kalium sind, die für die Potenzialänderungen 
verantwortlich sind (»Ionen-Hypothese«).153 Mittels 
einer neuen Methode (»patch-clamp«) können E. 
Neher und B. Sakmann 1976 direkt die Ströme durch 
die Ionenkanäle der Membranen der Nervenfasern 
messen.154

Bis in die 1870er Jahre gilt das Nervensystem als 
ein Geflecht von Fasern, die untereinander anato-
misch verbunden sind (Kontinuitätstheorie oder Ner-
vennetztheorie). Gestützt wird diese Ansicht durch 
die Bilder eines Nervennetzes, die mittels der Fär-
bung von fixierten Gewebeschnitten durch Ammoni-

akcarmin und ihre anschließende Imprägnierung mit 
Goldsalz entstehen – eine Methode, die J. Gerlach bis 
in die 1870er Jahre perfektioniert.155 Eine noch kont-
rastreichere Färbung der Nervenzellen, die ebenfalls 
im Sinne der Bestätigung der Netztheorie verwendet 
wird, ermöglicht die von C. Golgi in den 1880er Jah-
ren eingeführte Silberimprägnationstechnik.156 W. 
His und A. Forel behaupten dagegen, dass die Ner-
venzellen nicht kontinuierlich ineinander übergehen, 
sondern lediglich in Kontakt miteinander stehen und 

Abb. 95. Typische Zellen der Hirnrinde eines Säugetiers.  
Der spanische Neuroanatom S. Ramón y Cajal beschreibt 
die Nervenzelle als anatomisch und funktional diskrete 
Einheiten, die aufgrund ihrer Struktur eine klare Polarität 
aufweisen: Die Erregungsleitung erfolgt stets in einer Rich-
tung, von den erregungsaufnehmenden Dendriten zu den 
Axonen (vgl. die Pfeile im Bild). Auch den Endknöpfchen 
der Axone, den Synapsen, schreibt Ramón y Cajal in diesem 
Zusammenhang eine wichtige Rolle in der Aufrechterhal-
tung der Polarität in der Erregungsleitung zu. Dargestellt 
ist hier die Weiterleitung von Nervenimpulsen, die in der 
Hirnrinde ankommen: Sie beginnt bei den afferenten Fa-
sern (G) der weißen Substanz (H), verläuft weiter über die 
apikalen Dendriten der Pyramidenzellen und wird dann von 
Zelle zu Zelle über die horizontalen Kollateralbahnen der 
Pyramidenzellen weitergeleitet (A-C) (aus Ramón y Cajal, 
S. (1894). La fine structure des centres nerveux. Proc. Roy. 
Soc. London 55, 444-468: 462).
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diskrete Einheiten darstellen.157 E.A. Schäfer macht 
diese Beobachtung 1879 auch an dem »Plexus« des 
Nervensystems der Nesseltiere.158 Die Debatte um 
die Struktur des Nervensystems zieht sich aber bis 
zum Anfang des 20. Jahrhunderts. Paradigmatisch 
stehen sich die Positionen der Neuronentheorie, die 
von isolierten Elementen ausgeht, und der Netzthe-
orie, die ein kontinuierliches Geflecht annimmt, ge-
genüber (Ramón y Cajal 1933: »Neuronismo o reti-
cularismo?«159).

W. Waldeyer steht 1891 auf Seiten der Neuronen-
theorie und hält zusammenfassend fest: »Das Ner-
vensystem besteht aus zahlreichen untereinander 
anatomisch wie genetisch nicht zusammenhängen-

den Nerveneinheiten (Neuronen). Jede Nervenein-
heit setzt sich zusammen aus drei Stücken: der Ner-
venzelle, der Nervenfaser und dem Faserbäumchen 
(Endbäumchen)«160. Gestützt wird diese Auffassung 
von der Abgrenzbarkeit der Nervenzellen durch Fär-
bemethoden, die S. Ramón y Cajal auf Nervenfasern 
anwendet und damit eine Nervenzelle mit allen ihren 
Ausläufern sichtbar machen kann (vgl. Abb. 95).161 
Mit einer einfacheren Technik, der Carminfärbung, 
kann O. Deiters schon 1865 eine erste Darstellung 
der Nervenzelle mit ihren Ausläufern geben, in der 
bereits die Unterscheidung von Dendriten und Axon 
deutlich wird (vgl. Abb. 94).162 Die Bezeichnung 
Dendriten für die seitlichen Ausläufer der Nerven-
zellen führt W. His 1889 ein.163 E.A. Schäfer wandelt 
diese Bezeichnung 1893 in Dendron um.164 Die in der 
Längsachse einer Nervenzelle liegenden Zellfortsätze 
werden bereits Ende der 1830er Jahre etwa zeitgleich 
von R. Remak und J.E. Purkinje beschrieben; Remak 
weist in seinen Untersuchungen von Präparaten aus 
dem Rückenmark von Ochsen nach, dass die Nerven-
fasern Verbindungen zu den Ganglien haben.165 J.F. 
Rosenthal, ein Schüler Purkinjes, verwendet in seiner 
Dissertation aus dem Jahr 1839 für sie erstmals die 
Bezeichnung Achsenzylinder (»cylinder axis«)166, die 
bis zum Ende des Jahrhunderts üblich bleibt (engl. 
»axis-cylinder«167; His spricht von »Axenfasern«168). 
Auf Rosenthal geht wohl auch die Bezeichnung 
Markscheide (»vagina medullaris«) zurück. A. Köl-
liker führt für diesen »Achsencylinderfortsatz« der 
Nervenzelle 1896 schließlich den seither gebräuch-
lichen Ausdruck Axon ein.169

Der chemische Übergang der Erregungsleitung 
von einem Nerv zu einem anderen erfolgt durch eine 
besondere Struktur, die Synapse.170 Der Begriff der 
Synapse (engl. »synapsis«) wird 1897 – nach einer 
Empfehlung des Altphilologen Verrall – von C.S. 
Sherrington eingeführt (»a special connection of one 
nerve-cell with another«).171 Als besondere anato-
mische Strukturen werden die Synapsen bereits seit 
den 1860er Jahren erkannt. Sie werden dabei als 
Verdickungen am Ende der Axone, nicht der Dend-
riten der Nervenzellen beschrieben und laufen unter 
der Bezeichnung Endknöpfchen (Letzerich 1868: 
»Axencylinder und dessen Endknöpfchen«172) – ein 
Ausdruck, der allerdings meist auf die Enden sensib-
ler Nervenfasern bezogen wird (Cohnheim 1867)173. 
Dass es sich bei der Übertragung der Erregung zwi-
schen zwei Nerven nicht unbedingt um einen elekt-
rischen Vorgang handeln muss, sondern dieser auch 
chemischer Natur sein kann, stellt Du Bois-Reymond 
bereits 1877 fest. Die Beteiligung einer chemischen 
Substanz, die aus den Nebennieren gewonnen wurde 

Abb. 96. Die erste Darstellung eines neuronalen Netzes: ein 
Schema eines neuronalen Zentrums optischer Bewegungs-
empfindungen. Die Punkte a, b, c, ... bezeichnen die Stellen, 
an denen von Netzhautelementen kommende Nervenfasern 
in das Zentrum eintreten. In den Nervenzellen S, E, Jt und Jf 
werden die Erregungen summiert und an die Zellen a1 ... a4 
weitergeleitet, die wiederum mit den Augenmuskeln M.r.int. 
... M.r.inf. und dem Kortex C in Verbindung stehen. Ein sich 
bewegendes Bild auf der Netzhaut führt zu unterschiedlicher 
Erregung der summierenden Zellen, die durch unterschied-
liche  Aktivierung der Augenmuskeln ein Verfolgen des Ob-
jekts mit dem Auge ermöglichen. Durch das Modell können 
v.a. auch Phänomene der »secundären Empfindung«, wie 
z.B. in die andere Richtung als die wahrgenommene Bewe-
gung laufende Bewegungsnachbilder, erklärt werden  (aus 
Exner, S. (1894). Entwurf zu einer physiologischen Erklä-
rung der psychischen Erscheinungen: 193).
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(das Adrenalin), an der Nervenaktivität wird in den 
1890er Jahren deutlich. Den entscheidenden Hinweis 
dazu gab der experimentelle Befund M. Lewandows-
kys, dass diese Substanz eine ähnliche Kontraktion 
der Augenmuskeln auslöst wie eine Reizung der 
sympathischen Nerven.174 T.R. Elliott formuliert im 
Anschluss an diese und ähnliche Versuche 1905 die 
Hypothese, dass die Neuronen an den Verbindungen 
zu ihren Effektorzellen chemische Substanzen frei-
setzen, die denen aus dem Extrakt der Nebennieren 
ähneln.175 Nach der chemischen Identifizierung des 
Adrenalins gelingt auch der Nachweis anderer Bo-
tenstoffe an den Synapsen, so z.B. des Acetylcho-
lins.176

Die Bezeichnung Nervensystem verwendet T. Wil-
lis bereits 1664 (»systema nervosum«177); sie erscheint 
seit Mitte des 18. Jahrhunderts im Englischen (»ner-
vous system«) und wenig später im Deutschen.178 
Der Ausdruck vegetatives Nervensystem erscheint 
zu Anfang des 19. Jahrhunderts bei verschiedenen 
Autoren (Kilian 1802: »das irritable System [ist] 
gleichsam das vegetative System des animalischen 
Prozesses«179; Wagner 1805: »vegetatives System«180 
Röschlaub 1806; Wolf 1806: »vegetatives Nerven-
system«181). Zurückgeführt wird der Ausdruck meist 
auf J.C. Reil, der ihn ab 1807 gebraucht, um damit 
denjenigen Teil des Nervensystems zu bezeichnen, 
der die für die Ernährung und Verdauung zuständi-
gen Organe steuert.182 Im sachlichen Anschluss an 
eine Arbeit von F.H. Bidder und A.W. Volkmann aus 
dem Jahr 1842183 heißt es seit 1898 auch autonomes 
Nervensystem.184 In der zweiten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts wird deutlich, dass dem Nervensystem eine 
entscheidende Rolle in der ↑Regulation vieler orga-
nischer Prozesse zukommt. C. Bernard bezeichnet es 
daher als den großen funktionalen Harmonisator im 
Körper der Tiere (»le grand harmonisateur fonction-
nel«).185 Das Nervensystem bildet nach Bernard die 
Einrichtung, die alle organischen Teile eines Tiers 
in Harmonie zueinander setzt. Die Interaktion der 
Teile im Organismus wird seit der Antike mit dem 
Ausdruck ›Sympathie‹ belegt (↑Wechselseitigkeit). 
T. Willis bezieht das Wort bereits im 17. Jahrhun-
dert insbesondere auf Nervenprozesse186 – aber erst 
im 18. Jahrhundert etabliert sich die Rede von einem 
sympathischen Nervensystem.187 Die Unterscheidung 
zwischen sympathischem Nervensystem (»sympa-
thetic nervous system«) und parasympathischem 
Nervensystem (»parasympathetic nervous system«) 
erfolgt erst im 20. Jahrhundert.188

Seit den 1950er Jahren wird die Erforschung des 
Nervensystems und allgemein der Informationsver-
arbeitung von Organismen in der neuen Disziplin der 

Neurobiologie oder allgemein der Neurologie (Riolan 
1618: »Neurologia«189; Willis 1664: »νευρολογία«190; 
1668: »neurologia«191) oder Neurowissenschaft or-
ganisiert.192 Für die theoretische Grundlage dieser 
Wissenschaft wird zunehmend die Informatik und 
Mathematik von Bedeutung. Sie löst sich damit – 
zumindest in einigen ihrer Bereiche – von der tradi-
tionellen Integration in die Physiologie, die in zwei 
Bezeichnungen zum Ausdruck kommt: dem seit 
Ende des 18. Jahrhunderts aufkommenden Terminus 
Nervenphysiologie (von Humboldt 1797)193 und dem 
seit den 1840er Jahren etablierten Ausdruck Neuro-
physiologie (Moos 1841: »Neuro-Physiologie«194; 
engl. Anonymus 1843: »neuro-physiology«195; 1853 
»neurophysiology«196, als Übersetzung von »neuro-
physiologisches Gesetz«197).
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Entwicklung
Das seit dem 17. Jahrhundert nachweisbare Wort 
›Entwicklung‹ ist eine Ableitung des Grundwortes 
›Wickel‹ (mhd., ahd. ›wickel‹ »Faserbündel«), das 
sich auf einen handwerklich hergestellten aufgewun-
denen Faden bezieht. Seit Mitte des 18. Jahrhunderts 
wird ›Entwicklung‹ in der abstrakten Bedeutung von 
»(sich) Entfalten, (sich) stufenweise Herausbilden« 
verwendet. In diesem Sinne erscheint das Wort etwa 
bei I. Kant. Der Begriff steht bei ihm sowohl im Kon-
text einer kosmologischen Lehre, die eine »allgemei-
ne Entwickelung der Materie durch mechanische Ge-
setze« konstatiert (1755)1, als auch einer biologisch-
kulturgeschichtlichen Vorstellung, z.B. als »Entwi-
ckelung der Naturanlagen in der Menschengattung« 
(1790/93)2.

Der Entwicklungsbegriff wird seit dem 18. Jahr-
hundert in sehr vielen verschiedenen Kontexten ge-
braucht; eine einheitliche Definition ist daher schwie-
rig. W. Wieland stellt 1975 vier allgemeine Merkmale 
des Begriffs heraus: »a) ›Entwicklung‹ meint eine un-
umkehrbare, allmähliche, meist langfristige Verände-
rung in der Zeit; b) diese Veränderung läßt sich nicht 
ausschließlich als Gegenstand bewußten Handelns 
und Planens verstehen, sondern folgt eigenen Ge-
setzen; c) der Veränderung liegt ein identisches und 
beharrendes Subjekt zugrunde; bei ihm kann es sich 
auch um ein überindividuelles Gebilde, eine Gestalt 
des ›objektiven Geistes‹ handeln; d) keine sinnvolle 
Rede von Entwicklung kann auf die Anwendung te-
leologischer Begriffe ganz verzichten«.3

Frühe Wortgeschichte
In terminologischer Verwendung erscheint der neu-
zeitliche Entwicklungsbegriff zuerst im Französi-
schen. Der Ausdruck ›développement‹ wird bereits 
Ende des 17. Jahrhunderts im anatomischen und phy-
siologischen Kontext gebraucht (Verduc 16964; Saint 
Hilaire 16985), allerdings noch nicht im Sinne der 
Ontogenese eines Organismus. In dieser Bedeutung 
steht der Ausdruck 1701 bei D. Dodart, und zwar im 
Rahmen einer präformistischen Entwicklungstheorie 
(»II me paroît clair que cette premiere production 
n’est point une vraye production d’un être nouveau, 
mais la manifestation d’un être déja formé, mais in-
visible dans les petites graines, rendu visible par son 
accroissement & connoissable par le développement 
de ses parties«6). Häufiger, und nicht allein auf die 

Die Entwicklung ist die Gesamtheit der Vorgänge des 
Wachstums und der körperlichen Umorganisation, die 
von der Entstehung (z.B. der Befruchtung) bis zur Fort-
pflanzungsreife eines Organismus erfolgen.

Embryo (griech.)  413
Fetus (lat.)  413
Keim (ahd.)  413
Epigenesis (Harvey 1651)  407
Evolution (Anonymus 1670)  409
Entwicklung (Dodart 1701)  391
Präformation (Leibniz 1705)  407
Entwicklungssystem (Maupertuis 1745)  422
Entwicklungsperiode (Gmelin 1787)  393
Differenzierung (Görres 1805)  393
Selbstentwicklung (Widmann 1816)  414
Organogenese (Geoffroy Saint Hilaire 1823)  400
Sukzession (Dureau de la Malle 1825)  424
Keimblätter (von Baer 1828)  397
Organanlage (Neumann 1835; Röper 1835)  400
Keimzelle (Vogt 1842)  413
Ektoderm (Allman 1853)  398
Entoderm (Allman 1853)  398
Heterologie (Virchow 1858)  417
Heterometrie (Virchow 1858)  417
Mesoderm (Ecker 1864)  398
Pädogenesis (von Baer 1865)  419
Ontogenese (Haeckel 1866)  415
Tokogonie (Haeckel 1866)  415
Urdarm (von Vierordt 1871)  400
biogenetisches Grundgesetz (Haeckel 1872)  399
Blastula (Haeckel 1872)  400
Coelom (Haeckel 1872)  398
Gastraea (Haeckel 1872)  398
Gastrula (Haeckel 1872)  400
Morula (Haeckel 1872)  400
Urmund (Haeckel 1872)  400
Heterochronie (Haeckel 1874)  416
Heterotopie (Haeckel 1874)  417
Zellen-Stammbaum (Haeckel 1876)  403
Automorphose (von Hanstein 1882)  394
Neotenie (Kollmann 1884)  418
ontogenetische Periode (Nägeli 1884)  415
Zelllinie (Bard 1886)  402
Mosaikarbeit (Roux 1888)  400
Pädomorphismus (Allen 1891)  419
Heteromorphose [ortsuntypische Bildung] 
(Loeb 1891-92)  394
regulatorische Entwicklung (Roux 1893)  401
totipotent (Roux 1893)  402
Homœosis (Bateson 1894)  404
Heteromorphose [abhängige Differenzierung] 
(Pfeffer 1897)  394
Klimax (Cowles 1899)  426
Aitiomorphose (Pfeffer 1904)  394
pluripotent (Weigert 1904)  402
Neoepigenese (Roux 1905)  412
Neoevolution (Roux 1905)  412
Idiogenese (Barth 1908)  416
Hologenese (Rosa 1909)  415
ökologische Entwicklung (Taylor 1920)  423
Organisator (Spemann 1921)  404
Pädomorphose (Garstang 1922)  419
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Teile, sondern das Ganze eines Organismus bezo-
gen, erscheint der Ausdruck in dieser Bedeutung erst 
seit den 1720er Jahren (Heister 1724: »le dévelop-
pement du poulet dans l’œuf«7; »développement du 
fœtus«8; Bourguet 1729: »le Développement mécha-
nique des Corps organisés«9; »le Développement de 
l’Embryon«10).

Das deutsche Wort ›Entwicklung‹ hat in der ersten 
Hälfte des 18. Jahrhunderts unterschiedliche Bedeu-
tungen; 1733 erscheint es in der Formulierung »Ent-
wicklung eines Kinds«11 im Sinne von »Geburt«. Seit 
den 1740er Jahren wird es auf biologische Entwick-
lungsprozesse bezogen, zunächst die Entstehung von 
Teilen eines Organismus (Anonymus 1746: »Entwi-
ckelung der Blüthe an dem Getraide«12; in Überset-
zung von Maupertuis von 1747: Es sei »nicht zu läug-
nen, daß man in der Tulpenzwiebel die Blätter und 
Blüte schon völlig gebildet wahrnimmt, und daß ihre 
scheinbare Hervorspriessung nichts anders als eine 

Entwicklung dieser Theile ist«13; im Original: »dé-
veloppement«14). Auf die gesamte Individualgenese 
von Organismen wird das Wort erst in den 1750er 
Jahren bezogen (Anonymus 1750: »Hr. Rösel [hat] 
den Leich [von Dickköpfen] beobachtet, und dessen 
almählige Entwickelung wahrgenommen«15; Anony-
mus 1750: »aus einer Entwicklung schon gebildeter 
und nur kleinerer Körper die Erzeugung der Thiere 
und Pflanzen herleiten«16; von Schäffer 1756: »Ent-
wickelung [einer Brut von Blattfußkrebsen] aus dem 
Eye«17). Bis zum Ende des Jahrhunderts bezeichnet 
das Wort bevorzugt die Ausfaltung einzelner Teile 
eines Organismus (Batsch 1790: »Entwickelung der 
Blume«18; Goethe 1790: »In der successiven Entwi-
ckelung eines Knotens aus dem andern […] beruhet 
die erste, einfache, langsam fortschreitende Fort-
pflanzung der Vegetabilien«19).

Im Englischen wird ›development‹ erst in der 
zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts im biologichen 
Kontext gebraucht (Debraw 1777: »the development 
and expansion of the germ of the female organs [of 
bees], previously existing in the embryo«20).

Ontogenese und Phylogenese
Wie sich bereits in der frühen Wortverwendung zeigt, 
muss der Begriff der Entwicklung nicht als ein spe-
zifisch biologisches Konzept verstanden werden. 
Auch kosmische, geologische oder andere Prozesse 
können als ›Entwicklung‹ beschrieben werden. Und 
auch innerhalb der Biologie wird der Ausdruck auf 
sehr unterschiedliche Vorgänge bezogen. Er wird seit 
Ende des 18. Jahrhunderts nicht nur auf die regelmä-
ßigen Transformationen eines Organismus in seiner 
Lebensgeschichte (Ontogenese; s.u.) angewendet, 
sondern auch auf die Veränderungen der Lebensfor-
men in der Erdgeschichte. F.W.J. Schelling formuliert 
1798 die Vorstellung, »daß die Stufenfolge aller or-
ganischen Wesen durch allmählige Entwicklung Ei-
ner und derselben Organisation sich gebildet habe«21 
(↑Phylogenese). Erst im 20. Jahrhundert gewinnt die 
erste Bedeutung an Dominanz, während die zweite 
meist als ↑›Evolution‹ bezeichnet wird. Es wird aber 
andererseits bis in die zweite Hälfte des 20. Jahrhun-
derts empfohlen, ›Entwicklung‹ als Oberbegriffe für 
Ontogenese und Phylogenese in der Biologie zu ver-
stehen.22

Während die ältere Bedeutung des Wortes einen 
teleologischen Kern besitzt, insofern der bezeichne-
te Prozess einer vorherigen Anlage folgt und auf ein 
vorher bestimmtes Ziel ausgerichtet ist (s.u.), enthält 
die moderne Bedeutung zumindest in vielen Kontex-
ten die Vorstellung eines offenen, in seinem Verlauf 
und Ausgang unbestimmten Prozesses.23

Hypermorphose (de Beer 1930)  419
Anamorphose (Woltereck 1940)  394
Epigenetik (Waddington 1942)  419
differenzielle Genaktivität (Huskins 1947)  404
autogenetisch (Hennig 1950)  415
Zönogenese (Leppik 1974)  426
Ökogenese (Davitasvilli 1978)  426
Peramorphose (Alberch et al. 1979)  419
Evo-Devo (Pennisi & Roush 1997)  421
Eco-Evo-Devo (Hall 2001)  421

Reproduktion
Vermehrung von Entitäten, die eine Weitergabe von 
Teilen (»materielle Überlappung« zwischen Eltern und 
Nachkommen) und die Weitergabe der Vermehrungsfä-
higkeit einschließt

 Vererbung
Ähnlichkeit zwischen Eltern und Nachkommen 
aufgrund der Reproduktion

  genetische Vererbung
  Vererbung durch Mechanismen der »Codie- 
  rung«, d.h. der linearen Übersetzung einer 
  Struktur aus diskreten Elementen in eine andere

  epigenetische Vererbung
  Vererbung durch komplexe Interaktion aller be- 
  teiligten Faktoren

 Entwicklung
Erwerb der Fähigkeit zur Reproduktion

Tab. 52. Terminologie für organische Entwicklungsprozesse 
(in Anlehnung an Griesemer, J. (2002). What is “epi” about 
epigenetics? In: Van Speybroeck, L., Van de Vijver, G. & de 
Waele, D. (eds.). From Epigenesis to Epigenetics (= Ann. 
New York Acad. Sci. 981), 97-110: 105ff.).
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Entwicklung als Weg zur Fortpflanzungsfähigkeit
In seiner verbreiteten Bedeutung meint ›Entwick-
lung‹ den gerichteten Prozess der artspezifischen 
Veränderung eines Organismus von dem Anfangs-
stadium unmittelbar nach seiner Entstehung bis zu 
einem Endstadium, in dem der Organismus zur ei-
genen Fortpflanzung in der Lage ist. Weil die Ent-
wicklung die Periode zwischen zwei Reproduktions-
ereignissen umfasst, kann der Prozess der Entwick-
lung also allgemein als die Erlangung der Fähigkeit 
zur Reproduktion definiert werden (Griesemer 2000: 
»development is the acquisition of the capacity to re-
produce«24). Oder, anders gesagt: Entwicklung ist die 
auf die Fortpflanzungsfähigkeit gerichtete Transfor-
mation eines Organismus.

Bei den höher entwickelten Organismen erstreckt 
sich die Entwicklung in diesem Sinne nicht über die 
ganze Lebensspanne des Organismus, sondern ist 
zu einem relativ frühen Zeitpunkt abgeschlossen, 
so dass das Leben dieser Organismen in eine Ent-
wicklungsphase (Jugendalter) und eine in Bezug 
auf die organische Differenzierung statische Phase 
(Erwachsenenalter) gegliedert werden kann. Seit 
Ende des 18. Jahrhunderts wird die erste Phase meist 
Entwicklungsperiode genannt (Gmelin 1787: »Was 
macht […] die Entwicklungsperioden an Nerven-
krankheiten so fruchtbar?«25; Kluge 1811: »zur Zeit 
der Entwickelungsperiode«26; engl. Birkett 1855: 
beim Menschen »from birth to sixteen, which may 
be termed the developmental period«27; daneben 
wird der Ausdruck auch für eine beliebige Phase der 
Entwicklung eines Organismus oder eines seiner Tei-
le verwendet28). J. Woodger differenziert zwischen 
den beiden Phasen 1929 mit den Bezeichnungen 
Entwicklungsperiode (»developmental period«) und 
Verhaltensperiode (»›behaviour‹ period«).29

Allerdings erfolgt die Fortpflanzung nicht bei al-
len Organismen in dem Stadium, das als das letzte 
der Entwicklung gilt. Einige Organismen vollzie-
hen die wesentliche Vermehrung vielmehr in frü-
hen embryonalen Stadien (»Polyembryonie«, z.B. 
einige Schlupfwespen und Gürteltiere). Das spätere 
Adultstadium ist dann wesentlich als Ausbreitungs-
phase zu interpretieren. Außerdem müssen nicht nur 
irreversible körperliche Veränderungen eines Or-
ganismus als Entwicklung gelten, auch periodische 
Erscheinungen wie der herbstliche Laubabwurf der 
Bäume können als Entwicklungsphänomene verstan-
den werden (↑Metamorphose: »Zyklomorphose«).

Entwicklung als Differenzierung
Die Ausbildung der Fortpflanzungsfähigkeit ist bei 
den höher organisierten Lebewesen mit einer Diffe-

renzierung der Teile des Organismus bis hin zu ei-
nem ausdifferenzierten Stadium verbunden. Die Ent-
wicklung kann daher allgemein auch als Prozess der 
organischen Differenzierung bestimmt werden. Die 
Entwicklung beginnt mit einem minimal differen-
zierten Stadium, das aus nur einer Zelle besteht, und 
sie endet in einem maximal differenzierten Stadium, 
das in der Regel der sich fortpflanzende Organismus 
ist. Die Differenzierung manifestiert sich in der Zu-
nahme der Strukturen innerhalb der Entwicklung; sie 
besteht in der Bildung und Entfaltung der Organe 
ausgehend von einfacheren Vorgängerstrukturen (auf 
letztlich molekularer Ebene). Oder, wie es H. Pless-
ner, 1928 formuliert, »das Übergehen von Zuständen 
niederen in solche höheren Mannigfaltigkeitsgrades« 
ist »ein Specifikum der Entwicklung«.30

Neben dem Bezug der Differenzierung enthält 
der ontogenetische Entwicklungsbegriff einen Ver-
weis auf die Konstanz, Stabilität und Gesetzlichkeit 
der individuellen Entwicklung eines Organismus. 
Die Stabilisierung der Entwicklungsvorgänge fin-
det ihren Ausdruck in der gesetzlichen Abfolge der 
Transformationsschritte in der Gestaltbildung eines 
Organismus und in der daraus resultierenden Form-
konstanz der Individuen einer Art.

Einen Zusammenhang zwischen Entwicklung der 
Organismen und Differenzierung stellt bereits der 
römische Arzt Galen her, wenn er die Entwicklung 
ausgehend von dem Keim in den Begriffen der Ver-
änderung (»ἀλλοίωσις«) und Formung (»διαπλάσις«) 
beschreibt.31 Das deutsche Wort Differenzierung 
findet sich erstmals 1805 bei J. Görres in einer Be-
schreibung des menschlichen Gehirns (»Differenzii-
rung«).32 Mit H. Spencer wird der Begriff der Dif-
ferenzierung (»differentiation«33) zu einem zentralen 
Konzept einer allgemeinen Evolutionstheorie. Spen-
cer betrachtet – in Anlehnung an K.E. von Baer (s.u.) 
– die Entwicklung hin zu zunehmender Differenzie-
rung der Strukturen als ein allgemeines Naturgesetz 
(↑Evolution). W. Roux unterscheidet 1895 zwischen 
Selbstdifferenzierung, bei der die »specifischen Ursa-
chen« für die Entwicklung in dem gestaltenden Teil 
selbst liegen, und abhängiger Differenzierung, bei 
der die Gestaltbildung durch äußere Einwirkungen 
verursacht wird.34 Beide Formen können sich nach 
Roux kombinieren. Der Ausdruck ›Selbstdifferen-
zierung‹ erscheint bei Roux seit 1883 (»Selbstdif-
ferenzirung im Embryo«35); im Jahr zuvor bei dem 
Botaniker J. von Hanstein für die Aktivität des Proto-
plasmas in der Gestaltbildung von Pflanzen36 (↑Selb-
storganisation).

In ähnlicher Absicht der differenzierten Beschrei-
bung von Entwicklungsprozessen verwendet J. Sachs 
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1896 den Ausdruck Automorphosen für »innere 
Gestaltungsursachen« oder die »innere Harmonie 
der Gestaltungskräfte«.37 Von ›Automorphosen‹ ist 
auch bereits in der ersten Hälfte des 19. Jahrhun-
derts die Rede. Verstanden werden darunter indivi-
duelle Abweichungen von der gewöhnlichen Gestalt 
einer Pflanze, die »beständig« geworden sind.38 Als 
entwicklungsbiologischer Begriff erscheint der Aus-
druck in den 1880er Jahren: Der Botaniker J. von 
Hanstein verbindet mit ihm 1882 eine nicht näher 
charakterisierte »Kräfte-Summe« im Protoplasma 
der Pflanzenzelle, die für die Gestaltbildung der 
Pflanze verantwortlich zu machen ist.39 Auch W. 
Pfeffer gebraucht dieses Wort 1897 im Sinne von 
»Eigengestaltung«, um die inneren Ursachen der 
Entwicklungs- und Gestaltungsvorgänge zu beto-
nen.40 Pfeffer grenzt die Automorphosen ab von den 
Heteromorphosen41 bzw. den später von ihm so ge-
nannten Aitiomorphosen42, die sich auf von außen 
veranlasste Prozesse beziehen. – Der Ausdruck ›He-
teromorphose‹ wird in der Biologie allerdings auch 
noch in anderen Bedeutungen verwendet, so z.B. in 
der Entwicklungsbiologie 1891 von J. Loeb zur Be-
zeichnung der Bildung eines Körperteils an einem 
untypischen Ort43 (vgl. auch Anonymus 1836: »he-
teromorphosis foliage«44; Kortüm 1868: »[die] väter-
lichen und mütterliche Keimelement[e] bestehen im 
höheren Organismus […] heteromorphisiert fort und 
beide bewahren in ihrer Heteromorphose die Fähig-
keit zu eigenen Leistungen«45).

Die Differenzierung in der organischen Entwick-
lung eines Individuums vollzieht sich im Rahmen 
einer sukzessiven Gliederung des Organismus von 

innen, durch Eigenaktivität, nicht durch eine Anla-
gerung von strukturierten Umweltbestandteilen oder 
eine Übertragung der Umweltdifferenzierung auf den 
Organismus. H. Bergson spricht daher 1907 von der 
Dissoziation und Teilung der Elemente in der Ent-
wicklung: »Elle [d.i. die Entwicklung] ne procède 
pas par association et addition d’éléments mais par 
dissociation et dédoublement«.46 R. Woltereck nennt 
die Entwicklung im Sinne dieser von innen kommen-
den Differenzierung 1940 Anamorphose.47 (Dieser 
Ausdruck hat daneben andere Bedeutungen: In der 
Botanik ist er seit den 1820er Jahren für eine »rück-
schreitende Metamorphose« (Hemmungsbildung) in 
Gebrauch, z.B. die Umbildung von Blütenblätter in 
Kelchblätter, von Fruchtblätter in Staubgefäße oder 
(die häufigste Form) von Staubgefäßen in Blüten-
blätter.48 Für H.F. Link ist eine Anamorphose 1837 
allgemein eine individuelle »Abweichung von der 
gewöhnlichen Gestalt der Pflanzen«.49 C.G. Carus 
versteht unter ›Anamorphose‹ 1838 eine besondere 
Form der Metamorphose, nämlich die »vorschreiten-
de« im Gegensatz zur »herab- oder rückwärtsschrei-
tenden Umbildung«, der Katamorphose.50)

Wird die Differenzierung als Kriterium für das Vor-
liegen der Entwicklung eines Organismus genommen, 
dann kann diese auch als eine Verwicklung bezeichnet 
werden, wie es J. von Uexküll in den 1920er Jahren 
vorschlägt.51 Von Uexküll will mit diesem Wort v.a. 
darauf hinweisen, dass die Entwicklung nicht nur als 
Entfaltung einer im Keim vollständig vorhandenen 
Anlage zu verstehen ist. Vielmehr seien auch äußere 
Impulse aus der Umwelt an der Differenzierung des 
Organismus beteiligt. Der Organismus »verwickelt« 
und »verfaltet« sich also im Laufe seiner Ontogenese 
nicht nur zunehmend in sich selbst, sondern bezieht 
auch seine Umwelt in seine Verwicklung mit ein. 

In der heutigen Terminologie bezieht sich der Aus-
druck der Differenzierung nicht allein auf den Ent-
wicklungsprozess der Erzeugung von morphologisch 
unterschiedenen Körperteilen, sondern auch auf den 
Zustand des Vorhandenseins dieser Unterschiede. 
Und nicht nur bei einem einzelnen Organismus wird 
von einer Differenzierung gesprochen (in räumlicher 
Hinsicht als Spezialisierung von Organen und in zeit-
licher Hinsicht als Spezialisierung von Lebenspha-
sen), sondern auch bei den Individuen einer Art (z.B. 
als Differenzierung zwischen den Geschlechtern 
oder Differenzierung zwischen den Generationen bei 
Vorliegen eines Generationswechsels).

Entwicklung als zentrales Lebensmerkmal 
Insgesamt ist der Begriff der Entwicklung eng mit 
der Vorstellung des Lebens im Allgemeinen verbun-

Abb. 98. Schematisches Diagramm zur symbolischen Dar-
stellung der organischen Entwicklung. Die Entwicklung be-
steht in einer Expansion der zyklischen Organisation eines 
Organismus von einem einfachen Anfangsstadium (links) zu 
einem größeren und stärker differenzierten Ewachsenen-
stadium (Mitte). Dieser Prozess vollzieht sich periodisch 
immer wieder von Neuem, wobei das Anfangsstadium je-
weils durch Kontraktion der zyklischen Organisation des 
Erwachsenenstadiums gebildet wird (im Diagramm vom 
mittleren zum rechten Kreislauf).
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den. Viele organische Vorgänge sind ausgesprochene 
Entwicklungsprozesse, in erster Linie die Ontogene-
se und die Phylogenese, aber auch die organische Te-
leologie kann im Anschluss an Aristoteles in diesem 
Sinne interpretiert werden: Die regelmäßigen, auf 
einen Zielzustand gerichteten Prozesse der Verän-
derung legen eine Beurteilung nach Zwecken nahe. 
Trotz dieses empirisch engen Zusammenhangs muss 
aber keine begriffliche, analytische Verbindung von 
Lebendigkeit und Entwicklung bestehen: Es sind 
durchaus Organismen vorstellbar, die keiner Ent-
wicklung unterliegen, aber trotzdem lebendig sind.52 
Solche Organismen wären organisierte und regulier-
te offene Systeme, ihre Teile stünden also in einem 
Verhältnis der wechselseitigen Abhängigkeit von-
einander, und sie würden sich insgesamt in einem 
dynamischen Zustand fern des thermodynamischen 
Gleichgewichts erhalten – sie würden aber darüber 
hinaus keiner von inneren Strukturen gesteuerten ge-
richteten Veränderung unterliegen.

Die irdischen Organismen unterliegen faktisch 
aber alle einer individuellen Entwicklung, weil sie 
aus Vorläuferstrukturen gebildet werden. In ontolo-
gischer Hinsicht kann die Entwicklung allgemein als 
Erwerb oder Ausbildung bestimmter Dispositionen 
oder Fähigkeiten bestimmt werden. Entwicklung 
besteht also in der Verwirklichung eines Potenzials. 
Es ist dafür argumentiert worden, in diesem Sinne 
die Fähigkeit zur Entwicklung allein Lebewesen 
zuzuschreiben; sie sei »ein Charakteristikum von 
Lebewesen: Leblose Dinge wie Steine oder Mole-
küle etc. entwickeln sich nicht«53. Denn von einem 
Potenzial im eigentlichen Sinne könne bei leblosen 
Dingen nicht gesprochen werden; die leblosen Dinge 
könnten zu vielem Beliebigem verändert werden und 
enthielten nicht eine innere Struktur, die ihre Verän-
derung auf etwas Bestimmtes ausrichte.54

Stellung zu den anderen Grundfunktionen
Von einigen Autoren – so 1903 von W. Wundt55 und 
1933 von E.S. Russell56 – wird die Entwicklung 
gleichberechtigt neben die ↑Selbsterhaltung und die 
↑Fortpflanzung als dritte biologische Hauptfunktion 
geordnet (↑Entwicklungsbiologie). Meist wird die 
Entwicklung aber vor dem Hintergrund der Evoluti-
onstheorie funktional direkt der Fortpflanzung unter-
geordnet (↑Funktion; Zweckmäßigkeit). Denn eine 
organische Differenzierung, die nicht im Dienst der 
Selbsterhaltung oder Fortpflanzung des Organismus 
steht, hat keine evolutionstheoretische Fundierung, 
weil sie keinen Beitrag zur Fitness des Organismus 
leistet.

Antike
Die biologischen Entwicklungslehren haben ihren Ur-
sprung in der Antike. Bereits in den hippokratischen 
Schriften wird die lange Zeit einschlägige Methode 
der Erforschung der Embryonalentwicklung beschrie-
ben: Mehrere gleichzeitig gelegte Hühnereier werden 
von einer Henne ausgebrütet und täglich ein Ei zur 
Untersuchung des Fortschritts der Entwicklung dem 
Gelege entnommen und geöffnet. Auch Aristoteles 
verwendet diese Methode und liefert mit seiner ver-
gleichenden Perspektive die Basis der Embryologie 
als einer auf Beobachtungen, Verallgemeinerungen 
und Gesetze zielenden Wissenschaft57: Aristoteles 
vergleicht die Entwicklung der Embryonen bei ver-
schiedenen Arten und beobachtet die Regelmäßigkeit 
der Abfolge von Entwicklungsstadien. So stellt er 
z.B. fest, dass die Entwicklung von Vögeln und Fi-
schen in weiten Strecken sehr ähnlich ist.58 Er erklärt 
sich die Entwicklung der Lebewesen aus der Verbin-
dung des männlichen Prinzips der Formgebung und 
des weiblichen Prinzips des Stoffes. Der männliche 
Same setze den Entwicklungsprozess des Keims in 
Gang und gebe diesem seine Gestalt, so wie der Zim-
mermann das Holz bearbeitet, um daraus ein Möbel-
stück zu formen.59 Allerdings transportiert der Samen 
nach Aristoteles allein die Potenz für die Strukturen 
des Embryos60; andererseits enthält der männliche 
Same darüber hinaus den Mechanismus zur Um-
wandlung der Potenz des weiblichen Beitrags in eine 
Aktualität61 (»Dornröschennarrativ«62). Die organi-
sche Entwicklung dient Aristoteles als Paradigma 
für sein Konzept der (inneren) Teleologie der Natur, 
nach dem es in einem Gegenstand selbst liegt, sich zu 
einem bestimmten Ziel hin zu entwickeln (↑Zweck-
mäßigkeit). Als ein Prinzip der Entwicklung stellt er 
dabei fest, dass sich zuerst die allgemeinen, allen Le-
bewesen zukommenden (vegetativen) Eigenschaften 
bilden und danach erst die speziellen Artmerkmale 
(wie z.B. die Empfindungsfähigkeit).63 Den späteren 
epigenetischen Theorien der Entwicklung steht Aris-
toteles insofern nahe, als er nicht von einer vollständi-
gen Vorformung des Embryos ausgeht, sondern eine 
allmähliche Neubildung von Strukturen während der 
Ontogenese postuliert. Er stellt fest, dass bestimm-
te Strukturen zuerst gebildet werden müssen, bevor 
sich andere entwickeln können64 – eine an die spätere 
Organisatortheorie erinnernde Auffassung (s.u.)65. 
Nach Aristoteles entstehen bestimmte Organe nicht 
nur in geordneter Weise nacheinander, sondern die 
späteren Organe gehen auch aus den früheren hervor 
(z.B. wachsen nach seiner Theorie die Blutgefäße aus 
dem Herzen). Die früheren Organe stellen also die 
(materiale) Ursache für die Bildung der späteren dar.
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Nach den richtungsweisenden Studien von Aris-
toteles macht die empirische Erforschung der Em-
bryonalentwicklung über fast zwei Jahrtausende 
keine nennenswerten Fortschritte. Spekulative und 
ideologisch geleitete Beurteilungen dominieren das 
Feld. Neben die Vorstellung der Entwicklung nach 
dem Vorbild eines technischen Herstellungsprozes-
ses, die sich bei Aristoteles (und später bei Thomas 
von Aquin) findet, (»technomorphe Erzeugungsbio-
logie«) tritt ein Konzept der Entwicklung, das diese 
als Entfaltung bereits vorhandener Anlagen versteht 
(»georgomorphe Pflanzungsbiologie«). Augustinus, 
der dieses letztere Modell vertritt, schreibt zwar bei-
den Geschlechtern die Bildung eines Samens zu, al-
lein der männliche Same sei aber ein Fortpflanzungs-
körper, aus dem sich der neue Organismus bilde.66

Renaissance und Neuzeit
Auch das in der Renaissance erlangte neue 
Verhältnis zur Natur und die damit einherge-
henden methodischen Untersuchungen setzen 
sich in der Embryologie nur langsam durch. 
Die ersten, die die aristotelische Methode der 
täglichen Beobachtung der Entwicklung des 
Hühnerembryos in der Neuzeit anwenden, 
sind am Ende des 16. Jahrhunderts V. Coiter67 
und wenig später dessen Lehrer und Anreger 
U. Aldrovandi68. Detailliertere Beschreibun-
gen dieser Entwicklung und einen Vergleich 
der Embryonen des Menschen mit denen an-
derer Säugetiere gibt H. Fabricius ab Aqua-
pendente zu Beginn des 17. Jahrhunderts.69 
W. Harvey, ein Schüler von Fabricius, betont 
die innere Dynamik der Embryonalentwick-
lung. Harvey ist der Auffassung, dass beide 
Geschlechter einen qualitativ ähnlichen Bei-
trag zur Formung der Nachkommen leisten 
– wie dies aufgrund der empirisch nachweis-
baren Ähnlichkeit der Nachkommen mit 
sowohl der Mutter als auch dem Vater nahe 
liegt – und wendet sich damit gegen die alte, 
auf Aristoteles zurückgehende Meinung, der 
zufolge der weibliche Teil allein die Materie 
und der männliche die Form liefert. Ein von 
Harvey besonders hervorgehobener Weg zur 
Entstehung von Strukturen im Embryo be-
steht in ihrer schrittweisen Hinzufügung und 
Neubildung ausgehend von anderen Struk-
turen (»Epigenese«; s.u.). Daneben kennt 
Harvey aber durchaus auch den anderen 
Weg der Entstehung von Formen ausgehend 
von einem vorgeformten Ausgangsmateri-
al: »The form ariseth ex potentiâ materiae 
praeexistentis, out of the power or potentia-

lity of the pre-existent matter«70. Damit schließt sich 
Harvey der aristotelischen Vorstellung an, dass dem 
Keim eine Potenzialität zukommt, die Aktualität aber 
erst dem voll entwickelten Organismus. Das Fehlen 
adäquater Modelle für diese Strukturbildung stellt 
für die mechanisch orientierten Lebenstheorien des 
17. Jahrhunderts ein erhebliches Problem dar und 
hat immer wieder die Postulierung spezifisch orga-
nischer immaterieller Prinzipien und »vitalistischer« 
Kräfte provoziert, z.B. einen nach dem Vorbild eines 
menschlichen Werkmeisters agierenden »archeus fa-
ber« durch J. B. van Helmont (1648).71 Die Bezeich-
nung ›archeus‹ für dieses organisierende Prinzip der 
Entwicklung übernimmt van Helmont von Paracel-
sus (↑Vitalismus). Der Archeus wohnt nach der Vor-
stellung van Helmonts jedem »Samen« inne und ver-

Abb. 99. Frühe Stadien in der Entwicklung eines Hühnerembryos in 
einem bebrüteten Ei (nach Fabricius, G. (1621). De formatione ovi 
et pulli; aus Herrlinger, R. (1967-72). Geschichte der medizinischen 
Abbildung: II, 46).
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wandelt diesen in einen differenzierten 
Organismus. Auch die Lebensprozesse 
des erwachsenen Organismus werden 
nach dieser Lehre von einer Hierarchie 
von Archeen organisiert und reguliert. 
Über die Existenz und den Ort des zent-
ralen organisierenden Prinzips entstehen 
im 17. Jahrhundert zahlreiche Auseinan-
dersetzungen zwischen den »Vitalisten« 
und den stärker mechanistisch orientier-
ten Naturforschern (↑Organisation).

Empirische Fortschritte werden v.a. 
durch die Zuhilfenahme des Mikros-
kops zur Untersuchung der frühen Ent-
wicklungsprozesse erzielt. Diesen Weg 
geht zuerst M. Malpighi in seinen Stu-
dien zur Hühnchenentwicklung in der 
zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts.72

Die embryologischen Studien des 
18. Jahrhunderts sind von der Ausein-
andersetzung zwischen Präformation 
und Epigenesis beherrscht (s.u.). Auf 
der einen Seite wird von einem bereits 
gestalteten Keim ausgegangen, dessen 
Entwicklung im Wesentlichen in ei-
ner Entfaltung der bereits differenziert 
vorhandenen Strukturen besteht, auf 
der anderen Seite steht die Vorstellung 
einer tatsächlichen Neubildung von 
Strukturen während der Embryonalent-
wicklung. Wesentliche empirische Fort-
schritte und neue terminologische Ent-
wicklungen beginnen sich aber erst am 
Ende des Jahrhunderts abzuzeichnen. 
Richtungsweisend für das 19. Jahrhun-
dert ist v.a. der theoretische und prakti-
sche Rahmen, in den C.F. Wolff die Embryogenese 
ausgehend von seinen detaillierten und vergleichen-
den Studien zur Entwicklung bei Pflanzen und Tieren 
stellt.73

Eine Fortsetzung finden diese Untersuchungen in 
der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts in den bahnbre-
chenden Arbeiten zur »Entwicklungsgeschichte« der 
Tiere von C. Pander und K.E. von Baer. Beobachtet 
wird von ihnen eine sukzessive Herausbildung hete-
rogener Strukturen aus homogenen. Zentrale Bedeu-
tung für die Embryologie erlangt damit das Konzept 
der Differenzierung, d.h. der kontrollierten Bildung 
von komplexen Strukturen ausgehend von einfachen 
Vorgängerstrukturen. Eine dieser Vorgängerstruktu-
ren, die Pander und von Baer erkennen und ausgiebig 
studieren, sind die so genannten »Keimblätter«.

Keimblätter
Die beiden Zellschichten, aus denen der Keim in 
einem frühen Embryonalstadium (»Gastrula«; s.u.) 
besteht, werden beim Hühnchen bereits 1817 von 
Pander unterschieden. Pander spricht von »zwei 
gänzlich verschiedenen Lamellen, einer innern, di-
ckern, körnigen, undurchsichtigen, und einer äußern, 
dünnern, glatten, durchsichtigen«74. Die innere nennt 
er »Schleimblatt«, die äußere »seroses Blatt«75; zu-
sammen bilden sie für Pander die beiden »Keimhäu-
te« des Hühnerembryos. Von Baer führt dafür 1828 
die Bezeichnung Keimblätter ein.76 Er behält Panders 
Ausdrücke ›seröses Blatt‹ und ›Schleimblatt‹ bei; für 
das erstere schlägt er auch die Bezeichnung animali-
sches Blatt vor, denn dieses bilde »die Grundlage des 
ganzen animalischen Theiles«.77 (Die »Keimhäute« 
von Baers bestehen dagegen aus drei Keimblättern 

Abb. 100. Entwicklungsstadien der Bohne (aus Malpighi, M. (1675-79). Ana-
tomia plantarum, 2 Bde. (London 1686): II, 2).
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und stellen einen hautartigen Anhang des schon ge-
bildeten Embryos dar.78 Zur Bezeichnung der Blätter 
des Keimlings einer Pflanze (Kotyledonen) ist der 
Ausdruck ›Keimblätter‹ in der Botanik bereits vorher 
in Gebrauch, so 1822 bei J.C. Hundeshagen.79) Die 
Rede von ›Blättern‹ in der Anatomie der Tiere geht 

auf C.F. Wolff zurück, der sich in seiner ›Theoria 
generationis‹ von 1759 darum bemüht, die Entwick-
lung von Pflanzen und Tieren in einer gemeinsamen 
Theorie zu behandeln.80 Von T.H. Huxley werden sie 
1849 bei Medusen als zwei »Schichten« des Keims 
näher untersucht (»serous and mucous layers of the 
germ«).81 Von Baer und Huxley erkennen beide, dass 
aus den Zellschichten jeweils spezifische Organe ent-
stehen, die sich bestimmten Funktionskreisen zuord-
nen lassen. Von Baer leitet die Organe des »animalen 
Lebens« (d.h. die Organe der Empfindung, Bewe-
gung und die Haut) von dem oberen animalen Blatt 
ab; die Organe des »vegetativen Lebens« (d.h. die 
Organe der Ernährung, des Kreislaufs, der Sekretion 
und Fortpflanzung) dagegen von dem unteren, vege-
tativen Blatt. Huxley stellt einander gegenüber: »the 
outer [layer] becoming developed into the muscular 
system and giving rise to the organs of offence and 
defence; the inner, on the other hand, appearing to be 
more closely subservient to the purposes of nutrition 
and generation«.82

Die inneren und äußeren Keimblätter werden 1853 
von G.J. Allman als Ektoderm (»ectoderm«) und 
Entoderm (»endoderm«) bezeichnet.83 Von anderen 
Entwicklungsbiologen werden diese Termini über-
nommen.84 Besonders Huxley trägt mit seinen Un-
tersuchungen der Hohltiere viel zur Verbreitung der 
Terminologie bei.85 E. Haeckel spricht in den 1870er 
Jahren daneben von dem (animalen) Dermalblatt 
und dem (vegetativen) Gastralblatt.86 Das bei vielen 
Tieren auftretende dritte Keimblatt, das schon Pander 
und von Baer beschreiben (»Gefäßblatt«)87, nennt R. 
Remak, der außerdem den Aufbau der Keimblätter 
aus Zellen nachweist, 1851 mittleres Keimblatt88 und 
A. Ecker (1864), B.T. Lowne (1870) sowie Haeckel 
(1872) Mesoderm89. Die beiden primären Keimblät-
ter sind nach Haeckel an der Bildung des mittleren 
Keimblatts beteiligt. Durch Bildung von Hohlräu-
men im Mesoderm entstehe die »wahre Leibeshöhle 
der Thiere«, die z.B. in den Blutgefäßen besteht, das 
Coelom, wie Haeckel es 1872 nennt.90 1881 legen 
die Brüder Hertwig das Kriterium des Vorhanden-
seins oder Fehlens eines Cöloms ihrer grundlegenden 
Klassifizierung des gesamten Tierreichs zugrunde.91 
Dass sich auch in der Entwicklung der wirbellosen 
Tiere Keimblätter identifizieren lassen, weist A. 
Kowalevsky 1867 nach. Die Ähnlichkeiten in der 
Entwicklung zwischen Lanzettfischchen und Wirbel-
tieren dient ihm als Beleg für ihre stammesgeschicht-
liche Verwandtschaft.92 Ebenso kann er zeigen, dass 
auch die Seescheiden mit den Wirbeltieren verwandt 
sind, weil sie ein Larvenstadium mit einer Chorda 
durchlaufen.93

Abb. 101. Darstellung der Entwicklung eines Hühnerem-
bryos in Form einer Bildserie. Die Entstehung der Form 
wird als eine Reihe von Faltungen beschrieben. In Fig. I 
bildet sich am Kopfende (oben) eine Einfaltung, aus der das 
Gehirn entsteht; darunter befindet sich das Rückenmark. In 
Fig. II befindet sich in der Mitte des Embryos eine Struktur, 
die sich zum Herzen formt. Der Embryo ist in dieser Serie 
in verschiedenen Ansichten zu sehen: in Fig. I und III von 
der Rückenseite; in Fig. II, IV und V von der Bauchseite. 
Die kleineren Figuren A, B und C stellen den Embryo in 
der Originalabbildung in natürlicher Größe dar. Bemer-
kenswert ist das Fehlen von chronologischen Angaben. Die 
Bildserie stellt zwar eine lineare chronologische Ordnung 
dar; zwischen den einzelnen Bildern liegt aber nicht immer 
der gleiche zeitliche Abstand. Die Darstellung der Verän-
derung entspricht also nicht genau der Logik der physika-
lischen Zeit, sondern folgt der Eigenlogik der organischen 
Entwicklung: »Der Organismus erhält eine autonome, inhä-
rente zeitliche Ordnung, eingebettet in den chronologischen 
Fluss der Zeit, aber nicht mit ihm identisch« (Wellmann, J. 
(2010). Die Form des Werdens. Eine Kulturgeschichte der 
Embryologie, 1760-1830: 367; Abb. aus Pander, C. (1817). 
Beiträge zur Entwicklungsgeschichte des Hühnchens im 
Eye: Tab. III).
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Die Entdeckung des Eis der Säugetiere durch von 
Baer im Jahr 182794 ermöglicht eine konzeptionell 
ähnliche Analyse der Befruchtungs- und frühen 
Entwicklungsprozesse bei allen Organismen. Auf 
von Baer wird nicht nur die Entdeckung des weib-
lichen Eis der Säugetiere, sondern auch der Termi-
nus Spermatozoon für die männliche Samenzelle 
zurückgeführt.95 Die experimentelle Erforschung der 
Entwicklungsprozesse findet in den Versuchen zur 
↑Befruchtung durch G. Newport in der Mitte des 19. 
Jahrhunderts einen ersten Höhepunkt. Newport ge-
lingt es, an Froscheiern den Punkt des Eintritts des 
Spermiums in das Ei zu beobachten und stellt fest, 
dass dadurch die erste Enwicklungsachse des sich 
entwickelnden Embryos festgelegt wird.96

»Biogenetisches Grundgesetz«
In den 1870er Jahren ist es Haeckel, der die Termino-
logie der Entwicklungsbiologie entscheidend prägt. 
Er beobachtet, dass die frühe Entwicklung vielzel-
liger Organismen eine bemerkenswerte Stereotypie 
aufweist. Selbst bei wenig miteinander verwandten 
Organismen werden charakteristische Stadien durch-
laufen, die einander sehr ähneln. Diese Regelmäßig-
keiten haben Haeckel dazu veranlasst, die Hypothese 
aufzustellen, alle vielzelligen Tiere (Metazoa) hätten 
die gleiche frühe Individualentwicklung und ließen 
sich als Modifikationen einer typischen Stammform, 
die er Gastraea97nennt, interpretieren. Gemäß des 
von Haeckel vertretenen biogenetischen Grundge-
setzes98, dem zufolge die Individualentwicklung eine 
Rekapitulation der Stammesentwicklung ist, pos-
tuliert Haeckel die Gastraea als eine ehemals selb-
ständige Lebensform. Haeckel schließt »nach dem 
biogenetischen Grundgesetz auf eine gemeinsame 
Descendenz der animalen Phylen von einer einzigen 
unbekannten Stammform, welche im Wesentlichen 
der Gastrula gleichgebildet war: Gastraea«.99 Bereits 
1866 formuliert Haeckel den Inhalt seines später von 
ihm so genannten biogenetischen Grundgesetzes: 
»Das organische Individuum [...] wiederholt wäh-
rend des raschen und kurzen Laufes seiner individu-
ellen Entwickelung die wichtigsten von denjenigen 
Formveränderungen, welche seine Voreltern wäh-
rend des langsamen und langen Laufes ihrer palä-
ontologischen Entwickelung nach den Gesetzen der 
Vererbung und Anpassung durchlaufen haben«.100

Das Prinzip, das Haeckel als Gesetz ausdrückt, 
hat viele Vorläufer vor Haeckel und vor Formulie-
rung der Evolutionstheorie, so z.B. Ende des 18. 
Jahrhunderts bei C.F. Kielmeyer, der die Entstehung 
verschiedener Arten der gleichen Kraft zuschreibt 
wie die Veränderung eines Organismus in seiner in-

dividuellen Entwicklung: Die »Reproductionskraft« 
leiste nicht nur die »Hervorbringung« des einzelnen 
Individuums, sondern sie stimme in ihren Gesetzen 
auch mit der Kraft überein, »durch die die Reihe der 
verschiedenen Organisationen der Erde ins Daseyn 
gerufen wurde«.101 Außerdem tritt nach Kielmeyer 
der Organismus den verschiedenen Stufen des Le-
bens entsprechend sukzessive ins Leben ein: Zuerst 
habe er ein vegetatives Leben, dann bilde sich die 
Reizbarkeit und erst am Ende die Empfindlichkeit. 
Ähnlich heißt es 1812 bei J.F. Meckel, der indivi-
duelle Organismus gehorche den gleichen Gesetzen 
wie die Entwicklung der ganzen Reihe der Tiere, so 
dass die höheren Tiere in ihrer stufenweisen Indi-
vidualentwicklung die Stufen durchlaufen, die den 
Tieren unterhalb ihrer Organisation entsprechen.102 
Es lassen sich eine ganze Reihe weiterer ähnlich 
lautender Ansichten anführen.103 Zu ihnen zählen 
auch die von R. Owen, der 1837 von einer Parallele 
zwischen der »Transmutation« von Formen während 
der embryonalen Phasen und der »Transmutation der 
Arten« spricht104, sowie die von C. Darwin, der im 
gleichen Jahr in seinem Notizbuch die Genese des In-
dividuums eine verkürzte Wiederholung (»shortened 
repetition«) des Formenwandels während der Stam-
mesentwicklung nennt105. Vor Haeckel liegen auch 
die Analysen F. Müllers zu den Larvenformen der 
Krebstiere, die er für phylogenetisch alte Vertreter 
dieser Gruppe hält: Die heutigen höheren Krebse sol-
len also in ihrer Individualentwicklung ein Stadium 
durchlaufen, das ihren phylogenetischen Vorläufern 
entspricht.106 Schließlich kann auch bereits Aristo-
teles als ein Vertreter einer frühen Form des bioge-
netischen Grundgesetzes gelten, wenn er von einer 
sukzessiven Entfaltung der Seelenvermögen bei den 
Tieren schreibt: »Anfänglich scheinen alle Tierföten 
eine Art Pflanzenleben zu führen; in der Folge erst 
ist bei ihnen von der Empfindungs- und Denkseele 
zu sprechen«.107

Mit der Verabschiedung der Vorstellung einer line-
aren Entwicklung von den Wirbellosen über die Wir-
beltiere zum Menschen gerät auch die Rekapitulati-
onstheorie gegen Ende des 19. Jahrhunderts immer 
mehr in die Kritik.108 Es wird eine Evolution nicht 
nur der adulten Formen, sondern auch der Individual-
entwicklung selbst erkannt. Das Verhältnis von Onto-
genie zu Phylogenie stellt sich damit eher umgekehrt 
dar, als Haeckel es gesehen hat: Die Phylogenie gilt 
nicht mehr als Ursache der Ontogenie, sondern Ver-
änderungen der Ontogenie bedingen weitreichende 
evolutionäre Transformationen, oder wie W. Gar-
stang 1922 schreibt: »ontogeny does not recapitulate 
phylogeny, it creates it«109.
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Morula, Blastula, Gastrula
Haeckel unternimmt es auch, Namen für die charak-
teristischen Stadien der frühen Ontogenese zu finden. 
Anfangs unterscheidet er Morula und Gastrula.110 
Später grenzt er fünf solcher Stadien gegeneinan-
der ab (vgl. Abb. 102)111: Die (von Haeckel fälsch-
licherweise ohne Kern vorgestellte) Monerula stellt 
das befruchtete Ei dar, die Cytula geht daraus durch 
die Neubildung eines Kerns hervor, durch Zellteilun-
gen entsteht die Morula, die eine massive Kugel aus 
gleichartigen Zellen bildet, daraus bildet sich weiter 
die Blastula als eine mit Flüssigkeit gefüllte Hohlku-
gel mit einer Wand aus einer einzigen Schicht gleich-
artiger Zellen und schließlich die Gastrula, indem die 
Hohlkugel sich einstülpt, so dass eine zweischichtige 
Zellwand (das innere und äußere Keimblatt) und ein 
Hohlraum (der Urdarm, Progaster mit dem Urmund, 
Prostoma) entsteht.112 Die von Haeckel verwendete 
Bezeichnung Urdarm wird 1871 von K. von Vier-
ordt eingeführt113. Die Struktur wird in der Embryo-
logie bereits von C.F. Wolff Ende des 18. und K.E. 
von Baer in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
beschrieben; von Vierordt verwendet 1861 zunächst 
den Ausdruck »primäres Darmrohr«114.

Die von Haeckel eingeführten Bezeichnungen der 
wesentlichen Entwicklungsstadien der mehrzelligen 
Tiere haben sich bis in die Gegenwart erhalten. Seit 
Mitte des 20. Jahrhunderts ist es üblich, die Entwick-
lung in sechs Stadien einzuteilen: die Eireifung, Be-
fruchtung, Furchung, Blastulation, Gastrulation und 
Organogenese (vgl. Tab. 53). Der Ausdruck Organo-
genese erscheint dabei ebenso wie die von Haeckel 
geprägten Worte bereits in der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts (Geoffroy St. Hilaire 1823: »organogé-
nésie«115; Velpeau 1833: »organogénésie« in Bezug 
auf den Menschen116; Anonymus 1838: »Organoge-
nesis« in der Botanik117; Lindley 1840: »Organoge-
nesis. – The gradual formation of an organ from its 
earliest appearance«118).

Wie von Haeckel postuliert, ist das Gastrulasta-
dium mit zwei Keimblättern tatsächlich in allen 
Gruppen des Tierreichs weit verbreitet.119 Die meis-
ten vielzelligen Tiere bilden in ihrer Individualent-
wicklung darüber hinaus ein drittes Keimblatt, das 
auf verschiedenem Weg zwischen dem inneren und 
äußeren Keimblatt entsteht. In der Regel lässt sich 
eine Zuordnung eines Organsystems zu einem der 
drei Keimblätter treffen – wie bereits bei von Baer 
und Huxley beschrieben: Das äußere Keimblatt (Ek-
toderm) bildet die Haut mit ihren Drüsen, die Sinnes-
organe, das Nervensystem und die Exkretionsorgane; 
aus dem mittleren Keimblatt (Mesoderm) entstehen 
Muskulatur, Bindegewebe, Blutgefäße, Herz und In-

nenskelett; das innere Keimblatt (Entoderm) schließ-
lich bringt viele innere Organe, z.B. Mitteldarm, Le-
ber, Lunge und endokrine Organe hervor. Allerdings 
kann ein Keimblatt bei Verletzungen eines anderen 
auch dessen Organe hervorbringen. Sinnvoller als 
der Begriff des Keimblattes ist daher oft der der Or-
gananlage, der auch bereits seit den 1830er Jahren 
verwendet wird – etwa zeitgleich in der Zoologie 
(Neumann 1835)120 und Botanik (Röper 1835)121.

E.B. Wilson weist schon Ende des 19. Jahrhunderts 
darauf hin, dass weder entwicklungsgeschichtlich 
noch funktional eine scharfe Abgrenzung der Keim-
blätter möglich ist. Ähnliche Organe mit vermutlich 
phylogenetisch gemeinsamem Ursprung können 
sich in der Individualentwicklung aus verschiedenen 
Keimblättern bilden, so dass die Rückführung auf ein 
Keimblatt auch nicht als ein Kriterium der ↑Homolo-
gie geeignet ist.122 Die Kritik am Begriff des Keim-
blatts in den 1890er Jahren führt zu der Einsicht, dass 
es sich dabei um ein rein morphologisches, nicht aber 
ein funktionales Konzept handelt.123

Roux: Entwicklungsmechanik
Ende des 19. Jahrhunderts erlauben verbesserte appa-
rative Methoden ein genaueres Studium der Entwick-
lungsprozesse. Zur Betonung der kausalen Modelle 
für diese Forschung prägt W. Roux 1885 für die sich 
formierende Disziplin den Begriff der Entwicklungs-
mechanik (↑Entwicklungsbiologie).124 Roux’ metho-
discher Ansatz in der Entwicklungsbiologie ist durch 
die konsequente Anwendung des manipulativen Ex-
periments gekennzeichnet. Bekannt sind seine Ver-
suche zur Froschentwicklung aus dem Jahr 1888, bei 
denen er eine Zelle im Zweizellstadium eines Fro-
schembryos mit einer heißen Nadel zerstört. Als Fol-
ge dieses Eingriffs entwickelt sich aus der anderen 
Zelle nur ein halber Embryo (»Anstichversuch«).125 
Roux schließt daraus, dass der Embryo bereits im 
frühen Stadium aus mehreren differenzierten Zellen 
besteht – entstanden in einem Prozess der »Selbstdif-
ferenzirung« (↑Selbstorganisation) –, die nicht mehr 
einen ganzen Organismus bilden können. Der Keim 
stellt also ein Mosaik aus mehreren selbständig sich 
verändernden Teilen dar; Roux spricht 1888 von ei-
ner Mosaikarbeit und einer Mosaikbildung126. – Das 
Bild des Mosaiks wird zuvor bereits von den frühen 
Vererbungsforschern Mitte des 19. Jahrhunderts ver-
wendet, so von C. Naudin 1865 für die Merkmalsver-
bindung bei hybriden Pflanzen (»L’hybride, dans cet-
te hypothèse, sérait une mosaïque vivante, dont l’œil 
ne discerne pas les éléments discordants tant qu’ils 
restent entremêlés«).127 Seit Beginn des 20. Jahr-
hunderts erscheint es für Organismen aus genetisch 
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heterogenem Material und mit einer Kombination 
von phänotypischen Merkmalen, die normalerweise 
nur bei Organismen verschiedener Arten auftreten.128 
Von der »normalen« oder »typischen Entwicklung« 
mit »Selbstdifferenzirung« unterscheidet Roux eine 
Form der Entwicklung, die er 1893 regulatorische 
Entwicklung nennt, genauer eine »atypische sive 
post- oder regenerative s. regulatorische Entwicke-
lung«.129 Diese Entwicklung geht von bereits dif-
ferenzierten Stadien aus, in der nach einer Störung 
spezifische »Regulationsmechanismen« wirksam 
werden, z.B. bei der Regeneration von Organen. Zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts etabliert sich die Gegen-
überstellung von Mosaikentwicklung (Wilson 1893: 
»mosaic theory of development«130; E.W.M. 1896: 
»mosaic development«131) für Entwicklungsvor-
gänge mit weitgehender Unabhängigkeit der Teile 
voneinander und Regulationsentwicklung für hoch 
integrierte Entwicklungsvorgänge. Als bestätigt gilt 
mit den Versuchen von Roux die ältere Hypothese 
von W. His, dass die Zygote nicht eine unorganisierte 
Protoplasmamasse ist, sondern aus lokalisiert wirk-
samen Faktoren besteht, die für die Differenzierung 
und Gestaltbildung verantwortlich sind.132

Roux bestimmt den Begriff der Entwicklung 1885 
allgemein als »das Entstehen von wahrnehmbarer 
Mannigfaltigkeit«.133 Ein solches Entstehen lässt sich 
nach Roux in zwei Prozesse aufteilen: »in die wirkli-
che Production von Mannigfaltigkeit und in die blos-
se Umbildung von nicht wahrnehmbarer Mannigfal-
tigkeit in wahrnehmbare, sinnenfällige«.134 Wie Roux 
bemerkt, entspricht die Differenzierung zwischen 
diesen beiden Prozessen der alten Unterscheidung 
von Epigenesis und Evolution (Präformation) (s.u.).

Driesch: Regulationsentwicklung
H. Driesch, der Roux’ Versuche 1891 an Seeigelk-
eimen wiederholt, kann dessen Ergebnisse an dem 
neuen Objekt nicht reproduzieren. Er stellt dagegen 
fest, dass sich auch aus einer isolierten Zelle, die 
durch Schütteln von ihren Nachbarzellen getrennt 
wurde, ein vollständiger, wenn auch kleinerer Orga-
nismus bildet (»Schüttelversuch«).135 Einzelne Teile 
des sich entwickelnden Keims enthalten also die Fä-
higkeit, den Verlust der anderen Teile auszugleichen 
und einen ganzen Organismus zu bilden; der Keim 
bildet ein »harmonisch-äquipotentielles System«, 
wie Driesch es nennt.136 Das mögliche Schicksal der 
Teile (und damit ihre »Fähigkeiten« oder »Anlagen«) 
ist größer als ihr wirkliches Schicksal: ihre prospek-
tive Potenz ist größer als ihre prospektive Bedeutung, 
wie Driesch es formuliert.137 Driesch betrachtet damit 
die weismannsche Hypothese einer erbungleichen 

Teilung, der zufolge bei den Zellteilungen während 
der Entwicklung jeweils nur ein Teil der Erbanlagen 
an die Tochterzellen weitergegeben wird, als wider-
legt (↑Vitalismus: Abb. 563). Im Gegensatz zu der 
von Roux beschriebenen Mosaikentwicklung ordnet 
Driesch die Entwicklungsprozesse den Regulations-
erscheinungen unter, weil die embryonalen Zellen 
die Fähigkeit haben, Verletzungen auszugleichen.138 
Daneben zieht Driesch aus seinem Ergebnis weit-
reichende wissenschaftstheoretische Konsequenzen 
und postuliert einen immateriellen, die Ganzheit des 
Organismus bewirkenden Faktor (↑Vitalismus). E.B. 
Wilson, der den Versuch von Driesch an einem ande-
ren Objekt (Amphioxus) wiederholt, kommt zu ähnli-
chen Resultaten, schließt daraus aber, philosophisch 
weniger ambitioniert, lediglich darauf, dass die em-

Abb. 102. Frühe Entwicklungsstadien der Metazoen. Ein-
zelne dieser Stadien erhalten von E. Haeckel besonderes 
Bezeichnungen: Das nach der Befruchtung entstandene 
Einzellstadium ist die Monerula (111); Die erste Furchungs-
zelle ist die Cytula (112); nach wiederholten Furchungen 
bildet sich die Morula (Maulbeerkeim) (115); diese formt 
sich zur Hohlkugel der Blastula (116); durch Einstülpung 
entsteht daraus die Gastrula (119 und 120) (aus Haeckel, E. 
(1877). Studien zur Gastraea-Theorie: Tafel VIII).
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bryonalen Zellteilungen nicht notwendig mit einer 
qualitativen Differenzierung einhergehen, sondern 
jede Tochterzelle den vollen Satz des genetischen 
Materials erhält.139 Wilson stellt aber auch fest, dass 
die Zellen mit fortschreitender Entwicklung zuneh-
mend die Fähigkeit zur Bildung eines vollständigen 
Keims verlieren; die Regulationsentwicklung der 
frühen Embryogenese geht also allmählich in eine 
Mosaikentwicklung mit einer Verselbständigung der 
Teile über.

In späterer Terminologie gesprochen, hat Driesch 
nachgewiesen, dass die Zellen der frühen Entwick-
lungsstadien totipotent sind, d.h. die Fähigkeit besit-
zen, einen ganzen Organismus zu bilden. Der Begriff 
der Totipotenz in diesem Zusammenhang führt 1893 
W. Roux ein. Roux stellt fest, dass die ersten Fur-
chungszellen bei Versuchstieren (Fröschen, Ascidi-
en, Seeigeln und Ctenophoren) untereinander jeweils 

»spezifisch verschieden« sind, weil sie jeweils »ein 
besonderes Stück« der Blastula bzw. Gastrula bilden; 
in experimentellen Manipulationen kann Roux aber 
ihre Fähigkeit zur Bildung eines vollständigen Em-
broys nach Isolation von den anderen Zellen zeigen: 
»in der Betätigung ihres Vermögens zur Postgenera-
tion […] zeigen sich die vier ersten Furchungszel-
len gleichvermögend und zwar totipotent«.140 Roux 
spricht zusammenfassend von der »potentiellen To-
tipotenz der Zellen des Vierzellenstadiums«.141 Ins 
Englische übernimmt T.H. Morgan diese Bezeich-
nung im Jahr 1901 (»totipotence«).142

Zellen, die nicht einen ganzen neuen Organismus 
bilden können, sondern sich nur in Zellen einiger an-
derer Gewebstypen umwandeln lassen, werden seit 
Beginn des 20. Jahrhunderts pluripotent genannt. Die 
Begriffsprägung geht wahrscheinlich auf C. Weigert 
zurück (1904: »Im Gegensatz zu dem Urmeristem 
der Pflanze ist […] das Bindegewebe nicht totipotent, 
es ist so wenig pluripotent, daß es eben nur Gewebe 
der Bindegewebsreihe erzeugen kann«143).

Seit den 1990er Jahren gelingt es mittels neuerer 
Techniken, bereits differenzierte Zellen, sogar Haut-
zellen der Maus, in totipotente Zellen umzuwandeln. 
Das gebräuchliche Verfahren hierfür ist die tetra-
ploide Embryo-Komplementierung, die von einem 
Verfahren der Anlagerung der bereits differenzierten 
Zellen (z.B. der Hautzellen) an künstlich induzierte 
tetraploide Embryonalzellen ausgeht. Die Gesetzge-
bung des Embryonenschutzes steht mit diesen Tech-
niken vor großen Herausforderungen, weil damit 
prinzipiell die Grenze zwischen embryonalen und 
differenzierten Körperzellen verwischt wird.

Zell-Linien und -Stammbäume
Seit der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts erweist 
es sich als fruchtbar, die frühen Stadien der Entwick-
lung auf zytologischer Grundlage zu untersuchen. 
Die erste geschlossene Darstellung der Entwicklung 
der Tiere mittels der Zelltheorie liefert R.A. von Köl-
liker 1861.144 G. Pouchet bemüht sich später um die 
Rekonstruktion eines Stammbaums der Zellen in der 
Entwicklung (»phylogénie cellulaire«).145 L. Bard 
betrachtet den Entwicklungsprozess als eine Diffe-
renzierung von Zellen: Der Differenzierungszustand 
jeder Zelle (»spécifité cellulaire«) werde an ihre 
Tochterzellen weitergegeben, so dass diese jeweils 
einer Zelllinie angehören (»série cellulaire«; engl. 
»cell-line«146; der Ausdruck erscheint regelmäßig 
erst im 20. Jahrhundert). Zur Darstellung des gan-
zen Differenzierungsgeschehens schlägt Bard das 
Modell eines histogenetischen Baums vor (»arbre 
histogénique«).147 Haeckel führt dafür 1876 die Be-

1. Eireifung (»maturation of the egg«)
Meiose mit der Reduktion der Anzahl der Chromoso-
men auf den haploiden Satz; Füllung des Eies mit Nähr-
stoffen; Ausbildung der polaren Struktur des Eies durch 
Festlegung der animal-vegetativen Achse, der dorso-
ventralen Achse und der Abgrenzung von Kortex und 
Zytoplasma.

2. Befruchtung (»fertilisation«)
Vereinigung des haploiden Kerns des Eies und des Sper-
miums; »Aktivierung« des Eies.

3. Furchung (»cleavage«)
Teilung des befruchteten Eies in immer kleinere Zellen; 
in den verschiedenen Verwandtschaftsgruppen verläuft 
die Furchung jeweils nach einem charakteristischen 
Muster.

4. Blastulation
Bildung einer flüssigkeitserfüllten Hohlkugel über die 
Sekretion von Flüssigkeit durch die peripheren Zellen.

5. Gastrulation
Faltung der äußeren Zellhülle der Blastula und Ausbil-
dung von drei mehr oder weniger scharf abgegrenzten 
Zellschichten, des Ektoderms, Mesoderms und Ento-
derms.

6. Organbildung (»formation of the basic organs«)
Anlage der wichtigsten Organe des erwachsenen Tieres, 
z.B. von Haut, Schlund, Darm, Extremitäten, Gehirn 
und Sinnesorganen.

Tab. 53. Sechs Stadien der frühen Entwicklung, in die sich 
die Embryogenese von fast allen vielzelligen Organismen 
gliedern lässt (nach Waddington, C.H. (1956). Principles 
of Embryology: 5-8; ähnlich auch bereits Conklin, E.G. 
(1914). Facts and factors of development. Pop. Sci. Month-
ly 84, 521-537; ders. (1915). Heredity and Environment in 
the Development of Men: 6ff.).
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zeichnung Zellen-Stammbaum ein und ist der Auf-
fassung, der »ontogenetische Zellen-Stammbaum« 
habe die gleiche Form wie der »phylogenetische 
Arten-Stammbaum«.148 T. Boveri übernimmt später 
die Bezeichnung ›Zellen-Stammbaum‹149 und ver-
sucht, das Schicksal einzelner Zellen aus frühen Ent-
wicklungsstadien über ihre Nachkommen bis hin zu 
den differenzierten Zellen der verschiedenen Organe 
zu verfolgten. Perfektioniert wird diese Methode im 
letzten Jahrzehnt des Jahrhunderts durch E.B. Wil-
son.150

Holismus der Entwicklungsbiologie
Gegen eine einseitige Konzipierung der Entwicklung 
und Vererbung der Organismen ausgehend von der 
Zellenlehre wendet C.O. Whitman am Ende des Jahr-
hunderts ein, die Organisation der Lebewesen sei die 
Ursache, nicht die Wirkung der Bildung der Zellen 
(↑Zelle).151 Die Entwicklung sei insgesamt eine Folge 
der Organisation: »Development, no less than other 
vital phenomena, is a function of organization«152. In 
die gleiche Richtung zielt F.R. Lillie mit der Auffas-
sung, die Entwicklung könne nicht als Ergebnis einer 
sekundären Anpassung der Zellen als unabhängige 
Teile erklärt werden, sondern der Organismus wirke 
immer als eine Ganzheit und übe in jedem Stadium 
seiner Entwicklung einen formenden Einfluss auf 
seine Teile aus. Die Entwicklung des Organismus 
vollziehe sich also als eine physiologische Einheit 
(»physiological unity«); der Organismus bilde auch 
in seiner Entwicklung eine ↑Organisation, nicht ein 
Aggregat von Zellen: »The persistence of organiza-
tion is a primary law of embryonic development«.153 
In Fortführung des experimentellen Ansatzes von 
Driesch findet diese Betonung der Ganzheit und Or-
ganisation in der Biologie der folgenden Jahre ihren 
Ausdruck in einem mächtigen Forschungsprogramm 
der Entwicklungsbiologie, weniger dagegen der Ge-
netik. Denn die ↑Genetik konzipiert die Prozesse der 
Vererbung und Entwicklung in erster Linie als Wei-
tergabe individueller Merkmalsträger, der Gene. Der 
holistische Ansatz der Entwicklungsbiologie steht 
damit fast das gesamte 20. Jahrhundert dem atomisti-
schen Ansatz der Genetik gegenüber.

Dem holistischen Ansatz gemäß (↑Ganzheit) stellt 
es eine wichtige Forderung an alle Prozesse der Dif-
ferenzierung dar, dass der Bestand der funktionalen 
Organisation während der Umstrukturierung in der 
Entwicklung nicht gestört wird. Diese Forderung be-
dingt es, dass es keinen plötzlichen radikalen Umbau 
des Organismus während seiner Entwicklung geben 
kann. Die Entwicklung muss schrittweise erfolgen, 
wobei jeder Schritt die Organisation nur soweit ab-

ändern darf, dass diese nicht zerstört wird. Es gilt 
also gerade für den sich entwickelnden Organismus 
das schöne Bild von O. Neurath, das ihn – gegen R. 
Carnaps Theorie der Protokollsätze als sicherer Basis 
der Erkenntnis – als einen Vertreter einer Kohären-
ztheorie der Wahrheit ausweist: »Wie Schiffer sind 
wir, die ihr Schiff auf offener See umbauen müssen, 
ohne es jemals in einem Dock zerlegen und aus bes-
ten Bestandteilen neu errichten zu können«.154 Aber 
noch treffender ist wohl das Bild F. Schillers, das den 
Staat als einen Organismus betrachtet: »Wenn der 
Künstler an einem Uhrwerk zu bessern hat, so läßt er 
die Räder ablaufen; aber das lebendige Uhrwerk des 
Staats muß gebessert werden, indem es schlägt, und 
hier gilt es, das rollende Rad während seines Um-
schwunges auszutauschen«.155

Induktion und Organisator
Wichtige Fortschritte in der Entwicklungsbiolo-
gie werden durch Transplantationsversuche seit der 
Jahrhundertwende gewonnen. H. Spemann und W.H. 
Lewis zeigen unabhängig voneinander an Amphi-
bien, dass die Augenlinsen in solchem Gewebe ge-
bildet werden, das mit dem Augenbecher in Kontakt 
gekommen ist, z.B. der Bauchepidermis.156 Auch die 
Verpflanzung anderer Teile des sich entwickelnden 
Keims (z.B. der »dorsalen Urmundlippe«) führt zur 
Bildung von ortsfremden Geweben.157 Diese Versu-
che zur Induktion der Gewebebildung ermöglichen 
die Identifizierung von Differenzierungs- und Orga-
nisationszentren in dem sich entwickelnden Keim 
(↑Feld). Das berühmteste Experiment in dieser Rich-

Abb. 103. Die »ontogenetische Trajektorie« eines Indivi-
duums im Alters-Größen-Form-Raum (»age-size-shape 
space«): Mit zunehmenden Alter (a) nimmt ein Individuum 
an Größe (S) zu und verändert seine Form (σ) (aus Alberch, 
P., Gould, S.J., Oster, G.F. & Wake, D.B. (1979). Size and 
shape in ontogeny and phylogeny. Paleobiol. 5, 296-317: 
301).
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tung führt H. Mangold 1921 durch: die Verpflanzung 
der dorsalen Urmundlippe einer Molchart in die 
Bauchregion des Embryos einer anders pigmentier-
ten anderen Molchart und die anschließend erfol-
gende ortsfremde Organbildung.158 Aufgrund ihres 
organisierenden Einflusses auf das Nachbargewebe 
bezeichnet Spemann die dorsale Urmundlippe als 
Organisationszentrum159, das einen Organisator160 
enthält.161 Nach der Modellvorstellung Spemanns 
schafft sich jeder Organisator ein »Organisations-
feld« (↑Feld), dessen Einfluss die Differenzierung 
der Nachbarzellen auslöst. Seit den 1960er Jah-
ren werden diese Ansätze mit einfachen Modellen 
(»french-flag-model«) und mit dem Begriff der Po-
sitionsinformation diskutiert.162

Entwicklungsbiologie und Genetik
Die Felder von Entwicklungsbiologie und Genetik, 
die bis zum Ende des 19. Jahrhundert so eng mitei-
nander verbunden sind, dass sie kaum getrennt wer-
den können (↑Vererbung), stehen bis in die 1930er 
Jahre in einem Spannungsverhältnis zueinander. Von 
Entwicklungsbiologen wird beklagt, dass die Gene-
tik nicht immer förderlich für das Verständnis von 
Entwicklungsprozessen war, sondern dass durch die 
Fixierung auf die Gene als die alles entscheidenden 
Einheiten Interaktionen auf Zytoplasma- und Zelle-
bene unberechtigterweise vernachlässigt wurden.163 

Von Seiten der etablierten Genetik antwortet T.H. 
Morgan auf Vorwürfe dieser Art mit dem Hinweis, 
die Entwicklungsbiologie habe sich eben als ein nicht 
so tragfähiges Forschungsprogramm erwiesen wie 
die Genetik.164 Zu einer Resynthese von genetischen 
und entwicklungsbiologischen Ansätzen kommt es 
erst in den späten 1930er Jahren, u.a. unter dem Na-
men Entwicklungsgenetik (↑Genetik).

Nachdem in den 1940er Jahren die Verbindung 
von Genen und den von Spemann beschriebenen Or-
ganisatoren diskutiert wird165 und die Wirkung von 
einzelnen Genen durch ihre manipulative Ausschal-
tung ermittelt werden kann166, kommt es seit den 
1960er Jahren zu einer immer engeren Verbindung 
von Genetik und Entwicklungsbiologie. Die Rolle 
einzelner Gene für die Entwicklung des Organismus 
wird aufgeklärt, und das Konzept der differenziellen 
Genaktivität – das bereits in den 1940er Jahren be-
nannt wird (Huskins 1947: »differential gene activi-
ty«167) – findet vielfache Anwendung zur Erklärung 
der Differenzierung von Geweben durch die selek-
tive Expression von Genen in verschiedenen Zellty-
pen. K. Sander formuliert 1960, durch die Abhängig-
keit von dem Gradienten eines Stoffes würden »ver-
schiedene Gene aus dem Gesamtgenom zur Aktivität 
gelangen, die das Verschiedenwerden der Zellen des 
embryonalen Blastems bewirken«.168 Besonders die 
Forschungen zur Entwicklung der Taufliege Droso-
phila führen zur Identifizierung einer Hierarchie von 
Genen, die für eine schrittweise Differenzierung des 
Keims verantwortlich sind. So gelingt es, die Gene 
zu finden, die die Polarität und Segmentierung des 
Embryos bewirken169, und eine genetische Region zu 
bestimmen (»Homeo box«170), die Gene enthält, de-
ren Mutationen die Umwandlung eines Organs in ein 
anderes bewirken (»homeototic mutants«171; später: 
»homeotische Gene«). Die Begriffsbildung schließt 
hier an den älteren Begriff der Homœosis an, den W. 
Bateson 1894 einführt, um damit die Bildung von 
Organen an einem untypischen Ort im Bauplan eines 
Organismus zu bezeichnen.172 Bateson ersetzt damit 
den älteren Ausdruck Metamorphie für dieses Phä-
nomen (»metamorphy«: »cases where the ordinary 
course of development has been perverted or chan-
ged«173).

Neben der immer noch einflussreichen Richtung, 
einzelne Gene für die Musterbildung und organische 
Differenzierung verantwortlich zu machen, tritt seit 
den 1930er Jahren ein ganzheitlicher Ansatz in der 
Entwicklungsbiologie, der die ontogenetische Mus-
terbildung als eine Systemleistung interpretiert, bei 
der die Wirkung der verschiedenen Faktoren wech-
selseitig voneinander abhängen (↑Ganzheit). L. von 

Abb. 104. Entwicklungslinien von phänotypischen Merkma-
len und ihrer Varianten in einem grafischen Modell der Ent-
wicklung. Die Entstehung eines Merkmals wird rückläufig 
bis zu dem Punkt in der Entwicklung zurückverfolgt, an dem 
die Differenzierung zwischen seiner typischen Ausprägung 
(»Typ.«) und seinen Varianten (»Var. a«; »Var. b«) in der 
kausalen Kette zuerst nachweisbar ist. Dieser Gabelpunkt 
der Entwicklung wird von V. Haecker phänokritische Phase 
genannt (aus Haecker, V. (1918). Entwicklungsgeschichtli-
che Eigenschaftsanalyse (Phänogenetik): 327).
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Bertalanffy versucht mit die-
sem Ansatz einen dritten Weg 
neben den vitalistischen und 
mechanistischen Theorien zu 
entwickeln. Die Prozesse der 
Gestaltbildung sind danach 
weder allein durch ein meta-
physisches, akausales Prinzip 
zu erklären (im Sinne von H. 
Driesch), noch durch lineare 
Wirkungsketten, die von ein-
zelnen Teilen ausgehen, son-
dern bestehen in durchgängi-
gen Wechselwirkungen aller 
Komponenten des Systems.174 
Mathematische Modellierun-
gen solcher Wechselwirkun-
gen erfolgen seit den 1950er 
Jahren in Form von Reaktions-
Diffusionsgleichungen175 und 
werden später in kyberneti-
schen Analysen der Muster-
bildung eingesetzt176. 

Dem Genom wird im Rah-
men dieser systemtheoreti-
schen Ansätze nicht mehr die 
Rolle einer zentralen Steuer-
instanz zuerkannt. So meinen 
B. Goodwin und G. Webster 
ausgehend von ihrem in den 
1980er Jahren entwickel-
ten Ansatz des biologischen 
Strukturalismus, das Genom 
sei so wenig das steuernde 
Zentrum (»directing center«) organismischer Struk-
turen wie der Wortschatz dies für einen Text sei. Die 
Organismen seien daher insgesamt als »selbstorga-
nisierende Totalitäten« oder dezentrierte Strukturen 
(»Decentered Structures«) zu verstehen.177 Nicht al-
lein der Genbestand in einer Zelle, sondern auch die 
Position der Zelle in einem bestimmten organismi-
schen Kontext, der eine spezifische Genomaktivie-
rung der Zelle bewirkt, ist danach also für die Diffe-
renzierungsprozesse ausschlaggebend.178

Die seit Mitte der 1980er Jahre erfolgende Sequen-
zierung ganzer Genome von Organismen verschiede-
ner Arten ermöglicht einen detaillierten Einblick in 
die Mechanismen der Entwicklung und ihrer Regu-
lation. Besonders bemerkenswert ist dabei einerseits 
die hohe Konservierung bestimmter Gene über weite 
Strecken der Evolution, so z.B. des pax-6-Gens, das 
eine wichtige Rolle sowohl in der Bildung der Augen 
bei Insekten als auch bei Wirbeltieren spielt, und an-

dererseits die ausgeprägt Redundanz von funktional 
wichtigen Genen, z.B. der Gene myoD und myf5, die 
beide für die Bildung der Muskelzellen bei Droso-
phila eine Rolle spielen, bei denen aber der Ausfall 
des einen Gens fast vollständig durch die Wirkung 
des jeweils anderen Gens kompensiert werden kann, 
so dass insgesamt ein gegenüber Störungen stark ge-
pufferter, robuster Entwicklungsprozess vorliegt.179

Entwicklung und Evolution
Das Verhältnis von Entwicklungs- und Evolutions-
biologie wird bis in die Gegenwart kontrovers dis-
kutiert. Während auf der einen Seite an einer konzep-
tionellen und theoretischen Vereinigung der beiden 
biologischen Transformationslehren gearbeitet wird 
(»Evo-Devo«; s. u.), wird auf der anderen Seite (im 
lockeren Anschluss an die ältere »idealistische« Mor-
phologie) der Versuch unternommen, allgemeingül-
tige biologische »Gesetze der Form« aufzustellen, 

Abb. 105. Evolution von Entwicklungswegen bei Seeigeln (Echinoidea). Die Stadien 
von Embryo, Larve und adultem Tier in den verschiedenen taxonomischen Ordnungen 
(rechts) sind auf einem phylogenetischen Stammbaum (links) abgebildet. Die typische 
Larvenform der Seeigel, der durch lange Schwebefortsätze gekennzeichnete Pluteus, 
gilt als die phylogenetisch ursprüngliche Larve. In mehreren Ordnungen kam es je-
doch zu einem Verlust dieses Larvenstadiums (senkrechte Balken in dem Stammbaum-
Diagramm). Trotz sehr unterschiedlicher Entwicklungswege über morphologisch ganz 
anders geartete Larven können sich die adulten Stadien aber weiterhin sehr ähneln (und 
bilden die Grundlage für die taxonomische Klassifikation der Seeigel) (Zeichnung von 
G.A. Wray, aus Raff, R.A. (1996). The Shape of Life: 226; vgl. Wray G.A. (1994). The 
evolution of cell lineage in echinoderms. Amer. Zool. 34, 353-363: 360).
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die unabhängig von dem kontingenten Verlauf der 
Evolution in verschiedenen Stammeslinien gelten. 
Phylogenetische Erkenntnisse sollen damit weitge-
hend irrelevant für ein Verständnis der Organismen 
im Sinne von nach Gesetzen transformierten Syste-
men werden (Goodwin 1982: »Historical reconst-
ruction cannot solve any problems about the nature 
of the entities with which biology is faced and the 
organisational principles which are embodied in or-
ganisms«180). Nach dem entwicklungsbiologischen 
Forschungsprogramm von Webster und Goodwin er-
lauben die »Gesetze der Form« die Fundierung einer 
»Rationalen Morphologie« (↑Morphologie), in der 
allgemeine Strukturprinzipien der Entwicklung von 
Organismen formuliert sind. Ob diese Gesetze aber 
wirklich taxon- oder sogar bauplanübergreifend auf-
gestellt werden können, ist sehr umstritten.

Seit den 1990er Jahren münden die systemtheo-
retischen Ansätze der Entwicklungsbiologie in ver-
schiedene Forschungsprogramme, die sich selbst 
Theorie der Entwicklungssysteme (»developmental 
systems theory; DST«; s.u.)181 oder Systembiologie182 
(↑Ganzheit) nennen.

Teleologie der Entwicklung
Im Gegensatz zur stammesgeschichtlichen Entwick-
lung der Organismen, die zu keinem biologisch be-
stimmten Ziel führt, wird die individuelle Entwick-
lung eines Organismus als auf einen Endpunkt aus-
gerichtet gedacht. Die ontogenetische Entwicklung 
wird damit zu einer Legitimation für die Teleologie 
des Organischen. Von einigen Autoren wird die or-
ganische Teleologie sogar überhaupt ausgehend von 
der Entwicklung der Organismen konzipiert.183 Dabei 
wird allerdings nicht berücksichtigt, dass bereits der 
Organismus als Gegenstand nur gegeben ist, wenn 
er als funktionale Einheit teleologisch beurteilt wird 
(↑Organismus; Zweckmäßigkeit).

Abgesehen von dieser basalen biologischen Teleo-
logie der Wechselseitigkeit von Prozessen in einem 
System ist die Verbindung von ontogenetischer Ent-
wicklung und Teleologie aber naheliegend, denn das 
Vorhandensein von Mechanismen im Innern eines 
Organismus, die eine spezifische Kette von Trans-
formationen auslösen und regulieren, kann als eine 
Entwicklungsteleologie des Organischen beschrieben 
werden. Während ihrer Entwicklung wird der End-
zustand als inhärent in den Organismen enthalten 
vorgestellt, und sie können damit insgesamt im Hin-
blick auf das, was sie am Ende werden, konzipiert 
werden.

Die teleologische Deutung der Entwicklung eines 
einzelnen Organismus erfolgt seit der Antike. Be-

sonders bei Aristoteles findet sich eine solche Deu-
tung ausgehend von der Vorstellung einer den Orga-
nismen immanenten Teleologie: Die Werdevorgänge 
im Bereich des Organischen beschreibt Aristoteles 
so, dass die Prozessquelle in dem Prozess selbst ent-
halten ist, und nicht – wie in den technischen Pro-
dukten des Menschen – ein von außen hinzukom-
mendes Prinzip darstellt. Das Ziel als das Ende des 
Prozesses ist nach Aristoteles in dem Prozess selbst 
enthalten; der Prozess wird über das Ziel selbst be-
stimmt: »das Wesen und der Zweck sind eines und 
dasselbe«.184 Weil Aristoteles die Zweckmäßigkeit 
mit der Regelmäßigkeit eines Vorganges in Verbin-
dung bringt185, spielt hier auch seine Annahme einer 
Konstanz der Arten eine Rolle186: Die Konstanz der 
Arten garantiert, dass es immer derselbe Zielzustand 
ist, zu dem sich die Organismen entwickeln. Ein Or-
ganismus wird von Aristoteles also auf eine Weise 
vorgestellt, dass er in sich eine Tendenz enthält, die 
seine Veränderung hin zu einer bestimmten Form 
bewirkt.

Im 20. Jahrhundert werden verschiedene Bezeich-
nungen für diese immanente Ausrichtung eines sich 
entwickelnden Organismus auf einen Endpunkt hin 
verwendet. Bei E. Cassirer heißt es, der Organis-
mus enthalte in seiner Entwicklung aus sich selbst 
ein »richtunggebendes Prinzip«187; H. Plessner 
spricht 1928 von einem »Tendenzcharakter«188 und 
»Vorwegverhältnis«189. Vorweg gegenüber seiner 
gegenwärtigen Form sei der Organismus, solange 
er sich in seiner Entwicklung befinde und sein mo-
mentaner Zustand nur ein Zwischenstadium hin zu 
seinem Endstadium darstelle. Den Organismus als 
ein Entwicklungssystem verstehend, kann Plessner 
schreiben: »Antizipation ist der Modus des lebendi-
gen Seins, [...] Vorwegnahme seiner selbst als eines 
Bestimmten«.190 Plessner betrachtet die Entwick-
lungstendenz in einem Organismus als eine »Abhän-
gigkeitsrichtung« des Prozesses, die von der Zukunft 
zur Gegenwart läuft.191 Aufgrund dieses Verhältnisses 
liege eine echte Teleologie vor, die allerdings nicht 
als zeitliches Verhältnis, als Determination der Ge-
genwart durch die Zukunft verstanden werden dürfe, 
sondern vielmehr ein »Schema der sachlichen, sinn-
gemäßen Abhängigkeit oder der Fundierung« dar-
stelle, wie Plessner betont. Der Organismus sei nicht 
durch Ereignisse in der Zukunft kausal determiniert, 
aber als Sich-Entwickelnder könne er nur bestimmt 
werden durch eine Referenz auf zukünftige Ereignis-
se. In diesem Sinne könne davon gesprochen werden, 
ein Organismus sei »zukunftsfundiert«192 und befin-
de sich in einem entwicklungsbedingten »Modus des 
Vorweg«193.
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In moderner Terminologie ist es häufig der Begriff 
des Programms, der zur Erklärung der Dynamik der 
Entwicklung herangezogen wird. Das die Entwick-
lung auslösende und steuernde Programm sei in den 
Genen verkörpert, so die moderne Lehrmeinung.194 
Besonders E. Mayr unternimmt es, darauf aufbauend 
alle biologische Teleologie auf das Vorliegen eines 
Programms zurückzuführen (↑Funktion). Ein Pro-
gramm definiert Mayr 1961 als einen Informations-
code (»code of information«195). Später ist er etwas 
ausführlicher und spricht in diesem Zusammenhang 
von einer kodierten Information, die den Entwick-
lungsprozess steuert (»coded or prearranged infor-
mation that controls a process (or behavior) leading 
it toward a given end«).196 Kritisch wird gegen diese 
Definitionen eingewandt, dass dieser Programmbe-
griff nicht mehr als eine Redeskription des Problems 
liefere: Ein Programm wird als ein Teil des organi-
schen Systems beschrieben, das an der Entwicklung 
des Organismus wesentlich beteiligt ist. E. Sober 
bezeichnet Mayrs Rede von einem Programm daher 
als eine unerklärte Metapher (»unexplained meta-
phor«)197, und W. Christensen spricht von einer nichts 
erklärenden Übung des Umbenennens eines Phäno-
mens (»exercise in re-labelling the phenomenon«198). 
Der Programmbegriff drückt in diesem Zusammen-
hang also lediglich aus, dass sich entwickelnde Orga-
nismen eine innere Repräsentation ihres zukünftigen 
Zustandes enthalten.199

Präformation versus Epigenese
›Präformation‹ und ›Epigenesis‹ sind die Titel für 
zwei als Alternativen verstandene Theorien zur Ent-
wicklung von Organismen. Präformation liegt vor, 
wenn der neu gebildete Nachkomme eines Organis-
mus in diesem bereits in verkleinerter Form enthalten 
ist. Die Bildung und Entwicklung stellt demnach also 
wesentlich einen Wachstumsvorgang dar. Die Epi-
genese besteht dagegen in einer tatsächlichen Neu-
bildung von Strukturen. Der Konflikt dieser beiden 
Interpretationen lässt sich bis in die Antike zurück-
verfolgen.200

Antike
Die älteste Variante der Präformationslehre stellt die 
Theorie der Panspermie dar. Nach dieser Theorie, als 
deren Vertreter u.a. Hippokrates und Heraklit gelten, 
sind die Entwicklungskeime, aus denen neue Lebe-
wesen entstehen, über die ganze Erde verteilt und 
werden durch das Zusammentreffen von zwei Kei-
men der gleichen Art zur Bildung eines Organismus 
angeregt.

Im Wesentlichen epigenetisch ist dagegen die 
Theorie des Aristoteles über die Entwicklung der 
Lebewesen.201 Aristoteles erläutert die Theorie über 
den Vergleich der organischen Entwicklung mit dem 
Bilden eines Kunstwerks durch einen Künstler: So 
wie der Künstler durch seine Bewegungen gestalten-
de Veränderungen an einem Material ausübt, seien es 
auch Bewegungen oder Impulse (»κινήσεις«202), die 
in der Entwicklung von den erzeugenden Teilen eines 
Organismus ausgehen. In der Vorstellung Aristoteles’ 
erhält der Embryo seine Form von dem männlichen 
Samen, während die weibliche Seite allein das Ma-
terial liefere. Es seien daher allein Bewegungen, die 
vom Samen ausgehen und auf den sich bildenden Or-
ganismus übergehen, denn das Material, das er formt, 
sei vor ihm und unabhängig von ihm da203, und der 
Samen selbst löse sich in seine Elemente auf204. Es 
ist also nicht eine Substanz, von der die Entwicklung 
eigentlich ihren Ausgang nimmt, sondern eine Abfol-
ge von Bewegungen – Aristoteles argumentiert hier, 
dass auch der Künstler nichts von seinem Körper an 
sein Kunstwerk weitergibt, sondern eben nur seine 
geschickten Bewegungen.205

17. Jh.: Entwicklung der Terminologie
Vor dem Hintergrund eines materialistischen und 
mechanistischen Bildes der außermenschlichen Welt 
kann R. Descartes als früher Vertreter der Präforma-
tionstheorie in der ersten Hälfte des 17. Jahrhunderts 
gelten. Aus der genauen Kenntnis der Struktur eines 
Keims kann nach Descartes die Gestalt des entwi-
ckelten Körpers »deduziert« und mit mathematischer 
Sicherheit berechnet werden: »si on connoissoit bien 
quelles sont toutes les parties de la semences de quel-
ques espece d’animal [...] on pourroit deduire de cela 
seul, par des raisons entierement mathematiques & 
certaines, toute la figure & conformation de chacun 
des ses membres«.206 Das Wesentliche des Samens 
sind nach Descartes also besondere Strukturen, die 
die Gestalt des späteren Organismus determinie-
ren. Auch der umgekehrte Schluss ist für Descartes 
möglich: Aus der genauen Kenntnis der Gestalt des 
erwachsenen Organismus könne die Struktur des 
Keims deduziert werden.

Im Gegensatz zu dieser Auffassung erfolgt nach den 
Theorien der Epigenese die Zeugung und Entwicklung 
der Organismen in einer tatsächlichen Neubildung von 
Strukturen. Den Ausdruck ›Epigenesis‹ verwendet 
zuerst W. Harvey 1651.207 Er meint damit die Entste-
hung von organischen Teilen aus anderen durch einen 
Vorgang der sequenziellen Knospung. Nach Harvey 
werden die Teile der Tiere einer nach dem anderen 
gebildet; sie entstehen durch »Hinzusetzung der Tei-
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le«. Der Gegenbegriff zur Epigenese ist für Harvey 
nicht die Position der Präformation, die zu seiner Zeit 
noch nicht als ausgearbeitete Theorie vertreten wird, 
sondern die Vorstellung der ↑Metamorphose, nach der 
alle Teile simultan gebildet werden.208

Die epigenetische Theorie Harveys kann sich im 
17. Jahrhundert nicht durchsetzen. Verschiedene 
Faktoren können für diese Ablehnung verantwortlich 
gemacht werden. Ein Faktor ist die Einführung des 
Mikroskops in die empirische Untersuchung der Ent-
wicklungsprozesse: Die mikroskopische Analyse der 
Strukturen liefert das Bild eines überraschend diffe-
renzierten Keims, in dem die späteren Organe schon 
als verkleinerte Struktur vorhanden zu sein schei-
nen.209 Ein weiterer Faktor besteht in der experimen-
tellen Widerlegung der Theorie von der ↑Urzeugung 
durch F. Redi: Wenn die spontane Entstehung von 
Lebewesen aus der anorganischen Materie widerlegt 
ist, erscheint auch die Annahme der spontanen Diffe-
renzierung eines undifferenzierten Keims problema-
tisch. Ein dritter Faktor besteht in der grundsätzlich 
mechanistisch orientierten Einstellung der Forscher 
des 17. Jahrhunderts: Für einen mechanistischen 
Standpunkt macht die Erklärung der Formbildung 
ausgehend von einem bereits differenziert vorliegen-
den Keim weniger Schwierigkeiten als die Annahme 
einer regelmäßigen Neubildung von hoch geordne-
ten Strukturen. Eine besondere Plausibilität erhält die 
Präformationstheorie zudem dadurch, dass sie mit der 
Vorstellung konstanter Arten gut zusammenstimmt. 
Auch mit der Einführung des fortpflanzungsbiologi-
schen Artbegriffs (u.a. durch J. Ray; ↑Art) hängt die 
Etablierung präformistischer Entwicklungstheorien 
am Ende des 17. Jahrhunderts offenbar zusammen: 
Wenn Arten nicht über die morphologische Ähnlich-
keit von Organismen, sondern über deren genealo-
gischen Zusammenhang definiert werden, liegt es 
nahe, als Grund ihrer Ähnlichkeit die Präformation 
der Nachkommen in den Vorfahren anzunehmen.

In der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts domi-
nieren daher präformistische Vorstellungen. Diese 
gehen von einer Vorbildung des Embryos im Leib der 
Mutter (oder dem Samen des Vaters) aus, so dass die 
Entwicklung in einem bloßen Wachstum der bereits 
verkleinert vorhandenen Strukturen besteht. Bereits 
Harvey beschreibt diesen anderen Weg der Entwick-
lung ausgehend von einem vorgeformten Ausgangs-
material (»ex potentiâ materiae praeexistentis, out of 
the power or potentiality of the pre-existent matter«; 
s.o.).210 J. Swammerdam formuliert 1669 die Auffas-
sung, die gesamte menschliche Rasse sei bereits in 
den Lenden Adams und Evas enthalten.211 Ein wich-
tiges Argument für diese Lehre bildet im theologi-

schen Kontext der Zeit die sich aus ihr unmittelbar 
ergebende Erklärung der Erbsünde aller Menschen. 
Eine stärker auf die Natur bezogene Begründung für 
die Präformationstheorie liefert der Anatom C. Perr-
ault, insofern er die Meinung vertritt, die Natur selbst 
könne sich nicht organisieren und die den Tieren 
(aber nicht den Pflanzen) eigene Seele könne daher 
nicht auf natürliche Weise entstehen, sondern müs-
se durch die schon vorhandenen Keime weitergege-
ben werden.212 Berühmt ist das von N. Malebranche 
1674 verwendete Bild der Einschachtelung (»em-
boîtement«) von einer unendlichen Kette ineinander 
geschachtelter Miniaturen von Organismen, das er 
zunächst anhand des Beispiels eines Baumes formu-
liert.213 Auch auf Tiere und Menschen weitet Maleb-
ranche diese Vorstellung aus und hält es für möglich, 
dass alle Organismen bereits seit der Schöpfung der 
Welt (in Form ihrer Samen) bestehen. Einen unmit-
telbaren Anlass für das Aufstellen dieser Theorien 
bilden die Untersuchungen der ↑Metamorphose der 
Insekten im 17. Jahrhundert. Weil die Puppen der In-
sekten, die fälschlich für ihre Eier gehalten werden, 
bereits über vollständig ausgebildete Organe verfü-
gen, wird geschlossen (z.B. von Swammerdam), dass 
die Eier auch in anderen Organismen eine miniaturi-
sierte Form des erwachsenen Organismus enthalten. 
Die Ansichten zur Entstehung von Organismen sind 
hier also an dem Modell der späteren organischen 
Differenzierung orientiert.

Der erste, der unter Zuhilfenahme des Mikros-
kops die Hühnchenentwicklung untersucht, ist in den 
1670er Jahren der Mikroskopiker M. Malpighi. Er 
hängt ebenfalls Vorstellungen der Präformation an 
und spricht – ebenso wie vorher Harvey (s.o.) – 1673 
von dem Präexistieren (»praeexistere«) der künfti-
gen Organe im Keim.214 Auch A. van Leeuwenhoek 
ist aufgrund mikroskopischer Untersuchungen seit 
Ende der 1670er Jahre der Auffassung, dass die von 
ihm beobachteten Samenzellen als »Samentierchen« 
zu werten sind, die alle Merkmale des erwachsenen 
Organismus in verkleinerter Form bereits enthal-
ten.215 Sachlich gestützt auf Leeuwenhoek spricht 
G.W. Leibniz 1714 von präformierten Samen (»se-
mences préformées«), aus denen sich die Lebewesen 
entwickeln,216 und bezeichnet dies, auch schon vor-
her, als die Lehre der Präformation (1705: »préfor-
mation«)217. Der Ausdruck ›Präformation‹ ist bereits 
im 17. Jahrhundert etabliert: Er wird von verschiede-
nen Naturforschern und Ärzten zwischen 1600 und 
1630 im Zusammenhang entwicklungsbiologischer 
Überlegungen eingeführt.218 (Im Englischen findet 
sich das Wort ›preformation‹ für den biologischen 
Kontext erst seit 1831.219) 
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Ein grundlegendes Problem der Präformations-
theorie besteht darin, dass der vorgeformte Embryo 
in den Keimen von nur einem der beiden Elternteile 
vorhanden sein kann, weil eine Verschmelzung der 
präformierten Embryonen den Protagonisten der 
Theorie nicht vorstellbar erscheint. In der sich an-
schließenden Debatte stehen sich daher die Animal-
kulisten, die den präformierten Keim in den männli-
chen Samen verlegen, den Ovulisten gegenüber, die 
das gleiche vom weiblichen Ei behaupten. Darstel-
lungen, die den Anschein von Beobachtungsproto-
kollen erwecken sollen, werden von beiden Seiten 
ins Feld geführt.220

Allerdings findet sich bei Malpighi und anderen 
Anhängern der Präformationsvorstellung im 17. 
Jahrhundert noch keine ausgearbeitete Theorie der 
Entwicklung und damit auch noch keine Theorie der 
Präformation im eigentlichen Sinne.221 Zur eigent-
lichen Entfaltung gelangt die Präformationstheorie 
erst im 18. Jahrhundert, in der alle namhaften Bio-
logen sich zu ihr bekennen, u.a. A. Haller, C. Bonnet 
und L. Spallanzani. Der Präformationslehre entspre-
chend werden Embryonen (v.a. menschliche Föten) 
auf vielen Abbildungen bis ins 19. Jahrhundert als 
vollständig ausgebildete und lediglich verkleinerte 
Organismen dargestellt.

18. Jh.: Dominanz der Präformationstheorie
Im 18. Jahrhundert ist die Auffassung der Präformati-
on als »Theorie der Evolution« bekannt. In der allge-
meinen Bedeutung für die individuelle Entwicklung 
eines Organismus wird der Ausdruck Evolution seit 
Ende des 17. Jahrhunderts verwendet, zuerst offenbar 
in England in einer Besprechung von Swammerdams 
›Historia generalis insectorum‹ (1669). Dort wird 
die stufenweise Bildung eines Organismus (»gradual 
and natural Evolution«) einer radikalen Umänderung 
(»Metamorphosis or Transformation«) entgegenge-
setzt.222 Bekannt geworden ist auch der Vergleich 
des Werdens eines Organismus mit der Entstehung 
eines Bildes durch eine camera obscura, der 1664 
von A. Kircher gezogen wird. Nach Kircher bildet 
sich ein Organismus so zu einer definierten Gestalt 
– er spricht von einem ›evolvi‹ –, wie sich das Bild 
auf einer belichteten Platte formt, wenn diese sich 
der Entfernung zum Objektiv annähert, bei der ein 
scharfes Bild entsteht.223 Nach einem anderen Bild, 
das wohl auf P. Gassendi zurückgeht, ist der Same 
analog zu dem Bild eines Organismus in einem kon-
kaven (Gassendi spricht von einem konvexen) Spie-
gel zu verstehen: als eine zwar verkleinerte, aber 
ebenso strukturierte Einheit wie der erwachsene Or-
ganismus.224 Bis zur Mitte des 18. Jahrhunderts wird 

der Begriff unspezifisch zur Bezeichnung der indi-
viduellen Entwicklung von Organismen verwendet. 
Leibniz stellt sich in seiner Naturphilosophie die Pro-
zesse der Entstehung und des Todes von Lebewesen 
als Auswicklungen und Einwicklungen von Anlagen 
vor, die er meist als developpement und enveloppe-
ment, manchmal aber auch als evolution und involu-
tion bezeichnet.225

Seit Mitte des 18. Jahrhunderts wird der Ausdruck 
›Evolution‹ in dem sich entwickelnden Streit zwi-
schen Präformations- und Epigenesislehre häufiger 
verwendet, u.a. 1744 bei A. von Haller226, 1745 bei 
J.T. Needham227, 1762 bei C. de Bonnet228 und 1764 
bei K.F. Wolff229. Das Wort erscheint bis zum Ende 
des Jahrhunderts vielfach nicht in der eingeschränk-
ten Bedeutung zur Bezeichnung der Position der 
Präformation, sondern als Überbegriff für jede Form 
der Veränderung von Organismen (↑Evolution). So 
nennt Bonnet die Evolution ein allgemeines Gesetz 
der organischen Welt (»une loi générale du systême 
organique«230) und meint, sie schließe eine Epigenese 
nicht aus; Wolff, ein Vertreter der Epigenese, ist der 
Auffassung, eine Evolution im Sinne einer Entfaltung 
von »eingewickelten« Teilen liege zumindest bei der 
Entstehung von Pflanzen aus Knospen und Samen 
oder bei der Metamorphose der Insekten vor231. All-
gemein lässt sich daher sagen: »Wie die bezeichnete 
Sache, die Präformationslehre, sich nur allmählich 
herausgebildet hat, so wurde auch das Wort ›Evolu-
tion‹ nur langsam und schrittweise an die Sache he-
rangeführt«.232

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts überlagert ein neu-
es Verständnis des Ausdrucks ›Evolution‹ die alte 
embryologische Bedeutung: der generationenüber-
greifende Prozess der Veränderung von Organismen 
einer Art in solche einer anderen Art (↑Evolution). 
In einem wichtigen Punkt unterscheidet sich dieses 
moderne phylogenetische Begriffsverständnis dia-
metral von der älteren ontogenetischen Evolutions-
theorie: Die Transformation der Organismen enthält 
kein Moment der Orientierung auf ein Ziel hin, das 
die Veränderung steuern und lenken könnte, während 
die ontogenetische Entwicklung doch so vorgestellt 
wird, dass sie mit der Ausbildung des geschlechtsrei-
fen Adultstadiums als einem Zielpunkt endet. Weil 
sie von der Wortbedeutung mit einer Präformations-
vorstellung verbunden sind, passen die Ausdrücke 
›Entwicklung‹ und ›Evolution‹ eher zu der älteren 
Theorie. Das moderne Verständnis der Evolution als 
eines zukunftsoffenen Prozesses ohne Richtung und 
Programm ist der eigentlichen Wortbedeutung im 
Grunde sogar entgegengesetzt.233 Es lässt sich daher 
mit H. Rickert bedauern, dass nach der modernen 
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Wortbedeutung jedes Werden und jede Veränderung, 
auch wenn sie kein teleologisches Moment in sich 
enthält, als ›Entwicklung‹ bezeichnet wird.234 Zumin-
dest hält sich aber das alte embryologische Wortver-
ständnis noch bis in die zweite Hälfte des 20. Jahr-
hunderts (so z.B. 1964 bei M. Polanyi: »the evolution 
of a single individual«235).

Nicht zuletzt die Kompatibilität der Präformati-
onslehre mit christlichen Überzeugungen spielt für 
ihre weite Anerkennung im 18. Jahrhundert eine Rol-
le. Zu einer besonderen Popularität bringt sie es in 
Form der Einschachtelungstheorie von C. de Bonnet. 
In der Gebärmutter der ursprünglichen Stammmutter 
lagen demnach bereits alle nachfolgenden die Erde 
bevölkernden Organismen eingeschachtelt vor. Bon-
net gelangt zu dieser Beurteilung u.a. aufgrund sei-
ner Entdeckung der parthenogenetischen Fortpflan-
zung der Blattläuse. Allerdings stellt sich Bonnet die 
Einschachtelung der Lebewesen später nicht mehr so 
vor, dass die vollständigen Organismen als Verklei-
nerungen in ihren Eltern enthalten sind; er spricht 
vielmehr von präorganisierten Teilchen (»particu-
les préorganisées«), aus denen sich die Organismen 
bilden – und nähert sich damit bereits der modernen 
Anschauung von Genen.236

In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts neigen 
besonders solche Naturforscher zur Präformations-
theorie, die, wie Bonnet, von einem Organismus 
als einer organisierten Einheit von Teilen ausgehen. 
Denn im Rahmen der Präformationstheorie ergibt 
sich eine einfache Erklärung für die funktionale Kor-
relation der Teile im Ganzen des Organismus. Die 
Epigenesetheorien sehen sich andererseits mit einem 
Problem konfrontiert: Wenn die Teile auseinander 
hervorgehen und damit nacheinander entstehen, kann 
kein Modell ihrer wechselseitigen Abhängigkeit 
voneinander formuliert werden.237 Auf diesen Punkt 
weist Bonnet 1764 mit der Bemerkung hin, alle Teile 
eines Organismus müssten immer zugleich existie-
ren (also auch zugleich entstehen), weil ihre Funk-
tionen wechselseitig voneinander abhängen (»toutes 
les parties d’un animal ont entr’elles des rapports si 
directs, si variés, si multipliés, des liaisons si étroi-
tes, si indissolubles, qu’elles doivent avoir toujours 
coexisté ensemble«238). Die funktionale Korrelation 
der Teile bildet Ende des 18. Jahrhunderts also ein 
gewichtiges Argument für die Präformationstheorie 
der Entwicklung.

In gewisser Weise steht auch G.L.L. de Buffon den 
präformistischen Anschauungen nahe, insofern er von 
inneren Formen (»moules intérieurs«) ausgeht, die 
den Verlauf der Entwicklung prägen. Er beschreibt 
die organische Entwicklung als ein Wachstum von 

organischen Körpern (»moules«): »c’est cette aug-
mentation de volume qu’on appelle développement«; 
als Keim sei ein Tier daher im Kleinen das, was der 
ausgewachsene Organismus später im Großen sei: 
»formé en petit comme il l’est en grand«.239 Noch 
wenig unterschieden sind bei Buffon die Konzepte 
der Entwicklung (Differenzierung und Neuentste-
hung von Teilen) und des Wachstums (Größenzu-
nahme); diese Unterscheidung etabliert sich erst all-
mählich in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts. 
Die Vorstellung von verborgenen Keimen, die der 
Präformationstheorie zugrunde liegt, lehnt Buffon 
offen ab, weil nach seiner Auffassung die organische 
Materie sich beständig formt und umformt: »Il n’y a 
donc point de germes préexistans, point de germes 
contenus à l’infini les uns dans les autres, mais il y a 
une matière organique toûjours active, toujours prête 
à se mouler, à s’assimiler & à produire des êtres sem-
blables à ceux qui les reçoivent«240. Im Sinne der spä-
teren Epigenesis-Lehren plädiert Buffon also dafür, 
die organische Materie dynamisch als eine effiziente 
Ursache in den Prozessen der Gestaltbildung zu se-
hen. Die Elemente, aus denen sich ein Organismus 
entwickelt, sind nach Buffon organische Moleküle 
(»molécules organiques«), die vor dem Organismus 
bereits bestehen und auch nach dem Tod des Orga-
nismus fortexistieren.

Als ein schlagendes Argument gegen die Präforma-
tion und für die Epigenese führt P.L.M. Maupertuis 
bereits 1745 an, dass die vererbbaren Eigenschaften 
sowohl von den Männchen als auch den Weibchen 
übertragen werden; die Nachkommen können also 
nicht allein in einem der beiden Geschlechter ein-
geschachtelt vorliegen (»l’un & l’autre ont eu éga-
lement part à la formation«).241 Die Voraussetzung 
dieses Schlusses untersucht Maupertuis durch Ana-
lyse von Stammbäumen des Menschen (v.a. in Bezug 
auf das Merkmal der Polydaktylie) und durch Züch-
tungsexperimente.242

C.F. Wolff: Epigenese
Am Ende des 18. Jahrhunderts werden präformisti-
sche Vorstellungen allmählich zurückgedrängt. Diese 
Entwicklung ist wiederum das Ergebnis verschiede-
ner Einflüsse. Ein inhärentes Problem der Theorie 
stellt die in der Präformation enthaltene Annahme 
einer Einschachtelung (»emboîtement«) der Organis-
men verschiedener Generationen in den Eltern dar. 
Diese Einschachtelung muss entweder als unendlich 
vorgestellt oder es muss von einem irgendwann er-
reichten Ende der Fortpflanzungsfähigkeit ausge-
gangen werden. Weitere Schwierigkeiten für die 
Theorie ergeben sich aus empirischen Befunden, so 
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der entdeckten ausgeprägten Regenerationsfähigkeit 
vieler Tiere nach Verletzungen und der – bereits von 
Maupertuis angeführten – Tatsache, dass die Nach-
kommen Eigenschaften beider Elternteile in sich 
vereinen, sie also nicht allein in einem der beiden 
Geschlechter eingeschachtelt vorliegen können. Der 
entscheidende Impuls für die Wiederbelebung der 
Theorie der Epigenese erfolgt jedoch durch mikro-
skopische Beobachtungen der tatsächlichen Entste-
hung von neuen Organen während der Entwicklung. 

Insbesondere C. F. Wolff ist es, der in seinen mik-
roskopischen Untersuchungen von Pflanzen und Tie-
ren, der ›Theoria generationis‹ von 1759 die Theorie 
der Epigenese neu begründet.243 Wolff untersucht 
sowohl die Differenzierung von Pflanzenorganen 
aus den undifferenzierten Meristemgeweben als auch 
die Entwicklung der Tiere aus befruchteten Eiern. Er 
liefert auf diese Weise eine vereinheitlichende Per-
spektive auf die Entwicklung der Organismen und 
damit gleichzeitig einen wichtigen Beitrag für die 
Vereinheitlichung der ↑Biologie insgesamt. In beiden 
Fällen, bei den Pflanzen wie bei den Tieren, stellt er 
die Bildung differenzierter Organsysteme aus einer 
äußerlich amorphen Struktur fest und geht daher von 
einer tatsächlichen Neubildung aus. In der Bildung 
des Hühnchendarms beschreibt er z.B., wie dieser als 
flache Scheibe beginnt und sich erst später zu einer 
Röhre formt. Wolff spricht deswegen von der ›ge-
neratio‹ (bzw. im Deutschen von der »Generation«) 
und wendet sich gegen die verbreitete Theorie der 
»Evolution« oder »Entwicklung«. Eine »generatio« 
liegt nach Wolff vor, wenn ein Organ in einem Kör-
per gebildet wird, ohne dass ein ähnlich gebildetes 
Organ daran beteiligt ist, wenn die Bildung also et-
was anderes als ein bloßes Wachstum ist.244 In sei-
ner wenig später auf deutsch erscheinenden ›Theorie 
von der Generation‹ (1764) bezeichnet Wolff seine 
Anschauungen als »Epigenesis« und sieht sie durch 
den Satz charakterisiert, dass »neue organische Kör-
per entstehen« und dass sie »würklich formirt«, d.h. 
neu gebildet werden.245 Als Ursache für die Neubil-
dung der Strukturen postuliert Wolff eine wesentliche 
Kraft (»vis essentialis«) (↑Vitalismus). In ähnliche 
Richtung weist J.F. Blumenbachs Begriff des »Bil-
dungstriebs« (1781), von dem er meint, er rege sich 
in dem »vorher rohen ungebildeten Zeugungsstoff 
der organisirten Körper«246.

19. Jh.: Epigenese und Deszendenz
Die genauen Untersuchungen zur individuellen 
»Entwicklungsgeschichte« der Tiere, die C. Pander, 
K.E. von Baer und andere in der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts durchführen (s.o.), führen zu der 

Beobachtung einer sukzessiven Differenzierung des 
Keims. Von Baer hält fest: »Nirgends ist Neubil-
dung, sondern nur Umbildung«247. Als ein allgemei-
nes »Gesetz« der Entwicklung sieht von Baer, »daß 
aus einem Homogenen, Gemeinsamen, allmählig 
das Heterogene und Specielle sich hervorbildet«248. 
In der individuellen Entwicklung eines Organismus 
werden demnach zuerst die für seine Gruppe typi-
schen Merkmale gebildet und erst später die für seine 
Art charakteristischen. Im Gegensatz zur Theorie der 
Rekapitulation (s.o.) stellt von Baer fest, dass sich 
zwar die Embryonen von Organismen verschiedener 
taxonomischer Gruppen ähneln, die Embryonen der 
»höheren« Formen aber nicht den ausgewachsenen 
Individuen der »niederen« Formen. Statt einer Reka-
pitulation sei das allgemeine Gesetz das einer Diver-
sifizierung.

Den epigenetischen Theorien der Entwicklung 
liegt im Gegensatz zu den Präformationstheorien 
eine atomistische Sicht auf den Organismus zu Grun-
de: Die sukzessive Neubildung der Teile im Embryo 
macht ihre unabhängige Veränderung möglich. Auf-
grund dieses Atomismus der epigenetischen Ansätze 
haben diese eine besondere Affinität zu den Des-
zendenz- und Selektionstheorien J.B. de Lamarcks 
und C. Darwins.249 Darwins Auffassung von der 
Entwicklung ähnelt in einigen Punkten derjenigen 
Buffons, insofern auch Darwin organische Einheiten 
annimmt (»gemmules«), die jeweils für die Ausbil-
dung bestimmter Merkmale verantwortlich sind und 
aus deren Zusammenwirken die Nachkommen eines 
Organismus hervorgehen (↑Vererbung). In dieser 
Zerlegung des Organismus in »organische Molekü-
le« oder isolierte Merkmalsträger ist der Organismus 
offensichtlich als Summe von atomistischen Teilen 
konzipiert, nicht als Einheit der Organisation. Die 
Gestalt des Organismus wird auf diese Weise nicht 
mehr primär aus sich heraus verstanden, als holisti-
sche Einheit wechselseitig voneinander abhängiger 
organischer Teile, sondern vielmehr aus der Relation 
der isolierten »Merkmale« zur Umwelt. Dieser Ato-
mismus der neueren, auf die Phylogenese bezogenen 
»Evolutionstheorien« ermöglicht die Erklärung der 
isolierten Veränderbarkeit einzelner Teile in der An-
passung an die Umweltverhältnisse (↑Evolution).

Wiederbelebung der Präformationslehre
Zwar gilt die Präformationstheorie schon seit den 
Untersuchungen Wolffs in der Mitte des 18. Jahrhun-
derts in gewisser Weise als überholt, trotzdem erlebt 
sie gegen Ende des 19. Jahrhunderts eine Wiederbe-
lebung aus genetischer Perspektive. Explizit bekennt 
sich A. Weismann 1892 zu ihr, indem er knapp be-
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hauptet, »daß die Ontogenese nur durch Evolution, 
nicht durch Epigenese erklärt werden kann«250. Weis-
mann gibt zwar die alte präformistische Vorstellung 
einer Ineinanderschachtelung von Organismen auf, 
an der Anschauung der Prädetermination der späte-
ren Form durch innere Strukturen hält er aber fest 
und bringt dies durch den Terminus Determinante 
zum Ausdruck (↑Gen).251 W. Roux verstärkt die An-
lehnung an die ältere Theorie noch, indem er von 
»Evolutionsdeterminanten« spricht.252 Aus entwick-
lungsphysiologischer Sicht definiert Roux die alten 
Termini neu: »Epigenesis« ist für ihn »die Neubil-
dung von Mannigfaltigkeit im strengsten Sinne, die 
wirkliche Vermehrung der bestehenden Mannigfal-
tigkeit«, »Evolution« dagegen »das blosse Wahr-
nehmbarwerden präexistirender latenter Verschie-
denheiten«.253 Um die Distanz zu der älteren Begriff-
lichkeit zum Ausdruck zu bringen spricht er seit 1905 
von Neoepigenese und Neoevolution.254 Nach diesen 
Definitionen muss selbst die von Wolff im 18. Jahr-
hundert beschriebene Neubildung von Strukturen aus 
nicht sichtbaren Vorläuferstrukturen nicht notwendig 
eine Epigenese sein, sondern kann auch eine Evoluti-
on darstellen, wie Roux bemerkt. 

H. Driesch, der sich selbst als Epigenetiker ver-
steht, wendet gegen die Vorstellung einer »Man-
nigfaltigkeitserhöhung ohne irgendwie bestehendes 
Vorbereitetsein dieser Erhöhung« ein, sie sei ein 
logisches »Unding«. Als vorgebildet müsse zwar 
keine »extensive«, aber eine »intensive Mannigfal-
tigkeit« angenommen werden und diese sieht er in 
seinem Prinzip der Entelechie verkörpert (↑Vitalis-
mus).255 Gegen die präformistische Vorstellung wen-
det sich auch O. Hertwig, indem er die Organisation 
des Keims als ein interaktives Gefüge betrachtet, aus 
dem nicht einzelne »Determinanten« hervorgehoben 
werden könnten: »So wird der Zelle während des 
Entwicklungsprocesses von Aussen heraus, durch ihr 
besonderes Lageverhältniss zum Ganzen, nicht aber 
von Innen heraus im Sinne der Determinantenleh-
re allmählich ein besonderer Charakter aufgeprägt. 
Sie entwickelt die Eigenschaften, die ihr Verhältniss 
zur Aussenwelt und ihre Stellung im Gesammtorga-
nismus erfordert.«256 Hertwig charakterisiert seine 
Vorstellung als vermittelnde Position zwischen den 
alten Theorien: Präformistisch sei sie insofern, als er 
als Grundlage der Entwicklung eine »specifisch und 
hoch organisirte Anlagesubstanz« annimmt; epigene-
tisch insofern, als diese Anlage unter dem Einfluss 
des gesamten Systems »allmählich von Stufe zu Stu-
fe sich umgestaltend wächst, um schliesslich zum 
fertigen Entwicklungsproduct zu werden«.257 Hert-
wig betrachtet die Merkmalsbestimmung damit aus 

einer entwicklungsbiologischen Perspektive; Weis-
mann dagegen aus einer genetischen.258

20. Jh.: Synthese aus Epigenese und Evolution
Roux selbst versteht Epigenese und Evolution Anfang 
des 20. Jahrhunderts nicht mehr als sich ausschlie-
ßende Konzepte, sondern meint, »daß die typische 
Ontogenese eine Kombination von Neoepigenese und 
Neoevolution ist«.259 Ein salomonisches Urteil über 
den alten Streit zwischen Präformation und Epigene-
se fällt auch W. Schleip 1927: »Präformiert ist im Ei 
(in jeder Zelle, jedem Keimteil) nur die Summe aller 
Entwicklungsmöglichkeiten, die prospektive Potenz 
= Genotypus. Nicht präformiert ist die Entscheidung, 
welche der Möglichkeiten verwirklicht werden; die-
se Entscheidung, das ist die Determination, geschieht 
durch das Eintreten bestimmter Entwicklungsbedin-
gungen, und dies ist somit ein ausgesprochen epige-
netischer Vorgang. Das Tier entwickelt sich also auf 
Grund präformierter Entwicklungsmöglichkeiten 
durch die determinierende Wirkung epigenetisch 
zustandekommender Entwicklungsbedingungen«260. 
Einen synthetischen Standpunkt formulieren auch 
J. Huxley und G. de Beer 1934, indem sie den Prä-
formismus der genetischen Perspektive und die epi-
genetische Auffassung der Entwicklungsperspektive 
zuschreiben: »the modern view is rigorously prefor-
mationist as regards the hereditary constitution of 
an organism, but rigorously epigenetic as regards its 
embryological development«261. Evolution und Epi-
genese bilden damit kein Begriffspaar mehr, das ei-
nen Gegensatz bezeichnet, sondern nur verschiedene 
Aspekte einer Sache. Schon am Anfang des Jahrhun-
derts hatte dies E. Wasmann so gesehen und den Be-
griff der epigenetischen Evolution aufgestellt: »Die 
Entwicklung beruht teilweise auf Selbstdifferenzie-
rung teilweise auf abhängiger Differenzierung. Das 
Gesamtbild der Entwicklung gestaltet sich demnach 
zu einer ›epigenetischen Evolution‹«262. Diese Ein-
schätzung hat bis in die Gegenwart ihrer Gültigkeit 
behalten: Organismen sind insofern präformiert, als 
sie aus organisierten und sich replizierenden Körpern 
entstehen (den Genen bzw. Keimzellen); die geneti-
sche Rekombination, zytologische Verschmelzung 
und Differenzierung in der Entwicklung enthält aber 
Aspekte der Epigenese.

Embryo
Als ›Embryo‹ (griech. ›ἔμβρυον‹ »(ungeborenes) 
Junges«) wird der sich entwickelnde junge Organis-
mus bezeichnet, solange er sich in einem gegenüber 
der Umwelt abgeschlossenen Raum, z.B. dem Leib 
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der Mutter oder einem Ei befindet. Die Übertragung 
des Begriffs ›Embryo‹ in die Botanik erfolgt 1788 
durch J. Gaertner.263 

Nicht immer ist der Embryo im engen Zusammen-
hang mit der Entwicklung eines Organismus gese-
hen worden. Der lange Zeit dominierenden Präfor-
mationslehre entsprechend, ist der Embryo (v.a. der 
menschliche Fötus) auf vielen Abbildungen bis ins 
19. Jahrhundert als vollständig ausgebildeter und le-
diglich verkleinerter Organismus dargestellt, der auf 
seine Geburt wartet. Darstellungen der Entwicklung 
des menschlichen Embryos mit dem Durchlaufen 
verschiedener Stadien finden sich erst seit Ende des 
18. Jahrhunderts, z.B. 1799 in den ›Icones embryo-
num humanorum‹ von S.T. Soemmerring.264

Unter einem Embryo wird manchmal nicht allein 
der sich entwickelnde Organismus verstanden, so-
lange er sich in einem abgeschlossenen Raum (z.B. 
einem Ei) befindet, sondern jeder noch nicht ge-
schlechtsreife Organismus. So ist R. Leuckart 1853 
der Ansicht, eine Larve sei »nichts anderes als ein 
Embryo mit freiem und selbständigem Leben«.265 Ge-
gen ein solches Verständnis wendet sich E. Haeckel 
1866, indem er neben die Embryologie, die sich dem 
Studium der Entwicklung der Organismen »inner-
halb der Eihüllen« widmet, die Schadonologie (von 
griech. ›σχαδών‹ »Larve«; ↑Entwicklungsbiologie) 
oder Metamorphologie stellt, die die postembryonale 
Formveränderung untersucht, die also das Studium 
der freilebenden, aber nicht fortpflanzungsfähigen 
Organismenformen betrifft. Zusammen bilden die 
beiden Wissenschaften der Embryologie und Meta-
morphologie in Haeckels Systematik die Ontogenie, 
in der allgemein die individuelle Entwicklung der 
Organismen untersucht wird.266

Beim Menschen (und anderen höheren Säugetie-
ren) wird als ›Embryo‹ häufig allein die mittlere Pha-
se der Keimesentwicklung vom Beginn der ersten 
Furchungsteilung bis zum Ende der Organentwick-
lung (Ende des dritten Schwangerschaftsmonats; 
genauer: bis zum 85. Tag nach der Befruchtung) 
bezeichnet; danach heißt der werdende Organismus 
(die »Leibesfrucht«) Fetus (auch ›Fötus‹; von lat. 
›fetus‹ »das Zeugen, Gebären; das Kind, der Heran-
wachsende«). Bereits im klassischen Latein bezeich-
net das Wort in einer Nebenbedeutung die noch nicht 
geborenen Jungen im Leib der Mutter.267 Die Ver-
schiebung der Kernbedeutung des lateinischen Wor-
tes auf diesen letzteren Sinn erfolgt im Mittelalter. 
Im Englischen erscheint das Wort seit Ende des 14. 
Jahrhunderts in Übersetzungen aus dem Lateinischen 
und Französischen zur Bezeichnung des Nachwuch-
ses im Mutterleib bei lebendgebärenden Tieren und 

dem Menschen.268 Spätestens seit der ersten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts ist es üblich, insbesondere die 
späteren Stadien der Keimesentwicklung ›Fetus‹ zu 
nennen. Einige Autoren lehnen die Unterscheidung 
von ›Embryo‹ und ›Fetus‹ aber explizit ab: So spricht 
sich M.P. Erdl 1845 gegen die begriffliche Differen-
zierung aus (er nennt beim Menschen den fünften 
Monat als mögliche Grenze) und behandelt ›Emb-
ryo‹ und ›Fötus‹ gleichbedeutend zur Bezeichnung 
»für jedes Stadium« der Entwicklung.269

Keim
Das Stadium, von dem die biologische Entwick-
lung eines Individuums ausgeht, ist der Keim (mhd. 
kīm(e), ahd. kīmo). Verwandt mit ›Keil‹, geht es 
zurück auf die Wurzel *gēi. »(sich) spalten, aufbre-
chen (der Knospe)«. Die französische und englische 
Bezeichnung ›germ(e)‹, abgeleitet aus lat. ›germen‹ 
»Keim, Sproß«270, führt N. Malebranche Ende des 
17. Jahrhunderts ein.271 In der ersten Hälfte des 18. 
Jahrhunderts wird der Ausdruck ›Keim‹ v.a. von 
Botanikern verwendet. So definiert ihn J.H. Zedler 
1737 als »dasjenige Auge an einen [sic!] Gewächse, 
welches unmittelbar aus der Wurzel von der Natur 
heraus getrieben wird, aus welchen hernach bey un-
gehinderten Wachsthum die Sache selbst und ihre 
Vermehrung bestehet«.272

In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts gewinnt 
der Begriff des Keims Bedeutung in den Einschach-
telungstheorien der Entwicklung (Präformation; s.o.). 
Für C. de Bonnet beginnt das Leben der Organismen 
in Form von Keimen (»germe«) oder organisierten 
Körperchen (»corpuscules organiques«), die verklei-
nerte Formen des Organismus darstellen.273 I. Kant 
versteht unter »Keimen« und »Anlagen« besondere 
Elemente eines Organismus, die artspezifisch und 
für die Ausbildung der besonderen Merkmale ver-
antwortlich sind (↑Gen). Mitte des 19. Jahrhunderts 
erläutert J. Müller die Bedeutung des Keims in der 
Entwicklung mit folgenden Worten: »Der Keim ist 
das Ganze, Potentia, bei der Entwickelung des Kei-
mes entstehen die integrirenden Theile des Ganzen 
actu«274. Die moderne Biologie setzt den Beginn des 
Keimstadiums eines Organismus entweder mit der 
Verschmelzung der Kerne von Samen- und Eizelle 
oder mit der ersten Furchung an; es endet beim Ver-
lassen der Eihüllen.275

Keimzellen
Bei sexuell sich fortpflanzenden Organismen nimmt 
die Bildung des Keims ihren Ursprung in der Ver-
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schmelzung von zwei Keimzellen (Ei- und Samenzel-
le). Der Terminus (engl. »germ-cell« oder »germinal 
cell«276) verbreitet sich nach der Einführung der Zel-
lenlehre als grundlegender biologischer Theorie seit 
Anfang der 1840er Jahre.277 T. Schwann, einer der 
Begründer der Zellenlehre, verwendet ihn anfangs 
nicht und spricht stattdessen in seinen Abhandlungen 
meist von den »Keimkörperchen«.278 

Die Begrifflichkeit ist bis zur Mitte des 19. Jahr-
hunderts nicht eindeutig, weil verschiedene Auto-
ren mit dem Ausdruck Unterschiedliches meinen: 
Nicht selten wird das Wort für jedes Gebilde, aus 
dem sich ein Organismus formt, verwendet; so er-
scheint es z.B. bereits 1825 in Bezug auf die An-
fangsstadien von Flechten.279 Auch die englischen 
Ausdrücke haben anfangs eine weite Bedeutung: R. 
Dunglison verwendet die Formulierung (»germinal 
cells«) 1841 für jede Zelle, aus der andere entste-
hen (im Sinne des »Cytoblasten« von Schleiden).280 
Nach R. Owen wird die Keimzelle (»germ-cell«) 
erst nach der Befruchtung durch die Samenzelle 
gebildet.281 Eine spezifischere Bedeutung kündigt 
sich Ende der 1840er Jahre an (Redford 1847: »In 
higher plants and animals new individuals are pro-
duced from special cells, which contain the ger-
minal cell«).282 W.B. Carpenter unterscheidet aber 
noch 1868 zwischen Keimzellen (»germ-cells«) 
und Spermienzellen, zählt also letztere nicht zu den 
Keimzellen.283 Gelegentlich werden in der zweiten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts, auch alle Zellen eines 
Embryos ›Keimzellen‹ genannt (bei Weismann 1864 
»Keimhautzellen«284). 

In der Botanik hat der Begriff eine weitere Bedeu-
tung als in der Zoologie, insofern botanisch anfangs 
alle keimfähigen Zellen ›Keimzellen‹ genannt wer-
den, so auch die Sporen der Kryptogamen.285 Eine 
schärfere Bestimmung des Ausdrucks etabliert sich 
erst mit R. Leuckarts Abhandlung über die verschie-
denen Fortpflanzungsweisen bei Tieren aus dem Jahr 
1853. Leuckart unterscheidet allgemein Fortpflan-
zungsarten, die über spezialisierte »Keimkörper« 
oder »Keimzellen« erfolgen, von anderen, die von 
unspezialisierten somatischen Zellen ihren Ausgang 
nehmen.286 Die Fortpflanzung über Keimzellen kann 
nach Leuckart auch ungeschlechtlich erfolgen; es gilt 
für sie allein, dass »das Fortpflanzungsmaterial ge-
wisse, von den übrigen Bestandtheilen des Körpers 
histologisch verschiedene und gesonderte Massen 
darstellt«. Den Gegenbegriff hierzu bildet die »Fort-
pflanzung durch Wachsthumsproducte, durch Knos-
pen oder Theilstücke« (↑Fortpflanzung). Systema-
tischen und terminologischen Status hat die Unter-
scheidung von »Keimzellen« und »somatische Zel-

len«287 oder »Körper- und Fortpflanzungszellen«288 
seit Mitte der 1880er Jahre bei A. Weismann.

Selbstentwicklung
Um die innere Verursachung der Veränderungen 
während der Entwicklung zu betonen, wird neben 
›Entwicklung‹ auch der Ausdruck ›Selbstentwick-
lung‹ verwendet. In den ersten Jahrzehnten des 19. 
Jahrhunderts steht das Wort einerseits im Kontext 
einer Philosophie und Pädagogik der individuellen 
Selbstgestaltung (Jacobi 1807: »Der Genuß ist nur 
als Folge der wahren Selbstentwickelung reizend und 
ehrenvoll«289; Carus 1810: »Selbstentwickelung« als 
eine der menschlichen »Selbstpflichten«290). Ande-
rerseits erscheint es im Kontext der Naturphilosophie 
des Deutschen Idealismus und wird dabei besonders 
auf die Entfaltung des »Geistes« bezogen (Wezel 
1804: »Selbstentwicklung der Natur [d.h. der »Welt-
seele«]«291; Paulus 1821: »Selbstentwicklung des 
menschlichen Geistes«292; Rixner 1823: »Phänoma-
enologie oder Kunde der Selbstentwicklung, Gestal-
tung und Erscheinung des endlich sich selbst begrei-
fenden Geistes«293; Hegel 1827: die Wissenschaft als 
»Selbstentwicklung« des Begriffs294). Daneben findet 
sich das Wort in den 1820er Jahren in einer spezi-
ellen Bedeutung, nämlich für den Prozess der Wen-
dung eines Kindes bei der Geburt ohne ärztlichen 
Eingriff im Falle seiner Querlage in der Gebärmutter 
(»Selbstentwicklung des Foetus«).295

Als Äquivalent zu ›organischer Entwicklung‹ ist 
der Ausdruck im zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhun-
derts in Gebrauch (Widmann 1816: »wir [betrach-
ten] das höhere organische Leben als einen geistigen 
Akt, in welchem der Geist in und durch die Orga-
nisation objectiv bestehet, und den Organismus als 
die unmittelbare Bedingung materieller Selbstent-
wicklung und des Selbsbestehens«296; Ennemoser 
1824: »Unorganisch ist […], oder mit dem Begriffe 
des Todes bezeichnet, wo alle lebendige innere Be-
wegung stille steht, wo alle freie Selbstenwicke-
lung gehemmt ist, und der Wechsel der Stoffe für 
immer stille steht«).297 I.H. Fichte spricht 1833 von 
der »Selbstentwicklung« als »dem ersten Analogon 
der Freiheit« »in der Welt des Organischen«.298 In ei-
nem weiten Sinn wird ›Selbstentwicklung‹ seit den 
1830er Jahren für die Entwicklung oder Metamor-
phose von Individuen oder der Natur insgesamt ver-
wendet (1835: »Ein präformirter Zustand nähert sich 
seiner Selbstentwickelung (Metamorphose) durch 
dunkles Vorgefühl des Neuen, Ahnung«299; Mason 
1845: »chain of organic self-development«300). Seit 
den 1840er Jahren wird der Ausdruck auf die Trans-
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formation der Arten in der ↑Phylogenese bezogen 
(Tuomey 1848: »the transmutation or self-develop-
ment of species«301). 

Vielfach wird die Selbstentwicklung als ein Cha-
rakteristikum des Lebendigen beschrieben. So heißt 
es in einem medizinischen Wörterbuch aus dem 
Jahr 1842, »Selbsterhaltung (Selbstständigkeit) und 
Selbstveränderung« seien spezifische Kennzeichen 
des Lebendigen; dessen »stetige Selbstveränderung 
steht in auffallendem Contraste zu der starren Un-
veränderlichkeit des Leblosen«, das sich »nicht aus 
eigner Macht« verändere: »das Organische […] ist 
in fortwährender Bildung und Selbstentwicklung be-
griffen, deren Grund und Zweck in ihm selber liegt, 
obgleich sie an das Vorhandensein äußerlicher Be-
dingungen und Mittel gebunden ist«.302

Ontogenese
Den Terminus ›Ontogenese‹ (»Ontogenesis oder 
Ontogenie«) führt E. Haeckel 1866 ein.303 Er leitet 
den Ausdruck von ›Onta‹ als Bezeichnung für »die 
concreten Individuen (räumlich abgeschlossene 
Formeinheiten)« ab.304 Nach Haeckel besteht die 
Ontogenese in der »gesammten Entwickelungsge-
schichte des Individuums«, die von der Eizelle bis zu 
seinem Tod reicht. Sie umfasst die Entwicklung des 
Organismus innerhalb der Eihüllen (Embryologie) 
und außerhalb der Eihüllen (Schadonologie) (↑Ent-
wicklungsbiologie). 

Als problematisch gilt die Bestimmung der Onto-
genese bei solchen Arten, bei denen das Phänomen 
des ↑Generationswechsels vorliegt, weil hier mehre-
re (morphologisch verschiedene) Individuen regel-
haft aufeinander folgen und erst die Abfolge der In-
dividuen die für die Art typische Einheit bilden. Vor 
diesem Hintergrund kritisiert C. von Nägeli Haeck-
els Begriffsbestimmung und argumentiert, dass die 
Ontogenese besser zu bestimmen sei als der »ganze 
Cyclus von Generationen, nämlich der Reihenfolge 
von einer Zelle bis zur Wiederkehr einer ganz glei-
chen Zelle«. Diesen »sich wiederholenden Cyclus, 
mag er aus einer oder aus vielen Individuen beste-
hen«, bezeichnet Nägeli als ontogenetische Periode 
oder auch mit Haeckels Terminus als Ontogenese.305 
In ähnlicher Weise schlägt M. Schellhorn 1969 vor, 
die Ontogenese als den vollständigen Entwicklungs-
zyklus der Individuen einer Art, der durch den Kern-
phasenwechsel bestimmt wird, zu verstehen.306 Bei 
Vorliegen eines Generationswechsels umfasst die 
Ontogenese also die Abfolge mehrerer Individuen. 
Haeckel bezeichnet eine solche zyklische Einheit der 
Entwicklung als Zeugungskreis (↑Kreislauf).

W. Hennig entwickelt Mitte des 20. Jahrhunderts 
eine Terminologie für die verschiedenen Formen der 
genetischen Beziehungen zwischen biologischen 
Merkmalsträgern (vgl. Tab. 54).307 Ontogenetische 
Beziehungen bestehen nach Hennig zwischen den 
verschiedenen Altersstadien eines Individuums. Die 
direkt durch Fortpflanzung voneinander abstammen-
den Individuen einer Art stehen nach Hennig dagegen 
in tokogenetischen Beziehungen zueinander. Als To-
kogonie (»Tocogonie«; abgeleitet von ›τόκος‹ »Ge-
burt; Brut«) bezeichnet bereits Haeckel allgemein den 
Vorgang der Zeugung eines Organismus durch Eltern 
im Gegensatz zur Spontanentstehung (»Archigonie«) 
durch Urzeugung.308 Zusammenfassend nennt Hennig 
die ontogenetischen und tokogenetischen Beziehun-
gen autogenetische Beziehungen und grenzt sie von 
den phylogenetischen Beziehungen ab, die zwischen 
Arten und Artengruppen, also zwischen taxonomi-
schen Gruppen höherer Ordnung bestehen. 

Der Überbegriff über alle diese Beziehungsfor-
men lautet bei Hennig hologenetische Beziehungen. 
1934 nennt bereits W. Zimmermann den Entwick-
lungsprozess, der die Ontogenese und Phylogenese 
umfasst Hologenie (↑Fortschritt: Abb. 148). Für 
Zimmermann stellt die Hologenie den einzigen wirk-
lich naturgegebenen Vorgang dar; die Ontogenie und 
Phylogenie seien demgegenüber »willkürlich von 
uns Menschen herausgesuchte Stücke der Gesamt-
entwicklung«309. 

Vor Zimmermann wird der Ausdruck ›Hologene-
se‹ bereits in verschiedenen Bedeutungen verwendet. 

Hologenie        Umfassender Wandel
Autogenie       Wandel innerhalb einer Art

Ontogenie      Wandel des Individuums  
           im Laufe seines Lebens
Embryogenese   Wandel des Individuums  

            von der Zeugung bis zur Geburt
Metamorphose   Wandel des freilebenden  
          Individuums 

 Orthomorphose  einsinnig gerichtete Verän-    
          derung des Individuums
Zyklomorphose   zyklisch (z.B. im Jahresrhyth- 

  mus) erfolgende Veränderungen  
  des Individuums

Tokogenie      Wandel an der Grenze der  
           Generationen (Mutation)

Phylogenie        Wandel durch Entstehung  
  neuer Arten und höherer Taxa

Tab. 54. Terminologie für die Typen des morphologischen 
Wandels in der organischen Natur.
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So gebraucht ihn der italienische Biologe D. Rosa 
seit 1909, um damit sein Verständnis der Evolution 
zu bezeichnen.310 Dieses Verständnis betont die di-
chotome Aufspaltung von Arten in der Phylogenese 
(»Kladogenese«; ↑Phylogenese) und die Determina-
tion der Entwicklungsrichtung durch innere Faktoren 
(und nicht durch ↑»Anpassung« an die äußere Um-
welt) (Rosa 1918: »col nome di ›Ologenesi‹ (ὅλος, 
intero) io designo una teoria la cui caratteristica più 
saliente [… è la concezione dellʼ] evoluzione lungo 
linee dicotomicamente ramificate nella quale ogni 
specie è predeterminata nella precedente come un 
individuo lo è nellʼuovo«311). In seiner Analyse der 
Phylogenese als sukzessive dichotome Aufspaltung 
von Arten (»evoluzione dicotomica«), die er auch 
grafisch darstellt312, gilt Rosa als einer der Grün-
derväter der Kladistik (↑Systematik)313 und auch als 
einer der Wegbereiter des kladistischen Artbegriffs 
(↑Art: Tab. 14).314 

Wohl unabhängig von Rosa verwendet L. Pla-
te den Ausdruck ›Hologenesis‹ 1913, und zwar im 
Rahmen einer Diskussion von möglichen Prozessen 
der Artbildung für die »Hypothese, daß eine neue Art 
im ganzen Verbreitungsgebiet der Mutterart auftreten 
kann«.315

Trotz der allgemeinen Verbreitung kann aber ›On-
togenese‹ – ebenso wenig wie ›Phylogenese‹ – eine 
wirklich glückliche Wortprägung genannt werden. 
Denn die individuelle Entwicklung eines Organis-
mus ist etwas Spezielleres als das Werden eines Seins 
– und die langfristige Entwicklung von Typen betrifft 
nicht allein die Entstehung von »Phyla« oder Stäm-
men. Statt dessen empfiehlt sich die Verwendung der 
Ausdrücke Idiogenese (von griech. ›ἴδιος‹ »eigen, 
persönlich, besonders«) und Typogenese (↑Phylo-
genese). ›Idiogenese‹ ist ein Ausdruck, der 1860 in 
einer speziellen Bedeutung in der Medizin erscheint, 

nämlich für die selbständige Entstehung von Zellbe-
standteilen.316 Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird 
in der Psychoanalyse die Formulierung ›ideoge-
ne Prozesse‹ für individuell erworbene psychische 
Muster gebraucht, z.B. für solche, die durch Verdrän-
gung entstanden sind.317 Als Ersatz für ›Ontogenese‹ 
schlägt P. Barth das Wort ›Idiogenese‹ 1908 vor.318 Es 
wird aber in der Folge insgesamt nur wenig verwen-
det319 (engl. 1964 bei M. Polanyi: »idiogenesis«: »the 
evolution of a single individual«320).

Heterochronie
Das vergleichende Studium der zeitlichen Verhält-
nisse der Entwicklungsschritte wird von E. Haeck-
el 1874 mit dem Terminus ›Heterochronie‹ belegt 
(»ontogenetische Heterochronie«: »eine allmählich 
durch embryonale Anpassungen bewirkte Verschie-
bung der ursprünglichen phylogenetischen Successi-
onen«321).322 Nach Haeckel ist die Heterochronie eine 
Form der »Fälschungsentwicklung (Cenogenesis)« 
(später spricht Haeckel von »Störungsentwicklung«), 
in der das Auftreten von Merkmalen gegenüber der 
normalen Entwicklung verschoben ist. Die normale 
Entwicklung nennt Haeckel dagegen »Auszugsge-
schichte« (»Palingenesis«), weil sie seiner Meinung 
nach einen Auszug der Stammesentwicklung bil-
det.323 Für die Heterochronie gilt nach Haeckel, dass 
»die Reihenfolge, in der die Organe nach einander 
auftreten, in der Keimesgeschichte anders ist, als 
man nach der Stammesgeschichte erwarten sollte«324. 
»Verfälscht« ist die Entwicklung bei der Heterochro-
nie also im Hinblick auf das biogenetische Gesetz, 
dem zufolge die Ontogenese eine Rekapitulation der 
Phylogenese ist: Während bei einer unverfälschten 
Entwicklung alle Teile des Organismus eine im Ver-
gleich zur phylogenetischen Bildung beschleunigte 

Abb. 106. Übersicht über die Terminologie für Prozesse der Heterochronie (aus McNamara, K.J. (1986). A guide to the 
nomenclature of heterochrony. J. Paleontol. 60, 4-13: 6).



Entwicklung417

Entwicklung durchmachen, liegen bei der Hetero-
chronie verschiedene Raten der Entwicklung bei 
verschiedenen Teilen vor, die zusammen ein falsches 
Bild von ihrer phylogenetischen Entstehung geben.

Als zwei Formen der Heterochronie unterschei-
det Haeckel die »ontogenetische Acceleration« von 
der »ontogenetischen Retardation«. Die wichtigste 
Erklärung für die »Fälschungsentwicklung« bildet 
für Haeckel die Anpassung der Jugendstadien an be-
stimmte Umweltbedingungen, z.B. die Anpassung 
von im Meer lebenden Larven an die Notwendigkei-
ten der Ernährung und des Auftriebs im Wasser. Den 
Normalfall der Entwicklung fasst Haeckel 1866 in 
zwei Gesetzen: dem »Gesetz der gleichörtlichen oder 
homotopen Vererbung« und dem »Gesetz der gleich-
zeitlichen oder homochronen Vererbung«.325 Dieses 
letzte Gesetz entspricht einem bereits von Darwin 
aufgestellten Prinzip (»principle of inheritance at cor-
responding ages«).326 Festgestellt ist damit die zeitli-
che Konstanz in der Abfolge charakteristischer Ent-
wicklungsstadien bei verschiedenen Organismen.

Die räumliche Verschiebung von Entwicklungs-
prozessen bezeichnet Haeckel 1874 als ontogene-
tische Heterotopie (»frühzeitige phylogenetische 
Wanderung der Zellen aus einem secundären Keim-
blatt in das andere«).327 

Vor Haeckel und in anderem Kontext als er ver-
wendet R. Virchow bereits seit den 1850er Jahren 
die Ausdrücke ›Heterochronie‹ und ›Heterotopie‹. 
Für Virchow sind dies Begriffe der Pathologie, die 
die krankhafte Umbildung eines Organs bezeichnen, 
nämlich eine pathologische Erscheinung eines Organs 
in seinem räumlichen bzw. zeitlichen Auftreten, also 
eine Aberratio loci oder Aberratio temporis, wie es 
bei ihm heißt (»Heterochronie«: die Erzeugung eines 
Gebildes »zu einer Zeit, wo es nicht erzeugt werden 
soll«328; »Heterotopie«329). Daneben unterscheidet 
Virchow noch eine bloß quantitative krankhafte Ver-
änderung eines Organs, die er Heterometrie nennt. 
Zusammenfassend bezeichnet Virchow die Lehre der 
krankhaften Erscheinungen als Heterologie.330

Nach Haeckel macht das Konzept der Heterochro-
nie wesentliche Transformationen durch, bei denen 
zwei grundsätzliche Schritte unterschieden werden 
können331: Zunächst wird das Phänomen seitens der 
Anhänger Haeckels nicht als eine Ausnahme der 
Entwicklung, sondern als Regelfall interpretiert. 
Im Normalfall der ontogenetischen Entwicklung 
stelle diese also eine Veränderung der Phylogenese 
dar, und nicht ein getreues Abbild von ihr. Außer-
dem wird die Heterochronie nicht mehr primär auf 
den Organismus als Ganzen, sondern auf einzelne 
seiner Teile bezogen: Nicht die Phylogenese des 

ganzen Organismus werde in seiner Ontogenese re-
kapituliert, sondern allein die jeder seiner Teile mit 
jeweils verschiedenen Geschwindigkeiten (Cope 
1876: »unequal acceleration or retardation«).332 Die 
Untersuchung der Heterochronien entwickelt sich 
Ende des 19. Jahrhunderts zu einem regelrechten 
Forschungsprogramm, im Rahmen dessen für jedes 
Organ die erwarteten Entwicklungsraten angegeben 
werden (»Normentafeln«).333 Der zweite Transfor-
mationsschritt des Heterochroniekonzepts ergibt 
sich in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts aus der 
Ablehnung der haeckelschen Rekapitulationstheorie. 
Für G. de Beer, der diese Transformation wesentlich 
vollzieht, bezieht sich die Heterochronie nicht mehr 
auf die unterschiedliche Entwicklungsgeschwindig-
keit von Organen in demselben Körper, sondern auf 

Abb. 107. Typen der Veränderung im Verlauf der individu-
ellen Lebensgeschichte (Ontogenese: vertikale Achse) in 
der Phylogenese (horizontale Achse). Jede vertikale Linie 
repräsentiert das Leben eines Individuums. Der fett hervor-
gehobene Teil einer Ontogenese bezeichnet ein evolutionär 
neues Merkmal  (aus de Beer, G. (1940/58). Embryos and 
Ancestors: 38).
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diese Unterschiede in verschiedenen Körpern, näm-
lich den phylogenetisch späteren Formen gegenüber 
ihren Vorfahren.334 Nicht die Bildung der Organe in 
der Phylogenese insgesamt, sondern ihre Entstehung 
in der Ontogenese eines einzelnen Vorfahrenorganis-
mus bildet für de Beer den Maßstab für die Bestim-
mung einer zeitlichen Abweichung der Entwicklung 
als »Heterochronie«: Heterochron ist also die Ent-
wicklung solcher Organe, die früher (»accelerati-
on«) oder später (»retardation«) in der Ontogenese 
entstehen als in einem als Vergleich herangezogenen 
Ahnen (vgl. Abb. 107). Die detaillierte Analyse die-

ser Veränderungen der ontogenetischen 
Entwicklung im Laufe der Phylogenese 
bildet heute ein fruchtbares Feld der em-
pirischen Biologie.335

Neotenie
Der Ausdruck Neotenie wird 1884 von 
J. Kollmann eingeführt (abgeleitet von 
griech. ›νέον‹ »Jugend« und ›τείνειν‹ 
»ausdehnen«; also »ausgedehnte Ju-
gend«). Kollmann verwendet das Wort 
für Organismen, von denen er sagt, »sie 
halten ihre jugendliche Form fest«.336 
Die Neotenie besteht danach also in der 
Bewahrung von solchen Merkmalen bis 
ins adulte Stadium, die bei Organismen 
verwandter Arten (und v.a. den hypothe-
tischen Vorfahren) allein den Jugendfor-
men eigen sind. Das bekannteste Bei-
spiel, das auch Kollmann zur Einführung 
des neuen Konzepts veranlasst, ist der 
amerikanische Kiemenmolch (Axolotl), 
der im Gegensatz zu seinen nahen Ver-
wandten auch als Erwachsener, d.h. beim 
Eintreten der Geschlechtsreife, im Was-
ser bleibt und seine Kiemen behält.

Verbreitet ist es seit langem, die Ent-
wicklung des Menschen als eine Neo-
tenie zu begreifen. Bereits vor der Ein-
führung des Wortes nimmt É. Geoffroy 
Saint-Hilaire diese Beurteilung vor, 
indem er 1836 feststellt, dass der Kopf 
eines jungen Orang-Utans dem Gesichts-
ausdruck eines erwachsenen Menschen 
ähnelt.337 Besonders prägnant bringt 
diese Sicht in den 1920er Jahren der 
niederländische Anatom L. Bolk zum 
Ausdruck. Er bezeichnet den Menschen 
»in körperlicher Hinsicht als einen zur 
Geschlechtsreife gelangten Primatenfe-
tus«.338 Bolk hält viele Merkmale des er-

wachsenen Menschen für Resultate einer »Retardati-
on« und »Fetalisation«. Er stellt fest: »Die historisch 
sich vollziehende Hominisierung der Form war im 
Wesen eine Fetalisierung«.339 Bolk nennt in diesem 
Zusammenhang u.a. die spärliche Körperbehaarung, 
die fehlende Pigmentierung der Haut, die Rundung 
und Größe des Kopfes und anatomische Eigenheiten 
der Wirbelsäule und des Beckens.

Nicht allein auf anatomische, sondern in erster Li-
nie auf psychische Merkmale bezieht K. Lorenz in 
den 1950er Jahren die Neotenie des Menschen.340 Er 
hält insbesondere die »weltoffene Neugier« und die 

Abb. 108. Ontogenetische Trajektorien von jeweils zwei Individuen in ei-
nem Alters-Form-Raum. Durchgezogene Linie: Organismen der Ausgangs-
art; gestrichelte Linie: Organismen der abgeleiteten Art.
In der oberen Reihe sind zwei Fälle der Pädomorphose dargestellt: Bei 
der Neotenie (a., links) führt eine Verminderung der Form-Wachstumsrate 
(k-δk) zur Ausbildung von geschlechtsreifen Organismen, die in der Form 
den noch nicht geschlechtsreifen Organismen der Ausgangsart ähneln; bei 
der Progenesis (b., rechts) führt eine Verkürzung der Lebensspanne (β-δβ) 
zu einem ähnlichen Effekt. 
In der unteren Reihe sind zwei Fälle der Peramorphose dargestellt: Bei der 
Akzeleration (links) führt eine Steigerung der Form-Wachstumsrate (k+δk) 
zur Ausbildung von geschlechtsreifen Organismen, die eine Veränderung 
über die Form der geschlechtsreifen Organismen der Ausgangsart hinweg 
aufweisen; bei der Hypermorphose (rechts) führt eine Verlängerung der 
Lebensspanne (β+δβ) zu einem ähnlichen Effekt (aus Alberch, P., Gould, 
S.J., Oster, G.F. & Wake, D.B. (1979). Size and shape in ontogeny and 
phylogeny. Paleobiol. 5, 296-317: 304f.).
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»Entspezialisation«, die den Menschen bis in sein Al-
ter begleiten können, für einen Ausdruck seiner Neo-
tenie.341 Lorenz erklärt diese Eigenschaften als Folge 
einer »Selbstdomestikation« des Menschen: Der re-
lative Schutz, den die Kultur des Menschen gewährt, 
ermögliche eine Reduktion seiner instinktiven An-
lagen und ein lebenslanges Lernen, seine »Freiheit« 
und »konstitutive Weltoffenheit«, wie es bei Lorenz 
im Anschluss an A. Gehlen heißt. Auch S.J. Gould 
betrachtet die Neotenie als die »hauptsächliche De-
terminante der menschlichen Evolution«.342

Neben dem Ausdruck ›Neotenie‹ sind in der Biolo-
gie des 20. Jahrhunderts mehrere Worte mit sehr ähn-
licher Bedeutung verbreitet: Pädogenese (von Baer 
1865: »Pädogenesis«)343, Pädomorphismus (Allen 
1891: »pedomorphism«344) und Pädomorphose (Gar-
stang 1922: »paedomorphosis«345). Diese bezeichnen 
wie die Neotenie die Erhaltung von Eigenschaften 
bei den Adultstadien, die bei verwandten Organis-
men (insbesondere den Vorfahren) allein den noch 
nicht geschlechtsreifen Formen (z.B. den Larven) 
zukommen. Unterschieden werden diese Konzepte 
von der Neotenie, insofern sie die Verhältnisse bei 
solchen Organismen benennen, bei denen der Ein-
tritt in die Fortpflanzungsfähigkeit in einem Stadi-
um erfolgt, das bei Verwandten dem Jugendstadium 
entspricht. Pädogenese, Pädomorphismus und Pädo-
morphose bezeichnen also ein im Vergleich zu den 
Verwandten vorzeitiges Auftauchen von Merkmalen 
in der Individualentwicklung (Frühreife); Neotenie 
dagegen ein Bewahren von Jugendmerkmalen im 
Adultstadium (Retardation).346 Die Unterscheidung 
hängt an dem Verhältnis des beurteilten Merkmals 
zu den anderen Merkmalen des Organismus: Über-
wiegen im (fortpflanzungsfähigen) Adultstadium die 
(im Vergleich mit Verwandten ermittelten) Jugend-
merkmale, dann liegt Pädogenese, Pädomorphismus 
oder Pädomorphose vor (der Entwicklungszyklus ist 
im Vergleich zu den Verwandten quasi vorzeitig ab-
gebrochen), überwiegen dagegen die Erwachsenen-
merkmale, dann wird von Neotenie gesprochen. Der 
Wortgebrauch ist allerdings nicht einheitlich. Einige 
Autoren betrachten die Neotenie auch als eine Unter-
form der Pädomorphose (vgl. Abb. 106).

Das der Pädomorphose entgegengesetzte Verhält-
nis, also die Verlängerung des Lebens über die Form 
des Adultstadiums von Verwandten hinaus mittels der 
Hinzufügung weiterer Entwicklungsstadien wird seit 
1930 als Hypermorphose (engl. »hypermorphosis«) 
bezeichnet.347 G.R. de Beer charakterisiert es durch 
eine verzögerte Entwicklung der Reproduktionsor-
gane relativ zu den somatischen Organen (»the rate 
of development of the reproductive glands is delayed 

relatively to that of the body-characters«).348 Ein spä-
ter eingeführter, weitgehend synonymer Ausdruck 
lautet Peramorphose (»peramorphosis«): »when 
positive perturbations in the growth rate or offset si-
gnal produce descendent organisms whose form tran-
scends that of the ancestor«349 (vgl. aber auch Abb. 
106). Nicht nur in der Zoologie, sondern auch in der 
Botanik finden die Ausdrücke ›Neotenie‹ und ›Pädo-
morphose‹ Verwendung.350

Epigenetik
Von dem Begriff der Epigenese ist die Lehre der 
Epigenetik (engl. »epigenetics«) zu unterscheiden. 
Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts werden beide 
Ausdrücke meist synonym verwendet. So nennt A. 
Kirchhoff 1867 C.F. Wolff sowohl »den modernen 
Begründer der Epigenesis«351 als auch den »Begrün-
der der Epigenetik oder Entwickelungsgeschichte 
der Pflanzen«352.

Eine spezifische, terminologische Bedeutung für 
›Epigenetik‹ entwickelt sich aber erst nach der Eta-
blierung genetischer Modelle der Vererbung. C.H. 
Waddington, der den Ausdruck ›Epigenetik‹ in die-
sem spezifischen Sinn 1942 einführt, will damit das 
Studium der kausalen Mechanismen der Entwicklung, 
die zwischen Genotyp und Phänotyp liegen, bezeich-
nen.353 Das gesamte Gefüge an Entwicklungsprozes-
sen (»whole complex of developmental processes«), 
das zwischen Geno- und Phänotyp liegt, nennt Wad-
dington den Epigenotyp (»epigenotype«).354 Insbe-
sondere die Interaktion von Genen in der Ausbildung 
von Merkmalen wird in der Epigenetik thematisiert. 
Waddington veranschaulicht die Wechselwirkung 
der Gene durch Zeichnungen, in denen die Ausbil-
dung eines Merkmals durch die Bewegung einer Ku-
gel auf einer gewölbten und gefurchten Oberfläche 
(»epigenetischen Landschaft«) dargestellt ist, wobei 
das Relief nicht durch den Einfluss eines einzelnen 
Gens, sondern von vielen zusammen bestimmt wird 
(↑Feld: Abb. 131). Die Epigenetik untersucht nach 
dem Verständnis Waddingtons nicht nur entwick-
lungsbiologische Prozesse, sondern steht auch in 
enger Beziehung zur Evolutionsbiologie, weil die In-
teraktion der Gene als grundlegend für evolutionäre 
Entwicklungen angesehen wird.

Im Rahmen der Epigenetik wird ein Bild der Ent-
wicklung gezeichnet, in dem die Gestaltbildung nicht 
auf die Wirkung einzelner Gene zurückgeführt, son-
dern vielmehr die Interaktion von genetischen Fakto-
ren betont wird. Die Gene werden dabei nicht primär 
als Faktoren verstanden, die einen kausalen Prozess 
anstoßen, sondern als selektierende Größen, die die 
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Entwicklung lenken und kanalisieren. In diesem Sin-
ne betrachtet auch N. Hartmann die »determinieren-
den Gene« als ein »selegierendes Prinzip derjenigen 
Entwickelungsbedingungen, die nicht in ihnen selbst 
enthalten sind«.355 Nach Hartmann enthalten die Gene 
nicht in sich einen »Plan« oder eine »Anlage« für den 
Organismus, sondern sie modifizieren und steuern 
die Entwicklung, in der sich ein Organismus in einer 
Umwelt immer befindet. Hartmann spricht von einem 
Ineinander der von den Genen ausgehenden »Zentral-
determination« und einer durch die Lage eines Teils 
im Ganzen des sich entwickelnden Systems beding-
ten »Ganzheitsdetermination«.356 Es sind demnach 
also sowohl innere, von den Genen ausgehende Fak-
toren als auch äußere, durch das biologische Umfeld 
auslösend wirkende Reize, die die Prozesse der orga-
nischen Differenzierung bestimmen. Hartmann fasst 
diesen Komplex der ontogenetischen Determinati-
onsfaktoren als den »nexus organicus« zusammen.

Bis in die 1980er Jahre wird der Ausdruck ›Epige-
netik‹ insgesamt wenig verwendet und meist mit der 

Entwicklungsbiologie identifiziert.357 Allgemein wer-
den insbesondere alle Prozesse der Regulation und 
Kontrolle der Genexpression, seien sie genetischen 
oder außergenetischen Ursprungs, als ›epigenetisch‹ 
bezeichnet. Seit Mitte der 1990er Jahre verengt sich 
die Bedeutung des Ausdrucks, indem nur noch solche 
Regulationsfaktoren, die nicht auf der DNA-Sequenz 
beruhen, der epigenetischen Kontrolle zugerechnet 
und als ›epigenetische Vererbung‹ bezeichnet werden 
(»Nuclear inheritance which is not based on differen-
ces in DNA sequence«358). Dazu zählen z.B. DNA-
Protein-Interaktionen oder der Methylierungszustand 
der DNA. Eine epigenetische Vererbung ist demnach 
eine Vererbung, die nicht über die Sequenz der DNA, 
sondern über deren Veränderung durch die Umwelt 
erfolgt (»inheritance of parental-specific patterns of 
gene-activity that are largely independent of DNA 
sequence«359). Die Epigenetik weist also eine kon-
zeptionelle Verwandtschaft mit der Position des ↑La-
marckismus auf. Inwiefern es Sinn macht, von einer 
Vererbung der Epigenetik zu sprechen, und inwiefern 
die Epigenetik nicht besser zu verstehen ist als Regu-
lation von Prozessen, die innerhalb eines einzelnen 
Organismus stattfinden, ist zwischen den Positionen 
der Theorie der Entwicklungssysteme und der Evo-
lutionären Entwicklungsbiologie (»Evo-Devo«) um-
stritten (s.u.).360

Zur Unterscheidung von Genetik und Epigenetik 
wird vorgeschlagen, die Genetik auf das Studium der 
Weitergabe und Verarbeitung der Informationen in 
der DNA zu beschränken, die Epigenetik habe es da-
gegen mit der Interpretation und Integration der In-
formationen von anderen Quellen zu tun.361 Während 
die genetische Merkmalsbestimmung traditionell als 
eine lineare Abbildung der Informationen der DNA 
in die Merkmale des Phänotyps vorgestellt wird, 
handelt die Epigenetik von komplexen Prozessen 
der Interaktion und Selbstorganisation aller an der 
Entwicklung beteiligten Faktoren. Auch im Muster 
des Vererbungsprozesses spiegelt sich dieser Unter-
schied (↑Vererbung): Die Merkmalsbestimmung im 
Rahmen des genetischen Vererbungssystems erfolgt 
nach dem Muster der Codierung, bei dem eine (di-
gitale) Struktur aus diskreten Elementen (Basen-
sequenz der DNA) in eine andere digitale Struktur 
(Aminosäuresequenz der Proteine) übersetzt wird. 
Die Merkmalsbestimmung im Rahmen des epigene-
tischen Vererbungssystems beruht dagegen auf der 
Interaktion vielfältiger Körper, die keine lineare Ab-
bildung ermöglicht.362

Die Einsicht in die Bedeutung der Epigenetik für 
die Entwicklung macht die alte Unterscheidung in 
↑Genotyp und Phänotyp zunehmend fragwürdig, weil 

1. Merkmalsbestimmung durch multiple Ursachen
Jedes Merkmal ist durch die Interaktion vieler Entwick-
lungsressourcen verursacht. Die Gen/Umwelt-Dichoto-
mie ist nur einer von vielen Wegen zur Unterscheidung 
der Interaktionspartner.

2. Kontextsensitivität und Kontingenz
Die Bedeutung jeder einzelnen Ursache hängt von dem 
Zustand des Rest des Systems ab.

3. Erweiterte Vererbung
Ein Organismus erbt ein breites Spektrum an Entwick-
lungsressourcen, die miteinander interagieren, um den 
Lebenszyklus des Organismus zu konstruieren.

4. Entwicklung als Konstruktion
Weder Merkmale noch Repräsentationen von Merkma-
len [Gene] werden an die Nachkommen weitergegeben. 
Merkmale werden in der Entwicklung vielmehr ge-
macht, rekonstruiert.

5. Verteilte Kontrolle
Die Entwicklung wird nicht durch die Entwicklungsres-
source eines einzigen Typs gesteuert.

6. Evolution als Konstruktion
Die Evolution besteht nicht in der Formung von Orga-
nismen oder Populationen durch die Umwelt, sondern 
im zeitlichen Wandel von Organismus-Umwelt-Syste-
men.

Tab. 55. Themen und Thesen der Theorie der Entwick-
lungssysteme (nach Oyama, S., Griffiths, P.E. & Gray, R.D. 
(2001). What is developmental systems theory? In: dies. 
(eds.). Cycles of Contingency. Developmental Systems and 
Evolution, 1-11: 2).
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eben nicht allein die Gene (im Sinne von definierten 
DNA-Sequenzen), sondern das komplexe Netzwerk 
von Interaktionen die Ausbildung von Merkmalen 
bestimmen.363

Evo-Devo
Die Bezeichnung ›Evo-Devo‹ als Abkürzung für 
»evolutionäre Entwicklungsbiologie« (»evolutionary 
developmental biology«) etabliert sich in der zweiten 
Hälfte der 1990er Jahre (Pennisi & Roush 1997).364 
Seit 1999 führt die ›Society for Integrative and Com-
parative Biology‹ (SICB) eine eigene Sektion für die 
Evo-Devo ein und erteilt dieser Richtung damit einen 
offiziellen Status.365 Auch die Neugründung von zwei 
Zeitschriften in diesem Jahr dokumentiert die Etab-
lierung dieser neuen biologischen Subdisziplin.366 

Ziel des Ansatzes der Evo-Devo ist eine Integration 
bzw. Synthese von Entwicklungsbiologie und Evolu-
tionstheorie.367 Einerseits wird dabei der Ursprung 
und die Veränderung von ontogenetischen Entwick-
lungsprozessen während der Evolution untersucht, 
andererseits ist es ein zentrales Programm der Evo-
Devo, die Phylogenese ausgehend von Prozessen der 
Ontogenese zu verstehen. Die Ontogenese gilt damit 
als ein Ansatzpunkt, um die großen Transitionen in 
der Entstehung neuer Baupläne in der Evolution zu 
analysieren. Darüber hinaus verbindet sich mit der 
Evo-Devo der Anspruch, auf die Unvollständigkeit 
der synthetischen Theorie der Evolution hinzuweisen. 
Als ergänzungsbedürftig gilt die Evolutionstheorie 
aus Sicht der Evo-Devo insofern, als die Grundlage 
der Evolutionstheorie in entwicklungsbiologischen 
Modellen der Formbildung liege. Für diesen ambiti-
onierten Ansatz ist auch die Bezeichnung Devo-Evo 
vorgeschlagen worden.368 Der theoretische Rahmen 
des neuen Ansatzes hat also zwei Fragerichtungen: 
Untersucht wird einerseits der Einfluss der Evolu-
tion auf die Entwicklung (Evo-Devo) und anderer-
seits der Einfluss der Entwicklung auf die Evolution 
(Devo-Evo).369

Die Ursprünge der Evo-Devo lassen sich bis ins 19. 
Jahrhundert zurückverfolgen.370 An der Wende zum 
20. Jahrhundert formiert sich der Ansatz der Evo-De-
vo in der Auseinandersetzung um das von Haeckel so 
benannte biogenetische Grundgesetz (s.o.): Für die 
Evo-Devo gilt nicht die Phylogenese als Determinan-
te der Ontogenese, sondern umgekehrt, die Ontoge-
nese als das Primäre, von der aus die Umwandlungen 
in der Phylogenese erst zu verstehen sind.371 Seit Mit-
te des 20. Jahrhunderts werden Versuche unternom-
men, einen gemeinsamen konzeptionellen Rahmen 
für Entwicklungs- und Evolutionsbiologie zu schaf-

fen.372 Besonders eine Konferenz in Dahlem im Jahr 
1981 legt den Grundstein für den weiteren Ausbau 
des Feldes373, so dass in den 80er Jahren intensive 
Versuche unternommen werden, die morphologische 
Evolution entwicklungsbiologisch zu interpretie-
ren.374 Eine große Herausforderung der Evo-Devo 
besteht darin, Erklärungen für die Veränderung von 
Bauplänen zu geben.375 Erklärungsbedürftig ist in 
diesem Zusammenhang auch die Tatsache, dass die 
frühen Entwicklungsstadien von nahe miteinander 
verwandten Organismen oft stark divergieren (↑Me-
tamorphose). Umgekehrt hat die Vielfalt der mor-
phologischen Strukturen bei den Organismen einer 
Gruppe nicht immer eine Entsprechung auf geneti-
scher Ebene. Frühe Impulse hat der Ansatz von der 
»dialektischen Biologie« erhalten, welche es ablehnt, 
innere Ursachen (Gene) und äußere Ursachen (Um-
welt) isoliert voneinander zu diskutieren. Program-
matisch heißt es dazu bei R. Levins und R.C. Lewon-
tin 1985: »The seperation of the external and internal 
forces of development is a characteristic of alienated 
biology that must be overcome if the problems either 
of embryology or evolution are to be solved«.376

Eine Erweiterung von Evo-Devo um eine ökolo-
gische Dimension wird seit 2001 Eco-Evo-Devo ge-
nannt (Hall 2001: »eco-evo-devo promises to integra-
te genetics, development, ecology and evolution«).377

Systemtheorie der Entwicklung
Betrachtung von Entwicklungsprozessen ausgehend 
von Organismen als integrierten Systemen

Erweiterter Vererbungsbegriff
Vererbung nicht nur von Genen, sondern auch von Gen-
zuständen, zellulären Komponenten und einer Umwelt 
(letzteres nur DST)

Betonung der Epigenetik (v.a. DST)
Ontogenese als Resultat der Interaktion verschiedener 
Entwicklungsressourcen, bei der die Gene eine zentrale 
Rolle spielen (Evo-Devo) oder nur einen von mehreren 
Faktoren bilden (DST)

Evolution der Entwicklungsprozesse (v.a. Evo-Devo)
Untersuchung der evolutionären Entstehung und Verän-
derung der Prozesse der Embryogenese, insbesondere 
des Einflusses der Ontogenese auf die Phylogenese, der 
adaptiven Plastizität der Entwicklung und der Bildung 
neuer Eigenschaften

Tab. 56. Positionen und Paradigmen der Evolutionären 
Entwicklungsbiologie (Evo-Devo) und der Theorie der 
Entwicklungssysteme (DST) (in Anlehnung an Robert, J.S., 
Hall, B.K. & Olson, W.M. (2001). Bridging the gap between 
developmental systems theory and evolutionary develop-
mental biology. BioEssays 23, 954-962).
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Theorie der Entwicklungssysteme
Insofern von den Vertretern der Evo-Devo die Rolle 
der Gene in der Morphogenese relativiert wird und 
die Entwicklung als ein Systemprozess verstanden 
wird, bestehen enge Verbindungen zur Theorie der 
Entwicklungssysteme (engl. »developmental systems 
theory«; DST).378 

Der dieser Theorie zu Grunde liegende Ausdruck 
Entwicklungssystem (»developmental system«) 
spielt in der Entwicklungsbiologie bereits seit den 
frühen 1930er Jahren eine gewisse Rolle.379 Und auch 
vor der Konstituierung der Entwicklungsbiologie als 
biologischer Teildisziplin erscheint er bereits. Schon 
1745 spricht der französische Naturforscher P.L.M. 
Maupertuis von dem Entwicklungssystem (»le syste-
me du développement«380) in Bezug auf die Theorie 
der Entwicklung nach dem Modell der Präformati-
on (»la production apparente des parties, n’est que 
le développement de ces parties déja formées dans 
la graine ou dans l’oignon«381). F.A. Kritzinger über-
setzt diesen Ausdruck 1776 mit »Entwickelungssys-
tem« ins Deutsche.382 In der zweiten Hälfte des 18. 
Jahrhunderts ist es eine ganze Reihe von Autoren, die 
das Wort im Deutschen verwendet, v.a. unter Bezug 
auf die präformationistischen Theorien der Entwick-
lung C. de Bonnets (Jerusalem 1769: »Entwicklungs-

system«383; Tetens 1777: »bonneti-
schen Entwickelungssystem«384). 
Im 19. Jahrhundert erscheint der 
Ausdruck in verschiedenen Be-
deutungen: Meist steht er in Be-
zug zu Prozessen der Ontogenese 
(Henschel 1820: »das animalische 
Entwicklungssystem [darf] in weit 
höherem Grade auf den Namen ei-
nes geschlechtlichen ober vielmehr 
Geschlechtlichkeit enthaltenden 
Anspruch machen als die vegeta-
tive Entwicklung«385). J.J. Wagner 
verwendet ihn aber auch für das 
Verhältnis des Organismus zur Um-
welt, insbesondere hinsichtlich der 
Ernährung des Organismus (1830: 
»Alles Individualleben enthält ein 
Entwicklungssystem in sich, und 
hat durch dieses ein materielles 
Verhältniß (der Aufnahme) zum 
äusseren Leben«386).

Die moderne Theorie des Ent-
wicklungssystems (die eher eine 
Menge von Theorien oder ein Pa-
radigma als eine einzige geschlos-
sene Theorie darstellt) hat ihre 

Ursprünge in der Psychologie, insbesondere in der 
Analyse des Zusammenspiels von Genen und Um-
weltfaktoren bei der Determination von Verhalten. 
Die Gene werden hier nicht als zentrale Schaltstellen 
konzipiert, die Entwicklungsprozesse determinieren, 
sondern als Teile eines Systems, deren Wirksamkeit 
und spezifischer Einfluss von anderen Systemkom-
ponenten abhängen. In den Worten von S. Oyama, 
einer Hauptvertreterin dieses Ansatzes: »The concept 
of the developmental system […] incorporates the 
insight that a given phenotype is a product of quite 
a bit besides its own genes«.387 Ziel der Theorie der 
Entwicklungssysteme ist es insbesondere, die Gene 
zu »kontextualisieren«, d.h. ihnen keine kausal pri-
vilegierte Stellung zuzuschreiben, sondern sie als 
eine »Entwicklungsressource« unter anderen zu se-
hen. Entwicklung stellt sich in der Perspektive der 
Theorie der Entwicklungssysteme weniger als ein 
Problem der Transmission von Genen als der Kon-
struktion eines Phänotyps in der Ontogenese dar.388 
Als Entwicklungssysteme werden die Organismen 
auch insofern betrachtet, als sie in eine Umwelt ein-
gebettet sind, mit der sie interagieren und mit der zu-
sammen sie sich in der Evolution verändern (Oyama 
1992: »Developmental systems must be understood, 
not as internal to the organism, and certainly not as 

Abb. 109. Faktoren der Entwicklung von Organismen nach dem Modell der Theo-
rie der Entwicklungssysteme: Entwicklungsressourcen auf vier Ebenen, die die 
Prozesse der Entwicklung in vier Generationen einer asexuell sich fortpflanzen-
den Organismenart (auf Ebene D) bestimmen. Ebene A: Persistente Ressourcen, 
d.h. über die Generationen hinweg gleich bleibende Faktoren, z.B. konstante 
Umweltfaktoren; B: Kollektiv erzeugte Ressourcen, z.B. Bauten, Höhlen; C: El-
terliche Ressourcen, z.B. Gene, Zytoplasma, Traditionen, spezielles Biotop; E: 
Selbsterzeugte Ressourcen, z.B. Bauten, gelerntes Verhalten (aus Griffiths, P.E. 
& Gray, R.D. (1994). Developmental systems and evolutionary explanation. J. 
Philos. 91, 277-304: 285).
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some cover term for genetic programmes, but rather 
as organism-environment complexes that change 
over both ontogenetic and phylogenetic time«389; 
↑Nische/Nischenkonstruktion). Die Evolution selbst 
wird auf dieser Grundlage als differenzielle Repro-
duktion von Entwicklungssystemen (im Sinne von 
Organismus-Umwelt-Einheiten) definiert.390 Die 
Stichworte ›Kontextualisierung der Gene‹, ›kausa-
le Parität aller Entwicklungsressourcen‹, ›verteilte 
Kontrolle‹, ›Kontextsensitivität‹, ›Entwicklung und 
Evolution als Konstruktion‹ und ›erweiterte Verer-
bung‹ bilden damit insgesamt den konzeptionellen 
Hintergrund der Theorie der Entwicklungssysteme 
(vgl. Tab. 55).391 Die Theorie entfaltet sich erst seit 
den 1980er Jahren, also nach dem Siegeszug der Mo-
lekulargenetik und als Gegenbewegung gegen eine 
einseitig genzentrierte Sicht. 

Trotz vieler Gemeinsamkeiten ist das Programm 
der Theorie der Entwicklungssysteme in einigen 
Punkten klar von der Perspektive der Evolutionären 
Entwicklungsbiologie unterschieden (vgl. Tab. 56). 
Die größten Differenzen bestehen hinsichtlich der 
Frage, welche Einheiten von einer Generation zur 
nächsten vererbt werden. Während nach der Theo-
rie der Entwicklungssysteme epigenetische Prozesse 
und die Umwelt in gleicher Weise einer Vererbung 
unterliegen wie die Gene, behält die Evolutionäre 
Entwicklungsbiologie eine genzentrierte Sicht auf 
die Vererbung bei. Die Epigenetik betrifft für die 
Evo-Devo innerhalb einzelner Organismen ablaufen-
de Prozesse und ist insofern nicht-erblich; auch von 
der Umwelt macht es aus Sicht der Evo-Devo wenig 
Sinn zu sagen, sie werde aktiv von einer Generation 
zur nächsten übermittelt, so wie es die Gene wer-
den.392 Die Gene und die anderen organismuseigenen 
Entwicklungsressourcen sind nach diesem Ansatz zu-
mindest insofern gegenüber der Umwelt als Ursache 
und Informationsträger der Entwicklung privilegiert, 
als sie für ihre Rolle im Laufe der Selektion gestaltet 
und angepasst wurden.

Ein erhebliches Problem im Programm der Theorie 
der Entwicklungssysteme besteht in der Bestimmung 
der Grenzen eines Entwicklungssystems. Weil vie-
le Faktoren an organischen Entwicklungsprozessen 
beteiligt sind und alle diese Faktoren als Entwick-
lungsressourcen berücksichtigt werden sollen (vgl. 
Abb. 109), tendieren Entwicklungssysteme dazu, 
sehr groß zu werden. Sie können disparate Gegen-
stände einschließen: neben Faktoren aus der unmit-
telbaren Umwelt eines Organismus z.B. häufig auch 
solche essenziellen Entwicklungsressourcen wie die 
Sonne. Außerdem besteht die Frage, inwiefern nicht 
nur regelmäßig auftretende, sondern auch nur bei 

einem oder wenigen Organismen wirksame Fakto-
ren als Teil des Entwicklungssystems zu betrachten 
sind (z.B. Elvis Presley als Entwicklungsressource 
für Menschen am Ende des 20. Jahrhunderts393). Die 
Grenze zwischen Organismus und Umwelt kann im 
Rahmen der Entwicklungsperspektive der Theorie 
der Entwicklungssysteme nicht selten überhaupt 
nicht mehr bestimmt werden. Von einigen Vertretern 
des Ansatzes wird die Grundlage dieser Abgrenzung 
teilweise auch explizit abgelehnt (Griffiths & Gray 
2001: »there is no distinction between organism and 
environment«394).

Ökologische Entwicklung
Analog zur Entwicklung eines Individuums wird 
auch von der Entwicklung eines ökologischen Sys-
tems gesprochen (Taylor 1920: »ecological deve-
lopment«).395 Die in der Ökologie am meisten the-
matisierte Entwicklung besteht in der Änderung der 
Artenzusammensetzung einer Lebensgemeinschaft. 
Dass eine solche Änderung regelmäßig vorkommen 
kann, ist eine Beobachtung, die in der Antike bereits 
von Theophrast gemacht wird.396 In der Neuzeit wer-
den regelmäßige und vorhersagbare Entwicklungen 
von natürlichen Gemeinschaften 1685 von W. King397 
und 1749 von C. von Linné398 beschrieben (bei Lin-
né bereits mit der angedeuteten Unterscheidung von 
funktionalen Gruppen399, ↑Rolle). Systematische Be-
obachtungen dazu finden sich seit Ende des 18. Jahr-
hunderts bei C.L. Willdenow400, A. von Humboldt401 
und A.-P. de Candolle402. Die detailliertesten Studien 
zu ökologischen Entwicklungen aus der ersten Hälf-
te des 19. Jahrhunderts betreffen die Veränderung 
in der Zusammensetzung von Wäldern.403 Seit dem 
18. Jahrhundert hat sich in diesem Zusammenhang, 
besonders im Französischen, die Bezeichnung Arten-
wechsel (»alternance des espèces«) etabliert.

Mit der Verfestigung des Entwicklungsgedankens 
in der Folge von Darwins Evolutionstheorie breitet 
sich die Vorstellung von einer Entwicklung auch 
ökologischer Systeme aus. Sie steht dann oft im 
Zusammenhang mit der Betrachtung ökologischer 
Gefüge als Individuen. Das Durchlaufen einer (ir-
reversiblen) Entwicklung gilt als eines der stärksten 
Argumente dafür, die Gemeinschaft von Organismen 
selbst wieder als einen Organismus anzusehen. Be-
sonders nachhaltig wird die Übertragung des Ent-
wicklungsgedankens auf alle Felder des Wissens von 
H. Spencer verfolgt. Alle Gegenstände unterliegen 
nach Spencer einem »Gesetz der Evolution«, das 
ihre Veränderung von einer weniger kohärenten zu 
einer kohärenteren Form bedingt.404 Auch »superor-
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ganische« Systeme oder »soziale Organismen« sind 
nach Spencer von diesem Gesetz betroffen; auch ihre 
Veränderung in der Zeit gehe in Richtung einer Zu-
nahme der wechselseitigen Abhängigkeit (»mutual 
dependence«) ihrer Glieder: »an ever-increasing co-
ordination of parts«.405

Sukzession
Im engeren biologischen Zusammenhang wird der 
Gedanke einer Entwicklung ökologischer Systeme 
in erster Linie ausgehend von vegetationskundlichen 
Untersuchungen entwickelt. Für den Ackerbau trei-
benden Menschen war es eine frühe Erfahrung, dass 
es auf einem Standort eine charakteristische Abfol-
ge von Pflanzengesellschaften geben kann. Auf den 
Fruchtwechsel in der Landwirtschaft wird der dafür 
später einschlägige Ausdruck Sukzession bereits 
Ende des 18. Jahrhunderts bezogen (Marshall 1778: 
»The Succession of Crops«).406 Der Erste, der diesen 
Ausdruck auf eine natürliche Abfolge von Pflanzen 
bezieht, ist 1825 der französische Biologe A.J.C.A. 
Dureau de la Malle.407 Dureau de la Malle entwirft 
die Sukzession allerdings nach dem Modell eines 
zyklischen Fruchtwechsels und nicht im Sinne der 
Entwicklung hin zu einer stabilen Pflanzengesell-
schaft, wie dies später erfolgt. In der Folge wird der 
Ausdruck nicht nur für die Veränderung der Organis-
menzusammensetzung in einem begrenzten Gebiet, 
sondern auch in globaler Hinsicht verwendet (»suc-
cession des êtres organisés sur le globe«408). Für die 
langfristige Veränderung der Zusammensetzung der 
Baumarten eines Waldes, insbesondere den Über-
gang von Nadelbäumen zu Laubbäumen, verwendet 
H.D. Thoreau 1860 dieses Wort.409 Als »eigentlicher 

Begründer der Sukzessionsleh-
re«410 gilt aber A. Kerner von 
Marilaun mit seinen Studien 
der Vegetation der Donaulän-
der.411 Zu einem allgemeinen 
Konzept der Vegetationskunde 
wird ›Sukzession‹ durch die 
Darstellung E. Warmings, der 
in seinem grundlegenden Werk 
zur Pflanzenökologie von 1895 
in der zeitlichen Abfolge von 
»Pflanzenvereinen« an einem 
Ort zwischen »Anfangs-, Über-
gangs- und Schlußvereinen« 
unterscheidet412 und diese Ab-
folge in der späteren englischen 
Auflage von 1909 ›Sukzession‹ 
(»succession«) nennt413.

Als terminus technicus für 
die gerichtete Veränderung der Artenzusammenset-
zung einer Gemeinschaft etabliert sich das Wort ›Suk-
zession‹ in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts.414 
Eine einflussreiche empirische Studie zur Sukzession 
von Pflanzen auf den Sanddünen am Michigan-See 
stammt von H.C. Cowles.415 Cowles projiziert die 
räumliche Differenzierung der Pflanzengesellschaf-
ten auf den Dünen in die Zeit, um auf diese Weise zu 
einem Modell einer zeitlichen Sukzession zu gelan-
gen. Eine Sukzession ist für Cowles allerdings nicht 
ein immer gleich ablaufender, stereotyper Prozess, 
sondern zeigt in jedem Einzelfall Variationen in der 
Geschwindigkeit und in den durchlaufenen Statio-
nen.416 Wenig später ist es v.a. der Vergleich zwischen 
der Entwicklung von Individuen und der Sukzession 
von Pflanzengemeinschaften, der die Vorstellung von 
einer ökologischen Entwicklung bestimmt. Dieser 
Vergleich wird besonders von dem Botaniker F. Cle-
ments propagiert (»the process of organic develop-
ment is essentially alike for the individual and the 
community«417). Die Pflanzengemeinschaft selbst 
betrachtet er als einen Organismus höherer Ordnung 
(»the unit or climax formation is an organic unity. 
As an organism the formation arises, grows, matures, 
and dies«418). Die Analogie zwischen einem Indivi-
duum und einer Pflanzengemeinschaft bezieht sich 
nach Clements also auf mehrere Punkte: die geglie-
derte Ganzheitlichkeit und Geschlossenheit des Sys-
tems, die deterministische Entwicklung über ein rei-
fes Altersstadium hin zu einem Ende und die Fähig-
keit zur Fortpflanzung (↑Ökosystem: Tab. 206). Im 
Laufe einer Sukzession wird die Zusammensetzung 
einer Pflanzengemeinschaft nach Clements zuneh-
mend weniger von äußeren Faktoren wie dem Klima 

Abb. 110. Verlauf von Produktivität (A: jährliche Nettoproduktion von Trockenmasse), 
vorhandener Biomasse (B) und Artendiversität (C: Gefäßpflanzenarten) während der 
ökologischen Entwicklung eines Waldökosystems auf Long Island, New York. Die Suk-
zession über 160 Jahre folgte einem Brand (aus Whittaker, R.H. (1970). Communities 
and Ecosystems: 86).
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und besonders dem Boden bestimmt und erlangt eine 
zunehmende Unabhängigkeit und Autonomie, ver-
gleichbar der eines erwachsenen Organismus. 

Die Ansicht Clements’ findet im 20. Jahrhundert 
viele Anhänger, bleibt aber umstritten.419 Als Modell 
für eine gesetzmäßig gerichtete und geordnete Ent-
wicklung von Gemeinschaften hin zu einer Schluss-
gemeinschaft mit maximaler Ordnung, Konstanz 
und Stabilität wird die Theorie der Sukzession bis 
in die 1970er Jahre vertreten und verteidigt. E.P. 
Odum spricht sogar von einer »Strategie« in der 
Ökosystementwicklung und ist der Auffassung, die 
Entwicklung sei zugleich auf zunehmende Diversi-

fizierung der Arten, funktionale Differenzierung und 
Homöostase gerichtet: »Ecological succession […] 
culminates in a stabilized ecosystem in which ma-
ximum biomass (or high information content) and 
symbiotic function between organisms are maintai-
ned per unit of available energy flow«.420 Dass die 
Entwicklung von Gemeinschaften und Ökosystemen 
in vielen Fällen aber alles andere als geordnet ist und 
nicht zu einem stabilen Endsystem führen muss, zei-
gen W. Drury und I. Nisbet 1973 anhand von Daten 
aus einem gemäßigten Wald Neuenglands.421 Weder 
eine gerichtete Entwicklung noch eine Tendenz zur 
Diversifizierung oder Konstanz können sie für den 

Abb. 111. Trends in der Entwicklung von Ökosystemen: Veränderungen von Eigenschaften eines Ökosystems am Anfang und 
Ende einer ökologischen Sukzession (aus Odum, E.P. (1969). The strategy of ecosystem development. Science 164, 262-270: 
265).



Entwicklung 426

von ihnen untersuchten Wald feststellen. Studien 
zu anderen Systemen zeigen, dass die Entwicklung 
einer Gemeinschaft manchmal nicht regelmäßigen 
Mustern folgt, sondern allein die Zufälle in der Be-
siedlungsgeschichte wiederspiegeln, weil die einmal 
etablierten Arten erfolgreich in der Behauptung ihres 
Standortes sind.422 Mit dieser Absage an die Vorstel-
lung einer geordneten und gesetzmäßigen Sukzes-
sion gewinnt das alte individualistische Verständnis 
von Gemeinschaften wieder an Boden. Nach diesem 
Verständnis, das von H. Gleason 1926 paradigma-
tisch formuliert ist423, bilden Gemeinschaften nicht 
integrierte Systeme, sondern entstehen allein aus der 
Überschneidung der individuellen Bedürfnisse der 
Organismen verschiedener Arten (↑Biozönose).424

Der Begriff der Sukzession hat sich in der Tie-
rökologie nicht etablieren können. Als allgemeine 
Bezeichnung für die Entwicklung einer Lebensge-
meinschaft (eines Zöns) schlägt E.E. Leppik 1974 
das Wort Zönogenese (»coenogeny«) vor: »the ori-
gin and evolution of a ›coen‹ or the assemblage of 
all sympatric organisms as a whole«.425 Die Sukzes-
sion von Gemeinschaften auf globaler Ebene ein-
schließlich der geologischen und atmosphärischen 
Veränderungen wird von L.S. Davitasvilli 1978 Öko-
genese genannt.426 Dieser Ausdruck erscheint auch 
schon 1904 bei C. Detto (↑Anpassung)427 und in den 
1920er Jahren bei dem Botaniker F.E. Clements im 
Sinne von Evolutionsprozessen, die durch Einflüsse 
der Umwelt bedingt sind.428 Um die Einheit der ver-
schiedenen Faktoren in der Veränderung einer gan-
zen Landschaft zu betonen, schlägt C. Troll 1963 den 
Ausdruck Landschafts-Sukzession vor.429

Eine moderne Definition des Sukzessionsbegriffs 
geben M. Begon, J.L. Harper und E. Townsend in 
ihrem seit den 1980er Jahren verbreiteten Ökolo-
gielehrbuch. Eine Sukzession ist demzufolge das 
nicht-saisonale, gerichtete und kontinuierliche Mus-
ter der Kolonisierung und des Aussterbens von Po-
pulationen verschiedener Arten an einem Ort (»the 
non-seasonal, directional and continuous pattern of 
colonization and extinction on a site by species po-
pulations«).430

Typen der Sukzession
Zur Unterscheidung verschiedener Typen von Suk-
zessionen sind einige terminologische Differenzie-
rungen eingeführt worden: Auf Clements geht die 
Unterscheidung zwischen primären und sekundären 
Sukzessionen zurück431: Eine primäre Sukzession 
nimmt ihren Ausgang von einer vorher nicht besie-
delten Fläche; eine sekundäre Sukzession (Restitu-
tion) entsteht dagegen nach einer Zerstörung der 

Vegetation ohne Veränderung der Bodenverhältnisse. 
Cowles unterscheidet für die Ursachen der Sukzessi-
on zwischen physiografischen (klimatischen und to-
pografischen) und biotischen Einflussgrößen (»biotic 
agencies«). Bei ersteren sind es abiotische Faktoren, 
die eine gerichtete Veränderung der Gemeinschaft 
bewirken, bei letzteren dagegen erfolgt dies aufgrund 
der Interaktion der beteiligten Organismen.432 Tans-
ley modifiziert die Unterscheidung von Cowles mit 
seiner Differenzierung zwischen autogenen (»auto-
genic«) und allogenen (»allogenic«) Sukzessionen 
insofern, als er – als Botaniker – alle Veränderungen, 
die für die Pflanzengemeinschaft auf externen Fakto-
ren beruhen, also z.B. auch den Einfluss von Tieren, 
zur zweiten Kategorie rechnet.433

Das Endstadium einer ökologischen Entwick-
lungsreihe bildet häufig eine besonders konstante 
und stabile Assoziation. R. Hult bezeichnet dieses 
Stadium 1885 als Schlussformation (schwed. »slut-
formation«) und erklärt die charakteristische Zusam-
mensetzung nicht allein aus klimatischen Gründen, 
sondern aus der stabilen Interaktion der Pflanzen als 
Schlusspunkt einer Reihe von Zwischenstadien.434 
Von E. Warming wird dieses stabile Endstadium 
der Vegetationsentwicklung 1895 Schlussverein ge-
nannt.435 Wenig später wird dafür die Bezeichnung 
Klimax vorgeschlagen436, die sich später, besonders 
unter dem Einfluss der Arbeiten Clements’, durch-
setzt437. Nach Clements entspricht jedem Klima, un-
abhängig von den Verhältnissen des Bodens, nur eine 
Klimaxgesellschaft der Vegetation, der von ihm so 
genannte Monoklimax. In der Bezeichnung ›Klimax‹ 
wird damit eine sprachliche Doppelsinnigkeit zum 
Ausdruck gebracht: Nicht nur der Höhepunkt (von 
griech. ›κλῖμαξ‹ »Leiter, Treppe«, lat. ›climacter‹ 
»kritische Lebensphase«), sondern auch der Einfluss 
des Klimatischen (von griech. ›κλίμα‹, lat. ›clima‹ 
»Landstrich, Zone«) auf die Vegetation ist damit be-
zeichnet: Eine Klimaxgesellschaft gilt als die einem 
jeweiligen Klima entsprechende Gemeinschaft. In 
dem Ausdruck klimatische Formation (»climatic for-
mation«438) wird diese Ambivalenz noch deutlicher. 
– Neben der gegenüber ihren Vorgängerstadien grö-
ßeren zeitlichen Konstanz in der Artenzusammen-
setzung werden der Klimaxgesellschaft auch noch 
andere allgemeine Eigenschaften zugeschrieben, so 
z.B. größere Produktivität, Stabilität und Diversität439 
(Warming geht allerdings von einer durch Konkur-
renz bedingten Abnahme der Diversität in späten Sta-
dien einer Sukzession aus440; vgl. Abb. 13; 14).441 Der 
Zoologe C.C. Adams, der die Konzepte der Sukzessi-
on und des Klimax schon 1908 auf Tiergemeinschaf-
ten anwendet, betont besonders letztere: »the prima-
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ry characteristic of the climax is its relative stability, 
due to a dominance or relative equilibrium produced 
by the severe environmental and biotic selection and 
adjustment throughout the process of succession«.442
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Entwicklungsbiologie
Der Ausdruck ›Entwicklungsbiologie‹ erscheint im 
Englischen vereinzelt seit Ende des 19. Jahrhunderts. 
Anfangs bezieht er sich besonders auf die postnata-
le geistige Entwicklung des Menschen (Ward 1890: 
»The only possible source from which anything new 
can be brought to the discussion [about the idiosyn-
crasies of the female mind, and how it differs from 
the male mind] is modern developmental biology«1). 
Erst zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird es auf die 
körperliche Entwicklung von Lebewesen bezogen 
(Ritter 1909: »developmental biology«).2 Das deut-
sche Wort ›Entwicklungsbiologie‹ ist seit den ersten 
Jahren des 20. Jahrhunderts in Gebrauch, ist aber 
anfangs ebenfalls sehr selten (Woltmann 1903 in 
Bezug auf die physiologischen Studien zur Entwick-
lung durch H. Driesch: »die neuere Physiologie und 
Entwicklungsbiologie kann nur seine [d.h. I. Kants] 
allgemeinen Grundsätze bestätigen«3; Schallmayer 
1905 im eugenischen Kontext einer »Nationalbio-
logie«4). In den 1920er und 30er Jahren wird der 
Ausdruck häufiger verwendet (Goldschmidt 1920: 
»differenter Entwicklungsbiologie beider Geschlech-
ter«5); als Terminus für das biologische Studium der 
frühen Ontogenese von Tieren und Pflanzen etab-
liert er sich aber erst in der Mitte des Jahrhunderts 
(Anonymus 1952: ›developmental biology‹6) und 
verdrängt die älteren Bezeichnungen. Entscheidend 
für die Durchsetzung des neuen Wortes ist die 1952 
durch das amerikanische ›National Research Coun-
cil‹ erfolgende Einrichtung eines Komitees in der 
Abteilung für Biologie und Landwirtschaft unter 
dem Titel »Developmental Biology«.7

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts ist der Ausdruck 
Entwicklungsphysiologie in Gebrauch. Er wird bis 
zum Ende des Jahrhunderts aber nur beiläufig verwen-
det. 1841 erscheint die entsprechende Formulierung 
im Englischen in einer Abhandlung über die Physio-
logie und Pathologie der menschlichen Sinnesorgane 
(Pilcher 1841: »Developmental physiology«8); zwei 
Jahre später taucht das Wort im Deutschen auf (Klen-
cke 1843: »vergleichende Entwicklungsphysiolo-
gie«9). Auch der Physiologe C. Nägeli verwendet den 
Ausdruck bereits.10 In programmatischer Absicht zur 
Bezeichnung einer neuen, experimentell ausgerichte-
ten biologischen Teildisziplin erscheint der Ausdruck 
bei W. Roux und H. Driesch am Ende des 19. Jahr-
hunderts.11

Der von Roux seit 1885 bevorzugte Terminus lau-
tet allerdings Entwicklungsmechanik12 – ein Wort, 
das O. Zacharias bereits 1882 gebraucht, allerdings 
(ebenso wie anfangs bei Roux) nicht für eine wissen-
schaftliche Disziplin, sondern das Entwicklungsge-
schehen selbst: »Wären die Molecüle, aus denen die 
Keimscheibe besteht, nicht von Grund aus belebt, so 
würde es niemals möglich werden, durch eine, wenn 
auch noch so complicirte Entwicklungsmechanik 
daraus ein Hühnchen zu gestalten. Das Urgeheim-
niß des organischen Lebens liegt in der Entstehung 
der ersten Empfindung und diese kann niemals auf 
mechanischem Wege erklärt werden«.13 Genau dies 
unternimmt aber Roux in seinem Projekt einer Ent-
wicklungsmechanik als biologischer Disziplin.

Alternative Bezeichnungen
Thematisch enger gefasst als die Entwicklungsbio-
logie ist die Embryologie, die Lehre von den Em-
bryonen, insbesondere ihrer Entwicklung. Am An-
fang der Wortgeschichte, in der ersten Hälfte des 18. 
Jahrhunderts, ist das als ›Embryologie‹ Bezeichnete 
stark in religöse Kontexte eingebunden, so z.B. bei 
M. Schurig14 und F.E. Cangiamila15. In der »theologi-
schen Embryologie« der Zeit geht es u.a. um die Fra-
ge der Taufe von Ungeborenen, um sie vor der Hölle 
zu bewahren. Als erster wissenschaftlicher Embryo-
loge gilt Hieronymus Fabricius ab Aquapendente mit 
seiner Schrift über die Bildung des Embryos aus dem 
Jahr 1600 (↑Entwicklung), obwohl auch in seinen 
Untersuchungen z.T. noch mittelalterlich anmutende 
Fragen gestellt werden, u.a. wie der Hühnerembryo 
in das Ei gekommen ist.16

Eine Differenzierung verschiedener Teile der 
Embryologie schlägt E. Haeckel 1866 vor: Danach 
untersucht die Embryologie die Entwicklung der Or-
ganismen »innerhalb der Eihüllen«; demgegenüber 
nennt Haeckel die Teildisziplin, die die postembryo-
nale Formveränderung untersucht, die also das Studi-
um der freilebenden, noch nicht fortpflanzungsfähi-
gen Organismenformen betrifft, Schadonologie (von 
griech. ›σχαδών‹ »Larve«) oder Metamorphologie. 
Zusammen bilden die beiden Wissenschaften Emb-
ryologie und Metamorphologie in Haeckels Syste-

Die Entwicklungsbiologie ist die Teildisziplin der Bio-
logie, deren Gegenstand die Entwicklung der Organis-
men ist.
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matik die Ontogenie, in der allgemein die individu-
elle Entwicklung der Organismen untersucht wird.17 
Davon abgeleitet wird das wissenschaftliche Studi-
um der Ontogenese Ontogenetik18 (dt. Zimmermann 
1931; engl. 1958 »ontogenetics«19) genannt.

Ein anderer Terminus, der aber allein im Deutschen 
in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts ver-
breitet ist, lautet Phänogenetik. V. Haecker, der den 
Ausdruck 1918 einführt, erläutert die Grundkonzep-
tion in einem Aufsatz von 1915: »Die entwicklungs-
geschichtliche Eigenschafts- oder Rassenanalyse 
(Phänogenese) untersucht morphogenetisch und ent-
wicklungsphysiologisch die Entstehung der Außenei-
genschaften des fertigen Organismus und sucht deren 
Wurzel bis in möglichst frühe Entwicklungsstadien 
zurückzuverfolgen, indem sie Schritt für Schritt auf die 
während der Entwicklung wirksamen Zwischenpro-
zesse und die vorübergehenden Zwischeneigenschaf-
ten zurückgeht«.20 Konzipiert ist die Phänogenetik in 
erster Linie als eine Lehre, die eine Brücke zwischen 
Genetik und Entwicklungsbiologie schlägt, indem sie 
eine kausale Analyse der Einbindung von Erbfaktoren 
in den Prozess der ontogenetischen Entwicklung vor-
nimmt. E. Fischer erläutert 1939: »Unter Phänogene-
se versteht man den entwicklungsgeschichtlichen Ab-
lauf der Wirkungen und Wechselwirkungen aller in 
einem befruchteten Ei liegender Erbanlagen und ihrer 
peristatischen Beeinflussung bis zur fertigen Ausge-
staltung aller Eigenschaften des betr. Organismus«.21 
Von der Ontogenetik und der Entwicklungsmechanik 
ist die Phänogenetik nach Fischer unterschieden, in-
sofern sie von einzelnen Erbanlagen (Genen) ausgeht 
und »die letzten Kräfte« hinter den Entwicklungsphä-
nomenen zu identifizieren sucht.22

Eigene Subdisziplin seit Ende des 19. Jh.
Erst gegen Ende des 19. Jahrhunderts entwickelt sich 
die Entwicklungsbiologie zu einer eigenständigen 
Subdisziplin der Biologie. Bis zu dieser Zeit ist die 
Embryologie thematisch und disziplinär eng mit der 
Genetik verbunden. Nur ansatzweise werden die Pro-
zesse der Weitergabe von materiellen Teilen der El-
tern an ihre Nachkommen durch Vererbung (»Trans-
mission«) von denen der Umwandlung dieser Teile 
zu selbständigen Organismen (»Transformation«) 
konzeptionell unterschieden. Zu einer eigenständi-
gen experimentellen Wissenschaft entwickelt sich 
die Embryologie erst am Ende des 19. Jahrhunderts. 
Als besonders fruchtbar erweist sich dabei der An-
satz, die frühen Stadien der Entwicklung auf zytolo-
gischer Grundlage zu untersuchen.

Eine prägende Figur in der Etablierung der Ent-
wicklungsbiologie ist W. Roux. Seit 1895 gibt er 

das ›Archiv für Entwicklungsmechanik‹ heraus. In 
der Einleitung zum ersten Band bestimmt er dieses 
Forschungsfeld als »causale Morphologie« oder 
als »Lehre von den Ursachen der organischen Ge-
staltungen«. Die Bezeichnung Mechanik begründet 
er damit, dass »jedes der Kausalität unterstehende 
Geschehen […] seit Spinoza’s und Kant’s Definiti-
on des Mechanismus als mechanisches Geschehen 
bezeichnet« wird.23 Roux verwendet den Ausdruck 
›Entwicklungsmechanik‹ sowohl für den physiologi-
schen Prozess als auch für die entsprechende Teildis-
ziplin. In der ersten Bezeichnung gebraucht O. Za-
charias das Wort bereits 1882: »Wären die Molecüle, 
aus denen die Keimscheibe besteht, nicht von Grund 
aus belebt, so würde es niemals möglich werden, 
durch eine, wenn auch noch so complicirte Entwick-
lungsmechanik daraus ein Hühnchen zu gestalten«.24 
Der Terminus ›Entwicklungsmechanik‹ kann sich bis 
etwa zur Mitte des 20. Jahrhunderts halten. Roux’ Ar-
chiv selbst erhält ab dem Band 160 (1968) den Unter-
titel ›A Journal of Developmental Biology‹, bevor es 
seit 1975 den Titel ›Wilhelm Roux’s Archives of De-
velopmental Biology‹ trägt und schließlich seit 1996 
›Development Genes and Evolution‹ heißt.

Roux legt besonderen Wert auf die disziplinäre Ei-
genständigkeit der von ihm betriebenen Forschung. 
Er betont wiederholt, dass die Entwicklungsmecha-
nik etwas anderes betreffe als die Physiologie: Wäh-

1. Differenzierung
Wie entstehen aus einer Eizelle die verschiedenen Zell-
typen im adulten Organismus?

2. Morphogenese
Wie entstehen aus den verschiedenen Zelltypen organi-
sierte Gewebe und Organe?

3. Wachstumskontrolle
Woher »wissen« Zellen, wann und wie oft sie sich teilen 
müssen, damit Organe definierter Größe entstehen?

4. Reproduktion
Wie entstehen Keimzellen, um die genetische Informa-
tion zur Bildung eines Organismus von Generation zu 
Generation weiterzugeben?

5. Evolution und Entwicklung
Wie führen Änderungen während der Entwicklung ei-
nes Organismus zur Entstehung und Bewahrung neuer 
Körperformen?

Tab. 57. »Die zeitlosen Fragestellungen der Entwicklungs-
biologie« (nach Olsson, L. & Hoßfeld, U. (2007). Die Ent-
wicklung: die Zeit des Lebens – Ausgewählte Themen aus 
der Geschichte der Entwicklungsbiologie. In: Höxtermann, 
E. & Hilger, H.H. (Hg.). Lebenswissen. Eine Einführung in 
die Geschichte der Biologie, 218-243: 219).
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rend die Entwicklungsmechanik die »Funktionen 
des Bildens, Gestaltens« betreffe und damit »eine 
Abtheilung der Entwickelungsgeschichte« darstelle, 
habe es die Physiologie allein mit den »Erhaltungs-
funktionen« zu tun.25 Die Erhaltung sei aber etwas 
anderes als die gesetzmäßige Veränderung der orga-
nischen Strukturen. Daher wendet er sich auch gegen 
Bezeichnungen der Entwicklungsmechanik als Ent-
wicklungsphysiologie – ein Begriff, der seit Ende der 
1890er Jahre besonders von Driesch bevorzugt wird 
(s.o.) – oder als »physiologische Entwickelungsge-
schichte«, wie es 1885 bei W. Preyer heißt26.

Die Eigenständigkeit des Themas der Entwicklung 
drückt sich auch darin aus, dass die Entwicklungspro-
zesse weder der Selbsterhaltung noch der Fortpflan-
zung der Organismen, also keinem der beiden großen 
funktionalen Bereiche der Lebenserscheinungen, klar 
unterzuordnen sind. Die Entwicklung erscheint daher 
häufig als ein dritter Bereich, der neben den anderen 
beiden steht (↑Entwicklung). Schon G.L.L. de Buffon 
zählt die Entwicklung als gleichberechtigt neben der 
Ernährung zur Selbsterhaltung und der Fortpflanzung 
auf.27 Ende des 19. Jahrhunderts ist es W. Wundt, der 
diese Dreiteilung propagiert.28 1933 hält E.S. Russell 
die Erhaltung, Fortpflanzung und Entwicklung für die 
drei »Master-Funktionen« der Lebewesen.29

In der heutigen biologischen Praxis erfolgt die 
Aufklärung von Entwicklungsprozessen häufig mit-
tels molekularbiologischer Methoden, indem einzel-
ne Gene und einzelne Stoffe für die Auslösung von 
Entwicklungsschritten verantwortlich gemacht wer-
den können. A. Rosenberg argumentiert daher dafür, 
die Entwicklungsbiologie könne auf die Molekular-
biologie reduziert werden.30 Gegen eine solche Sicht 
spricht allerdings, dass entwicklungsbiologische Zu-
stände (und Konzepte) häufig in einem komplexen 
Verhältnis zu molekularbiologischen Zuständen (und 
Konzepten) stehen: Einerseits kann in einigen Fällen 
der gleiche entwicklungsbiologische Zustand durch 
verschiedene molekularbiologische Zustände reali-
siert werden (»genetische Redundanz«); andererseits 
kann auch umgekehrt der gleiche molekularbiolo-
gische Zustand in unterschiedlichen Entwicklungs-
kontexten verschiedenen Entwicklungszuständen 
zugerechnet werden. Diese Verhältnisse lassen sich 
an konkreten biologischen Beispielen belegen.31 Ent-
wicklungsprozesse hängen also in starkem Maße von 
der jeweiligen Organisation eines Entwicklungssys-
tems ab. Nicht ausgeschlossen ist damit aber, dass es 
einer Molekularbiologie, die selbst auf dem Konzept 
der Organisation aufbaut, gelingen kann, Entwick-
lungssysteme molekularbiologisch detailliert zu re-
konstruieren.32
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Ernährung
Das Wort ›Ernährung‹ geht auf das Verb ›nähren‹ 
(mhd. ›ner[e]n‹; ahd. ›nerian‹ »davonkommen, ret-
ten, am Leben erhalten«) zurück. Das Substantiv 
erscheint in der Bedeutung »Versorgung mit Lebens-
notwendigem« im 15. Jahrhundert1, verbreitet sich 
aber allgemein erst im 18. Jahrhundert.2 Der latei-
nische Terminus ›nutritio‹ findet sich nur vereinzelt 
im klassischen Latein, z.B. bei Columella im ersten 
nachchristlichen Jahrhundert.3 Als Terminus etabliert 
er sich spätestens seit der Scholastik, so verwendet 
ihn Mitte des 13. Jahrhunderts Thomas von Aquin.4 
Die Grundformen, die Verben ›nutricare‹5 und ›nu-
trire‹6 »(er)nähren« sowie das Substantv ›nutrimen-
tum‹7 »Nahrungsmittel« finden sich dagegen schon 
im klassischen Latein. Als ein spezifisches Vermögen 
der Lebewesen erscheint die Ernährung auch bereits 
bei den Klassikern der griechischen Philosophie 
(s.u.).

Antike: unteres Seelenvermögen
Dass ein Lebewesen im Austausch von Stoffen mit 
seiner Umwelt steht, ist eine alltägliche lebenswelt-
liche Erfahrung. Weil die Aufnahme bestimmter 
Stoffe offensichtlich notwendig für das Leben des 
Lebewesens ist, gilt die Ernährung seit der Antike als 
ein zentrales allgemeines Merkmal von Lebewesen. 
Auch bereits seit der Antike wird die Ernährung als 
ein Austausch von Stoffen zwischen Lebewesen und 
Umwelt, also als ein ↑Stoffwechsel, konzipiert. Wie 
die Gliederung des Stoffwechsels in Bau- und Ener-
giestoffwechsel, so lässt sich auch für die Nahrung 
der Lebewesen zwischen Baustoff und Brennstoff 
unterscheiden. Es gilt also, »daß Lebewesen nicht 
nur von der Nahrung leben, sondern durch und durch 
aus ihr bestehen«.8

Viele antike Naturforscher, darunter Erasistratos, 
ein Arzt der alexandrinischen Schule, stellen sich 
die Verarbeitung der aufgenommenen Nahrung als 
einen Prozess der mechanischen Zerkleinerung vor, 
der durch die Kontraktion des Magens erfolgt. Die 
Funktion der Ernährung wird im Ersatz der durch 
Ausscheidung verlorenen Teile gesehen. Galen kon-
zipiert den Vorgang der Ernährung darüber hinaus als 
Transformation des aufgenommenen Nahrungsstof-
fes zu einer Substanz anderer Art, die assimiliert wird 
(↑Stoffwechsel).

Bei Aristoteles bildet die Ernährung ein basales 
Seelenvermögen, das dem gleichen Seelenteil wie 

die Fortpflanzung zugeordnet wird, nämlich der 
Nährseele (»θρεπτική ψυχή«). Die Ernährung stellt 
damit ein grundlegendes Vermögen dar, das alle Le-
bewesen (einschließlich der Pflanzen) kennzeichnet.9 
Die Ernährung ist nach Aristoteles über ein beson-
deres Wahrnehmungsvermögen vermittelt, das allen 
Lebewesen zukommt, den Tastsinn: »das Tasten (Be-
rühren) ist die Wahrnehmung der Nahrung«10. Weil 
es später heißt, dass das Lebewesen durch den Tast-
sinn bestimmt sei und dass »ohne den Tastsinn kein 
Lebewesen bestehen«11 könne, ist die Ernährung also 
eine notwendig den Lebewesen zukommende Leis-
tung: Ein Lebewesen ist nur ein Lebewesen, wenn es 
sich ernährt. Den Prozess der Ernährung beschreibt 
Aristoteles als eine anfängliche Zerkleinerung der 
Nahrung im Mund und ein anschließendes »Verko-
chen« (»πέψις«), d.h. eine Aufbereitung unter Wär-
meeinfluss.12 Als Wärmequelle dient das Herz. Das 
Produkt des Verkochens ist das Blut, das vom Herzen 
zu den anderen Körperteilen fließt und dort deren 
Größe und Funktionsfähigkeit aufrechterhält.13 Auch 
der männliche Samen ist nach Aristoteles ein Produkt 
des Verkochens des Bluts.14

Alexander von Aphrodisias formuliert um 200 n. 
Chr. die aristotelischen Bestimmungen zu einer all-
gemeinen Definition des Lebens: »Das Leben ist die 
Ernährung und das Wachstum von etwas durch sich 
selbst«15 (↑Leben: Tab. 160).

Scholastik und Frühe Neuzeit: Ernährungskräfte
Seit den hippokratischen Lehren wird der Prozess 
der Ernährung in verschiedene Phasen gegliedert. 
Avicenna und mit ihm die scholastischen Philoso-

Die Ernährung ist die Gesamtheit der Prozesse der Auf-
nahme und Verarbeitung von Nährstoffen aus der Um-
welt durch einen Organismus.
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phen des Mittelalters ordnen den Phasen jeweils 
eine eigene Kraft zu und gliedern das Ernährungs-
vermögen in die vier Kräfte vis attractiva (Anzie-
hung der Nahrung), vis digestiva (Verdauung), vis 
retentiva (Zurückhaltung der wertvollen Bestandteile 
der Nahrung) und vis expulsiva (Ausscheidung des 
Unbrauchbaren).16 Im Anschluss daran findet sich 
bei Albertus Magnus die Unterscheidung von Ernäh-
rungskraft (»virtus nutritiva«17) und Verdauungskraft 
(»virtus digestiva«18).

Während bis ins 17. Jahrhundert die Erscheinung 
der Ernährung als Funktion eines besonderen See-
lenteils, der Pflanzenseele (»anima vegetativa«), 
gedeutet wird, setzen sich mit den mechanistischen 
Deutungen des Lebensgeschehens allmählich rein 
physikalische Erklärungen durch. R. Descartes er-
klärt alle Funktionen der Pflanzenseele, also neben 
der Ernährung auch das Wachstum und die Fort-
pflanzung aus allgemeinen mechanischen Prinzipien, 
nämlich als Folge der Größe, Gestalt, Lage und Be-
wegung von Teilchen.19 Er weist die vis vegetativa 
und die vis motrix animalium auch im Menschen der 
res extensa zu und bestreitet ihren Status als Vermö-
gen einer Seele.20 Das einzige irdische Wesen, dem 
mit Recht eine Seele zugeschrieben werden kann, ist 
nach Descartes der Mensch, insofern er eine res co-
gitans hervorbringt.

Erste Versuche zur Ernährung (der Pflanzen) führt 
J.B. van Helmont in der ersten Hälfte des 17. Jahr-
hunderts durch. Bekannt ist sein Versuch mit einem 
Weidenstock in einem Blumentopf, dessen Gewicht 
er über Jahre bestimmt. Weil er keine Erde, sondern 
nur Wasser in den Topf gibt, schließt van Helmont, 
dass die Gewichtszunahme der Weide allein durch 
die Aufnahme des Wassers erfolgt sein muss.21 Die 
Ernährung versteht van Helmont ebenso wie alle an-
deren Lebensvorgänge als einen chemischen Prozess 
und führt sie auf eine »Gärung«, die auf »Fermenten« 
beruht, zurück (er wird damit zum Begründer der »Ia-
trochemie«). – Van Helmonts einfacher Versuch hat 
einige Vorläufer, die bis in die Antike zurückreichen. 
So wird die Versuchsanordnung bereits von Pseudo-
Clementinus im 3. Jahrhundert22 und von Nikolaus 
von Kues im 15. Jahrhundert23 beschrieben.24

18. Jh.: spekulative Ernährungstheorien
Im 18. Jahrhundert bestehen verschiedene Theorien 
der Ernährung nebeneinander. H. Boerhaave vertritt 
eine chemische Auffassung, nach der die Prozesse 
bei der Ernährung eine graduelle Transformation 
von sauren über neutrale zu alkalischen Stoffen be-
wirken.25 A. von Haller schließt dagegen an die me-
chanischen Auffassungen der Ernährung in der An-

tike als Ersetzungsleistung von verlorengegangenen 
Teilen des Körpers an. Nach von Haller werden die 
festen Teile des Körpers durch Reibung der Muskeln 
und durch Expansion und Kontraktion der Gefäße 
abgenutzt. Diese Prozesse würden zu Aushöhlungen 
der Gefäße führen, die durch die erdigen Bestandteile 
der Nahrung wieder gefüllt werden müssten: »Es ver-
zehren sich auch am Menschen die festen Theile«.26 
›Ernährung‹ bestimmt von Haller nun genau als den 
Prozess des Ersatzes der durch den Gebrauch abge-
nutzten Teile: »Wenn so viel, und solcher Art wieder 
ergänzt wird, als an Menge und Beschaffenheit ver-
lohren gegangen, so heißt dieses, ernährt werden«.27 
Für G.L.L. de Buffon schließlich ist die Ernährung 
nicht mit einer Transformation von Stoffen verbun-
den, sondern besteht allein in der Aufnahme von 
lebendigen organischen Molekülen. Eine Transfor-
mation ist nach Buffon nicht notwendig, weil den or-
ganischen Molekülen die gleichen Eigenschaften wie 
den Organismen zukommen und sie nach deren Tod 
unverändert fortbestehen und von anderen Organis-
men aufgenommen werden: »la matière que l’animal 
ou le végétal assimile à sa substance, est une mati-
ère organique qui est de la même nature que celle de 
l’animal ou du végétal, laquelle par conséquent peut 
en augmenter la masse & le volume sans en changer 
la forme & sans altérer la qualité de la matière du 
moule«28.

19. Jh.: chemische Theorien der Ernährung
Chemische Theorien der Ernährung beginnen sich 
durchzusetzen, nachdem die Chemie seit Lavoisier 
gezeigt hat, dass Organismen wesentlich aus den 
chemischen Elementen Kohlenstoff, Wasserstoff, 
Sauerstoff und Stickstoff bestehen, die auch in ihrer 

Abb. 112. Nahrungsaufnahme einer Amöbe (Amoeba prote-
us) durch Einschluss der Nahrung, hier der Zyste einer Alge 
(Euglena). Vier aufeinanderfolgende Stadien des Vorgangs 
(aus Jennings, H.S. (1906). The Behavior of the Lower Or-
ganisms, dt. Das Verhalten der niederen Organismen, Leip-
zig 1910: 18).
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Nahrung enthalten sind. Im 19. Jahrhundert entwi-
ckelt sich die Ernährungslehre ausgehend von der 
Einteilung der Nahrungsstoffe in verschiedene Klas-
sen wie Fibrin, Albumin, Gelatin, Fett oder Chondrin 
und dem Versuch ihrer chemischen Charakterisierung 
(↑Molekularbiologie/Biochemie). Der Verdauungs-
prozess wird danach untersucht, inwiefern er Regeln 
der Umwandlung dieser Stoffe zu identifizieren er-
möglicht. Richtungsweisende experimentelle Unter-
suchungen dazu führen in den 1820er Jahren v.a. F. 
Tiedemann und L. Gmelin durch (↑Stoffwechsel).29

Auch im 19. Jahrhundert gilt die Ernährung all-
gemein als eines der zentralen Charakteristika der 
Lebewesen, die diese von den leblosen Körpern un-
terscheidet. In keiner der Eigenschaftslisten, in denen 
die Wesensmerkmale der Lebewesen aufgezählt wird, 
fehlt daher die Ernährung oder der Stoffwechsel (↑Le-
ben: Tab. 164). Weil die Ernährung anders als andere 
Eigenschaften, wie z.B. die Fortbewegung (fehlt z.B. 
bei den Pflanzen) oder auch die Fortpflanzung (fehlt 

z.B. bei den Mitgliedern der sterilen Kasten der so-
zialen Insekten) allen Lebewesen zukommt, gilt sie 
außerdem als das zuverlässigste Lebenskriterium. C. 
Bernard beschreibt die Ernährung 1878 daher als das 
Merkmal, das allein ausreiche, um das Leben zu cha-
rakterisieren (»le trait distinctif, essentiel, de l’être 
vivant […] la plus constante et la plus universelle de 
ses manifestations, celle par conséquent qui doit et 
peut suffire par elle seule à caractériser la vie«).30 In 
ähnlicher Weise formuliert C. Robin 1880, überall 
dort wo Ernährung vorliegt, ist Leben: »Partout où il 
y a nutrition, il y a vie«.31

20. Jh.: neue Stoffklassen
Zu Beginn des 20. Jahrhunderts setzt ein Paradig-
menwechsel in der Ernährungswissenschaft ein, 
der zu einer »neuen Lehre« führt. Diese modifiziert 
die klassische Lehre von den ernährungsrelevanten 
Stoffklassen wie Kohlenhydrate, Proteine, Fette und 
Mineralien, indem die Bedeutung spezieller Amino-
säuren und Vitamine für die Ernährung herausgestellt 
wird.32 In diesem Zusammenhang und ausgehend von 
Untersuchungen zur Mangelkrankheit Beri-Beri führt 
C. Funk 1912 den Begriff Vitamin ein.33 Bezeichnet 
wird damit ein lebenswichtiger Stoff, der von einem 
Organismus nicht aus den biochemischen Elementar-
stoffen selbst synthetisiert werden kann. Funk nimmt 
an, dass alle diese Stoffe Amine, d.h. Ammonikderi-
vate darstellen und insofern eine chemisch einheit-
liche Gruppe bilden. Nachdem sich dies als Irrtum 
herausstellt, wird die ursprüngliche englische Be-
zeichnung ›vitamines‹ in ›vitamins‹ geändert.34

Auf zellulärer Ebene kann die Aufnahme von Stof-
fen in eine Zelle nach einem Vorschlag von C. de 
Duve von 1963 als Endozytose bezeichnet werden35 
(Novikoff 1963: »materials are coming into the cell 
(endocytosis) rather than going out (exocytosis)«36). 
Unterschieden werden oft zwei Formen der Endozy-
tose: die Aufnahme von festen Stoffen als Phagozy-
tose und die von flüssigen als Pinozytose. Der erste 
der beiden Ausdrücke ist dabei abgeleitet von einer 
besonderen Klasse von Zellen, den von E. Metschni-
koff 1883 so genannten »Fresszellen (Phagozyten)« 
(↑Schutz).37 Der Ausdruck Pinozytose wird 1894 von 
G. Gabritschewsky eingeführt (»pinocytose«).38

In den 1950er Jahren werden besondere Organel-
len identifiziert, die an Prozessen der Zersetzung von 
Nahrungsstoffen beteiligt sind: die Lysosomen (de 
Duve 1953: »lysosomes«).39

Ernährungstypen
Nach den Kriterien der Lokomotion des Konsumen-
ten und der Größe der Nahrungsobjekte lassen sich 

Abb. 113. Fixieren und Schnappen einer Fliege durch eine 
Kröte, Zeichnungen nach Blitzlichtaufnahmen 1/600s (aus 
Schneider, D. (1954). Beitrag zu einer Analyse des Beu-
te- und Fluchtverhaltens einheimischer Anuren. Biol. Zen-
tralbl. 73, 225-282: 264).
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in einer Kreuzklassifikation verschiedene grundsätz-
liche Formen der Ernährung unterscheiden (vgl. Tab. 
58). Neben diesen Einteilungskriterien könnte auch 
die Bewegung der Nahrungsobjekte herangezogen 
werden. Damit ließe sich zwischen Jagen und Sam-
meln unterscheiden. 

Zwar bestehen nicht immer klare Abgrenzungen 
zwischen den vier in der Tabelle unterschiedenen 
Kategorien, es lassen sich aber eindeutige paradig-
matischen Fälle angeben: Klassische Jäger sind die 
räuberischen Säugetiere oder die Greifvögel; lauernd 
(manchmal mit einem Köder) ernähren sich Spin-
nen oder fleischfressende Pflanzen; Weideorganis-
men sind viele Huftiere oder Fische; und Filtrierer 
schließlich sind die meisten festsitzenden Seetiere 
(z.B. Schwämme und Nesseltiere) und die Mehrzahl 
der Pflanzen (sie filtrieren Kohlendioxid und Licht 
bestimmter Frequenzen aus ihrer Umwelt). Die 
Aufnahme des Sauerstoffs aus der Luft oder dem 
Wasser durch die Tiere und Pflanzen ist ebenfalls 
ein Vorgang des Filtrierens. Damit der Energiebe-
darf bei der Ernährung von kleiner Nahrung (also 
durch Weiden und Filtrieren) gedeckt werden kann, 
müssen die Nahrungsobjekte in der Regel permanent 
zur Verfügung stehen und bilden daher nicht selten 
einen Teil des Mediums, in dem sich der Organismus 
aufhält: Die Weidetiere des Landes leben auf dem 
Gras, das sie abweiden; die Pflanzen leben in der 
Luft und in dem Licht, die sie filtrieren. Die große 
Nahrung, von der sich die Jäger und Lauerer ernäh-
ren, kommt dagegen nur sporadisch im Lebensraum 
dieser Organismen vor und bildet nicht einen Teil 
des Mediums.

Autotrophie/Heterotrophie
Eine der ersten möglichen Unterscheidungen in der 
Weise der Ernährung von Organismen betrifft die Art 
der aufgenommenen Nahrung. Die Organismen, die 
sich von anorganischer Materie ernähren, lassen sich 
denen gegenüber stellen, die auf organische Stoffe 
angewiesen sind. Erstaunlich spät ist diese Unter-
scheidung terminologisch fixiert worden. 1892 führt 
A.B. Frank im ersten Band seines ›Lehrbuchs der 
Botanik‹ die seither verwendete Differenzierung von 
autotroph und heterotroph ein.40 Frank bezieht diese 
Unterscheidung auf Pflanzen: autotroph sind dem-
nach solche Pflanzen, die »ihre Nahrung selbständig 
sich erwerben«, heterotroph dagegen solche, »welche 
sich mit Hülfe von Pilzen ernähren«. W. Pfeffer er-
weitert diese Bestimmung, indem er alle Organismen 
als heterotroph bezeichnet, die »durch Aufnahme von 
Aussen die für das Gedeihen unerlässliche organi-

sche Nahrung gewinnen«, also die »chlorophyllfrei-
en Organismen«; autotroph sind demgegenüber die 
zur Assimilation des anorganischen Kohlendioxid 
befähigten chlorophyllhaltigen Organismen.41

Bereits lange Zeit vor dieser terminologischen Dif-
ferenzierung wird der Unterschied in der Ernährungs-
weise von Pflanzen und Tieren vielfach benannt. Bei 
J.G. Fichte heißt es 1797: »Die Pflanzen werden aus 
roher Materie [...]; dagegen ernähren sich die Thiere 
nur aus dem Reiche der Organisation«.42 Fichte sieht 
daneben auch einen Zusammenhang zwischen der 
Ernährung der Tiere von anderen Organismen und ih-
rer Fähigkeit zur aktiven Lokomotion. Ähnlich heißt 
es bei A.-P. de Candolle 1819, die Rolle der Pflanzen 
in der Natur sei es, die anorganische Materie so auf-
zubereiten, dass sie für die Tiere zur Nahrung werden 
könne (»Le rôle général des végétaux dans la nature, 
est d’élaborer des matières inorganiques, de telle 
sorte qu’elles deviennent propres à la nourriture des 
animaux«).43 J. Moleschott formuliert 1852 knapp: 

Lokomotion des 
Konsumenten

ja nein

Relative 
Größe der 
Nahrung

groß Jagen
z.B. Löwen

Lauern
z.B. Spinnen

klein Weiden
z.B. Gänse

Filtrieren
z.B. Pflanzen

Tab. 58. Kreuzklassifikation von vier Typen der Ernährung.

Abb. 114. Beute in der Nähe des Zenits (bis zu 20° cau-
dalwärts) wird von einem Wasserfrosch im Sprung mit der 
Zunge erfasst (aus Schneider, D. (1954). Beitrag zu einer 
Analyse des Beute- und Fluchtverhaltens einheimischer An-
uren. Biol. Zentralbl. 73, 225-282: 240).
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»Darin liegt der Kern des Pflanzenlebens, daß es Luft 
und Erde organisiert«.44

Auf stofflicher Ebene beginnt die Unterscheidung 
der zwei grundsätzlichen Ernährungsweisen der Le-
bewesen mit der Extraktion des Farbstoffs der Blätter 
von grünen Pflanzen durch N. Grew im Jahr 1682.45 
1817 nennen P.-J. Pelletier und J.B. Caventou diesen 
Stoff Chlorophyll (»chlorophyle«46).47 Einen Zusam-
menhang zwischen dem grünen Farbstoff und der 
Stoffassimilation durch die Pflanzen stellt H. Dutro-
chet bereits 1837 her.48 Den Nachweis der Bildung 
von Stärke unter Lichteinfluss in den Chloroplasten 
führt J. Sachs 1862.49 Die Rolle des Chlorophylls bei 
der Stoffassimilation bleibt aber lange ungeklärt. N. 
Pringsheim vermutet 1881, dass das Chlorophyll eine 
Art Lichtschutz bildet.50 Die chemische Beteiligung 
des Chlorophylls bei der Assimilation und deren 
Abhängigkeit von der Lichtintensität vermutet dage-
gen J. Reinke 1884.51 Die Isolierung und chemische 
Analyse des Chlorophylls gelingt 1913 R. Willstätter 
und A. Stoll.52 Sie stellen auch die Anlagerung des 
Kohlendioxids aus der Luft an das Chlorophyll bei 
der Assimilation fest.

Innerhalb der Gruppe der heterotrophen Organis-
men kann nach dem Typ der Nahrung unterschieden 
werden zwischen Saprophagen, Herbivoren, ↑Räu-
bern, Parasiten (↑Parasitismus) und Symbionten 
(↑Symbiose). Saprophage (von griech. ›σαπρός‹ 
»faul, verfault«) ernähren sich von totem organi-
schen Material; sie schädigen durch ihre Ernährung 
also keine anderen. Der erste Nachweis des Adjektivs 
saprophag für das Englische findet sich für 1819 in 
Bezug auf Insekten (»saprophagous«: »such as feed 
on putrid or decomposed vegetable matter«).53 A. de 
Bary bezeichnet später die Pilze, die auf totem orga-
nischem Substrat leben, als Saprophyten oder Fäul-
nisbewohner54. Im engeren Sinne können als Sapro-
phage solche Organismen bezeichnet werden, die sich 
von abgestorbenem pflanzlichen Material ernähren. 
Organismen, die tote Tiere fressen, sind demgegen-
über nekrophag (Nieremberg 1635: »De animali ne-
crophago [für die Hyäne]«55; Sonnini 1804: »Necro-
phages«56; Macleay 1819: »necrophagous insects«57; 
dt. Dahl 1910: »Nekrophagie«58). Organismen, die 
sich von Pflanzen ernähren und diese dabei nicht so-
weit schädigen, dass sie ihr Leben verlieren, (z.B. die 
grasfressenden Weidetiere) werden seit Mitte des 17. 
Jahrhunderts herbivor genannt (engl. Lovell 1661: 
»herbivorous«: »eating grasse or plants«).59 Nicht 
selten wird die Herbivorie auch als eine Unterform 
der Prädation (des Räubertums) verstanden. Im Un-
terschied zu den Herbivoren nehmen Räuber (Präda-
toren) ihrer Beute aber das Leben; sie fressen Orga-

nismen, die meist kleiner sind als sie selbst. Wenn die 
Beuteorganismen Tiere sind, dann sind die ↑Räuber 
karnivor (lat. Plinius: »omnia carnivora sunt«60; engl. 
Browne 1646: »carnivorous«).61 Parasiten ernähren 
sich auch von anderen lebenden Organismen, aber 
diese sind meist größer als sie, und sie lassen ihre 
Nährorganismen meist am Leben. Im Unterschied zu 
den Herbivoren ernährt sich ein Parasit meist nur von 
einem Wirtsorganismus (und dieser muss nicht eine 
Pflanze sein). Eine Ernährung von zwei oder mehre-
ren Organismen, die durch die Anwesenheit der ande-
ren einen Nutzen haben, stellt schließlich eine beson-
dere Form der Symbiose dar (z.B. die Symbiose zwi-
schen den Bakterien und Tieren durch das Leben der 
Bakterien im Darm der Tiere). – Die Unterscheidung 
von Fleischfressern (»σαρκοφάγοι«62) und Pflanzen- 
oder genauer Fruchtfressern (»καρποφάγοι«63) findet 
sich bereits bei Aristoteles. Eine dritte Kategorie der 
Ernährung bilden bei Aristoteles die Allesfresser 
(»παμφάγοι«64).

Photosynthese
Der Ausdruck ›Photosynthese‹ wird 1893 von C.R. 
Barnes eingeführt.65 Barnes favorisiert den gleichzei-
tig von ihm vorgeschlagenen Begriff Photosyntax, der 
sich aber nicht durchsetzen konnte. Barnes definiert 
die Photosynthese als den Prozess der Bildung kom-
plexer Kohlenstoffverbindungen aus einfachen unter 
dem Einfluss von Licht (»the process of formation of 
complex carbon compounds out of simple ones under 
the influence of light«)66. Vor Barnes ist es üblich, 
die Erzeugung komplexer Kohlenstoffverbindungen 
in den Pflanzen, mittels des aus der Tierphysiologie 
stammenden Begriffs der Assimilation zu bezeichnen 
(↑Stoffwechsel). Barnes wendet sich ausdrücklich 
dagegen, weil es sich seiner Überzeugung nach um 
grundverschiedene Prozesse handelt. 

Auch in die deutschsprachige Literatur geht das 
neue Wort schnell ein – es wird allerdings nicht auf 
Barnes verwiesen. W. Pfeffer spricht seit 1897 von 
»photosynthetischer Assimiliation«67 und »Photo-
synthese«68 (Hansen 1898: »Photosynthesis«69). Für 
Pfeffer besteht der Prozess der Photosynthese in der 
Produktion organischer Substanz durch Assimilation 
von Kohlensäure unter dem Einfluss von Licht. Für 
den Vorgang der Kohlensäureassimilation ohne die 
Zuhilfenahme von Licht, wie er von einigen Bak-
terien (Nitrobakterien) bewerkstelligt wird, führt 
Pfeffer die Bezeichnung Chemosynthese ein.70 Der 
erste Nachweis der Aktivität von autotrophen, che-
mosynthetischen Bakterien erfolgt 1890 durch S. Wi-
nogradsky anhand von nitrifizierenden Bakterien.71 
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Nachdem R. Warington 1891 zeigt, dass die Nitrifi-
zierung in zwei Schritten erfolgt (vom Stickstoff zum 
Nitrit und vom Nitrit zum Nitrat)72, gelingt es Wino-
gradsky später, auch die Organismen zu isolieren, die 
diese Transformationen bewirken73.

Der Nachweis der chemischen Assimilation von 
Kohlenstoff während der Photosynthese der Pflanzen 
baut auf den einfachen Versuchen von J. Ingenhousz 
und J. Senebier am Ende des 18. Jahrhunderts74 so-
wie den später erfolgenden quantitativ exakten Ex-
perimenten von N.T. de Saussure auf75. In diesen 
Versuchen wird die Veränderung der Luftzusammen-
setzung unter dem Einfluss von Pflanzen in einem 
abgeschlossenen Raum untersucht. 

Die genauen chemischen Prozesse bei der Photo-
synthese werden bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts 
aufgedeckt.76 H. Molisch zeigt 1907, dass nicht jeder 
lichtabhängige Aufbau von komplexen Kohlenstoff-
verbindungen vom Kohlendioxid der Luft ausgehen 
muss und Sauerstoff produziert.77 An Purpurbakteri-
en weist er eine »Photosynthese« ohne Sauerstoffpro-
duktion nach, die anfangs nicht als solche beschrieben 
wird, weil das Vorliegen von Photosynthese an Koh-
lendioxid als Kohlenstoffquelle und die Entstehung 
von Sauerstoff gebunden wird. Dass die Photosynthe-
se in Licht- und Dunkelreaktionen eingeteilt werden 
kann, wird seit Beginn des 20. Jahrhunderts disku-
tiert78, bleibt aber bis in die 1920er Jahre umstritten79. 
R. Wurmser formuliert 1925 die Bruttoreaktionsglei-
chung der oxygenen Photosynthese und vertritt die 
Auffassung, dass der freigesetzte Sauerstoff nicht aus 
dem CO2 der Luft stammt, wie lange gedacht, sondern 
aus dem Wasser.80 Die Reaktionsgleichung wird 1931 
durch C.B. van Niel unter Einbeziehung der anoxy-
genen Prozesse verallgemeinert und die Hypothese 
zum Wasser als Sauerstoffquelle bestätigt.81 R. Hill 
zeigt 1937, dass die Licht- und Dunkelreaktionen in 
den Chloroplasten ablaufen und dass eine Sauerstoff-
produktion auch in Abwesenheit von CO2 erfolgt, 
wenn Eisensalze vorhanden sind82 – es ist damit also 
nachgewiesen, dass der freigesetzte Sauerstoff aus 
der Photolyse des Wassers (»Hill-Reaktion«) ent-
steht. Der zentrale Stoffwechselweg der von Kohlen-
dioxid ausgehenden Photosynthese, der sogenannte 
reduktive Pentosephosphatzyklus oder Calvinzyklus, 
wird 1956 mithilfe radioaktiv markierter Atome auf-
geklärt83 (↑Molekularbiologie/Biochemie). Nachdem 
die Reaktionskette der Photophosphorylierung als 
gemeinsames Element der autotrophen Synthese mit 
und ohne Sauerstoffproduktion erkannt ist, werden 
übergreifende Definitionen der Photosynthese gege-
ben. So definiert M. Kamen 1963: »Photosynthesis is 
a series of processes in which electromagnetic energy 

is converted to chemical free energy which can be 
used for biosynthesis«.84

Atmung
Das Wort ›Atmung‹ ist abgeleitet von ›Atem‹, das 
über mhd. ›ātem‹ und ahd. ›ātum‹ mit dem altindi-
schen ›ātmán‹ »Hauch, Seele« verwandt ist. Im He-
bräischen besteht eine unmittelbare etymologische 
Verwandtschaft zwischen den Worten für Atem und 
Leben. Und auch das lateinische ›spiritus‹ bedeutet 
sowohl »Hauch, Lufthauch, Atem« als auch »Leben, 
Seele, Geist«. Der Vorgang der Atmung hat also seit 
langem eine Bedeutung für die Definition eines Le-
bewesens (↑Leben). Im Deutschen lässt sich das Ab-
straktum ›Atmung‹ seit Ende des 17. Jahrhunderts 
nachweisen (Pfitzer 1691: »Athmung«)85; bis zur 
Mitte des 18. Jahrhunderts erscheint es aber selten86. 
Spätestens im zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhun-
derts wird der Ausdruck auch auf den Gaswechsel 
der Pflanzen bezogen.87 Seit dieser Zeit erfolgt die 
sukzessive Aufklärung der mit der Atmung verbun-
denen physiologischen und biochemischen Prozes-
se.88 Deutlich wird dabei, dass auch die Atmung eine 
Form der Ernährung darstellt. Denn der Sauerstoff, 
den ein Organismus über die Atmung aufnimmt, 
stellt für ihn eine ebenso lebensnotwendige Res-
source dar wie die »Nährstoffe«, die mit ihm oxi-
diert werden.

Nach älterer griechischer Vorstellung enthält die 
Atemluft denjenigen Stoff, der die höhere Besee-
lung (Empfindung und Bewusstsein) und damit die 
eigentliche Lebendigkeit eines Lebewesens bedingt. 
Im fünften vorchristlichen Jahrhundert ist Diogenes 
von Apollonia dieser Auffassung; und auch in einer 
frühen hippokratischen Schrift wird diese Meinung 
vertreten, insofern das beseelende »Pneuma« als ein 
Produkt der Atemluft gedeutet wird.89 In späteren 
hippokratischen Schriften und auch bei klassischen 
Autoren wie Platon und Aristoteles (und später bei 
Galen) wird allerdings eher davon ausgegangen, dass 
das Pneuma nicht der Atemluft, sondern der Nahrung 
und deren Verarbeitung durch Erwärmung im Körper 
entstammt. Das Atmen hat in diesen Entwürfen ledig-
lich die Funktion der Abkühlung und übt damit eine 
regulierende und antagonistische Funktion gegen-
über dem Herzen als dem Zentrum der Wärme aus.90 
Darüber hinaus vermutet in spekulativer Weise schon 
Demokrit, dass es die Funktion des Atmens sei, neue 
Atome in den Körper einzuführen und alte auszufüh-
ren.91 Im Gegensatz zu Demokrit und anderen älteren 
Lehren, nach denen die Atmung das Wesentliche der 
Lebewesen sei und durch sie die Seele in die Körper 
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gelange, bemerkt Aristoteles, dass Pflanzen und ei-
nige Tiere nicht atmen – sie aber trotzdem über eine 
Seele verfügen.92

Im Anschluss an die antiken Auffassungen wird 
die Atmung bis zum Ende des 18. Jahrhunderts meist 
in den funktionalen Zusammenhang der Abkühlung 
des Blutes und nicht des Gaswechsels gestellt. Erste 
empirische Hinweise darauf, dass während der At-
mung ein Gaswechsel stattfindet, liefert W. Harvey 
1628 mit der Beobachtung, dass das Blut bei seiner 
Passage durch die Lunge in lebenswichtiger Weise 
verändert wird.93 J. Mayow zeigt 1643, dass nicht 
die gesamte durch die Atmung aufgenommene Luft 
auch in der Lunge verbraucht wird, sondern nur ein 
bestimmter Teil, den er als spiritus nitro-aereus be-
zeichnet.94 In der Aufnahme dieses Stoffs (der später 
›Sauerstoff‹ genannt wird) sieht Mayow eine Paral-
lele zwischen der Atmung und Vorgängen der Ver-
brennung. Die tatsächliche Mischung der aufgenom-
menen Luft mit dem Blut wird in der zweiten Hälfte 
des 17. Jahrhunderts nachgewiesen (u.a. durch G.A. 
Borelli). In Versuchen zur Bluttransfusion erkennt R. 
Lower die Notwendigkeit der Luft für das Leben von 
Tieren und erklärt den Unterschied zwischen dem 
dunklen venösen und dem hellen arteriellen Blut als 
Ergebnis der Beimischung von Luft.95 Dass bei der 
Atmung nicht nur ein Stoff aufgenommen wird, son-
dern auch ein anderer, der eine tödliche Wirkung auf 
die Tiere hat, abgegeben wird, zeigt J. Black 1757 
(das später so genannte ›Kohlendioxid‹, das Black 
›fixed air‹ nennt).96 Die Isolation des Sauerstoffs 
gelingt C.W. Scheele und J. Priestley in den 1770er 
Jahren.97 Priestley zeigt dabei auch, dass die Verän-
derung der Luft durch die Atmung über den Gas-
wechsel von Pflanzen ausgeglichen wird (↑Kreislauf/
Stoffkreislauf).

Eine endgültige Aufklärung des Gasaustauschs bei 
der Atmung leistet A.L. de Lavoisier seit Ende der 
1770er Jahre. Experimentell zeigt Lavoisier, dass die 
Verbrennung mit dem Verbrauch eines Stoffes (Sau-
erstoff) und der Erzeugung eines anderen (Kohlen-
dioxid) verbunden ist98 und dass dieser Prozess che-
misch analog zur Atmung der Tiere ist99. Nachgewie-
sen ist damit die stoffliche Äquivalenz organischer 
Grundfunktionen mit anorganischen Prozessen: »la 
respiration n’est qu’une combustion lente de carbone 
et d’hydrogène, qui est semblable en tout à celle qui 
s’opère dans une lampe ou dans une bougie allumée 
[...] sous ce point de vue, les animaux qui respirent 
sont de véritables corps combustibles qui brûlent 
et se consument«.100 Dass es gerade die Atmung 
(Respiration) ist, deren chemische Natur Lavoisier 
aufdeckt, wertet er selbst als einen entscheidenden 

Schritt auf dem Weg einer mechanistischen Theorie 
des Lebens. Denn eine chemische Erklärung für den 
von Gott eingehauchten Lebensatem, dessen Besitz 
per Definition mit der Lebendigkeit zusammenfällt, 
bedeutet nicht irgendeine Reduktion neben anderen, 
sondern stellt einen entscheidenden symbolischen 
Beitrag zu einer vollständigen kausalen Erklärung 
des Lebens auf physikalisch-chemischer Grundlage 
dar. Bei Lavoisier erscheint die mechanistische Bio-
logie damit nicht mehr bloß als Programm, sondern 
erstmals als experimenteller methodischer Ansatz. In 
der Historiografie der Biologie wird Lavoisier dann 
auch gerade dafür gerühmt, nicht nur einen neuen 
Stoff oder ein neues Phänomen erkannt zu haben, 
sondern mit seiner quantitativen und experimentellen 
Methode einen neuen Geist in die Wissenschaft des 
Lebens eingeführt zu haben.101

Als Ort des Verbrauchs des Sauerstoffs, also der 
Oxidationsprozesse, nimmt Lavoisier die Lunge an; 
bereits L. Spallanzani bezweifelt dies. Der Nachweis, 
dass die Oxidation tatsächlich in den Geweben statt-
findet, wird von F. Hoppe-Seyler erst 1866 geführt.102 
Bestätigt wird dies durch E. Pflüger, der 1875 in der 
Sauerstoffaufnahme und Kohlensäurebildung eine 
fundamentale Eigenschaft der Zellen aller Lebewe-
sen sieht.103

Die Kontrolle der Atmung durch das Nervensys-
tem wird 1812 durch J.J.C. Legallois entdeckt.104 Bei 
Wirbeltieren lokalisiert er ein Atemzentrum in der 
Medulla oblangata, dessen Zerstörung den Atem-
stillstand nach sich zieht. E. Hering und J. Breuer 
beschreiben die nervöse Kontrolle 1868 als eine 
»Selbststeuerung der Athmung«105 (↑Regulation). 
Die Details der Steuerung, die vom Sauerstoff- und 
Kohlendioxidgehalt des Bluts abhängt, werden in 
den folgenden Jahrzehnten geklärt, wobei zunächst 
das Kohlendioxid in der Luft106, später eine »saure 
Substanz« aus dem Muskel107 für die Regulation ver-
antwortlich gemacht wird.

Die Aufklärung der biochemischen Prozesse der 
Atmung beginnt mit der Entdeckung der »Histohä-
matine« durch C.A. McMunn im Jahr 1886.108 D. 
Keilin erkennt 1925 die wichtige Bedeutung dieser 
Substanzen für die Atmung und bezeichnet sie als 
Cytochrome.109 Die Beteiligung von Eisenatomen an 
der Aufnahme des Sauerstoffs in den Zellen, also die 
Eigenschaft des Eisens als »sauerstoffübertragender 
Bestandteil des Atmungsferments« weist O. Warburg 
Mitte der 1920er Jahre nach.110 Die weiteren Reak-
tionsschritte des Zitratzyklus (»Krebs-Zyklus«)111 
und der oxidativen Phophorylierung112 werden seit 
den 1930er Jahren aufgeklärt. Für den entscheiden-
den letzten Schritt in der Bildung des energiereichen 
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ATPs als Produkt der Atmung formuliert P. Mitchell 
1961 seine »chemiosmotische Theorie« der mem-
brangebundenen Phosphorylierung, nach der die 
Phosphorylierung des ADPs über einen Protonengra-
dienten erfolgt, der direkt mit der Oxidation verbun-
den ist.113

Weil das Atmen der Pflanzen nicht so sichtbar ist 
wie das der Tiere, sind sie vielfach über das Krite-
rium des Atmens von den Lebewesen ausgeschlos-
sen worden – obwohl sie doch tatsächlich atmen. 
Die Atmung bei Pflanzen wird seit Ende des 18. 
Jahrhunderts näher analysiert. J. Ingenhousz stellt 
1780 fest, dass grüne Pflanzen im Dunkeln ebenso 
wie Tiere Kohlendioxid abgeben.114 T. de Saussure 
bestätigt diese Beobachtung 1804 und schreibt den 
Pflanzen im Dunkeln mit einer Sauerstoffaufnahme 
und Kohlendioxidabgabe den gleichen Gaswechsel 
zu wie den Tieren.115 Weil die Atmung aber von der 
Assimilation am Tage überlagert ist, bleibt die At-
mung bei Pflanzen bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts 
umstritten. H.R.J. Dutrochet weist in den 1830er Jah-
ren zwar nach, dass auch die Pflanzen atmen wie die 
Tiere.116 Aber noch J. von Liebig spricht den Pflanzen 
1840 eine Atmung ganz ab.117 Erst mit der präzisen 
Unterscheidung der Prozesse von Atmung und Assi-
milation durch J. Sachs in den 1860er Jahren wird 
die Lehre von der Atmung der Pflanzen allgemein 
akzeptiert.118

Nahrungskette
Das Wort ›Nahrungskette‹ erscheint im zweiten Jahr-
zehnt des 20. Jahrhunderts im Kontext von mikro-
skopischen Untersuchungen des Planktons im Süß-
wasser. Eingeführt wird der entsprechende englische 
Ausdruck wohl von J.G. Kerr in einem Vortrag über 
Plankton aus dem Jahr 1914 (»each food-fish is de-
pendent upon a food-chain; the organisms forming 
any link of the chain supporting those of the next 
link and being themselves dependent upon the next 
link in the other direction, while the chain ends in the 
physical conditions of the sea-water«119). D.J. Scour-
field gebraucht den Ausdruck 1918 in Erläuterungen 
zu einer Londoner Ausstellung über das Teichleben 
(»pond-life«), die von Mitgliedern der ›Royal Mi-
croscopical Society‹ und des ›Quekett Microscopical 
Club‹ organisiert wird (»there was the problem of 
what might be called the food-chain which existed 
in ponds, lakes, and other fresh waters, extending 
from the lowest algæ up to the fishes«120). Vor diesen 
ökologischen Verwendungen ist die Formulierung 
vereinzelt im physiologischen Kontext in Gebrauch 
(Starling 1912: »food chain«).121 In den 1920er Jah-

ren etabliert sie sich in der ökologischen Literatur 
(Herdman 1920: »food-chain«).122 

Allgemein bekannt wird das Konzept durch seine 
Verwendung im Sinne eines ökologischen Prinzips 
in C. Eltons Einführung in die Tierökologie aus dem 
Jahr 1927.123 Elton definiert Nahrungsketten als Ket-
ten von Tieren, die über ihre Nahrung zusammenge-
schlossen sind (»chains of animals linked together by 
food«).124 Nach Elton kommt unter den verschiede-
nen Arten der Beziehung von Organismen zueinander 
den Ernährungsbeziehungen eine zentrale Bedeutung 
zu: »The primary driving force of all animals is the 
necessity of finding the right kind of food and enough 
of it. Food is the burning question in animal society, 
and the whole structure and activities of the commu-
nity are dependent upon questions of food supply«.125 
In der modernen Ökologie hat diese Auffassung dazu 
geführt, dass Beziehungssysteme von Organismen in 
erster Linie auf der Grundlage von Ernährungsbezie-
hungen untersucht werden.

Nahrungsketten werden schon seit langem be-
schrieben. Als einer der ersten in dieser Hinsicht 
gilt der arabische Universalgelehrte al-Ğāhiz aus 
dem 9. Jahrhundert, der in seinem ›Buch der Tiere‹ 
verschiedene Nahrungsketten angibt, ohne jedoch 
über das allgemeine Konzept zu verfügen.126 Frühe 
Vorläufer der Idee finden sich vermehrt seit Ende 
des 17. Jahrhunderts, z.B. bei A. van Leeuwenhoek 
für wasserlebende Organismen127, Shaftesbury (mit 
dem Begriff eines Systems der Natur aufgrund der 
Nahrungsabhängigkeit von Organismen)128 und W. 
Derham129. Immer noch mehr spekulativ als tatsäch-
lich empirisch nachgewiesen, beschreibt C. von Lin-
né 1749 eine Nahrungskette, die von Pflanzen über 
Blattläuse, Fliegen, Raubfliegen, Libellen, Spinnen 
zu Sperlingen und schließlich Raubvögeln führt.130

Die Iteration von Ernährungsbeziehungen zwi-
schen Organismen kann zu unerwarteten Ursache-
Wirkungs-Zusammenhängen über eine Kettenreakti-
on führen, wie das Beispiel der von C. Darwin 1859 
aufgestellten Katzen-Klee-Kette zeigt: »humble bees 
alone visit the common red clover (Trifolium praten-
se), as other bees cannot reach the nectar. Hence I 
have very little doubt, that if the whole genus of hum-
ble-bees became extinct or very rare in England, the 
heartsease and red clover would become very rare, or 
wholly disappear. The number of humble-bees in any 
district depends in a great degree on the number of 
field-mice, which destroy their combs and nests [...] 
Now the number of mice is largeley dependent, as 
every one knows, on the number of cats [...] Hence it 
is quite credible that the presence of a feline animal in 
large numbers in a district might determine, through 
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the intervention first of mice and then of bees, the 
frequency of certain flowers in that district«.131

Zu einem ökologischen Konzept wird die Vorstel-
lung einer Nahrungskette aber erst am Ende des 19. 
Jahrhunderts. Dies erfolgt, insofern Nahrungsketten 
in ökologische Theorien integriert werden, insbe-
sondere in Analysen zur Produktivität von Ökosys-
temen. C.G. Semper beschreibt 1880 einen pyrami-
denförmigen Aufbau der Nahrungskette in einer Ge-
meinschaft mit einer großen Anzahl von Produzenten 
an der Basis und nur wenigen Endkonsumenten an 
der Spitze. Er begründet diese Verhältnisse damit, 
dass die Umsetzung der Pflanzenteile »in das Fleisch 
der Pflanzenfresser mit einem gewissen Verlust an 
Masse selbst verbunden« ist, und zwar aufgrund der 
Umwandlung eines Teils der Energie in Wärme und 
Bewegung durch die Tiere.132 In einem Beispiel Sem-
pers können auf einem Areal mit 1000 Produzenten 
(Pflanzen) nur 100 Primärkonsumenten (pflanzen-
fressende Tiere) und 10 Sekundärkonsumenten (kar-
nivore Tiere) leben. Semper begründet damit eine 
Vorstellung, die später als ein ökologisches Gesetz 
bekannt wird (↑Ökologie: Tab. 201). Eine eindeutige 
Hierarchiesierung nach Stellung in der Nahrungs-
kette von primärer, sekundärer und tertiärer Nah-
rung (für den Menschen) nimmt A.J. Lotka 1925 vor 
(»Primary, Secondary and Tertiary Foods«).133 Lotka 
weist auch auf die notwendige Erweiterung der Nah-
rungskette zu einem geschlossenen Beziehungskreis-
lauf hin (↑Ökosystem), behandelt dann aber selbst 
lediglich die Kreisläufe der chemischen Elemente 
(↑Kreislauf: Abb. 251).

Im 20. Jahrhundert ist das Bild eines pyramidenför-
migen Aufbaus der Nahrungsketten v.a. mit dem Na-
men C. Elton verbunden (»Elton’s ›pyramid of num-
bers‹«).134 Elton beschreibt die Nahrungskette 1927 
als eine Pyramide in quantitativer Hinsicht (»pyra-
mid of numbers«).135 In den 1940er Jahren werden 
Nahrungsketten in Ökosystemen mit dem produkti-
onsbiologischen Konzept der trophischen Ebenen 
verbunden (Lindeman 1942: »trophic levels«136; 
Hutchinson 1942: »food-cycle level«137) (vgl. Abb. 
119). Eine trophische Ebene bildet dabei eine aus 
Organismen sehr unterschiedlicher Arten bestehende 
Stufe der Nahrungskette in einem Ökosystem (z.B. 
die Produzenten oder Primärkonsumenten). In die-
sem Sinne grenzt bereits H. Lohmann 1908 Trophie-
stufen aufgrund von Größenklassen von Organismen 
im Meer ab (vgl. Abb. 115).138

Ausführlich analysiert werden die Nahrungsbezie-
hungen anhand von Nahrungsnetzen, die inzwischen 
für eine Vielzahl von Ökosystemen beschrieben sind 
(s.u.). In einem Nahrungsnetz, in dem die Ernäh-

rungsbeziehungen einer Biozönose wiedergegeben 
sind, lassen sich jeweils verschiedene Nahrungsket-
ten mit z.T. unterschiedlicher Länge feststellen. Eine 
Nahrungskette ist dabei von einer anderen dadurch 
unterschieden, dass in ihr mindestens eine trophische 
Stufe verschieden ist (z.B. zwei verschiedene Arten 
von »Endkonsumenten«). Eine Untersuchung von 
Nahrungsnetzen aus 200 Biozönosen von verschie-
denen Habitaten und mit sehr unterschiedlichen Ar-
tenanzahlen ergab eine erstaunliche Konstanz eines 
bestimmten Musters.139 So liegt der Modalwert (der 
häufigste Wert) der Länge einer Nahrungskette fast in 
jedem Nahrungsnetz bei drei oder vier Gliedern. Die 
Nahrungsketten in einem Ökosystem sind damit also 
deutlich kürzer als die Beziehungsketten zwischen 
den Teilen in einem Organismus, die sehr viel mehr 
Glieder umfassen, wobei die Glieder außerdem we-
niger durch andere substituiert werden können.

In ökologischen Nahrungsnetzen (d.h. in ↑Biozö-
nosen) stehen die verschiedenen Glieder der Nah-
rungsketten außerdem in einem festen Häufigkeits-
verhältnis zueinander: Die relative Artenanzahl von 
Endkonsumenten (Organismen, die keine Räuber 
haben), intermediären Arten (bestehend aus Organis-
men, die sowohl Räuber haben als auch Beute ma-
chen) und basalen Arten (bestehend aus Organismen, 
die keine Beute machen, also Produzenten) ist in den 
verschiedensten Nahrungsnetzen konstant, und zwar 
etwa im Verhältnis von 30% : 50% : 20%. Auch der 
relative Anteil an trophischen Verbindungen zwi-
schen den einzelnen Gruppen ist konstant: Je etwa 
30% der Beziehungen bestehen zwischen den Paaren 
aus basalen und intermediären, intermediären und 
intermediären sowie intermediären und Endkonsu-
menten-Arten; die restlichen 10% der Beziehungen 
bestehen zwischen den basalen Arten und den End-
konsumenten.

Als Grund für die relative Kürze der Nahrungsket-
ten (und auch für die relativ geringe Vernetzung der 
Glieder) gilt die Instabilität der langen (und stark ver-
netzten) ökologischen Systeme.140 Als stabiler in Mo-
dellierungen erweisen sich auch solche Systeme, die 
eine geringe Interaktionsstärke zwischen den betei-
ligten Arten aufweisen, d.h. bei denen eine niedrige 
Wahrscheinlichkeit des Konsums eines Organismus 
einer Art durch einen Organismus einer bestimmten 
anderen Art besteht.141

Kritisiert wird das Konzept der Nahrungskette, 
weil sie eine Eindeutigkeit der Beziehungen sug-
gerieren, die in der Natur nicht immer vorliegt. So 
wechseln viele Organismen einer Art im Laufe ihres 
Lebens die Stellung in der Nahrungskette: Als Ju-
gendformen können sie die Beute von Organismen 
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anderer Arten werden, die wiederum ihnen in den 
Erwachsenenformen als Nahrung dient.142

Die Analyse von Gemeinschaften über Nahrungs-
ketten beinhaltet daneben eine weitere erhebliche 
Einschränkung: Es wird nicht die gesamte Biozöno-
se untersucht, sondern stets nur ein Ausschnitt, denn 
sonst würde es sich nicht um eine Kette, sondern einen 
Kreislauf handeln. Indem die Beziehungen der Ar-
ten jeweils bei einem »Endkonsumenten« aufhören, 
wird der Beitrag der Zersetzer (»Destruenten« oder 
»Reduzenten«; ↑Rolle, ökologische) zur Organisati-
on des Systems systematisch unterschlagen. Schon 
A. Thienemann bemerkt 1926, dass eine Biozönose 
streng genommen keine »Endkonsumenten« enthält: 
»Für die theoretische Limnologie gibt es keine ›End-
konsumenten‹ in diesem Sinne, für sie ist der Stoff-
wechsel ein ›Kreislauf‹!«.143 Thienemann hält die 
Rede von Endkonsumenten allein für die angewandte 
Ökologie, d.h. in seinem Zusammenhang die Fische-
reibiologie, für berechtigt. Die häufige Fixierung auf 
Ketten trophischer Beziehungen 
rührt offenbar daher, dass ledig-
lich die Interaktion von lebenden 
Organismen berücksichtigt wird, 
die Zersetzung eines Organismus 
nach seinem Tod aber nicht mit 
einbezogen wird. Daher können 
Autoren, die Nahrungsnetze als 
Ketten untersuchen, auch lapi-
dar bemerken, dass Kreisläufe in 
diesem Sinne selten sind (»cycles 
are rare«144); Räuber fressen sich 
eben selten gegenseitig auf.

Die fehlende Beachtung der Zersetzer in den Nah-
rungsketten zieht es außerdem nach sich, dass eine Be-
grenzung des Nahrungsnetzes, also der untersuchten 
Gemeinschaft, sehr schwierig wird. Dies wird häufig 
auch eingestanden und als unvermeidlich konstatiert 
(»apparently arbitrary nature of the boundaries«145). 
Eine definierte Grenze eines Nahrungsnetzes kann 
sich durch die Berücksichtigung der Zersetzer erge-
ben, weil sich die Ketten mit ihnen zu geschlossenen 
Kreisläufen formieren. Erst durch diese Schließung 
wird die Beziehung der Organismen zueinander zu 
einem System oder einer Organisation höherer Ord-
nung (einem ↑Ökosystem), in dem die Organismen 
als Glieder in einem Beziehungskreislauf fungieren. 
In diesem Kreislauf sind die Organismen Teile eines 
Ganzen; sie sind wechselseitig aufeinander bezogen 
und voneinander abhängig. Werden die Nahrungsnet-
ze dagegen als Nahrungsketten analysiert, dann stel-
len die Ernährungsbeziehungen in einem Ökosystem 
kaum mehr als die addierten Umweltbeziehungen 

Abb. 116. Vergleich der Verteilung von Produktivität, Biomasse und Individuenan-
zahl über die trophischen Ebenen eines flachen experimentellen Teichs mit gerin-
gem Nährstoffgehalt. Die Produktivität wurde aus der Rate der Phosphoraufnahme 
geschätzt. Der Darstellung der Individuenanzahl liegt ein logarithmischer Maßstab 
zugrunde (aus Whittaker, R.H. (1970). Communities and Ecosystems: 95).

Abb. 115. Größenstufen von Organismen im Meer. Oben Pflanzen (Algen), unten Tiere. Angegeben ist das Zellvolumen in 
Kubikmikrometern (cμ) und die Anzahl von Individuen in 100 l Meerwasser (aus Lohmann, H (1908). Untersuchungen zur 
Feststellung des vollständigen Gehaltes des Meeres an Plankton. Wiss. Meeresunters. Abt. Kiel, N.F. 10, 129-370: 330).
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von Organismen verschiedener Arten dar. Insofern 
bildet ›Nahrungskette‹ eher ein ethologisches als ein 
ökologisches Konzept.

Nahrungsnetz
Der Terminus ›Nahrungsnetz‹ wird vereinzelt bereits 
in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts verwendet 
(Allee 1932: »food web«), erscheint jedoch erst in 
der zweiten Hälfte häufiger.146 

Die Metapher des Netzes wird aber bereits seit 
langem auf die Ernährungsbeziehungen zwischen 
Organismen bezogen. Im Sinne der Vorstellung einer 
Ökonomie der Natur (↑Ökologie) wird im 18. Jahr-
hundert das Bild eines großen ökologischen Netzes 
entwickelt. C. von Linné spricht 1749 von der wech-
selseitigen Vernetzung (»nexu inter se«)147, ein An-
hänger von ihm, der Theologe J. Bruckner, 1768 von 
einem kontinuierlichen Netz des Lebens (»one con-
tinued web of life«148, in Bezug auf Insektenschwär-
me; »a complete whole, which supports itself by the 
reciprocal balance of its parts«149, in Bezug auf eine 

ökologische Gemeinschaft). Auch im 19. Jahrhun-
dert erscheint das Bild wieder, so bei G. Cuvier, der 
die organische Natur 1828 als ein »immenses Netz« 
beschreibt (»cet immense réseau qui constitue la 
nature organisée«).150 Ebenso C. Darwins Rede von 
einem ›Netz des Lebens‹, das auch auf Ernährungs-
beziehungen rekurriert, ist hier anzuführen (»web of 
life«; »web of complex relations«).151 

Bevor sich der knappe Begriff ›Nahrungsnetz‹ 
etabliert, sind in der ersten Hälfte des 20. Jahrhun-
derts andere Ausdrücke in Gebrauch: K. Friederichs 
bezeichnet die netzartigen Abhängigkeiten zwischen 
den Organismen einer Biozönose 1930 als biozöno-
tischen Konnex. Er beschreibt diesen als einen »Le-
bensverein« aus Wesen, »die durch greifbare, wenn 
auch zum Teil nur indirekte Beziehungen miteinan-
der verbunden sind«.152 Auch die Beziehungen selbst 
zwischen den Tieren und Pflanzen sowie untereinan-
der, seien sie inter- oder intraspezifisch, nennt Frie-
derichs einen »biocönotischen Konnex« (»Vergesell-
schaftung, Sexualbeziehungen, Brutpflege, Konkur-
renz, Kannibalismus und selbst Parasitismus«).153 
Der Terminus wird später zwar von W. Tischler auf-
gegriffen154, danach aber kaum noch verwendet.

Die Daten von mehreren Hundert Nahrungsnetzen 
sind inzwischen in einer Datenbank erfasst.155 Ihre 
statistische Auswertung erbrachte eine Reihe von 
Regelmäßigkeiten (s.o.; vgl. Tab. 59).156 Im Mittel-
punkt der theoretischen Analysen stehen vielfach 
mathematische Untersuchungen zur Stabilität der 
Nahrungsnetze.157

Nahrungskreislauf
Außerhalb des engeren ökologischen Kontexts er-
scheint der Ausdruck im Englischen bereits Ende des 
19. Jahrhunderts (Aveling 1881: »Food Cycle«: »The 
mineral kingdom is the food supplier to the vegeta-
ble kingdom«).158 Als ökologischer Terminus wird er 
ebenso wie ›Nahrungskette‹ aber erst in den frühen 
1920er Jahren eingeführt. Er taucht zunächst im Zu-
sammenhang mit der Analyse arktischer Ökosysteme 
auf (Summerhayes & Elton 1923: »food cycle«159). 
Der Süßwasserökologe A. Thienemann benutzt ihn 
1926 im Deutschen160; davon ausgehend wird er fest 
in die Theorie trophisch-ökologischer Systeme integ-
riert161. C. Elton versteht unter einem Nahrungskreis-
lauf (»food-cycle«) 1927 etwas unscharf die Summe 
aller Nahrungsketten in einer Gemeinschaft (»all the 
food chains in a community«).162

Die ältere Geschichte des Konzeptes ist mit den 
Theorien von Stoffkreisläufen auf der Erde ver-
bunden, wie sie seit Mitte des 19. Jahrhunderts 

Abb. 117. Eine der ersten Darstellungen eines Nahrungsnet-
zes: das Nahrungsnetz der Tiere, die mit der Baumwollpflanze 
verbunden sind (aus Pierce, WD, Cushman, R. A. & Hood, C. 
E. (1912). The Insect Enemies of the Cotton Boll Weevil. US 
Dep. Agric. Bur. Entomol. Bull, 100: 44).
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entwickelt werden (↑Kreislauf/biogeochemischer 
Kreislauf). Im Gegensatz zu den biogeochemischen 
Kreisläufen, die globale Verhältnisse beschreiben, 
wird ein Nahrungskreislauf aber meist für eine Bio-
zönose oder genauer ein Ökosystem (weil auch die 
anorganischen Depots häufig integriert sind) ange-
geben.

Seit Ende des 19. Jahrhunderts ist die Vorstel-
lung des Nahrungskreislaufs fest in der Limnologie 
etabliert. So liefert F. Hoppe-Seyler 1895 eine Be-
schreibung des Nährstoffkreislaufs im Bodensee.163 
Der Schweizer Limnologe A. Forel bezieht das Kon-
zept des Kreislaufs 1904 auf die Zirkulation von 
Stoffen in einem See (»la circulation de la matière 
organique«).164 Dieser Kreislauf besteht nach Fo-
rel in einer periodisch wechselnden Integration der 
organischen Stoffe in drei Typen von Reservoiren: 
den im Wasser gelösten organischen Stoffen, den 
verwesenden toten Organismen und den lebenden 
Organismen. In Forels Beschreibung handelt es sich 
also nicht eigentlich um einen Kreislauf von Ernäh-
rungsbeziehungen. Auch die von G. Alsterberg 1924 
dargestellte »Nahrungszirkulation« besteht in erster 
Linie in einem räumlichen Kreisen von Stoffen von 
der Oberfläche zum Grund des Gewässers, nicht da-
gegen in einem Muster zyklischer Beziehungen der 
Ernährung von Organismen.165

Thienemann diskutiert das Konzept des Nahrungs-
kreislaufs ausgehend von seinem Diktum: »Für die 
theoretische Hydrobiologie gibt es keine Endproduk-
tion« im Sinne der Fischereiwirtschaft (s.o.).166 Denn 
jede Produktion von organischem Material werde im 
System selbst wieder verwertet, so dass das System 
insgesamt einen Kreislauf bilde. Die in der Endpro-
duktion der Fischereiwirtschaft, d.h. bei den Fischen, 
gebundenen Nährstoffe werden in ökologischer Per-
spektive durch deren Zersetzung dem System wieder 
zugeführt und dienen anderen Organismen als Nah-
rung. Diese Verhältnisse macht Thienemann anhand 
einer Grafik deutlich (vgl. Abb. 118). 

In den meisten Fällen besteht ein Nahrungskreis-
lauf nicht allein aus Ernährungsbeziehungen im 
Sinne des Fressens eines Organismus durch einen 
anderen (sie sind also keine Fress- oder Ernährungs-
kreisläufe): Die zersetzenden Organismen (u.a. die 
Bakterien und andere Mikroorganismen) werden von 
den autotrophen Organismen nicht selbst gefressen, 
sondern es werden allein die von ihnen freigesetz-
ten Nährstoffe aufgenommen (genau genommen 
handelt es sich also in den meisten Fällen um einen 
Nährstoffkreislauf). Die Analyse von Nahrungsnet-
zen zeigt, dass wirkliche Fresskreisläufe selten sind 
(»cycles are rare«; s.o.).

Es wird als ein besonderer Vorzug des Konzepts 
des Nahrungskreislaufs gegenüber dem der Nah-
rungskette empfunden, dass in ersterem die Nah-

1. Ernährungszyklen sind selten.
Ernährungsbeziehungen, bei denen die Organismen ei-
ner Art solche Organismen anderer Arten fressen, die 
direkt oder vermittelt über andere Arten, wiederum die 
erste Art fressen, sind selten (dabei sind die über die 
Zersetzer laufenden Zyklen nicht berücksichtigt).

2. Das Verhältnis zwischen den Artenzahlen von Or-
ganismen auf verschiedenen Positionen innerhalb 
eines Netzes ist über verschiedene Netze hinweg kon-
stant.
Das durchschnittliche Verhältnis in der Artenzahl von 
Spitzenräubern zu intermediären Organismen und zu 
basalen Organismen ist über verschiedene Netze hin-
weg konstant, wenn auch mit hoher Varianz.

3. Das Verhältnis der Anzahl trophischer Verbin-
dungen zwischen Organismen auf verschiedenen Po-
sitionen innerhalb eines Netzes ist über verschiedene 
Netze hinweg konstant.
Das Verhältnis der Anzahl trophischer Verbindungen 
zwischen Spitzenräubern und intermediären Organis-
men, intermediären Organismen untereinander, inter-
mediären Organismen mit basalen Organismen und 
Spitzenräubern zu basalen Organismen ist ebenfalls 
weitgehend konstant.

4. Die Bindungsdichte ist weitgehend konstant über 
verschiedene Netze.
Die Anzahl von trophischen Beziehungen pro Art liegt 
(v.a. für kleine Netze) weitgehend konstant bei 2.

5. Die modale Anzahl von trophischen Ebenen eines 
Netzes ist über verschiedene Netze hinweg weitge-
hend konstant.
Die häufigste Länge von Nahrungsketten innerhalb ei-
nes Netzes liegt bei 3 bis 4 Gliedern.

6. Omnivorie ist meist selten.
Die meisten Organismen sind hinsichtlich ihrer Nah-
rung spezialisiert.

7. Kompartimente verlaufen entlang der Habitat-
grenze.
Trophische Kompartimente innerhalb eines Habitats 
sind selten.

8. Mit höherer Stellung in der Nahrungskette eines 
Organismus nimmt die Anzahl an Räuberarten ab 
und die Anzahl der Beutearten zu.
Spitzenräuber haben eine größere Anzahl von Beutear-
ten und weniger Feinde als intermediäre Arten.

Tab. 59. Regelmäßig auftretende Eigenschaften von Nah-
rungsnetzen (nach Pimm, S., Lawton, J.H. & Cohen, J.E. 
(1991). Food web patterns and their consequences. Nature 
350, 669-674: 672).
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rungsbeziehungen zwischen den Organismen in die 
Stoffumsätze in der nichtlebendigen Natur integriert 
sind.167 Nahrungskreisläufe sind also ausgehend von 
den chemischen Stoffen konzipiert, während Nah-
rungsketten die biologischen Prozesse der Ernäh-
rungsbeziehungen zugrunde legen. Von besonderer 
theoretischer Bedeutung ist das Konzept eines Nah-
rungskreislaufs, weil es im Gegensatz zu den linea-
ren, einseitigen Abhängigkeiten in einer Nahrungs-
kette die Abgrenzung eines ökologischen Systems 
ermöglicht (s.o.).

Detaillierte empirische Untersuchungen von Nah-
rungskreisläufen erfolgen beispielhaft für einzelne 
Systeme seit den 1960er Jahren. In Mitteleuropa lie-
gen besonders viele Daten für den Buchenwald vor, 
die potenzielle natürliche Vegetation vieler Standor-
te. Die Untersuchungen von Probeflächen im Solling 
im Rahmen des deutschen Beitrages zum ›Internatio-
nalen Biologischen Programm‹ (↑Ökologie) ergaben 
zunächst folgende Artenverteilung für einen Standort 
eines Hainsimsen-Buchenwaldes: Den 26 Arten hö-
herer Pflanzen, 20 Moosarten, 11 Flechtenarten und 
einigen wenigen Algenarten auf der Seite der Produ-
zenten stehen geschätzte 1500-1800 Tierarten, min-
destens 70 Pilzarten und eine unbestimmte Artenzahl 
von Mikroorganismen (Bakterien und Einzeller) als 

Konsumenten und Reduzenten gegen-
über. Im Hinblick auf die Biomasse 
dominiert die Buche mit 31 kg/m2 (mit 
einer Produktivität von 1 kg/m² im Jahr, 
davon 1/3 Blätter) gegenüber etwa 10 
g/m2 (!) an Trockenmasse der Tiere (da-
von etwa 3 g/m² Insekten und nur 10 
mg/m² Vögel und noch weniger Säuge-
tiere) und ca. 30-100 g/m² an Trocken-
masse von Bakterien und Pilzen (in 
einem Verhältnis von 1:2). Eine Ana-
lyse des Energieflusses zeigt, dass nur 
0,5% der Netto-Primärproduktion der 
Pflanzen direkt durch Tiere (Phytopha-
ge) konsumiert wird (aber doch 5% der 
Blätter). Und auch von den restlichen 
99,5% an toter organischer Substanz 
werden von den Tieren nur 12% gefres-
sen (Saprophage). Die Hauptleistung 
(87,5%) der Zersetzung und Minerali-
sierung der organischen Substanz liegt 
bei den Pilzen, Bakterien und anderen 
Mikroorganismen (Einzellern) (↑Rolle, 
ökologische: Abb. 440).168 

Zur Bezeichnung der Effektivität, 
mit der auf der trophischen Ebene der 
Konsumenten die verfügbare Produkti-

vität auf der Ebene der Produzenten aufgenommen 
wird, ist seit dem 19. Jahrhundert der Terminus Kon-
sumptionsrate in Gebrauch. H. Spencer verwendet 
ihn 1867 in Bezug auf den geringen Anteil der von 
Blattläusen verzehrten Pflanzenmasse relativ zu 
der zur Verfügung stehenden (»a very low rate of 
consumption«169). Zu einer quantitativ bestimmten 
Messgröße entwickelt sich der Terminus aber erst im 
20. Jahrhundert (Clarke, Edmondson & Ricker 1946: 
»rate of consumption«170; auch »consumption effici-
ency«171). Auf Grasländern kann die Konsumptions-
effizienz bei 10% liegen, im aquatischen Bereich so-
gar bei bis zu 40%.172

In diesem artenreichen Gefüge verhalten sich viele 
Organismen in ihrer Nahrungswahl opportunistisch, 
das Beziehungssystem der Organismen lässt sich 
also nicht immer an konstanten Artbeziehungen fest-
machen: Es ist nicht immer das Reh, das die Triebe 
der Buche frisst, manchmal ist es auch der Buchfink 
und manchmal einer der vielen anderen Bewohner 
des Waldes – aber die Masse der Produktion eines 
Baumes stirbt doch ab, ohne dass ein Tier sie konsu-
miert hat. Es sind also nur vorübergehend bestehen-
de, episodische Nahrungskreisläufe, die sich formu-
lieren lassen: Dieser Buchentrieb wird von diesem 
Reh gefressen, das wiederum Opfer dieses Wolfes 

Abb. 118. Nahrungskreislauf in einem See. Die ausgezogenen Linien reprä-
sentieren den Aufbau organischer Substanzen, die gestrichelte Linien deren 
Abbau. Die linke Seite betrifft den Kreislauf im Uferbereich (Litoral), die 
rechte den im offenen Wasserbereich (Plankton). Die Beziehungen  ergeben 
ein Wirkungsgefüge von sich wechselseitig beeinflussenden Organismen und 
abiotschen Substanzen (aus Thienemann, A. (1926). Der Nahrungskreislauf 
im Wasser. Verh. Deutsch. Zool. Ges. 31, 29-79: 57).
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wird, dessen Verdauungsprodukte wieder 
jener Buche zur Ernährung dienen (eine 
quantitativ bedeutsamere Kette hätte al-
lerdings folgende Namen Fagus – Phyl-
lobius – Coelotes – Sorex).

Weil der Hauptumsatz der Stoffe nicht 
durch die Tiere erfolgt, sind diese offenbar 
für den Erhalt des Systems von nur gerin-
ger Bedeutung. Das »Minimalökosystem« 
des Buchenwaldes besteht lediglich aus 
der Buche als dem Produzenten und den 
Pilzen und Bakterien als Reduzenten. Die 
Tiere (Konsumenten) lassen sich zwar in 
trophische Gruppen einteilen, etwa in die 
Blattfresser, Wurzelfresser, Saftsauger, 
Tierfresser und Zersetzer, aber innerhalb 
dieser Gruppen sind sie meist sehr gene-
ralistisch: Eine Spinne frisst so gut wie 
alles, was in einem bestimmten Bereich 
der Körpergröße liegt und sich bewegt. 
Die tatsächlichen Beziehungskreisläu-
fe, formuliert auf einer taxonomischen 
Ebene, sind also durch die umfassende 
Substituierbarkeit ihrer Komponenten 
durch andere ausgezeichnet. Der Beitrag 
fast jeder Art zum Funktionieren des 
Ökosystems ist durch den vieler anderer 
Arten zu ersetzen. Nur wenige Arten sind 
so zentral, dass mit ihrer Entfernung das 
ganze System zusammenbrechen würde 
(»Schlüsselarten«; ↑Biozönose).

In anderen Ökosystemen ist der Anteil der von 
Tieren verzehrten pflanzlichen Produktion höher: für 
Grasländer werden Werte von ca. 25% gemessen, für 
aquatische Systeme um die 50%. Real existierende 
Minimalökosysteme mit Nahrungskreisläufen von 
Organismen aus nur zwei Arten finden sich in kli-
matisch extremen Standorten. Beispiele für solche 
Systeme sind die Assoziationen von Algen, Pilzen 
und Bakterien, die in den interstitiellen Räumen von 
porösen Steinen in der Antarktis leben (»cryptoen-
dolithische Gemeinschaften«). Eine Gemeinschaft 
dieses Typs besteht nur aus der Grünalgenart He-
michloris antarctica und einer für die Dekomposi-
tion verantwortlichen heterotrophen Bakterienart.173 
Eine ähnliche funktionale Geschlossenheit eines 
Nahrungskreislaufs aus nur wenigen Arten liegt bei 
den einheimischen Flechtenassoziationen vor, die 
sich aus je einem Vertreter einer Algenart und einer 
Pilzart zusammensetzen. Hier versorgen die Algen 
die Pilze mit Nährstoffen, die sie über die Photosyn-
these gebildet haben, während die Pilze umgekehrt 
die Algen vor Hitze, Austrocknung und zu starker 

Bestrahlung schützen und sie mit Wasser und Mine-
ralstoffen versorgen. Weil sie sich aus jeweils vielen 
Algen- und Pilzindividuen zusammensetzen, können 
diese Systeme als kleine Ökosysteme und nicht nur 
als Symbiosen angesehen werden.

Abb. 119. Der Nahrungskreislauf (»food-cycle«) mit trophischen Ebenen 
in einem Gewässer, links im freien Wasser, rechts auf dem Boden des Ge-
wässers. Durch die Anordnung der Folge der Konsumenten in einer kla-
ren Hierarchie und die Hinzufügung des Sonnenlichts als Energiespender 
unterscheidet sich dieses Diagramm von Thiemanns (aus Lindeman, R.L. 
(1942). The trophic-dynamic aspect of ecology. Ecology 23, 399-417: 
401; die gleiche Grafik ohne die Symbole für die trophischen Ebenen und 
ohne die Pfeile für die Sonneneinstrahlung in Lindeman, R.L. (1941). 
Seasonal food-cycle dynamics in a senescent lake. Amer. Midl. Nat. 26, 
636-673: 637).
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Ethologie
Das Wort ›Ethologie‹ – abgeleitet von griech. ›ἔθος‹ 
»Wohnort, Herkunft, Sitte, Gewohnheit« – findet 
sich in den Lehren des Handlungsantriebs der Stoa, 
in denen es einerseits eine Lehre der Charaktere und 
andererseits auch der Antriebsmomente von Hand-
lungen bezeichnet. Im Griechischen ist es seit Po-
seidonios im ersten vorchristlichen Jahrhundert ver-
breitet1; später findet es sich auch im Lateinischen2. 
Bis ins 19. Jahrhundert bleibt die antike Bedeutung 
der Ethologie als Charakterlehre bestimmend; unter 
einem »Ethologen« wird dementsprechend ein Cha-
rakterdarsteller auf der Bühne verstanden.

Wortgeschichte
Im Wesentlichen in der antiken Bedeutung zur Be-
zeichnung einer allgemeinen menschlichen Cha-
rakterkunde exponiert J.S. Mill 1843 den Begriff 
(»Ethology, or the science of the formation of cha-
racter«).3 Weil bei Mill die Ethologie in Absetzung 
von der Psychologie es nicht mit den allgemeinen 
Gesetzen des Geistes zu tun hat, sondern mit deren 
Anwendung in der Formung einer individuellen Psy-
che, fasst er sie auch als eine allgemeine Erziehungs-
lehre.

Für die Biologie bestimmend wird die wohl unab-
hängig von Mill erfolgende Begriffsprägung durch 
I. Geoffroy Saint Hilaire im Jahr 1854. Bedeutsam 
dürfte für die Wortwahl Geoffroys gewesen sein, 
dass die Ethologie als Charakterkunde gerade das Ty-
pische einer Figur zum Thema hat und diese Stereo-
typie im Verhalten der Tiere zum Ausdruck gebracht 
werden sollte. Geoffroy verwendet das Wort für das 
Studium der Sitten und Gebräuche, der Selbst- und 
Arterhaltung, der Nahrungssuche, des Wohnortes, 
der Wanderungen, der Vergesellschaftungen und 
der Brutfürsorge von Tieren (und ausdrücklich auch 
Pflanzen).4 Geoffroy will unter ethologischen Merk-
malen nur solche Eigenschaften eines Organismus 
verstehen, die temporär, d.h. von kurzer Dauer sind 
– also v.a. Bewegungen der Gliedmaßen.5

Eine Anregung für die Einführung des Wortes 
durch Geoffroy Saint Hilaire dürfte die Verwendung 
des Terminus Zooethik (»zooéthique«) für eine all-
gemeine Verhaltenslehre von Tieren durch D. de 
Blainville im Jahr 1829 gewesen sein.6 De Blainvil-
le bestimmt die Zooethik als Lehre von den äußeren 
Aktivitäten (»actes extérieurs«) der Tiere, insbeson-
dere ihrer Gebräuche (»mœurs«) und Gewohnheiten 

(»habitudes«) und grenzt sie von fünf anderen Diszi-
plinen der Zoologie ab (↑Biologie).

Zur Verbreitung des Terminus ›Ethologie‹ am 
Ende des 19. Jahrhunderts sorgen im französischen 
Sprachraum besonders der Meeresbiologe A. Giard 
und der Evolutionsbiologe L. Dollo (er verwendet 
»Éthologie« für die Lehre von den Aktivitäten und 
Lebensgewohnheiten der Tiere7).

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts rückt E. Haeckel, 
die von ihm so bezeichnete Wissenschaft der Öko-
logie in die Nähe der Ethologie (»Bionomie (Oeko-
logie oder Ethologie der Organismen)«).8 Haeckel 
vollzieht diesen Schritt in der fünften Auflage der 
›Anthropogenie‹ von 1903, noch nicht in der vierten 
von 1891. Der Gegenstand der »Oekologie oder Etho-
logie« sind nach Haeckel die »mannigfaltigen Bezie-
hungen der Tiere und Pflanzen zueinander und zur 
Außenwelt«.9 Neben Haeckel trägt v.a. der Berliner 
Zoologe O. Heinroth zur Etablierung des Ausdrucks 
im Deutschen bei. Heinroth versteht seine Untersu-
chungen als Beiträge zu einer Ethologie und definiert 
diese 1911 unter Bezug auf den Instinktbegriff: Er 
versteht unter der Ethologie das Studium der »fei-
neren Lebensgewohnheiten« und genauer die Lehre 
von den »instinktiven, d.h. angeborenen Sitten und 
Gebräuchen«.10 Weil Heinroth sich entschieden für 
eine eigenständige, jenseits der Physiologie stehen-
de Disziplin der Verhaltensforschung einsetzt und er 
diese konsequent auf evolutionstheoretischer Grund-
lage formuliert, gilt er einigen Wissenschaftshistori-
kern als »der erste Ethologe« (Schurig 1993).11

Im englischen Sprachraum ist der Insektenforscher 
W.M. Wheeler einer der ersten, der seine Untersu-
chungen zum Verhalten unter den Titel ›Ethologie‹ 
stellt. Er ist der Meinung, dies sei der angemessenste 
Terminus für ein Studium der Gewohnheiten und Ins-
tinkte sowie der Intelligenz der Tiere (»no term could 
be more applicable to a study which must deal very 

Die Ethologie ist die Teildisziplin der Biologie, deren 
Gegenstand das Verhalten von Organismen ist.
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largely with instincts, and intelligence as well as with 
the ‘habits’ and ‘habitus’ of animals«12). Bis in die 
Gegenwart setzt sich der Ausdruck im englischspra-
chigen Raum allerdings nicht durch. Ethologische 
Lehrbücher werden in der Regel nach der Bezeich-
nung für den Gegenstand (»Animal Behaviour«) und 
nicht nach dem Namen der Disziplin benannt.13

Von einigen Biologen, so 1898 von F. Dahl, wird 
das Wort ›Ethologie‹ als Synonym für ↑›Biologie‹ 
genommen im Sinne einer »Lehre von den gesamm-
ten Lebensgewohnheiten der Thiere«.14 Hinter dem 
Vorschlag Dahls steht v.a. ein eingeschränkter Biolo-
giebegriff, der sich allein auf die äußeren Lebenser-
scheinungen der Organismen bezieht. In dem Maße, 
in dem sich ›Biologie‹ im 20. Jahrhundert als der um-
fassende Terminus für eine Lehre der Lebenserschei-
nungen etabliert, tritt eine Identifikation der Ethologie 
mit ihr zurück. Die Gleichsetzung von Ethologie mit 
Biologie wird in diesem Sinne bereits im Jahr 1901 
von E. Wasmann kritisiert15 und kann sich allgemein 
nicht durchsetzen. Auch Dahl schränkt die Bedeutung 
des Ausdrucks ›Ethologie‹ später ein und ordnet sie 
dem allgemeineren Begriff ›Biologie‹ unter: 1910 
heißt es bei ihm, Gegenstand der Ethologie seien »die 
Handlungen und Gewohnheiten der Tiere«.16 

Gegenüber den anderen biologischen Disziplinen, 
die den Organismus untersuchen – v.a. gegenüber 
Anatomie und Physiologie – wird die Ethologie auch 
insofern abgegrenzt, als sie vom Organismus in sei-
ner Ganzheit handelt, »ohne sich in die einzelnen 
Organleistungen zu verlieren« (Schaxel 1919/22)17. 
Aufgrund dieses holistischen Ansatzes besteht eine 
besondere Verbindung der Ethologie zur beschrei-
benden Naturgeschichte alten Stils. Seit der Grün-
dungsphase der Ethologie sehen viele Ethologen ihre 
Wissenschaft in Opposition zu der am toten Material 
orientierten Morphologie und vergleichenden Anato-
mie. Es geht ihnen vielfach um den lebendigen Orga-
nismus in seiner natürlichen Umwelt.18

K. Lorenz und N. Tinbergen, die seit den 20er Jah-
ren des 20. Jahrhunderts wirken und als »Gründungs-
väter« der Ethologie bekannt werden, benutzen den 
Terminus ›Ethologie‹ anfangs gleichrangig neben 
›Tierpsychologie‹. Lorenz schließt aber schon mit 
einer seiner ersten Publikationen an die Wortverwen-
dung von Heinroth an und stellt seine Untersuchun-
gen unter den Titel ›Ethologie‹.19 Besonderes Ge-
wicht legt Lorenz bei seinen ethologischen Studien 
stets auf die Möglichkeit, Verhaltensweisen genauso 
wie morphologische und physiologische Merkmale 
nach stammesgeschichtlich-vergleichenden Metho-
den zu untersuchen; ihm geht es also v.a. um das so 
genannte »vererbte« und »angeborene« Verhalten.20 

Andere Biologen, die auf dem Gebiet der Ethologie 
arbeiten, so etwa K. von Frisch, verwenden den Ter-
minus ›Ethologie‹ dagegen kaum.21 Die Bezeichnung 
steht daher seit den 1930er Jahren in besonders enger 
Bindung zu den Ansätzen von Lorenz.

Alternativnamen: »Perilogie«, »Hexikologie«
Neben ›Ethologie‹ existieren seit der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts andere Bezeichnungen für eine 
Lehre des Verhaltens, die sich aber nicht durchsetzen 
können. Die größte Verbreitung erlangen die Ausdrü-
cke ›Tierpsychologie‹ (s.u.), ›Perilogie‹ (s.u.) und 
Hexikologie. Den letzteren Terminus schlägt S.G. 
Mivart 1880 vor (engl. »hexicology«; abgeleitet von 
griech. ›ἔξις‹ »Verhalten, Lebensweise«).22 Gegen-
stand der Hexikologie ist nach Mivart die wechsel-
seitige Beziehung von Organismen zueinander, ins-
besondere zu Feinden, Konkurrenten oder Helfern 
(»the inter-relations of living creatures, as enemies, 
as rivals, and as involuntary helpers«). Daneben 
rechnet Mivart aber auch die Beziehung der Lebe-
wesen zu Raum und Zeit (in der »organischen Geo-
grafie« und Paläontologie) zum Gegenstandsbereich 
der Hexikologie.

Ethologie als Bewegungslehre
Als Gegenstand der Ethologie gelten seit dem 19. 
Jahrhundert vielfach die Lokomotion und die ande-
ren äußerlich sichtbaren Bewegungen des Körpers 
eines Organismus. ›Verhalten‹ wird so in Analogie 
zum Handeln des Menschen als das »Handeln« der 
Tiere verstanden (↑Verhalten). Den Pflanzen wird auf 
dieser Grundlage oft kein Verhalten zugeschrieben, 
so dass eine Ethologie der Pflanzen nicht möglich 
erscheint.23 Gegen dieses Verständnis bezieht aber 
der Vater der modernen Bedeutung des Wortes Etho-
logie, I. Geoffroy Saint-Hilaire, dieses auch auf das 
Verhalten der Pflanzen.24 

Die Grundbegriffe der traditionellen Verhaltens-
forschung bauen auf dem Bewegungscharakter von 
Verhaltensweisen auf: Es geht um Reflexe, Instinkt-
bewegungen, Auslösemechanismen etc. In dem ers-
ten Lehrbuch der Ethologie, Tinbergens ›The Study 
of Instinct‹ (1951), heißt es daher konsequent: »Unter 
Verhalten verstehe ich alle Bewegungen des gesun-
den, unverletzten Tieres«.25 In gleicher Weise beginnt 
I. Eibl-Eibesfeldt sein verbreitetes Lehrbuch mit einer 
Definition von Verhalten als Bewegung: »Verhaltens-
weisen sind Zeitgestalten. Jede Verhaltensforschung 
hat es also mit Ablaufsformen zu tun, die zum Unter-
schied von den körperlichen Merkmalen nicht immer 
sichtbar sind«.26 In diesem Verständnis handelt die 
Ethologie von den äußerlich sichtbaren Bewegungen 
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der Tiere, sie betont das Dynamische des Verhaltens 
gegenüber dem Statischen der Formen und den im 
Bauplan fixierten Gestalten.

Lehre der Umweltbeziehungen der Organismen
Neben diesen Bestimmungen steht seit Ende des 19. 
Jahrhunderts ein anderes Verständnis, nach dem die 
Ethologie die Lehre von der Beziehung zwischen 
Organismus und Umwelt ist (und in diesem Sinne 
Überschneidungen mit der Ökologie, insbesonde-
re der Autökologie aufweist; ↑Ökologie). V. Schu-
rig spricht in diesem Zusammenhang von einem 
»›ökologischen‹ Ethologiebegriff«27 im Gegensatz 
zu einem erst später etablierten Ethologiebegriff auf 
instinkttheoretischer Grundlage (»›ethologischen‹ 
Ethologiebegriff«28). Gegen diese Bezeichnungen 
spricht allerdings, dass auch die Instinkte insofern 
»ökologisch« sind, als sie die Relation des Organis-
mus zu seiner Umwelt betreffen.

Seit der Begründung der Ethologie ist es implizit 
mehr oder weniger deutlich, dass es im Verhalten 
um den Umweltbezug von Organismen geht. Denn 
die Ethologie hat sich im 19. Jahrhundert ausgehend 
von J.B. de Lamarcks milieu-Begriff formiert (der für 
Blainville und Geoffroy Saint-Hilaire eine wichtige 
Rolle spielt; ↑Umwelt). Auch bereits für die syste-
matische Darstellung der Biologie durch A. Comte 
Ende der 1830er Jahre ist die Gegenüberstellung 
von Organismus und Umwelt von großer Bedeutung 
(↑Biologie).29 Auf diesen älteren Systematisierungen 
aufbauend, fasst I. Geoffroy Saint Hilaire 1854 als 
Gegenstand der Ethologie ausdrücklich allein die äu-
ßeren Manifestationen der Lebewesen.30 H. Spencer 
schließt sich dieser Einteilung seit den 1860er Jahren 
an und bestimmt die Psychologie als Lehre der »Au-
ßenrelationen« (»external relations«) des Organismus 
im Gegensatz zur Physiologie als Lehre der »Innen-
relationen« (»internal relations«).31 Für die Psycho-
logie gilt nach Spencer, dass sie es wesentlich mit 
einer Untersuchung der Anpassung des Verhaltens an 
die Prozesse der Umwelt zu tun habe (»mainly con-
cerned with the adjustment of vital actions to actions 
in the environment«).32 Auch die älteren Verhaltens-
forscher des späten 19. Jahrhunderts orientieren sich 
teilweise an der Gegenüberstellung von Organismus 
und Umwelt und versuchen nicht, die Ethologie aus-
gehend vom Bewegungsbegriff zu charakterisieren. 
Nach der Kontrastierung von G.H. Schneider aus 
dem Jahr 1880 beschäftigt sich die Physiologie mit 
den inneren Bewegungen des Organismus. »Die psy-
chischen Bewegungen dagegen beziehen sich zum 
größten Theile auf Dinge, welche sich außerhalb des 
thierischen Körpers befinden«.33

Im 20. Jahrhundert findet sich dieses Verständnis 
von Ethologie (bzw. Psychologie) u.a. bei dem rus-
sischen Physiologen I.P. Pawlow, der das Verhalten 
1903 allgemein als Ausdruck der »höheren Nerven-
tätigkeit« definiert. Der diese Aufgabe erfüllende Teil 
des Nervensystems sei es, der »in der Hauptsache 
nicht die Beziehungen zwischen den einzelnen Tei-
len des Organismus regelt [...], sondern diejenigen 
zwischen Organismus und Umwelt«.34 1930 heißt es 
bei Pawlow: »Als Verhalten des Menschen oder des 
Tieres bezeichnet man die feinste Wechselbeziehung 
des Organismus mit dem ihn umgebenden Milieu«.35 
Auch in der englischsprachigen Tierpsychologie des 
frühen 20. Jahrhunderts finden sich Bestimmungen 
dieser Art, so z.B. 1915 bei R.S. Lillie: »Apparent-
ly, the general ›purpose‹ of most animal actions is to 
take some advantage of conditions existing in the en-
vironment, or to modify the relations between the in-
dividual and the environment in some way favorable 
to the species«36 oder 1918 bei R.B. Perry: »the be-
havior of a living organism is a doing of something, 
and is therefore describable only by reference to that 
environmental object toward which the act addres-
ses itself. Even simple reflexes have this character 
of transcending the organism in which they occur«37. 
1921 schreibt Perry: »psychology views behavior as 
a commerce of the organism with its environment, 
in which the organism imports stimuli and exports 
acts«.38

Seit den 1930er Jahren dominieren dagegen die 
von Bewegungsweisen und ihren Antrieben (insbe-
sondere den ↑Instinkten) ausgehende Definitionen 
der Ethologie (s.o.). Eine Ausnahme in dieser Hin-
sicht macht die Definition, die G. Tembrock 1987/92 
gibt: »Die Verhaltensbiologie untersucht die Steue-
rung und Regelung der Wechselbeziehungen der Or-
ganismen mit ihrer Umwelt auf der Grundlage eines 
Informationswechsels, der auch den Einbau indivi-
dueller Erfahrungen im Dienst der Umweltanpassung 
des Verhaltens ermöglicht«.39

Wegen der besonderen Betonung des instinktiven, 
angeborenen Verhaltens von Tieren durch viele füh-
rende Ethologen (z.B. Heinroth und Lorenz), wird die 
Ethologie heute manchmal auf eine reine Lehre des 
Instinktverhaltens eingeschränkt und das Studium 
gelernten Verhaltens ausgeschlossen. D. Hartmann 
stellt daher der biologischen Lehre des Instinktver-
haltens, der Ethologie, die Lehre von dem gelernten 
Verhalten, die Verhaltenspsychologie, gegenüber.40 
Diese Trennung ist aber insofern unglücklich, als 
›Lernen‹ auch ein biologischer Begriff ist und da-
rüber hinaus häufig eine enge Verschränkung von 
instinktivem und erlerntem Verhalten vorliegt (↑In-
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stinkt; Lernen). Sinnvoller erscheint es daher, auch 
Lernen als eine Form des Verhaltens41 und damit als 
einen Gegenstand der Ethologie zu verstehen. 

Verhalten als reversible Einstellung zur Umwelt
Beide Bestimmungen der Ethologie, ihr Verständnis 
als Bewegungslehre der Organismen und ihr Ver-
ständnis als Beziehungslehre zwischen Organismus 
und Umwelt haben ihre Beschränkungen. Denn nicht 
jedes Verhalten muss in Bewegungen bestehen – 
auch das regungslose Lauern eines Räubers auf seine 
Beute ist ein Verhalten –, und ebenso wenig ist jede 
Umweltbeziehung eines Organismus ein Verhalten 
– morphologische Einrichtungen wie die Sinnes-
organe oder ein Schutzpanzer sind auf Ereignisse 
der Umwelt bezogen, gelten aber trotzdem nicht als 
Verhaltensmerkmale, die in der Ethologie untersucht 
werden. Der Gegenstand der Ethologie könnte daher 
eingegrenzt werden auf die temporären und reversi-
blen Einstellungen eines Organismus zu seiner Um-
welt – also auf spezifische Bewegungsweisen und 
Körperhaltungen.

Treffend ist es daher auch, den Gegenstand der 
Ethologie als die Zeitgestalt der Lebewesen zu be-
zeichnen (↑Form). Diesen Ausdruck verwendet be-
reits J. von Uexküll in den 1920er Jahren42, und er 
erscheint wieder bei A. Portmann43 und I. Eibl-Eibes-
feldt44. J. von Uexküll schließt sich in seiner Auffas-
sung vom Verhalten als Zeitgestalt45 direkt K.E. von 
Baer an, der die Instinkte 1860 als die sich in der Zeit 
entfaltende Melodie oder den Rhythmus des Lebens 
betrachtet: Die Instinkte sind für von Baer Ergänzun-
gen des »Lebens-Prozesses« und nicht »ein Resultat 
des organischen Baues«. Sie bildeten vielmehr »den 
Rhythmus, gleichsam die Melodie, nach welcher der 
organische Körper sich aufbaut und umbaut.46 Die In-
stinkte sind so als die zeitliche Ordnung parallel zur 
räumlichen Gliederung des Organismus in seinem 
Bauplan entworfen.

Form und Funktion von Verhalten
Der Ausdruck ›Zeitgestalt‹ deutet bereits darauf 
hin, dass in der Ethologie analog zur Morphologie 
und Physiologie zwischen der Form und der Funk-
tion eines Verhaltens unterschieden werden kann. 
Wenn es auch nicht sehr verbreitet ist, so macht es 
doch Sinn, von der »Form des Verhaltens« und der 
»Morphologie des Verhaltens« zu sprechen, wie dies 
z.B. bei R. Bernier und P. Pirlot 1977 erfolgt.47 Die 
Verhaltensform betrifft dabei die rein geometrisch-
strukturellen Aspekte des Verhaltens. Ihr gegenüber 
steht die Funktionslehre des Verhaltens, in der es um 
die Klärung der Funktionsbezüge der Verhaltensein-

heiten geht. Deutlicher noch als in der traditionellen 
Morphologie/Physiologie ist es aber in der Etholo-
gie, dass die elementaren Einheiten funktional und 
nicht geometrisch-strukturell ausgegliedert werden. 
Also nicht die morphologische Ähnlichkeit, sondern 
die funktionale Beziehung bestimmt die Einordnung 
eines Bewegungsablaufs in eine Verhaltenskategorie 
(z.B. in die Kategorie ›Ernährungsverhalten‹ oder 
›Schutzverhalten‹) (s.u.).

Ethologie versus Physiologie:
Direktionalität versus Interdependenz
Es ist eine in der Geschichte der Biologie vielfach 
geäußerte Behauptung, dass ein Organismus zu sei-
ner Umwelt in einem Verhältnis der Wechselwirkung 
oder Wechselseitigkeit stehe (↑Umwelt).48

Gegen diese Vorstellung ist aber einzuwenden, 
dass eine Relation der ↑Wechselseitigkeit, genauer 
der wechselseitigen Bedingung, in erster Linie zwi-
schen den Teilen eines Organismus besteht und nicht 
zwischen dem Organismus und seiner Umwelt. Die 
Umwelt ist für den Organismus Ressource oder Stör-
faktor. Er hat zu seiner Umwelt daher ein einsinniges 
Verhältnis; Organismus und Umwelt bedingen sich 
nicht wechselseitig, sondern einseitig: der Organis-
mus hängt von seiner Umwelt ab, aber die Umwelt in 
der Regel nicht von ihm. Aufgrund dieses einseitigen 
Abhängigkeitsverhältnisses stellt sich das einzelne 
Verhalten als eine lineare (und nicht interdependen-
te) Bezogenheit des Organismus auf seine Umwelt 
dar. Offensichtlich ist dies bei spontan einsetzendem 
Verhalten, z.B. dem Appetenzverhalten (↑Bedürf-
nis), bei dem aus organismusinternen Ursachen (z.B. 
Nahrungsbedarf) eine Reizsituation aufgesucht wird. 
Aber auch bei einem Verhalten, das als Reaktion auf 
einen auslösenden Reiz einsetzt, steht der Organis-
mus nur in einer einseitigen funktionalen Beziehung 
zu dem Reiz. Die Reizquelle selbst (z.B. eine Beute 
oder ein Feind) ist – abgesehen von Verhältnissen der 
↑Symbiose – nicht funktional auf den sie wahrneh-
menden Organismus bezogen – nur der Organismus 
steht in einer funktionalen Abhängigkeit von einigen 
Objekten seiner Umwelt. 

Dies ist auch bei komplexen Verhaltensweisen, 
die eine Kaskade von einzelnen Verhaltenselemen-
ten umfassen, nicht anders. Jedes Verhaltenselement 
wird hier durch eine Reizsituation ausgelöst, die sich 
als Ergebnis der vorangegangenen Verhaltensweise 
einstellt. Es ist auch hier nur der Organismus, der 
sein Verhalten ausgehend von den Verhältnissen sei-
ner Umwelt modelliert und organisiert; die Umwelt 
wird von ihm verändert, aber sie wird nicht so konzi-
piert, dass sie sich gerichtet selbst verändert, um dem 
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Organismus bei der Wahrnehmung seiner Zwecke 
entgegenzukommen. Würde sie doch so konzipiert 
werden, wäre sie keine Umwelt mehr, sondern Teil 
des Organismus. Oder anders gesagt: Über das Ver-
ständnis des Organismus-Umwelt-Verhältnisses als 
einer Wechselwirkung würde der Organismusbegriff 
eine Auflösung erfahren.49

Dem zentralen Aspekt der Interdependenz der phy-
siologischen Verhältnisse steht in der Ethologie also 
der Aspekt der Direktionalität gegenüber. Verhaltens-
weisen sind vom Organismus gerichtet auf die Um-
welt. Im Gegensatz zur Symmetrie und Reziprozität 
der Gegenstände der Physiologie – das eine Organ 
bedingt das andere –, liegt in der Ethologie ein asym-
metrisches Verhältnis der Gegenstände – Organismus 
und Umwelt – vor. 

Der in der Ethologie untersuchte konstitutive Um-
weltbezug des Organismus trägt der Bestimmung des 
Organismus als offenes System Rechnung, das erstens 
für seinen Erhalt auf eine spezifische Umwelt ange-
wiesen ist und zweitens durch die Umwelt gefährdet 
(verletzbar) ist, das also – ausgehend von Ereignissen 
seiner Umwelt – gestört und zerstört werden kann. 
Die Beziehung der einseitigen Bedürftigkeit und Ge-
fährdung führt zu einer aktiven Einstellung des Or-
ganismus zu seiner Umwelt, einer Gerichtetheit auf 
einzelne Gegenstände. Eine in diesem Sinne verstan-
dene Intentionalität kann als ein Grundcharakteristi-
kum aller Lebewesen gelten.50

Wenn aber auch keine direkte wechselseitige Be-
dingung zwischen einem Organismus und seiner 
Umwelt besteht, dann doch eine über Umweltobjek-
te vermittelte Wechselwirkung zwischen den Teilen 
eines Organismus. Denn im Verhalten bezieht ein 
Organismus die Gegenstände seiner Umwelt auf 
sich, das eine Organ tritt vermittelt über ein Objekt 
der Umwelt in Wechselwirkung mit einem anderen 
Organ: Im Jagdverhalten eines Tiers liegt z.B. eine 
Wechselwirkung des Auges mit den Muskeln des 
Lokomotionssystems und den Organen des Verdau-
ungssystems vor, die über ein Beuteobjekt in der 
Umwelt vermittelt ist. Um eine Wechselwirkung und 
wechselseitige Abhängigkeit handelt es sich, weil 
alle beteiligten Organe sich allein durch den Bezug 
auf die anderen Organe erhalten können.

Allgemein gilt für diejenigen Teile des Orga-
nismus, die den Bezug des Organismus zu seiner 
Umwelt vermitteln, dass sie in dieser vermittelten 
Wechselwirkung mit anderen Teilen des Organismus 
stehen und insofern die Ethologie des Organismus 
betreffen. Unterscheiden lassen sich daher Organe, 
die in einem physiologischen Verhältnis der direkten 
Wechselseitigkeit miteinander stehen, und solche, die 

primär auf die Umwelt bezogen sind. A.N. Sewert-
zoff unterscheidet 1914 in diesem Sinne zwischen 
ektosomatischen und endosomatischen Organen oder 
Merkmalen (↑Organ).51 Die ektosomatischen Organe 
(z.B. Haut, Zähne, Augen) sind darüber bestimmt, 
dass sie in direkter Beziehung zur Umwelt stehen. 
In die Richtung dieses Verständnisses weist auch 
die Unterscheidung zwischen einer ethologischen 
Anatomie und einer physiologischen Anatomie, die 
H. Böker 1935 einführt.52 Gegenstand der ersteren 
ist nach Böker u.a. die Art der Fortbewegung und 
der Ernährung der Organismen, also solche Vorgän-
ge, die direkt auf die Umwelt bezogen sind. Weiter 
müssten dazu gezählt werden: Schutzeinrichtungen 
wie Panzerungen, Nahrungsaufnahmeeinrichtungen 
wie Rüssel oder Schnäbel und Orientierungseinrich-
tungen wie Sinnesorgane etc. Nicht unmittelbar auf 
die Umwelt bezogen und insofern Gegenstand der 
»physiologischen Anatomie« wären dagegen die Er-
haltungssysteme, die z.B. den Wasser-, Temperatur- 
und Salzhaushalt regulieren, das Kreislaufsystem, 
das Immunsystem und die regulatorischen Teile des 
Nervensystems.

Diese Zuordnungsfragen sind vor allem für die 
funktionale Analyse des Organismus von Bedeutung. 
In der historisch gewordenen faktischen Einheit des 
Organismus lassen sich physiologische und etholo-
gische Aspekte nur mit Mühe voneinander trennen. 
Die meisten Einrichtungen, die ursprünglich für den 
einen Aspekt relevant waren, haben im Laufe der 
Zeit auch Relevanz für den anderen Aspekt erhalten. 
Schutzeinrichtungen z.B., die ursprünglich in einem 
rein ethologischen Kontext standen, können auch 
physiologische Bedeutung gewinnen, indem sie etwa 
als Vorratsspeicher für Mineralien dienen oder indem 
sie ein Gerüst für den morphologischen Zusammen-
halt des Organismus abgeben.

Andererseits ändern die Zuordnungsschwierigkei-
ten einzelner Körperteile zur funktionalen Ordnung 
des Organismus nichts daran, dass in dieser funktio-
nalen Ordnung die Aspekte des Selbstbezugs der Or-
ganisation (Physiologie) und ihres Umweltbezuges 
(Ethologie) systematisch getrennt werden können. 
Physiologisch ist jeder Prozess an und in dem Orga-
nismus, der Teil des Gefüges aus sich wechselseitig 
bedingenden Prozessen ist, das die Organisation des 
Organismus ausmacht. Weil kaum ein morphologi-
scher Teil des Organismus nicht Teil dieses Gefüges 
ist, sind alle Prozesse, die an ihnen ablaufen, (z.B. 
ihre Erzeugung) zur Physiologie zu zählen. Etholo-
gisch ist dagegen jeder Prozess, der ausgehend von 
der Organisation eine in die Umwelt offene Kausal-
kette darstellt – also jeder Prozess, der nicht unmit-
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telbar in die Wechselwirkungseinheit des Organis-
mus eingebettet ist, sondern entweder ausgehend von 
diesem Gefüge nach außen wirkt oder von außen auf 
dieses Gefüge einwirkt und dadurch eine Reaktion 
hervorruft.

Historisch geht diese Unterscheidung von Physio-
logie und Ethologie bis in die Anfänge der Konsti-
tution der Biologie zu Beginn des 19. Jahrhunderts 
zurück. Sie findet sich bereits im Jahr 1800 in X. 
Bichats Differenzierung zwischen dem »organischen 
Leben«, das wesentlich in Stoffwechselvorgängen 
besteht, und dem »animalische Leben«, in dem der 
Organismus »außerhalb seiner existiert« und zu dem 
Bichat die Vermögen der Sinneswahrnehmung, Lo-
komotion und Kommunikation zählt.53 In ähnlicher 
Weise grenzen A.B. Richerand und F. Magendie ei-
nige Jahre später die Relationsfunktione (»fonctions 
de relations«) von den internen Funktionen ab und 
bestimmt sie durch ihren Bezug zu den Objekten 
der Umwelt (»rapport avec les objets environnans«) 
(↑Biologie; Funktion: Tab. 87).54

Verhalten als Äußerung des ganzen Organismus
Zur Unterscheidung der Ethologie von der Physiolo-
gie wird auch darauf verwiesen, dass physiologische 
Prozesse nur einzelne Aspekte des Organismus be-
treffen, während das Verhalten immer eine Einstel-
lung des Organismus als Ganzer sei. Dies streicht z.B. 
R.B. Perry 1921 heraus: »Psychology [d.i. Ethologie] 
deals with the grosser facts of organic behavior, and 
particularly with those external and internal adjust-
ments by which the organism acts as a unit, while 
physiology deals with the more elementary consti-
tuent processes, such as metabolism or the nervous 
impulse«.55 In der Ethologie wird ein Organismus 
also als Ganzer auf die Umwelt bezogen. Als eine 
Erklärung für diesen Ansatz kann angeführt werden, 
dass die Einstellung zur Umwelt eine vorhergehende 
Integration der physiologischen Einzelprozesse er-
fordert. Denn Änderungen des Verhältnisses zur Um-
welt, z.B. aufgrund einer Ortsveränderung, betreffen 
viele Aspekte des Organismus gleichzeitig; die Lo-
komotion zur Nahrungsaufnahme verändert in der 
Regel z.B. die Exposition gegenüber Räubern. Der 
Auslösung eines Verhaltens geht daher in der Regel 
eine Integrationsleistung des Organismus voraus, in 
der mehrere Funktionskreise gleichzeitig berücksich-
tigt werden.

In der experimentellen Methodik wird dies daran 
deutlich, dass Ethologen – im Gegensatz zu Physio-
logen – mit dem ganzen Organismus arbeiten können, 
ohne ihn sezieren zu müssen. Dem zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts experimentell arbeitenden Ethologen 

Pawlow kann damit bescheinigt werden, »dass er 
zum ersten Mal die Untersuchung der animalischen 
Physiologie aus dem Bannkreis des vivisektorischen 
Eingriffs befreit hat«.56

Subjektivität in der Ethologie
Mit der Konzipierung des Verhaltens als Äußerung 
des ganzen Organismus hängt auch die Betrachtung 
von Organismen als »Subjekte« zusammen (↑Selbst-
organisation; Regulation). Traditionell wird dieser 
Terminus zwar auf bewusst und begründet handelnde 
Personen (also ↑Menschen) eingeschränkt, seit Ende 
des 18. Jahrhunderts sind es aber auch immer wieder 
Tiere, denen eine Subjektivität zugeschrieben wird. 
Begründet wird dies meist ausgehend von der Spon-
taneität des Verhaltens und der Innendimension des 
Erlebens. In der Ethologie verbreitet sich die Rede 
von der Subjektivität der Tiere v.a. durch J. von Uex-
külls Umweltlehre (↑Umwelt). Nach dieser Lehre 
hat ein Organismus einer bestimmten Art eine für ihn 
spezifische Umwelt, die er »aktiv gliedert« und deren 
Elemente für ihn den Charakter von »Bedeutungsträ-
gern« gewinnen.57 Was die Umwelt ist, wird also für 
jeden Organismus erst durch seine eigene Rezeptivi-
tät und Aktivität konstituiert. Im Anschluss an diese 
Vorstellungen erscheinen seit den 1930er Jahren im-
mer wieder Plädoyers dafür, das Verhalten der Tiere 
nicht als ein objektives Geschehen, sondern als ein 
allein subjektives »Benehmen« zu betrachten, das 
eine »immanente Verständlichkeit« aufweist und nur 
in einer Sinndeutung zu erfassen ist.58

Objektivität und Wissenschaftlichkeit der Ethologie
Auf der anderen Seite bemüht sich der Hauptstrom 
der Ethologie seit Beginn des 20. Jahrhunderts aber 
gerade um die Etablierung einer objektiven Analyse 
des Verhaltens, in der eine methodisch nur schwer 
zugängliche Subjektivität kaum Platz hat. Dieser 
um die Wissenschaftlichkeit der Ethologie bemühte 
Hauptstrom nimmt seinen Ausgang in der expliziten 
Absetzung von der im 19. Jahrhundert dominanten 
Tierpsychologie, für die der vornehmlich anekdoti-
sche Bericht über das Verhalten der Tiere bestimmend 
ist. Dieser ältere Ansatz beruht auf einer Methodik 
und Sprache, die wesentlich aus der Psychologie des 
Menschen gewonnen ist und für die die Introspekti-
on maßgeblich ist. Deutlich wird diese Richtung z.B. 
in dem Werk über die »Tier-Intelligenz« (1882) von 
G.J. Romanes.59

In Absetzung von dieser älteren Tradition heißt es 
in einem programmatischen Aufsatz von T. Beer, A. 
Bethe und J. von Uexküll 1899: »Es hat naturwis-
senschaftlichen Wert, die Tiere mit Maschinen zu 
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vergleichen, nicht aber, ihnen menschliches beizu-
legen«.60 In gleicher Weise setzt sich M. Washburn 
1908 von der älteren anekdotischen Methode (»me-
thod of anecdote«) ab, die sie mit der Beschreibung 
von Einzelfällen und Zufallsbeobachtungen in Ver-
bindung bringt, um sich für die experimentelle Me-
thode (»method of experiment«) in der Verhaltens-
forschung einzusetzen.61

Die tatsächliche Etablierung experimenteller Me-
thoden und systematisch-quantitativer Verfahren der 
Auswertung von Versuchsergebnissen in die Etholo-
gie wird auf E.L. Thorndike zurückgeführt.62 Thorn-
dike bemüht sich v.a. um die Einführung standardi-
sierter Tests zum Lernen von Tieren (↑Lernen). 

Besonders konsequent in seiner Ablehnung der In-
trospektion als Methode der Verhaltensforschung der 
Tiere ist J.B. Watson, der Begründer des Behavioris-
mus (»behaviorism is the only consistent and logical 
functionalism«63). In einem als Manifest des Beha-
viorismus geltenden kurzen Aufsatz aus dem Jahr 
1913 formuliert er gleich zu Beginn die Forderung, 
die Psychologie als eine objektive experimentelle 
Wissenschaft zu betrachten, die der Vorhersage und 
Kontrolle von Verhalten diene und in der die Intros-
pektion keine wichtige Methode bilde: »Psychology 
as the behaviorist views it is a purely objective ex-
perimental branch of natural science. Its theoretical 
goal is the prediction and control of behavior. Intro-
spection forms no essential part of its methods, nor 
is the scientific value of its data dependent upon the 
readiness with which they lend themselves to inter-
pretations in terms of consciousness. The behavio-
rist, in his efforts to get a unitary scheme of animal 
response, recognizes no dividing line between man 
and brute«.64 Die methodische Direktive Watsons be-
steht damit in der Forderung, die Begriffsbildung der 
behavioristischen Psychologie allein an dem beob-
achtbaren äußeren Verhalten des Organismus zu ori-
entieren. Es dürften nicht hinter jedem Verhalten von 
Tieren (und Menschen) mentale Zustände, wie sie 
dem menschlichen Beobachter aus seiner Introspek-
tion bekannt sind, konstruiert werden. Damit die Ver-
haltensforschung wissenschaftlichen Status erlange, 
müsse also das menschliche Bewusstsein als zentrale 
Referenz jeder Beobachtung überwunden werden. 
Begriffe, die die inneren mentalen Vorgänge betref-
fen, dienen nicht dem Erschließen des Verhaltens, 
sondern werden umgekehrt erst aus dem beobachtba-
ren Verhalten erschlossen. Im Kern ist damit also ein 
black box-Modell des Verhaltens beschrieben. Dieses 
einfache black box-Modell kann weiter in Richtung 
einer reinen Reflex-Psychologie im Sinne des star-
ren Reiz-Reaktions-Schemas eingeengt werden, wie 

dies z.B. von Watson verfolgt wird65 – aber dies muss 
nicht geschehen, wie die Position der »Zweckpsy-
chologie« E.C. Tolmans zeigt66.

Auch K. Lorenz ist in seinen frühen Schriften stark 
von der Reflextheorie beeinflusst. Gemäß seiner me-
chanistischen Grundeinstellung und der Ablehnung 
sowohl vitalistischer als auch psychologisch-teleolo-
gischer Ansätze zur Erklärung des Verhaltens sieht 
er – u.a. unter dem Einfluss von H.E. Ziegler – bis 
zur Mitte der 1930er Jahre in der Annahme von Re-
flexketten die einzig solide Basis zur Erforschung 
von Verhalten.67 Im Rahmen dieses reflextheoreti-
schen Ansatzes entwickelt Lorenz seine Konzepte 
des sozialen Auslösers und des angeborenen Auslö-
semechanismus (↑Wahrnehmung). Dieser Ansatz er-
möglicht es Lorenz, viele der von ihm beobachteten 
Phänomene auf einheitlicher Grundlage zu erklären, 
z.B. den stereotypen Ablauf des Verhaltens nach Prä-
sentation eines Reizes, die innerartliche Konstanz 
der Reaktionen und den angeborenen Charakter, 
der sich daran zeigt, dass auch isoliert aufgezogene 
Individuen das Verhalten zeigen. Erste Zweifel an 
diesem Modell entstehen mit der Beobachtung des 
aktiven Aufsuchens von Reizsituationen durch die 
Versuchstiere (»Appetenzverhalten«; ↑Bedürfnis). 
Weitere Anomalien für die Reflextheorie bestehen in 
den Beobachtungen von »Intentionsbewegungen«, 
also unvollständig ausgeführten Bewegungsmustern 
(↑Kommunikation), »Leerlaufreaktionen«, d.h. ohne 
einen Reiz ausgelösten Verhaltensweisen (↑Bedürf-
nis) und der Verschränkung von Instinktbewegun-
gen mit gelerntem Verhalten (»Instinkt-Dressur-
Verschränkung«; ↑Lernen).68 Unter dem Einfluss des 
Verhaltensphysiologen E. von Holst gibt Lorenz das 
Reflexmodell daher Ende der 1930er Jahre auf.

In seiner heuristischen Funktion für die frühe 
Ethologie hat der behavioristische Ansatz Folgen, 
die ambivalent zu bewerten sind. Einerseits beflügelt 
er die empirische Forschung, weil er ermöglicht, den 
Organismus frei von bewusstseinstheoretischen und 
damit nicht selten metaphysischen Rücksichten zu 
betrachten. Auf der anderen Seite behindert der Be-
haviorismus aber eher die neurophysiologische Er-
forschung der Auslöser und Regulatoren des Verhal-
tens. Fortschritte in der Neurophysiologie erfolgen 
daher v.a. von einer Seite, die dem Behaviorismus 
kritisch gegenübersteht (z.B. durch E. von Holst).

Mit den Ansätzen der vergleichenden Verhaltens-
forschung, der Verhaltensphysiologie und der Verhal-
tensökologie (s.u.) gerät der Behaviorismus seit den 
1930er Jahren zunehmend in den Hintergrund. In den 
Mittelpunkt rücken dagegen Fragen nach den neu-
ronalen Ursachen und Mechanismen des Verhaltens 
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sowie nach den evolutionären Konsequenzen und 
Strategien, insbesondere des ↑Sozialverhaltens. Als 
ein Ziel der Forschung formuliert Pawlow 1932 die 
Vereinigung des psychologischen und des physiolo-
gischen Ansatzes und betrachtet es als »vollkommen 
gerechtfertigte Tendenz, die Erscheinungen der so-
genannten psychischen Tätigkeit auf physiologische 
Tatsachen zurückzuführen, d.h., das Physiologische 
mit dem Psychologischen, das Subjektive mit dem 
Objektiven zu vereinigen, zu identifizieren. Dies ist 
meiner Überzeugung nach gegenwärtig die wichtigs-
te wissenschaftliche Aufgabe«.69

Der ethologische Funktionalismus
Ausgehend von dem funktional als ↑Organisation 
bestimmten und funktional in der ↑Physiologie ge-
gliederten Begriff des Organismus wird auch der 
Umweltbezug des Organismus in der Ethologie funk-
tional systematisiert. Dass es Funktionsbegriffe sind, 
die den Gegenstand gliedern, ist in der Ethologie tat-
sächlich offensichtlicher als in anderen Bereichen der 
Biologie. Sämtliche Titel für den Umweltbezug des 
Organismus – seien sie Ernährung, Flucht, Schutz, 
Sexualität oder andere – stellen funktionale Begriffe 
dar (↑Funktion; Zweckmäßigkeit). Die Verhaltens-
weisen werden im Hinblick darauf identifiziert und 
zu einer Einheit zusammengefasst, welche Wirkung 
sie auf den Organismus haben. Der eine funktionale 
Umweltanspruch kann auf den unterschiedlichsten 
Mechanismen beruhen, z.B. kann Ernährung durch 
Weiden, Strudeln, Filtrieren, Sammeln, Ködern, Fal-
lenstellen, Jagen etc. erfolgen. Die Vielfalt der kau-
salen Mechanismen ändert doch nichts an der Einheit 
ihres funktionalen Ertrags; also nicht die physikali-
sche Ähnlichkeit der Mechanismen (oder auch ihre 
phylogenetische Verwandtschaft), sondern die Ge-
meinsamkeit ihrer funktionalen Wirkung liefert eine 
Systematik der Verhaltensweisen. Diese Systematik 
ergibt sich – zumindest in ihren oberen Begriffen 
– weitgehend unabhängig von der detaillierten kau-
salen Erforschung des Verhaltens. In der Ethologie 
werden oftmals funktionale Bezüge aufgestellt, be-
vor die genauen kausalen Verhältnisse geklärt sind. 
Ein Jagdverhalten ist auch dann schon ein Jagdver-
halten, wenn die ihm zugrundeliegenden kausalen 
Mechanismen noch nicht im Detail bekannt sind. 
Und die Klärung dieser Mechanismen wird nichts 
daran ändern, dass es sich bei dem gezeigten Ver-
halten um ein Jagdverhalten handelt. Das Verhalten 
eines Organismus wird so quasi im Vorgriff auf die 
kausale Analyse funktional gegliedert.

In der Vorgängigkeit und Unabhängigkeit der 
funktionalen Analyse gegenüber der kausalen verhält 

es sich mit den ethologischen Grundbegriffen ähn-
lich wie mit den mentalen und sozialen Begriffen der 
Geistes- und Sozialwissenschaften. Dem, was funk-
tional oder mental eine Einheit bildet, entspricht auf 
physischer Ebene oft nur eine Aufzählung disjunkter 
Elemente.70

Das funktionalistische Moment im Verhaltensbe-
griff wird von den frühen Ethologen, die oft gleich-
zeitig Psychologen sind, klar gesehen. Ein Verhalten 
wird von ihnen im Hinblick darauf identifiziert, wel-
che Wirkung es für den Organismus erzielt. So stellt 
W. Wundt in seinen ›Grundzügen der physiologi-
schen Psychologie‹ (1874/1903) klar, »dass man die 
Triebe nicht sowohl nach den Gefühlen und Affecten, 
von denen sie ausgehen, als nach den Zwecken zu 
classificiren pflegt, auf die sie gerichtet sind«.71

In der englischsprachigen »Tierpsychologie« ist es 
am Anfang der Instinktbegriff, an dem die teleolo-
gische Komponente des Verhaltens am deutlichsten 
wird. Neben seiner funktionalen Komponente, die 
Verhalten allgemein charakterisiert, erfolgt über den 
Instinktbegriff (oder den oft als synonym verstande-
nen Triebbegriff) auch eine Auffächerung der ver-
schiedenen Umweltbezüge des Organismus. 

Deutlich ist auch W. McDougall 1923 in der Her-
vorhebung der Zweckmäßigkeit von Verhalten: »Pur-
posive action is the most fundamental category of 
psychology; just as the motion of a material particle 
according to the mechanical principles of Newton’s 
laws of motion has long been the fundamental catego-
ry of physical science. Behavior is always purposive 
action, or a train or sequence of purposive actions«.72 
Die Zweckmäßigkeit des Verhaltens bezieht McDou-
gall nicht nur auf das zweckesetzende Handeln des 
Menschen, sondern gleichermaßen auf das Verhalten 
der Tiere. Beide fasst er zu einer einheitlichen »Klas-
se von Bewegungen«73 zusammen und stellt sie dem 
zweiten Bewegungstyp in der Natur, den mechani-
schen Bewegungen, gegenüber. Die Zweckmäßigkeit 
des Verhaltens liegt für McDougall darin, dass – auch 
bei niederen Tieren – eine Antizipation eines Zielzu-
standes vorliegt. Das Verhalten erfolge im Hinblick 
auf einen in der Zukunft liegenden und durch das 
Verhalten zu erreichenden Zustand. Das Erreichen 
des Zielzustandes sei der Grund und die Motivation 
für das Einsetzen des Verhaltens.

Die Ansätze McDougalls werden von E.C. Tol-
man, dem Begründer der »Zweckpsychologie«, fort-
geführt. Tolman ist bestrebt, die mentalistischen Ele-
mente, die sich noch in McDougalls Darstellungen 
finden, völlig zu vermeiden und so die Zweckmäßig-
keit als eine objektive Eigenschaft von Verhalten zu 
verstehen: »Purpose [...] is itself but an objective as-
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pect of behavior«.74 Ebenso wie McDougall gibt auch 
Tolman eine Klassifikation der Instinkte auf funktio-
naler Grundlage (↑Instinkt: Tab. 129; ↑Verhalten).

Ethologie als Regulationslehre
Weil die Relation des Organismus zu seiner Umwelt 
das Thema der Ethologie ist und weil diese Relation 
zumindest zum Teil durch die Begriffe von Störung, 
Steuerung und Regulation zu kennzeichnen ist, weist 
die Ethologie viele Aspekte einer Lehre der Regula-
tion auf. Allgemein könnte man sagen: Die Ethologie 
betrifft den Umweltbezug und insbesondere die Re-
gulation der über die Physiologie konstituierten orga-
nisierten Systeme. Als angewandte Regulationslehre 
ist sie damit immer auf den Gegenstand funktional 
bezogen, den es zu regulieren gilt: Verhaltensweisen 
sind also insofern funktional als Mittel für die Belan-
ge des Organismus zu interpretieren.

Von verschiedener Seite ist das Verhalten von Or-
ganismen selbst mit dem Mechanismus der Regula-
tion, genauer der Regelung, identifiziert worden. So 
versteht H.S. Jennings 1906 mit einem noch nicht 
sehr spezifischen Begriff der Regulation allgemein 
das »Verhalten als Regulation«.75 Ein Organismus sei 
bestrebt, für ihn günstige Zustände aufzusuchen und 
schädlichen Einflüssen aus dem Weg zu gehen.

Ausgehend von dem spezifischeren kybernetischen 
Begriff der ↑Regulation bestimmt W.T. Powers 1973 
Verhalten generell als einen Mechanismus der Rück-
kopplung: »All behavior involves strong feedback 
effects, whether one is considering spinal reflexes or 
self-actualization. Feedback is such an all-pervasive 
and fundamental aspect of behavior that it is as in-
visible as the air we breathe. Quite literally it is be-
havior«.76 Als Mechanismus der Rückkopplung muss 
ein Verhalten nach Powers verstanden werden, weil 
der wesentliche Punkt der Relation des Organismus 
zu seiner Umwelt dessen Stabilisierung betrifft. Die 
Umwelt wird als Vorrat lebenswichtiger Ressourcen 
genutzt, und die von ihr ausgehenden Gefahren wer-
den durch Aktionen des Organismus abgewendet. 
Beide Komplexe erfolgen in der Regel über Wahr-
nehmungen des Organismus, so dass sich mit Powers 
sagen lässt, Verhalten bestehe in der Kontrolle der 
Wahrnehmung: »To behave is to control percepti-
on«.77 In der ethologischen Regulation erfolgt eine 
Stabilisierung der Einheit des Organismus – einer-
seits mit Hilfe der Ressourcen und anderseits in Ab-
wendung der Gefahren aus der Umwelt. Verhalten 
kann damit auch allgemein als »Regulation der Re-
lation zwischen Organismus und Umwelt« bestimmt 
werden, wie es 2001 bei O. Düßmann heißt.78

Vergleichende Psychologie
Die Bezeichnung ›vergleichende Psychologie‹ er-
scheint Ende des 18. Jahrhunderts in Bezug auf die 
Methode des Vergleichs des Verhaltens von Men-
schen und Tieren (Klügel 1782: »vergleichende Psy-
chologie, besonders von den Seelen der Thiere«79; 
Liebsch 1808: »vergleichende Psychologie«80; Chi-
averini 1815: »psychologie comparée«81; Bennett 
1826: »comparative psychology«82). Die Bezeich-
nung bezieht sich aber vielfach auch auf Vergleiche 
zwischen verschiedenen Menschen (so 1851 bei La-
zarus83).

Eine komparative Sicht auf das Verhalten der Tie-
re findet sich, seitdem der Mensch das Verhalten der 
Tiere für sich zu nutzen weiß (d.h. schon länger als 
es Menschen gibt). Der Vergleich kann sich auf das 
Verhalten von Organismen verschiedener Arten oder 
auf den Vergleich des menschlichen Handelns mit 
dem Verhalten der Tiere beziehen. Eine vergleichen-
de Psychologie in diesem Sinne findet sich bei Aris-
toteles84 und im Anschluss an ihn in der Scholastik, 
etwa bei Albertus Magnus85. Seit dem Mittelalter sind 
Stufenleitervorstellungen entwickelt worden, die die 
Organismen nach ihren Verhaltensweisen gruppieren 
und an die Spitze den Menschen stellen. 

Bis ins 19. Jahrhundert steht das Verhalten der Tie-
re in erster Linie im Hinblick auf seine Ähnlichkeit 
zum menschlichen Handeln zur Diskussion, z.B. in 
Bezug auf die Frage, wie weit dem Verhalten der Tie-
re ↑Intelligenz, ↑Bewusstsein oder Moral (↑Kultur) 
zugrunde liegt. Das Verhalten der Tiere erscheint in 
dieser Perspektive als das von unterentwickelten, 
»kleinen Menschen«.86 Eine ausführliche Darstel-
lung und Diskussion der Intelligenz im Verhalten der 
Tiere liefert C.G. Le Roy in der zweiten Hälfte des 
18. Jahrhunderts.87 Le Roy fordert als Ziel der Unter-
suchung des Verhaltens der Tiere die Erstellung ei-
nes vollständigen Inventars der Verhaltensweisen für 
jede Tierart, eines Ethogramms, wie es später heißt 
(↑Verhalten). Auch J. Gregory hält es 1766 für ein 
Desiderat, der vergleichenden Betrachtung der Ana-
tomie eine vergleichende Lehre der Lebensweise der 
Tiere an die Seite zu stellen (»the comparative Ani-
mal Oeconomy of Mankind and other Animals, and 
comparative Views of their States and manner of life, 
have been little regarded«).88

Im 19. Jahrhundert ist die z.T. vermenschlichende 
Betrachtung des Verhaltens der Tiere als Ausdruck 
ihrer Seele verbreitet. Dies belegen z.B. die Arbeiten 
von P. Scheitlin89, C.G. Carus90, W. Wundt91 oder M. 
Perty92. 

Als Gründer und Namensgeber der wissenschaftli-
chen vergleichenden Psychologie gilt P. Flourens, ein 
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Schüler G. Cuviers. Flourens stellt v.a. in den 20er 
Jahren des 19. Jahrhunderts vergleichende Studien 
am Gehirn von Wirbeltieren an und untersucht den 
Zusammenhang zum Verhalten der Tiere. Mit seiner 
Psychologie comparée von 1864, die im Wesentli-
chen eine Sammlung älterer Arbeiten unter einem 
neuen Titel ist, hat er die vergleichende Psychologie 
als neue Wissenschaft begründet.93 

Im engeren Sinne bezieht sich der Titel ›verglei-
chende Psychologie‹ auf eine Betrachtung des Ver-
haltens der Tiere aus einer deszendenztheoretischen 
Perspektive. Pioniere in dieser Hinsicht sind in der 
zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts C. Darwin94, G.J. 
Romanes95 und C.L. Morgan96. Morgan steht einer 
vergleichenden Perspektive auf psychische Phäno-
mene anfangs allerdings eher skeptisch gegenüber, 
weil er die Introspektion für die einzige Methode der 
Psychologie hält. Erst unter dem Einfluss evolutio-
närer Überlegungen ändert Morgan Ende der 1880er 
Jahre seine Meinung. Im deutschen Sprachraum ist 
es G.H. Schneider, der 1880 eine »vergleichende 
Willenslehre« vorlegt.97

Tierpsychologie
Der Terminus ›Tierpsychologie‹ erscheint vereinzelt 
seit Ende des 18. Jahrhunderts (Anonymus 1798: 
»ein der Sache gewachsener Mann [soll] eine Thier-
Psychologie (an der es noch durchaus fehle) sch-
reiben«98; Anonymus 1804: »Thier-Psychologie«99; 
Anonymus 1819: »Thierpsychologie«100; Dureau de 
la Malle 1830: »psychologie animale«101; Anonymus 
1838: »animal psychology«: »the study […] of the 
laws and facts of passion, sensation, reason, &c., in 
animals«102; Scheitlin 1840: »Thierseelenkunde«; 
von Feuchtersleben 1845: »Zoo-psychologie«103; 
Carus 1846: »Zoopsychologie«104). Mit den ersten 
Monografien zu diesem Thema in den 1840er Jahren 
verbreitet sich sowohl die Kenntnis des Forschungs-
feldes als auch der Bezeichnung für sie.105 Aber erst 
gegen Ende des Jahrhunderts kann von einer Etab-
lierung des Terminus zur Bezeichnung einer biologi-
schen Teildisziplin die Rede sein.106

Der Wert der Tierpsychologie wird anfangs v.a. in 
einer vergleichenden Perspektive für die Psychologie 
des Menschen gesehen. So heißt es 1830 bei Hohn-
baum und Jahn, es sei eine Voraussetzung für die 
Entstehung einer haltbaren Psychologie, dass man 
»die Menschenpsychologie auf die Thierpsychologie 
baut, eine vergleichende Psychologie gründet«. Die 
Psychologie werde nur dann zu einer Wissenschaft, 
wenn die seelischen Prozesse in gleicher Weise wie 
die physiologischen vergleichend analysiert werden: 

»wenn man das Gehirn und die übrigen Gebilde des 
Nervensystems (denn der Geist ist dieser Organe Le-
bensthätigkeit […]) eben so betrachtet und behandelt, 
wie man den übrigen Organismus, die Leber, die Lun-
ge, das Blut, ansieht und erforscht«.107 Im Anschluss 
an diese Vorstellungen wird die Tierpsychologie seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts als eine »vergleichende 
Psychologie« betrieben (s.o.). Für Hohnbaum und 
Jahn kann die Tierpsychologie darüber hinaus etwas 
zur Begründung der Ethik leisten, wie dies in ihren 
Fragen zum Ausdruck kommt: »Was lehrt die Thier-
psychologie über die moralische Welt, über jene 
Welt, in der, wie man sagt, die Ideen des Schönen, 
Guten, Wahren herrschen etc..? […] findet nicht die 
moralische Natur des Menschen auch ihre Deutung 
in den Regungen und Spuren einer moralischen Na-
tur, welche uns in der Thierwelt, in den Sitten der 
Thiere, wie die Franzosen sagen, begegnet?«108

Enthalten ist in dem Ausdruck ›Tierpsychologie‹ 
ein Verweis auf die ›Psyche‹ und damit auf die antike 
Seelenlehre. Nach dieser Lehre kommt nicht nur den 
Tieren, sondern auch den Pflanzen eine Seele, wenn 
auch eine niederer Stufe, zu: die Pflanzenseele.109 Im 
18. und 19. Jahrhundert verliert der Begriff der Seele 
zwar weitgehend seine wissenschaftliche Funktion 
als ein Erklärungsprinzip – trotzdem entwickelt sich 
eine Pflanzenpsychologie parallel zur Tierpsycholo-
gie. Der Ausdruck erscheint seit den 1830er Jahren 
(von Reider 1831: »Pflanzenpsychologie«110; Pfeil 
1850: »ob man sich nicht auch eine Pflanzenpsy-
chologie denken kann, wenn man diesen Ausdruck 
gebrauchen darf«111; Boscowitz 1860; Pouchet 1864: 
»psychologie végétale«112; Fullerton 1906: »plant 
psychology«113). Der Botaniker J.E. Taylor ist 1884 
der Auffassung, ein Leben ohne psychologisches 
Verhalten (»psychological action«) könne es nicht 
geben, und er fordert daher eben eine Pflanzenpsy-
chologie (»Vegetable Psychology«).114 Der eigentli-
che wissenschaftliche Versuch der Begründung ei-
ner Pflanzenpsychologie wird aber auf R. Francé zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts zurückgeführt.115 Eine 
Psychologie der Pflanzen sieht Francé dadurch ge-
rechtfertigt, dass auch das Leben der Pflanzen psy-
chische Qualitäten aufweist, z.B. Empfindungen, Be-
dürfnisse, Spontaneität, Streben und Individualität. 
Handlungen gelten für Francé nicht als ein Privileg 
von Tieren und Menschen, sondern auch Pflanzen 
zeigen Handlungen, z.B. »Reizhandlungen« »Regu-
lationshandlungen« und auch planvoll zweckmäßige 
und freie Handlungen. Francés Bemühungen um die-
se neue wissenschaftliche Disziplin findet allerdings 
wenig Resonanz. Ihm wird u.a. vorgeworfen, mit 
der Seele einen Begriff zu exponieren, der eine blo-
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ße Abstraktion darstellt: »Eine Abstraktion, ein Be-
griff kann aber weder Ursache noch Erklärung eines 
Wirklichen sein«116.

Die Popularität der Psychologie am Ende des 19. 
Jahrhunderts führt nicht nur zu einer Tier- und Pflan-
zenpsychologie, sondern auch zu einer »Cellular-
Psychologie«, die E. Haeckel begründet und deren 
Gegenstand die »Zellseelen« sind, d.h. die Empfin-
dungsprozesse, die auf Zellebene ablaufen.117

Die Verbreitung und allgemeine Akzeptanz des 
Ausdrucks ›Psyche‹ für die Pflanzen und Tiere beruht 
aber nicht nur auf einem Bezug zur antiken Tradition. 
Sie hängt auch mit der beobachteten Spontaneität und 
Gerichtetheit des Verhaltens der Tiere zusammen. 
Analog zum Konzept des Willens im menschlichen 
Seelenleben werden die Instinkte als zentrale, den 
Umweltbezug steuernde Instanzen entworfen.118

Kritik an der Zuschreibung einer Seele oder Psy-
che zu den Tieren wird aber bereits seit dem 17. 
Jahrhundert, besonders prominent durch R. Descar-
tes, geäußert (↑Organismus/Mechanismus). Mit der 
Etablierung der ›Tierpsychologie‹ am Ende des 19. 
Jahrhunderts gewinnt die Frage besondere Aktuali-
tät und wird viel diskutiert. So beantwortet A. Bethe 
die Frage, ob Ameisen und Bienen über »psychische 
Qualitäten« verfügen, 1898 negativ.119 Allerdings ver-
fügt Bethe über einen schwachen Begriff davon, was 
eine psychische Qualität ist, nämlich die Fähigkeit, 
»modificirt zu handeln«120, d.h. durch im Laufe des 
Lebens erworbene Erfahrungen das Verhalten zu än-
dern, also schlicht Lernen. Mit dem späteren Wissen, 
dass Ameisen und Bienen, ja sogar Einzeller lernen 
können121, müssen ihnen nach Bethes Maßstab also 
auch psychische Qualitäten zugeschrieben werden. 
Mit der Entwicklung unterschiedlicher Methoden 
in Psychologie (des Menschen) und Ethologie (der 
Tiere) wird die einheitliche Bezeichnung aber zuneh-
mend fragwürdig.

Der Terminus ›Tierpsychologie‹ bleibt aber bis in 
die 1970er Jahre relativ weit verbreitet zur Bezeich-
nung des wissenschaftlichen Studiums des Verhaltens 
der Tiere.122 Dies hängt auch damit zusammen, dass 
eines der ältesten Organe der Ethologie, die ›Zeit-
schrift für Tierpsychologie‹, seit ihrem Erscheinen 
im Jahr 1937 diesen Titel trägt und dieser erst 1985 
geändert wird (in ›Ethology‹).

Vergleichende Verhaltensforschung
Der Terminus ›Vergleichende Verhaltensforschung‹ 
wird 1935 von W. Fischel eingeführt.123 Auch F.J.J. 
Buytendijk verwendet ihn beiläufig 1938: »Einer 
wirklich vergleichenden Verhaltensforschung fällt 

die Aufgabe zu, Aehnlichkeit und Unterschied, d.h. 
die Analogien zwischen den technischen Ausfüh-
rungsprinzipien und ihren besonderen Anwendungen 
in verschiedenen Organisationsplänen, Lebensstilen, 
Umwelten aufzudecken. […] Es gibt in der Tierwelt 
eine Typologie des Verhaltens unabhängig von der 
Stellung der Art im zoologischen System. Jagen, Su-
chen, Greifen, Töten, Lauern, Fliehen, Kämpfen usw. 
sind sich überall ähnlich«.124 Weithin bekannt wird 
der Terminus aber erst durch einen programmatischen 
Aufsatz von K. Lorenz aus dem Jahr 1939.125 Schon 
1937 schließt Lorenz einen programmatischen Arti-
kel mit dem Satz: »Nur auf vergleichend stammes-
geschichtlicher Grundlage kann eine über objektive 
Verhaltenslehre hinausbauende vergleichende Psy-
chologie fußen«.126 Lorenz verbindet mit dem neuen 
Titel auch eine neue Ausrichtung der Verhaltensfor-
schung. Wichtige Anstöße bilden dabei einerseits 
die Kritik der Reflextheorie und die Beobachtung 
der spontanen Aktivität von Organismen (↑Verhal-
ten/Reflex) sowie andererseits die Betrachtung des 
Verhaltens als Resultat einer phylogenetischen Ent-
wicklung, über die in gleicher Weise die Feststellung 
von Homologien möglich ist wie für morphologische 
Merkmale. In der Retrospektive betont Lorenz be-
sonders die Bedeutung seiner Einsicht in die über 
Arten und Gattungen hinweg bestehende Konstanz 
von bestimmten »Bewegungsweisen« von Orga-

Abb. 120. Vergleich der Körperhaltung während des 
»Scheinputzens« bei der Balz der Männchen von drei ver-
schiedenen Entenarten (von oben nach unten: Stockente, 
Knäckente und Mandarinente) (zusammengestellt aus Lo-
renz, K. (1941). Vergleichende Bewegungsstudien an Anati-
nen. J. Ornithol. Erg.bd. 3, 194-293: 217, 248, 285).
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nismen verschiedener Arten.127 Die Konstanz deute 
darauf hin, so Lorenz, »daß diese Bewegungsformen 
phylogenetisch entstanden und im Genom verankert 
sind«.128 Die Wissenschaftlichkeit der Ethologie hän-
ge daran, diese Bewegungsweisen, also das Verhal-
ten, als eine durch die Evolution geformte Manifesta-
tion von Lebewesen zu sehen – in strenger Analogie 
zu morphologischen Merkmalen: »Die Entdeckung 
der Homologisierbarkeit von Bewegungsweisen ist 
der archimedische Punkt, von dem aus die Ethologie 
oder vergleichende Verhaltensforschung ihren Ur-
sprung genommen hat«.129 Die Verhaltensforschung 
war so in ihren Anfängen wesentlich vergleichende 
Verhaltensforschung. Die Begründung dieser verglei-
chenden Methode verbindet Lorenz mit den Untersu-
chungen O. Heinroths130 und C.O. Whitmans an der 
Wende zum 20. Jahrhundert. Whitman fordert 1899, 
Instinkte ebenso wie strukturelle Merkmale von Or-
ganismen vom Standpunkt der phylogenetischen Ab-
stammung aus zu untersuchen: »Instinct and struc-
ture are to be studied from the common standpoint of 
phyletic descent«.131

Bereits von C. Darwin und seinen unmittelbaren 
Nachfolgern wird vorgeschlagen, die Instinkte ge-
nauso wie morphologische Merkmale der Organis-
men als durch die Selektion geformt zu betrachten 
und zu analysieren. Darwin bekennt in der dritten 
Auflage des ›Origin‹ von 1861: »I can see no dif-
ficulty in natural selection preserving and continually 
accumulating variations of instinct to any extent that 

was profitable«.132 Die 
Parallele wird 1880 auch 
von G.H. Schneider for-
muliert: »Die Zoologen 
begreifen jetzt, daß sich 
in der geistigen Entwi-
ckelung der animalischen 
Wesen dieselbe Stufenfol-
ge und dieselben Gesetze 
der Anpassung und Ver-
erbung offenbaren müs-
sen als wie in der mor-
phologischen«.133 Weiter 
heißt es bei Schneider, die 
Triebe seien ebenso als 
ein »Product der Selec-
tion« anzusehen wie die 
physiologischen Funktio-
nen.134 Deutlich in dieser 
Hinsicht äußert sich 1891 
auch H.E. Ziegler: »Die 
Principien, welche für die 
morphologische Betrach-

tung der Organe aufgestellt sind, sie gelten alle auch 
für die Instincte; auch hinsichtlich dieser spricht man 
von Homologie, Analogie und Parallelentwicklung, 
von individueller Variation, natürlicher Züchtung 
und daraus resultirender Zweckmäßigkeit«.135

Der vergleichende Aspekt spielt bis in die Gegen-
wart in der Verhaltensforschung eine wichtige Rolle. 
Jüngere, explizit wissenschaftstheoretische Reflexio-
nen auf den Status der Disziplin betonen die kompa-
rative, an der Evolutionstheorie orientierte Seite der 
Ethologie, deren »logische Struktur« der der kom-
parativen Anatomie ähnele und die als gemeinsames 
Dach für die spezialisierteren Richtungen der Verhal-
tensökologie und Soziobiologie fungieren könne.136

Perilogie
Der Terminus ›Perilogie‹ (abgeleitet von griech. 
›περί‹ »Umgebung«) geht auf E. Haeckel zurück. 
Das Wort taucht erstmals in einer Tabelle auf, die 
Haeckel dem Abdruck seiner Antrittsvorlesung in 
Jena beifügt, die aber nicht in den ersten Drucken 
der Vorlesung, sondern erst in seinen ›Gesammelten 
populären Vorträgen‹ von 1879 erscheint.137 In die-
ser Tabelle bestimmt Haeckel die Perilogie als die 
»Physiologie der Beziehungen« und ordnet ihr die 
Ökologie als »Haushaltslehre« und die Chorologie 
als »Verbreitungslehre« unter. Weil Haeckel aus-
drücklich darauf hinweist, dass es in der Perilogie 
ausschließlich um die Beziehungen des Organismus 

Abb. 121. Begrüßungszeremonien von Lachmöwen (links), Zwergmöwen (Mitte) und Sil-
bermöwen (rechts) (aus Tinbergen, N. (1959). Comparative studies of the behavior of gulls 
(Laridae): a progress report. Behaviour 15, 1-70: 40f.).
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zu seiner Außenwelt geht138, ist die Peri-
logie nicht zu identifizieren mit der 1866 
von Haeckel so genannten »Relations-
Physiologie«, weil diese es auch mit in-
nerorganismischen Beziehungen zu tun 
hat.139 Später verwendet Haeckel selbst 
das Wort nur noch selten140, es taucht 
aber unter Verweis auf Haeckel in biolo-
gischen Wörterbüchern auf, so bei H.E. 
Ziegler, der es 1907 definiert als »die 
Lehre von den Beziehungen der Tiere 
zur Umgebung und überhaupt zur Au-
ßenwelt«.141 Seit dieser Zeit ist es weit-
gehend in Vergessenheit geraten, allein 
in der französischsprachigen Biologie 
hat es noch eine gewisse Verbreitung. 

Für den deutschen Sprachraum 
kommt W. Schwenke 1979 auf das Wort 
zurück. Schwenke distanziert sich je-
doch gleichzeitig von dem Ausdruck, 
weil es seiner Meinung nach keine eige-
ne Wissenschaft der Umweltbeziehung 
in der Biologie geben kann: »Die aus 
dem Zusammenhang gerissenen, den 
Umwelteinfluß betreffenden Fragen aus 
allen Disziplinen der Zoologie ergeben, 
nebeneinandergestellt, noch keine eige-
ne Disziplin«.142 Nicht ganz ungeeignet 
erscheint die Bezeichnung allerdings, 
weil das Wort ausgehend von dem zent-
ralen Aspekt des Verhaltens geformt ist: 
der Beziehung eines Organismus zu sei-
ner Umwelt.143

Verhaltensbiologie
Parallel zu dem Terminus ›Ethologie‹ 
etabliert sich seit Mitte der 1950er Jah-
ren der Ausdruck ›Verhaltensbiologie‹ 
(engl. »behavioral biology«) für die 
Wissenschaft des Verhaltens (Zippelius 
& Goethe 1947).144 Nach J.P. Scott be-
trifft die Verhaltensbiologie allein das 
Verhalten der Tiere; die Ethologie um-
fasse dagegen auch das Verhalten des 
Menschen (in der so genannten Huma-
nethologie; ↑Kultur). Im Deutschen ist 
dagegen auch von der ›Verhaltensbio-
logie des Menschen‹ die Rede.145 Auch 
wenn das Verhalten der Menschen und 
Tiere als Gegenstand der einen biolo-
gischen Teildisziplin genommen wird, 
werden doch immer wieder, besonders 

Abb. 122. Stammbaum von Enten und Gänsen, erstellt auf der Grundlage 
von Verhaltenseinheiten der Balz, die als Homologien gedeutet werden. Der 
Stammbaum umfasst 18 Arten von Enten und zwei Gattungen von Gänsen 
(19: Anser, 20: Branta). Erläuterung: »Die senkrechten Linien stellen Ar-
ten, die waagerechten die diesen gemeinsamen Merkmale dar. Ein Kreuzchen 
bedeutet das Fehlen des Merkmals bei der an der betreffenden Stelle von 
der Merkmallinie gekreuzten Art. Ein Kreis bedeutet besonderes Hervortre-
ten und Differenzierung des Merkmals, ein Fragezeichen Unwissenheit des 
Verfassers« (aus Lorenz, K. (1941). Vergleichende Bewegungsstudien an 
Anatinen, in: Über tierisches und menschliches Verhalten, Bd. 2, München 
1965, 13-113: 113).
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von Anthropologen, auch die Unterschiede und da-
mit die Eigenständigkeit der Humanethologie betont 
(Freeman 1967: »the science of human ethology […] 
must be based on the observational and experimental 
study of human behaviour as such, and not on extra-
polations from other animal species«).146

Verhaltensphysiologie
In einer Ankündigung eines Vortrags verwendet F. 
Brock, ein Schüler, J. von Uexkülls, den Ausdruck 
1934.147 Zu einem Terminus entwickelt er sich aber 
erst seit den 1950er Jahren. In den frühen 50er Jah-
ren werden Untersuchungen zu den physiologischen 
Grundlagen des Verhaltens als ›verhaltensphysiolo-
gisch‹ bezeichnet.148 Ein ›Symposium über Verhal-
tensphysiologie‹ findet im Juni 1950 in einer Vorläu-
fereinrichtung des späteren Max-Planck-Instituts in 
Wilhelmshaven statt.149 Der Ansatz ist besonders mit 
den Studien E. von Holsts verbunden, der es seit den 
1930er Jahren unternimmt, eine »Brücke« von der 
»Nervenphysiologie« zur »Psychologie« zu schlagen, 
indem er die neuronalen Mechanismen der Auslösung, 
Koordination und Steuerung komplexer Bewegungs-
muster untersucht.150 Der Ausdruck ›Verhaltensphy-
siologie‹ verbreitet sich insbesondere, nachdem die 
Max-Planck-Gesellschaft 1954 beschließt, ein ›Max-
Planck-Institut für Verhaltensphysiologie‹ zu gründen, 
das zunächst in Buldern in Westfalen stationiert ist, ab 
Februar 1956 in Oberbayern neu erbaut und im Sep-
tember 1958 eingeweiht wird.151 Der Terminus wird 
1959 aus dem Deutschen ins Englische übernommen 
(Richards 1959: »behavioral physiology«).152

Alternativ zu ›Verhaltensphysiologie‹ wird gele-
gentlich die Bezeichnung Ethophysiologie (Segaar 
1961: »ethophysiology«153; Koehler 1963: »Etho-
physiologie«154) verwendet. N. Tinbergen bezeichnet 
1951 als Ethophysiologen (»etho-physiologists«) sol-
che (zukünftigen) Biologen, in deren Arbeiten sich 
die Bemühungen von Ethologen und Neurophysio-
logen um ein Verständnis der neuronalen Auslösung 
und Steuerung von Verhaltensweisen vereinen.155 Pa-
radigmatisch für diese Richtung sind nach Tinbergen 
die Untersuchungen von W.R. Hess und M. Brügger 
zur lokalen Reizung von Hirnregionen, die zu einem 
geordneten Verhalten auf einer hohen Integrations-
ebene führen (z.B. zur Auslösung von Nahrungsauf-
nahme-, Schlaf- oder Defäkationsverhalten).156

Eine andere alternative Bezeichnung für ›Verhal-
tensphysiologie‹ lautet Neuroethologie. Der Aus-
druck wird 1963 von J.L. Brown und R.W. Hunsper-
ger geprägt.157 Gegenstand der Neuroethologie sind 
die spezifisch neuronalen Grundlagen des Verhal-

tens. Es geht dabei u.a. um folgende Fragen158: die 
Erkennung von Signalen, d.h. ihre Unterscheidung 
von irrelevanten Umwelteindrücken; die Mittel des 
Erwerbs, der Speicherung und des Abrufens von 
Informationen im ZNS; die neurophysiologischen 
Grundlagen der Motivation für ein Verhalten; die 
zentralnervösen Mechanismen der Koordination und 
Kontrolle von Verhalten; die ontogenetische Ent-
wicklung von Verhaltensmustern in ihren neuronalen 
Grundlagen. Insgesamt stellt die Neuroethologie da-
mit eine Verbindung von Verhaltensstudien in klas-
sischer Manier zu neurophysiologischen Laborunter-
suchungen her.159 Enge Verbindungen bestehen zur 
Informatik und Theorie der Datenverarbeitung, inso-
fern mit ähnlichen Modellen zur hierarchischen oder 
netzförmigen Organisation der neuronalen Struktu-
ren gearbeitet wird.

Verhaltensökologie
Der Ausdruck ›Verhaltensökologie‹ wird zuerst im 
Englischen gebildet: C.P. Stone schlägt den Termi-
nus 1943 für eine bis zu seiner Zeit unterbelichtete 
Seite der »Tierpsychologie« vor (»Behavioral Eco-
logy«).160 Wenig später wird der Ausdruck auch von 
psychologischer Seite für das menschliche Verhalten 
in der Gemeinschaft verwendet.161 Ende der 1950er 
Jahre wird er dann aber erneut als Titel für eine 
grundlegende biologische Disziplin eingeführt.162 
Als deutsche Übersetzung für das englische Wort 
wird zunächst (das der Sache angemessenere) Öko-
Ethologie vorgeschlagen163, bevor sich ›Verhaltens-
ökologie‹ etabliert164.

Nach J.R. Krebs und N.B. Davies, zwei der Pro-
tagonisten dieser neuen Disziplin, geht es in der 
Verhaltensökologie um das Studium des Verhaltens 
von Organismen aus einer evolutionstheoretischen 
Perspektive. Es soll ermittelt werden, inwiefern das 
gezeigte Verhalten die Gesamtfitness (↑Anpassung) 
eines Organismus maximiert.165 Thema ist damit der 
»Überlebenswert des Verhaltens« und der »Beitrag, 
den das Verhalten zum Fortpflanzungserfolg lie-
fert«166, und zwar des eigenen oder der Verwandten. 
Kennzeichnend für den verhaltensökologischen An-
satz sind Optimalitätsmodelle (z.B. »optimal fora-
ging theory«) und spieltheoretische Methoden (z.B. 
das Konzept der »evolutionär stabilen Strategie«; 
↑Sozialverhalten). Konzepte, die aus ökonomischen 
Theorien stammen, und mathematische Modellierun-
gen sind damit kennzeichnend für verhaltensökologi-
sche Untersuchungen. 

Als ökologisch wird der Ansatz gesehen, weil es 
um die Erklärung der komplexen Einbettung eines 
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Individuums in seine Umwelt geht, weil also Ver-
haltensweisen als Anpassungen an spezifische Um-
weltbedingungen interpretiert werden. Besonders in 
vergleichenden Untersuchungen von nahe verwand-
ten Arten wird eine Korrelation zwischen dem spezi-
fischen Verhalten von Organismen einer Art und ihrer 
jeweiligen Umwelt hergestellt. J. Crook, ein Pionier 
der Verhaltensökologie, versucht in den 1960er Jah-
ren mit diesem Ansatz, das Muster der Verbreitung 
der sozialen Organisation bei Webervögeln zu er-
klären. Er gelangt dabei zur Abgrenzung von zwei 
Typen: Webervögel, die bevorzugt im Wald leben, 
verhalten sich meist solitär und territorial, ernähren 
sich von Insekten, leben monogam, weisen einen ge-
ringen Sexualdimorphismus auf und bauen einzelne 
versteckte Nester; Webervögel, deren Habitat die of-
fene Savanne ist, leben dagegen meist in großen sozi-
alen Verbänden, ernähren sich von Samen, die sie in 
Gruppen suchen, nisten in Kolonien und haben meist 
auffällig gefärbte Männchen.167 Die verhaltensöko-
logische Erklärung dieser Korrelation geht von den 
Umweltverhältnissen, insbesondere der Nahrungs-
verteilung aus: Das unvorhersehbare Erscheinen und 
die geringe Häufung der Insektennahrung im Wald 
macht die Nahrungssuche als Individuum und damit 
die solitäre Lebensweise zu der erfolgreicheren Stra-
tegie; die Nahrungsverteilung erfordert außerdem, 
dass sich beide Partner bei der Brutpflege am Nest 
beteiligen, so dass die unauffällige Färbung beider 
Geschlechter von Vorteil ist. Ähnliche Erklärungen 
werden später für die Verbreitung des Sozialverhal-
tens von Primaten168 und Antilopen in Afrika169 ge-
geben.

Kognitive Ethologie
Den Ausdruck ›kognitive Ethologie‹ (»cognitive 
ethology«) prägt D.R. Griffin 1976.170 Nach Griffin 
befasst sich dieses Teilgebiet der Ethologie mit der 
Untersuchung von Tieren mit mentalen Erfahrungen 
(»mental experiences«). Kennzeichnend für den An-
satz der kognitiven Ethologie ist es, Erklärungen von 
Verhaltensweisen zu geben, die auf einen »Geist« bei 
Tieren zurückgreifen (↑Bewusstsein). Das anthro-
pomorphe Vokabular in der Ethologie ist nach dem 
Standpunkt der kognitiven Ethologen nur insofern 
problematisch, als die Tiere dem Menschen nicht äh-
neln. In vielen Fällen läge aber eine Ähnlichkeit vor 
(als Folge der stammesgeschichtlichen Verwandt-
schaft und Kontinuität), die damit auch die anthro-
pomorphe Sprache rechtfertige. Je nachdem, ob die 
mentalistische Sprache allein für eine Beschreibung 
oder auch für eine Erklärung des Verhaltens der Tiere 

verwendet wird, lässt sich eine schwache von einer 
starken Form der kognitiven Ethologie unterschei-
den.

C. Allen und M. Bekoff, zwei der Hauptvertreter 
der kognitiven Ethologie, sehen sich 1997 in der Tra-
dition der klassischen Ethologie, wie sie K. Lorenz 
und N. Tinbergen betrieben haben; bereichert werde 
der ältere Ansatz aber durch die Anwendung der Ko-
gnitionswissenschaften auf die Ethologie. Inhaltlich 
und methodisch charakterisieren die Autoren die ko-
gnitive Ethologie durch acht Punkte, die u.a. das das 
breite Methodenspektrum und den vergleichenden 
Ansatz, der  viele verschiedene Arten berücksichtigt, 
herausstellen (vgl. Tab. 60).

Kritisch wird gegen die kognitive Ethologie vor-
gebracht, dass die Zuschreibung von mentalen Fä-
higkeiten zu Tieren, die von kognitiven Ethologen 

1. Theoretische Unvoreingenommenheit
Untersuchung der kognitiven Fähigkeiten von Tieren 
ohne feststehende Erwartungen ausgehend von einer 
bestimmten Theorie

2. Vergleichender öko-ethologischer Ansatz
Konzentration auf vergleichende Fragen zur Evolution 
und Ökologie von Verhalten

3. Breites Artenspektrum
Untersuchung vieler verschiedener Arten, einschließlich 
Haustieren, unter Vermeidung der Rede von ›höheren‹ 
und ›niederen‹ Tieren

4. Tierzentrierter Ansatz
Beschreibung des Verhaltens aus der Perspektive des 
jeweiligen Tieres, möglichst unter den Bedingungen des 
natürlichen Lebensraums

5. Natürliche Bedingungen als Erklärungshorizont
Analyse der kognitiven Fähigkeiten auch bei in Gefan-
genschaft gehaltenen Tieren ausgehend von den natürli-
chen Bedingungen

6. Fokus auf das Individuum
Studium der individuellen Unterschiede in den kogniti-
ven Fähigkeiten

7. Methodenvielfalt
Verwendung von Daten, die auf sehr unterschiedliche 
Weise gewonnen sein können, von Anekdoten bis zu in 
systematischen Experimenten gewonnenen Ergebnis-
sen

8. Erklärungspluralismus
Festlegung nicht auf ein Erklärungsmuster, sondern Zu-
lassen eines breiten Spektrums an Erklärungstypen

Tab. 60. Kennzeichen des Ansatzes der kognitiven Ethologie 
(nach Allen, C. & Bekoff, M. (1997). Species of Mind. The 
Philosophy and Biology of Cognitive Ethology: xx).
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vorgenommen wird, nicht ausgehend von Freiland-
beobachtungen, sondern nur unter kontrollierten 
Laborbedingungen erfolgen könne.171 Kritisiert wird 
also das Missverhältnis von theoretischem Anspruch 
und methodischem Rüstzeug der kognitiven Etholo-
gie. Außerdem gilt die Verwendung von mentalisti-
schem und intentionalem Vokabular zur Beschrei-
bung und Erklärung von Tierverhalten grundsätzlich 
als problematisch. Es ist zumindest umstritten, ob 
dieses Vokabular für wissenschaftliche Zwecke hin-
reichend präzise gemacht werden kann.172 Nicht ein-
fach ist es bereits, die Objekte zu beschreiben und 
zu benennen, die Tiere rezipieren. So ist D. Dennett 
1969 der Meinung, es gebe in der englischen Spra-
che kein angemessenes Wort zur Bezeichnung eines 
Steaks in der Wahrnehmung eines Hundes (»what the 
dog recognizes this object as is something for which 
there is no English word«).173 Die Alltagspsycholo-
gie (»folk psychology«) sei daher ungeeignet, um das 
Verhalten der Tiere zu analysieren. Schließlich wird 
dieser Richtung der Ethologie vorgeworfen, dass die 
unbekümmerte Verwendung des mentalistischen Vo-
kabulars zur Beschreibung des Verhaltens der Tiere 
zur Einebnung der tatsächlich vorhandenen Unter-
schiede zwischen Mensch und Tier beiträgt.174

Die Bezeichnung ›kognitive Ethologie‹ ist in ers-
ter Linie in der philosophischen Literatur verbreitet. 
Manche Biologen, die mit der Untersuchung von ko-
gnitiven Prozessen bei Tieren befasst sind, verwen-
den den Terminus nur widerwillig, weil damit ein 
ausgeprägt deskriptiver und auf anekdotischer Evi-
denz beruhender Ansatz verbunden wird.175
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Evolution
Der Ausdruck ›Evolution‹ bildet seit gut 300 Jahren 
einen vornehmlich biologischen Begriff. Die ältere 
Wortbedeutung ist allerdings nicht die heutige, son-
dern bezieht sich auf die individuelle Entwicklung 
eines Organismus. Seit Ende des 17. Jahrhunderts 
steht das Wort zunächst allgemein für die Gesamtheit 
der Entwicklungsprozesse eines Individuums vom Ei 
zum erwachsenen Stadium. Mitte des 18. Jahrhun-
derts wird der Ausdruck dann terminologisch für die 
eine Seite in dem grundlegenden Streit der Embryo-
logie verwendet: Nach der Theorie der »Evolution« 
oder »Präformation« stellt die Ontogenese der Orga-
nismen eine bloße Entfaltung aller im Keim schon 
vorgeformt existierenden Organe dar; abgelehnt wird 
mit dieser Theorie damit die Annahme einer Neubil-
dung von Strukturen (»Epigenese«) (↑Entwicklung). 

Auf die Transformation der Organismen in einem 
generationenübergreifenden Prozess – also die heu-
te dominante Bedeutung des Ausdrucks – wird das 
Wort ›Evolution‹ erst in den ersten Jahrzehnten des 
19. Jahrhunderts bezogen, u.a. von C.G. Nees von 
Esenbeck, J.-J. Virey, G.W.F. Hegel und C. Lyell 
(s.u.). C. Darwin verwendet das Substantiv in der 
ersten Auflage seines Hauptwerks nicht, vermutlich 
um die Unabhängigkeit seines Ansatzes von den 
Theorien der Individualentwicklung eines Organis-
mus deutlich zu machen. Mit der Verwendung bei 
H. Spencer setzt sich der Terminus aber allmählich 
durch und wird seit Ende des 19. Jahrhunderts insbe-
sondere mit Darwins Theorie der Selektion als Mittel 
der Transformation verbunden.

Eine allgemeine, seit 1859 gebräuchliche Definiti-
on der Evolution lautet Abstammung mit Verände-
rung (Darwin 1859: »descent with modification«1): 
Nach W. Carpenter besteht darin das Mittel, über das 

eine Vielzahl von Arten aus einigen wenigen Aus-
gangstypen entstanden ist (»the means by which an 
almost infinite variety of special forms has been evol-
ved from a few fundamental types«2).

Wortgeschichte
Das lateinische Verb ›evolvere‹ mit der Bedeutung 
»ausrollen, entfalten« tritt in der Substantivform 
›evolutio‹ bereits im klassischen Latein auf, aller-
dings nur sehr selten, z.B. einmal bei Cicero mit der 
Bedeutung »Aufschlagen, Entrollen (einer Schrift-
rolle)«.3 Das Verb steht allgemein für die Tätigkeit 
des Entrollens und daneben auch metonymisch für 
die Lektüre. Im übertragenen Sinne wird es auf die 
zeitlich-kausale Entfaltung eines Gegenstandes, bei 
Augustinus auch schon auf die Keimung eines Sa-
mens angewandt.4 Auch im mittelalterlichen Latein 
tritt das Wort selten auf.5 Nikolaus von Kues ver-
wendet es zur Bezeichnung des Verhältnisses einer 
Einheit zu einer Vielheit, insbesondere als mathema-
tisch-geometrisches Phänomen und an Stelle seines 
häufigeren Entwicklungsbegriffs explicatio, der u.a. 
das Verhältnis von Gott zur Welt beschreibt.6 

Trotz seiner allgemeinen Bedeutung in der Antike 
und im Mittelalter erscheint das Wort in der Neuzeit 

Die Evolution ist der Prozess der langfristigen (gene-
rationenübergreifenden) Veränderung von Organismen, 
der in der Abweichung der Merkmale der Nachkommen 
von denen der Vorfahren besteht (»Abstammung mit 
Veränderung«) und dessen Richtung durch die stärkere 
Vermehrung von besser angepassten Organismen (Se-
lektion) sowie durch Zufallseffekte (Drift) bestimmt 
wird. In diesem Prozess kann es zur beständigen Bil-
dung neuer diskreter Typen von Organismen (Arten) 
kommen, z.B. indem (bei sexueller Reproduktion) Fort-
pflanzungsbarrieren zwischen Organismen verschie-
dener Populationen entstehen. Außerdem führte dieser 
Prozess auf der Erde in einigen Abstammungslinien zu 
einer sukzessiven (kumulativen) Steigerung der Kom-
plexität in der körperlichen Organisation und mentalen 
Kapazität.
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zunächst mit spezifischer Bedeutung in einzelnen 
Wissenschaften und Künsten, so zuerst (zu Beginn 
des 17. Jahrhunderts) im Militärwesen, dann in der 
Mathematik, Musikwissenschaft, Psychologie, Me-
dizin und Sprachwissenschaft.7 Bevor das Wort sei-
ne große Karriere in der Biologie antritt, wird es im 
Englischen des 17. Jahrhundert in der allgemeinen 
Bedeutung von »Ausfaltung, sukzessive Erschei-
nung« verwendet.8

Zu weiterer Verbreitung des Ausdrucks kommt es 
erst nach der Französischen Revolution, und zwar 
gerade als Gegenbegriff zu ›Revolution‹. So heißt es 
1792 bei J.G. Herder: »Nicht Revolutionen, sondern 
Evolutionen sind der stille Gang dieser großen Mutter 
[der »heilenden Natur«], dadurch sie schlummernde 
Kräfte erweckt, Keime entwickelt […]. Wenn wir der 
Natur Einen Zweck auf der Erde geben wollen, so 
kann solcher nichts seyn als eine Entwickelung ihrer 
Kräfte in allen Gestalten, Gattungen und Arten. Die-
se Evolutionen gehen langsam, oft unbemerkt fort«.9

In dem dynamischen Denken der Natur, das sich 
in der romantischen Naturphilosophie Ende des 18. 
Jahrhunderts etabliert, gewinnt der Ausdruck ›Evolu-
tion‹ eine prominente Stellung. F.W.J. Schelling ver-
fügt über einen allgemeinen Begriff von Evolution, 
wenn er sie 1799 beschreibt als Ursache für die Ent-
stehung einer »Reihe«, an deren Anfang eine Größe 
steht, »die durch die ganze Reihe hindurchfließt« 
und in der »ursprünglich die ganze Unendlichkeit 
[der Reihe] concentrirt« sei.10 Im Gegensatz zur Ent-
stehung durch Evolution steht bei Schelling die Vor-
stellung der Entstehung durch »Zusammensetzung«. 
Eine »dynamische Evolution«11 oder »dynamische 
Stuffenfolge«12 in der Natur unter Einschluss der 
Lebewesen schließt Schelling grundsätzlich nicht 
aus. Er verwendet auch die Formulierung »Evolution 
der Natur«13 – allerdings meint der Ausdruck ›Evo-
lution‹ bei Schelling meist keine empirisch-zeitliche 
Entfaltung, sondern ein Werden in einer gedankli-
chen oder ideellen Sphäre14. Schellings Begriff der 
Evolution kommt aber zumindest darin den späteren 
Evolutionsvorstellungen nahe, dass er die »Evolution 
der Natur«, anders als die Entwicklung eines indivi-
duellen Organismus, als »unendlich« und niemals 
»vollendet« beschreibt15: Verstanden als »allgemeine 
Productivität«, könne »die Evolution nicht stilleste-
hen bey etwas, das noch Product ist, sondern nur bey 
dem rein productiven«16. Ausdrücklich hält Schelling 
die Hoffnung mancher Naturforscher für falsch, »den 
Ursprung aller Organisationen als succeßiv, und zwar 
als allmählige Entwicklung Einer und derselben ur-
sprünglichen Organisation vorstellen zu können«. Es 
sei das »Misverständniß einer Idee«, anzunehmen, 

»daß wirklich die verschiedenen Organisationen 
durch allmählige Entwicklung aus einander sich ge-
bildet haben«17 (↑Phylogenese). Als wesentliches Ar-
gument gegen eine Evolution der Organismen führt 
Schelling das begrenzte Entwicklungspotenzial dif-
ferenzierter Organisationen an: Es gelte, dass »jede 
Organisation auf eine bestimmte Form beschränkt 
sei« und daher »jede Organisation ins Unendliche 
fort nur sich selbst reproducirt«.18 

Beiläufig erscheint der Ausdruck auch in einem 
Aufsatz C.G. Nees von Esenbecks vom Juni 1814 
über die »Freßwerkzeuge der Insecten« im zweiten 
Band von  Okens ›Isis‹ aus dem Jahr 1818 (»in der 
Evolution des Insectenreichs«).19

Der erste, der das Wort ›Evolution‹ eindeutig in 
seiner modernen Bedeutung zur Bezeichnung der 
Transformation der Arten verwendet, ist offenbar der 
französische Naturforscher J.-J. Virey im Jahr 1816. 
Virey verwendet den Ausdruck ausgehend von dem 
direkten Vergleich der Entfaltung des Lebens auf 
der Erde mit der Entwicklung eines einzelnen Orga-
nismus – ein Vergleich, der seit dem Ende des 18. 
Jahrhunderts oft gezogen wird (↑Entwicklung/bioge-
netisches Grundgesetz). Wörtlich heißt es bei Virey: 
»Il est donc vraisemblable que, par cette évolution 
successive, la nature s’est élevée depuis la moissure 
imperceptible jusqu’au cèdre majesteux, au pin gi-
gantesque, comme elle s’est élaborée et perfectionnée 
depuis l’animalcule microscopique jusqu’à l’homme, 
roi et dominateur de tous les êtres animés«.20 Bemer-
kenswert ist es, dass Virey auch eine rudimentäre Se-
lektionstheorie entwickelt, indem er das Geschehen 
in der Natur mit den angeblichen Gepflogenheiten im 
antiken Sparta vergleicht, die schwachen Individuen 
auszumerzen (»La nature est semblable à la loi de 
Sparte qui livroit à la mort les enfans débiles et mal 
conformés«21). Nach der Beschreibung bei Virey ist 
diese Selektion aber nicht über Artgrenzen hinweg 
wirksam, sondern dient im Wesentlichen der Erhal-
tung der Arten. Bezug nimmt Virey auch auf die The-
orie der Transformation der Arten J.B. de Lamarcks. 
Allerdings lehnt er den Mechanismus, den Lamarck 
für den Artenwandel angibt, ab – zumindest in der 
Form, in der er ihn bei Lamarck rekonstruiert.

Lamarcks Transformationstheorie ist insgesamt 
leitend für die Evolutionsvorstellungen der ersten 
Jahrzehnte des 19. Jahrhunderts. Im Englischen er-
scheint das Wort ›evolution‹ (oder seine Ableitun-
gen) daher auch zuerst in einem Aufsatz aus dem 
Jahr 1826, der sich mit Lamarcks transformistischer 
Vorstellung auseinandersetzt und wahrscheinlich von 
R. Jameson verfasst ist (der Autor erwägt, »that the 
various forms have been evolved from a primitive 
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model, and that the species have arisen from an origi-
nal generic form«22). 

An der Theorie Lamarcks orientiert sich wohl auch 
G.W.F. Hegel, wenn er 1830 schreibt: »Der Gang der 
Evolution, die vom Unvollkommenen, Formlosen 
anfängt, ist, daß zuerst Feuchtes und Wassergebilde 
waren, aus dem Wasser Pflanzen, Polypen, Molus-
ken, dann Fische hervorgegangen seien, dann Land-
tiere; aus dem Tiere sei endlich der Mensch entsprun-
gen«23. Uneindeutig bleibt allerdings, ob Hegel hier 
eine tatsächliche Abstammung im Auge hat.24 Und 
dass ausgerechnet Hegel einer der ersten ist, der das 
Wort ›Evolution‹ in einem der modernen Bedeutung 
nahe kommenden Sinn verwendet, hat eine gewisse 
Ironie. Denn im Grunde lehnt Hegel eine geschicht-
liche Entwicklung der Lebewesen ab, weil die Natur 
nach seiner ausdrücklichen Auffassung grundsätzlich 
keiner zeitlichen Entwicklung unterliegt, sondern al-
lein die Kategorie der Natur eine begrifflich-dialek-
tische Struktur aufweist.25 Es lassen sich allerdings 
auch implizite Aussagen Hegels zum Evolutionsge-
danken rekonstruieren, nach denen nicht nur der der 
Natur zugrunde liegende Begriff, sondern auch die 
Natur selbst eine Entwicklung zeigt.26 Wichtig ist bei 
Hegel die Abgrenzung der Evolution als einer Höher-
entwicklung von der »Emanation« als einer »Stufen-
folge der Verschlechterung«.27

In ihrem heutigen Sinn als Veränderung der Orga-
nismen in einem generationenübergreifenden Pro-
zess, der über die Erdzeitalter die verschiedenen For-
men der Organismen hat entstehen lassen, wird das 
Wort Anfang der 1830er Jahre von dem – von Dar-
win viel gelesenen – Geologen C. Lyell verwendet. 
Er schreibt zu den Testaceen (beschalte Mollusken), 
sie würden durch eine »graduelle Evolution« von ei-
nem Leben im Wasser zu einem Leben auf dem Land 
»verbessert« werden: »the testacea of the ocean exis-
ted first, until some of them, by gradual evolution, 
were improved into those inhabiting the land«.28

Zwanzig Jahre später spricht H. Spencer in diesem 
Sinne von einer Theorie der Evolution (»theory of 
evolution«). Er versteht darunter im Wesentlichen 
das Phänomen der Transmutation von Arten (»trans-
mutation of species«).29 Die Formulierung ›Transmu-
tation der Arten‹ ist der alte Terminus, unter dem eine 
Veränderung der Arten seit dem Mittelalter diskutiert 
wird. Er wird u.a. bereits von Thomas von Aquin 
(»transmutatio corporalis«30) und F. Bacon31 verwen-
det (↑Art/Artumwandlung; Mutation).

Seit den 1840er Jahren wird das Wort ›Evolution‹ 
in der neuen Bedeutung von verschiedenen Naturfor-
schern verwendet. Unter ihnen ist auch der franzö-
sische Botaniker F. Gérard, der von einer »allmähli-

chen Evolution der Lebewesen« spricht (»l’évolution 
successive des êtres«). Er hält die Evolution für die 
einzige vollständige Erklärung der Vielfalt der Lebe-
wesen (»la seule explicaton complète du phénomène 
de la variété des êtres«)32 – und damit für die einzige 
wissenschaftlich akzeptable.

Für die Biologie revolutionär wird die Evolutions-
theorie aber erst durch C. Darwins ›The Origin of 
Species‹ aus dem Jahr 1859. Das Wort ›Evolution‹ 
verwendet Darwin allerdings eher selten: In der ers-
ten Auflage seines Hauptwerks taucht das Substantiv 
überhaupt nicht auf – nur das letzte Wort des Werks, 
enthalten in einer Passage, die bereits 1842 im ers-
ten Entwurf seiner Theorie auftaucht33, lautet »evol-
ved«.34 Das Substantiv ›evolution‹ erscheint erst in 
der sechsten Auflage des ›Origin‹ von 1872 und auch 
nur an fünf Stellen als Variante seiner älteren Rede 
von der transmutation oder modification der Arten.35 
Der Grund für die Vermeidung des Terminus bei Dar-
win liegt in dessen Verbindung mit älteren embryo-
logischen Theorien, und zwar entweder zur Bezeich-
nung der Theorie der Präformation36 oder der Theorie 
der progressiven Epigenese37 (↑Entwicklung). Offen-
sichtlich will Darwin v.a. Distanz bewahren zu der 
Vorstellung einer Entfaltung eines immer schon An-
gelegten, die die ältere Evolutionstheorie charakteri-
siert.38 Denn im Gegensatz zu den embryologischen 
Theorien der gesetzmäßigen Entfaltung vorgeform-
ter Strukturen bezieht sich Darwins Vorstellung der 
Transformation gerade auf einen hinsichtlich des 
Ziels nicht determinierten, in die Zukunft offenen 
Prozess.

Abb. 123. Schematisches Diagramm zur Darstellung der 
Evolution: Innerhalb einer Population von Organis men 
(symbolisiert als Kreise) entstehen erbliche Varianten 
(Mutation;dunkleKreise),dieeinenEinflussaufdieFort-
pflanzungshäufigkeitderOrganismenhabenundsichdaher
überGenerationenhinwegimLaufederZeit(Pfeil)inder
Population ausbreiten können (Selektion).
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Auch nach der Etablierung von Darwins Theorie 
der Transformation von Organismen wird ›Evolution‹ 
neben seiner engeren Bedeutung für Darwins Theorie 
weiterhin in einem weiten Sinn verwendet. So defi-
niert H. Spencer den Ausdruck 1862 als ein univer-
sales Prinzip der Differenzierung: »Evolution is an 
integration of matter and concomitant dissipation of 
motion; during which the matter passes from an inde-
finite, incoherent homogeneity to a definite, coherent 
heterogeneity; and during which the retained motion 
undergoes a parallel transformation«39. Spencers For-
mulierung ist angelehnt an K.E. von Baers »Gesetz« 
der Entwicklung der Tiere, »daß aus einem Homo-
genen, Gemeinsamen, allmählig das Heterogene und 
Specielle sich hervorbildet«40 (↑Entwicklung).

Im Deutschen verbreitet sich der Terminus ›Evo-
lution‹ in der durch Darwins Theorie beeinflussten 
Bedeutung erst Mitte der 1870er Jahre und zwar 
sowohl durch die Verwendung bei bekannten Bio-
logen wie R. Virchow41 als auch bei Soziologen42. 
Führende Vertreter der Theorie sprechen aber meist 
nicht von der ›Evolutionstheorie‹, sondern von der 
»Entwickelungs-«, »Abstammungs-« oder »Des-
zendenzlehre« (↑Evolutionsbiologie).43 Erst Ende 
der 1880er Jahre taucht das Wort in den deutschen 
enzyklopädischen Nachschlagewerken auf, wobei 
die biologische Bedeutung allein als eine Variante ei-
nes allgemeinen kosmologischen Prinzips behandelt 
wird: Die »Evolutionstheorie« wird definiert als die 
Lehre von einem einheitlichen Entwicklungsprozess 
»im gesamten Weltall, [...] dem sich sämtliche Zu-
stände und Erscheinungsformen der anorganischen 
und organischen Natur, also auch der Himmelskörper 
unterordnen«44. Die alte umfassende Bedeutung hält 
sich bis ins 20. Jahrhundert: L. Plate betrachtet die 
biologische Deszendenztheorie 1912 als einen »Teil 
der allgemeinen Entwicklungslehre (Evolutionsleh-
re), welche behauptet, daß alles auf der Erde in be-
ständiger Veränderung begriffen ist«.45

In der ersten Jahrhunderthälfte erscheint der Ter-
minus in der deutschsprachigen Biologie noch selten; 
bis 1940 sind es weniger als zehn biologische Mono-
grafien, die das Wort im Titel führen; am häufigsten 
dabei immer noch in physiologischer Bedeutung46, 
seltener in phylogenetischer47. In einer Überblicksar-
beit über die Zoologie gebraucht R. Hesse das Wort 
noch 1910 ausschließlich in der alten embryologi-
schen Bedeutung.48 In der heutigen weiten und für 
die Biologie fundamentalen Stellung etabliert sich 
›Evolution‹ erst nach dem Zweiten Weltkrieg, ver-
anlasst v.a. durch J.S. Huxleys englischen Klassiker 
von 194249 und die ein Jahr später von G. Heberer 
herausgegebene und wiederholt aufgelegte systema-

tische Darstellung auf Deutsch50. Im Zuge dieser Eta-
blierung des Ausdrucks ›Evolution‹ in der Biologie 
tritt seine allgemeine, kosmologische Bedeutung in 
den Hintergrund. M. Briegel kann 1963 für die erste 
Hälfte des 20. Jahrhunderts konstatieren, dass »der 
anorganische Bereich dem Wort ›Evolution‹ ganz 
allmählich verloren« ging.51 Die außerbiologische 
Bedeutung ist aber bis in die Gegenwart nicht ganz 
verschwunden. Heute ist es weiterhin geläufig, neben 
der organischen Evolution eine anorganische anzu-
nehmen, die sowohl den Kosmos (»kosmische Evo-
lution«) als auch die Erde (»geologische Evolution«) 
umfasst.52 Auch in den Enzyklopädien schlägt sich 
dies nieder, indem dort die Evolution gleichberech-
tigt auf Kosmogonie und Biologie bezogen wird.53

Parallel zur lateinischen Ableitung ›Evolution‹ 
verbreitet sich im 20. Jahrhundert besonders im 
Deutschen das von E. Haeckel geprägte, auf eine 
griechische Wurzel zurückgehende Wort ↑Phyloge-
nese. Beide Ausdrücke sind nach W. Zimmermann 
darin unterschieden, dass sich ›Evolution‹ auf die 
»Ursachenzusammenhänge« beziehe, während die 
Phylogenie die »Verwandtschaftsbeziehungen« be-
zeichne.54

Heutige Wortbedeutung
Im heutigen Verständnis ist das Wort ›Evolution‹ 
auch innerhalb der Biologie mehrdeutig. Vor allem 
drei verschiedene Bedeutungen werden mit dem Be-
griff verbunden: die Veränderung von Organismen 
in einem generationenübergreifenden Prozess (Vari-
ationsthese), die genealogische Verwandtschaft aller 
Organismen auf der Erde (Deszendenzbehauptung) 
und die besonderen Mechanismen der Veränderung 
der Organismen (Selektionstheorie). In den beiden 
ersten Bedeutungen kann kaum von einer Theorie 
der Evolution gesprochen werden, sondern eher von 
einer Erzählung, weil sie lediglich die Summe vieler 
Tatsachenbehauptungen der Verwandtschaft bein-
halten. C.G. Hempel unterscheidet in diesem Sinne 
1965 zwischen der Evolutionserzählung (»the story 
of evolution«) und der Evolutionstheorie (»the theo-
ry of the underlying mechanisms of mutation and na-
tural selection«).55 E. Mayr fasst dagegen 1985 auch 
die These der genealogischen Verwandtschaft der 
Organismen verschiedener Arten als eine Theorie auf 
und spricht insgesamt von »Darwins fünf Theorien 
der Evolution« (vgl. Tab. 63).56

Am Ende des 19. und zu Beginn des 20. Jahrhun-
derts sind die verschiedenen Komponenten der Evo-
lutionstheorie in unterschiedlichen Kombinationen 
vertreten worden (vgl. Tab. 65). Bereits daran wird 
also ihre Unabhängigkeit voneinander deutlich.
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Häufig ist seit Beginn des 20. Jahrhunderts die 
enge Verbindung, ja nicht selten die Identifikation der 
Evolutionstheorie mit der Selektionstheorie (↑Selek-
tion). Die Verbindung von Natürlicher Selektion und 
Evolution wird aber nicht immer als notwendig an-
gesehen. Schon R.A. Fisher formuliert im ersten Satz 
seiner einflussreichen Monografie von 1930: »Natu-
ral Selection is not Evolution«.57 Die Verbindung ist 
nicht notwendig und sogar irreführend, weil die Se-
lektion gerade in der Stabilisierung der Eigenschaf-
ten von Organismen (und Genfrequenzen) bestehen 
kann und insofern der Evolution als Veränderung 
entgegenwirkt.58 Und auch umgekehrt kann es eine 
Evolution geben, die nicht auf Selektion beruht (son-
dern auf Drift oder Züchtung).

Eine viel beachtete Bestimmung des Evolutions-
konzepts gibt R. Lewontin 1968. Danach besteht der 
»Mechanismus« der Evolution nach dem »modernen 
Darwinismus« in drei Prinzipien: (1) Variation (»dif-
ferent individuals in a species have different morpho-
logies, physiologies, behaviors, that is, there is varia-
tion«); (2) Vererbung (»there is a correlation between 
the form of the parents and the offspring, that is, the 
variation is heritable«) und (3) differenzielle Re-
produktion (»different variants have different rates 
of survival and reproduction in different environ-
ments«).59 In etwas anderer Begrifflichkeit lässt sich 
sagen, die Theorie der Evolution umfasst das Zusam-
menspiel von drei Momenten, die durch die Begrif-
fe der Tradition, Variation und Selektion bestimmt 
werden können.60 Keine notwendige Bedingung für 
Evolution ist nach dieser Bestimmung – und entge-
gen den Vorstellungen Darwins – das Vorliegen von 
↑Konkurrenz. Denn eine differenzielle Reprodukti-
on von Organismentypen kann es auch dann geben, 
wenn die Ressourcen nicht limitiert sind.

Unangemessenheit des Wortes
Weil sie von der Wortbedeutung mit einer Präforma-
tionsvorstellung verbunden sind, sind die Ausdrücke 
›Entwicklung‹ und ›Evolution‹ eher ungeeignet, 
den zukunftsoffenen, nicht in einem Entwicklungs-
programm determinierten Verlauf der langfristen 
Veränderung von Arten (oder besser »Metademen«; 
s.u.) zu bezeichnen. Die Worte erscheinen vielmehr 
angemessener für die älteren embryologischen The-
orien, für die sie bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts 
fast ausschließlich verwendet werden. Das moderne 
Verständnis der Evolution als eines wesentlich auch 
durch Zufall geprägten Prozesses ohne Richtung 
und Programm ist der eigentlichen Wortbedeutung 
im Grunde sogar entgegengesetzt.61 Gerade weil sie 
neue, vorher nicht existente Formen generiert, weil 

sie also »ursprüngliche Morphogenese« (N. Hart-
mann 1950)62, und nicht wie die Ontogenese ein sich 
in vielen Individuen wiederholender und von präfi-
gurierten Anlagen ausgehender Entfaltungsprozess 
ist, kann die Phylogenese keine Ent-Wicklung oder 
Evolution im Wortsinne sein. Das Wort hat sich aber 
in dieser Bedeutung durchgesetzt, und so lässt sich 
mit H. Rickert nur noch bedauern, dass nach der mo-
dernen Wortbedeutung jedes Werden und jede Ver-
änderung, auch wenn sie nicht mit einer Präformati-
onsvorstellung verbunden ist und kein teleologisches 
Moment in sich enthält, als ›Entwicklung‹ bezeich-
net wird.63 – Eine angemessenere Bezeichnung für 
die Entstehung des radikal Neuen in der langfristigen 
Transformation der Organismen wäre Typogenese 
(↑Phylogenese).

AntikeundvortheoretischesVerständnis
Die organische Evolution, also die langfristige Ver-
änderung der Lebewesen in der Geschichte der Erde, 
wird erst in der Neuzeit in Erwägung gezogen und 
diskutiert. Den Grundvorstellungen des antiken 
Denkens, das an der Vollendung und Harmonie des 
Kosmos orientiert ist, bleibt der Evolutionsgedanke 
weitgehend fremd. Selbst der platonische Demiurg 
erzeugt seine Welt nach ewigen und vollkomme-
nen Ideen, die bereits vor seinem Schaffen vorhan-
den sind. Die Betonung der vollendeten Ordnung 
der Welt und die Absage an die Vorstellung einer in 
die Zukunft offenen Entwicklung findet sich in der 
Philosophie Platons sogar besonders deutlich; er 
ist daher »der große Antiheld des Evolutionismus« 
genannt worden (E. Mayr).64 Aber auch die antiken 
Ansätze einer Entwicklungs- und Selektionstheorie 
(↑Selektion), wie sie bei Empedokles und Lukrez 
vorliegen65, sind noch dadurch gekennzeichnet, dass 
sie weitgehend von einer Konstanz der Arten aus-
gehen und nicht die Entstehung des Neuen, sondern 
nur die Bildung vorgegebener harmonischer Figuren 
kennen.

Für Aristoteles ist die Konstanz der Arten eine 
wichtige Bedingung dafür, dass Lebewesen zu wis-
senschaftlichen Gegenständen werden können. Denn 
eine wissenschaftliche Untersuchung ist nach Aris-
toteles ausschließlich von konstanten, ewig gleich 
bleibenden Dingen möglich. Die Lebewesen haben 
für Aristoteles über den Kreislauf der Fortpflanzung 
am Ewigen teil.66 Aristoteles kann allerdings auch 
so interpretiert werden, dass seine Aussagen über 
die Ewigkeit der Arten sich nicht auf die Konstanz 
der körperlichen Strukturen von Organismen empiri-
scher Arten beziehen, sondern auf eine Art im Sinne 
eines intelligiblen Eidos.67 In dieser Interpretation ist 
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eine Evolutionsvorstellung also durchaus vereinbar 
mit der Konstanz der Arten68, ja die Konstanz der 
Arten (im Sinne von Ideen) bildet die Voraussetzung 
für die Feststellung eines Wandels von Populationen 
(↑Art/Artumwandlung).69 Über diese mögliche Ver-
einbarkeit hinausgehend gibt es in den aristotelischen 
Schriften aber keine positiven Aussagen zur tatsäch-
lichen Veränderung der Lebewesen im Sinne einer 
generationenübergreifenden Evolution. Andererseits 
behauptet Aristoteles auch an keiner Stelle eine Un-
veränderlichkeit und Konstanz der Lebewesen in 
der Generationenfolge. Er berichtet vielmehr von 
der Kreuzbarkeit von Individuen verschiedener Ar-
ten, der Entstehung neuer Arten (in Afrika)70 und der 
Vererbung erworbener Eigenschaften71. Er gibt damit 
der Möglichkeit einer Veränderung von Arten einen 
gewissen Raum. Indem Aristoteles vereinzelte Fälle 
der Bastardisierung einräumt, wird seine Auffassung 
aber noch nicht zu einem Vorläufer der Evolutions-
theorie.72 Auch Aristotelesʼ Schüler Theophrast und 
viele Autoren des Mittelalters gehen zwar nicht von 
einer Unveränderlichkeit der Arten aus, sondern be-
schreiben vielmehr zahlreiche Formen der Umwand-
lung von Arten (↑Art) – die im Prinzip damit gegebe-
ne Möglichkeit einer Transformation stellt aber noch 
keine Evolutionstheorie dar.

Das antike, bis in die Neuzeit verbreitete Motiv, 
das am ehesten in die Richtung der modernen Phy-
logenese-Vorstellung weist, ist das Bild einer Stufen-
leiter der Natur (»scala naturae«; ↑Hierarchie) – aber 
charakteristisch ist für dieses Bild nach antiker und 
frühneuzeitlicher Vorstellung wiederum gerade seine 
Statik: Die von den anorganischen Körpern über die 
Pflanzen und Tiere bis zum Menschen reichende Stu-
fenleiter drückt nicht einen dynamischen Prozess der 
Bildung von Formen aus, sondern deren beständige 
und stabile Ordnung.

Eine Voraussetzung für die Formulierung einer 
Evolutionstheorie bildet die Vorstellung der Glie-
derung der organischen Welt in diskrete Typen von 
Organismen, die gegeneinander isoliert sind, also das 
Konzept der biologischen ↑Art. Ohne die Anerken-
nung der Unterschiedenheit der Formen macht die 
Rede von einer Transformation keinen Sinn. In para-
dox anmutender Weise kann man also sagen, dass die 
Evolutionstheorie ohne das Dogma von der Konstanz 
der Arten nicht vorstellbar ist.73 Dieses Dogma ent-
wickelt sich jedoch in aller Schärfe erst seit dem 17. 
Jahrhundert. Vor dieser Zeit wird verschiedentlich 
beiläufig vom Übergang der einen Form in eine an-
dere berichtet, ohne dass diesen Beobachtungen gro-
ße Beachtung geschenkt wird. So berichtet Thomas 
von Cantimpré von dem Erscheinen verschiedener 

Fischarten in solchen Gewässern, in denen anfangs 
nur Stichlinge vorhanden gewesen seien, und erklärt 
dies damit, dass diese aus den Stichlingen hervorge-
gangen seien.74 Die scharfe Gegenüberstellung von 
Arten als konstanten Typen und Varietäten als vorü-
bergehenden, variablen Einheiten etabliert sich erst 
im 18. Jahrhundert. Nicht die ältere Tradition von 
Theorien der Veränderung von Arten, sondern das 
Bild der Arten als stabilen Typen bildet daher parado-
xerweise den Hintergrund für die Formulierung der 
Evolutionstheorie: »The earlier belief that species 
were ephemeral and mutable did not promote a belief 
in evolution. A scientific theory of evolution became 
possible only after the stability of species had been 
established« (Zirkle 1959).75

Nicht nur im Weltbild der Antike, auch für die 
spontane, unbefangene Naturbeobachtung liegt die 
Evolutionsvorstellung zunächst nicht nahe, weil die 
Nachkommen des Organismus einer Art in der Re-
gel ihren Vorfahren ähneln und somit die Entstehung 
von neuen Arten nicht direkt zu beobachten ist. Auf 
eine Evolution der Lebewesen (oder des Lebens) 
kann daher nur indirekt geschlossen werden. Die 
historische Entwicklung der Evolutionstheorie ist 
damit auch nicht das Ergebnis einer direkten, durch 
Experimente geleiteten, systematischen Naturbeob-
achtung, sondern erfolgt im Rahmen einer geistesge-
schichtlichen Wende, die ihre Wurzeln in der Frühen 
Neuzeit hat, in einem Erfahrungshorizont, der durch 
Entdeckungsreisen und die Erforschung ferner Wel-
ten und Zeiten geprägt ist.76 Der Erfahrung der Weite 
des Raums korrespondiert die Annahme langer Zeit-
räume, während derer die langsame, kontinuierliche 
Veränderung der Lebewesen vorstellbar wird und die 
Natur damit insgesamt als ein dynamischer Prozess 
begriffen werden kann. Seit dieser Zeit werden ver-
schiedene Vorstellungen darüber formuliert, wie es 
zu einer Veränderung der Lebewesen im Laufe der 
Erdgeschichte gekommen sein kann, zunächst hypo-
thetisch und spekulativ, dann auf immer stärker me-
thodisch geleitetem Weg.

FrüheNeuzeit
Der Perspektivenwechsel hin zu einem dynamischen 
Naturverständnis erfolgt in der Biologie parallel zu 
anderen Wissenschaften, insbesondere zur Geologie 
und zur Kosmologie. Im Ergebnis führt dieser Pers-
pektivenwechsel für die Biologie zu einer Tempora-
lisierung der »Stufenleiter« oder »Kette der Wesen«. 
Eine historische Interpretation der Erde liefert G.W. 
Leibniz schon am Ende des 17. Jahrhunderts. Er 
schließt daran auch die Vermutung einer Veränderung 
der Tierarten: Es sei eine glaubhafte Annahme, dass 



Evolution487

im Rahmen der großen Veränderungen der Erdkruste 
auch die Tierarten viele Male umgewandelt worden 
seien (»etiam animalium species plurimum immuta-
tas«77). Später vermutet Leibniz, dass die frühesten 
Tiere im Meer lebten und die Amphibien und Land-
tiere später aus ihnen entstanden seien. Meist lehnt 
Leibniz derartige Überlegungen aber als »sündhaft« 
ab, weil sie den heiligen Schriften widersprächen.78

18.Jh.:NeueArten,Hybride,Degeneration
In den ersten Jahrzehnten des 18. Jahrhunderts wird 
die Hypothese einer realen Verwandtschaft vieler 
oder sogar aller Tiere und Pflanzen von verschiede-
nen Autoren aufgestellt (↑Phylogenese). Zu diesen 
Autoren zählt B. de Maillet, der in einer 1715 unter 
Pseudonym veröffentlichten Handschrift die Vermu-
tung äußert, die Vorfahren aller Organismen lebten 
ursprünglich im Wasser.79 Weiter ausgearbeitet und 
mit einer einfachen Theorie der Selektion verbunden 
sind die Überlegungen der französischen Materialis-
ten zur Bildung von Arten: P.L.M. Maupertuis hält 
eine Urzeugung von Lebewesen aus der anorgani-
schen Natur und die Entstehung neuer Arten (»nou-
velle espece«) durch das zufällige Auftreten von Va-
rianten für möglich80; und Diderot entwirft das Bild 
einer aus sich heraus produktiven Natur, die sich in 
einem Prozess mit offenem Ende befindet81. Selbst C. 
von Linné, der anfangs von der Konstanz der Arten 
überzeugt ist, vertritt in späteren Jahren die Theorie 
der Entstehung neuer Arten durch Hybridisierung, 
d.h. durch Kreuzung von Individuen verschiedener 
Arten.82 Zu einer echten Theorie der Evolution ent-
wickeln diese Autoren ihre Ansätze aber nicht weiter. 
Sie sind eher im Sinne einer Theorie der Entstehung 
und Elimination von Varianten als einer Theorie der 
graduellen und kontinuierlichen ↑Phylogenese und 
Evolution zu verstehen.

Für die Existenz einer Phylogenese, die zumindest 
einige Tierarten miteinander verbindet (unter Ein-
schluss des Menschen), plädiert Mitte des 18. Jahr-
hunderts auch G. Buffon (↑Phylogenese). Buffon 
entwickelt seine Theorie des Artenwandels schritt-
weise. Anfangs ist er der Überzeugung, dass alle 
lokalen Veränderungen auf der Erde eher zyklischer 
als direktionaler Natur sind, weil sich die Wirkung 
der verschiedenen Kräfte ausgleicht. Die Arten selbst 
hält Buffon noch 1765 grundsätzlich für etwas Ewi-
ges (»êtres perpétuels«), die genauso alt und genauso 
dauerhaft wie die Natur selbst seien. Er beschreibt sie 
als ein gleich bleibendes Ganzes, das der Ordnung 
der Zeit entzogen sei, also unabhängig von der Zeit 
bestehe (»indépendant du temps; un tout toujours vi-
vant, toujours le même«).83 Trotz dieser klaren Aus-

sagen ist die Annahme der Veränderung der Arten 
aber ausgehend von Buffons Begriff der ↑Art doch 
nahe liegend. Arten sind für Buffon nämlich nicht 
Ansammlungen von ähnlichen Individuen im Raum, 
sondern sie bestehen vielmehr in der Aufeinanderfol-
ge und Erneuerung von Individuen in der Zeit. Die 
Verbindung von Individuen einer Art durch Repro-
duktion ist in diesem Artbegriff zentral – und es ist 
damit auch die Möglichkeit für eine Reproduktion 
mit Modifikation und damit die Bildung neuer Arten 
gegeben. Als Konkretisierungen eines Typus in der 
Zeit unterliegen die Arten – im Gegensatz zum Typus 
selbst – der Ordnung der Zeit und können damit Ver-
änderungen erfahren. Buffons Gedanken zur Verän-
derung von Arten werden jedoch vorsichtig präsen-
tiert: Er beurteilt die Entstehung neuer Arten in erster 
Linie als Ergebnis einer Degeneration bestehender, 
beschreibt den Gedanken vorsichtig als eine bloße 
Möglichkeit und gibt darüber hinaus zahlreiche Ar-
gumente gegen die Hypothese einer Phylogenese 
(u.a. die Tatsache des Fehlens von Beschreibungen 
neu entstandener Arten oder natürlicher Hybriden 
und die allgemein anerkannte Beobachtung der Steri-
lität von Hybriden). Als Ursachen des Artenwandels 
führt Buffon im Wesentlichen drei Gründe an: klima-
tische Veränderungen (besonders der Temperatur), 
Einflüsse der Nahrung und die Veränderung aufgrund 
von Züchtung durch den Menschen (»La température 
du climat, la qualité de la nourriture & les maux 
d’esclavage, voilà les trois causes de changement, 
d’altération & de dégénération dans les animaux«).84 
Eine weitere Ursache der Verschiedenheit der Indivi-
duen in der Natur liegt nach Buffon in der Kombina-
tion der Individuen durch Kreuzung artverschiedener 
Organismen (»la combinaison du nombre dans les 
individus«) – einer Variation also aufgrund rein bio-
logischer Faktoren, die nicht als Reaktion auf äußere 
Einflüsse zurückgeführt wird.85 Die Variation durch 
Kombination erscheint Buffon als ein so mächtiger 
Faktor, dass er es für möglich hält, dass die zwei-
hundert von ihm behandelten vierfüßigen Tiere auf 
fünfzehn Gattungen und neun »isolierte Arten« sich 
zurückführen (»se réduire«) lassen, aus denen die an-
deren hervorgegangen seien (»toutes les autres soient 
issues«).86 Die spätere Gliederung der Erdgeschichte 
in sieben »Epochen« erfolgt bei Buffon allerdings 
nicht auf der Basis organischer Faktoren, sondern 
ausgehend von seiner Vorstellung einer allmählichen 
Abkühlung der Erde nach ihrer Entstehung als Feuer-
ball (↑Phylogenese).87 Die Veränderung der Lebewe-
sen in erdgeschichtlichen Dimensionen erklärt Buf-
fon aufgrund der Anpassung an die sich wandelnden 
klimatischen Verhältnisse – ein eigenständiges biolo-
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gisches Prinzip organischer Veränderung formuliert 
er in diesem Zusammenhang nicht.88

Für die Vorstellungen von einer Veränderung der 
Arten im 18. Jahrhundert ist insgesamt kennzeich-
nend, dass sie meist nicht auf das gesamte Tier- oder 
Pflanzenreich bezogen werden, sondern nur einzelne 
Arten betreffen, die z.B. durch Hybridisierung gebil-
det werden (↑Phylogenese). Dominant ist in dieser 
Zeit eine harmonische Vorstellung von der Natur 
insgesamt (»Ökonomie der Natur«; ↑Gleichgewicht) 
und von der geschlossenen Organisation einzelner 
Organismen insbesondere (↑Morphologie/Korrelati-
on). Die Organismen werden als stabile Systeme aus 
einander wechselseitig stützenden Teilen konzipiert, 
die außerdem einen definierten Platz in der Ordnung 
der Welt einnehmen – als Systeme also, die sich so-
wohl von innen als auch von außen bedingt einer 
Veränderung widersetzen.

LamarcksTransformationstheorie
An der Wende zum 19. Jahrhundert etabliert sich 
eine Mikrokosmos-Makrokosmos-Analogie, die für 
die frühen Evolutionstheorien grundlegend wird: der 
Vergleich der alten Stufenleitervorstellung mit der 
Ontogenese eines Individuums. Enthalten ist dieser 
Vergleich in der einflussreichen Entwicklungstheorie 
J. B. de Lamarcks (↑Phylogenese). Die Transformati-
onstheorie, die Lamarck formuliert, bezieht sich – im 
Gegensatz zu den meisten seiner Vorgänger – nicht 
nur auf einige Arten, sondern auf die gesamte or-
ganische Natur. Diese verändert sich nach Lamarck 
schrittweise und allmählich: »[la nature] ne fait rien 
brusquement, et […] partout elle agit avec lenteur et 
par degrés successifs«89. Er spricht von einem tat-
sächlichen Marsch der Natur (»la marche réelle de la 
nature«90), der von den einfach gebauten Organismen 
ausgeht und zu den komplex gebauten hinführt. Die 
Vielfalt der Lebewesen erklärt sich Lamarck im We-
sentlichen durch ein Nebeneinander von zwei Fakto-
ren: einer auf linearen Fortschritt drängenden Kraft 
der Höherentwicklung und eines modifizierenden 
Einflusses, der von Faktoren der Umwelt ausgeht. 
Die Höherentwicklung wird nach Lamarcks An-
schauung bedingt durch einen inneren Vervollkomm-
nungstrieb der langfristigen Entwicklung von einfa-
chen zu komplexen Formen (↑Fortschritt) und eine 
Veränderung der Bedürfnisse der Organismen, die 
vermittelt über Gebrauch und Nichtgebrauch von Or-
ganen erbliche morphologische Konsequenzen hat. 
Nicht der direkte Einfluss der Umwelt, sondern das 
Verhalten der Organismen sind also das Mittel, das 
die Veränderungen bewirkt (»Vererbung erworbener 
Eigenschaften«; ↑Lamarckismus). Lamarck entwi-

ckelt trotz seiner Theorie der Transformation der Ar-
ten keine Theorie der Abstammung aller Organismen 
von einem einzigen gemeinsamen Vorfahren; er geht 
vielmehr von der wiederholten Urzeugung von Or-
ganismen aus, die dann im Laufe der Zeit komplexer 
werden und neue Stammbäume begründen. Aus der 
Komplexität eines Organismus könne daher auf das 
Alter seines Stammbaums geschlossen werden (↑La-
marckismus: Abb. 266).91

Goethes Metamorphosenlehre
Besonders von vielen deutschsprachigen Wissen-
schaftshistorikern wird bis zur Mitte des 20. Jahr-
hunderts häufig J.W. von Goethe als ein Vorläufer 
der darwinschen Evolutionstheorie interpretiert.92 
Tatsächlich unterscheidet sich das dynamische Na-
turverständnis Goethes in seiner Metamorphosen-
lehre aber doch erheblich von dem Darwins. Denn 
↑Metamorphosen sind für Goethe zwar reale Pro-
zesse der organischen Gestaltveränderung; sie wer-
den von ihm aber – dem entwicklungsbiologischen 
Modell der Ontogenese eines Individuums folgend 
– primär als Entfaltung einer vorgegebenen Anlage 
oder eines Entwicklungspotenzials verstanden. In 
den Metamorphosen zeigt sich also ein Potenzial an 
Formveränderung, das zumindest als Anlage in einer 
jeweiligen Form schon vorhanden ist. Die Metamor-
phose nach Goethe stellt also nicht einen ungerichte-
ten und zukunftsoffenen Prozess dar, wie ihn später 
Darwin beschreibt.93

19.Jh.vorDarwin:Katastrophenvs.Kontinuität
Bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts ist es allgemein 
verbreitet, von einem göttlichen Ursprung aller Arten 
von Organismen auszugehen. Dieser Auffassung ist 
auch G. Cuvier, der führende vergleichende Anatom 
der ersten Hälfte dieses Jahrhunderts. Der Evoluti-
onsvorstellung entgegengesetzt ist Cuviers Verständ-
nis der Organismen als harmonisch geordnete Ganz-
heiten, die aus aneinander perfekt angepassten Teilen 
zusammengesetzt sind (»Prinzip der Korrelation«; 
↑Morphologie; Anpassung) und sich daher jeder Ver-
änderung widersetzen. Außerdem lehnt Cuvier jede 
Form der Umwandlung von Arten mit dem Argument 
ab, dass diese perfekt an ihre Umwelt angepasst sei-
en. Das Entstehen neuer Arten kann sich Cuvier allein 
durch erneute Schöpfungsakte nach einer natürlichen 
»Katastrophe«, also einer radikalen Veränderung 
der Umwelt, vorstellen (»Katastrophentheorie«; 
↑Phylogenese). Trotz dieser offenen Ablehnung der 
Evolutionsvorstellung leistet Cuviers systematische 
Klassifikation der Fossilien und lebenden Formen 
entscheidende Beiträge zur allmählichen Durchset-



Evolution489

zung eines Denkens in graduellen Unterschieden und 
zeitlichen Transformationen.94 Mit Cuviers einfluss-
reicher Einteilung der Lebewesen in vier nebenein-
ander stehende Hauptgruppen (↑Taxonomie)95 findet 
die alte Vorstellung einer linearen Stufenleiter aller 
Lebewesen ihr wissenschaftliches Ende, und es wird 
der Übergang von der Linie zum Baum als Darstel-
lungsform der Verwandtschaft vorbereitet.

Abgelöst wird die Katastrophentheorie durch gra-
dualistische Vorstellungen, die sich ausgehend von 
der Geologie im 19. Jahrhundert allmählich durch-
setzen. Besonders einflussreich wird die Position des 
»Aktualismus« (vertreten u. a. von den Geologen J. 
Hutton und C. Lyell), die der Katastrophentheorie 
widerspricht und für die Vergangenheit keine ande-
ren Kräfte annimmt als die in der Gegenwart wirksa-
men (»Prinzip der Uniformität«; ↑Phylogenese). Der 
Prozess der Veränderung der Organismen vollzieht 
sich demnach in einem sehr viel längeren zeitlichen 
Rahmen als zuvor angenommen, so dass eine kon-
tinuierliche Umwandlung der Formen ohne göttli-
chen Eingriff nach natürlichen Prinzipien vorstellbar 
wird.

Auch die zunehmende Kenntnis der ↑Fossilien 
leistet in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts einen 
Betrag zur Verbreitung phylogenetischer Vorstellun-
gen. Es können zwar selten graduelle Transformati-
onsreihen über Fossilien belegt werden; es wird aber 
doch offensichtlich, dass die geologisch älteren, d.h. 
tieferen Erdschichten insgesamt weniger komplexe 
und den rezenten Formen weniger ähnliche Fossilien 
enthalten als die jüngeren. Die fossilen Dokumente 
deuten also auf eine Geschichtlichkeit des Lebens 
auf der Erde im Sinne einer langsamen Komplexi-
tätssteigerung. Eine eindeutige Interpretation in diese 
Richtung erfährt der fossile Befund in einer 1844 an-
onym veröffentlichten, Aufsehen erregenden Schrift 
von L. Chambers. Chambers meint, einen kontinuier-
lichen Zusammenhang zwischen den verschiedenen 
Formen von Organismen beobachten zu können, und 
erklärt ihn als Ergebnis der sukzessiven und progres-
siven Entstehung der Formen auseinander, d.h. als 
eine Abstammung (»descent«; ↑Phylogenese).96

Die Theorien der Evolution in der ersten Hälf-
te des 19. Jahrhunderts – und anfangs auch noch 
Darwins Theorie – gehen meist von einer reaktiven 
Veränderung der Organismen als Antwort auf eine 
vorhergehende Umweltänderung aus (↑Umwelt/Um-
weltdetermination). Die Vorstellung einer langsamen 
Evolution der Lebewesen steht somit im Zusammen-
hang mit einer Abkehr von Katastrophentheorien in 
der Geologie sowie der Überzeugung, die Oberfläche 
der Erde sei durch langsame Veränderungen entstan-

den. So korrespondiert nach Lamarck die sukzessive 
Umwandlung der Organismen einer Veränderung der 
Umwelt: »les espèces n’ont réellement qu’une cons-
tance relative à la durée des circonstances dans les-
quelles se sont trouvé tous les individus qui les repré-
sentent«.97 Auch C. Lyell vertritt eine Determination 
der Organismen durch die Verhältnisse der Umwelt. 
Für jede Umweltbedingung sei (von Gott) die organi-
sche Form geschaffen, die ihr am besten entspreche. 
Ähnlichen Lebensbedingungen würden so ähnliche 
Lebensformen korrespondieren.98 

C. Darwins Evolutionstheorie
Mit Darwins Theorie gelangt die Evolutionsvor-
stellung zu ihrem eigentlichen Durchbruch. Das 
Revolutionäre an Darwins Theorie zur Evolution 
der Organismen ist weniger die Behauptung einer 
tatsächlichen Verwandtschaft und Abstammung als 
vielmehr die in dem von ihm formulierten »Mecha-
nismus« der Evolution enthaltene Absage an eine 
Teleologie, die eine Tendenz zur Höherentwicklung 
erzwingen würde. Die vielfältig vorhandenen Theo-
rien der Phylogenese vor Darwin erklären die Trans-
formation der Organismen entweder als Konsequenz 
von Umweltänderungen oder aufgrund eines in den 
Organismen liegenden Drangs zur Perfektionierung, 
der Entfaltung einer präexistierenden Potenz. Sie 
sind damit oft am Modell der Ontogenese orien-
tiert und Ausdruck eines »Essenzialismus«, der von 
vorgegebenen Formen ausgeht, die sich auf vorge-
zeichneten Bahnen entfalten. Darwins revolutionä-
rer Schritt besteht dagegen darin, die Phylogenese 
ausgehend von Prozessen auf der Ebene von Popu-
lationen (z.B. der Konkurrenz) zu betrachten. Sein 
»Populationsdenken« (E. Mayr; ↑Population) macht 
nicht eine den Organismen innewohnende Tendenz 
zur Höherentwicklung, sondern allein ihre differen-
zielle Überlebenswahrscheinlichkeit und Reproduk-
tion für die langfristige Veränderung der Formen 
verantwortlich. Der Fokus liegt dabei also weniger 
auf der Abfolge der Arten in der Zeit (»vertikale Evo-
lution«) als auf der Interaktion der Organismen zu 
einem Zeitpunkt (aus denen sich die »Mechanismen 
der Evolution« ergeben). Wichtig für Darwins Theo-
rie des Wandels ist damit die Konzipierung der Arten 
als flexible Populationen, nicht als fixe Typen, wie 
viele seiner Vorgänger die Arten verstanden haben. 
Es gibt in Darwins Theorie nicht mehr ein Modell 
für jede Art, das als Norm für alle Individuen gelten 
kann. Deshalb ist Darwins zentraler Terminus der 
Variation (↑Mutation), insofern er eine Norm oder 
einen Standard impliziert, in dieser Hinsicht nicht 
glücklich gewählt – wörtlich genommen sind es nicht 
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Variationen, sondern Individuen, von denen Darwins 
Theorie handelt (↑Individuum). Die Entwicklung 
von Darwins Ansatz ausgehend von den Prozessen 
auf der Ebene von Populationen macht seine Theo-
rie wesentlich zu einer statistischen Theorie. Lapidar 
formuliert dies sein Zeitgenosse C.S. Peirce 1877: 
»Mr. Darwin proposed to apply the statistical method 
to biology«.99 Die Konzipierung der Evolutionsthe-
orie ausgehend von Individuen und nicht von Typen 
ermöglicht es Darwin, die Aspekte der Anpassung 
und Veränderung der Organismen, die bei Lamarck 
noch in zwei getrennten Prinzipien formuliert sind, in 
einer geschlossenen Theorie zusammenzuführen.

Darwins Evolutionstheorie enthält die Verknüp-
fung der beiden Aspekte der ↑Phylogenese und ↑Se-
lektion, die bei vielen seiner Vorläufer getrennt von-
einander diskutiert werden. Darwin stellt sich eine 
Veränderung der Arten (»transmutation«100) als einen 
langsamen, graduellen Prozess vor, der durch die 
Akkumulation vieler kleiner erblicher Unterschiede 
im Laufe der Generationen zustande kommt (»the 
preservation and accumulation of [in der 1. Aufl.: 
infinitesimally] small inherited modifications«101). 
Entscheidende Anstöße für seine Analyse der Me-
chanismen der Evolution erhält Darwin durch Lyells 
Betrachtung der möglichen Transformation von 
Arten (die Lyell selbst ablehnt) ausgehend von Pro-
zessen, die sich auf der Ebene von Arten abspielen, 
z.B. der ökologischen Verhältnisse der Konkurrenz 
unter den Organismen und ihrer unterschiedlichen 
Anpassung an die Umwelt.102 Eine Diversifizierung 
der Formen in getrennte Arten ergibt sich für Darwin 
aus dem von ihm formulierten Prinzip der Divergenz 
(↑Phylogenese): Aufgrund der Konkurrenz um die 

gleichen Ressourcen besteht ein relativer reproduk-
tiver Vorteil der ökologischen Spezialisierung in ge-
sonderten ↑Nischen. 

RekonstruktiondesTheoriekerns
Darwins Darstellung seiner Theorie ist insgesamt 
stark am empirischen Material orientiert. Eine rati-
onale Rekonstruktion seiner zentralen Überlegungen 
führt dazu, das Argument für die Evolutionstheorie 
als einen Schluss aus vier empirischen Beobach-
tungen zu analysieren, nämlich der Variation und 
Vererbung von Merkmalen sowie der Tendenz zur 
Vermehrung der Organismen und der Konstanz der 
Populationen aufgrund limitierter Ressourcen (vgl. 
Tab. 62).103 In einem ersten Syntheseschritt wird aus 
diesen Prämissen der zentrale Begriff der ↑Konkur-
renz (»struggle for existence«) gewonnen. Konkur-
renz ist die notwendige Folge aus der Tendenz des 
unbegrenzten Wachstums von Populationen durch 
die Fortpflanzung ihrer Organismen und der Knapp-
heit von gemeinsam genutzten notwendigen Gütern. 
Die Konsumtion eines Gutes durch ein Individuum 
verhindert die (angestrebte) Konsumtion des glei-
chen Gutes durch ein anderes Individuum. Durch 
die gemeinsame Nutzung von erschöpfbaren (und 
wachstumsbegrenzenden) Ressourcen, die für ihre 
Vermehrung notwendig sind, behindern sich die Po-
pulationen von Organismen also gegenseitig in ihrer 
Tendenz, unbegrenzt zu wachsen. 

Darwins wesentliches Argument für die Konkur-
renz als Mechanismus der Evolution ist ein indirekter 
Beweis: Unter Voraussetzung der empirisch beob-
achteten Eigenart der Fortpflanzung, eine Vermeh-
rung darzustellen, schließt er aus der vorgestellten 
Abwesenheit von Konkurrenz auf die unbegrenzte 
Vermehrung der Individuen einer Art (im Anschluss 
an T.R. Malthus denkt Darwin an ein Wachstum ge-
mäß einer nicht konvergierenden geometrischen Rei-
he). Da dieses unbegrenzte Wachstum offenbar nicht 
vorliegt, muss auch Konkurrenz vorliegen. Die Ten-
denz zum ungebremsten exponentiellen Wachstum 
einer Population von sich vermehrenden Organismen 
führt nach Darwin also unweigerlich zur Konkur-
renz: »A struggle for existence inevitably follows 
from the high rate at which all organic beings tend 
to increase«.104

Nicht das harmonische Bild der Höherentwick-
lung aufgrund der Natur inhärenter Vervollkomm-
nungstendenzen, sondern vielmehr Störungen der 
Harmonie stehen damit im Kern von Darwins Argu-
ment. Die Höherentwicklung der Organismen beruht 
in Darwins Theorie auf nichts anderem als auf der 
ständigen Störung des ↑Gleichgewichts in einer Po-

»One may say there is a force like a hundred thousand 
wedges trying [to] force every kind of adapted structure 
into the gaps in the œconomy of Nature, or rather form-
ing gaps by thrusting out weaker ones. ›The final cause 
of all this wedgings, must be to sort out proper structure 
& adapt it to change […]‹ «.

»Three principles will account for all
(1) Grandchildren. like. grandfathers [Heredity]
(2) Tendency to small change.. ›especially with physical 
change‹ [Variation]
(3) Great fertility in proportion to support of parents 
[Superfecundity: Malthusian population pressure]«

Tab. 61. Die erste Formulierung des Selektionsprinzips
durch Darwin vom 28. September 1838 (oben) und drei 
Prinzipien der Evolution nachDarwin am 27.November
1838(ausDarwin,C.(1836-44).Notebooks(CharlesDar-
win’s Notebooks, 1836-1844, Cambridge 1987): 375f. (D
135); 412 (E 58)).
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pulation durch das Wechselspiel von Variation und 
Selektion; diese Störungen werden zum eigentlichen 
Motor der Veränderung in der Evolution. Die Bil-
dung und fortschreitende Differenzierung von struk-
turierten Systemen wird in dem Modell Darwins also 
aus der Wirkung unstrukturierter Kräfte der Mutation 
und Selektion erklärt.105 

ZüchtungvonHaustierenalsModell
Für den besonderen Mechanismus der organischen 
Veränderung im Laufe der Evolution schlägt Darwin 
den Mechanismus der Natürlichen Selektion vor. 
Lebensweltlich vertraut war Darwin mit dem Phäno-
men der künstlichen Selektion von Haustieren durch 
seine Bekanntschaft mit Züchtern und eigene Expe-
rimente mit Tauben. Zweifellos hat die Kulturtechnik 
der Züchtungspraxis für Darwin also als praktisches, 
theoretisches und begriffliches Modell für seine Vor-
stellung von der Natürlichen Selektion gedient. Diese 
Auffassung wird in den 1990er Jahren besonders von 
konstruktivistisch orientierten Wissenschaftstheore-
tikern vertreten. So betont M. Weingarten 1992, »daß 
die künstliche Züchtungspraxis von Darwin verwen-
det wird als Modell, an dem die Vorgänge der natür-
lichen Züchtung begriffen werden können«.106 Dar-
über hinaus meint er, das »Geheimnis des Beweises 
der Evolutionstheorie« liege in der »menschlichen 
Züchtungspraxis«.107 Im Anschluss daran ist auch M. 
Gutmann der Auffassung, anhand der methodischen 
Rolle der Züchtungspraxis für die Evolutionstheorie 
könne allgemein die »lebensweltliche Grundlegung 
einer Wissenschaft«  nachgezeichnet werden, ge-
nauer gehe es darum, »durch die Auszeichnung von 
lebensweltlichen Praxen Prädikatoren einzuführen, 
welche die Grundlage der späteren wissenschaftli-
chen Begriffsbildung abgeben«.108 Mit diesem kon-
struktivistisch motivierten Ansatz sind jedoch viele 
Probleme verbunden (↑Selektion).

Darwin selbst sieht in der Züchtungspraxis die 
Möglichkeit einer experimentellen Überprüfung sei-
ner Theorie (»an experiment on a gigantic scale«109). 
Weil die Frage nach der empirischen Überprüfung 
der Theorie ein zentrales methodisches Problem für 
Darwin bildet, ist das Modell der künstlichen Selek-
tion für ihn von großer Bedeutung. Darwin sieht die 
Züchtungspraxis also in erster Linie »als ein Experi-
mentierfeld: als eine Anordnung, ein Verfahren, das 
es im Prinzip möglich machen sollte, die Evolutions-
theorie auf experimentellem Wege zu begründen«.110

Darwinsche Gedankenexperimente
In methodologischer Hinsicht kann das Innovative 
in Darwins Überlegungen in der Etablierung einer 

besonderen Form von Gedankenexperimenten ge-
sehen werden. J.G. Lennox nennt diese darwinsche 
Gedankenexperimente: Ein darwinsches Gedanken-
experiment besteht in Narrativen, die hypothetische 
Selektionsszenarien formulieren und auf diese Weise 
einen Test für die Theorie in konkreten Anwendun-
gen liefern: Durch die Annahme bestimmter Vorteile 
aufgrund einer Struktur oder eines Verhaltens eines 
Organismus gegenüber seinen Konkurrenten kann 
der Weg der Evolution über besondere kausale Wege 
nachgezeichnet werden – zunächst als Gedankenex-
periment, in einem zweiten Schritt dann durch die 
Überprüfung am empirischen Material.111

Der entscheidende Ansatzpunkt der darwinschen 
Gedankenexperimente liegt in der Einbettung eines 
Merkmals in einen Populationskontext von alterna-
tiven Merkmalen. Die langfristige Veränderung der 
Organismen wird damit also nicht als Ergebnis der 
Veränderung einzelner Organismen erklärt, sondern 
allein ihres relativen Vorteils, gemessen in unter-

Prämisse 1: Variation
Individuen unterscheiden sich in Merkmalen voneinan-
der, die für ihre unterschiedliche Lebensdauer und Fort-
pflanzungsrate (wenn auch nur minimal) von Bedeutung 
sind.

Prämisse 2: Vererbung
Die Merkmale eines Organismus ähneln den Merkma-
len seiner Vorfahren.

Prämisse 3: Vermehrung
In der Fortpflanzung eines Organismus werden mehr 
Nachkommen erzeugt als es Elternorganismen gibt.

Prämisse 4: konstante Populationsgrößen wegen li-
mitierter Ressourcen
Die Populationsgrößen von Organismen bleiben in der 
Regel gleich, weil die zur Verfügung stehenden Res-
sourcen begrenzt sind.

Prämisse 5: Logischer Schluss
Wenn es (1) Unterschiede in der Lebensdauer und Fort-
pflanzungsrate von Organismen gibt, die (2) erblich 
sind, und wenn (3) in der Fortpflanzung der Organismen 
eine Tendenz zur Vermehrung liegt, aber (4) die Popula-
tionen aufgrund begrenzter Ressourcen nicht wachsen, 
dann erfolgt eine Ausbreitung von denjenigen Typen in 
der Population, die eine höhere Überlebens- und Fort-
pflanzungsrate haben.

Konklusion: »suvival of the fittest«
Es erfolgt eine Ausbreitung derjenigen Typen von Indi-
viduen in der Population, die eine höhere Überlebens- 
und Fortpflanzungsrate haben.

Tab.62.RekonstruktionvonDarwinszentralemArgument,
dasdasPrinzipderNatürlichenSelektionbegründet.
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schiedlicher Überlebens- und Fortpflanzungswahr-
scheinlichkeit. Die Selektionserklärung der Orga-
nismenveränderung enthält damit ein besonderes 
antireduktionistisches Moment: Es kann nicht aus 
der Kenntnis des einzelnen Organismus ermittelt 
werden, wie sich die Population als Ganzes verän-
dern wird. Die Evolution ist vielmehr ein populati-
onsübergreifendes Ereignis, das in der Dynamik der 
Population bei gleichzeitiger Statik der in ihr enthal-
tenen Organismen besteht.112

Darwins Atomismus
Im Zentrum von Darwins Theorie zur Erklärung der 
differenziellen Reproduktion steht eine Auflösung 
der Organismen in einzelne Merkmale, die hinsicht-
lich ihres jeweiligen Beitrags zur Reproduktion be-
urteilt werden. Weil sie isoliert betrachtet werden 
und die letzten Form- und Rechnungseinheiten in der 
Theorie repräsentieren, bilden sie gleichsam die se-
lektionstheoretischen Atome der Gestalt des Organis-
mus. In der Evolutionsperspektive erfolgt damit eine 
radikale Umorientierung des Erklärungsprogramms 
der Biologie: Vor Darwin waren biologische Fragen 
zentriert um die Herstellung der Ganzheit eines Or-
ganismus, die Initiierung und Abschließung eines 

selbstbezogenen Prozesses der Formbildung. Der 
Fokus lag auf der Integration des Organismus, der 
Korrelation von Teilen, die durch den wechselseiti-
gen Bezug aufeinander bestimmt sind, und den bau-
planbedingten Einschränkungen (»constraints«), die 
jeder Änderung des Organismus Grenzen auferlegen 
(↑Morphologie; Ganzheit). In der selektionstheore-
tischen Betrachtung bildet der einzelne Organismus 
aber nun gerade nicht mehr diejenige Einheit, deren 
optimierter Erhalt das Ergebnis der Konkurrenz ist, 
sondern in Konkurrenz stehen vielmehr v.a. sei-
ne Merkmale, die von ihm auf seine Nachkommen 
übertragen werden. Nach der Logik der Selektion 
werden sich von diesen Merkmalen nicht unbedingt 
diejenigen durchsetzen, die der Erhaltung des ein-
zelnen Organismus dienen, sondern diejenigen, die 
ihre eigene Verbreitung relativ zu alternativen Merk-
malen in der kommenden Generation maximieren. 
Weil dieser Prozess der differenziellen Reproduktion 
unabschließbar ist, liegt der Fokus der Theorie nicht 
auf der Stabilität einer einmal erreichten Struktur, 
sondern gerade auf der Kontinuität der Transforma-
tion. Der Organismus wird in der Serie der Transfor-
mationen entworfen als ein bloßes Durchgangsstadi-
um, das nach dem Baukastenprinzip aufgebaut ist: 
Einzelne Teile werden variiert und frei miteinander 
kombiniert. Der Organismus wird so gedacht, wie 
der Mensch eine Maschine entwerfen würde: Jede 
strukturelle Komponente hat ihre eigene Funktion 
und hat dementsprechend ihr eigenes spezifisches 
Design. Weitgehend außerhalb der Betrachtung sind 
damit Aspekte der Selbstorganisation, d.h. der Wech-
selwirkung der Komponenten in ihrer gegenseitigen 
Hervorbringung und Wirkung aufeinander. 

Diese Maschinenvorstellung des Lebens hat in 
der Gedankenwelt Darwins ihren Ursprung in seiner 
frühen Beeinflussung durch die physikotheologische 
›Natural Theology‹ (1802) von W. Paley, in der die 
Anpassungsphänomene der Lebewesen als ein viel-
fältiger Beweis für die Existenz Gottes interpretiert 
werden. Wird ein Gott als Gestalter der Lebewesen 
angenommen, hat sich die Natur in den Organismen 
nicht selbst organisiert, sondern ihre einzelnen Teile 
sind – wie in den Artefakten der Menschen – für spe-
zifische Funktionen individuell entworfen. Diese An-
nahme einer durchgehenden Anpassung der einzelnen 
Merkmale eines Organismus wird im Darwinismus 
beibehalten. J. Huxley kann daher anmerken, der 
Darwinismus sei in Teilen eine Wiederbelebung der 
Physikotheologie, mit der Selektion statt Gott als De-
signer: »Paley redivivus, one might say, but philoso-
phically upside down, with Natural Selection instead 
of a Divine Artificer as the Deus ex machina«.113 

Variationstheorie (»evolution as such«)
Populationen verändern sich im Laufe der Zeit, so dass 
die Nachkommen eines Organismus in einigen Fällen 
zu einer anderen Art als er selbst zuzurechnen sind.

Deszendenztheorie (»common descent«)
Organismen verschiedener Arten haben einen gemein-
samen Vorfahren; letztlich gehen damit alle Organismen 
auf nur einen Vorfahren zurück.

Gradualismustheorie (»gradualism«)
Die Entstehung neuer Arten erfolgt langsam und konti-
nuierlich aus bestehenden Arten.

Divergenztheorie (»multiplication of species«)
Die Entwicklung führt zu einer Vermehrung der Arten, 
und schließt damit nicht nur den Ersatz einer bestehen-
den durch eine neue Art ein. Die starke Konkurrenz 
unter ähnlichen Organismen begünstigt die Diversifi-
zierung der Formen.

Selektionstheorie (»natural selection«)
Die Erblichkeit individueller Variationen, ihr Einfluss 
auf Überleben und Fortpflanzung eines Organismus und 
die Überproduktion von Nachkommen sind die Fakto-
ren, die zusammen den Mechanismus der Veränderung 
bilden.

Tab.63.DarwinsfünfTheorienderEvolution(inAnlehnung
anMayr,E.(1985).Darwin’sfivetheoriesofevolution.In:
Kohn, D. (ed.). The Darwinian Heritage, 755-772).
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Die Konzipierung des Organismus als 
ein Aggregat aus einzelnen isolierbaren und 
neu kombinierbaren Merkmalen stellt eine 
vielleicht noch grundlegendere und weitrei-
chendere Neuerung in der Theorie Darwins 
dar als der von ihm vorgeschlagene Mecha-
nismus der Evolution. Dieser Atomismus 
der Evolutionstheorie ist vielfach auf den 
Begriff gebracht worden: J. Schaxel spricht 
1922 von einem »Aggregat gehäufter An-
passungen« oder »Eigenschaftsaggregat«114 
(↑Form); bei P. McLaughlin und H.-J. 
Rheinberger heißt es 1982, der Organismus bilde aus 
Sicht des Darwinismus ein »Flickwerk immer nur re-
lativer Anpassungen«.115 

Als überaus fruchtbar erweist sich dieser Ansatz 
in der populationsgenetischen Betrachtung der Evo-
lution im 20. Jahrhundert. Denn die atomistische 
Zerlegung des Organismus in diskrete Merkmale 
ermöglicht die quantitative Analyse der Veränderung 
von Merkmalsverteilungen in mathematisch präzisen 
Modellen. Mit diesen Modellen erfolgt die Erklärung 
der Veränderung der organischen Organisationen im 
Rahmen einer Perspektive, in der sie gerade nicht als 
Organisationen aus wechselseitig aufeinander bezo-
genen Teilen erscheinen, sondern eben als Aggregat 
von unabhängigen voneinander variierenden Merk-
malen vorgestellt werden.

Evolutionstheorie als zentrale integrierende Theorie 
Mit Darwin hat die Lehre der Evolution den Sta-
tus einer zentralen vereinheitlichenden Theorie der 
Biologie erhalten. Nicht nur das kennzeichnende 
und vor Darwin naturwissenschaftlich rätselhafte 
Merkmal der ↑Anpassung der Organismen an ihre 
Umwelt, sondern auch viele andere Befunde aus den 
unterschiedlichsten Teildisziplinen der Biologie, sei 
es aus der vergleichenden Anatomie, Biogeografie, 
Entwicklungsbiologie oder Ethologie, finden in der 
Evolutionstheorie einen einheitlichen Interpretati-
onsrahmen. Mit der Evolutionstheorie wird die Ge-
schichte für die Erklärung der konkreten Gestalt von 
Organismen wesentlich; die Organismen werden zu 
Gegenständen, die in ihren Formen und Funktionen 
nur aus ihrer einmaligen Geschichte heraus zu erklä-
ren sind. Wegen ihrer Zusammensetzung aus ver-
schiedenen, z.T. unabhängig voneinander stehenden 
Theorien (zur Phylogenese, Selektion, Populations-
genetik, Biogeografie) bildet die Lehre der Evolution 
nicht eine einheitliche geschlossene Theorie, sondern 
hat sich zu einer ganzen Teildisziplin der Biologie 
entwickelt, der ↑Evolutionsbiologie.

19. Jh. nach Darwin: Vielgestaltigkeit
In den ersten Jahren nach ihrer Formulierung stellt 
die Evolutionstheorie keine scharf umrissene, ge-
schlossene oder gar dogmatische Theorie dar, son-
dern sie besteht aus einer Menge lose miteinander 
verbundener Thesen und Argumentationen. Gerade 
diese Vieldimensionalität und Vielschichtigkeit der 
Theorie kann als ein Grund für ihre Verbreitung 
gelten: Sie bietet Anschluss in verschiedene Rich-
tungen und kann flexibel an unterschiedliche Stand-
punkte angepasst werden. Darwin gewinnt daher in 
der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts viele ein-
flussreiche Anhänger, die durchaus nicht alle seine 
Ansichten teilen: So versteht sich T.H. Huxley als 
Anhänger Darwins, geht aber doch auf Distanz zum 
Selektionsprinzip und vertritt selbst saltationistische 
Vorstellungen (↑Mutation); A.R. Wallace räumt die 
Möglichkeit eines göttlichen Eingriffs in der Evoluti-
on des Menschen ein (↑Mensch); und Darwin selbst 
integriert zunehmend lamarckistische Elemente in 
seine Theorie (↑Lamarckismus).116

AmbivalenteAufnahmeinDeutschland
In Deutschland findet die Darwinistische Evolutions-
theorie eine sehr widersprüchliche Aufnahme. Sie 
wird einerseits enthusiastisch gefeiert, andererseits 
aber selbst von renommierten Biologen vehement 
abgelehnt. So nennt der Botaniker K.F. Schimper die 
»Zuchtlehre Darwins« 1865 drastisch »die kurzsich-
tigste, niedrig dummste und brutalste [Theorie, ] die 
möglich« ist.117 Kritisch wird besonders der histori-
sche Reduktionismus der Theorie gesehen, der die 
Gestaltbildung und Physiologie als historischen Pro-
zess einer sukzessiven Anpassung deutet. K.E. von 
Baer führt dagegen 1876 ins Feld, dass der Grund 
für die Ähnlichkeit der Organismen nicht in ihrer 
gemeinsamen Abstammung liegen müsse, sondern 
auf die Ähnlichkeit der in ihnen wirksamen Kräfte 
zurückzuführen sei: »man suche das Schaffende in 
jedem Organismus«.118 Bis in die ersten Jahrzehn-
te des 20. Jahrhunderts wird die Evolutionstheorie 

Ansatzpunkt der Evolution

Individuum Population

Mechanismus 
der Evolution

Bedürfnis/Trieb Lamarckismus Orthogenese

Selektion Darwinismus Synthet. Theorie

Tab.64.KreuzklassifikationzurtypisierendenUnterscheidungderwich-
tigsten Theorien der Evolution
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von führenden Biologen in Deutschland abgelehnt. 
Das Prinzip der Selektion könne nur ein sekundärer 
Faktor im Werden der Lebewesen sein, primär seien 
die gesetzmäßig wirksamen formbildenden Kräfte in 
jedem Organismus, argumentiert zusammenfassend 
O. Hertwig 1916.119 H. Driesch meint schon 1893, 
der historische Ansatz der Evolutionstheorie sei, wie 
jede Theorie, die wesentlich von bestimmten Orten 
und Zeiten ausgehe, einer »theoretisch allgemeinen 
Naturforschung« fremd.120 

Auf der anderen Seite hat die Evolutionstheorie 
in Deutschland mit E. Haeckel aber auch den ent-
schlossensten und kämpferischsten Fürsprecher. Ihm 
werden von dem Biologiehistoriker E. Rádl schon zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts die »Kampflust« und 
der »dogmatische Geist« attestiert, die für die Mas-
senwirksamkeit einer Theorie notwendig seien.121 
Die ambivalente Einschätzung der Theorie zieht sich 
bis in die ersten Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts.122

Bezweifelt wird von den Kritikern der Evoluti-
onstheorie, dass die biologische Formenmannigfal-
tigkeit und Zweckmäßigkeit der Organismen allein 
durch einen Mechanismus, der wesentlich auf Zufall 
beruht, entstanden sein könne. Es wird argumentiert, 
dass zumindest die Erklärung der Entstehung von 
Organismen mit neuen Bauplänen eines weiteren 
Prinzips bedarf, das über zufällige Variationen zur 
Bildung neuer Arten hinausgeht (R. Goldschmidt: 
»Makromutation«; ↑Mutation).

Nachdem in den 1920er und 30er Jahren von 
deutschen Biologen – u.a. von E. Baur123 und N.W. 
Timoféeff-Ressovsky124 – wichtige Beiträge zur Evo-
lutionstheorie geleistet werden, tritt die Theorie aber 
danach ganz in den Hintergrund, so dass von einem 
(innerwissenschaftlichen) »Niedergang des Darwinis-

mus in Deutschland nach 
1933« (T. Junker) gespro-
chen wird. Als Gründe für 
diese Entwicklung können 
u.a. genannt werden: die 
starke morphologisch-
typologische Tradition in 
der deutschen Biologie 
und der unterstellte Zu-
sammenhang zwischen 
der NS-Ideologie und den 
darwinistischen Konzep-
ten der Selektion und des 
»surival of the fittest«. Die 
Rede von einem »Nie-
dergang« setzt allerdings 
voraus, dass die Theorie 
vorher allgemein akzep-

tiert ist. Viele führende deutsche Biologen betrachten 
aber auch im ersten Drittel des 20. Jahrhunderts die 
Evolutionstheorie nicht als die zentrale biologische 
Theorie als die sie von angloamerikanischen Autoren 
vielfach eingeschätzt wird. Sie sehen sie zumindest 
als ergänzungsbedürftig um eine morphologisch-ty-
pologische Grundlagentheorie. So heißt es 1933 bei 
M. Hartmann, das natürliche System und die verglei-
chende Morphologie wiesen eigene »Gesetzlichkei-
ten« auf, und es sei »die Abstammungslehre an sich 
weit davon entfernt, eine kausale Erklärung dieser 
Gesetzlichkeiten geben zu können, wie das in naiver 
Weise der ältere Darwinismus angenommen hat«.125

Kritik am Anpassungspostulat
Symptomatisch für die unmittelbare Aufnahme der 
Evolutionstheorie in Deutschland ist F. Nietzsches 
Kritik an Darwins Theorie. Nietzsche wendet sich 
in seiner radikal formulierten Ablehnung gegen ein 
Verständnis von Lebewesen als passive Einheiten, 
die sich unter dem Druck der Konkurrenz an die 
äußere Umwelt anzupassen hätten: »das Leben ist 
nicht Anpassung innerer Bedingungen an äußere, 
sondern Wille zur Macht, der von innen her immer 
mehr ›Äußeres‹ sich unterwirft und einverleibt«.126 
Nietzsche ist daher der Überzeugung: »der Einfluß 
der ›äußeren Umstände‹ ist bei D[arwin] ins Unsin-
nige überschätzt; das Wesentliche am Lebensprozeß 
ist gerade die ungeheure gestaltende, von Innen her 
formschaffende Gewalt, welche die ›äußeren Um-
stände‹ ausnützt, ausbeutet ...«127 (↑Anpassung; Um-
welt). Nach Nietzsches Auffassungen zur Biologie – 
die wesentlich durch die Rezeption einer Arbeit von 
W.H. Rolph geprägt ist128 – kann das Leben weder 
von der Anpassung an die Umwelt noch von einem 

Gemeinsame 
Abstammung

Graduelle 
Veränderung

Artbildung in 
Populationen

Natürliche 
Selektion

Lamarck nein ja nein nein

Darwin ja ja ja ja

Haeckel ja ja ? zum Teil

Nägeli ja ja ja zum Teil

Huxley ja nein nein unsicher

Vries ja nein nein nein

Morgan ja (nein) nein unwichtig

Tab. 65. Unterscheidung verschiedener Komponenten von Evolutionstheorien und ihre Ver-
teilung über verschiedene Positionen und Versionen dieser Theorien im 19. und beginnenden 
20. Jahrhundert. Eine allen Evolutionstheorien gemeinsame Komponente ist die Ablehnung 
einer statischenunveränderlichenWelt,d.h.dieThesederVeränderungderorganischen
Welt(leichtverändertnachMayr,E.(1982).TheGrowthofBiologicalThought:506).
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Prinzip der ↑Selbsterhaltung her verstanden 
werden, sondern allein von seiner Neigung zur 
Veränderung: Es gebe »Selbsterhaltung nur 
als eine der Folgen der Selbsterweiterung«129, 
und: »an allem Lebendigen ist am deutlichsten 
zu zeigen, daß es alles thut, um nicht sich zu 
erhalten, sondern um mehr zu werden«.130

Auch von biologischer Seite wird in 
Deutschland umfassende Kritik an dem evo-
lutionstheoretischen Anpassungsbegriff geübt, 
so in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhun-
derts von dem Botaniker K. Goebel und seit 
den 1970er Jahren von dem Zoologen W.F. 
Gutmann (↑Anpassung).

Radikal von Seiten der Evolution her inter-
pretiert wird der Lebensbegriff in der Lebens-
philosophie seit der Wende zum 20. Jahrhun-
dert. Sehr einflussreich ist die Darstellung H. 
Bergsons, der in seiner ›Évolution créatrice‹ 
(1907) schöpferische Entwicklungsprozes-
se als das Wesentliche des Lebens bestimmt 
(↑Leben). »Entwicklung« ist für Bergson »die 
entscheidende Eigenschaft des Lebens«.131 Das 
»Leben« bildet in den Augen Bergsons einen 
»Strom«, der »im Überwandern von Generati-
on auf Generation […] sich verteilt an die Ar-
ten, sich versprüht an die Individuen«.132 Erfasst 
werden können die Entwicklungsprozesse nach 
Bergson weder durch eine an Wiederholungen 
und Gleichförmigkeiten ausgerichtete mecha-
nistische Interpretation noch eine um Selbst-
erhaltung und Stabilisierung des Gegebenen 
kreisende finalistische Sicht. Alle gewohnten 
Denkkategorien seien daher ungeeignet, um 
das Dynamische des Lebens zu erfassen: »Alle 
Rahmen krachen. Sie sind zu eng, zu starr«.133 
Ähnliche Motive finden sich bei dem Soziolo-
gen G. Simmel, etwa wenn er 1918 behauptet, 
»die Gegenwart des Lebens besteht darin, daß 
es die Gegenwart transzendiert«134 und dass das 
»innerste Wesen« des Lebens darin gegeben sei, 
»über sich selbst hinauszugehen«135.

Suchenachdem»PrincipderVeränderlichkeit«
Ende des 19. Jahrhunderts ist die Evolutionstheorie 
in ihrem phylogenetischen Teil wissenschaftlich an-
erkannt: Es wird allgemein von einer genealogischen 
Verwandtschaft der Organismen ausgegangen. Um-
stritten sind aber die Faktoren und Ursachen, die der 
Veränderung der Organismen zugrunde liegen. Ein 
bloß auf zufälliger Variation aufbauender evolutiver 
Wandel wird meist abgelehnt. Stattdessen werden 
verschiedene andere Modelle bevorzugt. 

Darwin ist in seinem Hauptwerk der Meinung, dass 
es zwei große »Gesetze« seien, die die Gestaltung 
der Organismen bestimmen: die Einheit des Typus 
(»unity of type«) und die Umweltbedingungen (»con-
ditions of existence«).136 Die Bedeutung der ersteren 
zeige sich in der Vererbung, die bewirke, dass viele 
Organismen über Strukturen verfügen würden, die in 
keiner Beziehung zu ihrer Lebensweise stehen. Das 
Gesetz von den Umweltbedingungen sieht Darwin 
als das »höhere Gesetz« an, weil in ihm das ande-
re Gesetz durch die Anpassungen der Vorfahren an 

Abb. 124.Etappen in derEvolution desPferdes in den letzten 50
MillionenJahren(vomEozänbisindieGegenwart:vonuntennach
oben).DieExtremitätenundZähnezeigeneinezunehmendeAnpas-
sungandasLebeninderSteppeundeineErnährungvonGräsern
(aus Marsh, O.C. (1879). Polydactyl horses, recent and extinct. 
Amer. J. Sci. 17, 499-505: 505).



Evolution 496

die Umwelt enthalten sei (↑Anpassung).137 Darwins 
Theorie enthält zwar entscheidende Elemente, nach 
denen organismische Anpassungen gerade nicht aus 
der Determination der (anorganischen) Umwelt, son-
dern biotischen Interaktionen zu erklären sind (s.o.). 
Immer wieder streicht er aber auch die Bedeutung 
der Umwelt heraus. So formuliert er 1868 unmiss-
verständlich, bei homogenen Umweltbedingungen 
sei eine Variation der Organismen nicht möglich: »If 
it were possible to expose all the individuals of a spe-
cies during many generations to absolutely uniform 
conditions of life, there would be no variability«138 
(↑Umwelt/Umweltdetermination).

Auch A. Weismann ist 1876 der Auffassung, der 
wesentliche Motor für die organischen Veränderun-
gen sei die Änderung der Umwelt, denn »der lebende 
Organismus enthält in sich selbst kein Princip der 
Veränderlichkeit, er ist das statische Moment in dem 
Entwicklungsprocesse der organischen Welt und 
würde stets nur wieder genaue Copien seiner selbst 
liefern«139, so dass »ohne Veränderung der Aussen-
welt keine Weiterentwicklung der organischen For-
men hätte eintreten können«140. 

Andere Autoren postulieren dagegen gerade ein 
organisches Prinzip der Veränderung und vertreten 
damit orthogenetische Theorien der Evolution (vgl. 
Tab. 67; ↑Fortschritt). So verlegt C. von Nägeli mit 
seinem organischen »Vervollkommnungsprinzip« 
das Prinzip der Veränderung und Höherentwicklung 
in die Organismen selbst. Nach diesem Prinzip wer-
den die organische Materie »mit innerer Notwendig-
keit stetig complicirter und periodisch neue Orga-
nisationsanlagen fertig«.141 Nägeli erläutert weiter: 
»nach Darwin ist die Veränderung das treibende Mo-
ment, die Selection das richtende und ordnende; nach 
meiner Ansicht ist die Veränderung zugleich das trei-
bende und das richtende Moment«.142 Nägeli schließt 
sich damit wieder der älteren Tradition an, der zufol-
ge das Prinzip der Veränderung in der Reproduktion 
der Lebewesen selbst verortet wird. Auch von ande-
ren Autoren wird als Reaktion auf Darwins Theorie 
immer wieder auf innere Faktoren zur Erklärung der 
Evolution verwiesen. Die Veränderung der Organis-
muen ist nach diesen Auffassungen einem richtenden 
Prinzip zu verdanken, das sich aus deren  Organisa-
tion ergebe und unabhängig von der Umwelt stehe 
(↑Phylogenese: Orthogenese; Fortschritt).143 

Darwins Innovation besteht demgegenüber gerade 
darin, die langfristige Transformation der organi-
schen Gestalten nicht als Ergebnis der Reprodukti-
on, sondern der Selektion zu konzipieren. Ein erst 
nach der Fortpflanzung wirksamer Faktor wird zu 
der eigentlich verändernden Kraft der Lebewesen. 

An die Stelle des harmonischen Bildes einer nach 
Vervollkommnung strebenden Natur tritt bei Darwin 
die Vorstellung einer durch Kampf und ↑Konkurrenz 
bestimmten Naturordnung: In dem populationsbiolo-
gischen Rahmen, in dem Darwin die Evolution the-
matisiert, ist es nicht die Veränderung einzelner Or-
ganismen im Lauf ihres Lebens, die den langfristigen 
Formenwandel bedingt, sondern ihre unterschiedli-
che Fortpflanzungs- oder Überlebensrate.

Problematisch aus der Sicht der darwinschen Kon-
zipierung der Evolution ist bereits die Suche nach ei-
nem »Princip der Veränderlichkeit« (Weismann). Die 
Möglichkeit einer nicht durch ein eigenes Prinzip ge-
leiteten Veränderung ziehen viele Kritiker Darwins 
am Ende des 19. Jahrhunderts gar nicht in Betracht. 
Erst in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts 
wird es allgemein akzeptiert, den Zufall als das pri-
märe Veränderungsprinzip in der Evolution anzuse-
hen. Es ist damit die konstitutionelle Labilität der or-
ganischen Körper, die eine langfristige Veränderung 
möglich macht.144 T. Boveri beschreibt die Wirkung 
der Selektion in dem Bild einer Falle »zum Einfan-
gen glücklicher Zufälle«.145 Von Darwin könne so der 
Zufall für die »Vervollkommnung der Organismen« 
verantwortlich gemacht werden.146 Aufgrund dieser 
zufälligen und autogenen Veränderung ist für eine 
langfristige, generationenübergreifende Veränderung 
der Typen auch keine Änderung der Umwelt Vor-
aussetzung. Evolution ist vielmehr »eine ›automa-
tische‹ Folge der Beschaffenheit autoreproduktiver, 
mutabler Individualsysteme«, wie es R.W. Kaplan 
1978 formuliert.147 Die langfristigen Veränderungen 
ergeben sich allein aus der nie vollkommen fehler-
freien Reproduktion der Organismen (W.F. Gutmann 
1989: »Das Auftreten erbbedingter Veränderungen 
ist wegen der Ununterdrückbarkeit von Mutationen 
unvermeidlich«148). So heißt es 1993 bei M. Weingar-
ten: »Evolution ist […] nicht etwas, was durch eine 
besondere Kraft erst konstituiert werden müßte, son-
dern sie ist eine logische Folge der nicht-identischen, 
erweiterten Reproduktion einer Gruppe von Varian-
ten«.149

Streitder»Biometriker«mitdenMendelianern
Zu einer kohärenten vereinheitlichenden biologischen 
Theorie entwickelt sich die Evolutionslehre durch 
den Nachweis ihrer Vereinbarkeit mit der Genetik 
in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts. Am 
Ende des 19. Jahrhunderts stehen die populationsbio-
logisch denkenden Anhänger der Evolutionstheorie 
(die »Biometriker«) den auf G. Mendels Ansätzen 
aufbauenden genetischen Theorien sehr distanziert 
gegenüber (↑Population).150 Als unvereinbar mit der 
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Evolutionstheorie galt insbesondere die mit Mendels 
Genetik verbundene Vorstellung einer sprunghaften 
Änderung von Merkmalen. Beide Seiten können sich 
dabei auf die Arbeiten von Darwins Vetter F. Galton 
berufen, weil Galton sowohl einen populationstheo-
retisch-statistischen Ansatz verfolgt als auch von der 
Sprunghaftigkeit der Änderungen überzeugt ist. Für 
Galton ist die Annahme sprunghafter Änderungen 
notwendig, weil sich sonst nach seinem »Regressi-
onsgesetz« vorteilhafte Varianten in der Population 
nicht durchsetzen könnten (↑Population). 

Der sich entfaltende Streit zwischen den Biomet-
rikern K. Pearson und W.F.R Weldon auf der einen 
Seite und dem Mendelianer W. Bateson auf der ande-
ren Seite trägt jedoch stark polemische Züge. Die tat-
sächliche Vereinbarkeit von darwinscher Evolution 
und mendelscher Genetik wird bereits 1902 von dem 
Mathematiker G.Y. Yule erwiesen, indem er zeigt, 
dass die Kombination mehrerer Faktoren zu kontinu-
ierlich variierenden Merkmalen führen kann (»multi-
ple factor hypothesis«).151 Auch bereits Mendel selbst 
verweist in seinen Arbeiten auf die Möglichkeit der 
Kombination von diskreten Merkmalsträgern, die 
auf diese Weise ein Kontinuum von Merkmalen (z.B. 
Farbstufen) erzeugen können.152 Eine Zusammenar-
beit der Biometriker mit den Mendelanhängern hät-
te hier schnelle Klärungen herbeiführen können.153 
Durch die unvermittelte Konfrontation der beiden 
Seiten sind die Evolutionsvorstellungen der ersten 
beiden Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts aber von sal-
tationistischen Modellen geleitet, besonders einfluss-
reich durch H. de Vriesʼ »Mutationstheorie« (↑Muta-
tion; Selektion). Weil die Selektion als unzureichend 
zur nachhaltigen Änderung von kontinuierlich vari-
ierenden Merkmalen in einer Population angesehen 
wird, gelten alle für die Evolution maßgeblichen 
Veränderungen als Ergebnis einschneidender Mu-
tationen. Die Akzeptanz der Selektionstheorie steht 
daher um 1910 auf einem Tiefpunkt (Nordenskiöld 
1921-24: »Periode der inneren Auflösung des Dar-
winismus«154; Jordan 1923: »The apparent eclipse of 
Darwinism to-day is wholly transitory«155; Huxley 
1942: »the eclipse of Darwinism«156). Durch expe-
rimentelle Befunde und theoretische Einsichten in 
die langfristige Wirksamkeit kleiner Selektionsun-
terschiede ändert sich diese Situation erst am Ende 
des zweiten Jahrzehnts des 20. Jahrhunderts (↑Selek-
tion). Die ersten entscheidenden Schritte zum Nach-
weis der Vereinbarkeit und Komplementarität von 
Darwinismus und Mendelismus werden dabei seit 
1918 von R.A. Fisher gegangen.157 

Evolution und Populationsgenetik
Die streng populationsorientierte Fundierung der 
Evolutionstheorie findet sich bei Darwin zwar be-
reits angelegt, zu ihrer vollen Anerkennung gelangt 
sie allerdings erst durch die populationsgenetischen 
Studien in den 1920er und 30er Jahren, v.a. durch 
die Arbeiten R.A. Fishers und J.B.S. Haldanes.158 In 
Darwins Argumentationen ist es oft noch der einzel-
ne Organismus, der als hauptsächlicher Gegenstand 
der Evolution erscheint. Besonders deutlich wird 
dies in der (von Malthus übernommenen) Metapher 
vom Kampf ums Dasein (»struggle for existence«; 
↑Konkurrenz) und der (von Spencer stammenden) 
Rede vom Überleben des Angepasstesten (»survi-
val of the fittest«; ↑Anpassung). In diesen Formu-
lierungen wird eine Fokussierung auf das einzelne 
Individuum deutlich, die der populationszentrierten 
Fundierung der Evolutionstheorie nicht gerecht wird. 
Nicht das »Überleben« des einzelnen Organismus 
(im »Kampf« mit anderen Organismen), sondern sei-
ne Reproduktion, d.h. sein Beitrag zur Erzeugung der 
Organismen seiner Population, bildet die eigentlich 
evolutionstheoretisch relevante Größe.

Seit den 1930er Jahren verbreiten sich populati-
onsgenetische Definitionen der Evolution. Evolution 
wird als die Änderung von Gen- oder Allelfrequen-
zen in einer Population definiert (vgl. Tab. 67). Mit 
der Fokussierung auf Gene, ihre Variation und die 
Verschiebung ihrer Häufigkeiten in einer Populati-
on als Grundlage der Evolution wird der Begriff der 
Genfrequenz zu einem zentralen theoretischen Kon-
zept (Fisher 1929; Wright 1929: »gene frequency«159; 
»Dobzhansky 1937: frequency of the genes«160; 
vorher Fisher 1918: »relative frequency [of the] 
Mendelian factor«161). S. Wright schreibt 1932, der 
elementare evolutionäre Prozess bestehe in der Gen-
frequenzänderung (»change of gene frequency«).162 
T. Dobzhansky formuliert 1937, Evolution sei eine 
Änderung in der genetischen Zusammensetzung von 
Populationen (»a change in the genetic compositi-
on of populations«).163 Eine Definition dieses Typs 
legt auch J.S. Huxley 1936 nahe, wenn er nicht die 
einzelnen Organismen, sondern ihren Genkomplex 
(»gene-complex«) als den eigentlichen Gegenstand 
der Evolution bestimmt (↑Gen).164 Derartige Defini-
tionen dominieren bis in die zweite Hälfte des 20. 
Jahrhunderts. So heißt es 1978 bei R. Brandon, Evo-
lution sei die Ausweitung von Ähnlichkeitsklassen 
von Genotypen über die Zeit (»expansion of similari-
ty classes of genotypes over time«).165 

Gegen derartige populationsgenetische Definiti-
onen der Evolution werden verschiedene Einwände 
erhoben. E. Mayr weist 1982 darauf hin, dass Evolu-



Evolution 498

tion nicht nur die Veränderung von Organismen (»the 
transformational component«), sondern in gleichem 
Maße auch ihre Diversifizierung (»the origin of or-
ganic diversity«) und Aufspaltung in Abstammungs-
gemeinschaften (»the multiplication of species«) be-
inhaltet.166 Von anderer Seite wird darauf verwiesen, 
dass eine Veränderung von Allelfrequenzen nicht 
notwendig mit einer Änderung der Häufigkeiten von 
Merkmalen in einer Population einhergehen muss, 
weil epistatische und polygene Effekte wirksam sein 
können.167 Eine Bestimmung allein der Genfrequen-
zen gibt also keinen Aufschluss über die Häufigkeit 
von Genkombinationen (in Genotypen), die aber 
doch für die Merkmale von Organismen entscheidend 
sind.168 Die Frage nach der Definition der Evolution 
berührt sich hier mit der Frage nach den Ebenen der 
↑Selektion: Die populationsgenetische Definition der 
Evolution gewinnt ihre Plausibilität u.a. aus der Auf-
fassung der Gene als Einheiten der Selektion.

Eine verbreitete allgemeine Definition der Evo-
lution, die das populationsgenetische Kriterium erst 
in zweiter Linie nennt, gibt D.J. Futuyma 1986 (vgl. 
Tab. 67). Verbreitet ist es seit Ende der 1980er Jah-
re, nicht jede genetische Änderung in Populationen 
als ›Evolution‹ zu bezeichnen, sondern allein solche 
Schritte, die den als entscheidend angesehenen Pro-
zess der Artbildung einschließen. In vielen jüngeren 
Definitionen wird die Artbildung daher ausdrücklich 
als der die Evolution eigentlich charakterisierende 
Prozess bestimmt (z.B. Thompson 1989; Mahner 
& Bunge 1997; vgl. Tab. 67). Diese Bestimmungen 
stehen damit in klarem Widerspruch zu den älteren 
Definitionen, die jede (adaptive) Veränderung im 
Genpool als Evolution deuten. So bestimmt R.A. Fis-
her die Evolution 1936 ausdrücklich als progressive 
Anpassung (»evolution is progressive adaptation and 
consists in nothing else«) und betrachtet alle daraus 
folgenden taxonomischen Effekte als Nebenprodukt 
(»a secondary by-product, produced incidentally in 
the process of becoming better adapted«).169

Manche jüngste Definitionen des Evolutionsbe-
griffs lösen sich darüber hinaus gänzlich von der 
genetischen Ebene und bestimmen den Prozess der 
Evolution einfach als Formwandel von Organismen 
(Walsh 2010: »evolution is change in form«170; vgl. 
Tab. 67). Ausgelöst werden könne ein solcher Wan-
del von ontogenetischen Anpassungen der Organis-
men; erst in einem zweiten Schritt folge in vielen 
Fällen ein Wandel auf genetischer Ebene nach.

»Evolutionsmechanismus«und»Evolutionsfaktoren«
Die These des genealogischen Zusammenhangs von 
Organismen verschiedenen Organisationstyps (↑Phy-

logenese) und die Analyse der kausalen Faktoren der 
Transformation der Organismen können als zwei 
Komponenten der Evolutionstheorie Darwins unter-
schieden werden (vgl. Tab. 63). Die erste Kompo-
nente betrifft eine Beschreibung der Abstammungs-
verhältnisse, die zweite eine kausale Analyse des 
Prozesses, eine Ursachenforschung – die Ursachen 
der Evolution (»The Causes of Evolution«171), wie 
es J.B.S. Haldane 1932 nennt. Seit Mitte der 1930er 
Jahren ist in diesem Zusammenhang meist von den 
»Mechanismen der Evolution« die Rede.

Darwin verwendet in seinem Hauptwerk von 1859 
und dessen späteren Auflagen nicht den Ausdruck 
›Mechanismus‹. Er spricht vielmehr von »Faktoren« 
im Prozess der Veränderung von Organismen und 
führt seit 1869 regelmäßig zwei an (»there are two 
factors«): die Natur des Organismus (»the nature of 
the organism«) und die Natur der Bedingungen (»the 
nature of the conditions«) [der Umwelt].172 Für we-
sentlich wichtiger hält er den ersten Faktor.

Haldane unterscheidet in seiner Darstellung fünf 
verschiedene Ursachen, nämlich die Selektion und 
vier Formen der Variation: zufällige erbliche Vari-
ation (Mutation), erbliche Variation aufgrund von 
Umwelteinflüssen (Vererbung erworbener Eigen-
schaften), nicht-zufällige Variation aufgrund von in-
neren Ursachen (zielgerichtete Variation, z.B. Bergs 
Prinzip der Nomogenese; ↑Fortschritt) und Variation 
durch Hybridisierung (Rekombination).173 

Der Ausdruck Evolutionsmechanismus erscheint 
seit Ende des 19. Jahrhunderts im Singular (Allen 
1883: »[Darwin] rendered conceivable the mecha-
nism of evolution in the organic world«174; Woods 
1907: »evolutionary mechanism«175) und im Plural 
(Cook 1901: »mechanisms of evolution«176; Emerson 
1933: »evolutionary mechanisms«177), wobei anfangs 
v.a. Selektion und Isolation als zwei wesentliche Me-
chanismen der Evolution gelten. Mitte der 1930er 
Jahre etabliert sich der englische Ausdruck »mecha-
nisms of evolution«, nachdem T. Dobzhansky ihn in 
seinem einflussreichen Buch von 1937 verwendet 
(und die Isolation als einen besonderen dieser Me-
chanismen bestimmt, s.u.).178 Als Evolutionsmecha-
nismen wird der Ausdruck Ende der 1930er Jahre ins 
Deutsche übernommen.179 Als »mechanisch« oder 
»mechanistisch« wird die Evolutionstheorie Darwins 
bereits von seinen unmittelbaren Nachfolgern im 19. 
Jahrhundert bezeichnet. So beantwortet A. Weismann 
1876 die Frage »Sind die Principien der Selections-
theorie mechanische?« positiv, weil seiner Meinung 
nach innerhalb einer Naturwissenschaft die mecha-
nische Auffassung die einzig mögliche ist180 (↑Orga-
nismus/Mechanismus). Und auch in der englischen 
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Übersetzung eines Werks von G. Schmid, die wenig 
später erscheint, werden Darwins Theorien als ›me-
chanistisch‹ bezeichnet (»the mechanistic system, or 
the negation of the organic vital force«181; »mechani-
stic explanation of the world«182).

Die Rede von Evolutionsfaktoren ist seit den 
1860er Jahren nachweisbar (Spencer 1864: »Lea-
ving out […] the imaginary factors of evolution […] 
and looking only at the one actual factor which Dr 
Darwin and Lamarck assign as accounting for some 
of the phenomena«183; Doherty 1864: »Permutati-
onal factors of evolution [...] Multiplicative factors 
of evolution«184; Leconte 1877: »factors of evolu-
tion«185; Welby 1891: »evolutionary factors«186). In 
den 1930er Jahren ist sie besonders unter russischen 
Evolutionsbiologen verbreitet.187 N.W. Timoféeff-
Ressovsky unterscheidet 1939 vier »Evolutionsfak-
toren«: Mutabilität, Populationswellen, Selektion 
und Isolation. Er gliedert diese in zwei Gruppen: 
»Die Mutabilität und die Populationswellen liefern 
das Evolutionsmaterial, die Selektion und die Iso-
lation bilden die richtenden Evolutionsfaktoren«.188 
W. Ludwig betrachtet 1940 den Zufall aufgrund von 
Migration (Drift) neben Mutation und Selektion als 
dritten »Evolutionsfaktor«.189 Später setzt sich die 
Vierteilung der Faktoren von Timoféeff-Ressovsky 
durch190, und der Ausdruck etabliert sich auch im Eng-
lischen (Mayr 1942: »factors of evolution«191). Wie 

bereits bei Weismann und Haldane wird auch später 
die Bedeutung der ↑Rekombination als eigenständi-
ger Faktor betont. Seit Ende der 1940er Jahre werden 
vielfach fünf Evolutionsfaktoren unterschieden: B. 
Rensch schlägt 1947 die »gelegentliche sekundäre 
Bastardisierung« als fünften Evolutionsfaktor (ne-
ben »Genmutation«; »Schwankungen in der Indivi-
duenzahl«, »Auslesevorgängen« und »Isolation«192) 
vor.193 Ludwig bestimmt 1950 die »Einnischung« 
oder Annidation (neben »Mutabilität, Selektion, 
Abweichungen von der Panmixie (Inzucht, Homo-
gamie, Isolation) und Zufall«194) als diesen »funften 
Evolutionsfaktor«.195 Die Annidation beruht nach 
Ludwig auf »neuartiger (= zusätzlicher) Ausnutzung 
eines gemeinsamen Lebensraums«196 und verschafft 
den Individuen, die die neue Nische besetzen, einen 
Selektionsvorteil, auch wenn sie anderer Hinsicht be-
nachteiligt sind. (↑Nische).

Die Evolutionsfaktoren lassen sich verschiedenen 
Ebenen zuordnen (vgl. Tab. 66). Der entscheiden-
de darwinsche Mechanismus der »Selektion« kann 
in einer weniger intentionalistischen Sprache als 
differenzielle Kontinuation von Varianten oder als 
Konstitutions-Kontinuations-Korrelation (oder als 
›Konstitutions-Kontinuations-Kausalität‹) bezeich-
net werden: Die besondere Konstitution von Orga-
nismen eines Typs wird für dessen Kontinuation, d.h. 
für seine Erhaltung und Ausbreitung in der Popula-

Allgemeine
Faktoren

Darwinscher und
genetischer Faktor

Organische
Faktoren

Beschleunigende
Faktoren

Kontinuation
Zeitlich kontinu-
ierliche Existenz 
eines Gegenstandes, 
auch bei beständi-
gem Wechsel seiner 
materiellen Teile (als 
»offenes System«)

Individuation
Räumlich und zeitlich 
begrenzte Existenz 
eines Kontinuanten

Konstitutions-Konti-
nuations-Korrelation
(»Selektion«)
Korrelation zwischen 
Konstitution und 
Dauer der Existenz 
(gemessen an der 
Lebensdauer und 
Reproduktionshäu-
figkeit)

Rekombination
Mischung verschiede-
ner Individuen

Variation
Graduelle Verände-
rung eines Gegenstan-
des, die sich akkumu-
lieren kann und damit 
auch wesentliche 
seiner Eigenschaften, 
d.h. seine Konstituti-
on, betreffen kann

Reproduktion
Erzeugung eines 
neuen Individuums 
durch ein anderes 
oder mehrere andere 
zusammen

Isolation
Räumliche Trennung 
von Populationen

Aleation(»Drift«)
Zufällige Veränderung 
von Populationen

Heredität
Weitergabe von 
Eigenschaften an die 
Nachkommen über 
einzelne materielle 
Teile (»Gene«)

Populationsgenetik
Nicht die Konti-
nuation der Indivi-
duen, sondern ihre 
Reproduktion ist 
ausschlaggebend; die 
Fitness entspricht dem 
reproduktiven Wert

Kompetition
Wettbewerb um knap-
pe Ressourcen

Annidation
Spezialisierung auf 
eine ökologische Rolle

Tab.66.GefügederFaktorenderEvolution.
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tion, insbesondere auf dem Wege der Reproduktion 
der Organismen, kausal verantwortlich gemacht, so 
dass sich eine Korrelation zwischen Konstitution und 
Kontinuation ergibt. ↑Selektion liegt also vor, wenn 
sich die Veränderung in der Zusammensetzung einer 
Population nicht aus Zufallseffekten ergibt, sondern 
wenn ein systematischer und kausaler Zusammen-
hang zwischen den Merkmalen von Organismen 
(ihrer Konstitution) und ihrer Vermehrung (Kontinu-
ation) besteht.

Objekte der Evolution
Bis in die Gegenwart strittig ist die Frage, welche 
Einheit das eigentliche Objekt der Evolution darstellt. 
Einigkeit besteht darin, dass es nicht der einzelne Or-
ganismus ist, weil die Evolution gerade in einem ge-
nerationenübergreifenden Prozess besteht, so dass es 
sie auch geben kann, wenn sich kein Organismus im 
Lauf seines Lebens verändert. Die organische Evolu-
tion könnte geradezu definiert werden als ein Prozess 
der langfristigen und grundlegenden Veränderung 
von Gegenständen (den Organismen), die sich selbst 
im Laufe ihres individuellen Lebens (der Art nach) 
nicht ändern. Die Änderung erfolgt allein vermittelt 
über die Fortpflanzung: Die Zusammensetzung einer 
Population verändert sich, weil Organismen mit ver-
schiedenen Eigenschaften sich in regelhafter Weise 
in ihren Fortpflanzungsraten unterscheiden. Weil sich 
die Veränderung der Organismen also nur aus der un-
terschiedlichen Frequenz der Weitergabe von Eigen-
schaften ergibt, kann nicht mehr der Organismus die 
Einheit der Veränderung sein (↑Selektion/Selektions-
ebenen). Evolution ist also der Prozess der Verände-
rung von Organismen, der nicht darauf beruht, dass 
sich die Organismen im Laufe ihres Lebens ändern, 
sondern darauf, dass sie sich in unterschiedlichem 
Maße reproduzieren, also auf »differenzieller Re-
produktion« (Sober 1984: »Population change isn’t 
a consequence of individual change but of individual 
stasis plus individual selection«197; ↑Selektion). 

Bemerkenswert ist außerdem, dass die einzelnen 
Organismen zwar nicht die »Einheiten« der Evoluti-
on sind, der für die Evolution charakteristische Pro-
zess der Artbildung aber in dem Verschiedenwerden 
von Organismen besteht. Die einzelnen Organismen 
sind also die für die Evolution relevanten Träger qua-
litativ neuer Eigenschaften und können insofern die 
Einheiten der Artbildung (»speciating entities«198) 
genannt werden. Die evolutionären Änderungen sind 
also abgeleitet von den Änderungen auf der (tiefer 
liegenden) Ebene der Organismen.199

Wenn nicht der einzelne Organismus das Objekt 
der Evolution ist, die Evolution sich aber doch an der 

Veränderung der Organismen manifestiert, stellt sich 
die Frage, welche Einheit dann das Objekt der Evo-
lution bildet. Seit dem 19. Jahrhundert verbreitet ist 
die Vorstellung, die Art als das Objekt der Evoluti-
on zu sehen: Es seien eben die Arten, die sich in der 
Evolution verändern.200 Auf der anderen Seite kann 
eine ↑Art gerade als Zusammenfassung von einan-
der ähnlichen Organismen zu einer solchen Menge 
verstanden werden, die einen Referenzpunkt für die 
Feststellung von Änderungen abgibt. Es wird da-
her argumentiert, dass nur vor dem Hintergrund der 
Konstanz der Arten überhaupt von einer Evolution 
gesprochen werden kann.201 

Von anderer Seite wird vorgeschlagen, jede mehre-
re Arten umfassende Abstammungslinie (»lineage«; 
↑Phylogenese) als das eigentliche Objekt der Evo-
lution zu verstehen (Hull 1978: »Species lineages 
[…] are the things which evolve«202). Allerdings ist 
es problematisch, von einem bereits über seine zeit-
liche Erstreckung bestimmten Gegenstand wie einer 
Abstammungslinie zu sagen, er unterliege wiederum 
einer zeitlichen Veränderung.

Vorgeschlagen wird auch, eine Population von 
Organismen als Gegenstand der Evolution anzuse-
hen (Simpson 1944: »the interbreeding group is the 
essential unit in evolution«203; Bunge 1981: »Biopo-
pulations, not biospecies, are individuals and evol-
ve«204). Allerdings wird der Begriff der ↑Population 
in der Regel gerade darüber definiert, dass er eine 
Menge von Individuen einer Art umfasst; die für 
Evolution konstitutiven Artbildungsprozesse können 
sich dann also definitionsgemäß nicht in einer Popu-
lation abspielen.

Aussichtsreicher ist es, den Kontinuanten der Evo-
lution – analog zu dem ↑Individuum als dem Kon-
tinuanten von individuellen Veränderungen (z.B. in 
der ↑Metamorphose) – auf genetischer Ebene zu de-
finieren. In diesem Sinne identifiziert J. Huxley 1936 
eine Entität, die er Genkomplex (»gene-complex«) 
nennt, als dasjenige, das einer Evolution unterliegt 
(»What evolves is the gene-complex«).205 J. Hoff-
meyer und C. Emmeche schlagen 1991 in ähnlicher 
Weise zur Bezeichnung des Gegenstandes der Ver-
änderung den Ausdruck Genomorph vor, der die 
»Tiefenstruktur« oder morphologische Gestalt eines 
Genpools bezeichnen soll (↑Genotyp/Phänotyp): »or-
ganic evolution concerns the change through time of 
the genomorph«.206 Veränderungen des Genomorph 
können sowohl die Veränderung der Häufigkeit ein-
zelner Gene als auch eine radikale Umstrukturierung 
des gesamten Gengefüges betreffen, die zur Bildung 
neuer morphologischer Typen führen (»epistemische 
Mutationen«207).
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Sinnvoll ist es auch, den Begriff der Evolution 
auf die Biosphäre als Ganzes anzuwenden: Paral-
lel zu dem Vorgang der individuellen Veränderung 
eines Organismus in seinem Leben steht dann die 
Evolution des Lebens auf der Erde, wie dies bereits 
Haeckel in seinem Begriffspaar von Ontogenese und 
↑Phylogenese zum Ausdruck bringt und wie es in ei-
ner der letzten Definitionen des Konzepts durch E. 
Mayr deutlich wird (»Evolution The gradual process 
by which the living world has been developing fol-
lowing the origin of life«208).

Naheliegend ist es schließlich auch, nicht konkrete 
Körper oder Mengen solcher Körper, sondern abs-
trakte Eigenschaften wie die Merkmale von Organis-
men als die eigentlichen Objekte der Evolution an-
zusehen. Denn wesentliche quantitative Größen der 
Evolutionstheorie, z.B. die Merkmalsfitness (↑An-
passung), stellen Verallgemeinerungen und Quanti-
fizierungen über typologische Eigenschaften dar.209 
Schon Darwin bezieht den Prozess der Selektion of-
fensichtlich auf Merkmale, wie besonders in seiner 
Formulierung deutlich wird, die Selektion bestehe in 
der ErhaltungvonvorteilhaftenVariationen (»Natu-
ral selection acts solely through the preservation of 
variations in some way advantageous, which conse-
quently endure«).210

In terminologischer Hinsicht erscheint es ange-
bracht, einen eigenen Terminus für die Einheit der 
Evolution zu verwenden. Drei naheliegende Kandi-
daten aus den Diskussionen der letzten Jahrzehnte 
sind folgende: J.E. Edström macht 1968 den Vor-
schlag, die Einheit der Evolution (»the operational 
unit in evolution«) unabhängig von ihrer materiellen 
Verkörperung als Evolvon zu bezeichnen.211 M.W. 
Williams verwendet 1989 den ähnlichen Terminus 
Evolver und betrachtet diese im ontologischen Sinne 
als Individuen (»Evolvers are individuals«212; die Be-
griffsprägung wird auch D. Hull zugeschrieben213). 
T. Reydon schließlich gebraucht 2005 den Ausdruck 
Evolveron (»cohesive systems of synchronous living 
organisms that participate as wholes in evolutionary 
processes«214). ›Evolver‹ erscheint allerdings in einer 
anderen Bedeutung, nämlich für eine die Evolution 
richtende (göttliche) Kraft bereits seit Ende des 19. 
Jahrhunderts (Folwell 1883: »there can never be to 
man a creation without a creator, nor an evolution 
without an evolver«215; Cope 1883: »We are told by 
some of our friends, that law implies a lawgiver, that 
evolution implies an evolver: the only question is, 
Where is the lawgiver? where is the evolver? where 
are they located?«216). Bis in die Gegenwart ist das 
Wort im Kontext der weltanschaulichen Debatten um 
den Kreationismus in Gebrauch.217 

Ausgehend von der Ebene von Populationen und 
in Analogie zu einem Individuum, das einer Meta-
morphose unterliegt (einem »Metamorphon«) könn-
te die Einheit der Evolution auch Metadem genannt 
werden (↑Population). Ein Metadem wäre dann zu 
bestimmen als eine Gruppe von Organismen, in der 
ein Artbildungsprozess stattfindet. Diese bildet den 
Kontinuanten, der sich im Laufe der Evolution än-
dert, aber über die Änderungen hinweg persistiert 
(analog zu einem Individuum, das sich in seiner Ent-
wicklung verändert und doch dasselbe bleibt).

Evolution und Selbsterhaltung
Da der Fokus auf den Transformationen liegt, kann 
der Organismus in der Evolutionstheorie nicht mehr 
als der alleinige Bezugspunkt zur Analyse seiner 
Leistungen dienen. Vielmehr wird die Funktion der 
Fortpflanzung der Organismen zu einem derart be-
stimmenden Prinzip, dass alle organismischen Eigen-
schaften vor dem Hintergrund dieser einen Funktion 
interpretiert werden (↑Fortpflanzung: Tab. 78). Mit 
der Zentrierung der Evolutionstheorie um die Fort-
pflanzung verliert die ↑Selbsterhaltung im Rahmen 
dieser Theorie ihren Status eines letzten funktionalen 
Erklärungsprinzips. Jede Eigenschaft eines Orga-
nismus ist evolutionstheoretisch nicht mehr primär 
danach zu beurteilen, welchen Beitrag sie zur Erhal-
tung des Organismus leistet, sondern welche Rolle 
sie in der Maximierung seiner Fortpflanzung spielt. 
Die Selbsterhaltung wird in den Rang eines Mittels in 
Bezug auf das eine übergeordnete Ziel der Reproduk-
tion verwiesen. Mit der Funktion der Fortpflanzung 
in Verbindung mit der Vererbung und Rekombinati-
on von Merkmalen werden so die Merkmale (Eigen-
schaften) des Organismus zu den eigentlichen (ato-
mistischen) Einheiten, auf die sich die biologische 
Theorie bezieht (s.o.). Aufgrund ihrer generationen-
übergreifenden Konstanz entwickeln die Merkmale 
eine über das Leben eines einzelnen Organismus hin-
ausgehende eigene Existenzform – die vielfach in ei-
ner atomistischen Sicht in den ↑»Genen« verkörpert 
vorgestellt wird. Die Merkmale bleiben dabei aber 
immer Eigenschaften eines Organismus. Die Evolu-
tionstheorie kann also nur aufbauend auf einer Theo-
rie des Organismus entfaltet werden. Organisiertheit 
und Reguliertheit sind Aspekte der Organismen, die 
die Evolutionstheorie voraussetzen muss (s.u.).

Die ↑Fortpflanzung wird von einigen Autoren wie-
derum als eine Form der Selbsterhaltung verstanden, 
als ein verlängertes Wachstum etwa. Diese Form der 
Selbsterhaltung schließt aber wesentlich das Poten-
zial zur Veränderung und Transformation ein. Zur 
Darstellung dieser begrifflichen Situation finden sich 
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nicht selten Formulierungen mit einer paradoxen 
Struktur. So heißt es 1918 bei E. Cassirer: Es gebe 
ein »Subjekt« der Lebenserscheinungen, das »in 
allen Wandlungen sich selbst erhält, indem es sich 
selbst umgestaltet«.218 Und P. Valéry formuliert noch 
knapper und elegant: »Bios. Se transformer et trans-
former pour conserver«.219

Transzendierung der Organismusebene
Die Evolutionstheorie transzendiert eine Perspek-
tive, die allein vom einzelnen Organismus ausgeht. 
Die Theorie macht deutlich, dass der Organismus 
nur die eine Seite einer umfassenden biologischen 
Theorie bildet. Die Transzendierung in der Evoluti-
onsperspektive besteht vor allem in der Betonung des 
historischen Charakters der biologischen Gegenstän-
de – ihrer Geschichtlichkeit (Schaxel 1922)220 oder 
Historizität (von Bertalanffy 1932: »die organische 
Ganzheit und Historizität«221; engl. 1933: »organic 
historicity«222). 

Der Ausdruck ›Geschichtlichkeit‹, der seit Ende 
des 19. Jahrhunderts erscheint (anfangs in verschie-
denen Bedeutungen, z.B. im Sinne des Wahrheitsge-
halts eines Textes223), wird dabei erst im Laufe des 
20. Jahrhunderts auf die biologische Welt bezogen. 
Im 19. Jahrhundert wird eine Geschichtlichkeit im 
eigentlichen Sinne dem Bereich des Organischen im 
Gegensatz zur Welt des Menschen nicht selten ge-
rade abgesprochen. So heißt es bei F. Paulsen 1889: 
»Was dem menschlichen Leben gegenüber dem Tier-
leben seinen eigentümlichsten Charakter und seine 
einzigartige Bedeutung giebt, das ist die Geschicht-
lichkeit seines Daseins«224 (vgl. in diesem Sinne den 
»Ratschen-Effekt«; ↑Kultur). 

Besonders deutlich herausgestellt wird die Abgren-
zung der Geschichtlichkeit im Bereich der menschli-
chen Kultur von der Gesetzlichkeit im Bereich der 
Natur in den Überlegungen zur Methodologie der 
Kultur- und Naturwissenschaften des Neukantianers 
H. Rickert: »Unter logischen Gesichtspunkten müs-
sen wir [...] zwischen historischer und naturwissen-
schaftlicher Biologie so unterscheiden, daß die eine 
den einmaligen Entwicklungsgang der Lebewesen 
individualisierend, die andere das biologische Ma-
terial überhaupt generalisierend behandelt«.225 Die 
naturwissenschaftliche Biologie hat nach Rickert auf 
die historische Methode zu verzichten, 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 
Begriffe zu bilden, die gelten sollen, wo überhaupt 
Organismen vorkommen«.226 Rickert plädiert daher 

dafür, die Erforschung der organischen Stammbäu-
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 Individualität«227, 
und die individualisierende Begriffsbildung sei Sa-
che der Geschichtswissenschaft. An anderer Stelle 
nennt er die »stammesgeschichtliche Biologie« aber 
auch eine »historische oder individualisierende Na-
turwissenschaft«.228 ›Historische Naturwissenschaft‹ 
ist eine Bezeichnung, die Haeckel bereits 1877 für 
die Evolutionslehre verwendet.229 Im Gegensatz zu 
Rickert bilden für Haeckel diese Kennzeichnung und 
der alte Ausdruck ›Naturgeschichte‹ aber »Ehrenti-
tel«, denn er ist der Auffassung, »das wissenschaftli-
che Verständniss der organischen Formen gewinnen 
wir nur durch ihre Entwickelungsgeschichte«.230 

Für Rickert tragen dagegen die Berichte über die 
einmalige Entwicklung der verschiedenen Lebens-
formen nichts zur Biologie als eigentlicher, d.h. Ge-
setzeswissenschaft bei.231 Trotz ihrer logischen Tren-
nung sieht Rickert in biologischen Darstellungen 
aber auch eine faktische Verschränkung der beiden 
Bereiche, insofern das »Tatsachenmaterial«, mittels 
dessen eine Geschichte des organischen Lebens ge-
schrieben wird, sich »zum Teil nicht anders als auf 
Grund allgemeiner Theorien erschließen« lasse.232 
Der Apparat allgemeiner Begriffe der Biologie wird 
von Rickert verstanden als das »Mittel«, durch wel-
ches das historische Material allererst aus den Quel-
len gewonnen wird.233 Ihrem Wesen nach aber doch 
historisch seien die stammesgeschichtlichen Darstel-
lungen, weil sie den »Charakter eines wertbezogenen 
historischen Zusammenhanges« aufwiesen, etwa in 
der Vorstellung des ↑»Fortschritts« und der »Wert-
steigerung« von den einfach gebauten Lebensformen 
am Anfang und dem Menschen als dem »Höhepunkt« 
der Entwicklung am Ende.234

Von anderen neukantianischen Autoren wird nicht 
nur in den biologischen Darstellungen der stammes-
geschichtlichen Entwicklung, sondern auch bereits im 
Organismusbegriff ein Bezug zu individualisierender 
und wertbezogener, und damit nicht mehr im enge-
ren Sinne naturwissenschaftlicher Begriffsbildung 
gesehen. So ist R. Kroner 1919 der Ansicht, »daß die 
Naturwissenschaft, sobald sie ihr Augenmerk auf das 
Lebendige richtet, gezwungen wird, über die engeren 
Grenzen ihrer [generalisierenden] Begriffsbildung 
hinauszugehen und sich dem historischen Denken 
um einen großen Schritt zu nähern: die historische 
Individualität und Einmaligkeit findet nicht nur im 
Sinne der Besonderheit, sondern auch in dem der 
Werthaftigkeit, Unzerteilbarkeit und Originalität [ei-
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nes Organismus] ihr Analogon im Gebiete der Bio-
logie«.235 Auch der Allgemeinbegriff der ↑Art – »das 
spezifisch biologische Prinzip der Gesetzmäßigkeit« 
und »sozusagen ein abstrakter Organismus« – werde 

durch die deszendenztheoretische Vorstellung einer 
»Abstammung der Arten« wiederum als Konzept zur 
Bezeichnung einer historischen und individuellen 
Einheit betrachtet.236

»[D]escent with modification« (Darwin 1859, 331).

»Evolution is an integration of matter and concomitant 
dissipation of motion; during which the matter passes 
from an indefinite, incoherent homogeneity to a definite, 
coherent heterogeneity; and during which the retained 
motion undergoes a parallel transformation« (Spencer 
1862/70, 396).

»Evolution is the history of a system undergoing irrevers-
ible changes« (Lotka 1925, 24).

»The elementary evolutionary process is […] change of 
gene frequency« (Wright 1932, 359).

»[E]volution is progressive adaptation and consists in 
nothing else. The production of differences recogniz-
able by systematits is a secondary by-product, produced 
incidentally in the process of becoming better adapted« 
(Fisher 1936, 58).

»[E]volution is a change in the genetic composition of a 
population« (Dobzhansky 1937, 11).

»Evolution ist eine Transformation der Organismen in Ge-
stalt und Lebensweise, wodurch die Nachfahren andersar-
tig als die Vorfahren werden« (Zimmermann 1953, 4).

»[M]odern Darwinism […] asserts that the organisms 
now living have evolved from ancestral organisms of a 
different nature and offers the fossil record as direct evi-
dence. Moreover, it asserts that the mechanism of this 
change is embodied in three principles: (1) different in-
dividuals in a species have different morphologies, physi-
ologies, behaviors, that is, there is variation; (2) there 
is a correlation between the form of the parents and the 
offspring, that is,  the variation is heritable; and (3) dif-
ferent variants have different rates of survival and repro-
duction in different environments« (Lewontin 1968, 207).

»[D]ie Evolution – die Entwicklung der Lebewesen in 
großen Zeiträumen, die Transformation des Lebenden auf 
der Erde« (Timofeeff-Ressovsky, Voroncov & Jablokov 
1969/75, 17).

»[E]xpansion of similarity classes of genotypes over 
time« (Brandon 1978, 107).

»[B]iological (or organic) evolution is change in the 
properties of populations of organisms, or groups of such 
popu-lations, over the course of generations. […] The 
changes in populations that are considered evolutionary 
are those that are ›heritable‹ via the genetic material from 
one generation to the next« (Futuyma 1979/98, 4).

»Evolution is the external and visible manifestation of the 
differential survival of alternative replicators« (Dawkins 
1982, 82).

»Evolution ist nicht Wandel von Formen, Entstehung von 
Arten und Anpassung an Umweltbedingungen, sondern 
durch interne Prinzipien gerichtete, durch die Reproduk-
tionstätigkeit der Organismen vorangetriebene Transfor-
mation machanisch kohärenter hydraulischer Konstruk-
tionen. Es legen die Eigenheiten der energiewandelnden 
mechanisch kohärenten hydraulischen Maschinen die 
Richtung des evolutiven Geschehens und seine Begren-
zung fest; Evolution ist ein intern kanalisiertes Gesche-
hen« (W.F. Gutmann & Weingarten 1988, 339f.).

»Evolution is not just changes in gene frequencies, nor is 
it natural selection acting on populations. It is the forma-
tion of new groups of organisms (species) from existing 
species« (Thompson 1989, 10).

»[E]volution is any change in the distribution of ›types‹ 
over generational time« (Brandon 1990, 5).

»Evolution is change across generations in the distribu-
tion and composition of populations of developmental 
systems. […] From this perspective just as it is not organ-
isms that develop, but organism-environment relations, 
so it is not populations that evolve, but rather population-
environment relations« (Gray 1992, 182).

»[A] proper concept of evolution involves the concept of 
speciation in its ontological sense of the coming into be-
ing of a thing of a new kind. Thus, the ontological concept 
of evolution applies to all qualitative change that results in 
speciation« (Mahner & Bunge 1997, 311).

»The gradual process by which the living world has been 
developing following the origin of life« (Mayr 2001, 
286).

»[W]e consider evolution to be any heritable changes in 
the frequency of distribution of any traits in question, no 
matter by what mechanism(s) such traits are heritable« 
(Pigliucci & Kaplan 2006, 70).

»Developmental Darwinism – like Darwin’s own theory 
– has no need of the distinction between genotype space 
and phenotype space. Evolution is not defined as a change 
in genotype space; evolution is change in form. It may 
or may not be accompanied by genetic change« (Walsh 
2010, 333).

Tab.67.DefinitionenundErläuterungendesEvolutionsbegriffs.
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Der Wortgebrauch, der die Geschichte wesentlich 
dem Bereich des Menschen zuordnet, ändert sich seit 
Mitte des 20. Jahrhunderts grundlegend. Das Leben-
dige wird zunehmend geradezu als der paradigma-
tische Fall eines geschichtlichen Gegenstandes ver-
standen. In den Worten des Physikers M. Delbrück 
von 1949: »any one cell represents more an historical 
than a physical event […;] any living cell carries with 
it the experiences of a billion years of experimentati-
on by its ancestors«237.

Als Ausdruck der Historizität der Organismen 
können v.a. die Verschiedenheiten des inneren Bau-
plans solcher Organismen gewertet werden, die sehr 
ähnliche Lebensweisen haben, aber nicht näher mit-
einander verwandt sind.238 Auch nichtzweckmäßige 
Einrichtungen in einem Organismus (»Dysteleolo-
gien«), die in verwandten Organismen, in denen sie 
eine Funktion ausüben, ähnlich gebaut sind, gelten 
allgemein als ein Ausweis des historischen Charak-
ters der Organismen, weil sie allein aus der stam-
mesgeschichtlichen Entwicklung des Organismus 
verständlich werden: »Nur aus der Sinnlosigkeit 
der Vogelmaskerade des Pinguins, aus der Zweck-
losigkeit dieser Übereinstimmung mit fliegenden 
Tieren wird auf seine Abstammung von Organismen 
geschlossen, bei denen diese Eigenschaften zweck-
mäßig waren« (Wolff 1933).239 Nur seine Vergangen-
heit als fliegender Vogel erkläre viele der für seinen 
hauptsächlichen Aufenthalt unter Wasser unzweck-
mäßigen Eigenarten, wie seine Notwendigkeit, an 
der Luft zu atmen oder seine Eier auf dem Trockenen 
abzulegen.

Die Historizität eines Organismus besteht also da-
rin, dass er eine funktionale Organisation darstellt, 
die nicht für die Anforderungen einer jeweiligen 
Situation planvoll entworfen, sondern vielmehr aus 
Transformationen von Strukturen entstanden ist, 
welche Teile früherer Organisationen (der Vorfahren) 
mit anderen, z.T. noch nachweisbaren Funktionen 
bildeten. An den organischen Strukturen lassen sich 
daher vielfach Spuren ihrer Geschichte nachwei-
sen. Von H. Bergson stammt das schöne Bild, dass 
ein Organismus wie ein offenes Buch ist, in das sich 
die Zeit einschreibt: »Pourtout où quelque chose vit, 
il y a, ouvert quelque part, un registre où le temps 
s’inscrit«.240

EvolutionalsgerichteteVeränderungohneZiel
Uneinheitlich ist im 19. Jahrhundert die Verbindung 
des Begriffs der Evolution mit der Vorstellung eines 
↑Fortschritts oder einer Vervollkommnung. Während 
Hegel241 und Lyell242 sowie am Ende des Jahrhunderts 
viele deutsche Naturforscher, u.a. Haeckel243, eine 

solche Verbindung ziehen, ist Darwin vorsichtiger. 
Er hält es für »absurd«, ein Tier für höher als ein an-
deres zu erklären, wie er in seinem ersten Notizbuch 
zum Artenwandel schreibt.244 Und in einer Randnotiz 
zu seiner Ausgabe von R. Chambers’ ›Vestiges of the 
Natural History of Creation‹ (1844) ermahnt Darwin 
sich selbst, die Worte ›höher‹ und ›niedriger‹ nicht 
zu verwenden (»never use the words higher or lo-
wer«245). Trotz dieses selbst auferlegten Verzichts auf 
ein Fortschrittsdenken enthält der von Darwin for-
mulierte Mechanismus der Selektion eine jeweilige 
lokale Gerichtetheit. Darwin bemüht sich also darum, 
wie es R. Young 1971 beschreibt, eine Gerichtetheit 
ohne Fortschritt (»directionality without progressi-
on«) zu konzipieren.246 Ermöglicht wird eine solche 
Konzeption auch dadurch, dass sich Darwin von der 
Vorstellung einer einfachen Umweltdetermination 
in der ↑Anpassung der Organismen löst. Nicht eine 
Höherentwicklung hin zu organischer Perfektion und 
nicht immer bessere Anpassung an eine vorgegebene 
Natur liegt nach Darwin dem Weg der Evolution zu-
grunde, sondern eine in die Zukunft offene Dynamik, 
die sich aus der lokalen Interaktion von Organismen 
ergibt. Die Evolution ist also Ergebnis einer »Selbst-
beziehung der Biosphäre« (Lefèvre 1984).247

Ein solches Verständnis der Evolution ist bis in die 
Gegenwart leitend. Deutlich wird dies etwa an der 
Definition der Evolution durch W. Zimmermann, der 
zufolge Evolution in einer bloßen Veränderung der 
Nachfahren gegenüber ihren Vorfahren besteht (vgl. 
Tab. 67).248 Die Annahme einer Notwendigkeit der be-
ständigen Veränderung der Organismen in der Evolu-
tion wird nach einer Figur aus dem Roman ›Through 
the Looking-Glass‹ (1871) von L. Carroll als Rote
Königin-Hypothese bezeichnet (Van Valen 1973).249 
Die Hypothese ergibt sich aus der wechselseitigen 
Bezogenheit der Organismen verschiedener Arten 
in einem Ökosystem: Jeder evolutionäre Fortschritt 
einer Art wird durch nachfolgende Anpassungen der 
anderen Arten wieder wettgemacht, so dass erneute 
Veränderungen notwendig sind, um einen evolutiven 
Vorteil zu erlangen. In der Koevolution zwischen Ab-
stammungslinien von Parasiten und Wirtsorganismen 
können beispielsweise immer die selteneren Typen 
des Wirts einen Vorteil haben, weil der Parasit sich 
auf die häufigeren spezialisiert. Frequenzabhängige 
Selektion führt so zu einer beständigen Veränderung 
der Organismen einer Abstammungslinie. Die evo-
lutiven Veränderungen weisen damit eine Selbstbe-
züglichkeit auf und der Prozess insgesamt eine Auto-
dynamik. Allein die dauernde Veränderung ist damit 
also die Form, in der eine Abstammungslinie sich in 
der Evolution erhalten kann.
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GesetzeundRegelnderEvolution
Mit dem historischen Aspekt der Evolutionstheorie 
ist ihr geringer prognostischer Wert verbunden. Weil 
es ein einmaliger Prozess ist, der in der Evolutions-
theorie beschrieben wird, wird häufig anerkannt, 
dass sich kaum übergreifende Regeln oder Gesetze 
für den Verlauf der Evolution formulieren lassen. 
Der wesentliche Grund hierfür wird allgemein in der 
Komplexität der biologischen Verhältnisse gesehen: 
Die Biologie handelt nicht von Zwei-Körper-Proble-
men, sondern von der komplexen Interaktion vieler 
Körper, die sich darüber hinaus beständig verän-
dern.250 Wenn aber auch keine Gesetze der Evolution 
mit ausnahmsloser Gültigkeit gegeben werden kön-
nen, so gibt es doch viele Versuche der Formulierung 
von Trends und Regeln der Entwicklung (vgl. Tab. 
68).251 Diese Regeln sind aber meist empirische Ver-
allgemeinerungen, die viele Ausnahmen haben und 
denen eine theoretische Fundierung fehlt252 – schon 
allein deshalb, weil für die meisten von ihnen kein 
evolutionärer Mechanismus angegeben werden kann 
(↑Fortschritt). Die allgemeinste Regel, von der es 
aber auch viele Ausnahmen gibt, behauptet eine Zu-
nahme der Komplexität im Laufe der Evolution. P. 
Teilhard de Chardin spricht 1955 von dem »großen 
biologischen Gesetz«, »dem Gesetz der ›zunehmen-
den Verflechtung‹ (Komplexifikation)«.253

Neben diesen allgemeinen Regeln des Evolutions-
verlaufs werden viele spezielle für einzelne Gruppen 
gültige Verallgemeinerungen formuliert. Diese haben 
oft eine sehr begrenzte Anwendung. B. Rensch veröf-
fentlicht 1968 eine Liste mit 100 »Evolutionsregeln«. 
Die 85. dieser Regeln lautet z.B. »Große Säugetiere 
haben eine relativ dünnere Retina als verwandte klei-
ne Arten«.254

In methodischer Hinsicht kommt L. Dollos Gesetz 
der Irreversibilität der Evolution eine besondere Be-
deutung zu. Mit der Irreversibilität wird der besonde-
re historische Charakter der Evolution als einer Fol-
ge von einmaligen Zuständen herausgestellt, und es 
wird damit eine Begründung dafür geliefert, warum 
die Suche nach allgemeinen Gesetzen der Evolution 
vergeblich ist. Dollos Gesetz kann daher geradezu als 
das Gesetz von der Unmöglichkeit evolutionärer Ge-
setze verstanden werden.255 Insofern in der Evolution 
immer neue ↑Arten gebildet werden, für die jeweils 
lokale eigene Gesetze gelten, könnte Dollos Gesetz 
aber auch so verstanden werden, dass die Evolution 
aus einem Prozess besteht, in dem aus physikalischen 
Variablen lokal gültige Konstanten werden, die sich 
immer wieder transformieren: Die außerhalb leben-
diger Systeme frei variierenden physikalischen Grö-
ßen werden von Lebewesen einer Art so kontrolliert, 

dass sie zu arttypischen Konstanten werden und als 
Randbedingungen ihrer Entwicklung fungieren.

GesetzeslosigkeitderBiologie
Die Auffassung, dass sich für die Biologie im All-
gemeinen und die Evolution im Besonderen keine 
Gesetze formulieren lassen, hat eine lange Tradition. 
Schon L. Spallanzani stellt 1787 die rhetorische Fra-
ge, ob es in der organischen Welt ein einziges Gesetz 
mit universaler Reichweite gebe: »Avons-nous dans 
le monde organique uns seule loi qui soit vraiment 
universelle?«256 Und N. Luhmann macht 1997 eben 
diese Plan- und Gesetzeslosigkeit zu einem Kriteri-
um einer Evolutionstheorie: »eben das: daß man es 
nicht wissen, nicht berechnen, nicht planen kann, ist 
diejenige Aussage, die eine Theorie als Evolutions-
theorie auszeichnet«.257

Auch viele Philosophen der Biologie teilen in der 
Gegenwart die These, dass es keine empirischen Ge-
setze der Evolution gibt. J. Beatty formuliert diese 
Auffassung 1995 als die These der evolutionären
Kontingenz (»evolutionary contingency thesis«): 
Alle Gesetze, die sich auf biologische Gegenstände 
beziehen, sind demnach physikalische oder chemi-
sche Gesetze. Genuin biologische Gesetze gebe es 
dagegen nicht, weil die biologischen Gegenstände 
in einem zufällig verlaufenden einmaligen Gesche-
hen der Evolution entstanden sind.258 E. Sober ist der 
Auffassung, die spezifisch biologischen Verallge-
meinerungen würden nicht in empirischen Gesetzen, 
sondern in apriorisch gültigen mathematischen Mo-
dellen bestehen.259 Ebenso wie Gesetze würden aber 
auch diese Modelle nicht eine auf spezifische Gegen-
stände beschränkte Gültigkeit aufweisen, sondern 
vielmehr zeit- und ortsungebunden gelten und die 
Formulierung von kontrafaktischen Konditionalen 
ermöglichen, wie Sober in der Auseinandersetzung 
mit J. Fodor hervorhebt (↑Selektion).260 Biologische 
Argumentationen gingen also in der Regel von einem 
mathematischen Modell aus, dieses erfahre anschlie-
ßend eine empirische Interpretation – die Formu-
lierung des Modells habe aber eine mathematische 
Grundlage. A. Rosenberg betrachtet im Gegensatz 
dazu »die Theorie der Natürlichen Selektion« als 
empirisches Gesetz, wenn auch als das einzige der 
Biologie (»The only laws in biology are Darwin’s«; 
2006 in der Formulierung: »If there is random vari-
ation among replicators, then there will be selection 
for fitness differences between them or between their 
interactors«).261 

Unklar ist dabei aber, inwiefern dieses Prinzip, das 
als definitorische Aussage über den Begriff der Fit-
ness verstanden werden kann, überhaupt den Status 
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eines Gesetzes aufweist. R.E. Michod sieht es 1999 
auch so, dass das Prinzip der Natürlichen Selektion 
das einzige Gesetz der Biologie ist (»natural selec-
tion is the central law and organizing principle in 
all of biology […;] it is the only uniquely biological 
law«).262 Anwendungsfälle dieses Gesetzes sind nach 
Michod alle Systeme, die eine darwinsche Dynamik 
(»Darwinian dynamics«) zeigen, d.h. die aus Entitä-
ten bestehen, welche sich reproduzieren und dabei 
erbliche Variationen zeigen, die einen Einfluss auf 
ihre Fitness, d.h. ihre Reproduktionshäufigkeit, auf-
weisen. Das Gesetz beschreibt aber rein formal den 
Mechanismus der Veränderung; aus ihm lässt sich 
keine inhaltliche Bestimmung der Merkmale able-
sen, die selektiert werden, die also als Anpassungen 
zu werten sind (↑Anpassung/Fitness).

EvolutionstheorieundBiologie
Ungeachtet der fehlenden Gesetze gilt die Evoluti-
onstheorie seit ihrer Formulierung durch Darwin 
vielfach als eine die Biologie fundierende Theorie. 
Mittels der Theorie soll danach nicht allein ein Weg 
zur Erklärung der Veränderung von Organismen ge-
geben werden, sondern die Theorie wird als konstitu-
tiv für die Biologie angesehen. Bekannt ist in diesem 
Zusammenhang die von T. Dobzhansky 1964 for-
mulierte Behauptung, in der Biologie mache nichts 
Sinn, wenn es nicht im Lichte der Evolution betrach-
tet werde (»nothing makes sense in biology except in 
the light of evolution«).263 Ähnlich urteilt Rosenberg 
1985 mit der These, ohne die Evolutionstheorie gebe 
es überhaupt keine Biologie (»without evolutionary 
theory there really is no biology at all«).264 Die The-
orie bilde eine notwendige und hinreichende Bedin-
gung zum Verständnis der Biologie.265 Diese Ansich-
ten können aber zumindest insofern ergänzt werden, 
als auch von anderen biologischen Teildisziplinen, 
z.B. der Molekularbiologie oder der Ökologie, be-
hauptet werden kann, dass ohne sie in der Biologie 
nichts Sinn mache und es ohne sie auch keine Bio-
logie gäbe.266

Die Evolutionstheorie ist für die Biologie insbe-
sondere deswegen von Bedeutung, weil mit ihr an-
erkannt wird, dass der einmalige historische Verlauf 
der Entwicklung für die Erklärung der konkreten 
Gestalt von Organismen wesentlich ist und dass des-
halb ein rein physikalisch-strukturalistischer Ansatz 
den biologischen Gegenständen nicht gerecht wird. 
Auch der Zusammenhalt der Teildisziplinen und die 
Einheit der Biologie als Wissenschaft hängen zu we-
sentlichen Teilen an der historischen Perspektive, die 
mit der Evolutionstheorie begründet wird. Die Evo-
lutionstheorie wird somit zur »biologischen Integra-

tionstheorie«267, wie es W. Lefèvre 1984 formuliert: 
»Nur als historische Wissenschaft ist sie [die Biolo-
gie] eine einheitliche Wissenschaft, besteht unter ih-
ren Teildisziplinen ein innerer Zusammenhang«.268

Methodisch ist die Evolutionstheorie darüber hi-
naus insofern zentral, als sie mit der Selektionsthe-
orie eine durchgehende Erklärung für die besonde-
re Gestalt der Organismen als ↑Anpassung liefert. 
Dobzhanskys These, dass in der Biologie außerhalb 
des Lichts der Evolution nichts Sinn macht, kann 
daher auch normativ verstanden werden: Biologisch 
soll stets danach gefragt werden, was der evolutio-
näre Hintergrund eines Merkmals und einer Gestalt 
ist, welcher adaptive Nutzen damit verbunden ist und 
insbesondere in der Vergangenheit war. Und umge-
kehrt gilt damit: Eine Perspektive auf Organismen, 
die diese Frage nicht ins Zentrum rückt oder für die 
sie zumindest nicht relevant ist, steht außerhalb der 
Biologie (sondern z.B. in den ↑Kulturwissenschaf-
ten, die ihren Gegenstand in anderer Hinsicht als vor 
dem Hintergrund einer Selektionstheorie beurteilen).

EvolutionstheorieundOrganismusbegriff
Neben der historischen Perspektive der Evolutions-
theorie stehen in der Biologie aber auch noch ande-
re integrierende Konzepte von ähnlicher, vielleicht 
noch größerer Reichweite, z.B. das der ↑Organisati-
on. Organismen werden in der Perspektive der Evo-
lutionstheorie generell als bloße Zwischenstationen 
eines Entwicklungsprozesses betrachtet; sie verlie-
ren damit den Status eigentlicher Akteure. Vielmehr 
können sie als bloße Epiphänomene eines Umwand-
lungsprozesses von Strukturen begriffen werden. Sie 
werden zu einem Mittel der Weitergabe von Struktu-
ren, die über ihr eigenes Leben hinaus Bestand erhal-
ten. Im 19. Jahrhundert ist diese Sicht implizit bereits 
in den Anfängen der Genetik bei G. Mendel enthalten 
und wird später besonders von A. Weismann propa-
giert. Das im eigentlichen Sinn Lebendige sind nach 
Weismann die Fortpflanzungszellen (Keimzellen) der 
mehrzelligen Organismen, weil diesen eine poten-
zielle Unsterblichkeit zukommt, insofern sie über das 
Leben der Körperzellen hinaus in den Nachkommen 
weiter bestehen: »Der Körper, das Soma, erscheint 
unter diesem Gesichtspunkt gewissermaßen als ein 
nebensächliches Anhängsel der eigentlichen Träger 
des Lebens: der Fortpflanzungszellen«.269 Einhundert 
Jahre später, am Ende des 20. Jahrhunderts, findet 
diese Auffassung v.a. in den populären Schriften von 
R. Dawkins und der Betrachtung von Organismen 
als bloße »Vehikel« der Gene ihren Ausdruck (↑Gen; 
Selektion/Genselektion). Etwas vorsichtiger formu-
lieren J. Hoffmeyer und C. Emmeche, wenn sie die 
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Organismen 1991 als »die Hälfte des Lebens«270 be-
schreiben. Ergänzungsbedürftig sei diese Seite durch 
eine andere Hälfte, die die historische Dimension des 
Lebens umfasst (↑Organismus).

Seit Ende des 19. Jahrhunderts haben viele Auto-
ren als Erwiderung auf solche Auffassungen darauf 
hingewiesen, dass auch die Evolutionstheorie nicht 
ohne den Begriff des Organismus auskommt, die-
sen vielmehr schon voraussetzt und insofern nicht 
die (einzige) fundierende Theorie der Biologie sein 
kann (vgl. Tab. 69).271 Diese Autoren streichen he-
raus, dass die Evolutionstheorie weder den Begriff 

des Lebewesens noch die elementaren organischen 
Funktionen, wie die Selbsterhaltung, Fortpflanzung 
und Vererbung, begründen kann, auf denen sie selbst 
doch beruht und die insofern »immer schon die Vor-
aussetzung« (Bauch 1911) bilden. Die Theorie könne 
zwar die Mechanismen der langfristigen Veränderung 
von Organismen formulieren, etwa mit den Begriffen 
›Variation‹ und ›Selektion‹, bleibe damit aber an die 
Voraussetzung gebunden, dass die Organismen schon 
als komplex strukturierte, hochorganisierte Systeme 
existieren, die über die Eigenschaften der Reproduk-
tion und Variabilität verfügen. Die Evolutionstheorie 

1. von Baers Gesetz der Differenzierung
Im Laufe der Entwicklung (zunächst allein ontogene-
tisch) erfolgt eine zunehmende Differenzierung der Teile, 
so »daß aus einem Homogenen, Gemeinsamen, allmäh-
lig das Heterogene und Specielle sich hervorbildet« (von 
Baer 1828, 153).

2. Bronns Gesetz der Funktionskonzentrierung
Ein Trend in der evolutionären Veränderung der Körper 
besteht in dem Zusammenrücken der Funktionen und 
Organe auf einen begrenzten Teil des Körpers: »Lokali-
sirung und Konzentrirung der Organen-Systeme« (Bronn 
1858, 161).

3. Spencers Gesetz der Integration
Eine allgemeine Richtung der physikalischen, biologi-
schen und sozialen Evolution besteht in der zunehmenden 
Integration und Koordination der Systeme: »Evolution is 
an integration of matter and concomitant dissipation of 
motion; during which the matter passes from an indefini-
te, incoherent homogeneity to a definite, coherent hetero-
geneity« (Spencer 1862/1901, 367).

4. Darwins Gesetz der Divergenz
Der Verlauf der Evolution ist gekennzeichnet durch eine 
Differenzierung der Typen als Ergebnis der Selektion zur 
Vermeidung von Konkurrenz: »the more diversified the 
descendants from any one species become in structure, 
constitution, and habits, 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« (Darwin (1859, 112).

5. Warmings Gesetz der Konvergenz
Nicht miteinander verwandte Organismen, die unter ähn-
lichen Umweltbedingungen leben, können analoge Orga-
ne und eine ähnliche Lebensform ausbilden: »[Es] kön-
nen Arten aus systematisch sehr verschiedenen Familien 
einander in den Formverhältnissen […] höchst auffallend 
ähnlich sein. [Sie bilden] eine Lebensform, die […] an 
bestimmte Lebensbedingungen angepasst ist« (Warming 
1895, 4).

6. Bernards Gesetz der Emanzipation von den Um-
weltbedingungen
Die Höherentwicklung bedeutet eine zunehmende Eman-
zipation von Änderungen der Umweltbedingungen durch
Ausbildung eines »inneren Milieus«: »Cette indépendance 
devient d’ailleurs d’autant plus grande que l’être est plus 
élevé dans l’échelle de l’organisation« (Bernard 1859, 9f.).

7. Copes Gesetz der ökologische Entspezialisierung
Arten von (ökologisch) unspezialisierten Organismen 
haben eine geringere Wahrscheinlichkeit des Aussterbens 
als solche von (ökologisch) spezialisierten Organismen: 
»the highly developed, or specialized types of one geo-
logic period have not been the parents of the types of suc-
ceeding periods, but […] the descent has been derived 
from the less specialized of preceding ages«; »extreme 
specialization [… is] unfavorable to survival« (Cope 
1896, 173f.).

8. Depérets Gesetz der Größenzunahme
Die Körpergröße von Organismen nimmt in der Evolution 
einer Gruppe zu: »Gesetz der Größenzunahme innerhalb 
der Stammbäume« (Depéret 1909, 180).

9. Owens (Willistons) Gesetz der Reduktion der An-
zahl homologer Strukturen
Es erfolgt in der Evolution eine Reduzierung der Anzahl 
von homologen Strukturen bei gleichzeitiger Spezialisie-
rung: »as they [the locomotive and prehensile appendages 
in invertebrate animals] become progressively perfected, 
varied, and specialised, they are reduced [in number]« 
(Owen 1843, 365); »Reduzirung der Zahlen homonymer 
Organe« (Bronn 1858, 161); »the course of evolution has 
been to reduce the number of parts and to adapt those 
which remain more closely to their special uses« (Willis-
ton 1914, 20f.).

10. Dollos Gesetz der Irreversibilität
Die Evolution ist irreversibel, d.h. eine Entwicklungslinie in 
der Evolution wird nicht noch einmal rückwärts durchlau-
fen: »un Organisme ne peut retourner, même partiellement, 
à un état antérieur, déjà réalisé dans la série de ses ancêtres. 
[…] L’évolution est […] irréversible« (Dollo 1893, 165).

Tab.68.Zehn»Gesetze«derEvolution,vondeneneinigealleinTendenzenoderempirischeVerallgemeinerungenmitzahl-
reichen Ausnahmen darstellen.
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ist insofern also keine Konstitutionstheorie der Orga-
nismen und damit der Biologie, sondern eine abge-
leitete, nachrangige Theorie. Aus der Perspektive der 
Organisation des Lebendigen erscheint die Evolution 
daher als »nicht wesentlich« (H.R. Maturana), und 
die Vorstellung von Leben und Biologie ohne Evolu-
tion ist nicht ausgeschlossen (R. Rosen). 

Vor dem Hintergrund dieser Einordnung der Evo-
lutionstheorie ist dem Diktum Dobzhanskys nur 
insofern zuzustimmen als es sich auf konkrete Or-
ganismen bezieht: Jedes Merkmal eines konkreten 
Organismus ist durch seine Evolutionsgeschichte 
geprägt und kann daher nur im Lichte dieser Theo-
rie erklärt werden. Daneben kann es aber auch »Sinn 
machen«, von der Evolutionsgeschichte zu abstrahie-
ren und einen Organismus rein funktional zu analy-
sieren, d.h. seine Funktionssysteme zu identifizieren 
und ihre wechselseitige Bedingung zu untersuchen. 
Damit wird zwar keine Erklärung für die Anwesen-
heit eines Teils in dem Organismus gewonnen, aber 
andererseits kann der Organismus allein durch die-
se Analyse als eine Einheit, nämlich als funktionale 
Einheit der Wechselbedingung seiner Teile, beurteilt 
werden (↑Funktion; Zweckmäßigkeit). Kurz gesagt: 
Die Evolutionstheorie ist eher eine Theorie des Über-
lebens und der differenziellen Reproduktion als eine 
Theorie des ↑Lebens.

»OrganismischeEvolutionstheorie«;»Evo-Devo«
Seit den 1970er Jahren wird in verschiedenen Ansät-
zen versucht, eine Evolutionstheorie ausgehend von 
Modellen des Organismus zu entwickeln. Dabei tritt 
die Beziehung des Organismus zu seiner Umwelt, die 
für die traditionellen Evolutionstheorien im Zentrum 
steht, in den Hintergrund. Statt der ↑»Anpassung« an 
die Umwelt werden organismusinterne Verhältnisse 
für die Umgestaltung der Organismen verantwort-
lich gemacht: Die Organismen werden zu »Subjek-
ten« ihrer Evolution, wie es 1993 bei M. Weingarten 
heißt. Die Hauptvertreter dieser »organismuszent-
rierten« oder »organismischen« Evolutionstheorie 
sind in Deutschland mit dem Frankfurter Sencken-
berg-Museum verbunden. Ihr Programm ist es, die 
Formwandlung der Organismen aus ihrer Konstrukti-
on, insbesondere ihres Hydroskelettes, zu verstehen. 
In einer Zusammenfassung dieses Programms führt 
W.F. Gutmann 1989 aus: »Ein neues Evolutionsden-
ken baut auf einem Grundverständnis des Organis-
mus als Energiewandler, mechanische Arbeit leisten-
dem Selbstversorger und Reproduktion bewirkender 
Konstruktion auf. Angesichts der festen Bindung des 
Lebens an wässrige Lösungen in flexiblen memb-
ranösen Abschlüssen stellen lebende Organismen 

hydraulische Konstruktionen auf der Grundlage ei-
ner spezifischen Biotechnologie dar. Organismische 
Konstruktionen solcher Art können sich nur nach 
Maßgabe interner konstruktiver Bedingungen evolu-
tiv verändern und entwickeln. Es sind durchweg und 
fast total die internen biomechanischen Konstrukti-
onsgefüge-Beziehungen, die die Bahnen möglicher 
evolutiver Transformation festlegen, die Richtung 
bestimmen und die Sequenz konstruktiver Stadien 
determinieren. Lebewesen dringen nach Maßga-
be der Leistungsfähigkeit ihrer Konstruktion in die 
Lebensbereiche der Erde vor, bestimmen durch ihre 
Konstruktion, was möglicher Lebensraum und Um-
weltbedingung für sie sein kann. In verschiedenen 
Lebensräumen kommt es unter bestimmten Bedin-
gungen zu transformierenden Weiterentwicklungen, 
die immer durch die Vorläuferkonstruktion bestimmt 
bleiben. Die neue Theorie beruht auf eigenständigen 
postdarwinistischen Prämissen, Anpassung gibt es 
als Erklärung lebender Konstruktion nicht.«272

Die Stoßrichtung, gegen die diese »organismisch-
konstruktive Erklärung lebender Organisation und 
Evolution«273 gerichtet ist, bildet v.a. die Auffassung, 
der zufolge Anpassungen an die Umwelt die deter-
minierende Größe der Evolution sind (↑Umwelt/Um-
weltdeterminismus). ›Anpassung‹ ist für Gutmann 
ein Begriff, der in organismuszentrierten Evoluti-
onstheorien überhaupt keinen Ort mehr findet, denn: 
»Mit der Vorstellung der Anpassung an die Umwelt 
ist jedes sinnvolle Organismus-Verständnis zer-
stört«.274 Nicht die Umwelt, sondern die Organismen 
selbst sind es nach Gutmanns Vorstellung, die über 
ihr Überleben entscheiden, weil ihre Konstruktion 
interne Zwänge für jede mögliche Veränderung fest-
legt; Gutmann spricht daher von »internen Selekti-
onsmechanismen« (↑Selektion).275 Zwar gesteht auch 
Gutmann der Umwelt eine Bedeutung für die Orga-
nismen zu, insofern diese offene Systeme sind und 
der Materie- und Energieversorgung bedürfen. Der 
Einfluss der Umwelt besteht also in einschränkenden 
Bedingungen für die Entwicklung der Organismen. 
Es liege aber keine determinierende Beziehung von 
der Umwelt zum Organismus vor; verschiedene 
Konstruktionen könnten in der gleichen Umwelt be-
stehen. Die Bedeutung der Umwelt für die Entwick-
lung werde also durch den Organismus festgelegt: 
»Jede Erklärung geht also vom Organismus aus und 
nimmt von ihm aus Bezug auf Außen- und Umwelt-
bedingungen. Insofern ist jede Aussage über Evolu-
tion organismuszentriert und bleibt organismusab-
hängig«.276 Weil die Kritik des »Paläodarwinismus« 
und der »altdarwinistischen Dogmen« ein wichtiges 
Element von Gutmanns Position bildet, nennt er sie 
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»Lebhafte Frage nach der Ursache [… ist] von grosser 
Schädlichkeit« (Goethe, Maximen und Reflexionen).

»[Q]uestions concerning the mode in which the parts are 
united into a whole, must be dealt with before questions 
concerning the mode in which these parts become modi-
fied« (Spencer 1867/99, 4f.).

»[Es bleiben] die Urfactoren des Darwinismus, wie jeder 
anderen Descendenzlehre, die Fortpflanzungsfähigkeit, 
Erblichkeit, Entwicklungsfähigkeit stehen, ohne die gar 
kein Organismus existiren, kein Kampf um’s Dasein statt-
finden könnte. Und diese Factoren eben sind eminent und 
ausschließlich teleologische, mechanisch unerklärte, für 
Physik und Chemie unbegreifliche Urthatsachen in der 
lebendigen Natur« (Liebmann 1899, 257).

»Das Leben mit den Bestimmungen der Variabilität, Erb-
lichkeit, Entwicklungsfähigkeit, Fortpflanzungsfähigkeit, 
bilden so auch für den Darwinismus immer schon die 
Voraussetzung, und dieser vermag lediglich die Geset-
ze der Umwandlung und Entwicklung der immer schon 
vorausgesetzten Lebewesen zu ermitteln [… Es ist] zum 
mindesten sehr übereilt, nun in Darwin den Kantischen 
›Newton des Grashalms‹ zu sehen. Wie Kant sagt: gebt 
mir Materie und ich will euch erklären, wie daraus die 
Welt mechanistisch entsteht, so kann also Darwin sagen: 
gebt mir Lebewesen und ich will euch erklären, wie sie 
sich kausalmechanisch umbilden und entwickeln. Aber 
ebensowenig, wie Kant sagen konnte: ich will euch die 
Materie selbst erklären, so wenig hat Darwin sagen kön-
nen: ich will euch aus der Materie das Leben selbst erklä-
ren« (Bauch 1911, 172f.).

»Fortpflanzung und Vererbung können nicht selbst als 
Einrichtungen aufgefaßt werden, die erst durch den Kampf 
ums Dasein herangezüchtet wurden, denn alle Zuchtwahl 
beruht auf ihnen« (Kroner 1913, 16f.).

»[I]nnerhalb der Lebenserscheinungen kann freilich rein 
ursächlich gezeigt werden, wie das folgende Glied der 
Entwicklung aus den vorhergehenden wird und entsteht: 
aber wir gelangen, soweit wir hierbei auch zurückgehen 
mögen, zuletzt immer nur auf einen Anfangszustand der 
›Organisation‹, den wir als Voraussetzung zugeben müs-
sen« (Cassirer 1918/21, 368).

»Die Rolle, die die Vererbung in der Theorie der natür-
lichen Zuchtwahl spielt, setzt den klaren Begriff des Le-
bens, wie wir ihn als grundlegend für die gesamte Biolo-
gie erkannt haben, voraus« (Haldane 1931, 9).

»[Es ist zu bemerken,] daß der Selektionismus gar nicht 
die organische Ganzheit erklärt, sondern sie vielmehr in 
den Lebensfunktionen der Organismen schon voraussetzt. 
Nur dadurch, daß sie ›ganzheitserhaltende‹ oder ›dauerfä-
hige‹ Wesen sind, können die Organismen um ihr Dasein 
miteinander kämpfen. Der Darwinsche Zufall bedeutet

nichts anderes als den Verzicht auf die Einsicht in die 
Gesetze der Entwicklung der organischen ›Zweckmäßig-
keit‹« (von Bertalanffy 1932, 59).

»Wir behaupten, daß Fortpflanzung und Evolution keine 
konstitutiven Merkmale der Organisation des Lebendigen 
sind […]. Im Gegensatz dazu behaupten wir, daß die Or-
ganisation des Lebendigen in unzweideutiger Weise nur 
dadurch genauer bestimmt werden kann, daß das Netz-
werk der Interaktionen all der Teile dargestellt wird, die 
ein lebendes System als Ganzheit, d.h. als eine ›Einheit‹ 
konstituieren. Wir behaupten, weiterhin, daß die gesamte 
biologische Erscheinungsvielfalt, Fortpflanzung und Evo-
lution eingeschlossen, der Erzeugung dieser einheitlichen 
Organisation gegenüber sekundär ist« (Maturana, Varela 
& Uribe 1975, 157).

»Die Evolutionstheorie ist in eminentem Maße Bedin-
gungsforschung. Sie gibt eine Fülle von Bedingungen an, 
erhärtet durch Beobachtung wie Experiment, nach wel-
chen sich gegebene Organismen, im weiteren Sinn auch 
Materie oder menschliche Gruppen, entwickeln, wenn 
sie einmal vorhanden sind. [...] Bei allen Evolutions-
erkenntnissen wird es sich aber auch dann nie um mehr 
als um hypothetische Bedingungen dessen handeln, was 
am Ende als Resultat erscheint – Bedingungen, die das 
Bedingte nicht hervorbringen wie Ursachen Wirkungen« 
(Spaemann & Löw 1981, 277).

»Die gestaltende Kraft des Evolutionsgeschehens ist nicht 
den Organismen als Materiesystemen inhärent, sondern 
setzt diese als variable Elemente eines supraorganismi-
schen Vorgangs voraus« (McLaughlin & Rheinberger 
1985, 17).

»Darwin […] had to begin with a preexisting kernel of or-
ganization – which could vary and be selected according 
to how well it did in the ecological arena. [...] Biological 
organization has the annoying quality of being circular, 
the existence of each part both cause and effect of the op-
eration of the whole – the Kantian ›natural purpose‹ motif. 
This circularity extends into genesis: Chickens requiring 
eggs requiring chickens, proteins requiring nucleic acids 
requiring proteins. While the Darwinian revolution has 
tended to blur the Kantian challenge, this basic problem of 
circularity remains unsolved« (Wicken 1988, 140; 160).

»[We cannot] answer the question ›Why is an organism 
alive?‹ with the answer ›Because its ancestors were alive.‹ 
Pedigrees, lineages, genealogies, and the like, are quite 
irrelevant to the basic question. Yet they are the very stuff 
of evolution. Ever more insistently over the past century, 
and never more so than today, we hear the argument that 
biology is evolution; that living things instantiate evo-
lutionary processes rather than life [...]. To me it is easy 
to conceive life, and hence biology, without evolution« 
(Rosen 1991, 254f.).

Tab.69.StimmengegendasVerständnisderEvolutionstheoriealsderfundierendenTheoriederBiologie.
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selbst, zusammen mit K. Bonik, 1981 Kritische Evo-
lutionstheorie.277

Fraglich an diesen Auffassungen Gutmanns ist al-
lerdings die Berechtigung seiner Frontstellung gegen 
den klassischen Darwinismus. Denn Darwin selbst 
erkennt die Bedeutung der inneren Bedingungen für 
die Selektion als wichtiger als die äußeren Bedingun-
gen an (↑Selektion). Und auch der Begriff der ↑An-
passung muss nicht im Sinne eines Umweltdetermi-
nismus verstanden werden.

Unabhängig von diesen Theorien Gutmanns und 
anderer Frankfurter Biologen zur Konstruktionsmor-
phologie (↑Morphologie) haben sich andere Ansätze 
entwickelt, die ein im Prinzip ähnliches Forschungs-
programm formulieren, z.B. die Systemtheorie der 
Evolution (R. Riedl; s.u.) und die EvolutionäreEnt-
wicklungsbiologie (»Evo-Devo«; ↑Entwicklung).

»EvolutioninvierDimensionen«
Im neodarwinistischen Verständnis der Evoluti-
on spielt die genetische Ebene eine zentrale Rolle, 
weil auf ihr die evolutiven Veränderungen bestimmt 
und quantifiziert werden. Eine Erweiterung erfährt 
diese neodarwinistische Beschränkung durch die 
Berücksichtigung anderer Wege der Vererbung als 
der über die Gene verlaufenden. E. Jablonka und 
M.J. Lamb sprechen 2005 von den vier Dimensio-
nen der Evolution in der Geschichte des Lebens und 
unterscheiden dabei vier Vererbungssysteme: (1) die 
genetische Vererbung über die DNA, (2) die epige-
netische Vererbung über zytoplasmatische Einflüsse 
oder Umweltbedingungen, (3) die verhaltensver-
mittelte Vererbung durch Prägung und Lernen so-
wie (4) die symbolische Vererbung über ein spezi-
alisiertes symbolisches Kommunikationsmittel wie 
die menschliche Sprache. Weil in jedem dieser Ver-
erbungssysteme vererbte Einheiten vorliegen, diese 
einer Variation unterliegen und die Varianten eine 
differenzielle Fitness aufweisen können, weil also 
jeweils die drei von Lewontin formulierten Voraus-
setzungen für Evolution vorliegen können, kann es 
in diesen vier Dimensionen auch eine eigenständige 
Evolution geben. Eine wichtige Rolle spielen aber 
auch die Wechselwirkungen zwischen den Verer-
bungskanälen. Dabei muss durchaus nicht immer der 
genetische Weg der primäre sein. Modifikationen auf 
phänotypischer Ebene können vielmehr den geneti-
schen Veränderungen vorausgehen und diese kana-
lisieren und beschleunigen. Durch die mehrdimensi-
onale Analyse wird damit ein wichtiger Beitrag zur 
Integration der verschiedenen Organisationsebenen 
der Biologie, insbesondere der Evolutions- und Ent-
wicklungsbiologie (»Evo-Devo«) geleistet.

WissenschaftstheoretischerStatus
Auch wenn die Evolutionstheorie wissenschaftlich 
fundiert und allgemein akzeptiert ist, ist ihr wissen-
schaftstheoretischer Status noch nicht vollständig 
geklärt. Verbreitet ist der Vorwurf gegen die Theo-
rie, sie habe keinen empirischen Gehalt und liefere 
keine testbaren Hypothesen, sondern biete nur ein 
konzeptionelles Schema (»conceptual scheme«) zur 
Beschreibung des Prozesses der Veränderung von 
Organismen über die Generationen hinweg.278 Ins-
besondere gegen die Begriffe der Fitness und ↑An-
passung wird eingewandt, dass sie häufig in tauto-
logischen Erklärungen verwendet würden, insofern 
durch sie das erklärt werde, was bereits vorausge-
setzt sei (wenn die Fitness oder Anpassung über die 
tatsächliche Überlebens- und Fortpflanzungswahr-
scheinlichkeit definiert werde).

Sehr unterschiedliche Antworten werden auf die-
se Vorwürfe gegeben (↑Anpassung). M. Beckner ist 
1959 der Meinung, die Evolutionstheorie stelle kei-
ne einzelne Theorie dar, sondern bilde wegen ihrer 
Zusammensetzung aus unterschiedlichen Theorien 
und locker miteinander verbundenen Modellen (M. 
Beckner: »a family of related models«279) eher ein 
Forschungsprogramm (↑Evolutionsbiologie). Dieses 
Forschungsprogramm bestehe aus deskriptiven und 
explanativen Teilstücken von sehr unterschiedlicher 
Herkunft und Reichweite. Diese Elemente würden 
sich gegenseitig stützen, ohne aber in ein kohärentes 
und axiomatisch geordnetes Schema gebracht wer-
den zu können.

Als die für die Evolutionstheorie basale Theorie 
identifiziert M. Ruse 1973 die Populationsgenetik 
(↑Population).280 Anerkannt ist dies allerdings nur 
insofern, als die von der Evolutionstheorie bestimm-
ten Parameter auf der Ebene von Populationen gültig 
sind. Denn die speziellen mendelschen Mechanis-
men der Genetik sind keine Voraussetzungen für die 
Formulierung einer Evolutionstheorie, sondern kön-
nen im Gegenteil als Ergebnis einer Selektion erklärt 
werden. Und das für die mendelsche Genetik zentrale 
Hardy-Weinberg-Gesetz, das die Konstanz der Gen-
frequenzen innerhalb einer Population beschreibt, 
schließt eine Evolution sogar explizit aus.281

Weil es präzise als mathematischer Ausdruck for-
muliert werden kann, gilt das Kernstück der Evolu-
tionstheorie, das Prinzip der Natürlichen Selektion, 
vielfach als nichtempirische Aussage mit einem 
apriorisch gültigen Status. So formuliert R. Bran-
don 1981: »the principle of natural selection has no 
empirical content of its own, i.e., it has no biologi-
cal empirical content. It is simply an application of 
probability theory to a biological problem«.282 Das 
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Prinzip der Natürlichen Selektion ist für Brandon ein 
»organisierendes Prinzip« oder ein »schematisches 
Gesetz«, das der Strukturierung biologischer Erklä-
rungen dient – und damit trotz seiner empirischen 
Leere eine wichtige methodologische Funktion aus-
übt.

Andere Autoren bezeichnen den sehr allgemeinen 
Rahmen der Evolutionstheorie als metaphysisch und 
sind der Auffassung, er stelle lediglich ein Schema 
für Argumentationen im Einzelfall bereit (K.R. Pop-
per 1974: »Darwinism is not a testable scientific the-
ory, but a metaphysical research programme – a pos-
sible framework for testable scientific theories«283). 
In diesem Sinne nennt auch K.F. Schaffner die Evo-
lutionstheorie 1993 eine Rahmentheorie mit fast me-
taphysischem Charakter (»a background naturalistic 
framework theory at a nearly metaphysical level of 
generality and testability«284); E. Sober spricht von 
der nichtempirischen mathematischen Wahrheit 
(»(nonempirical) mathematical truth«285) der selekti-
onstheoretischen Modelle.

Wenn diese Kennzeichnungen auch kontrovers 
diskutiert werden, so besteht doch Einigkeit darüber, 
dass in dem allgemeinen Rahmen der Evolutions-
theorie von den Details der jeweiligen Evolutions-
prozesse abgesehen und allein der durchschnittliche 
Erfolg eines Typus betrachtet wird, so wie er in dem 
probabilistischen und aggregierenden Maß der Fit-
ness (↑Anpassung) quantifiziert wird. In der Evo-
lutionstheorie erfolgt also, wie K. Sterelny und P. 
Kitcher dies 1988 nennen, eine »grobkörnige« Be-
schreibung, und ihr Weg liegt in einer »Strategie des 
Mittelns«.286

A. Rosenberg beurteilt die Theorie 1994 als »ins-
trumentalistisch«, insofern sie anders als die physi-
kalisch grundlegenden Theorien nicht eine objektive 
Realität beschreibe, sondern ausgehend von unseren 
Interessen formuliert sei. Dieser Relativismus beruht 
nach Rosenberg auf den basalen Parametern der The-
orie – so etwa dem Konzept der ›Genfrequenz‹ (s.o.), 
das sich nicht auf die individualistisch-konkrete Ebe-
ne beziehe, auf der die Naturprozesse wirken, son-
dern ein statistisches Maß ist, das verschiedene Pro-
zesse zusammenfasst und damit relativ zur kausalen 
Ebene ein Epiphänomen beschreibe.287 

Die Transformation der Organismen von einer 
Art in eine andere lässt sich allerdings kaum anders 
als mittels aggregierender Parameter typologisch 
beschreiben. Als Theorie der Transformation von 
Organismen hat die Evolutionstheorie demnach das 
typologische Erbe, das zu bekämpfen sie angetre-
ten ist, selbst noch nicht überwunden. Und auch der 
Selektionsprozess selbst lässt sich lediglich auf ty-

pologischer Grundlage beschreiben: In einer wichti-
gen Unterscheidung weist E. Sober 1981 darauf hin, 
dass die Objekte der Selektion zwar physische Kör-
per sein können – in der Selektion von Organismen 
beispielsweise –, dass der kausale Hintergrund der 
Selektion aber typologische Eigenschaften betrifft – 
die Selektionfür ein bestimmtes Merkmal etwa (↑Se-
lektion).288 In der Evolutionstheorie werden damit 
Allgemeinaussagen über nicht konkrete physische 
Körper gemacht; die Theorie basiert auf der Identi-
fizierung von typologischen Merkmalen und auf der 
Quantifizierung über diese Merkmale: »it is part of 
the point of evolution theory to codify generaliza-
tions about what kinds of properties will be selec-
tively advantageous in what kind of environment«.289 
Indem auf diese Weise den organismischen Merkma-
len als abstrakten Begriffen ein ontologischer Status 
eingeräumt wird, offenbart sich der Antinominalis-
mus der Evolutionstheorie: »evolutionary theory is a 
particularly interesting counterexample to attenuated 
nominalism«290.

Allgemeine Einigkeit besteht darüber, dass der 
statistische Charakter der Theorie nicht auf einem 
physikalischen Indeterminismus beruht, sondern al-
lein epistemischen Bedingungen zuzuschreiben ist. 
Insbesondere ist heute allgemein anerkannt, dass 
der Indeterminismus der Quantenmechanik nicht für 
den probabilistischen Charakter der Theorie verant-
wortlich ist.291 Probabilistisch wird die Theorie nur, 
weil sie die Veränderung von Organismen ausgehend 
von einer Populationsbetrachtung erklärt, und die 
Ursache der Veränderung, die Fitnessunterschiede 
zwischen Organismen, nur langfristig wirksam wird. 
Das Ergebnis der Veränderung kann damit von vielen 
Einflussfaktoren, die von der Theorie nicht erfasst 
werden, (z.B. Drift, Umweltänderungen) modifiziert 
werden.292 Auch der »Zufall«, von dem in der Evolu-
tionstheorie vielfach die Rede ist, ist nicht als physi-
kalische Ursachelosigkeit oder Indeterminiertheit zu 
verstehen, sondern als Unabhängigkeit des primären 
Auftretens von Veränderungen (durch Mutationen) 
von ihrem Nutzen. ›Zufall‹ meint hier das Fehlen an-
tizipierender Funktionalität, nicht Akausalität (↑Mu-
tation).

AxiomatischeundmodelltheoretischeRekonstruktion
Zur Verbesserung der Transparenz der evolutionsthe-
oretischen Argumentationen ist die Evolutionsthe-
orie in ein axiomatisches System gebracht worden. 
Der bekannteste Ansatz dieser Art stammt von M.B. 
Williams aus dem Jahr 1970. Sie geht dabei von fol-
genden primitiven, d.h. in der Axiomatisierung vor-
ausgesetzten und nicht definierten Begriffen aus: (1) 
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biologischeEntität, z.B. Organismen, (2) die Rela-
tion ist ein Elternteil von, (3) Fitness für ein quan-
tifizierbares Maß für den Erfolg einer biologischen 
Entität und (4) darwinscher Subclan für eine Menge 
von Organismen und deren Nachfahren, die in ähn-
licher Weise auf Selektionskräfte reagieren. Weiter 
definiert Williams einen Subcland als eine Teilmenge 
eines darwinschen Subclans, die von Generation zu 
Generation in ihrer Größe schwanken kann. In zwei 
Axiomen wird festgelegt, dass jeder darwinsche Sub-
clan einen Subcland hat, dessen Mitglieder eine hö-

here Fitness als andere Mitglieder des darwinschen 
Subclans haben und dass dieser Subcland innerhalb 
des Subclans expandiert bis alle anderen Mitglieder 
des Subclans verdrängt sind. Aus diesen und anderen 
Axiomen wird auf die grundlegenden Theoreme der 
differenziellen Fortpflanzung, der Fixierung eines 
Subclands und der Abstammung mit Modifikationen 
geschlossen (vgl. Tab. 70).293

Neben diesem »syntaktischen« Ansatz zur Rekon-
struktion der Evolutionstheorie entwickeln sich seit 
den 1980er Jahren »semantische« Ansätze. Diese 
zielen nicht mehr auf ein vollständiges und in sich 
widerspruchsfreies deduktives System, sondern 
formulieren nur lokal gültige »Modelle«. Den Hin-
tergrund für das Aufkommen dieses Ansatzes stellt 
das Interesse an dem Aspekt der Dynamik und Vor-
läufigkeit vieler wissenschaftlicher Theorien dar. 
Die Theorien liegen aufgrund ihrer Entstehung in 
einem an vielen Fronten zugleich fortschreitenden 
Forschungsprozess vielfach eben nicht als fertige, 
in sich konsistente Aussagensysteme vor. Besonders 
geeignet ist dieser Ansatz außerdem für die Evolu-
tionstheorie, weil diese offensichtlich aus mehreren 
nur locker miteinander verbundenen Teiltheorien 
besteht (der Populationsgenetik, Biogeografie, Phy-
logenetik etc.). Im Rahmen der semantischen The-
orierekonstruktion wird unter einem »Modell« eine 
außersprachliche, abstrakte mathematische Struktur 
verstanden, in der sich Gesetze formulieren lassen. 
Reale Phänomene können dann in einem zweiten 
Schritt durch Feststellung der Isomorphie mit dem 
Modell erklärt werden. So wie die tatsächlichen 
Theorien können auch die Modelle nebeneinander-
stehende und sich zum Teil überlappende Strukturen 
aufweisen und müssen nicht in einem hierarchischen 
oder axiomatischen Verhältnis zueinander stehen. 
Sie ermöglichen damit eine flexible Anpassung an 
einen noch nicht abgeschlossenen, sich wandelnden 
Komplex von Theorien. Für die Evolutionstheorie 
wenden P. Thompson und E. Lloyd in den 1980er 
Jahren den semantischen Ansatz erfolgreich v.a. für 
den basalen Bereich der Populationsgenetik an.294 E. 
Lloyd überträgt das Verfahren später auch auf einen 
Vergleich von Modellen zur Selektion.295 Bisher hat 
dieser Ansatz allerdings kaum Einsichten gebracht, 
die über das in der weniger formalisierten Sprache 
der Biologen Formulierte hinausgingen.296

Empirischer Gehalt der Theorie
Nicht wenige Biologen und Theoretiker der Biologie 
haben nach der Formulierung der Evolutionstheorie 
durch Darwin dafür argumentiert, die Theorie sei 

Axiom 1: Darwinian subclan
Every Darwinian subclan is a subclan of a clan in some 
biocosm.

Axiom 2: Limited number of organisms
There is an upper limit to the number of organisms in 
any generation of a Darwinian subclan.

Axiom 3: Fitness
For each organism there is a positive real number which 
describes its fitness in its particular environment.

Axiom 4: Expansion of the fitter subcland
Consider a subcland D1 of D. If D1 is superior in fitness 
to the rest of D for sufficiently many generations […], 
then the proportion of D1 in D will increase.

Axiom 5: Fixation of subclands
In any generation m of a Darwinian subclan D which 
is not on the verge of extinction, there is a subcland D1 
such that: D1 is superior to the rest of D for long enough 
to ensure that D1 will increase relative to D; and as long 
as D1 is not fixed in D it retains sufficient superiority to 
ensure further increases relative to D. 

Theorem 1: Differential Perpetuation
In every generation of every Darwinian subclan there 
exist subclands D1 and D2 such that during the next sev-
eral generations D1 increases faster than D2.

Theorem 2: Fixation
In every generation of every Darwinian subclan D there 
is a fitter subcland which is not yet fixed in D but which 
is expanding under the influence of natural selection and 
will become fixed in D.

Theorem 3: Descent with modification
For any Darwinian subcland D which does not die out, 
there is an infinite sequence of subclands, D1, D2, …, 
such that each subcland is contained in its predessor and 
each is fitter than its predessor for long enough for natu-
ral selection to ensure that it becomes fixed in D.

Tab. 70 Ausschnitt aus der Axiomatisierung der Evoluti-
onstheoriedurchM.B.Williams(dieAxiomeundTheoreme
sind allein in ihrer informellen Fassung formuliert) (aus
Williams,M.B.(1970).Deducingtheconsequencesofevo-
lution:amathematicalmodel.J.theor.Biol.29,343-385).
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nicht allein durch das erdrückende empirische Mate-
rial eine bestens belegte Theorie, sondern sie habe da-
rüber hinaus einen quasi apriorischen, alternativlosen 
Status in der Biologie. So heißt es 1866 bei E. Haeck-
el: »Es giebt keine andere Theorie und es ist auch kei-
ne andere Theorie denkbar, welche uns die gesamm-
ten Form-Veränderungen der Organismen erklärt«.297 
Und weiter: »Wir haben also bloss die Wahl zwischen 
dem völligen Verzicht auf jede wissenschaftliche Er-
klärung der organischen Natur-Erscheinungen und 
zwischen der unbedingten Annahme der Descendenz-
Theorie«.298 Haeckel bezieht diese Beurteilung auf 
den phylogenetischen Teil von Darwins Theorie, die 
genealogische Verbundenheit von Organismen ver-
schiedener Arten. Von den Theoretikern der Biologie 
wird auch der anderen Komponente der Theorie, dem 
Prinzip der Natürlichen Selektion, dieser Status zuge-
schrieben (s.o.). N. Hartmann bringt bereits 1950 die-
se Einschätzung zum Ausdruck, wenn er schreibt, das 
Selektionsprinzip sei »kein bloßer Erfahrungssatz, 
sondern eine echt apriorische Einsicht«.299 Es folgt 
eben aus wenigen Annahmen, im Prinzip bereits aus 
der Variabilität und Erblichkeit der Fitness.

Es sind daneben aber noch andere Erklärungen 
zumindest »denkbar« (Haeckel), so dass sowohl die 
Deszendenz- als auch die Selektionstheorie selbst-
verständlich empirische und nicht alternativlos oder 
apriorisch gültige Theorien sind. Drei mögliche an-
dere Erklärungen für die Vielfalt der Formen und ihre 
Veränderung sind Drift (zufällige Häufigkeitsände-
rungen; s.u.), Orthogenese (richtende Prinzipien der 
Entwicklung) und Design (intentionale Schöpfung). 

In der genetischen Drift liegt eine langfristige Ver-
änderung von Organismen vor, die sich nicht syste-
matisch auf die Eigenschaften der Organismen selbst 
zurückführen lässt, sondern auf Zufallsereignisse ihrer 
Umwelt. In einer Population, in der Drift wirksam ist, 
entspricht also die Rate des tatsächlichen Überlebens 
und der tatsächlichen Fortpflanzung von Organismen 
eines Typs nicht ihrer aus intrinsischen Eigenschaften 
abgeleiteten Überlebens- und Fortpflanzungswahr-
scheinlichkeit (d.h. ihrer Fitness) (Brandon 2008: 
»Drift simply is the deviation from probabilistic ex-
pectation«300). Praktisch auszuschließen ist es aller-
dings, dass die organischen Ordnungsstrukturen und 
Anpassungsphänomene durch Drift entstanden sind. 
Ein Verweis auf Zufallseffekte kann außerdem grund-
sätzlich kaum als Erklärung für die Entstehung von 
Ordnung gelten.

Eine zumindest theoretisch mögliche (und bis 
ins 20. Jahrhundert vielfach favorisierte) Erklärung 
schließt die Annahme richtender Kräfte ein (Ortho-
genese; ↑Fortschritt). Denkbar ist es, dass mit der 

Organisation von Lebewesen allgemeine und mit 
einem jeweiligen Bauplan besondere Prinzipien ge-
geben sind, welche die langfristige Transformation in 
bestimmter Richtung determinieren. Allerdings sind 
diese möglichen Prinzipien oder »Gesetze der Form« 
bis heute nicht gefunden, und es ist fraglich, ob sie 
existieren (↑Typus).

Die populärste Alternativerklärung für die Viel-
falt und Ordnung der organischen Welt ist aber die 
Annahme eines intentionalen Designs durch einen 
Schöpfergott, also der Kreationismus. Die Debatte 
um den Kreationismus wird unter weltanschauli-
chem Vorzeichen bis in die Gegenwart geführt.301 Der 
Ausdruck Kreationismus (engl. »creationism«) wird 
in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts in verschie-
denen theologischen Bedeutungen verwendet; seit 
den 1870er Jahren bezeichnet er eine Position, die als 
Alternative zu Darwins Evolutionstheorie diskutiert 
wird.302 Die modernen Anhänger des Kreationismus 
formieren sich seit Ende des 20. Jahrhunderts unter 
dem Label Intelligentes Design – ein Ausdruck, der 
in dieser Bedeutung im Englischen bereits vor der 
Veröffentlichung von Darwins Theorie erscheint 
(Anonymus 1825: »Zoology […] must be regarded, 
not only as an amusing and interesting study, but as a 
most important branch of natural theology, teaching, 
by the intelligent design and wonderful results of or-
ganization, the wisdom and power of the Creator«303). 
In der heute üblichen zugespitzen Alternative von 
Design versus Evolution erscheint der Ausdruck seit 
den 1960er Jahren (Jack 1965: »the null hypothesis 
would be: ›Life on this planet is a chance result of 
natural processes‹, and the test hypothesis would 
be: ›Life on this planet is the result of intelligent 
design‹«304). Wissenschaftlich hat die Debatte keine 
Substanz. Wissenschaftstheoretisch ist der Kreatio-
nismus insofern von Relevanz, als er eine theoretisch 
denkbare, aber nach wissenschaftlichen Maßstäben 
extrem unwahrscheinliche Erklärung der organischen 
Welt anführt. Überspitzt gesagt: Der Kreationismus 
leistet einen Beitrag zur wissenschaftstheoretischen 
Validierung der Evolutionstheorie, insofern er auf 
eine theoretisch denkbare Alternative hinweist und 
damit die prinzipielle Falsifizierbarkeit der Theorie 
ermöglicht – eine Validierung allerdings durch einen 
sehr schwachen Gegner.

Thermodynamik und Chemie der Evolution
Ein Ansatz, der in gewisser Weise dem Kreationis-
mus entgegengesetzt ist, weil er sich darum bemüht, 
die Evolutionsvorstellung nicht aus der Naturwissen-
schaft herauszulösen, sondern sie im Gegenteil in ihr 
tiefer zu verankern, betrachtet die Evolution unter 
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thermodynamischem Vorzeichen. Der Versuch einer 
thermodynamischen Fundierung der Evolutionsthe-
orie liegt insofern nahe, als entscheidende abstrakte 
Konzepte der biologischen Beschreibung des Evo-
lutionsverlaufs, wie Ordnung, Komplexität, Rich-
tung und Irreversibilität, thermodynamisch exakt 
zu bestimmende Größen sind. Die Thermodynamik 
irreversibler Systeme erscheint insofern angemessen, 
zumindest einige Aspekte der biologischen Evoluti-
on physikalisch-chemisch zu erfassen. So zeigt die 
einmalige Geschichte des Lebens auf der Erde of-
fenbar »Bifurkationspunkte«, die langfristige Verän-
derungen in eine zufällige Richtung bedingt haben 
können.305

Diese Ansätze sind allerdings auch sehr umstrit-
ten, weil die Irreversibilität der Evolution nicht un-
bedingt eine Konsequenz der thermodynamischen 
Irreversibilität ist und die entscheidenden evolutio-
nären Schritte wie die Prozesse der Artbildung nur 
unzureichend thermodynamisch modelliert werden 
können.306

In der Logik der Anwendung der Thermodyna-
mik auf die organische Evolution liegt es, auch die 
Bildung anorganischer Strukturen thermodynamisch 
zu erklären. Theorien zur Entstehung der Vielfalt 
chemischer Strukturen in der Natur laufen seit Ende 
des 19. Jahrhunderts unter dem Titel chemische Evo-
lution. Dieser Ausdruck erscheint seit Ende des 18. 
Jahrhunderts zur Bezeichnung der Freisetzung einer 
Substanz oder Wärme als Ergebnis eines chemischen 
Prozesses (Anonymus 1790: »chemical evolution of 
pure air«307; Darwin 1796: »chemical evolution of 
heat from the food in the process of digestion«308). 
Im Sinne des historischen Prozesses der Entstehung 
chemischer Grundsubstanzen, der in Analogie zur 
Entstehung der biologischen Arten konzipiert wird, 
findet er sich seit den 1870er Jahren (Stuart-Glennie 
1873: »such a new historical science as that of the 
chemical evolution of Substances«309; Fiske 1874: 
»chemical evolution must have taken place before 
the first appearance of living protoplasm«310; Ab-
bott 1887: »chemical evolution of the elements, in 
itself«311). Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird ver-
sucht, auch die Entstehung der komplexeren anorga-
nischen Elemente nach dem Modell der organischen 
Evolution zu erklären (Crookes 1903: »the chemical 
elements owe their stability to being the outcome of 
a struggle for existence – a Darwinian development 
by chemical evolution – a survival of the most stab-
le«312). Auch die Evolution des Lebens selbst kann 
als chemische Evolution beschrieben werden (Morris 
1882: »The Chemical Evolution of Life«313).

Mikro-/Makroevolution
Als ›Makroevolution‹ bezeichnet J. Philiptschenko 
1927 einen Evolutionsprozess, der eine Artbildung 
einschließt, bei dem also eine neue Art aus der Auf-
spaltung einer Vorgängerpopulation entsteht.314 Im 
Gegensatz dazu betrifft die »Mikroevolution« nach 
Philiptschenko evolutionäre Veränderungen, die kei-
ne Artbildung einschließen. In diesem Sinne ist von 
›Mikroevolution‹ schon vor Philiptschenko die Rede. 
Der Ausdruck wird allerdings zunächst in Bezug auf 
die Individualentwicklung eines Organismus verwen-
det (Leavitt 1909: »the micro-evolution which we call 
ontogenesis«315). R.R. Gates gebraucht ihn 1911 dann 
aber für Evolutionsprozesse (»granting the facts of 
mutation, we have only accounted for a micro-evo-
lution, and it has still to be shown that the larger ten-
dencies can be sufficiently accounted for by the same 
means, without the intervention of other factors«).316

S.M. Stanley definiert den Terminus ›Makroevo-
lution‹ 1982 als evolutionären Wandel in den bio-
logischen Eigenschaften eines bestehenden höheren 
Taxons oder als Entstehung eines solchen Taxons 
(»evolutionary change in the biological properties 
of an existing higher taxon, or evolutionary change 
bringing about the origin of a new higher taxon«317).

Die Unterscheidung von Mikro- und Makroevo-
lution spielt eine Rolle in den Auseinandersetzun-
gen um die Frage, ob die kleinen Mutationsschritte 
(»Mikromutationen«; ↑Mutation), die zwischen den 
Varietäten einer Art vorkommen, ausreichen, um 
die Übergänge zwischen Arten, d.h. die »transspe-
zifische Evolution« (Rensch 1947)318, zu erklären.319 
O.H. Schindewolf320 und R. Goldschmidt321 bezwei-
feln dies in den 1930er Jahren und nehmen daher 
zusätzliche »Makromutationen« als notwendig an. 
Kritisiert wird diese Annahme besonders von G.G. 
Simpson und B. Rensch, die zeigen, dass langfristige 
Veränderungen auch als Summe kleiner Mutations- 
und Selektionsschritte vorstellbar sind, dass also die 
langfristigen Transformationsprozesse auf keinen 
anderen Prozessen beruhen als die Veränderungen 
innerhalb einer Art.322 

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts werden daher in der 
Regel keine eigenen Mechanismen der Makroevolu-
tion mehr angenommen. Anerkannt wird aber, dass 
die Makroevolution zu langfristigen Mustern der 
Entwicklung führen kann, die unter den Begriffen 
phylogenetische Drift (Stanley 1979: »phylogenetic 
drift«323), gerichtete Artbildung (»directed speciati-
on«324) und Artenselektion (»species selection«325; 
↑Selektion) beschrieben werden. Diese Begriffe be-
ziehen sich auf langfristige Trends in der Entwick-
lung von Stammeslinien.
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Aber auch wenn seit den 40er Jahren ähnliche 
Mechanismen für Mikro- und Makroevolution an-
genommen werden, ist die Frage, ob die Evolution 
immer in kleinen Schritten gradualistisch verläuft, 
damit noch nicht entschieden. Simpson postuliert 
1944 eine sprunghafte Veränderung von organischen 
Formen mit der Entstehung neuer Typen in einer 
Phase raschen Wandels, der so genannten Quantene-
volution (»Quantum Evolution«).326 Die Quantene-
volution soll sich in kleinen isolierten Populationen 
abspielen. Ein ähnliches Modell des Wechsels von 
Phasen der Konstanz und des plötzlichen Umbruchs 
formulieren Eldredge und Gould in ihrer Theorie des 
durchbrochenen Gleichgewichts (»punctuated equili-
brium«)327 (↑Phylogenese).

Auf einer rein sprachlichen Grundlage kritisiert 
Rensch die Begriffsbildung, weil griechische und 
lateinische Wortelemente zusammengeführt werden. 
Er schlägt stattdessen die Termini infraspezifische 
bzw. transspezifischeEvolution vor.328 

Koevolution
Der biologische Begriff der Koevolution lässt sich 
seit den 1920er Jahren nachweisen (zuvor außerbio-
logisch, z.B. Smyth 1916: »the co-evolution of body 
and soul«329). Er wird anfangs auf das evolutionäre 
Miteinander von Pflanzen und Tieren bezogen. Ein-
geführt wird der Ausdruck in den biologischen Kon-
text durch H. Reinheimer im Rahmen seiner »sym-
biogenetischen« Theorie der Evolution des Lebens 
(↑Symbiose).330 In einer Monografie mit dem Titel 
›Symbiose‹ aus dem Jahr 1920 beschreibt Reinhei-
mer die Koevolution von Pflanzen und symbioti-
schen Pilzen sowie von Pflanzen und Tieren einfach 
als ein Faktum (»the facts of co-evolution between 
animals and plants«331). Reinheimer betont in den 
folgenden Jahren in kleineren Aufsätzen den grund-
legenden Charakter des Prinzips der Koevolution für 
die Evolution des Lebens (1923: »fundamental prin-
ciple of co-evolution«332; 1924: »Symbiosis, whate-
ver form it may take, has the sanction of Nature to an 
eminent degree«333; 1931: »the idea of the symbiotic 
co-evolution of organic life«334).

Seit Ende der 1940er Jahre wird das Wort v.a auf 
die generationenübergreifende Interaktion zwischen 
Wirtsorganismen und Parasiten bezogen. Als erster 
verwendet wohl G.J. Hardin 1949 den Ausdruck 
in dieser Bedeutung (»evolution as coevolution of 
host and parasite«335). Allgemein bekannt wird das 
Konzept, nachdem C.J. Mode 1958 für die wechsel-
seitige evolutionäre Anpassung von Parasiten und 
ihren Wirten ein mathematisches Modell formuliert 

und in der Zeitschrift ›Evolution‹ veröffentlicht.336 
P.R. Ehrlich und P.H. Raven, die später meist für die 
Begriffsprägung verantwortlich gemacht werden, 
beziehen den Ausdruck einige Jahre später auf die 
gegenseitige Beeinflussung der Eigenschaften von 
Pflanzen und herbivoren Insekten in ihrer jeweiligen 
Evolutionsgeschichte.337 Die gegenseitigen evoluti-
onären Antworten werden für die Diversifizierung 
der Formen sowohl auf Seiten der Pflanzen als auch 
der herbivoren Insekten verantwortlich gemacht. Die 
koevolutionäre Interaktion der beteiligten Arten wird 
1971 – in der Wortwahl sicherlich nicht unabhängig 
von der weltpolitischen Lage – als ein evolutionäres 
Wettrüsten (»evolutionary arms race between plants 
and insects«) beschrieben.338

Das Konzept der Koevolution entspricht weitge-
hend dem älteren Begriff der Koadaptation (↑Anpas-
sung), den bereits Darwin für eine interdependente 
Evolution von zwei Organismentypen verwendet. 
Außerhalb der Biologie ist bereits 1902 für die Ent-
wicklung der Musik von einer ›Koevolution‹ zwi-
schen Harmonie und Akustik die Rede (»Co-evolu-
tion of Harmony and Acoustics«).339

Im Prinzip stellt die Koevolution eine einfache 
Konsequenz der langfristigen und nachhaltigen In-
teraktion der Organismen verschiedener Arten dar.340 
Sie liegt vor, wenn in der Abstammungslinie einer 
Art ein Merkmal als Reaktion auf ein Merkmal der 
Organismen einer anderen Art entsteht, und wenn 
umgekehrt das Merkmal der letzteren als Reaktion 
auf das Merkmal der Organismen der ersten Art ge-
bildet ist. G. Bateson definiert den Begriff in dieser 
Weise 1979: »Ein stochastisches System der evoluti-
onären Veränderung, in dem zwei oder mehr Spezi-
es so aufeinander einwirken, daß Veränderungen in 
der Spezies A die Stufe für die Natürliche Selektion 
von Veränderungen in der Spezies B setzen. Spätere 
Veränderungen in der Spezies B setzen wiederum die 
Stufe für die Selektion von weiteren ähnlichen Ver-
änderungen in der Spezies A«.341 In der Koevolution 
liegt also eine wechselseitige Anpassung vor. Ehrlich 
und Raven sprechen bei Schmetterlingen und deren 
Nahrungspflanzen von reziprokenevolutionärenVer-
hältnissen(»reciprocal evolutionary relationships of 
butterflies and their food plants«).342 

Im eigentlichen Sinne kann von einer Koevoluti-
on erst nach der Formulierung der Evolutionstheo-
rie durch Darwin gesprochen werden. Verhältnisse 
der wechselseitigen Anpassung zwischen Organis-
men verschiedener Arten werden aber auch schon 
vor Darwin beschrieben. Ein besonders prägnantes 
Beispiel sind die Verhältnisse zwischen Blütenpflan-
zen und Insekten, deren nähere Untersuchung C.K. 
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Sprengel 1794 veröffentlicht, und die in genau die-
ser Beschreibung auch Darwin stark beeindrucken. 
Sprengel formuliert als Ergebnis seiner Untersuchun-
gen, »daß viele, ja vielleicht alle Blumen, welche 
Saft haben, von den Insekten, die sich von diesem 
Saft ernähren, befruchtet werden, und daß folglich 
diese Ernährung der Insekten zwar in Ansehung ih-
rer selbst Endzweck, in Ansehung der Blumen aber 
nur ein Mittel und zwar das einzige Mittel zu einem 
gewissen Endzweck ist, welcher in ihrer Befruchtung 
besteht«.343 Weil außerdem umgekehrt die Befruch-
tung der Blumen für die Insekten auch nur ein Mittel 
ist (um an Nahrung zu gelangen), stehen Insekten 
und Blumen also in einem wechselseitigen Verhältnis 
von Mittel und Zweck zueinander. Sprengel belegt 
dies durch den Nachweis vieler anatomischer Eigen-
heiten der Insekten und Blumen, die allein durch ihre 
Beziehung auf den Partner funktional gedeutet wer-
den können.

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts disku-
tiert H. Müller die Blütenbiologie und das Verhält-
nis von Blumen und Insekten nach darwinistischen 
Prinzipien. Er analysiert dabei das Verhältnis als eine 
»gegenseitige Anpassung«.344

Detaillierte Untersuchungen zur Koevolution zwi-
schen Pflanzen und Insekten werden in den 1920er 
Jahren von C.T. Brues durchgeführt.345 Neben der 
Koevolution von Pflanzen und Pflanzenfressern, die 
u.a. für die Vielfalt an sekundären Pflanzenstoffen 
besonders der Angiospermen verantwortlich gemacht 
wird, wird das Modell der Koevolution auf viele an-
dere Räuber-Beute-Beziehungen oder kooperative 
Interaktionen angewandt. Außerdem ist auch von der 
Koevolution zwischen Organismus und Umwelt die 
Rede. So spricht L.J. Henderson 1913 nicht nur von 
der Anpassung der Organismen an die Umwelt, son-
dern auch der FitnessderUmwelt für die Organismen 
(»The Fitness of the Environment«).346 In der zweiten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts wird es üblich, die Bezie-
hung von Organismus und Umwelt als Wechselseitig-
keit oder Koevolution zu beschreiben (↑Umwelt).347

Mosaik-Evolution
Unter ›Mosaik-Evolution‹ wird der Vorgang der 
Evolution verstanden, bei dem verschiedene Teile 
eines Organismus sich in unterschiedlichen Raten 
verändern. Eingeführt wird der Ausdruck 1954 von 
G. de Beer in der Analyse des Nebeneinanders von 
Reptilien- und Vogelmerkmalen bei dem Urvogel Ar-
chaeopteryx (»mosaic evolution«348): »It is a mosaic 
in which some characters are perfectly reptilian, and 
others no less perfectly avian. In its evolution from 

its reptilian ancestors, therefore, the modifications 
which it has undergone have affected some structures 
to produce their complete transformation while other 
structures have not yet been affected at all«.349 Der 
Ausdruck wird später u.a. von E. Mayr aufgegrif-
fen und verbreitet. Nach Mayr bildet jeder Organis-
mus ein Mosaik aus primitiven und fortschrittlichen 
Merkmalen (»Every evolutionary type is a mosaic 
of primitive and advanced characters, of general and 
specialized features«350).

Isolation
›Isolation‹ ist ein im 18. Jahrhundert aus dem fran-
zösischen ›isolation‹ ins Deutsche entlehntes Wort. 
Dieses wiederum geht über das italienische Verb 
›isolare‹ auf ›isola‹ »Insel« (vgl. lat. ›insula‹) zurück 
und hat also die ursprüngliche Bedeutung »zur Insel 
machen, abtrennen«. Am Ende des 18. Jahrhunderts 
steht der Ausdruck zumeist im Kontext der Elektri-
zitätslehre. In biologischer Bedeutung erscheint er 
zu Beginn des 19. Jahrhunderts bei J.-B. Lamarck, 
allerdings nicht in dem später dominanten biogeogra-
fischen Sinn, sondern zur Bezeichnung der Stellung 
einer taxonomischen Gruppe im System der Tiere 
(»l’isolation plus ou moins remarquable de beaucoup 
d’espèces, de certains genres et même de quelques 
petites familles«).351 In biogeografischer Bedeutung 
erscheint der Ausdruck Mitte der 1830er Jahre (Blyth 
1835: »Breeds […] may possibly be sometimes for-
med by accidental isolation in a state of nature«352; 
Webb & Berthelot 1836: »M. Mirbel has similarly 
had occasion to remark different instances of isola-
tion […] ›Mountainous countries‹, he says, ›possess 
many species of limited or solitary habitats, which 
confine themselves to the heights, and are never 
found on the plains«353). 

Ohne den Ausdruck zu verwenden, weist L. von 
Buch 1825, also lange vor der Formulierung der 
Evolutionstheorie, auf die Möglichkeit der Bildung 
von ↑Arten durch geografische Isolation hin: »Die 
Individuen der Gattungen auf Continenten breiten 
sich aus, entfernen sich weit, bilden durch Verschie-
denheit der Standörter, Nahrung und Boden Varie-
täten, welche, in ihrer Entfernung nie von andern 
Varietäten gekreuzt und dadurch zum Haupttypus 
zurückgebracht, endlich constant und zur eigenen 
Art werden«.354

Im Rahmen der Evolutionstheorie verwendet C. 
Darwin das Wort seit seinen ersten Entwürfen zur 
Evolutionstheorie. Darwin betont dabei die Bedeu-
tung von Barrieren (»high importance of barriers«355) 
und betrachtet die »Prinzipien« der Migration und 
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Isolation als wichtige Faktoren für die Entstehung 
neuer Arten.356 Die Diskussion der geografischen 
Isolation als Evolutionsfaktor findet sich bei Darwin 
schon in den Einträgen seiner Notizbücher aus den 
Jahren 1837-38 (»If species made by isolation, then 
their distribution (after physical changes) would be 
in rays – from certain spots«).357 Auch in dem nicht 
veröffentlichten ›Sketch‹ von 1842 taucht das Wort 
›isolation‹ bereits auf.358 Anfangs geht Darwin davon 
aus, dass Artbildungen allein durch geografische Iso-
lationen vor sich gehen, nicht nur auf Inseln, sondern 
auch auf dem Festland. In seinem Hauptwerk macht 
er dann die Bildung neuer Arten allerdings nicht vom 
Vorliegen einer geografischen Isolation abhängig. Er 
erwägt auch die Möglichkeit einer Isolation durch 
ethologische oder ökologische Differenzierung von 
am gleichen Ort lebenden Organismen359, also eine 
sympatrische Artbildung, wie es später heißt (↑Art) 
(»I do not doubt that over the world far more species 
have been produced in continuous than in isolated 
areas«360). Außerdem hält er die Wahrscheinlichkeit 
der Entstehung und Ausbreitung von vorteilhaften 
Varianten in großen Populationen für größer als in 
kleinen, isolierten. Wiederholt betont Darwin die 
große Bedeutung, die er der Isolation als Evolutions-
faktor beimisst, so bereits in der ersten Auflage des 
›Origin‹ von 1859: »Isolation […] is an important 
element in the process of natural selection«.361

Anders als Darwin in den späten 1850er Jahren hält 
M. Wagner 1868 eine Artbildung ohne Isolation nicht 
für möglich, weil durch die ohne Isolation weiterhin 
vorhandene Vermischung der Merkmalsträger kei-
ne anhaltende Formveränderung möglich werde.362 
Wagner weist also auf das Problem der mischenden 
Vererbung (»blending inheritance«) für eine Selek-
tionstheorie hin (↑Selektion). Darwin, der anfangs 
die Mischung sogar als einen positiven Selektions-
faktor betrachtet, weil sie eine schnelle Ausbreitung 
vorteilhafter Formen ermögliche363, ist nach der Aus-
einandersetzung mit Wagner der Auffassung, eine 
Artbildung ohne Isolation sei unwahrscheinlich. Er 
hält aber gleichzeitig daran fest, dass sie noch nicht 
hinreichend ist für eine Artbildung.364 Zu seinen frü-
heren Einsichten, die Möglichkeit einer Artbildung 
aufgrund ethologischer oder ökologischer Differen-
zierung betreffend, kommt Darwin kaum zurück.

Für die Möglichkeit einer reproduktiven Isolation 
ohne Ausbildung geografischer Barrieren spricht sich 
seit den frühen 1870er Jahren J.T. Gulick aus. Gulick 
betrachtet die Trennung von Organismen einer Art – 
er nennt diesen Vorgang Separation (»separation«) – 
als biologischen Prozess, eine Bedingung der Art, wie 
er sagt, nicht aber der Umwelt dieser Art: »Separati-

on […] does not necessarily imply any external bar-
riers, or even the occupation of separate districts«.365 
Der biologische Vorgang der Separation kann nach 
Gulick zu einer Segregation (»segregation«) führen, 
d.h. zu dem stabilen Zustand der Kreuzung ähn-
licher Formen und der Vermeidung der Kreuzung 
unähnlicher Formen.366 Die Folge der reproduktiven 
Separation ist nach Gulick eine divergierende Evo-
lution (»divergent evolution«): Bei dieser Form der 
Evolution kommt es zur Transformation einer Art in 
verschiedene neue Arten (»Typen«), weshalb Gulick 
auch von einer polytypischen Evolution (»polytypic 
evolution«) spricht – diese steht im Gegensatz zuer 
monotypischen Evolution (»monotypic evolution«), 
die allein in der Umwandlung einer Art ohne Auf-
spaltung besteht. Die zur Entstehung neuer Arten 
führende divergierende Evolution meint Gulick nicht 
über das Prinzip der Natürlichen Selektion erklären 
zu können; er will daher dem Gesetz der Selektion 
ein ebenso fundamentales Gesetz der Segregation an 
die Seite stellen.367 

Im 20. Jahrhundert werden die von Gulick ›Separa-
tion‹ und ›Segregation‹ genannten Phänomene meist 
als ›Isolation‹ bezeichnet. Entgegen der Wortver-
wendung bei Gulick wird unter ›Separation‹ manch-
mal allein eine geografische Trennung verstanden, 
die von der biologischen ›Isolation‹ unterschieden 
wird.368 Gulicks Einsicht, dass eine reproduktive Iso-
lation von Populationen keine räumliche Trennung 
voraussetzt, sondern auf anderen (biologischen) Bar-
rieren beruhen kann, wird vielfach bestätigt.

Bis in die 1930er Jahre wird ›Isolation‹ meist als 
ein primär räumlich-geografischer Begriff verstan-
den, der sich auf die Ursachen der biologischen 
Artbildung bezieht, nicht auf die biologischen Me-
chanismen selbst (Četverikov 1926: »the degree 
of differentiation within a species is directly pro-
portional to the degree of isolation of its separate 
parts«369).

T. Dobzhansky führt 1935 die Bezeichnung Isola-
tionsmechanismen (»isolating mechanisms«) ein.370 
Er definiert sie als diejenigen Mechanismen, die eine 
Kreuzung von Individuen verhindern (»any agent 
that hinders the interbreeding of groups of individu-
als«).371 Dobzhansky versteht darunter sowohl nicht-
biologische (»geografische«) als auch biologische 
(»physiologische«) Faktoren (wenngleich er beson-
deres Gewicht auf letztere legt: »the presence of phy-
siological mechanisms making interbreeding difficult 
or impossible«372). In einem nicht-terminologischen 
Sinn erscheinen verwandte Formulierungen bereits 
vorher (zur Strassen 1915: »Mechanismus der ›phy-
siologischen Isolation‹«373).
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Diese Betonung verstärkend grenzt E. Mayr die 
Isolationsmechanismen 1942 auf rein biologische 
Faktoren ein.374 Organismen, die sich an geografisch 
weit voneinander entfernten Orten befinden, müssen 
daher nach der Definition Mayrs nicht reproduktiv 
gegeneinander isoliert sein (weil sie durch geogra-
fische und nicht biologische Ursachen voneinander 
getrennt sind). 1963 definiert Mayr Isolationsmecha-
nismen als biologische Eigenschaften von Individu-
en: »isolating mechanisms are biological properties 
of individuals that prevent the interbreeding of popu-
lations that are actually or potentially sympatric«375. 
Isolationsmechanismen werden im Anschluss daran 
auf unterschiedlichen biologischen Ebenen identifi-
ziert: auf ethologischer (z.B. Balzverhalten) und öko-
logischer (z.B. Einnischung) ebenso wie auf morpho-
logischer (z.B. Form der Geschlechtswerkzeuge) und 
zytologischer (z.B. Polyploidie und andere Chromo-
somenunterschiede).

Ausgehend von der Populationsgenetik kann die 
morphologisch-physiologische Divergenz von Orga-
nismen nicht allein als eine Folge, sondern auch als 
eine Ursache der allmählichen (reproduktiven) Iso-
lation von Arten und als Anpassung daran interpre-
tiert werden. Denn Hybride zwischen verschiedenen 
Formen haben oft einen Fitnessnachteil gegenüber 
den »reinen« Formen; das etablierte Genom dieser 
Formen weist eine Integrität auf, die den Organismen 
einen selektiven Vorteil verleiht. Die Selektion wirkt 
also in Richtung der Verbesserung der Isolationsme-
chanismen, weil die Kreuzungen zwischen den mor-
phologisch und physiologisch verschiedenen Orga-
nismen in der Regel einer Art einen Fitnessnachteil 
haben (↑Art).376

Die Bedeutung der Isolation für die Entstehung 
neuer Arten wird seit den 1940er Jahren von E. Mayr 
betont. In seinen Untersuchungen der geografischen 
Variation der Vögel der Südsee stellt Mayr fest, dass 
die Individuen der peripheren Sektoren des Verbrei-
tungsgebiets der Art am meisten von den für die Art 
typischen Vertretern abweichen. Aus dieser Beob-
achtung entwickelt Mayr das von ihm so genannte 
Gründerprinzip (»›founder‹ principle«377), dem zu-
folge in der kleinen Population, die ein neues isolier-
tes Areal besiedelt, (also der »Gründerpopulation«) 
die besten Voraussetzungen für die Entstehung einer 
neuen Art gegeben sind. Denn die neue Population, 
die sich isoliert von ihrer Ausgangspopulation etab-
liert, enthält nur einen kleinen Teil der genetischen 
Vielfalt der Art und kann in Verbindung mit einer 
neuen Umwelt neue evolutionäre Wege einschla-
gen.378 In der Gründerpopulation kann es zu gene-
tischen Umstrukturierungen kommen, die geradezu 

den Charakter von »genetischen Revolutionen« an-
nehmen können.379 

Mayr betrachtet die Isolation in der Folge seiner 
Untersuchungen als einen eigenen evolutionären 
Faktor: Die wesentlichen Schritte der Artbildung 
vollziehen sich nach Mayr in der Regel aufgrund von 
Isolationsprozessen; die Rolle der sympatrischen 
Speziation schätzt Mayr dagegen eher gering ein.380

Migration
Das im 19. Jahrhundert ins Deutsche entlehnte Wort 
›Migration‹ geht auf das bereits im klassischen La-
tein verwendete ›migratio‹ »(Aus-)wanderung« zu-
rück381. Im Rahmen der Biologie wird die Wanderung 
von Organismen – v.a. dann, wenn sie regelmäßig 
und in Gruppen erfolgt (z.B. von Vögeln) – seit dem 
17. Jahrhundert als ›Migration‹ bezeichnet (Godwin 
ca. 1633: »My Birds began to droope, for want of 
their wonted migration«382).

Schriftliche und bildliche Darstellungen der im 
jahreszeitlichen Rhythmus erfolgenden Wanderun-
gen von Organismen finden sich seit der Antike, z.B. 
Beschreibungen des Vogelzugs383 (besonders an-
schaulich auf den Wandgemälden der altägyptischen 
»Weltenkammern«384) und von Fischwanderungen385. 
Aristoteles spricht in diesem Zusammenhang aus-
drücklich von einem ›Wandern‹ (»ἐκτοπίζει«386) zu 
wärmeren Regionen und erklärt dies durch das ver-
minderte Nahrungsangebot im Winter. C. von Linné 
untersucht in einer eigenen Dissertation aus dem Jahr 
1757 die Wanderungen der Vögel unter dem Titel 
der ›Migration‹ (»Migrationes avium«, z.B.: »Grues 
in Ægypto hibernare, & in Europam vere remigran-
tes«).387

Besondere Aufmerksamkeit wird der Migration 
im Rahmen der Etablierung der Evolutionstheorie 
gewidmet. Zur Untersuchung der Ausbreitungsfähig-
keit von Pflanzen führt C. Darwin im Keller seines 
Hauses in Down viele Versuche durch: So hält er die 
Früchte zahlreicher Pflanzen in Salzwassertanks und 
prüft, wie lange sie ihre Keimfähigkeit behalten.388 
Bei Süßwasserschnecken untersucht er, inwieweit sie 
an den Füßen von Enten haften bleiben und auf diese 
Weise verbreitet werden können.389 Die Schlüsse, die 
Darwin aus den Versuchen zur individuellen Aus-
breitungsfähigkeit von Organismen zieht, können 
als Ergänzung und teilweise als Ersatz seiner älteren 
Überlegungen zur Rolle von geologischen und groß-
räumigen geografischen Faktoren gewertet werden: 
Anstelle von ehemals größeren Kontinenten und 
untergegangenen Landbrücken betont Darwin seit 
Mitte der 1840er Jahre eher die Fähigkeit einzelner 
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Organismen zur weiten Ausbreitung.390 Dies 
stimmt damit überein, dass in der Entwick-
lung von Darwins Vorstellung vom Prozess 
der Evolution intrinsische Eigenschaften der 
Organismen zunehmend an Bedeutung ge-
winnen, die Rolle, die externen Einflüssen 
wie geologischen Ereignissen oder geogra-
fischen Faktoren wie der räumlichen Isola-
tion zugeschrieben wird, dagegen abnimmt 
(s.o.). 

Zwar betrachtet Darwin die Migration 
als einen die Evolution erleichternden, aber 
doch nicht notwendigen Faktor.391 Zu einem 
Widersacher Darwins in dieser Sache wird 
M. Wagner, der 1868 ein »Migrationsgesetz« 
aufstellt, dem zufolge die Migration eine 
»nothwendige Bedingung der natürlichen 
Zuchtwahl« darstellt.392 Wagner versteht 
seine später von ihm »Separationstheorie« 
genannte Auffassung als Alternative zur 
Selektionstheorie Darwins. Wagners Vor-
stellungen finden allerdings keine weite Ver-
breitung. Die Bedeutung der geografischen 
Isolation wird erst in den 40er Jahren des 20. 
Jahrhunderts, insbesondere unter dem Ein-
fluss E. Mayrs, als wichtiges Element in die 
synthetische Theorie der Evolution integriert 
(z.B. in Form des »Gründerprinzips«, s.o.). 
In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
gilt die Migration allgemein als ein wichtiger Evo-
lutionsfaktor; er kann in verschiedene Komponenten 
zerlegt werden (vgl. Abb. 125).

Genetische Drift
Als ›genetische Drift‹ wird der Prozess der zufälligen 
Veränderung von Genhäufigkeiten in einer Population 
bezeichnet. Das Wort geht auf S. Wright zurück, der 
1929 von dem zufälligen Driften der Genfrequenzen 
in kleinen Populationen spricht: »those genes which 
are not controlled by moderately strong selections 
would ordinarily drift at random through the multiple 
dimensional system of gene frequencies«.393 Neben 
der Verbform verwendet Wright 1929 auch bereits 
das Substantiv (»In a freely interbreeding populati-
on of limited size (n) gene frequency shows random 
variation […]. Being random, such variations large-
ly neutralize each other, but there is a second order 
drift which can not be ignored«).394 Wright und R.A. 
Fisher gebrauchen den Ausdruck anfangs allerdings 
auch für Selektionsprozesse (Wright 1929: »natural 
selection plays with much greater force on the he-
terozygotes […] [resulting in] a gradual drift of the 

heterozygote toward the wild type«395; Fisher 1929: 
»It is the idlers that make the crowd; and very slight 
[selective] attractions may determine their drift«396). 
T. Dobzhansky führt in der zweiten Auflage seines 
einflussreichen Werks mit dem Titel ›Genetics and 
the Origin of Species‹ von 1941 den Terminus ›ge-
netische Drift‹ ein und interpretiert diese als eine der 
Selektion entgegengerichtete »Kraft« (»The proces-
ses of the genetic drift and of selection are […] pit-
ted against each other, and the outcome in any one 
population depends upon the relative strength of the 
opposing forces«).397

Als eigenständiger, neben Mutation und Selektion 
bestehender Evolutionsfaktor wird die Drift seit den 
1940er Jahren verstanden.398 Er ist v.a. bei der Ab-
spaltung einer kleinen Population von einer Gesamt-
population einer Art wirksam, wenn die kleine Popu-
lation keine repräsentative Auswahl der Individuen 
aus der Gesamtpopulation darstellt. Der genetischen 
Drift liegt nach diesem Verständnis also der statisti-
sche Fehler eines zu kleinen Umfangs bei der Aus-
wahl einer Stichprobe zugrunde, wie schon Wright 
bemerkt (»accidents of sampling«399; später meist 
»sampling error«).400 Auch jede Mutation könnte 

Abb.125.Hierarchie vonFormenundKomponentenderMigration
aufdenEbenenvonIndividuenundGruppen(ausBaker,R.R.(1978).
TheEvolutionaryEcologyofAnimalMigration:26).
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als ein Faktor der Drift angesehen werden, weil sie 
eine zufällige Frequenzveränderung von Genen auf 
der Populationsebene bewirkt. Meist werden jedoch 
allein die Faktoren der Migration und Mortalität zur 
Drift gerechnet. Drift kann also auch wirksam sein, 
ohne dass Mutationen auftreten.

Bei Darwin ist die Vorstellung einer Drift nur 
angedacht: Er diskutiert die Gefahr des zufälligen 
Aussterbens bei solchen Arten, die nur wenige Indi-
viduen enthalten und gegenüber Fluktuationen von 
Umweltbedingungen anfällig sind (»any form which 
is represented by few individuals will run a good 
chance of utter extinction, during great fluctuations 
in the nature of the seasons«).401 

Der erste, der den Zufall auf der Ebene der Popu-
lation als einen wesentlichen Evolutionsfaktor postu-
liert, ist J.T. Gulick 1872.402 Gulick ist über die hohe 
Variation der Färbung von Landschnecken verschie-
dener lokaler Populationen auf Hawaii überrascht, 
weil er keine damit einhergehende Umweltvariation 
feststellen kann. Die Unterschiede bei Schnecken 
verschiedener Populationen können damit nicht als 
Anpassungen an die Umwelt gedeutet werden. Gulick 
interpretiert sie als Zufallseffekte, die selektiv neutral 
sind (»indiscriminate destruction or failure to propa-
gate«).403 Gulick diskutiert auch bereits den Fall einer 
zufälligen Veränderung der Merkmalsverteilung in 

einer Population trotz selektiver Unterschiede zwi-
schen den Varianten, der durch eine natürliche Katas-
trophe (einen Vulkanausbruch) zustande kommt.

Unter der Überschrift »Einfluß der Isolirung« be-
fasst sich auch A. Weismann mit Zufallseffekten bei 
der Abspaltung der Population einer Art. 1904 hält er 
fest, »es leuchtet ein, daß Kolonien, die von einer sehr 
variablen Art gegründet werden, kaum je völlig iden-
tisch mit der Stammart sein können, und daß mehrere 
von ihnen, auch unter Voraussetzung völlig gleicher 
Lebensbedingungen, auch untereinander verschieden 
ausfallen werden, denn keine der Kolonien wird alle 
Varianten des Stammgebietes in gleichem Verhältnis 
enthalten, sondern meist nur einige von ihnen«.404 
Formuliert ist damit auch das von E. Mayr später so 
genannte Gründerprinzip (s.o.).

Mit der Etablierung der quantitativen Populati-
onsgenetik in den 20er Jahren des 20. Jahrhunderts 
wächst das Interesse an diesen statistischen Effek-
ten. Zwei holländische Forscher tragen viel Materi-
al dazu zusammen und diskutieren v.a. den Fall des 
Verlusts von Allelen in einer Population, der durch 
die zufällige Erzeugung von Nachkommen entsteht, 
die alle homozygot mit nur einem der Allele sind.405 
R.A. Fisher nennt diese Art der Zufallsvariation von 
Populationen nach den Autoren den »Hagedoorn 
Effekt«406; er hält diesen Effekt aber für einen evo-
lutionär unbedeutenden Faktor. Unabhängig davon 
beschreibt der Genetiker H.J. Muller Phänomene der 
zufälligen genetischen Variation als Evolutionsfaktor 
bereits 1918 (»accidental decline and spread of cer-
tain lines«).407 Der Effekt wird auch von ökologischer 
Seite, z.B. 1927 von C. Elton, diskutiert.408 

Vor allem ist es aber S. Wright, der den Faktor der 
Drift bei seinen populationsbiologischen Überlegun-
gen berücksichtigt und ihn in Bezug zur nichtadapti-
ven Variation von Merkmalen setzt. Aufgrund seiner 
Untersuchungen zur Inzucht bei Meerschweinchen 
ist Wright der Überzeugung, dass die Inzucht ein 
wichtiger Faktor zur Erzeugung vorteilhafter gene-
tischer Interaktionssysteme ist und dass die Evolu-
tion am schnellsten erfolgt, wenn eine Verbindung 
von Inzucht in kleinen Populationen mit Selektion 
vorliegt.409 Weil in den kleinen Populationen also In-
zucht und Drift, d.h. Variation durch Zufallseffekte 
(»random variation of gene frequency«410 oder »ran-
dom drifting of gene frequencies«411), auftritt, misst 
Wright ihr einen wichtigen Wert in der progressiven 
Evolution bei. Die Drift führe zur Entstehung neuer 
Genkombinationen, die dann einer Selektion unter-
worfen würden. Wegen der Bedeutung Wrights für 
die Analyse der Drift wird diese seit 1940 auch als 
SewallWright-Effektbezeichnet.412 

1. Mutation
Zufällige Veränderung des Genoms von Organismen, 
besonders bei der Fortpflanzung

2. Selektive Neutralität von Varianten
Verschieben der Genhäufigkeiten aufgrund des Fehlens 
eines Selektionsdrucks in Richtung einer Variante

3. Zufallsmortalität
Mortalität von Organismen (besonders durch Katastro-
phen), die nicht durch adaptive Unterschiede bedingt 
ist

4. Zufallsfertilität
Abweichung der Anzahl der Nachkommen eines Orga-
nismus von der aufgrund seiner intrinsischen Merkmale 
zu erwartenden Anzahl

5. Migration
Zu- oder Abwanderung von Organismen, die zusammen 
keine repräsentative Auswahl des Genpools der Popu-
lation darstellen

5.1. Gründereffekt
Eine nicht-repräsentative Teilmenge einer Population 
gründet eine neue Population an einem anderen geogra-
fischen Ort

Tab.71.FormendergenetischenDrift.
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Über die Bedeutung des Faktors der Unterteilung 
einer Population in isolierte Subpopulationen und der 
damit zusammenhängenden Zufallsauswahl für den 
allgemeinen Lauf der Evolution entbrennt eine Aus-
einandersetzung zwischen Wright und Fisher. Wäh-
rend Wright 1931 behauptet, die zufälligen, nicht ad-
aptiven Effekte der Drift (»non-adaptive radiation«) 
seien der einzige Mechanismus für eine progressive 
Evolution (»the only mechanism which offers an ade-
quate basis for a continuous and progressive evoluti-
onary process«413), stellt Fisher auch für die kleinen 
Populationen die Bedeutung der Anpassung an die 
jeweils verschiedenen Bedingungen der Umwelt als 
Evolutionsfaktor heraus.414 Weil Wright davon aus-
geht, dass ein Gen für verschiedene Merkmale eines 
Organismus verantwortlich ist (Pleiotropie), kann es 
aus seiner Sicht nicht einem einheitlichen Selektions-
druck unterliegen, und die geringen Selektionsraten, 
die von Fisher angenommen werden, würden nicht 
ausreichen, um die Frequenz eines Gens zu determi-
nieren. Wright versteht die Drift aber durchaus nicht 
als alternativen Mechanismus zur Selektion, wie ins-
besondere aus späteren Stellungnahmen hervorgeht. 
Die Wirkung der Drift besteht nach Wrights Ansicht 
im Wesentlichen in einer Erhöhung der Variabilität, 
an der dann die Selektion angreifen kann. Gemäß sei-
ner Theorie der Gleichgewichtsverlagerung (»shif-
ting balance theory«) ermöglicht die Drift die Entfer-
nung der Genfrequenzen einer Population von einem 
lokalen Optimum der Fitness, um zu einem anderen 
Optimum fortschreiten zu können.415 Sie bildet damit 
einen entscheidenden Weg, lediglich lokale Fitness-
optima wieder zu verlassen.

Seit Ende der 1940er Jahre streicht Wright die Ver-
einbarkeit von Selektion und Drift als Faktoren der 
Evolution heraus und versteht sogar einige Formen 
der Selektion als Drift. Er unterscheidet zwischen un-
gerichteten oder »Zufallsschwankungen« (»Random 
fluctuations«) und gerichteten oder »systematischen 
Änderungen« (»Systematic change«).416 Später nennt 
er diese beiden Typen zufälligeDrift(»random drift«) 
und stetigeDrift(»steady drift«).417 Auch unter den 
Typ der zufälligen Drift fasst Wright Prozesse der 
Selektion, nämlich solche, bei denen sich die Selek-
tionsdrücke zufällig verändern, so dass keine gleich 
bleibende Richtung der Evolution vorliegt (wie dies 
1947 für die Farbänderungen einer Motte von Fisher 
und Ford vorgeschlagen wird418). Diese Ausweitung 
der Kategorie der Drift wird aber von den meisten 
Evolutionsbiologen nicht mitvollzogen; es bleibt die 
vorherrschende Auffassung, Drift als Alternative und 
nicht als Oberbegriff zur Selektion zu verstehen.419 
Der weite Driftbegriff Wrights wird vor dem Hin-

tergrund verständlich, die Drift als einen wichtigen 
Evolutionsfaktor etablieren zu wollen und sie nicht 
nur als vereinbar mit, sondern als ein integrales Mo-
ment der Selektionstheorie zu interpretieren.

Über genetische Drift lässt sich insgesamt eine Al-
ternative zur Natürlichen Selektion für die Verände-
rung der Merkmalsverteilung in einer Population for-
mulieren. M. Bradie und M. Gromko gehen 1981 so 
weit zu behaupten, erst die empirische Möglichkeit 
von Drift mache die Formulierung des Selektions-
prinzips nicht-tautologisch.420 Evolution und sogar 
Anpassung kann damit das Ergebnis eines rein zu-
fälligen Veränderungsprozesses sein, ohne dass der 
Mechanismus der Selektion dafür vorliegen muss. 
Wenn es aber auch logisch möglich ist, dass auf 
diesem Wege ohne die Wirkung von Selektion auch 
die komplexen Organismen entstanden sind, ist dies 
doch nach empirischen Gesichtspunkten alles andere 
als wahrscheinlich.

Unter dem Einfluss von Wright und anderen wird 
die Drift in den 1930er und 40er Jahren für zahlreiche 
Formen der Variation, die offensichtlich nicht durch 
Anpassungen zu erklären sind, angeführt.421 Diese Er-
klärungen werden ab den 1940er Jahren aber zuneh-
mend durch Deutungen der Variation von Merkmalen 
in natürlichen Populationen im Rahmen von Selekti-
onsmodellen verdrängt.422 Es wird argumentiert, dass 
aus dem nicht offensichtlichen Vorhandensein einer 
Selektion nicht auf deren Abwesenheit geschlossen 

Abb. 126. Die logische Unabhängigkeit von Evolution,
Natürlicher Selektion und Genetischer Drift. Evolution
im Sinne einer Abstammung mit Veränderung (»descent
withmodification«)kannsichalsErgebnisvonSelektion,
DriftodereinerKombinationvonbeidemergeben.Eskann
aberauchSelektionundDriftohneEvolutiongeben(z.B.
bei entgegengesetzten einander kompensierenden Selek-
tionsdrücken). Umgekehrt kann Evolution auch noch an-
dereUrsachen als Natürliche Selektion oderDrift haben
(nämlichZüchtung,d.h.künstlicheSelektion)(ausEndler,
J.A.(1986).NaturalSelectionintheWild:7).
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werden dürfe (Cain 1951: »So-called non-adaptive or 
neutral characters in evolution«).423

Andererseits ermöglichen seit Ende der 1950er 
Jahre genauere Untersuchungen natürlicher Popu-
lationen (z.B. der Schnecke Cepaea nemoralis oder 
der Blutgruppen beim Menschen) tatsächliche Nach-
weise von genetischer Drift.424 Die überzeugendsten 
Belege von Drift stammen jedoch aus molekularbio-
logischen Daten: Die hohe Variation auf der Ebene 
der Basensequenzen der DNA kann insbesondere 
deshalb als Ergebnis der Drift interpretiert werden, 
weil erkannt wird, dass unterschiedliche Basense-
quenzen für das gleiche Protein kodieren. Die Vari-
ation auf Ebene der DNA ist also in weiten Teilen 
neutral im Hinblick auf die Selektion und kann daher 
nicht durch Selektion erklärt werden (sondern durch 
»nicht-darwinsche Evolution« und die »neutrale 
Theorie der Evolution«; s.u.).

Als eine besondere Form der Drift kann das von 
E. Mayr so genannte Gründerprinzip (»founder prin-
ciple«; s.o.) verstanden werden: Weil die eine neue 
Population begründende Auswahl von Organismen 
einer Mutterpopulation in der Regel keine reprä-
sentative Stichprobenauswahl darstellt, enthält sie 
eine Verschiebung der Genfrequenzen. Mayr selbst 
thematisiert dieses Prinzip allerdings im Kontext der 
Artbildung und sieht es anfangs nicht als eine Form 
der Drift an; diese Einordnung nimmt Wright dage-
gen vor.425

Die extrem selektionistische Interpretation der 
Evolution, die in den 1950er Jahren ihren Höhe-
punkt erreicht, weicht verstärkt seit Ende der 70er 
Jahre integrativen Theorien der Evolution, in denen 
auch die Drift einen wichtigen Platz einnimmt. In 
dieser Richtung wirken etwa die Formulierung der 
»Neutralen Theorie der Evolution« durch Kimura 
(s.u.) und S.J. Goulds und R.C. Lewontins Kritik an 
der universalen Unterstellung, alle Merkmale seien 
durch Selektion geformt (»Adaptationismus«; ↑An-
passung)426. 

Gerade in der Konzeption S. Wrights sprengt der 
Faktor der Drift die traditionelle dichotome Gegen-
überstellung von nichtadaptiven Zufallseffekten und 
der auf Anpassung gerichteten Selektion. Drift ist 
ein Faktor, der zwar eine starke Zufallskomponente 
enthält, trotzdem aber zu Adaptationen beitragen und 
diese auch erst ermöglichen kann. Denn, wie gesagt, 
kommt eine Population über den Faktor der Drift in 
die Lage, das Feld möglicher Anpassungen in einer 
Weise zu erproben, wie es aufgrund von Selektion 
alleine nicht möglich wäre.427 Der Zufall wird also zu 
einem positiven, selbst durch Selektion geförderten 
Faktor der Evolution (↑Mutation).

Auch in der philosophischen und wissenschaftsthe-
oretischen Diskussion wird die Drift vielfach thema-
tisiert. Für A. Rosenberg bildet das Konzept der Drift 
ein »epistemisches Feigenblatt«, das alle nicht-adap-
tiven Kräfte in einem Evolutionsprozess umfasst, das 
aber allein für uns Beobachter notwendig ist, weil 
uns nicht in jeder Situation alle evolutionär wirksa-
men Faktoren bekannt sind. Von einem allwissenden 
Standpunkt sei aber jeder Evolutionsschritt transpa-
rent, und es könne folglich auf das Konzept verzich-
tet werden.428 Allerdings steht diese Sichtweise der 
Interpretation von Drift als Stichprobenfehler entge-
gen, denn Veränderungen einer Population aufgrund 
eines zu geringen Stichprobenumfangs sind doch 
etwas anderes als die Unkenntnis von Ursachen.429 
Sinnvoll erscheint es, als Drift alle diejenigen evo-
lutionären Veränderungen zusammenzufassen, die 
sich nicht auf intrinsische Eigenschaften eines Orga-
nismus beziehen, sondern sich aus nicht regelmäßig 
in dieser Richtung wirkenden, also in diesem Sinne 
zufälligen äußeren Einflüssen ergeben. Über Drift 
können daher Veränderungen in der Evolution erklärt 
werden, die zunächst nicht als adaptiv zu beurteilen 
sind. Drift bezeichnet demnach diejenigen Anteile 
der differenziellen Reproduktion von Organismen in-
nerhalb einer Population, die nicht aus der Konstitu-
tion der Organismen folgen. Es stellt sich dabei aber 
das Problem, zu bestimmen, was als Konstitution des 
Organismus zu werten ist. Im einfachsten Fall liegt 
Drift vor, wenn phänotypisch identische Organismen 
(z.B. eineiige Zwillinge) eine verschiedene Anzahl 
von Nachkommen hinterlassen.

Wissenschaftstheoretisch ist durchaus nicht ausge-
macht, ob es überhaupt eine präzise Möglichkeit der 
begrifflichen Unterscheidung zwischen Drift und Na-
türlicher Selektion gibt.430 Ein Weg der Bestimmung 
des Driftkonzeptes geht von der Unterscheidung 
zwischen Individualfitness und Merkmalsfitness aus 
(↑Anpassung/Fitness)431: Drift besteht in der Abwei-
chung der tatsächlichen Fitness eines Individuums 
(Individualfitness) von der aufgrund seiner Merk-
malsausprägung zu erwartenden Fitness (Merkmals-
fitness). Drift liegt also, anders gesagt, immer dann 
vor, wenn die tatsächliche Merkmalsverteilung in 
einer Population nicht aufgrund der Merkmalsfitness 
erklärt werden kann. Weil die Merkmalsfitness selbst 
eine statistische Größe ist – der Durchschnitt und die 
Variation der Fitness eines Merkmals –, kann Drift 
damit als Ausdruck eines statistischen »Fehlers«, 
eben des Fehlers bei zu kleinem Stichprobenumfang, 
bestimmt werden.432 Natürliche Populationen sind 
aber grundsätzlich nicht unendlich, so dass in diesen 
Populationen immer auch Drift auftritt. Statistisch 
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kann sie bestimmt werden als die Streuung der tat-
sächlichen Merkmalsverteilung in einer Population 
um den Erwartungswert, der sich aus der Merkmals-
fitness ergibt.433 Aufgrund der Unvermeidbarkeit von 
Zufallsfaktoren in der realen Welt gibt es hier immer 
eine Streuung der realen Merkmalsverteilung um den 
Erwartungswert: Jeder Selektionsprozess in natürli-
chen Populationen ist also mit Drift verbunden; Se-
lektion ohne Drift gibt es in der Natur nicht.

Die Auseinandersetzung um die relative Rolle von 
Drift und Selektion in der Evolution natürlicher Po-
pulationen hält bis in die Gegenwart an. Ausgehend 
von der evolutionstheoretischen Überzeugung, die 
Selektion sei der zentrale Faktor in der Formung von 
Organismen, sind die meisten Biologen der Auffas-
sung, von der Annahme einer Selektion sei erst dann 
abzurücken, wenn ihre Unwirksamkeit bewiesen 
sei (↑Anpassung/Adaptationismus).434 Andererseits 
gilt anderen – besonders im molekulargenetischen 
Bereich – die Vermutung der Drift als »Nullhypo-
these«, weil sie mit dem Faktor des Zufalls von den 
einfacheren Annahmen ausgeht. Die Beweislast liegt 
damit auf Seiten derjenigen, die eine Formung durch 
Selektion annehmen.435

Insgesamt bildet das Konzept der Drift eine in sich 
heterogene Kategorie, die sehr unterschiedliche For-
men der Evolution im Sinne einer Genfrequenzän-
derung zusammenfasst (vgl. Tab. 71). Die meisten 
dieser Formen sind eine Konsequenz der materiellen 
und konkreten Natur von Organismen als Selekti-
onseinheiten: Aufgrund ihrer konkreten Präsenz an 
einem Ort und zu einem Zeitpunkt unterliegen Orga-
nismen zufällig anderen Selektionsbedingungen als 
andere, auch wenn diese in ihren intrinsischen Merk-
malen identisch sind.

Adaptive Landschaft
Den Ausdruck ›adaptive Landschaft‹ führt G.G. 
Simpson 1944 im Kontext einer Analyse makroevo-
lutionärer Prozesse ein (»Some of the more hypso-
dont variants [of the early horses] reached a point 
on the adaptive landscape at the base, or on the lo-
west slopes, of the grazing peak. It became possible 
for them to supplement their food supply by eating 
some grass«).436 In seiner Darstellung einer adaptiven 
Landschaft verzichtet Simpson auf eine Beschriftung 
der Achsen des Diagramms; diese können als Maß 
für phänotypische Variation interpretiert werden. 
Simpson illustriert mit der Metapher der adaptiven 
Landschaft insbesondere Prozesse der Artbildung.

Seit Mitte der 1950er Jahre wird der Ausdruck v.a. 
in Bezug auf genetische Untersuchungen verwendet 

(R.H. Whittaker 1956: »The genetic pattern and the 
more abstract adaptive landscape of a complex spe-
cies, or of a genus or comparium, may be visualized 
as a complex topography of hills, peaks and ridges of 
different heights and extents«437; Gerard, Kluckhohn 
& Rapaport 1956: »adaptation landscape«438; Lewon-
tin & White 1960: »adaptive landscape«: »Using the 
distribution of genotypes […] it is […] possible to 
calculate W [the mean adaptive value, i.e. mean fit-
ness] for any combination of gene frequencies q1 and 
q2 and this may be put in the form of a surface or 
topography« 439; vgl. Abb. 127-130). 

Nach diesen Erläuterungen ist eine adaptive Land-
schaft also ein grafisches Modell zur Darstellung der 
Fitnessverteilung über die Typen von Organismen 
oder Genen (oder Genfrequenzen) in einer Popula-
tion. Ablesbar sind dadurch die lokalen Maxima und 
Minima der Fitness. 

Erste zweidimensionale adaptive Landschaf-
ten dieser Art entwirft 1896 M.A. Janet (vgl. Abb. 
127).440 Die Oberfläche, auf der die Position einer Art 
im Laufe seiner Evolution sich verändern kann, wird 
bei Janet durch die Umweltbedingungen definiert. 
Eine stabile Position ist durch das Gleichgewicht von 
inneren Kräften des Organismus und äußeren Kräf-
ten der Umwelt bestimmt: »nous sommes amenés à 

Abb.127.FrüheDarstellungeineradaptivenLandschaft.
Die drei Punkte P1, P2 und P3 stehen für eine bestimm-
te Form eines Lebewesens (»forme vivante donnée«), die
geschwungene Kurve für die Trajektorie ihrer Verände-
rung (»passage d’une forme à une autre«). Der Verlauf
derKurveergibtsichausdenVeränderungenderFormen
in einer bestimmten Umwelt. Arten werden als stabile 
GleichgewichtspunkteaufderKurvevorgestellt(»position
d’équilibreentrelesphénomènesphysiologiquesdelavie
animaleetlaréactiondumilieuextérieurtoutentier«).Die
aufeineFormwirkendeKraftFwirdineinemKräfteparal-
lelogrammindiebeidenKomponentenderNormaleNund
der Tangente T zerlegt. Ein Gleichgewichtspunkt auf der
Kurve,d.h.einesichnichtveränderndeForm,isterreicht,
wenn die tangentialeKraft (die Steigung derKurve) den
WertNullannimmt.IndenbeidenTiefpunktenderKurveP1 
und P3 liegteinstabilesGleichgewicht(»équilibrestable«)
vor (aus Janet, M.A. (1896). Considérations mécaniques
sur l’évolution et le problème des espèces. 3me Congrès
InternationaldeZoologie,136-145:140).
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considérer l’espèce comme une position d’équilibre 
entre les phénomènes physiologiques de la vie ani-
male et la réaction du milieu extérieur tout entier«441. 
Bei der Veränderung der inneren oder äußeren Be-
dingungen (insbesondere bei Umweltänderungen) 
verschiebt sich auch die Position der Art in der adap-
tiven Landschaft. 

Besonders bekannt werden die adaptiven Land-
schaften, die S. Wright 1932 zeichnet, um damit 
seine Vorstellungen der genetischen Drift (s.o.) zu 
illustrieren (vgl. Abb. 129; ↑Selektion: Abb. 465). 
Wright bezeichnet sein Diagramm als ein Feld
der Genkombinationen (»field of gene combina-
tions«).442 Das Diagramm, das Wright ursprünglich 
gibt, enthält keine Beschriftung der Achsen. Aus 
Wrights Beschreibung geht aber hervor, dass er es 
im Sinne einer Fitnesslandschaft verstehen will, in 
der die Fitnesswerte von individuellen Organismen 
in Abhängigkeit von der Kombination ihrer Gene 
dargestellt sind. Später gesteht Wright ein, dass 
diese Interpretation des Diagramms nicht sinnvoll 
ist.443 Mathematisch nachvollziehbar ist seine spä-
tere Deutung, nach der die Achsen des Diagramms 
die relative Häufigkeit eines einzelnen Gens in ei-
nem Genpool repräsentieren und jeder Punkt auf 
der Oberfläche der Grafik damit einer vollständigen 
Population entspricht, so dass die Oberfläche die 
Variation der Fitness in einer Menge von Populatio-

nen, und nicht der Individuen in nur einer Population 
wiedergibt.444

Auch diese letztere Interpretation von adaptiven 
Landschaften, die T. Dobzhansky in seinem einfluss-
reichen Werk von 1937 vornimmt445 und die später 
die in Lehrbücher übernommene Standardinterpreta-
tion wird, hat aber ihre Schwierigkeiten.446 Eines der 
Probleme besteht darin, dass sich die mittlere Fitness 
der Individuen einer Population nicht direkt aus der 
Häufigkeit der Allele ergibt; ein anderes, das schon 
R.A. Fisher in den 1930er Jahren skeptisch in Bezug 
auf den Wert von adaptiven Landschaften sein ließ447, 
bezieht sich darauf, dass die Umweltveränderungen 
in den adaptiven Landschaften keine Berücksichti-
gung finden, die Landschaften sich mit Umweltän-
derungen aber permanent selbst verändern. Die ad-
aptiven Landschaften gelten damit zwar als visuell 
ansprechend, aber nur schwierig zu interpretieren; 
ihr Erklärungswert ist außerdem sehr viel geringer 
als derjenige von analytischen Modellen.

Neutrale Theorie der Evolution
Der Ausdruck ›neutrale Theorie der Evolution‹ wird 
regelmäßig erst ein knappes Jahrzehnt nach der For-
mulierung dieser Theorie durch M. Kimura im Jahr 
1968448 verwendet (Matsuda 1976: »Kimura (1968) 
and King and Jukes (1969) presented the neutral 
theory of evolution, which states that molecular evo-
lution occurs primarily through the random fixation 
of selectively neutral mutations rather than natural 
selection«449). Die Kurzform ›Neutrale Theorie‹ er-
scheint bereits ein paar Jahre zuvor (Ohta 1973: »the 
neutral theory of protein polymorphism«450; Maruya-
ma & Kimura 1974451).

Ihren Ausgang nimmt die Theorie von der Feststel-
lung der großen Variation zwischen Individuen auf 
molekularer Ebene (v.a. der Ebene der DNA), wie sie 
Mitte der 1960er Jahre beobachtet wird.452 Die große 
Mehrzahl dieser Varianten resultiert nach der Neu-
tralitätstheorie nicht aus der Natürlichen Selektion 
für vorteilhafte Varianten, sondern aus der selektiven 
Neutralität dieser Varianten, die eine genetische Drift 
auch in großen Populationen bedingt. Es werden in 
dieser Variante der Evolutionstheorie also die gerin-
gen Fitnessunterschiede verschiedener Allele eines 
Gens betont, die eine Zufallsverteilung von Merkma-
len bewirkt.453 

Kimura begründet die selektive Neutralität der 
meisten Mutationen mit der großen Anzahl von gene-
tischen Polymorphismen. Die verschiedenen Formen 
der Moleküle können ihre Funktion offenbar gleich 
gut erfüllen, so dass sie selektiv neutral sind. Kimura 

Tab. 128.DreidimensionaleLandschaft zurVeranschauli-
chungquantitativerGleichgewichtsmodellederEvolution.
DasdargestelltBeispielbasiertaufdenRoss-Gleichungen
für die Ausbreitung von Malaria. Die Linien verbinden
Punkte gleichen Wachstums einer Größe des Systems (wie 
die Populationsgröße des Malariaerregers). Der Punkt O 
markiertdenZustandohneMalaria inderWirtspopulati-
on und stellt einen instabilen Gleichgewichtspunkt dar; der 
Punkt T bildet dagegen einen stabilen Gleichgewichtspunkt. 
Die grafische Darstellung liefert ein übersichtliches Bild
zurAnalysederVeränderungeinesInteraktionssystems(aus
Lotka,A.J.(1925).ElementsofPhysicalBiology:150).
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argumentiert auch umgekehrt: Wenn die hohe Varia-
tion in einer Population mit einer entsprechend ho-
hen Variation der Fitness verbunden wäre – wenn die 
Varianten also selektiv nicht neutral wären –, dann 
wären in der Population viele Individuen mit einer 
geringen Fitness enthalten, die eine große »geneti-
sche Last« darstellen und den Bestand der Popula-
tion gefährden würden.454 Aufgrund der »Kosten«, 
die mit der Selektion verbunden sind, ist danach 
also eine Obergrenze der Evolutionsrate, die durch 
Selektion verursacht wird, gegeben. Die Obergrenze 
der selektionsbedingten Evolutionsrate, die sich ein-
fach daraus ergibt, dass nicht alle Organismen einer 
Population verloren gehen können, liegt nun nach 
Kimura unter der tatsächlich beobachteten Evoluti-
onsrate. Ein Teil der Evolution ist diesem Argument 
zufolge also nicht durch Selektion, sondern durch 
Zufallsereignisse bedingt.455 In vielen Fällen ist nach 
Kimura das Prinzip der Evolution damit nicht das 
Überleben des am besten Angepassten (»survival of 
the fittest«), sondern das Überleben des Glücklichs-
ten (»survival of the luckiest«).456

Kimura versteht seine Theorie nicht als Wider-
spruch zur traditionellen Evolutionstheorie und ge-
steht durchaus zu, dass in einzelnen Fällen die Se-
lektion für Veränderungen auf molekularer Ebene 
verantwortlich sein könne – doch für die Mehrzahl 
der Fälle gelte dies nicht.

Als Beleg für die Richtigkeit der neutralen Theorie 
führt Kimura die Tatsache an, dass Basensubstitu-
tionen in denjenigen Orten eines Codons, die (auf-
grund der Degenerativität des Codes; ↑Information) 
zu keinem Wechsel der durch das Codon kodierten 
Aminosäure führen, häufiger auftreten als an denje-
nigen Orten, die einen Aminosäurewechsel bedingen. 
Gleiches gilt für die größere Häufigkeit der Verände-
rung der Basensequenzen in den nicht kodierenden 
Bereichen des Genoms (den »Introns«) gegenüber 
den kodierenden Bereichen (»Exons«) (↑Gen). Die-
se Befunde sind für Kimura ein Beleg seiner These, 
dass Veränderungen auf molekularer Ebene häufiger 
auftreten, wenn sie selektiv neutral sind, also nicht 
einer Selektion unterliegen. Die neutrale Evoluti-
on (»neutral evolution«) erfolgt nach Kimura daher 
schneller als die Evolution durch Selektion.457 Die 
höchste Evolutionsrate schreibt Kimura den funkti-
onslos gewordenen Pseudogenen oder toten Genen 
(»dead genes«) zu. 

Kritisch wird gegen die Kalkulation Kimuras ein-
gewandt, dass sowohl seine Schätzung der natürlichen 
Evolutionsrate zu hoch als auch seine Schätzung der 
maximalen selektionsbedingten Evolutionsrate zu 
niedrig sei. Für die Unterschätzung der Evolutionsra-

te aufgrund von Selektion spricht v.a., dass in Kimu-
ras Modell angenommen wird, die Selektion wirke 
auf jeden einzelnen Genlokus unabhängig. Von ver-
schiedenen Autoren wird aber darauf hingewiesen, 
dass der Angriffspunkt der Selektion nicht einzelne 
Gene, sondern ganze Organismen sind.458 Die Kosten 
der Selektion dürfen also nicht durch die Addition 
der Kosten von einzelnen Genen ermittelt werden.

Auch unabhängig von den genauen statistischen 
Argumenten wird von anderer Seite betont, dass die 
meisten morphologischen und ethologischen Merk-
male von Organismen zu komplex sind, als dass sie 
durch die neutrale Theorie der Evolution erklärt wer-
den könnten.459 Es bleibt aber eine bis heute offene 
empirische Frage, welcher Anteil der Variation von 
Organismen auf Selektion und welcher auf stochasti-
sche Prozesse zurückgeführt werden muss.

Abb. 129. Fitnessverlauf für die Häufigkeiten vonGenen
inPopulationen.DieAbszissegibtdieHäufigkeitvonGe-
nen ineinerPopulationan,dieOrdinatedenFitnesswert
(»degree of fitness«) für eine jeweilige Häufigkeitsvertei-
lungeinerGenkombination(»jointfrequenciesofallgenes
as spread out in amultidemensional space«). X steht für
eineArt,derenSystemderGenhäufigkeitensichaufgrund
vonSelektionbiszumPunktBbewegt,diesenPunktaber
durch die alleinige Wirkung der Selektion nicht überschrei-
tenkann(RichtungCalsdemglobalenMaximumderFit-
ness).S.WrightgibtvierFaktorenan,dieeinErreichendes
PunktsCermöglichenkönnen: (1)unregelmäßigschwan-
kendeUmweltbedingungen,diedieFitnesslandschaftkurz-
fristigändernkönnen, (2)Mutationen,dieneueWegeder
Evolution ermöglichen, (3) Begrenzung der Populations-
größeaufeinNiveau,aufdemZufallseffekteeintreten,und
(4) Unterteilung der Population in kleine Subpopulationen, 
indenenZufallseffektezumTragenkommenkönnen.Nach
WrightsBerechnungenistderletzteFaktor,derspäterals
Drift bekannt wird, der effektivste (»the most effective«)
(nachgezeichneteSkizzeS.WrightsineinemBriefanR.A.
Fishervom3.Feb.1931;ausProvine,W.B.(1986).Sewall
WrightandEvolutionaryBiology:272).
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Nicht-darwinsche Evolution
Als ›nicht-darwinsche Evolution‹ (»non-Darwinian 
evolution«) wird die generationenübergreifende 
langfristige Veränderung von Organismen bezeich-
net, die nicht auf das Wirken von Natürlicher Selekti-
on zurückzuführen ist. Aufgekommen ist der Begriff 
Ende der 1960er Jahre460, nachdem deutlich wurde, 
dass Organismen in natürlichen Populationen eine 
sehr hohe Rate von genetischem Polymorphismus 

aufweisen, d.h. viele Gene über Allele verfü-
gen461 und diese Varianten als selektiv neutral 
eingestuft wurden (s.o.)462. 

Zumindest für einige Polymorphismen 
wird allerdings eine Korrelation zwischen 
der Verbreitung eines Allels und Umweltbe-
dingungen gefunden, so dass die selektive 
Neutralität des Polymorphismus für diese 
Fälle unwahrscheinlich ist.463 Auch die nicht-
darwinsche Evolution wird damit in eine 
allgemeine neodarwinistische Theorie zu in-
tegrieren versucht.464 Selektiv neutrale Allele 
können im Rahmen dieser Argumentation 
als zusätzlicher Beitrag zur genetischen Fle-
xibilität einer Population und damit als zu-
mindest potenziell relevant für die Selektion 
betrachtet werden.465

Systemtheorie der Evolution
Eine Betrachtung der Evolution ausgehend 
von systemtheoretischen Standpunkten er-
folgt seit Mitte des 20. Jahrhunderts. Im 
Mittelpunkt steht dabei anfangs die Mo-
dellierung der Selektion als eines kyberne-
tischen Regelmechanismus (u.a. durch I.I. 
Schmalhausen466; ↑Selektion). Der Ausdruck 
»Systemtheorie der Evolution« erscheint seit 
Anfang der 1970er Jahre. Er tritt zuerst im 
psychologischen Kontext auf, in einer Ana-
lyse der »Bedingungen von Strukturkrisen 
selbstorganisierender Transformationssys-
teme«.467 Retrospektiv wird auch die Sys-
temtheorie L. von Beralanffys als eine Sys-
temtheorie der Evolution dargestellt (Roszak 
1975: »the systems theory of evolution of 
Ludwig von Bertalanffy«468).

Seit Mitte der 1970er Jahre etabliert sich 
eine erweiterte Systemperspektive auf die 
Evolution, die über den neodarwinistischen 
Rahmen hinaus weitere Faktoren als grund-
legend für die Evolution identifiziert. Aus-
gangspunkt bildet dabei die Ordnung der 
organischen Welt. R. Riedl bestimmt grund-

legende »ordnende Mechanismen«, die die organi-
sche Gestaltbildung erklären können. Ihrer Struktur 
nach handelt es sich dabei um Rückkopplungsme-
chanismen, insofern behauptet wird, »daß die Wir-
kungen des Evolutionsmechanismus auf das, was 
wir seine Ursache nennen, selbst zurückwirken«.469 
So sind nach Riedl die Gene nicht einfach als Ursa-
che der Merkmale zu verstehen, sondern Gene und 
Merkmale seien vielmehr zu einem »Gesamtsystem 

Abb.130.AdaptiveLandschaftzurDarstellungderFitnessvonzwei
zytologischenTypenunterschiedlicherHäufigkeitineinerPopulation
von Heuschrecken. Die beiden zytologischen Typen (Genotypen) be-
treffenVariantenvonzweiverschiedenenChromosomen(»Tidbinbilla«
und»Blundell«,diejeweilseineakrozentrischeFormderChromoso-
mengegenüberdermetazentrischenFormdesStandardtypsdarstel-
len). Die beiden Achsen repräsentieren die relative Häufigkeit der
beiden Varianten innerhalb der Population; die Linien im Diagramm 
verbindenPunktegleicherFitness.DieTrajektoriengeben,ausgehend
voneinemgewähltenStartpunkt,denVerlaufderÄnderungderPopu-
lationszusammensetzung als Wirkung der Selektion an. Datengrundla-
gebildetdie empirischermittelteLebensfähigkeitder verschiedenen
Genotypen der Heuschrecken einer australischen Population, aus der 
dieFitnessfürverschiedeneHäufigkeiteninderPopulationberechnet
wurde.DietatsächlicheHäufigkeitderChromosomentypenentsprach
nicht den zu erwartenden Maxima oben in der Mitte oder unten rechts 
inderGrafik,sonderndemeingezeichnetenSattelpunkt.SpätereAna-
lysenhabengezeigt, dass sichdieChromosomenhäufigkeit imLaufe
derJahreändert,undaucheineÄnderungderadaptivenLandschaftin
AbhängigkeitvondenjeweiligenUmweltbedingungeneinesJahresist
wahrscheinlich(ausLewontin,R.C.&White,M.J.D.(1960).Interac-
tionbetweeninversionpolymorphismsoftwochromosomepairsinthe
grasshopper, Moraba scurra. Evolution 14, 116-129: 127).
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von Wirkungen« verbunden, weil auch die Merk-
male an der Etablierung und Verbreitung der Gene 
entscheidend beteiligt seien. Es besteht hier nach 
Riedl ein Verhältnis der »Wechselabhängigkeit«. Zur 
Beschreibung des sich selbst regelnden Verlaufs der 
Evolution auf geordneten »Evolutionsbahnen« legt 
Riedl vier Prinzipien zugrunde: »Norm«, »Hierar-
chie«, »Interdependenz« und »Tradierung«.

Riedls Schüler F. Wuketits, bei dem sich der Ter-
minus ›Systemtheorie der Evolution‹ 1978 findet, 
versteht diese als »Evolutionstheorie der Systembe-
dingungen« und betont insbesondere die »systemin-
ternen Mechanismen« als Faktoren der Evolution: 
Die Selektion wird nicht primär als externer, sondern 
als ein interner Faktor für die Umgestaltung der Le-
bewesen gesehen.470 Die Organisation der Organis-
men selbst wird damit als ein entscheidender Evo-
lutionsfaktor erkannt. Insgesamt kann die Lehre von 
den »Systembedingungen der Evolution« mit der Be-
tonung der funktionalen Integration von Bauplänen 
und der Hervorhebung der Bedeutung der Entwick-
lung für evolutionäre Veränderungen als Vorläufer 
der evolutionärenEntwicklungsbiologie(Evo-Devo) 
angesehen werden (↑Entwicklung).471

Kritisch wird gegen die Systemtheorie der Evolu-
tion eingewandt, dass ihr die Synthese von Theorien 
der Integration und Transformation von Organismen 
nicht gelinge. Weil sie den Organismus als in sich 
integriertes System zum Ausgangspunkt nehme, 
erreiche sie nicht die Ebene der Evolution.472 Die 
Theorie wird jedoch weiter entwickelt und auf po-
pulationsgenetische Grundlage zu stellen versucht. 
Dabei wird die Abhängigkeit der organischen Ver-
änderungen von der strukturellen Organisation des 
Genoms und dem epigenetischen System seiner Ent-
faltung herausgestellt – ohne den Einfluss der (neo-)
darwinistischen Determination durch Mutation und 
Selektion in Frage zu stellen.473 Weil in systemthe-
oretischer Perspektive jede Veränderung von allen 
Komponenten des organischen Systems abhängt, 
stellen die Komponenten füreinander wechselsei-
tig die Umwelt dar, in der ihre Evolution erfolgt. 
Der Weg der Evolution hat damit insgesamt einen 
selbstdeterminierten, reflexiven Charakter. Die An-
passungs- und Evolutionsfähigkeit kann dabei selbst 
eine Optimierung erfahren.474

Andere systemtheoretische Ansätze, denen zufol-
ge die »Neusynthese von Genen« nicht zufällig, son-
dern »nach kybernetischen Prinzipien« erfolgen soll 
und in der Evolution ein über die Selektion hinaus-
gehendes »richtendes Prinzip« wirksam ist, das u.a. 
für die Entstehung komplexer, koadaptierter Prozes-
se (z.B. bei der evolutionären Entstehung des Auges) 

verantwortlich ist, finden nur geringe akademische 
Anerkennung.475
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Evolutionsbiologie
Die wissenschaftliche Erforschung des Ablaufs der 
Evolution und seiner Mechanismen bildet das The-
ma der Evolutionsbiologie. Die Bezeichnung ›Evo-
lutionsbiologie‹ (engl. »evolutionary biology«) wird 
seit den 1870er Jahren verwendet (Mivart 1874: »the 
apparent conflict between Evolutionary Biology and 
Christian dogma«).1 Das Wort verbreitet sich jedoch 
erst Ende der 1950er Jahre: E.O. Wilson kündigt 
1958 einen Kurs an der Harvard-Universität unter 
diesem Titel für das nächste Jahr an.2 E. Mayr un-
terscheidet 1961 zwischen evolutionärer Biologie 
und  funktionaler Biologie.3 Als Titel einer Serie von 
Sammelbänden, die anfangs von T. Dobzhansky mit-
herausgegeben werden, erscheint der Ausdruck seit 
1967 (»Evolutionary Biology«).4 Auch das von D. 
Futuyma in erster Auflage 1979 veröffentlichte und 
international am weitesten verbreitete Lehrbuch des 
Feldes trägt diese Bezeichnung als Titel.5

Alternative Bezeichnungen
Neben ›Evolutionsbiologie‹ sind die älteren von E. 
Haeckel 1866 bzw. 1868 eingeführten Bezeichnun-
gen Deszendenzlehre6, Entwicklungslehre7 und Ab-
stammungslehre8 bis in die Gegenwart in Gebrauch. 
Auch der Ausdruck Evolutionslehre (Carus 1872: 
»Anhänger der Evolutionslehre«9 als Übersetzung 
zu Darwins »evolutionists«10; vgl. Hooker 1881: 
»doctrine of evolution«11) wird weitgehend bedeu-
tungsgleich verwendet; bis in die 1860er Jahre steht 
er allerdings in erster Linie im embryologischer Kon-
text12 (↑Entwicklung). Im deutschsprachigen Raum 
ist es bis in die ersten Jahre des 20. Jahrhunderts 
verbreitet, den Ausdruck ›Evolutionslehre‹ in einem 
allgemeinen Sinn zu verwenden und mit Positionen 
aus der Philosophiegeschichte von der Antike bis 
zur Gegenwart (v.a. Heraklit, Schelling und Hegel) 
zu verbinden.13 Bei F. Harms heißt es 1868 in dieser 
Allgemeinheit: »Nach der Evolutionslehre ist dem-
nach die Materie kein Sein, sondern nur ein Schein, 
ein blosses Produkt. Die Materie ist nicht, sondern 
sie wird nur beständig«.14 Noch R. Eucken bezieht 
›Evolutionslehre‹ 1904 eher auf Hegel als auf Dar-
win.15 Erst wenig später wird die »Evolutionslehre 
Darwins«16 eine feststehende Formel und taucht im 
20. Jahrhundert vielfach auf17.

Teildisziplin oder Theorie?
Eine offene Frage ist es, ob es sich bei dem Rahmen, 

in dem die wissenschaftliche Beschäftigung mit der 
Evolution stattfindet, überhaupt um eine wissen-
schaftliche (Teil-)Disziplin und nicht nur eine einzel-
ne Theorie handelt. Deutlich wird die zweite Ansicht 
an der weiten Verbreitung der Termini Deszendenz-
theorie – ein Wort, das schon 1860 in der ersten 
deutschen Übersetzung von Darwins Hauptwerk er-
scheint18 und erst später ins Englische übernommen 
wird19 –, Entwicklungstheorie (Haeckel 1863)20 und 
Evolutionstheorie21 (engl. Spencer 1852: »theory 
of evolution«22 oder Sanderson 1912: »evolutio-
nary theory«23; franz. »théorie des évolutions« von 
Serres schon 1827 formuliert24, allerdings bezieht er 
sie sowohl auf die individuelle Transformation eines 
Organismus als auch auf die Phylogenese). ›Evoluti-
onstheorie‹ bildet den in der zweiten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts dominierenden Namen für die Sache.25 
– Ebenso wie ›Evolution‹ ist aber auch ›Evoluti-
onstheorie‹ bis zum Ende des 19. Jahrhunderts ein 
Ausdruck, der stärker mit embryologischen Ansätzen 
als mit Theorien zur Transformation von Arten ver-
bunden ist. Im Kontext der Embryologie erscheint 
›Evolutionstheorie‹ seit Ende des 18. Jahrhunderts 
(Blumenbach 1791).26

Begründung durch Darwin und Wallace
Der Gedanke des genealogischen Zusammenhangs 
von Organismen verschiedener Arten wird zwar be-
reits seit Mitte des 18. Jahrhunderts vielfach formu-
liert (↑Evolution; Phylogenese); die eigentliche wis-
senschaftliche Begründung durch die Entwicklung 
der Selektionstheorie erfährt die Evolutionsbiologie 
aber erst durch die Aufsätze von C. Darwin und A.R. 
Wallace aus dem Jahr 1858, und insbesondere durch 
Darwins Hauptwerk ›On the Origin of Species‹ aus 
dem folgenden Jahr. Die Etablierung der Evolutions-
biologie im Sinne eines gemeinschaftlich getragenen 
Forschungsprogramms erfolgt bis etwa 1880. Die 
Gründe für den Erfolg des Ansatzes liegen einerseits 

Die Evolutionsbiologie ist die Teildisziplin der Biolo-
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in der flexiblen Struktur der verwendeten Modelle, 
die Anschluss an verschiedene Richtungen ermögli-
chen, andererseits in dem vollständigen Fehlen eines 
alternativen Rahmens, der die empirischen Daten 
auch nur annähernd ähnlich überzeugend deuten 
könnte. Hinzu kommt ein wissenschaftspolitisch klu-
ges Agieren der frühen Proponenten der Evolutions-
biologie, die diese nicht als eine dogmatische Theo-
rie präsentieren, und denen es gelingt, ihre Gegner 
wissenschaftlich zu isolieren.27

»Historische Naturwissenschaft«
Eine eigenständige methodische Position räumt 
Haeckel 1877 der Evolutionsbiologie ein, insofern er 
sie und die auf ihr aufbauenden Zweige der Biologie 
als historische Naturwissenschaft bestimmt: Auf-
grund der Komplexität und des historischen Charak-
ters der Gegenstände müsse in der Biologie, »an die 
Stelle der exacten mathematisch-physikalischen die 
historische, die geschichtlich-philosophische Metho-
de« treten.28 Gerade ein wissenschaftliches Verständ-
nis der organischen Formen und Prozesse sei allein 
durch die Perspektive der »Entwickelungsgeschich-
te« zu gewinnen, so Haeckel. Als historische Wis-
senschaft wird die Biologie in ihren entwicklungs-
geschichtlichen Grundlagen damit von der Physik 
methodologisch unterschieden. Der alte »Ehrentitel« 
der »Natur-Geschichte«, den insbesondere die syste-
matische Zoologie und Botanik seit langem führen, 
komme durch die evolutionsbiologische Fundierung 
ihnen erst jetzt zu Recht zu.29

Die Einschätzung, dass mit der Evolutionsbiolo-
gie ein neuer Typ von Naturwissenschaft begrün-
det ist, wird von manchen Biologen am Ende des 
19. Jahrhunderts geteilt. Es gibt aber auch kritische 
Stimmen, insbesondere aus wissenschaftstheore-
tisch-methodologischer Richtung (↑Evolution). So 
plädiert der Neukantianer H. Rickert für eine schar-
fe Unterscheidung zwischen einer historischen und 
einer naturwissenschaftlichen Betrachtung: »Unter 
logischen Gesichtspunkten müssen wir [...] zwischen 
historischer und naturwissenschaftlicher Biologie so 
unterscheiden, daß die eine den einmaligen Entwick-
lungsgang der Lebewesen individualisierend, die 
andere das biologische Material überhaupt genera-
lisierend behandelt«.30 Die historische Methode fällt 
danach also eigentlich aus der naturwissenschaftli-
chen Biologie heraus, weil die Methode der Natur-
wissenschaften auf das Aufstellen und Untersuchen 
von Gesetzen verpflichtet ist. Die Aufgabe der Biolo-
gie als Naturwissenschaft sei es, »Gesetze zu finden, 
nach denen sich das Leben aller Organismen bewegt, 
oder wenigstens Begriffe zu bilden, die gelten sollen, 

wo überhaupt Organismen vorkommen«.31 Etwas in-
konsequent nennt Rickert die »stammesgeschichtli-
che Biologie« aber später auch eine »historische oder 
individualisierende Naturwissenschaft«.32

Diese letztere Perspektive bleibt die für Biologie 
im 20. Jahrhundert prägende Einstellung: Die »stam-
mesgeschichtliche« historische Analyse bildet einen 
zentralen Ansatzpunkt der Biologie und verankert 
sich in nahezu allen biologischen Beschreibungen 
und Argumentationen, zumindest als ein durchge-
hend relevanter Aspekt.

Methode der »narrativen Erklärungen«
Die Thematisierung des historischen Charakters der 
Lebewesen – ihrer »Historizität« (↑Evolution) – hat 
in der Evolutionsbiologie dazu Anlass gegeben, 
eine besondere Erklärungsart für diesen Bereich der 
Biologie anzunehmen. Es ist die Rede von »geneti-
schen«, »historischen« oder »narrativen« Erklärun-
gen. T.A. Goudge ist 1958 der Meinung, »narrative 
Erklärungen« hätten einen nicht-nomologischen 
Charakter, könnten also erfolgen, ohne den Verweis 
auf ein Gesetz zu enthalten, und sie seien daher auch 
nicht für Vorhersagen geeignet.33 Die narrativen Ele-
mente, die die Evolutionsbiologie v.a. in der Rekon-
struktion der Stammesgeschichte enthält, können in 
dieser Sicht Erklärungsstatus erlangen, insofern sie 
die Besonderheit einer Struktur aus der Entstehung 
aus Vorläuferstrukturen und einer Sukzession solcher 
Strukturen deuten. 

Als ein wesentliches Element der Logik histori-
scher Analysen kann mit M. White ein zentrales Sub-
jekt (»central subject«) angenommen werden, das in 
seiner zeitlichen Entwicklung betrachtet wird.34 In der 
Evolutionsbiologie bestehen die zentralen Subjekte 
in der Regel nicht in Organismen, weil diese nur die 
Durchgangsstationen der evolutionären Veränderun-
gen sind. Vielmehr sind es besondere Strukturen oder 
Merkmale, deren Veränderungen im Verlauf einer 
Abstammungslinie untersucht werden und die damit 
den Status der »zentralen Subjekte« erhalten.

Problematisch und viel diskutiert ist die Behaup-
tung, in historischen Erklärungen liege nur eine Ver-
knüpfung von einmaligen Ereignissen vor, und ihre 
Verbindung hätte daher einen erzählenden Charakter. 
Denn die Erzählung einer Geschichte, wie es war 
oder wie es gewesen sein könnte, (»likely story«) 
kann kaum den Status einer Erklärung beanspruchen. 
In ihrer Systematisierung des evolutionären Gesche-
hens liefern Biologen aber oft tatsächlich mehr als 
Erzählungen; zumindest implizit enthalten ihre Er-
klärungen Gesetze, die in den Hintergrundannahmen 
der Erklärung verborgen sein können. Insbesondere 
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der populationsgenetische Rahmen der Evolutions-
theorie liefert die Basis für solche Gesetze. Eine Er-
klärung besteht also darin, den Einzelfall im Rahmen 
eines allgemeinen biologischen Modells, z.B. eines 
populationsbiologischen Modells, zu behandeln. Für 
den Fall der Sichelzellenanämie sind die evolutions-
theoretischen Erklärungen mittels populationsgene-
tischer Gesetze (v.a. das Hardy-Weinberg-Gesetz) 
genau ausgeführt worden.35 Durch die Referenz auf 
Gesetze sind die evolutionstheoretischen Erklärun-
gen aber nicht mehr prinzipiell von den Erklärungen 
anderer Wissenschaften unterschieden; auch sie fol-
gen dem covering law-Modell. Was die evolutions-
theoretischen Erklärungen allein so außergewöhnlich 
macht, ist die oft unvollständige Datenbasis, auf 
der sie gegründet sind (Schaffner 1993: »data-de-
ficient«36). Nicht die logische Struktur, sondern die 
Komplexität des Gegenstandes unterscheidet also die 
evolutionstheoretischen Erklärungen von anderen 
Erklärungen kausaler Prozesse.

Nach W. Gallie besteht eine Erklärung in den histo-
rischen Wissenschaften oft allein in der Angabe eines 
zeitlich vorhergehenden notwendigen Ereignisses für 
ein anderes. Gallie erläutert das Modell einer histo-
rischen Erklärung dieser Art anhand eines Beispiels, 
das bereits Darwin gibt37: Giraffen existieren heute so 
wie wir sie kennen, weil sie Vorfahren hatten, die sich 
in bestimmter Weise verhielten, weil sie z.B. die Blät-
ter hoher Bäume als Nahrung nutzten. Die Anwesen-
heit der Vorfahren mit einem bestimmten Verhalten 
ist eine notwendige Bedingung für die Existenz der 
Nachfahren.38 Aus notwendigen Bedingungen kann 
aber nach dem Standardmodell für Erklärungen nicht 
auf das Explanandum (die Existenz von Giraffen) ge-
schlossen werden. Nicht notwendige, sondern hinrei-
chende Bedingungen sind Voraussetzungen für eine 
normale Erklärung und Voraussage. Würde allein eine 
notwendige Bedingung zur Erklärung ausreichen, 
könnte z.B. auch die Entstehung der ersten Säugetie-
re vor 200 Millionen Jahren oder die Entstehung des 
Lebens auf der Erde vor einigen Milliarden Jahren als 
Erklärung für die Anwesenheit von Giraffen angege-
ben werden. M. Ruse schlägt daher vor, nicht eine 
einzelne notwendige Bedingung, sondern einen Satz 
mehrerer solcher Bedingungen, die sich zusammen 
einer hinreichenden Bedingung nähern, als Modell 
für eine historische Erklärung zu verstehen.39 Soll die 
so genannte historische Erklärung weiterhin den Sta-
tus einer Erklärung haben, kann sie jedenfalls auf die 
Angabe einer hinreichenden Bedingung (oder zumin-
dest eine Annäherung daran) nicht verzichten.

Nicht ganz befriedigend ist es auch, mit M. Scri-
ven davon auszugehen, die Evolutionstheorie liefere 

zwar befriedigende Erklärungen der Vergangenheit, 
ermögliche aber keine Prognosen über die Zukunft.40 
Als Gründe für den geringen prognostischen Wert 
der Evolutionstheorie gelten vielfach Erscheinungen 
der Emergenz und die wechselseitige Abhängigkeit 
des adaptiven Wertes unterschiedlicher Merkmale 
(der Teile eines Organismus untereinander oder der 
Teile eines Organismus im Verhältnis zu den Teilen 
anderer Organismen). Diese Interaktionseffekte be-
dingen aber gleichfalls, dass die Evolutionstheorie 
auch zur Erklärung vergangener Entwicklungen nur 
bedingt in der Lage ist. Die Eigenart eines histori-
schen Prozesses wie dem der Evolution ändert nichts 
an der prinzipiellen Symmetrie von Erklärung und 
Vorhersage.41 Wenn also keine Vorhersagen getroffen 
werden können, dann sind auch die Erklärungen un-
befriedigend.

»Familie zusammenhängender Modelle«
Meist wird die Evolutionstheorie nicht als eine ein-
zelne Theorie dargestellt. Wegen ihrer Zusammen-
setzung aus verschiedenen Theorien und locker 
miteinander verbundenen Modellen (Beckner 1959: 
»a family of related models«42) bildet sie eher ein 
Forschungsprogramm, das sich in einer biologi-
schen Teildisziplin, der Evolutionsbiologie, entfaltet. 
Schwierigkeiten der Vereinheitlichung macht bis in 
die Gegenwart die Beschreibung ihrer Gegenstände 
auf zwei Ebenen oder in zwei »Zustandsräumen«, 
des genotypischen und des phänotypischen Zu-
standsraums (↑Genotyp/Phänotyp: Abb. 191). Die 
Verteilung ist häufig derart, dass in einer Aussage zu 
Evolutionsprozessen die Ursachen der Evolution auf 
phänotypischer Ebene (als »Anpassung« oder »Fit-
ness« von Organismen), die Wirkungen dagegen auf 
genotypischer Ebene (als Änderung von »Genfre-
quenzen«) angegeben werden.43 Ein wesentlicher Teil 
der Evolutionsbiologie besteht darin, die Interaktion 
zwischen diesen zwei Ebenen mittels Transformati-
onsgesetzen zu beschreiben und zu erklären.44 In der 
Regel – besonders im Rahmen der semantischen Wis-
senschaftstheorie – wird die Evolutionstheorie dabei 
nicht als eine axiomatisch strukturierte Theorie mit 
einer hierarchischen Ordnung präsentiert, sondern 
als eine Menge miteinander verbundener Modelle.45 

Als »Modell« wird dabei eine außersprachli-
che, abstrakte mathematische Struktur verstanden, 
die zu dem Phänomen, das es beschreibt, in einem 
Verhältnis der Isomorphie steht. Die in dem Modell 
formulierten Gesetze spezifizieren zunächst allein 
die Struktur des Modells und beschreiben nicht die 
realen Phänomene. Eine Erklärung besteht erst im 
zweiten Schritt der Feststellung einer »Isomorphie« 
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zwischen dem realen Phänomen und dem Modell. 
Weil die Modelle nicht in einem hierarchischen und 
axiomatischen Verhältnis zueinander stehen, sondern 
für spezifische Teilbereiche angegeben werden kön-
nen, ermöglichen sie eine flexible Anpassung an eine 
Theorie, die viele nebeneinander stehende Aspekte 
vereint und auch vorläufige Annahmen enthält.46

Bereits in ihrer Frühphase ist die Evolutionsbiolo-
gie durch ein flexibles Nebeneinander von mehreren 
Paradigmen und Theorieansätzen gekennzeichnet: 
Zu den zentralen Bestandteilen gehören die Lehre 
der genealogischen Verwandtschaft der Organismen 
(↑Phylogenese) und die Selektionstheorie (↑Se-
lektion). Weil die verschiedenen Paradigmen aber 
flexibel miteinander verbunden und in unterschied-
licher Kombination vertreten werden, erscheint die 
Evolutionsbiologie seit ihrem Anfang nicht als eine 
einheitliche, geschlossene Theorie, sondern als ein 
Bündel nebeneinander bestehender Methoden, Fra-
gestellungen und Argumentationsmuster.

Innere Struktur und Wirkung nach außen
Als der theoretisch zentrale Teil der Evolutionsbiolo-
gie gilt die Selektionstheorie (↑Selektion). Im Gegen-
satz zu der Vorstellung des genealogischen Zusam-
menhangs der Organismen setzt sich dieser Teil von 
Darwins Theorie erst im 20. Jahrhundert durch. Selbst 
die Fürsprecher Darwins im 19. Jahrhundert stehen 
der Selektionstheorie häufig skeptisch gegenüber und 
stellen der Vorstellung eines kontinuierlichen und zu-
mindest in Teilen zufälligen Wandels das Bild einer 
sprunghaften (»saltationistischen«) und gerichteten 
(»orthogenetischen«) Evolution entgegen, in dem der 
Selektion im Wesentlichen die Rolle einer negativen, 
ausmerzenden Kraft, nicht aber eines die Entwicklung 
leitenden Faktors zugeschrieben wird.47 Auch auf die 
Forschung in zentralen biologischen Feldern, v.a. die 
Physiologie, hat die Evolutionstheorie zunächst ge-
ringen Einfluss. T.H. Huxley, der Darwins Theorie 
öffentlich verteidigt, verwendet sie oft nur als rheto-
risches Mittel, um öffentliche Gelder für die biologi-
sche Forschung einzuwerben – in seiner eigenen For-
schung spielt die Theorie Darwins dagegen nur eine 
untergeordnete Rolle, und gerade in Bezug auf den 
Mechanismus der Selektion ist er sehr skeptisch.48 
Auch in der akademischen Landschaft hinterlässt die 
Evolutionstheorie zunächst wenig Spuren im Hin-
blick auf die Gründung von neuen Lehrstühlen, wis-
senschaftlichen Vereinigungen oder Fachzeitschriften 
(die Zeitschrift ›Evolution‹ wird erst 1947 gegründet, 
fast ein Jahrhundert nach der Veröffentlichung von 
Darwins Hauptwerk). Die bestehenden Forschungs-
traditionen bleiben durch die Evolutionstheorie viel-

fach weitgehend unverändert (so die Physiologie) 
oder erfahren lediglich eine Modifikation, aber keine 
grundsätzliche Änderung (die Morphologie).

Mutationstheorie (de Vries 1901)
Neue Arten entstehen durch plötzliche und ungerichtete 
Entwicklungssprünge (Mutationen).

Symbiogenese (Merežkovskij 1910)
Gleichberechtigt neben dem Faktor der Konkurrenz bil-
det die Symbiose ein zentrales Prinzip des Lebens und 
seiner Veränderung in der Evolution.

Alt-Darwinismus (Plate 1913)
Die Evolution beruht auf der Kombination verschie-
dener Faktoren, unter ihnen der darwinsche Faktor der 
Selektion, lamarckistische Elemente der Vererbung er-
worbener Eigenschaften und orthogenetische Kräfte der 
gerichteten Veränderung.

Idealistische Morphologie (Naef 1919)
Die Morphologie liefert die Grundlage für eine Ein-
teilung der Organismen in Typen, die in der Evolution 
verändert wurden; die Typeneinteilung geht der Rekon-
struktion der Phylogenese methodisch und zeitlich vor-
aus, und nicht umgekehrt. 

Orthogenese (Berg 1922)
Die Veränderung der Merkmale von Organismen ver-
läuft in bestimmten Bahnen, die durch innere und äuße-
re Faktoren determiniert sind.

Wissenschaftlicher Kreationismus (Kleinschmidt 1925)
Die Organismen sind auf nicht natürliche Weise ent-
standen und lassen sich typologisch in Arten im Sinne 
von integrierten, stabilen Systemen (»Formenkreisen«) 
ordnen.

Biosphärentheorie (Vernadskij 1926)
Organismen sind nicht passiv an ihre Umwelt angepasst, 
sondern haben in der Erdgeschichte aktiv die Erdkruste 
mit geformt.

Neo-Lamarckismus (Böker 1935)
Die evolutionäre Veränderung von Organismen erfolgt 
durch Änderungen seiner »anatomischen Konstrukti-
on«, die vererbt wird.

Saltationismus (Schindewolf 1944)
Neue Merkmalskombinationen (Baupläne) entstehen in 
der Evolution spontan und unvermittelt aufgrund von 
Groß- oder Makromutationen, so dass sich die Stam-
mesgeschichte einer Gruppe in charakteristische Pha-
sen, der Bildung, Konstanz und Auflösung von Typen 
(Typogenese, Typostase, Typolyse) einteilen lässt.

Tab. 72. Alternative Evolutionstheorien aus der ersten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts (in Anlehnung an Levit, G.S., 
Meister, K. & Hoßfeld, U. (2005). Alternative Evolutions-
theorien. In: Krohs, U. & Toepfer, G. (Hg.). Philosophie der 
Biologie, 262-281).
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Um die Wende vom 19. zum 20. Jahrhundert wird 
eine ganze Reihe von »alternativen Evolutionstheo-
rien« vorgeschlagen.49 Das Spektrum der Positionen 
reicht von einer allgemeinen Ablehnung der darwin-
schen Evolutionstheorie bis hin zu Modifikationen 
im Detail und das Postulat zusätzlicher Mechanis-
men der Evolution (vgl. Tab. 72).50 

Allgemein akzeptiert wird die Selektionstheorie 
erst durch die populationsgenetische Modellierung 
von Evolutionsprozessen als Änderungen von Gen-
frequenzen in einer Population (↑Evolution). Die 
populationsgenetische Betrachtung der Evolution 
etabliert sich seit den 1920er Jahren (↑Population) – 
erst seit dieser Zeit kann daher die Evolutionsbiolo-
gie als theoretisch fundiert betrachtet werden.51 Das 
»Populationsdenken« als methodische Grundlage der 
Evolutionstheorie verdrängt seitdem nachhaltig die 
ältere um Individuen und Typen zentrierte Perspek-
tive (↑Population).

Periodisierung der Geschichte
Eine Periodisierung der Geschichte der Evolutions-
biologie in vier Phasen schlägt E. Mayr vor: Die 
erste Phase von 1859 (dem Erscheinen von Darwins 
Hauptwerk) bis etwa 1895 ist durch Diskussionen 
um mögliche Begründungen der Evolution über-
haupt und phylogenetische Rekonstruktionen ge-
kennzeichnet. Die zweite Phase vom Ende des 19. 
Jahrhunderts bis zur Mitte der 1930er Jahre wird 
bestimmt durch grundlegende Kontroversen um die 
Mechanismen und die Art der Evolution (kontinu-
ierlicher oder sprunghafter Verlauf der Evolution, 
weiche oder harte Vererbung, Antrieb der Evolution 
durch Mutation oder durch Selektion). In der dritten 
Phase von etwa 1936 bis in die 60er Jahre vollzieht 
sich die Formulierung der Synthetischen Theorie; 
im Mittelpunkt stehen die Konzepte der Population 
und der Evolution als Genfrequenzänderung. Die 
vierte Phase schließt sich daran an und ist wesentlich 
durch die disziplinäre Diversifizierung der Evoluti-
onsbiologie gekennzeichnet: Zu eigenständigen For-
schungsfeldern entwickeln sich z.B. die evolutionäre 
Ökologie, die evolutionäre Ethologie und die mole-
kulare Evolutionsforschung. Darauf aufbauend lässt 
sich eine verfeinerte und erweiterte Periodisierung in 
elf Phasen für die letzten 200 Jahre entwickeln (vgl. 
Tab. 73).

Zentrale Integrationstheorie der Biologie
Die Evolutionsbiologie gilt allgemein als eine zen-
trale integrierende Teildisziplin der Biologie. In 
ähnlicher Weise wie die Zellenlehre in struktureller 
Hinsicht hat sie seit dem 19. Jahrhundert wesentli-

chen Anteil an der theoretischen und konzeptionellen 
Vereinigung der traditionell getrennten biologischen 
Subdisziplinen, etwa der Botanik und Zoologie 
(↑Biologie). Im 20. Jahrhundert folgt darüberhinaus 
auch die Zusammenführung der traditionell primär 
naturhistorisch orientierten Richtungen (wie der 
↑Ökologie, ↑Ethologie oder ↑Biogeografie) mit den 
experimentell arbeitenden Laborwissenschaften (wie 
der ↑Physiologie, ↑Genetik und ↑Entwicklungsbiolo-
gie) ausgehend von evolutionsbiologischen Konzep-
ten (s.u.: »Synthetische Theorie«). In vielen Fällen 
liefert die Evolutionsbiologie den deskriptiven Teilen 
der anderen Subdisziplinen eine theoretisch fundierte 
und Erklärungen ermöglichende Basis.52

Spätestens seit den 1980er Jahren treten neben die 
Evolutionsbiologie aber auch andere integrierende 
Ansätze. Ausgangspunkt dafür ist die rasante Ent-
wicklung neuer experimenteller Techniken und die 
Verfestigung der systemtheoretischen Perspektive 
auf die Lebensprozesse (»Systembiologie«; ↑Ganz-
heit). Die eigentliche Integration der Biologie leistet 
immer weniger die Untersuchung der Entstehung und 
des genealogischen Zusammenhangs der Organismen 
und immer mehr die systemtheoretische Perspektive 
der materiellen Organisation der Lebensfunktionen, 
die sich auf labortechnische Verfahren stützt.

Darwinismus
Schon die Auffassungen des Großvaters von Charles 
Darwin, Erasmus Darwin, sind als ›Darwinismus‹ 
bezeichnet worden.53 Für C. Darwins Theorie zur 
Evolution gebraucht T.H. Huxley dieses Wort, zu-
nächst 1860 anonym54, dann 1864 unter seinem Na-
men55. Auch im Deutschen ist bereits in den 1860er 
Jahren vom ›Darwinismus‹ die Rede, zuerst in einer 
Rezension bei W. Keferstein56, dann bei Haeckel 
für »die Selections-Theorie« (als Spezifikation des 
↑»Lamarckismus« im Sinne der »Descendenz-The-
orie«)57 und schließlich in einem Buchtitel bei K.B. 
Heller58. Populär wird das Schlagwort durch A.R. 
Wallaces Werk ›Darwinism‹ (1889). Im Gegensatz 
zu Haeckels Wortgebrauch ist es am Ende des 19. 
Jahrhunderts v.a. in den öffentlichen Debatten ver-
breitet, unter ›Darwinismus‹ jede Form der Deszen-
denzlehre zu verstehen. In der zweiten Hälfte des 20. 
Jahrhunderts wird der Ausdruck dagegen stärker mit 
der Selektionstheorie verknüpft.

Was genau unter Darwinismus zu verstehen ist, 
bleibt bis in die Gegenwart umstritten.59 Es wird 
meist nicht eine wissenschaftliche Theorie darunter 
verstanden, sondern die (unberechtigte) Ausweitung 
der Evolutionstheorie auf außerbiologische Gegen-
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stände, v.a. auf den Bereich der menschlichen Kultur 
(im Sinne des so genannten Sozialdarwinismus). Als 
›darwinistisch‹ in diesem Sinne gilt die Verteidigung 

einer liberalen Wirtschafts- und Sozialordnung, die 
eine Beförderung des Gemeinwohls durch das Ge-
winnstreben des Einzelnen bewirkt sieht (gemäß 

Zeitraum Schlagworte Hauptvertreter und Hauptwerke

1809-1858 Evolution als Höherentwicklung nach J.B. de Lamarck (1809). Philosophie zoologique
 dem Modell der Individualentwicklung 

1859-1882 Evolution durch Natürliche Selektion C. Darwin (1859). On the Origin of Species
 und andere (lamarckistische)  A.R. Wallace (1889). Darwinism
 Faktoren 

1883-1899 Neodarwinismus: »Allmacht der  A. Weismann (1883). Über die Vererbung
 Naturzüchtung«, Ablehnung der 
 Vererbung erworbener Eigenschaften

1900-1917 Vereinigung von Evolutionstheorie  G.Y. Yule (1902). Mendel’s laws and their probable relations to
 und Vererbungstheorie: Ablehnung  intra-racial heredity
 der mischenden Vererbung, R.C. Punnett (1915). Mimicry in Butterflies
 Bedeutung selbst kleiner Selektions-
 drücke

1918-1936 Populationsgenetik: Evolution als  R.A. Fisher (1930). The Genetical Theory of Natural Selection
 Genfrequenzänderung; S. Wright (1931). Evolution in Mendelian populations
 genetische Drift als zusätzlicher  Haldane, J.B.S. (1932). The Causes of Evolution
 Faktor (Wright) 

1937-1953 Synthetische Theorie der Evolution: T. Dobzhansky (1937). Genetics and the Origin of  Species
 »Populationsdenken«, Modelle der  E. Mayr (1942). Systematics and the Origin of Species 
 Artbildung, Makroevolution J. Huxley (1942). Evolution. The Modern Synthesis
   B. Rensch (1947). Neuere Probleme der Abstammungslehre
   G.L. Stebbins (1950). Variation and Evolution in Plants
  G.G. Simpson (1953). The Major Features of Evolution

1954-1963 Erhärtung der Synthese;  E. Mayr (1963). Animal Species and Evolution
 Diskussionen um genetische Drift

1964-1975 Selektionsmodelle des W.D. Hamilton (1964). The genetical evolution of  social
 Sozialverhaltens: »Soziobiologie«,  behaviour
 Konzept der Genselektion G.C. Williams (1966). Adaptation and Natural Selection
  E.O. Wilson (1975). Sociobiology

1976-1984 Rehabilitierung der Gruppenselektion, D.S.Wilson (1980). The Natural Selection of  Populations and
 Konzeptionelle Reifung Communities
  E. Sober (1984). The Nature of Selection

1985-2000 Integration des Organismuskonzepts:  S. Oyama (1985). The Ontogeny of Information
 Einheit des Individuums  L. Buss (1987). The Evolution of Individuality
 Symbiogenese L. Margulis & M. McMenamin (eds.) (1993). Concepts of
  Symbiogenesis
2001- Entwicklungs-Darwinismus, S. Oyama, P. Griffiths & R. Gray (eds.) (2001). Cycles of 
 »Evo-Devo« Contingency. Developmental Systems and Evolution 
  R. Amundson (2005). The Changing Role of the Embryo in Evolu-

tionary Thought. Roots of Evo-Devo
  M. Pigliucci & G. Müller (2010). Evolution.  The Extended Synthesis

Tab. 73. Elf Phasen in der Entwicklung der Evolutionstheorie in den letzten 200 Jahren.
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Mandevilles Formel der »private vices, public bene-
fits«60; ↑Sozialverhalten).

Nicht alle als ›Darwinisten‹ bekannte Biologen 
folgen allerdings der ideologischen Doktrin des Dar-
winismus in diesem Sinne. Der bekannteste Darwi-
nist in Deutschland im 19. Jahrhundert, E. Haeckel, 
setzt sich beispielsweise politisch weniger für Libe-
ralisierung als für staatliche Regulierung ein.61 Der 
wissenschaftliche und der ideologische Darwinismus 
gehen also oft nicht Hand in Hand, sondern wider-
sprechen sich in manchen Punkten sogar: So steht der 
wissenschaftliche Darwinismus der Vorstellung des 
↑Fortschritts skeptisch gegenüber, die aber doch zum 
Wesen des ideologischen Darwinismus gehört.62

Neodarwinismus
Als ›Neodarwinismus‹ wird seit den 1880er Jahren 
die Version der Evolutionstheorie bezeichnet, die 
sich gegen die Integration von lamarckistischen Ele-
menten wendet. Als erster gebraucht wohl S. Butler 
den Ausdruck im Jahr 1880. Er verwendet ihn zu die-
ser Zeit zur Bezeichnung von C. Darwins Version der 
Evolutionstheorie im Gegensatz zu der Version von 
dessen Großvater; letztere erläutert Butler dabei mit 
Hilfe lamarckistischer Theoriestücke (»I may predict 
with some certainty that before long we shall find 
the original Darwinism of Dr. Erasmus Darwin […] 
generally accepted instead of the neo-Darwinism of 
to-day, and that the variations whose accumulation 
results in species will be recognised as due to the 
wants and endeavours of the living forms in which 
they appear, instead of being ascribed to chance, or, 
in other words, to unknown causes, as by Mr. Charles 
Darwin’s system«).63 Später bezieht Butler den Be-
griff auf verschiedene Stadien in der Entwicklung 
des Denkens von C. Darwin (1887: »The distinction 
between Darwinism and Neo-Darwinism is generally 
believed to lie in the adoption of a theory of natural 
selection by the younger Darwin and its non-adoption 
by the elder«64). 1887 verbindet Butler den Ausdruck 
explizit mit einer Ablehnung des Lamarckismus 
(»For years he [G. Allen] was one of the foremost 
apostles of Neo-Darwinism, and any who said a good 
word for Lamarck were told that this was the ›kind of 
mystical nonsense‹ from which Mr. Allen ›had hoped 
Mr. Darwin had for ever saved us‹«65).

In dieser letzteren Bedeutung wird der Ausdruck 
in den späten 1880er Jahren von anderen Autoren 
übernommen (Lankester 1889: »neo-Darwinism«: 
»neo-Darwinians reject Lamarckism altogether«).66 
G.J. Romanes nennt 1893 diejenigen Biologen 
›Neodarwinisten‹ (»Neo-Darwinians«), für die die 

Selektion den einzigen Evolutionsfaktor darstellt67; 
insbesondere verbindet Romanes den Begriff mit 
einer Ablehnung von besonderen Mechanismen der 
evolutionären Veränderung im Falle von monotypi-
scher Evolution (»›neo-Darwinism‹ is the Darwinism 
which fails to distinguish between […] the transmu-
tation of a specific type in a single line of change, and 
the differentiation of a specific type in two or more 
lines of change«68). In der einschlägigen Verwendung 
ist mit ›Neodarwinismus‹ der Verzicht auf alle Theo-
rieelemente verbunden, die die Annahme einer Verer-
bung erworbener Eigenschaften enthalten. Weil Ende 
des 19. Jahrhunderts v.a. A. Weismann eine solche 
Sicht vertritt, wird die Theorie auch Weismannismus 
(»Weismannism«) genannt.69 Weismann formuliert 
seinen Standpunkt 1893 unter dem Schlagwort All-
macht der Naturzüchtung.70 

Im 20. Jahrhundert wird unter ›Neodarwinismus‹ 
meist die Verbindung der klassischen darwinschen 
Theorie mit der Populationsgenetik verstanden; der 
Ausdruck ist dann weitgehend synonym mit ›Syn-
thetischer Theorie‹, der zufolge neben der Selektion 
durchaus andere Evolutionsfaktoren von Bedeutung 
sind.71 

Gegen den Ausdruck ›Neodarwinismus‹ wird ein-
gewandt, dass für Darwin in erster Linie das unter-
schiedliche Überleben von Organismen der für die 
Evolution relevante Faktor sei; für die populations-
theoretische Fundierung der Evolutionstheorie sei 
aber nicht diese »darwinsche Selektion« ausschlag-
gebend, sondern die »nicht-darwinsche Selektion« 
(↑Selektion) aufgrund differenzieller Reprodukti-
on.72

Andererseits kann in diesem Unterschied gerade 
ein wesentlicher Aspekt der Innovation des Neodar-
winismus im Vergleich zum Darwinismus gesehen 
werden. D.M. Walsh unterscheidet 2010 zwei Neo-
darwinismen, von denen der eine für das 20. und 
der zweite für das beginnende 21. Jahrhundert kenn-
zeichnend seien.73 Im Neodarwinismus des 20. Jahr-
hunderts stünden die Gene im Zentrum der Analysen: 
Evolutionärer Wandel werde durch die differenzielle 
Weitergabe von Genen, den eigentlichen Agenten 
der Evolution und langfristig stabilen Replikatoren 
(↑Selektion), erklärt. Für den Neodarwinismus des 
beginnenden 21. Jahrhunderts, den Entwicklungs-
Darwinismus (»Developmental Darwinism«) rücke 
dagegen der Organismus erneut ins Zentrum der 
Erklärungen: Evolutionärer Wandel werde ausge-
hend von Organismen als Entwicklungssystemen 
erklärt (↑Entwicklung). Aufgrund der Plastizität die-
ser Systeme könne ein adaptiver Wandel auch ohne 
Veränderungen auf genetischer Ebene beginnen; erst 
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in einem zweiten Schritt folge in vielen Fällen die 
Ebene der Gene nach (West Eberhard 2005: »ge-
nes are probably more often followers than leaders 
in evolutionary change«74). ›Evolution‹ wird damit 
auch nicht mehr als Genfrequenzänderung wie in der 
Replikatortheorie definiert, sondern als Änderung in 
der Form von Organismen, die sich nicht notwendig 
in der genetischen Ebene manifestiert (↑Evolution: 
Tab. 67). Dieser Entwicklungs-Darwinismus ist inso-
fern näher an Darwins ursprünglicher Theorie, als er 
von Organismen als den entscheidenden Agenten der 
Evolution ausgeht: So wie Darwin den evolutionären 
Wandel durch einen Wettstreit der Individuen ums 
Überleben (»struggle for existence«) beschreibt, so 
setzt der Entwicklungs-Darwinismus an Organismen 
als plastischen Systemen an und erklärt darüber hin-
aus Veränderungen auf Populationsebene durch die 
Aggregation von Ereignissen, die sich auf der Ebene 
der Individuen befinden: »Natural selection is caused 
by differential survival and reproduction and not the 
other way round. Just as Darwin told us, natural se-
lection is the consequence of organisms struggling 
for existence«75 (↑Selektion).

Synthetische Theorie
Als Synthese wird die populationstheoretische Be-
gründung der Evolutionstheorie bereits von den 
theoretischen Biologen der ersten Jahrzehnte des 
20. Jahrhunderts empfunden. Der Ausdruck synthe-
tische Theorie der Evolution geht dabei wohl auf 
den Genetiker W. Bateson zurück, der 1913 fordert, 
eine solche Theorie habe die genetischen (allerdings 
noch nicht die populationsgenetischen) Mechanis-
men der Variation und Vererbung zu berücksichtigen 
(»To construct a true synthetic theory of Evolution 
it was necessary that variation and heredity instead 
of being merely postulated as axioms should be mi-
nutely examined as phenomena«).76 S.S. Četverikov 
spricht 1926 von einer synthetischen Formulierung 
der evolutionären Prozesse (»synthetic formulation 
of the evolutionary process«77), und der sowjetische 
Politiker N.I. Bucharin sieht eine »synthetische Evo-
lutionstheorie« durch die Integration der Gesetz-
mäßigkeiten der Vererbung und Variabilität in das 
Prinzip der Selektion gegeben78. Zu allgemeiner Ver-
breitung kommt die Rede von der Evolutionstheorie 
als einer Synthese durch J. Huxleys Buch ›Evolution: 
The Modern Synthesis‹ (1942). Bei Huxley begrün-
det die Integration der mendelschen Genetik in die 
Evolutionstheorie den synthetischen Charakter der 
Theorie.79 Er sieht die Biologie allgemein in einer 
Periode der Synthese (»period of synthesis«). Der 

Ausdruck Synthetische Theorie (»synthetic theory«) 
erscheint in der englischsprachigen Literatur in den 
frühen 1940er Jahren80; G.G. Simpson spricht 1947 
von der neuen synthetischen Theorie der Evolution 
(»the new synthetic theory of evolution«).81 

Später verbreitet sich besonders die Formulierung 
evolutionäre Synthese, die J. Huxley 1943 einführt 
(»Comparative anatomy, entomology, natural histo-
ry and ecology, classification, palaeontology, gene-
tics and cytology, the study of behaviour – all these 
and many more are now meeting and illuminating 
each other in the new evolutionary synthesis«).82 
Allerdings wird dieser Ausdruck auch bereits auf 
die Theorie C. Darwins im 19. Jahrhundert bezogen 
(Schmidt 1945).83

Es hat sich bis heute kein einheitlicher Titel zur Be-
zeichnung der modernen Theorie der Evolution eta-
bliert.84 Es wird meist entweder von dem ›(Neo-)dar-
winismus‹ oder von der ›Synthetischen (Evolutions-)
Theorie‹ gesprochen. Von verschiedenen Autoren 
wird der Ausdruck ›Synthetische Theorie‹ bevorzugt, 
z.T. deswegen, um Anklänge an sozialdarwinistische 
Vorstellungen, die mit der Rede von ›Neodarwinis-
mus‹ verbunden sein können, zu vermeiden.85 

Fraglich ist allerdings, worin genau die Synthese 
besteht, die von der Synthetischen Theorie geleistet 
wird. Wichtige Entwicklungen und Theorieelemente, 
die die Synthetische Theorie ermöglicht haben, sind: 
die Anerkennung der gleichen Mechanismen für die 
intra- und transspezifische Evolution, die Betonung 
der Population als zentrale Einheit der Evolution 
und die überragende Bedeutung der Selektion als 
Evolutionsfaktor. Zunächst stellt sich diese Theorie 
allerdings weniger als Synthese, sondern vielmehr 
als ein Ausschluss bestimmter Ansätze und eine 
Spezifikation der darwinschen Theorie dar. Aus-
geschlossen werden mit dieser Theorie einerseits 
lamarckistische Elemente, die von einer Vererbung 
erworbener Eigenschaften ausgehen und denen noch 
Darwin viel Beachtung in seiner Theorie schenkt 
(↑Lamarckismus), und andererseits orthogenetische 
Ansätze, denen zufolge der Evolutionsprozess ei-
nen richtungsgebenden Faktor enthält (↑Fortschritt). 
Dass die moderne Evolutionstheorie aber trotz die-
ser Spezifizierung gegenüber Darwins Theorie eine 
Synthese darstellt, kann im Wesentlichen durch ihre 
Integration von zwei Themenkomplexen begründet 
werden, die Darwin nur in Ansätzen berücksichtigte. 
Der eine betrifft die Genetik, der andere die Popu-
lationsbiologie – zusammen also die Populationsge-
netik. Die Fortschritte in der Genetik betreffen v.a. 
die Anerkennung der mendelschen Annahme, dass 
es isolierte Faktoren sind, die von einer Generation 
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zur nächsten weitergegeben werden und damit so-
wohl der Vererbung als auch der Variation (Mutati-
on) zugrunde liegen. Empirische Untersuchungen zu 
↑Mutationen in natürlichen Populationen zu Beginn 
des 20. Jahrhunderts zeigen, dass diese häufig kleine 
Veränderungen betreffen und kontinuierliche Varia-
tionen bedingen können. Auch Prozesse der Artbil-
dung werden durch die Summierung von Mutationen 
innerhalb einer Population vorstellbar. Angesichts 
der schroffen Konfrontation von mendelscher Gene-
tik und darwinscher Selektionstheorie zu Beginn des 
Jahrhunderts (↑Evolution) bedeutet es einen erhebli-
chen Syntheseschritt, für die kontinuierliche Variati-
on von Merkmalen innerhalb von Populationen und 
für die diskontinuierliche Variation, die zwischen 
Arten festzustellen ist, den gleichen Mechanismus 
anzunehmen.86 Mit der Fokussierung auf Gene und 
die Änderung ihrer Häufigkeit in einer Population als 
Grundlage der Evolution wird der Begriff der Gen-
frequenz zu einem zentralen Konzept der Syntheti-
schen Theorie (↑Evolution).

Neben diesen Fragen der Vererbung und Mutation 
ist es aber v.a. der Populationsbegriff, der bei Darwin 
unterentwickelt bleibt. Darwin geht in seinen Ar-
gumentationen und in der Wahl seiner von Malthus 
bzw. Spencer übernommenen Metapher des struggle 
for existence bzw. survival of the fittest davon aus, 
dass es das Überleben des Individuums ist, das in der 
Evolution von entscheidender Wichtigkeit für den 
Artenwandel ist. Darwin betont zwar ausdrücklich, 
dass der struggle nicht allein das Leben der Indivi-
duen, sondern auch ihren Erfolg in der Reproduktion 
betrifft87 – der Wettstreit der Individuen um ein län-
geres Leben bildet aber doch zumindest immer eine 
zentrale Komponente seiner Theorie der Konkur-
renz. Erst die populationstheoretischen Ansätze der 
an mathematischen Modellen orientierten Biologen 
der 1920er und 30er Jahre machen deutlich, dass es 
nicht das Überleben der einzelnen miteinander kon-
kurrierenden Organismen, sondern ihre differenzielle 
Reproduktion ist, die maßgeblich den Lauf der Evo-
lution bestimmt. Die Population wird damit als die 
entscheidende Einheit erkannt, in der die Selektion 
wirksam wird. Vereinigt sind in der Synthetischen 
Theorie damit das Selektionsdenken Darwins und das 
Populationsdenken Fishers, Haldanes und Wrights.

Heute kann die Evolutionstheorie auch insofern als 
synthetisch begriffen werden, als sie eine Integration 
der verschiedensten biologischen Teilwissenschaften 
ermöglicht (s.o.). Sie stellt eine Rahmentheorie dar, 
die in so heterogenen Feldern wie Physiologie, Ta-
xonomie, Biogeografie, Paläontologie, Ökologie und 
Ethologie einen einheitlichen Bezugspunkt stiftet. 

Ihre synthetische Kraft hat die Evolutionstheorie da-
bei bereits vor der Entwicklung der »Synthetischen 
Theorie« entfaltet: Eine Reihe von Phänomenen wer-
den erst vor dem Hintergrund von Darwins Theorie 
verständlich, z.B. die enkaptische Hierarchie der Ta-
xonomie der Lebewesen (↑Systematik), das Muster 
der geografische Verteilung der Organismen (↑Bio-
geografie), die Befunde der komparativen ↑Anatomie 
und die Übereinstimmung der Organismen in ihrem 
Feinbau der ↑Zellen und ↑Gene.88 

In Abgrenzung von dem Neodarwinismus im 
Verständnis Weismanns kann die Variante der Evo-
lutionstheorie, die zwischen 1930 und 1950 ausfor-
muliert wird, synthetischer Darwinismus genannt 
werden.89 Für diese Theorie sind eine genetische und 
populationstheoretische Grundlage sowie eine syste-
matische Theorie der Speziation durch geografische 
Isolation kennzeichnend. Den Ausdruck ›syntheti-
scher Darwinismus‹ verwendet L. Szyfman 1982 im 
Französischen (»darwinisme synthétique«), um da-
mit im Anschluss an G.G. Simpson die Evolutions-
theorie unter dem Einfluss der Arbeiten von J.B.S. 
Haldane, J. Huxley, T. Dobzhansky, E. Mayr und 
G.G. Simpson zu bezeichnen.90 Im Englischen ist die 
Formulierung (»synthetic Darwinism«) selten.91

Nicht nur verschiedene Theoriestränge der Bio-
logie, auch verschiedene praktische Zugänge zur 
Evolution werden durch die Synthetische Theorie 
miteinander vereinigt. Insbesondere leistet sie eine 
Annäherung zwischen den naturhistorisch orientier-
ten Biologen, die Populationen von Arten in der frei-
en Natur untersuchen, und den im Wesentlichen im 
Labor arbeitenden Genetikern. Während die »Natur-
historiker« unter den Biologen die graduellen Über-
gänge zwischen den Individuen in einer Population 
betonen (und damit den »Biometrikern« nahe stehen; 
↑Evolution), sind die Genetiker, die sich in der Tradi-
tion Mendels verstehen, anfangs von der Sprunghaf-
tigkeit der Änderungen überzeugt. Indem die Annah-
me diskreter genetischer Merkmale als in der Theorie 
vereinbar mit dem zu beobachtenden graduellen 
Übergang zwischen Individuen nachgewiesen wird, 
kann also auch eine Annäherung der praktischen 
Kulturen der Biologie erfolgen. Besonders E. Mayr 
betont die Vereinigung der in ihren Forschungsme-
thoden und -traditionen unterschiedenen Ansätze der 
»genetischen« Laborbiologie und »naturalistischen« 
Freilandbiologie durch die Synthetische Theorie. 
Vereinigt sind in der Evolutionstheorie damit die 
(proximaten) Fragen nach der molekularen Grundla-
ge der Vererbung und Variation auf der einen Seite 
und die (ultimaten) Fragen der Anpassung und des 
Artenwandels auf der anderen Seite (↑Funktion).92 



Evolutionsbiologie549

Konkreten Ausdruck findet die Synthese durch die 
Zusammenarbeit von Theoretikern, Genetikern und 
Freilandbiologen seit den 1930er Jahren (z.B. von 
Wright mit Dobzhansky in den USA und von Fisher 
und Ford in England).93 Die neue Evolutionsbiologie 
der synthetischen Theorie besteht also in der Ver-
bindung unterschiedlicher Untersuchungsmethoden 
durch die »gewissermaßen zugleich das Genetikla-
bor ins Feld hinaus und Wildpopulationen ins Gene-
tiklabor hineingetragen wurden« (Weber 2010).94

Für Mayr ist die Evolutionstheorie »die größte ver-
einheitlichende Theorie der Biologie« (»the greatest 
unifying theory in biology«95). Prägnant bringt T. 
Dobzhansky diese integrative Leistung der Evoluti-
onstheorie durch sein berühmtes Diktum zum Aus-
druck, nachdem nichts in der Biologie Sinne mache, 
außer im Lichte der Evolution (»nothing makes sense 
in biology except in the light of evolution«96). In den 
unterschiedlichsten Feldern der Biologie sind Erklä-
rungen bereits insofern direkt auf die Evolutionsthe-
orie bezogen, als mit dem Modell der Selektion für 
die Verbreitung von Merkmalen argumentiert wird.97

Als theoretischer »Kern« der Synthetischen The-
orie gilt die Populationsgenetik.98 Zentral ist dieser 
Teil der Synthetischen Theorie v.a., weil in seinem 
Rahmen die Selektionstheorie präzise formuliert 
werden kann. In vielen Erklärungen von biologi-
schen Mustern, z.B. in der Biogeografie, kommen 
populationsgenetische Modelle direkt zum Einsatz.99 
Neben diesen Modellen enthält die Synthese aber 
auch zahlreiche weitere theoretische Annahmen und 
induktive Verallgemeinerungen, z.B. über die gene-
tische Basis der Variation und die kausale Rolle der 
Isolation bei der Artbildung.100 In welcher Form die 
Rekonstruktion der Theorie allerdings am besten er-
folgt, ist umstritten. Der Vorschlag, die mendelschen 
Gesetze als »Axiome« der Evolutionstheorie zu set-
zen101, erscheint unangemessen, weil diese Gesetze 
selbst als das Produkt der Evolution interpretierbar 
sind und eine Evolutionstheorie auch unabhängig von 
ihnen formulierbar ist102. Viele Aspekte der Evolution 
– so z.B. die langfristigen Prozesse der Veränderung 
– lassen sich außerdem im Rahmen der Populations-
genetik nicht ausdrücken. Ein vollständiges Bild der 
Evolution kann also nur durch die Ergänzung der po-
pulationsgenetischen Modelle durch andere erreicht 
werden. 

In Bezug auf die Frage, wer die Protagonisten der 
Formulierung der Synthetischen Theorie waren, wei-
chen die Einschätzungen auseinander. Wenig Dissens 
besteht darüber, dass T. Dobzhansky, J. Huxley, E. 
Mayr, G.G. Simpson und G.L. Stebbins zu diesen 
Protagonisten zu zählen sind. Als sechster Grün-

dungsvater der Synthetischen Theorie gilt vielfach B. 
Rensch, der seit den 1920er Jahren wichtige Beiträge 
zum Problem der Artbildung und zur Vereinheitli-
chung der Vorstellung von infra- und transspezifi-
scher Evolution leistet (↑Evolution).103 Von der für 
die Synthese besonders wichtigen Seite der Popula-
tionsgenetik wären noch R.A. Fisher, S. Wright und 
J.B.S. Haldane zu nennen, auch wenn diese weniger 
als die eigentlichen Synthetiker Fragen der Mak-
roevolution verfolgen.104 Die Populationsgenetiker, 
anfangs besonders Fisher (↑Evolution), haben aber 
viel zum Nachweis der Kompatibilität und Integrati-
on der darwinschen Evolutionstheorie und der men-
delschen Genetik beigetragen. Während von ameri-
kanischen Autoren die Synthese wesentlich als ein 
angloamerikanisches Projekt gesehen wird (Smoco-
vitis 1992: »the evolutionary synthesis was primarily 
an American (to some extent, an Anglo-American) 
phenomenon«105), wird von anderer Seite betont, 
dass die Synthetische Theorie v.a. in ihren Anfängen 
ein internationales Projekt unter Beteiligung beson-
ders russischstämmiger und deutscher Biologen war 
(v.a. E. Baur, S.S. Četverikov, W. Zimmermann und 
N.V. Timoféeff-Ressovsky)106.
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Feld
Der biologische Feldbegriff ist ein entwicklungsbio-
logisches Konzept, das seit Beginn des 20. Jahrhun-
derts verwendet wird, um die Differenzierung orga-
nischer Formen zu erklären. Der biologische Begriff 
ist angelehnt an das physikalische Konzept (z.B. des 
magnetischen oder elektromagnetischen Feldes), 
das die Verteilung von Werten einer physikalischen 
Größe über einen Raum bezeichnet, so dass jedem 
Raumpunkt ein Wert zugeordnet wird, ohne dass ein 
materieller Träger vorhanden sein muss. 

Frühe Verwendungen
Seit den 1890er Jahren wird der Ausdruck ›Feld‹, 
besonders in der Form ›zytoplasmisches Feld‹ ver-
einzelt verwendet, v.a. im Kontext der Erklärung von 
Bewegungen des Zellkerns (»Karyokinesis«) (Ryder 
1890: »Maleness is characterized, in the male ele-
ment, by the absence of a cytoplasmic field in which 
nuclear motion or karyokinesis can occur«).1 Im Jahr 
1900 erscheint der Ausdruck auch bei E.B. Wilson, 
der dem Zellkern ein sich selbst erzeugendes ›Feld‹ 
zuschreibt, über das seine Wirkung entfaltet wird: 
»The nucleus cannot operate without a cytoplasmic 
field in which its peculiar powers may come into 
play; but this field is created and moulded by itself«.2 
Diese Wortverwendungen stehen allerdings nicht im 
Zusammenhang einer eigentlichen Feldtheorie zur 
Erklärung von Entwicklungsprozessen. Eine solche 
Theorie entwickelt A. Gurwitsch seit 1912; Gur-
witsch gilt damit als der eigentliche Begründer des 
entwicklungsbiologischen Feldbegriffs.3

Boveri: Zelldifferenzierung durch Stoffgradienten
In den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts wird 
der Begriff des Feldes von verschiedenen Entwick-
lungsbiologen verwendet und theoretisch zu klären 
versucht. Sachlich angelegt ist der entwicklungs-
biologische Feldbegriff bereits in Überlegungen T. 
Boveris von 1910: Boveri deutet die Prozesse der 
organischen Formbildung mittels der Vorstellung 
eines »Gefälles« (Gradienten) der Konzentration 
eines Stoffes.4 Die unterschiedliche Konzentration 
des Stoffes entlang des Gefälles führe zu einer ver-
schiedenen Differenzierung von Zellen, die mit dem 
Stoff in Berührung kommen. Das Gefälle der Stoff-
konzentration in der Umwelt der Zellen determiniert 
also die Zelldifferenzierung; der Einfluss einer quan-

titativen Größe führt zu qualitativen Veränderungen. 
Boveri spricht von »plasmatischen Differenzen«, die 
eine Zelle zu ihrer funktionellen Rolle determinie-
ren.5 Es liege eine »Schichtung« vor, »in der Weise, 
daß irgendein Etwas in der Richtung vom animalen 
zum vegetativen Pol an Konzentration zu- oder ab-
nimmt«.6 Wegen der Ortsabhängigkeit der Zelldiffe-
renzierung spricht Boveri von einer »Relativitätshy-
pothese«.

Gurwitsch: »embryonales Feld«
A. Gurwitsch führt den Ausdruck ›Feld‹ ausgehend 
von seinen entwicklungsbiologischen Überlegun-
gen zur Formbildung innerhalb eines komplexen 
Gefüges von miteinander agierenden Faktoren ein. 
Das »Kollektivgeschehen« innerhalb eines solchen 
Komplexes (z.B. eines sich entwickelnden Keims) 
könne nicht auf einzelne Faktoren reduziert werden, 
sondern erfolge vielmehr im Rahmen einer »Kol-
lektivgesetzlichkeit« als der »Gesetzlichkeit des 
Komplexes«.7 Ab 1912 verwendet Gurwitsch in die-
sem Zusammenhang den Terminus ›Feld‹: Anfangs 
spricht er von »Geschehensfeld« und »Kraftfeld«8, 
später von »embryonalem Feld«9. 

Daneben etabliert sich der später am weitesten 
verbreitete Ausdruck morphogenetisches Feld. Er 
erscheint zuerst in der englischen Übersetzung von 
H. Drieschs ›Philosophie des Organischen‹ von 1929 
(»morphogenetic field«10; Woodger 1930: »morpho-
genetic field«11). 

Ein entwicklungsbiologisches Feld versteht Gur-
witsch als »Faktor embryonaler Formbildung«12, 
der geeignet sei, »große Entwicklungsetappen« oder 
»ganze Entwicklungszyklen« oder »Lebenslinien« 
einheitlich darzustellen13. Auch das Konzept des 
Gens integriert Gurwitsch in seine Feldtheorie der 
Entwicklung: Er bezeichnet die Gene als »bestimmt 
konfigurierte Bahnen, d.h. kleine dynamische Felder, 
deren Dasein ununterbrochen und beharrend ist, und 
die von einer Generation zur nächsten übertragen 
werden«.14 Das entwicklungsbiologische Feld ist nach 
Gurwitsch für die Ortsabhängigkeit der sich differen-
zierenden Zellen verantwortlich. Zur Begründung 
des Feldbegriffs baut Gurwitsch damit auf einem 
experimentellen Befund auf, den bereits H. Driesch 
kennt: dass nämlich die Entwicklung eines organi-
schen Teils von seiner räumlichen Lage im Organis-
mus abhängt, seine »prospektive Potenz« also größer 

Ein Feld ist eine Region eines sich entwickelnden Orga-
nismus (eines Keims), die unter dem determinierenden 
Einfluss eines die Entwicklung steuernden chemischen 
Stoffes steht.
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als seine »prospektive Bedeutung« ist, weil sie eine 
Funktion der Lage im Ganzen ist, wie Driesch formu-
liert.15 Die Ortsabhängigkeit der Gestaltbildung zeigt, 
dass diese nicht als reine »Selbstdifferenzierung« der 
Zellen zu begreifen ist – eine Auffassung, die von 
A. Weismann und zeitweise von W. Roux vertreten 
wird –, sondern von äußeren Faktoren abhängt, also 
eine »abhängige Differenzierung« darstellt (↑Ent-
wicklung). Der morphogenetische Prozess besteht 
damit also aus zwei Komponenten: den sich diffe-
renzierenden Teilen des Organismus und dem Feld, 
das von der Ganzheit des Organismus erzeugt wird. 
Das Feld selbst unterliegt dabei einer Veränderung, 
es »evolutioniert« im Laufe der Embryogenese, wie 
Gurwitsch schreibt.16 Die Veränderung des Feldes in 
der Entwicklung folgt allein schon daraus, dass je-
des organische Element ein Teil des Ganzen darstellt 
und mit seiner Differenzierung daher das Feld, das 
auf alle Teile wirkt, modifiziert. Über die materielle 
Natur des Feldes formuliert Gurwitsch verschiedene 
Hypothesen. Er unterscheidet zwar das Feld von der 
Materie des Embryos, will 1927 aber er die »Feldei-
genschaften« doch »bis zu einem gewissen Grade als 
Funktion der Materie setzen«.17 In den späten 1920er 
Jahren postuliert Gurwitsch eine Strahlung im ultra-
violetten Bereich als Träger des Feldes, die insbe-
sondere für die Auslösung der Mitose verantwortlich 
sein soll und die er daher »mitogenetische Strahlung« 
nennt.18 Die Existenz dieser Strahlung wird aber be-
reits in den 1920er Jahren angezweifelt.19

Vom Organisator zum mathematischen Modell
Von den meisten Entwicklungsbiologen wird das Feld 
anfangs rein räumlich als eine Region von Zellen ei-
nes sich entwickelnden Organismus verstanden. Die 
Transplantationsexperimente von G. Harrison20 und 
später von P. Weiss21 zeigen, wie Zellen, die experi-
mentell von einer Körperregion in eine andere verla-
gert werden, sich bis zu einem bestimmten Entwick-
lungsstadium gemäß der neuen Lage differenzieren. 
Der Ort, der die Differenzierung der Zellen auslöst, 
wird als Erzeuger eines Feldes interpretiert. Das 
embryologische Feld ist damit als eine räumlich be-
grenzte Einheit konzipiert, die von einem materiellen 
Substrat getragen wird. Weiss versteht das embryo-
logische Feld als ein »Wirkungssystem«, das allein 
über seine Effekte bestimmt werden kann: »aus sei-
nen Wirkungen lernen wir […] das Feld kennen«.22

Detaillierte Untersuchungen zu Regionen des sich 
entwickelnden Keims, die für die Differenzierung 
der Nachbarzellen von Bedeutung sind, führt H. Spe-
mann durch. Er bezeichnet diese Keimregionen als 
Organisatoren (↑Entwicklung). Jeder Organisator 

schaffe sich ein »Organisationsfeld«, dessen Einfluss 
die Differenzierung der Nachbarzellen auslöse.23

Wichtige Bedeutung hat das Konzept des Feldes 
in Erklärungen von Phänomenen der Regeneration. 
C.M. Child, der die Regeneration der Hydrozoen und 
Planarien seit Beginn des 20. Jahrhunderts unter-
sucht, spricht von Gradienten und versucht diese als 
Ergebnis der Interaktion von Teilen des Organismus, 
die im Verhältnis der Dominanz und Subordination 
zueinander stehen, zu erklären.24 Diese Ansätze wer-
den später zu so genannten Feld-Gradiententheorien 
ausgebaut.25

In den 30er Jahren wird der Feldbegriff zum do-
minierenden Erklärungsbegriff für die organische 
Formbildung.26 Mathematische Modelle zur ontoge-
netischen Formbildung führen zur Entwicklung eines 
mathematischen Verständnisses des Konzepts. A. Tu-
ring zeigt 1952, wie mittels einfacher Reaktions-Dif-
fusionsgleichungen die Bildung komplexer Flecken- 
und Streifenmuster modelliert werden kann.27 Später 
wird dieser Ansatz zu kybernetischen Modellierun-
gen von Entwicklungsprozessen einschließlich Re-
generationen und Transplantationen ausgearbeitet.28

Gen und Feld
Die Konzepte des Gens und des Feldes waren anfangs 
Widersacher zur Erklärung der organischen Form-
bildung. Während nach genetischen Modellen die 
phänotypischen Merkmale eines Organismus durch 
den determinierenden Einfluss einzelner materieller 
Faktoren, eben der Gene, bestimmt werden, sind es 
unter Voraussetzung des Feldbegriffs die Wechsel-
wirkungen zwischen mehreren Bestandteilen des Or-
ganismus, die seine Morphogenese bedingen. So wie 
auf der einen Seite das Gen, kann auf der anderen 
Seite auch das Feld als die grundlegende Einheit der 
Morphogenese interpretiert werden. Mit dem Feld als 
Einheit der Entwicklung kann jeder einzelne materi-
elle Faktor (jedes Gen) je nach dem Feld, in dem er 
sich befindet, d.h. je nach dem organischen Kontext 
seiner Gen- und Zellumwelt, eine unterschiedliche 
Wirkung ausüben. Und das Fehlen einzelner Fakto-
ren kann durch die Wirkung der anderen kompensiert 
werden. Die Theorie der morphogenetischen Felder 
hat daher eine gewisse konzeptionelle Nähe zur Vor-
stellung von der Integration des Genotypus oder der 
»genetischen Relativitätstheorie«, wie sie in Anleh-
nung an S.S. Četverikov29 und S. Wright30 1955 von 
E. Mayr31 formuliert wird (↑Gen). 

Mit dem Aufstieg der atomistischen molekula-
ren Genetik tritt aber der biologische Feldbegriff 
(vorübergehend) in den Hintergrund. Im Gegensatz 
zur konkreten materiellen Verkörperung der Gene 
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in Teilen des Organismus (als Nukleotidsequenzen 
in den Chromosomen) gilt das Feld als abstraktes, 
fast metaphysisches Konzept. Seine operationali-
sierbare Bedeutung und theoretische Rolle blieb an 
die Transplantationsexperimente gebunden. Erst die 
mathematische Modellierung und detaillierte mole-
kularbiologische Analysen des räumlichen Musters 
der Zelldifferenzierung, die mit L. Wolperts Begriff 
der Positionsinformation (»positional information«) 
verbunden sind, bringen ein Umdenken.32 Seit den 
1990 Jahren gewinnt der Feldbegriff daher zuneh-
mend an Bedeutung.33

In gewisser Weise findet sich der alte Streit zwi-
schen Präformation und Epigenese (↑Entwicklung) in 
dem Begriffspaar ›Gen‹ versus ›Feld‹ wieder. In dem 
morphogenetischen Feldbegriff manifestiert sich in 
dieser Sicht die moderne Variante der epigenetischen 
Theorie der Entwicklung, insofern es in einem Feld 
die Wechselwirkung verschiedener Zellen (und auch 
der Umwelt des Organismus) ist, die die organische 
Musterbildung bewirkt. Indem die Entwicklung auf 
diese Weise als ein sich selbst-organisierender – oder 
sich selbst-differenzierender Prozess (Harrison 1918) 
– gedeutet wird, wird damit auf die Annahme einer 
zentralen steuernden Instanz verzichtet.

Epigenetische Landschaft
Eine epigenetische Landschaft ist ein dreidimensi-
onales Modell zur Beschreibung der Transformati-
onsprozesse in der Ontogenese eines Organismus 
(vgl. Abb. 131). Das Konzept wird 1940 von C.H. 
Waddington im Anschluss an den entwicklungsbio-
logischen Feldbegriff eingeführt (»epigenetic land-
scape«).34 Die Entwicklung eines Organismus wird 
in diesem Modell als sukzessive Verzweigung von 
Entwicklungspfaden (»developmental tracks«35) vor-
gestellt, analog zu dem Weg einer Kugel, die von ei-
nem Berggipfel herabrollt und in verschiedene Täler 
gelangen kann. Den Tälern eines Gebirges entspre-
chend, soll die weitere Veränderung des Organismus 
durch seinen jeweiligen Entwicklungszustand »kana-
lisiert« sein, so dass Abweichungen von einem Ent-
wicklungsweg aufgrund äußerer Störungen (in dem 
Bild also das Verlassen eines Tals) durch Gegenkräf-
te kompensiert werden. Durch das Modell der epi-
genetischen Landschaft kann die Entwicklung damit 
als abhängig von der vorausgehenden Geschichte 
des Systems und unabhängig von äußeren Einflüssen 
beschrieben werden. Die Kanalisation der Entwick-
lungswege gewährleistet einen Schutz der organi-
schen Veränderungen vor äußeren Störungen. Für 
eine in diesem Sinne regulierte Transformation in der 

Entwicklung eines Organismus schlägt Waddington 
den Terminus Homöorhesie vor (↑Regulation). 

Unabhängig von Waddington beschreibt auch 
W.R. Ashby die Veränderung eines Systems durch 
Trajektorien in einem Phasenraum.36 Verbunden ist 
das Konzept schließlich auch mit dem Modell der 
adaptiven Landschaft, das bereits seit Ende des 19. 
Jahrhunderts verwendet und besonders durch die Ar-
beiten L. Wrights aus den frühen 1930er Jahren be-
kannt wird (↑Evolution: Abb. 127-130). Wright be-
zeichnet sein Diagramm allerdings anfangs nicht als 
eine ›adaptive Landschaft‹, sondern als ein Feld der 
Genkombinationen (»field of gene combinations«).37

Abb. 131. Eine »epigenetische Landschaft«, dargestellt 
über den Weg einer Kugel, die auf verschiedenen Pfaden 
einen Berg hinabrollen kann. Die untere Grafik veran-
schaulicht das komplexe System von Interaktionen, das der 
Entstehung der Landschaft zu Grunde liegt. Die Pflöcke im 
Boden repräsentieren Gene; die zwischen ihnen und von 
ihnen fortführenden Bänder stehen für die Interaktion zwi-
schen den Genen und ihren Einfluss auf die epigenetische 
Landschaft (aus Waddington, C.H. (1957). The Strategy of 
the Genes: 29; 36).
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Form
Das deutsche Wort ›Form‹ (mhd. ›forme‹) ist eine 
Entlehnung des lateinischen ›forma‹ »Form, Gestalt, 
Äußeres«; die semantisch entsprechenden griechi-
schen Ausdrücke lauten ›μορφή‹ und ›εἶδος‹.

Aristoteles: Form und Zweck als Wesen
In Aristoteles’ Vier-Ursachen-Lehre bildet die Form 
neben dem Stoff, der Wirkung und dem Zweck eines 
der vier Grundprinzipien der realen Dinge.1 Wirkung, 
Zweck und Form fallen dabei bei den bewegten Din-
gen der Natur zusammen: »denn ein Mensch zeugt 
einen Menschen«2, so dass die Grundopposition von 
Form und Stoff (Materie) bestehen bleibt. Der Form 
schreibt Aristoteles dabei eine herausgehobene Stel-
lung zu, insofern »die Form früher und mehr seiend 
ist als die Materie«.3 Die Priorität der Form rührt 
insbesondere daher, dass die Form dasjenige ist, was 
einen bestimmten Gegenstand zu dem macht, der 
er ist: »Form [εἶδος] nenne ich das Sosein eines je-
den Dinges und sein erstes Wesen«.4 Auch wenn die 
Form nach Aristoteles immer an bestimmte Gegen-
stände gebunden ist und daher nicht ohne die Ma-
terie sein kann, betrifft sie doch etwas Allgemeines, 
das mehrere Gegenstände gemeinsam haben können: 
eine Gestalt, Konfiguration oder Struktur. Ein etwas 
weiterer Formbegriff zeigt sich darin, dass Aristote-
les in ›De anima‹ die Seele bestimmt als »das Wesen 
im Sinne der Form eines natürlichen Körpers, der der 
Möglichkeit nach Leben hat«.5 Die Form bezieht sich 
hier nicht auf die äußere Gestalt, die Geometrie der 
Teile des Lebewesens, sondern auf sein Wesen, d.h. 
seine natürlichen Vermögen wie Ernährung, Wachs-
tum und Fortpflanzung, die für Aristoteles Seelen-
funktionen sind (↑Leben).

Für die Lebewesen gilt also gerade, dass ihre Form 
im Sinne ihrer Gestalt nicht ihr Wesen ausmacht. Was 
sie sind, ist vielmehr über ihre organischen Funkti-
onen bestimmt: »Ein jedes Ding dankt nämlich die 
eigentümliche Bestimmtheit seiner Art den beson-
deren Verrichtungen und Vermögen, die es hat, und 

kann darum, wenn es nicht mehr die betreffende Be-
schaffenheit hat, auch nicht mehr als dasselbe Ding 
bezeichnet werden, es sei denn im Sinne bloßer Na-
mensgleichheit«.6 Es ist demnach die Leistung eines 
Teils, und nicht seine Form, die ihm seine Bestimmt-
heit verleiht: Eine steinerne Hand verdient es für 
Aristoteles deshalb auch nicht, im eigentlichen Sin-
ne ›Hand‹ genannt zu werden.7 Nur eine Hand, die 
ihr Werk vollbringen kann, ist wirklich eine Hand. 
Teile von Organismen, wie Fleisch, Eingeweide, Ge-
sicht und Hand, versteht Aristoteles als funktional 
bestimmt: »All dies wird bestimmt durch seine Ver-
richtung. Denn nur, was seine Arbeit noch tun kann, 
verdient in Wahrheit seinen Namen, z. B. das Auge 
nur, wenn es sieht. Kann es dies nicht, dann hat es nur 
noch den Namen, wie ein abgestorbenes oder mar-
mornes«.8 Aristoteles stellt sich die begriffliche Be-
stimmung eines Gegenstandes durch seinen Zweck 
immer auch ontologisch vor: Dass es der Zweck ist, 
der den Begriff des Gegenstandes gibt, heißt, dass 
der Zweck das Wesen dieses Dinges ausmacht. Es 
liegt also z. B. im Wesen eines Auges zu sehen oder 
in der Natur einer Hand zu greifen; allein begrifflich 
liegt in den Organen des Körpers eine Zielgerichtet-
heit, eine Entelechie (↑Zweckmäßigkeit).

Eine argumentative Priorität der Funktion vor der 
Form findet sich in den aristotelischen Schriften zur 
Zoologie auch insofern, als er als Grund für eine be-
sondere Struktur ihre Funktion angibt und nicht um-
gekehrt. So heißt es in Bezug auf die Vögel: »Ihre 
Schnäbel unterscheiden sich je nach der Lebenswei-
se. Die einen haben nämlich einen geraden Schnabel, 
die andern einen gekrümmten. Gerade ist ein Schna-
bel, der nur der Nahrung dient, krumm derjenige der 
Fleischfresser, da er ihnen zum Überwältigen hilft«.9

Die Einheit eines Organismus bestimmt Aristote-
les allerdings primär nicht über die Wechselseitigkeit 
seiner Funktionen (↑Organismus), sondern über sei-
ne Form (Gestalt). Diese gibt auch das entscheidende 
Kriterium für die Klassifikation der Lebewesen. Seit 
Aristoteles hat die Lehre der Formen damit eine ent-

Die Form einer biologischen Entität (z.B. eines Or-
ganismus) ist die Kombination ihrer Eigenschaften, 
insbesondere die räumliche Anordnung der Teile (die 
Struktur) zu einem bestimmten Zeitpunkt, aber auch 
nichträumliche Eigenschaften wie Farben oder sich in 
der Zeit entfaltende Eigenschaften (wie die Zeitgestalt 
des Verhaltens eines Organismus) gehören dazu. Bevor-
zugt werden als Formen solche Eigenschaften angese-
hen, die eine Entität einem bestimmten Typ zuweisen 
und sie von anderen unterscheiden, z.B. die arttypischen 
Merkmale eines Organismus.
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scheidende Bedeutung für grundlegende Subdiszipli-
nen der Biologie, wie die ↑Anatomie, ↑Morphologie 
und ↑Systematik.

Naturwissenschaftliche Reinterpretation
Die aristotelische Bestimmung der Form als Wesen 
eines Dinges prägt bis in die Neuzeit den Begriff. 
Aristoteles aufnehmend heißt es bei Thomas von 
Aquin: »[Es] kann alles, von dem etwas das Sein hat, 
sei es das substantielle oder das akzidentelle Sein, 
Form genannt werden. […] Da jede Wesensbeschrei-
bung und jede Erkenntnis durch die Form zustande 
kommt, deshalb kann die Erste Materie von sich aus 
nicht erkannt oder definiert werden«.10 Die Form ist 
danach der Grund der Existenz eines Dinges, dasjeni-
ge, was einen bestimmten Gegenstand zu dem macht, 
der er ist. Noch 1781 bei I. Kant findet sich dieses 
Verständnis des Formbegriffs, wenn er festlegt, 
»Materie« bedeute »das Bestimmbare überhaupt«, 
»Form« aber »dessen Bestimmung«.11

In der Frühen Neuzeit erfährt dieser Formbegriff 
der philosophischen Tradition aufgrund der Entwick-
lung in den Naturwissenschaften eine »Reinterpre-
tation« (Emerton 1984).12 Wesentlich geleitet durch 
kristallografische Untersuchungen, vollzieht sich seit 
dem 16. Jahrhundert eine Festlegung des Formbe-
griffs auf die innere Struktur und äußere Gestalt eines 
Gegenstandes. Eine frühe Interpretation des Formbe-
griffs in diesem Sinne findet sich 1518 bei A. Nifo 
in seiner Auseinandersetzung mit der aristotelischen 
Metaphysik: »Wenn bei einem Messingwürfel Mes-
sing und seine Winkel unterschieden werden, dann 
wird er in Materie und Form geteilt, weil der Winkel 
die Form bedeutet«.13

Deutlich formuliert wird dieser Formbegriff 150 
Jahre später von R. Boyle, indem die Form als ein 
Aspekt der Materie verstanden wird und mit der 
Disposition der Teile eines Körpers identifiziert 
wird: »That which is commonly cal led the form of a 
concrete, which gives it its being and denomination 
[…] may be in some bodies but a modification of the 
matter they consist of; whose parts, by being so and 
so disposed in relation to each other, constitute such 
a determinate kind of body, endowed with such and 
such properties«.14

Es ist hier also die Materie, von der aus der Form-
begriff entwickelt wird, bezeichnet wird mit ihm die 
Disposition, Konfiguration, Anordnung der Teile 
eines Körpers. Der Begriff der Form wird auf die-
se Weise in atomistische Korpuskulartheorien inte-
griert. Eine gewisse Kontinuität zu dem klassischen 
Konzept der Form als Wesensbestimmung einer 
Sache besteht insofern, als die chemischen Eigen-

schaften eines Stoffes, die dessen Natur ausmachen, 
auf die geometrische Gestalt seiner Bestandteile zu-
rückgeführt werden (deutlich 1636 bei D. Sennert).15 
Die Gestalt kann also zur Form werden, weil nach 
den atomistischen Lehren sie es ist, die die wesent-
lichen Eigenschaften eines Dings bestimmt. Für die 
frühe Kristallografie, Mineralogie und Chemie er-
weist sich dieser Ansatz als fruchtbar, so dass sich 
das räumliche Verständnis des Formbegriffs im 17. 
Jahrhundert allmählich durchsetzt.

Auch die frühen Biologen des 17. Jahrhunderts 
übernehmen das räumlich-geometrische Verständ-
nis des Formbegriffs. In einem der Gründungswerke 
der neuzeitlichen Botanik, N. Grews Anatomie der 
Pflanzen, heißt es 1682, Größe und Gestalt (»Size 
and Figure«) seien die einzigen eigentlichen Qua-
litäten von Atomen und zusammen würden sie die 
Form eines Körpers ausmachen.16 Dieser Auffassung 
schließt sich im 18. Jahrhundert C. von Linné an: Er 
unterscheidet in seinen standardisierten Pflanzenbe-
schreibungen die von ihm so genannten »vier Ver-
schiedenheiten«, nämlich Anzahl, Gestalt, relative 
Größe und Lage der Blütenorgane (»Numero, Figu-
ra, Proportione & Situ«). Diese definieren die kenn-
zeichnenden Merkmale (»nota characteristica«) einer 
Pflanze (s.u.).17 

Im 18. Jahrhundert werden Organismen zuneh-
mend als dynamische Systeme konzipiert, für die 
nicht eine bestimmte Gestalt, sondern die Interde-
pendenz von Prozessen ihre Einheit und Identität 
bestimmt. Ein Organismus kann daher auch seine 
Gestalt ändern und doch der gleiche Organismus 
bleiben (↑Metamorphose). Zusammenfassend wird 
das begrenzende und bestimmende Moment von 
Organismen ihre ↑Organisation genannt. In dieser 
Hinsicht tritt also das Konzept der Organisation an 
die Stelle des klassischen Begriffs der Form zur Fest-
legung des Wesens eines Gegenstandes (Spink 1960: 
»The Scholastic notion of form is replaced by that of 
organization«).18

Abb. 132. Transformation des Umrisses eines typischen 
Papageienfisches (Scarus sp.; links) in den Umriss einer 
verwandten Form (Poma canthus sp.; rechts) durch Um-
wandlung der rechtwinkligen Koordinatien in ein System 
annähernd coaxialer Kreise (aus Thompson, D’Arcy W. 
(1917/42). On Growth and Form, dt. Über Wachstum und 
Form, Frankfurt/M. 1983: 360).
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Ausgehend von einem morphologischen Artbegriff 
(»Morphospezies«), also dem Verständnis von ↑Ar-
ten als Gruppen von Individuen, die über gemeinsa-
me morphologische Merkmale gekennzeichnet sind, 
ist die Angabe der morphologischen Merkmale, d.h. 
der Form eines Organismus, gleichzeitig eine We-
sensbestimmung, weil eben die Artzugehörigkeit 
über die Form definiert ist. Mit der Etablierung des 
Biospezieskonzepts seit Ende des 18. Jahrhunderts 
schwindet aber diese Verbindung, so dass die Form 
den Status einer substanziellen Eigenschaft eines 
Organismus verliert: Seine Artzugehörigkeit wird 
nicht durch seine Form, sondern seine relationale 
(reproduktive) Beziehung zu anderen Organismen 
(»Gamospezies«) oder seine Vergangenheit (»Phylo-
spezies«) festgelegt.

Form und Stoff
Die aristotelische Auszeichnung der Form als das 
Primäre im Verhältnis zum Stoff hat für die Biologie 
offensichtlich insofern ihre grundlegende Berech-
tigung, als ein Lebewesen seine Form trotz Wandel 
seiner Stoffe behält und auch seine Identität bei al-
lem »Stoffwechsel« bestehen bleibt. In terminolo-
gisch gestützter Nachhaltigkeit wird dies seit Prä-
gung des Ausdrucks ↑Stoffwechsel zu Beginn des 19. 
Jahrhunderts immer wieder zum Ausdruck gebracht. 
So sieht F.W.J. Schelling in seiner Philosophie des 
Organischen den ständigen Wechsel der materiellen 
Bestandteile unter Beibehaltung der Form des leben-
digen Körpers als ein Charakteristikum der Lebe-
wesen. Weil die Materie im Organismus »beständig 
wechselt«, erscheint sie ihm als »unwesentlich«.19 Es 
gelte, dass »das Daseyn des Organismus nicht auf 
der Materie als solcher, sondern auf der Form, d.h. 
eben demjenigen beruht, das in anderer Beziehung 
zufällig, hier aber wesentlich erscheint für die Exis-
tenz des Ganzen«.20 Nicht durch die Materie, sondern 
»durch die Art und Form seines materiellen Seyns« 
sei der Organismus bestimmt: »für das Leben ist die 
Form das Wesentliche geworden«21. 

Ähnlich heißt es bei K.F. Burdach 1837: »Der Or-
ganismus ist ein Durchgangspunct für die Stoffe, und 
bleibt dabei immer derselbe: die organische Materie 
ist hiernach das unaufhörlich Vernichtete und wieder 
Gebildete, also das Vergängliche und Unwesentliche; 
die organische Form dagegen ist das Bleibende, We-
sentliche«.22 Die Form wird also insbesondere des-
wegen zum Wesentlichen der Lebewesen, weil ihre 
Stoffe beständig wechseln. Die Identitätsbedingungen 
von Lebewesen und leblosen Dingen hängen jeweils 
an einem der beiden Prinzipien. A. Schopenhauer for-
muliert dies Mitte des 19. Jahrhunderts sehr deutlich: 

»Im unorganischen Körper ist das Wesentliche und 
Bleibende, also das, worauf seine Identität und Integ-
rität beruht, der Stoff, die Materie; das Unwesentliche 
und Wandelbare hingegen ist die Form. Beim orga-
nischen Körper verhält es sich gerade umgekehrt: 
denn eben im beständigen Wechsel des Stoffs, unter 
dem Beharren der Form, besteht sein Leben, d.h. sein 
Dasein als eines Organischen. Sein Wesen und seine 
Identität liegt also allein in der Form«.23

Diese Auffassung bildet bis ins 20. Jahrhundert 
ein immer wiederkehrendes Motiv der Theoretischen 
Biologie. H. Jonas betont 1951, die Identität des 
Organismus bestehe in seiner Form, die unabhän-
gig sei von seinen ihm nur zeitweilig eigenen, weil 
ihn durchfließenden Stoffen. Jonas spricht von einer 
»Umkehrung des ontologischen Verhältnisses« im 
Organismus: »Die Form ist zum Wesen und der Stoff 
zum Akzidens geworden. Ontologisch ausgedrückt: 
In der organischen Konfiguration hört das stoffliche 
Element auf, die Substanz zu sein […], und ist nur 
mehr Substrat«.24

Form und Funktion
Eine zweite Profilierung erhält der Formbegriff durch 
seine Opposition zum Konzept der ↑Funktion. Die 
Form-Funktions-Unterscheidung kann so verstanden 
werden, dass sie die RaumZeit-Differenz abbildet.25 
Während der formale Aspekt die räumliche Gliede-
rung eines Körpers betrifft, geht es im funktionalen 
Aspekt um die zeitliche Organisation von Prozessen. 
Beide Aspekte gelten zwar als untrennbar, trotzdem 
besteht aber ein alter Streit um die Priorität. Aristote-
les legt in seinen zoologischen Arbeiten besonderes 
Gewicht auf die Funktionen und erklärt die organi-
schen Formen aus den mit ihnen vollzogenen Ver-
richtungen (s.o.). Stärker materialistisch orientierte 
Denker sehen das Verhältnis dagegen umgekehrt und 
räumen der Form das Primat ein. So heißt es bei Lu-
krez: »alle die Glieder sind vorher, / mein ich, gewe-
sen, bevor ihr Gebrauch sich konnte entwickeln; / also 
konnten sie nicht des Gebrauchens wegen erwach-
sen«.26 Diese Auffassung steht bei Lukrez und auch 
später im Kontext einer Teleologiekritik: Eine Funk-
tion oder ein Nutzen könne nicht vor der Form sein, 
weil Funktion und Nutzen doch von dem geform-
ten Gegenstand erst ausgingen. Im physiologischen 
Kontext wird den Funktionen aber im Allgemeinen 
insofern eine Priorität eingeräumt, als die Formen 
sich nach ihnen richten. So formuliert beispielswei-
se der römische Arzt Galen: »Teile, die die gleiche 
Tätigkeit ausüben [ὁμοίως ἐνεργοῦσιν], zeigen eine 
ähnliche äußere Erscheinung, und sie haben daher 
auch die gleiche innere Struktur«.27
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In der Neuzeit stimmen dann aber theologische 
und evolutionstheoretische Argumentationen dar-
in überein, den Funktionen gegenüber den Formen 
das Primat einzuräumen: Gottes Vorsehung oder der 
Prozess der Selektion bedingen, dass die organischen 
Teile so geformt sind, dass sie ihren Funktionen ge-
mäß operieren können. Der Hinweis auf die Funktion 
liefert also die Erklärung für die Form als dem zu Er-
klärenden. So ist Schelling 1798 der Meinung, »der 
Schlüssel zur Erklärung der merkwürdigsten Phäno-
mene im organischen Naturreich« liege in dem Satz, 
»daß die Eigenschaften der thierischen Materie im 
ganzen sowohl, als in einzelnen Organen, nicht von 
ihrer ursprünglichen Form, sondern daß umgekehrt 
die Form der thierischen Materie im ganzen sowohl 
als in einzelnen Organen von ihren ursprünglichen 
Eigenschaften [Funktionen] abhängig sei«.28 (In der 
Architekturtheorie wird daraus der ästhetische Impe-
rativ form follows function; Sullivan 1896: »It is the 
pervading law of all things organic and inorganic, of 
all things physical and metaphysical, of all things hu-
man and all things superhuman, of all true manifes-
tations of the head, of the heart, of the soul, that the 
life is recognizable in its expression, that form ever 
follows function«29).

Der berühmte Akademiestreit zwischen G. Cuvier 
und I. Geoffroy St.-Hilaire zu Beginn der 1830er Jah-
re (↑Anpassung) kann auch als eine Auseinanderset-
zung über die Priorität von Form oder Funktion in 
der Analyse von Organismen gedeutet werden. Für 
Cuvier erschließt sich die organische Welt ausgehend 
von den Funktionen, er sieht jeden Organismus als 
(durch einen göttlichen Schöpfer) planmäßig ange-
passt an seine jeweilige Umwelt und behandelt die 
Formen daher als abgleitet relativ zu den Funktionen. 
Geoffory entwickelt dagegen eine Klassifikation, die 
rein auf Formen beruht, und gelangt zu der Zusam-
menfassung funktional gänzlich unterschiedlicher 
Strukturen als Ausdruck eines einheitlichen Bau-
plans.30 Nach Geoffroy sind es die Strukturen, die die 
Funktionen determinieren; einer Funktionsänderung 
geht stets eine Strukturänderung voraus.31 Geoffroy 
gilt aufgrund dieses strukturzentrierten Ansatzes als 
eigentlicher Begründer der vergleichenden ↑Anato-
mie. Selbst der Organbegriff wird in den Analysen 
Geoffroys problematisch, weil Organe allein in funk-
tionaler Perspektive als einheitlich charakterisiert 
werden können; anatomisch können sie dagegen aus 
einer Vielzahl von Formen zusammengesetzt sein.32

Mit der Etablierung der Evolutionstheorie in der 
zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts findet das adap-
tationistische Denken allgemeine biologische Aner-
kennung, und es wird zu einem vielfach variierten 

Urteil in der Biologie des 20. Jahrhunderts, dass die 
Funktionen den Formen vorausgehen: »Das Ver-
ständnis der Naturformen erfordert das Verständnis 
ihrer Verrichtungen. So wird Teleologie notwendig 
für die elementare deskriptive Anatomie«, schreibt 
H. Cohen zu Beginn des Jahrhunderts.33 N. Hart-
mann ist in der Mitte des Jahrhunderts der Ansicht, 
der alte »Primat der Form« sei in der Biologie seiner 
Zeit überwunden.34 Die Form habe nur das »Prius 
der Gegebenheit«35, der Prozess aber das »ontische 
Prius«36, weil das Leben eigentlich Prozessform habe 
und auch jede Form erst im Prozess entstehe. Wegen 
der engen Verbindung und gegenseitigen Bedingung 
der beiden Aspekte sei es aber insgesamt unmöglich, 
in der Biologie Form und Prozess voneinander zu 
trennen.37 

Reine biologische Formlehren – wie sie etwa 
E. Haeckel 1866 in seiner »Grundformenlehre«38 
(↑Morphologie: Tab. 194) oder R. Woltereck 1932 
mit seiner Klassifikation »biotischer Elementarfor-
men«39 vorschlagen – bleiben damit Randerschei-
nungen, die für die biologische Forschung weit-
gehend irrelevant sind. Form und Funktion sind in 
einem Organismus stets miteinander verschränkt, 
und es ist der »Form-Funktions-Komplex« (Bock 
& von Wahlert 1965), der als Einheit der Selektion 
unterliegt.40 ›Form‹ als isolierte Kategorie gilt damit 
nur noch als »Reflexionsbegriff«.41 Bereits auf be-
grifflicher Ebene sind ›Form‹ und ›Funktion‹ so mit-
einander verbunden, dass der eine Begriff auf den 
anderen verweist: »both terms are perhaps linked 
with one another to the point that each one really is 
implied in the very definition of the other one« (Pir-
lot & Bernier 1973).42 Abgelehnt wird daher eine di-
chotomische Betrachtung der beiden Aspekte: Eine 
Analyse der Formen losgelöst von den Funktionen 
oder umgekehrt behindere eher das Verständnis, als 
dass sie es befördere. Das Verhältnis von Form und 
Funktion in der Biologie wird insofern eher als das 
einer Dialektik als einer Disjunktion gesehen.43 Vor 
dem Hintergrund seiner wissenschaftshistorischen 
Analysen beschreibt T.S. Asma die Formen als 
Randbedingung für die Wirkungsweise der Funkti-
onen; Formen sind danach Einschränkungen (»con-
straints«), die den materiellen Kräften eine Ordnung 
verleihen.44 Die Formen können aber auch umge-
kehrt als Resultierende aus der Dynamik der Kräfte 
gesehen werden.

Für das Verhältnis von organischen Formen und 
Funktionen lassen sich nur wenige allgemeine Re-
geln aufstellen. So muss nicht jede Form eine Funk-
tion haben (z.B. »Rudimente«; ↑Funktion). Jede 
Funktion ist andererseits an eine Form gebunden. 
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Eine Form kann aber wiederum verschiedene Funk-
tionen haben und ist in der Regel auch an mehreren 
Funktionen beteiligt. Eine Funktion ist außerdem 
meist auf verschiedene Formen des Organismus ver-
teilt. 

Definitionen des Formbegriffs
›Form‹ ist zwar eines der häufigsten Wörter der bio-
logischen Fachsprache (↑Vorwort: Tab. 5), explizite 
Definitionen des Formbegriffs werden in der Biolo-
gie aber nicht oft gegeben. In den verbreiteten biolo-
gischen Fachlexika findet sich nicht selten überhaupt 
kein Eintrag zu dem Ausdruck in morphologischer 
Bedeutung.45 In der Regel wird mit dem Begriff die 
äußere Gestalt oder innere Struktur eines Organismus 
oder seiner Teile bezeichnet. Nach einigen Definitio-
nen bezieht sich das Konzept allein auf Strukturen 
zu einem Zeitpunkt, andere schließen dagegen auch 
Gestalten ein, die sich in der Zeit entfalten (z.B. Ver-
halten als »Zeitgestalt«; vgl. Tab. 74 und s.u.).46 Es 
besteht außerdem eine Tendenz, allein das äußerlich 
Sichtbare eines Gegenstandes als seine Form anzu-
sehen (vgl. Gansʼ Bestimmung von Form als »some 
aspect of the phenotype of the organism«; vgl. Tab. 
74). Für eine derartige Eingrenzung des Formbegriffs 
spricht aber wenig; auch der Genotyp eines Organis-
mus kann also zu seiner Form gerechnet werden (und 
auch Moleküle haben eine Form; Ghiselin 2006: »the 
morphology of molecules«47). Die meisten biologi-
schen Begriffsbestimmungen zielen auf eine solche 
weite Bedeutung, etwa H. Drieschs Definition von 
1919, nach der ›Form‹ »die Gesamtheit aller Bezie-
hungen an einem zusammengesetzten Gegenstande« 
bezeichnet, oder W. Hennigs Bestimmung von 1960, 
nach der die »Gesamtgestalt (Holomorphe)« eines 
biologischen Merkmalsträgers »die Gesamtheit sei-
ner physiologischen, morphologischen und psycho-
logischen (ethologischen) Eigenschaften« ist (vgl. 
Tab. 74).48

Einem in der Biologie verbreiteten weiten Form-
begriff zufolge stellt auch die Materie eines biologi-
schen Systems einen Aspekt seiner Form dar, denn 
auch sie bildet eine seiner Eigenschaften. Der für die 
Biologie zentrale Gegenbegriff zu Form ist damit 
auch nicht ›Materie‹ oder ›Stoff‹, sondern ↑Funkti-
on. Mit dieser Polarisierung von Form und Funktion 
hängt es zusammen, dass der Formbegriff besonders 
für den deskriptiven Teil der Biologie zentral ist, 
der Funktionsbegriff dagegen für den explanativen. 
Biologen erklären Formen in der Regel durch ihre 
Funktionen, nur in Ausnahmefällen umgekehrt (z.B. 
kann über die spezifische Form eines Makromoleküls 
seine Wirksamkeit als Rezeptor erklärt werden).

Abb. 133. Symmetrieformen bei Tieren, die als Anpassung 
an ihre Lebensform in jeweils verschiedenen taxonomi-
schen Gruppen entstanden sind. Erste Reihe: Irreguläre 
Formen bei wenig beweglichen oder passiv bewegten Tieren 
(Echinodermata: Rhizocrinus lofotensis, Cnidaria: Physa-
lia sp., Gastropoda: Epiphragmophora sp.), zweite Reihe: 
Kugelsymmetrie bei unter Wasser schwebenden kleinen 
Organismen (Flagellata: Noctiluca miliaris, Volvox glo-
bator, Radiolaria: Sphaerozoum ovodimare), dritte Reihe: 
Zylinderform bei durch Lückensysteme kriechenden Tieren 
(Amphibia: Dolichosoma longissimum, Siphonops annula-
ta, Reptilia: Amphisbaena fuliginosa), vierte Reihe:  Radi-
ärsymmetrie bei sessilen oder großen, schwebenden Tieren 
(Coelenterata: Microhydra ryderi, Echinodermata: Gorgo-
nocephalus sp., Astropecten), fünfte Reihe: Spindelform bei 
unter Wasser schwimmenden Tieren (Mammalia: Phocaena 
sp., Pisces: Carcharodon sp., Agnatha: Rhyncholepis sp.), 
sechste Reihe: Bilateralsymmetrie bei auf dem Land lau-
fenden und fliegenden Tieren (Crustacea: Latreillia sp., In-
secta: Papilio laglaizei, Vertebrata: Cophixalus cryptotym-
panum) (zusammengestellt aus Koepcke, H.-W. (1971-74). 
Die Lebensformen, 2 Bde.: Bd. 1).
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Neben diesem allgemeinen Formbegriff wird in 
der Botanik unter einer ›Form‹ auch eine taxonomi-
sche Rangstufe (↑Taxonomie) verstanden, nämlich 
eine Rangstufe, die unterhalb der Ebene der Varietät 
steht (↑Art). Mit ihr werden Gruppen von Pflanzen 
zusammengefasst, die sich nur in einem Merkmal 
unterscheiden (»Abart«). In dieser Bedeutung führt 
F.A.W. Miquel den Ausdruck 1843 ein49; er wird aber 
nur wenig verwendet.

Weil die Komponenten eines Organismus häu-
fig über ihre Funktionen identifiziert werden – ein 
Herz beispielsweise muss als Blutpumpe fungieren, 
nicht aber herzförmig sein, um in der Biologie als 
ein Herz zu gelten (vgl. Abb. 135) – betreffen die 
in der Biologie als ›Formen‹ bezeichneten Eigen-
schaften in der Regel nicht den Aspekt, über den ein 
Gegenstand identifiziert wird. Gegenüber dem klas-
sischen antiken Verständnis, nach dem die Form die 
Wesensbestimmung eines Gegenstandes betrifft, hat 
der Formbegriff in der Biologie also eine Depoten-
zierung erfahren: Biologische Gegenstände werden 
meist nicht über ihre Form, sondern ihre Funktion 
identifiziert. Vorgezeichnet ist diese Entwicklung 
schon bei Aristoteles, insofern er feststellt, die For-
mursache falle im Bereich des Organischen häufig 
mit der Zweckursache zusammen: »das Wesen und 
der Zweck sind eines und dasselbe« (s.o.).50

Viele Formen, wenige Funktionen
Deutlich unterschieden sind Formen und Funktionen 
in der Biologie, insofern die Formen der Lebewesen 
in einer unüberschaubaren Mannigfaltigkeit erschei-
nen, die Funktionen aber in eine klare hierarchische 
Ordnung gebracht werden – mit den beiden Funkti-
onen der Selbsterhaltung und Fortpflanzung als den 
immer gleichen »ultimaten Funktionen« (↑Funkti-
on). Die Formen in ihrer unendlichen Vielfalt können 
damit auch als das Mittel beschrieben werden, mit 
dessen Hilfe sich die Funktionen realisieren. 

Vielfach wird eine biologische Ordnung der For-
men erstellt, indem diese zu den Funktionen in Be-
zug gesetzt werden: »Es gibt im Organischen keine 
freien autonomen Formen, sie stehen alle unter einer 
Art von gegenseitigem Formdruck. [...] Jede Form 
mit ihrer Funktion bekommt erst dann Sinn, wenn 
ich sie auf ein höheres System beziehe« (Benning-
hoff 1935-36).51 Die Inbezugsetzung einer Form auf 
ein übergeordnetes System erfolgt dadurch, dass ihr 
eine Funktion zugeschrieben wird.

Strukturalismus versus Funktionalismus
Gemäß dieses funktionalistischen Ansatzes können 
die Formen nach ihren Funktionen geordnet werden, 

Abb. 134. Organismen verschiedener Formtypen, die einer 
einheitlichen Funktion dienen: dem Schweben im Wasser.   
Oben: Chaetoplankton mit langen Schwebefortsätzen (Pa-
ramarria galenensis, Oithona plumifera, Bythotrophes lon-
gimanus). Mitte: Discoplankton mit abgeplatteten Körpern 
(Planctoniella sol, Ornithocercus splendens, Pelagonemer-
tes mosleyi). Unten: Physoplankton mit gallertigen ballon-
artigen Auftreibungen (Noctiluca miliaris, Volvox globator, 
Sphaerozoum ovodimare) (zusammengestellt aus Koepcke, 
H.-W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.: I, 478-483).

Abb. 135. Typen von Herzen bei wirbellosen Tieren. Links 
tubuläre Herzen der Insekten, in der Mitte abgewandelte 
tubuläre Herzen der Spinnen und Krebse, rechts gekammer-
te Herzen der Schnecken und Muscheln. Tubuläre Herzen 
bestehen aus großlumigen, dünnwandigen, kontraktilen 
Gefäßen; abgewandelt tubuläre Herzen haben eine volumi-
nöse langgezogene oder gedrungene Kammer; gekammerte 
Herzen haben eine Vor- und Hauptkammer. Eine Herzform 
haben sie alle nicht (aus Richter, K. (1973). Struktur und 
Funktion der Herzen wirbelloser Tiere. Zool. Jahrb., Abt. 
allg. Zool. Physiol. Tiere 77, 477-668: 493).
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und es können dabei insbesondere die Relationen der 
Organismen zu ihrer Umwelt als Erklärungsgrund 
für die Formen angeführt, die Formen also als Anpas-
sungen gedeutet werden. Nach dieser Sicht führt eine 
ähnliche Lebensweise von Organismen unterschied-
licher Verwandtschaftskreise aufgrund von Selektion 
in der Vergangenheit zu ähnlichen Formen, z.B. im 
Sinne von morphologischen Symmetrietypen (vgl. 
Abb. 133; ↑Morphologie: Tab. 195). Weil die gleiche 
Funktion in vielen Fällen aber durch unterschied-
liche Formen realisiert werden kann, besteht hier 
keine deterministischer Zusammenhang: Aufgrund 
der funktionalen Äquivalenz unterschiedlicher For-
men können in einem Lebensraum und bei ähnlicher 
Lebensweise Organismen verschiedener Formen ne-
beneinander bestehen (vgl. Abb. 134).

Neben diesem funktionalistischen steht ein struk-
turalistischer Ansatz, der von den ontogenetischen 
und allgemein den innerorganismischen Verhält-
nissen ausgeht und auf das Auffinden allgemeiner 

Gesetze der Form zielt. Es stehen sich damit zwei 
Forschungsprogramme einander gegenüber: »the 
structuralist research program seeks to explain the 
material and mechanical basis of development, the 
functionalist research program is designed to explain 
the cause of specific form and function in relations to 
the conditions of existence« (Rieppel 1990).52

Auf Abstand geht die moderne strukturalistische 
Formentheorie insbesondere gegenüber der alten, 
allein phylogenetisch-historisch orientierten evolu-
tionären Morphologie. Gemäß der alten Tradition 
werden die organischen Formen als historisch ge-
wordene Bildungen eines kontingenten Entwick-
lungsprozesses angesehen. Im Gegensatz dazu wird 
in strukturalistischen Ansätzen – insbesondere unter 
dem Einfluss der Theorien der ↑Selbstorganisation 
– bemerkt, dass die Formen auch als »ahistorische 
Universalien« gedeutet werden können, die sich als 
Konsequenzen aus den Eigenschaften der Baumate-
rialien ergeben können.53 Damit werden Gesetze der 
Struktur im Gegensatz zu zufälligen Entwicklungs-
richtungen für die Formen verantwortlich zu machen 
versucht (»explanations in generative terms which 
are independent of history«54). B. Goodwin ist der 
Auffassung, dass die Biologie allein auf diese Weise 
zu einer exakten Wissenschaft werden könne.55 Es 
wird damit ein (stark umstrittener) »Strukturalismus 
ohne Genese« postuliert.56 Fraglich ist u.a., inwie-
weit dieser Strukturalismus um eine historische Per-
spektive zu ergänzen ist, ob die Strukturuniversalien 
also wirklich ahistorisch gelten oder doch allein auf-
bauend auf einem jeweiligen Entwicklungsstand, so 
dass die vermeintlichen Universalien in Wirklichkeit 
selbst einem Wandel unterworfen wären. Die »Geset-
ze der Form« würden dann nur relativ zu einem sich 
verändernden Material konstant erscheinen, in weite-
rem Rahmen gesehen wären aber auch sie variabel.

Dynamische Morphologie und Zeitgestalt
›Form‹ ist in der Biologie eine Kategorie, die nicht 
immer als rein räumliche Struktur ohne zeitliche Di-
mension verstanden wird. Bereits Goethe kann so in-
terpretiert werden, dass er die Formen, und insbeson-
dere sein Konzept eines ↑Typus, auch als eine Kraft, 
d.h. als ein dynamisches Prinzip, das gestaltend in 
den Naturprozessen wirksam ist, versteht. Auch die 
Formenlehre, die ↑Morphologie ist bei Goethe daher 
eng verbunden mit einer Theorie des Gestaltwandels: 
»Gestaltenlehre ist Verwandlungslehre. Die Lehre 
der Metamorphose ist der Schlüssel zu allen Zeichen 
der Natur« (↑Metamorphose).57 ›Stoff‹ und ›Form‹ 
bilden in einem Schema Goethes die zwei Seiten von 
›Leben‹ (↑Leben: Abb. 270); zwischen ihnen stehen 

Entwicklungsweg A

Entwicklungsweg B Funktion Z

Form L

Form M

Funktion Y

Abb. 136. Die multiple Realisierbarkeit von Formen durch 
Entwicklungswege und von Funktionen durch Formen. Die 
gleiche Form kann über verschiedene Entwicklungswege 
erzeugt werden, der gleiche Entwicklungsweg kann aber 
auch verschiedene Formen hervorbringen. Und die gleiche 
Funktion kann von verschiedenen Formen ausgeübt werden, 
die gleiche Form kann aber auch verschiedene Funktionen 
ausüben. Die Unmöglichkeit der genauen Abbildung von 
Formen auf Entwicklungsprozesse und Funktionen spricht 
für die Eigenständigkeit von Formen als Untersuchungs-
gegenstand und damit für die methodische Autonomie der 
Morphologie gegenüber der Entwicklungsbiologie und 
Physiologie. 

Abb. 137. Schematische Darstellung der Entwicklung von 
Strukturen: Die Morphokline A-Z’ kann als Ableitung von 
zwei verschiedenen Chronoklinen, D-A oder Z-W, gedeutet 
werden (aus Maslin, T.P. (1952). Morphological criteria of 
phyletic relationships. Syst. Zool. 1, 49-70: 52).
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die dynamischen Momente des Lebens, die Goethe 
mit den Begriffen »Vermögen«, »Kraft«, »Gewalt«, 
»Streben« und »Trieb« benennt.58

Auch Entwicklungsbiologen des 20. Jahrhunderts 
sehen es so, dass das Charakteristische der organi-
schen Formen in ihrer Dynamik und der Entstehung 
durch die Interaktion vieler Prozesse zu sehen ist. 
Die organischen Formen sind keine statischen Mus-
ter, sondern im Fluss befindliche temporäre Gleich-
gewichte (Waddington 1951: »organic form [i]s 
something which is produced by the interaction of 
numerous forces which are balanced against one ano-
ther in a near-equilibrium that has the character not 
of a precisely definable pattern but rather of a slightly 
fluid one, a rhythm«59).

Für die evolutionäre Sequenz von Merkmalen in 
einer Abstammungslinie führt T.P. Maslin 1952 den 
Ausdruck Morphokline (»morpho-cline«) ein.60 Eine 
Morphokline bezeichnet nach Maslin eine Sequenz 
in morphologischer Hinsicht; diese muss nicht not-
wendig einer zeitlichen Abfolge (»chrono-cline«) 
entsprechen, sondern die gleiche Morphokline kann 
im Gegenteil als Ergebnis verschiedener Chronokli-
nen entstanden sein (vgl. Abb. 137).

Formen können also sowohl die besondere struk-
turelle Eigenart von materiellen Einheiten als auch 
das Muster von Veränderungen oder Bewegungs-
abläufen betreffen. In letzterer Bedeutung etabliert 
sich in der Verhaltensforschung seit Beginn des 20. 
Jahrhunderts der Ausdruck Zeitgestalt (s.u.), den J. 
von Uexküll für ein dynamisches Ganzes einführt, 
insofern die Teile »zeitlich nacheinander geordnet 
sind«61. Allgemein können Verhaltensweisen als 
Zeitgestalten analysiert werden, so dass der an stati-
schen Verhältnissen orientierten Körpermorphologie 
eine Verhaltensmorphologie (Ethomorphologie) an 
die Seite gestellt werden könnte. Von einer derartigen 
»Morphologie der Verhaltensformen« spricht H. We-
ber bereits 1954, ohne dass diese Terminologie aber 
aufgenommen wurde.62 Neben der Form eines Kno-
chens, eines Nervensystems, einer Organanordnung 
würde darin die Form eines Ernährungsverhaltens, 
einer Fluchtreaktion oder einer Balzbewegung be-
schrieben. Die Form bezeichnet so nichts anderes als 
die besondere (arttypische) Verwirklichung einer or-
ganischen Erscheinung, sei sie eine morphologische, 
eine physiologische oder eine ethologische Struktur.

Merkmal
Das Wort ›Merkmal‹ ist eine seit dem 17. Jahrhun-
dert nachweisbare Ableitung von ›Mal‹ (mhd. ›mail‹, 
›meil‹; ahd. ›meil‹ »Fleck, Zeichen«). Es wird in ver-

schiedener Bedeutung verwendet: Einerseits kann es 
als Eigenschaft eines Gegenstandes, andererseits als 
Bestandteil eines Begriffs verstanden werden. Allge-
mein ist ein Merkmal ein Kennzeichen, an dem ein 
Gegenstand als Besonderer erkannt werden kann. 
Die philosophische Tradition versteht unter einem 
Merkmal einen Bestandteil einer Vorstellung.63 Nach 
I. Kant beziehen sich Begriffe, nicht aber Anschau-
ungen mittels Merkmale auf einen Gegenstand. Ein 
Merkmal ist in Kants Worten ein »Erkenntnisgrund« 
eines Gegenstandes, es ist »dasjenige an einem Din-
ge, was einen Theil der Erkenntniß desselben aus-
macht«64. Als Bestandteile von Begriffen verstan-
den, kommen Merkmale nicht nur Einzeldingen zu, 
sondern auch Gattungen, wenn sie auch nur in den 
Individuen existieren, wie es J.H. Lambert 1771 for-
muliert.65

»Form im weiteren Sinne nennen wir die Gesamtheit 
aller Beziehungen an einem zusammengesetzten Ge-
genstande. Die Form in diesem Sinne verknüpft die 
›Glieder‹ oder das ›Material‹, das heißt alles das, von 
dem nur ausgesagt werden kann ›so ist es‹« (Driesch 
1919, 1).

»[T]he total form [Gesamtgestalt] (or the holomorphy) 
of the semaphoront […] is to be regarded as a multidi-
mensional construct. [… Its] properties encompass the 
totality of its physiological, morphological, and psycho-
logical (ethological) characters« (Hennig [1960], 7).

»The form of a feature is simply its appearance, con-
figuration, and so forth. It may be defined formally as: 
In any sentence describing a feature of an organism, its 
form would be the class of predicates of material com-
position and the arrangement, shape or appearance of 
these materials, provided that theses predicates do not 
mention any reference to the normal environment of the 
organism. In morphology, the form would be the shape 
of the structure. In behavior, it would be the configu-
ration of the display, including the involved structures, 
their movements, intensity, and so forth« (Bock & von 
Wahlert 1965, 272f.).

»[F]orm is the visible aspect of a thing, usually taken 
in the narrow sense of shape or configuration as distin-
guished from such properties as color; the term further-
more often implies a value judgment such as orderly ar-
rangement or regularity […]. Form in the abstract, thus 
implies something geometrical, detailing the temporally 
cross sectional measurable properties of phenomena« 
(Eichenbaum & Gale 1971, 526).

»[S]ome aspect of the phenotype of the organism« 
(Gans 1988, 684).

Tab. 74. Definitionen des biologischen Formbegriffs.
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Die Beschreibung oder Zuschreibung von Merk-
malen erfolgt in erster Linie im Hinblick auf die 
Klassifikationen von Gegenständen in einem Sys-
tem; sie liegen dem Erstellen einer Ordnung von Din-
gen zugrunde. Seit der Antike wird ein Merkmal in 
diesem Zusammenhang als etwas bestimmt, das die 
Identifikation eines Körpers im Rahmen einer Ord-
nung ermöglicht.66 Oftmals erfolgt die Klassifikation 
aber nicht erst nach der Festlegung von Merkmalen, 
sondern die Merkmale selbst kristallisieren sich erst 
im Zuge des Prozesses der Klassifikation heraus. Die 
Merkmale dienen dann mehr der Kommunikation 
und nachträglichen Rechtfertigung der Klassifikation 
als ihrer ursprünglichen Konstruktion. Die Klassifi-
kation stellt damit häufig einen viel weniger regel-
geleiteten Prozess dar, als es die Angabe der ihr zu 
Grund gelegten Merkmale erscheinen lässt (↑Syste-
matik).67

Einen speziellen Begriff des Merkmals entwickelt 
J. von Uexküll zu Beginn des 20. Jahrhunderts. Für 
ihn sind Merkmale Eigenschaften von Objekten der 
↑Umwelt eines Organismus, die für ihn die subjek-
tive Qualität eines »Merkzeichens« annehmen. Die 
Gesamtheit der Merkzeichen bildet die »Merkwelt« 
des Organismus.68

»Essenzielle« Merkmale
Eine ältere Methode der Klassifikation, die meist auf 
Aristoteles zurückgeführt wird, klassifiziert Organis-
men aufgrund von wesentlichen (essenziellen) Merk-
malen, die eine Gruppe definieren. Das der aristoteli-
schen Einteilung zugrunde liegende Verfahren ist die 
Dihairese, d.h. ein zweistufiges Vorgehen, bei dem 
zunächst die Identifikation von Merkmalen, die sich 
gegenseitig ausschließen (z.B. vierbeinige Tiere ver-
sus zweibeinige Tiere), erfolgt und anschließend die 
Gruppierung der Organismen nach diesen Merkma-
len vorgenommen wird, so dass solche mit überein-
stimmenden Merkmalen in einer Gruppe zusammen-
gefasst werden, solche mit nicht übereinstimmenden 
Merkmalen aber auf verschiedene Gruppen verteilt 
werden. 

Ursprünglich, so auch noch in der Klassifikation 
der Pflanzen durch den Aristoteliker Cesalpin im 16. 
Jahrhundert, wird die Wesentlichkeit an der physio-
logischen Wichtigkeit eines Merkmals festgemacht 
(»a priori-Gewichtung«); den Reproduktionsorganen 
kommt so eine besondere Bedeutung zu (↑Systema-
tik). Seit Mitte des 18. Jahrhunderts – insbesondere 
unter dem Einfluss M. Adansons69 – gilt es aber als 
Ziel der Klassifikation, diese nicht mehr allein auf 
einzelnen Merkmalen, sondern vielmehr der Gesamt-
ähnlichkeit aufzubauen. Bereits C. von Linné, der in 

seinem System nur relativ wenige Merkmale berück-
sichtigt, hält seine Klassifikation vor diesem Hinter-
grund nicht für natürlich, sondern für künstlich.70

Taxonomie des 18. Jh.
Die frühen Pflanzensystematiker des 17. Jahrhunderts 
entwickeln ihre Einteilungen ausgehend von Eigen-
schaften der Pflanzen, die von J. Ray charakteristi-
sche Merkmale (»notae characteristicae«) genannt 
werden.71 Darauf aufbauend unterscheidet C. von 
Linné in seinen Schriften zwischen einer Kennzeich-
nung (»character«) und einem Merkmal (»nota«): 
Die komplexe Kennzeichnung kann sich aus ver-
schiedenen, einzelne Eigenschaften bezeichnenden 
Merkmalen zusammensetzen.72 Eine Kennzeichnung 
bildet nach Linné die Definition einer Gattung (»Cha-
racter idem est ac definitio generica«)73 oder einer 
anderen taxonomischen Einheit. Linné unterscheidet 
zwischen künstlichen, wesentlichen und natürlichen 
Kennzeichnungen. Eine künstliche Kennzeichnung 
legt dabei einem Taxon nur ein einziges Merkmal 
bei74; natürliche Kennzeichnungen berücksichtigen 
dagegen viele, möglichst alle Merkmale. Für jeden 
Teil einer Pflanze beziehen sich die kennzeichnen-
den Merkmale (»nota characteristica«) nach Linnés 
Sexualsystem (↑Systematik) auf Zahl, Gestalt, Ver-
hältnis und Lage aller Teile der Fruchtbildung (»Nu-
mero, Figura, Proportione & Situ«).75 

Morphologie: Korrelation und Ganzheit
Mit der Begründung der Morphologie am Ende des 
18. Jahrhunderts sind es nicht mehr die einzelnen, 
isolierten Merkmale, die für die Klassifikation aus-
schlaggebend sind, sondern vielmehr die Kombi-
nation der Merkmale. Ein Organismus wird als ein 
besonderes Gefüge von Merkmalen konzipiert. Nach 
Goethe erfolgt die Bildung von Typen durch eine ide-
engeleitete Analyse der Merkmalskomposition der 
Organismen »Die Idee muß über dem Ganzen walten 
und auf eine genetische Weise das allgemeine Bild 
abziehen«76 (↑Typus). 

Weil sich die Merkmale in ihrer Konstanz und 
damit in ihrem klassifikatorischen Wert unterschei-
den, wird auf die Notwendigkeit der Gewichtung 
der Merkmale für klassifikatorische Zwecke verwie-
sen. Den nur relativen Wert eines Merkmals für die 
Taxonomie betont der Botaniker A.J. de Jussieu zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts.77 Die Emanzipation der 
Taxonomie als eigenständige Teildisziplin der Bio-
logie hängt zu einem nicht unerheblichen Teil an der 
Einsicht, dass der taxonomisch-diagnostische Wert 
eines Merkmals nicht immer parallel zu seinem phy-
siologischen Wert verlaufen muss.
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Merkmale von Taxa
Neben Individuen werden in der Biologie 
häufig auch Arten oder höheren taxono-
mischen Einheiten Merkmale zugeschrie-
ben. In taxonomischen Tabellen und Be-
stimmungsschlüsseln erscheint seit Mitte 
des 17. Jahrhunderts der lateinische Aus-
druck für Artmerkmale (Morison 1669: 
»nota specifica«78; Linné 1764: »nota 
speciei«79). Im Englischen erscheint der 
analog geformte Terminus in der Überset-
zung eines Texts von Linné in der Mitte 
des 18. Jahrhunderts (»specific charac-
ters«).80 Eine explizite Definition des Be-
griffs gibt W. Withering 1776: »Specific-
Character. One or more circumstances of 
a plant sufficient to distinguish it from 
every other plant of the same genus. The 
specific characters are generally taken 
from the leaves or stem; sometimes from 
the flowers; but seldom from the roots«.81 
Der deutsche Ausdruck ›Artmerkma-
le‹ erscheint Ende des 18. Jahrhundert 
(Kugelann & Illiger 1798: »Artmerk-
male«: »Unterscheidungs-Merkmale der 
Art«82) und ist seit Beginn des 19. Jahr-
hunderts v.a. in der Etnomologie viel in 
Gebrauch.83 Parallel dazu erscheint die 
Bezeichnung Artkennzeichen (Anonymus 
1798: Gattungs-und Artkennzeichen«84; 
Creutzer 1799: »Grösse und Farbe sind bey Insekten 
sehr veränderlich, und geben nur selten sichere Art-
kennzeichen ab«85); bereits im frühen 19. Jahrhun-
dert ist dies ein viel benutzter Terminus86.

Das mit diesem Wort Gemeinte ist allerdings 
nicht eindeutig: Artmerkmale können einerseits die 
für eine Art typischen Merkmale eines Individuums 
sein; sie können andererseits aber auch tatsächlich 
Merkmale nicht eines Individuums, sondern der 
Art bezeichnen, z.B. das phylogenetische Alter, das 
Verbreitungsgebiet oder die Individuendichte in ei-
nem Areal. Auch die Variabilität innerhalb einer Art 
stellt nicht ein Merkmal eines einzelnen Organismus 
dar, sondern der Art insgesamt.87 Verbreiteter ist die 
erste Bedeutung, der zufolge Artmerkmale die taxo-
nomisch relevanten Eigenschaften von Individuen 
bilden, also diejenigen Eigenschaften, die dessen Zu-
gehörigkeit zu einem Taxon bestimmen (Mayr 1963: 
»species characters«: »any attribute of a species that 
differentiates it from other species (and is therefore 
›diagnostic‹) and that is reasonable constant (inva-
riable)«).88 

Genetik im 19. Jh.
Der biologische Begriff des Merkmals verbreitet 
sich besonders in der Genetik seit den Versuchen 
G. Mendels in der Mitte des 19. Jahrhunderts. Die 
methodischen Vorteile der Erbsen für seine Züch-
tungsexperimente sieht Mendel u.a. darin, dass die-
se »constante, leicht und sicher zu unterscheidende 
Merkmale« besitzen.89 Diese bestehen z.B. in der 
Gestalt und Färbung der Samen. Je nach Ausgang 
seiner Kreuzungsversuche unterscheidet Mendel 
dominante (»dominirende«) und rezessive (»reces-
sive«) Merkmale (↑Gen). Entscheidend für die Eta-
blierung des Merkmalsbegriffs bei Mendel ist es, 
dass die von ihm ausgewählten Eigenschaften sich 
nicht vermischen und über die Generationen erhal-
ten bleiben, auch wenn sie in den Organismen einer 
Generation nicht manifest sind (↑Genotyp/Phäno-
typ). Im Anschluss an Mendel und die taxonomische 
Tradition werden unter einem Merkmal in erster 
Linie morphologische Eigenschaften eines Organis-
mus verstanden. Später werden auch physiologische 
Prozesse oder Verhaltensweisen als Merkmale ange-
sehen.

Abb. 138. Arten von taxonomischen Merkmalen; in späteren Darstellungen 
erweitert Mayr diese Liste um molekulare Merkmale (aus Immunologie, 
Elektrophorese, Aminosäuresequenzen, DNA-Hybridisierungen, Nukleo-
tid-Sequenzen, u.a.) (aus Mayr, E., Linsley, E.G. & Usinger, R.L. (1953). 
Methods and Priqnciples of Systematic Zoology: 108; vgl. Mayr, E. & Ash-
lock, P.D. (1969/91). Principles of Systematic Zoology: 162).
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Als das entscheidende Kriterium für die Abgren-
zung von Merkmalen in der Genetik wird ihre un-
abhängig voneinander erfolgende Variation bei der 
Vererbung angesehen. H. de Vries spricht auf dieser 
Grundlage im Jahr 1900 von Elementarcharakteren, 
die als getrennte Einheiten materiell in den von ihm 
so genannten Pangenen verkörpert sind: »Jedem Ein-
zelcharakter entspricht eine besondere Form stoffli-
cher Träger«90 (↑Gen). Jedes Pangen verursacht nach 
de Vries die Ausbildung eines Merkmals, das damit 
auch unabhängig von den anderen variieren kann. W. 
Bateson verwendet in diesem Zusammenhang wenig 

später den Ausdruck Merkmalseinheit (»unit-cha-
racter«) für ein Allel (↑Gen), das durch andere ersetzt 
werden kann (»capable of independently displacing 
or being displaced by one or more alternative charac-
ters taken singly«).91

Evolutionstheorie
Auch in C. Darwins Evolutionstheorie spielt der Be-
griff des Merkmals (»character«; seltener »trait«92) 
eine prominente Rolle. Nach Darwin sind es Merk-
male, die sich im Laufe der Evolution verändern 
und ausbreiten. Die analytische Zerlegung der Or-

6. Formen sind nicht nur statisch.
Nicht allein statische Raumgefüge können als Formen 
gelten, auch die dynamische Veränderung von räumlichen 
Konfigurationen kann als Form gelten. Zeitgestalten, wie 
Entwicklungsprozesse oder Verhaltensweisen, können als 
Formen verstanden werden.

7. Formen sind Systemeigenschaften.
Formen ergeben sich aus der Interaktion vieler Kompo-
nenten innerhalb eines Organismus. Sie lassen sich meist 
nicht nur einer Einflussgröße zuschreiben. In ihrer Verän-
derung unterliegen sie daher komplexen Einschränkungen 
(»constraints«) und können oft nicht einfach als »Anpas-
sung« für eine spezifische Funktion gedeutet werden.

8. Formen bilden kein System.
Die Veränderung der Formen in der Evolution erfolgt 
häufig kontinuierlich und folgt keinem starren Schema 
und keiner intrinsischen Ordnung (analog zum Perioden-
system der chemischen Elemente). Auch besteht nur eine 
grobe Korrelation zwischen der Lebensweise und Form 
von Lebewesen.

9. Formen werden beschrieben.
Formen sind kontinuierlich variierende, analoge Struktu-
ren, die aus keiner allgemeinen Theorie deduziert werden 
können. Sie werden in der Biologie in erster Linie be-
schrieben und rücken selten an die Stelle einer (ultimaten) 
Erklärung. Die kaum überschaubare Vielfalt organischer 
Formen bedingt die ausgeprägte deskriptive Tradition der 
Biologie.

10. Formen sind Explananda.
Als deskriptive, meist nicht selbst erklärende Elemente 
sind Formen selbst erklärungsbedürftig. Sie können in 
verschiedenen zeitlichen und sachlichen Dimensionen er-
klärt werden: entweder proximat (1) als Mittel im Dienste 
bestimmter physiologischer Funktionen oder (2) als Er-
gebnis von entwicklungsbiologischen Prozessen oder ul-
timat (3) als Anpassungen, die in der Vergangenheit selek-
tiert wurden, oder (4) constraints, die sich als Konsequenz 
eines Bauplans ergeben.

1. Formen sind Typen.
Formen sind charakteristische Eigenschaften eines Indi-
viduums, die dieses als Vertreter einer bestimmten taxo-
nomischen Gruppe ausweisen. Unter der Beschreibung 
als Formen werden Individuen also meist typisiert. Die 
Formprädikate selbst sind daher typisierende Eigenschaf-
ten, die mehreren Individuen gemeinsam zukommen.

2. Formen sind bloße Mittel.
Formen sind Mittel zur Realisierung biologischer Funk-
tionen. Sie sind in einen teleologischen Kontext einge-
bunden und spielen eine primär dienende Rolle. Der die 
Gestalt und Abläufe von Organismen wesentlich prägende 
Mechanismus, die Natürliche Selektion, ist auf eine Stei-
gerung der Effizienz der Funktionen gerichtet; demgegen-
über stellen die Formen bloßes Material dar.

3. Formen sind biologische Variable.
Im Laufe der Evolution des Lebens wandeln sich die For-
men beständig. Für den Einsatz zu bestimmten Funktionen 
werden die Formen verändert, im Dienste der Funktionen 
werden sie an ihre Rolle »angepasst«.

4. Formen sind vielfältig.
Formen unterliegen in der Biologie keiner hierarchischen 
Ordnung ausgehend von bestimmten »Grundformen« – 
analog zu den seit Beginn des Lebens konstanten »Grund-
funktionen« wie Ernährung, Wachstum und Fortpflan-
zung. Es besteht vielmehr eine offene Mannigfaltigkeit 
eines in der Evolution sich immer weiter bereichernden 
Inventars an Formen. Der Grund für die Vielfalt der or-
ganischen Formen ist die weitgehende Blindheit der Se-
lektion für Formen: Selektiert werden nicht Formen als 
solche, sondern die mit den Formen verbundenen Effekte, 
die unmittelbar einen Selektionswert aufweisen.

5. Formen sind Akzidenzen.
Die Form eines Individuums kann sich im Laufe seines 
Lebens grundlegend wandeln (in einer Metamorphose). 
Die spezifische Form zu einem Zeitpunkt definiert also 
nicht die Identität eines Individuums. Kriterium für die 
diachrone Identität eines Individuums ist nicht die Konti-
nuität einer Form, sondern eines Funktionsgefüges.

Tab. 75. Merkmale von Formen in der Biologie.
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ganismen einer Art in variable Merkmale ermöglicht 
es Darwin, die Organismen und die Arten nicht als 
ganzheitliche und konstante »Essenzen«, sondern 
als veränderbare Komposita zu konzipieren (↑Evo-
lution): Die gegeneinander separierten Merkmale 
können jeweils für sich einer Anpassung unterwor-
fen werden. Auf genetischer Ebene spiegelt sich Dar-
wins analytische (oder »atomistische«) Strategie in 
der Annahme von genetischen Elementen, den »gem-
mules« (↑Gen).

Gerade für zentrale Elemente seiner Theorie und 
Argumentation ist der Begriff des Merkmals von 
großer Bedeutung: Darwins Prinzip der Merkmals-
verschiebung (»divergence of character«93) postuliert 
eine zunehmende morphologische Differenzierung 
von Organismen nahe verwandter Arten, weil auf 
diese Weise die Konkurrenz unter ihnen vermindert 
wird (↑Phylogenese).

Den größten Wert für die Klassifikation haben für 
Darwin diejenigen Merkmale, die nicht mit der be-
sonderen Lebensweise des Organismus verbunden 
sind, sondern eher innere Organe betreffen (»the less 
any part of the organisation is concerned with special 
habits, the more important it becomes for classifi-
cation«94). Weil gerade die früh in der Entwicklung 
erscheinenden embryonalen Merkmale wenig durch 
Anpassungen an die Lebensweise des ausgewachse-
nen Organismus überformt sind, kommt ihnen nach 
Darwin ein besonderer Wert für die (auf die Rekonst-
ruktion der Stammesgeschichte zielende) Klassifika-
tion zu.95 Gleiches gilt nach Darwin für funktionslose 
rudimentäre Organe, die vom Einfluss der Selektion 
isoliert sind.96

Merkmalsanalyse als Dekomponierung
Die häufige Verwendung des Merkmalsbegriffs in 
der Genetik (seit Mendel) und in der Evolutionsthe-
orie (seit Darwin) weist darauf hin, dass für diese 
beiden Disziplinen die Zerlegung des Organismus 
in einzelne Komponenten von entscheidender Be-
deutung ist. Es macht den Kern des Ansatzes von 
Genetik und Evolutionstheorie aus, dass sie die Or-
ganismen konzeptionell in Merkmale zergliedern 
und deren unabhängige Variation untersuchen. Der 
Biologiehistoriker Rádl spricht 1913 von »Darwins 
Auflösung des Organismus in Eigenschaften«.97 Der 
Organismus wird nicht in erster Linie in seiner Ein-
heit thematisiert (wie in der klassischen Morpholo-
gie und Physiologie), sondern – in den Worten J. 
Schaxels – geradezu zu einem Eigenschaftsaggre-
gat, in dem je nach Fragestellung mal das eine und 
mal das andere Merkmal isoliert untersucht wird.98 
Der Organismus wird aus Sicht des Darwinismus zu 

einem »Flickwerk immer nur relativer Anpassun-
gen«.99

Bereits im 19. Jahrhundert erscheint die Legitimität 
dieses Ansatzes solchen Physiologen und Morpholo-
gen, die die Einheit des Organismus betonen, zwei-
felhaft. So kritisiert E. Montgomery in den 1880er 
Jahren die in der Physiologe betriebene analytische 
Dekomponierung der ganzheitlichen Geschlossen-
heit eines Organismus nach dem Prinzip der Aggre-
gation (»principle of Aggregation«) mit dem Verweis 
auf die Einheit des organischen Individuums (»the 
unity of the organic individual«) (↑Ganzheit).100

Individuen als »Semaphoronten«
Große Bedeutung kommt dem Begriff des Merkmals 
auch in der modernen Systematik und Taxonomie zu. 
Individuen werden taxonomisch als Merkmalsträger 
oder mit W. Hennig als Semaphoronten aufgefasst. 
Nach Hennig sind die Semaphoronten »Individuen 
in einer bestimmten, sehr kleinen Zeitspanne ihres 
Lebenslaufes«, und sie bilden die »Elemente der 
Systematik«.101 Die Merkmale stellen für Hennig 
solche Eigenschaften eines Semaphoronten dar, 
durch die er sich von anderen Semaphoronten unter-
scheidet.102 Ein Organismus, der eine Metamorphose 
durchmacht, verkörpert im Laufe seines Lebens also 
verschiedene Semaphoronten. Hennig verfügt über 
einen relationalen Merkmalsbegriff, insofern aus-
drücklich nur die unterscheidenden Eigenschaften 
als Merkmale verstanden werden.103 1960 definiert 
er: »Wir bezeichnen […] diejenigen Eigenschaften, 
durch die sich ein Semaphoront oder eine Gruppe von 
solchen von anderen Semaphoronten unterscheidet, 
als Merkmale und bleiben uns bewußt, daß mit die-
ser Bezeichnung niemals nur morphologische Eigen-
schaften im engeren Sinne, sondern stets solche der 
vierdimensionalen Gesamtgestalt gemeint sind«.104 
Die »Gesamtgestalt« eines Organismus im Laufe 
seines Lebens, also die »Gesamtheit seiner physio-
logischen, morphologischen und psychologischen 
(ethologischen) Eigenschaften«, nennt Hennig seine 
Holomorphe.105 Eine biologische Taxonomie, die das 
System der Organismen allein auf ihrer Merkmals-
ähnlichkeit aufbaut, ist die Phänetik (↑Systematik).

Ausgehend vom biologischen Speziesbegriff, dem 
zufolge Arten als Fortpflanzungsgemeinschaften de-
finiert sind, bilden die morphologischen Merkmale 
nicht die Kriterien der Artzugehörigkeit, sondern 
stellen lediglich Indizien dafür dar.106 Nach Hennig 
sind sie »nicht selbst Bestandteil der Definition [...], 
sondern Hilfsmittel, die benutzt werden, um die hin-
ter ihnen stehenden genetischen Kriterien zu erfas-
sen«107.
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Ontologie von Merkmalen
Nicht einheitlich ist die Verwendung des Merkmals-
begriffs in ontologischer Hinsicht.108 Merkmale kön-
nen verstanden werden als materielle Teile eines Or-
ganismus (»Peters blaue Augen«), als Größen oder 
Variablen (»Peters Augenfarbe ist blau«) oder als Ei-
genschaften (»Peter ist blauäugig«). Alle drei Arten 
der Verwendung bestehen in der Biologie nebenei-
nander. Werden Merkmale als Variablen angesehen, 
dann wird häufig eine Unterscheidung zwischen 
dem Merkmal (»character«) als der Variablen (oder 
der Größe) und dem Merkmalszustand (»character 
state«109) als dem Wert der Variablen getroffen: Ein 
Merkmalszustand des Merkmals ›Augenfarbe‹ als 
Variable ist z.B. der Wert ›blau‹. Nach klassischer 
Lehre bildet ein Merkmal in dieser Unterscheidung 
das fundamentum divisionis der Gruppierung; es ist 
nicht selbst eine Eigenschaft, sondern eine Klasse 
von Eigenschaften.110

Merkmale werden gelegentlich nicht nur auf un-
mittelbar mit einem Individuum zusammenhängende 
Entitäten, sondern auch auf Eigenschaften oder Din-
ge bezogen, die außerhalb eines Organismus liegen, 
aber mit diesem intrinsisch verbunden gedacht sind, 
z.B. ökologische Größen wie Nahrung, Habitat, Para-
siten und Wirte (vgl. Abb. 138).111 Diese Eigenschaf-
ten fallen unter die weite Definition des Merkmals-
begriffs, die E. May gibt: »A taxonomic character is 
any attribute by which a member of a taxon differs or 
may differ from a member of another taxon«.112 Nicht 
jede Eigenschaft eines Organismus ist danach aber 
ein taxonomisches Merkmal (»character«), weil auch 
Organismen der gleichen Population oder Art ver-
schiedene Eigenschaften aufweisen können. Merk-
male sind nur solche Eigenschaften, die den Angehö-
rigen eines anderen Taxons nicht zukommen.

Auch wenn ein Teil mehrere Merkmale tragen 
kann, besteht doch in der Praxis der Dekomponierung 
von Organismen eine häufige Korrelation zwischen 
der Anzahl unterschiedlicher Merkmale mit der An-
zahl der Teile. Die Anzahl der Arten von Teilen ist 
weiter mit der Anzahl von Funktionstypen in einem 
Organismus korreliert. Ein Grund hierfür liegt darin, 
dass viele Funktionen spezialisierte Organe voraus-
setzen und außerdem parallel ablaufen können (z.B. 
Verdauung und Lokomotion); eine Selektion für die 
Effizienz der Funktionen bedingt daher eine morpho-
logische Kompartimentierung der Organismen.113 In 
komplexen Organismen mit vielen unterschiedlichen 
Funktionen können daher viele Teile differenziert 
und viele Merkmale angegeben werden. 

E. Sober argumentiert 1981 dafür, die evolutionär 
relevanten Merkmale über ihre kausale Wirksamkeit 

(»causal efficacy«114) in Selektionsprozessen zu de-
finieren: Verschiedene Merkmale liegen vor, wenn 
Eigenschaften von Organismen einen unterschiedli-
chen Wert für die Selektion haben: »if, within some 
environment, there is selection for P but not selec-
tion for Q, then P and Q are different properties«.115 
Weil in der Evolutionstheorie Verallgemeinerungen 
und Quantifizierungen über abstrakte Eigenschaften 
erfolgen, z.B. über das Konzept der Merkmalsfitness 
(↑Anpassung), enthält die Evolutionstheorie nach 
Sober die ontologische Verpflichtung, auch abstrak-
te Gegenstände wie Merkmale als real anzusehen. 
Gerade der Fortschritt der Evolutionstheorie wird in 
der Sicht Sobers dazu führen, den selektiven Wert 
von Merkmalen in bestimmten Umwelten zu spezi-
fizieren und diesen damit einen von den Individuen 
unabhängigen ontologischen Status zuzusprechen: 
»it is part of the point of evolution theory to codify 
generalizations about what kinds of properties will 
be selectively advantageous in what kind of environ-
ment«.116

Definitionsvorschläge – und Probleme
Eine einfache Bestimmung eines biologischen Merk-
mals ausgehend von dem deutschen Wort gibt F.C. 
Werner 1970: Ein »Merk-Mal« ist danach »ein Mal 
oder Zeichen, das man 1. bemerkt, 2. sich merkt und 
auf das man 3. auch andere aufmerksam macht, mit 
anderen Worten eine Einheit, die man beobachtet, 
festlegt und mitteilt«.117 Werner erläutert weiter: »das 
Merkmal ist eine gesondert erfaßbare, abgrenzbare 
Eigentümlichkeit oder Eigenschaft, die ihren Träger 
kennzeichnet, die ihn zu beschreiben erlaubt. Ein Ge-
bilde beschreiben heißt, seine Merkmale aufzählen. 
Durch Merkmale sind nicht nur konkrete Objekte, 
sondern auch zusammenfassende Gruppen solcher 
Objekte gekennzeichnet, so vor allem die Sippen 
der Pflanzen und Tiere«.118 Werner folgt auch für die 
Biologie der alten Lehre der Logik, der zufolge mit 
dem Aufstieg zu umfassenderen Begriffen die An-
zahl der Merkmale der bezeichneten Gegenstände 
kleiner wird, also: »je umfangreicher der abstrahierte 
Begriff, um so weniger Merkmale sind den darin ent-
haltenen engeren Begriffen gemeinsam, um so ärmer 
ist der Inhalt des Begriffs«.119 In der Reihe ›einzelne 
konkrete Rose‹, ›bestimmte Rosenart‹, ›Ordnung der 
Rosengewächse‹ und ›Blütenpflanzen‹ nimmt also 
die Anzahl der Merkmale ab.

Andere Definitionen zielen mehr auf die Variation 
von Merkmalen, so z.B. diejenige von R.A. Pimen-
tal und R. Riggins, die 1987 ein Merkmal als eine 
Eigenschaft von Organismen definieren, die mehrere 
einander ausschließende Werte annehmen kann: »A 
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character is a feature of organisms that can be evalua-
ted as a variable with two or more mutually exclusive 
and ordered states«.120

Methodisch unzulänglich bleibt eine allein auf 
Beobachtungen bezogene Identifikation von Merk-
malen; anzustreben wäre vielmehr eine theoriegelei-
tete Merkmalsausgliederung. Eine solche allgemeine 
Theorie und damit eine eindeutige Methodologie zur 
Bestimmung von Merkmalen gibt es jedoch nicht. Es 
hat sich kein durchgehendes Prinzip der Merkmal-
sidentifikation etablieren können. In verschiedenen 
Kontexten finden vielmehr unterschiedliche Prinzi-
pien Anwendung.121 Zwei der wenigen allgemeinen 
Regeln zur Bestimmung eines Merkmals lauten, dass 
ein Merkmal für ein Taxon (z.B. eine Art) kennzeich-
nend und im Vergleich von verschiedenen Taxa mög-
lichst unabhängig von anderen Merkmalen sein sollte 
(»Separabilität«): Ein Merkmal muss eine abgrenz-
bare Einheit sein, die von anderen Einheiten unter-
scheidbar ist und unabhängig von diesen variiert 
(»single character [...] is anything that can be con-
sidered as a variable independent of any other thing 
considered at the same time«122). Das Vorhandensein 
von Krallen an den Zehen eines Säugetiers, nicht 
aber jede einzelne Kralle gilt daher z.B. als ein Merk-
mal.123 Unterschieden wird in diesem Zusammenhang 
zwischen logisch und empirisch miteinander korre-
lierten Merkmalen124: Logisch korreliert sind solche 
Merkmale, die nicht voneinander getrennt werden 
können oder in der Natur zumindest nicht getrennt 
vorkommen, z.B. die rote Farbe des Blutes und das 
Vorhandensein von Hämoglobin im Blut bei Säuge-
tieren. Empirisch korreliert sind dagegen nur solche 
Merkmale, die meist zusammen erscheinen. Manche 
Autoren gehen soweit, alle Merkmale, die empirisch 
perfekt miteinander korrelieren, als ein Merkmal zu-
sammenzufassen.125 Allerdings könnten auf dieser 
Grundlage alle Unterschiede, die Vögel von Säuge-
tieren unterscheiden, als nur ein Merkmal beschrie-
ben werden.126 Sinnvoller, wenn auch noch nicht sehr 
präzise, erscheint es dagegen, eine solche Folge von 
Eigenschaften, die einem einzigen ontogenetischen 
Entwicklungsweg zugeschrieben werden 
kann, als ein Merkmal zu betrachten.127

Weil die unabhängige Variation als ent-
scheidendes Kriterium für die Bestimmung 
eines Merkmals herangezogen wird, gilt 
meist nur das als ein Merkmal, was einer Va-
riation unterliegt. In vielen Kontexten erfolgt 
die Bestimmung von Merkmalen aber auch 
ausgehend von dem sie umfassenden Sys-
tem. Ein Merkmal wird also aus dem Gefüge 
eines organischen Gesamtsystems ausgeglie-

dert; dieses besitzt daher gegenüber dem Merkmal 
das »ontologische Primat« (Wagner & Laubichler 
2000).128

G.P. Wagner schlägt 2001 einen auf biologischen 
Prozessen aufbauenden Merkmalsbegriff vor. Ein 
biologisches Merkmal ist für Wagner ein Teil eines 
Organismus, der über »kausale Kohärenz« verfügt 
und eine kausale Rolle in einem biologischen Prozess 
spielt, so dass er eine definierte Identität aufweist (»A 
biological character can be thought o fas a part of 
an organism that exhibits causal coherence to have 
a well-defined identity and that plays a (causal) role 
in some biological process«).129 Als natürliche Sorte 
(»natural kind«) kann ein Merkmal nach Wagner (im 
Anschluss an Quine130) in einem dreistufigen Verfah-
ren identifiziert werden: (1) der Auswahl einer Klas-
se von Prozessen, (2) der Identifikation einer stabilen 
Klasse von Dispositionseigenschaften der Entitäten 
dieser Prozesse und (3) der Formulierung eines Mo-
dells, das die Stabilität der Klasse von Dispositions-
eigenschaften erklärt. Zu einem Merkmal wird eine 
Eigenschaft demzufolge, wenn es aufgrund eines 
kausalen homöostatischen Mechanismus stabilisiert 
wird; ein Merkmal ist damit ein homöostatisches Ei-
genschaftscluster (Boyd 1988: »homeostatic proper-
ty cluster«)131 (↑Art). Der Vielfalt der biologischen 
Prozesstypen entsprechend lassen sich verschiedene 
Merkmalstypen unterscheiden. Nach einer basalen, 
an den biologischen Teildisziplinen orientierten Ein-
teilung lassen sich die Merkmalstypen der Physiolo-
gie, Entwicklungsbiologie, Vererbung und Evoluti-
onstheorie unterscheiden (vgl. Tab. 76).

Ein besonderer Begriff des Merkmals ausgehend 
von einer Theorie entwickelt sich im Rahmen der 
kladistischen ↑Systematik. Ein Merkmal wird hier 
bestimmt als eine Synapomorphie, also als eine Inno-
vation einer monophyletischen Gruppe, die diese als 
ein Taxon definiert. Merkmale können damit nicht 
einfach beobachtet werden, sondern stellen selbst 
eine Theorie dar: »A character is thus a theory, a the-
ory that two attributes which appear different in some 
way are nonetheless the same (or homologous). As 

Art der Einheit

Struktureinheit Funktionseinheit

Gegen-
stand

Individuum Entwicklunbsbiologie
(Entwicklungseinheit)

Physiologie
(Funktionseinheit)

Population Genetik
(Vererbungseinheit)

Evolutionsbiologie
(Seletionseinheit)

Tab. 76. Kreuzklassifikation von vier biologischen Subdisziplinen, in 
denen Merkmale über einen Prozess als Einheiten bestimmt werden. Die 
Klassifikationen müssen nicht eindeutig aufeinander abbildbar sein.
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such, a character is not empirically observable«132. 
Von anderen Systematikern wird aber weiterhin da-
ran festgehalten, dass Merkmale direkt beobachtet 
werden können.133 

Von einigen Biologen werden bevorzugt quan-
titative Daten, die die Variation von Merkmalen 
beschreiben, für eine Klassifikation verwendet – 
traditionell besteht aber auf der anderen Seite eine 
Skepsis seitens der Systematiker, und insbesondere 
der kladistischen Systematiker, gegenüber quantita-
tiven Merkmalen. Diese Skepsis beruht u.a. darauf, 
dass sich auf der Grundlage quantitativer Daten nicht 
einfach ein Stammbaum entwickeln lässt und dass 
sie außerdem als wenig verlässliche Indikatoren von 
Verzweigungspunkten des Stammbaums gelten.134 
Insgesamt ist der Merkmalsbegriff weit davon ent-
fernt, einheitlich und konsistent in der Biologie ver-
wendet zu werden. Gerade quantitativ variierende 
Merkmale werden von verschiedenen Systematikern 
höchst unterschiedlich gewertet und in unterschiedli-
cher Weise zu Merkmalen zusammengefasst.135

Zeitgestalt
Der Formbegriff muss nicht auf das statische Verhält-
nis von Gegenständen zueinander beschränkt werden. 
Möglich ist es auch, das Muster der Dynamik in der 
Veränderung eines Gegenstandes als seine Form – 
oder als einen Aspekt seiner Form – anzusehen. Seit 
Ende des 19. Jahrhunderts wird für solche dynami-
schen Formen der Ausdruck ›Zeitgestalt‹ verwendet 
(unabhängig davon steht das Wort ›Zeitgestalt‹ in der 
älteren Bedeutung zur Bezeichnung der Form einer 
Kultur zu einer Zeit136). E. Mach spricht 1886 von 
der »Zeitgestalt« einer Melodie und setzt diese in Ge-
gensatz zu einer »Raumgestalt«.137 Im Rahmen der 
Gestaltpsychologie gebraucht H. Münsterberg 1900 
den Ausdruck ›Zeitgestalt‹ in der Psychologie und 
bezeichnet damit die »zeitliche Gestaltqualität« von 
Gegenständen wie Melodien, die nicht in kleinere 
Einheiten zerlegt werden können, ohne ihre Eigenart 
zu verlieren.138 In diesem Sinne erkennt Plessner in 
einem Ding, das sich in einem Prozess als identisches 
erhält, eine »dynamische Form«.139 

Verbreitet hat sich das Konzept einer dynamischen 
Form v.a. in der Ethologie. J. von Uexküll spricht seit 
den 1920er Jahren von einem Ganzen als einer »Zeit-
gestalt«, insofern die Teile »zeitlich nacheinander 
geordnet sind«.140 A. Portmann und I. Eibl-Eibesfeldt 
übernehmen diesen Ausdruck. Bei Portmann heißt es 
1952: »Jede Lebensform ist vor uns als eine Gestalt, 
die nicht nur im Raume, sondern auch in der Zeit 
ihre artgemäße Entfaltung erfährt. Lebendige Wesen 

sind in gewissem Sinne geformte Zeit, wie Melodi-
en; das Leben äußert sich auch in Zeitgestalten«.141 
Beispiele für die Zeitgestalt der Lebewesen sind für 
Portmann die Phänomene der Metamorphose und des 
Vogelzugs. Eibl-Eibesfeldt beginnt seine Einführung 
in die Vergleichende Verhaltensforschung mit einer 
Definition von Verhalten als Zeitgestalt: »Verhaltens-
weisen sind Zeitgestalten. Jede Verhaltensforschung 
hat es also mit Ablaufsformen zu tun, die zum Unter-
schied von den körperlichen Merkmalen nicht immer 
sichtbar sind«.142 Es ließe sich im Anschluss daran 
geradezu von einer Verhaltens- oder Ethomorpholo-
gie sprechen.

Phänon
Organismen gleichen oder sehr ähnlichen Aussehens 
können zu einem Phänon (engl. »phenon«) zusam-
mengefasst werden. Die Bezeichnung geht auf W.H. 
Camp und C.L. Gilly zurück, die sie in einer etwas 
spezielleren Bedeutung 1943 einführen (»a species 
which is phenotypically homogeneous and whose 
individuals are sexually reproductive, but which is 
composed of intersterile segments«).143 Arten und 
selbst Populationen können aus zahlreichen Phäna 
zusammengesetzt sein. So bilden die Männchen und 
Weibchen bei Arten mit einem Sexualdimorphismus 
zwei verschiedene Phäna. Auch ein Individuum kann 
in seinem Leben verschiedenen Phäna angehören 
(z.B. in Form von Altersstadien, sozial induzierten 
Variationen oder durch ↑Metamorphose).144 Das 
Konzept des Phänons ist verwandt mit Hennigs Be-
griff des Semaphoronten (s.o.).

Eine andere Bedeutung geben P.H.A. Sneath und 
R.R. Sokal 1960 dem Wort ›Phänon‹. Sie verstehen 
darunter alle Ähnlichkeitsgruppen von Organismen, 
die im Rahmen der numerischen Taxonomie (↑Sys-
tematik) errichtet werden, unabhängig von ihrem 
taxonomischen Rang und der inneren Homogenität 
(↑Systematik: Abb. 506).145
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Fortpflanzung
Das Wort ›Fortpflanzung‹ ist abgeleitet aus der Zu-
sammensetzung des Adverbs ›fort‹ »vorwärts, wei-
ter« und dem Verb ›pflanzen‹, das auf das lateinische 
›planta‹ für »Setzling, Fußsohle« zurückgeht und auf 
das Festtreten des Setzlings mit dem Fuß verweist 
(↑Pflanze). Im 16. Jahrhundert wird ›Fortpflanzung‹ 
nicht allein in einem auf biologische Gegenstände 
bezogenen Sinn gebraucht, sondern auch auf Er-
scheinungen der Vermehrung und Ausbreitung kon-
kreter oder abstrakter Gegenstände bezogen, z.B. auf 
die Ausbreitung der christlichen Lehre.1 Seit dem 
frühen 17. Jahrhundert setzt sich aber allmählich die 
biologische Bedeutung durch (1611: »fortpflantzung 
der generation«2; »corporalische Fortpflantzung«3; 
von Butschky 1659: »die Fortpflanzung seines Ge-
schlechtes eine allen Thieren gemeine Begierde«4). 
Auch im biologischen Kontext ist der Ausdruck aller-
dings mehrdeutig, weil er nicht nur für die Vermeh-
rung von Organismen, sondern – bereits seit Ende 
des 18. Jahrhunderts – auch für die Ausbreitung der 
Erregung entlang der Nerven verwendet wird (Reil 
1796: »Fortpflanzung der Reize«5).

Der alte terminus technicus für die Fortpflanzung 
ist das lateinische generatio. Es wird im klassischen 
Latein z.B. von Plinius6 in Bezug auf die Fortpflan-
zung der Tiere verwendet und verbreitet sich später 
als Fachbegriff (s.u.: ›Generation‹). So wird die aris-
totelische Schrift, die die Fortpflanzungsweisen der 
Tiere zum Thema hat, zusammen mit anderen zoolo-
gischen Schriften des Aristoteles zunächst im frühen 
13. Jahrhundert von Michael Scotus aus dem Ara-
bischen und um 1260 von Wilhelm von Moerbeke 
aus dem Griechischen übersetzt, und zwar unter dem 
Titel ›De generatione animalium‹ (der Titel lautet auf 
Griechisch ›περὶ ζῴων γενέσεως‹). Wichtige neuzeit-
liche Werke zur Fortpflanzung und v.a. zur Entwick-
lung der Organismen übernehmen diesen Titel (z.B. 
W. Harvey Mitte des 17. und C.F. Wolff Mitte des 
18. Jahrhunderts).7 Die sich zuerst dafür etablieren-
de deutsche Übersetzung lautet Zeugung.8 Auch ist 
– v.a. in englischen Werken – von Propagation9 (von 

lat. ›propagatio‹) oder später von Reproduktion (s.u.) 
die Rede. Das lateinische ›generatio‹ wird auch di-
rekt ins Deutsche entlehnt.10 Seit der zweiten Hälfte 
des 18. Jahrhunderts verbreitet sich die heute domi-
nierende Bezeichnung ›Fortpflanzung‹.11

Bildliche Darstellungen des Fortpflanzungsakts 
beim Menschen finden sich bereits in altsteinzeitli-
chen Höhlenmalereien, wenn auch sehr selten (↑Ge-
schlecht: Abb. 196). Abbildungen der geschlechtli-
chen Vereinigung bei Tieren, v.a. Säugetieren, finden 
sich im Alten Ägypten. Die Jahreszeitendarstellun-
gen der sogenannten »Weltenkammer« des Niuserre 
zu Abisur (nahe Memphis) aus der fünften Dynastie 
(ca. 2425 v. Chr.) enthalten Bilder sowohl von der 
Kopulation als auch der Geburt von Antilopen, Raub-
tieren und anderen Tieren (vgl. Abb. 139; 140).12

Antike: Wesensmerkmal der Lebewesen
Die Fortpflanzung gilt seit alters her neben der Er-
nährung als eines der Charakteristika der Lebewesen. 

Die Fortpflanzung ist die Hervorbringung eines Orga-
nismus durch einen oder mehrere andere (die Eltern), 
die entweder durch Spaltung eines Elternorganismus in 
gleich große Teile oder Abspaltung eines Teils erfolgt. 
Der neu gebildete Organismus ist nach seiner Entste-
hung nicht länger Teil der funktionalen Einheit seines 
Elternorganismus oder seiner Elternorganismen und 
bildet in der Regel auch eine räumlich abgegrenzte phy-
sische Einheit. Er stellt ein funktional geschlossenes, 
selbständiges organisiertes System dar.

Generation (lat.)  597
Fortpflanzung (16. Jh.)  577
Reproduktion (Buffon 1749)  590
Pseudogamie (de Necker 1775)  595
sexuelle Fortpflanzung (Darwin 1794)  594
geschlechtliche Fortpflanzung (Schultz 1823)  593
ungeschlechtliche Fortpflanzung (Thomson 1839)  593
vegetative Fortpflanzung (Coleridge 1848)  594
Parthenogenese (Owen 1849)  595
Arrenotokie (Leuckart 1857)  596
Agamogenesis (Huxley 1857; Newman 1857)  594
Gamogenesis (Huxley 1858)  594
Endogamie (McLennan 1865)  595
Exogamie (McLennan 1865)  595
Amphigonie (Haeckel 1866)  594
Fekundität (Duncan 1866)  596
Fertilität (Duncan 1866)  596
Monogonie (Haeckel 1866)  594
Thelytokie (Siebold 1871)  596
Apogamie (de Bary 1878)  594
Amphimixis (Weismann 1891)  594
Hologamie (Dangeard 1900)  594
Merogamie (Dangeard 1900)  594
Agamogonie (Hartmann 1903)  594
Gamogonie (Hartmann 1903)  594
Apomixis (Winkler 1906)  594
Pseudomixis (Winkler 1908)  595
Somatogamie (Renner 1916)  595
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Replikon (Jacob & Brenner 1963)  592
Mem (Dawkins 1976)  593
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Reproduktor (Griesemer 2000)  592



Fortpflanzung 578

Alle Lebewesen streben nach Zeugung und Fort-
pflanzung, hält Platon fest. Für ihre Fortpflanzung 
würden sie sogar Hunger und den eigenen Tod in 
Kauf nehmen.13 Die Fortpflanzung ermöglicht den 
Lebewesen nach Platon ihre dauernde Erhaltung, ja 
ihre Unsterblichkeit: »Weil eben die Erzeugung das 
Ewige ist und das Unsterbliche, wie es im Sterbli-
chen sein kann«.14

In seiner ›Tierkunde‹ merkt Aristoteles an: »Den 
einen Teil also ihres [d.i. der Lebewesen] Lebens-
inhaltes bilden die Mühen um ihre Nachkommen-
schaft, einen weiteren die um ihre Ernährung. Um 
diese beiden Angeln dreht sich ja nun einmal aller 
Eifer und Leben«.15 Ähnlich heißt es in der Schrift 
›De anima‹: Zeugung und Nahrungsverwertung seien 
die natürlichsten Leistungen für alles Lebende; Ziel 
aller Lebewesen sei es, »ein anderes hervorzubrin-
gen wie sich selbst«.16 Ernährung und Fortpflanzung 
schreibt Aristoteles einem eigenen Teil der Seele zu, 
der Nährseele, die – im Unterschied zu anderen See-
lenvermögen wie der Wahrnehmung und dem Den-
ken – auch den Pflanzen zukommt. Im Anschluss an 
Aristoteles’ Seelenordnungslehre wird die Fortpflan-

zung meist im Zusammenhang mit der Ernährung 
und dem Wachstum diskutiert. Die Fortpflanzung, 
die für Aristoteles darin besteht, »ein anderes, sich 
gleiches Wesen zu erzeugen«, sieht er als einen Vor-
gang, in dem ein Lebewesen sich einem unendlichen 
Prozess eingliedert. In der Fortpflanzung erhält ein 
Lebewesen sich (oder zumindest etwas von sich; 
↑Organisation) in der potenziell unendlichen Kette 
seiner Nachkommen und hat damit am »Ewigen und 
Göttlichen« teil17 – als Streben nach Unsterblichkeit 
in diesem Sinne wird die Fortpflanzung bereits von 
Platon gedeutet (s.o.). Der Organismus bestehe damit 
zwar nicht als »der Zahl nach eines«, d.h. als Indivi-
duum, wohl aber als »der Art nach eines«, d.h. als 
Vertreter eines Typs, fort.18 Bei Aristoteles heißt es 
ausdrücklich, die Eltern liebten ihre Kinder als ihr 
zweites Ich, als »ihr anderes Selbst«.19

Aristoteles unterscheidet verschiedene Formen 
der Fortpflanzung. Neben der für die blutführenden 
Landtiere charakteristischen geschlechtlichen Fort-
pflanzung durch die Paarung der beiden Geschlechter 
kennt er auch eine ungeschlechtliche Fortpflanzung 
und nimmt schließlich auch eine Urzeugung von Or-
ganismen aus anorganischen Stoffen an.20 

Ähnlich wie Aristoteles sieht auch sein Schü-
ler Theophrast die Fortpflanzung als den ultimaten 
Zweck der Lebewesen: die Hervorbringung der Sa-
men gilt ihm als »das erste und wichtigste«21, als 
»Vollendung des Prozesses« des Wachstums22 und 
als »gemeinsames Ziel aller Pflanzen, da ja doch die 
Zeugung des Artgleichen das Ziel ist«23.

Mittelalter
Im Anschluss an Aristoteles wird in der mittelalter-
lichen Naturlehre die Fortpflanzung als der letzte 
Zweck der Lebewesen angesehen. Avicenna führt 
die Fortpflanzung auf eine besondere »zeugende 
Kraft« zurück, die er als den »Endzweck« innerhalb 
des vegetativen Lebens bezeichnet; ihr komme »die 

Priorität der Finalursache zu«24. Die 
Rückführung der Fortpflanzung auf eine 
Fortpflanzungskraft (»virtus generati-
va«) ist in der Philosophie der Scholas-
tik, z.B. bei Albertus Magnus, fest ver-
ankert.25 Für Thomas von Aquin bildet 
diese Kraft allerdings kein Spezifikum 
der Lebewesen, weil allen Körpern, die 
entstehen und vergehen können, auch 
eine Fortpflanzung (»generatio«) zu-
komme. Auf der anderen Seite betrach-
tet Thomas im Anschluss an Aristoteles 
die Fortpflanzung als das letzte Ziel 
der Lebewesen. Über ihr Vermögen der 

Abb. 139. Kopulation beim Hausschaf (Ovis aries) in einer 
altägyptischen Darstellung aus dem Jahreszeitenrelief der 
»Weltenkammer« im Sonnenheiligtum des Königs Niuserre 
(um 2400 v. Chr., fünfte Dynastie) (aus Edel, E. (1963). Zu 
den Inschriften auf den Jahreszeitenreliefs der „Weltenkam-
mer“ aus dem Sonnenheiligtum des Niuserre, Teil 2. Nachr. 
Gött. Akad. Wiss. 1963/Nr. 5: Abb. 11, Ausschnitt).

Abb. 140. Geburt eines Kalbes in einer Darstellung auf einem altägyptischen 
Relief (Giseh, Grab 2184, 5.-6. Dynastie, ca. 2500-2200 v. Chr.). Rechts ein 
Hirte, der versucht, einen Hund davon abzuhalten, das neugeborene Kalb 
zu packen (aus Smith, W.S. (1946/49). A History of Egyptian Sculpture and 
Painting in the Old Kingdom: 344 (Fig. 226c)).
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Fortpflanzungskraft nähere sich der unterste Seelen-
teil der Lebewesen, die Pflanzenseele, der Würde 
der sinnlichen Seele an, weil die Lebewesen in der 
Fortpflanzung nicht auf den eigenen Körper bezo-
gen seien, sondern auf einen anderen.26 Ebenso wie 
Aristoteles argumentieren auch die scholastischen 
Philosophen, dass es allen Lebewesen über die Fort-
pflanzung möglich sei, an der Ewigkeit teilzuha-
ben.27 Weil alle Bewegungen letztlich auf das Voll-
kommene und Ewige abzielen, die Fortpflanzung 
aber durch die unendliche Generationenfolge etwas 
von diesem Ewigen hat, findet auch das Streben der 
Lebewesen nach ihrer Fortpflanzung eine Erklärung 
im Rahmen dieser Ewigkeitsmetaphysik: Die voll-
kommene Bewegung der Ewigkeit durch die Fort-
pflanzung fungiert quasi als (finale) Ursache aller 
Bewegungen der Lebewesen.28 Allein der ↑Mensch 
vermag es nach Thomas von Aquin, sich von der 
Ausrichtung alles Organischen auf die Selbst- und 
Arterhaltung zu lösen und eine unkörperliche Ewig-
keit anzustreben.

Die physiologische Grundlage der Erklärung der 
Fortpflanzung in der Scholastik ruht auf einem »tech-
nomorphen« Modell, nach dem für die biologische 
Zeugung analoge Konzepte zu den technischen Be-
griffen ›Werkmeister‹, ›Werkabsicht‹, ›Werkstoff‹ 
und ›Werkform‹ verwendet werden.29 Entgegen dem 
späteren Verständnis liegt eine eigentliche Erzeu-
gung (»generatio«) nach Thomas von Aquin dann 
vor, wenn eine lebendige Substanz, d.h. ein Lebe-
wesen eine andere lebendige Substanz aus einem 
Teil von sich erzeugt, der selbst nicht lebendig ist 
(beim Menschen dem Gebärmutterblut). Weil die 
Erzeugung also immer einer nicht belebten Substanz 
Leben verleiht, ist sie eigentlich immer eine ↑Ur-
zeugung.30 Die Erzeugung einer (neuen) lebendigen 
Substanz aus ihresgleichen ist für Thomas dagegen 
keine Zeugung, sondern eine Entwicklung31. Auch 
die Ernährung erklärt Thomas nach einem ähnlichen 
Modell, nämlich als Anerzeugung (»aggeneratio«), 
bei der eine biologische Substanz aus fremdem Stoff 
(der Nahrung) ein neues Quantum der eigenen Subs-
tanz erzeugt (vgl. Abb. 142).

Funktionale Eindeutigkeit, physiologisches Rätsel
Hinsichtlich der funktionalen Einordnung der Fort-
pflanzung als eines der höchsten Zwecke der Akti-
vitäten von Lebewesen besteht auch in der Frühen 
Neuzeit kein Zweifel. So wiederholt A. Cesalpin in 
Bezug auf die Pflanzen die antike Auffassung, dass 
in der Fortpflanzung das Ziel ihres Lebens liege (»in 
ea propagatione, quae fit ex semine, plantarum finis 
consistat«32). Alles andere als klar bleiben aber die 

physiologischen Mechanismen der Fortpflanzung. 
Bis ins 19. Jahrhundert gilt dieser Prozess daher als 
einer der geheimnisvollsten des Lebens überhaupt. 
C. de Bonnet bezeichnet die Fortpflanzung in den 
1760er Jahren ausdrücklich als ein Geheimnis (»la 
génération est un mystère qu’on découvrira peut-être 
un jour«33) und G. Cuvier nennt sie 1817 sogar das 
größte Rätsel der organischen Ökonomie und der 
Natur (»La naissance des êtres organisés est donc le 
plus grand mystère de l’économie organique et de 
toute la nature«), weil eine Selbstorganisation der 
Materie noch nicht beobachtet worden sei (»tous les 
efforts des physiciens n’ont pu encore nous montrer 
la matière s’organisant, soit d’elles même, soit par 
une cause extérieure quelconque«34). Aufgeklärt wird 
das Geheimnis der Fortpflanzung auf zellulärer Ebe-
ne am Ende des 19. Jahrhunderts (↑Befruchtung), auf 
molekularer Ebene seit Mitte des 20. Jahrhunderts 
(↑Gen, Vererbung).

Fortpflanzung als Wachstum
Seit der Antike gilt die Fortpflanzung als ein Ver-
mögen, das in enger Verbindung zu Ernährung und 
Wachstum steht, weil alle drei als Wirkungen eines 
gemeinsamen Seelenteils, der Pflanzenseele (»ani-
ma vegetativa«) angesehen werden. Im Anschluss 
an diese Auffassung wird die Fortpflanzung als ein 
»verlängertes Wachstum« betrachtet. G.W. Leibniz 
entwickelt daraus eine Theorie, nach der jede Zeu-
gung eigentlich eine bloße Umgestaltung ist. Auch 
die anorganische Natur besteht für ihn aus organi-
sierten Teilen, Tod und Geburt seien daher lediglich 
Transformationen der organischen Elementarstoffe 
(»la mort, comme la generation, n’est que la trans-
formation du même animal, qui est tantost augmenté, 
et tantost diminué«35). In der Monadologie heißt es 

Abb. 141. Schematisches Diagramm zur Darstellung der 
Fortpflanzung: Ein Organismus, der sich in zwei Tochter-
organismen teilt.
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im Anschluss an diese Vorstellung, auch die Zeugung 
sei als Entwicklung und Wachstum zu deuten (»ce 
que nous appellons Generations sont des develop-
pemens et des accroissemens«36). Diese Auffassung 
dominiert das gesamte 18. Jahrhundert. So heißt es 
bei C. von Linné, die Fortpflanzung sei nicht eine 
neue Schöpfung, sondern nur eine fortgesetzte Her-
vorbringung (»Nova creatio nulla; sed continuata 
generatio«37). Als ein Wachstum kann die Zeugung 
insbesondere im Rahmen einer Präformationstheorie 
gelten, weil hier die Entwicklung des Embryos von 
der Befruchtung bis zur Geburt nicht als organische 
Differenzierung, sondern als bloße Größenzunahme 
gesehen wird. Aber auch der vehemente Kritiker der 
Präformationslehre, C.F. Wolff, nimmt von dieser 
Auffassung keinen Abstand und spricht angesichts 
der Zeugungsvorgänge von Pflanzen und Tieren von 
einem erneuten Wachstum (»vegetatio restituta«38). 
Wolff bestimmt die Fortpflanzung andererseits aber 
auch als eine Neubildung. So definiert er sie 1764 
als »die Art, wie ein organischer Körper (eine Pflan-
ze, ein Thier) nach allen seinen Theilen, durch Hülfe 
anderer organischer Körper, von derselben Art, her-
vorgebracht wird«39.

J.W. von Goethe zieht in seiner 
Lehre von der ↑Metamorphose der 
Pflanzen ebenfalls eine enge Verbin-
dung zwischen dem Wachstum und 
der Fortpflanzung einer Pflanze. Er 
betrachtet nicht nur die Fortpflanzung 
als eine Form des Wachstums, son-
dern auch umgekehrt das Wachstum 
als eine Form der Fortpflanzung. Die 
Fortpflanzung im Wachstum nennt er 
»sukzessiv« (»indem die Pflanze sich 
von Knoten zu Knoten, von Blatt zu 
Blatt fortsetzt«40). Die Vermehrung 
über die Fruchtbildung geschieht nach 
Goethe dagegen »auf einmal«, er nennt 
sie daher eine »simultane Fortpflan-
zung«.41 Die Fortpflanzung der ganzen 
Pflanze über die Blüten und Früchte ist 
nach Goethe dadurch möglich, dass in 
jeder Blüte die gesamte Organisation 
der Pflanze zusammengezogen ist. 

Die Einschätzung der Fortpflanzung 
als eine Form des ↑Wachstums hält sich 
bis Ende des 19. Jahrhunderts. Sie ist 
nicht selten gegen Vorstellungen der 
↑Urzeugung gerichtet. K.E. von Baer 
formuliert 1834: »Die Zeugung näm-
lich ist keine Neubildung, sondern 
eine Umbildung, nur eine besondere 

Form des Wachsthums«42. Von Baer betont damit, 
dass die Organisation der Lebewesen nicht mit der 
Geburt jeweils neu entsteht, sondern lediglich eine 
»Umgestaltung« erfährt und mit jeder Fortpflanzung 
weitergegeben wird: »durch die Zeugung hindurch 
wiederholt sich doch dieselbe Organisation«43.

Als Ansatz einer physiologischen Erklärung er-
klärt R. Leuckart die Fortpflanzung 1853 als Aus-
druck eines Überschusses an nutritiver Energie.44 
Andere führende Biologen in der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts wiederholen die alte Erklärung 
der Fortpflanzung als Wachstum. So heißt es bei E. 
Haeckel: »Die Fortpflanzung ist eine Ernährung und 
ein Wachsthum des Organismus über das individuel-
le Maass hinaus, welche einen Theil desselben zum 
Ganzen erhebt«45 – eine Formulierung, die A. Weis-
mann wörtlich übernimmt46.

Die enge konzeptionelle Verbindung von Fort-
pflanzung und Wachstum zeigt sich auch daran, dass 
die Fortpflanzung in den naturphilosophischen Ent-
würfen seit Ende des 18. Jahrhunderts als eine ver-
mittelte Form der Selbstbeziehung eines Organismus 
interpretiert wird. So erläutert I. Kant 1790 seinen 
Begriff eines Naturzwecks – »ein Ding existirt als 

Abb. 142. Einteilung von Typen der substantiellen Zeugung nach Thomas von 
Aquin. Auch die Ernährung (rechts oben) bildet danach eine Form der Er-
zeugung, nämlich die »Anerzeugung« von körpereigenen Stoffen ausgehend 
von körperfremden Stoffen. Die biologische Erzeugung (rechts unten) geht 
ebenso wie die Ernährung von nichtbelebten Stoffen aus und erzeugt aus die-
sen (eigentlich in einem Akt der Urzeugung) eine lebende Substanz, die von 
der zeugenden Substanz verschieden ist. Das Hervorgehen einer lebenden 
Substanz aus einer anderen wäre für Thomas keine Erzeugung, sondern eine 
Entwicklung (aus Mitterer, A. (1947). Die Zeugung der Organismen, insbe-
sondere des Menschen nach dem Weltbild des hl. Thomas von Aquin und dem 
der Gegenwart: 66).
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Naturzweck, wenn es von sich selbst […] Ursache 
und Wirkung ist«47 – auch über den Prozess der Fort-
pflanzung: In der Fortpflanzung eines Baumes etwa 
»erzeugt er sich selbst der Gattung nach«; die Ver-
mehrung in der Fortpflanzung sei ein Vorgang, durch 
den der Baum »sich selbst oft hervorbringend, sich 
als Gattung beständig erhält«48. Die gleiche Refle-
xivität sieht G.W. Hegel in der Fortpflanzung, wenn 
er von dem »Gattungsprozeß« meint, in ihm sei der 
Organismus zu betrachten als »im Anderen zu sich 
selbst verhaltend«.49 Bestimmungen dieser Art finden 
sich bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts. So heißt es 
bei dem Zoologen A. Goldfuß 1826, dass ein Orga-
nismus »sein eigenes Selbst durch die Zeugung außer 
sich setzt, um auf diese Weise die Einheit des Lebens 
in der Vielheit zu entwickeln«.50 Und K.F. Burdach 
schreibt 1837: »Das Zeugen ist […] eine Selbsterhal-
tung im Sinne der Universalität, ein Heraustreten des 
Lebens über die Schranken der Individualität«.51

Formen der Fortpflanzung
Die Fortpflanzung in Form der Teilung von Zellen 
wird an einzelligen Algen bereits Mitte des 18. Jahr-
hunderts beobachtet, u.a. 1765 von H.B. de Saus-
sure, der als einer der ersten die Sequenzen in der 
Entwicklung mikroskopischer Organismen in Abbil-
dungen darstellt.52 Ein Jahr später zeichnet auch A. 
Trembley in einem Brief die Zellteilung einer Alge 
(vgl. Abb. 143)53 – Trembley interpretiert die Zelltei-
lung allerdings nicht als eine Fortpflanzung. Bereits 
1744 und 1747 hat er den Prozess der Zweiteilung 
von Süßwasserpolypen in zwei Briefen an die ›Ro-
yal Society‹ mitgeteilt.54 Später finden sich Zeich-
nungen der Zellteilung bei L. Spallanzani55 und O.F. 
Müller56. Im 19. Jahrhundert wird die Fortpflanzung 
durch Teilung anfangs v.a. an einzelligen und fädigen 
Algen beschrieben (↑Zelle/Zellteilung).57

In der Mitte des 19. Jahrhunderts wird neben den 
bekannten Formen der geschlechtlichen und unge-
schlechtlichen Fortpflanzung eine ganze Reihe wei-
terer Formen der Fortpflanzung festgestellt, die in 
komplexen Lebenszyklen (↑Generationswechsel) 
organisiert sein können.58

Fortpflanzung als Wesen des Lebens?
Seit der Antike ist es eine verbreitete Auf-
fassung von Biologen und Philosophen, 
die Fortpflanzung als ein zentrales Merk-
mal von Lebewesen zu betrachten – nicht 
selten werden Lebewesen gerade über 
dieses Vermögen definiert (vgl. Tab. 78).59 
Zumindest gilt die Fortpflanzung aber 
als das »ultimate Ziel« aller organischen 

Aktivitäten. Alle physiologischen Systeme innerhalb 
eines biologischen Organismus werden funktional so 
aufeinander bezogen, dass letztlich die Maximierung 
der Fortpflanzung als ihr ultimates Ziel beurteilt wer-
den kann (vgl. Abb. 144). Die Fortpflanzung könnte 
in diesem Sinne als eine Fokus-Aktivität (Budden-
siek 2006) der Organismen verstanden werden.60 
Die Evolutionstheorie gibt hierfür die einfache Er-
klärung, dass Organismen, die sich nicht fortpflan-
zen, sondern nur selbst erhalten, oder sich auch nur 
weniger fortpflanzen als es ihnen möglich ist, gegen-
über Organismen solcher Typen, die ihre Selbsterhal-
tung der Maximierung ihrer Fortpflanzung opfern, 
ins Hintertreffen geraten. Im Laufe der Generatio-
nen werden sich quantitativ diejenigen Organismen 
durchsetzen, die ihre Fortpflanzung optimieren. Der 
Prozess der Selektion bedingt also eine funktionale 
Unterordnung der ↑Selbsterhaltung unter den Zweck 
der Fortpflanzung (↑Funktion/Dualismus der ultima-
ten Funktionen). 

M. Heidenhain bezeichnet die Fortpflanzung zu Be-
ginn des 20. Jahrhunderts als »ein notwendiges Attri-
but des Lebens«, denn sie bedeute »eine Erneuerung 
oder Reparation des Lebensprozesses« und könne 
als eine »Verjüngung des Lebens« gesehen werden.61 
Die Teilbarkeit, die der Fortpflanzung zugrunde liegt, 
dient Heidenhain auch als Grundlage für die Identifi-
zierung einer Hierarchie von Biosystemen innerhalb 
eines Organismus (z.B. Chromosomen, Zellkerne, 
Zellen, Gewebe). Biosysteme definiert Heidenhain 

Abb. 143. Die Zellteilung der Alge Synedra zum Zweck ih-
rer Fortpflanzung (Zeichnung von A. Trembley  in einem 
Brief an Lord Bentinck vom 18.3.1766; aus Baker, J.R. 
(1951). Remarks on the discovery of cell division. Isis 42, 
285-287: 286).

Körperbeteiligung

unspezialisierte Teile:  
agametisch

spezialisierte Teile:  
gametisch

Bezug zu  
Artgenossen

asexuell Fragmentation Parthenogenese

sexuell Somatogamie Gamogonie

Tab. 77. Kreuzklassifikation von Typen der Fortpflanzung.
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allgemein als »morphologische Formgebilde«, die 
»teilungs- oder spaltungsfähig sind, gleichviel ob 
solche Systeme freilebende Personen entsprechen 
oder nicht«62 (↑Ganzheit).

Allerdings gibt es auch eine Reihe von Kritikern, 
die sich gegen die Bestimmung des Lebewesenbe-
griffs über die Funktion der Fortpflanzung wenden. 
Die Kritik geht meist von der Vorstellung des Lebe-
wesens als ↑Organismus aus: Zur Einheit eines Or-
ganismus als organisiertes System aus wechselseitig 
voneinander abhängigen Komponenten gehört die 
Funktion der Fortpflanzung nicht. Sie bildet also be-
grifflich nicht notwendig einen Aspekt von dem, was 
einen Organismus ausmacht; oder anders gesagt: Die 
Fortpflanzung ist nicht dasjenige Moment an einem 
Organismus, das seine Organisation oder Lebendig-
keit begründet. Es gibt Organismen, die sich nicht 
fortpflanzen können (z.B. die Mitglieder der sterilen 
Kasten sozialer Insekten). 

I. Kant, der 1790 entscheidende Beiträge zur Be-
stimmung des Organismusbegriffs leistet, sieht dies 
bereits und ist der Auffassung, die Fortpflanzung sei 
bloß ein »empirischer Beysatz« der Organismen (vgl. 
Tab. 79).63 Im 20. Jahrhundert wird eine von der Fort-
pflanzung unabhängige Bestimmung des Lebendigen 
besonders im Rahmen autopoietischer Ansätze ver-
sucht. In der Theorie von H. Maturana und F. Vare-
la gelten Fortpflanzung und Evolution ausdrücklich 
als »keine konstitutiven Merkmale der Organisation 
des Lebendigen«64. Konstitutiv für das Lebendige sei 
allein die Relation der Teile eines Organismus zuei-
nander, die in der beständigen Selbstherstellung des 
Systems (Autopoiese) resultiert. 

Fortpflanzung und Selbsterhaltung
Den Status eines kontingenten Faktums, das sie aus-
gehend von dem Organismusbegriff hat, verliert die 
Fortpflanzung, wenn sie im Rahmen der Evolutions-
theorie betrachtet wird. Innerhalb des evolutionsthe-
oretischen Paradigmas avanciert die Fortpflanzung 
zu dem für die Lebewesen entscheidenden Merkmal. 
Vermittelt über die Evolution führt die Fortpflanzung 
dazu, dass die Organismen nicht allein auf Selbst-
erhaltung optimiert sind, sondern auf Erhaltung 
gewisser ihrer Eigenschaften, die ihre individuelle 
Erhaltung gefährden können. Über die Selektion er-
folgt also eine Art Selbstaufhebung der Selbsterhal-
tung zugunsten der Fortpflanzung als dem Mittel der 
Erhaltung. In der Fortpflanzung lösen sich damit in 
gewisser Weise die Eigenschaften vom einzelnen 
Organismus und bekommen eine über die Generati-
onen hinweg bestehende und damit vom einzelnen 
Organismus unabhängige Existenzform (↑Evolution; 

»Der ganze Lebenszweck der Pflanze scheint es zu sein, 
ein ebensolches anderes Lebewesen zu erzeugen, als sie 
es selber ist. Ähnlich kann man auch an einigen Tieren 
keine andere Betätigung finden, als die Zeugung, und 
daher sind dies die allen gemeinsamen Verrichtungen« 
(Aristoteles, Hist. anim. 588b).

»Die Bestimmung der Thierheit ist Fortpflanzung [und 
Ausbreitung]« (Kant, Nachlass, Bd. XV, 782).

»Als die entschiedene, stärkste Bejahung des Lebens 
bestätigt sich der Geschlechtstrieb auch dadurch, daß 
er dem natürlichen Menschen wie dem Tier der letzte 
Zweck, das höchste Ziel seines Lebens ist« (Schopen-
hauer 1819-44/58, I, 451).

»The most reliable test of whether a thing is alive is 
whether it can reproduce its like indefinitely if given the 
proper food« (Haldane 1940, 20).

»[N]ichts ist so kennzeichnend für die Welt der Lebe-
wesen, wie die Fähigkeit, aus sich selbst heraus immer 
wieder Neues und doch Artgleiches entstehen zu las-
sen« (H. Weber 1942, 62).

»Die identische Reduplikationsfähigkeit dürfen wir 
jedenfalls als die ursprünglichste und wichtigste Ei-
genschaft des Belebten auffassen, denn sie bildet die 
Grundlage für einen ersten Stoffwechsel, für das Be-
stehenbleiben des entstandenen Lebens« (Rensch 1959, 
10).

»[A] living system is any self-reproducing and mutating 
system which reproduces its mutations, and which exer-
cises some degree of environmental control« (Shklovskii 
& Sagan 1966, 197).

»There usually exists a specific and proximate end for 
every feature of an animal or plant. […] There is also 
an ultimate goal to which all features contribute or have 
contributed in the past – reproductive success« (Ayala 
1968, 217).

»In einem Lebewesen ist alles auf die Fortpflanzung 
hin angelegt. Von welch anderem Schicksal könnten 
eine Bakterie, eine Amöbe, ein Farn träumen, als zwei 
Bakterien, zwei Amöben, mehrere Farne zu werden?« 
(Jacob 1970, 12).

»Lebende Organismen sind Systeme, die die Fähigkeit 
besitzen, Kopien von sich selbst herzustellen« (Kuhn & 
Waser 1982, 860).

»[D]ie wichtigste Eigenschaft lebender Systeme [... ist] 
die Eigenschaft, sich selbst vollständig zu reproduzieren 
oder zu vermehren« (Stegmüller 1987, 210).

»[Es ist] wohl am sinnvollsten, die Replikationsfähig-
keit als Definiens des Lebens aufzufassen« (Hösle 1988, 
317).

Tab. 78. Die Fortpflanzungsfähigkeit als zentrales Merkmal 
von Lebewesen.
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Form/Merkmal). Nicht der einzelne Organismus bil-
det die Einheit, deren optimierter Erhalt das Ergebnis 
der Selektion ist, sondern es sind seine Merkmale, die 
von ihm auf seine Nachkommen übertragen werden, 
die mit anderen, alternativen Merkmalen in Kon-
kurrenz stehen und sich dabei durchsetzen oder ver-
drängt werden. Von diesen Merkmalen werden sich 
im Prozess der Selektion nicht diejenigen ausbreiten, 
die der Erhaltung des einzelnen Organismus dienen, 
sondern diejenigen, die zu einer maximalen Verbrei-
tung des Merkmals in der kommenden Generation 
führen (»Merkmalsfitness«; ↑Anpassung). Fortpflan-
zung ist also eine effektive Behauptungsstrategie in 
quantitativer Hinsicht; sie ist langfristig effektiver als 
die Selbsterhaltung eines einzelnen Individuums.

Nicht selten wird die Fortpflanzung auch selbst als 
eine Form der Erhaltung oder sogar »Selbsterhal-
tung« (Burdach 1837) interpretiert. So spricht Kant 
davon, die Fortpflanzung sei ein Vorgang, in dem 
ein Organismus »sich als Gattung beständig erhält« 
(s.o.). Der Begriff der Fortpflanzung ist also mit dem 
Konzept der ↑Arterhaltung eng verbunden. Bei E. 
Haeckel heißt es 1875: »durch die Fortpflanzung al-
lein […] wird die Erhaltung der organischen Arten 
und Stämme möglich«.65 Auch in den letzten Jahren 
wird die Fortpflanzung ausdrücklich als eine Form 
der Erhaltung verstanden (Moreno 2000: »self-re-
production is a particular case or type of autopoietic 
self-maintenance«).66

Paradoxa der Biologie
Die Fortpflanzung ist aber nicht nur für die Erhal-
tung, sondern auch für die Veränderung der Orga-
nismen in der Evolution der entscheidende Prozess. 
Denn in der Fortpflanzung werden nicht fehlerfreie 
Kopien eines Organismus erstellt, sondern es entste-
hen Variationen (Mutationen). Die Fortpflanzung als 
das vermeintlich effizienteste Mittel der Erhaltung ist 
also gleichzeitig der nachhaltigste Weg zur Transfor-
mation der Organismen. Die Evolution könnte inso-
fern als ein Unfall einer Erhaltungsstrategie gedeutet 
werden. In ihr manifestiert sich damit ein Paradoxon 
der Biologie: der Umschlag der Strategie der Selbst-
behauptung in den Effekt der Selbstveränderung. Das 
für die Biologie grundlegende Prinzip der Evolution 
ergibt sich aus dem entgegengesetzten Prinzip der 
↑Regulation. Dieser Widerspruch und noch andere 
Paradoxien ähnlicher Art lassen sich unmittelbar mit 
dem Vorgang der Fortpflanzung verbinden (vgl. Tab. 
80). 

Aufhebung des Funktionskreislaufs des Individuums
In der Fortpflanzung ist es also offensichtlich nicht 

der individuelle Organismus, der sich erhält. Ein 
Organismus setzt mit seiner Fortpflanzung vielmehr 
Prozesse in Gang, die nicht auf ihn zurückwirken. In 
der Fortpflanzung liegt damit ein linearer, direktiona-
ler, aus der Organisation des Organismus hinauswei-
sender Prozess vor. Die Fortpflanzung gehört damit 
auch nicht zu den Prozessen der Wechselbedingungs-
einheit, die den Organismus ausmacht. Seine funkti-
onale Ausrichtung auf die Fortpflanzung macht den 
Organismus also zu einem offenen System. Aufgrund 
dieser Offenheit, d.h. der fehlenden Rückwirkung 
auf das eigene System, sind die Prozesse, die mit der 
Fortpflanzung in Verbindung stehen, unterschieden 
von allen auf die Selbsterhaltung des Organismus 
ausgerichteten Vorgängen. 

Aus diesem Verhältnis der Fortpflanzung zur Orga-
nisation eines Organismus ergibt sich ein besonderes 
Paradoxon der organischen Teleologie (»Paradoxon 
der funktionalen Organisation«): Die Fortpflanzung 
ist die Leistung eines Organismus, die seine teleo-
logische Ordnung sprengt, insofern sie Prozesse 
beinhaltet, die auf den Organismus nicht notwendig 
wieder zurückwirken, die ihn eventuell sogar zerstö-
ren. Anders als die physiologischen Vorgänge zielen 

»Daß aber diesen Körpern [d. i. den organischen] auch 
ein Vermögen zukomme ihre Species aus der vorlie-
genden Materie durch Fortpflanzung zu erhalten gehört 
nicht notwendig zum Begriffe des Organismus, sondern 
ist ein empirischer Beysatz« (Kant, Op. p., AA, Bd. 
XXII, 547).

»Ein Organismus kann seine Fortpflanzungsfähigkeit 
verlieren, ohne dass er darum aufhört ein Organismus 
zu sein« (von Brücke 1873-74/75-76, I, 2).

»[D]ie Fortpflanzungsfunktion ist nicht unabdingbar. 
Das Tier kann jungfräulich bleiben. Sie gehört zu den 
›freien‹ Funktionen, das heißt sie wird von den äußeren 
Umständen erregt« (Valéry 1900-45, 264).

»Birth and death [...] are only synthetically attached to 
life« (Singer 1914, 655).

»[Fortpflanzung und Evolution bilden] keine konstituti-
ven Merkmale der Organisation des Lebendigen« (Ma-
turana, Varela & Uribe 1975, 157).

»[Die Fortpflanzung ist] operational sekundär zur 
Herstellung der Einheit [des autopoietischen Systems, 
d. i. des Organismus] und kann nicht als definierendes 
Merkmal der Organisation lebender Systeme dienen« 
(Maturana & Varela 1975, 203).

»[R]eproduction is not intrinsic to the minimal logic of 
the living« (Varela 1991, 81).

Tab. 79. Die Möglichkeit von Leben ohne Fortpflanzung.
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die reproduktiven Ereignisse nicht auf eine Erhaltung 
des Organismus in seiner Homöostase ab. Man kann 
es daher als eine Ironie der Biologie auffassen, dass 
in ihr alles teleologisch geordnet ist, dass ihre Gegen-
stände als spezifische Gegenstände nur erkannt wer-

den können, insofern sie funktional beurteilt werden, 
dass aber der letzte Zweck, auf den alles ausgerich-
tet ist, und für den alle anderen Vorgänge nur Mit-
tel sind, gerade nicht teleologisch zu deuten ist. Die 
Fortpflanzung der Organismen ist kein Geschehen, 

sondern die seiner Merkmale (Gene) die entscheidende 
Ebene der Selektion bildet.

8. Paradoxon des Artbegriffs
Biologische Arten galten lange Zeit und gelten immer 
noch häufig als paradigmatische Fälle logischer Men-
gen im Sinne von Klassen von Gegenständen, die durch 
gemeinsame Merkmale vereint sind, und doch bestehen 
in evolutionärer Perspektive zwischen den Mitgliedern 
einer Art genealogische Relationen, die jeder Art eine 
raumzeitliche Einheit geben, so dass sie ontologisch als 
Individuum angesehen werden kann.

9. Paradoxon der Diversität
Auf einer konstanten Grundlage von Stoffen ist die Orga-
nisation der Organismen auf die immer gleichen Zwecke 
der Selbsterhaltung und Fortpflanzung ausgerichtet, und 
doch hat die Evolution eine millionenfache Variation die-
ser Organisation hervorgebracht; sie beinhaltet also nur 
eine Mittelinnovation, nicht aber eine Zweckinnovation.

10. Paradoxon der Ökologie
Der grundlegende Mechanismus der Evolution beruht 
auf der Stabilisierung von individuellen Systemen, die 
in ihrer Reproduktion verbessert werden, auf globaler 
Ebene gibt es aber keinen vergleichbaren Mechanismus 
der Stabilisierung, weil die Biosphäre insgesamt nicht 
mit anderen Systemen in Konkurrenz steht, und doch ist 
das globale Ökosystem der Erde ein sehr konstantes und 
stabiles System. 

11. Paradoxon des Fortschritts
Die aus der Fortpflanzung eines Organismus hervorge-
henden neuen Organismen bilden zufällige Variationen 
ihrer Vorfahren, und doch erfolgt (vermittelt über den 
Mechanismus der Selektion) generationenübergreifend 
eine Verbesserung der funktionalen Organisation und 
Anpassung an die Umwelt, die es aber wiederum nicht 
erlaubt, von einer langfristigen Zielgerichtetheit oder 
Höherentwicklung zu sprechen, weil auch die einfachen 
Lebensformen neben den komplexen fortbestehen.

12. Paradoxon der Kulturentstehung
Die Evolution des Lebens beruht auf dem Mechanismus 
der Selektion, d.h. der komparativen Maximierung des 
Fortpflanzungserfolgs (der Fitness) von Organismen, und 
doch sind in der Evolution Typen von Organismen (Men-
schen) entstanden, die in der Lage sind, in ihrem Leben 
die Fortpflanzung nicht mehr systematisch als höchstran-
giges Ziel zu verfolgen.

1. Paradoxon des Lebensbegriffs
Die im eigentlichen Sinne lebenden Einheiten sind die 
Organismen (Lebewesen), und doch besteht ein wesent-
liches, nicht selten für die Definition des Begriffs einge-
setztes Moment des Lebens darin, durch die Fortpflan-
zung über das einzelne Lebewesen hinauszugehen.

2. Paradoxon der funktionalen Organisation
Die funktionale (teleologische) Beurteilung von kausalen 
Prozessen ermöglicht die Ausgliederung von organisier-
ten Systemen (Organismen) als ganzheitliche Einheiten 
aus sich wechselseitig bedingenden Teilen, und doch lässt 
sich der Prozess, der von diesen organisierten Systemen 
am nachhaltigsten verfolgt wird, nämlich die Fortpflan-
zung, in diesem Sinne nicht funktional beurteilen.

3. Paradoxon der Regulation
Die Erhaltung der organisierten Systeme erfolgt über ver-
schiedene Mechanismen, von denen der effektivste die 
Fortpflanzung ist, und doch führt gerade die Fortpflan-
zung zu einer langfristigen Veränderung dieser Systeme.

4. Paradoxon der Entwicklung
Vielzellige Organismen entstehen und entwickeln sich 
durch Teilung von Zellen, wobei bei jeder Zellteilung 
das gesamte Genom an die Tochterzellen weitergegeben 
wird, und doch bestehen Vielzeller aus einer Vielzahl von 
differenzierten Zelltypen.

5. Paradoxon der Sexualität
Die Organismen sind auf die Maximierung ihrer Repro-
duktion, d.h. ihrer genetischen Repräsentation in kom-
menden Generationen selektiert, und doch führt das ver-
breitete Phänomen der Sexualität zu einer Halbierung der 
genetischen Repräsentation in jedem Nachkommen.

6. Paradoxon des Organismus
Der Organismus mehrzelliger Lebewesen setzt sich aus 
vielen einzelnen funktionalen Einheiten, den Zellen, zu-
sammen, die häufig auch zur eigenen Reproduktion befä-
higt sind, und doch übernehmen die Zellen spezialisierte 
Rollen, so dass der Organismus als funktionale Einheit 
bestehen bleibt.

7. Paradoxon der Selektion
Der Organismus bildet die basale Integrationseinheit der 
Biologie, über dessen Interaktion mit der Umwelt auch 
alle Prozesse der Selektion vermittelt sind, und doch ist 
es nicht die Stabilität des Organismus, sondern die Häu-
figkeit seiner Reproduktion, die durch die Selektion op-
timiert wird, so dass nicht die Ebene des Organismus, 

Tab. 80. Zwölf Paradoxa der Biologie, die vom Lebensbegriff ausgehen und mit dem Vermögen zur Fortpflanzung zusam-
menhängen.



Fortpflanzung585

das sich in einem Kreislauf der Wechselbedingungen 
befindet. Sie ist ein durch den Organismus initiiertes 
Geschehen, das quasi ein offenes Ende hat. Dieses 
Paradoxon der Biologie liegt darin, dass die Teleolo-
gie des Organischen, die der Biologie erst ihren spe-
zifischen Gegenstand verschafft – den Organismus 
als funktionale Einheit –, letztlich auf ein unteleolo-
gisches Geschehen der langfristigen, generationen-
übergreifenden bloßen Veränderung hinausläuft.

Funktional zu erklären ist die Fortpflanzung damit 
auch nicht aus einer Perspektive, die von dem einzel-
nen Organismus ausgeht (wie sie in der ↑Physiologie 
und ↑Ethologie praktiziert wird). Fortpflanzungspro-
zesse sind populationsbildende Prozesse und sollten 
daher zu der biologischen Teildisziplin geordnet wer-
den, die sich mit diesen befasst (↑Biologie; Popula-
tion). Diese Auffassung bringt auch M.B. Williams 
zum Ausdruck, indem sie die Fortpflanzungsorgane 
von Organismen (z.B. die Gebärmutter) als Eigen-
schaften einer Population, nicht eines Organismus 
erachtet, weil sie für letzteren ohne Nutzen und Wert 
seien.67 Diese Anschauung kann zwar einerseits kri-
tisiert werden, weil nicht die Population sich mittels 
der Gebärmutter fortpflanzt, sondern ein einzel-
ner Organismus (oder ein Paar von Organismen).68 
Trotzdem bleibt es aber richtig, als funktionalen Be-
zugspunkt der Gebärmutter die Population und nicht 
den Organismus zu betrachten. Denn die Gebärmut-
ter und alle anderen Einrichtungen, die mit der Fort-
pflanzung im Zusammenhang stehen, werden funkti-
onal nicht primär im Hinblick auf ihre Rückwirkung 
auf den Organismus beurteilt, sondern sind bezogen 
auf die Bildung eines neuen, von seinen Eltern funk-
tional unabhängigen Individuums. Die Prozesse der 
Initiation eines neuen Lebens bestehen in einem ein-
sinnigen, nicht in einem wechselseitigen Verhältnis. 
Sie sind ein Populationsphänomen und finden ihre 
Erklärung daher nur durch eine Theorie, die sich auf 
dieser Ebene bewegt: die Evolutionstheorie.

Auch in anderer Hinsicht erscheint es angemes-
sener, die Fortpflanzung nicht als eine Dispositi-
onseigenschaft oder Fähigkeit eines einzelnen Or-
ganismus zu konzipieren. Denn tatsächlich pflanzt 
sich ein Organismus in den meisten Fällen nur in 
der Interaktion mit anderen Organismen fort (nach 
sexueller Paarung). Auch der (evolutionäre) Effekt 
der Fortpflanzung (der relative Fortpflanzungserfolg) 
hängt von dem Populationsumfeld ab, in dem sich 
ein Organismus befindet. Die Fortpflanzung ist damit 
eine Fähigkeit, die sowohl von anderen Organismen 
abhängt als auch auf die Erzeugung anderer Orga-
nismen gerichtet ist. Im Hinblick auf die Erklärung 
der Fortpflanzung und des Fortpflanzungserfolgs im 

Rahmen evolutionstheoretischer Modelle bildet also 
nicht das einzelne Individuum den theoretischen Ort, 
an dem eine Klärung des Fortpflanzungsbegriffs an-
setzen sollte, sondern die Population.69

Funktionale Sonderstellung
Eine funktionale Sonderstellung nimmt die Fort-
pflanzung im Verhältnis zu den anderen organischen 
Vorgängen ein, weil sie nicht notwendig mit der Or-
ganisation eines biologischen Systems gegeben ist. 
Nicht jedes lebende organisierte System verfügt über 
die Eigenschaft, sich fortzupflanzen. Die Fortpflan-
zung betrifft also etwas ganz anderes als das, was mit 
der biologischen Organisation eines Systems gemeint 
ist. Aber der Begriff der Fortpflanzung wird anderer-
seits nur verwendet in Bezug auf organisierte Syste-
me. Nicht jede Abbildung, nicht jeder Kopiervorgang 
bildet bereits eine Fortpflanzung. Die Fortpflanzung 
bezieht sich vielmehr allein auf die Weitergabe ei-
nes komplexen, auf Wechselseitigkeit basierenden 
Musters der Abhängigkeit von Prozessen, also auf 
die Replikation der funktionalen Organisation eines 
Organismus (zur Fortpflanzung bei anorganischen 
Körpern wie Lehmkristallen; ↑Selektion).

Aus entwicklungsgeschichtlicher Perspektive bil-
det die Fortpflanzung daher eine Funktion, die erst 
in der frühen präbiotischen Evolution entstanden ist 
und danach die biologische Evolution ermöglicht 
hat. In einem evolutionären Szenario der Entstehung 
des Lebens entwickelte sich die Fortpflanzung erst 
in einem eigenen Evolutionsschritt bei zunächst sich 
nicht fortpflanzenden Organismen. Die ersten organi-
sierten Systeme mussten keineswegs über die Fähig-
keit der Fortpflanzung verfügen. Sie bestanden aus 
Netzwerken von autokatalytischen Stoffumsätzen, 
wie sie die Selbstorganisationsforschung beschreibt. 
F. Dyson schlägt vor, dass die ursprünglichen, nicht 
fortpflanzungsfähigen Formen des Lebens allein 
auf Proteinen beruhten; erst mit der Entstehung der 
zur Replikation befähigten Nukleinsäuren und der 
Entwicklung ihrer Fähigkeit, den Stoffwechsel der 
Proteine auszunutzen (zunächst als frühe Parasiten, 
Später als Symbionten), würde dann die Fortpflan-
zung ins Spiel kommen (als »zweiter Ursprung des 
Lebens«).70

Lange vor den modernen Theorien zum Ursprung 
des Lebens waren sich verschiedene Autoren über 
die Sonderstellung der Fortpflanzung im organischen 
Geschehen im Klaren. J.G. Fichte etwa sieht, dass die 
Fortpflanzung die funktionale Geschlossenheit der 
Organisation eines Organismus in ähnlicher Weise 
sprengt, wie es die Freiheit des Menschen tut, die er 
(bezeichnenderweise) im Anschluss daran diskutiert. 
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Fichte schreibt 1796: Die Fortpflanzung als »das 
letzte und höchste Produkt des Bildungstriebes läßt 
sich gar nicht wieder als Mittel auf den Bildungstrieb 
selbst beziehen, sondern deutet auf einen andern 
Zweck hin«.71 In ihrem Fortpflanzungsprozess ist die 
Organisation des Organismus also »nicht geschlos-
sen« wie Fichte betont, denn »es kann das letzte 
Produkt desselben nicht wieder auf sie [d.i. die Or-
ganisation] bezogen werden«.72 In dieser fehlenden 
Rückbeziehung unterscheidet sich die Fortpflanzung 
grundlegend von allen anderen Aktivitäten des Orga-
nismus, die als Verhalten bezeichnet werden. Im Ver-
halten macht der Organismus die Umwelt zu einem 
Mittel für seine Zwecke oder schützt sich vor den 
Gefahren, die von ihr ausgehen. In der Fortpflanzung 
aber initiiert er einen Prozess, der auf seine eigene 
(individuelle) Organisation nicht zurückwirkt.

Auch Hegel weist den Funktionen der Fortpflan-
zung eine separate Stellung zu, indem er seine Natur-
philosophie des Organischen durchgängig nach der 
Dreiheit von Selbstbezug des Organismus, Umwelt-
bezug und Fortpflanzung einteilt (↑Biologie).73 Eine 
Sonderstellung nimmt dabei die Fortpflanzung ein, 
weil sie aus einer individuellen Perspektive keine Er-
klärung findet: »In der Begattung erstirbt die Unmit-
telbarkeit der lebendigen Individualität«.74

Wenn die Fortpflanzung also keinen Beitrag zur 
Selbsterhaltung eines Organismus leistet, stellt sich 
die Frage, wie es zu rechtfertigen ist, sie überhaupt 
als eine ↑Funktion anzusehen. Zwei Rechtfertigun-
gen lassen sich unterscheiden: Die eine behandelt 
die Fortpflanzung als eine abgeleitete Funktion, als 
eine Funktion zweiten Grades; die andere versucht 
die Fortpflanzung als Glied eines über dem einzelnen 
Organismus stehenden weiteren funktionalen Kreis-
laufs einzuordnen.75

Gemäß der ersten Auffassung bildet die Fortpflan-
zung eine Funktion, weil sie ausgehend von einem 
Körper erfolgt, der durch die wechselseitige Bedin-
gung seiner Teile bestimmt ist, und weil sie in der 
Vergangenheit durch Selektion entstanden ist, also 
eine evolutionäre Anpassung darstellt (↑Funktion) 
(McLaughlin 2001: »in self-replicating systems that 
also repair [regenerate] themselves, even traits that 
serve only replication are ascribed functions«).76 Ne-
ben den ursprünglichen oder primären Funktionen, 
die wechselseitig aufeinander verweisen, können in 
einem Organismus also weitere, abgeleitete oder se-
kundäre Funktionen wie die Fortpflanzung identifi-
ziert werden, die in der Selektion stabilisiert werden.

Auf der anderen Seite kann die Fortpflanzung 
selbst als Element eines funktionalen Kreislaufs, 
nämlich des Lebenszyklus (↑Kreislauf), beschrie-
ben werden und im Rahmen dieses Kreislaufs eine 
Funktion erhalten. Als Glied eines Lebenszyklus 
betrachtet, trägt sie zur Erhaltung dieses Kreislaufs 
bei. Wenn die Fortpflanzung damit auch nicht als 
eine Funktion im Sinne einer Organtätigkeit in ei-
nem Organismus begriffen werden kann, so kann sie 
doch im Rahmen des Lebenszyklus den Status einer 
funktionalen Aktivität erhalten. In der Fortpflanzung 
erfolgt zwar keine Rückwirkung eines der Teile eines 
Organismus auf sich selbst – wie in dem Kreislauf 
aus den funktionalen Komponenten eines Organis-
mus –, aber vermittelt über den Lebenszyklus doch 
eine Wirkung auf andere Teile des gleichen Typs. In 
einer populationsbiologischen Sicht liegt also auch 
in der Fortpflanzung zumindest eine Analogie funk-
tionaler Rückwirkung vor. In der Folge der Genera-
tionen reproduzieren sich die Teile der Organismen 
als Typen. 

Die Tendenz der Organismen, nach ihrer Fortpflan-
zung zu streben, bildet also nicht einen Teil ihrer Or-
ganisation im Sinne eines Gefüges von wechselseitig 
aufeinander verweisenden Prozessen. Sie ist viel-
mehr Ausdruck des Gewordenseins der Organismen 
im Rahmen einer durch die Selektion geformten Ver-
gangenheit. Die Fortpflanzung ist die Leistung der 
Organismen, die im Laufe der generationenübergrei-
fenden Selektion optimiert wird. Sie bildet diejenige 
systematisch angestrebte Wirkung der Organismen, 
die für die langfristige Erhaltung von Organismen 
eines Typs maßgeblich ist. Die innere Zweckmäßig-
keit, die in der Organisation der Organismen liegt, 
wird durch die Fortpflanzung aber transzendiert. In 
ihrer Fortpflanzung haben sich die Organismen von 
ihrer inneren Teleologie gelöst; sie verfolgen darin 
Wirkungen, die nicht ihrer Selbsterhaltung dienen, 
sondern nur der Erhaltung von Organismen ihres 
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Typs – und die letztlich zu dessen Transformation in 
der Evolution führen.

Immer wieder wird dies so ausgedrückt, dass die 
Fortpflanzung eine Funktion im Hinblick auf den 
Fortbestand der Art habe (↑Arterhaltung). In einer in-
tentionalistischen Redeweise formuliert N. Hartmann 
dies 1951 durch seine Beschreibung, das Individuum 
werde im »Geschlechtsinstinkt« »überlistet von der 
Zwecktätigkeit des Artlebens«, indem es gegenüber 
der Art den »Dienst der Fortpflanzung« leiste.77

Fortpflanzung als »biologischer Imperativ«
Als ein eigener Verhaltensimpuls im Sinne eines 
»Triebes« oder »Instinkts« wird die Fortpflanzung 
seit Ende des 18. Jahrhunderts auf einen Begriff ge-
bracht (Krünitz 1782: »Der Begattungs- oder Fort-
pflanzungstrieb ist dem Hunde eben so natürlich als 
andern Thieren«78; Ehlers 1790: »Fortpflanzungs-
trieb« parallel zu einem »Erhaltungstrieb«79; Jäger 
1880: »Fortpflanzungsinstinct«80).

Seit den 1980er Jahren werden diese Verhaltens-
motivationen in Biologenkreisen als Imperative be-
schrieben: H. Markl spricht 1983 von den »natürli-
chen Imperativen genetischer Fitnessmaximierung«81 
oder knapp von den biologischen Fitnessimperati-
ven.82 C. Vogel verkürzt dies 1986 zu dem biologi-
schen Imperativ.83 Diese letztere Formel wird aller-
dings nicht allein im Hinblick auf die Fortpflanzung, 
sondern auch auf andere Leistungen von Organismen 
(z.B. das Lernen und den Symbolgebrauch) verwen-
det.84 Im eugenischen Zusammenhang der »Verbes-
serung« einer Rasse (des Menschen) erscheint der 
Ausdruck seit Beginn des 20. Jahrhunderts.85 In der 
späteren Psychologie wird mit dem Schlagwort des 
›biologischen Imperativs‹ eine Position charakteri-
siert, die eine Theorie der biologischen Determiniert-
heit des menschlichen Handelns vertritt und darüber 
hinaus normative Ansprüche verfolgt – und sich 
damit des naturalistischen Fehlschlusses verdächtig 
macht86. Auch die ältere Bedeutung 
des Ausdrucks scheint eine auf das 
menschliche Handeln bezogene zu 
sein: Der biologische Imperativ ist 
die Forderung, in jedem Handeln 
den biologischen Bedingungen des 
Lebens gerecht zu werden, d.h. das 
Handeln auf die Gesundheit des 
einzelnen Menschen und das lang-
fristige Überleben der Menschheit 
auszurichten.87 In diesem Sinne lau-
tet der »erste biologische Imperativ« 
eines wissenschaftlichen Beirats der 
Bundesregierung aus dem Jahr 2000: 

»Integrität der Bioregionen bewahren«.88 Martin 
Walser verwendet in literarischen Texten den Aus-
druck Biopflicht in Bezug auf die Sexualität und Fort-
pflanzung.89 Sachlich hat der – evolutionstheoretisch 
so einleuchtende und unverdächtige – Begriff seine 
Vorläufer oder zumindest Parallelen in der national-
sozialistischen Propaganda zur »Biopolitik« im Zuge 
einer Politisierung der Fortpflanzung: die Fortpflan-
zung als soziale Pflicht jedes »rassisch« erwünschten 
Menschen gegenüber seinem Volk.

Spencer: Fortschritt als Fortpflanzungsreduktion
Nicht alle Biologen beurteilen die Fortpflanzung 
aber als höchste Funktion im Bereich des Organi-
schen. Schon H. Spencer versteht, ähnlich wie spä-
ter N. Hartmann (s.o.), in den 1860er Jahren die 
Fortpflanzung als ein Prinzip, das der individuellen 
Entfaltung entgegengerichtet ist. Er steht damit im 
Gegensatz zu solchen Entwürfen, nach denen die 
Fortpflanzung gerade derjenige biologische Faktor 
ist, der die Lebewesen wesentlich charakterisiert, auf 

1. Erzeugung der Organisation
In der Fortpflanzung wird ein neues funktional geschlos-
senes organisiertes System erzeugt; gleichzeitig vollen-
det sich das Leben des sich fortpflanzenden Organismus 
in einem wesentlichen Aspekt.

2. Mechanismus der Erhaltung
Durch die Fortpflanzung erhält sich ein organisiertes 
System in einigen wesentlichen seiner Eigenschaften 
(seiner Organisation) über sein individuelles Leben hin-
aus.

3. Ermöglichung der Evolution
Die Kontraktion der Organisation im Keimkörper er-
möglicht grundlegende und sich über die Generationen 
akkumulierende Umstrukturierungen der Organisation.

Tab. 81. Die Bedeutung der Fortpflanzung für drei zentrale 
Aspekte organisierter Systeme.

Abb. 145. Eine Einteilung der Fortpflanzungsweisen aus der Mitte des 19. Jahr-
hunderts (aus Spencer, H. (1864/98). Principles of Biology, vol. 1: 275; die Be-
zeichnungen sind die gleichen wie in der ersten Auflage).
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den funktional alles ausgerichtet ist und der in der 
Evolution maximiert wird. Mit den Ausdrücken ›In-
dividuation‹ für alle Prozesse, die die Entfaltung und 
Erhaltung des individuellen Lebens betreffen, sowie 
›Genesis‹ für alle jene Prozesse, die auf die Bildung 
neuer Individuen gerichtet sind, formuliert Spencer 
eine scharfe Entgegensetzung dieser beiden Prinzi-
pien: »Individuation and Genesis are necessarily ant-
agonistic«.90 Als ↑Fortschritt in der Evolution wertet 
Spencer gerade die Reduzierung der Reproduktion 
zugunsten der Entfaltung individueller Komplexität 
und Vielfalt der Aktivitität: »every higher degree of 
individual evolution is followed by a lower degree of 
race-multiplication, and vice versa. Progress in bulk, 
complexity, or activity, involves retrogress in ferti-
lity; and progress in fertility involves retrogress in 
bulk, complexity, or activity«.91 Jede Steigerung der 
Intensität, Vollständigkeit und Länge des individu-
ellen Lebens ist nach Spencer mit einem Rückgang 
seiner Reproduktionsfähigkeit verbunden. Und diese 
Tendenz sei auch nicht nur Ergebnis der natürlichen 
Evolution, sondern in gleichem Maße eine Forderung 
an die Zivilisation: »the process of civilization must 
inevitably diminish fertility, and at last destroy its 
excess«.92 Die natürlich-kulturelle Entwicklung ist 
damit auf einen Zustand des Gleichgewichts (»equi-
librium«) und der Harmonie (»harmony«) gerichtet, 
in dem nicht mehr Individuen gezeugt werden als aus 
Altersgründen sterben.

Fortpflanzung und Individualität
›Fortpflanzung‹ kann allgemein definiert werden als 
die Erzeugung eines neuen Organismus (Nachkom-
men) durch die funktionale Ablösung von einem 
Elternorganismus. Die funktionale Ablösung ist in 
der Regel verbunden mit einer räumlichen Trennung 
von dem Elternorganismus. Der neu gebildete Orga-
nismus ist nach seiner Entstehung also nicht länger 
Teil der physischen Einheit und der Wechselbedin-
gungseinheit seines Elternorganismus, sondern bildet 
eine selbständige, räumlich abgegrenzte und funkti-
onal geschlossene Organisation. Die Fortpflanzung 
ist also zu verstehen als Spaltung einer funktionalen 
Einheit in mehrere. 

Eine Fortpflanzung erfolgt durch Teilung des 
ganzen Organismus (bei vielen Einzellern), durch 
Ablösung von mehrzelligen Körperteilen (»Frag-
mentation«; s.u.) oder durch Absonderung einzelner 
Zellen. Teilung und Fragmentation sind Formen der 
Fortpflanzung, die sich allein bei nicht sehr komplex 
organisierten Organismen finden, z.B. bei manchen 
Pflanzen. Bei Tieren mit hoch differenzierten Organ-
systemen liegen vegetative Formen der Vermehrung 

durch Abspaltung von differenzierten Zellen in der 
Regel nicht vor, obwohl sie theoretisch möglich sind 
(wie der Erfolg des künstlichen Klonens zeigt), weil 
jede Zelle totipotent ist, d.h. einen vollständigen Satz 
des vererbten Materials enthält. 

Als theoretische Begründung dafür, dass sich stark 
differenzierte Organismen allein über einzellige 
Stadien fortpflanzen, wird die Entstehung von Me-
chanismen zur Sicherung der Integrität des Organis-
mus erwogen. Wenn jeder Teil des Organismus sich 
prinzipiell aus dem organischen Gefüge lösen könn-
te, indem er einen selbständigen neuen Organismus 
begründet, dann stünde jeder differenzierte Orga-
nismus in der ständigen Gefahr der Auflösung von 
innen (»subversion from within«93). Diese Gefahr ist 
v.a. dann groß, wenn die Replikation des genetischen 
Materials während der Entwicklung des Organismus 
nicht präzise erfolgt, so dass der Organismus aus 
Zelllinien mit unterschiedlichen Genen und damit 
potenziellen Konkurrenten besteht. L. Buss argu-
mentiert 1987 vor dem Hintergrund einer möglichen 
Konkurrenz verschiedener Zelllinien innerhalb eines 
Organismus, dass viele Merkmale der Entwicklung 
von Metazoen als das Ergebnis der Selektion von 
Mechanismen zur Verhinderung der Verselbständi-
gung von Zelllinien auf Kosten des Restorganismus 
interpretiert werden können. In der Evolution der 
Metazoen hätten sich diejenigen Zelllinien durch-
gesetzt, die einen »synergistischen« Effekt auf den 
Organismus haben, d.h. ihre eigene Erhaltung und 
Vermehrung dadurch sichern, dass sie mit anderen 
Zelllinien kooperieren: »Those variants which had a 
synergistic effect and those variants which acted to 
limit subsequent conflicts are seen today as patterns 
in metazoan cleavage, gastrulation, mosaicism, and 
epigenesis«.94 Die Herausbildung der Keimbahn in 
der Entwicklungsgeschichte der Organismen, d.h. die 
früh in der Embryonalentwicklung erfolgende Aus-
gliederung von spezialisierten Fortpflanzungszellen 
(↑Genotyp/Phänotyp), sei einer dieser Wege, auf dem 
der innerorganismische Konflikt zwischen verschie-
denen Zelllinien vermieden wird. Denn existiert eine 
Keimbahn, dann ist es für jede differenzierte Zelle 
unmöglich, die eigene Reproduktion zu maximieren, 
ohne die Zellen der Keimbahn zu unterstützen. Alle 
Zellen des Organismus teilen vielmehr das gleiche 
Schicksal.

Flaschenhals des Einzellstadiums
Verschiedene Autoren, am nachdrücklichsten 1982 
R. Dawkins, argumentieren, dass Fortpflanzung 
überhaupt nur vorliegt, wenn die sich von einem 
Elternorganismus ablösende Einheit (»propagule«) 
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einzellig ist.95 Nur wenn der Generationenübergang 
von einem Organismus zu seinen Nachkommenor-
ganismen eine Passage durch den entwicklungsbio-
logischen »Flaschenhals« des Einzellstadiums ein-
schließe, könne von einer Fortpflanzung gesprochen 
werden. Bei mehrzelligen Ablösungseinheiten liegt 
nach Dawkins dagegen keine Fortpflanzung vor, son-
dern Wachstum. Sein Argument für diese Sicht ist 
evolutionstheoretisch: Damit Evolution in Bezug auf 
die biologischen Einheiten, die durch Fortpflanzung 
voneinander geschieden sind, stattfinden kann, müs-
sen diese sich voneinander unterscheiden. Die Mög-
lichkeit von Unterschieden ist aber vor allem dann 
gegeben, wenn die Zelle, von der die Entwicklung 
des Nachkommenorganismus ausgeht, nicht in den 
Zellverband des Elternorganismus eingebunden ist. 
»Radikal reorganisiert« werden könnten ein Organ 
und ein Organismus damit nur dann, wenn sie von 
einem einzelligen Ursprung ausgingen.96

Gegen diese Sicht kann allerdings der Einwand 
erhoben werden, dass letztlich jede Zelllinie auf ei-
nen einzelligen Ursprung zurückgeht. Also auch ein 
mehrzelliges Gewebe, das sich von einem Organis-
mus ablöst und einen neuen Organismus bildet, hat 
ein einzelliges Stadium als Vorläufer. Mutationen, die 
eine Umorganisation des ganzen Organismus nach 
sich ziehen, können also auch hier wirksam werden. 
Ein vielzelliger Körper, der sich von einem Elternor-
ganismus löst, kann im gleichen Maße Angriffspunkt 
für Evolution sein wie ein einzelliger. Entscheidend 
für die Möglichkeit der radikalen Umstrukturierung 
ist nicht die Zellenanzahl, über die sich die vom El-
ternorganismus abspaltende Einheit zum Zeitpunkt 
ihrer Loslösung verfügt, sondern allein, dass sie aus 
einer einzigen Vorläuferzelle hervorgegangen ist, d.h. 
die Kontraktion der Organisation auf nur eine Zelle: 
Kleine Veränderungen dieser einen Zelle können sich 
bei der anschließenden Expansion der Organisation 
in der Entwicklung auf den gesamten Organismus 
auswirken (Fagerström et al. 1998: »[A] multi-cel-
lular precursor – such as a meristem – is found to 
be equally acceptable as a vehicle for evolutionary 
change under natural selection as is a single-celled 
one«97).

J. von Neumanns Automatentheorie
Ein Versuch der prinzipiellen Klärung der abstrakten 
Mechanismen der Fortpflanzung geht auf den Mathe-
matiker J. von Neumann zurück. Von Neumann setzt 
sich Mitte des 20. Jahrhunderts mit Überlegungen 
auseinander, die aus informationstheoretischer Sicht 
argumentieren, dass es eine Maschine, die sich selbst 
fortpflanzt – den sogenannten selbstreproduzieren-

den Automaten – eigentlich nicht geben könne. Denn 
ein Automat, der sich selbst reproduziere, müsse über 
einen größeren Informationsgehalt verfügen als der 
von ihm produzierte Automat. Zum Informationsge-
halt für die Konstruktionskomponenten des reprodu-
zierten Automaten komme nämlich immer noch der 
Informationsgehalt des Erzeugungsprogrammes hin-
zu. Die Art der Selbstbeziehung, die in der Selbstre-
produktion liegt, bezeichnet von Neumann als einen 
Teufelskreis (»vicious circle«)98 und bringt sie mit 
dem Gödelschen Unvollständigkeitssatz in Verbin-
dung99. Von Neumann zeigt jedoch, dass dies nur für 
Automaten unterhalb eines bestimmten Komplexi-
tätsgrades zutrifft.

Von Neumann stellt sich zunächst das logische 
Problem, inwiefern eine Maschine einen Gegenstand 
herstellen kann, der über die gleiche oder sogar eine 
größere Komplexität verfügt als die Maschine selbst. 
Während die Produktionsprozesse der technischen 
Maschinen stets dadurch gekennzeichnet sind, dass 
ihre Produkte einfach sind im Vergleich zu den sie 
herstellenden Geräten, gilt doch offenbar für die na-
türliche Produktion von Organismen, dass sie aus 
anderen Organismen gleicher Komplexität hervor-
gegangen sind. Und der Verlauf der Evolution zeigt 
sogar, dass aus einfacheren Organismen komplexere 
entstehen können. Aus diesen empirischen Belegen 
schließt von Neumann, dass es eine Komplexitäts-
schwelle für eine Maschine geben muss, oberhalb 
derer eine Reproduktion im Sinne der Herstellung ei-
ner Maschine gleicher Komplexität möglich werde: 
»There is a minimum number of parts below which 
complication is degenerative, in the sense that if one 
automaton makes another the second is less complex 
than the first, but above which it is possible for an 
automaton to construct other automata of equal or 
higher complexity«.100

Im Besonderen nähert sich von Neumann der 
Frage der Selbstreproduktion ausgehend von seiner 
Automatentheorie, die er als Modell zur Simulation 
organischer Prozesse entwickelt. Mit diesem Model-
lierungsansatz lautet die erste These bereits, dass die 
Fähigkeit zur Fortpflanzung nicht an eine bestimmte 
stoffliche Grundlage gebunden sein muss, sondern 
als eine spezifische gegenseitige Abhängigkeit von 
Komponenten eines Systems beschrieben werden 
kann. In seinem einfachsten Modell wird ein Auto-
mat, der aus drei Komponenten und einer Konstruk-
tionsanweisung Φ für ihre Herstellung (»Beschrei-
bung« oder »Instruktion«) besteht, entworfen: Eine 
Konstruktionskomponente A stellt der Konstruktions-
anweisung folgend den in ihr beschriebenen Automa-
ten her, wobei sie die Bestandteile des neuen Auto-
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maten aus ihrer Umgebung entnimmt; eine Kopier-
komponente B kopiert die Konstruktionsanweisung 
Φ und eine Kontrollkomponente C steuert die Akti-
vität der beiden anderen Komponenten. Der Vorgang 
der Selbstreproduktion des gesamten Automaten (A 
+ B + C) mit seiner Beschreibung Φ(A + B + C) lässt 
sich dann als ein dreistufiger Prozess beschreiben: 
Im ersten Schritt veranlasst die Kontrollkomponente 
C die Kopierkomponente B dazu, zwei Kopien der 
Instruktion Φ(A + B + C) herzustellen; im zweiten 
Schritt fertigt die Konstruktionskomponente A, wie-
der angeleitet durch C, aus der einen Instruktion, die 
dabei zerstört wird, einen neuen Automaten (A + B + 
C); schließlich wird unter dem Einfluss von C der neu 
entstandene Automat samt seiner Beschreibung: (A + 
B + C) mit Φ(A + B + C) von dem alten Automaten 
abgeschnitten, so dass zwei unabhängig voneinander 
bestehende Automaten mit ihren Instruktionen ent-
standen sind.101

In der Übersetzung dieses Modells in die Selbstre-
produktion eines Organismus entspricht die Beschrei-
bung Φ den Genen des Organismus – mit dem einen 

Unterschied, dass diese durch den Ablese- bzw. Kon-
struktionsvorgang nicht – wie in dem Modell – zer-
stört werden und mit dem zweiten, wichtigeren Un-
terschied, dass die Gene keine vollständige Beschrei-
bung des Organismus enthalten, sondern nur als Wei-
chensteller in einem Entwicklungsprozess verstan-
den werden können (von Neumann spricht von den 
Genen als »general pointers, general cues«102). Um 
auch nicht-letale Mutationen, also Veränderungen 
des Automaten, die ihn nicht zerstören, im Modell zu 
simulieren, fügt von Neumann dem Automaten eine 
weitere Komponente D hinzu. Eine Beschreibung 
dieser Komponente ist ebenfalls in der Instruktion 
enthalten; sie leistet aber keinen essenziellen Beitrag 
für den Reproduktionsvorgang und entspricht inso-
fern den Merkmalen eines Organismus, die für seine 
Interaktion mit anderen Organismen (z.B. die Kon-
kurrenz um Ressourcen) relevant sein können. Jede 
Veränderung der Komponente D während eines Ko-
piervorganges der Instruktion bedeutet eine Mutation 
für den neu gebildeten Automaten. Weil die Mutation 
in der eigenen Beschreibung des Automaten enthal-
ten ist, wird sie auch an seine Nachkommen weiter-
gegeben, sie wird vererbt. Über diese Mutationen ist 
die Möglichkeit gegeben, dass ein Automat einen 
anderen Automaten mit einer größeren Komplexität 
als der eigenen herstellt. Die Konkurrenz um Res-
sourcen zwischen Automaten mit unterschiedlichen 
D-Komponenten bietet damit die Grundlage für die 
Modellierung von Evolution. 

Reproduktion
Das Wort ›Reproduktion‹ wird im Englischen und 
Französischen in der zweiten Hälfte des 17. Jahr-
hunderts mit der allgemeinen Bedeutung »Neubil-
dung, Wiedererzeugung« verwendet.103 In der ersten 
Hälfte des 18. Jahrhunderts wird das Wort zu einem 
speziellen biologischen Terminus und bezeichnet die 
Neubildung von verlorengegangenen Körperteilen 
(↑Regeneration). Die Vorstellung der Selbsterneu-
erung des Organismus durch den beständigen Aus-
tausch seiner Stoffe steht dabei in einem theologi-
schen Kontext: Der Erneuerung bedürftig, sind die 
Organismen in einer dauernden Abhängigkeit von 
Gott entworfen. Auch das Wort ›Reproduktion‹ ist 
ursprünglich in diesem Zusammenhang aufgekom-
men: In der Theologie des 18. Jahrhunderts bezeich-
net es die erneute Wiederherstellung des lebendigen 
Körpers nach der Auferstehung der Toten am Tag des 
Jüngsten Gerichts.104 Bis ins 19. Jahrhundert ist diese 
Bedeutung des Wortes die dominante. Offenbar ist es 
erst G.L.L. de Buffon, der in seiner Naturgeschichte 

Replikation
Ähnlichkeit von Ausgangsentität und Endentität (Pro-
dukt) aufgrund eines kausalen Einflusses von ersterer 
auf letztere

Variation
Abweichung des Produkts von der Ausgangsentität auf-
grund äußerer Faktoren (Umwelt) und innerer Faktoren 
(z.B. Sexualität)

Fragmentation (»Progeneration«)
Weitergabe von materiellen Teilen der Ausgangsentität 
an das Produkt (»material overlap«)

Wachstum und Entwicklung
Anreicherung durch Material aus der Umwelt und 
Veränderung des Produkts in Richtung zunehmender 
Ähnlichkeit mit der Ausgangsentität

Multiplikation
Vermehrung der Ausgangsentität

Rekursivität
Wiederholtes Durchlaufen derselben Prozesse in poten-
ziell unendlicher Folge

Rekombination
Vermischung der Eigenschaft der Ausgangsentität mit 
anderen Entitäten (Sexualität)

Code-Dualität von Genotyp und Phänotyp
Weitergabe eines Großteils der an die Nachkommen 
übermittelten Information über den digitalen Code der 
Sequenz diskreter chemischer Stoffe

Tab. 82. Aspekte der Fortpflanzung von Organismen.
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von 1749 die Bedeutung einführt, die dem heutigen 
Verständnis entspricht.105 Neben den unmittelbaren 
theologischen Bezügen stellt Buffons Begriff der 
Reproduktion letztlich eine Metapher aus der Präge- 
und Gusstechnik dar – ebenso wie die von ihm ge-
prägten Ausdrücke ↑›Typus‹ und ›innere Gussform‹ 
(↑Vitalismus). Buffon definiert die Reproduktion 
(»reproduction«) als Fähigkeit zur Herstellung von 
Körpern, die einem selbst ähnlich sind und die wie-
derum zur eigenen Reproduktion in der Lage sind, so 
dass eine genealogische Kette entsteht (»puissance 
de produire son semblable, cette chaîne d’existence 
successives d’individus, qui constitue l’existence 
réelle de l’espèce«) (↑Art).106 Buffon erweitert die 
Bedeutung des Begriffs, indem dieser neben seiner 
alten Bedeutung auch im Sinne von »Fortpflanzung« 
verwendet wird. In Bezug auf die Reproduktion stim-
men nach Buffon alle organisierten Körper, seien sie 
Pflanzen oder Tiere, überein (den Terminus ›Gene-
ration‹ bezieht Buffon v.a. auf die Fortpflanzung des 
Menschen). Ein Grund für diese Erweiterung kann 
in Buffons Auffassung von der Fortpflanzung liegen: 
Sie stellt für ihn nichts anderes dar als eine Form des 
Wachstums. Durch die Neubildung anderer Organis-
men in der Reproduktion erzeugt und erhält sich die 
Art also genauso, wie der einzelne Organismus sich 
durch die Neubildung seiner Teile in der ›Regenera-
tion‹ (also der »Reproduktion« desselben Individu-
ums) erhält.

Die Einführung des Terminus ›Reproduktion‹ in 
die Biologie kann als Ausdruck einer umfassenden 
Ausrichtung der sozialen und wissenschaftlichen 
Sprache an ökonomischen Modellen seit der Mitte 
des 18. Jahrhunderts interpretiert werden: Der biolo-
gische Reproduktionsbegriff ist Ausdruck einer gene-
rellen »kulturellen Währung der Zeit«.107 Die Repro-
duktion ist aus dieser Sicht eine Form der Produktion 
und wird analog zur ökonomischen Produktion (einer 
Maschine, eines Menschen oder einer Gesellschaft) 
als quantitative Größe behandelt, die einer Messung 
und Effizienzsteigerung unterworfen werden kann. 
Verbunden ist mit dieser Interpretation der Fortpflan-
zung ihre Konzipierung im Sinne einer Wiederhol-
barkeit: Die Reproduktion ist die erneute Herstellung 
von etwas (eines Organismus), das vorher schon (in 
dem Vorbild der Elternorganismen) als Produktion 
vorliegt (analog zu drucktechnisch erzeugten »Re-
produktionen«). Außerdem wird die Fortpflanzung 
unter dem Vorzeichen des ökonomischen Modells zu 
einem staatlich organisierbaren und regulierbaren Er-
eignis (im Sinne einer Bevölkerungspolitik), wie sie 
in großem Maßstab tatsächlich Ende des 18. Jahrhun-
derts einsetzt (z.B. durch staatliche Programme zur 

Bekämpfung der hohen Kindersterberate). Die Kin-
der werden in dem ökonomischen Modell als Kapi-
tal betrachtet, in das investiert werden kann und von 
dem eine Rendite erwartet wird. Andererseits wird 
die Fortpflanzung unter ökonomischem Vorzeichen 
auch zu einer Größe, die einer kompensierenden Ge-
genkraft bedarf, um nicht durch ein exponenzielles 
Wachstum der Population deren Lebensgrundlage zu 
zerstören (besonders deutlich wird dieses Denken in 
Malthus’ ›Essay‹ von 1798; ↑Population).108

Das neue Wort findet in die englische Sprache, in 
der es in der neuen Bedeutung seit 1782 nachweisbar 
ist, nur zögerlich Eingang.109 Im Deutschen spricht 
C.F. Kielmeyer 1793 in der weiten Buffonschen Be-
deutung von einer »Reproductionskraft«: »der Fähig-
keit der Organisationen, sich selbst ähnliche Wesen 
Theilweise oder im Ganzen nach- und anzubilden«.110 
C.G. Carus unterscheidet 1818 zwischen der »indi-
viduellen Reproduction«, zu der er u.a. die Phäno-
mene der Wahrnehmung, Bewegung und Verdauung 
rechnet, und der »Reproduction der Gattung«, die die 
Fortpflanzung und Entwicklung betrifft.111

Seit Ende des 18. Jahrhunderts wird es im Rah-
men der sich etablierenden Stoffwechselphysiologie 
üblich, auch den ganzen Organismus als einen sich 
beständig erneuernden und insofern reproduzieren-
den Körper zu beschreiben. Als Terminus für diesen 
Prozess wird häufig der Ausdruck Selbstreprodukti-
on verwendet (↑Stoffwechsel) – daneben kann dieser 
Ausdruck aber auch die Bedeutung der Fortpflan-
zung eines Organismus haben. Und auch das Wort 
›Reproduktion‹ wird auf die individuelle Selbster-
neuerung bezogen. So bezeichnet F.W.J. Schelling 
1799 den Prozess des Selbstbezugs in der ständigen 
Selbstherstellung oder Neuerschaffung eines Orga-
nismus als seine ›Reproduktion‹: »Es ist schlechter-
dings kein Bestehen eines Products denkbar, ohne 
ein beständiges Reproducirtwerden. Das Produkt 
muß gedacht werden als in jedem Moment vernich-
tet, und in jedem Moment neu reproducirt. Wir sehen 
nicht eigentlich das Bestehen des Products, sondern 
nur das beständige Reproducirtwerden«.112 Ein ähnli-
ches Wortverständnis hat auch K.F. Burdach, wenn er 
1810 in seiner ›Physiologie‹ festhält, die »Selbster-
haltung« eines Organismus erfolge nicht durch Ruhe, 
sondern »durch Thätigkeit des Organismus, besteht 
also in continuirlicher Bildung, und ist Selbstbil-
dung, oder Reproduction. Während also der Organis-
mus das, was er ist, zu bleiben scheint, geschieht dies 
nur dadurch, daß er ununterbrochen sich erzeugt«.113 
Burdach bestimmt die Reproduktion weiter als »die 
organische Indifferenz«, denn sie gehe der funktiona-
len Differenzierung des Organismus in verschiedene 
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Organsysteme und Funktionsbereiche voraus und sei 
»blos gerichtet auf die Erhaltung des Organismus 
überhaupt, nicht auf einen bestimmten Zweck des-
selben«.114

Zweihundert Jahre nach Schelling unterscheidet 
G. Schlosser die generationenübergreifende (»trans-
generational«) und Vermehrung einschließende 
(»multiplicative«) »Reproduktion« von einer »Re-
produktion«, die im zyklischen Durchlaufen von Zu-
ständen eines Systems besteht.115 Organismen repro-
duzieren sich also nicht nur durch die Fortpflanzung 
als Art (»type«), sondern auch durch die Regenera-
tion ihrer Teile als besondere, individuelle Gegen-
stände (»tokens«).116 Der Ausdruck ›Reproduktion‹ 
kann also sowohl eine Beziehung bezeichnen, die ein 
Organismus zu sich selbst hat, als auch ein Vorfah-
ren-Nachfahren-Verhältnis zwischen verschiedenen 
Organismen.

Neben seiner Kernbedeutung, die sich auf Orga-
nismen bezieht, ist es bereits im 19. Jahrhundert nicht 
unüblich, auch von der Reproduktion anorganischer 
Gegenstände oder Prozesse, z.B. der Fortpflanzung 
des Schalls, zu sprechen. A. Comte hält 1851 all-
gemein fest, die Reproduktion sei keine exklusive 
Eigenschaft der Lebewesen (»n’est point exclusi-
vement propre aux êtres vivants«).117 Besonders die 
Untersuchungen zur Selbstorganisation und Regene-
ration von Kristallen seit Ende des 19. Jahrhunderts 
provozieren immer wieder die Rede von der Repro-
duktion oder Fortpflanzung lebloser Gegenstände.118

Replikation
Im biologischen Kontext erscheint der Ausdruck 
›Replikation‹ zunächst als Terminus der Genetik zur 
Bezeichnung der Vermehrung der Chromosomen, die 
vor der Teilung einer Zelle stattfindet und mit dem 
Kopieren der Gene auf der Ebene der DNA einher-
geht (Mather 1948).119 Meist werden ›Replikation‹ 
und ›Reproduktion‹ als einander äquivalente Begriffe 
verwendet.120 Unterschieden werden können sie, inso-
fern ›Replikation‹ als ein Phänomen bestimmt wird, 
das sich auf die Komponenten eines Systems bezieht, 
›Reproduktion‹ dagegen auf das ganze System.121

In den letzten Jahren bemühen sich einige Autoren 
darüber hinaus um eine weiter gehende Differenzie-
rung122: Eine Replikation liegt demnach vor, wenn 
ein Gegenstand an der Erzeugung eines anderen, 
ihm ähnlichen Gegenstandes kausal beteiligt ist; eine 
Reproduktion oder Progeneration123 besteht dagegen 
in der Weitergabe von materiellen Teilen eines Ge-
genstandes zu einem anderen Gegenstand (»material 
overlap«). Eine Replikation kann also ohne Weiter-

gabe von Teilen des Vorbildes zu seiner Nachbildung 
erfolgen; das Kriterium hierfür ist allein die Ähnlich-
keit (z.B. von Papierkopien mit der Vorlage). In einer 
Reproduktion (Progeneration) muss dagegen nicht 
notwendig eine Ähnlichkeit des Reproduktionspro-
dukts mit dem reproduzierten Gegenstand vorliegen; 
das Kriterium ist hier allein die Weitergabe von ma-
teriellen Teilen (z.B. über die Keimzellen). Die Fort-
pflanzung der Organismen auf der Erde enthält stets 
eine Verbindung von Replikation und Reproduktion 
– gleiches gilt auch für den genetischen Prozess des 
(bezüglich des Materials) »semikonservativen Me-
chanismus« der Replikation der DNA. Konzeptionell 
können aber die beiden Aspekte der Reproduktion 
und Replikation unterschieden werden. Für die Vor-
stellung der Evolution ist der Begriff der Reproduk-
tion in dem genannten Sinne zentral; eine Evolution 
ohne Replikation und ohne Replikatoren (↑Selektion) 
ist dagegen vorstellbar.124 

Neben dem materiellen Überlappen von Eltern- und 
Nachkommenorganismen ist auch die Rekursivität, 
also die Fortsetzung der Reproduktionsfähigkeit in 
jeder neuen Generation ein charakteristisches Merk-
mal der organischen Reproduktion. Die Reprodukti-
on kann genau über dieses Moment der Rekursivität 
bestimmt werden: »reproduction is the progeneration 
of entities with the capacity to develop the capacity 
to reproduce«.125 J. Griesemer schlägt als Begriff zur 
Bezeichnung der Einheit der Reproduktion den Aus-
druck Reproduktor (»reproducer«) vor.126

Daneben etabliert sich seit den frühen 1960er 
Jahren die neutrale Bezeichnung Replikon für eine 
Einheit der Replikation. Verstanden wird darunter ein 
Abschnitt des genetischen Materials, das als Einheit 
repliziert wird (franz. Jacob & Brenner 1963: »répli-
con«).127

Die Bestimmung der Entitäten, die als Replikato-
ren in Frage kommen, hat sich als schwierig erwie-
sen. Problematisch ist insbesondere die Rede von 
einer Selbst-Replikation in Bezug auf Teile eines 
Organismus, weil einzelne Teile eines Organismus 
sich nicht ohne die anderen Teile fortpflanzen kön-
nen. So wird v.a. darauf hingewiesen, dass die Gene 
sich nicht selbst replizieren können, sondern dafür 
auf den ganzen Apparat der Zelle angewiesen sind.128 
Es ist daher fraglich, ob die Gene wirklich als ›Repli-
katoren‹ bezeichnet werden können. Sie üben zwar 
einen kausalen Einfluss auf ihre eigene Replikation 
aus, dies lässt sich aber von vielen anderen Teilen ei-
nes Organismus auch sagen. Auch der Organismus 
als Ganzer ist nicht zu jedem Zeitpunkt seines Le-
bens zur Replikation befähigt. Von Seiten der The-
orie der Entwicklungssysteme (»developmental sys-
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tems theory«; ↑Entwicklung) wird daher argumen-
tiert, dass allein dem gesamten Entwicklungszyklus 
der Status eines (Selbst-)Replikators zugeschrieben 
werden könne.129 Zu diesem seien auch Faktoren 
der Umwelt hinzuzurechnen, so dass die ↑Evolution 
definiert wird als Veränderung einer Population von 
Entwicklungssystemen, oder genauer von Populati-
ons-Umwelt-Relationen.130

Mem
Vielversprechend ist auf den ersten Blick die Anwen-
dung des Replikatorkonzepts auf kulturelle Prozesse 
und die Ausbreitung von gedanklichen Einheiten, die 
1976 von R. Dawkins mit dem Begriff des ›Mems‹ 
(engl. »meme«) intendiert131 und im Anschluss daran 
von anderen aufgegriffen wird132. Meist werden die 
Meme als gedankliche Einheiten verstanden, die in 
Form von Begriffen, Ideen oder Theorien vorliegen 
und die in Gehirnzuständen physiologisch repräsen-
tiert sind. Daneben werden aber auch kulturelle Ein-
stellungen und Verhaltensmuster als kulturell vererb-
te Elemente diskutiert, die eine eigene Dynamik der 
kulturellen Evolution begründen (↑Kultur).

Der Membegriff und seine Anwendung zur Erklä-
rung kultureller Prozesse ist aber mit verschiedenen 
Schwierigkeiten verbunden. Eine der Schwierigkei-
ten besteht darin, dass sich im Kontext kultureller 
Prozesse meist keine eindeutige Abgrenzung von Ge-
dankeneinheiten und keine klaren Abstammungslini-
en ausmachen lassen; es liegt vielmehr eine ständige 
Vermischung und Überlagerung von gedanklichen 
Einheiten vor.133 Zudem sind gedankliche Inhalte 
in einem stärkeren Maße als Gene vom jeweiligen 
Kontext, in dem sie sich befinden, abhängig. Außer-
dem besteht keine eindeutige Lokalisiserbarkeit von 
Memen in materiellen Strukturen, die bei Genen zu-
mindest in vielen Fällen vorliegt. Schließlich besteht 
die Relation des Kopierens zwischen Memen nicht in 
einem einheitlichen Mechanismus (der Replikation 
der DNA entsprechend), sondern kann unterschied-
liche Formen annehmen. Fraglich ist damit insge-
samt, welchen heuristischen und explanativen Wert 
die Rede von ›Memen‹ hat. Identifiziert werden kön-
nen Meme allein durch Verfahren der Interpretation, 
die für die Geisteswissenschaften seit langem kenn-
zeichnend sind, und dass es ein Etwas gibt, das sich 
im sozialen Lernen über Individuen ausbreitet, liegt 
bereits im Begriff des Lernens. Die mit weitreichen-
den Ansprüchen auftretende Memtheorie erweist sich 
also als eine heuristisch und explanativ weitgehend 
triviale Theorie, ein »Schaf im Wolfspelz« (Kron-
feldner 2009).134

Gamogonie/Agamogonie
Die Unterscheidung von geschlechtlicher und unge-
schlechtlicher Fortpflanzung ist alt und schon Aris-
toteles bekannt (↑Geschlecht).135 Auch der Aristote-
liker A. Zaluziansky à Zuluzian streicht sie am Ende 
des 16. Jahrhunderts heraus.136 Weil viele Pflanzen 
sich ungeschlechtlich vermehren können, wird diese 
Art der Fortpflanzung spätestens seit dem 19. Jahr-
hundert ›vegetativ‹ genannt (↑Pflanze/vegetativ). M. 
Adanson betont 1763 einen für die spätere Evoluti-
onstheorie bedeutenden Unterschied zwischen der 
vegetativen (»reproduction par bourjons«) und der 
sexuellen Fortpflanzung: Die vegetative Vermehrung 
produziere keine Variation (»Variété«), weil sie le-
diglich die Kontinuität der individuellen Pflanze be-
wirke.137

Der Unterschied zwischen geschlechtlicher und 
ungeschlechtlicher Fortpflanzung wird in einer wech-
selnden Terminologie benannt. K.F. Burdach unter-
scheidet 1826 zwischen einer Art der Fortpflanzung, 
die er »einsame oder unpaarige Zeugung (generatio 
monogenea)« nennt und die darin besteht, »daß der 
Theil eines Individuums zu einem eignen Individu-
um wird«138, sowie der »paarigen oder geschlecht-
lichen Zeugung (generatio digenea)«, bei der zwei 
Geschlechter beteiligt sind139. Weiter unterscheidet 
Burdach zwei Hauptformen der ungeschlechtlichen 
Fortpflanzung: die »Theilungszeugung oder Spalt-
zeugung (generatio monogenea fissipara)«, bei der 
eine Teilung des Elternorganismus erfolgt140, und die 
»Keimzeugung (generatio monogenea productiva)«, 
bei der der »Stammorganismus besondere Gebilde 
hervorbringt, welche sich zu neuen Individuen ent-
wickeln können«141. Diese Gebilde werden von Bur-
dach ›Keime‹ genannt; sie gehen von »Keimkörnern« 
(später »Keimzellen«; ↑Entwicklung) aus. Schließ-
lich kennt Burdach den Typ der ↑»Urzeugung«: jener 
Vorgang, in dem »ursprünglich das Leben auf Erden 
hervor[tritt]«.142

Zu einem feststehenden Terminus werden die 
Ausdrücke ›geschlechtliche Fortpflanzung‹ und ›un-
geschlechtliche Fortpflanzung‹ erst Mitte des 19. 
Jahrhunderts. Geschlechtliche Fortpflanzung er-
scheint seit den 1820er Jahren (Schultz 1823: »ge-
schlechtliche Fortpflanzung«, im Gegensatz zu der 
Form der Fortpflanzung, bei der »ein unmittelbares 
individuelles Auswachsen statt findet«143; Burdach 
1837144), ungeschlechtliche Fortpflanzung gut zehn 
Jahre später (Thomson 1839: »Non-sexual reproduc-
tion. – Of the nonsexual mode of reproduction three 
principal kinds may be distinguished, viz. first, by 
division ; second, by attached buds; and third, by 
separated gemmae«145; Müller 1840: »ungeschlecht-
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liche Fortpflanzung bei Thieren durch Keimkörper, 
Sporen«146). Auch ›geschlechtliche Zeugung‹ ist 
offenbar nicht vor den 1820er Jahren in Gebrauch; 
1826 erscheint es bei Burdach (s.o.). Die Formulie-
rung vegetative Fortpflanzung wird im Englischen 
seit Mitte der 1830er Jahre verwendet147, im engeren 
biologischen Kontext aber erst seit den 1840er Jah-
ren (Coleridge 1848: »vegetative reproduction«148) – 
die bei H. Steffens 1821 auftauchende Formulierung 
»vegetative Reproduction des thierischen Leibes«149 
bezieht sich nicht auf den Prozess der Fortpflanzung, 
sondern der Ernährung. Auch die Bezeichnung se-
xuelle Fortpflanzung ist seit Ende des 18. Jahrhun-
derts zunächst nur vereinzelt verbreitet (E. Darwin 
1794: »sexual reproduction«150). Seit Mitte des 19. 
Jahrhunderts heißt die geschlechtliche Fortpflanzung 
auch Gamogenesis (Huxley 1858: »multiplication by 
true ova, or ›gamogenesis‹«)151; die ungeschlechtli-
che Fortpflanzung wird enstsprechend Agamogenesis 
genannt (Huxley 1857152; Newman 1857153; Huxley 
1858: »agamogenesis in Aphis is a kind of internal 
budding or gemmation«154). E. Haeckel trennt 1866 
die ungeschlechtliche Amphigonie von der unge-
schlechtlichen Monogonie.155 A. de Bary nennt die 
ungeschlechtliche Fortpflanzung bei Pflanzen (v.a. 
bei Farnen) 1878 Apogamie.156 

R. Hertwig definiert die geschlechtliche Fortpflan-
zung 1899 als »Fortpflanzung durch Geschlechts-
zellen«.157 Weil auch die ohne Zellverschmelzung 
ablaufende Parthenogenese (s.u.) von geschlechtlich 
differenzierten Zellen ausgeht, ist auch sie für Hert-
wig eine Form der geschlechtlichen Fortpflanzung 
und »aus der geschlechtlichen Fortpflanzung durch 
Rückbildung der Befruchtung entstanden«. Hertwig 
betrachtet die geschlechtliche Fortpflanzung der 
Vielzeller als »Fortführung der Fortpflanzungswei-
sen der einzelligen Organismen, dagegen sind die 
Knospungs- und Theilungsvorgänge der vielzelli-
gen Organismen Einrichtungen, welche erst mit der 
Vielzelligkeit möglich wurden«158. Nach Hertwig ist 
das Vorkommen der »vegetativen Fortpflanzung« bei 
Organismen weniger differenzierter Stämme leichter 
möglich, weil eine Differenzierung mit einem Verlust 
an Totipotenz der Teile einhergehe.159 Hertwig lehnt 
es ab, von einer geschlechtlichen Fortpflanzung der 
Einzeller zu sprechen, weil bei ihnen die geschlecht-
lichen Verschmelzungsprozesse von verschiedenen 
Individuen (»Befruchtung«) häufig unabhängig von 
der Fortpflanzung auftreten. 

M. Hartmann prägt 1903 die bis heute gültige 
Terminologie, der zufolge die Fortpflanzung durch 
Einzelzellen, wenn sie geschlechtlich erfolgt, als 
Gamogonie (Gamocytogonie: »Fortpflanzung durch 

Gameten«) und wenn sie ungeschlechtlich erfolgt, 
als Agamogonie (Agamocytogonie: »Fortpflanzung 
durch Agameten«) bezeichnet wird.160 Alle höheren 
Tiere haben die Fähigkeit zur Agamogonie verlo-
ren. Wenn sie sich ungeschlechtlich fortpflanzen, 
dann entweder durch die Abspaltung mehrzelliger 
Körperteile (»vegetative Vermehrung«) oder durch 
Gameten ohne Kopulation (»Parthenogenese«). Die 
Parthenogenese wird, obwohl sie ohne Verschmel-
zung von Zellen, also in diesem Sinne ungeschlecht-
lich erfolgt, von Hartmann ebenso wie von Hertwig 
als eine Form der Gamogonie verstanden, da sie von 
Gameten ausgeht, die in anderen Zusammenhängen 
als geschlechtliche Keimzellen wirken. 

P.-A. Dangeard unterscheidet im Jahr 1900 zwei 
Formen der Sexualität: Bei der Hologamie liegt eine 
Verschmelzung des ganzen Zytoplasmas und der 
Kerne von zwei Zellen vor (»L’Autophagie ordinaire 
ou hologamie, qui comporte, outre l’union des cyto-
plasmes, la copulation des noyaux«161); bei der Me-
rogamie verschmilzt dagegen nur das Zytoplasma 
oder der Kern der einen Zelle mit der anderen Zelle 
(»L’autophagie réduite ou mérogamie, qui n’exige 
pas la participation complète d’un second gamète, 
mais seulement celle de son cytoplasme ou de son 
noyau«162). M. Hartmann und A. Guilliermond über-
nehmen diese Unterscheidung am Ende des ersten 
Jahrzehnts des 20. Jahrhunderts.163 Bei J.F. Abbott 
erscheint der Ausdruck ›Hologamie‹ 1914 im Eng-
lischen (»hologamy«: »the two cells fuse completely 
into one, in the formation of the zygote«164); er unter-
scheidet die beiden Formen der Isogamie und Aniso-
gamie (↑Befruchtung) und grenzt das Konzept von 
der Karyogamie (»karyogamy«), d.h. der Verschmel-
zung nur der Zellkerne, ab165 (vgl. auch Wilson 1925: 
»Hologamy or Macrogamy«166). H. Kniep bestimmt 
die Hologamie 1928 als Sonderfall der Somatogamie, 
weil die Kopulanten mit vegetativen Zellen überein-
stimmen.167 Kniep ist es auch, der mit einer an niede-
ren Pflanzen gewonnenen Terminologie zwei Formen 
der Gamogonie unterscheidet: die Gametogamie, bei 
der es zu einer Verschmelzung einzelliger Gameten 
kommt (↑Befruchtung), und die Gametangiogamie, 
bei der spezialisierte mehrzellige Teile (die Gamet-
angien) miteinander verschmelzen.168

Verbreitet ist neben diesen Ausdrücken der Ter-
minus Amphimixis für die geschlechtliche Fort-
pflanzung, den A. Weismann 1891 einführt169, sowie 
Apomixis für die ungeschlechtliche Vermehrung, den 
H. Winkler 1906 prägt170. Winkler verwendet den 
Ausdruck allein für den »Ersatz der geschlechtlichen 
Fortpflanzung« durch die »ungeschlechtliche Fort-
pflanzung«171 (besser: die Form der Fortpflanzung 
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nach diesem Ersatz); Organismengruppen, in denen 
nie eine geschlechtliche Fortpflanzung vorkam (nach 
Winkler die Bakterien und Blaualgen), bezeichnet 
er dagegen nicht als ›apomiktisch‹. Eine dritte Ka-
tegorie neben Amphimixis und Apomixis bildet in 
der Einteilung Winklers die Pseudomixis, d.h. der 
»Ersatz der echten geschlechtlichen Keimzellver-
schmelzung durch einen pseudosexuellen Kopulati-
onsprozeß zweier nicht als spezifische Befruchtungs-
zellen differenzierter Zellen«172 (besser: die Form der 
Fortpflanzung nach diesem Ersatz). Später wird diese 
Form der sexuellen Fortpflanzung mit dem mehr-
deutigen Ausdruck Pseudogamie173 oder dem sich 
durchsetzenden Terminus Somatogamie174 bezeich-
net (zur Mehrdeutigkeit von ›Pseudogamie‹ vgl. de 
Necker 1775: »Agamie ou Pseudogamie, c’est à-dire, 
plantes qui sont sans mariage, ou qui en contractent 
de faux«175; Delage 1895: »La Pseudogamie serait 
[...] une sorte particulière de Parthénogènése dans 
laquelle l’œuf ne pourrait se développer de lui-me-
me sans fécondation, mais aurait besoin, pour cela, 
de l’excitation produite par un pollen étranger non 
fécondateur«176). Die Somatogamie ist in gewisser 
Weise der zur Parthenogenese komplementäre Vor-
gang: Während in der Parthenogenese sexuell dif-
ferenzierte Keimzellen in eine Fortpflanzung ohne 
Sexualität einbezogen sind, sind in der Somatogamie 
vegetative Zellen an einem Prozess der Sexualität be-
teiligt (vgl. Tab. 77).

Innerhalb der geschlechtlichen Fortpflanzung be-
trifft eine weitere fundamentale Unterscheidung den 
Typ des Partners, mit dem die Nachkommen gezeugt 
werden: Seit J.F. McLennan (1865) wird die Repro-
duktion mit nahen Verwandten Endogamie genannt, 
die Reproduktion mit nur entfernt verwandten Artge-
nossen dagegen Exogamie.177

Eine selektionstheoretische Erklärung für die weite 
Verbreitung der Fähigkeit zur asexuelle Reproduktion 
bei Pflanzen (und damit die Bildung von »Rameten«; 
↑Individuum) gibt R.E. Cook 1979: Er versteht die 
Reproduktion allgemein als eine Anpassung an die 
unvermeidlichen Kräfte des Todes (»reproduction is 
an adaptation to the inevitable forces of mortality«178) 
und beurteilt die Bedingungen einer Selektion für 
asexuelle Reproduktion als günstig, wenn die für die 
Mortalität verantwortlichen Faktoren lokal begrenzt 
wirksam sind (vgl. Abb. 146).

Parthenogenese
Das Wort, dessen Einführung nicht selten C. de Bon-
net zugeschrieben wird,179 erscheint vermutlich erst 
im 19. Jahrhundert; es ist für das Französische für 

1864 gebucht180. Die Parthenogenese (von griech. 
›παρθένος‹ »Jungfrau«, also »Jungfernzeugung«) 
bezeichnet ursprünglich allgemein jede Form der 
ungeschlechtlichen Fortpflanzung.181 Diese weite 
Bedeutung wird bereits aus dem Titel einer Mono-
grafie zu diesem Thema von R. Owen aus dem Jahr 
1849 deutlich: ›On Parthenogenesis, or the Succes-
sive Production of Procreating Individuals from the 
Single Ovum‹. Während nach diesem Verständnis 
also auch Formen der Fortpflanzung durch Teilung 
oder Sprossung als Parthenogenese zu gelten haben, 
wird das Konzept später allein auf solche Fälle bezo-
gen, bei denen sich der neu gebildete Organismus aus 
einer einzelnen Zelle (einer Eizelle) entwickelt, die 
in anderen Zusammenhängen als Gamet in der sexu-
ellen Fortpflanzung fungieren kann. Auf diese enge 
Bedeutung grenzt C.T. von Siebold das Wort 1856 
ein – in ausdrücklicher Absetzung zu dem Verständ-
nis bei Owen. 

Siebold versteht unter der Parthenogenese »nicht 
die Fortpflanzung durch geschlechtslose ammen- oder 
larvenartige Wesen«, sondern »die Fortpflanzung 

Abb. 146. Die Wahrscheinlichkeit für das Sterben eines 
Genets bei einem asexuell sich vermehrenden Organismus 
im Laufe seines Lebens. Während der Samenphase besteht 
(v.a. bei Pflanzen) eine weitgehend konstante Sterbewahr-
scheinlichkeit; während der Phase des Keimens steigt diese 
v.a. aufgrund von Gefahren des Austrocknens und des Pilz-
befalls steil an; während der Wachstumsphase nimmt die 
Sterbewahrscheinlichkeit mit zunehmender Größe leicht 
ab. Ein steiler Abfall der Mortalität wird durch asexuelle 
Vermehrung erreicht, weil dadurch physiologisch unabhän-
gige Individuen entstehen, die aber genetisch als ein Indi-
viduum gelten können. Die Selektion für die Fähigkeit zur 
asexuellen Fortpflanzung ist besonders dann groß, wenn die 
lebensbedrohenden Stressfaktoren lokal begrenzt auftreten, 
weil diesen dann durch die Bildung vegetativer Ableger 
entgangen werden kann (aus Cook, R.E. (1979). Asexual 
reproduction: a further consideration. Amer. Nat. 113, 769-
772: 771).
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durch wirkliche Weibchen, das heisst, durch mit voll-
kommen entwickelten jungfräuliche weiblichen Ge-
schlechtsorganen ausgestattete Individuen [...], wel-
che ohne vorausgegangene Begattung unbefruchtete 
entwicklungsfähige Eier hervorbringen«.182 Siebold 
bemüht sich um eine eindeutige Abgrenzung der Par-
thenogenese vom »Generationswechsel«, wie er sagt. 
Bei den Blattläusen unterscheidet er die viviparen 
Blattläuse, die nach seiner Auffassung keine Weib-
chen, sondern geschlechtslose »ammen- oder larven-
artige Individuen« sind, von den »wirklich jungfräu-
lichen Blattlaus-Weibchen«. Der Unterschied bemisst 
sich daran, ob die Individuen Eier hervorbringen, die 
den in anderen Fällen befruchteten Eiern ähneln, oder 
ob eine Vermehrung durch Teilung, Knospenbildung 
oder Keimkörper vorliegt. Später ist dieser Unter-
schied durch die Begriffe Heterogonie und Metage-
nese terminologisch markiert worden (↑Generations-
wechsel). Siebold beschreibt die »wahre Parthenoge-
nesis« ausführlich bei einigen Schmetterlingen und 
bei der Honigbiene; daneben zieht er sie auch für ei-
nige andere Insekten, niedere Krebse und Weichtiere 
in Betracht. Er ist sich bewusst, dass die Entdeckung 
der Parthenogenese für den alten Streit bedeutsam ist, 
ob ein weiblicher Organismus ohne den männlichen 
Samen überhaupt neues Leben hervorbringen kann. 
Er sagt, diese »Befruchtungstheorie« habe »durch die 
Parthenogenesis einen unerwarteten Stoss erlitten«183. 
In Siebolds Sinne verwendet auch später C. Darwin 
das Wort: »the term parthenogenesis implying that the 
mature females [...] are capable of producing fertile 
eggs without the concourse of the male«.184

Weil in der Parthenogenese eine Fortpflanzung 
mittels Gameten erfolgt, die in anderen Zusammen-
hängen einer Befruchtung durch eine männliche 
Zelle bedürfen, wird sie seit R. Hertwig (s.o.) – et-
was paradox – als eine Form der geschlechtlichen 
Fortpflanzung (Gamogonie) angesehen. So stellt es 
auch M. Hartmann in seinem Überblick über die 
Fortpflanzungsweisen der Organismen dar.185 Später 
definiert er sie als »eine Fortpflanzung durch eine 
geschlechtlich differenzierte, ursprünglich für eine 
Befruchtung bestimmte Keimzelle (Gamete), doch 
ohne Befruchtung«.186

Im Altertum und im Mittelalter wird eine Partheno-
genese nicht nur bei Insekten und anderen einfachen 
Organismen angenommen, sondern auch bei Wirbel-
tieren, und hier insbesondere bei Fischen187 und Gei-
ern188 – eine Vermutung, die von Albertus Magnus in 
Bezug auf die Geier bestritten wird189. Der Nachweis 
der Parthenogenese bei Blattläusen – die bereits A. 
van Leeuwenhoek in Ansätzen beschreibt – wird in 
den 1740er Jahren von C. de Bonnet erbracht.190 

Die parthenogenetische Fortpflanzung kann darin 
bestehen, dass nur Männchen (Leuckart 1857: Arre-
notokie191) oder nur Weibchen (Siebold 1871: Thely-
tokie192) hervorgebracht werden. Der erste Fall liegt 
bei der Honigbiene vor, bei der aus den unbefruchte-
ten Eiern die Drohnen entstehen. Diese Verhältnisse 
klärt experimentell der katholische Pfarrer J. Dzier-
zon auf. Er ist bereits 1845 der Überzeugung, »daß 
die Drohneneier einer Befruchtung nicht bedürfen; 
die Mitwirkung der Drohnen aber schlechterdings 
nothwendig ist, wenn Arbeitsbienen erzeugt werden 
sollen«.193 Nach anfänglicher Skepsis wird diese Auf-
fassung später von A. von Berlepsch verteidigt, dem 
es auch experimentell gelingt, die Spermien im Re-
zeptakulum der Königin mit Eis zu immobilisieren, 
so dass sie allein Drohnen produziert.194 Anatomisch-
mikroskopisch weisen Siebold und Leuckart Mitte 
der 1850er Jahre die Parthenogenese bei den Bienen 
nach.195 Angenommen wird eine Zeugung ohne Paa-
rung bei den Bienen (ebenso wie bei einigen Fischen) 
bereits von Aristoteles (wobei er die Königin für ei-
nen König, also ein Männchen hält).196 

Eine umfassende Übersicht über die Erscheinung 
der Parthenogenese bei Pflanzen und Tieren gibt H. 
Winkler 1920.197 Er differenziert die Parthenogenese 
von der ungeschlechtlichen Fortpflanzung – der Apo-
gamie wie er sagt (s.o.) – weil bei ihr der Embryo 
aus einer (unbefruchteten) Eizelle entsteht, bei der 
Apogamie aber aus einer Körperzelle.198

Auch bei Pflanzen kommt eine Parthenogenese 
vor. Die lange Zeit dafür gehaltene und schon von 
J. Smith 1839 beschriebene Fortpflanzung einer Eu-
phorbiacee199 ist allerdings keine Parthenogenese, 
weil hier der Embryo aus vegetativen Zellen entsteht 
(»Nucellarembryonie«). Eine echte Parthenogenese 
bei Pflanzen – dem Katzenpfötchen (Antennaria al-
pina, Asteraceae) – wird durch H.O. Juel 1898 nach-
gewiesen.200

Versuche zu einer künstlichen Parthenogenese wer-
den seit dem Ende des 19. Jahrhundert durchgeführt, 
u.a. von R. Hertwig, J. Loeb und B.L. Astaurov.201

Fekundität und Fertilität
Seit Mitte des 19. Jahrhunderts werden in quanti-
tativer Hinsicht zwei Aspekte der Fortpflanzung 
unterschieden: die Fekundität, die sich auf die Fort-
pflanzungsfähigkeit (Fruchtbarkeit) bezieht, und die 
Fertilität, die die Anzahl der Nachkommen eines 
Individuums oder einer Population betrifft. Beide 
Ausdrücke gehen auf schon in der Antike verwendete 
Wörter zurück (lat. ›fecunditas‹202; ›fertilitas‹203). J.M. 
Duncan bestimmt 1866 die Fekundität (»fecundity«) 
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als die Fähigkeit zur Fortpflanzung (»capability to 
bear children«), die Fertilität (»fertility«) dagegen als 
ein quantitatives Maß für die Anzahl von Nachkom-
men (»the amount of births as distinguished from the 
capability to bear«).204 Vor dieser terminologischen 
Abgrenzung werden beide Begriffe im Englischen 
bereits seit dem 15. Jahrhundert verwendet.205 Im 
20. Jahrhundert wird die Unterscheidung in diesem 
Sinne vielfach beibehalten.206 Daneben werden aber 
auch andere Differenzierungen an dem Begriffspaar 
festgemacht. So verstehen W.C. Allee et al. in ihrem 
verbreiteten Lehrbuch der Tierökologie von 1949 un-
ter der ›Fekundität‹ die Eierproduktion eines Weib-
chens, unter der ›Fertilität‹ dagegen die Produktion 
lebender Nachkommen.207

Generation
Der Ausdruck geht auf das lateinische ›generatio‹ 
»Zeugung, Nachkommenschaft« zurück und hat sei-
ne Wurzeln in dem griechischen ›γενεά‹ »Geburt, 
Abstammung, Generation«. Das Wort ist zweideutig: 
Nach der bis zum Ende des 19. Jahrhunderts domi-
nanten Bedeutung steht es allgemein für »Zeugung, 
Fortpflanzung« (s.o.). Seit der Antike wird der Aus-
druck daneben aber auch bezogen auf die Menge von 
Individuen einer Population, die einer Altersklasse 
(Kohorte) angehören. Bereits bei Homer und Hero-
dot findet sich diese Bedeutung, etwa in der Feststel-
lung, ein Mann habe zwei Generationen (»γενεαι«) 
schwinden sehen208, oder der Einteilung eines Jahr-
hunderts in drei Generationen209.210

Wortgeschichte
Die Doppeldeutigkeit des Ausdrucks – das Nebenei-
nander seiner fortpflanzungsbiologischen und klassi-
fikationslogischen Bedeutung – ist bereits im griechi-
schen Grundwort ›γένος‹ angelegt. Aristoteles stellt 
in seiner ›Metaphysik‹ beide Bedeutungen explizit 
nebeneinander: Der Ausdruck werde einerseits für 
den Prozess der Erzeugung von Nachkommen ver-
wendet (»wenn eine zusammenhängende Erzeugung 
von solchen, welche dieselbe Form haben, stattfin-
det«), andererseits für die aus dieser Erzeugung her-
vorgegangene Gruppe von Individuen (das, »von 
welchem als dem ersten Bewegenden ausgehend das 
andere zum Sein gelangt; so nennt man die einen 
Hellenen von Geschlecht, die anderen Ioner, weil 
die einen vom Hellen, die andern von Ion als erstem 
Erzeuger abstammen«).211 Der Zusammenhang der 
beiden Bedeutungen kann in dem Bestehen einer 
kausalen Beziehung gesehen werden, die L.L. Nash 
1978 in die Formel »gonos ergo genos« (»Die Zeu-

gung bewirkt die Gattung«) kleidet: Die klassifika-
torische Zusammenfassung von Individuen zu einer 
Gruppe ist dadurch gerechtfertigt, dass sie von einem 
gemeinsamen Vorfahren abstammen (↑Art).212

Im klassischen Latein hat ›generatio‹ nicht die 
Bedeutung »Alterskohorte«, die ›γενεά‹ bereits im 
Griechischen aufweist (s.o.). Eingeführt wird diese 
Bedeutung für ›generatio‹ erst durch die Übersetzung 
des Alten Testaments der Bibel aus dem Hebräischen 
durch Hieronymus, die er im Jahr 380 beginnt. Hi-
eronymus verwendet das lateinische Wort in der 
Bedeutung »Erzeugtes; Zählung der Abstammung« 
als Übersetzung des hebräischen Ausdrucks ›dor‹, 
der im Hebräischen allerdings keine etymologische 
Verbindung zu Wörtern mit der Bedeutung »Geburt« 
oder »Abstammung« aufweist.213 Daneben übersetzt 
Hieronymus auch den hebräischen Ausdruck ›tole-
dot‹, der eine Ableitung von ›jalad‹ »gebären, zeu-
gen« ist, mit ›generatio‹. Auch in dieser Bedeutung 
ist Hieronymus einer der wenigen mittellateinischen 
Autoren, die das Wort ›generatio‹ überhaupt ver-
wenden. In seiner einflussreichen Bibelübersetzung 
stellt Hieronymus insgesamt also für das lateinische 
›generatio‹ die Doppelbedeutung von »Geburt« und 
»Alterskohorte« her, die vorher für das griechische 
›γενεά‹ bereits bestand.

Spätestens seit dem Hochmittelalter hat ›generatio‹ 
noch eine Nebenbedeutung, die heute weitgehend ver-
schwunden ist: Es bezeichnet die Gesamtheit der zu 
einer Zeit lebenden Individuen. In dieser Bedeutung 
erscheint das Wort im ›Oxforder Psalter‹ um 1120.214 
Überraschenderweise ist es in dieser Bedeutung, in 
der das Wort zuerst ins Französische übernommen 
wird; erst später nimmt der französische Ausdruck 
›génération‹ die Bedeutung »Nachfahren, Abstam-
mung« an und noch später (vereinzelt aber bereits im 
13. Jahrhundert nachweisbar) die danach dominante 
Bedeutung »Fortpflanzung«. Erst im Laufe seiner 
Entwicklung hat der französische Ausdruck also die 
älteste lateinische Bedeutung zurückgewonnen.215 In 
der frühesten französischen Bedeutung erscheint das 
Wort mindestens bis zum Ende des 18. Jahrhunderts 
(Voigtel 1793: »Eine Anzahl Menschen, die zu einer 
Zeit auf der Erde leben«216). Im heutigen Deutsch 
gibt es für diese Bedeutung das Wort ›Zeitgenossen‹ 
– eine Lehnübersetzung des 16. Jahrhunderts des la-
teinischen ›synchronus‹.

Begriffsgeschichte und -theorie
In der Neuzeit steht das Konzept der Generation häu-
fig im Kontext der Bildung des Menschen und des 
Fortschritts in der Geschichte, so z.B. 1700 bei J. Lo-
cke: »the Improvements of Knowledge are conveyed 



Fortpflanzung 598

from one Man, and one Generation to another«217 
oder 1784 bei I. Kant: »daß die ältern Generationen 
nur scheinen um der späteren willen ihr mühseliges 
Geschäfte zu treiben, um nämlich diesen eine Stufe 
zu bereiten, von der diese das Bauwerk, welches die 
Natur zur Absicht hat, höher bringen könnten«218. Als 
politisch relevante Kategorie entwirft T. Paine 1791 
das Konzept der Generation: Er bestimmt eine Gene-
ration als sozial eigenständige Einheit mit eigenem 
Charakter und eigenen Rechten (»Every age and ge-
neration must be as free to act for itself, in all cases, 
as the ages and generations which preceded it«).219 
Im Anschluss daran versteht auch T. Jefferson eine 
Generation als einen einheitlichen politischen Kör-
per (»The generations of men may be considered as 
bodies or corporations«).220 In diesen Konzeptuali-
sierungen im politischen Bereich erfolgt eine Konsti-
tution der Generation als Einheit, die neben ↑Indivi-
duum und ↑Typus steht und die wenig später für die 
Begründung des Denkens in ↑Populationen für die 
Biologie von grundlegender Bedeutung wird.221

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird 
›Generation‹ ein vornehmlich geschichtstheoretisch-
soziologisches Konzept, mit dem die Verschieden-
heit der Prägungen von Menschen und der lang-
fristige kulturelle Wandel auf den Begriff gebracht 

werden. Einflussreich ist der Wortgebrauch 
bei W. Dilthey: Nach Diltheys Definition 
bildet eine Generation »einen engeren Kreis 
von Individuen, welche durch Abhängigkeit 
von denselben großen Tatsachen und Ver-
änderungen, wie sie in dem Zeitalter ihrer 
Empfänglichkeit auftraten, trotz der Ver-
schiedenheit hinzutretender anderer Fakto-
ren zu einem homogenen Ganzen verbunden 
sind«.222 Seitdem erscheint ›Generation‹ als 
ein Konzept, an dem beispielhaft das Mitei-
nander und Ineinander von biologischer und 
kulturwissenschaftlicher Begriffsbildung 
nachvollzogen wird.223

Zu einem in der Biologie viel verwendeten 
Ausdruck wird ›Generation‹ besonders seit 
der Entdeckung des Phänomens des ↑Gene-
rationswechsels. In seiner Beschreibung die-
ses Phänomens bei den Salpen nennt A. von 
Chamisso 1819 die sich zeitlich »abwech-
selnden Gestalten einer stabilen Art« »Ge-
nerationen«.224 Darüber hinaus eröffnet die 
Rede von ›Generationen‹ der Biologie eine 
ganz neue diachrone Untersuchungsebene 
ihrer Gegenstände: Nicht mehr allein der ein-
zelne Organismus, sondern auch die Abfolge 
der Organismen in der Zeit wird zum Unter-

suchungsobjekt: »Das Individuum soll und darf nicht 
bloß an und für sich, es muß in der in der Folge der 
Generationen, der es angehört, betrachtet werden«, 
wie es der Botaniker A. Braun 1854 formuliert.225 
Die nachhaltigsten Konsequenzen hat dieser Pers-
pektivenwechsel – allerdings anders als von Braun 
intendiert – in der fünf Jahre später von Darwin vor-
gestellten Theorie der ↑Evolution.

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts findet sich die Ab-
folge von Generationen vielfach in Form von Stamm-
bäumen repräsentiert (vgl. Abb. 147; ↑Phylogenese; 
Geschlecht: Abb. 198).226 

Biologisch ist der Begriff der Generation (in seiner 
Anwendung auf Individuen mit einer mehrjährigen 
Lebensdauer) insofern ambivalent und problema-
tisch, als er zwar von einem Phänomen auf indivi-
dueller Ebene, der Fortpflanzung, ausgeht, aber doch 
ein Phänomen auf Populationsebene, die Untertei-
lung in Altersklassen, bezeichnen soll. Diese Ambi-
valenz bedingt es, dass der Begriff entweder präzise 
nur relativ zu einem Individuum bestimmt werden 
kann (mit der begründeten Rede von Vorfahren- und 
Nachfahrengenerationen) oder eine mehr oder weni-
ger willkürliche Grenzziehung innerhalb einer Popu-
lation bezeichnet, in der tatsächlich eine stetige und 
kontinuierliche Altersverteilung vorliegt, und in der 

Abb. 147. Stammbaum eines Weidenbastards. Seit den 1860er Jahren 
werden Stammbäume als Instrumente der Forschung eingesetzt, um ein 
besseres Verständnis der Vererbungsvorgänge zu gewinnen. Der Auf-
bau der Stammbäume folgt dabei bestimmten Konventionen, wie der 
Anordnung der Angehörigen einer Generation auf einer horizontalen 
Ebene. Das Diagramm oben stellt den Stammbaum eines bestimmten 
Weidenbaums dar, der sich über vier Vorfahrengenerationen erstreckt. 
Die Vorfahren der betreffenden Weide in der vierten Vorfahrengene-
ration gehörten zu sechs verschiedenen »Arten« von Weiden. Um die 
typografisch aufwändige Stammbaumdarstellung zu vermeiden, wird 
in der letzten Zeile vorgeschlagen, die Abstammungsverhältnisse der 
betreffenden Weide in einer komplexen Formel, die auf alle Vorfahren 
verweist, zu bezeichnen. Diese »Abstammungsformel« reicht aber zur 
Beschreibung der »Consitution des Bastards« noch nicht aus; Nägeli 
will sie ergänzen um eine »Erbschaftsformel«, die den relativen An-
teil der Vorfahrenarten in dem Bastard angibt. Abkürzungen: D: Salix 
daphnoides, C: S. caprea, P: S. purpurea, V: S. viminalis, L: S. Lap-
ponum, S: S. Silesiaca (aus Nägeli, C. (1866). Ueber die abgeleiteten 
Pflanzenbastarde. Sitzungsberichte der königlich-bayerischen Akade-
mie der Wissenschaften 1866, 71-93: 76).
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die »Generationen« sich genau in dem Maße über-
lappen wie die Lebensspannen der Individuen. In 
der sozialwissenschaftlichen Betrachtung wird die-
se Schwierigkeit in der Weise gelöst, dass prägende 
historische Ereignisse als Marker für eine »Generati-
on« herangezogen werden (z.B. »die Generation der 
68er«).

Die Unschärfe und Ambivalenz des Generations-
begriffs kann andererseits auch positiv als Ausdruck 
der synthetischen Kraft und des theoretischen Po-
tenzials des Konzepts interpretiert werden. In ihm 
vereint sich eine individualistische mit einer popu-
lationsorientierten Perspektive – eine Synthese, die 
sowohl für die Entwicklung der Genetik als auch der 
Evolutionstheorie Mitte des 19. Jahrhunderts aus-
schlaggebend ist (↑Population). Die beiden Haupt-
vertreter dieser Entwicklungen, G. Mendel und C. 
Darwin, machen daher auch weiten Gebrauch von 
dem Ausdruck ›Generation‹. Im Kontext der Un-
tersuchung von Vererbungsvorgängen bei Mendel 
eröffnet die Rede von ›Generation‹ die Möglichkeit, 
statistische Untersuchungen über die Verteilung von 
Merkmalen bei den Nachkommen eines Organismus 
anzustellen (vgl. Abb. 147).227 Vererbung wird da-
mit einer quantitativen Analyse zugänglich und als 
ein Prozess beschreibbar, der nicht allein zwischen 
Individuen stattfindet. In ähnlicher Weise stellt der 
Generationsbegriff auch für Darwin ein fruchtbares 
Konzept dar, über das er die langfristige und sukzes-
sive Veränderung von Organismen beschreiben kann 
(vgl. z.B. die Formulierungen: »in each succeeding 
generation there will be less of the foreign blood«228; 
»slight differences accumulated during many succes-
sive generations«229).

Allerdings spielt der Begriff der Generation später 
für die meisten biologischen Theorien eine unter-
geordnete Rolle. Allein in populationstheoretischen 
Modellierungen des Wachstums und der Interaktion 
von Populationen kann er zentral sein, insofern diese 
Modelle, zumindest in ihrer frühen Form, häufig auf 
einer Unterscheidung diskreter Generationen beru-
hen.230 Späteren Modellierungen liegt dagegen meist 
keine Abgrenzung von Generationen mehr zugrunde, 
sondern sie gehen vielmehr von einem kontinuierli-
chen Wachstum aus (↑Kreislauf). 
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Fortschritt
Das Substantiv ist eine im 18. Jahrhundert gebildete 
Lehnübersetzung aus dem französischen ›progrès‹, 
das wiederum vom lateinischen ›progressus‹ »Fort-
schreiten, Vorrücken« abgeleitet ist. Der lateinische 
und die griechischen Ausdrücke für ›Fortschritt‹ 
(›ἐπίδοσις‹, ›προκοπή‹) werden in der Antike offen-
bar nicht auf die Natur insgesamt angewandt. Ledig-
lich in Bezug auf die allmähliche Entwicklung von 
komplexen Strukturen im individuellen Wachstum 
von Pflanzen und Menschen erscheinen sie bei Aris-
toteles.1 Seit der Frühen Neuzeit ist es v.a. das Wis-
sen des Menschen, dem ein Fortschritt zugeschrieben 
wird (z.B. 1620 von F. Bacon: »progressus scien-
tiis«).2 Auf die Veränderung der organischen Natur 
durch eine Transformation der Arten (↑Evolution; 
Phylogenese) wird das Wort erst seit Mitte des 18. 
Jahrhunderts bezogen (so 1747 von dem Dichter E. 
Young; s.u.).

Einen Fortschritt in der organischen Natur zu se-
hen, setzt voraus, sie als einen Entwicklungsprozess 
zu verstehen (↑Phylogenese; Evolution). Implizit ist 
eine Entwicklungs- und Fortschrittsvorstellung in 
den Schöpfungsmythen verschiedener Religionen 
enthalten, insofern dort zuerst die Erschaffung der 
einfacher gebauten Lebewesen, wie der Pflanzen, 
dann der Wassertiere, der Vögel, der Kriechtiere und 
schließlich des Menschen, beschrieben wird.3 Weil 
in den Mythen die Entstehung des Neuen aber vom 
Eingriff Gottes abhängt und dieser allein am Anfang 
der Zeit tätig war, kann alle spätere Entwicklung 
kein Fortschreiten darstellen, sondern allein eine 
Wiederholung des Gewesenen. Die einmal geschaf-
fenen Arten von Organismen gelten als konstant. 
Ein wirkliches Fortschrittsdenken ist in theologisch 
fundierten Ansätzen grundsätzlich erschwert, weil 
die Vorstellung von einer Perfektion am Anfang aus-
geht (Gott), aus der sich die Vielfalt der Welt entfaltet 
oder von der sie geschöpft wird. Der Fortschritt kann 
also allein in der Perfektionierung einer Manifestati-
on, nicht aber in einer Entwicklung der körperlichen 
Welt bestehen.

Auch Aristoteles schreibt in seiner Tierkunde nicht 
direkt von einem Fortschritt bei der Behandlung 
der verschiedenen Lebensformen. Er geht in seiner 
Beschreibung einer Stufenleiter (↑Hierarchie) aber 

doch von den einfachen zu den komplex gebauten 
Organismen voran und beurteilt die Zunahme der 
Empfindungsfähigkeit in einer Reihe von Organis-
men als Fortschritt.4 Vereinzelt nennt Aristoteles ei-
nige Tiere ›perfekt‹ oder ›vollkommen‹ (»τέλεια τῶν 
ζῴων«5) im Vergleich zu anderen, unvollkommenen 
(»ἀτελῶν«6), die über ein wenig ausgeprägtes Wahr-
nehmungsvermögen (nämlich nur den Tastsinn), 
geringe Vorstellungskraft und Beweglichkeit verfü-
gen. Eine Entwicklung der einen Form in die andere 
nimmt Aristoteles jedoch nicht an.

Im Anschluss an Aristoteles wird in der Scholastik 
eine Reihenfolge der Tiere entworfen, an deren Spit-
ze der Mensch steht, weil kein Tier eine Seele habe, 
die vollkommener (»perfectius«) sei als seine.7 Ein 
bestimmter Grad der Vollkommenheit komme aber 
auch den Tieren und selbst den unbelebten Dingen 
zu. Einen Hinweis darauf, worin die Vollkommenheit 
eines Lebewesens bestehen könnte, gibt Thomas von 
Aquin in seinem Kommentar zu Aristoteles’ Schrift 
über die Seele. Dort heißt es, dass die Seele für 
ihre Perfektion einer Vielfalt von Organen bedürfe 
(»requirit diversitatem organorum in suo perfecti-
bili«8) – es wird also ein Zusammenhang zwischen 
der Vielfalt und Komplexität einer Sache und ihrer 
Entwicklungshöhe hergestellt. In den säkularisier-
ten Fortschrittsvorstellungen seit der Mitte des 18. 
Jahrhunderts gilt die Vielgliedrigkeit eines Wesens 
allgemein als ein Maß für den Grad seiner Vollkom-
menheit (s.u.).

Bis zur Mitte des 18. Jahrhunderts ist die Auffas-
sung von der Konstanz der Arten, die keinem Wan-
del und damit auch keinem Fortschritt unterliegen, 
die dominierende. Für die organische Natur bedeutet 
dies, dass es keine Neuerzeugung von Arten gibt, 
sondern alle seit Erschaffung der Welt gleich geblie-
ben sind.9 Gestützt wird diese Überzeugung durch 
die entwicklungsbiologische Theorie der Einschach-
telung (»emboîtement«; ↑Entwicklung), der zufolge 
auch alle individuellen Organismen seit Schöpfung 
der Welt vorhanden sind und bis zur ihrer Geburt 

Fortschritt ist die Verbesserung der Eigenschaften von 
Organismen, die durch Fortpflanzung miteinander ver-
bunden sind, bei der die später erscheinenden Organis-
men also in gewisser Hinsicht höher organisiert sind als 
die früheren (z.B. hinsichtlich ihrer Komplexität oder 
individuellen Autonomie).
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in dem Körper ihrer Vorfahren eingeschachtelt 
vorliegen. Die Möglichkeit des Fortschritts haben 
nach christlicher Weltanschauung allerdings die 
individuellen Seelen; sie können sich zu ihrer Voll-
kommenheit hin entwickeln.10 Ein Fortschritt und 
Streben nach Vervollkommnung wird in der Folge 
nicht allein der menschlichen Seele zugeschrieben, 
sondern jedem Wesen und der Welt insgesamt.11 Auf 
eine kosmische Dimension bezieht E. Young den 
Fortschritt 1747 und formuliert allgemein: »Nature 
delights in Progress; in Advance/ From Worse to 
Better«.12 J.M.R. Lenz ist 1772 der Ansicht: »Alle 
Geschöpfe vom Wurm bis zum Seraph müssen sich 
vervollkommnen können, sonst hörten sie auf endli-
che Geschöpfe zu sein«.13

Die Rede von der Höherentwicklung der Organis-
men im Laufe der Evolution setzt ein Kriterium vo-
raus, an dem der Fortschritt bemessen werden kann. 
Verschiedene Kriterien sind diskutiert worden. Nicht 
immer werden die Kriterien in einem Zusammen-
hang mit der zeitlichen Entwicklung der Lebewesen 
gesehen. Dies wird schon daraus deutlich, dass von 
einer »Vervollkommnung« und »Höherentwicklung« 
gesprochen wird, bevor sich die Vorstellung einer 
Evolution allgemein durchsetzt. Meist wird die Per-
fektion an die innere Differenzierung des Organis-
mus gebunden. 

Historische Wurzeln der Fortschrittsidee
Drei gedankliche Komplexe sind als Wurzeln des 
biologischen Fortschrittsdenkens identifiziert wor-
den14: (1) die alte, bis in die Antike zurückreichende 
Vorstellung der Welt als einer linearen Stufenleiter 
(»scala naturae«), die von den anorganischen Ge-
bilden über die Pflanzen bis zu den Tieren aufsteigt; 
(2) der Glaube an einen sozialen und kulturellen 
Fortschritt in der Menschheitsgeschichte, der sich 
besonders seit der Aufklärung des 18. Jahrhunderts 
entfaltet15; und (3) die im 19. Jahrhundert aufgestell-
te Theorie der Rekapitulation der Phylogenese in der 
Ontogenese (↑Entwicklung), die mit der Parallelisie-
rung von individueller Entwicklung und Entwick-
lung des Lebens auf der Erde insgesamt auch eine 
parallele Komplexitätssteigerung postuliert: So wie 
sich die Vermögen eines Organismus im Laufe seiner 
individuellen Entwicklung sukzessive entfalten, sei 
auch die »Höherentwicklung« der Lebensformen in 
der Evolution zu verstehen.

Darüber hinaus kann als vierte und vielleicht wich-
tigste Wurzel des Fortschrittsdenkens der Erfolg des 
reduktionistischen Ansatzes gewertet werden, der 
komplexe Gegenstände aus der Interaktion einfacher 
erklärt und auch in der zeitlichen Entwicklung das 

Einfache als das gegenüber dem Komplexen Frühere 
annimmt. Heute ist der Verlauf der Evolution wissen-
schaftlich gar nicht anders vorstellbar als mit einfa-
chen Lebensformen am Anfang und einer anschlie-
ßenden sukzessiven Steigerung der Komplexität. 
Ausgeschlossen ist damit aber andererseits nicht die 
umgekehrte Entwicklung der Reduktion von Kom-
plexität. Das Einfache steht also am Anfang und kann 
auch am Ende der Entwicklung stehen, das Komple-
xe aber nur am Ende. Vor diesem Hintergrund fun-
giert das Konzept des Fortschritts geradezu als das 
naturalistische Substitut einer theologisch fundierten 
Schöpfungstheorie, die immer vom Komplexesten 
ausgeht.

Wenn das Einfachste in der Entwicklung am An-
fang stehen muss, zwingt sich also die Fortschritts-
vorstellung auf: Es kann nur komplexer werden. Die-
ser Gedanke findet sich bereits bei C. Darwin, der 
in seinen frühen Notizbüchern zur Transformation 
der Arten die Vorstellung des Fortschritts in dieser 
Hinsicht für unumgänglich hält: »the simplest cannot 
help becoming more complicated; & if we look to 
first origin there must be progress«.16

Abb. 148. »Hologeniespirale«: In der zyklischen Folge in-
dividueller Ontogenien entstehen neue Arten, deren Abfolge 
die Phylogenie ist; beide zusammen bilden die Hologenie, 
die hier als lineare Höherentwicklung dargestellt ist (aus 
Zimmermann, W. (1953). Evolution. Die Geschichte ihrer 
Probleme und Erkenntnisse: 5).
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Verschiedene, in unterschiedlichen Varianten und 
Kombinationen vertretene Komponenten lassen sich 
als wiederkehrende Elemente der Fortschrittstheori-
en identifizieren.17 Zu diesen gehören: (1) Höherent-
wicklung im Laufe der Sukzession der Organismen 
in der Erdgeschichte, (2) Verbesserung der Organis-
men, (3) Linearität der Entwicklung, (4) eine den 
Prozess antreibende Kraft und (5) ein Ziel- oder Kul-
minationspunkt der Entwicklung. 

Stufenleitertheorien des 18. Jh.
Zu seiner Blüte gelangt der Fortschrittsgedanke mit 
den Stufenleitertheorien im 18. Jahrhundert. Es wird 
der Versuch unternommen, die Gegenstände der Na-
tur in eine lineare, aufsteigende Ordnung zu bringen. 
Diese beginnt unten mit den Elementen und führt 
über die zusammengesetzten anorganischen Körper 
zu den Pilzen, Pflanzen, Pflanzentieren und Tieren 
bis zum Menschen an der Spitze (↑Hierarchie). Das 
anfangs als reines Ordnungsschema statisch gedach-
te Konzept der Stufenleiter erfährt im Laufe des 18. 
Jahrhunderts eine »Temporalisierung«, indem der 
gedankliche Fortschritt, der von der Beschreibung 
von einfachen zu komplexen Formen voranschreitet, 
als ein Fortschritt der Entstehung umgedeutet wird.18 
Interpretationsschwierigkeiten können sich daraus 
ergeben, dass sowohl das gedankliche Fortschreiten 
als auch der Fortschritt im Sinne einer Entwicklung 
mit dem gleichen Begriff benannt wird. Ambivalent 
bleibt es z.B., wenn J. Addison bereits Anfang des 
18. Jahrhunderts in der Stufenleiter der Wesen eine 
aufsteigende Bewegung feststellt und bemerkt: »It is 
wonderful to observe, by what a gradual Progress the 
world of Life advances through a prodigious variety 
of species«19. 

Ein tatsächlicher Fortschritt in der Entwicklung der 
Natur wird im 18. Jahrhundert meist mit dem Modell 
der individuellen Entwicklung in der Ontogenese in 
Verbindung gebracht und einer besonderen Tendenz 
oder sogar einem Trieb zur Höherentwicklung zuge-
schrieben. Das Fortschrittsdenken in diesem Sinne 
ist also Ausdruck eines »Essenzialismus«, der von 
vorgegebenen Formen ausgeht, die sich zu entfalten 
haben.20 Was dieser Vorstellung des Fortschritts fehlt, 
ist die Offenheit und Unvorherbestimmtheit der Zu-
kunft, die für die späteren Evolutionstheorien kenn-
zeichnend sind. Als Maßstab der Höherentwicklung 
oder Perfektion dient bei den älteren Theorien die 
innere Differenzierung eines Körpers. So heißt es bei 
G.L.L. Buffon, je mehr verschiedene Teile ein organi-
sierter Körper enthalte, umso »perfekter« sei die Or-
ganisation dieses Körpers (»plus y aura dans le corps 
organisé de parties différentes du tout, & différentes 

entr’elles, plus l’organisation de ce corps sera par-
faite«21). Ähnlich bringt auch C. de Bonnet die Voll-
kommenheit einer Organisation mit der Ungleichar-
tigkeit ihrer Teile in Verbindung: »L’Etre, dont les 
rapports au Tout sont plus variés, plus multipliés, 
plus féconds, possede une perfection plus relevée«.22 
Und auch J.W. von Goethe ist ein halbes Jahrhundert 
später der Meinung: »Je vollkommner das Geschöpf 
wird, desto unähnlicher werden die Teile einander. 
[...] Je ähnlicher die Teile einander sind, desto weni-
ger sind sie einander subordiniert. Die Subordination 
der Teile deutet auf ein vollkommneres Geschöpf«.23 
Der Zusammenhang zwischen innerer Differenzie-
rung eines Organismus und Höherentwicklung wird 
zu Beginn des 19. Jahrhunderts zu einem Allgemein-
platz, der sich in vielen anatomischen Schriften wie-
derholt findet. So formuliert J.F. Meckel in seinem 
›System der vergleichenden Anatomie‹ (1821): »Je 
höher ein Thier steht, desto größer ist die Mannig-
faltigkeit der Organe«.24 A. Comte sieht in der im-
mer weiter fortschreitenden Arbeitsteilung zwischen 
den Organen eines Lebewesens ein Gesetz der orga-
nischen Entwicklung: »la perfection croissante de 
l’organisme animal consiste surtout dans la spécialité 
de plus en plus prononcée des diverses fonctions ac-
complies par les organes de plus en plus distincte, et 
néanmoins toujours exactement solidaires«.25

Als Hintergrund für die Herstellung des Zusam-
menhangs von innerer Differenzierung und Höher-
entwicklung kann ein Effizienzdenken angenommen 
werden, das aber selten explizit formuliert wird: 
So wie die Teile ihre jeweiligen Funktionen besser 
ausüben können, wenn sie auf eine Funktion spezi-
alisiert sind und nicht noch andere Funktionen über-
nehmen müssen, so ist auch das Ganze, wenn es aus 
diesen verschiedenen Teilen zusammengesetzt ist, 
leistungsfähiger, als wenn es eine Einheit aus einan-
der ähnlichen Teilen bildet, die weniger spezialisiert 
sind. Die Vervollkommnung des Ganzen bemisst sich 
also daran, wie weit die Effizienz durch Spezialisie-
rung der Teile getrieben ist.

19. Jh.: Fortschritt und Lebenskraft
Verbreitet ist es zu Beginn des 19. Jahrhunderts, eine 
besondere Kraft für die zunehmende Komplexität in 
der organischen Natur anzunehmen. J.B. de Lamarck 
postuliert 1809 in diesem Zusammenhang eine Art 
Lebenskraft (»la force particulière qui excite les 
mouvemens qu’on nomme vitaux«26) (↑Vitalismus). 
Gemäß der alten Stufenleitertheorie spricht er von 
einer Reihung der Tiere (»la série générale des ani-
maux«), die einen Fortschritt darstelle (»progression 
dans la composition de l’organisation«).27
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Allerdings ist nicht jeder Vertreter einer solchen 
Lebenskraft bereits ein Vitalist, im Sinne des Pos-
tulierens von besonderen über die physikalischen 
Kräfte hinausgehenden metaphysischen Prinzipien 
zur Erklärung der Lebewesen. Lamarck erklärt das 
Leben in einem sehr modernen Sinne als eine be-
sondere Form der Anordnung und Organisation der 
Materie (↑Leben). Der Fortschritt in den organischen 
Gebilden ist nach Lamarck Ergebnis der Bedürfnisse 
der Lebewesen, die über den Gebrauch und Nicht-
gebrauch der Organe direkt zu strukturellen Verän-
derungen führen (↑Lamarckismus). Der Fortschritt 
bemisst sich nach Lamarck dabei an der Zunahme 
der Komplexität der Formen, nicht an ihrer verbes-
serten Anpassung an die Umwelt (wie später in den 
Adaptationstheorien des Fortschritts). Weil Lamarck 
eine wiederholte Urzeugung in der Erdgeschichte 
annimmt, entsteht das Bild von mehreren parallel 
nebeneinanderlaufenden Abstammungsreihen (↑La-
marckismus: Abb. 266). 

Neben einer von innen wirksamen Kraft, die die 
Organismen zu zunehmender Komplexität drängt 
und damit eine lineare Gradation der Lebensformen 
bedingt, nimmt Lamarck eine diversifizierende Kraft 
an, die durch die Umweltbedingungen bewirkt wird 
und zu einer horizontalen Vervielfältigung der Le-
bensformen führt. Die Einflüsse der Umwelt als zwei-
tem Faktor zur Erklärung der Vielfalt der Tierformen 
konzipiert Lamarck als Ursache der Abweichung 
von der Linearität des Fortschritts (»anomalies opé-
rées par l’influence des circonstances d’habitation«) 
(↑Evolution; Phylogenese).28 (Beide Faktoren tau-
chen in ähnlicher Form später bei Haeckel auf, der 
zwischen zwei »Prinzipien« für die Entstehung der 
Vielfalt organischer Formen unterscheidet: der inne-
ren, auf der materiellen Zusammensetzung des Orga-
nismus beruhenden »Vererbung« und der in Bezug 
auf die Umwelt wirksamen »Anpassung«29; ↑Verer-
bung.)

Gegen die Vorstellung einer linearen Stufenleiter 
der Perfektion in der organischen Natur wendet sich 
G. Cuvier zu Beginn des 19. Jahrhunderts. An die 
Stelle einer einzelnen nach oben gerichteten Serie 
stellt er das Nebeneinander von Organisationsfor-
men, die für sich geschlossene Typen ohne graduelle 
Übergänge darstellen (↑Phylogenese). Trotz dieser 
Absage an eine lineare Stufenleiter verwendet Cu-
vier aber weiterhin das Konzept der Perfektion und 
bestimmt diese als Effizienz (»efficacité«) oder als 
Maß für Grade der Energie (»degré d’énergie«30) or-
ganischer Einheiten. Cuvier steigert die Perfektion 
sogar durch seine häufige Rede von dem Perfekteren 
(»les animaux les plus parfaits et les plus voisins de 

lʼhomme«31) – denn »perfekt« sind die Organismen 
für ihn bereits durch ihre innere Harmonie und voll-
kommene Anpassung an ihre äußere Umwelt (↑An-
passung; Ganzheit). Durch diese Hierarchisierung 
des Perfekten ist also auch in der Ordnung der Tier-
formen bei Cuvier noch eine Stufenleitervorstellung 
enthalten (Cheung 2001: »une hiérarchie de perfec-
tion des organismes déjà parfaitement organisés et 
adaptés à leur environnement«32).

In der Mitte des 19. Jahrhunderts werden aber auch 
Stimmen laut, die sich von der Beurteilung komple-
xer gebauter Organismen als höher oder vollkomme-
ner distanzieren. Ausgehend von der Beobachtung, 
dass es einfacher und komplexer gebaute Organismen 
gibt, stellt M.J. Schleiden klar: »Es ist aber schon ein 
ganz falscher Ausdruck, wenn wir dafür die Worte 
unvollkommen und vollkommen, niedrige oder hö-
here Entwickelungsstufe gebrauchen. Dieser Aus-
druck hat nämlich keine wissenschaftliche Schärfe, 
sondern ist nur ein bildlich veranschaulichender«.33 
Eine derartige Ablehnung der Vervollkommnungs-
idee findet sich vereinzelt bereits seit dem 17. Jahr-
hundert. Besonders nachdem sie mittels des Mikros-
kops ausgiebig studiert werden, erfahren die kleinen 
unscheinbaren Lebewesen eine Aufwertung zu voll-
ständigen Organismen. F. Redi formuliert 1668 den 
Grundsatz, ›niedrig‹ und ›hoch‹ seien für die Natur 
unbekannte Begriffe (»questi nomi di più nobile e di 
men nobile, son termini incogniti alla natura«).34

An die Stelle des überkommenen Ordnungssche-
mas der linearen Höherentwicklung beginnt sich in 
der Mitte des 19. Jahrhunderts das Schema der Dif-
ferenzierung und Spezialisierung zu stellen. Dies 
zeigt sich an verschiedenen Strömungen: Zuerst an 
der Etablierung des Stammbaums als Repräsenta-
tionsform der Ordnung der Lebewesen anstelle der 
linearen Stufenleiter (↑Phylogenese). Daneben weist 
die Etablierung des Konzepts der Arbeitsteilung 
(↑Funktion) und die Verortung der Lebewesen in ei-
nem ökologischen Netzwerk (↑Ökosystem) in diese 
Richtung. Schließlich verfestigt sich auch in der ver-
gleichenden Entwicklungsbiologie (besonders unter 
dem Einfluss K.E. von Baers) die Betrachtung von 
Entwicklungsprozessen nicht als linearer Fortschritt 
und bloße Entfaltung vorgeformter Strukturen, son-
dern als interne Differenzierung und Spezialisierung 
von Teilen (↑Entwicklung), so dass es möglich wird, 
die diversen Abwandlungen der Organe bei verschie-
denen Organismen als ↑Homologien zu identifizieren 
(die im Verhältnis zueinander auf einer quasi hori-
zontalen und nicht vertikalen Ebene liegen). 

Einen erheblichen Einfluss auf die Entwicklung 
des Fortschrittsdenkens in Bezug auf die Lebewesen 
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hat die zunehmende Kenntnis von den ↑Fossilien. 
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts wird immer deutli-
cher, dass die unteren, also älteren Gesteinsschichten 
weniger komplexe Fossilienformen aufweisen als 
die oberen. Im Sinne eines klaren Fortschritts in der 
Organisation interpretiert L. Agassiz diesen Befund 
– allerdings immer noch im Rahmen einer göttlichen 
Schöpfungstheorie. Die einfacheren, weniger kom-
plex gebauten Lebewesen haben nach Agassizʼ The-
orie, ebenso wie zuvor für Lamarck (↑Lamarckis-
mus: Abb. 266), lediglich eine kürzere Strecke auf 
dem vorgezeichneten Weg ihrer Höherentwicklung 
zurückgelegt.35

Fortschritt und Evolution
Bereits vor der Formulierung der Deszendenztheorie 
durch Darwin wird eine Verbindung zwischen dem 
Terminus ↑Evolution und der Vorstellung eines Fort-
schritts im Sinne einer Höherentwicklung der Orga-
nismen gezogen. G.W.F. Hegel unterscheidet 1830 
eine sukzessive Entwicklung von Organismen zu 
einer Vervollkommnung, die er »Evolution« nennt, 
von einer entgegengesetzen »Stufenfolge der Ver-
schlechterung«, die von ihm »Emanation« genannt 
wird.36 Auch der Geologe C. Lyell ist der Meinung, 
eine stetige Evolution (»gradual evolution«) führe 
zu verbesserten (»improved«) Organismen.37 Als 
ein universales Gesetz der Evolution, das er auf den 
Bereich des Anorganischen ebenso wie auf die Le-
bewesen und die Kulturentwicklung des Menschen 
anwendet, sieht H. Spencer 1857 den Wechsel vom 
Homogenen zum Heterogenen (»a change from the 
homogeneous to the heterogeneous«38). 

H.G. Bronn, auf den sich später Haeckel beruft, 
stellt 1858 sechs »Gesetze progressiver Entwicke-
lung« auf, die er u.a. durch seine vergleichenden 
paläontologischen Untersuchungen ermittelt. Diese 
sind: 1. »Differenzirung der Funktionen und Orga-
ne«, 2. »Reduzirung der Zahl gleichnamiger (hom-
onymer) Organe«, 3. »Konzentrirung«, d.h. Zusam-
menrücken der Funktionen und Organe auf einen 
begrenzten Teil des Körpers, 4. »Zentralisirung der 
Organen-Systeme«, 5. »Internirung der Organe«, d.h. 
Verlagerung nach Innen und 6. »Größe-Zunahme«39 
(↑Evolution: Tab. 68).

Darwin: Skepsis gegenüber dem Fortschrittsbegriff
Als Maßstab des Fortschritts erwägt C. Darwin40 im 
Anschluss an K.E. von Baer den Grad an Differenzie-
rung zwischen den Teilen eines Individuums oder das 
Ausmaß der physiologischen Arbeitsteilung (»divisi-
on de travail«), wie es seit einem Handbuchartikel 
über ↑›Organisation‹ von H. Milne-Edwards aus dem 

Jahr 1827 heißt41. Auch die geistigen Fähigkeiten 
(»degree of intellect«) oder das Ausmaß des Struk-
turwandels im Laufe der Ontogenese eines Organis-
mus (Metamorphose) diskutiert Darwin als mögli-
che Kriterien des Fortschritts. Darwin erkennt aber 
auch, dass es Anpassungen an besondere Lebensbe-
dingungen geben kann, die zu einer Vereinfachung 
der Strukturen führen (»retrogression in the scale 
of organisation«), so dass der Differenzierungsgrad 
kein universales Kriterium für Fortschritt sein kann. 
Darwin sieht daher die fortschreitende Differenzie-
rung nicht als eine notwendige Folge der natürlichen 
Selektion an (»natural selection, or the survival of 
the fittest, does not necessarily include progressive 
development«42). Die weitere Existenz von einfach 
gebauten Lebewesen, wie den Einzellern, erklärt er 
mit der nicht vorliegenden Konkurrenz zwischen 
einfachen und komplexeren Lebensformen und dem 
Vorhandensein einfacher Lebensbedingungen.43

Insgesamt steht Darwin der Rede von ›höher‹ und 
›tiefer‹ in der Biologie sehr skeptisch gegenüber; in 
seinem ersten Notizbuch zum Artenwandel erklärt er 
es für »absurd«, ein Tier für höher als ein anderes zu 
erklären.44 Und in einer Randnotiz zu seiner Ausgabe 
von R. Chambers’ ›Vestiges of the Natural History of 
Creation‹ (1844) ermahnt Darwin sich selbst: »never 
use the words higher or lower«.45

Darwin steht mit seinen ersten Theorieentwürfen 
aus den 1830er und 40er Jahren, die er nicht veröf-
fentlicht, noch in einer naturtheologischen Tradition 
und geht davon aus, die Organismen seien an ihre 
Umwelt perfekt angepasst (»perfectly adapted«). 
Erst später löst er sich von dieser Anschauung und 
formuliert in seiner Theorie der ↑Selektion einen nur 
relativen Maßstab der ↑Anpassung.46 Eine innere 
Tendenz zur Höherentwicklung (»innate tendency 
towards perfection or progressive development«47), 
die Darwin mit Lamarcks und Nägelis Theorien in 
Verbindung bringt, lehnt er ab – auch wenn er, eben-
so wie viele seiner Vorläufer (↑Phylogenese), an-
fangs die phylogenetische Transformation nach dem 
Modell der ontogenetischen Entwicklung konzipiert. 
Wenn es nach Darwin auch keine innere Kraft oder 
Tendenz gibt, die zu einer Höherentwicklung führt, 
so hält er diese doch für eine notwendige Folge, die 
sich aus dem Wirken der Selektion ergebe (»an in-
nate tendency towards progessive development [...] 
necessary follows [...] through the continued action 
of natural selection«48).

Die für den Mechanismus von Darwins Theorie 
ausreichende innere Tendenz der Organismen ist eine 
Tendenz zum Wandel, die mit der bloßen Reprodukti-
on der Organismen gegeben ist (»tendency to vary by 
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generation«49). Im Gegensatz zu seinen Vorläufern 
stellt sich Darwin die Anpassung nicht als einfaches 
Ergebnis der Reproduktion vor: Nicht allein aus der 
Kette der Fortpflanzung ergibt sich schon eine Stu-
fenfolge der Höherentwicklung. Darwin trennt also 
die beiden Aspekte der Fortpflanzung und des Fort-
schritts voneinander, die vor ihm oft zusammenge-
dacht wurden. In Darwins Selektionstheorie ergibt 
sich eine Höherentwicklung nicht mehr aus dem blo-
ßen Faktum der Fortpflanzung, sondern erst aus der 
nachträglichen Bewertung der dadurch entstandenen 
Variation in der Selektion. Seinem relativen Begriff 
der Anpassung entsprechend, bemüht sich Darwin 
auch um einen relativen Begriff des Fortschritts und 
der Perfektion: »Natural selection tends only to make 
each organic being as perfect as, or slightly more per-
fect than, the other inhabitants of the same country 
with which it comes into competition«.50 Während 
er in der ersten Auflage im Anschluss daran noch 
von dem Grad der Perfektion (»degree of perfec-
tion«) spricht, wird dies später in den von der Natur 
erreichbaren Standard der Perfektion umgewandelt. 
Dieser Standard ist nach Darwin ein komparativer: 
Die Selektion könne nicht anders wirken, als die Or-
ganismen im Vergleich mit ihren Konkurrenten zu 
relativ erfolgreichen zu formen. Ein absoluter Be-
griff der Vollkommenheit oder Perfektion wird da-
mit unmöglich: »Natural selection will not produce 
absolute perfection«.51 Das Ergebnis der Konkurrenz 
der Organismen ist nach Darwin eine zunehmende 
Spezialisierung und in diesem Sinne Höherentwick-
lung: »new species become superior to their prede-
cessors; for they have to beat in the struggle for life 
all the older forms, with which they come into close 
competition [...] modern forms ought, on the theo-
ry of natural selection, to stand higher than ancient 
forms«.52 Die Vorstellung einer Höherentwicklung 
hat also durchaus Raum in Darwins Überlegungen. 
Er spricht wörtlich von Verbesserung (»improve-
ment«) und formuliert den Gedanken eines schritt-
weisen Fortschreitens in der Organisation der Lebe-
wesen (»gradual advancement of the organisation of 
the greater number of living beings throughout the 
world«).53 Darwins Vorbehalte gegenüber der Kenn-
zeichnung von einigen Formen als ›höher‹ gegenüber 
anderen beruht weniger auf der Überzeugung, dass es 
nicht eine Form der Höherentwicklung aufgrund des 
Selektionsprozesses gebe, als vielmehr darauf, dass 
die Worte ›höher‹ und ›niedriger‹ nicht einfach mit 
allgemeiner Anwendung zu definieren sind, weil es 
kein einheitliches Kriterium dafür gibt, was als Fort-
schritt (»advance in organisation«54) zu werten ist.55 
Emphatisch argumentiert Darwin an einer Stelle des 

›Origin‹: Weil die Natürliche Selektion im Gegen-
satz zur künstlichen Selektion des Menschen nicht 
auf ein externes Ziel bezogen ist, sondern allein für 
das Wohl der Lebewesen wirke, bewirke sie eine Hö-
herentwicklung: »as natural selection works solely 
by and for the good of each being, all corporeal and 
mental endowments will tend to progress towards 
perfection«56.

Weil die Annahme eines linearen Fortschritts nicht 
unmittelbar mit seiner Theorie verbunden ist, wird 
vermutet, dass Darwin die Fortschrittselemente aus 
strategischen Erwägungen in seine Theorie einge-
baut hat, um auf diese Weise eine bessere Akzeptanz 
seiner Theorie zu erzielen.57 Auch religiöse Überzeu-
gungen könnten für Darwins Fortschrittsdenken eine 
Rolle gespielt haben.58 Auf jeden Fall kann eine ge-
wisse Spannung zwischen dem zentralen Stück sei-
ner Theorie, dem Prinzip der Divergenz (↑Evolution; 
Phylogenese), und einem linearen Fortschrittsdenken 
festgehalten werden: Das Bild einer immer weiter 
gehenden Differenzierung der Formen als Ergebnis 
der Konkurrenz der Organismen steht dem Bild einer 
linearen Höherentwicklung direkt entgegen.59 Und 
doch hat Darwins Theorie den Anspruch, diese bei-
den Momente, Divergenz und Progression, als zwei 
Aspekte des einheitlichen Prozesses der Evolution 
durch Selektion zu verbinden.60 Eine einfache Ver-
bindung, die aber nicht im Sinne Darwins ist, könnte 
darin bestehen, allein die Veränderung (Divergenz) 
als das zentrale Prinzip des Fortschritts zu verste-
hen.

Aus Darwins Überlegungen wird auch deutlich, 
dass das Kriterium des Fortschritts nicht notwendig 
an die zeitliche Reihenfolge der Entwicklung gebun-
den werden muss: Zeitlich später in einer Entwick-
lungsreihe auftretende Formen können durchaus we-
niger fortschrittlich sein in Bezug auf ein Kriterium 
wie die Komplexität oder den Differenzierungsgrad. 
Auf der anderen Seite könnte die zeitliche Sequenz 
aber auch als Garant für die Objektivität des Fort-
schrittskriteriums genommen werden: Im Vergleich 
zu anderen Kriterien, wie z.B. der Komplexität, stellt 
die zeitliche Abfolge der Organismen einen objekti-
veren Maßstab des Vergleichs dar. Die Auswahl jedes 
anderen Kriteriums als des phylogenetischen Alters 
bedürfte einer besonderen Rechtfertigung. Es müsste 
z.B. begründet werden, warum die Komplexität und 
nicht die Einfachheit der Organisation fortschrittlich 
genannt werden sollte. In phylogenetischer Hinsicht 
sind allerdings alle rezenten Organismen als gleich 
fortgeschritten zu beurteilen, weil sie alle – einen mo-
nophyletischen Ursprung des Lebens vorausgesetzt 
– eine gleich lange Entwicklungsgeschichte hinter 
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sich haben. Lediglich die Vorfahren der heute leben-
den Organismen könnten vor diesem Hintergrund als 
weniger fortschrittlich gelten. Als gleich fortschritt-
lich würden damit aber solche Organismen einge-
ordnet, die sich in ihrem Körperbau nur wenig von 
dem letzten allen späteren Organismen gemeinsamen 
Vorfahren (dem »last universal common ancestor«, 
LUCA, ↑Phylogenese) entfernt haben, und solche, 
die sich in ihrer Konstruktion von diesem sehr weit 
entfernt haben, weil sie komplexe Organisationsty-
pen darstellen. Um diese Gleichsetzung zu vermei-
den, erscheint es sinnvoll, den Fortschritt daran zu 
bemessen, wie sehr sich ein Organisationstyp von 
den frühen Vorfahren aller Organismen entfernt hat. 
Einen wesentlichen Hinweis dafür bildet die Kom-
plexität des Bauplans – die daher auch meist als das 
zentrale Kriterium des Fortschritts dient.

Die Zeit nach Darwin
Im Gegensatz zu Darwins vorsichtigen Äußerungen 
zum Fortschritt in der Evolution stehen die Auffas-
sungen E. Haeckels, der sie zu einem notwendigen 
Merkmal der Selektion macht. Er fasst den »Fort-
schritt (Progressus) oder die Vervollkommnung 
(Teleosis) als nothwendige Wirkung der Selection« 
und spricht von einem »Fortschritts-Gesetz«.61 Als 
Kriterium des Fortschritts gilt Haeckel die Zahl der 
unterscheidbaren Teile eines Organismus sowie die 
Verschiedenartigkeit ihrer Ausbildung und der Grad 
der Zentralisation.62 Ausdrücklich wendet er sich 
gegen die Identifizierung von Fortschritt und Diffe-
renzierung: »Es ist nicht jeder Fortschritt eine Dif-
ferenzirung, und es ist nicht jede Differenzirung ein 
Fortschritt«.63 Das für den Fortschritt Wesentliche 
stellt für Haeckel im Anschluss an Bronn die Zentra-
lisation der Organe dar.

Eine physiologische Klassifikation von Lebens-
formen, die zumindest implizit die Vorstellung ei-
nes Fortschritts enthält, enwickelt der Physiologe C. 
Bernard am Ende des 19. Jahrhunderts. Für ihn ist 
es die Regulationsfähigkeit und die Ausbildung eines 
konstanten »inneren Milieus«, die eine fortschritt-
liche Organisation kennzeichnet. Hinsichtlich des 
Grades der Autonomie gegenüber der Umwelt unter-
scheidet Bernard drei Stufen: Auf der untersten Stufe 
befinden sich die niederen Lebewesen, die ihr Leben 
in vollständiger Abhängigkeit von den Bedingungen 
der Umweltfaktoren führen und bei ungünstigen Be-
dingungen in einen Zustand des »latenten Lebens« 
(↑Schlaf) fallen oder sterben. Auf mittlerer Stufe 
stehen Lebewesen wie Pflanzen, bei denen widrige 
Umweltbedingungen zwar zu einem Wechsel der Ak-
tivität, aber nicht zu einem Absterben oder latenten 

Leben führen. Die in der Organisation am weitesten 
fortgeschrittenen Lebensformen zeichnen sich nach 
Bernard durch eine weitgehende Emanzipation von 
den Schwankungen der Umweltbedingungen aus.64 
Auch wenn diese Klassifikation zu keinen scharfen 
Abgrenzungen führt, ist sie doch einflussreich für 
viele spätere Überlegungen zur Höherentwicklung.

Als Alternative zu Darwins Annahme der ungerich-
teten Variation und Selektion werden am Ende des 19. 
Jahrhunderts verschiedene Theorien vorgeschlagen, 
die ausdrücklich von einem gerichteten Fortschritt 
in der organischen Natur ausgehen (»Orthogenese«; 
s.u.). Eine langfristige Veränderung in der Phyloge-
nese ohne Fortschritt, ohne Determinismus und damit 
ohne Vorhersagbarkeit scheint in der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts nur wenig akzeptabel zu sein. 
Diese Einschätzung ändert sich erst zu Beginn des 
20. Jahrhunderts mit dem Aufkommen eines neuen, 
die ungerichtete Dynamik des Lebensprozesses beto-
nenden Ansatzes, dessen prägnantester Ausdruck die 
›Évolution créatrice‹ (1907) H. Bergsons ist.65

Spencer: Fortschritt als Effizienzsteigerung
Ausgehend von einem technisch-ökonomischen Effi-
zienzmodell entwickelt H. Spencer seine Vorstellun-
gen vom organischen Fortschritt in der Natur. Fort-
schritt besteht danach in der Steigerung der Effizienz 
von Vorgängen: »Each advance in evolution implies 
an economy. That any increase in bulk, or structure, 
or activity, may become established, the life of the 
organism must be to some extent facilitated by the 
change – the cost of self-support must be, on the ave-
rage, reduced«.66 Jede zusätzliche Investition in kom-
plexe Strukturen oder Verhaltensweisen müsse »zu-
rückgezahlt« werden (»repaid in food more-easily 
obtained, or danger more-easily escaped«), damit die 
derart ausgestatten Organismen keinen Nachteil er-
leiden, so Spencer. Bezogen wird der Fortschritt bei 
Spencer nicht allgemein auf die Steigerung der Fit-
ness (Reproduktion), sondern allein auf die Zunah-
me der Fähigkeit zur Selbsterhaltung. Zwischen der 
Fähigkeit zur Reproduktion und zur Selbsterhaltung 
bzw. zwischen der Ausbildung von autonomen Or-
ganismen (»Individuation«) und deren Vermehrung 
(»Genesis«) besteht nach Spencer ein umgekehrt 
proportionales Verhältnis (↑Fortpflanzung): Je stär-
ker die Individuen einer Art in ihren Fähigkeiten zur 
Selbsterhaltung sind, desto geringer sei ihre Repro-
duktionsfähigkeit (»augmented power of self-main-
tenance habitually necessitates diminished power of 
race-propagation«67). Der Fortschritt in der Evoluti-
on ist nach Spencer allein auf die Seite der Individu-
ation bezogen; er bestehe daher in der Abnahme der 
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Reproduktion: »Each increment of evolution entails 
a decrement of reproduction«.68 Am weitesten fortge-
schritten ist diese Entwicklung nach Spencer bei dem 
fortschrittlichsten Lebewesen: dem Menschen. Bei 
ihm sei die Steigerung der Intensität, Vollständigkeit 
und Länge des individuellen Lebens (»increasing the 
intensity, completeness, and length of the individual 
life«69) mit einem Rückgang seiner Reproduktionsfä-
higkeit verbunden. Und diese Tendenz sei auch nicht 
nur Ergebnis der natürlichen Evolution, sondern in 
gleichem Maße eine Forderung an die Zivilisation: 
»the process of civilization must inevitably dimi-
nish fertility, and at last destroy its excess«.70 Die 
natürlich-kulturelle Entwicklung ist damit auf einen 
Zustand des Gleichgewichts (»equilibrium«) und der 
Harmonie (»harmony«) gerichtet, in dem nicht mehr 
Individuen gezeugt werden als durch Altersgründen 
sterben. Mit diesem Gedanken, der gleichermaßen 
eine Beschreibung des natürlichen Fortschritts wie 
eine Forderung an die kulturelle Entwicklung der 
Zivilisation ist, schließt Spencer 1867 seine umfang-
reichen ›Principles of Biology‹.

Vorwurf des Wertebezugs und der Anthropozentrik
Am Ende des 19. Jahrhunderts besteht eine verbreite-
te Skepsis gegenüber der Möglichkeit einer naturwis-
senschaftlich objektiven Definition des Fortschritts-
begriffs. Der Physiologe M. Verworn ist 1895 fol-
gender Auffassung: »die Annahme, dass der Mensch 
vollkommner sei, als eine Amoebe, bleibt immer 
eine willkürliche, für welche die Wirklichkeit keine 
Berechtigung bietet und wenn wir die Entwicklung 
Vervollkommnung nennen, so ist das nichts als eine 
Convention«.71 Die Rede von Fortschritt und Ver-
vollkommnung in der Entwicklung ist für Verworn 
Ausdruck eines anthropozentrischen Standpunktes, 
der ein künstlich gesetztes Ziel in den Prozess der 
Evolution hineinträgt. 

Der Philosoph H. Rickert argumentiert in ähnlicher 
Richtung, wenn er sich dagegen wehrt, evolutionär 
gewordene Anpassungen als Vervollkommnungen 
aufzufassen, weil der Begriff der Vervollkommnung 
ein Wertbegriff sei, der in der Naturwissenschaft 
nichts verloren habe.72 Kritisiert wird von Rickert 
vor diesem Hintergrund schon die Rede von ›Ent-
wicklung‹ und ›Evolution‹ in der Biologie, weil diese 
Ausdrücke bereits die teleologische Vorstellung eines 
zielorientierten Prozesses nahelegten.73 Von eigentli-
cher Höherentwicklung kann nach Rickert nur in Be-
zug auf »Werte« gesprochen werden; diese seien aber 
allein der Gegenstand der ↑Kulturwissenschaften, 
nicht aber der Naturwissenschaften: »Für eine konse-
quente Naturwissenschaft gibt es [...] keine ›höheren‹ 

oder ›niederen‹ Organismen, falls das heißen soll, daß 
die einen mehr Wert als die andern haben. Höher oder 
nieder kann höchstens soviel wie mehr oder weniger 
differenziert bedeuten, und der Differenzierungspro-
zeß hat als solcher mit Vervollkommnung und Wert-
steigerung ebenfalls nichts zu tun, wenn auch oft das 
Differenzierte als das geeignete Mittel zur Verwirkli-
chung von Gütern gelten kann, an denen Werte haf-
ten«.74 Biologisch betrachtet können aber die kom-
plexer gebauten Lebewesen nicht als vollkommener 
oder besser angepasst gelten, weil auch die einfacher 
konstruierten offensichtlich sehr erfolgreich sind.

Vielfach wird daher zu Beginn des 20. Jahrhun-
derts die Diagnose gestellt, der Begriff des Fort-
schritts dürfe in der Biologie keinen Raum haben. 
F. Mauthner etwa schreibt in seinem ›Wörterbuch 
der Philosophie‹ (1910-11/23), der »menschliche, 
eigentlich moralische, axiologische Begriff des Fort-
schritts« habe sich in die Vorstellung der Evolution 
der Organismen »eingeschlichen«.75

Auch viele Biologen bezweifeln, dass es ein ob-
jektives Kriterium des Fortschritts geben könne. W. 
Zimmermann z.B. meint 1938, »daß noch niemand 
gezeigt hat, wie man in objektiver Weise zwischen 
heutigen ›höheren‹ und ›niederen‹ Lebewesen unter-
scheiden kann«.76 Zimmermann definiert die Evolu-
tion daher später allein als Veränderung: »Evolution 
ist eine Transformation der Organismen in Gestalt 
und Lebensweise, wodurch die Nachfahren andersar-
tig als die Vorfahren werden«.77 Den Zusatz ›höher‹ 
empfindet er als »anthropozentrisch«.

Einen weitgehend deskriptiven Begriff von Fort-
schritt im Sinne eines Fortschreitens vertritt auch 
J. Huxley Mitte des 20. Jahrhunderts, wenn er den 
Fortschritt in der Evolution durch die Abfolge von 
»dominanten Typen« charakterisiert.78 Dominante 
Typen sind nach Huxley Typen von Organismen, die 
für eine erdgeschichtliche Epoche kennzeichnend 
sind, weil sie häufig auftreten und sich in eine weite 
Mannigfaltigkeit von Formen auffächern (»radiati-
on«). Der Erfolg der dominanten Typen beruht nach 
Huxley auf zwei Fähigkeiten: einer Kontrolle über 
die Umwelt (Manipulation) und einer Unabhängig-
keit von Umweltänderungen (Emanzipation). 

Die Begründer und Anhänger der synthetischen 
Theorie der Evolution stehen dem Fortschrittskon-
zept nicht durchgehend ablehnend gegenüber; sie 
stellen häufig allein fest, dass es nicht leicht zu defi-
nieren ist79. Dass die Selektion aber einen Fortschritt 
von den einfach gebauten Einzellern zu den komple-
xen Vielzellern mit ihren differenzierten Organsyste-
men bewirken könne, wird nicht bezweifelt.80 Zwar 
stehen viele Autoren der Vorstellung eines globalen 
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Fortschritts skeptisch gegenüber. Für einzelne Ab-
stammungslinien und dabei insbesondere für einzelne 
Merkmale, wie das Sehvermögen durch Augen, wird 
der Fortschrittsbegriff aber als sinnvoll verteidigt.

Für eine »völlig wertfreie Definition der Entwick-
lung alles Organischen« hält es K. Lorenz 1943, wenn 
er als Richtung für die Evolution angibt, sie verlaufe 
»im Sinne der abnehmenden generellen Wahrschein-
lichkeit der entstehenden harmonischen Systeme«.81 
Die Zunahme an Ordnung, Komplexität und Diffe-
renzierung sind für Lorenz »nicht das Wesen, son-
dern ein Epiphänomen« der evolutiven Entwicklung. 
Allerdings können Ordnung und Komplexität gerade 
auch als (thermodynamische) Messgrößen der Wahr-
scheinlichkeit verstanden werden.

Offene Ablehnung und verdeckte Annahme
Seit den 1960er Jahren ist unter Evolutonsbiologen 
eine offene Ablehnung des Fortschrittskonzepts nicht 
selten. Es gebe nichts in der Evolutionstheorie, das 
einen kumulativen Fortschritt nahelege, behauptet 
G.C. Williams 1966.82 Und J. Maynard Smith wie-
derholt diese Auffassung zwanzig Jahre später (»our 
theory of evolution does not predict an increase in 
anything«83). Es wird daher vorgeschlagen, auf den 
Begriff des Fortschritts ganz zu verzichten.84 Am ve-
hementesten in der Ablehnung des Konzepts ist dabei 
1988 S.J. Gould, weil er den Begriff für schädlich 
und wissenschaftlich nicht untersuchbar hält: »Pro-
gress is a noxious, culturally embedded, untestable, 
nonoperational, intractable idea that must be replaced 

Größe
Zunahme der Körpergröße

Komplexität und Differenzierung
Zunahme der morphologischen und physiologischen 
Komplexität durch Spezialisierung der Teile, z.B. Zunah-
me der Zelltypen

Menge der genetischen Information
Zunahme der Länge kodierender DNA-Sequenzen

Zentralisierung
Straffung der hierarchischen Organisation des Systems, 
insbesondere des Nervensytems

Integration
Zunahme der funktionalen Interdependenz der Teile; Ab-
nahme der Regenerationsfähigkeit

Internalisierung
Verlagerung von wichtigen Organen in das Körperinnere

Ökonomisierung und Rationalisierung
Steigerung der Effizienz in der Herstellung von Struktu-
ren und in funktionalen Abläufen durch Verbesserung des 
mechanischen und physiologischen Designs

Mentale Fähigkeiten
Steigerung der Kapazitäten des mentalen Systems, Be-
wusstseinserweiterung

Brutpflege
Steigerung der Reproduktionseffizienz durch Brutpflege

Individualisierung
Zunahme der Bedeutung des Individuums für den langfri-
stigen Bestand einer Art; Abnahme der Anzahl von Nach-
kommen eines Organismus

Wahrnehmungsfähigkeiten
Verbesserung der Vermögen, Informationen aus der Um-
welt zu erhalten

Plastizität
Zunahme der Fähigkeit, auf die Umwelt flexibel zu rea-
gieren, Erweiterung des Verhaltensrepertoires

Effizienz in der Umweltnutzung
Verbesserung in der Ausnutzung von Ressourcen der Um-
welt

Ökologische Dominanz
Zunahme der Rolle in Ökosystemen in quantitativer und 
funktionaler Hinsicht

Taxonomische Diversität
Zunahme der Variation innerhalb taxonomischer Grup-
pen

Größe des Lebensraums und der ökolog. Nische
Zunahme der geografischen Verbreitung und der ökologi-
schen Vielseitigkeit

Fitness und Anpassung
Verbesserung der Fitness und Umweltanpassung, Verrin-
gerung der Aussterbewahrscheinlichkeit

Homöostatische Fähigkeiten
Verbesserung der Fähigkeiten eines Organismus, widrige 
Umweltbedingungen zu überdauern und Störungen zu 
kompensieren

Umweltkontrolle
Zunahme der Kapazitäten, die Umweltverhältnisse  zu 
verändern

Autonomie
Zunahme der Autonomie des Individuums durch Eman-
zipation von Umweltschwankungen; Ausbildung eines 
»inneren Milieus«

Tab. 83. Kriterien des biologischen Fortschritts; links Konzepte, die die innere Organisation eines Organismus betreffen, 
rechts Konzepte, die von seiner Beziehung zur Umwelt ausgehen (vereinfachte und veränderte Zusammenstellung nach 
Rosslenbroich, B. (2006). The notion of progress in evolutionary biology – the unresolved problem and an empirical sugges-
tion. Biol. Philos. 21, 41-70: 55-57).
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if we wish to understand the patterns of history«.85 
Gould wendet sich auch dagegen, das am häufigsten 
genannte Krierium für den Fortschritt, die Komple-
xitätssteigerung, als solches zu akzeptieren. Denn es 
gebe genauso viele Situationen, in denen ein kom-
plex gebauter Körper von Nachteil wie von Vorteil 
sei.86 Aufgrund dieser Bedenken wird es heute meist 
vermieden, von einem Fortschritt in der Organisation 
und Evolution zu sprechen.

Andererseits wird aber bis in die Gegenwart ein 
Verständnis der organischen Evolution als Fort-
schritt auch mehr oder weniger verdeckt vertreten. 
Ein verdecktes Fortschrittsdenken steckt z.B. in der 
verbreiteten Rede von »niederen« und »höheren« 
Organismen (etwa der Einzeller gegenüber den Wir-
beltieren). Selten werden die Unterschiede in der Or-
ganisation allerdings explizit bewertet. A. Portmann 
nennt sie 1953 aber doch eine »bedeutsame Realität« 
und warnt vor einer »Flucht vor dem Begriff der Dif-
ferenzierungs- oder Ranghöhe«: »der Rabe ist wirk-
lich komplexer organisiert und hat ein reicheres Feld 
des Erlebens als ein Molch«.87 Auch andere Biologen 
der letzten Jahrzehnte haben ein sehr affirmatives 
Verhältnis zu dem Konzept. Der Begriff wird von 
ihnen selbstverständlich verwendet88, das Phänomen 
gilt als Eigenschaft der Evolution des Lebens (E.O. 
Wilson 1991: »property of the evolution of life«89) 
oder einfach als Teil unserer Realität (Conway Mor-
ris 2003: »part of our reality«90).91

Einfache Kriterien: Größe und Komplexität
Im Laufe der Diskussion im 20. Jahrhundert werden 
verschiedene Kriterien vorgeschlagen, nach denen 
ein Fortschritt in der organischen Natur diagnostiziert 
werden kann (vgl. Tab. 83). Das einfachste Kriteri-
um besteht in der bloßen Zunahme der Körpergröße. 
Diese kann als spezielle Strategie zur Verminderung 
der Konkurrenz und Vermeidung von Räuberdruck 
gedeutet werden92; sie kann aber auch als notwendi-
ger Trend verstanden werden, weil sich makroskopi-
sche Organisation biologisch nur auf der Grundlage 
von mikroskopischer Organisation entfalten kann. 

Gleiches gilt für das Kriterium der strukturellen 
Komplexität, das besonders weite Anerkennung fin-
det (Teilhard de Chardin spricht 1955 vom »großen 
biologischen Gesetz […,] dem Gesetz der ›zuneh-
menden Verflechtung‹ (Komplexifikation)«93): Ei-
nige spät in der Evolution erscheinende Lebensfor-
men haben offensichtlich eine größere Komplexität 
als die frühesten Formen, und diese Komplexität ist 
nur möglich aufgrund von weniger komplexen Vor-
läuferstrukturen. Es besteht also eine einseitige Ent-
wicklungsvoraussetzung der weniger komplexen für 

die komplexen Formen. Allerdings können auch Re-
duktionsformen aus ehemals komplexen Organismen 
entstehen. In vielen Stammeslinien gibt es Beispiele 
für Rückbildungen dieser Art. Besonders spektakulär 
sind sie bei parasitischen Krebsen (z.B. der Gattung 
Sacculina), bei denen der Körper zu einem unge-
gliederten Sack ohne Extremitäten und Darm und 
lediglich mit einem Nervenzentrum und Gonaden 
wird. Die Ernährung dieser Tiere erfolgt allein über 
hyphengeflechtartige Ausläufer im Körper des Wirts. 
Eine solche Komplexitätsreduktion ist aber offenbar 
doch eher die Ausnahme als die Regel im Verlauf 
der Evolution. Der Entwicklungsweg der meisten 
Abstammungslinien von Organismen führte also zu 
zunehmend komplexeren Formen. 

Definitionen des biologischen Fortschritts über das 
Kriterium der Komplexitätszunahme sind seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts verbreitet. L. Plate definiert z.B. 
1928: »Biologische Vervollkommnung besteht in 
harmonischer Zunahme der Zahl, der Komplikation 
und der Leistungsfähigkeit der Anpassungen«.94 In 
der zweiten Jahrhunderthälfte werden verschiedene 
Versuche zur objektiven Messung des Fortschritts 
über das Maß der Komplexität unternommen.95 D.W. 

1. Abstammung
A ist fortschrittlicher als B, wenn A von B abstammt.

2. Zunehmende Veränderung
A ist fortschrittlicher als B, wenn A sich von dem ge-
meinsamen Vorfahren C stärker als B unterscheidet.

3. Größenzunahme
A ist fortschrittlicher als B, wenn A größer ist als B (und 
damit auch ein längeres individuelles Leben hat).

4. Komplexitätszunahme
A ist fortschrittlicher als B, wenn A in Bau und Verhalten 
komplexer als B ist.

5. Verbesserung der mentalen Fähigkeiten
A ist fortschrittlicher als B, wenn A bessere mentale Fä-
higkeiten als B hat.

6. Verbesserung der Anpassung
A ist fortschrittlicher als B, wenn A besser angepasst 
als B ist, d.h. wenn A unter ähnlichen Bedingungen ein 
längeres Leben hat und mehr Nachkommen hinterlässt 
als B.

7. Größere Anpassungsfähigkeit (Homöostase)
A ist fortschrittlicher als B, wenn A sich an mehr Situa-
tionen anpassen kann als B (aufgrund größerer Homöo-
stasefähigkeit).

Tab. 84. Sieben Arten des Fortschritts (in Anlehnung an 
Dawkins, R. (1992). Progress. In: Keller, E.F. & Lloyd, E.A. 
(eds.). Keywords in Evolutionary Biology, 263-272: 263f.).
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McShea schlägt 1991 vor, die Komplexität über die 
Anzahl der Teile in einem Bauplan und den Grad ih-
rer Differenzierung zu bestimmen.96 Später erweitert 
McShea seinen Vorschlag und gibt vier Kriterien der 
Komplexität als Maßstab der Höherentwicklung an: 
(1) die Anzahl verschiedener physischer Teile in ei-
nem Organismus (Gene, Zellen, Gewebe, Organe), 
(2) die Anzahl verschiedener Interaktionen zwischen 
diesen Teilen, (3) die Anzahl der kausalen Ebenen, 
die unterschieden werden können, und (4) die Anzahl 
der Teile und Interaktionen, die an einem Ort und in 
einem bestimmten Zeitraum vorhanden sind bzw. 
zusammen wirken.97 Nach jedem der vier Kriterien 
erfolgte im Laufe der Evolution eine Zunahme der 
Komplexität der Organismen. Nicht immer ist aber 
ein Organismus, der in einer Hinsicht komplexer als 
ein anderer ist, auch in allen anderen Hinsichten kom-
plexer. Und die Komplexität nimmt nicht in den ver-
schiedenen Hinsichten gleichmäßig zu. Der Mensch 
verfügt wie die anderen Wirbeltiere beispielsweise 
über deutlich mehr Zelltypen als eine Fliege (z.B. 
Drosophila) oder höhere Pflanze (Arabidopsis). In 
Bezug auf die Anzahl der Gene unterscheidet sich 
seine Komplexität der (geschätzten) 30.000 Gene 

auch noch signifikant von den 13.600 
Genen der Fliege, aber nicht mehr 
wesentlich gegenüber den 24.000 Ge-
nen der Pflanze.98

Besonders verbreitet ist es daher, 
nicht die Anzahl der Gene, sondern 
der Zelltypen eines Organismus als 
Maß der Komplexität zu verwenden. 
Dabei zeigt sich eine Korrelation zwi-
schen dem geologischen Alter eines 
Typs und der Anzahl der verschiede-
nen Zellen seiner Organismen (vgl. 
Abb. 149): In den letzten 600 Mil-
lionen Jahren erhöhte sich die Zahl 
der Zelltypen von einigen wenigen 
bei den einfachsten Mehrzellern (den 
Mesozoen und Schwämmen) bis zu 
etwa 200 bei den hochdifferenzierten 
Säugetieren (z.B. dem Menschen). 
Besonders steil war der Anstieg in der 
Zahl der Zelltypen dabei in den 200 
Millionen Jahren bis zum Auftreten 
der ersten Wirbeltiere (vor etwa 400 
Millionen Jahren), die bereits etwa 
150 verschiedene Zelltypen aufwie-
sen.99

Die Zunahme der Komplexität der 
Organismen im Laufe der Evolution 
wird vielfach als Konsequenz des Se-

lektionsmechanismus gedeutet: Den komplexer ge-
stalteten Organismen wird ein komparativer Vorteil 
im Wettbewerb der Formen zugeschrieben, weil mit 
der Komplexität eine morphologische und physiolo-
gische Effizienz verbunden wird, insofern sie eine 
Arbeitsteilung zwischen verschiedenen Körperteilen 
ermöglicht. Allerdings ist eine Zunahme der Kom-
plexität nicht in allen Situationen mit einer Steige-
rung der Fitness verbunden.100 Dies kann ein Grund 
dafür sein, dass ein in einer Abstammungslinie phy-
logenetisch später erscheinender Organismus nicht 
immer komplexer gebaut ist als ein phylogenetisch 
jüngerer.

Weitere Probleme dieses Kriteriums können sich 
aus den widersprüchlichen Ergebnissen seiner kon-
kreten Anwendung ergeben: Organismen weisen eine 
Vielzahl von Merkmalen auf, und ein in Bezug auf 
ein Merkmal komplexer gebauter Organismus muss 
nicht auch in Bezug auf andere Merkmale komplexer 
als andere Organismen sein. Problematisch ist dar-
überhinaus die Anwendung des Fortschrittsbegriffs 
auf ganze Taxa: Dass die Organismen einer Art fort-
schrittlicher als die Organismen einer anderen Art 
sind, heißt nicht, dass die Organismen aller Arten 

Abb. 149. Zusammenhang zwischen der Anzahl der Zelltypen bei Organismen 
verschiedener Tiergruppen und dem phylogenetischen Alter dieser Gruppen. 
Gruppen von Organismen, die eine große Anzahl von Zelltypen aufweisen, sind 
stammesgeschichtlich jung; allerdings bestehen die Gruppen von Organismen 
mit einfachem Bau bis in die Gegenwart. Die stammesgeschichtliche Entwick-
lung ist also in vielen Fällen nicht auf eine Zunahme der Komplexität (Typen 
von Zellen) gerichtet. Die obere Grenze der Komplexität hat aber andererseits 
stetig von den ersten Metazoen bis in die Gegenwart zugenommen (mit einer 
Rate von einem Zelltyp in drei Millionen Jahren; ohne Unterscheidung von 
Nervenzelltypen) (aus Valentine, J.W., Collins, A.G. & Meyer, C.P. (1994). Mor-
phological complexity increase in metazoans. Paleobiol. 20, 131-142: 134).
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des umfassenden Taxons der ers-
ten Art fortschrittlicher sind als 
die Organismen des umfassenden 
Taxons der anderen Art (aus der 
Fortschrittlichkeit des Menschen 
gegenüber einem Wiesel folgt bei-
spielsweise nicht, dass alle Prima-
ten fortschrittlicher als Raubtiere 
sind). Dies zu behaupten, hieße 
anzunehmen, die Evolutionsraten 
seien in einzelnen Taxa höher als 
in anderen.101

Das Kriterium der Komplexität 
als Maß des Fortschritts ist daher 
umstritten. R. Dawkins hält es 
1997 für insofern anthropozen-
trisch, als es der Mensch ist, der 
nach diesem Kriterium am Ende 
der Entwicklung steht.102 Darüber 
hinaus wird der Gedanke, dass die 
Evolution überhaupt mit einem 
Fortschritt verbunden ist, auch in 
der Gegenwart als Ausdruck einer 
politischen Ideologie gesehen.103 
Viele Evolutionsschritte sind mit 
dem Gewinn bestimmter Fähigkei-
ten und gleichzeitig dem Verlust anderer verbunden. 
Dawkins empfiehlt 1992 den Evolutionsbiologen da-
her, auf die Rede von ›höher‹ und ›niedriger‹ gänz-
lich zu verzichten (»I recommend that evolutionary 
writers should no longer, under any circumstances, 
use the adjectives ›hicher‹ and ›lower‹«).104

Am entschiedensten stellt sich am Ende des 20. 
Jahrhunderts S.J. Gould gegen die Behauptung eines 
Fortschritts in der Evolution.105 Er sieht die Zunahme 
der Komplexität in der Geschichte des Lebens nicht 
als ein definierendes Merkmal der Evolution, son-
dern als eine zufällige Folge eines Prozesses, der in 
der komparativen Fitnesssteigerung seinen Mecha-
nismus hat. Das fraglose Auftreten von komplexen 
Formen im Laufe der Evolution, die zu Beginn nicht 
existierten, erklärt Gould allein als das Ergebnis ei-
ner Zunahme der Varianz in den organischen For-
men: Zumindest zu Beginn der Evolution des Lebens 
war die Richtung der Höherentwicklung im Sinne 
der Komplexitätszunahme nicht eine Tendenz, die 
auf besondere Kräfte zurückgeführt werden müsste, 
sondern eine einfache Konsequenz der Tatsache, dass 
jede Form der Veränderung eine Höherentwicklung 
implizieren musste – selbst wenn dies keinen Vorteil 
bringen würde –, weil die einfachen Formen am An-
fang standen.106 Die Komplexitätssteigerung ergibt 
sich also bereits als Ergebnis einer passiven Diffusi-

on ausgehend von einem Anfangszustand mit Formen 
von minimaler Komplexität. Dass die Richtung der 
Evolution durch Selektion nicht durch eine allgemei-
ne Tendenz zur Höherentwicklung gekennzeichnet 
werden kann, wird nach Gould bereits an der weiter 
bestehenden Existenz sehr einfacher Lebensformen 
wie der Bakterien (und Viren) deutlich. Aufgrund 
dieser Überlegungen fordert Gould die Ersetzung des 
Konzepts des Fortschritts durch den Begriff der ge-
richteten Veränderung (»directional change«).107

Gould weist auch darauf hin, dass die Zunahme 
der Diversität kein Kennzeichen der organischen 
Evolution auf der Erde sein muss. Zwar hat die Di-
versität in den anfänglichen Phasen der Evolution 
zugenommen, im Hinblick auf die Diversität von 
Bauplantypen (»Disparität«; ↑Diversität) kann es 
aber im Laufe der Phylogenese auch wieder zu einer 
Abnahme gekommen sein. Gould führt das Beispiel 
der Burgess-Fauna aus dem Präkambrium an, die 
viele Formen aufweist, die sich keiner der bekannten 
Tierstämme zuordnen lassen. Die Dominanz einzel-
ner, besonders erfolgreicher Typen könnte die ande-
ren Typen verdrängt haben. Nach Ansicht Goulds ist 
es weitgehend eine Frage der Kontingenz (»contin-
gency«), d.h. des historischen Zufalls, welche For-
men sich in der Geschichte des Lebens durchgesetzt 
haben.108 Würde die Evolution auf der Erde noch 

Abb. 150. Zunahme der »Zerebralisation« in der Evolution des Lebens. Die Zere-
bralisation wird über einen Index gemessen, der aus dem Verhältnis des Gehirnge-
wichts zum Körpergewicht gebildet wird (vgl. Jerison, H. (1973). Evolution of the 
Brain and Intelligence: 3). Die relative Größe des Gehirns erfährt eine sukzessive 
Zunahme in der Evolution, so dass Organismen mit relativ großen Gehirnen erst 
spät in der Geschichte des Lebens auftreten (aus Leakey, R. & Lewin, R. (1995). 
The Sixth Extinction (dt.: Die sechste Auslöschung, Frankfurt/M. 1996): 118).
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einmal ablaufen (»replaying life’s tape«109), könnte 
sie einen ganz anderen Verlauf nehmen, weil kleine 
Zufälle langfristig einschneidende Veränderungen 
nach sich ziehen könnten (z.B. das Aussterben einer 
kleinen Gruppe von Wirbeltiervorläufern aufgrund 
der Austrocknung ihres Lebensraums). Weder für die 
Entstehung noch für das Aussterben von Organismen 
mit neuen Bauplänen ist nach Gould die Selektion 
entscheidend, sondern dies seien jeweils historische 
Zufälle. Im Hinblick auf die Kontingenz kann un-
terschieden werden zwischen der Kontingenz in der 
Entstehung bestimmter Taxa (z.B. der Wirbeltiere) 
und der Kontingenz in der Entstehung bestimmer An-
passungskomplexe (z.B. das Fliegen mittels Flügel 
oder Sehen mittels Augen). Die Annahme der Kon-
tingenz des Evolutionsverlaufs widerspricht nicht 
der Synthetischen Theorie der Evolution, da auch sie 
mit dem Faktor der Mutation ein entscheidendes Zu-
fallselement enthält.110

Die langfristig wirksamen Kontingenzen der Evo-
lutionsgeschichte des Lebens könnten als konser-
vierter Zufall bezeichnet werden. In die Biologie 
führt O. zur Strassen diesen Ausdruck 1915 ein, und 
zwar im Kontext einer Diskussion der organischen 

Zweckmäßigkeit. Er ist dabei der Auffassung, der 
Zufall sei »die einzige Geschehensform, die über-
haupt Zweckmäßiges de novo entstehen läßt«, mit 
anderen Worten: »Jede unmittelbar-zweckmäßige 
Leistung ist konservierter Zufall: der Mechanismus, 
der ihr zugrunde liegt, ist seinerzeit zufällig in die 
Welt getreten«.111 Der Begriff wird in der Biologie 
vereinzelt rezipiert und insbesondere auf evolutionä-
re Entwicklungen bezogen (Steiner 1936: »von der 
Seite, welche das organische Reich aus dem Zufall 
entstehen läßt, wird […] der Erbstock zum konser-
vierten Zufall«112). Zur Strassens Begriffsbildung ist 
möglicherweise angelehnt an den Titel ›Hasard en 
conserve‹, den M. Duchamp 1913-14 einem Kunst-
werk gibt (»Trois stoppages-étalon«): Aus einem 
Meter Höhe auf Papier fallen gelassene Nähfäden er-
gaben ein Zufallsmuster, das anschließend durch La-
surtropfen fixiert wurde.113 In der englischsprachigen 
Biologie wird eine Erklärung der Universalität des 
genetischen Codes Theorie des eingefrorenen Zu-
falls (»Frozen Accident Theory«) genannt – die The-
ore geht ebenso wie ihre Bezeichnung auf F. Crick 
(1968) zurück.114

Fortschritt als Informationsgewinn
Ein anderes Kriterium des Fortschritts bezieht sich 
auf die Zunahme der genetischen Information, die in 
einem Organismus gespeichert wird (»the increase in 
the amount of genetic information stored in the orga-
nism«115). Nach dem von T. Cavalier-Smith 1978 so 
genannten C-Wert-Paradoxon (C-value paradox«116) 
korreliert der DNA-Gehalt bei Organismen verschie-
dener Gruppen dagegen nur wenig mit der morpholo-
gischen Komplexität (vgl. Abb. 151).117

Aussichtsreicher als die genetische Informations-
übermittlung ist es daher, den Fortschritt an Formen 
der außergenetischen Informationsverarbeitung und 
-weitergabe festzumachen. Aus einer Warte, die letzt-
lich die Evolution des Menschen im Blick hat, hält 
E. Mayr die Ermöglichung der Informationsweiter-
gabe auf einem nicht-genetischen Weg für eine ent-
scheidende evolutionäre Neuerung. Von den Mitteln, 
die dies ermöglichen, meint er daher, sie wiesen als 
Kriterien des Fortschritts einen erheblichen objekti-
ven Wert auf (»considerable amount of objective va-
lidity«).118 Es sind zwei Mittel, die Mayr in diesem 
Zusammenhang anführt: die Brutpflege und das Ner-
vensystem. In ihrem Zusammenspiel ermöglichen sie 
die Weitergabe und Aufbewahrung von individuell 
erworbenen Informationen. Der Grad der Ausbildung 
von Systemen zur Brutpflege und Informationsspei-
cherung gilt damit als ein Maß für den Entwicklungs-
stand eines Organismus. (Das Ausmaß der Pflege der 

1. Umhüllung
Räumliche Abgrenzung des Organismus von der Um-
welt durch eine Schale, Haut oder Membran

2. Homöostase
Fähigkeit zur Kompensation von Umweltschwankun-
gen durch physiologische Prozesse

3. Internalisierung
Verlagerung von wichtigen Körperteilen in das Körper-
innere

4. Größenzunahme
Verminderung der relativen Körperoberfläche mit direk-
tem Kontakt zur Umwelt durch Verkleinerung des Ver-
hältnisses von Oberfläche zum Volumen des Körpers

5. Physiologische Plastizität
Anpassung physiologischer Prozesse an wechselnde 
Umweltbedingungen

6. Verhaltensflexibilität
Erweiterung des Verhaltensrepertoires

Tab. 85. Komponenten der biologischen Autonomie von 
Individuen als ein Maß des evolutionären Fortschritts. Die 
Autonomie wird als funktionale Abgrenzung eines Organis-
mus von der Umwelt und Fähigkeit zur Kontrolle des Um-
welteinflusses auf seine internen Prozesse konzipiert (nach 
Rosslenbroich, B. (2006). The notion of progress in evolu-
tionary biology – the unresolved problem and an empirical 
suggestion. Biol. Philos. 21, 41-70: 61f.)
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Nachkommen wird schon von Aristo-
teles als ein Maß der Intelligenz von 
Tieren vorgeschlagen.119)

Autonomie des Organismus als Fort-
schrittskriterium
Ein in den Diskussionen des 20. Jahr-
hunderts immer wiederkehrendes Kri-
terium des Fortschritts ist das Ausmaß 
der Fähigkeit eines Organismus, sich 
von der Umwelt zu emanzipieren, 
also eine größere Unabhängigkeit 
gegenüber Schwankungen der Um-
weltbedingungen zu erlangen. Eine 
in gewisser Weise höchste Form der 
Autonomie weisen allerdings bereits 
die einfachsten Lebensformen auf: 
Mit der Resistenzfähigkeit der Sporen 
mancher Bakterien, die unter Um-
ständen Hunderte von Millionen Jahre 
überstehen können, kommt doch kein 
höherer Organismus mit.120 Im Gegen-
satz zu der passiven Widerstandsfähig-
keit der Bakteriensporen kann die be-
sondere Form der Autonomie, die im 
Laufe der Evolution zugenommen hat, 
als eine aktive Kompensations- oder 
Regulationsfähigkeit charakterisiert 
werden. G. Sommerhoff sieht 1950 in 
dieser aktiven Kontrollfähigkeit das zentrale Krite-
rium des evolutionären Fortschritts: »What, in fact, 
distinguishes the higher organisms from lower forms 
is their increased power to maintain their existence, 
and safeguard their future, in face of contingent and 
often adverse environmental fluctuations by means 
of adaptive, regulative, coordinated, and integrated 
activities«.121

Dass sich die Entwicklunag zu »höheren Organis-
men« allgemein als eine Emanzipation von schwan-
kenden Umweltbedingungen charakterisieren lässt, 
streicht H. Jordan bereits 1908 heraus: Durch die Re-
gulation ihres inneren Milieus (z.B. der Temperatur 
bei den homoiothermen Tieren) werden sie unabhän-
gig von Variationen der Umwelt.122 Der Fortschritt im 
Laufe der Evolution lässt sich damit charakterisieren 
als eine »fortschreitende Emanzipation des Organis-
mus von äußeren Bindungen«; knapp wird das Er-
gebnis auch als »erhöhte Selbständigkeit« und »Indi-
vidualisierung« auf den Begriff gebracht.123 K. Beur-
len spricht 1937 von der »erweiterten Autonomie der 
Eigengestaltung, d.h. einer Stärkung des autonomen 
organischen Strukturprinzips«.124 Eine »Zunahme 
der Selbstständigkeit des werdenden Thiers« konsta-

tiert bereits K.E. von Baer 1828 als »wesentlichstes 
Resultat der Entwickelung« des Individuums.125

Unter ›Autonomie‹ wird in diesem Zusammenhang 
die Etablierung und Erhaltung der funktionalen Iden-
tität eines Organismus verstanden. Die Umweltunab-
hängigkeit dieser Autonomie kann nur eine relative 
sein, weil ein Organismus zu seiner Erhaltung auf 
die Umwelt angewiesen ist. Näher bestimmt werden 
kann die organische Autonomie als eine zunehmende 
Kontrolle des Organismus über den Einfluss der Um-
welt auf seine internen Prozesse aufgrund verschie-
dener Mechanismen (vgl. Tab. 85).126 

Die Konzipierung des Fortschritts als Steigerung 
der relativen individuellen Autonomie steht aller-
dings in einem gewissen Spannungsverhältnis zu den 
»großen Transitionen« in der Evolution des Lebens: 
Diese Transitionen bestehen häufig gerade in der 
Aufgabe der Autonomie eines einzelnen Organis-
mus und beinhalten seine Integration in ein größe-
res organisiertes System, z.B. in der Entstehung der 
Sexualität, dem Übergang von der Einzelligkeit zur 
Mehrzelligkeit und vom vereinzelten zum sozialen 
Leben. Diese Übergänge selbst wiederum können 
aber im Sinne der Entstehung größerer Autonomie in 

Abb. 151. Größe des Genoms (Bp: Basenpaare des haploiden Genoms) bei ver-
schiedenen taxonomischen Gruppen von Organismen. Organismen von Grup-
pen, die später in der Stammesgeschichte erscheinen (oben), haben tendenziell 
ein größeres Genom. Der Schwankungsbereich ist in einigen Gruppen aller-
dings sehr groß, so dass weniger komplexer gebaute Organismen in einigen 
Fällen ein größeres Genom aufweisen als komplex gebaute (C-Wert-Paradox). 
Hinsichtlich des minimalen Genoms der Organismen einer Gruppe (linker 
Rand der Balken) besteht allerdings eine gute Korrelation mit ihrer morpho-
logischen Komplexität (aus Lewin, B. (1983/88). Genes (dt. Gene, Weinheim 
1988: 347).
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den übergeordneten Systemen im Vergleich zu ihren 
kleineren Vorgängersystemen erklärt werden: Mehr-
zellige Organismen weisen in der Regel eine bessere 
Fähigkeit zur Kompensation von Umweltschwan-
kungen auf als einzellige.

»Innovation« und »Transition« statt Fortschritt
Statt von einem globalen ›Fortschritt‹ zu sprechen, 
wird in der jüngeren Debatte die Veränderung im 
Laufe der Entwicklung des Lebens meist über das 
Auftreten von Innovationen oder Transitionen be-
schrieben. Als Schlüsselinnovation (»key innovati-

on«127) wird seit den 1940er Jahren eine morpholo-
gische oder physiologische Veränderung bezeichnet, 
die eine Besetzung einer ganz neuen ökologischen 
Nische ermöglicht. Schlüsselinnovationen stehen 
damit an der Basis der Entstehung neuer Taxa (»key 
adjustments in the morphological and physiologi-
cal mechanism which are essential to the origin of 
new major groups«128). Weil das Entstehen einer 
Schlüsselinnovation vielfach die Besetzung neuer 
ökologischer Nischen einschließt, sind sie mit einer 
adaptiven Radiation verbunden und können als Prä-
adaptationen (↑Anpassung) beschrieben werden. Als 
Schlüsselinnovationen kann z.B. die Bildung von Ex-
tremitäten zur Fortbewegung auf dem Land durch die 
frühen Wirbeltiere oder die Umwandlung von Beinen 
in Flügel bei den Vögeln gewertet werden.

Selbst im Rahmen dieses Bildes der zufallsge-
triebenen Komplexitätssteigerung im Laufe der 
Evolution – das stets begleitet ist von einer lokalen 
Komplexitätsminderung – lassen sich aber doch ein-
schneidende große Wandlungen (»major changes«129) 
oder große Transitionen (»major transitions«) iden-
tifizieren, die jeweils zur Entstehung höherer Kom-
plexitäts- und Integrationsniveaus geführt haben. Der 
seit den 1960er Jahren gebrauchte Ausdruck ›große 
Transitionen‹ steht anfangs im Kontext des Wandels 
im Bauplan als Folge des Wechsels des Lebensraums 
in der Evolution (v.a. der Wirbeltiere) (Olson 1965: 
»Each of the major transitions from water to land, 
from land to water, or into the air, was accompanied 
by basic reorganizations of the form and functions 
of the body«130; »Major transitions take place at 
times and places when and where physiologies and 
functions of particular organisms are appropriate for 
survival and reproduction in the available environ-
ments«131). Seit Mitte der 1990er Jahre beziehen J. 
Maynard Smith und E. Szathmáry die Formulierung 
auf evolutionäre Einschnitte, die in der Bildung je-
weils komplexerer Organisationsformen von Lebe-
wesen bestehen. Sie unterscheiden insgesamt acht 
dieser Transitionen (vgl. Tab. 86). Die Transiations-
schritte bauen dabei zwar aufeinander auf, sie müs-
sen aber nicht notwendig immer in einer Richtung 
durchlaufen werden: Aus einer Linie vielzelliger Or-
ganismen kann sich z.B. sekundär wieder eine Grup-
pe von Einzellern bilden.

Anhaltende Ambivalenz im Fortschrittsbegriff
Die gegenwärtig herrschende Auffassung zum bio-
logischen Fortschrittsbegriff weist eine gewisse Am-
bivalenz auf: Jeder einzelne Evolutionsschritt wird 
zwar als Fortschritt konzipiert, insofern er auf Selek-
tion beruht und damit eine Anpassung bewirkt, d.h. 

1. Umhüllende Membran
Einschluss von sich replizierenden Molekülpopulatio-
nen in einen gegen die Umwelt isolierten Raum

2. Genkopplung
Kopplung von zuvor unabhängig voneinander sich ver-
mehrenden Einheiten (Replikatoren) zu physisch ver-
bundenen Einheiten (Chromosomen)

3. Genetischer Code
Gliederung des Systems in Komponenten, die die In-
formationsspeicherung und -weitergabe übernehmen 
(Genotyp: DNA), und andere, die den Körper in seiner 
Morphologie und Physiologie aufbauen (Phänotyp: Pro-
tein); verbunden damit die Ausbildung fester Überset-
zungsregeln zwischen den beiden Stoffklassen

4. Zellkompartimentierung
Ausbildung eines Körpers mit abgegrenzten inneren 
Räumen (Kompartimenten), in denen spezifische Pro-
zesse ablaufen (echte Zellen der Eukaryoten)

5. Sexualität
Rekombination von genetischem Material durch Aus-
tausch mit Teilen, die von anderen Systemen stammen

6. Mehrzelligkeit
Zusammenschluss von Zellen zu funktional differen-
zierten Gefügen, die zusammen einen mehrzelligen Or-
ganismus bilden

7. Kolonien
Zusammenschluss von solitären Individuen zu Koloni-
en, in denen einige Individuen zu sterilen Kasten gehö-
ren, sich also nicht mehr fortpflanzen

8. Kultur
Sozial bedingter Verzicht auf direkte eigene Fortpflan-
zung

Tab. 86. Acht große Transitionen im Laufe der Evolution 
des Lebens auf der Erde. Viele Übergänge sind dadurch 
ausgezeichnet, dass eine Einheit, die sich vor dem Über-
gang selbständig fortpflanzen konnte, dazu nach dem Über-
gang nur noch als Teil eines umfassenden Ganzen in der 
Lage ist  (nach Maynard-Smith, J. & Szathmáry, E. (1995). 
The Major Transitions in Evolution, dt. 1996: 5).
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den erfolgreichen Organismen einen 
komparativen Vorteil verschafft – die 
Abfolge der Organismen in der Evo-
lution insgesamt wird dagegen nicht 
als Fortschritt gedeutet, weil es keinen 
übergreifenden Maßstab gibt, an dem 
bemessen werden könnte, was als Fort-
schritt zu werten ist (»Paradoxon des 
Fortschritts«; ↑Fortpflanzung: Tab. 80). 
Es besteht also eine Inkongruenz zwi-
schen der Beschreibung der Ebene der 
Mikroevolution, auf der Fortschritts-
vorstellungen verbreitet sind, und der 
Ebene der Makroevolution, auf der der 
Fortschrittsgedanke meist abgelehnt 
wird.132 Oder, wie es R. Young 1971 
darstellt, die Schwierigkeit der Be-
schreibung von Veränderungen im Rah-
men von Selektionstheorien besteht da-
rin, eine Gerichtetheit ohne Fortschritt 
(»directionality without progression«) 
zu konzipieren.133 In einer mathemati-
schen Analogie ließe sich formulieren: 
Es wird ein differenzieller, aber kein in-
tegraler Fortschritt angenommen.134

Der moderne Verzicht auf die Fest-
stellung eines integralen Fortschritts in 
der Evolution gewinnt sein Profil in ers-
ter Linie aus der Abhebung gegenüber 
der anhaltenden Konzipierung eines sozialen und 
kulturellen Fortschritts. Die Rede vom biologischen 
Fortschritt gilt als problematisch, weil der Begriff in 
anderen Kontexten stark wertebeladen ist. Außerdem 
widerspricht die Vielfalt der gegenwärtigen Lebens-
formen, die alle eine gleich lange Evolutionsver-
gangenheit hinter sich haben, – von den einfachsten 
Bakterien zu den komplexesten Wirbeltieren – der 
Annahme, es ließe sich ein durchgehendes Erfolgsre-
zept zum Erreichen der biologischen Zwecke finden. 
Die biologische Evolution liefert offensichtlich eine 
unerschöpfliche Quelle der Innovation der Mittel für 
die immer gleichen Ziele der Überlebens- und Fort-
pflanzungssicherung.135 Eine Innovation nicht nur 
der Mittel, sondenr auch der Ziele, die eine Dynamik 
des Fortschritts in anderer Hinsicht ermöglicht, hat in 
der Evolution nur innerhalb einer Art stattgefunden: 
des Menschen (↑Kultur).

Der wesentliche Grund für das Fehlen eines in-
tegralen Fortschritts in der Evolution des Lebens 
kann in der Umweltabhängigkeit der Fitness von 
Selektionseinheiten gesehen werden (↑Anpassung/
Fitness). Weil sich die selektiv relevante Umwelt 
ständig ändert (nicht zuletzt aufgrund der andau-

ernden Veränderung der Selektionseinheiten selbst), 
lässt sich kein konsistentes, übergreifendes Kriteri-
um der Fitness bestimmen. Im einfachsten Fall ist 
es bereits die Frequenzabhängigkeit des Fitnessbei-
trags eines Merkmals, die diesen nicht kontextfrei 
bestimmen lässt: Der Fitnesseffekt eines Merkmals 
hängt häufig davon ab, wie oft es in einer Populati-
on vorhanden ist.136 Obwohl die Natürliche Selektion 
ein Mechanismus ist, der auf komparative Verbesse-
rung von Merkmalen gerichtet ist, gibt es dennoch 
kein einziges Merkmal, das in der Evolution durch-
gehend verbessert wird und an dem sich die Höhe 
des Evolutionsstandes ablesen ließe. Auch in einer 
deterministischen Welt wäre dies nicht anders; der 
entscheidende Faktor, der einem linearen Fortschritt 
in der Evolution im Wege steht, liegt also nicht in 
der Drift (↑Evolution), sondern im Mechanismus der 
Selektion selbst.

Orthogenese
Ende des 19. Jahrhunderts bezweifeln viele Biologen, 
dass es ohne die Annahme eines zusätzlichen richten-
den Prinzips allein aufgrund des Mechanismus der 

Abb. 152. Häufigkeitsverteilung des Komplexitätsgrades von Lebewesen in 
einer frühen und späten Phase der Evolution des Lebens auf der Erde. In 
beiden Phasen sind Lebewesen mit geringer Komplexität (Bakterien) am häu-
figsten. Eine Verschiebung des Maximums zu Formen mit geringerer Kom-
plexität ist nicht möglich, weil Organismen für ihre Lebensfähigkeit einer 
minimalen Komplexität bedürfen. Gould argumentiert daher, dass die Entste-
hung von komplexeren Formen im Laufe der Evolution nicht Ausdruck eines 
Prinzips zur Höherentwicklung ist, sondern lediglich ein statistischer Neben-
effekt, weil eine Verschiebung der Komplexitätsverteilung allein in Richtung 
höherer Komplexität möglich war (aufgrund der Begrenzung an der »linken 
Wand« der Verteilung): »The vaunted progress of life is really random motion 
away from simple beginnings, not directed impetus toward inherently advan-
tageous complexity« (173) (aus Gould, S.J. (1996). Full House. The Spread 
of Excellence from Plato to Darwin: 171).
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Selektion zur Entstehung der hochdifferenzierten 
Lebewesen im Laufe der Evolution gekommen ist. 
Daher werden vielfach zusätzliche Faktoren ange-
nommen, die eine Ausrichtung der phylogenetischen 
Entwicklung des Lebens auf der Erde auf das Ziel 
der Höherentwicklung bewirken sollen. Eine dieser 
Theorien formuliert W. Haacke 1893 und bezeichnet 
sie als ›Orthogenesis‹.137 (Der Ausdruck erscheint 
bereits 1863 in Bezug auf die Individualentwicklung 
eines Organismus; allerdings ohne sich in dieser Be-
deutung zu etablieren.138)

1896 greift T. Eimer Haackes Neologismus für 
eine solche »bestimmt gerichtete Entwicklung« auf 
und verknüpft ihn mit lamarckistischen Gedanken.139 
Die »bestimmt gerichtete Entwicklung (Orthogene-
sis)« ist für Eimer die »hauptsächlichste Ursache der 
Transmutation« der Arten140 und der eigentlich inno-
vative Faktor der Evolution, denn die Selektion kön-
ne nicht »die erste Entstehung neuer Eigenschaften«, 
sondern nur »die Steigerung und das Herrschendwer-
den dieser Eigenschaften« erklären; als ein »rein be-
züglicher Begriff« könne der »Nutzen« »unmöglich 
das Grundprinzip der Gestaltung der organischen 
Welt« sein.141 Die Ursachen der »bestimmt gerichte-
ten Entwicklung« sieht Eimer »in der Wirkung äuße-
rer Einflüsse – Klima, Nahrung – auf die gegebene 
Konstitution des Organismus« (↑Lamarckismus).142 
Von Nägelis »Vervollkommnungsprinzip« (s.u.) 
grenzt sich Eimer aber deutlich ab; er hält dieses für 
theoretisch unbegründet und geht vielmehr von einer 
im Hinblick auf den Nutzen ungerichteten Entwick-
lung unter dem Einfluss äußerer Faktoren aus: »Die 
Entwickelungsrichtungen haben mit dem Nutzen gar 
nichts zu thun, sie erzeugen Gestaltungen ohne jede 
Beziehung zu demselben«; die meisten der entstan-
denen Eigenschaften würden überhaupt »niemals in 
den Bereich des Nutzens fallen«.143 Eimers Lehre der 
Orthogenesis stellt also eher eine Theorie zur Erklä-
rung der Vielfalt der Formen als der evolutionären 
Richtung im Sinne einer Höherentwicklung dar.

In der wörtlichen Bedeutung, also verbunden mit 
der Annahme von richtenden Faktoren in der Evo-
lution, sind orthogenetische Theorien so alt wie 
die Evolutionsvorstellungen selbst oder sogar älter. 
Denn auch ohne eine generationenübergreifende 
Transformation der Organismen, also eine natürli-
che Evolution, zu postulieren, wird eine sukzessive 
Höherentwicklung der nacheinander auf der Erde 
erscheinenden Organismen auf die Perfektionierung 
der Ideen des schöpferischen Gottes zurückgeführt 
(z.B. im Schöpfungsbericht der Bibel). Mit der über-
zeugenden Evidenz von Fossilien für eine allmähli-
che Höherentwicklung des Lebens auf der Erde sind 

orthogenetische Theorien in der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts weit verbreitet. Sie finden sich u.a. bei 
E. Darwin, J.-B. de Lamarck, L. Agassiz und anderen 
führenden Paläontologen der Zeit.144 

Aber gerade auch nach der Etablierung von Dar-
wins Selektionstheorie werden orthogenetische An-
sichten vertreten, besonders ausgearbeitet von dem 
Botaniker C. Nägeli. Dem »Nützlichkeitsprincip«, 
das er in Darwins Selektionstheorie verkörpert sieht, 
stellt Nägeli 1865 ein Vervollkommnungsprinzip zur 
Seite, das für die Erklärung der morphologischen 
Umgestaltungen in Ansatz zu bringen sei.145 (Ein Vor-
gänger dieses Ausdrucks ist das Wort Vervollkomm-
nungstrieb146; ›Vervollkommnungsprinzip‹ benutzt 
Schultz-Schultzenstein 1846 in Bezug auf die indi-
viduelle Entwicklung eines Organismus147.) Analog 
zu der Individualentwicklung der Organismen ist für 
Nägeli auch die Stammesgeschichte als Entwicklung 
hin zu einem reifen Endstadium zu verstehen. Er 
nimmt dafür eine den Organismen immanente Kraft 
an; gegenüber dieser Kraft schreibt Nägeli der Selek-
tion eine nur sekundäre Bedeutung für die Verände-
rung des Lebens zu. Im Zusammenhang mit seiner 
Theorie der Vervollkommnung der Lebensformen 
in der Evolution steht bei Nägeli auch sein Festhal-
ten an einer vielfach in der Erdgeschichte erfolgen-
den ↑Urzeugung des Lebens. Er argumentiert, eine 
fortgesetzte Urzeugung müsse bis in die Gegenwart 
angenommen werden, denn sonst könne nicht erklärt 
werden – unter der Voraussetzung eines jedem Or-
ganismus innewohnenen Vervollkommnungstriebs 
–, warum komplexe Formen gleichzeitig neben sehr 
einfachen bestehen. Der Grad der Komplexität eines 
Organismus gibt nach dieser Theorie also Auskunft 
über das Alter des ersten über Urzeugung entstande-
nen Vorfahren dieses Organismus, und die Theorie 
impliziert insgesamt einen polyphyletischen Ur-
sprung des Lebens (↑Lamarckismus: Abb. 266).148

Erklärbar ist mittels der orthogenetischen Ansät-
ze die Annahme, dass im Laufe der Evolution nicht 
nur für einen Organismus nützliche, sondern auch 
schädliche Merkmale entstanden sind – nämlich als 
Ausdruck einer ins Extrem getriebenen Entwick-
lungstendenz, wie etwa die großen Geweihe des 
ausgestorbenen Riesenelchs, also solche Merkmale, 
die auch als »Luxusbildungen« beschrieben werden 
(↑Selbstdarstellung).149

Im frühen 20. Jahrhundert werden in verschiedenen 
Ansätzen eine ganze Reihe von Prinzipien postuliert, 
die zur Erklärung makroevolutionärer Tendenden-
zen herangezogen werden und z.T. rein deskriptiven 
Charakter haben150: 1922 von L. Berg die Nomogene-
sis151, 1934 von H.F. Osborn die Aristogenesis152 und 



Fortschritt623

1947 von B. Rensch die Anagenese (im Unterschied 
zur Entwicklung mit Stammverzweigung, der Klado-
genese153; ↑Systematik – das Wort ›Anagenese‹ wird 
vorher auf die Leistung des Aufbaus von körpereige-
nen Stoffen bezogen, etwa im Sinne von ›Anabolis-
mus‹ im Gegensatz zu ›Katabolismus‹154). J. Huxley 
fügt der Unterscheidung von Anagenese und Klado-
gene 1957 als dritte Form eines evolutionären Pro-
zesses die Stasigenese (»stasigenesis«) hinzu, d.h. 
eine stabilisierende Evolution, die zu einem Erhalt 
von Typen und Organisationsmustern führt.155

Als eine schwächere Form der Orthogenese gilt 
die als Gesetz gehandelte Behauptung, die Trans-
formationen von Organismen in der Evolution seien 
irreversibel. Bekannt wird diese These als das Dollo-
sche Gesetz, benannt nach L. Dollo, der sie seit 1893 
vertritt.156 In der Sicht von Dollo stellt eine Stammes-
linie von Organismen eine organische Einheit dar, 
die selbst eine Lebensgeschichte mit einem definier-
ten Ende durchläuft (↑Evolution: Tab. 68).

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts werden Theorien 
der Orthogenese von Organismen meist abgelehnt, 
v.a. weil kein plausibler Mechanismus für den ange-
nommenen immanenten Trieb zur gerichteten Ent-
wicklung angegeben werden kann. Außerdem zeigen 
detaillierte Untersuchungen des paläontologischen 
Befundes, dass innerhalb eines Verwandtschaftskrei-
ses sehr unterschiedliche Entwicklungsrichtungen 
eingeschlagen werden können, dass also durchaus 
nicht jedem morphologischen Typus ein vorgezeich-
neter determinierter Entwicklungsweg zugeordnet 
werden kann. Rensch führt daher als Argument gegen 
die Annahme einer auf zunehmende Höherentwick-
lung gerichteten orthogenetischen Evolution u.a. an, 
dass eine »richtungslose Entwicklung auch bei trans-
spezifischer Evolution« weit verbreitet sei.157 Die be-
schriebenen gerichteten Entwicklungsprozesse gelten 
mehr als Konstruktionen und Projektionen denn als 
tatsächlicher Verlauf der Evolution.158 In der zweiten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts gilt es daher als allge-
mein anerkannt, dass auch lang anhaltende Trends 
in der Entwicklung einer Sippe durch nichts ande-
res als das Wirken der Selektion zu erklären sind. Im 
modernen Sinne kann eine solche, »auf der einmal 
eingeschlagenen Bahn fortschreitende Wirkungswei-
se der Zuchtwahl« mit L. Plate als Orthoselektion 
bezeichnet werden.159 Eine Verbindung von langfris-
tigen Trends der Selektion mit der Vorstellung von 
Fortschritt wird von den meisten Evolutionsbiologen 
anerkannt, abgelehnt wird aber die Annahme eigener 
eine Höherentwicklung bedingender Faktoren.160
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Fossil
Als ›fossil‹ (lat. ›fossilis‹ »ausgegraben«, abgeleitet 
von dem Verb ›fodere‹ »graben«) sind zunächst alle 
Körper bezeichnet worden, die durch Graben an die 
Erdoberfläche geholt werden können, also z.B. auch 
Erze und Mineralien. Die Begriffsprägung wird auf 
G. Agricola zurückgeführt, der 1546 eine Schrift 
über die Natur der Fossilien veröffentlicht und da-
rin bereits verschiedene Formen der (organischen) 
Fossilien unterscheidet.1 Zahlreiche Abbildungen 
von Fossilien, bei denen die Ähnlichkeit zu leben-
den Organismen deutlich wird, enthält ein Werk von 
C. Gesner, das zwanzig Jahre später erscheint.2 Seit 
dem 17. Jahrhundert werden vor allem die den Orga-
nismen ähnlichen Steinformen ›Fossilen‹ genannt.3 
Bis ins 19. Jahrhundert erhält sich aber auch die äl-
tere allgemeine Bedeutung.4 P.H.D. d’Holbach un-
terscheidet 1757 in dem Enzyklopädie-Artikel über 
Fossilien zwischen Fossilien, die in der Erde gebil-
det wurden, (»fossiles natifs«, z.B. Steine, Kristalle, 
Metalle) und solchen, die der Erde nicht eigen sind 
(»fossiles étrangers à la terre«, z.B. organische Ver-
steinerungen, Knochen, Holz).5 Zur Unterscheidung 
von den Fossilien, die Organismen nicht ähneln, ist 
in älteren Schriften von geformten Steinen (»lapides 
figurata«; Hooke 1668: »figured Bodies«6) oder ein-
fach Versteinerungen (»petrificationes«) die Rede. 
Den letzten Ausdruck zur Bezeichnung von Fossilien 
verwendet wohl zuerst B. Palissy im Jahr 1580: »Tu 
n’as pas dit la cause de la petrification des coquil-
les«.7 Das deutsche Wort ›Versteinerung‹ erscheint 
offenbar erst zu Beginn des 18. Jahrhunderts (Volk-
mann 1720).8

Die Wissenschaft der Fossilien heißt seit den frü-
hen 1820er Jahren Paläontologie. Der Ausdruck wird 
zuerst im Französischen verwendet (Tissier 1823: 
»palæontologie«).9 Im Deutschen wird die Bezeich-
nung seit Mitte der 1830er Jahre verwendet.10 Beson-
ders bekannt wird der Ausdruck durch die Verwen-
dung bei C. Lyell im Jahre 1838: »the science which 
treats of fossil remains, both animal and vegetable«11. 
Aber auch vor Lyell ist der Terminus bereits im Eng-
lischen in Gebrauch (Anonymus 1836: »Palæonto-
logy«).12 E. Haeckel fasst die Paläontologie etwas 
weiter, indem er sie allgemein als die »zeitliche 
Entwickelungsgeschichte der Organismen-Reihen« 
bestimmt und so der Embryologie als der Entwick-
lungsgeschichte der Individuen koordiniert.13 Bis 
zum Ende des 19. Jahrhunderts wird das Studium der 

Fossilien vielfach eher im Rahmen von geologischen 
als von biologischen Untersuchungen durchgeführt. 
Als eigene biologische Subdisziplin etabliert sich 
die Fossilienkunde unter der Bezeichnung Paläo-
biologie, die seit den 1890er Jahren verwendet wird 
(Buckman 1893: »palæo-biology«14; Kerner von Ma-
rilaun 1895: »Paläobiologie«15). Im 20. Jahrhundert 
ist die Begründung der Paläobiologie besonders mit 
dem Namen O. Abel verbunden.16 Das Studium fossi-
ler Lebensgemeinschaften und Ökosysteme wird seit 
Ende des 19. Jahrhunderts Paläoökologie (»paleo-
ecology«) genannt (MacMillan 1898: »the science of 
adaptations of fossil organisms«17).

Spiel der Natur
Bei vielen älteren Autoren gelten die (organischen) 
Fossilien als Spiel der Natur (»lusus naturae«) und 
werden nicht immer mit den Resten einstmals le-
bender Organismen in Zusammenhang gebracht, 
sondern als Ergebnis einer bildenden Kraft (»vis 
plastica«) der anorganischen Natur interpretiert. 
Allerdings wird die Hypothese, die Fossilien sei-
en Überreste ehemals lebender Organismen, in 
verschiedenen Kulturkreisen aufgestellt. In China 
schlägt dies bereits im 12. Jahrhundert der bedeu-
tende Neukonfuzianer Zhu Xi vor.18 In der abend-
ländischen Geistesgeschichte ist es wohl zuerst 
Xenophanes von Kolophon im 6. vorchristlichen 
Jahrhundert, der die Fossilien mit einst lebenden Or-
ganismen in Verbindung bringt. Er argumentiert auf-
grund seiner Kenntnis von Fossilien auf dem Land 
und seiner Vermutung, es handle sich um die Über-
reste von Tieren, die einst im Wasser lebten, dass die 
Erde einmal mit Wasser und Schlamm bedeckt war.19 
Aufgrund der Funde von Muschelabdrücken in den 
Bergen von Ägypten sind antike Autoren insbeson-
dere der Meinung, Ägypten sei früher von Wasser 
bedeckt gewesen.20 

Ein Fossil ist der mineralisierte und in seiner Struktur 
erhaltene Überrest oder Abdruck des Körpers eines vor 
langer Zeit gestorbenen Organismus.

Versteinerung (Palissy 1580)  627
Fossil (17. Jh.)  627
Paläontologie (Tissier 1823)  627
paläozoisch (Sedgwick 1838)  636
Leitfossil (Ewald & Beyrich 1839)  638
mesozoisch (Phillips 1840)  637
Dinosaurier (Owen 1841)  638
känozoisch (Phillips 1841)  637
fossile Bindeglieder (Diefenbach 1844)  638
lebendes Fossil (Darwin 1859)  638
neozoisch (Forbes 1854)  637
Archaeopterix (von Meyer 1862)  638
Paläobiologie (Buckman 1893)  627
Paläoökologie (MacMillan 1898)  627
Zeitsignatur (Dacqué 1924)  639



Fossil 628

Seit der Antike erfahren Funde von nicht mehr 
lebenden Organismenformen eine mythologische In-
terpretation. Dies gilt z.B. für die Säugetierknochen 
des Miozäns von der Insel Samos, die u.a. von Aelian 
und Plutarch mythologisch gedeutet werden.21 Bis in 
die Neuzeit werden fossile Knochen immer wieder 
als Beleg für das (ehemalige) Vorhandensein von 
Drachen, Monstern oder riesenhaften Menschen ge-
wertet. Die christliche Deutung sieht sie z.T. als Re-
likte von Heiligen oder gestürzten Engeln an, so dass 
die Knochen sogar eine christliche Bestattung erhal-
ten können.22 Den Fossilien kommt bis in die Frühe 
Neuzeit insgesamt mehr eine demonstrative als eine 
investigative Funktion zu. Im christlichen Kontext 
werden sie in einen heilsgeschichtlichen Zusammen-
hang gestellt und als Zeugen der Sintflut und der bib-
lischen Riesenerzählungen gewertet. Im außerchrist-
lichen Volksglauben gelten sie als Beleg für die (ehe-

malige) Existenz von Sagengestalten. Aufgrund ihrer 
materiellen Beschaffenheit werden sie aber durch-
weg als Reste einer alten Vergangenheit interpretiert 
und eröffnen damit einen Blick auf die Historizität 
der Welt. Gemäß der mythologischen Überlieferung 
handelt es sich dabei meist um eine mythologisch 
eingebundene Vergangenheitserinnerung. Ihre Rolle 
als Quellen eines außerbiblischen und außermytholo-
gischen Geschichtsraumes erhalten die Fossilien erst 
spät. Von den Humanisten des 16. Jahrhunderts wer-
den sie im Vergleich zu schriftlichen Dokumenten als 
historische Quellen eher skeptisch beurteilt, u.a. weil 
ihre exakte Datierbarkeit nicht möglich ist.

Im Mittelalter überwiegt die Auffassung, Fossili-
en seien nicht-organischen Ursprungs. So nehmen 
Avicenna und Albertus Magnus für die Entstehung 
der Fossilien eine mineralisierende und versteinern-
de Kraft an (»vis plastica« bzw. »virtus formati-

Abb. 153. Darstellung einer Szene aus dem Jura im »älteren Dorset« (Titel: ›Duria antiquior‹, 1830). Die fossile Welt wird 
als ein komplexes Ökosystem präsentiert. Auf späteren Ausgaben des Bildes werden einige der Tiere mittels Ziffern einer 
Art zugeordnet: 1 Ichtyosaurus vulgaris (das größte Tier rechts der Mitte); 2 I. tenuirostris (das Tier mit dem langen Kiefer 
unmitelbar unter Nr. 1); 3 Plesiosaurus dolichodeirus (wird von Nr. 1 gefressen); 4 Pterodacylus macronyx (in der Mitte 
fliegend); 5 Dapedium politum (wird von Nr. 2 gefressen); 6 Pentacrinites briareus (rechts unten auf dem Boden wachsender 
pflanzenählicher Stachelhäuter); außerdem bemerkenswert: die auf der Wasseroberfläche segelnden Ammoniten und die 
toten Körper auf dem Grund des Gewässers, die den Fossilisierungsprozess andeuten (Lithographie von George Scharf 
nach einer Zeichnung von Henry de la Beche (1830); aus Rudwick, M.J.S. (1992). Scenes from Deep Time. Early Pictorial 
Representations of the Prehistoric World: 45).
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va«)23; zumindest für einige Fossilien postulieren sie 
aber auch einen organischen Ursprung.24 Die Mei-
nung, Fossilien seien generell Überreste (bzw. mine-
ralisierte Abdrücke) einst lebender Organismen setzt 
sich in der Frühen Neuzeit durch. Viele Autoren des 
16. Jahrhunderts, z.B. Leonardo (1505 in seinen Ta-
gebüchern), G. Fracastoro (1517), M. Luther (1534) 
und B. Palissy (1580), sind dieser Auffassung. Im 17. 
Jahrhundert schließen sich ihr J. Ray, R. Hooke und 
N. Stensen an. Hooke lehnt die Annahme einer bil-
denden Kraft der Erde (»plastick virtue inherent in 
the earth«) – wie sie etwa von M. Lister postuliert 
wird – ausdrücklich ab und meint, die Fossilien sei-
en durch eine Katastrophe, z.B. eine Überschwem-
mung an ihren Fundort gelangt.25 Die Entstehung 
der Fossilien aus einst lebenden Organismen erklärt 
sich Hooke als Versteinerung oder Abdruck: »these 
figured Bodies dispersed over the World, are either 
the Beings themselves petrify’d, or the Impressions 
made by those Beings«26. Durch die Versteinerung 
würden die organischen Substanzen also selbst zu 
Steinen (»petrify’d and turn’d into the nature of 
stone«).27 Detaillierte Vorstellungen, wie es zu der 
Einlagerung von Mineralien in die Schalen der einst 
lebenden Organismen und damit zur Versteinerung 
gekommen ist, macht sich insbesondere Stensen.28 
Zu den am häufigsten gefundenen und diskutierten 
Wirbeltier-Fossilien des 16. und 17. Jahrhunderts 
gehören die »versteinerten Zungen« (Glossopetrae). 
Gesner beschreibt 1558 die Ähnlichkeit dieser Fos-
silien mit den Zähnen von Haien und belegt dies mit 
Abbildungen.29 Als versteinerte Haizähne werden 
sie im 17. Jahrhundert auch von F. Colonna30 und N. 
Stensen31 erkannt.

Über die Herkunft und Deutung von Fossilien ent-
brennen heftige Gelehrtenstreitigkeiten, so z.B. über 
den »Riesen Theutobochus«, der Anfang des 17. 
Jahrhunderts in Südwestfrankreich gefunden wird 
und bei dem es sich nach neueren Untersuchungen 
um die Reste eines Verwandten der heutigen Ele-
fanten handelt.32 Ende des 17. Jahrhunderts werden 
fossile Funde in Italien und Deutschland korrekt als 
Reste von Elefanten identifiziert.33 Angeregt durch 
die Funde von Fossilien kommt es zu plastischen Re-
konstruktionsversuchen, so in Klagenfurt zwischen 
1590 und 1636 zu dem Bau eines Lindwurms aus-
gehend von dem Fund eines Rhinozerosschädels.34 
Eine realistischere, aber immer noch sehr phanta-
sievolle Rekonstruktion eines Fossils liefert O. von 
Guericke, und zwar nach den Funden großer fossiler 
Knochen (eines Mammuts und wahrscheinlich eines 
Rhinozeros), die 1663 in der Nähe von Quedlinburg 
ausgegraben werden. In dieser Rekonstruktion sind 

die Reste verschiedener eiszeitlicher Säugetiere zu 
einem »Einhorn« miteinander kombiniert – das Er-
gebnis gilt als die älteste paläontologische Rekonst-
ruktion.35 Ein anderer aufsehenerregender Fund von 
1695 aus Thüringen wird von dem ernestinischen 
Hofhistoriografen W.E. Tentzel als Überrest eines 
Elefanten identifiziert.36 

Abb. 155. Ein Plesiosaurus erbeutet einen fliegenden Pte-
rodactylus. Allein zur besseren Sichtbarkeit in der Darstel-
lung ist der Körper des Plesiosaurus nicht eingetaucht im 
Wasser, sondern schwimmend abgebildet (Beche, H. de la 
(1832). Geological Manual, 2nd ed.: fig. 80; aus Rudwick, 
M.J.S. (1992). Scenes from Deep Time. Early Pictorial Rep-
resentations of the Prehistoric World: 57).

Abb. 154. Rekonstruktion des Skeletts eines ausgestorbenen 
Riesenfaultiers (Megatherium) aus Argentinien. Das Skelett 
wurde 1788 65 km westlich von Buenos Aires gefunden und 
im gleichen Jahr von J.B. Brú in Madrid aufgestellt. Es gilt 
damit als das älteste lebensecht rekonstruierte Fossil (Kopie 
von Georges Cuvier nach dem Originaldruck von J.B. Brú; 
später veröffentlicht in Brú, J.B. (1796). Descripción del 
esqueleto: pl. 1; grobe Kopien in Cuvier, G. (1796). Qua-
drupède trouvé au Paraguay und ders. (1812). Recherches 
sur les ossemens fossiles, Bd. 4: pl. 1, fig. 1; aus Rudwick, 
M.J.S. (1992). Scenes from Deep Time. Early Pictorial Rep-
resentations of the Prehistoric World: 31).
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Eine ganze Reihe von Argumenten dafür, die Am-
moniten nicht als Spielereien der Natur, sondern als 
versteinerte Lebewesen anzusehen führt J.J. Baier zu 
Beginn des 18. Jahrhunderts an: So stellt er fest, dass 
die Ammoniten über konstante Kennzeichen verfü-
gen, die eine Zuordnung zu abgegrenzten Arten er-
möglichen, und dass sich innerhalb einer Art Größen-
klassen identifizieren lassen, die den Altersstufen der 
Individualentwicklung zugeordnet werden können.37

Das erste größere Werk über fossile Pflanzen ver-

öffentlicht der schweizerische Naturforscher J.J. 
Schleuchzer im Jahr 1709.38 Schleuchzer hält die 
versteinerten Abdrücke von Pflanzen und Tieren für 
Überreste vorsintflutlicher Organismen.

Bis ins 19. Jahrhundert ist es aber weiter verbreitet, 
die Fossilien als »Naturspiele« zu behandeln, als eine 
überraschende und nicht erklärliche Übereinstim-
mung in der Gestalt von Körpern unterschiedlicher 
Naturreiche (Krünitz 1806: »Naturspiel, ein Nahme, 
welchen man in der Naturgeschichte solchen natürli-

Abb. 156. Frühe Darstellung der Abfolge von Lebensformen und Lebensgemeinschaften in der Erdgeschichte, beginnend mit 
dem Silur. Entgegen dem Titel des Bildes (›The Antediluvian World‹) ist keine Überflutung gezeigt, und es ist auch nicht nur 
eine »vorsintflutliche Welt« dargestellt, sondern vielmehr mehrere: das »silurische System«, das »karbonische System«, das 
»oolitische und Lias-System«, das »Kalk-System« und das »tertiäre System«. In einem Bild sind somit Organismen mehrerer 
erdgeschichtlichen Epochen gleichzeitig dargestellt; ihre zeitliche Abfolge entspricht der geologischen Schichtung und ver-
läuft im Bild von unten nach oben (gestochen von J. Emslie, publiziert 1849 von J. Reynolds; aus Rudwick, M.J.S. (1992). 
Scenes from Deep Time. Early Pictorial Representations of the Prehistoric World: 93).
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Abb. 157. Ausschnitt aus einer Darstellung von fossilen Formen von Landpflanzen, Wirbeltieren und Wassertieren und der 
entsprechenden Erdschichten, in denen diese gefunden wurden (im Original farbige Darstellung: »Ideal Section of a Portion 
of the Earth’s Crust, intended to shew the Order of Deposition of the Stratified Rocks«, zusammengestellt durch T. Webster, 
aus Buckland, W. (1836). Geology and Mineralogy considered with Reference to Natural Theology, 2 vols.: II: Klapptafel).
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chen Körpern gibt, welche einige zufällige Aehnlich-
keit mit andern Körpern haben, weil die Natur bey 
deren Bildung gleichsam spielete«).39

Fossilien als Vertreter ausgestorbener Arten
Weil man unter den lebenden Organismen meist kei-
ne findet, die den Fossilien genau entsprechen, lag 
die Annahme nahe, dass die fossil überlieferten Or-
ganismen zu jenen Arten gehören, die ausgestorben 
sind. Diese Annahme widerspricht jedoch der christ-
lichen Lehre von der Konstanz der Arten (die die All-
macht und Güte des Schöpfers garantiert) und dem 
Prinzip der Fülle der Natur (weil leere Stellen eine 
Lücke hinterlassen würden) und wird daher (z.B. 
1693 von J. Ray) mit dem Argument umgangen, dass 
die entsprechenden Organismen nur noch nicht ge-
funden seien und in entlegenen Weltregionen noch 
leben könnten.40 Die Hypothese des Aussterbens von 
Arten beginnt sich aber im 18. Jahrhundert allmäh-
lich durchzusetzen (↑Phylogenese). Von christlichen 
Autoren wird das Vorhandensein der Fossilien im 
Zusammenhang mit der Sintflut gesehen, so von Lu-
ther schon Mitte des 16. Jahrhunderts. 

In einem naturwissenschaftlichen Kontext hält R. 
Hooke 1668 sowohl das Aussterben einst lebender 
Arten als auch die Entstehung von neuen im Laufe 
der Erdgeschichte für möglich (»that there have been 
many other Species of Creatures in former Ages, of 

which we can find none at pre-
sent; and […] that there may 
be diverse new kinds now, 
which have not been from the 
beginning«41). Die früheren 
Arten könnten, in den Worten 
Hookes, »zerstört« worden 
sein (»there may have been di-
verse Species of things wholly 
destroyed and annihilated«42).

Wenige Jahrzehnte später 
erwägt Leibniz eine histori-
sche Interpretation der Erde 
und diskutiert in diesem Zu-
sammenhang auch die Ver-
mutung einer Veränderung der 
Tierarten. Für die Entstehung 
der Fossilien gibt er eine Er-
klärung, die jener Stensens 
ähnelt: Im flüssigen Medium 
lebende Tiere seien aufgrund 
eines plötzlichen Ereignisses 
wie ein Erdbeben verschüttet 
und ihre Reste dann in Stein 
gepresst worden.43 Weil es 

Leibniz für eine glaubhafte Annahme hält, dass im 
Rahmen der großen Veränderungen der Erdkruste 
auch die Tierarten viele Male umgewandelt worden 
seien (↑Phylogenese), hat er auch eine Erklärung für 
solche Fossilien, die keinen lebenden Formen ähneln. 
Leibniz bemerkt außerdem bereits die später viel dis-
kutierte Tatsache, dass in den gemäßigten Breiten 
fossile Abdrücke von Pflanzenformen gefunden wer-
den, die tropischen (indischen) Pflanzen am meis-
ten ähneln (z.B. Palmen; »une representation d’une 
Plante des Indes dans une Pierre d’Allemagne«).44 
Im Laufe des 18. Jahrhunderts werden verschiedene 
Erklärungen für diese Tatsache diskutiert, u.a. eine 
allmähliche Abkühlung der Erde oder ein Verfrach-
ten der Ablagerungen von tropischen Gebieten in 
die gemäßigten aufgrund von Wasserbewegungen 
(die schon Leibniz erwägt). A. de Jussieu äußert 
1718 auch schon die Möglichkeit, dass es keine le-
benden Vertreter von den als Abdrücke überlieferten 
Pflanzen mehr geben könnte, diese also tatsächlich 
ausgestorben seien (»n’existent plus«45), und dass 
die in den gemäßigten Breiten gefundenen Fossili-
en aufgrund ihrer Morphologie aus warmen Ländern 
stammen müssen (»ces Plantes inconnues en Europe 
ne peuvent venir que des Pays chauds«46).

Der Gedanke aber, dass die eigenartigen Fossilien 
tatsächlich Dokumente von »ausgestorbenen« Tier- 
und Pflanzenarten sind, wird bis zu Beginn des 19. 

Abb. 158. Terminologie zur Einteilung der Erdgeschichte sowie Zeitpunkt der Benen-
nung und Namen der Personen, auf die die Benennung zurückgeht (aus Palmer, D. 
(2005). Earth Time: 232).
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Jahrhunderts eher selten formuliert – meist wer-
den sie als Reste von Arten gedeutet, deren rezen-
te Vertreter noch nicht gefunden wurden. P.L.M. 
Maupertuis erklärt Mitte des 18. Jahrhunderts 
das Fehlen von fossil überlieferten Arten in der 
Gegenwart und das Auftreten von neuen Arten 
(»nouveaux animaux« und »nouveaux plantes«) 
mit Katastrophen wie einem Kometeneinschlag 
in der Vergangenheit der Erdgeschichte, bei dem 
viele Arten ausgestorben seien.47 Auch G.L.L. 
Buffon hält es für möglich, dass einige Arten 
im Laufe der Geschichte verschwunden (»péri«) 
seien.48 Er bringt dies in Verbindung mit seiner 
These einer allmählichen Abkühlung der Erde, 
die zur Folge hatte, dass Organismen von Arten, 
die früher auch im Norden zu finden waren, jetzt 
nur noch in den warmen Klimaregionen heimisch 
seien.49 Einige Jahrzehnte später findet sich diese 
Erklärung auch bei A. von Humboldt in Form der 
Behauptung, »daß es Epochen der Vorwelt gab, 
in denen die Thier- und Pflanzenschöpfung der 
heißen Zonen auch über die kältere und gemäßig-
te verbreitet war«.50 Humboldt vertritt auch die 
Meinung, »daß alle diese organischen Produkte 
nicht aufgeschwemmt, sondern in ihrer damali-
gen Heimath vergraben sind«.51

Verbreitet sind im 18. Jahrhundert spekulative 
Theorien über die Fossilien. So interpretiert J.B. 
Robinet sie 1768 als eine Form des embryonalen 
Lebens und als Stationen auf dem Weg der Natur 
bei ihrem Versuch, den Menschen hervorzubrin-
gen.52 

Trotz früher Ansätze bleibt die Deutung der 
Fossilien als Zeugnisse vergangener Epochen der 
Erdgeschichte lange umstritten und wird z.B. noch 
von Voltaire explizit abgelehnt.53 Erst am Ende des 
18. Jahrhunderts setzt sich die Einschätzung durch, 
dass die Versteinerungen zu Organismen gehören, 
deren Arten keine rezenten Vertreter mehr haben.54 
Für eine Veränderung der lokalen Fauna sprechen 
auch wiederholte Funde von solchen Fossilien, die 
nur noch rezenten Organismen aus weit entfern-
ten Regionen ähneln, so z.B. Reste von fossilen 
Krokodilen in Europa55 oder fossilen Elefanten in 
Nordamerika56. W. Hunter, der die in Nordameri-
ka gefundenen Elefanten für Fleischfresser hält, 
behauptet 1769 ausdrücklich, diese seien heute aus-
gestorben (»extinct«).57 G. Cuvier spricht später von 
verschwundenen Elefantenarten (»espèces d’éléphans 
perdues«58) und sagt von ihnen, sie seien durch »Re-
volutionen« der Erde zerstört worden (»des êtres de-
truits par quelques révolutions de ce globe«59). Nach 
der detaillierten Rekonstruktion von ganzen Skeletten 

seit Ende des 18. Jahrhunderts wird der Gedanke des 
Aussterbens von Arten unter Naturforschern allge-
mein anerkannt. Als erstes naturgetreu aufgebautes 
Skelett gilt ein Fund eines Riesenfaultiers (Megathe-
rium) aus Argentinien, das 1788 von J.B. Brú in Ma-
drid aufgestellt und wenige Jahre später von Cuvier 
beschrieben wird (vgl. Abb. 154).60 

Abb. 159. Absolute Datierung der erdgeschichtlichen Perioden auf 
der Basis des Anteils von Helium (links) und Blei (rechts) in Ge-
steinen verschiedener Schichten. Die Atome der beiden Elemente 
entstehen als Produkte des Zerfalls von radioaktivem Radium. Ihr 
relativer Anteil ermöglicht damit einen Schluss auf den Zeitpunkt, 
zu dem das radioaktive Material in den Stein integriert, d.h. zu 
dem der Stein geformt wurde. Durch die Berücksichtigung ver-
schiedener Isotope wird die Skala im Laufe des 20. Jahrhunderts 
weiter verfeinert. Dabei wird der Beginn des Kambriums zunächst 
um gut 100 Millionen Jahre früher datiert (auf etwa 600 Millionen 
Jahre); später aber wieder näher an die Gegenwart gerückt  (da-
tiert auf 542 Millionen Jahre). Definiert ist der Beginn des Kam-
briums seit 1991 über das erste Auftreten von Treptichnus pedum, 
einem sedimentbewohnenden Organismus, vermutlich einem Tier, 
unbekannter systematicher Stellung, das eine charakteristische 
Fraßspur hinterlassen hat (aus Holmes, A. (1913/37). The Age of 
the Earth: 178).
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Ausgehend von Pflanzenabdrücken in Steinkoh-
lenformationen äußert E.F. von Schlotheim 1801 die 
»sehr wahrscheinliche Vermuthung«, dass die Fos-
silien »Überreste einer frühen so genannten präada-
mitschen Schöpfung sind, deren Originale sich jetzt 
nicht mehr auffinden lassen«.61 Schlotheim ist also 
der Auffassung, dass die in Fossilien abgedrückten 
Pflanzen Vertreter von Arten sind, die »vielleicht 
bloß der Vorwelt angehörten«.62 Schlotheim ordnet 
die Lebewesen, deren Versteinerungen er kennt, in 
das System der binären Taxonomie C. von Linnés 
ein und schließt aus den Ähnlichkeiten der fossilen 
Pflanzen mit lebenden Formen auf das Klima frühe-
rer Zeiten; für Thüringen schließt er dabei auf eine 
Zeit mit tropischen Klimaten und Korallenriffen.

Auch J.B. de Lamarck, der über genaue Kenntnis-
se von Serien fossiler Mollusken verfügt, betrachtet 
die Fossilien als Hinweis auf einen langsamen Kli-
mawechsel, dem eine Veränderung der Lebensformen 
folgte.63 Lamarck äußert gleichfalls die Vermutung, 
dass die Fossilien Reste von Organismen sein könn-
ten, die in der Gegenwart lebende Nachkommen hin-
terlassen haben, die gegenüber ihren Vorfahren stark 
transformiert sind, aber doch noch zu den gleichen 
Arten gehören. Er wendet sich damit ausdrücklich 
gegen die Annahme des »Aussterbens«, d.h. voll-
ständigen Untergangs der fossilen Arten und stellt 
die entscheidende Frage: »Ne seroit-il pas possible, 

au contraire, que les individus fos-
siles dont il s’agit appartinessent à 
des espèces encore existantes, mais 
qui ont changé depuis, et ont donné 
lieu aux espèces actuellement vivan-
tes que nous en trouvons voisines«.64 
Lamarck postuliert also sowohl eine 
Transformation der Organismen im 
Laufe der Erdgeschichte als auch 
ein Verschwinden bestimmter For-
men aufgrund dieser Transformati-
on, nicht aber ein Untergehen von 
Arten, weil die Arten sich über die 
Transformationen hinweg erhalten 
– ein bemerkenswerter Ausdruck ei-
nes strikt reproduktionsbiologischen 
Artbegriffs (↑Art). Das Vorkommen 
von ehemals im Wasser lebenden 
Organismen als Fossilien auf dem 
Land erklärt Lamarck mit der An-
nahme der ehemaligen Erstreckung 
des Meeres bis zu diesen Orten (»Les 
fossiles qu’on trouve dans les parties 
sèches de la surface du globe, sont 
des indices évidens d’un long séjour 

de la mer dans les lieux mêmes où on les observe«65).
Fortschritte des Bergbaus führen im 18. Jahrhun-

dert zur Kenntnis einer ungeahnten Vielfalt von fos-
silen Formen. Dabei werden einerseits Formen ge-
funden, die offenbar zu (morphologischen) Gruppen 
ohne rezente Vertreter gehören, und andererseits nur 
wenige Reste, die lebenden Organismen ähneln. Der 
Bergbautechniker W. Smith stellt konstante Bezie-
hungen zwischen einer Gesteinsschicht und charak-
teristischen Fossilien her (Prinzip der Leitfossilien)66 
– ein Vorläufer Smiths ist Mitte des 17. Jahrhunderts 
der Däne N. Stensen (Steno), der bereits die Entste-
hung der Sedimentgesteine durch Ablagerung erklärt 
und das Grundgesetz der geologischen Stratigrafie 
aufstellt, dem zufolge die oberen Schichten jünger 
als die unteren sind67. Smith gibt die Beziehungen 
zwischen Fossilien und Gesteinsschichten 1799 in 
Form einer geologischen Karte von England und 
Wales wieder.68 

In den ersten Jahren des 19. Jahrhunderts wird es als 
ein Grundprinzip des Fossilienvorkommens erkannt, 
dass die Formen einander umso ähnlicher werden, je 
näher die Bodenschichten ihrer Herkunft zueinander 
liegen. Mit zunehmender Nähe zur Gegenwart nimmt 
also auch die Ähnlichkeit der Fossilien zu den rezen-
ten Formen zu. H. Steffens formuliert diese Einsicht 
1801 mit folgenden Worten: Die »ältern Versteine-
rungen sind zugleich diejenigen, die von den jetzt 

Abb. 160. Der Verlauf der Diversität von Fossilien in der Erdgeschichte auf 
der Datengrundlage von Fossilfunden in Großbritannien bis zur Mitte des 19. 
Jahrhunderts. Die zwei großen Einschnitte dienen zur Abgrenzung der drei gro-
ßen erdgeschichtlichen Epochen: des paläozoischen, mesozoischen und zänozo-
ischen Lebens. Der Kurvenverlauf entspricht der relativen Artenanzahl in geo-
logischen Schichten gleicher Dicke (»relative richness in species of the several 
groups for equal thicknesses«) (aus Phillips, J. (1860). Life on the Earth: 66).
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bekannten Thierformen am 
meisten abweichen«.69 Und: 
»in den ältesten Gebirgen fin-
den wir die Versteinerungen 
von der niedersten Thierstufe, 
allmählig treten in den jün-
gern Gebirgen die Ueberreste 
der höhern hervor, und nur in 
den jüngsten finden wir die 
Ueberreste der Säugethiere. 
– Also: dieselben Stufen der 
Animalisation, die jetzt alle 
auf einmal da sind, sehen wir 
in der Natur von dem ersten 
Punct der Enstehung der Ani-
malisation überhaupt wirklich 
allmählig durchlaufen, bis der 
Mensch das Werk krönt und 
vollendet«.70 Bei L. von Buch 
heißt es 1810: »Die Aehnlich-
keit mit jetzt noch vorkom-
menden Formen, verliert sich 
immer mehr, je älter die Ge-
steine sind, welche diese orga-
nischen Reste entwickeln«.71 
Diese Beobachtung wird im 
Laufe des 19. Jahrhunderts 
wiederholt bestätigt, u.a. von 
G. Cuvier72 und A. von Hum-
boldt73.

Im Gegensatz zu dem Gradualismus Lamarcks 
steht die populäre Vorstellung, dass der Wechsel der 
Formen durch äußere erdgeschichtliche Katastro-
phen, wie Überschwemmungen oder Erdbeben, ver-
ursacht wird (»Katastrophismus«). Einer der Haupt-
vertreter dieser Theorie ist G. Cuvier. Cuvier, der 
beste Kenner der Fossilien in den ersten Jahrzehnten 
des 19. Jahrhunderts, geht von einer wiederholten 
Überflutung der Landbereiche der Erde mit einem 
korrespondierenden Faunenwechsel aus.74 Weil Cu-
vier nur wenige Bindeglieder zwischen den Fossilien 
und den rezenten Formen finden kann, nimmt er – 
ebenso wie zuvor Maupertuis (s.o.) – das periodische 
Aussterben ganzer Faunen einer Epoche aufgrund 
dieser äußeren Katastrophen an. Nach einer Katast-
rophe sei es zu einer spontanen Neuschöpfung von 
Arten gekommen; bei der letzten dieser Schöpfungs-
akte vor 5.000 Jahren ist nach Ansicht Cuviers auch 
der Mensch entstanden. In seiner Darstellung des 
Tierreichs von 1817 integriert Cuvier die Fossilien 
als gleichberechtigt neben den lebenden Formen.75 
Cuvier selbst zeigt in seinen Fossilien-Studien auch, 
dass die Fossilien älterer Schichten den rezenten For-

men am unähnlichsten sind, sie werden aber in jün-
geren Schichten kontinuierlich ähnlicher. Die Fossi-
lien der höchsten und damit jüngsten Schichten stellt 
Cuvier sogar in Gattungen oder Arten, die auch noch 
lebende Vertreter haben – die sich damit unmittelbar 
aufdrängende Erklärung einer Transformation der 
Arten lehnt er aber ab.76 

Die Katastrophentheorie Cuviers wird bis zur Mit-
te des 19. Jahrhunderts allmählich durch gradualisti-
sche Modelle ersetzt. Als besonders wichtig erweist 
sich dabei das Prinzip der Uniformität und Aktualität, 
das von dem Geologen J. Hutton aufgestellt wird und 
besonders durch die Rezeption durch C. Lyell weite 
Verbreitung gewinnt. Nach diesem Prinzip waren in 
der Vergangenheit der Erdgeschichte keine anderen 
Kräfte wirksam als in der Gegenwart.77 Als Kon-
sequenz dieser Auffassung wird der Erde ein sehr 
viel größeres Alter zugeschrieben als im biblischen 
Schöpfungsmythos behauptet: Statt einigen Tausend 
Jahren wird von Millionen Jahren ausgegangen – so 
viel Zeit, dass der Gedanke einer allmählichen Entfal-
tung des Lebens als natürlicher Prozess möglich wird 
(↑Phylogenese). Für die Fossilien schlägt Lyell eine 

Abb. 161. Entwicklung der Diversität in den großen Gruppen von im Meer lebenden viel-
zelligen Tieren im Verlauf der Erdgeschichte. Die obere Kurve gibt die gesamte Anzahl 
von Familien fossil überlieferter Organismen an. Die drei unteren mit römischen Zahlen 
markierten Bereiche stellen die ersten drei Faktoren einer Faktorenanalyse der Fossili-
enverteilung dar und sind im Wesentlichen durch die angegebenen Tiergruppen geprägt. 
Der gepunktete Bereich unterhalb der oberen Kurve entspricht der restlichen Diversität, 
die sich nicht aus den ersten drei Faktoren ergibt. Die Zahl »1750« in der rechten oberen 
Ecke der Grafik gibt die Anzahl der rezenten Familien von marinen Tieren an; von der 
Mehrzahl, nämlich von fast 1.000 dieser Familien sind keine fossilen Vertreter bekannt 
(aus Sepkoski, J.J. Jr. (1981). A factor analytic description of the Phanerozoic marine 
fossil record. Paleobiol. 7, 36-53: 49).
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Verwendung als »chronologische Kennzeichen«, d.h. 
als zeitliche Marker vor, die zur Identifikation einer 
Epoche auf ähnliche Weise benutzt werden können 
wie Medaillen, auf denen ein Ereignis dargestellt ist, 
das gleichzeitig mit der Prägung stattgefunden hat.78 
Seit Mitte des Jahrhunderts werden diese Fossilien 
als ›Leitfossilien‹ bezeichnet (s.u.).

Epochen der Erdgeschichte
Detaillierte Untersuchungen der Bodenschichten in 
der Umgebung von Paris führen G. Cuvier und A. 
Brongniart im ersten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts 
durch. Sie stellen dabei eine regelmäßige vertika-
le Abfolge verschiedener Böden (»sols«) fest und 
entwickeln eine direktionalistische Sicht der Verän-
derungen. Jede Formation (»formation«) ist danach 
begrenzt durch eine, die ihr vorausgeht (»précède«), 
und eine, die ihr folgt (»suit«).79 Die Autoren stellen 
eine Ablagerung von Süßwassertieren oberhalb von 
Schichten mit fossilen Meeresorganismen fest. Die 
»natürliche Konsequenz« dieser Beoachtung ist nach 
Cuvier und Brongniart die Annahme einer Abfolge 

von verschiedenenen Ablagerungsperioden: 
erst durch das Meer, dann durch das Süßwas-
ser (»La conséquence naturelle de cette obser-
vation, c’est que la mer, après avoir déposé 
ces couches de calcaire marin, a quitté ce sol 
qui a été recouvert par des masses d’eaux dou-
ce«80). Später betrachtet Brongniart die Vege-
tation allgemein unter dem Gesichtspunkt 
ihrer Sukzession in der Erdgeschichte (»sous 
le rapport de leur succession dans les divers 
couches du globe«).81 Er unterscheidet dabei 
vier verschiedene Perioden (»périodes«) oder 
Epochen (»époques«) der Vegetation in der 
Geschichte der Erde (↑Phylogenese: Abb. 
383).82 Brongniart stellt auch eine paralle-
le Veränderung bei Pflanzen und Tieren fest 
(»changemens successifs dans les êtres orga-
nisés«83).

Im Laufe des 19. Jahrhunderts kommt es zur 
begrifflichen Abgrenzung der erdgeschichtli-
chen Epochen (vgl. Abb. 158). Ihren Anfang 
nimmt die geologische Stratigrafie mit den 
Arbeiten von G.-P. Deshayes von 1831 und A. 
d’Orbigny von 1849-52.84 Üblich ist anfangs 
eine Gliederung nach der Tiefe und damit dem 
Alter der Ablagerung in primäre, sekundäre 
und tertiäre Schichten. Allein die letzte Be-
zeichnung für die oberste Schicht hat sich in 
dem Ausdruck ›Tertiär‹ bis in die Gegenwart 
erhalten. Deshayes teilt das Tertiär basierend 
auf dem Anteil noch lebender Arten an den 

Fossilien in drei Abschnitte. Die Einteilung der Fos-
silgeschichte der Tiere in die drei großen Phasen des 
Paläo-, Meso- und Känozoikums wird seit Ende der 
1830er Jahre vorgenommen. 

Der Geologe A. Sedgwick versteht unter den pa-
läozoischen (»palaeozoic«) Schichten zunächst al-
lein die älteren, zum Kambrium und Silur gehören-
den Ablagerungen.85 J. Phillips erweitert das Paläo-
zoikum 1841 um die Schichten des Devon, Karbon 
und Perm.86 Er grenzt es von den Schichten ab, die er 
einer Epoche mit der Bezeichnung mesozoisch (»Me-
sozoic«) zuweist.87 Die vorher als ›Tertiär‹ beschrie-
benen jüngsten Schichten der fossilen Überlieferung 
bezeichnet Phillips 1841 als känozoische Schichten 
(»Cainozoic strata«).88 So heißt es bei E. Forbes 
1854: »We are accustomed to group all geological 
epochs under three great sections, the Palæozoic, or 
oldest, the Mesozoic or middle, and the Cainozoic, 
more commonly termed Tertiary, or newest«.89 Weil 
die Formen des Paläozoikums ein einheitliches Er-
scheinungsbild haben, stelllt Forbes ihnen zunächst 
zusammen die mesozoischen und känozoischen 

Abb. 162. Wichtige Tiergruppen als Leitfossilien (in Anlehnung an 
Simon, W.(1948). Zeitmarken der Erde. Grund und Grenze geologi-
scher Forschung: 177; aus Kuhn-Schnyder, E. (1953). Geschichte der 
Wirbeltiere: 19).
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Formen als neozoisch (»Neozoic«) gegenüber 
(»the sum of the epochs after the Palæozoic«).90 
Wenig später wird dagegen das Neozoikum mit 
dem Känozoikum oder dem Tertiär identifiziert; 
es steht dann also neben dem Paläozoikum und 
Mesozoikum als dritte große Epoche der Erd-
geschichte.91

Quantitative Schätzungen zur Menge von 
Fossilien aus verschiedenen Phasen der Erdge-
schichte nimmt J. Phillips 1860 vor: Er teilt die 
Ablagerung von Fossilfunden in Großbritannien 
in sukzessive Phasen ein (»successive systems of 
marine invertebrate life«) und gibt in einer Kur-
ve den Verlauf der Diversität in der Erdgeschich-
te wieder (Abb. 160; vgl. auch Abb. 161).92

Eine genaue Datierung der geologischen Epo-
chen mittels Methoden, die auf der Messung 
von radioaktiver Strahlung beruhen, nimmt A. 
Holmes seit 1911 vor (vgl. Abb. 159).93 Holmes 
gilt damit als Begründer der exakten Geochro-
nologie.

Fossilien und Evolutionstheorie
Bemerkenswerterweise spielt die Kenntnis der 
Fossilien eine relativ geringe Rolle bei der For-
mulierung der Evolutionstheorien (↑Phylogene-
se). Für Lamarck ist die Kenntnis der fossilen 
Mollusken, die er nach Übernahme der Samm-
lung am Pariser Naturkundemuseum Ende der 
1790er Jahre erlangt, ein nicht unwesentlicher 
Faktor für die Formulierung seiner Theorie – 
aber aufgrund der Lückenhaftigkeit der fossilen 
Überlieferung doch nicht der entscheidende.94 
Für C. Darwin sind es in erster Linie seine öko-
logischen Überlegungen zur Konkurrenz und 
anderen Prozessen auf Ebene der Population, die 
ihn zu seiner Version der Evolutionstheorie ins-
pirieren. Seiner Kenntnis der Fossilien kommt allein 
eine unterstützende Rolle zu. Relevant ist insbesonde-
re das von Darwin gesammelte Fossilienmaterial aus 
Südamerika, anhand dessen R. Owen feststellt, dass 
die Fossilien aus Südamerika den gegenwärtig dort 
lebenden Organismen ähneln, nicht aber den Fossi-
lien oder lebenden Organismen anderer Kontinente: 
Nicht die Bedingungen der Umwelt, sondern ein an-
derer Faktor – die gemeinsame Abstammung – kann 
also für die Ähnlichkeit der Formen verantwortlich 
gemacht werden.95 Zusammen mit dem Studium der 
Vögel auf den Galapagos-Inseln, die ihm die Variati-
on eines Typus bei lebenden Arten vor Augen führt, 
bildet die Kenntnis der südamerikanischen Fossilien 
den Ursprung all seiner Ansichten (»origin of all my 
views«), wie ihn sein Sohn später zitiert.96 

Ein Grund für den dennoch relativ geringen Ein-
fluss der Fossilienkenntnis auf die Entwicklung der 
Evolutionstheorie liegt wohl auch darin, dass die 
fossile Überlieferung häufig die morphologische 
Konstanz von Arten über lange Zeiträume belegt und 
darüber hinaus keinen graduellen Übergang nahe 
legt, sondern vielmehr das plötzliche Auftauchen und 
Verschwinden von ganzen Gruppen von Formen do-
kumentiert. Darwin bemerkt allein für manche Fälle, 
dass das Vorhandensein der Fossilien keine plötzli-
che und abrupte Bildung neuer Arten, sondern eine 
langsame Transformation belegt.97 Er spricht von 
fossilen Bindegliedern (»fossil links«; der Ausdruck 
erscheint bereits 1844 bei E. Diefenbach98) die eine 
intermediäre Form zwischen den Bauplänen rezenter 
Lebewesen einnehmen.99 Rezente Lebewesen, denen 

Abb. 163. Typische »lebende Fossilien« unter den wirbellosen Tie-
ren und ihre fossilen Verwandten. Durchgezogene Linien stehen für 
fossile Nachweise, Strichlinien für fehlende fossile Nachweise (aus 
Thenius, E. (1963). Versteinerte Urkunden: 157).
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eine solche Stellung zwischen heute dominanten 
Formen zukommt, bezeichnet Darwin seit 1859 als 
lebende Fossilien (»living fossils«).100 Dieser Aus-
druck bezieht sich in den ersten Jahrzehnten des 19. 
Jahrhunderts in erster Linie auf unterirdisch lebende 
Tiere, die bei Ausgrabungen oder in Höhlen gefun-
den wurden (Anonymus 1817: »Living fossils«101; 
Granville 1837: »He [Ehrenberg] contends that the 
mineral springs of Carlsbad contain living fossil in-
fusoria, of the same species as those met with on the 
French coast of the Atlantic, and in the Baltic«102).

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts werden 
verschiedene Belege für eine fossile Transformati-
onsreihe von Organismen zu geben versucht. Ein Un-
tersuchungsobjekt bildet dabei eine seit dem Tertiär 
nachweisbare Süßwasserschnecke (Planorbis mul-
tiformis), deren Evolution E. Hilgendorf studiert.103 
Allerdings ist die Interpretation der Daten umstritten, 
weil es sich um eine sehr variable Spezies handelt. 
Klarere Ergebnisse liefert die Untersuchung anderer 
Süßwasserschnecken und Muscheln in den 1870er 
Jahren.104 Ein anderer viel diskutierter Nachweisver-
such einer fossilen Transfomationsreihe bezieht sich 
auf die Evolution der Pferde: Aufbauend auf den Un-
tersuchungen von A. Gaudry105 versucht V.O. Kova-
levski Anfang der 1870er Jahre, ein dreizehiges Pferd 
aus dem Miozän (Anchitherium) als Verbindungs-
glied zwischen einer schon Cuvier bekannten Form 
aus dem Eozän (Palaeotherium) und einer Form 
aus dem Pliozän (Hipparion) zu interpretieren.106 Er 
deutet die Transformation dabei als eine ökologische 
Anpassung der Pferde an ein Leben in der Steppe. 
O.C. Marsh erweitert und modifiziert diese Deutung 
unter Berücksichtigung fossiler Funde in Nordameri-
ka (↑Evolution: Abb. 124).107

Dinosaurier
Als die klassischen und spektakulärsten Fossilien 
gelten aber die Dinosaurier. Die erste Beschreibung 
eines Dinosaurierknochens wird R. Plot für das Jahr 
1677 zugeschrieben.108 Plot hält die in der Nähe von 
Oxford gefundene Versteinerung jedoch für den Ab-
druck des Knochens eines Elefanten, der von den 
Römern nach England gebracht wurde. Die Ausmaße 
des beschriebenen Knochens schließen dies jedoch 
aus (vermutlich gehörte der Knochen einem Mega-
losaurus).109 Als wissenschaftlicher Entdecker der 
Dinosaurier gilt W. Buckland, der erste Geologie-
Professor in Oxford. Er findet um 1818 den verstei-
nerten Knochen eines Megalosaurus und identifiziert 
ihn korrekt als das Überbleibsel eines Reptils.110 In 
den ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts werden 

zahlreiche weitere Fossilien beschrieben. In England 
entdeckt G.A. Mantell seit 1822 verschiedene Arten 
von Dinosauriern, die von J. Martin gezeichnet wer-
den.111 Ein 1788 in Deutschland gefundenes Fossil 
wird 1807 von Blumenbach als Vogel beschrieben; 
Cuvier erkennt es 1812 als ein fliegendes Reptil (Pte-
rodactyl). Die Bezeichnung Dinosaurier (griech. 
»gewaltige Echse«) geht auf R. Owen zurück, der sie 
1841 einführt.112 

Ein gefeiertes Fossil aus der Mitte des 19. Jahrhun-
derts ist der als Zwischenglied zwischen Reptilien 
und Vögeln angesehene Archaeopteryx aus dem Jura 
bei Solnhofen.113 Weitere Fossilien werden als Zwi-
schenglieder zwischen den Reptilien und Säugetieren 
angesehen.114 Weil diese fossilen Formen Merkmale 
von später klar unterschiedenen Taxa aufweisen, 
werden sie als Mosaikformen bezeichnet. So schreibt 
D.M.S. Watson 1919 von einem fossilen Skelett, 
das in seinen Merkmalen zwischen Amphibien und 
Reptilien steht, es zeige ein Mosaik von Charakteren 
(»presenting a strange mosaic of characters«115).

Leitfossilien und Zeitsignatur
Charakteristische Fossilien einer erdgeschichtlichen 
Epoche, über die eine Altersbestimmung der Ge-
steinsschicht erfolgen kann, werden als Leitfossilien 
bezeichnet. Der Ausdruck wird meist auf eine Reise-
beschreibung durch L. von Buch aus dem Jahr 1810 
zurückgeführt116  – von Buch verfügt jedoch nicht 
über einen speziellen Terminus für die Leitfossilien 
im Allgemeinen. Lediglich in einem Brief aus dem 
Jahr 1832 verwendet er den Ausdruck ›Leit-Mu-
schel‹.117 Seit Mitte der 1830er Jahren verbreitet sich 
dieses Wort in der geologischen Literatur.118 Der all-
gemeine Begriff ›Leitfossil‹ wird 1839 von J. Ewald 
und E. Beyrich eingeführt (»der Spatangus retusus 
[ein Seeigel …] ist das ausgezeichnetste Leitfossil 
für diese Abtheilung [das Néocomien] der Kreide-
formation«119). In seinem ›Lehrbuch der Geologie 
und Petrefactenkunde‹ von 1845 übernimmt K.C. 
Vogt den Ausdruck in Bezug auf die gleiche Fossi-
lienart120; bereits 1850 hat er sich als fester Terminus 
etabliert121. Seit Mitte der 1850er Jahren entstehen 
umfangreiche Tafelwerke, die die Leitfossilien der 
Epochen der Erdgeschichte abbilden.122 Zu Beginn 
des 20. Jahrhunderts wird dieses Verfahren Biostrati-
grafie (»Biostratigraphie«) genannt (Dollo 1903).123

E. Dacqué bezeichnet 1924 die charakteristischen 
Formen einer geologischen Epoche als ihre Zeitsi-
gnatur (»eine Art biologischer Zeitsignatur für die 
einzelnen geologischen Epochen«124). Dacqué spricht 
auch von dem »biologischen Zeitcharakter«125, einer 
»Zeitformenbildung«126, dem »Zeithabitus«127 oder 
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»Zeitgestaltungen«128. Er erläutert 1935: »Es macht 
gerade den Eindruck, als ob die Natur in einer be-
stimmten Zeit von innen heraus eben nur so oder so 
gestalten könne; als ob sie nicht anders könne, als nur 
erst einen bestimmten Baustil zu verwirklichen.« So 
bilde z.B. das Reptil »das eigentliche Landtier« im 
Erdmittelalter.129 (Vor der Verwendung in der Paläon-
tologie erscheint der Ausdruck ›Zeitsignatur‹ bereits 
1877 im geschichtswissenschaftlichen Kontext130.)

In der gleichen Bedeutung verwendet W. Simon 
1948 den Ausdruck Zeitmarken.131

Paläontologie in Zahlen
Die ältesten bekannten Fossilien stammen bis in die 
1950er Jahre aus dem späten Präkambrium mit einem 
Alter von etwa 625 Millionen Jahren. Für Darwin 
bildete es ein Rätsel, warum keine Fossilien aus der 
frühen Erdgeschichte vor dem Kambrium gefunden 
wurden.132 Belastet werden die frühen Versuche, die 
ältesten Lebensspuren auf der Erde nachzuweisen, 
durch anfängliche Fehlinterpretationen. So erweist 
sich eine in den späten 1850er Jahren gefundene 
Versteinerung, die bald darauf als ältestes organi-
sches Fossil gefeiert wird (Eozoon canadense, »the 
dawn animal of Canada«), als rein anorganischen 
Ursprungs.133 Ende des 19. Jahrhunderts gelingt C.D. 
Walcott aber der Nachweis von frühen präkambri-
schen Lebensformen, nämlich einzelliger Algen (die 
er allerdings taxonomisch falsch einordnet, nämlich 
als mehrzellige Brachiopoden).134 Walcott ist auch 
der Entdecker einer reichen präkambrischen Fauna 
aus den kanadischen Rocky Mountains, der berühm-
ten »Burgess Shale Fauna«.135 Über zwei Milliarden 
Jahre alte Fossilien entdeckt S.A. Tyler 1953 in Onta-
rio (»Gunflint-Formation«)136, die P. Cloud Mitte der 
60er Jahre als authentisch identifiziert137. Mit der Ent-
deckung fossiler Prokaryoten konnten Fossilien mit 
einem Alter von mehr als 3 Milliarden Jahren gefun-
den werden138 – die Identifizierung einiger Strukturen 
als Reste von Bakterien ist jedoch umstritten139. 

Gegenwärtig sind rund 250.000 Arten von Fossi-
lien bekannt, davon waren 95% Meeresbewohner.140 
Nach Schätzungen haben insgesamt 30 Milliarden 
Arten im Laufe der Erdgeschichte gelebt, im Ver-
gleich zu den 1,5 Millionen beschriebenen Arten 
sind also mehr als 99,99% der Arten ausgestorben; 
in Relation zu den geschätzten 30 Millionen leben-
den Arten wären es immer noch 99,9% der Arten, die 
ausgestorben sind – nach einem bekannten Paläon-
tologenwitz sind damit in guter Näherung alle Arten 
auf der Erde ausgestorben.141 Auch hinsichtlich der 
Biomasse dominieren die toten Organismen um Grö-
ßenordnungen gegenüber den lebendigen: Schätzun-

gen aus den 1970er und 80er Jahren gehen von einer 
fossilen Biomasse von rund 1016 t aus (davon 5 x 1012 
t in konzentrierter Form als Kohle und Erdöl)142 ge-
genüber einer lebenden Biomasse von ca. 1,8 x 1012 t 
Trockenmasse (davon nur 0,1% Tiere)143.

Lange Zeit nimmt die Paläontologie eine eher 
randständige Position innerhalb der Biologie ein. In 
den letzten Jahren nimmt sie aber einen Aufschwung, 
insbesondere durch die Verbindung der Entwick-
lungsbiologie mit phylogenetischen Fragen. B.K. 
Hall bezeichnet die Paläontologie daher als eine Wis-
senschaft des 19. und des 21. Jahrhunderts.144
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Funktion
Das im 17. Jahrhundert aus dem Lateinischen ins 
Deutsche entlehnte Wort geht zurück auf lat. ›functio‹ 
»Verrichtung, Geltung«, das von dem Verb ›fungi‹ 
»verrichten, vollziehen« abstammt. Im Lateinischen 
des Mittelalters wird unter ›functio‹ besonders auch 
die Ausübung von öffentlichen Ämtern verstanden. 
Seit dem 16. Jahrhundert dient das Wort zur Bezeich-
nung der charakteristischen Rolle, die ein Teil in 
einem (organischen) Körper wahrnimmt. Nicht nur 
die konkreten Leistungen werden als ›Funktionen‹ 
bezeichnet, sondern auch die abstrakte Ordnung, in 
der das organische Geschehen sich entfaltet (z.B. 
Ernährung, Atmung, Stoffkreislauf, Bewegung, Fort-
pflanzung). Zusammengefasst werden diese Leistun-
gen einzelner Organe oder des gesamten Organismus 
seit Ende des 18. Jahrhunderts als »die Funktionen 
des Lebens«. 

Der englische Humanist T. Linacre übersetzt in 
den ersten Jahrzehnten des 16. Jahrhunderts einige 
wichtige Werke des römischen Arztes Galen aus dem 
Griechischen ins Lateinische und führt dabei den 
Ausdruck ›Funktion‹ als systematisch verwendeten 
Terminus in die biomedizinische Sprache ein. Der 
Ausdruck erscheint bereits regelmäßig in dem ersten 
von Linacre übersetzten Werk, ›De sanitate tuenda‹ 
(1517) (»functionibus, quas naturales appellamus, 
veluti auctione, concoctione, distributione, & nutriti-
one infantes planè cæteris etatibus longè præstant«).1 
Die scholastischen Philosophen des Mittelalters, 
etwa Thomas von Aquin, verfügen über den Begriff 
der Funktion im physiologischen Kontext noch nicht. 
Mitte des 16. Jahrhunderts wird der Ausdruck aber 
in Übersetzungen von medizinischen Schriften arabi-
scher Gelehrter aus dem Hochmittelalter verwendet, 
so 1537 in einer Sammlung von Texten des Averroes 
aus dem 12. Jahrhundert (»De Sanitatis functionibus, 
ex Aristot. & Galeno«).2

Der als erster neuzeitlicher Physiologe angesehe-
ne Arzt J. Fernel gliedert die organischen Funktio-
nen 1542 gemäß der drei von ihm in Anlehnung an 
Aristoteles unterschiedenen Seelenteile in natürliche, 
animalische und die Intelligenz betreffende.3 Die 
höchste natürliche Funktion der Lebewesen sieht er 
in der Ernährung: »Functionum naturalium suprema 

est nutritio«.4 In der zweiten Hälfte des 16. Jahrhun-
derts wird der Ausdruck von verschiedenen Autoren 
im physiologischen Kontext auf Latein gebraucht 
(Suárez 1597: »ad organizationem, & ad functiones 
vitales«5). Auch im Französischen des 16. Jahrhun-
derts erscheint der Ausdruck im Zusammenhang 
mit biologischen Beschreibungen (so 1580 bei M. 
de Montaigne: »A il le corps propre à ses fonctions, 
sain et alaigre?«).6 Knapp hundert Jahre nach Fernel 
verwendet R. Descartes das Wort im physiologischen 
Zusammenhang.7 Bezüglich der Funktionen stimmen 
nach Descartes die Vorgänge im menschlichen Kör-
per mit denen in den vernunftlosen Tieren überein. 
Auch bei B. de Spinoza findet sich die Rede von 
körperlichen Funktionen in seiner ›Ethik‹ von 1677 
(»corporis fabrica […] functiones«8).

18. Jh.: Funktionen als organische Verrichtungen
Regelmäßiger erscheint der Ausdruck in den frühen 
Abhandlungen der experimentellen Physiologie aus 
der ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts. An technischen 
Analogien orientiert ist die Beschreibung der Prozes-
se des menschlichen Körpers, die H. Boerhaave 1708 
gibt. Er unterscheidet in seinem System der Physio-
logie zunächst zwischen solchen Teilen, die »Feuch-
tigkeiten in sich halten«9, anderen, die der Erhaltung 
und dem Schutz dienen (»Stützen, Säulen, Balken, 
Befestigungen und Bedeckungen«), und schließlich 
solchen, die Bewegungen hervorbringen können. Das 
Vermögen, eine Bewegung zu erzeugen bezeichnet er 
als »Funktion«10 (»Functio« im lateinischen Original) 
und unterscheidet zwei verschiedene Typen: solche, 
die feste Körperteile in ihrer Lage verändern können 
(»Unterlagen, Keile, Hebel, Rollen und Stricke«), 
und andere, die Veränderungen der flüssigen Körper 
verursachen (»Pressen, Siebe, Durchschläge«).

Das Wort ›Funktion‹ entwickelt sich damit im 18. 
Jahrhundert allmählich zu einem physiologischen 
Fachbegriff. Die französische ›Encyclopédie‹ de-
finiert eine Funktion 1757 als einen Teil der Tier-
ökonomie (»Economie animale«), nämlich als eine 

Eine Funktion ist eine systemrelevante Wirkung einer 
Komponente in einem organisierten System, d.h. dieje-
nige Wirkung in einem System von wechselseitig von-
einander abhängigen Teilen (oder Prozesstypen), die zur 
Aufrechterhaltung der anderen Teile (Prozesstypen) des 
Systems und damit, wegen der wechselseitigen Abhän-
gigkeit der Teile, auch zur eigenen Erhaltung beiträgt.
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Aktion, die von einem Organ ausgeht und auf dieses 
wiederum gerichtet ist (»une action correspondante 
à la destination de l’organe qui l’exécute«). So sei 
die Funktion der Brust (»poitrine«) die Atmung, die 
der Zunge die Erzeugung von Lauten und der Ge-
schmack. Nur sinnlich wahrnehmbaren Prozessen 
(»actions sensibles«) wird eine Funktion zugeschrie-
ben, z.B. dem Herzschlag, nicht aber der Blutzirku-
lation und auch nicht der körperlichen Wärme, weil 
sie nicht in einem Prozess besteht. Unterschieden 
werden auf der einen Seite Funktionen, die sich auch 
bei Pflanzen finden: die Ernährung, Verdauung, Fort-
pflanzung und Sekretion (»la nutrition, digestion, 
génération, secrétion«), und auf der anderen Seite 
die nur den Tieren eigenen Funktionen, nämlich die 
Empfindungen, Vorstellungen, Gefühle, den Willen 
und die Bewegungen der inneren und äußeren Kör-
perteile (»la sensation, l’imagination, les passions, la 
volition, les mouvemens du coeur, de la poitrine, des 

membres, &c.«). Erklärt wird die funktionale Ein-
richtung der organischen Körper durch einen weisen 
Schöpfer, der jedem Organ eine Bestimmung (»desti-
nation«) gegeben habe; daher werden auch nur solche 
Bewegungen als ›Funktionen‹ verstanden, die in der 
Erfüllung einer Aufgabe (»s’acquiter d’un devoir«) 
bestehen, nicht aber von außen (z.B. durch die bloße 
Schwerkraft) verursachte Bewegungen.11

I. Kant, der den Ausdruck ›Funktion‹ in seiner 
theoretischen Philosophie viel verwendet, spricht an 
einer Stelle auch von den »Functionen unsers Kör-
pers«.12

19. Jh.: Primat der Funktion gegenüber der Form
Die zentrale Stellung des Funktionsbegriffs in der 
modernen Physiologie zeigt sich bei den französi-
schen Physiologen, die sich seit Ende des 18. Jahr-
hunderts bemühen, systematische Listen und Ord-
nungen der Lebensfunktionen zu formulieren (vgl. 

d’Aumont Bichat Richerand Magendie
1757 1801  1801/04 1816

  Individualfunktionen Individualerhaltung 
Funktionen der Pflanzen  des organischen Lebens  Interne (Ernährungs-) Fkt. Ernährungsfunktionen
 Ernährung   Verdauung   Verdauung  Verdauung
 Verdauung   Atmung   Absorption  Absorption
    Zirkulation   Zirkulation  Lymphfluss
    Ausscheidung   Atmung  venöser Blutfluss
 Fortpflanzung   Absorption   Sekretion  Atmung
 Sekretion   Sekretion   Ernährung  arterieller Blutfluss
    Ernährung     
    Wärmeerzeugung

Funktionen der Tiere  des tierischen Lebens  Externe (Beziehungs-) Fkt. Beziehungsfunktionen
 Empfindungen   Wahrnehmungen   Wahrnehmung  Wahrnehmungen
 Vorstellungen   Hirnfunktionen   Bewegung  Intelligenz
 Gefühle   Fortbewegung   Stimme und Sprache  Stimme
 Wille   Stimme     Bewegungen
 Bewegungen des Herzens,    Nervenübertragung     
 des Brustkorbs und der    Schlaf
 Gliedmaßen
  Artfunktionen Arterhaltung Fortpflanzungsfunktionen
   des männl. Geschlechts  durch beide Geschlechter
    Samenproduktion   Befruchtung u. Zeugung
   des weibl. Geschlechts  nur durch das Weibchen
     Menstruation   Schwangerschaft
     Milchproduktion   Geburt
     weibl. Flüssigkeiten   Milchabsonderung
   der Geschlechtervereinigung
    Fortpflanzung
    Schwangerschaft     
    Geburt und Entwicklung

Tab. 87. Vorschläge zur Gliederung der organischen Funktionen im 18. und frühen 19. Jahrhundert (Reihenfolge der Funk-
tionsgruppen z.T. verändert).
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Tab. 87).13 In diesen Klassifikationen wird nach 
Möglichkeit für jede Lebensäußerung eine überge-
ordnete Funktion angegeben, so dass eine Ordnung 
des organischen Geschehens insgesamt entsteht. Bis 
in die 1790er Jahre bestehen diese Ordnungen der or-
ganischen Funktionen häufig in Listen ohne interne 
Gliederung. 1786 stellt F. Vicq-d’Azyr neun Funk-
tionen nebeneinander (»Tableau des Fonctions, ou 
Characteres, Propres Aux Corps Vivants«): 1. Ver-
dauung (»Digestion«), 2. Ernährung (»Nutrition«), 
3. Zirkulation (»Circulation«), 4. Atmung (»Respira-
tion«), 5. Sekretion (»Secrétion«), 6. Verknöcherung 
(»Ossification«), 7. Fortpflanzung (»Génération«), 8. 
Erregbarkeit (»Irritabilité«) und 9. Empfindlichkeit 
(»Sensibilité«)14 (die gleiche Liste ohne die Verknö-
cherung 1789 bei Fourcroy15). In den ersten Jahren 
des 19. Jahrhunderts wird es dann üblich, die »Le-
bensfunktionen« in eine hierarchische Ordnung des 
gleichen Typs wie die taxonomische Klassifikation 
der Lebewesen zu gliedern (mit den Hierarchieebe-
nen von »Klassen«, »Ordnungen« und »Gattungen« 
der Funktionen). So verfahren X. Bichat und A.B. Ri-
cherand (letzterer in seiner »Tableau d’une nouvelle 
classification des fonctions de la vie«).16 Die beiden 
obersten Klassen in dieser Systematik ähneln sich bei 
beiden Autoren: Bichat nennt sie Individualfunktio-
nen (»fonctions relatives à l’individu«) und Artfunk-
tionen (»fonctions relatives à l’espèce«), Richerand 
bezeichnet sie als Individualerhaltung (»fonctions 
qui servent à la conservation de l’individu«) und Ar-
terhaltung (»fonctions qui servent à la conservation 
de l’espèce«) (vgl. Tab. 87). Neben diese Zweiteilung 
auf oberster Ebene (s.u.) ordnet Richerand weitere 
Funktionen, die sich diesen beiden nicht unterordnen 
lassen: das Wachstum (»accroissement«), die Typen 
erwachsener Menschen (»age viril«, gegliedert nach 
»Temperamenten«, »Idiosynkrasien« und »Rassen«), 
das Altern (»décroissement«), den Tod und die Ver-
wesung (»putréfaction«).

Ein Primat der Funktion gegenüber der Struktur zur 
Erklärung organischer Erscheinungen ergibt sich aus 
den bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts dominanten 
physikotheologischen Überzeugungen, nach denen 
die Lebewesen nach einem göttlichen Plan funktio-
nal gestaltet sind. Der vergleichende Anatom G. Cu-
vier ist zu Beginn des Jahrhunderts der Überzeugung, 
jedes Lebewesen sei von Gott mit solchen Strukturen 
ausgerüstet, die der Ausübung seiner Funktionen am 
besten dienen (↑Anpassung). In der Interpretation M. 
Foucaults lässt Cuvier »die Funktion gegenüber dem 
Organ an Bedeutung zunehmen und unterwirft die 
Disposition des Organs der Souveränität der Funk-
tion«.17 Probleme bereiten einer solchen Anschauung 
die morphologischen Ähnlichkeiten von Strukturen, 
die in verwandten Organismen ganz andere Funkti-
onen wahrnehmen. Denn unter Voraussetzung einer 
rein funktionalistischen Gestaltung der Lebewesen 
sollten sich die Organe, die verschiedene Funktionen 
wahrnehmen, nur wenig ähneln. Weil die verglei-
chende Anatomie aber viele Beispiele von ähnlichen 
Organen mit ganz anderen Funktionen findet, hält 
I. Geoffroy St.-Hilaire Cuvier entgegen, nicht die 
Funktionen lieferten den entscheidenden Schlüssel 
zur Interpretation der organischen Strukturen, son-
dern die Annahme eines gemeinsamen Bauplans, der 
je nach funktionalen Anforderungen eine Abwand-
lung erfahre (↑Morphologie).18

Strukturen und Funktionen
Zwischen den morphologischen Strukturen eines 
Organismus und den Funktionen, denen sie dienen, 
bestehen keine einfachen Verhältnisse. Viele Struktu-
ren spielen gleichzeitig in verschiedenen Funktions-
kreisen eine Rolle. Beispiele reichen von den Hufen 
pferdeartiger Tiere (Lokomotion und Verteidigung), 
dem Maul maulbrütender Fische (Ernährung und 
Brutfürsorge) über den Legebohrer der Schlupfwes-
pen (Fortpflanzung und Verteidigung), bis zu Uni-
versalorganen wie dem Rüssel der Elefanten und der 
Greifhand der Primaten.19 Und: »In diese Gruppe ge-
hört auch die Substanz der Zähne, die bei den einen 
Lebewesen für eine einzige Funktion vorhanden ist, 
die Bearbeitung der Nahrung, bei den anderen so-
wohl dazu dient, als auch zum Kampf, z.B. bei allen 
Lebewesen mit scharfen Zähnen und mit Hauern« 
(Aristoteles).20 

Neben der Wirksamkeit einer Struktur in verschie-
denen Funktionskreisen kann auch umgekehrt eine 
Funktion von verschiedenen Strukturen ausgeführt 
werden, wie z.B. die Lokomotion von den Beinen 
und den Flügeln der Vögel oder der Schutz von der 
Tarnfärbung oder Flucht eines Organismus.

Abb. 164. Schematisches Diagramm zur Darstellung einer 
organischen Funktion als Wirkung in einem Kreislauf von 
sich wechselseitig beeinflussenden Gliedern.
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Einige Strukturmerkmale von Organismen haben 
ihre spezifische Wirksamkeit in einem Funktionskreis 
aufgrund ihrer Wirkung in einem anderen Funktions-
kreis: Die Dynamik der Anpassungsprozesse von 
Organismen bedingt es, dass viele sozial wirksamen 
Stimuli so interpretiert werden können, dass sie auf 
anderen Stimuli aufbauen, z.B. die rote Farbe des 
Dompfaff-Männchens, die für ein Weibchen, das auf 
rote Beeren als Stimuli für Nahrung reagiert, als ein 
Superreiz gelten kann, oder das »leichenhafte« Aus-
sehen der Köpfe mancher Geier, dem gleichfalls eine 
soziale Funktion zugeschrieben wird.21 Es stehen 
also die Funktionen selbst nicht isoliert nebeneinan-
der, sondern haben über die Strukturen vermittelte 
komplexe Beziehungen zueinander.

Aufgrund ihres nicht selten fehlenden räumlichen 
Zusammenhangs haben die funktionalen Subsysteme 
eines Organismus meist nicht die Form der offen sicht-
baren Realität und Objektivität, die einzelne physische 
Teile oder elementare Prozesse aufweisen. Sie stellen 
demgegenüber abstrakte Gesichtspunkte dar, die phy-
sisch heterogene Prozesse unter einen gemeinsamen 
funktionalen Aspekt stellen und so zu einer Einheit zu-
sammenfassen. Die vielfältigen Prozesse die beispiels-
weise unter dem funktionalen Titel der Ernährung zu-
sammengefasst werden, liegen nicht als geschlossene 
kausale Abfolge vor, sondern treten an verschiedenen 
Teilen des Organismus auf, veranlasst durch verschie-
dene innere und äußere Auslöser. Diese besondere 
epistemische Eigenart der organischen Funktionen 
und Funktionskreise hat bereits C. Bernard 1878 klar 
gesehen, indem er eine organische Funktion als etwas 
Abstraktes, nicht direkt materiell Repräsentiertes be-
schreibt: »[C]’est l’esprit qui saisit le lieu fonctionnel 
des activités élémentaires; qui prête un plan, un but 
aux choses qu’il voit s’exécuter, qui aperçoit la réali-
sation d’un résultat dont il a conçu la nécessité. […] La 
fonction est donc quelque chose d’abstrait, qui n’est 
matériellement représenté dans aucune des propriétés 
élémentaires«.22 Es ist ein hoffnungsloses Unterfan-
gen, die funktionalen Bezüge, in die ein Organismus 
zu stellen ist, in direkte Korrespondenz mit strukturel-
len Systemen zu bringen. Die Funktionskreise verlau-
fen quer zu der strukturellen Gliederung des Organis-
mus in anatomisch identifizierbare Gewebe: Das Ner-
vensystem dient z.B. ebenso der innerorganismischen 
Regulation wie der Wahrnehmung von Reizen aus 
der Umwelt; das Skelettsystem lässt sich im gleichen 
Maße funktional auf die Stabilität des Körpers wie auf 
seine Lokomotion oder seine Resistenz gegen äußere 
Störungen beziehen. Der physischen Homogenität ei-
nes Körperteils kann also ein ausgeprägte funktionale 
Heterogenität entsprechen.

20. Jh.: Vielfalt von Funktionsbegriffen
Im 20. Jahrhundert wird der Ausdruck ›Funktion‹ 
in biologischen Schriften oft verwendet. Er ist al-
lerdings weit davon entfernt, ein klar umrissener 
Begriff mit einer eindeutigen Bedeutung zu sein. Es 
kann vielmehr eine Vielfalt von Bedeutungen und da-
mit von Funktionsbegriffen unterschieden werden.23 
Einige Typen, die häufig unterschieden werden, sind: 
Erhaltungsfunktionen bestehen in dem Beitrag eines 
Teils zur Erhaltung eines Systems; Anpassungsfunk-
tionen betreffen die Entstehung eines organischen 
Merkmals durch den Prozess der natürlichen Selek-
tion; Gestaltungsfunktionen beziehen sich auf die 
an einem Gegenstand zu einem Zweck entworfenen 
Merkmale; Gebrauchsfunktionen beziehen sich auf 
die Verwendung eines Gegenstandes zu einem be-
stimmten Zweck. 

Diese verschiedenen Funktionsbegriffe sind z.T. 
unabhängig voneinander: Eine Gebrauchsfunktion 
setzt z.B. nicht voraus, dass der gebrauchte Gegen-
stand zu dem Zweck für den er gebraucht wird, auch 
gestaltet wurde. So können die Herztöne einem Arzt 
eine Diagnose ermöglichen, ohne dass diese Wir-
kung einen Hintergrund für ihre Entstehung bildete. 
Außerdem stellt auch nicht jede Anpassungsfunktion 
eine Erhaltungsfunktion dar: Die helle Flügelfärbung 
der auf Birken lebenden Birkenspanner, die durch die 
Selektion in der Vergangenheit geformt wurde, bildet 
ein Anpassungsmerkmal – in einer Umwelt mit ruß-
geschwärzten dunklen Baumrinden hat dieses Merk-
mal aber keine Erhaltungsfunktion mehr, weil es kei-
ne Tarnung mehr gewährt (↑Anpassung: Abb. 12).

Als Ergebnis einer »Wortfeldanalyse« von ›Funk-
tion‹ kann festgehalten werden, dass Funktionen nur 
Entitäten zugeschrieben werden, die »nichtselbstän-
dig« sind.24 Diese Eigenschaft verbindet insbesonde-
re die in mathematischen und in biologischen Kon-
texten ›Funktionen‹ genannten Relationen. Bereits 
G. Frege stellt 1891 in Bezug auf mathematische 
Funktionen fest, diese bezeichneten etwas, das »un-
vollständig, ergänzungsbedürftig oder ungesättigt« 
ist.25 Außerdem stellt der biologische Funktionsbe-
griff ebenso wie der mathematische eine Ordnung 
her: mathematische Funktionen zwischen den Ele-
menten verschiedener Mengen; biologische Funkti-
onen innerhalb der Vorgänge des Organischen. Ma-
thematische und biologische Funktionen sind offene 
Ordnungsschemata, die von »Argumenten« gefüllt 
werden und erst zusammen mit diesen ein »voll-
ständiges Ganzes«26 bilden. Die Argumente sind im 
mathematischen Fall z.B. Zahlen, im biologischen 
Fall sind es morphologische Strukturen und physio-
logische Prozesse. Während die Argumente die ma-
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thematischen und biologischen Variablen darstellen, 
sind die Funktionen die Konstanten: Die Organismen 
weisen zwar höchst unterschiedliche Formen und 
Verhaltensweisen auf, die Funktionen, in die diese 
gestellt werden, sind aber in biologischer Perspektive 
immer die gleichen.

Eine wichtige Differenzierung innerhalb des Funk-
tionsbegriffs betrifft die Unterscheidung zwischen 
einer Funktion und der Funktion eines Merkmals. 
Diese Differenzierung geht davon aus, dass nicht 
jedes für ein System zuträgliche oder nützliche Er-
eignis als eine Funktion angesprochen wird. Ein Ge-
genstand kann in gewissem Sinne funktional sein und 
doch keine Funktion darstellen. In einem Beispiel aus 
der Biologie: Für einen Lemming kann eine Fußver-
letzung sehr funktional sein, wenn diese verhindert, 
dass er sich in einer Massenwanderung mit seinen 
Artgenossen ins Meer stürzt27 – aber eine Funktion 
wird sie deshalb trotzdem nicht. Auch eine Fehlfunk-
tion kann also funktional sein, aber sie ist damit noch 
keine Funktion. Zu einer Funktion wird ein Ereig-
nis offenbar erst dann, wenn es in regelmäßiger und 
charakteristischer Weise für ein System nützlich ist. 
Funktionsaussagen beziehen sich also (meist) nicht 
auf einzelne Fälle, sondern sie betreffen eine allge-
meine Systematisierung eines Teils in einem System. 
Die allgemeine Zuschreibung der Funktion der Lo-
komotion zu einem Bein wird daher nicht dadurch 
aufgehoben, dass es in einer Situation für einen Or-
ganismus vorteilhaft ist, dass er nicht laufen kann.

Verbreitet ist es in der Biologie, Funktionen so-
wohl Ereignissen als auch Strukturen (oder Zu-
ständen eines Gegenstandes) zuzuschreiben.28 Der 
Funktionsbegriff verläuft insofern parallel zu dem 
Ursachebegriff, denn auch Ursachen können Ereig-
nisse oder Zustände sein29: Die Ursache eines Brü-
ckeneinsturzes kann die Kollision eines Schiffes mit 
einem Brückenpfeiler sein (Ereignis) oder aber ein 
Konstruktionsfehler im Pfeiler (Struktur). Ein bio-
logischer Funktionsträger ist z.B. der Prozess der 
Schweißabsonderung, der der Temperaturregulation 
dient, oder die physische Struktur des Schädelkno-
chens, die das Gehirn schützt. Nicht selten werden 
an einem biologischen Gegenstand seine physische 
Struktur und sein Ereignischarakter nicht genau un-
terschieden: Sowohl dem Herzen als physischem Ge-
genstand als auch der von ihm ausgehenden Aktivität 
des Blutpumpens kann eine Funktion zugeschrieben 
werden.

Holismus der Funktionszuschreibung
Ein zentraler Punkt vieler biologischer Funktionszu-
schreibungen besteht in der Integration eines Ereig-

nisses oder einer Struktur in ein ganzheitliches orga-
nisches Gefüge (wie ein Organismus oder ein Öko-
system). Die Zuweisung einer Funktion zu einem 
Teil des Gefüges beinhaltet die Feststellung, dass 
dieser eine Rolle in der Wirkungsweise des Ganzen 
spielt. Es besteht insofern eine holistische Note in 
biologischen Funktionszuschreibungen. Oder, wie es 
der Entwicklungsbiologe W. Roux 1881 formuliert: 
Funktion ist »Leistung, welche dem Ganzen nützt«, 
»Verrichtung für das Ganze«.30 Ähnlich heißt es bei 
A. Benninghoff 1935: ›Funktion‹ bedeute »Ausrich-
tung der Teilvorgänge auf das Ganze«.31 Ohne Bezug 
auf ein übergeordnetes System mache die Rede von 
Funktionen keinen Sinn.

Aufgrund dieses Ganzheitsbezugs wird der Funk-
tionsbegriff für die Biologie vielfach als eines der ba-
salen Konzepte verstanden. Die Identifizierung von 
Funktionen bildet ein grundlegendes methodisches 
Verfahren der Biologie, ja in diesem Ansatz wird 
ein Gegenstand überhaupt erst als ein biologischer 
ausgezeichnet, weil die Biologie von Organismen 
als ganzheitlichen Gefügen, d.h. kausalen Systemen 
mit spezifischen Vermögen handelt. In der mit dem 
Funktionsbegriff verbundenen teleologischen Syste-
matisierung von Prozessen und Strukturen wird eine 
spezifisch biologische Perspektive eingenommen, 
die sich in anderen Naturwissenschaften nicht findet 
(↑Zweckmäßigkeit).

Im Gegensatz zu einer strukturellen oder kausalen 
Analyse erlaubt die funktionale Betrachtung in der 
Biologie eine hierarchische Ordnung des Gesche-
hens mit wenigen oberen Referenzpunkten, auf die 
alle Prozesse bezogen sind. Als oberste Funktionen, 
denen gegenüber alle anderen untergeordnet sind, 
gelten seit der Antike die Selbsterhaltung und die 
Fortpflanzung der Organismen (s.u.). Weiter unter-
gliedern lassen sich diese beiden in Ernährung und 
Schutz auf der einen Seite und Paarung und Brut-
pflege auf der anderen Seite (↑Verhalten). Nach einer 
anderen saloppen Einteilung bestehen die obersten 
Ziele aller Lebewesen in den »4Fs«: food, flight, fuck 
und fight (↑Verhalten: Tab. 302).32

Soziologischer Funktionalismus
Außerhalb der Naturwissenschaften spielt der Funk-
tionsbegriff auch in anderen Systemwissenschaften 
eine zentrale Rolle, v.a. in der Soziologie.33 Als Be-
gründer eines funktionalistischen Theorieansatzes 
in der Soziologie gilt É. Durkheim. Er identifiziert 
die Funktion eines sozialen Phänomens mit seinem 
Beitrag zur Erhaltung des normalen Zustandes einer 
Gesellschaft. Klar geschieden sind bei Durkheim die 
Kausalerklärung der Entstehung eines sozialen Phä-



Funktion649

nomens und die Funktionalerklärung seiner Wirkung: 
»Quand donc on entreprend d’expliquer un phé-
nomène social, il faut rechercher séparément la cause 
efficiente qui le produit et la fonction qu’il remplit«.34 
Die Funktionalität sozialer Phänomene beruht nach 
Durkheim nicht auf einer bewussten, intentionalen 
oder planenden Instanz der Zwecksetzung, sondern 
allein auf ihren spezifischen Wirkungen für den Sys-
temerhalt. Dies folgt für Durkheim schon aus seinem 
zentralen Grundsatz, Soziales immer nur durch So-
ziales erklären zu wollen. Durkheim hebt auch her-
vor, dass die Beurteilung eines sozialen Phänomens 
hinsichtlich seiner Funktion die Auszeichnung eines 
Systems als Bezugspunkt voraussetzt. Die Schwie-
rigkeit der Auszeichnung eines solchen konstanten 
Referenzsystems wird in der Theorie der Soziolo-
gie im 20. Jahrhundert intensiv diskutiert und stellt 
die sogenannte Bezugspunktproblematik dar: Gibt 
es einen durchgängigen Aspekt einer Gesellschaft, 
demgegenüber einige soziale Phänomene als nützli-
che Funktionen beurteilt werden können, andere da-
gegen als schädliche Dysfunktionen? Eine bekannte 
Antwort auf diese Frage gibt 1930 B. Malinowski, 
indem er die individuellen menschlichen Bedürfnisse 
als den funktionalen Bezugspunkt der sozialen Ein-
richtungen versteht. Kultur ist für Malinowski in die-
sem Sinne ein System, das zum Zweck der Bedürf-
nisbefriedigung errichtet wurde: »Culture is [...] an 
instrumental reality which has come into existence to 
satisfy the needs of man in a manner far surpassing 
any direct adaptation to the environment«.35 So sieht 
Malinowski in magischen Riten eine soziale Insti-
tution, die für die Mitglieder einer Gesellschaft die 
Funktion der Bewältigung emotional schwieriger Si-
tuationen hat. Um zu einer kulturübergreifenden uni-
versalen Funktionsbeurteilung gelangen zu können, 
ist Malinowski gezwungen, eine konstante mensch-
liche Natur anzunehmen. Weil er aber selbst von 
einer Formbarkeit der Bedürfnisse durch die Kultur 
ausgeht, kann in der Theorie Malinowskis letztlich 
die Funktionalität jeder gesellschaftlichen Institution 
durch sich selbst bedingt sein: Sie erzeugt die Be-
dürfnisse, die sie befriedigt.36 Vor dem Hintergrund 
von Durkheims methodologischem Gebot, soziale 
Sachverhalte nur durch andere soziale Sachverhalte 
zu erklären, ist es folgerichtig, wenn A.R. Radclif-
fe-Brown 1935 den Bezugspunkt der funktionalen 
Analyse von den Bedürfnissen der Individuen in die 
gesellschaftlichen Institutionen selbst verlagert. Bei 
Radcliffe-Brown verfügt eine soziale Einrichtung 
über eine Funktion, sofern sie einen Beitrag zum 
Strukturerhalt der Gesellschaft leistet: »the function 
of any recurrent activity [...] is the part it plays in the 

social life as a whole and therefore the contribution 
it makes to the maintenance of the structural con-
tinuity«.37 Diesem Verständnis des soziologischen 
Funktionsbegriffs schließen sich viele Soziologen 
an: Funktionen sind systemerhaltende Einrichtungen 
einer Gesellschaft.38

Problematisch an dieser Bestimmung ist jedoch 
das Fehlen eindeutiger Kriterien für die Störung oder 
Zerstörung einer Gesellschaft – Gesellschaften wei-
sen offensichtlich keine so enge Festlegung auf einen 
Typus und keine so scharfe Begrenzung ihrer Identi-
tät auf wie Lebewesen in ihrer Art bzw. ihrem Tod: 
»Ein soziales System ist nicht, wie ein Organismus, 
typenfest fixiert. Aus einem Esel kann keine Schlan-
ge werden, selbst wenn eine solche Entwicklung 
zum Überleben notwendig wäre. Eine Sozialordnung 
kann dagegen tiefgreifende strukturelle Änderungen 
erfahren, ohne ihre Identität und ihren kontinuierli-
chen Bestand aufzugeben«39. In einem Neuansatz 
zur Bestimmung des soziologischen Funktionsbe-
griffs löst sich N. Luhmann daher Anfang der 1960er 
Jahre von dem Kriterium des Systemerhalts und 
definiert Funktionen als Mittel zur Herstellung von 
Äquivalenzklassen. Die Leistung des Zweck/Mittel-
Schemas und allgemein einer funktionalen Aussage 
besteht nach Luhmann darin, Tatbestände vergleichs-
fähig zu machen: »Sie bezieht Einzelleistungen auf 
einen abstrakten Gesichtspunkt, der auch andere 
Leistungsmöglichkeiten sichtbar werden läßt. Der 
Sinn funktionalistischer Analyse liegt mithin in der 
Eröffnung eines (begrenzten) Vergleichsbereichs«.40 
Nach Luhmanns funktionaler Systemtheorie gilt, 
»daß jede Feststellung von Funktionen dazu dient, 
Lösungsvarianten für Probleme aufzuzeigen«.41 Eine 
Funktionalanalyse leistet die Organisation des Wis-
sens von kausalen Abhängigkeiten in der Weise, dass 
die Wirkungen verschiedener Ursachen auf das Sys-
tem als gleichwertig ausgezeichnet werden. Es geht 
um »die Feststellung der funktionalen Äquivalenz 
mehrerer möglicher Ursachen unter dem Gesichts-
punkt einer problematischen Wirkung«.42 Die funk-
tionale Betrachtung macht eine »Äquivalenzklasse« 
von Ursache-Wirkungs-Ketten auf. Der Maßstab für 
die Äquivalenz ist die Wirkung auf das System. Kau-
salketten, die außerhalb einer funktionalistischen Be-
trachtung nicht miteinander vergleichbar wären, wer-
den so aufeinander beziehbar, weil sie unter dem Ge-
sichtspunkt ihrer Wirkung auf das System austausch-
bar sind. Die funktionale Perspektive macht damit 
die Gleichwertigkeit von verschiedenen Möglich-
keiten zur Befriedigung eines Systemerfordernisses 
unter dem Gesichtspunkt der Wirkung deutlich. Eine 
Funktion ist »ein regulatives Sinnschema, das einen 
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Vergleichsbereich äquivalenter Leistungen organi-
siert«.43 Funktionen und Zwecke werden im Rahmen 
der luhmannschen Systemtheorie zu invarianten Be-
zugspunkten, die einen Gliederungsgesichtspunkt für 
die Vielzahl kausaler Abhängigkeiten abgeben. Die 
Fixierung eines dieser ordnenden Referenzpunkte er-
folgt aus einer »top down«-Perspektive: Es werden 
die Gesichtspunkte (d.h. Wirkungen von Systempro-
zessen) ausgewählt, die im Rahmen des betrachteten 
Systems eine ausgezeichnete Stellung innehaben. 

Die Funktionalanalyse gewinnt damit eine struk-
turierende Aufgabe, die den Bereich der Phänomene 
allererst einer Kausalanalyse erschließt. Denn in der 
Funktionszuschreibung wird nicht nur eine Wirkung 
unter mehreren ausgewählt, sondern es wird auch 
das System, auf das die Wirkungen bezogen werden, 
definiert. Funktionsbegriff und Systembegriff korre-
spondieren einander. Die Definition eines Systems 
erfolgt durch die funktionale Auszeichnung von Wir-
kungen als relevante Gesichtspunkte.

Funktionsbegriffe im 20. Jh.
In der Biologie entwickelt sich in der zweiten Hälfte 
des 20. Jahrhunderts eine intensive Debatte um das 
adäquate Verständnis des Funktionsbegriffs. Diese 
Debatte bildet einen zentralen Gegenstand der Phi-
losophie der Biologie.44 Von den zahlreichen Positio-
nen werden hier nur die wichtigsten kurz vorgestellt 
(vgl. Tab. 88 und 89).45

Übersetzungsprogramm des Logischen Empirismus
Weil die teleologische Sprache in den Naturwis-
senschaften lange Zeit generell als verdächtig und 
unsolide gilt (↑Zweckmäßigkeit), widmen sich seit 
Mitte des 20. Jahrhunderts viele Philosophen dem 
Projekt der Übersetzung dieser Sprache in eine an-
dere, die ohne teleologische Redeweisen auskommt. 
Insbesondere im Rahmen des Logischen Empirismus 
wird der Versuch der Reformulierung von Funktions-
aussagen in einfache logische Beziehungen intensiv 
diskutiert.

Ein erstes Übersetzungsangebot von teleologischen 
Aussagen in logische Verhältnisse im Geiste des Lo-
gischen Empirismus stammt von E. Nagel. Der viel 
beachtete (und auch viel kritisierte) Vorschlag zielt 
auf eine Reformulierung ohne Bedeutungsverlust 
(»without loss of asserted content«).46 Das Ergebnis 
der Reformulierung des teleologischen Urteils soll 
also eine gleichwertige Aussage enthalten, die auf 
teleologische Elemente verzichtet und über einfache 
logische Operatoren verfügt. Der Kern des Angebots 
besteht darin, das Teleologische eines Urteils dar-
in zu sehen, dass es einen Teil in einem System als 
notwendig für das System (seine Arbeitsweise, seine 
Erhaltung) identifiziert.

Es ist oft bemerkt worden, dass diese Bedeutungs-
äquivalenz tatsächlich nicht vorliegt.47 Es kann sehr 
wohl eine Funktionszuschreibung vorgenommen wer-
den, ohne dass dies verbunden ist mit der Behauptung 

Tab. 88. Überblick über die verschiedenen Ansätze zur Explikation des biologischen Funktions- oder Zweckbegriffs (aus 
Toepfer, G. (2004). Zweckbegriff und Organismus: 44).

Gliederungseinheit Zentraler Begriff 
der Position Wichtige Vertreter

Außerbiologscher 
Zweckbegriff

Psychologie Intention Woodfield (1976)

Soziologie Soziale Wechselwirkung Durkheim (1895)
Parsons (1951)

Biologischer 
Zweckbegriff

Logischer 
Empirismus Logische Deduktion Nagel (1951/61)

Hempel (1959)

Systemtheorie: 
Externalismus

Plastizität Braithwaite (1946/53)

Persistenz Rosenblueth et al. (1943)
Sommerhoff (1950)

Systemtheorie:
Internalismus

Programm Mayr (1974)

Komplexität Cummins (1975)

Dispositionstheorie:
zukunftsorientiert

Evaluation Bedau (1992)

Propensität Bigelow & Pargetter (1987)

Evolution: vergangen-
heitsorientiert Ätiologie Wright (1973)

Millikan (1984)

Organismusbegriff Interdependenz Kant (1790/93)
McLaughlin (2001)
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der Notwendigkeit des Systemteils, dem eine Funkti-
on zugeschrieben wird. Aus der Zuschreibung einer 
Funktion zu dem Vorhandensein des Blattfarbstoffs 
Chlorophyll in grünen Blättern folgt beispielsweise 
nicht, dass nicht auch ein anderes Molekül die ent-
sprechende Funktion in der Photosynthese überneh-

men könnte. Oder in einem anderen Beispiel: Aus der 
Möglichkeit des künstlichen Ersatzes von Herzen folgt 
nicht die Funktionslosigkeit von Herzen. Dass einem 
Systemteil eine Funktion deshalb abgeschrieben wird, 
weil ein alternativer Funktionsträger vorliegen kann, 
ist insgesamt eine biologisch abwegige Vorstellung.

Zyklische Organisation
»The function of X is F iff: for a certain period of time 
t0 < t < to + T (1) X is causally necessary to establish F 
(under certain circumstances c1) (2) F is causally nec-
essary to establish X (under certain circumstances c2)« 
(Schlosser 1998, 312).

Operationale Geschlossenheit
»[F]unctionality is only possible under a closure of 
operations [...]. Only when the causal chain from one 
part to the next closes or feeds back in a closed loop – at 
once a feedback on the level of parts and an emergent 
function defined [...] as a part-whole relation – can we 
talk about a genuine function« (Emmeche 2000, 195).

Selbstreproduktion
»The particular item xi ascribed the function of doing 
(enabling) Y actually is a reproduction of itself and actu-
ally did (or enabled) something like Y in the past and by 
doing this actually contributed to (was part of the causal 
explanation of) its own reproduction« (McLaughlin 
2001, 167).

Typfixierung durch Design
»Eine Funktion ist der Beitrag einer typfixierten, d.h. 
durch das Design der Entität bestimmten Komponente 
zu einer Systemleistung« (Krohs 2004, 93f.).

Element eines kohärenten Systems
»[I]t is the place of certain capacities in a coherent sy-
stem of capacities that underwrites their status as func-
tions. On this view, nothing counts as a function unless 
there are lots of other things that are also functions and 
this system of functions provides the best explanation 
for the organism’s capacity to self-reproduce« (Weber 
2005, 196f.).

Organismuskonstituierender Beitrag von Teilen
»Funktionsausübungen sind Beiträge, die den Organis-
mus konstituieren helfen« (Buddensiek 2006, 211).

Organisationale Geschlossenheit
»[A] trait T has a function [in a self-maintaining system 
S] if and only if:
C1: T contributes to the maintenance of the organization 
O of S;
C2: T is produced and maintained under some constraints 
exerted by O;
C3: S is organizationally differentiated« (Mossio, 
Saborido & Moreno 2009, 828).

Plastizität
»Purposiveness [...] appears in life pari passu with vari-
ability or modifiability of behavior« (Perry 1918, 20).

Negative Rückkopplung
»All purposeful behavior may be considered to require 
negative feed-back« (Rosenblueth, Wiener & Bigelow 
1943, 19).

Kausale Rolle
»To ascribe a function to something is to ascribe a ca-
pacity to it which is singled out by its role in an analysis 
of some capacity of a containing system« (Cummins 
1975, 765).

Evaluation
»It is only where a thing is supposed to produce an effect 
because it is good that it is said to be the final cause of 
that effect; and only so can the explanation of the ef-
fect by reference to it be said to be teleological« (Moore 
1901, 664).

Propensität
»Something has a (biological) function just when it con-
fers a survival-enhancing propensity on a creature that 
possesses it« (Bigelow & Pargetter 1987, 192).

Anpassung
»The function of x in z is to do y [... means] (i) z does y 
by using x. (ii) y is an adaptation« (Ruse 1971, 91).

Ätiologie
»The function of X is Z means (a) X is there because it 
does Z, (b) Z is a consequence (or result) of X’s being 
there« (Wright 1973, 161).

Selektion in der Vergangenheit
»It is the/a proper function of an item (X) of an organism 
(O) to do that which items of X’s type did to contrib-
ute to the inclusive fitness of O’s ancestors, and which 
caused the genotype, of which X is the phenotypic ex-
pression, to be selected by natural selection« (Neander 
1991, 174). 

Zukünftige Selektion
»All and only those parts and processes that con-
tribute to the capacity of an organism for survival 
and reproduction, construed in terms of our current 
best theory of evolutionary dynamics, are aspects 
of its biological functioning« (Griffiths 2009, 29).

Tab. 89. Definitionen oder Erläuterungen der Begriffe der biologischen Funktion oder Zielgerichtetheit.
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Nagel spezifiziert seine Bedingung daher später 
und will die biologische Funktionalität als eine Not-
wendigkeit in normalen biologischen Situationen 
bestimmen. Es komme darauf an, das betrachtete 
System so weit einzugrenzen, dass in ihm tatsächlich 
keine alternativen Funktionsträger vorkommen kön-
nen. Die Biologie handle von natürlichen Organis-
men und nicht von solchen mit künstlichen Hilfsor-
ganen, wie Ersatzmolekülen für Chlorophyll oder ar-
tifiziellen Herzen. Biologisch betrachtet sei das Herz 
für den Menschen also nicht nur ein hinreichendes, 
sondern auch ein notwendiges Mittel zur Aufrecht-
erhaltung des Blutkreislaufs, Substitutionsmöglich-
keiten ergeben sich nur aus einer außerbiologischen 
Perspektive: »in normal human beings – that is, in 
human bodies having the organs for which they are 
at present genetically programmed – the heart is ne-
cessary for circulating blood«.48

In einem ähnlichen Ansatz wie Nagel will auch 
C.G. Hempel die Rede von ›Funktionen‹ in eine Re-
lation von logischen Beziehungen auflösen. Hempels 
Ansatz ist allgemein durch ein ähnliches Anliegen 
wie Nagels ausgezeichnet. Der Funktionsbegriff er-
hält seinen wissenschaftlichen Wert im Rahmen von 
Erklärungen. Als akzeptabel erweist sich für Hempel 
eine Erklärung allgemein dann, wenn sie sich dem 
von ihm formulierten allgemeinen Schema einer wis-
senschaftlichen Erklärung einfügen lässt. Anders als 
bei Nagel wird aber in Hempels Analyse der Funkti-
onalerklärung nicht die Notwendigkeit der Anwesen-
heit des funktional beurteilten Teils für das Funktio-
nieren des Systems behauptet, sondern lediglich die 
Notwendigkeit der Erfüllung einer Bedingung, die 
von dem funktional beurteilten Teil vollbracht wird 
– aber auch von einem anderen möglichen Teil ge-
leistet werden kann. Die Funktionalität des Herzens 
beruht also nicht darauf, dass es selbst notwendig für 
einen Organismus ist, sondern darauf, dass es eine 
notwendige Leistung vollbringt – den Antrieb des 
Blutkreislaufs –, die aber auch von anderen Einrich-
tungen als dem Herzen vollbracht werden könnte. 
Diese Notwendigkeit der Bedingungen n für den Er-
halt des Systems in seinem normalen Arbeitszustand 
lässt sich nach Hempel in eine Gesetzesbedingung 
umformulieren. Durch das Vorliegen dieser Geset-
zesaussage enthalten Funktionalanalysen eine wich-
tige Voraussetzung für ihre Anpassung an das Sche-
ma der deduktiv-nomologischen Erklärungen.49

Erreicht wird mit Hempels Ansatz im Wesentli-
chen die Zergliederung eines Systems in für die Ar-
beitsweise des Systems notwendige Komponenten; 
diese werden jeweils in funktionale Äquivalenzklas-
sen gruppiert. Aus der Prämisse des ordnungsgemä-

ßen Arbeitens eines solchen Systems führt Hempels 
Schluss zur Konklusion, dass mindestens einer der 
Wege zur Realisierung der notwendigen Systemkom-
ponenten vorliegt. Als Konklusion des konstruierten 
Schlusses steht also die Anwesenheit des betref-
fenden funktionalen Merkmals in dem betrachteten 
System. Ist es aber tatsächlich die Anwesenheit des 
funktional beurteilten Teils, die in der funktionalen 
Betrachtung in Frage steht? In vielen späteren Analy-
sen wird dies bezweifelt, und Hempels Rekonstrukti-
on gilt als gescheitert, weil sie die wissenschaftliche 
Aufgabe von Funktionsaussagen falsch einschätzt. 
Die Angabe von Gründen der Anwesenheit eines 
Gegenstandes oder Merkmals als Erklärung seiner 
Funktion stellt keine Analyse der Teleologie dar, 
sondern führt – mit R. Cummins gesprochen50 – zu 
einer Neo-Teleologie. In dem hempelschen Schluss 
erscheint eine Aussage als Explanandum, die biolo-
gisch gar nicht erklärungsbedürftig ist: dass nämlich 
das beurteilte System z.B. über ein Herz verfügt. Das 
Vorhandensein des Herzens im Organismus stand 
aber gar nicht in Frage als nach seiner Funktion oder 
seinem Zweck gefragt wurde. Erfragt wurde nicht 
das Dass des Herzens sonder eben sein Wozu, nicht 
seine Ursache, sondern seine Wirkung auf das Sys-
tem. Die hempelsche Reformulierung umgeht also in 
ihrer Antwort die eigentliche Frage.51

Der eigentliche Gewinn der Funktionalanalyse 
liegt demnach nicht darin, etwas in seinem Vorhan-
densein zu erklären – dies leisten kausale Erklärun-
gen sehr viel besser. Es geht in der Funktionalana-
lyse gerade nicht um die Entstehung, sondern um 
die Konsequenzen eines Gegenstandes. Hinsichtlich 
dieser Konsequenzen oder – in kausaler Perspektive 
– der Wirkungen bildet ein Gegenstand ein Element 
einer Klasse von äquivalenten Gegenständen, die 
gleiche Wirkungen haben. In dem, was für Hempel 
das Problem darstellt, nämlich der Möglichkeit der 
Substitution eines Funktionsträgers durch einen an-
deren, liegt gerade der Gewinn und der systematische 
Stellenwert der Funktionalanalyse: Sie eröffnet eine 
Perspektive, aus der verschiedene mögliche Teile 
eines Systems als Mittel für die Verwirklichung ei-
nes Systemerfordernisses fungieren können, also im 
Hinblick auf ihre funktionale Rolle für das System 
vergleichbar werden. 

Funktionalität als Plastizität
Ein grundsätzlich anderer Ansatz in der Wissen-
schaftstheorie der Biologie unternimmt es, Funktio-
nen als Elemente eines besonderen Typs von kausalen 
Prozessen oder Systemen allgemein zu bestimmen. 
Die Funktionalität wird damit zu einem systemtheo-
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retischen Phänomen. Nicht die Reformulierung von 
Funktionsaussagen im Rahmen von Schlussschemata 
besonderer Art, sondern das Verhalten eines Systems 
nach einem spezifischen Muster bildet den primären 
Ansatz der systemtheoretischen Explikationsver-
suche des Funktionsbegriffs. Die ersten Vorschläge 
gehen dabei von einem durch Beobachtung des Sys-
tems von außen wahrnehmbaren, behavioristischen 
Verhaltenskriterium aus. Das Ziel besteht darin, ein 
äußeres Verhaltenskriterium zu finden, das alle Fäl-
le von funktionalem Verhalten zu einer einheitlichen 
Klasse zusammenfasst. Es wird also davon abgese-
hen, welche innere Struktur ein System hat, dieses 
bleibt eine black box – es interessieren allein die 
Prozesse und Reaktionen auf Umweltereignisse, die 
in einer äußeren Beschreibung das System charakte-
risieren können. Aufgrund dieses auf die äußere Be-
schreibung des untersuchten Systems beschränkten 
Verfahrens können diese Ansätze als Externalismus 
zusammengefasst werden.52

Der einfachste externalistische Ansatz besteht dar-
in, eine Zielverfolgung oder allgemeiner die Funkti-
onalität eines Prozesses dann verwirklicht zu sehen, 
wenn ein Zielzustand über verschiedene alternative 
Wege erreicht werden kann. Dies beinhaltet auch das 
Verfolgen des Ziels von unterschiedlichen Anfangs-
bedingungen aus. Ein solches Verständnis der orga-
nischen Teleologie findet sich bereits in den behavio-
ristischen Analysen zu Beginn des 20. Jahrhunderts. 
So ist R.B. Perry 1918 der Auffassung, organische 
Zweckmäßigkeit gehe einher mit der Variabilität 
von Verhalten (»Purposiveness [...] appears in life 
pari passu with variability or modifiability of beha-
vior«53). Auch für E.S. Russell (1945) liegt die zent-
rale Eigenschaft eines zielgerichteten (funktionalen) 
Verhaltens in dem Vorhandensein einer Mehrzahl 
von Mitteln (»methods«), mit deren Hilfe das eine 
angestrebte Ziel erreicht werden kann (»the end-state 
is more constant than the method of reaching it«).54 
Funktionalität und Zielgerichtetheit bedeutet danach 
also stets eine Mittelpluralität. Verschiedene Metho-
den der Ernährung oder der Vermeidung von Feinden 
weisen diese Verhaltensweisen als funktional aus. 
Für ein derartiges Vorliegen einer Mehrzahl von Mit-
teln zur Realisierung des einen Ziels verwendet R.B. 
Braithwaite den Begriff der Plastizität (»plasticity«). 
Er versteht darunter die Fähigkeit eines Organismus, 
das gleiche Ziel über verschiedene Aktivitäten und 
kausale Mechanismen zu erreichen (»by alternative 
forms of activity making use frequently of different 
causal chains«).55

Der Ausdruck ›Plastizität‹ ist allerdings selbst nicht 
eindeutig. In seiner allgemeinen Bedeutung und auch 

in einem spezielleren biologischen Zusammenhang 
meint die Plastizität meist eine Verformbarkeit oder 
Anpassungsfähigkeit eines Gegenstands an äuße-
re Bedingungen.56 Geeigneter für den vorliegenden 
Kontext wäre der Ausdruck Äquifinalität (↑Regula-
tion) (oder auch die Worte Multimedialität oder Po-
lymethodik). Als Terminus für die Fähigkeit organi-
scher Systeme, ein ähnliches Ziel über verschiedene 
Wege zu erreichen, wird auch der Ausdruck Parasta-
sis vorgeschlagen. Das Wort wird 1976 von E. Mur-
phy im Kontext einer Theorie der Verursachung im 
Bereich der Medizin eingeführt57 (vgl. Abb. 165) und 
später von K. Schaffner aufgegriffen (1983: »paras-
tasis«: »biological phenomenon whereby there exist 
alternative pathways to the same end«58).

Der Vorschlag zur Erläuterung des biologischen 
Zweck- und Funktionsbegriffs über das einfache Kri-
terium des Vorliegens von alternativen Wegen zum 
gleichen Ziel ist vielfach kritisiert worden.59 Kritisch 
wird zum einen eingewandt, dass sich das Problem 
der Funktionalität damit zu der Frage verkürzt, wie 
differenziert ein Prozess auf Seiten seiner Ursachen 
beschrieben werden kann. Wenn alternative Wege der 
Verursachung beschrieben werden, ist ein Vorgang 
als funktional zu beurteilen. Schon für einen Stein, 
bei dem alternative Wege für das Hinabrollen von 
einem Berg bis zum Erreichen des Endzustands am 
Bergfuß beschrieben werden können, müsste damit 
die Rede von Funktionen gerechtfertigt sein. Zum 
anderen gilt das Kriterium der Plastizität nicht nur als 
nicht hinreichend, sondern auch als nicht notwendig 
zur Zuschreibung von Funktionen: Auch ein spontan 
sein Ziel erreichendes Verhalten, für das in dem Sys-

Abb. 165. Parastasis: Ein Ereignis A hat eine Wirkung B, 
die über vier verschiedene Wege E1, … E4 erreicht werden 
kann. Parastasis liegt also immer dann vor, wenn ausge-
hend von einem Zustand oder Ereignis alternative Mittel 
zum gleichen Ziel führen (aus Murphy, E. (1976). The Logic 
of Medicine: 235).
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tem keine funktionalen Substitute vorliegen, kann es 
verdienen, funktional genannt zu werden. Wäre z.B. 
das Schnappen eines Frosches nach einer Fliege der 
einzige Weg, auf dem er sich ernähren könnte, dann 
wäre dieses Verhalten damit nicht weniger funktio-
nal und zielgerichtet.60 Die Funktionalität hängt hier 
nicht an der Ersetzbarkeit des Verhaltens durch ein 
anderes aus dem Repertoire des Frosches, sondern an 
seiner Hinordnung auf den Funktionskreis der Ernäh-
rung. 

Funktionalität und Selbsterhaltung
Neben der Plastizität gilt die Persistenz als das wich-
tigste zweite Verhaltenskriterium, mittels dessen 
durch äußere Beobachtung ein funktionales Phäno-
men erkannt werden kann. Unter der Beharrlichkeit, 
Hartnäckigkeit oder Persistenz eines Prozesses oder 
Verhaltens wird dabei dessen Ausrichtung auf einen 
Endzustand verstanden, der trotz möglicher Störun-
gen von außen von einem System angestrebt wird: 
Als Reaktion auf Störungen treten in dem Prozess Va-
riationen auf, durch die die Ausrichtung auf den Ziel-
zustand erhalten bleibt. Die Funktionalität eines Pro-
zesses wird also mit der Erhaltung eines Zustandes 
in Verbindung gebracht. Besonders die Erhaltung des 
Systems, von dem der Prozess ein Teil ist, steht dabei 
im Mittelpunkt: Es gibt eine mächtige und stimmen-
reiche Tradition, die behauptet, die Organisation des 
Organismus bestehe in seiner ↑Selbsterhaltung und 
der zentrale biologische Begriff der Funktion oder 
Zweckmäßigkeit müsse unter Referenz auf diese 
Selbsterhaltung bestimmt werden. Die organischen 
Phänomene seien also insofern zweckmäßig, als sie 
einen direkten Beitrag zur Erhaltung des Organismus 
als Ganzem leisteten.61

Näher ausgearbeitet wird die Vorstellung von 
der Persistenz als Kennzeichen organischer zielge-
richteter Systeme von behavioristisch beeinflussten 
Psychologen in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahr-
hunderts.62 Auch Entwicklungsbiologen leisten für 
die Etablierung dieser Verbindung einen Beitrag und 
verwenden dafür die Begriffe der Äquifinalität oder 
Äquipotenzialität (↑Regulation).

Seine eigentliche Blüte erreicht dieses Verständ-
nis aber erst mit dem kybernetischen Fundierungs-
versuch der organischen Teleologie seit den frühen 
1940er Jahren. In einem sehr einflussreichen kleinen 
Aufsatz von 1943 meinen A. Rosenblueth, N. Wiener 
und J. Bigelow, über eine rein behavioristische Ver-
haltensanalyse ermitteln zu können, ob ein System 
sich teleologisch verhält oder nicht. Allein die äuße-
re Beobachtung soll es ermöglichen, das Vorliegen 
einer Funktionalität oder Zweckmäßigkeit im Sinne 

einer Zielverfolgung zu erkennen. Das funktionale 
Verhalten wird dabei identifiziert mit einem Verhal-
ten, das über eine negative Rückkopplung (»negative 
feed-back«) charakterisiert werden kann: »All purpo-
seful behavior may be considered to require negative 
feed-back«.63 Allerdings hat diese Analyse eine sehr 
eingeschränkte Reichweite. Wie die Autoren selbst 
zugeben, gibt es auch zweckmäßiges Verhalten, das, 
einmal ausgelöst, auf keinem weiteren Rückkopp-
lungsmechanismus beruht (z.B. das Schnappen einer 
Schlange oder eines Frosches nach Beute). 

Die Hauptstoßrichtung der Kritik am kyberneti-
schen Explikationsvorschlag des Funktionsbegriffs 
entzündet sich an der behavioristischen Grundlage 
dieses Ansatzes. Viele Autoren bemerken die Un-
möglichkeit, alle Formen der organischen Funktiona-
lität und Zweckmäßigkeit auf rein behavioristischer 
Grundlage zu bestimmen.64 Es gibt eine Vielzahl von 
funktionalen Beurteilungen von biologischen Prozes-
sen, in denen keine Regelkreise vorliegen. Die Iden-
tifizierung eines Regelkreises ist also nicht notwen-
dig, um eine teleologische Beurteilung vorzunehmen. 
Sie ist aber auch nicht hinreichend, weil Regelkreise 
auch im Anorganischen vorliegen können, in einem 
Bereich also, in dem keine funktionalen Verhältnisse 
unterstellt werden.65 Beispiele für biologische Funkti-
onsträger ohne Regelkreisstruktur sind spontane Re-
flexe wie einfache Schreckreaktionen oder auch mor-
phologische Einrichtungen wie Stacheln oder Schutz-
panzer. Beispiele für anorganische Regelkreise finden 
sich in mineralogischen Prozessen oder Klimaphäno-
menen (↑Regulation). Ein schwerwiegendes Defizit 
eines kybernetischen Funktionsbegriffs ist es auch, 
dass er allein auf die Homöostase eines einzelnen Or-
ganismus bezogen ist, für alle Reproduktionsphäno-
mene, die nicht auf die Selbsterhaltung gerichtet sind, 
aber keinen systematischen Ort findet.

Einige an der Evolutionstheorie orientierte Bio-
philosophen werfen dem kybernetischen Ansatz vor, 
eine Analyse der biologischen Funktionalität und 
Teleologie eher behindert als befördert zu haben. So 
meint M. Ruse 1973, das kybernetische Verständnis 
lenke den Blick fälschlicherweise fort von der Evo-
lution als dem letzten Grund der Teleologie hin zu 
dem isolierten Prozess eines einzelnen Verhaltens.66 
Eine kybernetische Analyse von zielverfolgenden 
Prozessen könne damit allein Aufschlüsse über die 
Anpassungsfähigkeit eines Organismus, nicht aber 
über seine Anpassungen geben. Funktional seien aber 
eben nicht allein die Reaktionen auf Umweltereignis-
se im Leben eines Organismus, sondern auch seine 
strukturelle Ausstattung, die ihm von seiner Geburt 
an mitgegeben ist.
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Weil es die Hinordnung eines Verhaltens auf ei-
nen Funktionskreis (z.B. den der Ernährung oder 
des Schutzes) ist, die seine funktionale Beurteilung 
ermöglicht, muss sich die Funktionalität eines Pro-
zesses oder Teils überhaupt nicht in der isolierten 
Struktur des Ablaufs des Verhaltens selbst zeigen. Sie 
muss mit anderen Worten keine direkt beobachtbare 
Eigenschaft des einzelnen Verhaltens sein, sondern 
kann allein aus der funktionalen Inbezugsetzung des 
Verhaltens zu einem Erfordernis des organisierten 
Systems folgen. Mit dieser Kritik hat sich aber der 
ganze behavioristische Ansatz, der mit den Kriterien 
der Plastizität oder Persistenz als Grund des biolo-
gischen Funktionsbegriffs verfolgt wurde, als nicht 
sinnvoll erwiesen. Verhaltenskriterien allein reichen 
nicht aus, um zielgerichtete Systeme zu identifizie-
ren. Der Behaviorismus versagt als ein Mittel zur Be-
stimmung des Begriffs der biologischen Funktion.

Funktionalität und Fehlbarkeit
Deutlich wird in den behavioristischen Analysen 
von zielgerichtetem Verhalten, dass die biologische 
Ziel- und Funktionszuschreibung keinem rein deter-
ministischen Modell folgt, sondern vielmehr Frei-
heitsgrade zulässt. Die Beurteilung einer Relation 
als zweckmäßig oder funktional liegt nur dort vor, 
wo diese Relation nicht als eine naturgesetzliche De-
termination bestimmt ist: Die Fehlbarkeit oder das 
Scheitern-Können gehört notwendig zu den in der 
Biologie beschriebenen Formen der Zielverfolgung 
und Funktionalität.67 So ist ein funktionaler Zusam-
menhang wie das Beutemachen eines Frosches zwar 
durch eine regelmäßige Verknüpfung von Zuständen 
gekennzeichnet – der Hungerzustand des Froschs und 
sein Erbeuten der Fliege –, kein Naturgesetz garan-
tiert aber diesen Zusammenhang: der Beutefang kann 
misslingen. Die Zweckmäßigkeit betrifft also einen 
nicht naturgesetzlich determinierten Zusammen-
hang, sie ist »zufällig«, wie I. Kant es formuliert.68 
Unterschieden ist sie damit von einer Verknüpfung 
zwischen Größen, wie sie etwa in der Beschreibung 
einer Kugel vorliegt, die sich in einer Hohlkugel be-
wegt und hier das »Ziel« des Aufenthalts am nied-
rigsten Punkt anstrebt: In diesem Fall liegt keine Va-
riabilität in dem Verhalten der Kugel vor; es ist per 
Naturgesetz garantiert, dass der Zielzustand der Ruhe 
der Kugel am niedrigsten Punkt erreicht wird.

Funktionale und teleologische Beurteilungen in 
der Biologie sind also offenbar mit einem norma-
tiven Konzept verbunden: Selbst wenn ein als Ziel 
angestrebter Zustand (z.B. das Fangen einer Fliege 
durch einen Frosch) nicht erreicht wird, ändert das 
doch nichts an seinem Status als Ziel, er sollte er-

reicht werden. Es gehört zu einem funktional Beur-
teilten notwendig dazu, dass es scheitern kann; han-
delt es sich um ein System wie einen Organismus, 
dann kann es »krank« werden oder »kaputt gehen«. 
Umgekehrt deutet die Anerkennung der möglichen 
Schädigung oder Krankheit eines Gegenstandes auf 
seine funktionale Beurteilung. Bei W. Whewell heißt 
es 1847: »The idea of living beings as subject to di-
seases includes the recognition of a Final Cause in 
organization«.69 So wie nur funktional beurteilte Sys-
teme »kaputt gehen« können, werden auch nur sie 
repariert: »Der Begriff der Reparatur kommt in der 
Physik nicht vor«, wie N. Bischof 1988 feststellt70. 
In einer rein kausalen Beschreibung können dagegen 
Prozesse nicht normativ vor anderen ausgezeichnet 
werden, nicht positiv im Sinne ihrer Zuträglichkeit 
für ein System und nicht negativ im Sinne ihrer Stö-
rung.

E. Mayr: Funktionen als Programme
Die Schwierigkeiten, über eine behavioristische, 
externalistische Analyse eine angemessene Rekon-
struktion des biologischen Funktionsbegriffs zu er-
reichen, führte zur Entwicklung von systemtheoreti-
schen, internalistischen Ansätzen, in denen die spe-
zifische innere Struktur eines Systems eine zentrale 
Rolle spielt. Ein einfacher Vorschlag besteht darin, 
die Ausrichtung auf eine Funktion oder ein Ziel mit 
einem bestimmten Teil eines Systems, einem Pro-
gramm, verbunden zu denken. Über Programme 
verfügen Organismen zunächst insofern, als sie sich 
geordnet entwickeln. Die Programmsicht des Funkti-
onsbegriffs entfaltet sich daher ausgehend von Orga-
nismen als Entwicklungssysteme. Seit der Antike ist 
die organische Entwicklung einer der zentralen As-
pekte, die eine funktionale und teleologische Beur-
teilung der Lebewesen veranlasste und rechtfertigte. 
So dient für Aristoteles die Entwicklung eines Orga-
nismus aus einem äußerlich undifferenzierten Keim 
zu einem komplexen Organismus als Paradigma der 
natürlichen ↑Zweckmäßigkeit. Von einigen Autoren 
wird die Teleologie des Organischen überhaupt auf 
die Momente der Entwicklung des Organismus ein-
geschränkt.71 Im Rahmen dieser Konzeption liegt die 
Teleologie in dem Vorhandensein von Mechanismen 
im Inneren des Organismus, die die Kette der Trans-
formationen auslösen und regulieren. Während ihrer 
Entwicklung wird der Endzustand als inhärent in den 
Organismen enthalten vorgestellt, und sie können da-
mit insgesamt im Hinblick auf das, was sie am Ende 
werden, konzipiert werden.

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts ist es 
v.a. der Biologe E. Mayr, der den Programmbegriff in 
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dieser Hinsicht propagiert. Neben Mayr sind es v.a. 
andere Biologen, die sich dieses Begriffs zur Erläute-
rung des biologischen Zweck- und Funktionsbegriffs 
bedienen.72 ›Programm‹ ist dabei ein aus der Informa-
tionstheorie entlehnter Begriff. In der ursprünglichen 
Wortbedeutung ist ein Programm eine Festsetzung 
eines Ablaufs oder eine Anweisung für die schritt-
weise Durchführung eines Verfahrens (vgl. griech. 
›πρόγραμμα‹: »das vorher Geschriebene, die Voran-
kündigung, öffentliche Bekanntmachung«). Mit dem 
Programmbegriff soll zum Ausdruck gebracht wer-
den, dass es eine in dem Organismus liegende interne 
Dynamik ist, die seine Entwicklung und sein Verhal-
ten lenkt. Mayr definiert ein Programm zunächst als 
einen Informationscode (»code of information«73). 
Später beschreibt Mayr ein Programm ausführlicher 
als eine materiell im Organismus verkörperte Steu-
erungsinstanz (»coded or prearranged information 
that controls a process (or behavior) leading it toward 
a given end«74). Ein paradigmatischer Fall eines Pro-
gramms in diesem Sinne wäre die genetische Infor-
mation eines Organismus, die seine Formbildung und 
sein Verhalten steuert.

Auch dieses Verständnis des biologischen Funk-
tionsbegriffs ist vielfach kritisiert worden. Hinge-
wiesen wird darauf, dass Programme einen nicht 
hinreichenden Charakter zur Identifikation von bio-
logischen Funktionen aufweisen. Denn auch solche 
Eigenschaften eines Organismus, die ein Biologe 
nicht als funktional beurteilen würde, z.B. Krank-
heiten oder Fehlfunktionen von Organen können 
»programmiert« in dem Sinne sein, dass sie auf einer 
vererbten genetischen Eigenschaft beruhen.75 Das 
Hauptproblem von Mayrs Programmbegriff ist aber 
seine eigene Unschärfe. Es bleibt bei Mayr völlig un-
klar, welchen Prozessen ein Programm zu unterlegen 
ist und welchen nicht. E. Sober bezeichnet Mayrs 
Rede von einem Programm daher zu Recht als eine 
nicht erklärte Metapher (»unexplained metaphor«76) 
und W. Christensen spricht von einer uninformativen 
bloßen Umbenennung des Phänomens (»exercise in 
re-labelling the phenomenon«77). Der Programmbe-
griff ist nicht weniger klar als der Funktions- oder 
Zweckbegriff. Ausgehend von der genetischen Infor-
mationsvorstellung hat der Begriff des Programms 
sogar eine irreführende Weichenstellung in der Dis-
kussion der organischen Teleologie bewirkt. Denn 
über die Vorstellung eines Programms wird ein Teil 
des Organismus, z.B. sein Genom, als eine zentrale 
Kontrollinstanz ausgezeichnet. Die Behauptung ei-
ner Zentralinstanz widerspricht aber der Grundidee 
der Organisation von Organismen, der wechselseiti-
gen Abhängigkeit aller Teile voneinander. Statt von 

einer Wechselwirkung geht die Programmsicht von 
einer einsinnigen Determinationsrichtung von den 
Genen zu dem Phänotyp des Organismus aus. Aber 
auch die Wirkung von Genen entfaltet sich in Orga-
nismen nicht stereotyp und unabhängig von ihrem 
organismischen Kontext (z.B. aufgrund von »epige-
netischen Interaktionen«; ↑Entwicklung), so dass es 
sinnvoll erscheint, den Funktionsbegriff eng an das 
Konzept der Organisation zu binden (s.u.).

R. Cummins: Funktionen als kausale Rollen
Ein viel diskutierter Vorschlag zur Interpretation des 
Funktionsbegriffs stammt von R. Cummins. 1975 
schlägt Cummins vor, die Dekomponierung von Sys-
temen in Untereinheiten als die Methode anzusehen, 
mittels derer Funktionen in Systemen identifiziert 
werden können. Eine Funktion ist danach schlicht 
der Beitrag, den eine Systemkomponente zur Wir-
kungsweise des Systemganzen leistet. Jeder geglie-
derte oder zergliederbare Gegenstand ist in dieser 
Sicht ein mögliches Objekt einer Funktionalanalyse. 
Die Gesamtleistung des Gegenstandes wird funktio-
nal erklärt durch die Zusammenwirkung der isolier-
ten oder isolierbaren Einzelleistungen (»capacities«) 
seiner Komponenten. Funktionszuschreibungen be-
stehen also in der Zuweisung von systemrelevanten 
Leistungen oder kausalen Rollen zu Systemteilen: 
»To ascribe a function to something is to ascribe a 
capacity to it which is singled out by its role in an 
analysis of some capacity of a containing system«.78 
Cummins bezeichnet das Verfahren der Dekompo-
nierung eines komplexen Systems in Teilsysteme als 
analytische Strategie. Sie besteht in der Erklärung 
der Eigenschaften eines Systems aus den Eigen-
schaften seiner Komponenten und deren Interaktion. 
So wie an einem Fließband ein Gerät sukzessiv aus 
seinen Komponenten zusammengesetzt wird, verfah-
re die analytische Strategie umgekehrt, indem sie ein 
System Stück für Stück zerlege. Nach Cummins ist 
die Unterteilung des Systems in Subsysteme, also 
das Verfolgen einer analytischen Strategie, nur dort 
sinnvoll, wo die Leistungen der Komponenten stark 
von der des Gesamtsystems differieren. Die funktio-
nale Perspektive ist umso fruchtbarer, je größer die 
Differenz zwischen der Komplexität des Gesamt-
phänomens und der Komplexität der Teilphänomene 
ist. Somit ist es allein die Komplexität eines Systems 
relativ zu seinen Komponenten, die die funktionale 
Beurteilung rechtfertigt. Wo komplexe Systeme vor-
liegen, dort lassen sich auch funktionale Analysen 
durchführen. 

Ein solcher letztlich einfacher Vorschlag hat viele 
Autoren dazu eingeladen, Gegenbeispiele zu formu-
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lieren, um zu zeigen, dass ein derart rekonstruierter 
Funktionsbegriff nicht derjenige ist, der in den Wis-
senschaften und außerhalb von ihnen Verwendung 
findet.79 Die an Gegenbeispielen orientierte Kritik 
zielt v.a. in die Richtung, dass Cumminsʼ Vorschlag 
kein hinreichendes Kriterium für die Spezifizierung 
des Funktionsbegriffs liefert. Ein Prozess wird nicht 
schon damit zu einer Funktion und zu einem Element 
eines funktionalen Systems, dass er in dem System 
eine Wirkung nach sich zieht, die sich von dem Re-
sultat des Gesamtprozesses unterscheidet.

Bigelow & Pargetter: Funktionen als Propensitäten
Eine mit Cumminsʼ Vorschlag verwandte Explika-
tion deutet Funktionen als Dispositionen oder Pro-
pensitäten. Bei den meisten Theorien dieser Art er-
folgt eine nähere Charakterisierung der spezifischen 
Dispositionen, die Funktionen sind, im Rahmen der 
Evolutionstheorie. Als Funktionen gelten dann sol-
che Merkmale von Organismen, die ihr Überleben 
und ihre Fortpflanzung gewährleisten oder befördern 
(vgl. Tab. 89). Anders als in den ätiologischen Funk-
tionstheorien (s.u.) dient der Verweis auf die Evoluti-
on in diesem Zusammenhang nicht zur Erklärung der 
Anwesenheit eines (funktionalen) Merkmals, sondern 
nur zu seiner funktionalen Deutung. Es ist allein die 
zukünftige positive Selektion, die einem Merkmal 
eine Funktionalität verleiht, nicht seine vergangene 
Selektion. Also auch spontan entstandene Merkmale, 
die einen Selektionsvorteil bieten, ohne eine selek-
tive Vergangenheit zu haben, werden in dieser Sicht 
zu einem Funktionsträger. Für einen dunkel gefärb-
ten Schmetterling z.B., der zufällig in ein Gebiet mit 
dunkel gefärbten Baumrinden verfrachtet wird, stellt 
seine dunkle Farbe auch dann eine Funktion (des 
Schutzes) dar, wenn sie vorher diese Funktion nicht 
aufwies, weil er in einem Gebiet mit hellen Baum-
rinden lebte.

Weil viele an der Evolutionstheorie orientierte 
Autoren als ein wesentliches Ziel der Funktional-
analyse aber gerade die Erklärung der Anwesenheit 
von Merkmalen ansehen, ist dem dispositionstheo-
retischen Funktionsbegriff jeder Erklärungswert ab-
gesprochen worden.80 Umgekehrt argumentieren die 
Anhänger dieses Funktionsbegriffs aber gerade, dass 
allein sie ein explanativ wertvolles Konzept entwi-
ckelt haben, weil nur über den dispositionstheoreti-
schen Funktionsbegriff die zukünftige Ausbreitung 
eines Merkmals (durch Selektion) erklärt werden 
kann.81 Explanativ wertvoll sind die beiden Begrif-
fe offenbar in unterschiedliche zeitliche Richtungen: 
Mittels des einen Begriffs kann das Vorhandensein 
eines Merkmals in einer Population durch Selektion 

in der Vergangenheit erklärt werden, mittels des an-
deren die Ausbreitung des Merkmals in der Zukunft. 
Schwierigkeiten ergeben sich für den dispositions-
theoretischen Funktionsbegriff allerdings daraus, 
dass der selektive Wert eines Merkmals von der 
Umwelt eines Organismus abhängt, die Umwelt und 
mögliche Umweltänderungen also für die Erklärung 
der zukünftigen Ausbreitung von Merkmalen zu be-
rücksichtigen sind.82

Funktionszuschreibungen als Wertungen
Eine verbreitete Interpretation von Funktionen als 
Dispositionen versteht Funktionen als Dispositionen 
zu etwas »Gutem«. Ein begrifflicher Zusammenhang 
zwischen dem Zweck und dem Guten wird seit der 
Antike gesehen. So heißt es ausdrücklich bei Aris-
toteles, es sei »der Zweck und das Ziel das Beste«.83 
Aristoteles ist in seiner ›Physik‹ darum bemüht, das 
Ziel und den Zweck nicht als das bloße Endigen ei-
nes Prozesses zu bestimmen, sondern darüber hinaus 
evaluativ auszuzeichnen: »nicht jedes Prozeßende 
erhebt den Anspruch, Prozeßzweck zu sein, sondern 
nur das, welches gleichzeitig auch den wertmäßigen 
Höhepunkt darstellt«.84 Und wenig später sagt er: 
»der Zweck hat die Funktion, die Werterfüllung und 
der krönende Abschluß für das andere zu sein«.85 

Auch im 20. Jahrhundert wird wiederholt eine 
sachliche Verbindung zwischen Funktionszuschrei-
bungen und Wertbeurteilungen hergestellt, etwa 1901 
von G.E. Moore86 oder 1963 von G.H. von Wright87. 
P. Achinstein stellt 1977 eine good-consequence doc-
trine als eine Interpretation des Funktionsbegriffs 
vor: »The (a) function of x (in S) is to y if and only 
if x does y (in S) and doing y (in S) confers some 
good (upon S, or perhaps upon something associated 
with S, e.g., its user in the case of artefacts)«.88 Nach 
Achinstein lassen sich die Begriffe des Ziels (»goal«) 
und des Guten kaum scharf gegeneinander absetzen. 
Es seien keine Fälle vorstellbar, in denen ein Ereignis 
oder eine Einrichtung einem Gegenstand (oder sei-
nem Nutzer) etwas Gutes verleiht, dieses aber nicht 
als ein Ziel anzusehen ist. Und auch umgekehrt: Wo 
das Erreichen eines Ziels vorliege, werde ein Gutes 
verwirklicht. Auch J. Searle setzt sich für eine Inter-
pretation des Funktionsbegriffs ausgehend von einer 
Bewertung von Etwas als gut ein. Jede Funktionszu-
schreibung enthält nach Searle eine Wertbeurteilung: 
»Part of what the vocabulary of ›functions‹ adds to 
the vocabulary of ›causes‹ is a set of values«.89 Be-
reits Überleben und Reproduktion sind für Searle in 
diesem Zusammenhang Werte.

Der entschiedenste Vertreter einer Evaluationsthe-
orie des Funktionsbegriffs am Ende des 20. Jahrhun-
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derts ist M. Bedau. Er ist der Auffassung, es gebe eine 
essenzielle begriffliche Verbindung von Teleologie 
und Werten: »value typically plays a central role in 
genuinely goal-directed systems«.90 Der Wertaspekt 
hängt für Bedau daran, dass teleologisch zu beurtei-
lende Systeme »Interessen« verfolgen, und es ihnen 
daher unabhängig von einer äußeren Beurteilung bes-
ser oder schlechter gehen könne.91 Diese organischen 
Leistungen sind nach Bedau möglich, ohne dass bei 
Organismen mentale Zustände unterstellt werden 
müssen, ja seine Analyse der organischen Teleologie 
ergibt sich in ausdrücklicher Ablehnung mentalisti-
scher Theorien: »mentalism in teleology is wrong, 
because minds are not the only possible mechanisms 
that can do things because some good results«.92 
Es geht Bedau um die Einbindung des Begriffs des 
Guten in unser Konzept von der Natur; Ziel ist die 
Entwicklung von objektiven Wertstandards als Teil 
der Naturordnung; Werte sollen dabei als nicht elimi-
nierbare natürliche Eigenschaften (»real ineliminable 
natural properties«) angesehen werden.93

Kritisch wird gegen diese Sicht eingewandt, dass 
der Wertbegriff unklar bleibe. Im biologischen Be-
reich kann er jedenfalls nicht mit der Selbsterhaltung 
von Organismen in Verbindung gebracht werden. 
Denn offensichtlich ist nicht das Überleben der ein-
zelnen Organismen das Gut, auf das ihre Verhaltens-
weisen systematisch und bedingungslos ausgerichtet 
sind. Ein auf das Überleben bezogener Begriff des 
Guten hat also eine sehr begrenzte Erklärungspotenz 
innerhalb der Biologie. Das Standardbeispiel für das 
regelmäßig selbstzerstörerische Verhalten von Orga-
nismen ist die Wanderung der Lachse flussaufwärts 
zur Ablage ihres Laichs. Dieses Verhalten endet für 
viele Lachse zwar mit der erfolgreichen Reprodukti-
on, aber auch mit der eigenen Erschöpfung und dem 
Tod (Cummins 1975: »there are cases in which pro-
per functioning is actually inimical to health and life: 
functioning of the sex organs results in the death of 
individuals of many species (e.g., certain salmon)«94). 
Organismen verhalten sich also regelhaft und syste-
matisch nicht so, dass sie ihr eigenes Überleben be-
fördern – grundsätzlich ist ihr Streben vielmehr auf 
die Vermehrung ihrer Nachkommen gerichtet, auch 
unter Aufopferung des eigenen Lebens. Biologisch 
läuft das Gute als das Funktionale auf eine Maximie-
rung des Reproduktionserfolgs hinaus, und nicht auf 
die Beförderung des Überlebens einzelner Organis-
men.

Besonders kritisch gegenüber der Bindung der bio-
logischen Rede von Funktionen an den Wertbegriff 
steht die Tradition, die in den Werten etwas spezi-
fisch Menschliches sieht. Einer der Hauptvertreter 

dieser Richtung, der Neukantianer H. Rickert, betont 
daher auch wiederholt die notwendige Differenzie-
rung von Wertbegriffen und dem biologischen Le-
bensbegriff. Rickert ist der ausdrücklichen Meinung, 
»daß das Leben als solches noch nicht als Gut gelten 
kann«.95. Emphatisch heißt es an anderer Stelle: »Der 
Begriff des Zweckes, wie die Naturwissenschaft ihn 
beibehalten muß, um überhaupt noch von Organis-
men und deren Entwicklung reden zu können, darf 
unter keinen Umständen ein Wertbegriff sein. Nur 
der Begriff des Telos als eines wertfreien Endstadi-
ums hat hier eine Stelle«.96 Das, was ein Leben zu 
einem Gut macht, sind nach Rickert die Werte. Sie 
stellen für ihn gerade »das Andere des Lebens« dar.97 
Wird der Funktions- und Zweckbegriff mit Rickert 
als begriffliche Ressource zur Bestimmung des bio-
logischen Konzepts ›Organismus‹ genommen, dann 
muss gerade er sich in Rickerts Argumentation von 
den Wertbegriffen fernhalten (↑Leben).

Ätiologischer Funktionsbegriff
Ätiologische Funktionstheorien schreiben ausgehend 
von der Entstehungsgeschichte eines Merkmals die-
sem eine Funktion zu. Eine Struktur oder ein Verhal-
ten ist danach funktional, weil sein Erscheinen in der 
Vergangenheit seine eigene Existenz stabilisiert hat, 
so dass es auch in der Gegenwart auftritt. Der vergan-
gene Erfolg ist für seine gegenwärtige Präsenz ver-
antwortlich. Diese Bedingung gilt für alle Anpassun-
gen, d.h. alle durch Selektion in der Vergangenheit in 
einer Population sich erhaltenden und ausbreitenden 
Merkmale. Seit der Etablierung des Anpassungskon-
zepts in der Biologie (also bereits vor Formulierung 
der Evolutionstheorie im Rahmen von physikotheolo-
gischen Theorien; ↑Anpassung) ist eine ätiologische 
Argumentation dieser Art verbreitet: Das Vorhanden-
sein eines Merkmals wird aus seiner Nützlichkeit für 
einen Organismus erklärt. 

Besonders deutlich wird dies in psychologischen 
Darstellungen seit Beginn des 20. Jahrhunderts. In 
Bezug auf ein zweckmäßiges Verhalten, z.B. die 
Nahrungsaufnahme, heißt es 1918 bei R.B. Perry, 
dieses Verhalten erscheine, weil es erfolgreich ist: »it 
occurs because it is successful. Its being complemen-
tary to the environment, in a certain respect, accounts 
for its performance. It has actually been selected on 
this account […]. Its success accounts for its gene-
sis«.98 Der Kern einer funktionalen Erklärung des 
Verhaltens eines Organismus besteht danach also in 
der Einordnung dieses Verhaltens in eine Klasse von 
solchen Verhaltensweisen, die in der Vergangenheit 
eine positive Konsequenz für den Organismus (oder 
seine Vorfahren) hatten. 
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Der Psychologe B.F. Skinner betont in der Mitte 
des Jahrhunderts, dass es in evolutionstheoretischer 
Perspektive nicht ein einzelnes Verhalten ist, das 
durch seine Konsequenzen für den Organismus ge-
lernt wird, sondern dass das funktionale Verhalten 
vielmehr ein Element einer Klasse von Verhaltens-
weisen ist, aus der andere Elemente in der Vergan-
genheit bei anderen Organismen (den Vorfahren) er-
folgreich waren. Diese Klasse bezeichnet er als einen 
operant.99 In einem Beispiel erläutert er, eine Spinne 
verfüge nicht über die komplexen Fähigkeiten des 
Netzbauens, weil sie darüber ihre Nahrungsversor-
gung und damit ihr Überleben sichere, sondern weil 
ihre Vorfahren dieses Verhalten zeigten und dieses 
ihnen ermöglichte, erfolgreich Beute zu machen: »A 
series of events have been relevant to the behavior of 
web-making in its earlier evolutionary history«.100 

Der entscheidende Impuls für die Formulierung 
des später ausdrücklich definierten ätiologischen 
Funktionsbegriffs geht Mitte der 1960er Jahre von C. 
Taylors Analyse des Verhaltenskonzepts aus. Taylor 
sieht einen prinzipiellen Unterschied zwischen dem 
Verhalten von Organismen und anderen Prozessen in 
der Natur, der darin liegt, dass die Ordnung von or-
ganismischem Verhalten selbst auferlegt ist und eine 
Rückwirkung auf den Organismus einschließt: »the 
events productive of order in animate beings are to 
be explained not in terms of other unconnected an-
tecedent conditions, but in terms of the very order 
which they produce. These events are held to occur 
because of what results from them, or, to put it in 
a more traditional way, they occur ›for the sake of‹ 
the state of affairs which follows«.101 Beim Verhalten 
von Organismen handelt es sich nach Taylor um Phä-
nomene, die nach ihren Ergebnissen systematisiert 
werden: Die Identitätsbedingungen einer Verhaltens-
weise liegen nicht in ihrer Ursache, sondern in ih-
rer Wirkung (↑Verhalten). Es sei daher angemessen, 
auch für die Erklärung eines Verhaltens bei dessen 
Wirkung anzusetzen: Das Verhalten wird in Abhän-
gigkeit davon gedacht, was es bewirkt. Diese Beto-
nung der Wirkung hängt nach Taylor damit zusam-
men, dass Verhalten Prozesse umfasst, deren Effekte 
für den Bestand eines Organismus notwendig sind; 
die Betonung der Wirkung ergibt sich also aus ihrer 
Erforderlichkeit für das organische System.102 

Seit den frühen 1970er Jahren werden Argumen-
tationen dieser Art explizit in die Debatte um die 
biologische Teleologie und den Funktionsbegriff 
eingeführt. So erläutert der Genetiker F.J. Ayala te-
leologische Erklärungen 1970 als Argumentationen, 
in denen der Endzustand eines Prozesses der expla-
native Grund für die Existenz des Gegenstandes oder 

Prozesses ist, der zu diesem Zustand führte (»teleo-
logical explanations imply that the end result is the 
explanatory reason for the existence of the object or 
process which serves or leads to it«103). Im Rahmen 
der Evolutionstheorie gilt eine Struktur oder ein Pro-
zess dann als funktional, wenn darüber ein Beitrag 
zum Reproduktionserfolg eines Organismus und da-
mit zu deren positiver Selektion erfolgt: »A structure 
or process of an organism is teleological if it contri-
butes to the reproductive efficiency of the organism 
itself, and such contribution accounts for the exis-
tence of the structure or process«.104 

Als eigentlicher Begründer des ätiologischen 
Funktionsbegriffs gilt aber der Philosoph L. Wright. 
In einem 1973 veröffentlichten Schema gibt Wright 
eine allgemeine Definition des Terminus ›Funktion‹: 
»The function of X is Z means (a) X is there because 
it does Z, (b) Z is a consequence (or result) of X’s 
being there«.105 Nach Wrights Auffassung ist ein 
Verhalten funktional, wenn es von einem System 
gezeigt wird, weil es eine bestimmte Wirkung nach 
sich zieht. Analog dazu wird ein Teil funktional be-
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Abb. 166. Illustration von vier einflussreichen Explikatio-
nen des biologischen Funktionsbegriffs. Die großen Qua-
drate symbolisieren jeweils einen Organismus, die kleinen 
schwarzen Quadrate denjenigen Teil, der Funktionsträger 
ist: 
1. Funktionen als Komponenten eines komplexen ganzheit-
lichen Gefüges; 
2. Funktionen als Elemente eines kausalen Systems aus 
wechselseitig voneinander abhängigen Prozessen; 
3. Funktionen als Propensitäten zur Steigerung der Fort-
pflanzung: Der gekennzeichnete Teil wird vor seiner Selek-
tion zum Zeitpunkt t1 als Funktion angesehen;
4. Funktionen als in der Vergangenheit selektierte Teile 
eines Systems: Der gekennzeichnete Teil wird nach seiner 
Selektion zum Zeitpunkt t2 als Funktion angesehen.
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urteilt, wenn er in einem System enthalten ist, weil 
seine Anwesenheit eine bestimmte Folge hat. Es liegt 
hier also eine Art Rückwirkung vor: Die Anwesen-
heit eines Teils ist die Folge seiner eigenen Aktivität. 
Funktionszuschreibungen werden zu Feststellungen 
über die Art des Ursprungs eines Teils. Eine beson-
dere Art von kausaler Entstehungsgeschichte, eine 
Rückwirkung auf sich selbst, qualifiziert eine Wir-
kung zu einer Funktion. Diejenige Wirkung eines 
Teils, die für dessen Anwesenheit in einem System 
ausschlaggebend ist, wird seine Funktion genannt. 
In dem Standardbeispiel: Die Zirkulation des Blutes 
ist deswegen eine (die) Funktion des Herzens, weil 
sie der Grund für das Vorhandensein des Herzens 
in einem Organismus ist. Wie Wright ausdrücklich 
hervorhebt, ist die zufällige Veränderung eines Kör-
perteils, die sich für den Organismus als nützlich er-
weist (in dem Sinne, dass sie seine Überlebens- und 
Fortpflanzungswahrscheinlichkeit erhöht) noch nicht 
als zweckmäßig zu bezeichnen. Dieser Veränderung 
kann erst dann eine Funktion zugeschrieben werden, 
wenn sie in dem Organismus deswegen auftaucht, 
weil sie für den Vorfahren nützlich war. Also nicht 
die Nützlichkeit für den einzelnen Organismus ist 
nach Wright das Kriterium der Zweckmäßigkeit, 
sondern die Stabilisierung der Nützlichkeit über die 
Generationen hinweg. Denn erst in der generationen-
übergreifenden Perspektive könne gesagt werden, 
dass die Veränderung in dem Organismus vorhanden 
ist, weil sie eine nützliche Konsequenz hat.106 Die 
Alltagsverwendung der Ausdrücke versucht Wright 
nachzuzeichnen, indem er von einer spontan auftre-
tenden nützlichen Struktur sagt, dass sie für einen 
Organismus in bestimmter Weise funktionieren kann, 
aber nur eine nicht zufällige, entworfene oder durch 
Selektion in der Vergangenheit stabilisierte Struktur 
könne eine Funktion haben.107

Kritik des ätiologischen Funktionsbegriffs
Als Problem dieses Verständnisses des Funktionsbe-
griffs gilt die Selbstverständlichkeit, mit der nicht-se-
lektierte Merkmale von Organismen als Funktionen 
ausgeschlossen sind. Auch einmalig und ohne Se-
lektionsvergangenheit ablaufenden Prozessen kann 
in der Biologie eine Funktion zugeschrieben werden 
(Boorse 1976: »Clearly functions may be performed 
only once and by accident«108). Der Nutzungszusam-
menhang eines Merkmals wird nicht immer in Be-
ziehung zu seinem Entstehungszusammenhang gese-
hen. Beispiele für solche Fälle finden sich bei dem 
Botaniker Goebel, der zusammenfasst: »es wird eine 
Eigenschaft ›ausgenützt‹, ohne daß diese zu diesem 
›Ziele und Zwecke‹ ausgebildet worden wäre«.109

Kritiker von biologischer Seite weisen außerdem 
darauf hin, dass sich die ätiologische Analyse des 
Funktionsbegriffs nur in einem evolutionären Rah-
men sinnvoll anwenden lässt. Außerhalb dieses Rah-
mens kann eine Vielfalt von Gegenbeispielen gegen 
Wrights Auffassung gefunden werden.110 In diesen 
Beispielen führt die Anwendung von Wrights Kriteri-
en zu offensichtlich fehlerhaften Funktionszuschrei-
bungen. Ein einfaches Beispiel: Liegt auf einem klei-
nen Stein in einem Bachbett mit starker Strömung 
ein größerer Stein, und würde der kleine Stein durch 
das fließende Wasser fortgetragen werden, wenn er 
nicht durch den größeren Stein in seiner Position 
gehalten würde, dann gilt nach Wrights Analyse: Es 
ist die Funktion des kleinen Steins, den großen zu 
stützen. Denn das Stützen des großen Steins durch 
den kleinen ist einerseits eine Wirkung, die vom klei-
nen Stein ausgeht, und außerdem ist der kleine Stein 
nur deshalb in seiner Position, weil er diese Wirkung 
hat.111 Daneben genügen auch viele andere anorga-
nische, normalerweise nicht funktional beurteilte 
Systeme der von Wright gegebenen Beschreibung. 
Die ätiologische Bestimmung des Funktionsbegriffs 
erscheint daher als zu einfach. 

Funktion und Evolution
Eine Anwendung und Spezifizierung erfährt Wrights 
Vorschlag in solchen Ansätzen, die den Funktionsbe-
griff über die Evolutionstheorie einführen. Auch in 
der evolutionstheoretischen Explikation sind es die 
Wirkungen eines Teils in den Vorfahren eines Or-
ganismus, die diesen Organismen einen selektiven 
Vorteil verschafft haben und damit für seine Erhal-
tung und Weitergabe sorgen. Im Vergleich zum Vor-
schlag Wrights ist der evolutionstheoretische Ansatz 
komplexer und näher an den begrifflichen Grundla-
gen der Biologie, weil er auf der Reproduktion und 
Vererbung von Merkmalen aufbaut. Viele der gegen 
Wrights Vorschlag vorgebrachten Beispiele können 
von einer evolutionstheoretischen Warte ausge-
schlossen werden, weil hier keine Reproduktion und 
keine Vererbung vorliegt (etwa im Beispiel der Stei-
ne im Flussbett).

Eine Lösung des biologischen »Teleologieprob-
lems« durch die Evolutionstheorie wird bereits von 
vielen Autoren im 19. Jahrhundert gesehen. Darwins 
Theorie hat nach Auffassung vieler Naturforscher 
diese Lösung gebracht, indem gezeigt werde, wie 
funktionale Strukturen aufgrund eines natürlichen 
Mechanismus entstanden sein und vor allem stabi-
lisiert werden können (vgl. Tab. 90).112 Auch im 20. 
Jahrhundert ist die Liste der Autoren, die eine evolu-
tionstheoretische Explikation des Funktionsbegriffs 
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unterstützen, lang.113 Vor allem unter Biologen gilt 
die Evolutionstheorie heute als die Theorie, die der 
Teleologie und dem Funktionsbegriff im Bereich 
des Lebendigen ein solides Fundament geliefert hat, 
oder, wie es N. Hartmann 1950 formuliert, Darwins 
Prinzip der Selektion stelle »den ersten ernsthaften 
Versuch dar, die organische Zweckmäßigkeit auf 
eine konstitutive Kategorie zurückzuführen«.114 Inso-
fern Organismen im Prozess der Evolution geworden 
sind, verfügen sie über Eigenschaften, die funktional 
beurteilt werden können. Die selektionstheoretische 
Explikation des Funktionsbegriffs muss dabei nicht 
als ein Projekt der Reduktion oder Eliminierung der 
Teleologie in der Biologie verstanden werden (Wim-
satt 1972: »To replace talk about function by talk 
about selection [...] is not to eliminate teleology but 
to rephrase it«115). Vielmehr wird die Evolutionsthe-
orie gerade als ein Ansatz verstanden, der Teleologie 
in der Biologie ihren wissenschaftlichen Status zu 
sichern. Eine Ablehnung dieser Theorie würde also 
auch die gerechtfertigte funktionale Beurteilung von 
Organismen unmöglich machen (Ruse 1973: »talk of 
functions makes sense only in the context of evoluti-
onary theory«116).

Das einfachste Verfahren des Anschlusses des 
Funktionsbegriffs an die Evolutionstheorie besteht 
darin, ihn in enger Bindung zu einem Grundbegriff 
dieser Theorie einzuführen. Verbreitet ist es, biologi-
sche Funktionen mit ↑Anpassungen zu identifizieren. 
Diesen direkten Weg geht M. Ruse 1971: Er über-
setzt die Aussage »The function of x in z is to do y« in 

die beiden Teilaussagen »(i) z does y by using x« und 
»(ii) y is an adaptation«.117 Neben dem Konzept der 
Anpassung findet auch der Begriff der Fitness Ver-
wendung, um den Funktionsbegriff zu explizieren, so 
z.B. 1968 bei F.J. Ayala.118

Eine leicht formalisierte Definition des evoluti-
onstheoretisch fundierten Funktionsbegriffs veröf-
fentlicht K. Neander 1991. Danach bildet diejenige 
Aktivität eines organischen Teils seine (spezifische) 
Funktion, die den positiv selektierten Aktivitäten 
seiner genealogischen Vorläufer ähneln: »It is the/a 
proper function of an item (X) of an organism (O) 
to do that which items of X’s type did to contribute 
to the inclusive fitness of O’s ancestors, and which 
caused the genotype, of which X is the phenotypic 
expression, to be selected by natural selection«.119 
Die adäquaten Anwendungsbedingungen des biolo-
gischen Funktionsbegriffs sind nach Neander also 
mit dem Vorliegen einer Selektionsvergangenheit 
eines Merkmals gegeben. So ist es z.B. die Funktion 
des Herzens, Blut zu pumpen, weil es das Blutpum-
pen war, das die Ausbreitung von Herzen in ihrer 
selektiven Vergangenheit verursachte. Die Zuschrei-
bung einer Funktion eines Merkmals ist damit an die 
in der Vergangenheit erfolgte proportionale Zunahme 
des Genotyps mit diesem Merkmal in einer Populati-
on geknüpft. Die Selektionsvergangenheit liefert die 
Legitimation für die Beurteilung eines Merkmals als 
Funktion.

Ein ähnliches Angebot in dieser Richtung, das au-
ßerdem die Vorzüge von ätiologischem und disposi-

Darwins Theorie zeigt, »wie Zweckmäßigkeit der Bildung 
in den Organismen auch ohne alle Einmischung von Intel-
ligenz durch das blinde Walten eines Naturgesetzes entste-
hen kann« (von Helmholtz 1869, 174).

»Die Zweckmässigkeit war keine gewollte, sondern eine 
gewordene, keine teleologische, sondern eine naturhisto-
rische, auf mechanische Weise entstandene« (Roux 1881, 
2).

Die Leistung Darwins besteht darin, »das Wunder der 
Zweckmässigkeit in der organischen Welt auf natürliche 
Weise erklärt zu haben« (Verworn 1895, 131).

»Die philosophische Bedeutung [...] der Naturzüchtung 
liegt darin, daß sie uns ein Prinzip aufweist, welches nicht 
zwecktätig ist und doch das Zweckmäßige bewirkt. Zum 
ersten Male sehen wir uns dadurch in den Stand gesetzt, 
die so überaus wunderbare Zweckmäßigkeit der Organis-
men bis zu einem gewissen Grade zu begreifen, ohne dafür 
die außernatürlich eingreifende Kraft des Schöpfers in An-
spruch zu nehmen« (Weismann 1902/13, I, 47).

»The designation of something as the means or mechanism 
for a certain goal or function or purpose will imply that 
the machinery involved was fashioned by selection for the 
goal attributed to it« (Williams 1966, 9).

»[T]alk of functions makes sense only in the context of 
evolutionary theory« (Ruse 1973, 280).

»By ›function‹, I mean those consequences of a structure 
(or behavior) that, through their effects on survival and re-
production, caused the evolution of that structure« (May-
nard Smith 1990, 67).

»[T]he biological proper function of [...] an item is to do 
whatever items of that type did that caused them to be fa-
vored by natural selection« (Neander 1991, 174).

»[W]herever there is selection, there is teleology« (Grif-
fiths 1993, 422).

»The features of organisms that may be said to be tele-
ological are those that can be identified as adaptations« 
(Ayala 1999, 13).

Tab.90. Der Zusammenhang von Funktionsbegriff und Evolutionstheorie.
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tionellem Funktionsbegriff miteinander vereinbaren 
soll und ihre jeweiligen Schwächen zu umgehen ver-
sucht, macht D. M. Walsh 1996. Er definiert Funktio-
nen als relativ zu einem »selektiven Regime« positiv 
selektierte Merkmale, wobei offen gelassen ist, ob 
das als Funktionsträger beurteilte Merkmal in der 
Vergangenheit oder in der Zukunft einen selektiven 
Vorteil verleiht.120 Funktionen werden somit nicht 
einem Merkmal als solchem zugeschrieben, sondern 
nur relativ zu einer näher zu spezifizierenden Um-
welt. Walsh nennt seinen Vorschlag daher eine Theo-
rie »relationaler Funktionen«.

Als Problem wird es gesehen, die Zuschreibung 
einer Funktion an die tatsächliche Selektion im Sinne 
der Ausbreitung eines Merkmals in der Vergangen-
heit zu binden. Es kann nämlich eine Selektion für 
ein Merkmal vorliegen, ohne dass dies eine Selektion 
von Organismen mit diesem Merkmal im Sinne der 
Zunahme dieser Organismen in der Population nach 
sich zieht (eine Unterscheidung, die auf E. Sober zu-
rückgeht121; ↑Selektion). Dies ist z.B. der Fall, wenn 
ein positiv selektiertes Merkmal mit einem anderen 
negativ selektierten gekoppelt ist. Es sind also nicht 
einzelne Merkmale, die selektiert werden und sich 
in einer Population ausbreiten, sondern Typen von 
Organismen.122 Buller schlägt daher 1998 vor, die 
Zuschreibung der Funktionalität eines Merkmals von 
dessen Ausbreitung in der Vergangenheit zu lösen, 
aber daran festzuhalten, funktionale Merkmale als 
solche zu definieren, die einen Beitrag zur Fitness 
leisten. Dieser Beitrag kann geleistet werden, ohne 
dass ein Merkmal tatsächlich häufiger wird.123

Millikan: »proper functions«
Allein auf der Annahme einer Selektionsvergangen-
heit beruht der viel rezipierte Funktionsbegriff R.G. 
Millikans. Millikan wendet sich gegen jede Explika-
tion des Funktionsbegriffs, der die aktuelle kausale 
Rolle eines Teils in einem Prozessganzen ins Spiel 
bringt. Ihr Funktionsbegriff ist vielmehr in einer ähn-
lichen Weise historisch, wie es bei Wright der Fall 
war: Nicht eine besondere Struktur oder Disposition, 
sondern vielmehr eine bestimmte Form der Entste-
hungsgeschichte macht einen Teil eines Ganzen zu 
einer Funktion: »Having a proper function depends 
upon the history of the device that has it, not upon its 
form of dispositions«.124 Für den nach ihrer Auffas-
sung einzig legitimen Funktionsbegriff prägt Milli-
kan den Ausdruck proper function (dt. »Eigenfunkti-
on«125). Die theoretische Grundlage, von der aus Mil-
likan ihre Theorie der Funktion entfaltet, stellt der 
Begriff der Reproduktion dar. Funktionen ergeben 
sich danach erst unter Zugrundelegung eines Zusam-

menhanges, der durch einen Reproduktionsvorgang 
gebildet wird. Reproduktionsvorgänge etablieren für 
Millikan eine Klasse von Gegenständen, die über die 
Reproduktionsgeschichte miteinander verbunden 
sind; sie nennt diese Klasse eine reproduktiv etab-
lierte Familie. Im Unterschied zu Wrights Vorschlag 
ist der Ansatz Millikans also spezifischer, insofern 
sie den Begriff der Reproduktion ins Spiel bringt: 
Die Basis einer funktionalen Beurteilung bildet das 
Vorhandensein eines Merkmals bei den Vorfahren 
und die dortige Verbindung mit einer bestimmten 
Wirkung, die für deren Fortpflanzung von Bedeutung 
war. Wie in der Argumentation Wrights kann über die 
Funktionszuschreibung dann eine Erklärung der An-
wesenheit eines Merkmals in einem Organismus un-
ter Verweis auf seine Wirkung gegeben werden: Ein 
Merkmal ist ein Funktionsträger, weil es aufgrund 
seiner Wirkung (bei den über Reproduktionsketten 
verbundenen Vorfahren) in einem  Organismus an-
wesend ist.

Vorzüge evolutionstheoretischer Funktionsbegriffe
Gegenüber den systemtheoretischen Vorschlägen 
bietet eine an der Evolutionstheorie orientierte Inter-
pretation von Funktionsaussagen einen wesentlichen 
Vorzug126: Es können durch sie auch alle im Zusam-
menhang mit der Reproduktion stehenden Merkmale 
von Organismen als Funktionen betrachtet werden. 
Das ausgehend von der Kybernetik entwickelte 
Funktionskonzept konnte allein alle Mechanismen, 
die den Erhalt des Einzelorganismus betreffen, als 
Funktionen deuten. Weil Selbsterhaltung und Fort-
pflanzung in der ätiologischen Interpretation aber 
gleichrangig behandelt werden, wird damit ein ein-
heitliches Bild biologischer Funktionen gewährleis-
tet. Sie fallen nicht auseinander in eine eigentliche 
Gruppe von Funktionen, die im Zusammenhang mit 
der Homöostase des Einzelorganismus stehen, und 
eine uneigentliche Gruppe, die die Reproduktion be-
treffen. Weil beide Phänomengruppen, Homöostase 
und Reproduktion, von Biologen in gleicher Weise 
funktional betrachtet werden, kann der ätiologische 
Ansatz die Sprache der Biologen in diesem Punkt am 
besten rekonstruieren.

Als ein weiterer Vorzug der ätiologischen Theorie 
wird von deren Vertretern die Möglichkeit gewertet, 
auf ihrer begrifflichen Grundlage defekte Organe als 
Funktionsträger zu identifizieren. Die Funktions-
zuschreibung zu Organen, die ihre Funktion nicht 
wahrnehmen, macht offensichtlich Schwierigkeiten 
für das systemtheoretische Modell des Funktions-
begriffs. Von Millikan und ihren Mitstreitern wird 
anhand des Standardbeispiels argumentiert: Ein de-
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fektes Herz sei immer noch ein Herz, und ihm sei da-
her eine Funktion zuzuschreiben, auch wenn es diese 
momentan nicht ausübe, weil es krank ist. Als Herz 
sei es immer dazu vorgesehen (»supposed to«), eine 
Funktion auszuüben, daher müsse ihm diese auch in 
seinem defekten Zustand zugeschrieben werden. Mit 
der Kategorisierung des Gegenstandes als ›Herz‹ soll 
also eine normative Aussage über die zu erfüllende 
Aufgabe dieses Gegenstandes verknüpft sein.127

Fraglich ist allerdings, ob diese Möglichkeit der 
Funktionszuschreibung zu defekten Organen ein 
Vorzug ist: Es scheint vielmehr angemessen, von 
defekten Herzen zu behaupten, dass sie nicht in die 
gleiche Funktionskategorie wie intakte Herzen fal-
len, weil sie eben in gar keine Funktionskategorie 
gehören. Sie bilden allein Mitglieder einer strukturell 
und reproduktiv etablierten Familie, aber damit noch 
keine Funktionsträger. Es erscheint daher eher als ein 
Vorteil des systemtheoretischen Funktionsbegriffs, 
dass er nicht in der Lage ist, funktionsgestörte Her-
zen als Funktionsträger mit einer gestörten Funktion 
zu identifizieren. 

Probleme evolutionstheoretischer Funktionsbegriffe
Von Kritikern eines evolutionstheoretisch fundierten 
Funktionsbegriffs wird darauf verwiesen, dass ausge-
hend von dem tatsächlichen biologischen Sprachge-
brauch das Vorliegen eines Selektionsprozesses so-
wohl keinen hinreichenden als auch keinen notwen-
digen Grund für die Zuschreibung einer Funktion zu 
organischen Teilen darstellt. Nicht jeder selektierte 
Effekt ist eine Funktion, und nicht jede Funktion ist 
das Ergebnis eines Selektionsprozesses. Zur Illust-
ration ihres Widerstands gegenüber dem Vorschlag, 
den Funktionsbegriff an die Geschichte eines Ge-
genstandes zu knüpfen, entwickeln die Opponenten 
dieser Idee ein Gedankenexperiment. Dieses soll die 
beiden strittigen Aspekte des Organismus zur Fun-
dierung der Teleologie – seine gegenwärtige Struk-
tur (Organisation) und seine Entstehungsgeschichte 
(Selektion) – voneinander trennen: ein Organismus, 
der plötzlich und spontan, ohne vorausgehende Se-
lektionsgeschichte ins Leben tritt und in allen Details 
einem existenten Organismus gleicht. In der philoso-
phischen Diskussion werden solche Organismen als 
Sumpforganismen oder Zufallsdouble bezeichnet.128 
Um nicht nur eine Selektionsvergangenheit, sondern 
auch eine Selektionszukunft auszuschließen, wird 
ein eltern- und nachkommenloses Sumpfmaultier 
(»swamp mule«) ersonnen.129 In der Regel wird mit-
tels dieses Gedankenexperiments gegen einen ätio-
logischen Funktionsbegriff argumentiert, weil auf 
seiner Grundlage bei zwei identischen Organismen, 

die sich allein in ihrer Entstehungsgeschichte unter-
scheiden, nur den Organen, in dem Organismus mit 
der richtigen Geschichte, Funktionen zugeschrieben 
werden. Diese Geschichte gilt den Kritikern aber als 
irrelevant für die Funktionszuschreibung (Bechtel 
1986: »The explanation or causal story behind func-
tional entities is not what makes them functional«130). 
Es spreche nichts dagegen, die Organe eines solchen 
sprunghaft entstandenen Organismus in gleicher Wei-
se funktional zu beurteilen wie die seines Zwillings-
bruders, der einer Evolutionsgeschichte unterlag. 
Denn auch in dem spontan entstandenen Organismus 
tragen die Organe zur Arbeitsweise des Ganzen bei.

Hintergrund dieser Argumentation bildet offen-
sichtlich die Tatsache, dass die heutige biologische 
Funktionalanalyse von Systemen nicht primär evo-
lutionstheoretisch orientiert ist. Biologische Funk-
tionszuschreibungen zu einzelnen Organen werden 
traditionell der Disziplin der Physiologie (oder der 
»funktionellen Anatomie«; ↑Anatomie) zugeordnet. 
In der Physiologie geht es allein um die Analyse der 
Wirkung von Teilen des Systems im Hinblick auf 
das Systemganze. Die evolutionäre Entstehungsge-
schichte der Teile spielt in der Physiologie keine Rol-
le; die Physiologie kommt ganz ohne eine historische 
Betrachtung aus (Boorse 1976: »Function statements 
in physiology do not carry evolutionary content at 
all«131; Amundson & Lauder 1994: »anatomists do 
not define a trait’s function by its history«132). Selbst 
vorhandene Einsichten in die Entstehungsgeschich-
te eines Teils sind für die Physiologie oft irrelevant: 
Die Funktion eines Teils wird physiologisch an sei-
nem gegenwärtigen Beitrag für das System fest ge-
macht, nicht an dem Beitrag, den er früher einmal 
geleistet hat. Physiologisch ist es die Funktion des 
Harnleiters, wie sein Name sagt, Harn zu leiten, auch 
wenn er bei männlichen Säugetieren ursprünglich 
als Spermienleiter entstanden ist und diese Funktion 
der Grund dafür ist, warum dieser Leiter im Organis-
mus vorhanden ist.133 Die Erforschung der kausalen 
Prozesse im Organismus kommt ohne eine evoluti-
onäre Perspektive aus, auch wenn diese zusätzliche 
Erkenntnisse ermöglicht.

R. Amundson und G.V. Lauder zeigen 1994 dar-
über hinaus, dass die Forderung, Funktionen allein 
nach ihrer vergangenen Selektionsgeschichte zu 
identifizieren, die Forschungspraxis von verglei-
chenden Anatomen und Physiologen in erhebli-
che Verlegenheit bringen kann. Sie heben drei der 
Schwierigkeiten besonders hervor134: Erstens verfügt 
eine anatomische Struktur im Laufe ihrer Evoluti-
onsgeschichte nicht nur über eine Funktion, sondern 
kann über einen mehrfachen Funktionswechsel zu 
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der Funktion gekommen sein, die sie jetzt ausübt 
(vgl. das Beispiel des Harnleiters). Zweitens ist es 
im Nachhinein oftmals unmöglich, zu ermitteln, wel-
ches die erste Funktion einer Struktur war, welche 
Funktion also diejenige war, die die Struktur nach 
ihrem ersten Auftreten stabilisierte und die damit 
der ursprüngliche selektionsgeschichtliche Grund für 
ihre Beibehaltung war. Und drittens ist es schließ-
lich für die anatomisch-physiologische Forschung 
oftmals nicht einmal gesichert, dass die analysierte 
Struktur überhaupt Gegenstand gegenwärtiger oder 
vergangener Selektion ist oder war. Weil die erfor-
derlichen Untersuchungen zur Selektionsgeschichte 
eines Merkmals meist nicht vorliegen, sind die Au-
toren der Auffassung, dass der ätiologische, auf die 
Vergangenheit gerichtete Funktionsbegriff in der 
Anatomie und Physiologie nicht anwendbar ist. Zu 
halten sei in diesen Zweigen der Biologie allein ein 
Funktionsbegriff, der die gegenwärtige kausale Rolle 
einer Struktur zu Grunde lege. Die Praxis der Identifi-
zierung der grundlegenden anatomischen Strukturen 
von Organismen, z.B. Magen, Darm, After, Kiemen, 
Herz, Gonaden, Augen, Flügel und Kopf, folge auch 
genau diesem Ansatz. Es werde nicht die Selektions-
geschichte der Strukturen von Organismen verfolgt, 
sondern es werde ihr Beitrag für die Arbeitsweise des 
Organismus untersucht. Ermöglicht wird damit die 
Identifizierung von in ihren kausalen Rollen äqui-
valenten Strukturen, die in ganz unterschiedlichen 
Verwandtschaftskreisen auftreten können. Der an der 
Genese orientierte ätiologische Ansatz würde dage-
gen nicht zu einheitlichen Begriffen im Hinblick auf 
die Arbeitsweise der Organe kommen, sondern bloß 
nebeneinanderstehende Selektionsgeschichten von 
Strukturen aufzählen können.

Keine Evolutionstheorie ohne Funktionstheorie
Nach der Evolutionstheorie setzt die natürliche Se-
lektion an einem Gegenstand an, der ein organisier-
tes und sich selbst reproduzierendes System darstellt. 
Über Selektion kann im Rahmen einer Evolutions-
theorie damit zwar beansprucht werden, die besonde-
re Form jedes einzelnen Merkmals eines Organismus 
als das Ergebnis einer Anpassung zu erklären – der 
Begriff der Funktion wird damit aber nicht geklärt, 
sondern immer schon vorausgesetzt. In einer natur-
historischen Wendung ist dieser Zusammenhang da-
rin enthalten, dass über die Evolutionstheorie nicht 
einsichtig zu machen ist, wie die erste Organisation 
entstanden ist. Die Evolutionstheorie ist also nicht 
als eine Theorie der Konstitution, sondern allein der 
Transformation von Organismen zu verstehen. Weil 
die Evolutionstheorie nicht grundlegt, was ein Orga-

nismus ist, kann aber auch der Funktionsbegriff in 
ihrem begrifflichen Rahmen nicht seinen Ursprung 
haben. Die Evolutionstheorie hat kein Primat gegen-
über einer Theorie des Organismus, die als zentrales 
Element den Begriff der Funktion einschließt. Für 
die Biologie ist das Funktionskonzept und damit die 
Teleologie wie der Igel im Märchen: »immer schon 
da«.135 Auch die Evolutionstheorie – sofern sie sich 
mit Organismen beschäftigt – kann nur von funkti-
onal verfassten Gegenständen ausgehen, und diese 
daher nicht selbst wieder fundieren wollen. Kurz: 
Eine Theorie des Organismus hat systematisch der 
Evolutionstheorie voranzugehen. Dementsprechend 
finden sich zahlreiche Stimmen gegen das Verständ-
nis der Evolutionstheorie als fundierender Theorie 
des Funktions- und Organismusbegriffs und damit 
der Biologie (↑Evolution: Tab. 69). 

Wenn ein allgemeiner Zusammenhang zwischen 
Evolutionstheorie und Funktionsbegriff hergestellt 
werden soll, dann doch eher umgekehrt als in den 
ätiologischen Funktionstheorien behauptet: Nicht 
Selektion ist Voraussetzung für Funktionalität, son-
dern Funktionalität für Selektion (Collier 2000: »It 
is not selection that makes selected traits functional, 
but it is because the traits contribute to autonomy that 
they are functional, and they are selected only if (in 
combination) they are more functional«136).

Im Rahmen der Evolutionstheorie kann also selbst 
nicht geklärt werden, worin die Funktionalität von 
Organismen überhaupt besteht, weil sie diese immer 
voraussetzt – der große Triumph der Theorie beruht 
andererseits aber doch gerade darauf, dass sie eine 
Antwort auf das lange Zeit als eines der größten Rät-
sel der Natur empfundene Phänomen der Zweckmä-
ßigkeit der Einrichtung von einzelnen Organismen 
gibt. Diese konkrete Funktionalität der Teile von 
Organismen wird evolutionstheoretisch als Ergeb-
nis eines generationenübergreifend wirksamen Pro-
zesses von Versuch und Irrtum erklärt. So kann eine 
Antwort auf eine Frage gegeben werden, die für viele 
Naturforscher vorher doch ein so eindeutiger Beweis 
für einen Schöpfergott gewesen war, z.B. für H.S. 
Reimarus Mitte des 18. Jahrhunderts: »Wie geht es 
zu, daß die Spinne, so bald sie aus dem Eye gekro-
chen ist, ein so künstlich Netz aus dem überflüßigen 
Safte ihres Hintern zu weben weis und bemühet ist? 
Du antwortest, weil sie einen natürlichen Kunsttrieb 
zum Spinnen hat. Ja, ja, das ist ein Ausdruck, welcher 
bloß die Sache andeutet: aber, die Frage ist, wie das 
möglich sey?«.137

Blindheit der Selektion für Strukturen und Geschichte
Bemerkenswerterweise ist der Prozess der Selekti-
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on selbst auf Funktionen ausgerichtet. Es lässt sich 
also auch eine selektionstheoretische Erklärung für 
die Fundierung der Biologie auf einer funktionalisti-
schen Begrifflichkeit geben. A. Rosenberg stellt 1994 
fest, die Selektion sei in gewisser Weise »blind« für 
Strukturen, weil allein die Effekte und Funktionen 
einer Struktur für ihren selektiven Wert ausschlag-
gebend seien (Lehrman 1970: »Nature selects for 
outcomes«138). Die Selektion »produziere« damit 
funktionale Klassen: Die selektive Gleichwertigkeit 
von Strukturen bemesse sich an ihrer Funktionalität. 
Rosenberg kann daher allgemein schreiben: »all bio-
logical kinds above the level of the macromolecule 
will be functional«.139 In dieser Beschreibung ist eine 
interessante Variante des selektionstheoretischen 
Interpretationsversuchs des biologischen Funktions-
begriffs enthalten – interessant ist sie, weil sie keine 
Fundierung der funktionalen Sprache in der Biologie 
ist, sondern eine Rechtfertigung: Es gibt Gründe da-
für, warum es dem Gegenstand angemessen ist, ihn 
biologisch von seinen Funktionen, und nicht etwa 
von seinen Strukturen her zu erschließen. Man kann 
hier noch weiter gehen und feststellen: Die Selekti-
on ist nicht nur für Strukturen, sondern auch für Ge-
schichte »blind«. Denn so wenig wie die Struktur ist 
es die Geschichte eines Merkmals, die das Kriterium 
für seine Bevorzugung in der Selektion abgibt. Selek-
tionsrelevant ist allein die Funktion. Betrachtet man 
die Selektion als einen entscheidenden biologischen 
Mechanismus, dann ist es daher auch angemessen, 
die biologischen Gegenstände nicht von ihrer Ge-
schichte (ihrer Phylogenese oder Ätiologie) her 
systematisieren zu wollen, sondern eben von ihren 
Funktionen, die für ihre Selektion ausschlaggebend 
sind. Es liegen also selektionstheoretische Gründe 
für einen nicht-ätiologischen Funktionsbegriff vor.

Biologie als Geschichts- oder Systemwissenschaft?
Diese Überlegungen zeigen insgesamt, dass es nicht 
sinnvoll erscheint, den biologischen Funktionsbegriff 
historisch zu fundieren. Würde der ätiologische An-
satz konsequent durchgeführt werden können, dann 
wäre die resultierende Biologie keine Systemwissen-
schaft mehr, sondern eine Geschichtswissenschaft. 
Die über ihre funktionale Äquivalenz definierten 
Konvergenzen (↑Analogie) könnten dann keine zent-
rale Rolle mehr spielen. Denn wenn allein die Vorge-
schichte eines Merkmals für die Feststellung seiner 
Funktion relevant ist, können unterschiedliche Vor-
geschichten nicht zu funktionaler Ähnlichkeit füh-
ren. Funktional ähnlich wären Merkmale – insbeson-
dere nach der Theorie Millikans – nur in dem Maße, 
in dem sie auch genealogisch verwandt sind. Herz, 

Lunge, Niere, Magen, Darm, etc. sind in der heuti-
gen Biologie aber primär durch ihre kausale Rolle 
in einem System definierte Einheiten; sie können in 
verschiedenen Abstammungslinien unabhängig von-
einander gebildet werden – trotz ihrer unabhängigen 
Genese nehmen sie aber eine systemtheoretisch ana-
loge Rolle in der Arbeitsweise der sie enthaltenden 
Organismen ein. Der ätiologische Ansatz wird in 
seiner naturhistorischen Fixiertheit hier keine Paral-
lelen ziehen können, sondern die verschiedenen Re-
produktionslinien nur nebeneinander ordnen können. 
Für den an vergleichender Physiologie interessierten 
Biologen bedeutet diese bloße Nebenordnung aber 
eine erhebliche Einbuße an Einsicht in die Lösung 
analoger Systemerfordernisse bei verschiedenen, 
nicht verwandten Organismen.

Funktionale Begriffsbildung
Seit der Antike wird betont (besonders von Aristote-
les; ↑Zweckmäßigkeit), dass funktionale Referenzen 
unmittelbar mit der biologischen Art der Konzeptu-
alisierung von Gegenständen zusammenhängen. Or-
gane werden über ihre kausale Rolle als funktionale 
Elemente in dem Gefüge eines Körpers bestimmt und 
über diese Aufgabe auch identifiziert. In der Mitte 
des 20. Jahrhunderts wird dieser konstitutive Funkti-
onalismus der Biologie im Rahmen der biologischen 
Systemtheorie herausgestellt (↑Ganzheit). So heißt 
es 1928 bei L. von Bertalanffy: »Schon der Begriff 
des ›Organs‹, des Seh-, Hör-, Geschlechtsorgans, der 
doch auch von Mechanisten nicht vermieden werden 
kann, involviert bereits, daß dasselbe ›Werkzeug‹ zu 
etwas ist. Im Begriffe des Organs ist also die teleo-
logische Betrachtungsweise schon voll enthalten. So 
wenig man den Organbegriff aus der Biologie aus-
merzen kann – so wenig ist es möglich, die teleologi-
sche Betrachtungsweise in ihr zu beseitigen«.140 In der 
biologischen Beschreibungssprache ist ein Bezug zu 
Funktionen des ganzen Systems immer bereits veran-
kert. Oder, wie es M. Beckner 1959 formuliert: »we 
describe the parts of organic wholes in their activities 
qua parts by employing concepts that are defined by 
reference to the higher-level phenomena exhibited 
by the whole«.141 Diese funktionalistisch-holistische 
Grundlage der biologischen Begriffsbildung wird in 
der zweiten Jahrhunderthälfte von einigen Autoren 
betont (Rosen 1972: »in biology the relevant ›struc-
tures‹ are always defined in functional terms«142; 
Bernier und Pirlot 1977: »la fonction est impliquée 
dans la définition de l’organe«143; Laubichler 1999: 
»A biological object is characterized by its function 
whereby the function of an object stands for the ob-
ject and defines it«144). In Bezug auf das Standardbei-
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spiel des Herzens lässt sich mit B. Enç sagen, dass 
mit der Entdeckung der Funktion des Herzens auch 
Teile der Identitätsbedingungen (»identity condi-
tions«) des Herzens gefunden wurden.145 Viele anato-
misch-physiologische Konzepte, wie ›Ohr‹, ›Ziliar-
muskel‹, ›Niere‹ oder ›Bein‹ sind funktionsbeladene 
Namen, die sich nicht auf die physische Konstitution 
der bezeichneten Gegenstände beziehen, sondern auf 
ihre kausale Rolle in einem übergeordneten System. 
Die funktionalistische Beschreibung liefert eine Ta-
xonomie von Körperteilen und Verhaltensweisen, die 
es ermöglicht, biologische Hypothesen und Theorien 
zu formulieren, die in einer physikalischen Beschrei-
bung unbestimmt blieben.146 Und so wie die orga-
nischen Systeme in einem Organismus teleologisch 
individuiert werden, bildet auch der Organismus als 
Ganzer allein in einer teleologischen Perspektive ei-
nen einheitlichen Gegenstand. Physikalisch kann er 
allenfalls als raum-zeitliche morphologische Einheit 
ausgegliedert werden, nicht aber als funktional ge-
gliedertes System. So formuliert O. Liebmann bereits 
1899: »Der Begriff des Organismus ist ein wesent-
lich teleologischer, auf den Begriff des Zwecks und 
der Zweckmäßigkeit gebauter, ohne den Gedanken 
des Zwecks unfaßbarer und undenkbarer Begriff«.147

Erschwert wird die eindeutige Identifikation von 
Körperteilen mittels funktionaler Begriffe allerdings 
durch das Verhältnis der »multiplen Realisierbar-
keit«148 von Funktionen und Strukturen: Die gleiche 
Funktion kann nicht nur durch verschiedene Struk-
turen und Mechanismen realisiert werden, sondern 
auch umgekehrt kann eine Struktur oder ein einheit-
licher Mechanismus verschiedene Funktionen erfül-
len. M. Carrier spricht daher von der »reziproken 
heterogenen Multiplizität zwischen Funktionen und 
ihren Realisierungen«.149 Der eine Mechanismus des 
Atmens erfüllt z.B. nicht nur die Funktion der Ver-
sorgung des Körpers mit Stoffen (z.B. Sauerstoff), 
sondern gleichzeitig auch die andere Funktion der 
Entsorgung von Abfallstoffen (z.B. Kohlendioxid). 
Auch von dieser Seite also, von der funktionalen 
Heterogenität des physisch Homogenen, wird eine 
einfache Abbildung der physischen Systematisierung 
von Gegenständen in der funktionalen Systematisie-
rung unmöglich gemacht: »What is functionally alike 
may be disparate physically; and what is functionally 
distinct may be equal in regard to its physical kind. 
Consequently, there is a cross-classification between 
functional and physical types of natural kinds«.150

»Konstanz der Funktionen bei wechselndem Substrat«
Bemerkenswert zum Verhältnis von organischen 
Strukturen und Funktionen ist auch der kontingen-

te Charakter der einen und der essenzielle Charakter 
der anderen: Die Ausführung bestimmter Funktio-
nen ist für Organismen notwendig; die Strukturen, 
die diese wahrnehmen, haben sich aber vielfach ge-
wandelt. Naturhistorisch betrachtet haben sich in der 
Stammesgeschichte der Lebewesen die immer glei-
chen Grundfunktionen über den Wechsel der Struk-
turen hinweg erhalten. Für die Funktionen sind die 
Formen daher nur als Mittel zu betrachten, die durch 
andere substituiert werden können. Für die Individu-
algeschichte spricht schon W. Preyer 1883 von einer 
»Konstanz der Funktionen bei wechselndem Subs-
trat«.151 Er erläutert dies durch die von ihm so ge-
nannte »Grundfunktion« der Atmung: In der Indivi-
dualentwicklung der Amphibien wird diese Funktion 
zunächst durch die Kiemen der Larven übernommen, 
später geht sie dann auf die ganz andere Struktur 
der Lungen über. Es liegt nahe, diese Verhältnisse 
auf die Evolution insgesamt zu übertragen. Auch 
hier zieht sich die Atmung, ebenso wie die anderen 
Grundfunktionen (z.B. Ernährung, Stoffzirkulation, 
Ausscheidung, Fortbewegung, Sinneswahrnehmung, 
Wachstum und Fortpflanzung) durch die ganz unter-
schiedlichen Formen gleichbleibend hindurch. Diese 
Lebensgrundfunktionen sind das Einzige, was sich in 
der Evolution überhaupt erhält. Die Formen wandeln 
sich. »Die Funktionen selbst aber sind immer Einhei-
ten und keiner Variation unterworfen«, wie es J. von 
Uexküll 1928 formuliert.152

Funktionsbegriff und Organismusbegriff
In der Debatte um den Funktionsbegriff wird in den 
letzten Jahren von einigen Autoren eine enge Ver-
bindung zwischen dem Begriff der Funktion oder 
des Zwecks und dem Konzept des Organismus vor-
geschlagen. Diese Vorschläge können sich auf die 
Überlegungen I. Kants zur Teleologie des Organi-
schen beziehen, insofern für Kant der Zusammen-
hang zwischen funktionalen Beurteilungen und dem 
Organismusbegriff zentral ist (↑Zweckmäßigkeit). 
Organismen (bzw. »organisirte Wesen der Natur«; 
↑Organismus) sind für Kant gerade solche natür-
lichen Einheiten von kausalen Relationen, die als 
ganzheitliche Gefüge von funktional aufeinander 
verweisenden Gliedern beurteilt werden können. Der 
funktionale Bezug besteht dabei in dem Verhältnis 
der ↑Wechselseitigkeit zwischen den Teilen des Gan-
zen. In der ›Kritik der Urteilskraft‹ von 1790 heißt es: 
»Zu einem Körper [...], der an sich und seiner innern 
Möglichkeit nach als Naturzweck beurtheilt werden 
soll, wird erfordert, daß die Theile desselben einan-
der insgesammt ihrer Form sowohl als Verbindung 
nach wechselseitig und so ein Ganzes aus eigener 
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Causalität hervorbringen«.153 Knapp formuliert Kant 
wenig später: »Ein organisirtes Product der Natur ist 
das, in welchem alles Zweck und wechselseitig auch 
Mittel ist«.154 Die von Kant als ein Verhältnis der 
wechselseitigen Hervorbringung der Teile bestimmte 
Einheit des Organismus kann in späterer Terminolo-
gie als eine Selbst-Reproduktion verstanden werden 
(↑Fortpflanzung).

Schlosser: Funktionen als kausale Wechselseitigkeiten
G. Schlosser definiert das Konzept der Selbst-Re-
produktion 1998 als Transformation eines Systems 
durch eine zyklische Sequenz von Zuständen, bei der 
das System trotz seiner phasenweisen Veränderungen 
langfristig stabil bleibt. Im Gegensatz zu einfachen 
Selbst-Reproduktionen in diesem Sinne, wie z.B. der 
Erde, die um die Sonne kreist oder einem Pendel, 
das um den Ruhepunkt schwingt, sei die Selbst-Re-
produktion der Organismen durch ihre Komplexität 
ausgezeichnet. Schlosser versteht darunter, dass sie 
– abhängig von den Umweltbedingungen – einen be-
stimmten Zustand über verschiedene Sequenzen von 
Zustandsänderungen erreichen kann (das System ist 
also, mit dem Ausdruck Braithwaites gesprochen, 
plastisch). 

Der Kern der Funktionalität liegt nach Schlosser 
in der Zirkularität der Abhängigkeiten der Zustände 
voneinander (↑Zweckmäßigkeit: Abb. 579). Anders 
als der evolutionstheoretische Ansatz, der die Rück-
wirkung einer Eigenschaft eines Organismus auf sich 
selbst über den generationenübergreifenden Prozess 
der Selektion erfolgen lässt, liegt bei Schlossers An-
satz die Zirkularität innerhalb eines Organismus vor, 
sie ist »intra-generational«, wie er sagt.155 Ausgehend 
von zwei Zuständen eines Systems wird der Funk-
tionsbegriff von Schlosser wie folgt definiert: »The 
function of X is F iff: for a certain period of time t0 
< t < to + T (1) X is causally necessary to establish 
F (under certain circumstances c1) (2) F is causally 
necessary to establish X (under certain circumstan-
ces c2)«.156 Die so formulierte wechselseitige kausale 
Notwendigkeit von zwei Zuständen eines Systems 
füreinander bedeutet eine wechselseitige Bedingung 
der beiden Zustände: Der eine kann nicht ohne den 
anderen verwirklicht werden. Die Grundidee hier-
bei ist, dass die Wirkung eines Zustandes (genauer: 
eines Ereignisses) dadurch zu einer Funktion wird, 
dass sie vermittelt über andere Zustände (Ereignisse) 
auf sich selbst zurückwirkt: »X in contributing to the 
realization of F contributes to its own recurrence«.157 
Ein Teil eines Systems ist also funktional, wenn er 
durch seine Wirkungen im System, die »Vorausset-
zungen für seine eigene Re-produktion« schafft, wie 

Schlosser an anderer Stelle formuliert.158 Er erläutert 
in einem Beispiel: »Die funktionale Erklärung des 
Herzschlags – ›Das Herz hat die Funktion den Kreis-
lauf in Gang zu halten‹ – ist adäquat, wenn gezeigt 
werden kann, daß das Herz, indem es den Kreislauf 
in Gang hält und dadurch alle Gewebe des Körpers 
mit Sauerstoff und Nährstoffen versieht, die Voraus-
setzungen dafür schafft, daß neuer Sauerstoff und 
andere Nährstoffe aus der Umwelt aufgenommen 
werden können, die auch für die Aufrechterhaltung 
des Herzschlags unerläßlich sind«.159

Problematisch an diesem einfachen Schema ist der 
rein kausale Ansatz, demzufolge Funktionen in jedem 
Verhältnis der kausalen Wechselwirkung zugeschrie-
ben werden müssen. Üblich ist es jedoch, nicht in al-
len Fällen einer Wechselwirkung oder wechselseiti-
gen »kausalen Notwendigkeit« den Funktionsbegriff 
anzuwenden. Die Beschreibung der Wechselwirkung 
in der Beeinflussung der Bahnen von zwei Plane-
ten um eine Sonne kommt in der Regel z.B. ohne 
Verwendung des Funktionsbegriffs aus. Der Ansatz 
Schlossers müsste also weiter spezifiziert werden.160

McLaughlin: Funktionen als Selbst-Reproduktionen
In ähnlicher Weise wie Schlosser gibt P. McLaugh-
lin 2001 folgende Bestimmung einer Funktion als 
Selbstreproduktion: »The particular item xi ascri-
bed the function of doing (enabling) Y actually is a 
reproduction of itself and actually did (or enabled) 
something like Y in the past and by doing this actu-
ally contributed to (was part of the causal explanati-
on of) its own reproduction«.161 Auch hier ist es die 
Selbstherstellung und beständige Selbsterneuerung 
des Organismus, die zur Grundlage seiner funktiona-
len Beurteilung gemacht wird. Weil der Organismus 
sich selbst regeneriert, weil er ein Fließgleichgewicht 
ist (↑Gleichgewicht), in dem die Stoffe (die Zellen) 
aller seiner Teile beständig abgebaut und durch neue 
ausgetauscht werden, und weil diese permanente 
Selbsterzeugung nur durch das Zusammenspiel aller 
Teile des Organismus möglich ist, wirkt die Aktivität 
des einen Teils auf die Herstellung der anderen Teile. 
Aufgrund dieser gegenseitigen Abhängigkeit ihrer 
Erzeugung sind die Teile also von einander wechsel-
seitig Ursache und Wirkung – so wie es Kant von 
einem Ding als Naturzweck forderte. Im Vergleich zu 
der Rückwirkung, die durch den selektiven Erfolg ei-
nes Merkmals bei den phylogenetischen Vorgängern 
eines Organismus vermittelt ist, verläuft der Me-
chanismus dieser Rückwirkung nicht über mehrere 
Generationen, sondern innerhalb eines Organismus. 
McLaughlin spricht daher von der »nicht-hereditären 
Rückkopplung« der Teile in ihrer gegenseitigen Er-
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zeugung bei der beständigen Regeneration des Orga-
nismus.162 Durch seine Einbindung in die permanente 
Selbstreproduktion des Organismus hat jedes Organ 
einen kausalen Einfluss auf seine eigene Reproduk-
tion.

Kritisch kann zu diesem Vorschlag (ebenso wie zu 
den oben wiedergegebenen Formulierungen Kants) 
bemerkt werden, dass die wechselseitige Herstellung 
lediglich eine Form der wechselseitigen kausalen 
Relevanz von Teilen in einem funktionalen Ganzen 
ist – aber sicher nicht die einzige. Damit Teile einer 
Ganzheit durch ihren wechselseitigen Bezug zuein-
ander funktional bestimmt werden, ist es nicht not-
wendig, dass diese Teile sich gegenseitig erzeugen. 
Auch in einem Artefakt, dessen Teile jeder für sich 
einzeln hergestellt wurden, die aber zusammen so 
angeordnet sind, dass sie wechselseitig aufeinander 
einwirken und in ihrem Zusammenspiel relevant für 
einander sind, werden die Teile funktional beurteilt, 
sofern ihr Zusammenwirken als Ganzheit verstanden 
werden soll. Nicht allein die wechselseitige Herstel-
lung, sondern auch die wechselseitige Relevanz in 
einer anderen Hinsicht, z.B. in der Erhaltung, reicht 
aus, um einen Teil eines Systems funktional zu be-
urteilen. So ist auch ein künstliches Herz in einem 
Organismus als ein Funktionsträger zu beurteilen, 
selbst wenn es nicht von den anderen Organen her-
vorgebracht wurde. Die Wechselseitigkeit ist hier 
eine der Wirkung und Abhängigkeit der Aktivität der 
Organe voneinander, aber nicht der Herstellung, denn 
das Herz ist ja ein künstliches Produkt, das nicht in 
dem Organismus erzeugt wurde. 

Die funktionale Beurteilung ermöglicht es, Prozes-
se der Natur als wechselseitig voneinander abhängig 
oder wechselseitig für einander relevant zu bestim-
men, so dass durch den wechselseitigen Bezug der 
Prozesse zueinander überhaupt erst die Einheit dieser 
Prozesse in einem Gegenstand (dem Organismus) 
bestimmt wird. Dass sich dieser Organismus darüber 
hinaus auch noch selbst hergestellt hat und in stän-
diger Selbst-Reproduktion (Regeneration) immer 
wieder selbst herstellt, ist eine weitere, davon unab-
hängige Bestimmung. Das Regenerationsvermögen 
ist ein physiologisches Detail, nicht ein die Physiolo-
gie wissenschaftlich konstituierender Prozess. Auch 
wenn die Teile eines Organismus nicht ständig neu 
hergestellt würden, der Organismus also nicht über 
die Leistung der Selbst-Reproduktion verfügen wür-
de, wäre er doch nicht weniger Organismus.163

Funktionen und Kreisläufe
In den letztgenannten Vorschlägen zum Verständnis 
des biologischen Funktionsbegriffs ist ein enger Zu-

sammenhang zwischen der Zuschreibung von Funkti-
onen und der Ausgliederung von kausalen Kreislauf-
systemen enthalten. Funktionen werden als Ergebnis-
se von solchen kausalen Prozessen verstanden, die 
sich zu einem Gefüge aus wechselseitig bedingenden 
Gliedern zusammenschließen. Die einfachste Form 
dieser wechselseitigen Bedingung ist der Kreislauf. 
In einem Kreislauf ist es die Zyklizität der kausalen 
Prozesse, die die Zuschreibung von Funktionen er-
möglicht. Die durchgehende Wechselseitigkeit hängt 
an der Geschlossenheit (»closure«) des Kreislaufs 
(Emmeche 2000: »functionality is only possible un-
der a closure of operations [...] Only when the causal 
chain from one part to the next closes or feeds back in 
a closed loop – at once a feedback on the level of parts 
and an emergent function defined [...] as a part-whole 
relation – can we talk about a genuine function«).164

In kausalen Kreisläufen bilden Funktionen diejeni-
gen Wirkungen der Komponenten, die auf sie selbst 
zurückwirken; Funktionen sind also Rückwirkungen 
der Teile auf sich selbst. Die funktionale Perspek-
tive, d.h. die Betonung der Wirkungsseite von Pro-
zessen, macht in diesen Systemen gerade deswegen 
Sinn, weil die Wirkungen eine besondere Relevanz 
haben für das System und die Teile, von denen sie je-
weils ausgehen: Die Existenz jedes Teils selbst hängt 
(ebenso wie das System als Ganzes) von den eigenen 
Wirkungen ab. In einem System aus zyklisch mitei-
nander verknüpften Gliedern sind nicht die ursächli-
chen Mechanismen, mit denen eine Wirkung erzielt 
wird, für den Systemerhalt entscheidend, sondern 
allein die Konstanz der Wirkungen.

Eine Konsequenz dieser Sicht auf den Funktions-
begriff ist es, dass Funktionen nie isoliert auftreten; 
sie sind vielmehr stets eingebunden in ein kohärentes 
System anderer Funktionen, mit denen zusammen sie 
einen Kreislauf von Funktionen bilden (Weber 2005: 
»nothing is a role function all itself; role functions are 
individuated with respect to other role functions«165). 
Entscheidend ist daher auch die quasi horizontale 
Vernetzung von Funktionen in einem System; eine 
vertikale Schichtung von Funktionen im Sine einer 
Funktionshierarchie muss dagegen nicht bestehen 
(Weber: »functional relations do not necessarily 
have to stand in a vertical hierarchy«166). Funktions-
hierarchien kommen allerdings ins Spiel, wenn die 
komplexen biologischen Funktionen, wie Ernährung, 
Schutz, Vermehrung und Brutpflege auf die beiden 
universalen »Grundfunktionen« der Selbsterhaltung 
und Fortpflanzung zurückgeführt werden (vgl. Tab. 
87; 91 und Abb. 167).

Verwandt mit dieser systemtheoretischen In-
terpretation sind biosemiotische Deutungen des 
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den können, Funktionsträger sein? Und wie sieht es 
aus mit genotypisch fixierten funktionalen Defek-
ten: Stellen auch diese Funktionen dar, weil sie eine 
»Typfixierung« repräsentieren? Fraglich ist anderer-
seits, ob Typfixierungen, die nicht an die Genotyp/
Phänotyp-Unterscheidung gebunden sind, nicht 
auch im anorganischen Bereich zu finden sind (z.B. 
können Steine und Wolken aufgrund ihrer Struktur 
typfixiert sein, ohne dass sie und ihre Teile deshalb 
funktional beurteilt werden).

Krohs gibt darüber hinaus auch eine differenzierte 
Beschreibung für die weiterhin fundamentale Rolle 
des Konzepts der Funktion in der Sprache der heuti-
gen Biologie. Er weist darauf hin, dass Biologen nicht 
darauf verzichten, selbst Prozesse, die in ihrem Me-
chanismus vollständig aufgeklärt sind, in funktiona-
ler Begrifflichkeit zu beschreiben, z.B. die Transfor-
mationen der Moleküle in den zentralen Stoffwech-
selwegen aller Lebewesen. Diese Prozesse werden 
nicht allein in physikalisch-chemischen Modellen 
der Reaktion von Stoffen beschrieben, sondern auch 
in ihrer funktionalen Einbettung im Organismus, z.B. 
der Energieversorgung. Weil diese doppelte Perspek-
tive – die mechanistische auf der einen Seite und die 
funktionale auf der anderen Seite – für die Biolo-
gie insgesamt kennzeichnend ist, spricht Krohs von 
»2-sortigen Theorieelementen« in der Biologie.172 In 
strukturalistischer Sicht stellt sich diese doppelte Per-
spektive als ein Nebeneinander von zwei verschie-
denen Modelltypen in der Biologie dar: den physi-
kalischen »konservativen Modellen«, die an den Er-
haltungssätzen orientiert sind, und den funktionalen 
»nicht-konservativen Modellen«, die die abstrakten 
funktionalen Relationen innerhalb biologischer Sys-
teme beschreiben.173 Besonders deutlich wird diese 
doppelte Perspektive in den biologischen Modellen, 
die sich des Konzeptes der ↑Information bedienen 
oder die das Schema des Regelkreises verwenden 
(↑Regulation). Für die funktionale Beschreibung ist 
die Irrelevanz der Erhaltungssätze kennzeichnend: 
Das gleiche Signal kann in verschiedener Gestalt mit 
unterschiedlichem Masse- und Energiegehalt entlang 
einer Übertragungskette weitergegeben werden, und 
doch bleibt es in biologisch-funktionaler Beschrei-
bung das gleiche Signal.174

Pluralismus des Funktionsbegriffs
Die Diskussion um den biologischen Funktionsbe-
griff ist weiterhin in vollem Gange. Zwar wird von 
einigen Autoren die evolutionstheoretische Fundie-
rung des Begriffs als der sich herauskristallisierende 
»Konsens« zum Verständnis von Funktionen in der 
Biologie bezeichnet.175 Auf der anderen Seite wird 

Funktionsbegriffs. Danach ist der Funktionsbegriff 
gleichursprünglich mit dem Begriff eines Zeichens 
(↑Kommunikation/Biosemiotik). Als Zeichen kön-
nen die organischen Funktionen interpretiert wer-
den, weil sie nicht allein eine zweistellige kausale 
Relation (Ursache-Wirkung) beschreiben, sondern 
eine dreistellige Relation: Eine Funktion stellt inso-
fern eine Wirkung dar, die von einer Ursache aus-
geht und die für das System eine relevante Rolle 
(Bedeutung) hat.167

Lebewesen und Artefakte: Funktion und Design
Nicht wenige Funktionstheorien der letzten Jahre be-
mühen sich, den Zusammenhang zwischen der Rede 
von Funktionen bei Artefakten und natürlichen Le-
bewesen als Grundlage für die Rekonstruktion des 
Funktionsbegriffs zu nehmen.168 Eine dieser The-
orien entwickelt U. Krohs, indem er einen Zusam-
menhang von Funktionszuschreibungen und dem 
Vorkommen biologischer Formen in Typen herstellt. 
Die Zuschreibung von Funktionen ist in Krohs’ The-
orie gerechtfertigt, wenn ein Gegenstand Teil eines 
umfassenderen Systems ist und er über Eigenschaf-
ten verfügt, die ihm als Typ von etwas und nicht als 
jeweiliger, besonderer Gegenstand (»token«) zu-
kommen. Eine Funktion ist nach Krohs Ausdruck 
eines Designs im allgemeinsten Sinne. Ein Design 
wiederum erläutert er als »Typfixierung einer kom-
plexen Entität«.169 Ein Auto, das nach dem Plan eines 
Ingenieurs konstruiert wird, weist damit ebenso ein 
(intentionales) Design auf, wie ein Organismus über 
ein (nicht-intentionales, natürliches) Design verfügt, 
weil er gemäß einem genetischen Plan, der in seiner 
DNA verkörpert ist, gebaut ist. Die Typfixierung 
der Merkmale eines Organismus erfolgt also auf der 
Ebene der Genetik: »Typfixierung heißt somit für 
die Teile von Organismen, dass genetisch Strukturen 
fixiert sind, durch die […] token des fixierten Typs 
hervorgebracht werden«170. Ein funktionaler Teil 
eines Organismus ist ein typfixierter Teil, d.h. eine 
Komponente, die »als token ihres types und nicht 
lediglich wegen ihrer individuellen Eigenschaften 
Teil der Entität ist«.171 Die typfixierte Komponente 
wird also als token eines types individuiert. Ein Herz 
beispielsweise sei nicht wegen seiner besonderen 
Eigenschaften ein Funktionsträger, sondern weil es 
über typische Eigenschaften verfüge, die konkreten 
Herzen typischerweise zukommen. 

Kritisch kann gegen diesen Ansatz eingewendet 
werden, dass die enge Bindung von Funktionszu-
schreibung und Genetik Schwierigkeiten aufwirft: 
Sollen wirklich nur solche Gegenstände, bei denen 
ein Genotyp und ein Phänotyp unterschieden wer-
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aber auch auf die weiterhin bestehende Mannigfal-
tigkeit von Bedeutungen hingewiesen, und es wird 
empfohlen, ›Funktion‹ als ein weites Konzept zu 
bewahren und sich nicht auf eine spezifische Defi-
nition festzulegen. So können in verschiedenen Teil-
disziplinen der Biologie und vor dem Hintergrund 
unterschiedlicher Fragestellungen verschiedene 
Funktionskonzepte nebeneinander bestehen176: In der 
Ethologie ist von Funktionen meist im Kontext von 
Anpassungsprozessen die Rede;  Funktionen werden 
hier primär als selektierte Effekte thematisiert. An-
ders in der Funktionsanatomie und Funktionsmor-
phologie; dort ist ein Konzept von Funktionen als 
kausale Rollen verbreitet, und die selektive Vergan-
genheit eines Merkmals steht nicht im Mittelpunkt 
der Zuschreibung von Funktionen. Nicht wenige Au-
toren argumentieren daher für einen pluralistischen 
Funktionsbegriff.177 

Außerdem wird darauf hingewiesen, dass eine 
strenge Gegenüberstellung von Funktionen als se-
lektierte Effekte und als kausale Rollen kaum auf-
rechtzuerhalten ist. Evolutionstheoretisch fundierte 
Funktionsbegriffe können vielmehr als Teilklasse 
systemtheoretischer Funktionsbegriffe gelten. In der 
ätiologischen Analyse wird der systemtheoretische 
Ansatz der Zergliederung des Organismus in Funk-
tionskreise und der Ermittlung des Beitrags eines 
so ausgegliederten Funktionskreises zur Arbeitswei-
se des Organismus aus einer evolutionstheoretischen 
Perspektive beleuchtet. Die Wirkungsweise eines 
Merkmals wird als eine fitnessrelevante Eigenschaft 
betrachtet. Denn die Wirkung des Merkmals hat ei-
nen Einfluss auf das Überleben des Einzelorganis-
mus und seine Reproduktion. Sie stellt eine Kompo-
nente in den Determinanten dieser Größen dar, sie 
bildet also eine Fitnesskomponente (Griffiths 1993: 

»Den einen Teil also ihres [d.h. der Tiere] Lebensinhal-
tes bilden die Mühen um ihre Nachkommenschaft, einen 
weiteren die um ihre Ernährung. Um diese beiden Angeln 
dreht sich ja nun einmal aller Eifer und Leben« (Aristote-
les, Hist. anim. 589a2-5).

»Seit unserer Geburt streben wir nach der Erhaltung von 
uns selbst, unserer Teile und unserer Nachkommen« 
(Chrysipp, 3. Jh. v. Chr., Fragm. 179).

»[T]he first and fiercest Appetite that Nature has given 
them [the Creatures] is Hunger, the next is Lust; the one 
prompting them to procreate, as the other bids them eat« 
(Mandeville 1705/14, I, 202).

»Alle Kunsttriebe aller Thiere zielen 1) entweder auf das 
Wohl und die Erhaltung eines jeden Thieres nach sei-
ner Lebensart; oder 2) auf die Wohlfahrt und Erhaltung 
des Geschlechtes oder der Nachkommen« (Reimarus 
1760/62, 102).

»Einstweilen, bis den Bau der Welt / Philosophie zusam-
menhält, / Erhält sie [die Natur] das Getriebe / Durch 
Hunger und durch Liebe« (Schiller 1795, 184).

»Der Zweck des Organismus ist gedoppelt. Die organi-
schen Verrichtungen werden sonach weiter abgetheilt in 
individuelle, d.i. solche, welche auf die Erhaltung des or-
ganischen Individuums abzwecken, und generische (func-
tiones sexus), welche sich auf die Erhaltung der Gattung, 
als ihren Zweck, beziehen« (Schmid 1799, 481).

»Als die entschiedene, stärkste Bejahung des Lebens be-
stätigt sich der Geschlechtstrieb auch dadurch, daß er dem 
natürlichen Menschen, wie dem Tier der letzte Zweck, das 
höchste Ziel seines Lebens ist. Selbsterhaltung ist sein er-
stes Streben, und sobald er für diese gesorgt hat, strebt er 
nur nach Fortpflanzung des Geschlechts: mehr kann er als 

bloß natürliches Wesen nicht anstreben« (Schopenhauer 
1819-44/48, I, 451).

»[P]rimäre Instinkte sind die allgemeinen niederen Triebe, 
welche dem Psychoplasma von Beginn des organischen 
Lebens innewohnten und unbewußt waren, vor allem die 
Triebe der Selbsterhaltung (Schutz und Ernährung) und 
der Arterhaltung (Fortpflanzung und Brutpflege). Diese 
beiden Grundtriebe des organischen Lebens, Hunger und 
Liebe, sind ursprünglich überall unbewußt, ohne Mitwir-
kung des Verstandes oder der Vernunft entstanden; bei hö-
heren Tieren sind sie später, wie beim Menschen, Gegen-
stände des Bewußtseins geworden« (Haeckel 1899/1903, 
53).

»Selbsterhaltung und Arterhaltung, Nahrungserwerb und 
Fortpflanzungstrieb sind die wesentlichen Faktoren im 
aktiven Leben der Tiere« (Doflein 1914, 21).

»There may be no serious objection to saying that the two 
basic ›purposes‹ of living organisms – to maintain them-
selves and to perpetuate their kind – underlie the whole 
panorama of evolution« (Goudge 1961, 196f.).

»[T]he activities which constitute proper functioning for 
an organism are those which give the best likelihood, in 
certain environmental conditions, of its survival or of the 
continuance in existence of the species of which it is a 
member« (Lehman 1965, 18).

»Selbsterhaltung und Fortpflanzung bilden die erste gro-
ße Dichotomie der Lebensfunktionen« (Bischof 1985/91, 
330).

»[W]e may speak of survival and reproductive success 
as the ultimate purpose served by individual biological 
adaptations, i.e., the reason why they have come about« 
(Ayala 1998, 46).

Tab. 91. Selbsterhaltung und Fortpflanzung als die beiden Grundfunktionen der Lebewesen.
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»Fitness components are those effects of traits which 
enhance the fitness of their bearers. They are the 
Cummins-functions of those traits relative to the ove-
rall capacity of the animal to survive and reproduce 
(fitness)«178; Walsh und Ariew 1996: »evolutionary 
functions are discovered by conducting C-function 
[Cummins-function] analysis«179; »every E-function 
[evolutionary function] is a C-function«180). 

Dualismus der ultimaten Funktionen: 
Selbsterhaltung und Fortpflanzung
Seit der Antike ist es verbreitet, zwei Funktionen als 
die Zwecke auszuzeichnen, auf die alle organischen 
Prozesse letztlich ausgerichtet sind: die Selbsterhal-
tung (insbesondere die Ernährung) und die Fortpflan-
zung. Diese zwei Begriffe werden als die obersten 
funktionalen Gesichtspunkte für die Ordnung des Or-
ganischen angesetzt. Sie liefern den Ordnungshori-
zont und geben das Gliederungsschema vor, in dem 
jedem organischen Prozess, sofern er als organischer 
beurteilt wird, eine Stelle zugewiesen wird. Jede bio-
logische Bestimmung eines Teils im Organismus und 
eines organischen Prozesses besteht also darin, seine 
Relation zu diesen obersten organischen Funktionen, 
der letzten Integrationsstufe aller Funktionsbezüge 
der Biologie, zu klären. So komplex die kausalen 
Verhältnisse im biologischen Geschehen auch sein 
mögen – die teleologischen Bezüge, in die sie gestellt 
werden, sind durch ihre Referenz zu diesen beiden 
Gesichtspunkten letztlich einfach.

Der Dualismus in der Antike
Nicht nur in der Antike des Abendlands, auch im Al-
ten China wird die These vertreten, an der Spitze der 
organischen Funktionsbezüge stehe eine Dualität. 
Bei Mengzi, einem Nachfolger des Konfuzius, findet 
sich am Ende des dritten vorchristlichen Jahrhunderts 
der Satz: »Das Verlangen nach Nahrung und Sexua-
lität ist unsere Natur«.181 In älteren Übersetzungen 
steht statt ›Sexualität‹ allerdings ›Farben‹ (J. Legge 
1861182) oder ›Schönheit‹ (R. Wilhelm 1916183).

In der älteren griechischen Philosophie ist die 
Einteilung der Funktionen in einer Aufzählung von 
Trieben enthalten. Der Sokrates-Schüler Xenophon 
unterscheidet einen Trieb zur Selbsterhaltung und 
einen Trieb nach Nachkommenschaft und Aufzucht 
der Jungen. Die Triebe werden als Beleg für die wei-
se Fürsorge eines planenden Schöpfergottes gewer-
tet.184

Bei Platon findet sich diese Zweiteilung, indem 
er den Antrieb zur Ernährung und Erzeugung als 
die Aufgabe des basalen Seelenteiles angibt: Der 

begehrende Teil der Seele (»ἐπιθυμητικόν«), der in 
der Seelenlehre Platons als dritter und unterster Teil 
neben dem überlegenden und »muthaften« Seelenteil 
steht, betrifft die Ernährung (»τροφή«) und Erzeu-
gung (»γέννησις«).185 Alle Tiere seien mit lebens-
dienlichen und arterhaltenden Eigenschaften ausge-
stattet.186 Aristoteles führt in Bezug auf das Leben der 
Tiere aus: »Den einen Teil also ihres Lebensinhal-
tes bilden die Mühen um ihre Nachkommenschaft, 
einen weiteren die um ihre Ernährung. Um diese 
beiden Angeln dreht sich ja nun einmal aller Eifer 
und Leben«.187 Ähnlich heißt es an anderer Stelle: 
Zeugung und Nahrungsverwertung seien die natür-
lichsten Leistungen für alles Lebende.188 Ernährung 
und Fortpflanzung sind auch für Aristoteles Leistun-
gen des untersten, allen Lebewesen gemeinsamen 
Seelenteils, der Nähr- oder Pflanzenseele (»θρεπτική 
ψυχή«).

In der Stoa wird die Selbsterhaltung parallel zur 
↑Arterhaltung (»conservatio […] generis«), die auf 
die Fortpflanzung und Brutpflege bezogen ist, dis-
kutiert, so u.a. von Cicero.189 Bei Chrysipp heißt es 
im dritten vorchristlichen Jahrhundert, seit seiner 
Geburt strebe der Mensch sowohl zur Erhaltung 
(»οἰκείωσις«) seiner selbst als auch seiner Nachkom-
men (»οἰκειούμεθα πρὸς αὑθτοὺς εὐθὺς γενόμενοι 
καὶ τὰ μέρη καὶ τὰ ἔκγονα τὰ ἑαυτῶν«).190 Diese bei-
den Strebungen werden als die erste und zweite Stufe 
der oikeiosis unterschieden.191

Keine klare Zweiteilung, sondern eher eine Drei-
teilung der obersten Funktionen des Körpers eines 
Tiers nimmt der römische Arzt Galen im 2. Jahrhun-
dert vor: Die Organe dienten der Aufrechterhaltung 
des Körpers, der Erleichterung (»commodités«) des 
Lebens und der Erhaltung der Art.192 

Scholastik und Renaissance
Auch in der Scholastik ist die Nebenordnung von 
Selbsterhaltung (»conservatio sui« oder »conservatio 
individui«) und Arterhaltung (»conservatio speciei«) 
als Prinzip zur Erklärung der organischen Prozesse 
sehr verbreitet. Das Begriffspaar erscheint wieder-
holt bei Thomas von Aquin.193 Albertus Magnus 
spricht parallel dazu von der »salvatio speciei« und 
»salvatio individui«. Nach Albert hat die Natur die 
Arterhaltung der Selbsterhaltung noch übergeordnet, 
und die Fortpflanzung sei daher mit dem höchsten 
Lustempfinden verbunden: »natura ordinavit nutri-
mentum propter salvationem individui et opus ve-
nereum [coitus sive generatio] propter salvationem 
speciei. Et ideo istis operationibus natura adiuncit 
maximas delectationes, et quanto magis intendit sal-
vationem speciei quam individui, tanto maiorem de-
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lectationem ordinavit in opere venereo quam in opera 
nutritivae«).194

In der Renaissance nimmt der Aristoteliker A. Ce-
salpino die Einteilung von Aristoteles auf und unter-
scheidet zwei wesentliche Organe der Pflanzen: die 
Wurzel, die die Nahrung aufnimmt und damit we-
sentlich der Erhaltung des Individuums dient, und 
den Spross, der die Frucht hervorbringt und damit für 
den Fortbestand der Art sorgt (»Quoniam autem alt-
ricis animae opus est gignere quale ipsum, siue id ex 
alimento fiat ad conservationem singulorum, siue ex 
semine ad specierum æternitatem«).195 Die Leistung 
der Wurzel, also die Ernährung, stellt nach Cesalpi-
no die »erste Funktion« dar, und sie gilt ihm als ur-
sprünglicher und edler (»superior«); der Spross und 
mit ihm die Fortpflanzung sei dagegen von geringerer 
Bedeutung (»inferior«). Schon Aristoteles bemerkt – 
und Cesalpino schließt sich dem an –, dass die Wur-
zel der Pflanzen dem Mund der Tiere analog ist, weil 
auch sie die Nahrung aufnimmt.196 Die Pflanze stelle 
insofern ein auf den Kopf gestelltes Tier dar.197

Neuzeit
Der Dualismus der obersten Funktionen wird seit 
Beginn des 18. Jahrhunderts meist beiläufig erwähnt, 
er gewinnt selten eine explizite und systematisch 
ausgearbeitete Form. Bei G.W. Leibniz erscheint die 
Zweiteilung 1704 in der Nebenordnung von Selbster-
haltung (»propre conservation«) und Fortsetzung der 
Art (»continuation de leur espèce«).198 B. Mandeville 
versteht die Parallelität der zwei Funktionen in sei-
ner wenig später veröffentlichten ›Bienenfabel‹ als 
Ausdruck von zwei mächtigen Trieben der Lebewe-
sen (vgl. Tab. 91).199 C. Wolff, der die deutschspra-
chige philosophische Terminologie im frühen 18. 
Jahrhundert entscheidend prägt, sieht in den 1720er 
Jahren die »Hauptabsicht« Gottes in Bezug auf die 
organische Natur in zwei ultimaten Bezugspunkten 
der teleologischen Ketten (oder »Leitern«200): der 
Erhaltung des Leibes und der Fortpflanzung zur Er-
haltung des Geschlechtes: »Derowegen können wir 
wohl die Haupt-Absicht des Leibes, die GOtt dabey 
gehabt, darinnen suchen, daß derselbe eine zeitlang 
sein Leben fristen und sein Geschlechte, so lange die 
Erde dauret, erhalten soll«.201 In seinen exponierten 
Marginalien formuliert er thesenhaft: »Der Leib soll 
sich in seinem Zustande und beym Leben erhalten«202 
und »Menschen und Thiere sollen ihr Geschlecht er-
halten«203. Diese beiden Forderungen sind die quasi 
extern vorgegebenen Ziele, die die Lebewesen zu er-
füllen haben. Die weiteren teleologischen Argumen-
tationen Wolffs sind auf diese höchsten Zwecke be-
zogen und sind daher nur in dem Maße theologisch, 

in dem diese »Haupt-Absichten« als von Gott gesetzt 
angesehen werden.

Seit der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts er-
scheint der Dualismus der Funktionen in zahlreichen 
Formulierungen, z.B. bei H.S. Reimarus, J.G. Herder 
und F. Schiller (vgl. Tab. 91). M. Ehlers parallelisiert 
1790 die beiden Bezüge durch die Unterscheidung 
von »Fortpflanzungstrieb« und »Erhaltungstrieb«.204

Auch in der Biologie des 20. Jahrhunderts, in 
der die Evolutionstheorie zunehmende Dominanz 
gewinnt, gelten Selbsterhaltung und Fortpflanzung 
weiterhin als die beiden letzten Funktionen oder 
ultimaten Zwecke (»ultimate goals«) eines Organis-
mus. Die beiden Konzepte stehen an der Basis zwei-
er komplementärer und miteinander rivalisierender 
Paradigmen zur Konzipierung der biologischen 
Grundbegriffe: des individualistischen Paradigmas 
der Selbstorganisation und Selbstregulation und des 
kollektivistischen Paradigmas der Informationswei-
tergabe. Im ersteren wird der Organismus als ein in-
dividuelles, sich selbst organisierendes und selbst re-
gulierendes Netzwerk von Prozessen beschrieben; im 
zweiten wird er zu einem Durchgangsstadium eines 
generationenübergreifenden Prozesses der Informati-
onsweitergabe; er wird von seiner Fähigkeit zur Fort-
pflanzung her konzipiert, und als seine wesentlichen 
kausalen Elemente gelten seine in der Vererbung 
weitergegebenen Informationsträger, die Gene.205 
Die Dualität von Selbsterhaltung und Arterhaltung, 
die sich auch in den Begriffspaaren von ›Stoffwech-
sel‹ und ›Fortpflanzung‹ oder ›Individuum‹ und ›Po-
pulation‹ zeigt, wird als eine grundlegende Polarität 
der organischen Natur gedeutet.206 Auch der Konflikt 
zwischen systemtheoretischem und evolutionsthe-
oretischem Funktionsbegriff kann auf die Dualität 
der beiden letzten biologischen Funktionsbezüge zu-
rückgeführt werden. In der Diskussion wird immer 
wieder darauf verwiesen, dass es genau diese zwei 
Funktionen zu berücksichtigen gilt.207

Der Dualismus von Selbst- und Arterhaltung zeigt 
sich schließlich auch in den Versuchen einer syste-
matischen Übersicht über die ↑Lebensformen der 
Lebewesen. Die beiden obersten Funktionen zur 
Klassifikation der Lebensformen sind in dem um-
fangreichen System H.-W. Koepckes aus den frühen 
1970er Jahren »Selbstbehauptung« und »Arterhal-
tung« (↑Arterhaltung: Abb. 29; Lebensform: Tab. 
170).208 Und auch wenn H. Böker in seinem System 
der Lebensformen für Wirbeltiere von drei primären 
Funktionskreisen ausgeht, so lassen sich diese doch 
auf die Zweiteilung zurückführen: »Alle Lebens-
äußerungen der Wirbeltiere richten sich nach drei 
Haupttrieben, denen jedes Tier unterworfen ist: dem 
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Trieb sich zu ernähren, sich fortzupflanzen, und sich 
zu schützen. Ernährung, Fortpflanzung und Umwelt-
einstellung sind infolgedessen die drei größten Funk-
tionsgruppen, die es gibt«.209

Verhältnis der beiden Funktionen
Selbsterhaltung und Fortpflanzung sind Systemzie-
le, die oftmals nicht das gleiche, sondern ein unter-
schiedliches Verhalten des Organismus verlangen. 
Zwar ist die Selbsterhaltung zunächst die Vorausset-
zung für die Fortpflanzung, aber bereits vor der er-
folgten Fortpflanzung entsteht ein Konflikt darüber, 
welche Ressourcen für die weitere Selbsterhaltung 
und welche für die Reproduktion aufgewandt werden 
sollen (»trade-off«; ↑Lebensgeschichte). 

Fortpflanzung als Form der Selbsterhaltung
Es stellt sich also die Frage, auf welche Weise eine 
Vermittlung der beiden Grundtriebe bzw. obersten 
Lebensfunktionen möglich ist und tatsächlich erfolgt. 
Stehen sie unvermittelt nebeneinander oder lässt sich 
die eine in die andere integrieren? Die antike Antwort 
auf diese Frage besteht darin, die Selbsterhaltung als 
Mittel zum Zweck der Art- bzw. Gattungserhaltung 
zu verstehen. In ›De anima‹ stellt Aristoteles heraus, 
der lebende und in seiner Konzeption damit auch be-
seelte Körper vermöge es für sich genommen nicht, 
kontinuierlich am »Ewigen und Göttlichen« teilzu-
haben. Dies sei ihm nur insofern möglich, als er ein 
ihm Gleichartiges herstelle, sich also fortpflanze und 
damit sein eidos erhalte. Jedes zeuge ein ihm ähn-
liches, »das Lebewesen ein Lebewesen, die Pflanze 
eine Pflanze, damit sie am Ewigen und Göttlichen 
nach Kräften teilhaben; denn alles strebt nach jenem, 
und um jenes Zweckes willen wirkt alles, was von 
Natur wirkt«.210 Die Ewigkeit eines Kreislaufs kön-
nen die Lebewesen nach Aristoteles allein durch ihre 
immer wiederholte Fortpflanzung erreichen: Darin 
bestehe aber ein Lebewesen »nicht als dieses (Indi-
viduum) <ewig> fort, sondern nur eines von solcher 
Art, <d.h.> nicht der Zahl nach eines, wohl aber der 
Art nach eines«.211 Gerade die Fortpflanzung stellt 
sich Aristoteles also als eine Form der Erhaltung 
vor, eine Erhaltung des Wesens einer Art und damit 
auch des Wesens eines Individuums: »es [das Be-
seelte, d.h. das Lebende] erhält (bewahrt) sein Wesen 
(Substanz) und besteht solange, als es sich nährt, und 
bewirkt die Erzeugung nicht des Ernährten, sondern 
eines von der Art des Ernährten; denn dessen Wesen 
besteht schon, und kein Wesen erzeugt sich selbst, 
sondern erhält sich <in ihm>«.212 

Ausdrücklich thematisiert wird das Verhältnis der 
obersten organischen Funktionen in den Beiträgen 

zur Philosophie des Organischen des Deutschen 
Idealismus. G.W. Hegel versteht die Reproduktion 
explizit als eine Form der Selbsterhaltung des Orga-
nismus. Sie ist für ihn »Selbsterhaltung überhaupt«, 
weil in ihr nicht nur einzelne Teile des Organismus 
erhalten werden, sondern der Organismus als Ganzes 
sich neu hervorbringt: Reproduktion ist »die Aktion 
dieses ganzen in sich reflektierten Organismus«.213 

Ähnliche Gedanken finden sich bei A. Schopenhau-
er, der in seinem Hauptwerk die Auffassung vertritt, 
das »metaphysische Substrat des Lebens« der Tiere 
offenbare sich unmittelbar erst in der Gattung. und 
dem Individuum komme daher nur ein »sekundäres 
Dasein« zu.214 Für das Tier gelte, »daß sein wahres 
Wesen unmittelbarer in der Gattung als im Individuo 
liegt, daher es nötigenfalls sein Leben opfert, damit 
in den Jungen die Gattung erhalten werde«.215 Weil 
die Instinkte der Tiere oftmals gegen die Belange 
der Selbsterhaltung des Individuums wirksam sind, 
nennt Schopenhauer sie einen »Wahn«, »vermöge 
dessen ihm als ein Gut für sich selbst erscheint, was 
in Wahrheit bloß eines für die Gattung ist«216; das In-
dividuum wird »der Betrogene der Gattung«.217 Auch 
wenn es möglicherweise nicht den Interessen des 
Individuums entspreche wird die Fortpflanzung von 
Schopenhauer funktional der Erhaltung des Individu-
ums übergeordnet. So bemerkt er, der »Geschlechts-
trieb« sei »dem natürlichen Menschen wie dem Tier 
der letzte Zweck, das höchste Ziel seines Lebens«.218

Auch im 20. Jahrhundert ist die Auffassung von 
der Fortpflanzung als Form der Selbsterhaltung ver-
breitet. Sie wird u.a. von dem Chemiker W. Ostwald 
vertreten: Ihm erscheint es 1902 »methodisch zweck-
mässiger auch die Fortpflanzung als einen Theil der 
Selbsterhaltung aufzufassen« als sie gleichberechtigt 
neben die Selbsterhaltung zu stellen.219 Ostwald be-
gründet dies mit der grundsätzlichen Schwierigkeit, 
das Individuum von der Gemeinschaft zu trennen. 
Das für das Organische überhaupt kennzeichnen-
de Merkmal, die Selbsterhaltung, gehe in der Fort-
pflanzung von dem Individuum auf die Familie, 
den Stamm und schließlich das gesamte Reich der 
Lebewesen über. Bei Ostwald und anderen wird die 
Dualität der Prinzipien dadurch auf einen gemein-
samen Grund zurückgeführt, dass beide als Formen 
der Erhaltung verstanden werden: das Streben nach 
Erhaltung (der Organisation) bildet danach die eine 
höchste Funktion, die sich in einer Hierarchie von 
Funktionen auf den unteren Ebenen differenziert 
(vgl. Abb. 167).

N. Hartmann fasst 1912 das »Reproduktionsge-
setz« als ein »Grundgesetz des Lebens«: »jede Art 
der Selbstwiederbildung bedeutet Selbsterhaltung 
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des Lebens, aber nicht derselben, sondern der nächst-
höheren Stufe«. In der Fortpflanzung gelte: »Das In-
dividuum wird zum Mittel, zum vorübergehend funk-
tionierenden Organ. Das Leben der Gattung ordnet 
sich ihm über. Es weist ihm seine Teilfunktion inner-
halb der höheren Systemeinheit an. Das Individuum 
verschwindet in der Gattung: diese bleibt stabil in der 
Labilität des Individualgleichgewichts. Sie treibt mit 
dem Individuum gleichsam einen Stoffwechsel«.220 
1950 baut Hartmann diese Gedanken aus und spricht 
davon, der einzelne Organismus habe eine »Funkti-
on« für die Art, er bilde ein »Durchgangsstadium« 
für eine sich erhaltende Abstammungslinie, dem sein 
Leben diene, oder das »Leben der Art« bilde ein dem 
Individuum übergeordnetes höheres Ordnungsgefü-
ge.221

Antagonismus von Selbst- und Arterhaltung
Die alternative funktionale Referenz aller organi-
schen Prozesse, die sich in der Dualität der beiden 
Prinzipien der Selbsterhaltung und Fortpflanzung 
ausdrückt, muss nicht in einer Unterordnung des 
einen unter das andere gelöst werden, sondern kann 
auch als ein anhaltender Konflikt beschrieben wer-
den. Offensichtlich konkurrieren die Bedürfnisse 
der Selbsterhaltung vielfach mit den Zielen der Fort-
pflanzung: Schon in der äußeren Erscheinung eines 
Organismus sind viele Merkmale unzweckmäßig im 
Sinne der Selbsterhaltung und allein zweckmäßig im 
Hinblick auf die Fortpflanzung. Dies trifft z.B. auf 
die bunten Farben der Vögel zu: Sie erhöhen das Ri-
siko, Opfer eines Räubers zu werden und sind allein 
im Hinblick auf die soziale Kommunikation zu Zwe-
cken der Fortpflanzung funktional.

Als einen strengen Antagonismus stellt H. Spencer 
die beiden organischen Grundfunktionen der Selbst-
erhaltung und der Fortpflanzung dar, und zwar bereits 
in seinen ersten Schriften aus den frühen 1850er Jah-
ren: »the ability to multiply is antagonistic to the abi-

lity to maintain individual life«222. Die Ten-
denz zur Fortpflanzung, d.h. bei einfacher 
gebauten Organismen zur Teilung, verhin-
dert nach Spencer die Bildung komplexer 
Organisationen (»preventing organizati-
on«), weil diese die Arbeitsteilung der Zel-
len und deren dauerhaften Zusammenhalt 
voraussetze. Es ist für Spencer ein Prinzip a 
priori, dass die beiden Grundfunktionen des 
Organischen – er fasst sie zusammen als die 
beiden Wege der Erhaltung der Art – in ei-
nem inversen Verhältnis zueinander stehen: 
»power to maintain individual life and po-
wer to multiply [...] cannot do other than 

vary inversely: one must decrease as the other increa-
ses«223. Empirische Beispiele sollen dieses »Gesetz« 
belegen: Bei Mäusen liege eine hohe Vermehrungs-
fähigkeit in Verbindung mit einer geringen Kraft des 
einzelnen Organismus zur Selbsterhaltung vor; beim 
Menschen sei es umgekehrt. Spencer versteht diese 
Zusammenhänge im Sinne eines kontrafaktischen 
Konditionals und als Ausdruck seines Gesetzes: 
Hätten Mäuse keine so hohe Fortpflanzungsrate und 
keine verbesserte Fähigkeit zur Selbsterhaltung des 
Organismus, würden sie aussterben. Eine Höherent-
wicklung zu hoch integrierten Organismen, bestehend 
aus vielen differenzierten Organen, ist für Spencer 
nur durch das Überwiegen der Selbsterhaltungskräf-
te gegenüber denen der Reproduktion möglich. Denn 
die Perfektionierung der Arbeitsteilung der Teile in 
einem Organismus hänge davon ab, dass die Teile in 
einer Einheit verbunden bleiben; Trennung der Teile 
eines Organismus durch schnelle Vermehrung stehe 
dem aber entgegen: »progress towards mutual de-
pendence of parts is prevented by the parts becoming 
independent«.224 Der allgemeine Fortschritt der Evo-
lution hängt für Spencer daher an einem Zurückdrän-
gen der Reproduktionsfähigkeit: »other things being 
equal, advancing evolution must be accompanied by 
declining fertility«225 – eine Gedanke, der in vielen 
weiteren Varianten von Spencer formuliert wird.

Auch S. Freud hält die Dualität von »Ich- oder 
Selbsterhaltungstrieben« und »Sexualtrieben« weit-
gehend aufrecht.226 Freud beurteilt die Zweiheit von 
Selbsterhaltung und Arterhaltung aber für eine nur 
vorübergehende Gegenüberstellung, die lediglich 
dem Stand der theoretischen Biologie seiner Zeit 
geschuldet ist. Er schreibt von ihnen zurückhaltend, 
dass sie »unabhängig voneinander scheinen, unseres 
Wissens noch keine gemeinsame Ableitung erfahren 
haben«227, und: »Zukünftiger Wissenschaft bleibt es 
vorbehalten, die jetzt noch isolierten Daten zu einer 
neuen Einsicht zusammenzusetzen. Es ist nicht die 

Erhaltung der Organisation

Überleben: Selbsterhaltung
Erhaltung eines Körpers

Fortpflanzung: Arterhaltung
Erhaltung durch Vermehrung

Ernährung TeilungSchutz Brutpflege

Abb. 167. Die Hierarchie organischer Funktionen auf den obersten drei 
Ebenen.
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Psychologie, sondern die Biologie, die hier [im »bio-
logischen Gegensatz zwischen Selbsterhaltung und 
Arterhaltung«] eine Lücke zeigt«.228

Evolutionstheorie: Primat der Fortpflanzung
Zwar ist es verbreitet, die Fortpflanzung (»Arterhal-
tung«) als eine Form der Selbsterhaltung zu verstehen 
(s.o.), aus einer evolutionstheoretischen Perspektive 
wird aber auch umgekehrt argumentiert, die Selbst-
erhaltung als ein Mittel zur Sicherung einer indivi-
duellen Organisationsform zu verstehen und damit 
zumindest hinsichtlich der Effizienz für dieses Ziel 
der Fortpflanzung unterzuordnen (Lillie 1915: »it is 
the continued existence of the species rather than of 
the individual which is the essential end-result of the 
organic activities in their totality«229). Es muss damit 
noch nicht die Vorstellung der »Erhaltung« einer Art 
verbunden sein – die bereits im frühen 20. Jahrhun-
dert als Problem gilt: »Sollte im Ernst ein Begriff – 
die Art – über das Seiende – die Individuen – domi-
nieren können?«230 (Ehrenberg 1923; ↑Arterhaltung). 
In der evolutionstheoretischen Priorisierung der Kon-
tinuität und Expansion (»Fortpflanzung«) gegenüber 
der Präsenz (»Selbsterhaltung«) drückt sich vielmehr 
allein die empirische Tatsache aus, dass das Leben 
der Organismen im Wesentlichen auf ihre Fortpflan-
zung ausgerichtet ist. Funktional kann das Leben 
der Organismen durchgängig als Mittel nicht ihrer 
Selbsterhaltung, aber ihrer Fortpflanzung betrachtet 
werden. Anforderungen der Selbsterhaltung werden 
von den natürlichen Organismen systematisch für 
Ziele der Fortpflanzung geopfert – aber nicht an-
ders herum. Die Evolutionstheorie gibt hierfür die 
einfache Erklärung, dass Organismen, die sich nicht 
fortpflanzen, sondern nur selbst erhalten oder sich 
auch nur weniger fortpflanzen, als es ihnen möglich 
ist, gegenüber Organismen solcher Typen, die ihre 
Selbsterhaltung der Maximierung ihrer Fortpflan-
zung opfern, ins Hintertreffen geraten. Die Strategie 
eines Organismus, fast alle vorhandenen Ressourcen 
auf den Nachwuchs zu verwenden und wenig für den 
Erhalt des eigenen Lebens zurückzuhalten, ist die er-
folgreichere Strategie (d.h. die Strategie mit der grö-
ßeren Repräsentation in der kommenden Generation) 
gegenüber der Alternativstrategie der Reservierung 
von mehr Ressourcen für das eigene Überleben, als 
für die Maximierung der Fortpflanzung nötig sind. 
Merkmale wie die Lebensdauer oder der Fortpflan-
zungszyklus werden in dieser Betrachtung zu Ei-
genschaften der ↑Lebensgeschichte, die ebenso wie 
morphologische Merkmale als evolutionäre Anpas-
sungen im Dienste der Maximierung des Fortpflan-
zungserfolgs interpretiert werden (richtungsweisend: 

Cole 1954).231 Das Ergebnis dieser Betrachtung ist 
also, dass sich im Laufe der Generationen quanti-
tativ diejenigen Organismen durchsetzen, die ihre 
Fortpflanzung optimieren. Der Prozess der Selektion 
bedingt also eine Unterordnung der Selbsterhaltung 
unter den Zweck der Fortpflanzung. Alle biologi-
schen Funktionen sind letztlich auf die Fortpflanzung 
des Organismus ausgerichtet (↑Fortpflanzung: Abb. 
144). »Die Bestimmung der Thierheit ist Fortpflan-
zung [und Ausbreitung]«, wie Kant in seinem Nach-
lass formuliert.232

Biologisch, d.h. funktional verständlich wird das 
Phänomen der ↑Fortpflanzung überhaupt erst aus der 
Perspektive der Evolutionstheorie. In dieser Perspek-
tive ist der Organismus nicht allein als ein organisier-
tes und reguliertes System entworfen, sondern als ein 
System, das sich in einer Population befindet, in der 
auch andere Organismen existieren, die sich in der 
komparativen Effizienz ihrer Regulation und Repro-
duktion unterscheiden. In einer solchen Population 
werden sich solche Typen von Organismen ausbrei-
ten, die sich nicht nur selbst zu erhalten vermögen, 
sondern auch noch zur Fortpflanzung und Vermeh-
rung in der Lage sind. Weil die Evolutionstheorie 

Abb. 168. Die Fitness als Resultante aus einer Hierarchie 
organischer Funktionen. Die oberste Einteilung erfolgt in 
Fortpflanzung und Selbsterhaltung. Die Fortpflanzung kann 
weiter in Fürsorge für die Nachkommen und Sexualität 
eingeteilt werden. Die Selbsterhaltung gliedert sich in die 
vier Funktionskreise der Homöostase (Mechanismen, die 
einen Zerfall des Organismus verhindern), Restauration 
(Abwehr mikroskopischer Störeinflüsse), Selbstbehauptung 
(schützendes Verhalten des Gesamtorganismus, z.B. Flucht, 
Verteidigung, Exploration) und Rückversicherung (Bin-
dung und Abhängigkeit gegenüber sozialen Partnern) (aus 
Bischof, N. (1985/91). Das Rätsel Ödipus: 331).
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Organismen mit spezifischen Vermögen, u.a. eben 
dem der Fortpflanzung, voraussetzt, kann sie zwar 
nicht als systematisch grundlegend für die Biologie 
gelten – der von ihr beschriebene Prozess der Selek-
tion übt aber doch einen prägenden Einfluss auf die 
Verfasstheit der Organismen aus. In diesem Prozess 
auf der Ebene einer Population hat sich die Fortpflan-
zung quasi als das effektivste Mittel der Erhaltung 
etabliert. Und paradoxerweise kann dieses Mittel 
nicht nur die Zerstörung des Individuums, also die 
›Aufhebung‹ der individuellen Organisation und Re-
gulation nach sich ziehen, es enthält außerdem auch 
den Schlüssel für die langfristige Transformation der 
Organismen in der Evolution (»Paradoxon der Fort-
pflanzung«; ↑Fortpflanzung: Tab. 80). 

Wachstum oder Entwicklung als dritte Funktion
Die etablierte Zweiteilung der letzten Funktionen 
der Organismen wird von einigen Autoren insofern 
relativiert, als sie ↑Entwicklung oder ↑Wachstum als 
dritte grundlegende organische Funktion gleichbe-
rechtigt neben der Selbsterhaltung und der Fortpflan-
zung anführen.233 Angedeutet wird diese Dreiteilung 
schon bei Aristoteles, der der grundlegenden vege-
tativen Seele, die allen Lebewesen gemeinsam ist, 
neben der Ernährung und Fortpflanzung auch das 
Vermögen des Wachstums (αὔξησις) zuschreibt.234 

Eine darauf aufbauende Dreiteilung der natürlichen 
Vermögen von Lebewesen findet sich bei Galen, 
Avicenna und später in der Physiologie J. Fernels 
von 1542. Nach Fernel veranlassen die natürlichen 
Vermögen (»facultates naturales«) die Zeugung, Er-
nährung und das Wachstum der Lebewesen.235 Im 
Anschluss an diese Dreiteilungen, gelten 1583 für 
A. Cesalpino Ernährung, Wachstum und Vermeh-
rung als die drei Charakteristika des Pflanzenlebens 
(»alantur, crescant, & gignant sibi similia«).236 Die-
se fundamentale Dreiteilung findet sich auch in den 
allgemeinen Darstellungen der Naturgeschichte der 
Tiere des 18. Jahrhunderts, z.B. bei G.L.L. Buffon, 
wenn er in der Diskussion der Vermögen der organi-
schen Materie (»matière organique«) die drei Effekte 
(»effets«) des Sich-Ernährens, Sich-Entwickelns und 
Sich-Fortpflanzens (»se nourrir, se développer & se 
reproduire«) anführt.237 Mitte des 19. Jahrhunderts ist 
es R. Virchow, der die »Selbstentwicklung« neben 
der »Selbsterhaltung« als ein Charakteristikum des 
Lebenden ansieht238 (vgl. auch Kner 1849: »Selbst- 
und Arterhaltung durch Ernährung, Wachsthum und 
Fortpflanzung«239). Und im 20. Jahrhundert bezeich-
net E.S. Russell die Erhaltung, Fortpflanzung und 
Entwicklung als die drei »Master-Funktionen« der 
Lebewesen.240 

Von vielen anderen Autoren dagegen wird die Ent-
wicklung funktional der Fortpflanzung untergeord-
net. Deutlich wird dieses Verständnis schon darin, 
dass die Entwicklung zeitlich definiert wird als die 
Lebensphase eines Organismus bis zum Erreichen 
des fortpflanzungsfähigen Stadiums (↑Entwicklung: 
Tab. 52). Die Entwicklung kann damit auch funktio-
nal als ein auf die Fortpflanzung ausgerichtetes Ge-
schehen innerhalb des Organischen gedeutet werden 
(einige Autoren verstehen die Entwicklung aber auch 
im Dienst des Überlebens241).

Gemeinschaft oder Genuss als dritte Funktion
In seinen anthropologischen Schriften unterschei-
det Kant eine dreifache »Anlage für die Thierheit 
im Menschen«: Selbsterhaltung, Fortpflanzung der 
Art und den Trieb zur Gemeinschaft. Kant erläutert: 
»Die Anlage für die Thierheit im Menschen […] ist 
dreifach: erstlich, zur Erhaltung seiner selbst; zwei-
tens, zur Fortpflanzung seiner Art, durch den Trieb 
zum Geschlecht, und zur Erhaltung dessen, was 
durch Vermischung mit demselben erzeugt wird; 
drittens, zur Gemeinschaft mit andern Menschen, 
d.i. der Trieb zur Gesellschaft«.242 Später wiederholt 
Kant diese Einteilung in modifizierter Form in einem 
anderen Werk: »Da sind nun die Antriebe der Natur, 
was die Thierheit des Menschen betrifft, a) der, durch 

Abb. 169. Gerichtetheit der Lebenserscheinungen der Tiere 
auf die »Organisationsziele des Lebendigen«. Unterschie-
den werden fünf funktionale Zielbereiche (»bionome Ten-
denzen«): 1. Selbsterhaltung, 2. Fortpflanzung, 3. Vollzug 
der arttypischen Lebensleistungen (z.B. Nahrungserwerb, 
Stoffwechsel, typisches Verhalten), 4. Entfaltung und En-
twicklung (Ontogenese und Wachstum) sowie 5. Gesellung 
(aus Rothschuh, K.E. (1959/63). Theorie des Organismus: 
99).
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welchen die Natur die Erhaltung seiner selbst, b) die 
Erhaltung der Art, c) die Erhaltung seines Vermögens 
zum angenehmen aber doch nur thierischen Lebens-
genuß beabsichtigt«243 (wenig später findet sich bei 
Kant aber auch die konventionelle Zweiteilung der 
obersten »Naturzwecke«244). Eine an die Einteilung 
Kants erinnernde Dreiteilung gibt 1794 J.W. von 
Goethe: »Die Glieder aller Geschöpfe sind so gebil-
det, daß sie ihres Daseins genießen, dasselbe erhalten 
und fortpflanzen können, und in diesem Sinn ist alles 
Lebendige vollkommen zu nennen«.245

Auch im 20. Jahrhundert äußern einige Biologen 
und noch mehr Schriftsteller Zweifel an dem Sinn des 
engen funktionalistischen Rahmens, der durch die 
beiden höchsten Funktionen der Selbsterhaltung und 
Fortpflanzung aufgemacht wird. So will A. Portmann 
der Selbst- und Arterhaltung ein analoges Prinzip 
der ↑Selbstdarstellung an die Seite stellen: »Selbst-
darstellung muß als eine der Selbsterhaltung und der 
Arterhaltung gleichzusetzende Grundtatsache des 
Lebendigen aufgefaßt werden«.246 Dieser Auffassung 
folgen nicht wenige naturverbundene Schriftsteller, 
etwa H. Hiltbrunner 1943: »Noch allzu sehr ist unser 
Bild von der Natur durch die berühmte Zweckmäßig-
keit geknechtet. Auch im Weltbild des Spechtes gibt 
es noch anderes als nur Fraß und Arterhaltung, des 
bin ich gewiß«.247

Proximat/Ultimat
Die Unterscheidung von proximaten und ultimaten 
Ursachen in der Biologie betrifft zwei mögliche Ant-
worten auf die Frage nach der Entstehung von orga-
nischen Merkmalen, nämlich einer ontogenetischen 
(oder kausalen) und einer phylogenetischen (oder 
funktionalen) Perspektive. Die Unterscheidung wird 
in einer Diskussion der Ursachen des Brutbeginns 
von Vögeln in die Biologie eingeführt. 1938 nennt 
J.R. Baker die Tageslänge die proximate Ursache 
(»proximate cause«) für den Beginn der Brut, die 
Häufigkeit der Nahrung für die Jungen dagegen die 
ultimate Ursache.248

In ihrer Prägnanz geht die Unterscheidung aber auf 
E. Mayr zurück, der sie 1961 aufgreift. Mayr begrün-
det diese Differenzierung in einer Diskussion von 
vier gleichberechtigten Ursachen zur Erklärung des 
Vogelzugs. Mayr unterscheidet: (1) eine ökologisch-
funktionale Ursache, die die verschlechterte Ernäh-
rungssituation in dem Gebiet, aus dem der Vogel 
wegzieht, betrifft, (2) eine genetische Ursache, die 
sich auf die genetische Konstitution bezieht, die der 
Vogel in seiner Evolutionsgeschichte erworben hat, 
(3) eine innere physiologische Ursache, die die inne-

ren Mechanismen der Auslösung des Zugverhaltens 
betrifft, und schließlich (4) eine äußere physiologi-
sche Ursache, die sich auf einen äußeren Stimulus 
wie das Wetter bezieht.249 Die ersten beiden Ursa-
chen fasst Mayr als ultimate Ursachen zusammen, 
weil sie auf die Evolutionsgeschichte des Organis-
mus zurückgehen und damit Ereignisse betreffen, die 
vor dem Beginn des Lebens des Organismus liegen. 
Demgegenüber werden die beiden letzten Ursachen 
als proximat bezeichnet, weil sie Ereignisse betref-
fen, die innerhalb der Lebensspanne des betreffenden 
Organismus liegen.

Die biologische Unterscheidung von ultimaten und 
proximaten Ursachen steht in einer nicht sehr engen 
Verbindung zu der älteren, seit der Scholastik etab-
lierten Differenzierung zwischen primärer und se-
kundärer Ursache (»causa prima« und »causa secun-
da«). Diese Differenz ruht auf einem theologischen 
Weltbild, nach dem es in der Macht Gottes liegt, auf-
grund einer primären Ursache einige Dinge unmittel-
bar hervorzubringen; die sekundäre Ursache bezieht 
sich dagegen auf die über mechanische Bewegungen 
vermittelte Veränderung von Gegenständen.250

Ebenfalls keine sehr enge Bindung besteht zu der 
alten, mindestens bis zur Renaissance zurückgehen-
den Unterscheidung von proximaten und ultimaten 
Ursachen im Bereich der Medizin, etwa bei J. Fernel. 
Fernel stellt sich die organischen Wirkungen in einer 
Hierarchie mit mehreren Stufen von Wirkungsfakto-
ren vor. An der Spitze steht die Seele, gefolgt von den 
traditionell unterschiedenen drei Seelenteilen (mit 
den Ausrichtungen auf Ernährung/Fortpflanzung, 
Sinnlichkeit und Verstand), diese wiederum gliedern 
sich in verschiedene Fakultäten, denen schließlich je-
weils mehrere Funktionen entsprechen (z.B. optische 
Sinneswahrnehmung). Die Seele stellt sich Fernel 
nun als die letzte Ursache der Lebensaktivitäten vor; 
von den Fakultäten dagegen sagt er, sie seien eine 
proximate Ursache (»causa proxima«).251

Ein wichtiger Vorläufer der späteren Unterschei-
dung zwischen proximaten und ultimaten Ursachen 
biologischen Geschehens ist dagegen die von H. 
Spencer gemachte Differenzierung zwischen direkter 
(physiologsicher) und indirekter (über Selektion ver-
mittelter) Umweltanpassung des Organismus (»di-
rect« und »indirect equilibration«).252 Unter direkter 
Umweltanpassung versteht Spencer die Modifikati-
onen eines individuellen Organismus in einer neuen 
Umwelt. Es handelt sich also um physiologische Re-
aktionen, die in dem einzelnen Organismus ablaufen. 
Die indirekte Äquilibration wirkt dagegen vermittelt 
durch den Selektionsprozess, dem die Vorfahren des 
Organismus während ihrer Evolutionsgeschichte 
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ausgesetzt waren. Die Anpassung der Organismen 
erfolge hier eben nicht durch in ihrer Lebensspan-
ne wirksame Prozesse, sondern ihre duch Selektion 
geformte Konstitution (»not through direct action 
of such agencies on them, but through their indirect 
action – through the destruction by them of the indi-
viduals least congruous with them, and the survival 
of those most congruous with them«253). E. Haeckel 
nimmt eine ähnliche Differenzierung zwischen »di-
recter« und »indirecter« Anpassung vor.254

Den unmittelbaren Anknüpfungpunkt für Mayrs 
Unterscheidung bildet aber die Diskussion über die 
Ursachen des Vogelzugs, wie sie seit Beginn des 20. 
Jahrhunderts geführt wird.255 Die Analyse des Vogel-
zugs erfolgt seit dieser Zeit in dem Begriffspaar von 
mittelbaren und unmittelbaren (»immediate«) Ursa-
chen, so 1907 durch E.A. Shäfer256 und 1916 durch 
J. Huxley257. 1926 gliedert A.L. Thomson diese Ur-
sachen in vier Kategorien: (1) den Überlebenswert 
(»survival value«) für den einzelnen Vogel, (2) den 
selektiven Vorteil, den der Zug in der Vergangenheit 
der Evolutionsgeschichte der Vogelart bedeutete, (3) 
die periodische Stimulierung des Vogels durch Um-
weltfaktoren und schließlich (4) die Art, in der der 

Zug durchgeführt wird.258 In einem kurz darauf er-
schienenen Aufsatz referiert Mayr diese Einteilung 
zustimmend – ausführlich und mit entsprechender 
Resonanz kommt er auf das Thema aber erst 30 Jahre 
später wieder zu sprechen.259 

In ähnlicher Absicht wie Mayr unterscheidet J. 
Huxley 1942 verschiedene Aspekte biologischer 
Gegenstände: »[E]very biological fact can be consi-
dered under three rather distinct aspects. First, there 
is the mechanistic-physiological aspect: how is the 
organ constructed, how does the process take place? 
Secondly, there is the adaptive-functional aspect: 
what is the functional use of the organ or process, 
what is the biological meaning or value to the orga-
nism or the species? And in the third place, there is 
the historical aspect: what is the temporal history of 
the organ or process, what has been its evolutiona-
ry course?«.260 N. Tinbergen greift diese Einteilung 
1963 auf und erweitert sie in der Weise, dass er den 
historischen Aspekt von Huxley in einen ontogene-
tischen und einen phylogenetischen Teil differen-
ziert. Tinbergen nennt die vier Probleme, die für die 
Biologie, und hier insbesondere für die Ethologie, 
grundlegend sind, Verursachung, Überlebenswert, 
Ontogenie und Evolution. Diese vier Themen – die 
berühmten vier Fragen der Biologie – lassen sich in 
einer Kreuztabelle anordnen (vgl. Tab. 92, mit Phy-
siologie für Verursachung, Selektion für Überlebens-
wert und Phylogenie für Evolution). Mayr legt später 
nahe, dass auf dieser Einteilung eine konsequente 
Wissenschaftssystematik der Biologie gegründet 
werden kann (vgl. Tab. 93; ↑Biologie).261 

Viel diskutiert wird die Unterscheidung proxima-
ter und ultimater Ursachen besonders auf dem Feld 
der Ethologie.262 In seiner in Ethologenkreisen viel 
beachteten Notiz betont P.W. Sherman 1988 die me-
thodologische Unabhängigkeit der verschiedenen 
Analyseebenen (»levels of analysis«): Eine Antwort 
auf einer Ebene steht also nicht in Widerspruch zu 
Antworten auf anderen Ebenen; die Antworten 
komplementieren sich vielmehr gegenseitig; nur 

Antworten auf einer Ebene kön-
nen in Konkurrenz zueinander 
stehen.263 Auch eine allgemeine 
wissenschaftstheoretische Dis-
kussion wird um das Begriffspaar 
geführt.264 J. Beatty versucht auf 
dem Doppelaspekt der biologi-
schen Kausalforschung die Au-
tonomie der Biologie und ihrer 
Wissenschaftstheorie zu begrün-
den: »the need for ultimate ex-
planations […] ensures the auto-

Tab. 92. Kreuzklassifikation der »vier Fragen der Biolo-
gie«, aufbauend auf den Unterscheidungen zwischen Ursa-
chen und Wirkungen von Prozessen sowie proximaten und 
ultimaten Fragen (in Anlehnung an Tinbergen, N. (1963). 
On aims and methods of ethology. Z. Tierpsychol. 20, 410-
433: 411; die Anordnung nach Hailman, J.P. (1976). Uses 
of the comparative study of behavior. In: Masterton, R.B., 
Hodos, W. & Jerison, H. (eds.). Evolution, Brain, and Be-
havior, 13-22).

räumliche Dimension

System: interne 
Determination

Umwelt: externe 
Determination

zeitliche
Dimension

Gegenwart systemische Erklärung:
Physiologie

Umwelterklärung:
Ökologie

Vergangenheit Entwicklungserklärung:
Entwicklungsbiologie

Anpassungserklärung:
Evolutionsbiologie

Tab. 93. Kreuzklassifikation von vier Erklärungstypen der Biologie und ihre Zuord-
nung zu vier Teildisziplinen.

Ursache/
Ursprung

Wirkung/
Erhaltung

Individuum: 
proximat

Ontogenie:
Entstehung

Physiologie:
Wirkung

Population:
ultimat

Phylogenie:
Vorläufer

Selektion:
Nutzen
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nomy of biology, so too it ensures the autonomy of 
philosophy of biology«265. A. Ariew rekonstruiert die 
mayrsche Unterscheidung als eine Kausalanalyse auf 
zwei Ebenen: der Ebene des Individuums und der 
Ebene statistischer Gesetze der Evolution: »Proxi-
mate explanations answer causal questions of indivi-
duals and the ultimate explanations answer questions 
about the prevalence and maintenance of traits in a 
population«.266 Weil die Ebene der Evolution es mit 
statistischen Eigenschaften einer Population zu tun 
hat, werde die Analyse auf dieser Ebene selbst dann 
nicht überflüssig, wenn die kausale Geschichte jedes 
einzelnen Individuums bekannt ist. Die proximate 
Erklärung liefert also kein »tieferes« Verständnis ei-
nes Phänomens, sondern einfach ein anderes.

Einige Wissenschaftsphilosophen halten den Aus-
druck ›ultimate Ursache‹ für unglücklich und wollen 
ihn durch distale Ursache oder historische Bedin-
gung ersetzen, weil es um zeitlich weit in der (Se-
lektions-)Vergangenheit zurückliegende Ereignisse 
geht, die durch diese Faktoren benannt werden.267

Organsystem
Die funktionelle Gliederung eines organischen Kör-
pers führt zur Identifizierung von Organsystemen, 
z.B. dem System der Bewegungs-, Verdauungs- oder 
Fortpflanzungsorgane. Der Begriff des Organsystems 
taucht in den 1760er Jahren auf (Bonnet 1762: »sys-
tème d’organes«268; u.a. ein »Système du Développe-
ment«269, »Système de la circulation«270 und »Système 
lymphatique«271; Robinet 1766: »un organe est un 
systême d’organes semblables, mais plus petits«272).

An der Wende vom 18. zum 19. Jahrhundert ge-
braucht G. Cuvier den Ausdruck im Plural (»les dif-
férens systèmes d’organes qui composent le corps 
humain et les différentes fonctions qu’il exerce«273; 
dt. Übers.: »Organensysteme«274). Bei Cuvier steht 
der Ausdruck im Kontext einer Aufzählung verschie-
dener komplexer organischer Funktionen. Daneben 
wird das Wort aber auch für das Zusammenwirken 
verschiedener Organe im Hinblick auf eine Funk-
tion verwendet (vgl. z.B. P. Roussel 1799: »le sys-
tème d’organes destinés à transmettre à l’ame, ou à 
un centre commun, les impressions, soit extérieures, 
soit intérieures«275). Auch G.R. Treviranus gebraucht 
die Formulierung eher in diesem Sinne (»organisches 
System«276). Der Ausdruck wird später vielfach im 
entwicklungsbiologischen Kontext verwendet, z.B. 
1826-27 von K.E. von Baer (»organische Syste-
me«277) und 1851 von R. Remak278. Es wird eine ent-
wicklungsbiologische Zuordnung der verschiedenen 
Organsysteme zu den Keimblättern versucht. Prob-

lematisch ist dies, weil Organsysteme zunächst nicht 
morphologisch oder morphogenetisch, sondern allein 
funktional einheitliche Gegenstände bilden.

Eine Gliederung der Funktionen eines Organismus 
kann ausgehend von seiner Unterteilung in Subsyste-
me erfolgen. Eine differenzierte Einteilung in zwan-
zig »kritische Subsysteme«, die für alle Lebewesen 
gelten soll, entwickelt J.G. Miller seit 1965 (vgl. Tab. 
94).279

Funktionswechsel
Ein wichtiges Ergebnis der vergleichenden ↑Anato-
mie der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts besteht 
in dem Nachweis der geringeren Veränderlichkeit 
der strukturellen Einheiten der Organismen (der 
Körperteile in ihrer spezifischen Form und Lage) im 
Vergleich zu den von den Teilen wahrgenommenen 
Funktionen. Die »Baupläne« (↑Typus) werden daher 
primär auf der Grundlage der Formen und Lagever-
hältnisse der Körperteile konstruiert. Ein Wechsel 
der Funktion eines Körperteils kann sowohl inner-
halb der Entwicklung eines einzelnen Organismus 
als auch im Vergleich von Organismen untereinander 
(modern also: in der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung) erfolgen. Die Rede von ›Funktionswech-
sel‹ setzt dabei eine doppelte Bestimmung der Teile 
eines Organismus voraus: Sie müssen einerseits als 
Strukturen bestimmt werden, die sich über verschie-
dene Formen hinweg erhalten, und sie müssen ande-
rerseits als Funktionsträger identifiziert werden, die 
sich wandelnde Funktionen wahrnehmen können. 
Eine solche doppelte Identifikation nimmt bereits 
É. Geoffroy Saint-Hilaire vor. Nach seinem Prinzip 
der Verbindungen (»principe de connexions«) ist es 
möglich, aus der relativen Lagebeziehung eines Teils 
in einem Organismus seine Analogie (im heutigen 
Sinne: ↑Homologie) zu entsprechenden Teilen in an-
deren Organismen zu erkennen. Die topologisch be-
stimmte Analogie der Teile bleibt nach Geoffroy auch 
dann erhalten, wenn ihre Funktion wechselt, denn ein 
Organ könne zwar an Bedeutung verlieren oder ver-
schwinden, nicht aber seine Lage verändern.280 

Eine historische Interpretation der Vorstellung des 
Funktionswechsels wird von C. Darwin vorgenom-
men. Er stellt dar, dass in der zeitlichen Veränderung 
der Organe (»transition of organs«) eine hohe Wahr-
scheinlichkeit der Funktionskonversion (»conversi-
on from one function to another«) gegeben ist.281 Als 
Beispiele für eine solche Konversion führt Darwin 
die Bildung der Insektenflügel aus Tracheen und die 
Umwandlung der Schwimmblase der Fische in die 
Lunge der Landwirbeltiere an. 
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Als eigentlicher Begründer des Prinzips des Funk-
tionswechsels gelten allerdings nicht Geoffroy oder 
Darwin, sondern A. Dohrn. Dohrn entwickelt das 
Prinzip des Funktionswechsels ausgehend von ver-
gleichenden Untersuchungen von Wirbeltieren mit 
niederen Organismen wie Ringelwürmern und See-
scheiden.282 Dohrn formuliert 1875 sein »Princip des 
Functionswechsels« auf folgende Weise: »Durch 
Aufeinanderfolge von Functionen, deren Träger ein 
und dasselbe Organ bleibt, geschieht die Umgestal-
tung des Organs. Jede Function ist eine Resultante aus 
mehreren Componenten, deren Eine die Haupt- oder 
Primärfunction bildet, während die Andern Neben- 
oder Secundärfunctionen darstellen. Das Sinken der 
Hauptfunction und die Steigerung einer Nebenfunc-
tion ändert die Gesammtfunction; die Nebenfunction 
wird allmälig zur Hauptfunction, die Gesammtfunc-
tion wird eine andre, und die Folge des ganzen Pro-
cesses ist die Umgestaltung des Organs«.283 Dohrn 

gibt viele Beispiele für Funktionswechsel, so etwa 
die Umwandlung der vorderen Extremitäten von Lo-
komotionsorganen zu Fresswerkzeugen bei verschie-
denen Krebsen.

Der Ausdruck Funktionswechsel ist vereinzelt be-
reits vor Dohrns Arbeiten in Gebrauch; so erscheint 
er 1855 bei J. Hyrtl: »Wenn bei Thieren einer und 
derselben Species so bedeutende anatomische Un-
terschiede vorkommen können, so dürfte dieses 
wohl ein Fingerzeig sein, dass der durch sie beding-
te Funktionswechsel nicht jene Wichtigkeit haben 
kann, welche dem Stattfinden oder Unterbleiben ei-
ner Selbststeuerung zukommen muss«.284

E. Haeckel führt 1866 eine einfache Klassifikation 
von Typen des Funktionswechsels bei Organen ein. Er 
unterscheidet parallel zu den drei Phasen der individu-
ellen Entwicklung: »Anaplasis oder Aufbildung (Evo-
lutio)«, »Metaplasis oder Umbildung (Transvolutio)« 
und »Cataplasis oder Rückbildung (Involutio)«.285

SubSySteme, die Sowohl materie-energie alS auch information verarbeiten

1. Fortpflanzungs-Subsystem („Reproducer“), z.B. Fortpflanzungsorgane

2. Abgrenzungs-Subsystem, z.B. Haut

SubSySteme, die materie-energie verarbeiten SubSySteme, die information verarbeiten

3. Aufnahme-Subsystem („Ingestor“),  11. Eingangs-Übersetzer („Input transducer“), 
z.B. Mund, Nase z.B. Sinnesorgan

 12. Interner Übersetzer („Internal transdu-
 cer“), z.B. sensorische Zellen im Körperinnern

4. Verteiler („Distributer“), z.B. Gefäßsystem 13. Informationsleitungs-Subsytem („Channel 
 and net“), z.B. Nervenbahnen

 14. Zeitgeber („Timer“), z.B. Hypothalamus

5. Umwandler („Converter“), z.B. oberer  15. Dekodierer („Decoder“), z.B. sensorische 
Verdauungstrakt Zellen, die einen internen Code erzeugen

6. Hersteller („Producer“), z.B. Knochenmark 16. Verknüpfer („Associator“), z.B. Teile des 
 Nervensystems, die beim Lernen beteiligt sind

7. Materie-Energie-Speicher („Storage“),  17. Gedächtnis („Memory“), z.B. Teile des 
z.B. Fettgewebe Nervensystems

 18. Entscheider („Decider“), z.B. koordinie-
 rende Teile des zentralen Nervensystems

8. Exkretions-Subsystem („Extruder“), 19. Kodierer („Encoder“), z.B. Teil des Ner-
z.B. Harnleiter vensystems zur Erzeugung von Sprache

9. Bewegungs-Subsystem („Motor“),  20. Ausgangs-Übersetzer („Output transdu-
z.B. Skelettmuskulatur cer“), z.B. Kehlkopf

10. Stütz-Subsytem („Supporter“), z.B. Skelett

Tab. 94. Gliederung der Funktionen eines Organismus in zwanzig Subsysteme eines lebenden Systems am Beispiel eines 
Wirbeltiers (nach Miller, J.G. (1978/95). Living Systems: xix).
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Über das Prinzip des Funktionswechsels kann die 
Entstehung komplexer Strukturen erklärt werden, die 
erst in der Abstimmung der Teile aufeinander funk-
tional sind. Dies gilt z.B. für die Bildung des Vogel-
flügels: Kann man den Federn in der Frühphase ihrer 
Evolution zunächst eine andere Funktion zuschreiben 
(z.B. die der Wärmeisolation), dann kann die suk-
zessive Entstehung der Federn erklärt werden, auch 
wenn sie für die spätere Funktion des Fliegens in den 
frühen Entwicklungsstadien unbrauchbar waren.286 
Bereits Darwin greift auf das Prinzip des Funktions-
wechsels in diesem Sinne zurück287, um damit dem 
Einwand (von S.G.J. Mivart) gegen seine Theorie 
begegnen zu können, dass die Entstehung komple-
xer Organe nicht mittels der Natürlichen Selektion 
erklärt werden könne288.

Funktionsübertragung
Die Kategorie der ›Funktionsübertragung‹ entspricht 
weitgehend der des Funktionswechsels, der Fo-
kus liegt hier aber nicht auf dem über den Wechsel 
gleichbleibenden Organ, sondern der gleich bleiben-
den Funktion. Der Begriff wird seit den 1820er Jah-
ren verwendet. 

Er wird offenbar 1828 von É. Geoffroy Saint Hi-
laire eingeführt, und zwar im Rahmen einer Diskus-
sion des Sehvermögens von Maulwürfen, bei denen 
Anatomen nicht den für Säugetiere typischen Sehnerv 
finden konnten. Eine Übertragung der Funktion auf 
andere Nerven hält Geoffroy aber für ausgeschlossen 
(»transport de fonction, sur un nerf qui naturellement 
n’est pas destiné à la remplir, n’existe pas«289; engl. 
Übers. 1829: »the transference of function to a nerve 
which is not naturally destined to perform it, does 
not exist«290). In den 1830er Jahren wird das Kon-
zept aus seinem ursprünglich neurophysiologischen 
Kontext gelöst und auf die Übertragung von Funkti-
onen im Allgemeinen angewandt (Dupotet 1838: »In 
like manner the vessels of the skin, acting vicarious-
ly with those of the kidneys, throw off the watery 
parts of the blood when the secretion of this organ 
has, from any cause, been obstructed. Here there is 
an unquestionable transference of function between 
the grosser organs of organic life – and why should 
not the higher organs of sense, under certain abnor-
mal conditions, act on a similar principle, vicariously 
with each other?«291).

Seit den 1840er Jahren wird die Funktionsüber-
tragung auch als Metastasis bezeichnet (Boardman 
1847: »there may be a metastasis, or transference of 
function, from one cerebral organ to another«292) – 
dieser Begriff ist angelehnt an die ältere medizinische 

Verwendung des Ausdrucks, nach der eine Metasta-
sis eine Wanderung eines Schmerzes oder Krank-
heitsherdes von einem Körperteil zu einem anderen 
darstellt (Stokes 1837: »metastasis of inflammation 
to other tissues«293). Auch im Deutschen erscheint 
der Ausdruck Mitte der 1840er Jahre (Müller 1845: 
»zwischen Darm- und Nierenabsonderung [schien] 
eine gewisse Functionsübertragung zu bestehen«294).

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts vertritt J.H. Lloyd 
die Auffassung, die Funktionsübertragung sei ein we-
sentliches Mittel der Evolution in der Veränderung 
der Arten (»shifting of organs, and transference of 
function from one organ to another, has been largely 
the method by which evolution has proceeded«).295 
Neben der biologischen Verwendung erscheint die 
Formulierung auch im soziologischen Kontext.296

Im 20. Jahrhundert wird der Begriff der Funkti-
onsübertragung (»transference of function«) v.a. in 
der Botanik gebraucht.297 Eine Funktionsübertragung 
wird dabei insbesondere verstanden als eine Wei-
tergabe des Differenzierungszustandes eines Kör-
perteils (Zelle, Gewebe oder Organ) an benachbarte 
andere. Von dem Phänomen wird v.a. dann gespro-
chen, wenn die Übertragung einen bereits differen-
zierten Körperteil betrifft oder wenn eine für einen 
Verwandtschaftskreis unübliche Funktionsverteilung 
vorliegt: So können z.B. Blätter, die normalerweise 
der Ernährung (Photosynthese) dienen, bei anderen 
Pflanzen in die Fortpflanzung (Blüte) einbezogen 
sein; bei Orchideen kommt es vor, dass die Wurzel 
Funktionen der Blätter übernimmt.

Übersprungbewegung
Der Begriff der Übersprunghandlung wird Ende 
der 1930er Jahre von A. Kortlandt298 im Holländi-
schen geprägt und bald darauf von N. Tinbergen (als 
»Übersprungbewegung«299) übernommen. Auch an-
dere Bezeichnungen, wie »sparking-over activity«300, 
»irrelevant behavior«301, »substitutive activity«302 
oder »displacement reaction«303 sind für das Phäno-
men anfangs in Gebrauch. Als internationalen Termi-
nus, der sich aber nicht durchgesetzt hat, schlägt E.A. 
Armstrong 1949 den Ausdruck paratopische Aktivi-
tät (»paratopic activities«) vor (»activities performed 
out of context«).304 Im 19. Jahrhundert spricht H. 
Spencer von einem Überschuss an Nervenkraft (»an 
overflow of nerve-force undirected by any motive, 
will manifestly take first the most habitual routes; 
and if these do not suffice, will next overflow into 
the less habitual ones«305). C. Darwin diskutiert das 
Problem von Verhaltensweisen, die in einer Situati-
on nicht funktional sind, aber durch »Gewohnheit« 
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hervorgerufen werden, unter seinem »principle of 
serviceable associated habits«.306

Eine Übersprungbewegung ist ein in einer Situa-
tion funktionsloses Verhalten, das als Ausdruck ei-
nes Konflikts in der Motivation von zwei anderen 
Verhaltensweisen interpretiert wird. Sie tritt z.B. 
an der Reviergrenze eines Tieres als Konflikt zwi-
schen Kampf- und Fluchttrieb auf und kann in einem 
Putzverhalten bestehen. Tinbergen spricht von einer 
»Blockierung« eines Verhaltens durch andere. Zur 
Erklärung der Übersprungbewegung sind verschie-
dene Modelle formuliert worden, u.a. das ursprüng-
liche »Übersprungmodell«, das von einem »Über-
springen« der Erregung von dem Antrieb zu einem 
Verhalten auf ein anderes ausgeht, und das »Enthem-
mungsmodell«, das eine »autochthone«, d.h. dem 
Übersprungverhalten selbst zugeordnete Erregung 
annimmt.307

K. Lorenz, der 1938 zusammen mit Tinbergen 
Übersprungbewegungen bei der Graugans beschreibt 

und sie als »Ersatz einer Instinkthandlung durch 
eine andere, im betreffenden Falle biologisch nicht 
sinnvolle« bezeichnet308, identifiziert später viele ur-
sprüngliche Übersprungbewegungen als Teil des ri-
tualisierten Balzverhaltens von Entenvögeln309.

Rudiment
Das deutsche Wort ›Rudiment‹ ist im späten 16. Jahr-
hundert aus dem lateinischen ›rudimentum‹ »Unbe-
arbeitetes, Unentwickeltes« entlehnt. Im Englischen 
wird das Wort in biologischer Bedeutung seit dem 
späten 16. Jahrhundert verwendet, um den kleinen 
und noch undifferenzierten Vorläufer einer später 
in der Individualentwicklung entfalteten Struktur 
zu bezeichnen (Bayley 1588: »This long fruit is the 
first rudiment of the pepper, which is called long 
pepper«310; Evelyn 1679: »To raise Trees for Timber 
[…] from their Seeds and first Rudiments«311; Grew 
1681: »within this Nut is contained a Rudiment of 
the future Plant«312; Ray 1691: »The Flowers serve 
to cherish and defend the first and tender Rudiments 
of the Fruit«313). Daneben dient das Wort auch zur 
Bezeichnung von rückgebildeten oder verkümmerten 
Organen, die in ihrer vorliegenden Form funktions-
los sind (Anonymus: »[a monstrous head] had no 
sign of any Nose in the usual place, nor had it any, 
in any other place of the Head, unless the double Bag 
CC, that grew out of the, midst of the forehead, were 
some rudiment of it«314).

Die Identifikation von Rudimenten im engeren 
Sinne ist an die Akzeptanz der Evolutionstheorie 
gebunden. »Rudimentäre Organe« gelten in die-
sem Sinne allgemein als »Überbleibsel einer längst 
entschwundenen Zeit« (Wiedersheim 1887).315 Ein 
Rudiment ist dementsprechend eine funktionslose 
Struktur in einem Organismus, die homolog (↑Ho-
mologie), d.h. morphologisch oder phylogenetisch 
gleichwertig zu einer funktionalen Struktur stam-
mesgeschichtlich älterer Organismen ist. Rudimente 
sind demnach durch »Rückbildungen« aus ehemals 
funktionalen Strukturen entstanden. Das Vorliegen 
von funktionslosen Organen, die funktionstüchtigen 
Organen bei Organismen anderer Arten ähneln, ist 
aber schon lange vor der allgemeinen Anerkennung 
der Evolution bekannt.316 Erwähnt werden in diesem 
Zusammenhang z.B. die Augen des Maulwurfs oder 
die Brustwarzen der männlichen Säugetiere.

C. Darwin versteht den von ihm viel verwendeten 
Begriff des Rudiments noch nicht durchgehend in 
dem heutigen terminologischen Sinn, sondern fasst 
darunter alle Formen von verkümmerten oder »nutz-
losen« Organen. Bereits in seinen Notizbüchern aus 

Abb. 170. Typische Übersprungbewegungen (»substitutive 
movements«) bei verschiedenen Arten. 1 Blaureiher beim 
»Schnappen«, 2 Silbermöwen zeigen Bettelverhalten kurz 
vor der Paarung, 3 Paarungsbewegungen des Kormorans 
außerhab des Paarungskontextes, 4 Silbermöwe in An-
griffsbereitschaft zeigt Nestbaubewegungen, 5 männlicher 
Stelzenläufer beim Putzen des Gefieders kurz vor der Paa-
rung, 6 Schlafhaltung eines Stelzenläufers während der 
Auseinandersetzung mit einem Rivalen, 7 Ein angriffslusti-
ger Hahn pickt nach Körnern (aus Tinbergen, N. (1942). 
An objectivistic study of the innate behaviour of animals. 
Bibliotheca Biotheor. 1, 39-98: 91).
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den 1830er Jahren findet sich bei Darwin aber die 
später dominante Bedeutung, nach der Rudimen-
te phylogenetisch zu erklärende Reduktionsformen 
von früher einmal funktionalen Organen sind (1838: 
»Wings reduced to rudiment«317; 1839: »The rudi-
ment of a tail shows man was originally quadrumane 
quadruped«318). Nach Darwins Auffassung unterlie-
gen Rudimente aufgrund ihrer Funtionslosigkeit ei-
ner großen morphologischen Variation: »Rudimenta-
ry organs, from being useless, are not regulated by 
natural selection, and hence are variable«.319 R. Owen 
bringt den Begriff des Rudiments 1853 in direkte Be-
ziehung zu dem von ihm eingeführten Begriff der 
↑Homologie (»its homologue exist in rudiment«320).

Weitgehend äquivalent zu »rudimentary« spricht 
Darwin (ebenso wie 1844 L. Chambers) von Über-
bleibseln (»vestiges«321); die Bedeutungsähnlichkeit 
hat sich bis heute im Englischen erhalten322. Schon 
Cuvier verwendet den Ausdruck ›vestige‹ für ein 
Organ, das seine ursprüngliche Funktion (durch De-
gradation) verloren hat (»il n’est plus d’aucun usa-
ge«).323

Das Vorliegen von funktionslosen Rudimenten 
wird oft als Beleg für die Richtigkeit der Evolutions-
theorie gewertet. So argumentiert etwa E. Haeckel, 
der 1866 die Rudimente allgemein definiert als »un-
bedeutende und unscheinbare, physiologisch werth-
lose und morphologisch unentwickelte Theile«324. 
Wie aus Haeckels Beispielen deutlich wird, sind es 
besonders Reduktionsformen von älteren funktiona-
len Strukturen, die Haeckel als Rudimente versteht 
(1866: »das Rudiment des früheren Schwanzes«325; 
1869: »wahrscheinlich das Rudiment eines veröde-
ten Nährcanals«326; Fürbringer 1875: »Höchstwahr-
scheinlich ist er [d.i. ein Muskel] ein Rudiment ei-
nes Muskels der der Locomotion des Zungenbein-
bogens gegen das Cranium vorgestanden zu einer 
Zeit, wo eine freie Beweglichkeit jenes mit diesem 
bestand«327). »Organe ohne Function« oder sogar 
nachteilige oder schädliche Organe lassen sich nach 
Haeckel nicht in einem teleologischen Weltbild, son-
dern allein aus den mechanisch wirkenden Ursachen 
erklären, die Darwin in seiner Selektionstheorie 
identifiziert hat. Er nennt die »Wissenschaft von den 
rudimentären Organen« daher auch Unzweckmäßig-
keitslehre oder Dysteleologie (↑Zweckmäßigkeit).328 

Eine detaillierte Untersuchung über die Entste-
hung von Rudimenten bei Wirbeltieren präsentiert 
A.N. Sewertzoff 1931.329 Eine Rudimentation, die 
zur gänzlichen Verkümmerung eines Organs führt, 
nennt Sewertzoff Aphanisie.330

Verhaltensforscher weisen darauf hin, dass nicht 
nur morphologische, sondern auch ethologische 

Merkmale Rudimente sein können. K. Lorenz sieht 
z.B. die Gänsehaut eines Menschen als eine »rudi-
mentäre Verhaltensweise« an, weil der Mensch bei 
diesem Verhalten »einen Pelz sträubt, den er gar 
nicht mehr hat«.331
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Ganzheit
Das Abstraktum ›Ganzheit‹ (mhd. ›ganzheit‹) ist eine 
Ableitung von mhd. und ahd. ›ganz‹ »heil, unverletzt, 
vollständig«.

Seit der Antike wird eine enge Verbindung zwi-
schen der Vorstellung einer Ganzheit und der Be-
stimmung eines Lebewesens hergestellt. Ganzheitli-
che oder »holistische« Positionen einer Theorie des 
Lebens stimmen in der Auffassung überein, dass dem 
zentralen Aspekt der Einheit eines Organismus durch 
seine mechanistische Zergliederung in Bestandteile 
nicht beizukommen ist. Der Organismus hat gerade 
nicht in einem einzelnen, isolierbaren Teil das für ihn 
Charakteristische, sondern dieses liegt in der wech-
selseitigen Bezogenheit der Teile aufeinander. Weil 
diese Beziehung der Teile nicht so wie ein einzelner 
Teil als ein materieller Gegenstand vorliegt, sondern 
nur als zu vergegenwärtigende Vorstellung präsent 
ist, haben holistische Konzeptionen eine besondere 
Affinität zu philosophischen Positionen, die Begrif-
fen eine zentrale Bedeutung in der Konstitution von 
Gegenständen beimessen; sie zielen damit nicht, wie 
der atomisierende Empirismus, auf vereinzelte Ge-
genstände als Grundlage der Metaphysik.

Antike: Ganzheit als Sympathie
Im hippokratischen Korpus wird ein lebendiger 
Körper insofern als Ganzheit beschrieben, als eine 
wechselseitige Abhängigkeit der Körperteile vonein-
ander gesehen wird: Die Krankheit eines Teils bleibt 
nicht ohne Einfluss auf die anderen. Es bestehe eine 
umfassende Relation des Mitleidens (»συμπάθεια«) 
zwischen den Teilen.1 Die Teile werden als zusam-
menwirkend verstanden, in dem Sinne, dass sie 
auf eine gemeinsame Wirkung ausgerichtet sind 
(↑Zweckmäßigkeit) und in dem Sinne, dass ihr Ver-
hältnis zueinander durch die Figur eines Kreises be-
schrieben werden kann (↑Kreislauf). Galen verweist 
wiederholt zustimmend auf diese Auffassung Hippo-
krates’2 und nimmt an, dass die Sympathie zwischen 
den Organen über die Nerven oder über die Blutbahn 
vermittelt wird.3

In einer Ganzheit ist eine Vielheit von Gliedern zu 
einer Einheit zusammengefügt. In diesem Sinne ist 
z.B. nach Paulus der Körper eines Organismus eine 
Ganzheit, denn er behauptet, dass »der Leib eine Ein-
heit ist, doch viele Glieder hat, alle Glieder des Lei-

bes aber, obgleich es viele sind, einen einzigen Leib 
bilden«. Die Zusammengehörigkeit der Glieder (im 
sozialen Leben der Christen) äußert sich nach Pau-
lus in ihrer Schicksalsgemeinschaft: »Wenn […] ein 
Glied leidet, leiden alle Glieder mit; wenn ein Glied 
geehrt wird, freuen sich alle anderen mit«.4 

Aristoteles: Ganzheit als Vollständigkeit
Aristoteles bestimmt eine Ganzheit (»ὅλον«) über 
die Vollständigkeit der Glieder eines Gefüges. In 
der ›Metaphysik‹ unterscheidet Aristoteles drei Be-
deutungen des Ausdrucks: Danach ist ein Ganzes 
dasjenige, dem (1) kein Teil fehlt, das (2) eine Ein-
heit bildet und (3) eine bestimmte innere Struktur 
aufweist.5 Ein Ganzes bildet daher nicht eine bloße 
Summierung von Teilen, sondern auch deren Anord-
nung und Zusammenhalt ist in ihm von Bedeutung. 
Das Wesentliche einer Ganzheit sei die Form und 
Komposition; unabhängig davon haben die Teile des 
Ganzen nach Aristoteles keine Existenz (als Teile).6 
Die Teile existieren nur als integrale Komponenten 
des Ganzen. Es komme in der Naturforschung daher 
darauf an, von dem Ganzen, und nicht von den Teilen 
auszugehen.

Identität eines Teils hängt am Ganzen
Bei Aristoteles findet sich auch die für die spätere 
Entwicklung wichtige Vorstellung, dass ein Verständ-
nis einer Ganzheit nicht von den Teilen, sondern dem 
Ganzen ausgehen muss, weil »das Ganze früher sein 
muß als der Teil«7. Die einzelnen Komponenten des 
Ganzen, seine Teile, sind danach nicht für sich al-
lein zu bestimmen, sondern sie werden das, was sie 

Eine Ganzheit ist eine Einheit von heterogenen Teilen, 
deren Zusammenhalt auf verschiedene Weise erfolgen 
kann, insbesondere durch die kausale Vernetzung der 
Komponenten zu einem integrierten System, das eine 
funktionale Geschlossenheit aufweist.
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sind, erst im Rahmen ihrer Beziehung auf das Gan-
ze. Seit Mitte des 16. Jahrhunderts findet die Ganz-
heitsvorstellung von organischen Körpern besonders 
in botanischen und zoologischen Abbildungen ihren 
Ausdruck, insofern hier die Korrelation der Teile und 
morphologische Geschlossenheit des gegliederten, 
organischen Körpers betont wird. Ausgehend von 
diesen Darstellungen des Körpers als ein geglieder-
tes Ganzes lässt sich mit T. Ballauff sagen: Es »die-
nen die einzelnen Teile dem lebendigen Ganzen und 
sind nur in ihm sie selbst«.8 Die Teile sind nur in dem 
Ganzen sie selbst – denn eine visuelle Darstellung 
und begriffliche Bestimmung eines Teils ist nur unter 
Bezug auf das Ganze möglich. In einem lebendigen 
Körper würde jeder Teil ohne Bezug zum Ganzen 
nicht existieren können. Die Relation des Teils zum 
Ganzen gehört daher zu den ihn identifizierenden 
Bestimmungsstücken. In einer Ganzheit werden die 
Teile eines Systems zu Gliedern, die sich gegensei-
tig »fordern«9, weil sie nur in ihrer Gegenseitigkeit 
das sind, was sie sind. Durch ihre wechselseitige Be-
stimmung ist die Existenz des einen Teils in einem 
Ganzen eine notwendige Bedingung für die Existenz 
des anderen. Terminologisch wird dies dadurch aus-
gedrückt, dass die Teile des Ganzen als Glieder be-
zeichnet werden.10 

17.-18. Jh.
Als Ganzheiten erscheinen die organischen Körper 
auch in der Darstellung bei Paracelsus, der sie als 
Einheiten begreift, bei denen die einzelnen Teile je-
weils mit den anderen im Zusammenhang stehen und 
nicht isoliert begriffen und erklärt werden können 
(↑Morphologie/Korrelation). Mitte des 17. Jahrhun-
derts bezieht R. Descartes den Begriff der Ganzheit 
insofern auf das Organische (des Menschen), als er 
die Seele mit allen Teilen des Körpers verbunden 
vorstellt. Zwischen den Teilen des Körpers wieder-
um bestehen nach Descartes solche Beziehungen der 
↑Wechselseitigkeit, dass die Entfernung eines Teils 
alle anderen Teile in Mitleidenschaft zieht: »il [le 
corps] est un, & en quelques façon indivisible, à rai-
son de la disposition de ses organes, qui se raportent 
tellement tous l’un à l’autre, que lors que quelcun 
d’eux est osté, cela rend tout le corps defectueux«.11 
Ein Ganzes ist hier also ein Gegenstand, bei dem eine 
wechselseitige Abhängigkeit der Teile voneinander 
vorliegt. In der Philosophie von G.W. Leibniz stellt 
jeder Organismus eine Ganzheit (»tout«) dar, die eine 
innere Ordnung aufweist und Ausdruck der göttlichen 
Gestaltung nach einem Plan (»plan«) ist.12 Im Laufe 
des 18. Jahrhunderts rückt der Begriff der Ganzheit 
zunehmend ins Zentrum der Philosophie des Orga-

nischen. Der schweizerische Naturforscher C. de 
Bonnet bezeichnet einen Organismus ausdrücklich 
und regelmäßg als eine organische Ganzheit (»tout 
organique«13); er kann damit als einer der Begründer 
der biologischen Systemtheorie gelten.14

Eine zentrale Bedeutung kommt der Ganzheitsbe-
trachtung in I. Kants Bestimmung von Lebewesen 
als »organisirte Wesen der Natur« zu (↑Organismus). 
Ein solches Wesen bildet dadurch eine Einheit, dass 
seine Teile in einem Verhältnis der ↑Wechselseitig-
keit zueinander stehen. Diese Wechselseitigkeit stellt 
sich Kant sowohl als ein wechselseitiges Hervor-
bringen der Teile als auch als eine Abhängigkeit der 
Teile von dem Ganzen vor. Das Ganze besteht dabei 
in nichts anderem als den Teilen in ihrer Wechselsei-
tigkeit. Das Bedingtsein der Teile durch das Ganze 
kann daher nicht ein kausales Verhältnis bezeichnen, 
sondern meint ein begriffliches: Die Teile sind das, 
was sie sind, nur unter Bezug auf das Ganze. Ihre 
Identität, d.h. ihre Bestimmung, hängt an ihrer Be-
ziehung auf das Ganze. In einer bekannten Formulie-
rung schreibt Kant: »Zu einem Dinge als Naturzwe-
cke wird nun erstlich erfordert, daß die Theile (ihrem 
Dasein und der Form nach) nur durch ihre Beziehung 
auf das Ganze möglich sind. [... Es] wird zweitens 
dazu erfordert: daß die Theile desselben sich da-
durch zur Einheit eines Ganzen verbinden, daß sie 
von einander wechselseitig Ursache und Wirkung 
ihrer Form sind. Denn auf solche Weise ist es allein 
möglich, daß umgekehrt (wechselseitig) die Idee des 
Ganzen wiederum die Form und Verbindung aller 
Theile bestimme: nicht als Ursache – denn da wäre 
es ein Kunstproduct –, sondern als Erkenntnißgrund 
der systematischen Einheit der Form und Verbindung 
alles Mannigfaltigen, was in der gegebenen Materie 
enthalten ist, für den, der es beurtheilt«.15 Im Opus 
postumum heißt es bei Kant: »ein organischer Körper 
ist der an welchem die Idee des Ganzen vor der Mög-
lichkeit seiner Theile in Ansehung ihrer bewegenden 
Kräfte vorhergeht«.16 Das Wesentliche eines organi-
schen Körpers ist danach die ideelle, d.h. begriffliche 
Abhängigkeit der Teile von dem Ganzen, in das sie 
einbezogen sind. Jeder Teil erhält seine Bestimmung 
durch die Referenz zu den anderen Teilen, mit denen 
er ein Ganzes bildet. Kant analysiert dieses Verhältnis 
der Teile zueinander, das die Einheit des Organismus 
begründet, als ein teleologisches: »In einem solchen 
Producte der Natur wird ein jeder Theil so, wie er 
nur durch alle übrige da ist, auch als um der andern 
und des Ganzen willen existirend, d.i. als Werkzeug 
(Organ) gedacht«.17 

Die Philosophen des Deutschen Idealismus folgen 
an der Wende zum 19. Jahrhundert vielfach den Vor-
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gaben Kants. So sieht J.G. Fichte 1797 die Einheit 
eines Organismus (und eines organisierten Gemein-
wesens) durch die gegenseitige Solidarität der Teile 
vereint und bestimmt sie im Gegensatz zu dem Ag-
gregat eines Sandhaufens, bei dem die einzelnen Tei-
le gleichgültig gegenüber dem Schicksal der anderen 
Teile stehen.18

Ausdrücklich bildet auch für Hegel das Lebendige 
ein Ganzes, »ein Materielles, in welchem das Außer-
einander der Teile aufgehoben, das Einzelne zu etwas 
Ideellem, zum Moment, zum Gliede des Ganzen he-
rabgesetzt erscheint; kurz, das Leben muß als Selbst-
zweck gefaßt werden, als ein Zweck, der in sich sel-
ber sein Mittel hat, als eine Totalität, in welcher jedes 
Unterschiedene zugleich Zweck und Mittel ist«.19 
Dies entspricht Hegels Auffassung, dass »im anima-
lischen Organismus die sogenannten Teile desselben 
nicht Teile, sondern Glieder, organische Momente 
sind und deren Isolieren und Für-sich-Bestehen die 
Krankheit ist«.20 Hegel sieht dabei, dass es darauf 
ankommt, dass die mögliche »Selbstsucht« der Teile 
»in den Beitrag zur gegenseitigen Erhaltung und zur 
Erhaltung des Ganzen umschlägt«.21

Auch G. Cuvier, der führende vergleichende Ana-
tom zu Beginn des 19. Jahrhunderts, schließt in sei-
nem Verständnis von Organismen an Kant an. Ein 
Lebewesen als organisiertes Wesen bildet für Cu-
vier eine geschlossene Ganzheit (»un ensemble, un 
système unique et clos«), in der die Teile einander 
entsprechen und wechselseitig bedingen, so dass sich 
kein Teil unabhängig von den anderen verändern und 
aus jedem einzelnen Teil auf das Ganze geschlossen 
werden könne (vgl. Tab. 96).22 Die wechselseitige 
Beziehung der Teile formuliert Cuvier in Form eines 
Gesetzes, des Korrelationsgesetzes (↑Morphologie). 
In einer durch Korrelationen der Teile bestimmten 
Einheit zieht die Veränderung eines Teils die Verän-
derung anderer nach sich. Besondere Bedeutung für 
Cuvier als praktizierender Paläontologe kommt dem 
Gesetz zu, weil mit seiner Hilfe aus einem einzelnen 
überlieferten Teil eines Organismus weitreichende 
Schlüsse auf seinen gesamten Körperbau gezogen 
werden können. Darüberhinaus bildet ein Organis-
mus für Cuvier auch insofern eine ganzheitliche We-
senheit (»être total«), als von ihm nichts genommen 
werden könne, ohne ihn zu zerstören: »Les machines 
qui font l’objet de nos recherches ne peuvent être dé-
montées sans être détruites«.23

19. Jh.: Organismen als Ganzheiten
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts ist es allgemein 
üblich, das Konzept des Organismus durch den Be-
griff der Ganzheit zu erläutern. 1809 heißt es bei 

K.F. Burdach, ein Organismus sei »durch ein innres 
Princip der Totalität belebt, und zu einem individuel-
len Ganzen erhoben«.24 Die Ganzheit wird dabei in 
doppelter Hinsicht zugeschrieben: Erstens liege in 
einem Organismus eine Einheit von Mannigfaltigem 
vor, weil unterschiedene und differenzierte Organe 
zu einer Einheit zusammengefasst werden: Der or-
ganische Leib wird von Burdach 1837 bestimmt als 
ein »abgeschloßnes, individuelles Ganzes, welches 
mannichfaltige Glieder umfaßt, und sein Leben ein 
harmonisches Zusammenwirken verschiedenarti-
ger Thätigkeiten«.25 Zweitens ist diese Einheit des 
Mannigfaltigen durch eine wechselseitige kausale 
Beziehung der Glieder aufeinander ausgezeichnet. 
Die kausale Beziehung besteht in der gegenseitigen 
Hervorbringung und Erhaltung der Teile. Von dem 
leiblichen Leben heißt es bei Burdach: »Es bestimmt 
sich selbst, indem seine Einzelnheiten einander ge-
genseitig bedingen, jede seiner Thätigkeiten andre 
weckt, jeder Theil als Reiz auf die andern wirkt; es 
erhält sich selbst, indem es mit einer stetigen Zer-
setzung eine stetige Bildung des Leibes, und mit der 
fortdauernden Erschöpfung einen fortdauernden Er-

Abb. 171. Die Abgrenzung von Ganzheiten als relativ iso-
lierte Einheiten der Interaktion. Die Pfeile stehen für Wir-
kungen; die Dicke der Pfeile für deren Stärke. Ganzheiten 
(und ebenso isolierbare »Teile«) weisen eine höhere Anzahl 
oder Stärke der Interaktion zwischen ihren Komponenten 
auf als mit Gegenständen ihrer Umwelt. Die Einheit A wird 
über relativ wenige, aber starke Interaktionen zusammen-
gehalten; bei B ist es der hohe Grad der Vernetzung, der der 
Einheitsbildung zugrunde liegt; und bei C sind es sowohl 
relativ viele als auch starke Verbindungen, die ihre relative 
Isolation von der Umgebung bedingen (aus McShea, D. & 
Venit, E.P. (2001). What is a part? In: Wagner, G.P. (ed.). 
The Character Concept in Evolutionary Biology, 259-284: 
263).
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satz der Kraft verbindet. So wird die Wirkung wieder 
zur Ursache, indem alle lebendige Thätigkeiten sich 
kreisförmig verketten«.26 Burdach erkennt das Wesen 
des Organismus in seiner zirkulären Organisation, 
in der es nicht ein Teil ist, der als »der Sitz des Le-
bens«27 ausgemacht werden könne. Das Herz könne 
es nicht sein, denn »das Herz setzt Blut voraus«28; 
das Blut sei es nicht, denn es sei »unwirksam, wenn 
es nicht durch das Herz und die übrigen Organe in 
Bewegung gesetzt ist«29. Gleiches gelte für Lunge, 
Magen und Nervensystem: sie leisteten jeweils ei-
nen spezifischen Beitrag für die Funktion des ganzen 
Organismus, ohne ihn alleine auszumachen: »Da ist 
kein Erstes und Letztes, sondern überall ein Einiges. 
Eines ist in Allem und Alles in Einem«.30

Auch bei vielen anderen Naturforschern des 19. 
Jahrhunderts finden sich ähnlich lautende Bestimmun-
gen. Ausgehend von seinen Studien zur ↑Biogeografie 
erscheint die Ganzheitslehre bei A. von Humboldt als 
ein ganzes Forschungsprogramm, dessen Grundsatz 
es ist, »die Natur als ein durch innere Kräfte beweg-
tes und belebtes Ganzes aufzufassen«, wie es in der 
Vorrede zum ›Kosmos‹ von 1845 heißt.31 C.G. Carus 
beschreibt einen Organismus 1838 als »ein relativ ge-
schlossenes organisches Ganzes«.32 Und im gleichen 
Jahr betont A. Comte die Harmonie (»l’harmonie«) 
und Entsprechung (»consensus«) zwischen den inne-
ren und äußeren Faktoren der Lebewesen.33 Eine Ge-
neration später hebt der Physiologe C. Bernard die zy-
klische Natur der Organisation der Lebewesen hervor: 
»tous les phénomènes d’un corps vivant sont dans une 
harmonie réciproque telle, qu’il paraît impossible de 
séparer une partie de l’organisme, sans amener immé-
diatement un trouble dans tout l’ensemble«.34 E. Bou-
chet führt 1864 die Auffassung von den Körpern der 
Lebewesen als harmonische Ganzheiten, in denen die 
Teile durch solidarische Akte miteinander verbunden 
sind, auf Hippokrates zurück: »Le corps vivant est un 
tout harmonique dont les parties se tiennent dans un 
dépendance mutuelle et dont tous les actes sont soli-
daires les uns des autres«.35

Bemerkenswert ist bei den biologischen Ganz-
heitslehren dieser Zeit ihr Ausgangspunkt von dyna-
mischen Systemen. Zwar wird auch von morphologi-
scher Seite die Ganzheit der Organismen behauptet 
(z.B. von Cuvier; s.o.); den eigentlichen Schlüssel 
zum Verständnis der organischen Ganzheit liefert 
aber die Physiologie, weil sie das Verhältnis der Teile 
zueinander als eines der kausalen Wechselseitigkeit 
beschreiben kann.36 

Ganzheitsvorstellungen haben aber andererseits 
nicht nur einen förderlichen Einfluss auf die physio-
logische Forschung. Denn es besteht gerade in den 

ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts ein gewisser 
Antagonismus zwischen einem naturphilosophischen 
Holismus und experimentellen Ansätzen. Besonders 
deutlich wird dieser an den in weiten Teilen speku-
lativen Vorstellungen der deutschsprachigen Natur-
philosophie, die in ihren weitreichenden Aussagen 
nur wenig durch Experimente und empirische For-
schungsprogramme gestützt sind.

Ganzheit und Zellenlehre
Ein neuer reduktionistischer Ansatz etabliert sich in 
den biologischen Untersuchungen seit den 1830er 
Jahren mit der Anerkennung der ↑Zellen als den 
elementaren Lebenseinheiten. Auch bei den mecha-
nistisch orientierten Forschern dieser Richtung spielt 
der Begriff der organischen Ganzheit weiterhin eine 
wichtige Rolle. So verfolgt T. Schwann zwar auf der 
einen Seite das Programm, die »Grundkraft des Or-
ganismus« auf die in den Zellen wirksamen Kräfte 
zurückzuführen, die Zellen selbst stellt er sich aber 
als kleine organisierte Systeme vor: Was die Zellen 
zu den elementaren Trägern des Lebens macht, sind 
bei Schwann Systemleistungen wie Selbsterhaltung, 
Wachstum, Stoffwechsel und Fortpflanzung (durch 
Teilung). Zu diesen Leistungen könne die Zelle nur 
insofern in der Lage sein, als sie als funktional orga-
nisiert gedacht wird; sie bildet nach Schwann »ein 
einem Organismus ähnliches, systematisches Gan-
zes«.37

Wenn in der Zellenlehre auch die Ganzheit einer 
einzelnen Zelle betont wird, enthält sie doch einen 
reduktionistischen Ansatz, insofern die Ganzheit des 
Organismus und die Integration der Zellen zu einer 
organisierten Einheit aus dem Blick geraten kann. 
Darauf weisen in den 1880er Jahren besonders vehe-
ment die frühen holistischen Philosophen E. Montgo-
mery und J.S. Haldane hin. Montgomery spricht von 
der Einheit des organischen Individuums (»the unity 
of the organic individual«) und kritisiert die morpho-
logische und physiologische Dekomponierung der 
ganzheitlichen Geschlossenheit eines Organismus 
nach dem Prinzip der Aggregation (»principle of 
Aggretation«) in einzelne Zellen.38 Für Montgomery 
bildet ein Lebewesen nicht eine Summe von vielen 
Zellprotoplasmen, sondern ein einzelnes protoplas-
misches Individuum (»a single protoplasmic indivi-
dual«) mit einem einzigen großen chemischen Kreis-
lauf (»chemical cycle«), kurz: einen zentralisierten 
Organismus (»centralized organism«).39 Gegen die 
atomistische Auflösung des Organismus in eine 
Summe von Zellen als den »Elementarorganismen« 
betont Montgomery das Konzept des Organismus als 
einer Ganzheit von Lebensphänomenen, die er als 
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gegenseitig voneinander abhängig (»mutually inter-
dependent«40) bezeichnet.

J.S. Haldane will den Charakter der »Ganzheit« 
des Lebens durch die »Kategorie der Reziprozität« 
zum Ausdruck bringen.41 Die Teile des Organismus 
stehen nach Haldane nicht in dem (physikalischen) 
Verhältnis von Ursache und Wirkung zueinander, 
sondern dem (biologischen) der Wechselseitigkeit 
oder eben Reziprozität. Er macht dies daran fest, 
dass es in dem physikalischen Begriff allein um die 
gegenseitige Wirkung von für sich bestimmten Kör-
pern gehe, der biologische Begriff aber darüber hin-
aus, die Eigenschaften von Körpern (z.B. ihre Größe, 
Gestalt und Struktur), insofern sie Teile eines Gan-
zen sind, als abhängig von den anderen Teilen des 
Ganzen bestimme: »They are determined, not only 
as regards their reciprocal action on one another, but 
also as regards what is inherent in the parts themsel-
ves of a system whose parts reciprocally determine 
one another«.42 Während im Fall der physikalischen 
Wechselwirkung eine Bestimmung der interagieren-
den Teile und ihrer Eigenschaften auch unabhängig 
von ihrem Bezug zu den anderen Teilen möglich sei, 
sei dies im Fall biologischer Wechselbestimmung ge-
rade nicht der Fall. Hier seien die Eigenschaften der 
Teile nicht allein Eigenschaften von ihnen, sondern 
gleichzeitig Manifestationen des Einflusses der an-
deren, wie Haldane ausführt.43 In dieser reziproken 
Determination der Teile eines Ganzen drücke sich 
auch die Autonomie der Lebewesen aus. Die Verän-
derungen der Teile der Lebewesen seien nicht primär 
durch den Einfluss von äußeren Gegenständen zu 
interpretieren, sondern erfolge durch Einwirkungen 
der anderen Teile, mit denen sie zusammen ein Gan-
zes bilden: »since the parts are what they are, only as 
taking part in the whole, there can clearly be nothing 
foreign to them in their determination. In this appa-
rent determination they are only manifesting what 
they are in themselves«.44 Haldane bezieht dies auch 
auf die Veränderung der Organismen in der Evoluti-
on. Die Evolution dürfe nicht als ein Prozess gedeu-
tet werden, in dem der Organismus ein Abbild der 
Umwelt darstelle – so wie dies etwa von H. Spen-
cer entworfen wurde (↑Evolution) –, sondern auch 
die Veränderung des Organismus als Ganzer folge 
im Wesentlichen organismusinterner Determinati-
onen.45 In späteren Schriften betont Haldane immer 
wieder die Ganzheitlichkeit des Organismus und die 
sich daraus ergebende Unmöglichkeit, seine Teile in 
Isolation von den anderen zu bestimmen.46

Frühes 20. Jh.: Ganzheit und Gestalt
Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird der Begriff 

der Ganzheit in der Biologie stark beeinflusst von 
Strömungen der Psychologie, der so genannten Ge-
staltpsychologie, die die Konstruktion von Einheiten 
in der Wahrnehmung untersucht.47 C. von Ehrenfels 
stellt sich 1890 die Frage, was eine Melodie sei und 
entwickelt in seiner Antwort den Begriff der Gestalt-
qualität: Gegenüber der Summe der einzelnen Töne 
liege in der Melodie eine ganzheitliche Gestalt vor, 
die über Qualitäten verfüge, die den isolierten Tönen 
nicht zukomme.48 Nach Ehrenfels gibt es zwei Kri-
terien zur Identifizierung einer Gestalt: die Unmög-
lichkeit der Zusammensetzung der Gestalt aus ihren 
Teilen und deren Eigenschaften (»erstes Ehrenfels-
Kriterium«) und die Möglichkeit der Transposition 
der Gestalt in eine andere Form, z.B. die Wiedergabe 
einer Melodie in einer anderen Tonhöhe (»zweites 
Ehrenfels-Kriterium«). Für den naturwissenschaft-
lichen Bereich wird der Begriff der Gestalt von W. 
Köhler aufgegriffen. Köhler identifiziert physische 
Gestalten in der anorganischen und organischen Na-
tur; diese seien nicht als bloße Summen oder Und-
verbindungen zu verstehen, sondern stellten physi-
kalische Gesamtgebilde dar.49 (G. Wolff weist 1933 
darauf hin, dass das von den Ganzheitstheoretikern 
verschmähte Wort ›Summe‹ durchaus nicht im Ge-
gensatz zum Ganzheitsbegriff stehen muss. Denn in 
dem geläufigen arithmetischen Sinne ist eine Summe 
ja gerade nicht eine unbestimmte Anhäufung, son-
dern eine genau definierte Zusammenfassung von 
Einzelnem.50)

In der Folge der gestalttheoretischen Überlegun-
gen verfestigt sich die Deutung von Organismen als 
Ganzheiten zunehmend. Der Neukantianer R. Kro-
ner formuliert 1913: »Alle spezifisch organischen 
Prozesse haben gemeinsam, daß sie sich an oder 
in einem zusammenhängenden Ganzen vollziehen 
und zwar so, daß sie nur als Teilvorgänge, die dem 
Ganzen irgendwie ein- und untergeordnet sind, be-
griffen werden können«.51 Kroner sieht eine enge 
Verbindung zwischen holistischer und teleologischer 
Betrachtung (s.u.; ↑Zweckmäßigkeit), denn es »sind 
alle Ursachen und Wirkungen im Organismus, so-
fern sie organisch sind, Teile oder Teilprozesse des 
Ganzen und sofern unterliegen sie der teleologischen 
Beurteilung, der Erforschung ihrer Leistung, ihres 
Nutzens, ihres Zweckes«.52 Kroner schreibt dem 
Ganzen zwar auf der einen Seite eine »besondere 
Gesetzlichkeit«53 zu, auf der anderen Seite betont er 
aber, dass es »nur gedachter Beziehungspunkt der 
Teile ist, kein Sein (im Sinne räumlich-zeitlichen 
Daseins) außer dem Sein der Teile besitzt«54. Den 
lediglich logischen Charakter des Verhältnisses der 
Teile im Ganzen streicht auch E. Cassirer heraus. Die 
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Ganzheit des Organismus ist für ihn ein »logisches 
Gefüge, in dem jedes Glied die Gesamtheit aller 
anderen bedingt, wie es zugleich von ihnen bedingt 
wird« (↑Wechselseitigkeit).55 Unter diesem weiten 
Begriff der Ganzheit können auch statische Gebil-
de, bei denen keine kausalen Prozesse zwischen den 
Teilen bestehen, als Ganzheiten angesehen werden. 
Eine radikale Ausweitung der Ganzheitsbetrachtung 
auf die gesamte Welt schlägt auch J.C. Smuts 1926 
unter dem Titel des Holismus vor (s.u.). Nicht nur die 
Organismen, sondern auch anorganische Körper und 
die Welt als Ganzes bilden danach eine Ganzheit.56

Diese Ausweitung wird von vielen Naturwissen-
schaftlern und Naturphilosophen allerdings nicht 
mitgegangen. Um dem Konzept seine definitori-
sche Schärfe zu bewahren, wird vielmehr meist da-
für plädiert, allein Organismen als die wesentlichen 
Ganzheiten der Natur anzusehen. Der Begriff der 
Ganzheit wird so gerade für die nähere Bestimmung 
der Grenze zwischen dem Physikalischen und dem 
Biologischen herangezogen. Die besondere Form der 
kausalen Gestalt der Organismen, die wechselseiti-
ge Abhängigkeit der Teile voneinander, und die sich 
daran anschließende epistemische Bestimmung eines 
Teilprozesses unter Bezug auf die anderen Prozesse 
des Ganzen werden als Grund für die Besonderheit 
biologischer Systeme angesehen. So heißt es 1929 bei 
J.H. Woodger: »In an organism a given part-event is 
significant of something other than itself. The charac-
terization of a given part depends upon that of others, 
and other parts depend in the same way on it. All this 
is embraced by the concept of organization«.57

In einem etwas detaillierteren Argument bindet 
J.S. Haldane 1931 die Notwendigkeit einer ganzheit-
lichen Betrachtung der Organismen an die Komple-
xität der organismischen Reaktion auf einen Reiz. 
Die Reaktion sei nämlich nicht immer gleich, son-
dern auf den gleichen Reiz erfolge je nach innerem 
Zustand des Organismus eine jeweils andere Reak-
tion. Es sei also der Körper als Ganzer, der sich in 
der Reaktion auf einen Reiz ausdrücke.58 Nicht die 
isolierte Analyse einzelner Kausalketten führe daher 
zu einem Verständnis, sondern allein die Berück-
sichtigung der »koordinierten Selbsterhaltung« des 
Organismus. Die Koordination der Teile wird für 
Haldane zu dem basalen Bestimmungsmoment von 
Lebewesen: »Nicht Kompliziertheit, sondern bestän-
dige Koordination ist dasjenige Moment, welches 
die biologische von der physikalischen Erklärungs-
weise unterscheidet«.59 Die Koordination reiche so 
weit, dass die Teile innerhalb des Organismus nicht 
unabhängig voneinander bestehen können, sondern: 
»Jeder Teil eines lebenden Organismus hängt in je-

dem Augenblick von seinen aktiven Beziehungen zu 
seinen benachbarten Teilen und der ihn umgebenden 
Umwelt ab«60. 

Knapp bringt M. Hartmann 1933 diese Auffassung 
auf den Punkt: »Das eigentlich Biologische ist im-
mer die spezifische Art des Zusammenwirkens der 
einzelnen innersystematischen Glieder im kompli-
zierten Ganzen«.61 Um die ganzheitliche Einheit des 
Organismus zu betonen, geht einigen Biologen so-
gar die Rede von ›Teilen‹ und ›Gliedern‹ zu weit: So 
konstatiert K. Goldstein 1934 in seiner holistischen 
Theorie des Organismus, die er ausgehend von der 
Untersuchung von im Krieg hirngeschädigten Men-
schen formuliert, »dass der Organismus zwar geglie-
dert ist, aber nicht aus Gliedern besteht, dass auch die 
festgestellten Glieder nur auf das Ganze des Orga-
nismus hinweisen, ihn aber weder zusammensetzen, 
noch im Gegensatz zu ihm stehen, der ja als Ganzes 
nichts anderes ist als sie selbst«.62 Ohne direkt auf 
»Glieder« zu verweisen, zieht es Goldstein vor, von 
der »Bezogenheit jeder Einzelleistung zum Ganzen 
des Organismus« zu sprechen.63

›Ganzheit‹ als vitalistischer Faktor oder als »dritter 
Weg« zwischen Vitalismus und Mechanismus
Zentrale Bedeutung erlangt der Begriff der Ganzheit 
in H. Drieschs Philosophie des Organischen.64 Die 
Ganzheit des Organismus ist es nach Driesch, die die 
Eigengesetzlichkeit und methodische Selbständigkeit 
der Biologie gegenüber der Physik begründet (↑Regu-
lation). Er behauptet daher den Status des Begriffs der 
Ganzheit als den einer Kategorie im Sinne Kants, d.h. 
er sieht sie in einer für die Biologie gegenstandskons-
tituierenden Rolle: Driesch will »mit Kant sagen, daß 
der Ganzheitsbegriff ›Voraussetzung der Möglichkeit 
der Erfahrung‹« sei.65 Bestimmt ist eine Ganzheit 
nach Driesch als etwas, »dem ich keinen Teil nehmen 
kann, ohne sein logisches Wesen zu zerstören«.66 Ein-
zelne Faktoren in einem Gefüge identifiziert Driesch 
als »ganzmachende« Agentien.67 Er schlägt vor, an-
stelle von der Zweckmäßigkeit organischer Prozesse 
von deren Ganzheitsbezogenheit zu sprechen. Denn 
er meint zu erkennen, »daß sogenannte ›zweckmä-
ßige‹ Vorgänge stets der Verwirklichung irgendeiner 
Ganzheit [...] dienen, daß sie also ganzheitsbezogen 
sind«.68 Anfangs stellt er einander gegenüber: die 
Einzelheitsverknüpfung, die in einer linearen Abfolge 
von Prozessen besteht, und die Einheits- oder Ganz-
heitsverknüpfung, über die verschiedene Prozesse 
zu einem geschlossenen System zusammengefasst 
sind.69 Später verwendet er v.a. den Terminus Ganz-
heitskausalität und versteht darunter eine »unraum-
hafte ganzmachende Kausalität« (s.u.).70 
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Im Gegensatz zur Intention Drieschs, den Ganz-
heitsbegriff als zentrales Konzept in seinen Vitalis-
mus zu integrieren, wird in den 1920er Jahren mittels 
des Begriffs der Ganzheit ein »dritter Weg« zwischen 
Vitalismus und Mechanismus zu beschreiten ver-
sucht. Explizit versteht W. Köhler 1925 die Ausdrü-
cke ›Gestalt‹ und ›Ganzheit‹ in dieser Weise.71 Ein 
die Ganzheitlichkeit des Gegenstandes betonender 
systemtheoretischer Ansatz kann gerade als Alterna-
tive zu vitalistischen Ansätzen gesehen werden, weil 
er die Wechselseitigkeit der organischen Teile und 
Kräfte betont und darauf verzichtet, eine zentrale, 
lebensbringende Kraft einzuführen. Das organische 
System wird so aus dem Zusammenspiel der Teile 
verstanden, nicht aus der Exponierung eines einzel-
nen Faktors. Schrittweise wird in diesem Diskurs der 
alte, durch Driesch und andere Autoren in den Me-
taphysikverdacht geratene Terminus der ›Ganzheit‹ 
durch den neuen des ›Systems‹ abgelöst.

Zu besonderer Bedeutung kommt das Konzept der 
Ganzheit im Zuge von entwicklungsbiologischen 
Theorien seit Ende der 1920er Jahre. Die Prozesse 
der Gestaltbildung sind danach weder allein durch 
ein metaphysisches, akausales Prinzip zu erklären, 
noch durch lineare Wirkungsketten, die von einzel-
nen Teilen ausgehen, sondern bestehen in durch-
gängigen Wechselwirkungen aller Komponenten 
des Systems. Der Begründer dieser Richtung, L. 
von Bertalanffy, spricht von der Systemtheorie des 
Organismus (s.u.). Von Bertalanffy und vor ihm H. 
Driesch beschreiben die besondere Ganzheit eines 
Organismus, bestehend aus Teilen, die in einer hi-
erarchischen Ordnung zueinander stehen, seit Mitte 
der 1920er Jahre als eine Wirkungseinheit.72 In ei-
nem außerbiologischen Sinn taucht dieser Ausdruck 
bereits vorher auf, so 1824 in chemischer Bedeutung 
für den einen Teil in einer chemischen Verbindung, 
der anziehend auf den anderen wirkt73, 1871 im phy-
sikalischen Kontext74, 1904 bei G. Simmel als »or-
ganische Wirkungseinheit«75 und 1921 bei E. Erma-
tinger bezogen in gleicher Weise auf Lebewesen und 
Kunstwerke: »Die lebendige Wirkungseinheit eines 
Wesens prägt sich in der sichtbaren Organisation 
seiner Gestalt aus«76. Im Bereich des Organischen 
kann der Ausdruck ›Wirkungseinheit‹ so verstanden 
werden, dass ein Organismus ein System bildet, das 
nach außen in seinem Verhalten gegenüber Elemen-
ten seiner Umwelt abgegrenzt und nach innen in der 
Beziehung seiner Teile zueinander integriert ist – in 
letzterer Hinsicht kann er »durch die Wechselwir-
kung seiner Komponenten als Einheit bestimmt« 
werden, wie es 1950 bei W. Hennig heißt77. Ein Or-
ganismus stellt also nicht nur eine Wirkungseinheit, 

sondern auch eine Wechselwirkungseinheit (oder 
»Einheit der Wechselwirkung«78) dar. 

In ähnlicher Bedeutung werden seit den 1930er 
Jahren die Ausdrücke Wirkungsgefüge (↑Regulation) 
und Prozessgefüge auf den Bereich des Organischen 
bezogen. N. Hartmann spricht 1942 von den »Fak-
toren im Prozeßgefüge des organischen Lebens«.79 
Und 1950 will er mit dem Wort die besondere Form 
der Einheit von Lebewesen als dynamische Systeme 
bestimmen, für die ihre kausale »Geschlossenheit« 
und »Prozeßganzheit«80 im Gegensatz zu anorgani-
schen Systemen kennzeichnend sei. Über den Aus-
druck soll die für Lebewesen typische Existenzweise 
der Kontinuität im Wandel auf den Begriff gebracht 
werden: »Das, was sich im Lebensprozeß identisch 
erhält, ist nicht ein Stadium, auch nicht die organi-
sche Form, sondern das Prozeßgefüge mit seinem 
zeitlichen Gestaltcharakter, der Gesamtrhythmus des 
Lebens, in dem jedes Stadium vorwärts wie rück-
wärts auf die übrigen Stadien fest bezogen bleibt«.81 
Der Ausdruck erscheint vorher seit den 1920er Jah-
ren in der Psychologie (Weinhandl 1926: »die Wörter 
dienen im Prozeßgefüge [des Denkens] nicht nur der 
Reproduktion«82; Köhler 1933: »Ein ausgedehntes 
[kognitionsphysiologisches] Prozessgefüge […], das 
funktionell durchweg in sich zusammenhängt und 
damit einen einzigen gegliederten Geschehenszu-
sammenhang bildet, wird zwischen seinen (nur rela-
tiv) ausgesonderten Einzelbereichen dynamisch reale 
Beziehungen aufweisen, und diese würden die phy-
siologische Grundlage für die anschauliche Lage der 
gesehen Dinge zueinander bilden können«83; Hertz 
1934: »das Gesamtfeld des Erlebens als gegliedertes 
Prozeßgefüge«).84

Spanns Kritik des Ganzheitsbegriffs
Eine umfassende Kritik der zu seiner Zeit allgegen-
wärtigen Rede von ›Ganzheit‹ übt in den 1920er und 
30er Jahren O. Spann. Er stellt dabei heraus, dass die 
Ganzheit kein »Faktor« ist, der neben seinen Glie-
dern eine Existenz hat und eine Wirkung entfalten 
kann. Besonders deutlich macht Spann dies in seinen 
sechs »Lehrsätzen zur Bestimmung der Ganzheit«. 
Der erste von Spanns Lehrsätzen lautet: »Das Ganze 
als solches hat kein Dasein«.85 In seinem Verständnis 
des Ganzheitsbegriffs betont Spann die allein begriff-
liche Abhängigkeit der Teile von der Ganzheit. Das 
Ganze besteht danach nur in den Gliedern; es lässt 
sich nicht als Element, als stoffliches Etwas von sei-
nen Teilen isolieren; es verfügt über keinen über die 
Teile hinausgehenden existenziellen Grund – kurz: 
»Das Ganze stellt sich nur in den Gliedern dar«.86 
Es entsteht nach Spann aus dem Verhältnis der Teile 
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zueinander und diktiert nicht in einem Herrschafts-
modell deren Eigenschaften »von oben«. Umgekehrt 
sind danach aber auch die Teile, insofern sie in ein 
Ganzes eingefügt sind, nur durch den Bezug auf die-
ses Ganze, d.h. die Totalität der anderen Glieder, das, 
was sie sind. Die Teile bestehen also nicht isoliert für 
sich. Der Bezug des Ganzen auf die Teile, der diese 
zu den Gliedern des Ganzen macht, dürfe aber nicht 
als eine kausale Wirkung vorgestellt werden. Das 
Ganze erzeuge nicht seine Teile, sondern liefere nur 
deren Einheitsbezug. Die Teile sind damit aus dem 
Ganzen ausgegliedert, aber bei aller Absetzung von 
den anderen stehen sie als Glieder weiterhin mit dem 
Ganzen in einer Beziehung der »Rückverbindung«, 
wie Spann formuliert.87 Aufgrund des nicht ding-
lichen Charakters des Ganzen führe das Bild eines 
Bandes, das die Teile in dem Ganzen zusammenhält, 
in die Irre. Ein Band verbinde etwas, das auch ohne 
das Band existiere, die Glieder des Ganzen seien 
ohne ihren Ganzheitsbezug aber eben nicht das, was 
sie sind. Spann macht dies deutlich, indem er von 
dem »aufeinander Hingeordnet-Sein der Glieder« 
spricht und davon, »die Gegenseitigkeit der Teile als 
ihren Seinsgrund zu fassen«.88 Die Teile des Ganzen 
sind damit Gegenstände, die nicht für sich gedacht 
werden können, weil es zu ihren Bestimmungsstü-
cken gehört, auf etwas anderes bezogen zu sein. In 
einem biologischen Beispiel erläutert Spann: »Das 
Herz ist undenkbar außerhalb des Körpers, des Ge-
samtganzen, weil es ohne Lunge, Gefäßsystem, Blut-
system und so fort, kurz, ohne jene mitausgeglie-
derten Glieder, die mit ihm zusammen einen hand-
greiflichen Gliederstaat bilden, undenkbar ist«.89 Die 
Glieder könnten so nur unter Wahrung ihres Bezugs 
zu einander ausgegliedert werden und dieser nicht 
aufhebbare Bezug stelle sich als eine »wechselseiti-
ge Begründung« dar.90 Wegen dieser Gegenseitigkeit 
ist in Spanns Ganzheitsbegriff jedes Glied immer ein 
Mit-Glied.

Nicht jede Einheit einer Vielfalt bildet in der Ganz-
heitslehre Spanns eine Ganzheit. Als wesentlich für 
die Ganzheit wird hervorgehoben, dass ihre Teile sich 
voneinander unterscheiden. Eine Ganzheit ist damit 
etwas anderes als ein Haufen: »Ein Haufen kann aus 
lauter gleichen Steinen bestehen; ein Ganzes kann 
aus Gleichmäßigem grundsätzlich nicht bestehen. 
Das Homogene ist nicht ganzheitlich; das Ganzheit-
liche ist nicht homogen«.91 Bereits vor Spann wird 
die Verschiedenartigkeit der Teile in einer Ganzheit 
als Kriterium zur Unterscheidung von Organismen 
und nicht-lebendigen Einheiten wie Kristallen her-
angezogen92: Nicht alle Kristalle sind zwar stofflich 
vollkommen homogen, aber die Verschiedenartigkeit 

ihrer Teile gehört andererseits nicht zu ihrer Bestim-
mung als Kristall – wie aber doch die Verschieden-
heit der Teile des Organismus diesen überhaupt erst 
zu einem Organismus macht.

Ganzheiten im Anorganischen
Trotz dieser Klärungsversuche bleibt der Begriff der 
Ganzheit aber ein insgesamt nicht sehr scharfes Kon-
zept. Diese Unschärfe des Ganzheitsbegriffs zeigt 
sich auch darin, dass von verschiedenen Autoren allen 
möglichen Gegenständen eine Ganzheit zugeschrie-
ben wird. Als entscheidendes Kriterium der Ganzheit 
gilt vielfach die Wechselwirkung der Glieder eines 
Systems und seine sich daraus ergebende Wesens-
veränderung bei Entfernung eines dieser Glieder.93 
Infolge dieses weiten Ganzheitsbegriffs gelten nicht 
selten auch anorganische Körper als Ganzheiten (W. 
Köhler 1920: »physische Gestalten«).94 Ein Muster-
beispiel für eine anorganische Ganzheit ist für viele 
Autoren ein Atom oder Molekül, insofern hier eine 
Wechselwirkung der Teile besteht, die nicht gestört 
werden kann, ohne die Eigenschaften des Ganzen zu 
zerstören.

H. Driesch reagiert 1926 auf die Versuche, auch 
im Anorganischen Ganzheiten zu entdecken, mit 
dem Hinweis, die physischen Gestalten würden sich 
nicht wie die organischen Ganzheiten aus einer in-
neren Dynamik oder einer endogenen Potenz heraus 
formen. Sie seien eben nur physische Gestalten, aber 
keine Organismen oder Ganzheiten. Während Orga-
nismen aus sich heraus ihre Ganzheit bildeten, sei 
den physischen Gestalten ihre Topografie von außen 
aufgezwungen.95 Der Autonomie der Bildung der le-
benden Ganzheiten soll damit die Heteronomie der 
Entstehung physischer Gestalten gegenüber stehen. 

Es ist allerdings fraglich, ob eine solche scharfe 
Abgrenzung von Ganzheiten und Gestalten wirklich 
möglich ist. Denn »innere Kräfte« und eine »spon-
tane innere Dynamik« lassen sich auch in anorgani-
schen Körpern ausmachen. So könnten z.B. die Kräf-
te, die einen Planeten und seine Oberflächengestalt 
formen, auch als »innere Kräfte« angesehen werden 
und wären damit nach Drieschs Kriterium Teil eines 
organischen Ganzheitsphänomens. Weil Prozesse der 
↑Selbstorganisation im Laufe des 20. Jahrhunderts 
gerade auch für anorganische Systeme beschrie-
ben werden, muss Drieschs Versuch einer scharfen 
Grenzziehung als gescheitert angesehen werden.

Ökosysteme als Ganzheiten
Nicht nur zur Beschreibung der Organisation einzel-
ner Lebewesen, auch für Systeme auf anderen Orga-
nisationsebenen der Biologie erweist sich der Begriff 
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der Ganzheit als fruchtbar. So sind in der Ökologie 
zahlreiche Wortprägungen für das Konzept des ↑Öko-
systems aus den 1920er und 30er Jahren von holis-
tischen Gedanken inspiriert. Dies gilt insbesondere 
für die deutschen Beiträge zu diesen Diskussionen, 
etwa für A. Thienemanns Bestimmung der Einheit 
von Lebensgemeinschaft und Lebensraum96 oder K. 
Friederichs Begriff des »Holozön« (vgl. Abb. 172)97. 
Die von A.G. Tansley 1935 eingeführte Bezeichnung 
›Ökosystem‹98 steht allerdings weniger in dieser ho-
listischen Tradition, sondern soll gerade die Öffnung 
der Ökologie zu einem physikalistisch-reduktionisti-
schen Forschungsprogramm ermöglichen – was dann 
auch gelingt. Einer der frühen Hauptprotagonisten 
der Ökosystemforschung, E.P. Odum, bekennt sich 
allerdings wiederum zu einer holistischen Analyse 
und schreitet in seiner Darstellung auch von dem 
Ganzen zu den Teilen voran.99 Die ↑Entwicklung 
eines Ökosystems vergleicht Odum 1969 sogar aus-
drücklich mit der Entwicklung eines Organismus.100

An dem Verständnis von Ökosystemen als ganz-
heitlichen Gefügen wird die von vielen Autoren für 
wichtig erachtete Abgrenzung des Begriffs der Ganz-
heit von dem des Aggregats besonders deutlich: Wäh-
rend Aggregate auf der räumlichen Anordnung von 
Elementen im Sinne ihres physischen Kontakts beru-
hen (das räumlich Beieinandersein sich berührender 
Gegenstände), können die Elemente einer Ganzheit 
oder eines Systems räumlich disparat sein, d.h. zwi-
schen ihnen können Lücken im Raum bestehen, wie 
zwischen den räumlich zerstreuten Elemente eines 
Ökosystems (das funktionale Miteinandersein vonei-
nander abhängiger Gegenstände).

Ganzheit und Zerstörbarkeit
Ein allgemeines Merkmal von Ganzheiten ist ihre 
Zerstörbarkeit: Werden einer Ganzheit Teile genom-
men, dann liegt nicht nur weniger vom Gleichen vor, 
sondern der Gegenstand hört auf zu existieren. Der 
Zusammenhang zwischen den Konzepten ›Ganzheit‹ 
und ›Zerstörbarkeit‹ ist offenbar ein definitorischer: 
Alle Ganzheiten sind zerstörbar; nur das, was zerstört 
werden kann, ist eine Ganzheit. Ganzheiten hören 
also durch ihre Zerstörung auf, das zu sein, was sie 
vorher waren. Weil die Teile eines Ganzen nur durch 
den (kausalen) Bezug zu den jeweils anderen Teilen 
bestehen können, kann die Zerstörung der Ganzheit 
schon allein in der Trennung der Teile voneinander 
bestehen. Die Ganzheitlichkeit der natürlichen Or-
ganismen ist in dieser Hinsicht allerdings nicht voll-
ständig: Vielen Organismen können Teile entnommen 
werden, und sie können doch ihr Leben fortsetzen. 
Dies gilt für alle nicht lebenswichtigen Teile, wie 

z.B. Haare, Gliedmaßen oder die paarig vorhandenen 
inneren Organe. Trotz dieser Einschränkung gelten 
Organismen aber doch als ein Paradigma von Ganz-
heit. Sie werden nicht selten sogar über das Merkmal 
ihrer Unteilbarkeit ohne Identitätsverlust definiert, 
angedeutet z.B. schon 1797 durch A. von Humboldt: 
»Belebt nenne ich denjenigen Stoff, dessen willkühr-
lich getrennte Theile, nach der Trennung, unter den 
vorigen äußeren Verhältnissen ihren Mischungszu-
stand ändern lässt«.101 H. Rickert formuliert zu Be-
ginn des 20. Jahrhunderts: »Organismen z.B. können 
nicht geteilt werden, wenn sie nicht aufhören sollen, 
Organismen zu sein«.102

Mit der Zerstörbarkeit einer Ganzheit ist das allge-
meine Moment der Negativität oder des »modus de-
ficiens« verbunden, wie es N. Hartmann 1950 nennt: 
»nur einem Ganzen kann etwas fehlen«.103

Kausalität und Ganzheit
Eine beständige Herausforderung holistischen Den-
kens für die Wissenschaft bildet das Problem, die 
wechselseitige Abhängigkeit von Prozessen in einem 
Ganzen mittels eines kausal-analytischen Ansatzes 

Abb. 172. Das Prinzip des »holocönen Faktors« in der Bil-
dung ganzheitlicher ökologischer Gefüge. Die Peripherie 
des großen Kreises stellt verschiedene Umweltfaktoren dar, 
die auf die Organismen verschiedener Arten, repräsentiert 
durch die kleinen Kreise im Innern, wirken. Einige Orga-
nismen werden nicht direkt von einem Umweltfaktor beein-
flusst (z.B. die Organismen der Art b nicht von dem Faktor 
A), sondern durch die Veränderung eines anderen Umwelt-
faktors oder durch die Zwischenwirkung der Organismen 
anderer Arten. Die Veränderung eines Umweltfaktors oder 
einer Art zieht eine Änderung des gesamten Gefüges nach 
sich (aus Friederichs, K. (1927). Grundsätzliches über die 
Lebenseinheiten höherer Ordnung und den ökologischen 
Einheitsfaktor. Naturwiss. 15, 153-157; 182-186: 184).
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zu erklären. Wenn eine Ganzheit so vorgestellt wird, 
dass alles mit allem verbunden ist und alles von allem 
abhängt, dann lassen sich keine allgemeinen Gesetze 
für die Wirksamkeit isolierter Bestandteile angeben: 
Der Effekt eines Teils in einem System kann anders 
sein als in einem wenig anderen System; der analy-
tisch-erklärende Ansatz kommt damit insgesamt an 
seine Grenzen und allein eine Beschreibung des je-
weiligen komplexen und interdependenten Gesche-
hens wird möglich. Es besteht daher ein Zusammen-
hang zwischen der Ganzheit eines Gegenstandes und 
seiner Individualität (im offensichtlichen Sinne der 
Unteilbarkeit und im weniger offensichtlichen Sinne 
seiner Einzigartigkeit und Anomalität).

Andererseits kann der Begriff der Ganzheit im 
Sinne der Wechselseitigkeit oder Kreisläufigkeit von 
Prozessen nicht allein über eine individualisieren-
de Begriffsbildung bestimmt werden, sondern setzt 
vielmehr eine Ontologie von Typen voraus. Denn als 
›wechselseitig‹ oder ›zyklisch‹ kann das Verhältnis 
zwischen den Teilprozessen eines Geschehens nur 
bezeichnet werden, wenn ein individueller Teilpro-
zess als Element eines Typs von Prozessen reidenti-
fiziert werden kann. Wechselseitigkeit und Kreisläu-
figkeit basiert daher ebenso auf einer Typenontologie 
wie die Schließung von kausalen Prozessen (Salthe 
1993: »Closure is based on types, not tokens«104).

Teleologie und Ganzheit
Immer wieder ist in der Philosophie der Biologie ver-
sucht worden, den Begriff der Funktion oder Zweck-
mäßigkeit über das Konzept der Ganzheit zu erläu-
tern. Enthalten ist die Verbindung von Zweckmäßig-
keit und Ganzheit bereits in Kants Einführung des 
Konzepts der organischen Zweckmäßigkeit über das 
Modell eines »Naturzwecks«, d.h. eines organisierten 
Wesens, von dem gilt, »daß die Theile desselben sich 
dadurch zur Einheit eines Ganzen verbinden, daß sie 
von einander wechselseitig Ursache und Wirkung ih-
rer Form sind«105 (↑Zweckmäßigkeit). Im Anschluss 
daran ist es im 19. Jahrhundert allgemein verbreitet, 
die Zuschreibung von Funktionen und Zwecken zu 
Teilen von Organismen an ihrem Beitrag zu dem 
Ganzen zu binden: Der Entwicklungsphysiologe W. 
Roux sieht in einer Funktion 1881 eine »Leistung, 
welche dem Ganzen nützt«, eine »Verrichtung für 
das Ganze«.106 Zu Beginn des 20. Jahrhunderts fol-
gen ihm in dieser Sicht H. Driesch und R. Kroner 
(s.o.). 

Die Verbindung von Zweck- und Ganzheitsbegriff 
geht bei einigen Autoren so weit, dass sie vorschla-
gen, den in der Biologie notorisch umstrittenen Be-
griff des Zwecks durch den der Ganzheit zu erset-

zen. So besteht 1922 für E. Ungerer die organische 
Zweckmäßigkeit genau in dem Bezug eines Teils auf 
das Ganze eines Systems. Statt von ›Zweckmäßig-
keit‹ sollte daher besser von Ganzheitsbezogenheit 
gesprochen werden. Als Ganzheiten verstanden, sei 
die Beurteilung der Organismen nicht mit dem von 
Ungerer als »nutzlos und gefährlich«107 eingeschätz-
ten Konzept der Zweckmäßigkeit belastet. Ungerer 
fordert daher den »Ersatz der Zweckbetrachtung des 
Organismus durch die Ganzheitbetrachtung«.108 An-
dere Autoren schließen sich Ungerer in dieser Sache 
an: K. Goldstein verzichtet in seinem biophilosophi-
schen Hauptwerk ›Der Aufbau des Organismus‹ vor 
diesem Hintergrund ausdrücklich auf den Begriff der 
Zweckmäßigkeit.109 Die von Ungerer diagnostizier-
te Gefährlichkeit des Zweckbegriffs liegt allerdings 
nur dann vor, wenn er, wie Ungerer es vornimmt, mit 
psychologischen oder intentionalistischen Bezügen in 
Verbindung gebracht wird. Viele Biologen und Wis-
senschaftstheoretiker haben sich aber gerade darum 
bemüht, einen Zweckbegriff in der Biologie zu etab-
lieren, der frei von solchen Bezügen ist (↑Zweckmä-
ßigkeit). Fraglich ist auch, ob dem Ganzheitsbegriff 
überhaupt eine Bestimmtheit gegeben werden kann, 
ohne auf den Zweckbegriff zu rekurrieren. Für G. 
Wolff ist die Sache 1933 klar: »Ohne den Zweckmä-
ßigkeitsbegriff löst der Ganzheitsbegriff sich auf und 
das Wort verliert einen angebbaren Inhalt«.110

Jedenfalls bestehen beide Begriffe, ›Zweck‹ und 
›Ganzheit‹, in den biophilosophischen Debatten bis 
in die Gegenwart fort und werden vielfach im Zu-
sammenhang miteinander diskutiert. Für A. Ben-
ninghoff bedeutet eine Funktion 1935 »Ausrichtung 
der Teilvorgänge auf das Ganze«.111 Ohne Beziehung 
auf ein übergeordnetes System mache die Rede von 
Funktionen keinen Sinn. »Funktionelle Systeme« 
könnten nicht »selbständig« sein, sondern sind nach 
Benninghoff immer Glied eines höheren Systems.112 
Und auch für E. Holenstein korrespondiert der Funk-
tionsbegriff 1983 dem Systembegriff.113 Funktionen 
werden Gegenständen zugeschrieben, sofern sie Ele-
mente (Teile) von übergeordneten Systemen (Ganz-
heiten) bilden (vgl. auch Hirschmann 1973: »Those 
objects whose items have functions are wholes, for 
example, organisms, machines and societies, that is 
objects which exhibit not merely complexity but an 
organisation as well«114).

Ganzheitsbezogene Gegenstandsbestimmung
Kennzeichnend für den epistemischen Ansatz der 
Biologie ist nicht nur die häufige Beurteilung von 
Gegenständen und Vorgängen im Hinblick auf den 
Beitrag, den sie zu dem Ganzen eines Systems leis-
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ten, sondern auch ihre regelmäßige Bestimmung auf 
der Grundlage eben dieses Beitrags zur Funktion 
des Systemganzen: Die spezifische Rolle, die ein 
Gegenstand oder Vorgang in einem System ausübt, 
bildet das Moment, über das er identifiziert und auf 
den Begriff gebracht wird. Ein Herz beispielsweise 
ist über seinen besonderen funktionalen Beitrag in 
dem Ganzen eines Körpers bestimmt. Mitte des 19. 
Jahrhunderts betont im Anschluss an Kant bereits W. 
Whewell diese epistemische Seite der Ganzheitsbe-
trachtung. Für ein ganzheitliches, organisiertes Sys-
tem ist es danach charakteristisch, dass die Teilpro-
zesse durch ihren Ganzheitsbezug bestimmt sind und 
das Ganze nur durch den Beitrag der Teile vorgestellt 
wird: »The system is organized, when the effects 
which take place among the parts are essential to our 
conception of the whole; when the whole would not 
be a whole, nor the parts, parts, except these effects 
were produced; when the effects not only happen in 
fact, but are included in the idea of the object«.115

Mitte des 20. Jahrhunderts wird diese funktionalis-
tisch-holistische Begriffsbildung in der Biologie von 
M. Beckner herausgestrichen: »we describe the parts 
of organic wholes in their activities qua parts by em-
ploying concepts that are defined by reference to the 
higher-level phenomena exhibited by the whole«.116 
So ist es z.B. nicht die genaue chemische Zusammen-
setzung der Magensäfte, die diese als ein Element der 
Verdauung identifizieren, und es ist nicht das genaue 
Bewegungsmuster, das ein Hase vollbringt, das die-
ses als eine Flucht identifiziert. Das identifizierende 
Moment ist vielmehr jeweils die Wirkung dieses Pro-
zesses auf den Organismus und seine Teile. Ein bio-
logischer Prozess ist also immer als ein Teilprozess 
eines übergeordneten Ganzen zu verstehen. Seine 
Bestimmung hängt an seiner Einordnung.

In seinem Versuch zu klären, was unter einer bio-
logischen Funktion zu verstehen ist, macht Beckner 
deutlich, dass die Rede von Funktionen bei nicht-
ganzheitlichen und nicht-organisierten Gegenständen 
nicht angemessen ist, weil diese nicht über Teile ver-
fügen, die ihre Bestimmung erst in Relation zu den 
anderen Teilen erhalten, mit denen sie gemeinsam 
die Ganzheit und Organisation bilden. In Beckners 
Beispiel: Es kann nicht davon gesprochen werden, 
dass es eine Funktion der Erde sei, auf ihrem Weg 
durch den Kosmos mit Meteoriten zusammenzusto-
ßen, denn der Begriff der Erde ist nicht über diese 
Wirkung definiert (»the term ›the earth‹ is not defined 
(even in part) by reference to the activity of meteorite 
interception«117; allgemeiner: »we do not [...] identify 
the parts of the solar system, or any of its activities, 
in terms of the contribution they make to activities of 

the whole solar system«118). In anorganischen, nicht 
funktional beurteilten Systemen erfolgt nach Beckner 
gerade keine Identifikation der Teile aufgrund ihrer 
Wirkung für das System. In physikalischer Sprache 
werden Prozesse im Allgemeinen durch ihre intrinsi-
schen Eigenschaften und damit nicht relational durch 
ihren Bezug zu externen Gegenständen definiert. 
Dieser Unterschied zur biologischen Gegenstands-
bestimmung kann darauf zurückgeführt werden, dass 
die biologischen Gegenstände für ihren Bestand auf 
die Integration in ein Gesamtsystem angewiesen 
sind. Ohne diese Integration würden sie aufhören 
zu existieren. Eine Erde ohne Meteoriteneinschlag 
hätte andere Eigenschaften, aber sie würde weiterhin 
als der spezifische Planet ›Erde‹ identifiziert werden 
können; ein Wirbeltier ohne Herz dagegen würde 
auch seine anderen Organe verlieren und wäre damit 
kein lebensfähiger Organismus mehr – er würde auf-
hören, als solcher zu existieren. Der Ganzheitsbezug 
gehört also aufgrund dieser Ganzheitsabhängigkeit 
der Komponenten zur Wesensbestimmung biologi-
scher Gegenstände.

Ganzheit als Vorstellung, nicht als reales Agens
Die Ganzheit eines Gefüges kausaler Prozesse beruht 
auf der wechselseitigen Abhängigkeit der kausalen 
Glieder voneinander. Die kausalen Teile werden erst 
durch den Bezug zu den anderen Gliedern, mit denen 
sie zusammen das ganze System bilden, zu dem, was 
sie sind. Weil die Wirkung eines Teils aufgrund der 
kausalen Wechselseitigkeit der Teile auf ihn selbst 
zurückwirkt, macht es Sinn, in einem solchen Gefüge 
jeden Teil durch seinen Beitrag zu dem Ganzen be-
stimmt zu denken. Und weil diese Rückwirkung der 
eigenen Wirkung über die Gesamtheit der anderen 
Teile vermittelt wird, liegt auch eine Abhängigkeit 
von der Ganzheit des Systems vor. Aber diese Ab-
hängigkeit ist doch keine Wirkung des Ganzen.

In gewisser Weise hat dies schon Kant gesehen, 
wenn er sagt, das Ganze sei nicht »der Grund der 
Möglichkeit der Verknüpfung der Theile«, sondern 
dass nur »die Vorstellung eines Ganzen den Grund 
der Möglichkeit der Form desselben und der dazu 
gehörigen Verknüpfung der Theile enthalte«.119 Das 
Ganze sollte nicht selbst als aktives Agens vorgestellt 
werden, weil es in keinem Verhältnis der Wirkung zu 
seinen Teilen steht. Kant erkennt, dass »die Theile 
(ihrem Dasein und der Form nach) nur durch ihre Be-
ziehung auf das Ganze möglich sind«.120 Die Ermög-
lichung und Bestimmung der Teile durch das Ganze 
ist aber kein kausales, sondern ein begriffliches Ver-
hältnis. Die Rede von einer Ganzheitskausalität ist 
daher auch problematisch und es erscheint angemes-
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sener, das Verhältnis mit N. Hartmann als eine Ganz-
heitsdetermination zu beschreiben (s.u.).

In der jüngeren Diskussion des Ganzheitsbegriffs 
wird dieses fehlgeleitete Verständnis der Ganzheit als 
Agent im Verhältnis zu seinen Teilen vielfach betont. 
So formuieren W. Konrad und K. Zenker 1967: »Im-
mer dann, wenn ein Ganzes als auf seine Teile wir-
kend angesehen wurde, ist der Boden wissenschaftli-
cher Forschung verlassen worden«.121 Ähnlich heißt 
es 1979 bei H. Byerly: »A whole cannot be a agent 
cause of changes in its parts since a whole is not an 
external source of interference for processes in the 
parts«.122 Den logischen und nicht-temporalen Aspekt 
der Relation zwischen dem Ganzen und seinen Teilen 
hebt 1986 auch J. Jacobs hervor: »Constituents and 
their arrangements do not exist prior to and as ante-
cedent causes of the systems they fi gure in. All of this 
is simultaneous«.123 Für Jacobs stellt das Ganze eines 
Systems eine Randbedingung und eine Einschrän-
kung (»constraint«) für die Existenz der Teile dar. 
Diese Randbedingung dürfe aber nicht als Wirkung 
des Ganzen auf die Teile gedeutet werden. Es handelt 
sich also allein um eine epistemische Abhängigkeit: 
Die Identitätsbedingungen jedes Teils hängen an sei-
ner nicht-kausalen Beziehung zu dem Ganzen (und 
an seiner besonderen kausalen Beziehung zu anderen 
Teilen). Mit Jacobs kann man auch festhalten, dass 
diese epistemische Systematisierung von Teilen als 
Elemente eines Ganzen selbst explanative Signi-
fi kanz hat. Es hat erklärenden Charakter, wenn ein 
Teil auf ein Ganzes, in dem es eine Funktion ausübt, 
bezogen wird. Allein in seiner Koordination mit den 
anderen Teilen kann die Eigenart jedes Teils geklärt 

werden; eine vollständige Erklärung jedes Teils er-
fordert die Referenz zu den anderen Teilen. 

Das Verhältnis vom Ganzen zu seinen Teilen sollte 
also nicht in kausalen Begriffen beschrieben wer-
den. Hilfreich ist es aber, das spezifi sche Verhältnis 
der Teile untereinander und des Ganzen zu seiner 
Umwelt kausaltheoretisch zu analysieren. In dieser 
Perspektive bilden die interne Integration und die 
externe Isolation die wesentlichen Charakteristika 
einer Ganzheit.124 Die Integration kann dabei näher 
bestimmt werden als eine Interaktion von Kompo-
nenten, die eine Korrelation ihres Verhaltens und da-
mit ein gemeinsames Schicksal (»common fate«) be-
dingt.125 Relativ isoliert ist eine Einheit als Ganzheit, 
insofern eine große Anzahl oder eine starke Intensität 
von Interaktionen zwischen ihren Komponenten vor-
liegt (vgl. Abb. 171). 

Ganzheit und holistische Biologie
Von Bedeutung ist der Begriff der Ganzheit in neu-
erer Zeit in der Kritik des »adaptationistischen« 
Programms zur Erklärung der Eigenschaften von 
Organismen durch eine Selektion für jedes isolier-
te Merkmal (↑Anpassung). S.J. Gould und R.C. 
Lewontin merken 1979 dazu an, dass Organismen 
insbesondere in ihrer Entwicklung als integrierte 
Einheiten zu betrachten sind, für die die Annahme 
einer atomisierender Teil-für-Teil-Optimierung un-
angemessen sei: »development occurs in integrated 
packages, and cannot be pulled apart piece by piece 
in evolution«.126

1983 stellt Lewontin fest, dass Organismen inso-
fern Ganzheiten darstellen, als ihre Teile durch die 

Bezugspunkt

Außenbezug
(topologisch-morphologisch)

Innenbezug
(kausal-physiologisch)

Charakter der 
Faktoren

konstitutive Faktoren
(nicht graduierbar)

Kontiguität
räumliche Einheit von nur mitein-
ander, nicht aber mit der Umwelt 

zusammenhängenden Teilen

Zyklizität
kausale Geschlossenheit durch
Rekursivität der Teilprozesse

fakultative Faktoren
(graduierbar)

Limitation
Abgrenzung durch eine 

äußere Hülle

Integration
Vernetzung der Teile

 

Tab. 95. Kreuzklassifi kation von Faktoren, die der Bildung einer Ganzheiten zugrunde liegen können.
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Interaktion mit den anderen Teilen des Ganzen um-
gebildet werden können und ihre definierenden Ei-
genschaften damit selbst erst im Ganzen erscheinen: 
»It is not that a whole is more than the sum of its 
parts but that the parts themselves are re-defined and 
re-created in the process of their interaction«.127 Die 
Wirksamkeit der Teile beruht also immer auf einer 
Wechselwirkung, und auch das Verhältnis des Orga-
nismus zur ↑Umwelt sollte nicht als eine einsinnige 
Anpassung des Organismus verstanden werden: »Or-
ganism and environment are both in a constant state 
of becoming, mutually determining each other«128.

Trotz dieser Kritik am darwinistischen Anpassung-
konzept muss aber kein Widerspruch zwischen The-
orien der (Selbst-) Organisation und der Anpassung 
angenommen werden. In den letzten Jahren sind vie-
le Vorschläge gemacht worden, wie Entwicklungs- 
und Evolutionstheorien miteinander zu vereinbaren 
sind.129 Systemtheoretisch können Ganzheiten als ho-
listische Systeme bestimmt werden. Im Gegensatz zu 
atomistischen Systemen, bei denen die Eigenschaften 
ihrer Teile intrinsisch bestimmt sind, werden in ho-
listischen Systemen die Eigenschaften der Teile re-
lational und extrinsisch bestimmt: Die Eigenschaften 
kommen den Teilen nur insofern zu, als sie Teile des 
Ganzen sind, sie hängen also in ihren Eigenschaften 
davon ab, dass sie in Beziehung zu anderen Teilen 
stehen, mit denen zusammen sie das Ganze bilden. 

In den letzten Jahren erfährt eine an der Ganzheit 
des Organismus orientierte Forschung ausgehend von 
der Genetik und Entwicklungsbiologie einen Auf-
trieb. Denn die einseitige Erforschung des Genoms 
hat nur zu wenigen Einsichten in die physiologischen 
Mechanismen geführt. Die Ausrichtung der For-
schung auf nur eine Komponente der Ganzheit des 
Organismus, nämlich die der Gene in der Genomik, 
wird abgelöst von dem Zeitalter der Postgenomik130 
(↑Gen) und der Wiederkehr einer holistischen Biolo-
gie131. Vorläufer dieser Bewegung finden sich bereits 
seit Mitte des 20. Jahrhunderts, etwa in E. Mayrs 
»Theorie der genetischen Relativität« (↑Gen), nach 
der die Wirkung eines Gens keine rein intrinsische 
Eigenschaft ist, sondern von seinem jeweiligen gene-
tischen und außergenetischen Kontext abhängt. Auch 
in der Entwicklungsbiologie wird deutlich, dass Ent-
wicklungsprozesse nicht mehr aus der Wirkung ein-
zelner Gene, sondern allein aus der Interaktion vieler 
Faktoren zu verstehen sind. Die Organismen sind da-
her, mit G. Webster und B.C. Goodwin gesprochen, 
als »selbstorganisierende Totalitäten« oder dezent-
rierte Strukturen (»Decentered Structures«) aufzu-
fassen.132 In der Entwicklungsbiologie zeigt sich die 
Ganzheitlichkeit organismischer Systeme besonders 

deutlich in den Phänomenen der Plastizität und Ro-
bustheit des Systemganzen, d.h. der Invarianz kom-
plexer Systemleistungen auch bei Variation einzelner 
Bestandteile des Systems.

Terminologie der Ganzheit: ›-om‹ und ›-omik‹
In Bezug auf die Wortgestalt ist es bemerkenswert, 
dass viele biologische Begriffe, die eine Gesamt-
heit oder Ganzheit von Entitäten bezeichnen, einen 
gleichlautenden Wortausgang aufweisen: Sie enden 
mit der Silbe -om (vgl. z.B. ›Biom‹, ›Genom‹, ›Prote-
om‹, ›Phänom‹). Das in der Biologie verbreitete, auf 
eine holistische Abstraktion verweisende Suffix -om 
ist damit unterschieden von dem in der Physik ver-
breiteten Suffix -on, das besonders für Gegenstände 
verwendet wird, die in einer analytisch-zergliedern-
den Untersuchung als Elementarteilchen erkannt wer-
den (z.B. ›Photon‹, ›Elektron‹, ›Proton‹, ›Neutron‹, 
›Meson‹).133 Auf dieser sprachlichen Grundlage kann 
ein ↑Organismus in seiner Totalität als Einheit von 
wechselseitig voneinander abhängigen Teilprozessen 
als Allelom (von griech. ›ἀλλήλων‹ »gegenseitig, ei-
nander«) bezeichnet werden. Die ihm gegenüberste-
hende ↑Umwelt könnte Periom genannt werden. Ein 
Terminus, den A. Koestler 1969 für die Benennung 
eines ganzheitlichen Systems einführt, lautet Holon. 
Aufbauend auf der Vorstellung einer organischen 
↑Hierarchie ist es nach Koestler möglich, Holons auf 
verschiedenen Ebenen der organischen Welt zu iden-
tifizieren.134 Für das ganzheitliche neuronale Netz-
werk des Zentralnervensystems eines Organismus 
wird im Jahr 2005 der Ausdruck Konnektom (engl. 
»connectome«) vorgeschlagen.135

Vielfalt der Ganzheitsbegriffe
Die Hauptschwierigkeit des Ganzheitsbegriffs ist bis 
in die Gegenwart seine unspezifische Bedeutung. 
Diese zeigt sich besonders darin, dass der Begriff 
nicht allein auf dynamische Systeme bezogen wer-
den kann, sondern auch auf statische Gegenstände, 
die sich nicht verändern und bei denen auch die Rela-
tionen zwischen den Teilen nicht in kausalen Einwir-
kungen bestehen müssen. So gilt überhaupt ein ästhe-
tisches Gebilde wie ein Kunstwerk als der Prototyp 
einer Ganzheit. 

In einer einfachen Klassifikation können grund-
sätzlich die morphologische und physiologische 
Geschlossenheit als zwei prinzipiell unterscheidbare 
Aspekte der Ganzheit eines Organismus verstanden 
werden (vgl. Tab. 95). Während Organismen die 
morphologische Einheit im Sinne des räumlichen 
Zusammenhalts zu einem kompakten Körper mit 
anderen Naturkörpern gemeinsam haben (z.B. mit 
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Steinen), gilt die physiologische Einheit im Sinne ei-
nes kausalen Gefüges von wechselseitig voneinander 
abhängigen Prozessen als ein Bestimmungsmerkmal 
der Organismen. In basaler Form ist diese Wechsel-
seitigkeit in einem ↑Kreislauf von Prozessen gege-
ben; ein zusätzlicher Faktor, der in ganzheitlichen 
Gefügen in verschiedenen Abstufungen vorliegen 
kann, besteht in der Integrität des Systems, d.h. der 
zusätzlichen Vernetzung (Konnektivität) der Teilpro-
zesse. Die Abgrenzung des ganzheitlichen Gefüges 
von der Umwelt durch eine Umhüllung bildet einen 
weiteren Faktor zur Steigerung der Ganzheit.

Zur näheren Analyse des Begriffs der Ganzheit 
sind, ausgehend von verschiedenen Kontexten, eine 
ganze Reihe von Konzepten vorgeschlagen worden. 
Zu diesen Konzepten gehören Interdependenz, Zyk-
lizität, Korrelation, Synergie, Kohäsion und Schlie-
ßung (vgl. Tab. 96).136

Ganzheitskausalität
Der Terminus ›Ganzheitskausalität‹ wird 1919 von 
H. Driesch eingeführt.137 Driesch erläutert den Be-
griff im Rahmen seiner vitalistischen Theorie des Or-
ganischen und will mit ihm eine »unraumhafte ganz-
machende Kausalität« bezeichnen.138 Im Gegensatz 
zur Einzelheitskausalität sei die Ganzheitskausalität 
diejenige Kausalität, welche allein in der belebten 
Natur wirksam sei. Driesch identifiziert die Ganz-
heitskausalität mit dem von ihm postulierten jenseits 
der Physik stehenden »Faktor E«, der Entelechie 
(↑Vitalismus). Drieschs Entelechie soll dabei selbst 
eine »ganzheitliche Substanz sein, welche sich, wenn 
sie dynamisch wird, kausal-ganzheitlich äußert«.139 
Der Ganzheitskausalität ist es also u.a. zuzuschrei-
ben, dass es dem Fragment eines Keims möglich ist, 
wieder einen ganzen Organismus zu bilden (↑Ent-
wicklung). Weil es die Konfiguration eines ganzen 
Systems und nicht ein einzelnes Element in einem 
System (und eigentlich auch nicht die Ganzheit des 
Systems selbst) ist, von dem diese Form der Kausali-
tät ausgeht, bezeichnet Driesch sie seit 1904 auch als 
Konstellationskausalität.140 (A.G. Gurwitsch spricht 
1910 von »Kollektivverursachung« und »Kollektiv-
gesetzlichkeit« für die »Gesetzlichkeit des Komple-
xes«.141)

Mit dem Begriff der Ganzheitskausalität wird 
die Ganzheit in einem kausalen Modell als ein wir-
kendes Agens verstanden. Die Ganzheitskausalität 
muss allerdings nicht nach dem Modell von Drieschs 
»ganzmachenden« Agentien im Sinne einer kausalen 
Wirkung von dem Ganzen auf seine Teile verstanden 
werden: A. Meyer bezeichnet als Ganzheits- oder 

Interdependenz
»Zu einem Körper [...], der an sich und seiner innern 
Möglichkeit nach als Naturzweck beurtheilt werden 
soll, wird erfordert, daß die Theile desselben einander 
insgesammt ihrer Form sowohl als Verbindung nach 
wechselseitig und so ein Ganzes aus eigener Causalität 
hervorbringen« (Kant 1790/93, 373).

Zyklizität
»Das Leben aber besteht in einem Kreislauf, in einer 
Aufeinanderfolge von Processen, die continuirlich in 
sich selbst zurückkehren, so daß es unmöglich ist an-
zugeben, welcher Proceß eigentlich das Leben anfache, 
welcher der frühere, welcher der spätere seye? Jede Or-
ganisation ist ein in sich beschloßnes Ganzes, in wel-
chem alles zugleich ist« (Schelling 1798, 237).

Korrelation
»[L]a corrélation des formes dans les être organisés«: 
»Tout être organisé forme un ensemble, un système 
unique et clos, dont toutes les parties se correspondent 
mutuellement, et concourent à la même action définitive 
par une réaction réciproque. Aucune de ces parties ne 
peut changer sans que les autres changent aussi; et par 
conséquent chacune d’elles, prise séparément, indique 
et donne toutes les autres« (Cuvier 1812, I, 58).

Synergie
»Das eigentlich Biologische ist immer die spezifische 
Art des Zusammenwirkens der einzelnen innersystema-
tischen Glieder im komplizierten Ganzen« (M. Hart-
mann 1933, 65).

Kohäsion
»[C]ohesion is the logical closure of the relations among 
elements of a thing that keep it from being disrupted by 
internal and external forces. In addition, the cohesion is 
stronger within the system than it is to any other system 
or component, so cohesion both unifies and individu-
ates« (Collier 2000, 285).

Schließung (»closure«)
»Alles, was sich durch innere Geschlossenheit aus dem 
durchgehenden Weltzusammenhange heraushebt [ist 
ein ganzheitliches Gefüge…], auch wenn es nicht von 
räumlich scharfen Grenzen, wie der feste Körper von 
seinen Oberflächen, eingeschlossen ist« (N. Hartmann 
1950, 445).

Ontologische Abhängigkeit
»[T]he basic content of the concept [of a holistic sys-
tem] is a certain kind of ontological dependence of the 
parts of a system from its whole. This dependence is 
such that the parts would not have some of their charac-
teristic properties, would they not be part of the system« 
(Weber 2005, 195).

Tab. 96. Begriffe zur Bestimmung der Einheit einer organi-
schen Ganzheit.
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»holistische Kausalität« allein die Wechselseitigkeit 
der Abhängigkeiten der Glieder in einem Lebewe-
sen.142 Die Ganzheit des Lebewesens bilde einen 
Determinationsfaktor für die ihm untergeordneten 
Gliedsysteme.143 A. Mittasch deutet die Ganzheits-
kausalität reizphysiologisch: Sie liege vor, wenn sich 
ein ganzheitliches System durch einen äußeren oder 
inneren Anstoß aktiv und ganzheitlich verändere.144 
Sowohl Meyer als auch Mittasch verzichten also da-
rauf, die Ganzheitskausalität als einen unraumhaften, 
nichtenergetischen Faktor im Sinne Drieschs zu ver-
stehen. 

Fraglich bleibt es aber, ob es sinnvoll ist, die Ganz-
heit als einen kausal wirkenden Faktor zu beschrei-
ben, um die Wechselseitigkeit der Teile in einem 
Ganzen zu bezeichnen. Denn ein solches holistisches 
Agens stellt doch gerade nicht ein einzelnes kausa-
les Element dar, sondern ist vielmehr allein im Zu-
sammenspiel der verschiedenen Teile eines Ganzen 
verkörpert. Das Ganze ist also insofern lediglich eine 
epistemische Größe, die sich nicht an einzelnen Tei-
len festmachen lässt und der nicht selbst eine wir-
kende Kraft zugeschrieben werden kann. Insofern 
liegt eine Ganzheit primär in der Beurteilung ver-
schiedener Teile oder Prozesse als einer Einheit. Die 
Ermöglichung und Bestimmung der Teile durch das 
Ganze ist dann kein kausales, sondern ein begriffli-
ches Verhältnis.

Empfehlenswerter ist es daher, nicht von der 
»Ganzheitskausalität«, sondern der Ganzheitsdeter-
mination zu sprechen. Dieser Ausdruck erscheint 
1927 bei dem Botaniker W. Zimmermann in der Be-
sprechung einer Arbeit, in der es um die Determina-
tion der differenzierten Merkmale bei Pflanzen ange-
sichts der Totipotenz ihrer Zellen geht.145 Der Autor 
dieser Arbeit, H. Miehe, benutzt zwar nicht das Wort, 
betont aber den Ganzheitscharakter von Organis-
men, insbesondere in ihrer Entwicklung. Er ist der 
Auffassung, dass »das Gesamtleben des Individuums 
[…] immer ein Ganzes ist und bleibt«, so dass kein 
einzelnes Element als Determinationsfaktor isoliert 
werden könne; es könne höchstens »aus dem Ge-
samtkomplex der Gestaltungsfaktoren eine Art von 
Embryonalfaktor« isoliert werden.146

Theoretische Bedeutung erlangt das Wort 1948 bei 
N. Hartmann.147 Er streicht heraus, dass diese Deter-
minationsform nichts mit Wirkung oder Rückwirkung 
zu tun hat, dass sie überhaupt nicht eine Bestimmung 
des Kausalnexus oder eines zeitlichen Verhältnisses 
darstellt. Sie bringe vielmehr allein die begriffliche 
Abhängigkeit der Bestimmung eines Gegenstandes 
vom Bezug dieses Gegenstandes zu einem ihn um-
fassenden System zum Ausdruck. Für Hartmann ist 

alles das ein ganzheitsdeterminiertes Gefüge, »was 
sich durch innere Geschlossenheit aus dem durchge-
henden Weltzusammenhange heraushebt«.148 Dazu 
zählt er das Planetensystem ebenso wie den Erd-
körper, einen Stromkreis, einen balancierten Kreisel 
und schließlich auch Atome und Moleküle. Es ist ihr 
innerer Zusammenhalt, der diese Gegenstände für 
Hartmann zu Gefügen macht. Der Zusammenhalt 
müsse nicht auf »Substantialität« beruhen, sondern 
könne auch »Konsistenz«, d.h. Konstanz allein der 
Form bei wechselnden Stoffen sein.149 Neben dem 
Zusammenhalt fordert Hartmann auch noch die Be-
harrung eines Gegenstandes, wenn er ein Gefüge sein 
soll. Ein Gefüge sei resistent gegen äußere Einflüsse, 
es erhalte sich selbst, indem es ein inneres dynami-
sches Gleichgewicht von einander entgegenwirken-
den Kräften beinhalte. Hartmann spricht in diesem 
Zusammenhang von der Zentraldetermination150 
eines Gefüges, das sich selbst von innen heraus be-
grenzt und diese Grenze erhält. Nicht nur die Gegen-
seitigkeit der Wirkung, sondern auch die selbsttätige 
Regulation wird damit zum Bestimmungsstück eines 
Gefüges.151

Ganzheitserklärungen, in denen auf Ganzheitsde-
terminationen verwiesen wird, können allgemein als 
Erklärungen verstanden werden, die nicht von einem 
lokalisierten Faktor ausgehen, sondern auf räumlich 
verteilte Faktoren verweisen, z.B. die Konstellation 
von Teilen in einem Ganzen.

Abwärtsverursachung
Den Ausdruck ›Abwärtsverursachung‹ (oder ›Ab-
wärtskausalität‹ oder ›abwärts gerichtete Verursa-
chung‹; »downward causation«) führt D. Campbell 
1974 ein.152 Ähnlich lautende Formulierungen exis-
tieren seit Beginn des 20. Jahrhunderts. So hält etwa 
C. Lloyd Morgan die Struktur eines Systems für 
kausal wirksam in Bezug auf seine Bestandteile. W. 
Sellars definiert 1922 ein System als eine Organisa-
tion mit einer Kontrolle der Teile durch das Ganze: 
»a system is […] an organization in which the whole 
exerts a control over the parts«.153 Und P. McLaughlin 
spricht im Jahr 2001 von einer vom Ganzen zu den 
Teilen inwärts gerichteten Verursachung: (»inward 
causality«).154 Viel diskutiert wird das Konzept der 
Abwärtsverursachung in der Philosophie des Geistes, 
und zwar im Rahmen solcher Konzeptionen, die eine 
Kontrolle der niederen (neurophysiologischen) Enti-
täten durch höhere (mentale) annehmen.

In diesen Vorschlägen wird die Ganzheit als ein 
kausales Agens entworfen, das »herab« oder »nach 
innen« auf seine Teile wirkt. Da das Ganze aber 
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doch aus seinen Teilen und deren Interaktion besteht, 
bleibt unklar, was das dem Wortlaut nach heißen soll. 
Es ist also ein logisches Problem mit dem Konzept 
einer Abwärtsverursachung verbunden: Eine Kau-
salrelation wird normalerweise allein zwischen ver-
schiedenen Körpern angenommen, in einer Abwärts-
verursachung wirkt aber das Ganze auf sich selbst 
ein, weil doch seine Bestandteile zu ihm zu zählen 
sind. Ontologisch ist es darüber hinaus problema-
tisch, von der Kontrolle oder Verursachung niederer 
Hierarchieebenen durch höhere zu sprechen, weil 
jede Hierarchieebene ontologisch eine Menge von 
Gegenständen, und nicht die Gegenstände selbst dar-
stellt – die Relation der Kontrolle oder Verursachung 
ist aber nur für Gegenstände, nicht für Mengen de-
finiert.155 In der neueren Diskussion der Philosophie 
des Geistes stößt die These der Abwärtsverursachung 
außerdem auf Kritik, weil der kausale Einfluss des 
Geistes auf die Materie die kausale Geschlossenheit 
des physischen Bereichs in Frage stellen würde.156 

Inwärtskausalität
Allein unter besonderen Bedingungen erscheint es 
möglich, kausale Verhältnisse als eine Abwärtsver-
ursachung zu beschreiben. Ein solcher Fall ist nach 
Auffassung einiger Autoren in der Entwicklung von 
Organismen gegeben. P. McLaughlin hält 2001 eine 
Abwärts- oder Inwärtskausalität (s.o.) prinzipiell für 
möglich, wenn das Ganze seinen Teilen zeitlich vor-
hergehen könne, wie dies bei Organismen der Fall 
wäre: »if we assume that the whole is temporally pri-
or to the parts, then causation could theoretically go 
downward or inward from the whole to the parts«.157 
Das Ganze eines Organismus zu einem Zeitpunkt 
könnte danach auf einen seiner Teile zu einem spä-
teren Zeitpunkt wirken, z.B. könnte ein Gen durch 
systemische Wirkungen, die sich aus dem physiolo-
gischen Zustand eines Organismus zu einem frühe-
ren Zustand ergeben, an- oder abgeschaltet werden. 
Ebenso könnte auch die Selektion als eine holistische 
Verursachung verstanden werden, insofern durch Se-
lektion Veränderungen am Ganzen von Organismen 
(durch ihre differenzielle Reproduktion) im Hinblick 
auf die Eigenschaften ihrer Teile (genauer die Ei-
genschaften der Teile ihrer Nachkommen, also im 
Sinne von Teilen eines Typs) wirksam werden, z.B. 
kann durch die Selektion von ganzen Organismen die 
durchschnittliche Länge der Gliedmaßen in einer Po-
pulation verändert werden.158

Gegen solche Annahmen einer Abwärts- oder In-
wärtsverursachung vom Ganzen zu den Teilen spre-
chen allerdings ontologische Bedenken, selbst wenn 
eine diachrone Streckung der Ganzheit eines Orga-

nismus angenommen wird: Nach dem ontologischen 
Ansatz des Endurantismus kann ein Organismus als 
ein Kontinuant verstanden werden, der zwar zu ei-
nem bestimmten Zeitpunkt seiner Existenz ganz da 
ist; diese Ganzheit kann also auf Gegenstände, die 
zu einem späteren Zeitpunkt existieren, einwirken; 
weil ein Organismus aber eben zu jedem Zeitpunkt 
ganz da ist, bilden die Teile eines Organismus zu 
einem späteren Zeitpunkt noch keine Teile des zum 
früheren Zeitpunkt existierenden Organismus. In der 
konkurrierenden Sicht des Perdurantismus wird ein 
Organismus dagegen als vierdimensionale Einheit 
verstanden, er ist also zu keinem einzelnen Zeitpunkt 
seiner Existenz ganz da; folglich kann auch nicht 
seine Existenz zu einem Zeitpunkt, die auf Kompo-
nenten zu einem späteren Zeitpunkt wirkt, als ein 
Verhältnis zwischen Ganzem und Teil verstanden 
werden. Im Rahmen der beiden verbreiteten ontolo-
gischen Grundmodelle zum Verständnis von Orga-
nismen (»Endurantismus« und »Perdurantismus«; 
↑Organismus) kann eine Ganzheitskausalität also 
kaum rekonstruiert werden. Nicht auszuschließen 
sind aber ontologische Modelle, in denen eine Ganz-
heitskausalität prinzipiell beschreibbar wird. Unstrit-
tig dürfte aber sein, dass zum theoretischen Verständ-
nis des Konzepts der Ganzheit (und Teleologie) in 
der Biologie die Annahme einer Ganzheitskausalität 
nicht notwendig ist, weil zur Konstitution eines orga-
nisierten Systems als Ganzheit (und »Naturzweck«) 
die Annahme von kausalen Relationen (und Bedin-
gungsrelationen) zwischen den Teilen auf einer Hier-
archieebene ausreichend ist (↑Wechselseitigkeit).

Drei Arten der Abwärtsverursachung
C. Emmeche, S. Køppe und F. Stjernfelt schlagen im 
Jahr 2000 vor, drei Arten der Abwärtsverursachung 
zu unterscheiden159: Nach dem Modell der starken 
Abwärtsverursachung bewirken Prozesse auf einer 
höheren Ebene Veränderungen von Entitäten oder 
Prozessen auf einer tieferen Ebene. Nach dem Mo-
dell mittlerer Abwärtsverursachung besteht dagegen 
keine kausale Beeinflussung der Entitäten und Pro-
zesse auf der niederen Ebene durch die der höheren. 
Es wird stattdessen lediglich die Irreduzibilität der 
Entitäten auf der höheren Ebene im Hinblick auf ihre 
Konstitution behauptet: Sie lassen sich nicht allein als 
Ansammlungen von Entitäten auf der tieferen Ebene 
beschreiben. Als Grund für die Eigenständigkeit der 
Entitäten der höheren Ebene sehen die Autoren die 
Festlegung von Randbedingungen für die Interak-
tion der Entitäten auf der tieferen Ebene durch die 
Entitäten der höheren Ebene (»higher level entitites 
are constraining conditions for the emergent activity 
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of lower levels«).160 Im Gegensatz zum Modell der 
starken Abwärtsverursachung liege in diesem Modell 
keine effiziente Kausalität von Entitäten der höheren 
Ebene auf solche der tieferen vor, sondern lediglich 
eine formale Kausalität (»formal causation«).161 Die 
dritte Form der Abwärtsverursachung schließlich, 
die schwache Abwärtsverursachung, charakterisie-
ren die Autoren durch die Beschreibung der höheren 
Ebene als Muster, Struktur, Form oder Organisation 
der Anordnung der Entitäten auf der tieferen Ebene; 
im Gegensatz zum zweiten Modell wird dabei nicht 
angenommen, dass die höhere Ebene im Sinne einer 
Randbedingung für die Aktivitäten der Entitäten auf 
der tieferen Ebene wirksam ist. Als ein Beispiel für 
die Beschreibung eines Systems mittels der Annah-
me einer schwachen Abwärtsverursachung führen 
die Autoren die Analyse von dynamischen Systemen 
über Attraktoren an, die aus der Interaktion der Sys-
temkomponenten entstehen und die zur Beschrei-
bung des Systems dienen, denen aber trotzdem keine 
kausale Kraft zugeschrieben wird. 

Für wissenschaftlich akzeptabel halten Emmeche, 
Køppe und Stjernfelt allein die mittlere und schwache 
Form der Abwärtsverursachung. Beim ersten Modell 
sehen sie die Gefahr einer Wiederbelebung vitalisti-
scher Gedanken im Sinne des Postulats einer Seele 
oder Lebenskräften als kausalen Agentien in Organis-
men; sie halten dieses Modell daher für unvereinbar 
mit dem gegenwärtigen Stand der Wissenschaft. 

In Bezug auf die anderen beiden Typen lässt sich 
allerdings fragen, ob es sich dabei wirklich um Mo-
delle der Abwärtsverursachung handelt, weil hier 
keine effiziente Kausalität zwischen den Ebenen 
angenommen wird. Fraglich ist also, inwiefern eine 
formale Kausalität überhaupt als Kausalität zu wer-
ten ist.

Formale Kausalität
Von verschiedener Seite wird in den letzten Jahren 
vorgeschlagen, die Abwärtskausalität als eine forma-
le Kausalität im Sinne Aristoteles’ zu deuten. Sach-
lich kann dafür an ältere Ansätze bei J. von Uexküll 
(1928) und M. Polanyi (1968) angeknüpft werden, 
die über den »Bauplan« von Organismen bzw. die 
vom Organismus selbst erzeugten »Randbedingun-
gen« für die Wirksamkeit physikalischer Gesetze die 
Ganzheit eines Organismus als eigenständige Seins- 
und Erklärungsebene etablieren wollen (↑Organis-
mus).162 Organismen erscheinen in dieser Perspektive 
als »irreduzible Strukturen« (Polanyi), insofern erst 
durch die mit ihnen gegebenen Körper die besondere 
Eigenart und Regelhaftigkeit ihrer Daseinsweise ver-
ständlich wird.

C.N. El-Hani und C. Emmeche identifizieren im 
Jahr 2000 die formale Kausalität mit den Randbedin-
gungen oder einschränkenden Bedingungen (»cons-
training conditions«), die von dem Ganzen auf seine 
Teile gesetzt würden.163 Das Verhältnis zwischen dem 
Ganzen und seinen Teilen oder der Makro- und Mik-
roebene wird auf diese Weise als eine symmetrische 
Beziehung gedacht: die Mikrodetermination, d.h. die 
Determination des Ganzen durch die Zustände sei-
ner Teile, wird ergänzt durch eine Makrodetermina-
tion, »a whole’s organizing causal influence over its 
components«164. Die Autoren wenden dieses Modell 
nicht nur auf die Deutung der Autonomie biologi-
scher Systeme an, sondern auch auf die Erklärung 
mentaler Ereignisse. In diesem Punkt berührt ihre 
Auffassung sich mit der intensiven Diskussion, die 
sich um den Begriff der Supervenienz zur Erklärung 
der Emergenz des Mentalen aus dem Physischen ent-
wickelt hat. 

Allerdings ist für das Verhältnis der Supervenienz 
zweier Beschreibungsebenen gerade kennzeichnend, 
dass es sich dabei nicht um ein kausales, sondern um 
ein logisches Verhältnis handelt: Die Zustände der 
Gegenstände auf der supervenienten Ebene (z.B. das 
Mentale) werden determiniert durch die Zustände auf 
der basalen, subvenienten Ebene (z.B. das Physische 
oder Neurophysiologische). Determination bedeutet 
hier allein, dass die Zustände der Gegenstände auf 
der basalen Ebene hinreichend für die Zustände der 
Gegenstände der höheren Ebene sind; es wird nicht 
eine Verursachung behauptet. Das System ist in sei-
ner Ganzheit nichts anderes als seine Teile in ihrer 
bestimmten Anordnung und Wechselwirkung. Denn 
so wenig wie die Teile auf das Ganze des Systems 
einwirken, weil sie eben das System ausmachen, so 
wenig kann das Ganze auf seine Teile einwirken, 
weil es in nichts als seinen Teilen verkörpert ist. Zwi-
schen dem Ganzen und seinen Teilen besteht also 
keine kausale, sondern eine begriffliche Abhängig-
keit: Ein Organismus wirkt nicht kausal auf sein Herz 
ein, aber die Bestimmung des Herzens ist allein unter 
Bezug auf das Ganze des Organismus möglich. Der 
Begriff der Abwärtskausalität erscheint daher unan-
gemessen, um das Verhältnis von Ganzem und Teil 
zu beschreiben.

Ebenso wie Emmeche und seine Koautoren schla-
gen auch A. Moreno und J. Umerez im Jahr 2000 vor, 
das Verhältnis zwischen der Ebene des ganzen Orga-
nismus und der seiner Teile als eine formale Kausa-
lität zu deuten. Formal sei diese Kausalität, insofern 
eine Strukturierung in der Anordnung von Stoffen 
gemäß einer bestimmten Form ausgehend von dem 
Ganzen des Systems erfolge. Beschrieben werden 
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könne diese Form auch durch die jeweiligen Randbe-
dingungen, die sowohl durch das System erzeugt und 
stabilisiert werden als auch seiner Identität zugrunde 
liegen (»Biological organisms generate and result 
from a certain kind of boundary conditions which se-
lectively constrain those dynamical processes which 
constitute their identity«).165

Organisation als Kausalfaktor
Der ontologischen Schwierigkeiten ungeachtet hal-
ten einige Biophilosophen bis in die Gegenwart 
an der kausalen Bestimmung des Verhältnisses des 
Ganzen eines Organismus zu seinen Teilen fest. M. 
Mossio und A. Moreno sehen 2010 die ↑Organisati-
on von Organismen allgemein als eine eigenständige 
Ebene der Kausalität, die jenseits der physikalischen 
Kausalfaktoren steht (»a distinct level of causation, 
operating in addition to physical laws«).166 Erzeugt 
werde dieses emergente Kausalitätsregime (»regime 
of causation«) durch die Schließung von Wirkungs-
ketten in der Organisation eines Organismus (»orga-
nisational closure«).167 Diese Schließung würde als 
Bedingungsfaktor (»constraint«) für alle Prozesse 
innerhalb des Organismus wirksam sein und somit 
dessen »Selbst« und ↑Selbsterhaltung überhaupt 
konstituieren (»Biological systems must realize self-
maintenance through organisational closure«).168

Emergenz
Ein weiterer Ausdruck, der zur Erläuterung des 
Ganzheitsbegriffs eingesetzt wird, ist ›Emergenz‹. 
Das Wort geht zurück auf das lateinische Verb ›emer-
gere‹ »auftauchen (aus dem Wasser); sichtbar wer-
den«. Als Fachterminus führt G.H. Lewes das Ad-
jektiv emergent 1875 in die Philosophie des Geistes 
ein, um damit einen Effekt zu bezeichnen, der aus 
der Kombination verschiedener Ursachen entsteht, 
ohne eine einfache resultierende Summe von diesen 
zu sein.169 Der Begriff wird also geprägt, um die Stel-
lung des Geistes (»mind«) in der Welt in Form eines 
Entwicklungsmodells zu erklären: In Theorien der 
Emergenz wird der Geist einerseits an das Materielle 
gebunden, andererseits von ihm unterschieden und 
von anderen Prinzipien bestimmt. Abgeleitet davon 
wird der Begriff der Emergenz auf das Verhältnis des 
Lebendigen zum Materiellen übertragen: Auch das 
Lebendige ist aus dem Materiellen entstanden, aber 
von ihm unterschieden und durch neue Gesetze cha-
rakterisiert.170

Ansätze einer Theorie der Emergenz finden sich 
in der Antike. In Aristoteles’ These, dass ein Ganzes 
dem Wesen nach seinen Teilen vorausgehe171, ist der 

Emergentismus noch versteckt enthalten. Ausdrück-
lich stellt der römische Arzt Galen fest, dass ein aus 
Teilen zusammengesetzter Gegenstand über neue, 
seinen Teilen nicht zukommende Eigenschaften ver-
fügen könne.172 Diese Auffassung taucht verstreut bei 
verschiedenen Autoren immer wieder auf. Die im en-
geren Sinne emergentistischen Theorien werden aber 
erst seit Mitte des 19. Jahrhunderts formuliert.

Als Ergebnis einer besonderen Art der kausalen 
Verknüpfung behandelt J.S. Mill 1843 die Emergenz 
(ohne diesen Ausdruck dafür zu verwenden).173 Mill 
unterscheidet zwei Formen der Verknüpfung von Ur-
sachen, von denen er die eine mit der Mechanik, die 
andere mit der Chemie und Biologie assoziiert. Im 
Fall der mechanischen Verknüpfung von Ursachen 
(»homopathische Komposition«) liegt eine Additivi-
tät der Einzelursachen vor, die es beispielsweise er-
laubt, aus der Kenntnis der einzelnen Kraftvektoren, 
die auf einen Körper einwirken, den Gesamtvektor in 
Kräfteparallelogrammen zu errechnen. Nicht so bei 
dem anderen Typ der Komposition von Ursachen, 
den Mill den »heteropathischen« nennt. Hier erlaubt 
eine Kenntnis der Einzelursachen gerade nicht die 
Extrapolation auf ihr Zusammenwirken. Das klassi-
sche, von Mill angeführte Beispiel für diese fehlen-
de Ableitbarkeit von Eigenschaften der komplexen 
Ursache aus den Einzelursachen ist die Bildung von 
Wasser aus seinen chemischen Bestandteilen Wasser-
stoff und Sauerstoff. Mills Analyse der Komplexion 
von Ursachen geht hier über in eine systemtheore-
tische Analyse der Entstehung des Neuen durch die 
Zusammenfügung von Teilen zu einem Ganzen. In 
diesem systemtheoretischen Ansatz lassen sich ge-
genüberstellen: Systeme, deren Eigenschaften aus 
den Eigenschaften ihrer Teile ableitbar sind, und Sys-
teme, bei denen das nicht der Fall ist, in denen also 
nicht die Teile als solche, sondern die Art ihrer Zu-
sammenstellung und Interaktion für die Eigenschaf-
ten des Systems als Ganzes ausschlaggebend sind. In 
letzteren, den chemischen Systemen, ist es die An-
ordnung der Teile (»collocation of objects«), die eine 
Kraft hervorbringt (»force-giving property«), welche 
für die neue Eigenschaft des Systems verantwortlich 
ist.174 Es ist damit also keine neue Grundkraft, keine 
Lebenskraft, die Mill postuliert, sondern allein die 
Berücksichtigung der Anordnung der Teile als syste-
matisch wirkender kausaler Faktor. 

G.H. Lewes versucht 1875 in einer ähnlichen Rich-
tung wie Mill mit der Unterscheidung von Resultan-
ten und Emergenzen (»resultants« und »emergents«) 
die Eigenart von chemischen Komplexen und von 
Lebewesen herauszuarbeiten.175 Resultanten erge-
ben sich als Summe oder Differenzen von kooperie-
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renden Kräften; Emergenzen bestehen dagegen aus 
einem Komplex inkommensurabler Kräfte und ver-
fügen über Eigenschaften, die aus ihren Teilen nicht 
deduziert werden können. 

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts entwickelt C. 
Lloyd Morgan die Emergenzphilosphie zu einem 
philosophischen System ganz eigener Art unter Ein-
beziehung der Evolutionstheorie: Als treibende Kraft 
der Evolution wirke ein Streben zum Göttlichen (»ni-
sus towards deity«), das über die drei emergenten 
Stufen Materie, Leben und Geist führe.176

C.D. Broad schlägt 1925 den Emergenzbegriff 
zur Lösung des Mechanismus-Vitalismus-Streits 
vor: Die Ganzheit des biologischen Organismus sei 
zwar durch die Eigenschaften und Anordnungen sei-
ner Teile bestimmt – ein eigener, nicht-materieller 
Faktor müsse daher nicht angenommen werden –, 
trotzdem könnten das Verhalten und die Eigenschaf-
ten der biologischen Ganzheit nicht aus der Kenntnis 
der isolierten Teile abgeleitet (deduziert) werden.177 
Die emergenten, neuen Eigenschaften des Ganzen, 
die die Teile nicht alleine und auch nicht in anderen, 
weniger komplexen Ganzheiten besitzen, sind nach 
Broad das Ergebnis der räumlichen und raumzeitli-
chen Komposition der Teile. Durch ihre Komposition 
besitze die Ganzheit Eigenschaften, die ihre Teile ge-
setzmäßig beeinflussen würden; die Teile verfügten 
dagegen nicht über diese als gesetzmäßiger Einfluss 
wirkenden Eigenschaften. Die spezifischen chemi-
schen Bindungen zwischen Atomen seien beispiels-
weise nicht durch die Eigenschaften der isolierten 
Atome abzuleiten, sondern bildeten ein ganzheitli-
ches empirisches Faktum, das nicht erklärt werden 
könne, sondern selbst als Erklärungsprinzip fungie-
re. Als Erklärungsprinzip fungiere die Beschreibung 
insofern, als sie ein einzigartiges und grundlegendes 
(fundierendes) (»unique and ultimate«178) Gesetz dar-
stelle. Dieses Gesetz sei nicht ableitbar, es stelle kei-
nen besonderen Fall eines fundamentaleren Gesetzes 
dar, und es ergebe sich auch nicht aus der Kombi-
nation mehrerer fundamentaler Gesetze, sondern sei 
nur für die Gegenstände auf der betreffenden Ebene 
formuliert und könne daher auch nur durch eine Un-
tersuchung dieser Gegenstände ermittelt werden. Die 
Natur einer chemischen Verbindung könne eben nur 
durch das Studium der Verbindung selbst festgestellt 
werden. 

In einer Rekonstruktion dieser Argumentation 
sieht B. McLaughlin den Emergentismus Broads 
nicht theoretisch, sondern empirisch durch den Fort-
schritt der Physik im 20. Jahrhundert widerlegt. Die 
Quantenmechanik, die Broad in seinen Überlegungen 
noch nicht berücksichtigte, habe nämlich eine physi-

kalische Erklärung für die Gesetze der chemischen 
Bindung geliefert. Was a priori nicht gewiss gewe-
sen sei, habe sich empirisch erwiesen, nämlich dass 
alle Beschleunigungskräfte subatomaren Ursprungs 
seien. Fraglich sei allerdings, ob die Quantenmecha-
nik noch eine strikt mechanische Theorie ist, denn 
sie enthält »holistische Prinzipien« wie Paulis Aus-
schließungsprinzip.179

Komplexer als im Fall der Chemie liegen die Ver-
hältnisse bei biologischen Ganzheiten. Emergente 
Eigenschaften von Organismen sind für Broad z.B. 
die Atmung, die Verdauung und die Fortpflanzung, 
die jeweils für die Ebene des ganzen Organismus be-
schrieben werden können, auf der Ebene seiner Teile 
aber nicht existieren.

Im Anschluss an Broad bedient sich eine reiche 
Tradition des Begriffs der Emergenz, um die Aus-
zeichnung der Biologie als eine autonome Wissen-
schaft zu begründen. Der Emergenzbegriff erscheint 
dabei in vielen ontologischen und methodologischen 
Varianten. Seit den Arbeiten des logischen Empiris-
mus zum Thema180 wird die Emergenz meist als ein 
Verhältnis zwischen Theorien verstanden: Die Be-
hauptung einer Emergenz impliziert die Unmöglich-
keit der Reduktion der auf der Ganzheitsebene for-
mulierten Theorie auf die Theorie der Komponente-
nebene. Emergenz bedeutet also auch (und manchmal 
nichts anderes als) Nicht-Reduzierbarkeit, fehlende 
Ableitbarkeit von Eigenschaften eines Gegenstandes 
aus seinen Elementen. Nach diesem Verständnis bil-
det die Emergenz nicht ein ontologisches Verhältnis, 
sondern ein Verhältnis von Theorien zueinander.

Besonders verbreitet sind die Emergenztheorien 
wegen ihres dezidiert naturalistischen Ansatzes. Der 
Naturalismus drückt sich in erster Linie darin aus, 
dass die neuen Eigenschaften eines Systems aus der 
Interaktion seiner Bestandteile erklärt werden: Die 
Systemeigenschaften hängen von der Mikrostruktur 
des Systems, d.h. seinen Bestandteilen und deren An-
ordnung, ab (synchrone Determiniertheit).181 Zwei 
Systeme mit gleicher Mikrostruktur weisen im Rah-
men eines emergenztheoretischen Ansatzes deshalb 
auch die gleichen Systemeigenschaften auf (diachro-
ne Determiniertheit). Die Determiniertheit ändert 
aber nichts an der These der Nicht-Deduzierbarkeit 
und Irreduzibilität der Systemeigenschaften, die die 
(starken) Emergenztheorien vertreten. Nach Broad 
besagt diese These, dass die Systemeigenschaften 
nicht aus den Eigenschaften der Bestandteile in Iso-
lation oder in anderen Systemen abgeleitet werden 
können.182 

Emergente Eigenschaften können daher allgemein 
darüber definiert werden, dass sie im Makrozustand, 
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nicht aber im Mikrozustand eines Systems vorhanden 
sind, dass sie sich also aus der nicht-lokalen Struktur 
des Gesamtsystems, z.B. der Interaktion seiner Kom-
ponenten, ergeben.183

M. Bedau liefert 2007 eine Deutung der Emer-
genz mittels des Konzepts der explanatorischen In-
kompressibilität (»explanatory incompressability«): 
Emergente Phänomene sind dadurch gekennzeichnet, 
dass selbst bei vollständiger Kenntnis der Prozesse 
auf der Mikroebene eine Ableitung der Eigenschaf-
ten der Makroebene nur möglich ist, indem das kau-
sale Netzwerk der Mikroebene schrittweise durch-
laufen wird. Aus allgemeinen Regeln oder Gesetzen 
können die Eigenschaften dagegen nicht abgeleitet 
werden. In der mathematischen Beschreibung von 
emergenten Phänomenen gibt es also nur iterative, 
nicht aber analytische Lösungen. Dies gilt bereits für 
einfache Systeme wie zelluläre Automaten, in denen 
die Musterbildung sich zwar aus einfachen Regeln 
und dem jeweils vorhergehenden Muster ergibt, bei 
denen der Endzustand aber nicht aus dem Anfangs-
zustand ermittelt werden kann, ohne die Schritte zu 
durchlaufen.184

A. Stephan schlägt 1999 vor, emergentistische 
Theorien über neun Merkmale zu bestimmen. Diese 
lauten: »eine naturalistische Grundhaltung, die Ak-
zeptanz genuin neuartiger Strukturen und systemi-
scher Eigenschaften, die Annahme einer Hierarchie 
von ›Existenzstufen‹, die Annahme der synchronalen 
Determiniertheit systemischer Eigenschaften und 
der diachronalen Determiniertheit von Strukturbil-
dungen, eine These der Nicht-Vorhersagbarkeit von 
Strukturen und/oder Eigenschaften, die These der 
Irreduzibilität systemischer Eigenschaften sowie 
die Annahme einer ›nach unten gerichteten Kausa-
lität‹«.185

Emergenz und Systemeigenschaften
Für die Biologie bedeutsam sind die Emergenzthe-
orien, insofern sie versuchen, ein Modell für die Er-
klärung der Eigenschaften von komplexen Systemen 
aus der Interaktion ihrer Elemente zu liefern. Die 
»neuen« Eigenschaften des Systems werden als Phä-
nomene der Anordnung und Organisation der Teile 
interpretiert, so wie es R.W. Sellars 1943 formuliert: 
»The fact of emergence must be explained in terms 
of the synthetic rise of higher-order substances or 
functionally unified continuants. We must take rela-
tions and organization seriously as characteristics of 
nature«186. Dass ein zusammengesetztes System über 
neue Eigenschaften verfügen kann, die seinen Teilen 
nicht zukommen, wird seit dem 19. Jahrhundert wie-
derholt gesehen und an Beispielen aus dem Bereich 

des Unbelebten illustriert (z.B. den Eigenschaften 
von Wasser, die seine Bestandteile, Wasserstoff und 
Sauerstoff, nicht haben).187 

Für die Eigenschaften einer Ganzheit oder eines 
Systems, die sich aus der Wechselwirkung seiner 
Elemente ergeben (z.B. Geschlossenheit, Symmetrie 
oder inneres Gleichgewicht), schlägt M. Wertheimer 
1922 die Bezeichnung Ganzeigenschaften vor.188 
Broad gebraucht 1933 den Ausdruck Kollektiveigen-
schaften (»collective properties«).189 Heute ist – im 
Anschluss an die Systemtheorie L. von Bertalanffys 
(1932) – der Terminus Systemeigenschaften (»syste-
mic properties«) verbreitet.190 In der Physikalischen 
Chemie wird dieser letzte Ausdruck bereits seit Be-
ginn des 20. Jahrhunderts gebraucht, und zwar für 
die Eigenschaften von Gemengen aus Stoffen mit 
unterschiedlichem Aggregatzustand (Herz 1907).191 
Danach tritt das Wort in verschiedenen biologischen 
Zusammenhängen auf: J. Schwertschlager bezieht es 
1910 auf durch Mutation entstandene Eigenschaften 
von Rosen, die mit anderen Eigenschaften in einer 
»harmonischen Verbindung« stehen. Es scheint ihm, 
»wie wenn die Rosen – und vielleicht alle Pflanzen 
– sofort nach dem Eintritt einer Mutation die grösste 
Befähigung hätten, die neu erworbene Systemeigen-
schaft an die äusseren Verhältnisse anzupassen und 
die Anpassung festzuhalten«.192 Bei J. Tandler und 
S. Grosz erscheint der Ausdruck 1913 im entwick-
lungsbiologisch-evolutionstheoretischen Kontext: 
»Mit der fortschreitenden Komplikation des Fort-
pflanzungsaktes werden benachbarte Anteile des 
Körpers, welche Systemeigenschaften darstellen, un-
ter partiellem oder totalem Funktionswechsel in den 
Dienst der Geschlechtsfunktion treten und damit zu 
Geschlechtsmerkmalen werden«.193

In seinem grundlegenden Werk zur Gestalttheorie 
aus dem Jahr 1920 setzt W. Köhler den Begriff ein, 
um die emergenten Eigenschaften von ganzheitlichen 
Systemen zu bezeichnen. Bereits im Bereich chemi-
scher und elektrischer Phänomene beschreibt Köhler 
als »Systemeigenschaft« eine Eigenschaft eines Sys-
temganzen, die dessen Teilen nicht zukommt. In ei-
ner chemischen Lösung mit verschiedenen Ionen, die 
»ein Ganzes mit einer charakteristischen elektrischen 
Systemeigenschaft« bilde194, entstehe beispielsweise 
»eine neue Systemeigenschaft des Ganzen unter ge-
setzmäßiger Verschiebung der Eigenschaften der Tei-
le«195. Im Englischen erscheint der Ausdruck anfangs 
v.a. im soziologischen Kontext (»system proper-
ty«).196 Allgemein kann eine Systemeigenschaft be-
stimmt werden als eine Eigenschaft, die ein System, 
aber keines seiner Teile hat. Die basalen Lebensfunk-
tionen, wie z.B. Ernährung, Stoffwechsel und Fort-
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pflanzung, kommen einem ganzen Organismus, nicht 
aber seinen Teilen zu. Von Bertalanffy schreibt daher 
1932 knapp: »Lebenseigenschaften sind Systemei-
genschaften«.197

Kritik des Emergentismus
Über den Begriff der Emergenz wird der Unterschied 
zwischen dem Anorganischen und dem Organischen 
parallel zu einer Reihe von anderen fundamentalen 
Unterschieden der realen Welt analysiert. Es wird also 
nicht die Spezifik des Organischen herausgearbeitet, 
sondern vielmehr seine Gemeinsamkeit mit anderen 
Phänomenen, die aus der Interaktion von Elementen 
hervorgehen. Emergent sind nicht nur  Lebewesen ge-
genüber der bloßen Materie, sondern auch chemische 
Moleküle gegenüber Atomen, die sekundären gegen-
über den primären Qualitäten oder der Geist gegen-
über dem Leben. Wie viele und welche Ebenen der 
Realität zu beobachten oder ihr zuzuschreiben sind, 
ist Gegenstand zahlreicher Debatten, die zu vielen 
Spielarten eines emergenten Evolutionismus geführt 
haben.198 Einig sind sich die Emergenztheoretiker 
darin, den Emergenzbegriff nicht für eine Methodik 
zu reservieren, sondern über ihn gerade die Metho-
denvielfalt auszuzeichnen. Dementsprechend ist der 
Emergenzbegriff ungeeignet, genauen Aufschluss 
darüber zu erhalten, worin die besondere Eigenart le-
bender Systeme besteht. Die um den Emergenzbegriff 
geführte Debatte betrifft daher in ihrem Kern nicht 
die methodische Grundlage der Biologie, sondern die 
Entstehung des Neuen in allen Bereichen der Natur. 
Weil das Auftreten des Neuen sehr unterschiedliche 
Ursachen und Verläufe haben kann, ist der Emergenz-
begriff entsprechend vielfältig.

Die Allgemeinheit und fehlende Spezifik des 
Emergenzbegriffs ist wiederholter Anlass für Kritik 
an dem Konzept. C.A. Baylis ist bereits 1929 der 
Meinung, dass er ein philosophisch funktionsloser 
Begriff ist, weil die durch ihn bezeichneten Fälle 
in der Natur ubiquitär auftreten: Jeder Prozess in 
der Natur sei durch den Wechsel von Eigenschaften 
charakterisiert. Emergenz werde also zu einem trivi-
alen Begriff, einem Synonym für Wandel.199 Für die 
verschiedenen Typen der Emergenz entwickelt Bay-
lis eine einfache Systematik: Neben die klassischen 
Emergenzen, die das Auftreten eines Neuen durch 
den Zusammenschluss von Teilen zu einem Ganzen 
bezeichnen (integrative Emergenzen), stellt er desin-
tegrative Emergenzen, bei denen das Neue durch die 
Trennung einer Einheit entsteht, und integrative bzw. 
desintegrative Submergenzen, die den Verlust einer 
Eigenschaft durch die Verbindung bzw. Trennung 
von Teilen bezeichnen.

Eine besonders von Seiten des Logischen Positi-
vismus geäußerte Kritik an emergentistischen The-
orien bezieht sich darauf, dass die Feststellung einer 
Emergenz keinen absoluten metaphysischen, sondern 
nur einen theorierelativen epistemischen Sachverhalt 
betreffen kann.200 Genau genommen bezeichne die 
Emergenz nicht ein Verhältnis zwischen Eigenschaf-
ten, sondern zwischen Theorien. Denn die Relation 
der Nichtableitbarkeit, die für die Emergenztheorie 
zentral ist, sei ein Verhältnis, das nicht zwischen 
Eigenschaften, sondern nur zwischen Theorien be-
stehen könne.201 Keine Eigenschaft sei also per se 
unvorhersehbar und nichtableitbar, sondern stets nur 
relativ zu einer Theorie. Offen bleibt aber die Mög-
lichkeit, dass es Eigenschaften eines Systems gibt, 
die aus keiner Theorie über die Bestandteile dieses 
Systems ableitbar und in diesem Sinne absolut emer-
gent sind.202 

Nach der Analyse E. Nagels sind im Emergenz-
begriff die beiden Aspekte der Neuheit und Nicht-
Ableitbarkeit genau zu unterscheiden.203 Neuheit 
versteht Nagel als historische Aussage; Nicht-Ab-
leitbarkeit oder Unvorhersehbarkeit als ein logisches 
Verhältnis. Beides kann unabhängig voneinander 
vorliegen. Insbesondere sagt die Feststellung der 

Schwacher Emergentismus (SE)
1. Physischer Monismus: Alle Systeme bestehen aus 
physischen Entitäten.
2. Systemische Eigenschaften: Es gibt Eigenschaften, 
die nur ein System als Ganzes, nicht aber seine Teile 
haben.
3. Synchrone Determiniertheit: Alle Eigenschaften ei-
nes Systems hängen von dessen Mikrostruktur ab.

Schwacher diachroner Emergentismus
SE + Neuartigkeit: In der Geschichte des Universums 
kommt es zur Entstehung von Systemen mit neuen sy-
stemischen Eigenschaften.

Diachroner Struktur-Emergentismus
SE + Neuartigkeit + Struktur-Unvorhersagbarkeit: Die 
Entstehung neuer Systeme kann in Form eines deter-
ministischen Chaos erfolgen, so dass prinzipiell nicht 
vorhersagbare Strukturen gebildet werden.

Synchroner Emergentismus
SE + Irreduzibilität: Das Verhalten des Systems kann 
nicht aus dem seiner Komponenten erschlossen werden, 
das diese in Isolation oder in einfacheren Systemen zei-
gen.

Tab. 97. Vier Typen von Emergenztheorien (in Anlehnung 
an: Stephan, A. (2005). Emergente Eigenschaften. In: 
Krohs, U. & Toepfer, G. (Hg.). Philosophie der Biologie, 
88-105: 103).
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Neuheit einer Eigenschaft nichts über ihre mögliche 
Ableitbarkeit aus.

Neben dem Begriff der Emergenz ist in biologi-
schen Theorien auch der auf K. Lorenz zurückgehen-
de Terminus Fulguration verbreitet.204 Lorenz zieht 
diesen scholastischen Begriff (abgeleitet von lat. 
›fulgor‹ »Blitz«) vor, weil er nicht wie ›Emergenz‹ 
(oder auch ›Evolution‹) die falsche Vorstellung des 
Auftauchens von etwas Präformiertem nahe legt, son-
dern sprachlich genauer die Entstehung von etwas, 
das vorher noch überhaupt nicht da war, bezeichnen 
kann. Eine Fulguration stellt das wirklich Neue, nir-
gendwo anders Vorgeformte und von dort Geschöpf-
te dar. Lorenz erläutert das Wesen einer Fulguration 
mit dem Beispiel des elektrischen Schwingkreises.

Selbstbegrenzung
Der Ausdruck ›Selbstbegrenzung‹ erscheint in allge-
meiner Bedeutung Ende des 18. Jahrhunderts, zuerst 
wohl 1794 bei J.G. Fichte im Rahmen seiner Ich-
Philosophie205. Wenig später wird der Begriff als all-
gemeines Naturprinzip verstanden: J.K. Wezel führt 
1804 die Entstehung der »ursprünglichen Naturpro-
dukte oder chemischen Elemente« auf den Prozess 
der »Selbstbegränzung« zurück.206 Zu Beginn des 
19. Jahrhunderts wird der Begriff aber auch in spe-
zifisch biologischer Bedeutung verwendet und dient 
dazu, eine allgemeine Eigenschaft von Lebewesen 
zu bezeichnen. So fragt C.J. Windischmann 1805: 
»Diese Pflanze, jenes Thier – bedürfen sie wohl au-

ßer ihrem eignen Daseyn noch etwas zu ihrer Voll-
endung? schließen sie nicht vielmehr alles von sich 
aus, was sich ihnen noch auf keine Weise angeeignet 
hat, und bestehen in kräftiger Selbstbegrenzung?«.207 
Auch F.J. Schelver versteht den Begriff 1817 als ein 
universales Prinzip des Lebens, das aber, in einem 
romantisch-dialektischen Gedanken, zugleich das 
Mittel seiner Überwindung ist: »Dies ist das größte 
Wunder der Entwicklung [der Pflanzen und Tiere], 
daß die freie Thätigkeit plötzlich und unerwartet 
aus dem entgegengesetzten Zustande hervorgeht; 
daß der fortschreitende Druck und Zwang, oder die 
freie Selbstbegrenzung, plötzlich eben durch die Fes-
sel die Fessel zerbricht […]: so sehen wir an allen 
Geschöpfen, daß das Maß ihrer steigenden Freiheit 
aus dem entgegengesetzten Zustande strengerer 
Leiblichkeit und Ueberwältigung aufgeht«.208 Zur 
allgemeinen Charakterisierung der Existenzweise 
von Organismen, besonders in ihrer Entwicklung, 
erscheint der Ausdruck seit 1821 auch bei K.F. Bur-
dach. 1828 heißt es bei ihm: »Das Fortschreiten von 
Abhängigkeit und Theilwesen zu Selbstbegränzung 
und Selbstbestimmung, von Gemeinartigkeit zu Be-
sonderheit des Daseyns, von Formlosigkeit zu Ge-
staltung, von Vergänglichem zu Beharrlichem, ist der 
Kern des Fruchtlebens«.209 Der entsprechende engli-
sche Ausdruck ›self-limitation‹ erscheint in engerer 
physiologischer Bedeutung 1799 in einem Aufsatz A. 
von Humboldts (»On […] self-limitation, the relaxed 
or contracted state of the muscular fibre depends«).210 
In allgemeinerer Bedeutung wird dieser Ausdruck in 
der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts für die so ge-
nannte Lehre von der Selbstbegrenzung von Krank-
heiten gebraucht (H. 1837: »the doctrine of the self-
limitation of disease«211).

Der Sache nach wird bereits in der Antike die Fä-
higkeit zur Selbstbegrenzung als ein Spezifikum des 
Organischen gesehen. So beurteilt Aristoteles die Be-
grenzung des Wachstums als ein typisches Merkmal 
der Lebewesen, im Unterschied zur Ausbreitung des 
Feuers, das ins Unendliche geht.212 Gemeint ist da-
mit eine Selbstbegrenzung der Größe, weniger eine 
Selbstabgrenzung von der Umwelt.

Eine einflussreiche auf die Grenze bezogene Termi-
nologie zur Beschreibung der morphologischen Ge-
stalt von Lebewesen entwickelt H. Driesch in den ers-
ten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts. Er unterscheidet 
die beiden Typen von Offenheit und Geschlossenheit 
der Form und ordnet sie verschiedenen taxonomischen 
Gruppen zu, indem er festhält, »Tiere seien ›geschlos-
sene‹, Pflanzen seien ›offene‹ Formen; Tiere erreichen 
einen Punkt, auf dem sie fertig sind, Pflanzen sind, we-
nigstens in sehr vielen Fällen, nie fertig«.213

1. »something with a spatial extension«
2.  »some temporal period, whose parts are temporal in-

tervals«
3. »any class, set, or aggregate of elements«
4. »a property of an object or process [... e.g.] a force in 

physics«
5. »a pattern of relations between certain specified kinds 

of objects or events, the pattern being capable of 
embodiment on various occasions and with various 
modifications«

6. »a process, one of its parts being another process that 
is some discrimated phase of the more inclusive one. 
Thus, the process of swallowing is part of the process 
of eating«

7. »any concrete object«
8. »any system whose spatial parts stand to each other in 

various relations of dynamical dependence«

Tab. 98. Acht Bedeutungen des Ausdrucks ›Ganzheit‹ (aus 
Nagel, E. (1952). Wholes, sums, and organic unities (in: 
Lerner, D. (ed.) (1963). Parts and Wholes, 135-155: 136-
138).
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Plessner: Definitionsmerkmal für Lebewesen
Zu einem zentralen Begriff in der Philosophie des 
Organischen wird ›Selbstabgrenzung‹ bei H. Pless-
ner: Ein Organismus ist für Plessner wesentlich 
durch seine Grenze gegenüber der Umwelt definiert. 
Plessners Annäherung an das Phänomen ›Leben‹ 
erfolgt grundsätzlich aus der Sicht der Grenze, die 
den Organismus – paradoxerweise – gleichzeitig von 
seiner Umwelt trennt und mit ihr verbindet. Im Ge-
gensatz zu anorganischen Körpern, die durch einen 
Rand von ihrer Umgebung abgesetzt sind, verfügen 
Organismen nach Plessner über eine Grenze, die sie 
selbst erzeugen. Die Dynamik und besondere Ei-
genart dieser Grenze führt dazu, dass der Organis-
mus nicht nur in seinen Grenzen von seiner Umwelt 
abgehoben ist, sondern gleichzeitig auf sie reagiert. 
Die Grenze des Organismus schließt ihn also nicht 
nur gegen seine Umwelt ab, sondern öffnet ihn auch 
für diese. Die Grenze des Organismus generiert eine 
spezifische Korrespondenz von Umweltereignissen 
mit Organismusereignissen, ist also durch eine spezi-
fische Durchlässigkeit ausgezeichnet. Das Paradoxe 
besteht darin, dass die Grenze des Organismus gera-
de durch ihre spezifische Durchlässigkeit – und nicht 
durch eine radikale Abschließung – für den Bestand 
der Organisation des Organismus von Bedeutung ist. 
Plessner bestimmt diese Art der Selbstbegrenzung 
als den positionalen Charakter der Lebewesen: »Das 
System ist außerhalb wie innerhalb seiner. Der un-
belebte Körper ist, soweit er reicht. Der organische 
Körper aber ist immer über sich, d.h. seine Grenzen 
hinaus, gerade dadurch, daß er sich eine Grenze zu-
eigen macht, in ein Feld seiner entwicklunsgemäßen 
Verwirklichung hinein: so kommt er gerade auf sich 
zurück und setzt oder bestimmt sich in seinem ei-
genen Sein. Daher kann ein System von positiona-
lem Charakter nur sein, indem es wird, der Prozeß 
ist die Weise seines Seins.«214 Die Grenze ist damit 
eine Form der Öffnung des Organismus zu seiner 
Umwelt. Durch seine Grenze wird der Organismus 
zeitlich und räumlich im Verhältnis zu einem jenseits 
von ihm Stehenden »gesetzt«; Plessner spricht von 
der »Positionalität«215. Mit der Positionalität ist bei 
Plessner die Vorstellung der Reflexivität verbunden; 
der Organismus wird nicht nur zu seiner Umgebung 
in Beziehung gesetzt, sondern auch zu sich selbst: 
Er gewinnt eine »Selbstbeziehung«, ein »Für sich 
Sein«.216 Damit bleibe er nicht mehr bloßes »Ding«, 
sondern werde zu einem »Wesen«; er nehme nicht 
nur einen Raum ein, sondern behaupte ihn auch. Die 
Grenze des Organismus bildet für Plessner damit ein 
»wirkliches Konstituens«: »Das organische System 
ist nicht nur einfach begrenzt, sondern es begrenzt 

sich ständig selbst, sofern es über sich hinaus ist zu 
seinem Verwirklichungsfeld und damit zu den Pha-
sen seines Seins, die es noch nicht ist, sondern wird, 
darin aber immer schon auf seine Grenzen zurück-
kommt und in diesen Grenzen jeweils sich selbst 
einsetzt, d.h. einräumt.«217 Im Gegensatz zu anorga-
nischen Naturkörpern, deren Grenze aus einer Wech-
selwirkung des Körpers mit seiner Umgebung – dem 
»Medium«, wie Plessner sagt – hervorgehe, werde 
die Grenze von Organismen selbst hervorgebracht; 
sie gehöre in diesem Fall also dem System selbst an. 
Nicht durch die Kräfte der Umwelt sei die Ganzheit 
des Organismus geformt, sondern »sein Anfangen 
und Aufhören ist unabhängig von außer ihm Seien-
dem«.218 Der Organismus vollziehe seine Abgren-
zung selbst. Seine Form und Grenze sei das Ergebnis 
einer »eigentümlichen Autokratie«.219

Zu hinterfragen ist bei diesen Versuchen, den Le-
bensbegriff über die Abgrenzung des Lebendigen 
gegen sein Außen zu bestimmen, in erster Linie 
der Grenzbegriff. Trotz Plessners Bemühungen zur 
Etablierung eines dynamischen Verständnisses von 
›Grenze‹ ist dieser doch primär kein Begriff, der 
das kausale Verhältnis von Gegenständen zueinan-
der näher bestimmen könnte, sondern er orientiert 
sich primär an den statischen Beziehungen zwischen 
Gegenständen. Meist wird die Grenze von Plessner 
und seinen Nachfolgern rein topologisch verstan-
den: Sie markiert eine Heterogenität im Raum, d.h. 
diesseits und jenseits von ihr liegen unterschiedliche 
physische Verhältnisse vor. Über den Grenzbegriff 
wird ein Lebewesen also wesentlich von seiner Ge-
stalt her entworfen, erst in zweiter Linie von seiner 
inneren Dynamik oder Organisation. Die Selbstbe-
grenzung ist aber doch nicht der letzte Grund für die 
Besonderheit des Organismus als Naturgegenstand, 
sondern nur eine Folge der inneren Prozesse seiner 
spezifischen Form der funktionalen ↑Organisation. 
Als Ergebnis der funktionalen Einheit der Organisa-
tion betrachtet ist die Grenze auch nicht primär als 
eine räumliche Größe zu nehmen, wie sie Plessner 
(meist) versteht. In funktionaler Hinsicht kann sehr 
wohl das, was innerhalb der morphologischen Gren-
zen eines Organismus sich befindet, Teil seiner Um-
welt und nicht seiner Organisation sein (z.B. Parasi-
ten); und umgekehrt können Gegenstände außerhalb 
der morphologischen Einheit eines Organismus in 
funktionaler Hinsicht essenzielle Organe sein (z.B. 
das Netz der Spinnen). Fraglich ist auch, ob die von 
Plessner betonte Eigenaktivität in der Abgrenzung 
der Lebewesen, ihre Selbstabgrenzung, ausreichend 
ist, den Grenzbegriff in diesem Sinne zu einem spe-
zifisch biologischen zu machen. Denn auch die an 
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einer Scheibe hinunterfließenden Regentropfen gren-
zen sich durch ihre inneren Eigenschaften von ihrer 
Unterlage ab. Nicht alle anorganischen Gestalten 
sind also durch eine von außen auferlegte Begren-
zung ausgezeichnet.

Andere Autoren
Auch M. Scheler definiert ein Lebewesen auf der 
Grundlage seiner Selbstbegrenzung: Die Einheit der 
anorganischen Körper gelte immer nur relativ in Be-
zug auf ihre Wirkung auf andere Körper und könne 
daher nicht durch ein über verschiedene Referenz-
körper gleichbleibendes Innen und Außen bestimmt 
werden; ein anorganischer Körper verfüge damit 
über kein »Inne- und Selbstsein« und kein »onti-
sches« Zentrum.220 Ein Lebewesen bilde dagegen 
sich selbst, unabhängig von den Referenzen, in die 
wir es stellen; es verfüge über »›seine‹ raumzeitliche 
Einheit« und sei damit ein »ontisches Zentrum«: »Es 
ist ein X, das sich selbst begrenzt; es hat ›Individuali-
tät‹ – es zerteilen heißt es vernichten, sein Wesen und 
Dasein aufheben«.221 Scheler stellt hier die Unteilbar-
keit des Organismus – seine Individualität – in direk-
ten Zusammenhang mit seiner Selbstabgrenzung. Die 
Fähigkeit zur Selbstabgrenzung setzt also einerseits 
eine Pluralität von Gliedern voraus und andererseits 
eine besondere Anordnung dieser Glieder und damit 
eine grundsätzliche Zerstörbarkeit. Die (funktionale) 
Individualität und Selbstbegrenzung besteht nur vor 
dem Hintergrund der (materialen) Teilbarkeit. 

Im Verlauf des 20. Jahrhunderts wird daneben 
auch von vielen anderen Autoren die Grenze des Or-
ganismus in Form seiner Selbstabgrenzung von der 
Umwelt als eine seiner wesentlichen Bestimmungen 
betont.222 Herausgestellt wird dabei die autonome 
Hervorbringung der Grenze durch den Organismus 
selbst.

Kritik am Begrenzungsdenken
Gegen die Betonung der Grenzen für das Verständnis 
organischer Systeme wird aber auch immer wieder 
auf die Einheit von Organismus und ↑Umwelt hinge-
wiesen. Eine strikte Trennung von Innen und Außen 
wird von vielen Autoren in ökologischer und etholo-
gischer, aber auch in physiologischer Perspektive für 
nicht möglich gehalten: Ein Organismus entwickelt 
sich in Wechselbeziehung mit seiner Umwelt, ist auf 
diese als Ressource für seine Erhaltung angewiesen 
und weist Eigenschaften auf, die als ↑Anpassungen 
an diese zu erklären sind. Statt der Trennung wird 
daher häufig eher die Verbindung von Innen und 
Außen, von Organismus und Umwelt betont. Beson-
ders prägnant erfolgt dies in einer Streitschrift von 

A.F. Bentley aus dem Jahr 1941, in der er sich gegen 
die Fruchtbarkeit der Gegenüberstellung von Innen 
und Außen für eine Analyse psychischer Phänomene 
wendet: »Modern science stresses paths«223.

Holismus
Der Ausdruck ›Holismus‹ wird 1926 in der Mono-
grafie ›Holism and Evolution‹ des Burengenerals J.C. 
Smuts geprägt.224 Das Wort ist ausgehend von dem 
griechischen ›ὅλος‹ (»ganz«) und dem englischen 
›whole‹ gebildet. Smuts verbindet mit dem Wort eine 
sich über viele Bereiche erstreckende ganzheitliche 
Betrachtungsweise (»The whole-making, holistic 
tendency, or Holism, operating in and through par-
ticular wholes, is seen at all stages of existence«225). 
Nicht nur das Organische, sondern auch viele anor-
ganische Phänomene sind für Smuts holistische Er-
scheinungen. Ausdrücklich bezeichnet er ›Atom‹ und 
›Organismus‹ als die »zwei Grundstrukturen« von 
Ganzheiten im Bereich der Natur226: »Sowohl Ma-
terie wie Leben bestehen aus Einzelgefügen, deren 
geordnete Gruppierung die natürlichen Ganzen, die 
wir Körper oder Organismen nennen, erzeugt. Wir 
stoßen überall auf diese Eigenart der ›Ganzheit‹. Sie 
deutet auf etwas, was zum Fundament dieser Welt 
gehört«.227

Ein zentraler Vertreter des Holismus in Deutsch-
land ist seit den 1930er Jahren A. Meyer(-Abich). 
Nach Meyer-Abich werden die Bestandteile eines 
Systems von dem Ganzen bestimmt und können nur 
von diesem her verstanden werden. Er bezeichnet sie 
daher nicht als Teile, sondern als Glieder oder Orga-
ne.228 Die physikalischen Gesetze sind nach Meinung 
Meyer-Abichs als »Simplifikationen« aus biologi-
schen Gesetzen abzuleiten.229 Die Auffassung, dass 
die Reduktion der Physik auf die Biologie angemes-
sener sei als der umgekehrte Weg, wird später u.a. 
mit dem Argument verteidigt, alle Prinzipien der Na-
turwissenschaften seien auf Lebewesen anwendbar, 
aber nur wenige auf die leblosen Körper.230

Kritik am Konzept des Holismus wird seit den 
1940er Jahren v.a. von Seiten des Logischen Posi-
tivismus geübt. Es wird bemängelt, dass der Begriff 
unklar sei und sich eine Vielzahl von Bedeutungen 
unterscheiden lassen; so differenziert E. Nagel zwi-
schen acht verschiedene Bedeutungen des Wortes 
›Ganzheit‹ (vgl. Tab. 98).231 

Eine nähere Charakterisierung des Holismus 
versucht 1992 G. Vollmer (wobei er dem charakte-
risierten Ansatz skeptisch gegenüber steht): Holisti-
sche Positionen vertreten danach die These von der 
Existenz systemischer, emergenter Eigenschaften, 
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die unerklärbar und unvorhersagbar sind; sie nehmen 
eine Abwärtsverursachung (»Makro-Determinati-
on«) an, beinhalten die Meinung einer »Alleinheit«, 
nach der alles mit allem zusammenhängt und nicht 
isoliert verstanden werden kann; sie vertreten eine 
»umgekehrte Reduktion«, der zufolge die physika-
lischen Gesetze als Vereinfachung biologischer zu 
verstehen sind (»Reduktion aufs Komplexe«); sie 
beanspruchen einen heuristischen Wert ihres Ansat-
zes; und ihre »ganzheitliche Naturauffassung« ist mit 
dem Anspruch einer moralisch überlegenen Position 
verbunden.232 Der so charakterisierte Holismus steht 
also in enger Verbindung zu den Emergenztheorien, 
wenn er auch durch weitergehende Thesen über diese 
hinausgeht.233 

Unter einem ›Holismus‹ muss also nicht immer 
eine weltanschauliche Einstellung verstanden wer-
den, sondern der Holismus kann auch als Methode 
zur Erkenntnis besonderer Gegenstände, nämlich (im 
Bereich der Biologie) von Organismen gesehen wer-
den: Mit dem Holismus als Methode wird eine ge-
gliederte Einheit gesetzt, die sich aus wechselseitig 
voneinander abhängigen Teilen zusammensetzt. Die 
holistische Einstellung besteht also wesentlich in der 
Betonung von Relationen zwischen den Teilen.234

Biologisches System
Der terminologische Ausdruck ›biologisches Sys-
tem‹ begegnet zuerst zu Beginn des 19. Jahrhunderts 
in den Schriften von G.R. Treviranus.235 In seinem 
ersten Band der ›Biologie‹ von 1802 handelt Trevira-
nus von »möglichen biologischen Systemen«.236 Tre-
viranus verfolgt mit diesem Begriff nicht mehr ein 
primär klassifikatorisches Interesse zur Ordnung der 
organischen Formenvielfalt, sondern eine Beschrei-
bung der inneren Prozesse in einem Organismus. Er 
ist dabei inspiriert durch die Überlegungen Kants zur 
Eigenart »organisirter Wesen« der Natur, die Kant im 
zweiten Teil seiner ›Kritik der Urteilskraft‹ (1790) 
anstellt. Nach Kant ist es die Wechselseitigkeit der 
Teile in einem organisierten Wesen, die dieses als ei-
nen »Naturzweck« von den unorganisierten Naturge-
genständen unterscheidet (↑Zweckmäßigkeit). Durch 
diese wechselseitige Herstellung und Abhängigkeit 
werde ein organisiertes Wesen – ein ↑Organismus – 
als eine Einheit in der Natur abgrenzbar.

Vorläufer des zu Beginn des 19. Jahrhunderts for-
mulierten biologischen Systembegriffs finden sich 
Mitte des 18. Jahrhunderts, so z.B. bei C. de Bonnet. 
Bonnet geht von einem allgemeinen System (»sys-
tème général«) des Kosmos aus, in dem alles mit 
allem verbunden sei und miteinander in Beziehung 

stehe. Innerhalb dieses allgemeinen Systems stellen 
die organisierten Körper nach Bonnet besondere Sys-
teme (»systèmes particuliers«) dar.237 Der System-
charakter eines Organismus liegt für Bonnet darin, 
dass jeder einzelne seiner Teile so mit den anderen 
verbunden ist, dass seine Störung sich auf alle ande-
ren auswirken würde.

Als Begründer des allgemeinen modernen Sys-
tembegriffs gilt J.H. Lambert mit seinen Schriften 
aus den 1780er Jahren. Lambert trifft die für alle 
späteren Überlegungen grundlegende Bestimmung, 
der zufolge »Subordination und Connexion« die bei-
den Prinzipien sind, die Teile zu einem System for-
men.238 Lambert setzt den Systembegriff einerseits 
dem Einfachen, »sofern es einfach ist«239, und dem 
Zusammengesetzten, sofern es ein »Flickwerk«240 
ist, entgegen: »was man ein Chaos, ein Gemische, 
einen Haufen, einen Klumpen, eine Verwirrung, eine 
Zerrüttung etc. nennt«241, bilde kein System. Nicht 
als theoretische Setzung, sondern auf empirisch-
induktivem Weg, d.h. von der vielfältigen Erfahrung 
konkreter Systeme abgeleitet, entwickelt Lambert 
seinen Begriff des Systems und gelangt zu einem 
Systembegriffs, den er über eine Liste von Merkma-
len definiert (vgl. Tab. 99). Durch die grundlegende 
Unterscheidung von Teilen in einem System ist seit 
Lambert das System als eine Hierarchie begriffen, 
in der zwei Ebenen aufeinander bezogen sind: die 
Ebene der Komponenten oder Elemente des Systems 
sowie die Ebene, auf der diese Elemente zu einer 
Einheit zusammengefasst sind. Lambert geht soweit, 
zu fordern, dass System müsse ein Ganzes sein, inso-
fern die Teile einander »erfordern, voraussetzen oder 
nach sich ziehen«.242

Weil er in allen Naturwissenschaften verbreitet ist 
und damit einen für die Biologie metaphysisch unver-
dächtigen Status hat, wird der Begriff des Systems im 
19. Jahrhundert häufig von solchen Biologen verwen-
det, die auf eine mechanistische Interpretation der Le-
bensvorgänge abzielen. So sieht z.B. H. Lotze Mitte 
des Jahrhunderts die Möglichkeit gegeben, zweckmä-
ßige Reaktionen von Organismen rein mechanisch 
aus der Natur ihres »Systems« von Teilen zu erklären: 
eine »accomodirte Reaction« werde, wie er schreibt, 
»aus der Natur eines blinden Systems physischer 
Massen erklärlich«.243 Dies erfolgt bei Lotze durch 
den Mechanismus einer kompensierenden ↑Regulati-
on: Die »Compensation einer Störung« werde durch 
eine Maschine möglich, in der die Teile so angeordnet 
sind, »dass die Effecte der Störung, indem sie auf den 
Gang der Maschine zurückwirken, den Theil ihres 
Getriebes in Bewegung setzen, welcher sie [d.i. die 
Störung] selbst wieder ausgleichen soll«.244
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Aber nicht nur reduktionistische Bezüge legt der 
Begriff des Systems nahe. Er kann gleichzeitig die 
geordnete innere Struktur und die Geschlossenheit 
eines Körpers beschreiben. Daher kann der Begriff 
auch von solchen Autoren verwendet werden, die 
sich explizit gegen eine physikalisch-mechanistische 
Deutung der Lebensvorgänge wenden. So beabsich-
tigt H. Driesch durch seine Verwendung des Sys-
tembegriffs an der Wende zum 20. Jahrhundert, die 

Autonomie und Nichtreduzierbarkeit biologischer 
Prozesse zu betonen. Driesch nennt den Organismus 
seit 1899 ein harmonisch-äquipotenzielles System 
(↑Vitalismus).245 In einem solchen System liege eine 
harmonische Wechselwirkung der Teile vor und je-
der Teil verfüge über die gleiche Potenz zur Hervor-
bringung des Ganzen. Um die harmonische Struktur 
der Organismen aber noch weiter zu betonen, geht er 
später dazu über, statt von ›System‹ von Gefüge zu 
sprechen.246 

Seit den 1920er Jahren setzt sich ein neutrales Ver-
ständnis des Systembegriffs durch, das in verschiede-
ne Richtungen offen für weitere Spezifizierungen ist. 
Als kennzeichnend für Systeme gilt allein, dass sie 
nur einen begrenzten Ausschnitt der Welt umfassen 
und einer korrespondierenden Umwelt gegenüberste-
hen. Eine Definition in diesem Sinne gibt P. Weiss 
1925: »Ein System ist ein relativ abgeschlossener 
Komplex, der als Ganzes unter der Gesamtheit der 
Außenbedingungen seinen eindeutig bestimmten Zu-
stand zu erhalten strebt«.247

Weil der Begriff des Systems traditionell sowohl 
von mechanistischer als auch von vitalistischer Seite 
in Anspruch genommen wird, ist es nicht verwun-
derlich, wenn L. von Bertalanffy seine als Überwin-
dung des alten Streits gedachte ganzheitliche oder 
organismische Auffassung der Lebenserscheinungen 
Systemtheorie nennt (s.u.). Ein Organismus bildet für 
von Bertalanffy ein System, insofern »die Elemente 
und Vorgänge in einer bestimmten Weise geordnet 
sind« und »jeder Einzelteil, jedes Einzelgeschehnis 
von allen anderen Teilen, allen anderen Gescheh-
nissen abhängt«.248 Programmatisch formuliert er 
es als seine Aufgabe, »die Lebewesen als Systeme 
besonderer Art von in dynamischer Wechselwirkung 
stehenden Elementen zu betrachten und die hier 
geltenden Systemgesetze zu ermitteln, welche die 
Ordnung aller Teile und Vorgänge untereinander be-
herrschen«.249 1949 möchte von Bertalanffy mit dem 
Ausdruck ›System‹ einen »Komplex von Elementen 
bezeichnen, die untereinander in Wechselwirkung 
stehen«.250 Seine ein Jahr später gegebene Definiti-
on lautet: »A system can be defined as a complex of 
interacting elements P1, P2, ... Pn. Interaction means 
that the elements stand in a certain relation, R, so that 
their behavior in R is different from their behavior in 
another relation, R´. On the other hand, if the behavi-
or in R and R´ is not different, there is no interaction, 
and the elements behave independently with respect 
to the relations R and R´.«251 Kennzeichnend für Sys-
teme sind nach von Bertalanffy zwei Merkmale: (1) 
ihre Bestandteile (»Einzelteile«) hängen wechselsei-
tig voneinander ab und (2) das Ganze eines Systems 

I. Bey einem Systeme befinden sich
1.  Theile, die theils nur mit einander verbunden, 

theils so von einander abhängig sind, daß eines das 
andere erfordert, oder voraussetzet, oder nach sich 
zieht.

2.  Verbindende Kräften, die entweder Theile mit 
Theilen, oder Theile mit dem Ganzen, oder sämtli-
che Theile zugleich verbinden.

3.  Ein gemeinsames Band, welches aus den Theilen 
ein Ganzes macht, und gewöhnlich in einer verbin-
denden Kraft, oder auch in dem Grunde besteht, 
warum diese Kraft gebraucht wird.

4.  Eine allgemeine, und etwan auch mehrere Absich-
ten, zu denen das System und seine Theile gewied-
met, gestaltet, geordnet, zusammengefügt und ver-
bunden sind.

II. Ferner wird bey einem System erfordert:
1.  Das Beysammenseinkönnen, und die dazu nöthige 

Schicklichkeit der Theile und der verbindenden 
Kräfte.

2.  Das Fortdauernkönnen, und damit die Bedingun-
gen des Beharrungsstandes und Gleichgewichtes, 
zumal wenn das System sowohl der Grösse als der 
Anzahl und Anordnung der Theile nach Verände-
rungen zu leiden hat, oder auch solche hervorbrin-
gen soll.

3.  Die Einheit, da das System ein Ganzes seyn soll, 
wobey jede Theile einander erfordern, vorausset-
zen oder nach sich ziehen.

III. Ueberdiß kommen bey einem System vor:
1.  Gesetze oder Regeln, die sämtlich aus der Absicht 

des Systems oder den Bedingungen des Behar-
rungsstandes abgeleitet werden, und einander 
mehr oder minder untergeordnet sind. 

2.  Eine Art von Grundlage, worauf das System be-
ruht oder sich gründet.

3.  Eine äussere Form, Gestalt, Zierrathen, Symetrie, 
locale Ordnung, etc.

Tab. 99. Anfang der Bestimmung des Begriffs eines Systems 
durch F. Lambert. Die weiteren Punkte IV, V und VI betref-
fen »die Errichtung eines Systems«, »das System, in Bezie-
hung auf ein anderes« und »das System in Beziehung auf 
die Erkenntnißkräfte« (aus Lambert, J.H. (1787). Fragment 
einer Systematologie. In: Logische und philosophische Ab-
handlungen, Bd. 2, hg. v. J. Bernoulli, 385-413: 388f.).
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zeigt Eigenschaften und Verhaltensweisen, die seinen 
Teilen fehlen.252 

Ausgehend von der ↑Fortpflanzung als der bio-
logisch grundlegenden Fähigkeit von Lebewesen 
bestimmt M. Heidenhain den Begriff des Biosys-
tems (in anderer Hinsicht wird das gleiche Wort in 
der Ökologie verwendet; ↑Ökosystem). Biosysteme 

definiert Heidenhain 1907 allgemein als »morpholo-
gische Formgebilde«, die »teilungs- oder spaltungs-
fähig sind, gleichviel ob solche Systeme freilebende 
Personen entsprechen oder nicht«.253 Vermehrungsfä-
hige Gebilde dieser Art sind neben dem Organismus 
als Ganzem nach Heidenhain u.a. die Centriolen in 
den Zellen, die Chromosomen, Kerne, Zellen, Ge-

Abb. 173. Links: Interaktionskarte (»interac-
tion map«) der Gesamtheit der Hefe-Protei-
ne (»yeast proteome«), zusammengestellt aus 
publizierten Interaktionsdaten. Die Karte ent-
hält 1.548 Proteine und 2.358 Interaktionen. 
Unten: Interaktionen der gleichen Proteine, 
zusammengefasst in funktionale Gruppen. 
Die Zahlen in Klammern bezeichnen die 
Anzahl der Interaktionen und der Proteine 
innerhalb einer Gruppe; die Zahlen an den 
Verbindungslinien bezeichnen die Anzahl der 
Interaktionen zwischen den Proteinen der 
jeweils miteinander verbundenen Gruppen, 
so bestehen z.B. 77 Interaktionen zwischen 
den 21 Proteinen, die an der Membranfusi-
on beteiligt sind, und den 141 Proteinen, die 
im Vesikeltransport eine Rolle spielen (links 
oben). Berücksichtigt sind in der unteren 
Grafik allein Proteine mit einer bekannten 
Funktion und nur Verbindungen mit mehr als 
14 Interaktionen (aus Uetz, P. & Grigoriev, 
A. (2005). The yeast interactome. In: Dunn, 
M.J. (ed.). Encyclopedia of Genetics, Geno-
mics, Proteomics and Bioinformatics, vol. 5. 
Proteomics, 2033-2051: 2043; 2045; Origi-
nal in schlechter Auflösung in: Schwikowski, 
B., Uetz, P. & Fields, S. (2000). A network of 
protein-protein interactions in yeast. Nature 
Biotechnol. 18, 1257-1261: 1258).
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webe wie Muskeln und schließlich die seriell wie-
derholten Bausteine der Glieder- und Wirbeltiere, die 
Metamere (↑Morphologie).254 

Seit den 1970er Jahren wird der Begriff des Bio-
systems in einem weiteren Sinne verwendet und 
bezeichnet organisierte Systeme auf verschiedenen 
Stufen der organischen Hierarchie.255 M. Bunge defi-
niert ein Biosystem 1979 über eine ganze Reihe von 
Eigenschaften, zu denen u.a. gehören: die Fähigkeit 
zum Auf- und Umbau von Systemkomponenten, die 
Aufnahme selbst erzeugter Stoffe in das System, die 
Ausbildung eines konstanten inneren Milieus, das 
Vorliegen eines inneren Signalnetzwerks und die An-
passungsfähigkeit an die Verhältnisse der Umwelt.256 
Die Reproduktion, d.h. die Erzeugung von ähnlichen 
Systemen, bildet für Bunge anfangs ein Bestim-
mungsstück für den Begriff des Biosystems257, später 
lässt er dieses Kriterium aber ausdrücklich fort258. 
Nicht jedes Biosystem muss sich selbst reproduzie-
ren können, z.B. können dies viele Organe nicht; und 
auch viele Organismen sind dazu nicht in der Lage, 
so z.B. die Mitglieder der sterilen Kasten der sozialen 
Insekten, und auch die Organismen der sexuell sich 
fortpflanzenden Arten können sich nur in Verbindung 
mit einem anderen Organismus fortpflanzen.

Nach der für soziale Systeme formulierten Sys-
temtheorie N. Luhmanns liegt im Systembegriff eine 
Verbindung des statischen Ordnungsmodells des 
Ganzes/Teil-Schemas mit dem dynamischen Kau-
salmodell des Zweck/Mittel-Schemas vor.259 Einen 
wesentlichen Inhalt ihrer Schematisierung liefert 
die System-Umwelt-Gegenüberstellung: »Als Aus-
gangspunkt jeder systemtheoretischen Analyse hat, 
darüber besteht heute wohl fachlicher Konsens, die 
Differenz von System und Umwelt zu dienen«.260 Al-
lerdings werden in der Biologie Systeme nicht über 
ihre Umweltgrenze definiert, sondern diese ergibt 
sich als Konsequenz der Interaktion ihrer Elemente. 
Von einer Gestalt oder Figur ist ein System verschie-
den, weil es nicht primär der Kontrast zu seiner Um-
welt ist, der es definiert.261

Der allgemeine Systembegriff im 20. Jahrhundert 
muss insgesamt als sehr unspezifisch gelten. Mit N. 
Bischof gesprochen ist ein System »ein nach Belie-
ben aus seinem Naturzusammenhang herausgelöstes 
Bündel Realität«.262 Jeder für eine Untersuchung ge-
wählte Ausschnitt der Realität, in dem Interaktionen 
stattfinden, bildet ein System. Anders als ↑›Organi-
sation‹ ermöglicht der Systembegriff insbesondere 
einen Anschluss an die Physik und an kausal-mecha-
nistische Modelle. Von mechanistisch orientierten 
Biologen wird er daher in vielen Zusammensetzun-
gen verwendet, z.B. zur Bezeichnung selbstorga-

nisierender Einheiten als autopoietisches System 
(↑Selbstorganisation) oder ökologischer Einheiten 
als ↑Ökosystem.

Systemtheorie
Der Begriff der Systemtheorie in der Biologie geht 
auf L. von Bertalanffy zurück, der seit Ende der 
1920er Jahre mittels der Forschungsmethode der »or-
ganismischen Biologie« einen Versuch der Lebens-
erklärung unter dem Titel Systemtheorie des Lebens 
vorlegt.263 Der Ausdruck ›Systemtheorie‹ erscheint in 
anderem Zusammenhang bereits im 19. Jahrhundert, 
so 1860 bei A. Bastian im kosmologischen Kontext264 
und 1868 bei I.E. Wessely in einer wenig spezifischen 
Bedeutung265.

Von Bertalanffys biologische Systemtheorie 
schlägt einen dritten Weg zwischen reduktionis-
tischer Maschinentheorie und metaphysischem 
Vitalismus ein. Die Systemtheorie sieht nach von 
Bertalanffy die Essenz des Organismus in der Har-
monie und Koordination der organischen Prozesse. 
Von Bertalanffy schließt mit seinem Ansatz sowohl 
an entwicklungsbiologische Ergebnisse als auch an 
die Gestalttheorien der ersten Jahrzehnte des 20. 
Jahrhunderts an. So bezieht er sich auf A. Pütter 
(s.u.) und ist der Meinung, die Gestaltbetrachtung 
begründe die »methodologische Eigengesetzlichkeit 
der Biologie gegenüber der Physiko-Chemie«266. Die 
physikalisch-chemische Betrachtung ist für von Ber-
talanffy allein ungeeignet zur Erkenntnis des Organi-
schen, weil sie von Einzelvorgängen ausgeht, das Le-
ben aber wesentlich einen »Systemzustand« darstelle 
und der Organismus eine eigene Systemgesetzlichkeit 
aufweise, die sich aus dem Zusammenwirken seiner 
verschiedenen Glieder ergebe.267 Das Systemgesetz, 
d.h. »die ›Beziehungen‹ zwischen den Teilen« eines 
Systems, sei das, was für eine Erklärung der Eigen-
schaften eines Systems gegenüber den Eigenschaften 
seiner Teile hinzukommen müsse.268 Den Ausdruck 
›Systemgesetzlichkeit‹ führt P. Weiss 1925 in die 
Biologie ein (»Die Systemgesetzlichkeit ist der un-
mittelbare Ausfluß der eindeutigen Bestimmtheit der 
Naturvorgänge«).269 Zuvor erscheint das Wort im 
philosophischen Zusammenhang (Hönigswald 1917: 
»Alles steht für ihn [Platon] innerhalb der System-
gesetzlichkeit des ›Guten‹, das Sinnliche sowohl wie 
die Ideen selbst«270).

Einen der Sache nach systemtheoretischen, holisti-
schen Ansatz in der Erklärung des Lebens verfolgen 
vor der Formulierung der »Allgemeinen Systemthe-
orie« durch von Bertalanffy bereits zahlreiche ande-
re Biologen. Zu ihnen zählt auch der erste Verfasser 
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einer ›Theoretischen Biologie‹ (1901) (↑Biologie), 
der Botaniker J. Reinke. Reinke bezeichnet die Fak-
toren, die für die besonderen Phänomene der Lebe-
wesen verantwortlich sind, als Systembedingungen271 
und zeigt mit dieser Wortwahl bereits, dass er damit 
nicht eine isolierbare einzelne Kraft postulieren will, 
sondern ein komplexes Gefüge von Abhängigkeiten. 
Die Systembedingungen sind für Reinke kein ener-
getisches Prinzip, vielmehr meint er damit den die 
Energien richtenden und organisierenden Teil des 
Organismus. In den Systembedingungen werden die 
Kräfte zusammengefasst, die von der Form des Or-
ganismus selbst abhängen; sie können daher im Kern 
mit seiner Organisation oder »Konfiguration«272 
identifiziert werden. Sie bilden nach Reinke ein »un-
veräußerliches inneres Eigentum des Lebewesens«273 
und stehen damit den äußeren Einflüssen auf den Or-
ganismus gegenüber. In die Nähe vitalistischer Auf-
fassungen, unter die Reinkes Position in der Folge 
meist subsumiert wird, gerät er, indem er hinter den 
Systembedingungen noch einen weiteren kausalen 
Faktor identifizieren will, den er die »Dominanten« 
nennt. Die Dominanten sind für Reinke »formgeben-
de Kräfte«, »die letzten, einem Lebewesen (Proto-
plasma) immanenten Ursachen seiner sich in System-
bedingungen verkörpernden Organisation«.274 Neben 
den fundamentalen Naturkräften bildeten auch die 
Dominanten ein »letztes Gegebenes«275, wenn auch 
nur in der gedanklichen Vorstellung und ohne die 
Möglichkeit positive Erkenntnis hervorzubringen. 
Indem die Dominanten in der Theorie Reinkes den 
Organismus als einen zweckmäßig geordneten Ge-
genstand vorstellen, schematisieren sie die Vielfalt 
der organischen Kräfte; sie seien daher mit dem 
zwecksetzenden, intelligenten Handeln vergleichbar, 
sie wirkten »intelligenzartig«.276 Von einem entschie-
denen Vitalismus ist Reinke aber dadurch entfernt, 
dass er als echtes Forschungsprogramm der Biologie 
allein den mechanisch-materialistischen Ansatz ver-
steht: »es gibt nur eine Methode zu forschen, das ist 
die chemisch-physikalische, bzw. experimentelle«.277 
Er erwägt daher auch, seinen Dominanten allein die 
Funktion zukommen zu lassen, eine Zusammenfas-
sung der in der analytischen Forschung identifizier-
ten Kräfte zu geben. 

Die Verhältnisse ändern sich in den 20er Jahren des 
20. Jahrhunderts mit dem weiteren Zurückdrängen 
vitalistischer Vorstellungen und dem zunehmenden 
Einfluss der Gestalttheorie auf den biologischen Ho-
lismus. Die systemtheoretische Perspektive verfestigt 
sich damit zunehmend auf einem mechanistischen 
Fundament. So ist es für A. Pütter 1923 klar, »daß 
die Grundlage aller Lebensvorgänge ein System ist, 

das Gestalteigenschaften hat, d.h. ein System, in dem 
die Bestandteile keine selbständige Existenz als Teile 
haben, sondern nur als ›Momente‹ in ihrer Gesamt-
heit die Gestalt ›tragen‹ [...]. Gerade die besondere 
Art des Zueinander der Stoffe und Vorgänge, ihre 
räumliche und zeitliche Ordnung, macht das aus, was 
wir Leben nennen«.278

Auch außerbiologische Einflüsse sind für die Etab-
lierung des systemtheoretischen Ansatzes in der Bio-
logie von Bedeutung. Verwendung findet der System-
begriff seit Ende der 1920er Jahre v.a. in der Analyse 
von regeltechnischen Einrichtungen. So analysiert K. 
Küpfmüller solche »Regelsysteme«, die in einzelne 
»Systemgrößen« zergliedert werden können.279 

Die sehr weite Fassung des Systembegriffs führt 
allerdings auch dazu, dass er ungeeignet ist, ein-
zelne Gegenstände methodisch gegenüber anderen 
auszuzeichnen. Ein allgemeiner Systembegriff hat 
zur Konsequenz, dass jeder in sich strukturierte Ge-
genstand als System aufgefasst werden kann. Auf-
grund dieses unspezifischen Systembegriffs bleibt 
es auch fraglich, inwiefern die Systemtheorie über-
haupt den Status einer Theorie beanspruchen kann. 
H. Lenk spricht ihn ihr 1978 ab. Er konstatiert, die 
Systemtheorie sei »keine substantive, nomologische 
Hypothesen umfassende, erfahrungswissenschaftlich 
erklärende Theorie«280, sondern mehr ein »Sammel-
reservoir theoretisch und methodologisch unter-
schiedlicher, disziplinübergreifender, aber durch Pro-
jektbezogenheit verbundener Modellansätze«281. Die 
wissenschaftstheoretische Stellung der Systemtheo-
rie sei insbesondere insofern »prekär« (Lenk), als sie 
in weiten Teilen aus Deskriptionen bestehe, die über-
haupt erst ein System mit seinen internen Prozessen 
identifiziere, über das dann empirisch gehaltvolle 
Aussagen gemacht werden könnten. Prüfverfahren, 
die als Test für die Gültigkeit der Systemtheorie im 
Allgemeinen dienen könnten, seien erschwert, weil 
die Systemtheorie überhaupt keine übergreifenden 
Prognosen liefere, sondern ihre Aussagen immer auf 
das jeweilige System und seinen jeweiligen Zustand 
relativiere – und damit in die Theorie eines besonde-
ren Systems münde. Die Systemtheorie stellt dem-
zufolge also weniger eine Theorie dar, als vielmehr 
ein Analyseinstrument zur Darstellung komplexer 
Zusammenhänge.

Systembiologie
Ein integrativer Ansatz in der Biologie, der der 
Ganzheit der biologischen Systeme gerecht zu wer-
den versucht, hat sich in den letzten Jahren unter 
dem Titel ›Systembiologie‹ etabliert.282 Grundlage 
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der Systembiologie bildet die Betrachtung biologi-
scher Phänomene ausgehend von der Systemebene 
des ganzen Organismus; nach neuerem Verständnis 
geht es in der Systembiologie in erster Linie um eine 
integrative Betrachtung der molekularen Prozesse in 
einem Organismus. 

Der Ausdruck geht auf die 1960er Jahre zurück: J. 
Bonner bezeichnet 1960 als ›Systembiologie‹ (»sys-
tems biology«) einen Ansatz innerhalb der Biologie, 
der es oberhalb der Ebene der Molekularbiologie mit 
der Integration der einzelnen Prozesse zu tun hat (»a 
stratum which contains problems of strategy, of pro-
gramming, of how to use the various and ingenious 
molecular devices invented by creatures to make a 
creature or a society«).283 Gegenstand der Systembi-
ologie ist nach Bonner z.B. die Logik der neuronalen 
Verarbeitung oder die Systematik in der Differenzie-
rung von Zellen in der Entwicklung. 

In der neueren Systembiologie werden die »Netz-
werkstruktur« der Organismen sowie die Kontroll-
mechanismen, die diese Struktur erhalten und fort-
pflanzen, in ihrer Statik und Dynamik analysiert. 
Auch Verfahren der technischen Rekonstruktion 
und mathematischen Modellierung von organischen 
Prozessen bilden eine starke Komponente der Sys-
tembiologie. Bisher bewegt sich der Ansatz der Sys-
tembiologie weitgehend auf molekularer Ebene; die 
Analyse von Organismen als morphologische und 
physiologische Einheiten sowie die Integration der 
entwicklungsbiologischen Perspektive bleiben noch 
weitgehend Programm. Auch ein einheitliches the-
oretisches Fundament für die Systembiologie fehlt 
bisher.284

Das im Januar 2000 in Seattle gegründete ›Insti-
tut für Systembiologie‹ (»Institute for Systems Bio-
logy«) widmet sich in erster Linie der Erforschung 
und Bekämpfung menschlicher Krankheiten.285 Ein 
Expertenteam des deutschen Bundesministeriums für 
Forschung und Technologie hat 2002 vorgeschlagen 
einen Förderschwerpunkt unter dem Titel »Systeme 
des Lebens – Systembiologie« zu bilden.286
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