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Gefühl1

Gefühl
Das seit dem 17. Jahrhundert gebräuchliche Subs-
tantiv ›Gefühl‹ ist abgeleitet von dem Verb ›fühlen‹ 
(mhd. ›vüelen‹, ahd. ›fuolen‹), das zunächst allein 
»tasten« bedeutet und seit dem 18. Jahrhundert auch 
auf seelische Emp ndungen übertragen wird. 

Emotion
Das im Englischen und den romanischen Sprachen 
verbreitete Wort ›emotion‹ wird als Entlehnung aus 
dem Französischen seit dem frühen 17. Jahrhundert 
auch im Deutschen verwendet. Es ist abgeleitet von 
dem lateinischen Verb ›emovere‹ »herausbewegen, 
emporwühlen«, das wiederum von ›movere‹ »bewe-
gen« abstammt. 

Erst seit Beginn des 19. Jahrhunderts etabliert sich 
die psychologische Bedeutung als semantischer Kern 
des Begriffs (Miller 1808: »emotion, and passions of 
the mind«1). Ein ussreich für die Verbreitung ist die 
systematische Verwendung des Begriffs an Stelle 
von ›passion‹ und ›affection‹ in den 1820 gedruck-
ten Vorlesungen T. Browns. Darin de niert Brown 
Emotionen als lebhafte Gefühle, die sich aus der Vor-
stellung gegenwärtiger oder erinnerter Gegenstände 
ergeben (»vivid feelings, arising immediately from 
the consideration of objects, perceived, or remembe-
red, or imagined, or from other prior emotions«).2 Er 
bestimmt die Emotionen als dritte mentale Kategorie 
neben den intellektuellen Zuständen und den sich aus 
sinnlicher Wahrnehmung äußerer Objekte unmittel-
bar ergebenden Emp ndungen (»[Emotions] form 
truly a separate order of the internal affections of the 
mind, – as distinct from the intellectual phenomena, 
as the class, to which they both belong, is distinguis-
hable from the class of external affections, that arise 
immediately from the presence of objects without«).3 
Der Ausdruck bezieht sich also auf Bewegungen des 
Gemüts; er wird meist für den äußerlich wahrnehm-
baren Aspekt im Gegensatz zu dem Gefühl als sub-
jektiver Emp ndungsqualität verwendet. 

Den Status eines Terminus der Psychologie erlangt 
›Emotion‹ erst am Ende des 19. Jahrhunderts, u.a. 
unter dem Ein uss von W. James Aufsatz ›What is 
an emotion?‹ (1884).4

Antike: Lust und Unlust
Ein allgemeiner Terminus für den Begriff des Ge-
fühls ist in der Antike nicht vorhanden. Der Ausdruck 

für »Leidenschaft« (griech. › ‹; lat. ›passio‹) 
entspricht am meisten dem neuzeitlichen Begriff 
des Gefühls. Betont wird mit diesem Wort der Un-
terschied zwischen dem aktiven Tun und dem passi-
ven Erleiden einer Sache. Einer verbreiteten antiken 
Anschauung gemäß sind die Gefühle eine Art Macht, 
in deren Ein ussbereich ein Lebewesen geraten 
kann oder zu der es hinzutritt. H. Schmitz beschreibt 
1989 die Gefühle in diesem Sinne als »teils weite, 
aber richtungslose« oder »teils gerichtete, aber ge-
genstandslose […] Atmosphären, die den Menschen 
leiblich ergreifen, ihn passivieren, ev. besessen ma-
chen«.5

Nach Platon ist die Leidenschaft mit Lust oder 
Schmerz verbunden.6 Er bringt diese beiden As-
pekte mit dem Verlassen eines natürlichen Zustan-
des (Schmerz) bzw. der Wiederherstellung dieses 
Zustandes (Lust) in Zusammenhang7 und illustriert 
dies durch die Gefühle bei der Abwesenheit bzw. 
Erfüllung der körperlichen Grundbedürfnisse nach 
Nahrung (Hunger), Flüssigkeit (Durst) und Wärme 
(Frieren). Neben den auf einen gegenwärtigen Emp-

ndungszustand bezogenen Gefühlen der Lust und 
des Schmerzes stellt Platon die auf einen zukünftigen 
Zustand bezogenen Gefühle der »Furcht« und »Zu-
versicht« (zusammen die »Erwartung«)8, so dass sich 
insgesamt ein Viererschema der emotionalen Grund-
einstellungen ergibt, das insbesondere von der Stoa 
aufgegriffen wird (der »Tetrachord« der »vier Haupt-
affekte«)9 (vgl. Tab. 100). Platon formuliert auch 
bereits das Programm einer näheren Bestimmung 
und Klassi kation der Gefühle.10 Er führt dieses Pro-
gramm aber selbst nicht aus, wohl u.a. deshalb nicht, 
weil er den Gefühlen einen nur untergeordneten Sta-
tus zuschreibt: Selbst die Lust sei nicht »das Gute«11, 
und die Gefühle würden den Menschen insgesamt 
in eine der Vernunft entgegengesetzte Richtung zie-
hen12. Es stimmt mit dieser Einordnung der Gefühle 
zusammen, dass Platon sie nicht als geistige Prozesse 
versteht, sondern sie aus physiologischen Prozessen 
erklärt: Im ›Timaios‹ deutet er sie als Bewegungen 
der Säfte im Körper.13

Eine ausführliche Thematisierung erfahren die 
Gefühle des Menschen auch bei Aristoteles. Er führt 
sie ein, nicht indem er eine allgemeine De nition 
liefert, sondern indem er Listen derjenigen Emp n-
dungen gibt, die mit Lust und Schmerz verbunden 

Ein Gefühl ist ein individuelles (subjektives) Erleben 
von bestimmter Qualität, dem ein körperlicher (neuro-
naler) Zustand  entspricht und das eine Disposition für 
ein bestimmtes Verhalten einschließt. 

Gefühl (17. Jh.)  1
Selbstgefühl (Basedow 1764)  10
Stimmung (Lorenz 1931)  9
Stimmungsübertragung (Lorenz 1935)  10
limbisches System (MacLean 1952)  10
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sind (vgl. Tab. 101).14 Die leidenschaftlichen Gefüh-
le des Menschen gehören nach Aristoteles zwar dem 
nicht vernünftigen Teil der Seele an, sie sind aber 
trotzdem der Vernunft zugänglich und können durch 
diese verändert werden15 – eine in der Antike ver-
breitete Auffassung, die u.a. auch Epikur teilt16. Im 
stoischen Denken wird diese Position durch die enge 
Verbindung von Emotionen mit Urteilen und beson-
ders mit dem Ideal des stoischen Weisen, der über 
keine Leidenschaft verfügt (» «), ins Extrem 
getrieben.17 Ungeachtet der geringen Wertschätzung, 
die den Emotionen im stoischen Denken zuteilwer-
den, nden sich in der Stoa die differenziertesten 
Systematisierungen von Gefühlen. So unterscheidet 
Chrysipp 79 Emotionen und klassi ziert diese in 
Gattungen, Arten und Unterarten (darunter 27 Arten 

der Begierde, 25 Arten des Schmerzes und fünf Arten 
der Lust).18

Nach verbreiteter antiker Auffassung bildet die Po-
larität von zwei Prinzipien, die Liebe und Hass oder 
Lust und Unlust genannt werden, den Grund für die 
Bewegung der Dinge und Lebewesen (so schon Em-
pedokles19). Die Gefühle erscheinen also als motivie-
rende Gründe des Handelns. Auch als Maßstab für 
das Zuträgliche und Schädliche werden sie verstan-
den.20 Die Gefühle gelten dabei häu g als etwas den 
Tieren und Menschen Gemeinsames: In seinen ele-
mentaren Gefühlen des Genusses bei der Ausführung 
der lebensdienlichen Funktionen des Essens, Trin-
kens, Schlafens und Sich-Fortp anzens unterscheide 
sich der Mensch nicht von den Tieren, heißt es bei 
Xenophon.21 Platon bestimmt die Lust als die Kom-
pensation eines Mangelzustandes des Körpers; so sei 
der Hunger Anzeichen für die Leere des Magens und 
das Aufnehmen der Nahrung sei mit Lust verbunden, 
weil dadurch der Körper wieder in seinen natürli-
chen, ausgeglichenen Zustand versetzt werde.22 Nach 
Aristoteles steht das Gefühl der Lust in Verbindung 
mit dem Nützlichen und wird von einem Lebewesen 
angestrebt; die Unlust sei dagegen mit dem Schädli-
chen verbunden und werde gemieden.23 Nicht nur der 
Mensch fühlt die Lust und Unlust; sie ist nach Aris-
toteles vielmehr allen Sinnenwesen gemeinsam.24 An 
verschiedenen Stellen spricht Aristoteles ausdrück-
lich von der Furcht bei Tieren.25 Es liege in der Na-

tur jedes Lebewesens, seine natürliche Lust 
zu suchen.26 Eine Interpretation der Gefüh-
le im Sinne ihrer Lebensdienlichkeit ist für 
die Antike insgesamt kennzeichnend. Schon 
Xenophon ist der Meinung, die auf Selbster-
haltung gerichteten Lebensfunktionen (wie 
z.B. Ernährung und Schlaf) seien mit einem 
Gefühl der Lust verbunden, damit die Lebe-
wesen ihre Selbsterhaltung anstreben.27

Auf die späeren Kognitionstheorien der 
Gefühle weisen die antiken Erörterungen 
von Gefühlen (besonders bei Aristoteles) 
voraus, insofern den Gefühlen neben einer 
Emp ndungskomponente immer auch ein 
Urteil über Tatsachen oder Werte zugeschrie-
ben wird (s.u.).

Stoa und Mittelalter: Selbsterhaltung
Im Anschluss an die älteren Vorstellungen 
werden in der Stoa die Gefühle von Lust und 
Schmerz als allgemeine Mittel zur Selbster-
haltung der Lebewesen interpretiert.28 Seneca 
deutet die Gefühle von Genuss und Schmerz 
als Ausdruck einer universalen Sorge für mich 

Ethica Nicom. Ethica Eudem. De anima Rhetorik

Begierde Begierde  
Zorn Zorn Zorn Zorn
Furcht Furcht Furcht Furcht
Zuversicht  Zuversicht 
Neid   Neid
Freude  Freude  
Freundlichkeit  Freundlichkeit Freundlichkeit
Hass  Hass Hass
Sehnsucht   
Ehrgeiz   Ehrgeiz
Mitleid  Mitleid Mitleid
 Scham  Scham
  Sanftmut Sanftmut
   Dankbarkeit  
   Entrüstung

Tab. 101. Vier Aufzählungen von Emotionen bei Aristoteles (Reihen-
folge teilweise verändert). Auffallend ist das Fehlen der Gefühle von 
Ekel, Trauer und Überraschung in diesen Listen (aus Ethica Nicoma-
chea 1105b21-23; Ethica Eudemica 1220b12-14; De anima 403a16-
18; Rhetorik II, 2-11; Übersetzung der Termini nach Krajczynski, J. & 
Rapp, C. (2009). Emotionen in der antiken Philosophie. De nitionen 
und Kataloge. In: Harbsmeier, M. & Möckel, S. (Hg.). Pathos, Affekt, 
Emotion. Transformationen der Antike, 47-78: 64f.).

zeitliche Dimension

gegenwärtig zukünftig

evaluative 
Dimension

positiv Lust Begierde

negativ Schmerz Furcht

Tab. 100. Kreuzklassi kation der obersten Gattungen von 
Emotionen nach ihrem evaluativen und temporalen Aspekt. 
Das Grundmuster dieser Einteilung geht auf Platon zurück 
(Nomoi 644c-d); aufgegriffen wird es als »Tetrachord«  
(Ariston) der »vier Hauptaffekte« besonders in der Stoa.
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(»cura mei«), die als ein erster Trieb allen Lebewesen 
angeboren sei.29 Weil die Affekte nach stoischer Leh-
re unmittelbar in einen funktionalen und evaluativen 
Kontext eingebunden sind, ähneln sie den Urteilen 
in Erkenntnisprozessen. Über Gefühle erfolgt eine 
evaluative Kategorisierung von Wahrnehmungsin-
halten. In der stoischen Theorie der Gefühle kann 
daher einer der philosophiehistorischen Ursprünge 
der wirkmächtigen kognitiven Theorie der Affekte 
gesehen werden.30

Unter dem Ein uss der stoischen Lehre der Selbst-
erhaltung stehen auch die frühen christlichen und 
mittelalterlichen Deutungen der Gefühle. Augusti-
nus sieht selbst im Schmerz eine wunderbare Kraft 
der Seele, die den Körper erhält und die Tiere vor 
unüberlegtem Handeln bewahrt.31 Nach Avicenna 
ist mit der sinnlichen Wahrnehmung auch bei Tieren 
häu g noch ein verborgenes Vermögen (»vires oc-
cultae«) verbunden, das ein komplexes Wissen von 
einem Gegenstand vermittelt. Avicenna führt für die-
ses mit einer Wahrnehmung verknüpfte häu g evalu-
ative Moment den Begriff der intentio ein und erläu-
tert es in einem viel diskutierten Beispiel: »Das Schaf 
erfasst zum Beispiel eine intentio, die es vom Wolf 
hat, nämlich, dass es ihn fürchten und vor ihm ie-
hen muss, obwohl dies keinesfalls von den Sinnes-
vermögen erfasst wird«.32 Über die intentio werden 
also auch nicht unmittelbar anwesende, aber für die 
biologischen Bedürfnisse eines Tieres hoch relevante 
evaluative Aspekte eines wahrgenommenen Gegen-
standes vermittelt, z.B. das Bedrohungspotenzial 
im bloßen Bild eines Wolfs. Albertus Magnus dif-
ferenziert in diesem Zusammenhang später explizit 
zwischen dem unmittelbaren Wahrnehmungsaspekt 
(»forma«) von Gegenständen und dem mit ihnen 
verbundenem Sinngehalt (»intentio«).33 Auch wenn 
Affekte bei Tieren eine evaluative Kategorisierung 
von Wahrnehmungsinhalten vornehmen (und sie sich 
dabei irren können), sind sie damit aber noch nicht 
als Urteile im strengen Sinne zu verstehen. Denn es 
fehlt die Fähigkeit zum begrif ichen Abwägen der 
Inhalte und der darüber erfolgenden Distanzierung 
von der unmittelbaren Wahrnehmung.34 Nach Albert 
können sich Tiere also in affektiven Zuständen be-

nden, ohne über Begriffe und Urteile zu verfügen. 
Die Furcht eines Schafs bei der Wahrnehmung eines 
Wolfs würde ihm z.B. nur als unmittelbares Erleben, 
nicht aber als Urteil zur Verfügung stehen. Gefühle 
stellen in dieser Hinsicht also unterbewusste und 
vorbegrif iche situationsbewertende und unmittelbar 
verhaltensauslösende Einstellungen dar. Analog zu 
den im funktionalen Kontext des Schutzes stehenden 
Furchtreaktionen von Tieren erklärt Albert die mit der 

Nahrungsaufnahme und Fortp anzung verbundenen 
Bewegungen der Tiere mittels eines Lustgefühls. Weil 
sie die obersten biologischen Funktionen der Selbst- 
und Arterhaltung betreffen, sind die mit Nahrungs-
aufnahme und Fortp anzung verbundenen Verhal-
tensweisen nach Albert mit dem größten Lustgefühl 
verbunden (»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«).35

Im Mittelalter entfaltet sich eine breit geführte 
Debatte über Gründe und kognitive Dimensionen 
der Gefühle, bei der der Vergleich zwischen Mensch 
und Tier immer wieder als Prüfstein der Theorien 
herangezogen wird.36 Die mittelalterliche Diskussi-
on der Gefühle steht also nicht allein im christlichen 
Kontext einer Selbstdisziplin und Affektkontrolle, 
sondern bemüht sich auch um naturalistische Ge-
fühlstheorien. Auffallend ist dabei, dass der im 20. 
Jahrhundert am meisten diskutierte Aspekt der Ge-
fühle, ihr qualitativer Emp ndungsaspekt, also das 
spezi sche, nur in der Ersten-Person-Perspektive 
erlebbare Sich-Anfühlen einer Emotion, kaum eine 
Rolle spielt.37

Frühe Neuzeit: Tierautomaten
Auch in der Neuzeit wird die Lehre von den Gefüh-
len der Lust und Unlust vielfach mit dem Streben 
nach Selbsterhaltung in Verbindung gebracht: N. Ma-
lebranche formuliert es 1672 so, dass auch die Sinne 
des Menschen (»nos sens«) allein für die Erhaltung 

Abb. 174. Stimmungsausdruck eines Schimpansen (aus 
Kohts, N. (1935). [Infant ape and human child]. Trudy 
muzeja; Gosudarstvennyj Darvinovskij Muzej (=Scienti c 
Memoirs of the Museum Darwinianum in Moscow; russ.) 
3, 1: Taf. IX, Fig. 2).
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des Körpers gegeben seien (»donnez seulement pour 
la conservation de nôtre corps«).38 Selbst das Gefühl 
des Schmerzes sei vorteilhaft, weil es zum Schutz 
beitrage. Trotz dieser biologischen Interpretation der 
Gefühle spricht Malebranche den Tieren zumindest 
gelegentlich Gefühle wie Schmerz und Lust ab und 
sieht sie als reine Maschinen (»Ils mangent sans plai-
sir, ils crient sans douleur […] ils evitent machinale-
ment & sans crainte, tout ce qui est capable de les dé-
truire«).39 Er steht damit in der Tradition einiger Car-
tesianer, die den Tieren jedes Gefühl aberkennen und 
ihre Schmerzensschreie mit den Lauten von schlecht 
geölten Maschinen vergleichen – ein Vergleich, der 
auf das Vorwort zur posthumen Ausgabe von Descar-
tes’ Schrift über den Menschen aus dem Jahr 1664 
zurückgeht und in den 1670er Jahren von J. Rohault 

und I.G. Pardies aufgegriffen wird.40 Descartes selbst 
vergleicht die Tiere zwar wiederholt mit Maschinen, 
er spricht ihnen aber sehr wohl eine Sinnlichkeit 
(»sensus«) zu; allein der Verstand und die Sprache 
fehlen ihnen seiner Meinung nach ( Bewusstsein; 
Intelligenz; Kommunikation).41 Neben den unmittel-
bar mit den Lebensfunktionen zusammenhängenden 
Gefühlen (z.B. Hunger, Durst und Furcht) schreibt 
er den Tieren zumindest in einer Passage auch ab-
geleitete Gefühle wie Angst (»crainte«), Hoffnung 
(»esperance«) und Freude (»ioye«) zu.42 An anderer 
Stelle reserviert Descartes aber selbst die elemen-
taren Gefühle für den Menschen. So schreibt er in 
einem Brief an Mersenne von 1640, der Schmerz 
sei allein im Verstand gegeben (»la douleur n’est 
que dans l’entendement«) und die Tiere hätten daher 

Abb. 175. Gesichtsausdruck eines jungen Schimpansen in verschiedenen Gefühlszuständen. Gleiche Falten im Gesicht sind 
durch gleiche Zahlen markiert. Die gleiche Falte kann also in unterschiedlichen Kontexten eine andere Bedeutung haben; 
entscheidend für den Signalwert des Gesichtsausdruck ist die Konstellation der Falten zueinander, also der Gesamteindruck. 
linke Spalten: 1 Aufmerksamkeit, 2 Erregung, 3 Grinsen, 4 Lachen, 5 Weinen, 6 Furcht; rechte Spalten: 1 Schrecken, 2 Zorn, 
4 Aufregung, 3 Ekel, 5 Erstaunen, 6 Lächeln (aus Kohts, N. (1935). [Infant ape and human child]. Trudy muzeja; Gosudarst-
vennyj Darvinovskij Muzej (=Scienti c Memoirs of the Museum Darwinianum in Moscow; russ.) 3, 1: Taf. VII-VIII).
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keinen Schmerz im eigent-
lichen Sinne (»la douleur 
proprement dite«).43 Beim 
Menschen gehen die Emp-

ndungen von Hunger, 
Durst und Schmerz nach 
Descartes aus einer Vermi-
schung des Geistes mit dem 
Körper hervor; sie gelten 
ihm als undeutliche Formen 
des Denkens und repräsen-
tieren quasi die animalische 
Seite der res extensa in der menschlichen Natur.44 
Auch J. Locke deutet die Gefühle funktional und be-
trachtet es als Aufgabe des Schmerzes, den Körper 
vor den Gefahren eines Gegenstandes zu warnen und 
ihn zum Zurückziehen zu veranlassen.45 

Gefühle bei P anzen?
Die klassische Position verbindet den Begriff des Ge-
fühls mit Lebenserscheinungen des Menschen und 
allenfalls mit denen von Tieren. Gefühle stehen in 
enger Bindung zur Sinnlichkeit und Wahrnehmungs-
fähigkeit, und weil diese den P anzen und niederen 
Tieren abgesprochen wurde, galten sie auch als frei 
von Gefühlen. Gegen diese rein mechanistische The-
orie des P anzenlebens wendet der Mediziner M. 
Alberti, ein Schüler von G.E. Stahl, 1721 ein, »daß 
die P anzen ein Gefühl haben«.46 Die Gefühle der 
P anzen erschließen sich nach Alberti nicht ausge-
hend von den menschlichen Gefühlen, sondern erge-
ben sich vielmehr aus der Ordnung und Ökonomie 

ihres Lebens. Die P anzengefühle werden hier als 
nützliche Anpassungen interpretiert, die adäquate 
Reaktionen in verschiedenen Situationen sicherstel-
len. Populärer wird die Lehre vom Gefühl der P an-
zen nach Bekanntwerden der Bewegungen der Blät-
ter der »Sinnp anze« (Mimosa pudica). J.A. Unzer 
schreibt den P anzen daraufhin 1766 nicht nur eine 
Emp ndung zu, sondern auch »Geschmack und Ge-
fühl«.47 Die P anzen stünden insgesamt den Tieren 
sehr nahe.

Gefühle als Ausdrucksbewegungen
Den mit Gefühlen bei Tieren und Menschen verbun-
denen Ausdrucksbewegungen widmet C. Darwin 
1872 eine eigene Schrift.48 Er weist dabei auf den 
stereotypen Charakter des Ausdrucks bei Organis-
men der gleichen Art hin und hält die Emotionen 
für angeboren. Darwin interpretiert die Ausdrucks-
bewegungen in dreifacher Hinsicht funktional: 
im Sinne der individuellen Regulierung von Erre-

Descartes McDougall Ekman, Friesen Plutchik Tomkins
(1649) (1908) & Ellsworth (1972) (1980) (1984)
Leidenschaften  Beziehung zu Gesichtsausdruck adaptive neuronale
der Seele Instinkten beim Menschen Komplexe Stimulierung

 Furcht (Flucht) Furcht Furcht Furcht
Hass Ekel (Abwehr) Ekel Ekel Ekel
Verwunderung Staunen (Neugier) Überraschung Überraschung Überraschung
 Ärger (Kampf) Ärger Ärger Ärger
Begehren   Antizipation Interesse
Freude  Freude Freude Freude
Liebe   Vertrauen
Traurigkeit  Trauer Trauer Belastung
 positives Selbstgefühl    Scham

 (Selbstbehauptung)   Verachtung
 negatives Selbstgefühl
 (Selbsterniedrigung)
 Fürsorglichkeit
 (P ege)

Tab. 102. Klassi kationen von Gefühlen (Reihenfolge teilweise verändert).

Abb. 176. Sechs »Grundemotionen« des Menschen, die einem bestimmten Gesichtsaus-
druck entsprechen. Diese Grundemotionen gelten als universell und treten selbst bei taub-
blinden Menschen auf. Von links nach rechts: Wut, Ekel, Angst, Trauer, Freude, Überra-
schung (nach P. Ekman; aus Grammer, K. (1993/95). Signale der Liebe: 117).



Gefühl 6

gung, als soziale Signale, die im Rahmen der Kom-
munikation eine Funktion spielen, indem sie auf den 
Motivationszustand eines Tieres hinweisen und als 
Form der symbolischen Darstellung. 

James-Lange: Gefühle als Handlungsfolge
Eine ein ussreiche Theorie zur Entstehung der Gefüh-
le entwickeln W. James und C. Lange in den 1880er 
Jahren unabhängig voneinander. Danach verursachen 
Gefühle nicht Handlungen, sondern sind umgekehrt 
die Wirkung bestimmter Handlungen. Erst durch die 
Unterschiede der körperlichen Reaktionen werden 
die Gefühle in ihrer spezi schen Qualität bestimmt. 
So weinen wir in dem berühmten Beispiel von James 
nicht, weil wir traurig sind, sondern wir sind trau-

rig, weil wir weinen (»we feel sorry because we cry, 
angry because we strike, afraid because we tremble, 
and not that we cry, strike, or tremble, because we are 
sorry, angry, or fearful«49).

Kritisiert wird diese Auffassung in den 1920er Jah-
ren vor physiologischem Hintergrund von W.B. Can-
non: Weil körperliche Reaktionen durch das autono-
me Nervensystem vermittelt werden und dieses sehr 
unterschiedliche Reaktionen auf ähnliche Weise her-
vorruft und weil außerdem die Vermittlung über die-
sen Teil des Nervensystems zu langsam ist, erscheint 
eine Rückkopplung des autonomen Nervensystems 
auf die Erzeugung der Gefühle unwahrscheinlich. 
Cannon folgert daher, dass die Gefühle allein vom 
Gehirn erzeugt werden.50

Kognitive Bewertungstheorien
Eine Verbindung zwischen den Hypothese der James-
Lange-Theorie und den Ergebnissen Cannons schla-
gen S. Schachter und J. Singer in den 1960er Jahren 
vor: Sie argumentieren dafür, es seien Gedanken, die 
die Lücke zwischen der unspezi schen Rückmel-
dung aus dem autonomen Nervensystem und den 
spezi schen Gefühlen vermitteln würden. Für die 
kognitive Deutung der unspezi schen Erregung sei 
im Wesentlichen der Kontext der Situation entschei-
dend: Die zunächst unspezi sche Erregung wird also 
erst in einem zweiten Schritt durch intellektuelle und 
bewertende Funktionen der Hirnrinde zu einem de -
nierten Gefühl. Nach dieser kognitiven Theorie der 
Emotion kann ein und dieselbe körperliche Erregung 
je nach Bewertung mal als Freude, Ärger oder Scham 
erlebt werden.51 Eine empirische Stütze erfährt dieser 
Ansatz durch Experimente, in denen Versuchsperso-
nen Adrenalin injiziert wird, und die resultierende 
Erregung im Anschluss daran kontextabhängig sehr 
unterschiedlich erlebt wird.

Viele Versuche belegen jedoch auch, dass die Be-
wertung der Erregung oft unbewusst erfolgt, also 
ohne kognitive Prozesse: Bestimmte Gefühle stellen 
sich z.B. auch als Folge unterschwelliger, also nicht 
ins Bewusstsein dringender Wahrnehmung ein (Za-
jonc 1980: »Preferences need no inferences«).52 Die 
Tatsache, dass viele Menschen ihre Gefühle nicht als 
klar und begrif ich strukturiert erfahren, spricht für 
diese Hypothese einer unbewussten Verarbeitung von 
Gefühlen. Die Entwicklung der Theorien geht dahin, 
die enge Verbindung von emotionalen und kogniti-
ven Komponenten herauszuarbeiten. Empirische Un-
tersuchungen zeigen zwar eine enge Interaktion der 
verschiedenen Komponenten – so sind bereits viele 
Wahrnehmungen emotional gefärbt –, sie belegen 
aber auch eine getrennte Verarbeitung der Reprä-

Abb. 178. Ausdrucksformen des Hundegesichts im Kon ikt 
zwischen Angriff und Flucht. Überlagerung von »Kamp n-
tention« und »Fluchtintention«: Zunahme der Aggression 
nach rechts und der Furcht nach unten (aus Lorenz, K. 
(1952). Die Entwicklung der vergleichenden Verhaltensfor-
schung in den letzten 12 Jahren. Verh. Deutsch. Zool. Ges. 
36-58: 50)

Abb. 177. Die Demutshaltung eines Hundes (»humble and 
affectionate frame of mind«) (aus Darwin, C. (1872). The 
Expression of the Emotions in Man and Animals: 53).
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sentation eines Objektes von seiner Bewertung (wie 
sich an spezi schen Läsionen zeigt, in denen die eine 
Funktion ohne die andere vorliegt). 

Gefühle nur bei Tieren, denen sie nützen
Die Debatte, inwieweit auch den einfach gebauten 
Tieren Gefühle zugeschrieben werden müssen, ent-

ammt zu Beginn des 20. Jahrhunderts unter einer 
selektionstheoretisch begründeten Nützlichkeitsper-
spektive und im Rahmen der Diskussion von psy-
chischen Fähigkeiten bei Tieren ( Lernen; Intelli-
genz; Bewusstsein). Experimentelle Befunde zeigen, 
wie ungerührt Insekten und »Würmer« selbst nach 
schweren Verletzungen ihre normalen Lebensfunkti-
onen fortsetzen: Bei Regenwürmern, die quer in zwei 
Hälften geteilt werden, läuft der vordere Teil, der das 
Gehirn enthält, normal weiter, allein der hintere, der 
kein zentralisiertes Nervensystem hat, krümmt sich, 
als ob er Schmerzen hätte.53 Ein ähnliches Verhal-
ten wird bei marinen Würmern beobachtet.54 Und 
von Ameisen wird berichtet, dass sie die Aufnahme 
von Nahrung ruhig fortsetzen, auch nachdem ihnen 
Fühler und Abdomen abgeschnitten wurden.55 H.E. 
Ziegler schließt aus diesen Befunden 1904/20, »daß 
sich die Gefühle in der Tierreihe wahrscheinlich erst 
in Verbindung mit dem Assoziationsvermögen, dem 
Gedächtnis und der Intelligenz allmählich entwickelt 
haben«. Er gibt dafür folgende Erklärung: »Denn 
der Schmerz ist seinem biologischen Zweck nach 
ein Warnungssignal, welches auffordert, eine statt-

ndende Schädigung des Körpers aufzuheben oder 
in Zukunft zu vermeiden. Je mehr Verstand ein Tier 
hat, um so wichtiger wird diese Warnung sein, und 
um so nützlicher wird ihm diese Erfahrung werden. 
Aber bei niederen Tieren, deren Leben durch Re e-
xe und Instinkte in weitgehendem Maße determi-
niert ist, wäre diese Warnung zwecklos, da sie schon 
mechanisch auf gewisse schädliche Einwirkungen 
reagieren und nicht befähigt sind, Erfahrungen zu 
machen«.56 Das Argument lautet also: »Da demnach 
Lust- und Unlustgefühle bei den niederen Tieren kei-
nen biologischen Sinn hätten, so bezwei e ich, daß 
solche bei ihnen vorhanden sind«.57 Die Gefühle, die 
nach Ziegler die Instinkte in biologischer Hinsicht 
»ergänzen«, werden erst dann von Bedeutung, wenn 
sie mit einer bestimmten Situation assoziiert und im 
Gedächtnis aufbewahrt werden können, so dass sie in 
zukünftigen Situationen eine funktionale Steuerung 
des Verhaltens übernehmen können.

Systematik der Gefühle
Seit der Antike werden unterschiedliche Typolo-
gisierungen und Klassi kationen der Gefühle vor-

geschlagen (vgl. Tab. 102). Weil die verschiedenen 
Einteilungskriterien aber zu unterschiedlichen Glie-
derungen kommen, wird bezweifelt, ob es überhaupt 
möglich ist, »Basisemotionen« zu identi zieren.58 
Angesichts der Heterogenität der mit dem Begriff 
des Gefühls zusammengefassten Phänomene ist es 
auch umstritten, ob Gefühle überhaupt eine einheit-
liche natürliche Klasse (»natural kind«) darstellen.59 
D. Perler diskutiert 2011 in historischer Perspektive 
fünf grundlegende Probleme des Gefühlsbegriffs, die 
mit der Systematik der Gefühle zusammenhängen: 
(1) das Einheitsproblem, d.h. die Frage, ob Gefühle 
eine klar umrissene natürliche Kategorie bilden; (2) 
das Strukturproblem, das die Frage nach dem Grund 
und Kriterium der Einheitlichkeit der emotionalen 
Phänomene betrifft; (3) das Zuschreibungsproblem, 
das sich besonders stellt, weil Gefühle sowohl kör-
perliche als auch geistige Aspekte in sich vereinen; 
(4) das Kategorienproblem, das danach fragt, wel-
cher Kategorie Gefühle angehören: Sind sie in on-
tologischer Hinsicht Zustände, Dispositionen oder 
Prozesse bzw. in mentaler Hinsicht Vorstellungen, 
Emp ndungen oder Urteile?; und schließlich (5) das 
Zurechnungsproblem, das die Frage nach der Kont-
rollierbarkeit der Gefühle durch bewusste Entschei-
dungen betrifft.60

Einige der bekanntesten Einteilungen haben fol-
gende Grundlage: R. Descartes unterscheidet 1649 
sechs Grundaffekte auf der Grundlage der »Leiden-

Abb. 179. Schematische Darstellung der Überlagerung von 
Angriffs- und Abwehrstimmung in der Mimik einer Katze; 
nach rechts zunehmende Angriffsstimmung, nach unten zu-
nehmende Abwehrstimmung; ermittelt aus Foto- und Film-
aufnahmen (aus Leyhausen, P. (1956). Verhaltensstudien an 
Katzen: 83).
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schaften der Seele«.61 Der Psychologe W. McDou-
gall gibt 1908 sieben grundlegende Instinkte beim 
Menschen an, die nach seiner Auffassung jeweils mit 
einer charakteristischen Emotion einhergehen.62 Auf 
ethologischer Grundlage bestimmt J.A. Gray 1982 
drei primäre Emotionssysteme bei Säugetieren, die 
in unterschiedlichen Reizsituationen gezeigt werden 
und mit einem Verhaltenstyp verbunden sind: Annä-
herung, Verhaltenshemmung und Kampf-Flucht.63 
Ausgehend von neurophysiologischen Untersuchun-
gen am Gehirn von Ratten unterscheidet J. Panksepp 
vier elementare Reaktionsweisen: Panik, Wut, Er-
wartung und Furcht.64 Anhand der kulturübergrei-
fend konstanten Mimik des Menschen unterscheidet 
P. Ekman sechs elementare Emotionen.65 R. Plutchik 
gibt eine Einteilung der Gefühle auf der Grundlage 
der Beziehung emotionaler Zustände zu adaptiven 
biologischen Prozessen.66 Auf neuronaler Basis be-
ruht schließlich die Einteilung von S.S. Tomkins 
(1984).67

Vergleichende Verhaltensforschung der Gefühle
Im Anschluss an W. McDougall ist K. Lorenz 1935 
der Auffassung, »daß bestimmten instinktiven Ver-
haltensweisen bestimmte Affekte als subjektive Kor-
relate zugeordnet« seien, d.h. »daß die Instinkthand-
lungen mit subjektiven Erscheinungen einhergehen, 

die Gefühlen und Affekten entspre-
chen«.68 Gefühle oder zumindest ihre 
Entsprechungen können damit auch 
weniger hoch organisierten Organis-
men zukommen. H. Hediger konstatiert 
1967 allgemein eine ähnliche emotio-
nale Grundausstattung bei Mensch und 
Tier und bezeichnet die Aussage, dass 
Tiere dem Menschen in affektiver Hin-
sicht näher stehen als in intellektueller 
in Erinnerung an den Psychologen D. 
Katz als Katzsches Gesetz.69

Fundamentalität für Lebendigkeit
Im Rahmen einiger moderner Ansätze 
einer Philosophie des Lebens spielt 
das Konzept des Gefühls eine zentra-
le Rolle. So wehrt sich H. Jonas 1953 
dagegen, das Verhalten der Tiere im 
kybernetischen Modell auf die zwei 
Faktoren Wahrnehmung und Bewe-
gung zu reduzieren – der wesentliche 
dritte Faktor sei das Gefühl: Dieses 
sei der Ausdruck einer »fundamenta-
len Selbstbesorgtheit alles Lebens«; 
grundlegend für alles Leben sei das 

Verlangen, sich zu erhalten, das eigene Dasein fort-
zusetzen. Weil die Lebewesen für ihre Erhaltung auf 
die Umwelt angewiesen sind, seien sie getrieben von 
einem grundlegenden organischen Bedürfnis; dieses 
liege auch der Teleologie des Organischen zugrunde: 
»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 Rezep-
toren übermittelten Daten begaben Gegenstände mit 
dem Charakter von Zielen«.70 Gefühle werden hier 
als wirkungsvolle Motivatoren für Verhaltensweisen 
konzipiert, über die eine situationsangemessene Ver-
haltensauslösung bewirkt wird. Jonas wendet sich 
allerdings auch dagegen, die Gefühle rein funktiona-
listisch zu deuten und sieht mit ihnen die Möglichkeit 
einer Distanzierung von der biologischen Funktiona-
lität gegeben. Den Raum für Gefühle verortet Jonas 
in der nicht unmittelbaren, sondern (räumlich) über 
Sinnesorgane und (zeitlich) über Triebstrukturen ver-
mittelten Lebensweise der Tiere. Ihr Charakter als 
Vermittelndes bringt für die Gefühle die Möglichkeit 
der Verselbständigung mit sich, die Verselbständi-
gung eines ursprünglichen biologischen Mittels der 
Selbsterhaltung zu eigenen Zwecken: »Es ist eines 
der Paradoxe des Lebens, daß es Mittel benutzt, die 
den Zweck modi zieren und selbst Teil desselben 
werden. Das fühlende Tier strebt danach, sich als 

Abb. 180. Funktionales Modell zur Erklärung von Verhalten als Ergebnis der 
Interaktion von drei Subsystemen, einem Bedürfnissystem (»Need System«), 
einem Bewertungssystem (»Belief-Value System«) und dem Verhaltensraum 
(»Behavior Space«). In dem Bewertungssystem (auch »Erwartungs-Wert-Sy-
stem«), das zwischen Bedürfnissystem und Verhaltensraum vermittelt, werden 
die Gefühle verortet. Unabhängige Variable sind der Bedürfniszustand Hun-
ger (»Deprivation«) und Umweltstimuli (»SSSS«). Die abhängige Variable des 
Modells ist das jeweils erfolgende Verhalten (aus Tolman, E.C. (1952). A co-
gnition motivation model. Psychol. Rev. 59, 389-400: 395).
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fühlendes, nicht bloß metabolisierendes Wesen zu er-
halten, d.h. es strebt danach, diese Aktivität des Füh-
lens als solche fortzusetzen: das wahrnehmende Tier 
strebt danach, sich als wahrnehmendes Wesen zu er-
halten – und so fort«.71 Die traditionelle Auffassung 
besteht allerdings darin, Fühlen und Wahrnehmen als 
wirklichen Selbstzweck erst beim Menschen anzu-
nehmen. Beim Tier werden sie dagegen funktional 
eingebunden in die Belange des organischen Lebens: 
»Die thierischen Instincte dienen nur zur Erhaltung 
der Arten, nicht zur Veredelung derselben« (von Baer 
1860).72

Bereits für M. Scheler bildet »der bewußtlose, 
emp ndungs- und vorstellungslose Gefühlsdrang« 
die »unterste Stufe des Psychischen«, die bereits den 
P anzen zukomme und sich bei ihnen als ein Drang 
zu Wachstum und Fortp anzung manifestiere.73 In 
dieser Sicht ist das Gefühl gleichursprünglich mit der 
Lebendigkeit: Die basalen Lebensfunktionen sind 
mit einem Gefühl verbunden.

In ihrer biologischen Rolle kann das System der 
Gefühle als ein grundlegendes Motivationssystem 
(»primary motivational system«) für Verhalten ge-
deutet werden.74 Gefühle können eine schnelle Ver-
haltensbereitschaft in charakteristischen Situationen 
herstellen, etwa eine Fluchtbereitschaft in Situatio-
nen der Bedrohung oder eine Bereitschaft zur Integ-
ration von Gruppenmitgliedern angesichts von Kum-
mer. Über das System der Gefühle kann sich ein Or-
ganismus komplexen Situationen exibel anpassen. 
Die Gefühle fungieren dabei als zwischen Wahrneh-
mung und Verhalten geschaltete Bewertungsinstanz. 
In dieser evaluativen Funktion »entkoppeln« sie die 
unmittelbare Verbindung von Reiz und Reaktion 
(Scherer 1994: »Emotion serves to decouple stimu-

lus and response«).75 Die starke Bindung von spezi-
schen Gefühlen an bestimmte Umweltsituation und 

funktionale Kontexte zeigt sich an der Möglichkeit, 
das Grundinventar der Gefühle in drei verschiedenen 
Sprachen auszudrücken: einer subjektiven Sprache 
des Erlebens, einer auf das äußere Verhalten bezoge-
nen Sprache für Bewegungsmuster und einer funkti-
onalen Sprache der biologischen Funktionskontexte 
(die drei letzten Spalten in Abb. 181).

Gefühl und Stimmung
Eine wichtigere systematische Rolle als das Konzept 
des Gefühls spielt in der Frühphase der Ethologie 
der Begriff der Stimmung. Das Wort ist abgeleitet 
von ›Stimme‹ und wird seit dem 16. Jahrhundert 
auf Musikinstrumente, seit dem 18. auch auf den 
Menschen im Sinne von »Gemütszustand« bezogen. 
Philosophisch bedeutsam wird der Begriff einerseits 
bei W. Dilthey, der 1883 alle Weltdeutungen auf eine 
»Grundstimmung« zurückführt76, und andererseits 
bei M. Heidegger, der darin eine Grundweise des Da-
seins sieht, die im Gegensatz zu den Gefühlen nicht 
auf einen bestimmten Gegenstand gerichtet ist.77 G. 
Ryle stellt in seinen Sprachanalysen fest, dass Stim-
mungen nicht nur in der ersten Person, sondern auch 
in der dritten Person zugeschrieben werden können78 
– so dass der Begriff für Verhaltensbeschreibungen 
bedeutsam wird. 

Auf basaler physiologischer Ebene erkennt schon 
G. Jaeger 1878 eine »Stimmungsfähigkeit« und 
»Stimmung des Protoplasmas«, insofern es, je nach 
Zelltyp, nur für bestimmte Sinnesarten reizbar ist.79 
In einem ähnlichen Sinne wird das Konzept dann 
auch in der Ethologie verwendet. Nach K. Lorenz 
ordnet O. Heinroth bestimmten Erregungsarten eines 

Abb. 181. Einfaches Modell für die komplexe, probabilistische Sequenz von Ereignissen, die von einem externen Stimulus 
über die Ausbildung eines Gefühls bis zu dessen Verhaltenskonsequenzen führt. Am Anfang der Sequenz steht ein typisches 
Ereignis in der Umwelt (»Stimulus Event«); dieses wird in einer ersten verarbeitenden Kognition kategorisiert (»Inferred 
Cognition«); aus der kognitiven Verarbeitung stellt sich unmittelbar ein Gefühl ein (»Feeling«); dieses motiviert zu einem 
Verhalten (»Behavior«); das Verhalten kann schließlich einem adaptiven Komplex zugeordnet werden (»Effect«). Die für jede 
Kategorie von Ereignissen postulierte enge Kopplung von Stimulus, Kognition, Gefühl, Verhalten und Anpassungskomplex 
ermöglicht die Beschreibung des gleichen Phänomens in verschiedenen Sprachen: einer subjektiven Sprache der Gefühle, 
einer objektiven Sprache des äußeren Verhaltens und einer funktionalen Sprache der Verhaltenseffekte (aus Plutchik, R. 
(1980). Emotion. A Psychoevolutionary Synthesis: 289; vgl. 154f.).
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Tieres jeweils eine Stimmung zu, so spreche er von 
der »Flugstimmung« oder »Nestbaustimmung« bei 
Vögeln.80 Lorenz selbst beschreibt die Stimmungen 
anfangs v.a. bei sozial lebenden Vögeln; diese Tiere 
teilen nach Lorenz über besondere »Ausdrucksbewe-
gungen« ihre Stimmung ihren Artgenossen mit, und 
es komme so zu einem »Übertragen von Stimmun-
gen« oder kurz zu einer Stimmungsübertragung.81 
Für N. Tinbergen gehören die Stimmungen zu den 
»für ›spontanes‹ Verhalten verantwortlichen Innen-
faktoren«.82 Die Stimmungen leisten eine situations-
angemessene Aktivierung von Instinkten. Eine De -
nition von ›Stimmung‹ (engl. »mood«) wird 1949 von 
einem runden Tisch von Verhaltensforschern unter 
der Leitung von W.H. Thorpe erarbeitet: »Mood=The 
preliminary state of ›charge‹ or ›readiness for action‹ 
necessary to the performance of a given course of in-
stinctive behaviour«.83

Selbstgefühl
Ein besonderes Gefühl betrifft das eigene Selbst eines 
Organismus. Seit der zweiten Hälfte des 18. Jahrhun-
derts wird dieses Gefühl – zunächst auf den Menschen 
beschränkt – mit dem inneren Sinn verbunden und als 
Selbstgefühl bezeichnet (Basedow 1764: »die Bewe-
gung wird mit dem äusserlichen Sinne vernommen, 
das Denken und das Wollen aber durch das Selbstge-
fühl empfunden. Der Sinn und das Selbstgefühl sind 
zwey Verstandeskräfte, welche weiter von einander 
unterschieden sind, als Gesicht und Gehör«84; Eber-
hard 1767: »die äussere und innere Sinnen, und das 
Selbstgefühl können unterschieden werden«85; Unzer 
1771: »Die Seele hat ein eignes Gefühl ihres gegen-
wärtigen Zustandes, eine Emp ndung ihrer eignen 
Vorstellungen, welche man den innerlichen Sinn (das 
eigentliche Bewußtseyn, innerliche Emp ndung, das 
Gewissen, das Selbstgefühl) nennt«86).87

In anderer Bedeutung erscheint der Ausdruck 
auch bereits zuvor, so 1658 bei T. Hobbes (»sui aes-
timatio« im Sinne von »Selbstliebe«88). J.G. Herder 
nennt das Selbstgefühl Ende des 18. Jahrhunderts 
ein »Prinzipium der Individuation«.89 Für J.G. Fichte 
schafft das Selbstgefühl die Einheit und den Zusam-
menhalt des Lebewesens als »Ich«, und zwar durch 
eine »Begrenzung seiner selbst«; diese Selbstbegren-
zung ist nach Fichte auch die Voraussetzung für eine 
Öffnung des Lebewesens zu einer »Außenwelt«; im 
»Ich« sieht Fichte die Beziehung zur Außenwelt als 
das »Sehnen« repräsentiert.90 Zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts hält D. Troxler das »Selbstgefühl« für »ein 
nothwendiges Attribut alles Individuellen, Lebenden, 
oder vielmehr sein Wesen selbst«.91 Weiter heißt es 
bei Troxler: »Das Selbstgefühl ist die Seele und das 

Leben aller Individualität«; es komme auch allen 
P anzen zu.92 Auch G.W.F. Hegel thematisiert die-
ses Gefühl in seiner Philosophie des Organischen.93 
Auch die frühen Verhaltensforscher des 19. Jahrhun-
derts bedienen sich dieses Wortes, um das Verhalten 
der Tiere zu erklären.94 1908 beschreibt der Zoologe 
K. Möbius das Selbstgefühl als das Verhältnis, das 
ein Organismus (besonders ein Tier) zu sich selbst 
einnimmt als eine »sich innerlich selbst fühlende 
Einheit«.95 Die Einheitsemp ndung im Selbstgefühl 
gilt auch anderen Autoren des 20. Jahrhunderts als 
ein Charakteristikum der Lebewesen im Vergleich zu 
anorganischen Körpern.96 In modernen neurobiologi-
schen Theorien bildet das Selbstgefühl einen integra-
len Bestandteil des Phänomens des Bewusstseins.97

Neurobiologie der Gefühle
Die neuronalen Grundlagen der Gefühle werden seit 
den 1920er Jahren intensiv untersucht. Ein früher 
experimenteller Befund stellt fest, dass die operative 
Entfernung der gesamten Großhirnrinde bei Katzen 
nicht zu einem Verschwinden der typischen emo-
tionalen Verhaltensmuster dieser Tiere führte (z.B. 
Buckeln, Fauchen, Kratzen). Weil nach Entfernung 
des Hypothalamus diese Verhaltensweisen aber nicht 
mehr gezeigt werden, wird auf diese Hirnregion als 
Gefühlszentrum geschlossen.98 Durch elektrische 
Stimulationen kann diese Hypothese seit den 1930er 
Jahren bestätigt werden.99 In Experimenten mit Ratten 
zeigt sich außerdem, dass die Tiere bestimmte Berei-
che dieser Gefühlszentren selbst bis zur Erschöpfung 
reizen, wenn ihnen dies in einer Apparatur mittels 
eines Schalters ermöglicht wird. Die Hypothese vom 
Hypothalamus als dem Gefühlszentrum wird 1937 
von J. Papez zu einer Theorie erweitert, in der die In-
teraktion verschiedener Hirnregionen unter Einschluss 
von Teilen der Hirnrinde beschrieben wird.100 Ende 
der 1940er Jahre wird diese Theorie von P.  MacLean 
wiederum erweitert, wobei er postuliert, dass für die 
Entstehung von Gefühlen ein evolutionär alter Teil 
des medialen Kortex, der mit dem Hypothalamus in 
Verbindung steht, entscheidend ist.101 Zusammen mit 
anderen Strukturen bezeichnet MacLean diesen Kom-
plex von Hirnregionen 1952 als limbisches System 
(»The limbic system is comprised of the cortex con-
tained in the great limbic lobe of Broca […] together 
with its subcortical cell stations«102). Dieses System 
ist für MacLean das phylogenetisch alte Zentrum, in 
dem die für das Überleben relevanten Gefühle entste-
hen (die Antriebe für Hunger, Fortp anzung, Flucht 
und Kampf). 1970 erweitert MacLean seine Theo-
rie zur Hypothese des dreieinigen Gehirns (»triune 
brain«), der zufolge sich das Vorderhirn in drei Stufen 



Gefühl11

entwickelt hat: vom »Reptilienhirn« über das Gehirn 
der frühen Säugetiere mit dem limbischen System bis 
zu dem Gehirn der höher entwickelten Säugetiere mit 
dem Neokortex als wichtigem kognitiven Verarbei-
tungszentrum.103 

Neuere neuroanatomische Untersuchungen kön-
nen diese Einteilung jedoch nicht bestätigen; auch 
das Konzept des limbischen Systems wird insgesamt 
hinterfragt.104 – Die Untersuchungen weisen auf die 
wichtige Rolle des ventromedialen Frontallappens 
des Gehirns beim Menschen für die Erzeugung von 
Gefühlen hin; vor allem Erscheinungen bei Patienten 
mit Schädigungen dieses Hirnteils weisen auf bemer-
kenswerte Zusammenhänge: Die Beeinträchtigung in 
emotionaler Hinsicht bei diesen Patienten ist verbun-
den mit ihren Schwierigkeiten, Entscheidungen in 
komplexen Situationen zu fällen, nicht aber mit einer 
Minderung ihrer kognitiven Fähigkeiten (z.B. Intel-
ligenz, Wortschatz, Rechnen) – was auf eine Betei-
ligung des Gefühls bei den ersten Leistungen, nicht 
aber bei den zweiten hindeutet.

Seit den 1930er Jahren wird der »zweite Schmerz«, 
der sich kurz nach einer Verletzung als anhaltendes 
Gefühl einstellt, mit einer besonderen Klasse von 
Nervenfasern in Verbindung gebracht, den so genann-
ten C-Fasern (Zotterman 1933105; Gasser 1943: »C 

ber pain«106). Die Bezeichnung ergibt sich aus einer 
Klassi kation von Nervenfasern nach ihrem Durch-
messer und ihrer Erregungsleitungsgeschwindigkeit 
durch J. Erlanger und H.S. Gasser (1930).107 C-Fa-
sern, die im Zusammenhang mit Schmerzemp nden 
eine Rolle spielen (»Nozizeptoren«), werden bei 
zahlreichen Tierarten gefunden, u.a. bei Fischen.108 
V. Braithwaite schließt 2010 aus den physiologischen 
Befunden, dass Fische zumindest über die neurona-
len Voraussetzungen zur Emp ndung von Emotionen 
verfügen (»there is now suf cient scienti c evidence 
for us to conclude that sh do have the cognitive ca-
pacity to experience emotion«).109

Evolutionäre Erklärungen
In den letzten Jahren verbreiten sich evolutionäre 
Erklärungen des Gefühls bei Mensch und Tier. R.M. 
Nesse formuliert 1990: »Emotions can be explained 
as specialized states, shaped by natural selection, that 
increase tness in speci c situations«.110 In biologi-
scher Perspektive erfolge über die Gefühle eine An-
passung des physiologischen und psychologischen 
Zustandes des Organismus an die Gegebenheiten 
einer Situation. Nach A. Damasio bilden die Emo-
tionen keinen biologischen Luxus, sondern gehö-
ren zur »Logik des Überlebens«111; die Aufgabe der 
Emotionen bestehe darin, »dem Organismus zu hel-

fen, am Leben zu bleiben«112: »Emotionen sind eigen-
artige Anpassungsleistungen und gehören untrennbar 
zu dem Mechanismus, durch den der Organismus 
sein Überleben reguliert«113. Als die zwei wesentli-
chen Funktionen der Emotionen sieht Damasio ei-
nerseits das Hervorrufen einer spezi schen Reaktion 
in einer auslösenden Situation und andererseits die 
Regulation des inneren Zustandes eines Organismus; 
Emotionen seien damit »Teil homöostatischer Regu-
lationen«114. Als integraler Teil der regulatorischen 
Mechanismen der Selbstwahrnehmung erzeugen die 
Emotionen nach Damasio einen Selbst-Sinn.115 Das 
durch die Emotionen gelieferte Proto-Selbst bilde die 
Summe der unbewussten Mechanismen, die für die 
physiologische Stabilität eines Körpers sorge (seine 
Homöostase).116 Das Haben einer Emotion setzt also 
kein Bewusstsein voraus. Die Wirkung der Emotio-
nen erfolgt in dem Modell von Damasio über »soma-
tische Marker« von physiologischen Zuständen, die 
eine Repräsentation und Erinnerung dieser Zustände 
in Verbindung mit einer Bewertung ermöglichen. Un-
terschieden von den Emotionen sind bei Damasio die 
Gefühle: Während Emotionen Reaktionen darstellen, 
die äußerlich zu beobachten sind, seien die Gefühle 
die »private, mentale Erfahrung einer Emotion«117. 
Gefühle habe jeder für sich selbst, bei anderen zu er-
kennen seien allein die Emotionen.

Insgesamt erscheinen die Gefühle in den moder-
nen Theorien damit als durchaus rationale Einrich-
tungen, denen als funktionale Bewertungs- und Mo-

Abb. 182. Gestik und Mimik eines Schimpansen, der sich 
freut (aus Kohts, N. (1935). [Infant ape and human child]. 
Trudy muzeja; Gosudarstvennyj Darvinovskij Muzej (=Sci-
enti c Memoirs of the Museum Darwinianum in Moscow; 
russ.) 3, 1: Taf. XIII, Fig. 5).
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tivationssysteme zur Steuerung und Auslösung von 
Verhalten ein adaptiver Wert zukommt (de Sousa 
1987: »The Rationality of Emotion«118). Sie dienen 
darüber hinaus der Integration von subjektiven Er-
lebniszuständen, in der bestimmte Erlebnisse betont 
und andere ausgeblendet werden. Das jeweils indi-
viduelle Repertoire an Gefühlen ist damit auch ein 
zentraler Faktor der Identitätsstiftung eines Individu-
ums, »die Fäden, die das mentale Geschehen zusam-
menhalten«, wie es J. LeDoux formuliert: »Sie legen 
fest, wer wir sind – in unseren eigenen Augen und in 
den Augen anderer«.119

Kulturalität menschlicher Gefühle
Bei aller Berechtigung der neurobiologischen und 
evolutionstheoretischen Analysen der Gefühle gilt 
doch für die Gefühle des Menschen, dass sie nicht 
nur eine biologische, sondern auch eine kognitiv-
kulturelle Seite haben. Gefühle weisen eine starke 
kognitive Bewertungskomponente auf, die vom kul-
turellen Umfeld geprägt wird und sich im Laufe einer 
Lebensgeschichte als subjektive Einschätzungs- und 
Bewertungstendenz entwickelt. Re exhaft vorhan-
dene Kopplungen von Gefühlen an bestimmte Reize 
können somit durch kulturelle Ein üsse aufgehoben 
werden.120 Sie erhalten den Status eines »komplexen 
Systems von Urteilen über die Welt«121, das aufgrund 
seiner Urteilsstruktur eine semantisch-sinnhafte Di-
mension aufweist.
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Gen
Der dänische Genetiker W. Johannsen führt das Wort 
›Gen‹ in Abwandlung des Ausdrucks ›Pangen‹ von H. 
de Vries und im Anschluss an C. Darwins Ausdruck 
›Pangenesis‹ 1909 ein. Das Wort soll nach Johann-
sen die »sichergestellte Tatsache« ausdrücken, »daß 
jedenfalls viele Eigenschaften des Organismus durch 
in den Gameten vorkommende besondere, trennba-
re und somit selbständige ›Zustände‹, ›Grundlagen‹, 
›Anlagen‹ […] bedingt sind«.1 Johannsen will – im 
Gegensatz zu Darwin und de Vries – mit dem Wort 
keinen besonderen Mechanismus der Vererbung pos-
tulieren, sondern allein die »Tatsache« der Bedingung 
von Eigenschaften eines Organismus durch »etwas« 
in seinen Keimzellen, aus denen er geworden ist, auf 
den Begriff bringen. Gene bilden in der Darstellung 
Johannsens die nicht direkt beobachtbaren kausalen 
Faktoren, die vererbt werden und die Bildung der 
Merkmale eines Organismus bedingen. Johannsen 
verbindet mit dem Begriff nicht die Vorstellung einer 
morphologischen Einheit, sondern betrachtet ein Gen 
eher als eine Rechnungseinheit, die in populationsge-
netischen Untersuchungen zugrunde gelegt wird. 

Ideengeschichtliche Vorläufer
Als ideengeschichtliche Vorläufer des modernen 
Genbegriffs können alle Vorstellungen gelten, die 
von einer Kontinuität spezi scher partikulärer Sub-
stanzen ausgehen, welche im Prozess der Vererbung 
für die Kontinuität der Merkmale von den Eltern zu 
ihren Nachkommen verantwortlich sind. Als expli-
zite Vererbungstheorien werden diese Vorstellungen 
erst seit Ende des 19. Jahrhunderts formuliert; in die-
se Richtung weisende Spekulationen sind aber sehr 
viel älter. So geht beispielsweise R. Descartes Mit-
te des 17. Jahrhunderts von einer direkten Entspre-
chung von Keim und entwickeltem Körper aus: Aus 
der genauen Kenntnis der Struktur des Keims könne 
die Gestalt des entwickelten Körpers »deduziert« 
und mit mathematischer Sicherheit berechnet wer-

Ein Gen ist zugleich eine Einheit der Vererbung und der 
Entwicklung, d.h. eine Einheit, die ererbt wurde oder 
vererbt werden kann und die an der Ausbildung (»Co-
dierung«) eines Merkmals maßgeblich beteiligt ist. Es 
besteht in spezi schen molekularen Strukturen, die aber 
nicht notwendig als diskrete Einheit vorliegen. Die (ent-
wicklungsbiologische) Einheit eines Gens ergibt sich in 
manchen Fällen erst aus einer funktionalen Perspektive, 
nämlich als die Summe derjenigen Strukturen, die an 
der Bildung eines bestimmten funktionalen Produkts 
(auf molekularer Ebene: einer mRNA oder eines Pro-
teins) beteiligt sind. 
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den (»si on connoissoit bien quelles sont toutes les 
parties de la semences de quelque espece d’animal 
[...] on pourroit deduire de cela seul, par des raisons 
entierement mathematiques & certaines, toute la -
gure & conformation de chacun des ses membres«2). 
Aufgrund des deterministischen Verhältnisses ist für 
Descartes auch der umgekehrte Schluss möglich: Aus 
der genauen Kenntnis der Konformation könne die 
Struktur des Keims deduziert werden. Es liegt also 
eine direkte Verkörperung oder zumindest Repräsen-
tation der Strukturen und der Gestalt des Körpers im 
Keim vor.

In der Identi zierung von Genen als den Trägern 
von Merkmalen, die über Generationen weitergege-
ben werden und in der individuellen Entwicklung 
wirksam werden, liegt eine atomisierende Sicht des 
Organismus: Der Organismus wird zerlegt in einzel-
ne Teile und Merkmale, die jeweils durch einen ein-
zelnen Faktor determiniert werden. Dieses Bild des 
Organismus als eines Aggregats aus diskreten Tei-

len und Merkmalen steht in einer Spannung zu der 
Konzipierung des Organismus als einer holistischen 
Einheit, in der jeder Teil von jedem anderen abhängt 
und allein in Relation zu den anderen bestimmt wer-
den kann. Im 18. Jahrhundert treten Vorläufer des 
modernen Genbegriffs in erster Linie ausgehend 
von epigenetischen Vorstellungen der Entwicklung 
auf. Die Vererbung von Merkmalen beruht danach 
nicht auf der bloßen Entfaltung eines im Mutterleib 
enthaltenen und präformierten ganzen Organismus 
(Präformationstheorie), sondern in der tatsächlichen 
Neubildung von Strukturen ausgehend von einzelnen 
Elementen während der individuellen Entwicklung. 
Ein Anhänger einer solchen Epigenesis ist – trotz sei-
nes holistischen Organismusmodells ( Organismus) 
– I. Kant. Kant identi ziert besondere Elemente, 
die für die Entwicklung der Formen in einem Orga-
nismus verantwortlich sind, und bezeichnet sie als 
Keime und Anlagen. Sie bildeten die »in der Natur 
eines organischen Körpers (Gewächses oder Thie-
res) liegenden Gründe einer bestimmten Auswicke-
lung«.3 Sie seien für eine jeweilige Gattung typisch 
und gewährleisteten ihre Anpassung an die Umwelt. 
Als »versteckte innere Vorkehrungen« einer fürsorg-
lichen Natur könnten sie lange Zeit verborgen sein 
und unter entsprechenden Umweltbedingungen zur 
Entfaltung kommen, wie z.B. die dickere Haut- oder 
Federschicht von Organismen, die in kalte Klimate 
gebracht wurden.

Mendel: Elemente und Faktoren
Verbreitet ist bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts die 
Vorstellung, die Struktur eines Organismus würde als 
eine Einheit weitergegeben werden und sich nicht in 
einzelne Merkmalsatome aufspalten, die dann frei 
miteinander kombiniert werden können. Einer der 
ersten, der mit dieser Vorstellung konsequent bricht, 
ist G. Mendel. Mendel geht konsequent von der 
Auffassung aus, die Anlagen für einzelne Merkmale 
könnten voneinander getrennt von einem Organis-
mus an seine Nachkommen weitergegeben und frei 
miteinander kombiniert werden. Mendel nennt diese 
Anlagen Elemente4, an einer Stelle verwendet er den 
Ausdruck Faktor5. 

Das Wort ›Element‹ übernimmt Mendel mögli-
cherweise aus der zeitgenössischen Diskussion der 
Züchtungsforschung, in der z.B. von »Keim- und 
Befruchtungs-Elementen« die Rede ist.6 Von ›Fakto-
ren‹ in der Züchtungsforschung spricht auch bereits 
C.F. Gärtner 1849: So hält er fest: »Dass die Typen 
der Bastarde im Allgemeinen nicht vag und zufällig 
sind […], sondern constant und gesetzmässig aus 
den gleichen Faktoren immer wieder ebenso gebildet 

Abb. 183. Schematisches Modell der »Doppelhelix« der 
DNA. Das Molekül, aus dem die Gene sind, ist ein natür-
liches Polymer, dessen langgestrecktes Gerüst aus alternie-
rend angeordneten Zucker- und Phosphorsäuremolekülen 
besteht. Den eigentlichen Träger der genetischen Infor-
mation bildet die Sequenz der mit den Zuckermolekülen 
verbundenen und quer zur Längsachse angeordneten vier 
verschiedenen Purin- oder Pyrimidinbasen (Adenin, Thy-
min, Guanin und Cytosin). Die Basen zwischen den beiden 
Längsketten  verbinden sich jeweils zu einem Paar, wobei 
die Paarung so spezi sch ist, dass die Basensequenz des 
einen Strangs die des anderen festlegt. Mit diesem Modell 
ist daher, wie Watson und Crick bemerken, unmittelbar ein 
Mechanismus der Vererbung auf molekularer Ebene formu-
liert: die Trennung eines Doppelstrangs und die Redupli-
kation der zwei Teile zu jeweils einem neuen Doppelstrang 
(Zeichnung von Odile Crick aus Watson, J.D. & Crick, 
F.H.C. (1953). Molecular structure for deoxyribonucleic 
acids. Nature 171, 737-738: 737).



Gen17

werden, kann man auch noch ganz deutlich aus der 
vollkommenen Gleichheit der Produkte der Kreu-
zung der Arten abnehmen«.7 Allerdings bezieht sich 
bei Gärtner der Ausdruck nicht auf Einheiten oder 
Dispositionen der Vererbung, sondern einfach auf die 
in einem Kreuzungsversuch miteinander hybridisier-
ten Arten.8 Erst Mendel nimmt den entscheidenden 
Schritt, nicht die Individuen verschiedener Arten zu 
betrachten, sondern die Merkmale von Individuen 
und die für die Vererbung relevanten Dispositionen 
zur Ausbildung dieser Merkmale. So wechselt er in 
seinem berühmten Aufsatz von 1865 fast unmerk-
lich von der Rede von Stammarten zu dem Ausdruck 
Stammmerkmale.9 Durch den Wechsel dieser Betrach-
tung löst sich Mendel von der älteren Tradition der 
Hybridisierungsversuche und gibt der Züchtungsfor-
schung eine theoretische Dimension, in der es um die 
Weitergabe und Kombination von »Faktoren« als den 
Determinanten für Merkmale geht. Die Merkmale 
( Form) rücken damit an die zentrale Stelle der The-
orie und erscheinen bei Mendel (und manchen seiner 
Nachfolger im 20. Jahrhundert) als die entscheiden-
den Agenten in der Vererbung: »Mendel is talking as 
if it were not the concrete plant forms, but the cha-
racters themselves that either reproduce constantly or 
form hybrids« (Müller-Wille & Orel 2007).10

Mendels Versuche zeigen, dass die von ihm unter-
suchten Merkmale durch zwei Elemente, die jeweils 
von einem der beiden Elternteile stammen, repräsen-
tiert sind und dass diese Elemente einander zwar in 
einer Generation überlagern können (durch Domi-
nanz eines Elements), sie aber trotzdem unvermischt 
und nach Gesetzen des Zufalls neu kombiniert mit 
den entsprechenden Elementen anderer Individuen 
in die nächste Generation weitergegeben werden. 
Eine klare Theorie des Gens ndet sich bei Mendel 
jedoch ebenso wenig wie die Konzepte von Allelen 
und Genorten (Genloki), die seinen Ergebnissen erst 
die eindeutige Interpretation geben, welche sie später 
erfahren haben.11 Trotz dieses Mangels belegen die 
Versuche Mendels aber, dass es zu keiner dauerhaften 
Vermischung der Anlagen beider Elternteile kommt, 
dass also keine mischende Vererbung (»blending in-
heritance«) vorliegt. Das von Mendel immer wieder 
gefundene Verhältnis von 3:1 in der Verteilung von 
Merkmalen ist ein klarer Beleg für die Bestimmung 
der Merkmale durch die Kombination von nur zwei 
separaten Elementen (von denen eines über das an-
dere dominiert). Mendels Ergebnisse liefern damit 
starke Evidenzen für die Annahme, dass es bestimm-
te von den Eltern weitergegebene Teilchen sind, die 
für die Gesetze der Vererbung verantwortlich sind 
(»Teilchentheorie der Vererbung«).

Gene zwischen Vererbung und Entwicklung
Die Annahme von Genen als den »Merkmalsträgern« 
eines Organismus enthält eine doppelte Konzipierung 
der Merkmale: einerseits in latenter Form gebun-
den an besondere Teile des Organismus, die vererbt 
werden, eben die Gene, andererseits in exprimierter 
Form am entwickelten Organismus ( Genotyp/Phä-
notyp). Diese Unterscheidung beginnt sich mit der 
empirischen Züchtungsforschung im Laufe des 19. 
Jahrhunderts ausgehend von den Phänomenen der 
unabhängig voneinander erfolgenden Weitergabe der 
Merkmale und der Dominanz zu entwickeln (s.u.). 
Die Trennung der beiden Aspekte der Weitergabe der 
Merkmale von der Exprimierung dieser Merkmale 
enthält außerdem die Differenzierung zwischen Ge-
netik und Entwicklungsbiologie, die um die Jahrhun-
dertwende vollzogen wird ( Genetik).

In einer später bekannten und vielfach variierten 
Darstellung von E.B. Wilson aus dem Jahr 1896 
( Genotyp: Abb. 188) stehen die Gene (und die 
Gesamtheit der Gene eines Organismus) am kau-
salen Gabelpunkt von Vererbung und Entwicklung, 
insofern sie der Ausgangspunkt von zwei verschie-
denen Prozessen sind: Sie werden kopiert und bil-
den damit das Vorbild der Gene der Nachkommen 
(Gene als Transmissionselemente), und sie sind in 
der Entwicklung für die Herausbildung der (phäno-
typischen) Merkmale des Organismus (mit-)verant-
wortlich (Gene als Entwicklungsdeterminatoren). In 
dieser Perspektive einer doppelten Einbindung ist 
der Genbegriff also nicht nur ein vererbungstheore-
tisches, sondern immer auch ein entwicklungsbiolo-
gisches Konzept.12

Dementsprechend kann in De nitionen des Genbe-
griffs einer der beiden Kontexte hervorgehoben wer-
den. In der Betonung des Vererbungskontextes bildet 
ein Gen eine Replikationseinheit, die für die eigene 
Verbreitung sorgt (Replikationsbegriff des Gens); als 
Entwicklungsressource stellt es eine Komponente 
in der Ausprägung von Merkmalen dar (Determi-
nationsbegriff des Gens). Ein Gen ist dabei immer 
beides, Element der Replikation und der Merkmals-
determination.

Gene als Atome der Vererbung und Entwicklung
In beiden Bereichen, der Vererbung und der Entwick-
lung, wird über die Perspektive der Gene ein Bild 
vom Organismus als eines Aggregats aus einzelnen 
isolierbaren und neu kombinierbaren Teilen erzeugt. 
Der Fokus liegt nicht auf der Integration des Orga-
nismus zu einem einheitlichen System, sondern sei-
ner Zergliederung in einzelne Teile und Teilprozesse. 
Der Organismus wird entworfen nach dem Baukas-
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tenprinzip und damit so gedacht, wie der Mensch 
eine Maschine entwerfen würde: Jede strukturelle 
Komponente hat ihre eigene Funktion und dement-
sprechend ihr eigenes spezi sches Design. Unmittel-
bar anschlussfähig ist dieses Verständnis an das An-
passungsdenken der Evolutionstheorie, das ebenfalls 
von isolierten Merkmalen ausgeht und den Organis-
mus zu einem »Eigenschaftsaggregat« (J. Schaxel) 
macht ( Anpassung; Evolution).13 Weitgehend ver-
nachlässigt sind damit Aspekte der Selbstorganisa-
tion, d.h. der Wechselwirkung der Komponenten in 
ihrer gegenseitigen Hervorbringung und Wirkung 
aufeinander. In einer Merkmals- und Gen-zentrierten 
Sicht führt dieser Struktur- und Funktions-Atomis-
mus in Verbindung mit der Fokussierung auf die 
Fortp anzung zu einem Gegenentwurf zu dem durch 
Selbstorganisation und Selbstregulation als Einheit 
stabilisierten Organismus. 

Alternative Bezeichnungen
Ende des 19. Jahrhunderts sind eine ganze Reihe von 
Bezeichnungen für die organischen Bestandteile im 
Umlauf, die als die Einheiten des Protoplasmas gel-
ten und die Vererbung der Eigenschaften eines Or-
ganismus an seine Nachkommen bedingen sollen.14 
In diesen terminologischen Vorschlägen manifes-
tieren sich die ersten Ansätze einer Abgrenzung der 
Genetik von der Entwicklungsbiologie, insofern die 
Genetik allein die Frage der Transmission der von ei-
ner Generation zur nächsten weitergegebenen Stoffe 
thematisiert. 

Einige dieser terminologischen Vorschläge sind 
folgende: H. Spencer führt 1864 die Bezeichnung 
physiologische Einheiten (»physiological units«) als 
Grundelemente unter anderem der Vererbung ein.15 
Bereits der Ausdruck macht aber deutlich, dass diese 
Strukturen nicht allein als Einheiten der Vererbung 
konzipiert sind. Vor dem Hintergrund einer dezidier-
ten Vererbungstheorie, nämlich seiner Theorie der 
Pangenesis, postuliert C. Darwin 1868 die Existenz 
von kleinen Keimen oder Gemmulen (engl. »gem-
mules«) als Erbträger, die er sich als intrazelluläre 
Teilchen vorstellt und von denen jeder für die Aus-
bildung eines bestimmten Merkmals verantwortlich 
sein soll.16 Nach Darwins Hypothese enthalten auch 
die Körperzellen diese Keime; sie zirkulieren frei im 
Körper und nden sich auch in den Keimzellen. Ein-

üsse der Umwelt verändern nach Darwins Vorstel-
lungen die Keime; diese Veränderungen werden über 
die Keimzellen an die Nachkommen des Organismus 
weitergeben ( Genetik; Lamarckismus). E. Haeckel 
nennt 1876 im Anschluss an L. Elsberg17 die ele-
mentaren Zellbestandteile Plastidulen.18 Die Theorie 

der Vererbung, die Haeckel daran knüpft, geht nicht 
von einer Übertragung der Plastidulen als materielle 
Einheiten aus, sondern allein von der Bewegung der 
Plastidulen. Nachdem in den 1860er Jahren Versuche 
zeigen, dass nur Zellfragmente mit einem Zellkern zu 
Wachstum und Regeneration befähigt sind, vermutet 
Haeckel bereits 1866, dass der Zellkern das Medium 
für die Weitergabe der vererbbaren Eigenschaften ist 
( Zelle).19 Einen eigenen Ausdruck für vererbte in-
dividuelle Merkmalsträger verwendet 1876 auch F. 
Galton, einer der Vorläufer der Populationsgenetik: 
Galton spricht von stirps (abgeleitet von lat. ›stirpes‹ 
»Wurzel«) und de niert sie als Gesamtheit der Kei-
me (»sum-total of the germs«).20 Bereits 1865 ent-
wirft Galton die Erbsubstanz als etwas, das von Indi-
viduum zu Individuum weitgehend unverändert wei-
tergereicht wird, so dass die Individuen zu »passiven 
Überträgern« werden (»are we no more than passive 
transmitters of a nature we have received, and which 
we have no power to modify?«).21

Nachhaltige terminologische Unterscheidungen 
zwischen Substanzen, die den Körper der Organis-
men bilden, und solchen, die wesentlich von Genera-
tion zu Generation weitergegeben werden und inso-
fern die Grundlage der Vererbung bilden, etablieren 
sich seit den 1870er Jahren. So unterscheidet C. von 
Nägeli 1879 zwischen Trophoplasma und Idioplas-
ma.22 Später modi ziert Nägeli seinen Vorschlag und 
differenziert zwischen Stereoplasma und Idioplas-
ma: Das Idioplasma enthält nach den Vorstellungen 
Nägelis jede wahrnehmbare Eigenschaft eines Or-
ganismus als »Anlage«: »es gibt daher ebenso vie-
le Arten von Idioplasma als es Combinationen von 
Eigenschaften gibt«.23 »Das Idioplasma des Keimes 
wäre somit gleichsam das mikrokosmische Abbild 
des makrokosmischen (ausgewachsenen) Individu-
ums; es wäre nach Maassgabe, als dieses aus Orga-
nen, Gewebssystemen und Zellen aufgebaut ist, aus 
Schaaren von Micellen zusammengesetzt«.24 Die be-
sondere Struktur des Idioplasmas wird nach Nägeli 
bei der Fortp anzung weitergegeben und ist somit für 
die Vererbung der Eigenschaften verantwortlich. Die 
Differenzierung der Zellen im Laufe der Individual-
entwicklung erklärt Nägeli sich mit einer Änderung 
der Eigenschaften des Idioplasmas25, »der Con gu-
ration des idioplasmatischen Systems«26. Wie bei an-
deren Autoren der Zeit erscheint auch bei Nägeli das 
genetische Material in der Rolle eines Akteurs, die 
Organismen dagegen lediglich als dessen zeitweilige 
Manifestationen: »[S]tatt dass die Eltern einen Theil 
ihrer Eigenschaften auf die Kinder vererben, ist es 
vielmehr das nämliche Idioplasma, welches zuerst 
den seinem Wesen entsprechenden elterlichen Leib 
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und eine Generation nachher dem seinen Wesen ent-
sprechenden und daher ganz ähnlichen kindlichen 
Leib bildet«.27

C.S. Minot und E. Maupas schlagen wenig spä-
ter vor, dass Nägelis hypothetische Idioplasma dem 
mikroskopisch sichtbaren Chromatin der Zellkerne 
entsprechen könnte.28

Weismann: Keimplasma mit »speci scher« Struktur
Ähnlich wie die Unterscheidung Nägelis ist ein Vor-
schlag G. Jaegers aus dem Jahr 1876: Jaeger schlägt 
eine Trennung zwischen dem Plasma der Keimzel-
len in zwei Teile vor, von denen der eine für die In-
dividualentwicklung zuständig ist, und der andere 
über die Generationen unverändert weitergegeben 
wird. Er spricht in diesem Zusammenhang von der 
»Continuität des Keimprotoplasmas«29 ( Genotyp/
Phänotyp) und schreibt dem Keimprotoplasma eine 
»speci sche Beschaffenheit«30 zu, die für die Mor-
phogenese ein ussreich ist ( Information). Sachlich 
und terminologisch wird dieser Ansatz von A. Weis-
mann ausgebaut. Weismann wendet sich gegen die 
zu seiner Zeit verbreitete Auffassung einer Vererbung 
erworbener Eigenschaften und postuliert eine strikte 
Trennung von Körper- und Fortp anzungszellen. Die 
Fortp anzungszellen enthalten nach Weismann die 
Erbeigenschaften in ihrem Keimplasma31. Für Weis-
mann ist es die spezi sche Struktur des Keimplasmas, 
die für die Vererbung verantwortlich ist: »Das Wesen 
der Vererbung beruht auf der Uebertragung einer 
Kernsubstanz von speci scher Molekülarstructur«, 
formuliert er 1885.32 Die »organisirte Kernsubstanz« 
bildet für Weismann »den Träger der Vererbungser-
scheinungen«.33 Er spricht in diesem Zusammenhang 
auch von dem Nucleoplasma.34 Eine Trennung der 
Keimzellen von den Körperzellen erfolgt nach Weis-
mann bereits früh in der Embryogenese ( Genotyp/
Phänotyp).35

Der Aufbau des Keimplasmas weist nach Weis-
mann eine hierarchische Struktur auf: Die kleinsten 
Einheiten bilden die Biophoren, »die Träger der Zell-
eigenschaften«36, sie schließen sich zu Determinan-
ten37 zusammen, von denen mehrere sich zu einem Id 
zusammenfügen, die wiederum auf höchster Ebene 
einen Idant bilden (einem Chromosomen entspre-
chend). Den Determinanten korrespondieren auf 
der Seite des Körpers (modern gesprochen: im Phä-
notyp) die Determinaten.38 Jedes Biophor soll nach 
Weismann ein Aggregat aus mehreren Molekülen 
darstellen, das über die Fähigkeiten des Wachstums 
und der Vermehrung verfügt. 

Sehr nahe kommt Weismann modernen Vorstel-
lungen, wenn er behauptet, dass »die Kernsubstanz 

[d.h. die Substanz des Zellkerns] gewissermaßen ein 
Magazin von den verschiedenen Biophoren-Arten« 
sei.39 Weil einzelne Merkmale von Körperteilen 
unabhängig von anderen vererbt werden, hält Weis-
mann die Annahme für notwendig, »dass im Keim-
plasma ebenso viel selbstständig veränderliche Thei-
le enthalten sind, als solcher am ausgebildeten Orga-
nismus vorkommen. Es ist unmöglich, dass ein Theil 
des Körpers selbstständig und übertragbar variiere, 
wenn er nicht auch im Keimplasma schon durch ein 
besonderes Theilchen vertreten ist, dessen Variieren 
sein Variieren nach sich zieht. Wäre er mit anderen 
Körpertheilen zusammen durch ein Theilchen des 
Keimplasma’s vertreten, so würde eine Veränderung 
dieses Letzteren, ein Variieren aller von ihm aus be-
stimmten Körpertheile nach sich ziehen. Wir haben 
also in den selbstständig und erblich veränderlichen 
Theilen des Körpers ein genaues Maass für die Zahl 
der kleinsten Lebens-Theilchen, welche das Keim-
plasma zusammensetzen müssen; weniger können es 
nicht sein«.40 

Die engste Korrespondenz zu dem späteren Be-
griff des Gens weist Weismanns Konzept der »Deter-
minanten« auf. Er erläutert sie 1896 wie folgt: »sie 
sind einfach diejenigen lebendigen [!] Theile des 
Keimes, deren Anwesenheit es bedingt, dass im Lau-
fe der normalen Entwicklung ein bestimmtes Organ 
von bestimmter Beschaffenheit auftritt«.41 Weismann 
stellt sich die Determinanten bereits als vereinzelt 
und unabhängig voneinander vererbt vor. Sie bil-
den die Teile des Keims, die den Teilen des fertigen 
Organismus entsprechen. Allerdings unterscheidet 
Weismanns Bild der Determinanten sich von dem der 
heutigen Gene dadurch, dass er sie quasi wie kleine 
Organismen konzipiert, die im Organismus wachsen 
und sich vermehren.42 Nach Weismann liegt eine 
Konkurrenz zwischen den Determinanten im Orga-
nismus vor (nach dem Modell von Roux’ »Kampf der 
Theile im Organismus«), so dass es zu einer inneror-
ganismischen Selektion von Determinanten kommt, 
die – nach lamarckistischem Muster – eine »Selbst-
steuerung der Variation durch das Bedürfnis«43 oder 
ein »Zusammenstimmen der Variationsrichtung mit 
den Ansprüchen der Lebensbedingungen«44 herstellt: 
»Der Grad der Zweckmäßigkeit selbst, den ein Theil 
besitzt, ruft dessen Variationsrichtung hervor«45. 
Weismann nennt diesen Mechanismus, der der Va-
riation (Mutation) von Merkmalen ihre Zufälligkeit 
nimmt und damit die Transformation von Organis-
men glaubwürdiger macht, »Germinal-Selection«. 
Weil es sich dabei um einen innerorganismischen 
Vorgang handelt (Weismann: »Intraselektion«), ist er 
genau zu unterscheiden von dem später so genannten 
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Mechanismus der »Genselektion« ( Selektion), der 
demgegenüber allein eine besondere Perspektivie-
rung des generationenübergreifenden Mechanismus 
der Individualsektion (Weismann: »Personen-Selec-
tion«46) darstellt.

Fälschlicherweise ist Weismann außerdem der 
Auffassung, dass die Differenzierung der Zellen sich 
aus der unterschiedlichen Verteilung der Biophoren 
über die Zellen ergibt – und nicht alle Anlagen in je-
der Zelle vorhanden sind und die Zelldifferenzierung 
allein durch differenzielle Genaktivität zu Stande 
kommt, wie es später erkannt wird. Nach Weismann 
kommt es im Laufe der Entwicklung zu einer »Zer-
legung des Keimplasmas«47, indem die in der Eizelle 
vollständig vorhandenen Anlagen in immer kleinere 
Gruppen gespalten werden und durch ihre ungleiche 
Verteilung eine Differenzierung der Zellen bewirken. 
In dieser Differenzierung wandern nach den An-
schauungen Weismanns die kleinsten Erbeinheiten, 
die »Biophoren«, von dem Kern in den Körper der 
Zellen, wo sie um Nahrung und Raum konkurrie-
ren.48

In ähnlicher Weise wie Weismann spekuliert spä-
ter auch E.B. Wilson darüber, dass es »Faktoren« in 
den Keimzellen gibt, die eine bestimmte Organisati-
on aufweisen und für die organische Differenzierung 
des Embryos verantwortlich sind. Er stellt sie sich 
vor als eine Form von materiellen Kon gurationen 
im Ei (»some kind of material con guration in the 
substance of the egg«).49

»Bioblast«, »Idioblast«, »Biogene«, »Pangene«
Auch in den 1890er Jahren ist noch keine termino-
logische Einheitlichkeit über die kleinsten Träger 
der Vererbung erlangt. Es werden verschiedene 
Ausdrücke vorgeschlagen, die aber alle das Schick-
sal der Kurzlebigkeit erleiden. Unter ihnen sind 
R. Altmanns Konzept des Bioblast50, O. Hertwigs 
Ausdruck Idioblast für Bestandteile der Zellen, 
die für sich die Fähigkeit des Wachstums und der 
Fortp anzung haben51, und M. Verworns Begriff 
des Biogens. Der letztere Vorschlag, den Verworn 
1895 macht, bezieht sich allerdings nicht auf eine 
Einheit der Vererbung, sondern soll eine elementare 
physiologische Einheit bezeichnen, ein »lebendi-
ges Eiweiß«, das im Gegensatz zum toten Eiweiß-
molekül eine »labile Constitution« besitzt und die 
Fähigkeit der Fortp anzung und der Beein ussung 
anderer Eiweiße aufweist.52 (G. Desor gebraucht 
den Ausdruck ›Biogen‹ bereits 1851 für eine das Ei-
dotter umgebende eiweißhaltige Flüssigkeit.53). Die 
größte Aufmerksamkeit unter den zahlreichen ter-
minologischen Vorschlägen ndet H. de Vries  Ter-

minus des Pangens. De Vries bezeichnet damit die 
materiellen Träger von Merkmalen, bei denen er in 
Züchtungsversuchen an P anzen eine unabhängige 
Weitergabe beobachtet. Er postuliert, dass jede Zelle 
aus einer Vielzahl von Pangenen zusammengesetzt 
ist.54 Die Wortwahl stellt eine Referenz zu Darwins 
Theorie der Pangenesis dar (s.o.). Die Vererbung 
erklärt de Vries aus der physischen Weitergabe der 
Pangene von einer Generation zur nächsten. In den 
Kernen der Keimzellen, die den neuen Organismus 
bilden, be nden sich die Pangene nach de Vries in 
einem physiologisch inaktiven Zustand, erst in der 
Entwicklung des Organismus entfalten sie ihre spe-
zi sche Aktivität. In der Theorie von de Vries sind 
damit die Vorgänge der Vererbung und Entwicklung 
weitgehend voneinander getrennt.

Morgan: Gene als materielle Einheiten
Für die weitere Entwicklung des Genbegriffs und 
die Verfestigung der Annahme, dass es sich bei den 
Genen um materielle Strukturen handelt, liefert die 
Forschergruppe um T.H. Morgan mit der detaillierten 
Untersuchung der Vererbung bei der Tau iege Droso-
phila entscheidende Impulse. Die Annahme, dass die 
Gene auf den Chromosomen liegen, und die Beob-
achtung, dass die Merkmale nicht vollständig unab-
hängig voneinander weitergegeben werden – Morgan 
spricht seit 1912 von Kopplung (engl. »linkage«55) 
– ermöglicht es, die Gene auf den Chromosomen zu 
lokalisieren, wenn vorausgesetzt wird, dass auf dem 
gleichen Chromosomen liegende Gene fester mitei-
nander verbunden sind, also häu g gemeinsam auf-
tretende Merkmale betreffen. Der Arbeitsgruppe von 
Morgan gelingt es darüber hinaus, Genkarten (Cle-
land 1931: »gene maps«56) mit der relativen Lage der 
Gene zueinander auf den Chromosomen zu erstellen, 
indem sie annehmen, dass ein Austausch von Genen 
durch Kopplungsbruch (»Crossing-over«; Zelle) 
umso häu ger auftritt, je weiter die Gene auf dem 
Chromosomen voneinander entfernt liegen. Die erste 
Genkarte wird 1913 für das Geschlechtschromoso-
men von Drosophila erstellt.57 Der Erfolg dieser Me-
thode sichert endgültig die Annahme des materiellen 
Charakters der Gene.58 Gene werden als physische 
Entitäten identi ziert, die in linearer Ordnung auf 
den Chromosomen liegen. Ihre genaue chemische 
Natur bleibt aber noch bis zur Mitte des Jahrhunderts 
ungeklärt. 

Das für die Erstellung der Genkarten entscheidende 
Phänomen der Kopplung von Merkmalen bei der Ver-
erbung ist schon vor den Untersuchungen Morgans 
bekannt. So stellt C. Correns im Jahr 1900 fest, dass 
es entgegen dem von ihm so genannten »Gesetz der 
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Selbständigkeit der Merk-
male« einige Merkmale gibt, 
die gebunden an andere ver-
erbt werden und die er »ge-
koppelte Merkmale« nennt 
( Vererbung).59 Bateson und 
Mitarbeiter sprechen in die-
sem Zusammenhang 1906 
von gametischer Kopplung 
(»gametic coupling«).60

Die umfangreichen experimentellen Untersuchun-
gen Morgans ermöglichen also eine Lokalisierung 
der Gene auf den Chromosomen. Ungeklärt und im 
Rahmen des experimentellen Ansatzes der klassi-
schen Genetik im Allgemeinen prinzipiell nicht zu 
klären ist aber die genaue materielle Grundlage der 
Erbeinheiten. Aufschluss darüber liefert erst die seit 
den 1930er Jahren sich etablierende Molekularbio-
logie.

Muller: Gen und Mutation
Ebenfalls ohne die stof iche Basis der Gene zu ken-
nen, macht der Morgan-Schüler H.J. Muller in den 
1920er Jahren weitreichende Aussagen über ihre 
Wirkungsweise und Veränderbarkeit. Muller inter-
pretiert die Gene als stabile stof iche Strukturen und 
wendet sich damit gegen die ältere Auffassung, dass 
Unterschiede in den Merkmalen auf einer Verände-
rung der Struktur einzelner Gene (also ihrer stof i-
cher Instabilität) beruhen.61 Ein wichtiges Verfahren 
zur Bestimmung und Abgrenzung von Genen bildet 
die Erzeugung von künstlichen Mutationen mittels 
Röntgenstrahlen, das Muller seit den frühen 20er Jah-
ren einsetzt.62 Die wesentliche Eigenschaft der Gene 
sieht er in ihrer Fähigkeit, Kopien von sich selbst er-
zeugen und von einer Generation zur nächsten sich 
verändern zu können.63 Muller charakterisiert die 
Gene 1926 als die »Basis des Lebens« und bestimmt 
das »Genmaterial« als jede Substanz, die ihre eigene 
spezi sche Komposition reproduzieren kann und zur 
Veränderung in der Lage ist (»any substance which, 
in given surroundings – protoplasmic or otherwise – 
is capable of causing the reproduction of its own spe-
ci c composition, but which can nevertheless change 
repeatedly – ›mutate‹ – and yet retain the property of 
reproducing itself in its various new forms«64). Mul-
ler vermutet, dass die Gene im Chromatin enthalten 
sind. 

Eine zu ihrer Zeit wenig beachtete visionäre Be-
schreibung der Gene geben N.W. Timoféef-Ressovs-
ky, K.G. Zimmer und M. Delbrück 1935. Nach dieser 
Beschreibung bildet ein Gen einen »Atomverband«; 
eine Mutation betrachten die Autoren als eine »Ato-

mumlagerung oder Bindungsdissoziation«.65 Die 
Gene werden weiter als »chemisch-physikalische 
Einheiten« aufgefasst, die »weitgehend autonome 
Untergruppen« der Chromosomen bilden, und ge-
dacht »als unmittelbare ›Startpunkte‹ der Reaktions-
ketten, aus denen die Entwicklungsvorgänge beste-
hen«.66

Nukleäre und extranukleäre Vererbung
Die Beschränkung der Gene in materieller Hinsicht 
allein auf Komponenten des Zellkerns ist in der ersten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts sehr umstritten. Neben 
der nukleären Vererbung über Stoffe aus dem Kern 
wird eine extranukleäre Vererbung über Bestandteile 
des Zellplasmas angenommen ( Vererbung). Letz-
tere werden als Plasmagene bezeichnet (Darlington 
1939: »plasmagenes«67; H. Winkler unterscheidet 
1924 zwischen »karyotischen« und »etwaigen plas-
matischen Genen«68). Neben den Plasmagenen be-
stimmt C.D. Darlington eine zweite Gruppe von ex-
tranukleären Vererbungsträgern: die Plastogene der 
Plastiden (Chloroplasten und Mitochondrien). So-
wohl Plasmagene als auch Plastogene zählt Darling-
ton zu dem »Genotyp« eines Organismus; außerdem 
seien beide Gruppen Teil des Systems der partiku-
lären Vererbung (»particulate inheritance«). Festge-
stellt werden die so genannten Plasmagene z.B. bei 
Stämmen von Paramecium, die ein Gift (Parame-
cin) zur Abwehr anderer Stämme produzieren, das 
über einen Stoff im Zytoplasma (»kappa«) erzeugt 
und vererbt wird. Ähnliche Prozesse der extranuk-
leären Vererbung werden bei Drosophila (»sigma«) 
beschrieben.69 Weil diese Faktoren den lamarckis-
tischen Mechanismus einer Vererbung erworbenen 
Eigenschaften ermöglichen würden, werden sie in 
starkem Maße auch in den ideologischen Auseinan-
dersetzungen um den Lamarckismus zu Zeiten des 
Kalten Krieges diskutiert.70 Überlagert werden diese 
Diskussionen um die zytoplasmatischen Faktoren 
der Vererbung durch die entscheidenden Fortschritte 
in der Erkenntnis der materiellen Struktur der Gene 
des Zellkerns seit Mitte der 1950er Jahre.

Abb. 184. Die erste Genkarte, ermittelt durch Crossing-Over bei Drosophila. Die Gene 
sind: B (black): schwarze Körperfarbe; C (color): farbige Augen; O: (eosin): Eosin-Au-
gen; P (vermilion): zinnoberrote Augen; R (rudimentary): rudimentäre Flügel; M (mi-
niature): verkleinerte Flügel (aus Sturtevant, A.H. (1913). The linear arrangement of six 
sex-linked factors in Drosophila, as shown by their mode of association. J. exper. Zool. 
14, 43-59: 49).
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Differenzielles Genkonzept
Bereits in den frühen Ansätzen der Konzipierung von 
»Determinanten« für die Entwicklung der Organis-
men formiert sich Widerstand gegen eine solche ato-
mistische Sicht, die die Entwicklung der Organismen 
nach dem Bild einer »Mosaikarbeit« (Roux; Ent-
wicklung) entwirft. So wendet O. Hertwig gegen die 
Mosaikvorstellung ein, der Organismus sei ein inter-
aktives Gefüge aus voneinander abhängigen Teilen, 
bei dem nicht allein die innere Anlage, sondern auch 
die äußeren Bedingungen für die Differenzierung der 
Teile verantwortlich seien. Die Entwicklung jedes 
Teils hängt nach Hertwig von der Beziehung zum 
Ganzen ab: Es könnten »durch correlative Entwick-
lung der einzelnen Theile sehr verschiedenartig ge-
formte Endproducte aus einer und derselben Anlage-
substanz entstehen«.71 Aus der gleichen Anlage einer 
Knospe könne z.B. ein Laub- oder Blütenspross, ein 
Dorn oder eine Ranke gebildet werden. 

Angesichts des notwendigen Zusammenwirkens 
aller Teile bei der Ausbildung von Merkmalen wird 
die Identi zierung von Genen als isolierte Einheiten 
problematisch. In diesem Sinne hält W. Johannsen 
1911 fest, dass ein Gen das gesamte Erscheinungs-
bild eines Organismus verändern kann, die Rede von 
Genen für bestimmte Eigenschaften also problema-
tisch ist (»The segregation of one sort of ›gene‹ may 
have in uence upon the whole organization. Hence 
the talk of ›genes for any particular character‹ ought 
to be omitted«72). In eine ähnliche Richtung weisend 
betont E.B. Wilson 1912, dass nicht ein einzelnes 
Gen, sondern nur die Gesamtheit der Gene (zusam-
men mit anderen Faktoren) in einem Organismus 
Merkmale bilden: »the entire germinal complex […] 
is directly or indirectly involved in the production 
of every character«73. Wilson schlägt vor, die Deter-
minanten der Merkmalsausbildung (»determiners«) 
nicht als Einheitscharaktere (»unit-characters«), son-
dern als Einheitsfaktoren (»unit-factors«) zu bezeich-
nen, weil sie eben nur in der Kooperation mit anderen 
Faktoren ihre spezi sche Wirkung entfalten.74 

A.H. Sturtevant, der demgegenüber erfolgreich das 
Projekt verfolgt, Gene als physische Einheiten auf 
den Chromosomen von Drosophila zu beschreiben, 
sieht in dem Kommentar Wilsons eine Vermengung 
der Konzepte ›Merkmal‹ und ›Gen‹. Das notwendi-
ge Zusammenwirken der Gene bei der Bildung von 
Merkmalen ist nach Sturtevant kein Hindernis für die 
Identi zierung der Gene als unabhängige Einheiten, 
die sich physisch lokalisieren lassen. Ein Gen ist für 
Sturtevant damit dasjenige physische Element auf 
den Chromosomen, das einen Unterschied zwischen 
zwei Organismen bedingt: »All what we mean when 

we speak of a gene for pink eye is, a gene which dif-
ferentiates a pink eyed y from a normal one – not a 
gene which produces pink eyes per se, for the cha-
racter pink eye is dependent upon the action of many 
other genes«75. Vereinbar ist mit einem solchen dif-
ferenziellen Genkonzept (»differential concept of the 
gene«76) nicht nur ein deterministisches Verhältnis 
von Gen und Merkmal, sondern auch ein mehrdeuti-
ges Verhältnis im Sinne von Polygenie und Polyphä-
nie (s.u.): Ein Gen kann auf mehrere Merkmale wir-
ken, die ihrerseits von mehreren Genen beein usst 
werden – relevant für die Bestimmung einer Einheit 
als Gen ist allein die Tatsache, dass ihre Veränderung 
einen Unterschied bewirkt. Auch wenn die Schule 
von Morgan sich also um eine Zuordnung von Genen 
zu Merkmalen bemüht, wird die Interaktion der Gene 
nicht aus den Augen verloren. Auch Morgan betont 
später, dass jedes Gen jedes Merkmal beein ussen 
kann und damit eigentlich das gesamte Genom für 
die Ausbildung von Merkmalen verantwortlich ist 
(Morgan 1917: »It may perhaps not be a very great 
exaggeration to say that every gene in the germ plasm 
affects every part of the body, or, in other words, that 
the whole germ plasm is instrumental in producing 
each and every part of the body«77).

Diese Kritik am atomisierenden Genbegriff, nach 
dem die Vererbung von Merkmalen auf isolierbare 
Faktoren zurückgeführt werden kann, durchzieht 
das ganze 20. Jahrhundert. Vor dem Hintergrund 
eines holistischen Verständnisses des Organismus 
( Ganzheit) schreibt A. Meyer 1937: »Nicht die 
Gene determinieren den ganzen Organismus, son-
dern dieser determiniert auf seinen verschiedenen 
polymorphen ontogenetischen Phasen, was die Gene 
oder ihre biologischen Rechtsnachfolger jeweils zu 
leisten haben«.78 Die Gene seien einbezogen in den 
»holistischen Kausalnexus«, der den Organismus 
ausmacht.79 Sie entfalteten ihre Dynamik nicht wie 
ein stereotyp ablaufendes Programm, sondern sie 
werden von den anderen Teilen des Organismus in 
ihrer Aktivität gesteuert, ebenso wie sie auf andere 
Teile einwirken. Bei dem Systemtheoretiker L. von 
Bertalanffy heißt es 1949: »Was wir […] als ›Gene‹ 
feststellen, sind nicht Einheiten oder Anlagen, die 
für sich ein bestimmtes Merkmal oder Organ, etwa 
so oder so gefärbte oder gestaltete Augen, Flügel, 
Borsten u. dgl. hervorbringen; sie sind vielmehr Aus-
druck von Verschiedenheiten im Ganzen überein-
stimmender Genome. Der ganze Organismus wird 
vom ganzen Genom hervorgebracht, freilich in etwas 
verschiedener Weise, je nachdem ein Makromolekül 
an einem bestimmten Chromosomenort, ein soge-
nanntes Gen, beschaffen ist«80. Kritisch wird gegen 
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die genzentrierten Lebensde nitionen eingewandt, 
dass die Gene ihre Funktion der Weitergabe von In-
formation allein innerhalb eines komplexen Systems 
wahrnehmen können. 

Interaktion von Genen
Eine beständige Herausforderung an den Genbe-
griff bildet also die Einsicht in das systemische 
Zusammenwirken der Gene in der Herausbildung 
von phänotypischen Merkmalen eines Organismus. 
Gene verursachen oft nicht als isolierbare Einheiten 
und kontextunabhängig die Ausbildung genau eines 
Merkmals. Gene wirken vielmehr nicht einzeln für 
sich, sondern allein im Zusammenhang mit anderen 
Genen und mit anderen Bestandteilen des Körpers. 
Das Bild einer »Kontrolle« der organischen Merk-
male durch die Gene muss also dem Modell eines 
interaktiven Netzwerkes von Entwicklungsprozessen 
weichen, in dem die Gene nur eine, wenn auch wich-
tige Rolle einnehmen. 

Zu unterscheiden sind hier die Effekte, die durch 
die Interaktion der Gene untereinander und durch 
den Ein uss nicht-genetischer Faktoren entstehen. 
Der russische Populationsgenetiker S.S. etverikov 
spricht schon 1926 von dem genotypischen Milieu 
eines Gens, das seine phänotypische Manifestation 
bestimme. Jedes vererbte Merkmal sei nicht durch 
ein einzelnes Gen, sondern die Interaktion mehrerer 
Gene, also ein Aggregat von Genen bestimmt. Je-
des Gen entfalte also umgekehrt seine Wirksamkeit 
nur im Zusammenspiel mit den anderen Genen des 
Genotyps.81 Einzelne Gene verfügen demnach über 
keine konstante Wirkung auf den Organismus (und 
damit auch über keinen konstanten Fitnesswert), 
denn: »Each gene does not act isolatedly from the 
whole genotype, is not independent of it, but acts, 
manifests itself, within it, in relation to it. The very 
same gene will manifest itself differently, depending 
on the complex of the other genes in which it nds 
itself«.82

Von Seiten der Genetiker wird auf die Interaktion 
der Gene in der Verursachung von Merkmalen seit 
Beginn des 20. Jahrhunderts immer wieder hinge-
wiesen (»Epistasis«; s.u.). Ein gut untersuchter Fall 
der Abhängigkeit der Wirkung eines Gens von seiner 
Nachbarschaft betrifft das bar-Gen bei Drosophila, 
das A.H. Sturtevant in den frühen 1920er Jahren 
untersucht. Wegen der Umgebungsabhängigkeit der 
Genwirkung spricht Sturtevant vom Positionseffekt 
(»effect of position«83; später auch: »position ef-
fect«84). Sturtevant versteht diesen Effekt allerdings 
nicht im Sinne eines regelmäßigen Regulations-
prozesses, sondern erklärt ihn als eine Störung, die 

durch Crossing-over entstanden ist. R. Goldschmidt 
wendet das damit bezeichnete Phänomen als Argu-
ment gegen die Theorie der Gene insgesamt: Wenn 
die Wirkung der Gene wechselseitig voneinander 
abhängt, dann können sie nicht die isolierten Deter-
minationsfaktoren sein, als die sie angesehen wer-
den. Das Chromosom als Ganzes hält Goldschmidt 
für die entscheidende integrierte Größe, die die Ent-
wicklung steuert. 1937 behauptet Goldschmidt dezi-
diert, es gebe keine Gene: »there is no such a thing 
as a gene«.85 Goldschmidt stellt sich die genetisch 
wirksamen Faktoren weniger als statische materielle 
Körper (eben als ›Gene‹) vor, sondern vielmehr als 
dynamische physiologische Einheiten, die in ihrer 
Wirkung wechselseitig voneinander abhängen und 
auch ihre Position auf einem Chromosomen während 
der Zellteilung verändern.

Dass nicht allein andere Gene, sondern auch au-
ßergenetische Faktoren an der Wirksamkeit der Gene 
beteiligt sind, betont der Genetiker A. Kühn bereits 
1936. Er ist der Auffassung, dass das Gen zwar in der 
Verteilung der Erbanlagen eine »selbständige Erbein-
heit« sei, als »entwicklungsphysiologischer Faktor« 
sei es aber unselbständig: »Dem Mosaik der Einzel-
anlagen im Kern der Fortp anzungszellen entspricht 
nicht ein Merkmalsmosaik des fertigen Organismus. 
Die Ausbildung des Einzelwesens ist die Gesamtre-
aktion eines Systems, in welchem ein Gen nur eine 
von sehr vielen Systembedingungen darstellt«.86

Diese Vorstellungen von der Interaktion der Gene 
bei der Bildung organischer Strukturen nähern den 
Genbegriff dem entwicklungsbiologischen Begriff 
des Feldes an. Schon 1923 bezeichnet der Ent-
wicklungsbiologe A. Gurwitsch Gene als »bestimmt 
kon gurierte Bahnen, d.h. kleine dynamische Felder, 
deren Dasein ununterbrochen und beharrend ist, und 
die von einer Generation zur nächsten übertragen 
werden«.87 Ein einzelnes Gen ist damit nicht mehr 
die autonome Determinante für ein Merkmal; es ver-
liert seine »Kommandoposition« (Roth 198688). Ein 
Gen gewinnt seine Wirksamkeit nur im Zusammen-
spiel mit anderen Genen und mit anderen Kompo-
nenten einer Zelle. 

Gene in der Entwicklungsgenetik
Besonders herausgestellt wird die Interaktion von 
Genen im Rahmen eines Ansatzes, der sich selbst 
Entwicklungsgenetik nennt ( Genetik). Bei der Ana-
lyse der Morphogenese von Drosophila kann die 
Entwicklungsgenetik zeigen, dass der Bauplan der 
Fliege durch eine Hierarchie von Genen festgelegt 
wird: angefangen mit Genen für die Eipolarität (»ma-
ternale Gene«) über Gene für die Anzahl und Polari-
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tät der Körpersegmente (»Segmentierungsgene«) bis 
zu den Genen für die Identität und Reihenfolge der 
Segmente (homöotische Gene: engl.: Villee 1942: 
»homoeotic genes«89).90 Die homöotischen Gene zei-
gen dabei eine über viele Tierstämme konstante Nuk-
leotidsequenz, die seit 1984 so genannte Homöobox. 
(engl. »homoeobox«).91 

Die Begriffsbildung in diesem Feld basiert ins-
gesamt auf W. Batesons Konzept der Homöose 
(»homœosis«) als der Veränderung eines Körperteils 
auf eine solche Weise, dass es einem anderen Kör-
perteil ähnelt (»something has been changed into the 
likeness of something else«).92 Im Gegensatz zu einer 
meristischen Variation (»Meristic Variation«), die in 
der Veränderung der Anzahl einer Struktur in einem 
Organismus besteht (z.B. der Anzahl der Beinpaare 
bei einem Arthropoden), liegt das Wesen der homöo-
tischen Variation (»Homœotic Variation«) nach Bate-
son in der substanziellen Veränderung (»Substantive 
Variation«) eines Körperteils in einen anderen (z.B. 
»the antenna of an insect into a foot«).93

Gene, Organismen und »Bohnenkorbgenetik«
Besondere Relevanz hat die Unselbständigkeit der 
Gene für die Formulierung der Evolutionstheorie auf 
populationsgenetischer Grundlage. Bereits Anfang 
der 1930er Jahre betont S. Wright im Anschluss an 
seine Formulierung populationsgenetischer Selekti-
onsmodelle die Bedeutung der Interaktion von Genen 
und ihrer Abhängigkeit vom jeweiligen Kontext: Ein 
Gen, das vor einem genetischen Hintergrund positive 
Effekte hat, könne sich vor dem genetischen Hinter-
grund eines anderen Individuums negativ auswirken 
(»Genes favorable in one combination, are [...] extre-
mely likely to be unfavorable in another«)94; deshalb 
beziehe sich die Selektion auf ganze Organismen und 
deren Umwelt und nicht auf ihre Gene (»Selection 
relates to the organism as a whole and its environ-
ment and not to genes as such«)95. Der Effekt von 
Genen auf die Fitness kann nach Wright daher nicht 
auf die additive Komponente der Variation reduziert 
werden (»the inadequacy of the simple additive con-
cept of gene effect«96) und muss die Interaktion von 
Genen berücksichtigen. Der Fitness- oder Selektions-
wert bildet in der Auffassung Wrights eine Funktion 
des gesamten genetischen Systems und könne daher 
nicht einem einzelnen Gen zugeschrieben werden 
(»natural selective value is a function of the system 
of genes as a whole rather than something that can 
be assigned to individual genes«97). Weil die Evolu-
tion in der Auffassung Wrights dann am schnellsten 
verläuft, wenn sie durch Inzucht oder andere Mecha-
nismen zur Bildung neuer genetischer Interaktions-

systeme führt, ist er von der Bedeutung kleiner Po-
pulationen für die Evolution überzeugt ( Evolution/
Drift; Selektion). 

Auch R.A. Fisher stellt zwar fest, dass Gene nicht 
isoliert stehen, sondern phänotypische Merkmale al-
lein in der Interaktion mit anderen Genen ausprägen 
(Fisher 1930: »the visible effect of a gene substituti-
on depends both on the gene substitution itself and on 
the genetic complex, or organism, in which this gene 
substitution is made«98). Andererseits geht er in sei-
ner Analyse aber von der Additivität der genetischen 
Effekte aus und kann so einem Gen einen inhärenten, 
weitgehend kontextfreien Wert zuschreiben.99 Später 
wird dieser Ansatz von der Soziobiologie aufgegrif-
fen und ndet sich u.a. in G.C. Williams’ Zuschrei-
bung von Selektionskoef zienten zu Genen100 und R. 
Dawkins’ Formel des Egoismus der Gene101 (s.u.). 

In einer Wiederaufnahme der interaktionistischen 
Betrachtung der Gene (und in völliger Verkennung 
der differenzierten Behandlung dieser Frage durch 
die frühen Populationsgenetiker102) wirft E. Mayr in 
den 1950er Jahren der atomistischen Zerlegung des 
Organismus in einzelne, isoliert voneinander weiter-
gegebene Merkmale vor, sie stelle eine unrealistische 
Abstraktion dar. In einem Bild vergleicht Mayr die 
Behandlung des Organismus als eines Aggregats von 
Genen mit der Ansammlung von Bohnen in einem 
Bohnenkorb: »Each gene was essentially treated as 
an independent unit favored or discriminated against 
by various causal factors [...] Evolutionary change 
was essentially presented as an input or output of ge-
nes, as the adding of certain beans to a beanbag and 
the withdrawing of others«.103 Mayr spricht in diesem 
Zusammenhang von der Phase der Bohnenkorbge-
netik (»period of ›beanbag genetics‹«).104 Sich gegen 
diese Betrachtung wendend, hält Mayr die Behand-
lung von Genen im Genotyp eines Organismus als 
isolierbare und beliebig miteinander kombinierbare 
Einheiten für nicht tragbar. Der Genotyp ist für ihn 
eine integrierte Ganzheit, in der jedem Gen seine 
Bedeutung und sein Wert nur relativ zu den anderen 
Genen zukomme. Diese Sicht nennt Mayr eine Re-
lativitätstheorie im Bereich der Populationsgene-
tik (»a theory of relativity in the eld of population 
genetics«105). Bestimmt ist diese Theorie wesentlich 
dadurch, dass den Genen konstante Fitnesswerte ab-
gesprochen werden (»A gene is no longer considered 
as having a xed, absolute selective value. Rather its 
contribution to tness is relative and may change. It 
depends on the nature of the genotype of which it is a 
component«106). Das gleiche Gen könne einen hohen 
selektiven Wert in der genetischen Umgebung des ei-
nen Genotyps haben, während es in einem anderen 
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Genotyp eher schädlich wirke. Selbst R.A. Fisher, 
gegen den sich Mayrs Kritik in erster Linie richtet, 
würde diese These der genetischen Interaktion aber 
nicht bestreiten (s.o.). »Atomistisch« ist Fishers The-
orie nur im Hinblick auf die Annahme von gegenei-
nander abgrenzbaren Einheiten der Vererbung, nicht 
im Hinblick auf deren funktionale Wirksamkeit.107 
Auch Fisher erkennt also an, dass Gene für ihre 
Wirksamkeit auf die Interaktion mit anderen Genen 
angewiesen sind und dass ein Gen in verschiedenen 
genetischen Kontexten unterschiedliche Fitnesswerte 
haben kann, im Extremfall einen positiven Fitness-
wert in einem Individuum und einen negativen in 
einem anderen. Diese genetische Relativität ändert 
aber nichts daran, dass es ein sinnvolles Analysever-
fahren sein kann, Genen einen mittleren Fitnesswert 
über alle Kontexte zuzuschreiben (Fisher spricht von 
dem »average excess«108) und darüber die Verände-
rung ihrer Häu gkeit in Populationen zu erklären.

Insgesamt bedeutet die Betonung der Interaktion 
der Gene und der außergenetischen Faktoren bei 
der organischen Gestaltbildung eine Absage an den 
atomistischen Ansatz der klassischen Populationsge-
netik. Viele Autoren plädieren daher dafür, statt der 
Gene wieder den Organismus als Einheit der Ent-
wicklung und Evolution zu betrachten.109 Seit Mitte 
der 1990er Jahre erscheint dieses Plädoyer insbeson-
dere als Reaktion auf überzogene Erwartungen, die 
an die Entschlüsselung des Genoms von Organismen 
geknüpft wurden. In diesem Zusammenhang ist von 
der Postgenomik110 und der Wiederkehr einer holisti-
schen Biologie111 ( Ganzheit) die Rede.

Konstante Fitnesswerte von Genen
Von anderer Seite wird allerdings darauf hingewie-
sen, dass es eine Evolution auf populationsgeneti-
scher, neodarwinistischer Grundlage nicht geben 
könnte, wenn vollkommene genetische Relativität 
herrschen würde. Denn hängt die Bedeutung eines 
Gens von den anderen Genen ab, mit denen zusam-
men es das Genom eines Organismus bildet, so dass 
es in verschiedenen Organismen einen stark variab-
len Beitrags zur Fitness leistet, dann kann es selbst 
nicht als Einheit der Selektion fungieren. Damit eine 
Evolution auf genetischer Ebene erfolgen kann, ist es 
also notwendig, dass der adaptive Wert, den ein Gen 
in einem Organismus hat, in etwa dem entspricht, 
den es in einem anderen hat, in dem das Gen in einem 
anderen genetischen Kontext steht. Erfüllt ist diese 
Bedingung in Populationen von hinreichend ähnli-
chen Organismen, so dass hier den Genen ein kon-
sistenter Fitnesswert zugeschrieben werden kann. In 
diesem Sinne kann es eine Evolution auf genetischer 

Ebene nur in dem Bohnenkorbansatz geben (Haldane 
1964: »bean bag genetics, so far from being obsolete, 
has hardly begun its triumphant career«112; Maynard 
Smith 1982: »There is only bean-bag genetics«113).114 
Populationsgenetiker weisen daher auf die Notwen-
digkeit relativ konstanter Fitnesswerte von Genen 
hin.115

Replikation der Gene
Die nachhaltigste Schärfung erhält der Genbegriff in 
der Mitte des 20. Jahrhunderts allerdings nicht von 
populationsgenetischer oder evolutionstheoretischer 
Seite, sondern von Seiten der Molekularbiologie. Im 
Prozess der molekularbiologischen Untersuchung 
gewinnen Gene eine geradezu handgrei iche Kon-
kretheit, die dem Konzept eine umfassende Aner-
kennung sichert. Ein wichtiger Schritt im Rahmen 
der molekularbiologischen Annäherung an die Gene 
betrifft die Klärung des Mechanismus ihrer Verviel-
fältigung, die Replikation.

Der genaue Mechanismus der Teilung der Gene im 
Rahmen der Zellteilung und Fortp anzung wird seit 
Beginn der 1940er Jahre aufgeklärt. Die sich später 
als im Ansatz richtig erweisende Idee des Kopierens 
eines Gens über ein Komplement, d.h. ein »Negativ« 
des ursprünglichen Gens, schlägt J.B.S. Haldane be-
reits 1937 vor.116 Haldanes Überlegungen sind von 
immunologischen Vorstellungen über die Komple-
mentarität von Antikörper und Antigen geleitet. Auf 
die molekulare Struktur der Gene bezogene Vorschlä-
ge für einen Kopiermechanismus machen L. Pauling 
und M. Delbrück 1940.117 Das Kopieren der Gene 
baut nach ihren Vorstellungen auf der autokatalyti-
schen Synthese von Peptidbindungen auf.118 Das im 
Kern richtige Modell, dem zufolge das Kopieren von 
einer paarigen Struktur ausgeht, die zur ihrer Verdop-
pelung geteilt wird und die beiden paarigen Elemente 
als Vorlage zur Nachbildung des jeweils fehlenden 
Elements dienen, wird von Pauling 1948 entwickelt: 
»If the structure that serves as a template (the gene or 
virus molecule) consists of, say, two parts, which are 
themselves complementary in structure, then each of 
these parts can serve as the mould for the production 
of a replica of the other part, and the complex of two 
complementary parts thus can serve as the mould for 
the production of duplicates of itself«.119 Auf diesem 
Modell baut dann die von J. Watson und F. Crick 
gegebene richtige Annahme eines Kopiermechanis-
mus durch Trennung und anschließende beidseitige 
Komplettierung der komplementären Stränge der 
Doppelhelix auf.120 Auf der Ebene der Chromosomen 
wird die Vermehrung, die vor der Teilung einer Zelle 
statt ndet und mit dem Kopieren der Gene auf der 
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Ebene der DNA einhergeht, von K. Mather 1948 Re-
plikation genannt ( Fortp anzung).121

Doppelhelixmodell der DNA
Als entscheidender Durchbruch in der Strukturauf-
klärung der Träger der Erbinformation gilt das Dop-
pelhelixmodell der DNA, das von Watson und Crick 
1953 vorgeschlagen wird (vgl. Abb. 183). Allgemein 
gilt die Aufdeckung der Struktur des für die Verer-
bung verantwortlichen Moleküls als eine der wich-
tigsten Entdeckungen der Biologie: »There has hard-
ly been a more decisive breakthrough in the whole 
history of biology than the discovery of the double 
helix« (E. Mayr 1982).122 Dieses Modell baut auf 
verschiedenen Vorkenntnissen auf, insbesondere den 
Röntgenstrukturanalysen durch R. Franklin und M. 
Wilkins und der Feststellung E. Chargaffs, dass die 
Basen Adenin und Thymin sowie Cytosin und Gu-
anin in der DNA jeweils im Verhältnis eins zu eins 
vorkommen. 

M. Meselson und F.W. Stahl weisen in einem 1958 
veröffentlichten Experiment den semikonservativen 
Mechanismus der Replikation der DNA nach. Der 
diesem Ergebnis zugrundeliegende Versuch, der auf 
der Zucht von Bakterien (E. coli) auf nacheinander 
zwei Nährmedien mit unterschiedlichen Stickstoff-
isotopen beruht, ist als »das schönste Experiment der 
Biologie« beschrieben worden.123

Ein-Gen-ein-Enzym-Konzept und Kolinearität
Die Wirkungsweise der Gene wird seit Beginn des 
20. Jahrhunderts in einer besonderen Beziehung zu 
Enzymen ( Molekularbiologie) gesehen, ja die Gene 
werden z.T. selbst als Enzyme verstanden.124 Ebenso 
wie den Enzymen wird auch den Genen eine kataly-
tische Wirkung zugeschrieben. Weil sie ihre eigene 
Erzeugung katalysieren, werden die Gene von A.L. 
Hagedoorn 1911 als autokatalytische Substanzen 
(»autocatalytic substances«) bezeichnet125 – eine 
Benennung, die die Genetiker L. Troland 1917 und 
H.J. Muller 1922 übernehmen und allgemein be-
kannt machen.126 Troland stellt 1917 neben die au-
tokatalytische Aktivität der Vererbungssubstanzen 
ihre heterokatalytische Aktivität, die zur Bildung 
anderer spezi scher Moleküle beiträgt (»Although 
the fundamental life-property of the chromatin units 
is that of autocatalysis, it is necessary and legitimate 
to suppose that the majority of them sustain speci c 
heterocatalytic relationships to reactions occurring in 
living matter«127). Muller hält die Beschreibung des 
Kopierens von Genen als ›Autokatalyse‹ später al-
lerdings für wenig hilfreich (1947: »It has been mis-
leading and unhelpful to refer to the self-duplication 

of the gene as ›autocatalytic‹«128). Denn es gebe sehr 
unterschiedliche Formen der Autokatalyse, die nicht 
durch einen einheitlichen Mechanismus charakteri-
siert werden könnten.129

1929 sieht Muller in den Genen insgesamt die ma-
terielle Grundlage des Lebens (»the gene as the basis 
of life«).130 Er ist der Meinung, die Gene seien die 
letzten Lebenseinheiten, weil nur ihnen die Fähigkeit 
einer »spezi schen Autokatalyse« zukomme. Die 
Spezi tät der Autokatalyse der Gene liegt nach Mul-
ler darin, dass sie nicht nur eine Beihilfe zur Erzeu-
gung eines ihnen selbst ähnlichen Körpers leisten, 
sondern darüber hinaus auch Variationen von ihnen 
an ihre Nachkommen weitergegeben werden können. 
Die spezi sche Autokatalyse der Gene schließt also 
neben ihrer Reproduktion auch die Vererbung von 
Veränderungen (Mutationen) ein. Mit dieser Leis-
tung ist die Möglichkeit von darwinscher Evolution 
gegeben.

Mit genaueren Vorstellungen zum chemischen 
Unterschied zwischen Genen und Enzymen ( Ver-
erbung) entstehen in der Mitte des Jahrhunderts 
Theorien zur Wirkung von Genen, die über Enzyme 
vermittelt wird. Die Spezi tät der Gene soll darüber 
erfolgen, dass ein Gen die Hervorbringung genau ei-
nes Enzyms bewirkt und damit jeweils einen Schritt 
in einer Folge biochemischer Reaktionsketten kont-
rolliert. Diese Vorstellung legen vor allem die 1941 
veröffentlichten Untersuchungen von G.W. Beadle 
und E. Tatum zu spezi schen Veränderungen des 
Stoffwechsels bei Pilzen (Neurospora) nach deren 
Beschuss mit Röntgenstrahlen nahe.131 Beadle nennt 
diese Hypothese 1945 das Ein-Gen-ein-Enzym-
Konzept (»one-gene-one-enzyme concept«132; 1951: 
»one gene-one enzyme hypothesis«133). A. Kühn 
bringt 1941 verwandte Vorstellungen mit seinem 
Konzept der Genwirkkette auf den Begriff.134 Er ent-
wickelt dieses Konzept anhand einer Sequenz von 
Genen, die an der Bildung der Pigmente bei Insekten 
beteiligt sind.

Bereits Anfang der 1950er Jahre wird vermutet, 
dass im Verhältnis der Gene zu den Enzymen die 
Sequenz der Basen der DNA genau der Sequenz der 
Aminosäuren der Proteine entspricht (Kolinearitäts-
hypothese).135 Der experimentelle Beweis für diese 
Kolinearität wird jedoch erst 1964 geführt.136 Die ge-
nauen Mechanismen der Bildung der Enzyme unter 
dem Ein uss der DNA werden nach 1953 bekannt. 
Crick formuliert 1958 als Sequenzhypothese die An-
nahme, dass die genetische »Information« allein 
in der Reihenfolge der Basen auf der DNA besteht, 
die die Reihenfolge der Aminosäuren der Proteine 
determiniert. Den einseitigen Informations uss von 
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den Nukleinsäuren zu den Aminosäuren bezeichnet 
Crick 1958 als das zentrale Dogma der Molekular-
biologie. Die Kolinearitätshypothese bildet die Basis 
für die bis 1966 erfolgte Aufklärung des genetischen 
Codes ( Information), d.h. der Übersetzungsregeln 
der Basensequenz der DNA in die Aminosäurese-
quenz der Proteine.

Expression, Expressivität und Penetranz
Der Vorgang der Wirksamkeit der Gene in der Aus-
bildung von körperlichen Merkmalen, insbesondere 
auf molekularer Ebene, wird seit den frühen 1930er 
Jahren Expression genannt (Schultz 1930: »the phy-
siology of gene expression«).137 Bereits einige Jahre 
zuvor bestimmt O. Vogt die Expressivität als ein gra-
duierbares Maß für die Ausprägung eines genetisch 
bedingten Merkmals bei einem Organismus: Tritt 
ein Merkmal in schwacher Form auf, liegt eine nur 
geringe Expressivität vor; bei starker Ausprägung ist 
die Expressivität groß.138 Vogt unterscheidet diese 
Größe von einer anderen, die er als Penetranz be-
zeichnet und als »Tendenz zum Sichdurchsetzen« 
von Genen »unter den verschiedensten Bedingun-
gen« bestimmt.139 Hohe Penetranz eines Gens liegt 
demnach dann vor, wenn seine Expression weitge-
hend unabhängig von den Umweltbedingungen er-
folgt. Die terminologische Unterscheidung von Ex-
pressivität und Penetranz baut auf einer sachlichen 
Differenzierung auf, die N.W. Timoféeff-Ressowsky 
1925 trifft: Der »phänotypischen Manifestierung an 
sich« (Penetranz) wird die »Stärke und Form« der 
»phänotypischen Manifestierung« eines Gens (Ex-
pressivität) gegenübergestellt.140

Klassische, molekulare und andere Genbegriffe
Die Fortschritte im Verständnis der Gene seit Mitte 
des 20. Jahrhunderts verdanken sich in erster Linie 
technischen Innovationen in der Kultivierung von 
Bakterien und anderen Mikroorganismen. Die Ein-
führung standardisierter Techniken ermöglicht die 
Etablierung routinierter Untersuchungen und die 
rasche Gewinnung großer Datenmengen. Neben 
den Untersuchungen von Beadle und Tatum an Neu-
rospora bilden die Studien von F. Moewus und A. 
Kühn an der einzelligen Grünalge Chlamydomonas 
die ersten Schritte in Richtung einer biochemischen 
Genetik141.

Mit der Aufklärung der Struktur der Gene und des 
Mechanismus ihrer Übersetzung in die Struktur der 
Genprodukte scheint sich das Programm der Genetik 
Mitte der 1960er Jahre erfüllt zu haben. Gene kön-
nen als Abschnitte der DNA bestimmt werden, die 
in der Sequenz ihrer Bestandteile die Träger der ver-

erbten »Information« bilden. Dass dieses Bild aber 
zu einfach ist und nicht jede Basensequenz der DNA 
als einfache Anleitung zur Herstellung eines Pro-
teins fungiert, ist in den folgenden Jahren deutlich 
geworden. Ein erster Hinweis auf die Komplexität 
der Verhältnisse liegt schon in der Unmöglichkeit, 
eine einfache Beziehung zwischen klassischem und 
molekularbiologischem Genbegriff herzustellen. Die 
molekulargenetischen Methoden zur Abgrenzung 
von Genen sind inkongruent mit den klassischen 
Züchtungsverfahren, d.h. beide liefern unterschied-
lich bestimmte Genbegriffe, die in keinem einfachen 
Abbildungsverhältnis zueinander stehen.142

Die Versuche der Herstellung einer Korrespondenz 
zwischen klassischem und molekularem Genbegriff 

nden seit den 1950er Jahren statt. S. Benzer diffe-
renziert 1957 innerhalb des einheitlichen Begriffs des 
Gens der klassischen Genetik drei Aspekte, die jeweils 
in einem Testverfahren die Identi zierung von Einhei-
ten ermöglichen: das Muton als kleinste genetische 
Einheit, die eine Veränderung eines Organismus be-
wirkt (»mutant form of the organism«), das Recon als 
kleinste Einheit der Rekombination und das Cistron, 
das über ein molekulargenetisches Testverfahren, den 

Abb. 185. Der Weg von den Genen im Zellkern über das 
Zytoplama zu den phänotypischen Merkmalen. Im Zellkern 
(»Nucleus«, links) be nden sich die Gene, die einerseits in 
der Generationenfolge sich selbst fortp anzen (»Reproduc-
tion«), andererseits auf das Zytoplasma wirken (»Gene Pro-
ducts«) und vom Zytoplasma beein usst werden (u.a. durch 
die Lieferung von »Raw Materials«). Aus der Interaktion 
der Genprodukte im Zytoplasma bildet sich der Phänotyp; 
die zentrale Schaltstelle für die Aktivität der Gene ist also 
das Zytoplasma: »the cytoplasma is the agent of the nucleus 
in action« (aus Darlington, C.D. & Mather, K. (1949). The 
Elements of Genetics: 204).
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sogenannten Komplementationstest, als Einheit iden-
ti ziert wird.143 Später werden zu dieser Dreiteilung 
andere Termini hinzugefügt, insbesondere die Einheit 
der Selektion wird wiederholt abgegrenzt und mit ei-
nem Terminus belegt. R. Dawkins nennt eine Einheit 
der Selektion 1978 Optimon144; Mayr verwendet un-
abhängig davon bereits in den frühen 1980er Jahren 
den Ausdruck Selekton (engl. »selecton«)145. Später 
de niert Mayr ein Selekton als jede Einheit, die einer 
Selektion unterliegt: »A selecton is a discrete entity 

and a cohesive whole, an individual or a social group, 
the survival and successful reproduction of which is 
favored by selection owing to its possession of cer-
tain properties. The selecton is the answer to Sober’s 
question ›selection of?‹«.146 Nach diesem Muster lie-
ßen sich weitere Genbegriffe ausgehend von einzel-
nen biologischen Subdisziplinen bilden, z.B. Genon 
für die Entwicklungsbiologie (abgeleitet von griech. 
› ‹: »Entwicklung«) und Allelon für die Phy-
siologie im Sinne einer kleinsten Einheit der wech-
selseitigen Herstellung oder Abhängigkeit von Teilen 
in einem System (griech. › ‹: »gegenseitig, 
wechselseitig«).

Probleme der Korrespondenz
Eine weitere Komplizierung der Verhältnisse liegt 
darin, dass nicht alle funktionalen Abschnitte der 
DNA eines Organismus als Matrizen zur Herstellung 
von Proteinen dienen. Einigen »Genen« kommt statt 
einer direkten Übersetzung in Proteine vielmehr eine 
Funktion im Rahmen der Regulation der genetischen 
Transkription zu. F. Jacob und J. Monod unterschei-
den 1959 in diesem Zusammenhang zwischen einem 
Strukturgen (»gène de structure«) – »responsable de 
la structure de la molécule« (d.h. des Proteins) – und 
einem Regulatorgen (»gène régulateur«) – »gouver-
nant l’expression du premier par l’intermédiaire d’un 
répresseur«.147 Die Mechanismen der Regulation auf 
genetischer Ebene werden in den 1960er Jahren von 
Jacob und seinen Mitarbeitern bei Bakterien unter-
sucht und in einem Modell, dem Operon-Modell, 
beschrieben ( Regulation). Weil es Regulationspro-
zesse einschließt, kann mit diesem Modell keine ein-
fache Entsprechung zwischen genetischer »Anlage« 
und phänotypischem Merkmal mehr hergestellt wer-
den ( Genotyp/Phänotyp). Rückblickend erscheint 
die Beschreibung der Regulationsmechanismen auf 
genetischer Ebene im Rahmen des Operon-Modells 
daher als »Beginn der Demission des simplen Gen-
begriffs der frühen molekularen Genetik« (Müller-
Wille & Rheinberger 2009).148

Weil es nicht nur DNA-Strukturen sind, die zusam-
men eine Vererbungseinheit bilden, kann an Stelle 

des alten Ausdrucks ›Gen‹ auch der Terminus Integ-
ron verwendet werden. Jacob versteht darunter 1970 
eine Integrationseinheit von Elementen innerhalb ei-
nes hierarchisch geordneten Systems, die zusammen 
wirken. In Bezug auf die Gene können diese sowohl 
DNA-Abschnitte als auch Enzyme, die für deren 
Wirksamkeit von Bedeutung sind, umfassen.149 

Strittig ist bis in die Gegenwart, ob die als Regula-
tor fungierenden DNA-Sequenzen selbst als ›Gene‹ 
bezeichnet werden sollten oder ob sie Bestandteile 
der Gene sind, die sie regulieren. Funktional verbun-
dene Gene werden von E.B. Lewis 1967 als pseudo-
allelische Reihe oder mit einem knapperen Terminus 
als Genkomplex (»gene complex«150) bezeichnet. 
Der Ausdruck ›Genkomplex‹ erscheint bereits in 
den 1920er Jahren (z.B. Emerson 1924: »gene com-
plex«).151

Eine weitere Komplikation bei der Identi zie-
rung von Genen auf der Ebene der DNA besteht in 
dem Mitte der 1970er Jahre entdeckten »Überlap-
pen« von Protein-kodierenden DNA-Abschnitten, 
die überlappende Gene genannt werden (Barell et 
al. 1976: »overlapping genes«)152: Der hintere Teil 
einer proteinkodierenden Sequenz kann gleichzei-
tig den vorderen Teil einer Sequenz bilden, die ein 
anderes Protein kodiert. Die gleiche DNA-Sequenz 
ist damit Bestandteil verschiedener Gene, wenn ein 
Gen funktional ausgehend von dem Proteinprodukt 
de niert wird. Ein verwandtes Phänomen sind die so-
genannten eingenisteten Gene (»nested genes«), die 
aus DNA-Abschnitten innerhalb eines Gens bestehen 
und in der gleichen oder entgegengesetzten Richtung 
wie das sie umfassende Gen abgelesen werden.153

Aber nicht nur auf der Ebene der DNA ergeben 
sich Probleme in der Abgrenzung des Anfangs und 
Endes eines Gens. Auch die Herstellung des ersten 
Genprodukts, der so genannten Boten- oder mes-
senger RNA (Brenner, Jacob & Meselson 1961: »a 
special type of RNA molecule, or ›messenger RNA‹, 
[…] which brings genetic information from genes to 
non-specialized ribosomes«154; vgl. Pardee, Jacob & 
Monod 1959: »speci c cytoplasmic messenger«155), 
erfolgt (bei höheren Organismen) nicht durch einfa-
che Aneinanderreihung von Basen, so wie sie auf der 
DNA vorhanden sind, sondern es liegt eine Auswahl 
von bestimmten Abschnitten und eine Vernachlässi-
gung anderer vor (»editing of the messenger-RNA«). 
Die Basensequenz der DNA wird also nicht eins zu 
eins in eine Aminosäuresequenz übersetzt, sondern 
es existiert ein komplizierter Mechanismus des He-
rausschneidens (Splicing156) von einzelnen Stücken 
(Introns), der erst die Protein-codierende Sequenz 
(Exon) herstellt (die Unterscheidung von Intron und 



Gen29

Exon führt Gilbert 1978 ein157). Der erste Hinweis auf 
gespaltene Gene (»split genes«) dieser Art ndet sich 
Ende der 1970er Jahre bei Viren158; später werden sie 
auch bei Eukaryoten nachgewiesen159. (Die Überset-
zung der Basensequenz der RNA in die Sequenz der 
Aminosäuren der Proteine erfolgt an den Ribosomen 
( Zelle) unter Vermittlung der transfer RNA160).

Schließlich kann es auch nach der Translation noch 
Veränderungen von Proteinen, z.B. durch Austausch 
einzelner Aminosäuren geben. Alle diese Mechanis-
men haben zur Folge, dass es eine einfach Entspre-
chung und Kolinearität der Strukturen auf der Ebe-
ne der DNA und der Proteine in vielen Fällen nicht 
gibt. 

Diese Verhältnisse machen die genaue Bestim-
mung des Genbegriffs schwierig: Soll ein Gen als 
ein Abschnitt auf der DNA vor seiner Aufbereitung 
durch das Splicing oder erst als die proteinkodieren-
de Sequenz gesehen werden? Verbreitet ist es, ein 
Gen funktional zu de nieren (s.u.) und damit nicht 
einfach als einen Abschnitt auf der DNA zu bestim-
men, sondern erst die Kombination verschiedener 
DNA-Stücke nach dem Splicing als ein Gen im Sinne 
einer funktionalen Einheit anzusehen. Die Praxis der 
Biologie verfährt hier aber pragmatisch und legt den 
Begriff nicht eindeutig fest, sondern verwendet ihn in 
verschiedenen Kontexten mit anderen Bedeutungen. 
Damit hat er aber seine Eindeutigkeit verloren. Weil 
ein (funktionales) Gen jedenfalls nicht als physische 
Einheit im Genom vorliegt, wird der Begriff des infor-
mationalen Gens (»informational gene«) vorgeschla-
gen.161 Liegt ein so genanntes alternatives Splicing 
vor, bei dem eine DNA-Sequenz in verschiedenen 
Zusammensetzungen mit anderen Sequenzen funk-
tional wirksam wird – wie dies ebenfalls seit Ende 
der 1970er Jahre bekannt ist162 und z.B. in Abhängig-
keit von einem jeweiligen Gewebe auftritt163 –, dann 
werden die Verhältnisse noch komplizierter. Streng 
genommen bildet dann nicht die einzelne DNA-Se-
quenz, sondern der ganze Apparat des Splicing eine 
funktionale Einheit der Information.164 Welche Ab-
schnitte der DNA Intron und welche Exon werden, 
wird durch Enzyme entschieden, die wiederum von 
anderen Genen reguliert werden. Insgesamt liegt hier 
also eine Selbstregulation der Genexpression vor, die 
auch als natürliches genetisches Engineering (»natu-
ral genetic engineering«) bezeichnet wird.165 

Mit diesen detaillierten Kenntnissen zur Aufberei-
tung von Genen auf molekularer Ebene führt ironi-
scherweise gerade die Entwicklung der Molekular-
biologie zur »Au ösung« oder »Dekonstruktion« 
(Müller-Wille & Rheinberger 2009) eines scharf ge-
schnittenen Genbegriffs.166 Also gerade die Disziplin, 

durch deren Fortschritt die Gene immer konkreter 
und handgrei icher zu werden schienen und die zu 
dem einfachen Bild der Gene als Nukleotidsequenz 
führte, macht schließlich eine einfache De nition der 
Gene unmöglich. Sie führt letztlich zur Aufgabe der 
Vorstellung von Genen als abgrenzbaren Erbeinheiten 
und befördert stattdessen das Bild einer umfassenden 
wechselwirkenden Beziehung zwischen verschiede-
nen Abschnitten des Genoms, anderen Komponenten 
der Zelle und den Umweltbedingungen.

Funktionaler Genbegriff
Wenn heute überhaupt am Begriff des Gens festgehal-
ten wird (s.u.), dann nicht in der ursprünglich inten-
dierten materialistisch-substanzialistischen Version 
im Sinne einer bestimmten Struktur eines Körpers. 
Ein Gen ist nicht einfach eine körperliche Einheit 

Keine materielle Spezi zierung
Ein Gen ist eine abstrakte mathematische Rechnungs-
einheit, deren materielle Realisierung nicht spezi ziert 
wird.

Funktionale De nition
Bestimmt ist ein Gen durch seine phänotypische Mani-
festation in einem Merkmal, das einen Unterschied für 
Selektionsprozesse gegenüber alternativen Merkmalen 
macht.

Erklärung von Fitnessdifferenzen
Als eine von einem Individuum auf seine Nachkommen 
weitergegebene Einheit bleibt ein Gen über die Genera-
tionen hinweg erhalten und kann die Fitnessdifferenzen 
von Individuen verschiedener Typen erklären.

Koordinierte Einheit
Ein Gen besteht nebengeordnet neben anderen Genen; 
Interaktionen und Regulationen von Genen werden ver-
nachlässigt.

Determination des adulten Phänotyps
Gene bestimmen die Merkmale von adulten, fortp anz-
tungsfähigen Organismen und sind wesentliche Deter-
minationsfaktoren des reproduktiven Erfolgs.

Autonomie
Ein Gen besteht als selbständige Einheit unabhängig 
von anderen Genen.

Tab. 103. Sechs Aspekte des populationsgenetischen Gen-
begriffs, der für die Synthetische Theorie der Evolution 
zentral ist. In diesem Aspekten unterscheidet sich der po-
pulationsgenetische von dem entwicklungsbiologischen 
Genbegriff (nach Gilbert, S.F. (2000). Genes classical and 
genes developmental. In: Beurton, P.J., Falk, R. & Rhein-
berger, H.-J. (eds.). The Concept of the Gene in Develop-
ment and Evolution. Historical and Epistemological Per-
spectives, 178-192: 179-181).
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innerhalb eines Organismus, sondern ein Element 
innerhalb des komplexen Geschehens der Gestalt-
bildung und Vererbung von organischen Merkmalen. 
Weil es hier auf die Einbettung des Gens in den Pro-
zess der Bildung von Strukturen ankommt, erscheint 
eine Bestimmung des Genbegriffs ausgehend von 
den Produkten dieses Prozesses einzig sinnvoll, d.h. 
eine funktionale De nition.167 

Eine solche De nition liefert B. Lewin 1983, in-
dem er ein Gen ausgehend von seinem Produkt, dem 

Polypeptid de niert: »Instead of saying ›one gene-
one polypeptide‹, we may describe the relationship 
as ›one polypeptide-one gene‹« (vgl. Tab. 104).168 
Über das Polypeptid hinaus könnten auch ausgehend 
von phänotypischen Merkmalen Gene de niert wer-
den, z.B. ein Gen für blaue Augenfarbe oder für grü-
ne Erbsenfarbe (vgl. Rosenberg 1985: »Mendelian 
genes are identi ed by identifying their effects: the 
phenotypes observationally identi ed in the breeding 
experiments«169). Allgemein wäre ein Gen damit zu 

»Das Wort Gen ist völlig frei von jeder Hypothese; es 
drückt nur die sichergestellte Tatsache aus, daß jedenfalls 
viele Eigenschaften des Organismus durch in den Game-
ten vorkommende besondere, trennbare und somit selb-
ständige ›Zustände‹, ›Grundlagen‹, ›Anlagen‹ – kurz, was 
wir eben Gene nennen wollen – bedingt sind« (Johannsen 
1909, 124). 

»›[G]ene‹ material is any substance which, in given sur-
roundings – protoplasmic or otherwise – is capable of 
causing the reproduction of its own speci c composition, 
but which can nevertheless change repeatedly – ›mutate‹ 
– and yet retain the property of reproducing itself in its 
various new forms« (Muller 1929, 897).

»[S]tellen wir uns das Gen als einen Atomverband vor, 
innerhalb dessen die Mutation, als Atomumlagerung oder 
Bindungsdissoziation (ausgelöst durch Schwankung der 
Temperaturenergie oder durch Energiezufuhr von außen) 
ablaufen kann und der in seinen Wirkungen und den Be-
ziehungen zu anderen Genen weitgehend autonom ablau-
fen kann« (Timoféeff-Ressovsky, Zimmer und Delbrück 
1935, 238).

»Each of the […] thousands of gene types has, in general, 
a unique speci ty. This means that a given enzyme will 
usually have its nal speci ty set by one and only one 
gene« (Beadle 1945, 19).

»[I]n a long molecule many different permutations are 
possible, and it therefore seems likely that the precise  se-
quence of the bases is the code which carries the genetical 
information« (Watson & Crick 1953, 965).

»In evolutionary theory, a gene could be de ned as any 
hereditary information for which there is a favorable or 
unfavorable selection bias equal to several or many times 
its rate of endogenous change« (Williams 1966, 25).

»Instead of saying ›one gene-one polypeptide‹, we may 
describe the relationship as ›one polypeptide-one gene‹. 
Thus we may regard the sequence actually responsible for 
production of the polypeptide (including introns as well 
as exons) as the gene, while recognizing that from the 
perspective of another protein, part of this same sequence 
may also belong to its gene« (Lewin 1983, 61).

»[A] gene g for linear sequence l in product p synthesized 
in cellular context c is a potentially replicating nucleotide 
sequence, n, usually contained in DNA, that determines 
the linear sequence l in product p at some stage of DNA 
expression. When I say that a nucleotide sequence, n, is a 
gene I mean that the sequence is a gene for l in p synthe-
sized in c« (Waters 2000, 544).

»[T]he genetic underpinning of the smallest possible dif-
ference in adaptation that may be detected by natural se-
lection« (Beurton 2000, 286).

»›Gene‹ is the process (i.e., the course of events) that 
binds together DNA and all other relevant non-DNA enti-
ties in the production of a particular polypeptide. The term 
gene in this sense stands for processes which are speci ed 
by (1) speci c interactions between speci c DNA seg-
ments and speci c non-DNA located entities, (2) speci c 
processing mechanisms of resulting mRNA’s in interac-
tions with additional non-DNA located entities. These 
processes, in their speci c temporal order, result (3) in 
the synthesis of a speci c polypeptide. This gene concept 
is relational, and it always includes interactions between 
DNA and its (developmental) environment« (Neumann-
Held 2001, 74).

»[A] sequence encoding a functional product« (Snyder & 
Gerstein 2003, 260).

»A gene is a genome’s way of making a trait (or function)« 
(Falk 2004, 108).

»A locatable region of genomic sequence, corresponding 
to a unit of inheritance, which is associated with regula-
tory regions, transcribed regions and/or other functional 
sequence regions« (Eilbeck et al., in Pearson 2006, 401).

»The gene is a union of genomic sequences encoding a co-
herent set of potentially overlapping functional products« 
(Gerstein et al. 2007). 

»[T]he uninterrupted nucleic acid stretch of the coding se-
quence in the mRNA that corresponds to a polypeptide or 
another functional product; thus, in eukaryotes typically 
not yet present at DNA level, but assembled from gene 
fragments (exons) in course of RNA processing« (Scher-
rer & Jost 2007, 106).

Tab. 104. De nitionen des Genbegriffs.
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bestimmen als vererbte Ausgangsstruktur zur Bil-
dung einer bestimmten körperlichen Gestalt, im ein-
fachsten Fall eines Proteins. Aufgrund der komple-
xen Verhältnisse bildet dieser Ausgangspunkt aber 
häu g keine materiell zusammenhängende Einheit, 
sondern kann diskontinuierlich im Körper verteilt 
sein (und kann auch andere Elemente umfassen als 
DNA-Moleküle). 

Ein Gen wird durch diese funktionale De nition 
quasi zu einem Organ eines Organismus: ein integ-
raler Bestandteil seiner Organisations- und Regulati-
onseinheit. Funktional bestimmt ist ein Gen in dieser 
Perspektive nicht nur, weil seine Einheit ausgehend 
von einem spezi schen Endprodukt determiniert 
wird, sondern auch, weil dieses Endprodukt wiede-
rum funktional für die Arbeitsweise des Organismus 
ist. Ebenso wie andere Organe können die Gene in 
dieser Sicht als Strukturen (oder Prozesse; s.u.) eines 
Organismus verstanden werden, die aufgrund ihrer 
Aktivität zur Entwicklung und Aufrechterhaltung 
der Organisation des Organismus und damit auch zur 
Erhaltung und Reproduktion ihrer selbst beitragen. 
Ebenso wie andere Organe müssen Gene daher auch 
nicht als diskrete materielle Körper vorliegen, son-
dern können räumlich disparat existieren; ihre Ein-
heit besteht allein im funktionalen Zusammenwirken 
der Teile.

Molekularbiologische De nitionen des Genbe-
griffs weisen in der Regel diese funktionale Kompo-
nente auf, insofern sie ein Gen über sein funktionales 
Produkt de nieren. Ausdrücklich gilt dies für C.K. 
Waters molekulares Genkonzept (»molecular gene 
concept«), das er im Jahr 2000 vorschlägt (vgl. Tab. 
104).170 Waters beschreibt dieses Genkonzept als 
gemischt funktional (»mixed functional«), weil es 
Gene bestimmt einerseits als strukturelle Entitäten 
(nämlich als Abschnitte der DNA) und andererseits 
als funktionale Einheiten (weil sie über ihre kausale 
Rolle innerhalb eines biologischen Systems de niert 
werden).171 In diese Richtung weist auch R. Falks 
De nition eines Gens als die Art und Weise eines 
Genoms, eine Funktion zu erzeugen (vgl. Tab. 104).

Eine ausgearbeitete funktionale De nition des 
Genbegriffs, die von den molekularbiologischen 
Schritten der Expression der Nukleotidsequenz der 
DNA ausgeht, formulieren K. Scherrer und J. Jost 
2007. Sie de nieren ein Gen als die ununterbroche-
ne Folge von Nukleinsäuren in der kodierenden Se-
quenz der mRNA, die einem Polypeptid oder einem 
anderen funktionalen Produkt entspricht (vgl. Tab. 
104). Bei eukaryotischen Organismen ist ein Gen da-
mit noch nicht auf der Ebene der DNA vorhanden, 
sondern entsteht erst im Rahmen der Transkripti-

on.172 Eine Konsequenz dieser De nition ist, dass es 
sehr viel mehr Gene in einem Organismen gibt als 
kodierende Domänen auf der DNA (beim Menschen 
gehen die Autoren von 30.000 Genomdomänen und 
500.000 Genen aus). Dieser Genbegriff ist ausgehend 
von dem Prozess der Kodierung für die funktional 
wirksamen Proteine entwickelt; von diesem Prozess 
unterschieden werden die Regulationsvorgänge, die 
zur Bildung der Gene auf Ebene der mRNA führen. 
Alle an diesen Regulationsvorgängen beteiligten 
Einheiten fassen die Autoren als Genon zusammen 
(»program controlling the expression of a gene, su-
perimposed onto and added to the coding sequence 
in cis«).173

Transmissionsfaktor (Mendel)
Gene bilden die Grundlage für die Weitergabe von 
Merkmalen eines Organismus an seine Nachkommen 
(Vererbung).

Merkmalsdeterminante (Weismann)
Gene sind Elemente eines Organismus, die in dessen 
Entwicklung die Ausbildung spezi scher Merkmale de-
terminieren, also für die individuelle Eigenart und Un-
terschiedenheit von Organismen verantwortlich sind.

Populationstheoretische Rechnungseinheit 
(Johannsen)
Gene sind theoretisch postulierte, nicht direkt beob-
achtbare kausale Faktoren, die für die Vererbung von 
Merkmalen und ihre populationsgenetische Verteilung 
verantwortlich sind.

Organisationseinheit (Morgan)
Gene nehmen einen konstanten spezi schen Ort in-
nerhalb der materiellen und funktionalen Organisation 
eines Organismus ein (eine Position auf den Chromo-
somen). 

Mutationseinheit (Muller)
Gene bilden materielle Struktureinheiten eines Orga-
nismus, die sich (durch Mutation) einzeln verändern 
können.

Selektionseinheit (Wright, Fisher)
Gene stellen Elemente eines Organismus dar, die bei je-
der Zellteilung und Fortp anzung weitgehend konstant 
kopiert werden (sie sind Replikatoren); weil sie die 
Ausbildung alternativer Formen eines Merkmals deter-
minieren, stehen sie in dem Genpool einer Population 
in Konkurrenz zu einander und bilden eine Ebene der 
Selektion.

Tab. 105. Anforderungen und Dimensionen eines verer-
bungs- und evolutionstheoretisch eingebundenen Genbe-
griffs. Hinter dem Schlagwort zur Beschreibung der Di-
mension steht der Name eines Genetikers, mit dem diese 
Dimension in besonderer Weise verbunden ist.
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Evolutionstheoretischer Genbegriff
Ein weiter, nicht an die DNA gekoppelter Genbegriff 
ist v.a. im Rahmen von evolutionstheoretischen Über-
legungen verbreitet. G.C. Williams de niert ein Gen 
1966 als jede erbliche Information, die einer Selekti-
on unterliegt (»any hereditary information for which 
there is a favorable or unfavorable selection«).174 Ein 
Gen stellt für Williams ausdrücklich keine chemische 
Einheit, sondern ein systemtheoretisches Element 
oder eine »kybernetische Abstraktion« dar.175 Nicht 
die physische Struktur, sondern die Einheitlichkeit 
in selektionstheoretischer Perspektive begründet für 
Williams die Einheit eines Gens.

Aus evolutionstheoretischer Perspektive wird auch 
der Versuch unternommen, die »Realität« von Genen 
zu begründen. Mit diesem Anspruch entwickelt P. 
Beurton 1998 ausgehend von der Evolutionstheorie 
einen Genbegriff und unternimmt es, den Prozess der 
Entstehung von Genen in einem Evolutionsszenario 
entwicklungsgeschichtlich nachzuzeichnen. Gene 
werden damit zu Entitäten, die selbst in der Evolu-
tion entstehen und vergehen können. Beurton ist der 
Auffassung, dass ein einheitlicher Genbegriff allein 
auf dieser Grundlage entwickelt werden kann. Den 
Ausgangspunkt von Beurtons Szenario der Genent-
stehung bildet eine Population von sich fortp anzen-
den Organismen, die regelmäßige Unterschiede in 

ihren Reproduktionsraten aufweisen. Die Ursachen 
für diese Unterschiede bilden Differenzen des von 
den Vorfahren ererbten und an die Nachkommen 
vererbten genetischen Materials insgesamt, d.h. des 
gesamten Genoms, das noch nicht in Gene unterteilt 
ist. Eine Gliederung des Genoms in Gene erfolgt 
nach Beurton dadurch, dass genetische Variationen 
an verschiedenen Orten des Genoms unter ein ge-
meinsames Selektionsregime geraten, weil sie alle 
an der Ausbildung eines Merkmals beteiligt sind, das 
die gleiche adaptive Differenz unter den Organismen 
betrifft. Die Zusammenführung der Fragmente ei-
nes Gens an einem Chromosomen-Abschnitt erfolgt 
in einem nächsten Schritt, weil dadurch die Wahr-
scheinlichkeit ihrer Trennung durch Crossing-over 
und damit die Gefahr des vollständigen Verlusts einer 
Genkomponente durch Übergang an das homologe 
Chromosom gemindert wird. Erst die differenzielle 
Reproduktion, d.h. die Selektion von Organismen mit 
verschiedenartigem Genom, bewirkt also die Frag-
mentierung des Genoms in Gene. Die Gene werden 
damit selbst zu Produkten des Evolutionsprozesses. 
Entscheidend für diese Interpretation von Genen ist 
also ihre Eigenschaft, als Einheit der Selektion fun-
gieren zu können. Diese Eigenschaft geht im Selekti-
onsszenario der physischen Einheit des Gens zeitlich 
voraus. Das Gen gewinnt damit erst allmählich über 
die Generationenfolge seine Realität.176 Offen ist 
Beurtons Ansatz dafür, neben der DNA auch andere 
Entwicklungsressourcen in den Genbegriff zu inte-
grieren.177

Gene in Entwicklungssystemen
Eine heute verbreitete Sicht sieht Gene als Teil eines 
»Entwicklungssystems« ( Entwicklung): Um den 
dynamischen Charakter der so verstandenen Gene 
als Entwicklungsressourcen zu betonen, spricht E. 
Neumann-Held von dem molekularen Prozessgen 
(»process molecular gene«; vgl. Tab. 104).178 Gene 
werden in dieser Sicht als Prozesse (oder genauer 
Typen von Prozessen) im ontologischen Sinn ver-
standen: Sie existieren nicht als materielle Entitäten 
im Sinne eines Körpers oder als Struktur der DNA, 
sondern sind vielmehr diejenigen Prozesse der Ent-
wicklung, die die DNA-Struktur zu Einheiten der 
Funktion gliedern.179 Einen molekularen Bezug hat 
dieser Genbegriff, insofern er auf die Bildung von 
Proteinen bezogen ist; er ist aber nicht chemisch ori-
entiert an der DNA, sondern bezieht jede am Prozess 
der Herstellung eines Proteins beteiligte Einheit mit 
ein – sei sie Teil des Organismus oder seiner Um-
welt. Selbst Eigenschaften der Umwelt können da-
nach also als ›Gen‹ betrachtet werden. Gene werden 

»Gene-P is de ned by its relationship to a phenotype, 
albeit with no requirements as regards speci c molecu-
lar sequence nor with respect to the biology involved in 
producing the phenotype. Gene-P is the expression of 
a kind of instrumental preformationism (thus the ›P‹). 
When one speaks of a gene in the sense of Gene-P, one 
simply speaks as if it causes the phenotype. A gene for 
blue eyes is a Gene-P. […]
Gene-D is de ned by its molecular sequence. A Gene-D 
is a developmental resource (hence the ›D‹) which in 
itself is indeterminate with respect to phenotype. To be 
a Gene-D is to be a transcriptional unit (extending from 
start to stop codon) within which are contained molecu-
lar template resources.«

Tab. 106. Gen-P und Gen-D: der funktionale, auf einen 
Phänotyp bezogene und der strukturelle, entwicklungsbio-
logische Genbegriff. Die beiden Konzepte sind sachlich un-
terschieden, werden häu g aber zusammengezogen, so dass 
für ein genetisch bedingtes phänotypisches Merkmal  (wie 
blaue Augenfarbe) ein einziges entwicklungsbiologisch 
verstandenes Gen postuliert wird – eine empirisch häu g 
falsche Annahme (aus Moss, L. (2001). Deconstructing the 
gene and reconstructing molecular developmental systems. 
In: Oyama, S., Grif ths, P.E. & Gray, R.D. (eds.). Cycles 
of Contingency. Developmental Systems and Evolution, 85-
97: 87f.).
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auf diese Weise nicht als vererbungs-, sondern als 
entwicklungsbiologische Einheiten oder »Ressour-
cen« entworfen (vgl. Tab. 104).180 Ausdrücklich be-
schreibt Neumann-Held Gene nicht rein molekular 
als DNA-Abschnitte, sondern »als Konstrukte eines 
Zusammenspiels zwischen DNA-Sequenz und Um-
weltbedingungen«.181 Der Komplex der DNA zu-
sammen mit den an der Vererbung beteiligten nicht-
DNA-Komponenten wird als der Erweiterte Genotyp 
(»Extended Genotype«) eines Organismus bezeich-
net ( Genotyp/Phänotyp). 

Deutlich wird durch die Prozessperspektive auch, 
dass die Basensequenz der DNA nicht einfach als 
»Information« zu verstehen ist, die darauf wartet, 

»abgelesen« zu werden – vielmehr hängt es von ei-
nem jeweiligen Kontext ab, welche Sequenzen der 
DNA als Gen fungieren. Ein Gen wird also erst in 
einem bestimmten zellulären Kontext konstituiert; 
nicht das Gen ist der Akteur, sondern die Zelle oder 
der Organismus, der seine DNA nutzt und damit zu 
Genen macht (Neumann Held 1999: »A gene can be 
functionally de ned only in a speci c developmental 
context, a gene as such does not contain any infor-
mation, genes are not autonomous«182; Grif ths & 
Stotz 2006: »genes are ›things an organism can do 
with its genome‹: they are ways in which cells utilize 
available template resources to create biomolecules 
that are needed in a speci c place at a speci c time. 
[…] Hence the information for a product is not sim-
ply encoded in the DNA sequence but has to be read 
into that sequence by mechanisms that go beyond the 
sequence itself«183).

Näher analysiert werden kann die Interaktion zwi-
schen den Genen und den zellulären und extrazellulä-
ren Faktoren, die Gene erst zu ihrer Konstitution und 
Wirksamkeit verhelfen, indem für jeden einzelnen 
Fall zwischen permissiven und instruktiven Faktoren 
unterschieden wird: Die permissiven Faktoren stellen 
die Randbedingungen dar, die notwendig sind, damit 
die anderen Faktoren wirksam werden; die instrukti-
ven Faktoren, d.h. die Gene, bewirken dagegen die 
Spezi tät von phänotypischen Strukturen. (Die Un-
terscheidung von permissiven und instruktiven Fak-
toren wird ursprünglich im Kontext der Interaktion 
von Geweben verwendet: Bei der instruktiven Inter-
aktion ist ein spezielles induzierendes Signal eines 
Nachbargewebes für die Entwicklung eines anderen 
Gewebes notwendig; bei der permissiven Interaktion 
ist dieses Signal nicht notwendig, aber die Gewebs-
bildung wird von den Nachbargeweben toleriert.184) 
Allgemeine Regeln, welche Faktoren, instruktiv und 
welche permissiv sind, lassen sich kaum aufstel-
len. Auch die Umwelt ist z.B. manchmal instruktiv 

wirksam und die Gene allein permissiv (so etwa in 
der temperaturabhängigen Geschlechtsbestimmung 
mancher Schildkröten). Weil es aber in vielen Fällen 
die Gene sind, die die Spezi tät einer Struktur bedin-
gen, kann es in der kausalen Analyse der Entwick-
lung gerechtfertigt sein, sie als die zentralen Faktoren 
der Determination zu privilegieren.

Um die Beteiligung des ganzen Organismus an der 
Konstitution und Wirksamkeit von Genen hervorzu-
heben, schlagen E.F. Keller und D. Harel 2007 eine 
neue Terminologie vor: Sie de nieren einen geneti-
schen Faktor oder Genitor als eine Funktion, die von 
drei Ein ussgrößen abhängt: dem Organismus, der 
DNA-Sequenz seines Genoms und seinem Verhal-
ten.185

Digitalität der Gene
Herausgehoben aus dem Netzwerk der Wechselwir-
kung der Teile eines Organismus sind die Gene auch 
insofern, als sie durch die Dynamik dieser Prozesse 
nur wenig verändert werden. In ihrer festen »digita-
len« Struktur, zusammengesetzt aus einer Sequenz 
diskreter Einheiten (der organischen Basen), sind die 
Gene geschützt vor den Veränderungen, die ein Or-
ganismus im Laufe seines Lebens durchmacht, und 
können deshalb die Weitergabe des »Bauplans« der 
Organisation in die nächste Generation sicherstellen 
( Information; Genotyp/Phänotyp). Im Vergleich zur 
Dynamik der Organisation eines Lebewesens stehen 
die Gene daher primär im Kontext der Konservierung 
der Struktur. Sie bilden quasi einen »unbewegten Be-
weger«, wie es M. Delbrück 1971 formuliert.186

Unter maßgeblicher Beteiligung der digitalen 
Struktur des Genoms (des Genotyps) entstehen in der 
Individualentwicklung eines Organismus komplexe 
Strukturen, die kontinuierlich variieren (der Phäno-
typ), die also keine Digitalität aufweisen, sondern 
analoge Strukturen darstellen. In der Gestaltbildung 
des Organismus ndet also zumindest teilweise eine 
Digital-Analog-Umwandlung statt.

Der große Vorteil der Digitalität von Strukturen 
wird in der Möglichkeit des verlässlicheren Kopierens 
im Vergleich zu analogen Strukturen gesehen. Über 
die digitale Kodierung kann eine genaue Konservie-
rung von komplexen Strukturen erreicht werden. Be-
sonders Evolutionstheoretiker wie J. Maynard Smith 
weisen darauf hin, dass allein die digitale Form der 
Speicherung von strukturellen Informationen eine 
über Tausende und Millionen von Generationen er-
folgende sichere Replikation ermöglicht habe (»The 
need for a digital system arises from the familiar dif-

culty of maintaining information in a system able to 
vary continuously«).187 Weil die Evolution sich über 
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sehr lange Zeiträume erstreckt und auf der kumulati-
ven Selektion kleiner Veränderungen beruht, sei sie 
nur vorstellbar bei Organismen, die ihre vererbten 
Strukturen in einer digitalen Form speichern.

Verwandt ist der Code der Gene in dieser Hin-
sicht mit der Sprache des Menschen, insofern auch 
die Sprache eine Digitalität durch die Verwendung 
eines begrenzten Repertoires an diskreten Zeichen 
(Buchstaben und Wörter) verfügt, mit denen eine un-
begrenzte Vielfalt von Aussagen formuliert werden 
kann und gleichzeitig durch die Möglichkeit des zu-
verlässigen Kopierens ein in dieser Hinsicht zuver-
lässiges kollektives Gedächtnis erzeugt wird.188

Gene als Agenten: egoistische Gene?
In einer metaphernreichen Sprache werden die Gene 
vielfach als die materiellen Einheiten konzipiert, in 
denen der Organismus als »Entwurf« enthalten sei 
oder die ihn »konstruieren« oder »bauen«. Die Gene 
werden als der zentrale Faktor verstanden, der das 
»Wesen« des Organismus bestimmt. Auch wenn sie 
von analytisch arbeitender und mit mechanistischen 
Modellen operierender Seite vorgebracht wird, ist 
diese Sicht in ihrer Grundstruktur vitalistisch. Denn 
wie in den älteren vitalistischen Theorien wird ein 
Faktor oder eine Kraft (die »Lebenskraft«) aus dem 
ganzheitlichen, auf Wechselseitigkeit der Teile beru-
henden Gefüge des Organismus herausgegriffen und 
für seine Organisation und Selbstorganisation verant-
wortlich gemacht. 

Die den Genen zugeschriebene zentrale Stellung 
ndet auch in der Rede von einem »Diktat der Gene« 

ihren Ausdruck. Die Gene werden dabei als externe 
Agenten angenommen, denen der Organismus unter-
liegt. Sie sind aber tatsächlich doch selbst ein Teil 
des Organismus, und es macht wenig Sinn zu sagen, 
ein Organismus würde sich selbst einem Diktat un-
terwerfen. Im Vergleich zur Vorstellung der äußeren 
Determination durch die Umwelt kann die Determi-
nation von Innen durch die Gene sogar als eine Form 
der Autonomie verstanden werden.

Sinnvoll ist die Rede vom Diktat der Gene aller-
dings dann, wenn die Gene als eigene Agenten kon-
zipiert werden, die sich des Organismus nur als eines 
Mediums ihrer Verbreitung bedienen. Die Gene ha-
ben in dieser Sicht eine von ihrem jeweiligen Träger-
organismus unabhängige Existenzform, die sich über 
viele Generationen von Organismen erstreckt. Eine 
solche isolierende Betrachtung der Gene steckt im 
Prinzip bereits in den mathematischen Theorien zur 
Populationsgenetik, die von R.A. Fisher und anderen 
seit den 1920er Jahren entwickelt werden ( Popula-
tion; Evolution). Den Genen selbst und nicht nur den 
Organismen werden in den populationsgenetischen 
Modellen Fitnesswerte zugeschrieben. Herausgear-
beitet und besonders populär wird diese Sichtweise 
durch die Soziobiologie und ihr Verständnis von Ge-
nen als »Replikatoren« auf der untersten Ebene der 
Selektion. Neben G.C. Williams Mitte der 1960er 

Jahre verbreitet besonders R. Dawkins mit seiner 
Rede von dem egoistischen Gen (»sel sh gene«) 
diese Perspektive.189 Noch darüber hinaus werden 
auf molekularer Ebene Gene als egoistische DNA 
(»sel sh DNA«) identi ziert, nachdem bereits in den 
1960er Jahre gefunden wird, dass weite Teile des Ge-
noms von höheren Organismen aus hoch repetitiven 
Sequenzen bestehen, denen zunächst keine Funktion 
für den Organismus zugeschrieben wird und die al-
lein ihre eigene Reproduktion bewirken.190

Erfolgreiche Anwendungen von Modellen zur Se-
lektion auf der Ebene der Gene belegen die Frucht-
barkeit der Betrachtung von Genen als selektierten 
Entitäten. In dieser Bedeutung einer generationen-
übergreifenden Selektionseinheit macht es offenbar 
Sinn, sie als Agenten zu betrachten. Daneben ist ein 
Gen aber immer auch in unmittelbarer Weise ein erst 
in einem Organismus wirksames Element seiner Or-
ganisation: Ein Gen ist direkt an der Determination 
der Eigenschaften eines Organismus beteiligt; es ist 
aber nur indirekt, nämlich über die längere kausale 
Kette des Phänotyps des Organismus, an seiner ei-
genen Verbreitung beteiligt. Gegen Dawkins und die 
Hypostasierung von Genen als Agenten kann daher 
dafür argumentiert werden, die funktionale Relati-
on zwischen Gen und Merkmal nicht primär an die 

Hierarchische Organisation des Genoms
Nicht alle funktionalen Gene kodieren unmittelbar für 
ein Merkmal; es gibt vielmehr Regulatorgene, die den 
Strukturgenen funktional übergeordnet sind.

Fehlende räumliche Kontinuität der Gene
Die funktionalen Transkriptionsprodukte der DNA, die 
Boten-RNA, setzt sich bei vielen Genen aus Abschnit-
ten von räumlich nicht zusammenhängenden DNA-Re-
gionen (Exons) zusammen.

Molekulare Pleiotropie
Von einem Abschnitt auf der DNA können verschie-
dene Gene gebildet werden, u.a. durch überlappende 
Transkriptionsbereiche, Leserasterverschiebungen bei 
verschiedenen funktionalen Produkten oder kontextab-
hängige posttranslationale Veränderungen, wie der Aus-
tausch von Aminosäuren in einem Protein.

Tab. 107. Molekularbiologische Mechanismen und Eigen-
schaften des genetischen Materials, die im Sinne einer Auf-
lösung des klassischen Genbegriffs wirksam sind.
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Replikationsleistung des Gens zu knüpfen: Die For-
mulierung ›Die Funktion der Gene ist die Produkti-
on des Phänotyps‹ wäre daher gegenüber Dawkins  
Formulierung vorzuziehen, der zufolge die Funktion 
des Phänotyps die Produktion von mehr Genen ist 
(»Wir sind alle Überlebensmaschinen für dieselbe 
Art von Replikator – für Moleküle mit dem Namen 
DNS«191).192 Vor diesem Hintergrund von sowohl 
Genen als auch Organismen als Selektionseinheiten 
haben allerdings beide Perspektiven ihre Berech-
tigung. Auch wenn Gene damit nicht unbedingt als 
Agenten oder gar Lebewesen (s.u.) anzusehen sind, 
kann es für Biologen heuristisch wertvoll sein, ihnen 
quasipsychologische Qualitäten (wie Egoismus oder 
Altruismus) zuzuschreiben.

Ontologie der Gene
Die Ontologie von Genen ist überraschend unklar. In 
verschiedenen Kontexten fallen Gene in die unter-
schiedlichsten ontologischen Kategorien: Sie können 
konkrete Dinge (»tokens«), abstrakte Gegenstände 
(»types«), Prozesse (vgl. das »molekulare Prozess-
gen«), Eigenschaften oder Dispositionen sein. Einige 
Philosophen der Biologie äußern sich (meist beiläu-

g) entschieden zugunsten einer dieser Möglichkei-
ten. So urteilt E. Sober 1981 eindeutig für die Kon-
zipierung von Genen als konkreten Körpern (»Genes 
are physical objects; phenotypic traits are not«193). 
Unter Biologen ist es dagegen verbreitet, Gene we-
der für Materie noch für Energie, sondern für »In-
formation« zu halten. So bezeichnet G.C. Williams 
Gene 1986 als eine »gewichtslose Informationspa-
ckung«: »a gene is neither an object nor a property 
but a weightless package of information that plays an 
instructional role in development«194 (vgl. auch seine 
De nition in Tab. 104). 

Die verbreitete Rede davon, dass zwei physisch ge-
trennte Organismen die gleichen Gene haben (so wie 
die gleiche Größe oder die gleiche Haarfarbe) spricht 
dagegen, Gene als konkrete Körper anzusehen. Der 
generationenübergreifende Erhalt der Gene erfolgt 
über einen hinsichtlich der Materie »semikonserva-
tiven« Kopierprozess ( Fortp anzung: Replikation). 
Weil sie ihre Materie wechseln, stellen die Gene also 
keine konkreten physischen Körper dar, die in ihrer 
materiellen Identität erhalten bleiben. Naheliegender 
ist es, sie als abstrakte Gegenstände anzusehen, die 
über ihre Kon guration bestimmt sind. In den Augen 
der meisten Biologen sind die Identitätsbedingungen 
eines Gens primär durch seine Basensequenz (also 
seine interne Struktur) gegeben. Weil die Wirksam-
keit einer Basensequenz aber vom genetischen und 
zellulären Kontext des Gens abhängt, ist im Rahmen 

von funktionalen De nitionen des Genbegriffs (s.o.) 
auch dieser Kontext zu berücksichtigen. In funktio-
naler Hinsicht bestehen die Identitätsbedingungen 
eines Gens in seiner funktionalen Wirkung, nicht 
in seiner Struktur. Auch in funktionaler Perspektive 
werden Gene aber nicht als individuelle Gegenstän-
de, sondern als kausale Rollen innerhalb eines Sys-
tems identi ziert.

Neue Terminologie?
Weil der Begriff des Gens bis in die Gegenwart viel-
deutig ist, schlagen J. Brosius und S.J. Gould 1992 
eine ganze Serie neuer Begriffe vor, die die alte 
Terminologie ersetzen soll.195 Ausgangspunkt der 
neuen Begrif ichkeit ist eine Nukleotidsequenz ei-
ner DNA oder RNA, die Nuon genannt wird. Diese 
Bestimmung ist noch frei von jeglicher funktiona-
len Betrachtung; ein Intron, Exon oder jedes andere 
Polynukleotid kann ein Nuon sein. Je nach Funktio-
nalität werden dann verschiedene Typen des Nuons 
unterschieden: Die Veränderung eines Nuons, die 
ein potenzieller Funktionsträger ist, wird Potonu-
on genannt; liegt erwiesenermaßen eine Anpassung 
durch Selektion vor, sprechen die Autoren von einem 
Aptonuon; ist keine Anpassung vorhanden, heißt die 
Struktur Naptonuon; ist die Struktur schließlich für 
eine neue Funktion angepasst worden – stellt sie also 
eine Exaptation dar ( Anpassung) –, dann wird sie 
Xaptonuon genannt. – Trotz ihrer intuitiven Eingän-
gigkeit hat sich diese Terminologie bisher noch we-
nig verbreitet, und ihre Vorteile sind umstritten.

Unbekümmert von allen terminologischen Proble-
men vollzieht sich der rasante empirische Fortschritt 
in der Erforschung der Wege und Mechanismen ge-
netischer Prozesse. Einer der vielen Meilensteine 
ist 1972 mit der Herstellung des ersten künstlichen 
Gens durch H.G. Khorana und Mitarbeiter erreicht; 
die künstliche Synthese basiert auf dem Modell eines 
komplementären tRNA-Moleküls der Hefe.196 

Der Genbegriff vor seinem Ende?
Der Genbegriff ist heute wissenschaftlich und auß-
erwissenschaftlich allgemein verbreitet. Denkbar ist 
aber auch eine Biologie, in der auf diesen Begriff 
verzichtet wird und statt dessen die Interaktion der 
Komponenten mit der Unmöglichkeit eines atomi-
sierend-isolierenden Ansatzes nicht nur auf phäno-
typischer, sondern auch auf genetischer Ebene voll 
anerkannt wird. Auf diese Möglichkeit weist seit den 
frühen 1980er Jahren P. Kitcher hin: »Much of biolo-
gy can be done without adopting any principle of seg-
mentation at all«.197 Aufgrund der starken Vernetzung 
der Prozesse erscheint es Kitcher angemessen, den 
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Begriff des Gens aufzugeben und besser allgemein 
von dem genetischen Material zu sprechen (»There 
is no molecular biology of the gene. There is only 
molecular biology of the genetic material«).198 ›Gen‹ 
erscheint in dieser Sicht als ein überholtes Konstrukt, 
das den gegenwärtigen Einsichten in die Vernetzung 
der Entwicklungs- und Vererbungsprozesse nicht 
mehr gerecht wird. 

In der gegenwärtigen Biologie wird die Bedeutung 
des Genbegriffs nicht in einer einheitlichen Theorie 
geregelt, sondern in verschiedenen Kontexten neu 
bestimmt. Nicht allein eine De nition wird der ge-
genwärtigen Verwendung des Begriffs daher gerecht; 
seine Fruchtbarkeit liegt gerade in seiner relativen 
Unschärfe.199 Aufgrund seiner Verwendung in ver-
schiedenen, sehr heterogenen Kontexten und den 
komplexen Prozessen in der Aufbereitung des gene-
tischen Materials auf dem Weg zum phänotypischen 
Merkmal bestreiten einige Wissenschaftsphiloso-
phen, dass der Genbegriff überhaupt noch einheitlich 
de niert werden kann.200 Gene sind damit »unscharfe 
Objekte par excellence, die mehr als jeder Theorie 
den Praktiken und Instrumenten verdanken, welche 
die neue Biologie begründet haben«, wie es H.-J. 
Rheinberger 1999 formuliert.201 Verbunden ist damit 
die Vorstellung der Gene weniger als ontologische, 
denn als epistemologische Entität: Mehr als ein klar 
de nierter biologischer Gegenstand erscheint ›Gen‹ 
als ein sehr erfolgreicher Einstiegspunkt in die wis-
senschaftliche Konzeptualisierung von Prozessen der 
Vererbung.202

Mit der systemtheoretischen Perspektive auf die 
Vernetzung biologischer Prozesse im Zeitalter der 
»Postgenomik« verliert das Gen zunehmend seine 
Funktion als Ankerpunkt der Forschung. An die Stel-
le einzelner materieller Körper als elementare deter-
minierende Faktoren der Vererbung und Entwicklung 
treten Netzwerke der Interaktion, die in das Zentrum 
der Aufmerksamkeit rücken und die Forschung orga-
nisieren. Das »Jahrhundert des Gens« (Keller 2000203) 
könnte damit an sein Ende kommen: Das Gen, ver-
standen als eine atomare Einheit der Information und 
Vererbung, ist entstanden im »epistemischen Raum« 
der genetischen Forschung, die »sich im 20. Jahrhun-
dert zu epistemischen Objekten kondensierte«.204 In 
dieser Zeit erwiesen sich die Gene als »höchst erfolg-
reiche Ansatzpunkte für die Erforschung und Mani-
pulation« der Lebensprozesse.205 Mit Veränderungen 
des epistemischen Raums der Genetik, in dem die 
Gene eine Zeit lang epistemologisch und pragma-
tisch nützliche Instrumente der Forschung waren, 
könnte auch die Zeit der Gene im Sinne von onto-
logisch selbständigen Einheiten zu Ende gehen. An-

zeichen einer solchen Veränderung nden sich in der 
bildlichen Darstellung der entscheidenden Entitäten 
biologischer Prozesse: Im Zeitalter der Genomik sind 
es Basensequenzen und Chromosomenkarten, die 
das Bild bestimmen, unter dem Zeichen der Postge-
nomik dagegen Prozessketten und Netzwerke. Viel-
leicht wird also die zukünftige Biologie in Gestalt 
der »Genomforschung« die Zentrierung der Analyse 
auf einzelne Gene ganz »hinter sich lassen«, um statt 
einzelner Bäume, »wieder den ganzen Wald zu sehen 
– auf der Suche nach dem Verständnis des Ganzen«, 
wie es E.L. Winnacker 1997 formuliert.206 

Gene als Lebewesen
Die Auffassung von Genen als Lebewesen, als kleins-
te lebendige Einheiten reicht bis ins 19. Jahrhundert 
zurück. Für A. Weismann gilt 1884 das »Keimplas-
ma« der Fortp anzungszellen (Keimzellen) in den 
mehrzelligen Organismen sogar als das eigentlich 
Lebendige, weil diesem eine potenzielle Unsterb-
lichkeit zukomme, insofern die Keimzellen 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 Fortp anzungszellen«.207 1896 be-
zeichnet Weismann die im Keimplasma vorhandenen 
partikulären Anlagen, die von ihm so genannten »De-
terminanten« (s.o.), als die »lebendigen Theile des 
Keimes«.208 Insbesondere die über das Leben eines 
individuellen Organismus hinausreichende Existenz-
dauer der Gene im ewigen »Strom des Lebens« legt 
für Weismann offenbar die Vorstellung von Genen 
als Lebewesen nahe. 

Auch in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhun-
derts ist es ausgehend von Annahmen zur Replika-
tionsfähigkeit von Genen und der Einschätzung der 
Fortp anzungsfähigkeit als eines zentralen De ni-
tionsmerkmals von Lebewesen verbreitet, Gene als 
Lebewesen anzusehen. Insofern die Gene sich selbst 
reproduzieren, werden sie nicht mehr als bloße Teile 
oder Organe eines Organismus verstanden, sondern 
selbst als Lebewesen. Einen solchen Standpunkt 
vertritt insbesondere H.J. Muller, der 1922 die de-

nierende Eigenschaft der Gene in ihrer Selbstver-
mehrung sieht, die er im Anschluss an L.T. Troland 
in chemischer Terminologie als Autokatalyse charak-
terisiert (s.o.).209 Zu der Selbstvermehrung kommt 
noch die Variation der weitergegebenen Eigenschaf-
ten hinzu – zusammen bilden diese Prozesse das 
Grundgeschehen der Vererbung. Als autokatalytisch 
sich selbst vermehrende körperliche Einheiten, die 
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individuelle Veränderungen im Sinne einer Verer-
bung an ihre Nachkommen weiter geben können, un-
terliegen die Gene in der Betrachtung Mullers einer 
Evolution und entsprechen damit dem traditionellen 
Bild eines Organismus. Die Konzipierung der Gene 
als die ersten Lebewesen wird später von anderen 
prominenten Evolutionsbiologen übernommen, so 
1929 von J.B.S. Haldane (»we may regard the gene 
[…] as a tiny organism which can divide in the envi-
ronment provided by the rest of the cell«).210 Für S. 
Wright bilden die Gene 1941 die letzte Lebensein-
heit: »The ultimate unit of life [...] is not the cell but 
the gene«.211 Weil die Umwelt nicht die Struktur der 
Gene determiniert, spricht Wright von der »Autono-
mie der Gene«. Vor allem im Kontext zu Überlegun-
gen über die ersten Lebewesen in der Evolution des 
Lebens ist es in der Mitte des 20. Jahrhunderts ver-
breitet, Gene oder sogar einen Strang DNA als Lebe-
wesen anzusehen. So fragt sich N. Horowitz 1959, 
ob nicht ein Nukleinsäuremolekül als die elementare 
sich replizierende Struktur das erste lebendige Ding 
auf der Erde gewesen sein könnte (»whether a mole-
cule of nucleic acid could have been the rst living 
thing on the Earth«).212

Kritisch wird gegen diese reproduktions- und gen-
zentrierten Lebensde nitionen eingewandt, dass die 
Gene ihre Funktion der Weitergabe von Information 
allein innerhalb eines komplexen Systems wahrneh-
men können. Als unmittelbare Reaktion auf Horowitz 
stellt N.W. Pirie 1959 fest, das ganze System eines 
Organismus sei für die Reproduktion eines Gens ver-
antwortlich und nicht ein Gen alleine: »it is probably 
the system that makes another gene rather than the 
gene that makes a copy of itself«.213 Eine Lebensbe-
stimmung könne daher nicht von dem isolierten Phä-
nomen der Reproduktion ausgehen, sondern müsse 
an dem System ansetzen, dass diese Reproduktion 
ermöglicht.

Schon 1947 streicht Bünning in die gleiche Rich-
tung weisend heraus, das Gen, der Erbfaktor im 
Chromosomen, sei »genau so wenig lebend wie ein 
anderes Eiweißmolekül, wie ein Zuckermolekül, wie 
der Sauerstoff oder das Wasser«.214 Alle diese Stof-
fe seien Bestandteile des Organismus, die in ihrem 
Zusammenwirken den Organismus ausmachen. Ein 
Organismus besteht nach Bünning aus Teilen, »von 
denen jedes für sich gleich wenig lebt, aber alle zu-
sammen durch ihre Wechselwirkung das Leben er-
möglichen«.215

Viele Autoren plädieren daher dafür, die Gene als 
Teile von Prozessen einer lokalen Selbstorganisation 
anzusehen, statt sie an die Spitze einer zentralen Ko-
ordination zu stellen. Als Elemente von Organismen 

kommt den Genen nicht selbst ein Leben zu, sondern 
sie nehmen spezi sche Funktionen innerhalb eines 
Lebewesens wahr; sie können verstanden werden als 
lokale Stabilisatoren, die an kritischen Bifurkations-
punkten von Entwicklungstrajektorien eingreifen.216

Allel
Ein ›Allel‹ (abgleitet von griech. › ‹ »einan-
der, gegenseitig«) ist eine Variante eines Gens, die 
neben alternativen Varianten steht, welche alle den 
gleichen Genort, d.h. die gleiche relative Position auf 
homologen Chromosomen einnehmen. Diploide Or-
ganismen weisen für jeden Genort zwei Allele auf. 
Der Ausdruck wird 1926 von W. Johannsen vorge-
schlagen, zunächst in der Form des Adjektivs: »Zwei 
als zusammenhängendes Paar auftretende Gene 
könnte man vielleicht als ›allele‹ Gene bezeich-
nen«217 (vgl. auch: »das dominante allele Gen«218); 
daneben vereinzelt aber auch bereits als Substantiv 
(»dominante Allele«219). Regelmäßig verwendet wird 
der Ausdruck auf dem 5. Internationalen Kongress 
für Vererbungswissenschaft im September 1927 in 
Berlin.220 Gedruckt erscheint er ebenfalls im Septem-
ber 1927, und zwar in zwei Aufsätzen der Zeitschrift 
›Die Naturwissenschaften‹: einem Beitrag von F. 
Brieger zur Selbststerilität bei P anzen und einem 
anderen von C. Stern zur Genetik der Tau iege (Dro-
sophila); beide Autoren berufen sich in Bezug auf die 
Einführung des Terminus auf W. Johannsen.221 Im 
Englischen ndet sich der Ausdruck 1928 bei G.H. 
Shull.222 In den 1930er Jahren wird das Wort v.a von 
deutschsprachigen Genetikern verwendet (u.a. 1933 
von N.W. Timoféeff-Ressovsky223 und 1935 von V. 
Hammerschlag224); es besteht zu dieser Zeit parallel 
zu dem in der englischsprachigen Literatur verbreite-
ten älteren Ausdruck Allelomorph. Seit den 1930er 
Jahren verdrängt der kürzere Ausdruck aber allmäh-
lich den älteren.225

Das Wort Allelomorph (engl. »allelomorph«) geht 
zurück auf W. Bateson, der es 1902 einführt. Ein Al-
lelomorph bestimmt Bateson als eine Merkmalsein-
heit (»unit-character«), die bei der Vererbung durch 
andere ersetzt werden kann (»capable of indepen-
dently displacing or being displaced by one or more 
alternative characters taken singly«).226 Bateson stellt 
fest, dass die Vererbungseinheiten bei den höheren 
Organismen jeweils paarweise vorkommen (»unit 
characters existing in antagonistic pairs«).227 

Die Zygote bilde sich aus der Vereinigung von 
zwei Gameten, die jeweils ein Allelomorph tragen. 
Sind die Allelomorphen einander ähnlich, spricht Ba-
teson von einem homozygoten Vereinigungsprodukt, 
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sind sie dagegen verschieden, liegt ein heterozygotes 
Produkt vor (Bateson 1902: »the zygote formed by 
the union of a pair of opposite allelomorphic game-
tes, we shall call heterozygote«228).

Die Bezeichnung Lokus für einen Genort auf 
einem Chromosomen wird seit 1913 verwendet 
(Bridges 1913: »White and eosin are allelomorphic 
to each other, that is, they occupy the same locus in 
the sex chromosome«229; Morgan et al. 1915: »its 
normal allelomorph is supposed to occupy a corre-
sponding position (locus) in the homologous chro-
mosome«230).

Wildtyp
Der Ausdruck ›Wildtyp‹ wird zuerst zur Bezeichnung 
von Varietäten oder Rassen bei Kulturp anzen oder 
Haustieren verwendet. In dieser Bedeutung ist das 
Wort seit Ende des 18. Jahrhunderts im Französischen 
in Gebrauch, zuerst in Bezug auf Karotten (Reynier 
1791 »type sauvage«)231; dann für die Wildform des 
Hausrindes (Tessier 1809)232 und des Hausschweins 
(Bosc 1809)233. Seit den 1820er Jahren erscheint der 
Ausdruck auch im Englischen, zunächst als direkte 
Übersetzung aus dem Französischen (Candolle 1823: 
»wild type«).234

In genetischer Bedeutung wird der Ausdruck erst 
zu Beginn des 20. Jahrhunderts verwendet (Cook 
1901).235 Bezeichnet werden mit dem Wort die in 
der Natur am häu gsten anzutreffenden Phäno- oder 
Genotypen in einer Population, besonders im Unter-
schied zu im Labor erzeugten Mutanten. Im Deut-
schen erscheint das Wort zuerst in der genetischen 
Bedeutung, und zwar seit Mitte der 1920er Jahre.236

Pleiotropie
Pleiotropie liegt vor, wenn ein Gen verschiede Merk-
male beein usst. Der Ausdruck wird 1910 von L. 
Plate geprägt.237 Pleiotropie liegt nach Plate vor, 
wenn ein Gen »gleichzeitig mehrere Merkmale, die 
ganz verschiedenen Organen gehören können, beein-

ußt«.238 Das Vorkommen von Pleiotropie bei Droso-
phila wird von T.H. Morgan 1919 nahegelegt239 und 
später durch die künstlich ausgelösten Mutationen 
von H.J. Muller bestätigt, weil bestimmte phänotypi-
sche Veränderungen immer gemeinsam auftreten240.

Das Vorliegen von Pleiotropie ist als Argument 
gegen die universale Anwendbarkeit von Genen als 
Einheiten der Selektion gewertet worden. Die Wirk-
samkeit eines Gens in verschiedenen Kontexten ver-
hindert die Zuschreibung einer konstanten kausalen 
Rolle und damit eines konstanten Fitnesswerts (So-

ber 1984: »If a gene raises the probability of a given 
phenotype in one context and lowers it in another, 
there is no such thing as the causal role that the gene 
has in general«241).

Polygenie
Parallel zur Pleiotropie bestimmt Plate den Begriff 
der Polygenie. Er schreibt: »Wir nennen alle dieje-
nigen Merkmale, welche durch mehrere gleichzeig 
wirkende Faktoren [»mehrere Erbeinheiten«] erzeugt 
werden, polygene«.242 

Offensichtlich bestehen auch für polygene Merk-
male besondere Selektionsbedingungen, weil von der 
Selektion eines Merkmals gleichzeitig verschiedene 
Gene betroffen sind.243 

›dominant‹ und ›rezessiv‹
›Dominanz‹ ist ein Ausdruck, der zuerst in der an-
gewandten Züchtungsforschung auftritt. Er wird 
1816 von dem Italiener G. Gallesio geprägt, der bei 
seinen Versuchen zur Bastardisierung von Zitrusge-
wächsen und Nelken feststellt, dass einige Merkmale 
die Ausprägung anderer überdecken, obwohl diese 
der Anlage nach vorhanden sind – und diese nennt 
er dominant.244 Das Phänomen wird zuvor bereits 
von T.A. Knight 1799 an Erbsen beschrieben.245 Von 
›Dominanz‹ spricht 1826 auch der französische Pi-
onier der Genetik M. Sageret, der Melonenrassen 
miteinander kreuzt und dabei bemerkt, dass sich die 
von den Eltern geerbten Merkmale nicht miteinan-
der vermischen und gesondert weitergegeben werden 
(»la forme du melon dominait«).246 In den 1820er 
Jahren wird das Phänomen der Dominanz daneben 
von anderen Autoren beschrieben, so von J. Goss 
und A. Seton.247 Die experimentellen Befunde wer-
den in den 1860er Jahren von G. Mendel bestätigt.248 
Mendel ist es auch, der den zu ›dominant‹ (bei ihm 
»dominierend«) komplementären Ausdruck rezessiv 
prägt (für Merkmale, welche »in der Verbindung la-
tent werden«).249

Epistasis
Das Wort ›Epistasis‹ (von griech. › ‹ »darauf, über« 
und › ‹ »Stellung, Position«) ist eine spätere 
Bildung zu dem Adjektiv epistatisch (engl. »epista-
tic«), das 1907 von W. Bateson geprägt wird (»rela-
tion between dominant factors belonging to distinct 
pairs of allelomorphs«).250 Das Substantiv taucht we-
nige Jahre später im Englischen (Shull 1911: »epista-
sis«251) und im Deutschen auf – E. Baur spricht 1911 
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von »Epistasie«252, L. Plate 1913 von »Epistase«253. 
In anderer Bedeutung verwendet T. Eimer das Wort 
bereits 1897 (»Stehenbleiben [eines Merkmals] auf 
bestimmten [phylogenetischen] Stufen der Umbil-
dung: Epistase, Genepistase«254).

Ein epistatisches Merkmal (»epistatic character«) 
ist für Bateson allgemein ein Merkmal, das die Aus-
prägung eines anderen hypostatischen (»hypostatic«) 
Merkmals unterdrückt und das daher aufgehoben 
(»lifted-off«) werden muss, um das verdeckte Merk-
mal sichtbar zu machen; das epistatische Merkmal 
ist aber, im Gegensatz zu einem dominanten Merk-
mal, kein Allel (»allelomorph«) zu dem betreffenden 
Merkmal, sondern liegt an einem anderen Genort. Das 
Verhältnis der Epistasis ist also ein Dominanzverhält-
nis zwischen Allelen verschiedener Genorte (»the re-
lation between dominant factors belonging to distinct 
pairs of allelomorphs«).255 In einem Lehrbuch heißt es 
1925/32: »Epistasis [...] is similar to dominance ex-
cept it occurs between different factors instead of bet-
ween the two members of an allelomorphic pair«.256 
Später werden alle Wechselwirkungen zwischen Alle-
len verschiedener Genorte als ›Epistasis‹ bezeichnet, 
unabhängig davon, ob sie einen verstärkenden oder 
unterdrückenden Ein uss aufeinander ausüben.257

Der Pionier der mathematischen Populationsge-
netik, R.A. Fisher, rechnet die epistatischen Effekte 
zu dem »nicht-additiven« Anteil der Variation von 
Genen und stellt diesem den additiven Anteil der 
Variation aufgrund der Wechselwirkung von Allelen 
und Genen gegenüber ( Vererbung/Erblichkeit: Tab. 
294). In seiner mathematischen Behandlung neigt 
Fisher zur Vernachlässigung des nicht-additiven An-
teils der Variation von Genen, weil allein der additive 
Anteil für die Selektion von Bedeutung ist.258 Der ad-
ditive Anteil der Variation hat allerdings nichts mit 
der additiven Wirkung von Genen zu tun, sondern 
ergibt sich aus der varianzanalytischen Betrachtung 
genetischer Variation.259

Neben diesem populationsgenetischen Begriff der 
Epistasis ist eine zweite Bedeutung in der Molekular-
biologie verbreitet, der zufolge der Begriff das Ver-
hältnis von Genen bezeichnet, deren Produkte nach-
einander als Substrate oder Katalysatoren in einem 
biochemischen Stoffwechselweg wirksam sind.260

Die Bedeutung der Wechselwirkung von Genen er-
schwert die Zuordnung einzelner Gene zu bestimm-
ten Merkmalen und führt zu Kontroversen über die 
von Mayr so genannte »Bohnenkorbgenetik« (s.o.). 
Sie wird auch als Argument gegen die Genselektion 
gewertet, insofern die Interaktion der Gene es un-
möglich macht, die Fitness von Genen kontextüber-
greifend festzulegen.261

Genom
Die Gesamtheit der Gene eines Organismus wird 
nach H. Winklers Begriffsprägung von 1920 ›Ge-
nom‹ genannt.262 Weil Winkler von Untersuchungen 
an P anzen ausgeht, die den mehrfachen Chromoso-
mensatz zu nahen Verwandten aufweisen (Polyploi-
die), schränkt er seinen Begriff des Genoms auf den 
einfachen (haploiden) Chromosomensatz ein und 
de niert das Genom als den »haploiden Chromoso-
mensatz, der im Verein mit dem zugehörigen Proto-
plasma die materielle Grundlage der systematischen 
Einheit darstellt«.263 Der Ausdruck ›Genom‹ wird 
in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts nur wenig 
verwendet264; große Verbreitung erlangt er erst seit 
den 1980er Jahren. Heute wird meist die Ergänzung 
Winklers, nach der auch das Protoplasma zum Ge-
nom zu rechnen ist, fallen gelassen: Nur die Erbfak-
toren eines Organismus, die auf den Chromosomen 
liegen, bilden sein Genom. 

Abgeleitet vom Begriff des Genoms ist der Aus-
druck Genomik (engl. »genomics«) für eine biolo-
gische Teildisziplin, den V.A. McKusick und F.H. 
Ruddle 1987 in die Literatur einführen (nachdem 
T.H. Roderick das Wort im Gespräch mit ihnen ge-
prägt hat). Sie verstehen darunter eine Verbindung 
der Molekular- und Zellbiologie mit der klassischen 
Genetik unter starker Beteiligung moderner Verfah-
ren der Datenverarbeitung: »the newly developing 
discipline of mapping/sequencing (including analysis 
of the information). […] The new discipline is born 
from a marriage of molecular and cell biology with 
classical genetics and is fostered by computational 
science«.265 Analog zu ›Genom‹ und ›Genomik‹ wer-
den die Termini ›Proteom‹ und ›Proteomik‹ gebildet 
( Molekularbiologie).

Nematode (Caenorhabditis elegans)  100
Acker-Schmalwand (Arabidopsis thaliana)  160
Frucht iege (Drosophila melanogaster)  180
Kugel sch (Takifugu rubripes)  400
Reis (Oryza sativa) 490
Mensch (Homo sapiens) 3.500
Leopardfrosch (Rana pipiens) 6.500
Küchenzwiebel (Allium cepa)  16.400
Gewöhnl. Gebirgsschrecke (Podisma pedestris) 16.500
Tigersalamander (Ambystoma tigrinum)  31.000
Oster-Lilie (Lilium longi orum)  34.000
Äthiop. Lungen sch (Protopterus aethiopicus) 130.000

Tab. 108. Die Größe des Genoms von Organismen ver-
schiedener Arten (in Millionen Basenpaaren der DNA des 
haploiden Chromosomensatzes) (nach Zimmer, C. (2007). 
Jurassic genome. Science 315, 1358-1359: 1358).
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Seitdem die chemische Natur der Gene geklärt wer-
den konnte und molekularbiologische Verfahren der 
routinierten Sequenzierung der Nukleotide der DNA 
entwickelt wurden, lässt sich die Größe des Genoms 
der verschiedensten Organismen ermitteln. Die Grö-
ße des haploiden Genoms (des einfachen Chromoso-
mensatzes) schwankt zwischen 105 und 1012 Nukleo-
tidpaaren. Eine enge Korrelation zwischen der Größe 
des Genoms und der Komplexität eines Organismus 
(gemessen z.B. in der Anzahl verschiedener Zellty-
pen) besteht nicht (»C-Wert-Paradox«; vgl. Tab. 108; 
Fortschritt: Abb. 151). Einfache Algen können ein 

um mehrere Größenordnungen umfangreicheres Ge-
nom haben als Säugetiere.266 Die kleinsten Genome 

nden sich bei Bakterien ( Organismus/Minimalor-
ganismus). Besonders bei symbiontischen Bakterien 
umfassen die Genome manchmal nur einige Hun-
derttausend Basenpaare (422.000 bp bei Bakterien 
der Art Buchnera aphidicola, die mit Blattläusen in 
Symbiose leben267; nur 160.000 bp bei Endosymbi-
onten von Blatt öhen der Art Carsonella ruddii268, 
diese Bakterien verlieren offenbar zunehmend den 
Charakter selbständiger Lebewesen und werden zu 
Organellen der Insektenzellen).

Genpool
Der Genpool bildet die Gesamtheit von Allelen, die 
in einer Population von Organismen vorhanden ist. 
Überraschenderweise ndet sich der heute verbreitete 
Ausdruck nicht in den frühen Werken von R.A. Fis-
her, S. Wright oder J.B.S. Haldane, also den Begrün-
dern der Populationsgenetik. Der Ausdruck erscheint 
vereinzelt in den frühen 1940er Jahren, so bei dem 
Begründer der biometrischen Schule der Populati-
onsgenetik, R. Pearl (»gene pool of a population«).269 
Der erste, der das Wort regelmäßig verwendet, ist T. 
Dobzhansky. Dobzhansky führt den Begriff im Zu-
sammenhang mit einer Diskussion zur Bedeutung 
der Sexualität ein. Er erläutert: »Every sexual species 
[...] possesses a gene pool, in which each gene may be 
represented by a certain number of alleles, and each 
chromosome by one or more structural variants«.270 
Ein Vorgängerkonzept zu ›Genpool‹ ist der Begriff 
des Genfundus, den A.S. Serebrovski 1926 prägt und 
der v.a. in der russischen Genetik verbreitet ist.271

DNA
Die Aufklärung der chemischen Natur des genetischen 
Materials gelingt seit der zweiten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts.272 Die Nukleinsäuren werden zuerst Ende 
der 1860er Jahre von J. Miescher aus Zellkernen ext-

rahiert und als Nuklein (»Nuclein«) bezeichnet (ohne 
dass Miescher sie in Zusammenhang mit Prozessen 
der Vererbung bringt).273 Nachdem E. Zacharias die 
chemisch ähnlichen Eigenschaften des Nukleins und 
des Chromatins (aus dem die Chromosomen beste-
hen) festgestellt hat274, vermutet W. Flemming 1882, 
dass beide identisch sind oder das eine das andere 
trage.275 Weil der Zellkern ( Zelle) schon vorher als 
wahrscheinlicher Ort der Aufbewahrung des geneti-
schen Materials identi ziert wurde, hält O. Hertwig, 
das Nuklein für einen entscheidenden Faktor im Pro-
zess der Vererbung, den er als einen chemischen (und 
keinen vitalistischen) Vorgang ansieht. Ebenso macht 
M.A. Menzbir 1893 das Chromatin für die Vererbung 
verantwortlich.276 R. Altmann gelingt es, das Nukle-
in von allen Proteinen zu reinigen, und er nennt die 
resultierende Substanz 1889 Nukleinsäuren (»Nu-
cleïnsäuren«).277 E.B. Wilson behauptet 1896, das 
Nuklein sei chemisch gesehen das Bildungszentrum 
der Zelle (»in a chemical sense the formative centre 
of the cell«).278 Nach Wilson fungiert das Nuklein 
wegen seiner gestaltbildenden Fähigkeiten als che-
mischer Mittler bei der Vererbung.279 

Die nähere chemische Charakterisierung der Nuk-
leinsäuren erfolgt im letzten Jahrzehnt des 19. Jahr-
hunderts. A. Kossel beschreibt zwischen 1893 und 
1903 die Purinbasen Adenin und Guanin und die Py-
rimidinbasen Cytosin und Thymin (und Uracil), wo-
bei er aufgrund verschiedener Versuche bereits 1893 
der Überzeugung ist, es gebe nur vier verschiedene 
Basen in den Nukleinsäuren.280 Ende der 1920er Jahre 
geben P.A. Levene und L.W. Bass den Nukleinsäuren 
der höheren Organismen den Namen Desoxyribonuk-
leinsäure (DNS; englisch »desoxyribonucleic acid«, 
DNA).281 Von den meisten Genetikern werden nach 
1900 und bis in die 1940er Jahre allerdings die Pro-
teine als die entscheidenden Träger der genetischen 
Information angesehen. Die Nukleinsäuren galten als 
zu unspezi sch, weil sie für lange Ketten von sich 
monoton wiederholenden Basen gehalten wurden 
(»Tetranukleotid-Hypothese«). 

In den 1920er, 30er und 40er Jahren wird über die 
chemische Natur des Erbmaterials viel spekuliert; be-
sonders bekannt ist die Vermutung von N.K. Kol’tsov 
und E. Schrödinger, es handle sich bei den Genen um 
(aperiodische) Kristalle.282 Nachdem aber F. Grif ths 
1928 nachweist, dass die erblichen Eigenschaften der 
Bakterien eines Stammes auf einen anderen übertra-
gen werden können (Transformation)283, und O.T. 
Avery 1944 zeigt, dass die stof iche Grundlage der 
Transformation aus Molekülen der DNA besteht, war 
bewiesen, dass die Vererbung wesentlich über die 
DNA vermittelt wird.284 Chromatogra sche Unter-
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suchungen von E. Chargaff zeigen außerdem, dass 
die vier Basen, die in den organischen Nukleinsäu-
ren enthalten sind, in konstanten Zahlenverhältnissen 
vorkommen: Die Menge von Guanin ist der von Cy-
tosin gleich, und die Mengen von Adenin und Thy-
min entsprechen einander (»Chargaff-Regeln«).285 

Diese Information und die Röntgenstrukturbil-
der, die R. Gosling, R. Franklin und M. Wilkins von 
der DNA erstellen, ermöglichen es J. Watson und 
F. Crick 1953, das bis heute gültige Modell für die 
Struktur der DNA aufzustellen: die Doppelhelix.286 
Überraschend angesichts des späteren Siegeszugs, 

ndet das Modell anfangs nur eine zögerliche Auf-
nahme.287 Mit Watsons und Cricks Strukturmodell 
können nicht nur die Daten zur Struktur des Mole-
küls in einheitlicher Weise erklärt werden; auch die 
Ergebnisse der klassischen Genetik und die dem Erb-
material zugeschriebenen Funktionen ergeben sich 
fast unmittelbar aus der Struktur des Moleküls – so 
z.B. die lineare Anordnung der Gene in den Chro-
mosomen, das Kopieren des Moleküls durch Tren-
nung und Ergänzung der komplementären Stränge, 
die Mutationen als Veränderung der Basensequenz 
und die Rekombination durch Austausch homologer 
Abschnitte verschiedener Moleküle.

Untersuchungen zum Wiederzusammenschluss 
von künstlich getrennten Strängen der DNA (Reas-
soziationskinetik) zeigen, dass bei Wirbeltieren ein 
Großteil der DNA ihres Genoms aus kurzen, vielfach 
wiederholten Sequenzen bestehen.288 Diesen repetiti-
ven DNA-Sequenzen wird keine Funktion für den Or-
ganismus, in dem sie sich be nden, zugeschrieben. 
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Generationswechsel
Ein Generationswechsel liegt vor, wenn Organismen 
aufeinanderfolgender Generationen, also solche, die 
in einem Eltern-Kind-Verhältnis zueinander stehen, 
durch verschiedene Lebensformen, insbesondere 
verschiedene Arten der Fortp anzung, ausgezeichnet 
sind. Die Bezeichnung wird von dem dänischen Bio-
logen J.J.S. Steenstrup 1842 eingeführt.1

Die Möglichkeit unterschiedlicher Fortp anzungs-
weisen bei Organismen der gleichen Art wird bereits 
vor dem 19. Jahrhundert erkannt. So beschreibt C. 
Bonnet 1745 den Wechsel von sexueller und einge-
schlechtlicher (parthenogenetischer) Fortp anzung 
bei Blattläusen.2 1815 erkennt der Dichter A. von 
Chamisso die einander in ihren Gestalten »abwech-
selnden Generationen« der im Meer lebenden und 
Kolonien bildenden Salpen. Chamisso erläutert: 
»Die Salpenarten erscheinen unter doppelter Gestalt, 
indem ein Abkömmling während seines ganzen Le-
benslaufs seinem Elter unähnlich ist, aber einen ih-
nen ähnlichen Nachkommen hervorbringt. Daher ist 
jede Salpe ihrer Mutter ebenso wie ihren Töchtern 
unähnlich, gleicht aber ihrer Großmutter, ihren En-
kelinnen und ihren Schwestern«.3 Chamisso spricht 
von den »abwechselnden Gestalten einer stabilen 
Art« und vergleicht das Phänomen mit der Metamor-
phose der Insekten; er beschreibt es als »Metamor-
phose einer Art [...] in zwei aufeinander folgenden 
Generationen«. In seinem Reisetagebuch spricht er 
anlässlich seiner ersten Beobachtung vom 13. Ok-
tober 1815 davon, wie »eine und dieselbe Art sich 
in abwechselnden Generationen unter zwei sehr we-
sentlich verschiedenen Formen darstellt«.4

Eine monogra sche Behandlung erfährt das Phä-
nomen des Generationswechsels bei dem dänischen 
Biologen Steenstrup. Steenstrup de niert seinen 
Gegenstand als »die Erscheinung in der Natur, dass 
ein Thier eine Brut gebärt, die nicht dem Mutterthie-
re ähnlich ist oder wird, sondern, dieser unähnlich, 
selbst eine Brut hervorbringt, die zur Form und gan-
zen Bedeutung des Mutterthieres zurückkehrt, so dass 
also ein Mutterthier nicht in seiner eigenen Brut, son-
dern erst in seinen Nachkommen des zweiten, dritten 

u.s.w. Gliedes oder Generation seines Gleichen wie-
der ndet«.5

Dass auch viele P anzen einen Generationswech-
sel aufweisen, zeigt W. Hofmeister6 1849; er verwen-
det dabei die zunächst nur für Tiere eingeführte Be-
zeichnung für dieses Phänomen7. Beim Studium der 
Entwicklung von Moosen, Farnen, Schachtelhalmen 
u.a. P anzen stößt Hofmeister auf die regelmäßige 
Abwechslung der Generationen sexuell und asexuell 
sich fortp anzender Organismen. Die asexuell sich 
fortp anzenden P anzen bilden Sporen, aus denen 
sexuell fortp anzende Organismen entstehen. 

Die Verhältnisse des Generationswechsels bei 
den parasitischen Plattwürmern wird in den 1850er 
Jahren von C.T. von Siebold näher untersucht.8 Er 
interpretiert den Generationswechsel funktional als 
ein Mittel zur Vervielfältigung, auf das diese Tiere 
wegen ihres komplexen »Entwickelungsweges« mit 
seinen zahlreichen »Hindernissen« angewiesen sei-
en.9 J.V. Carus wendet dagegen ein, dass ein Genera-
tionswechsel nicht notwendig mit einer Vermehrung 
einhergehen müsse und daher auch nicht in allen Fäl-
len als eine Form der Brutp ege zu werten sei.10 Eine 
scharfe begrif iche Trennung zwischen Generati-
onswechsel und Metamorphose entwickelt sich erst 
gegen Ende des 19. Jahrhunderts. Bei R. Leuckart 
heißt es 1853 noch, der Generationswechsel sei »eine 
Metamorphose, die über verschiedene nachfolgende 
Generationen verteilt ist«.11

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird ein 
Generationswechsel bei Organismen sehr verschiede-
ner taxonomischer Gruppen beschrieben. Den Gene-
rationswechsel bei Foraminiferen, also einer Gruppe 
von Einzellern, analysiert J.J. Lister 1895.12 Beson-
ders bekannt und geradezu zum Musterfall des Gene-
rationswechsels werden die Verhältnisse bei Nessel-
tieren im Wechsel von sich sexuell fortp anzenden 
Medusen und vegetativ vermehrenden Polypen.

Bei P anzen mit Generationswechsel haben sich 
seit Ende des 19. Jahrhunderts spezielle Bezeichnun-
gen für die Generationen mit unterschiedlichem Chro-
mosomensatz etabliert: de Bary nennt die Generation 
mit doppeltem (diploidem) Chromosomensatz 1884 
Sporophyt.13 Die haploide Generation, die die Ga-
meten bildet, wird demgegenüber seit 1888 mit S.H. 

Ein Generationswechsel ist ein zyklisches Muster der 
Fortp anzung in einer Folge von Organismen verschie-
dener Generationen, die sich jeweils auf andere Weise 
fortp anzen. Im einfachsten Fall besteht sie in zwei 
alternierenden Fortp anzungsarten, bei der sich die Or-
ganismen einer Generation jeweils anders fortp anzen 
als die der unmittelbar vorhergehenden und nachfolgen-
den (z.B. im Wechsel von geschlechtlicher und unge-
schlechtlicher Fortp anzung).
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Vines als Gametophyt bezeichnet (engl. Vines 1888; 
Bower 1890: »gametophyte«).14 Bei den Moosen und 
Farnen bilden die Gametophyten eine eigene Gene-
ration, nämlich die eigentliche Moosp anze bzw. das 
Prothallium; bei den Samenp anzen stellt der Game-
tophyt dagegen keine eigene Generation dar.

Auf der Grundlage seiner Unterscheidung des 
Plasmas der Keim- und Körperzellen ( Genotyp/
Phänotyp) weitet A. Weismann das Konzept des 
Generationswechsels auf alle sich sexuell fortp an-
zenden mehrzelligen Lebewesen aus. Er schreibt 
1885, die geschlechtliche Fortp anzung der Meta-
zoen lasse sich »unter gewissen Einschränkungen 
als ein Generationswechsel auffassen zwischen je 
einer Generation von Einzelligen (den Keimzellen) 
und einer Generation von Metazoenindividuen, wel-
che ihrerseits auf ungeschlechtlichem Wege wieder 
die Generation von Einzelligen hervorbringt«.15 Da-
neben erwägt Weismann aber auch die Unterschei-
dung von zwei nebeneinanderlaufenden Bahnen: Die 
Keimzellen bilden demnach »eine unendliche Kette 
von Einzelligen […,] von denen jede Generation ein 
ungeschlechtliches Metazoenindividuum von sich 
abspaltet oder als Knospe hervorsprossen lässt. […] 
Diese Individuen höherer Ordnung allein haben ein 
physiologisches Ende, einen natürlichen Tod, die ein-
zelligen Generationen (die Keimzellen) sind potentia 
ebenso unsterblich wie die Protozoen oder sonstige 
selbständige einzellige Organismen«.16

Eine neue Terminologie zu den Formen des Ge-
nerationswechsels führt M. Hartmann 1903 ein. 

Den Wechsel zwischen geschlechtlicher und unge-
schlechtlicher Fortp anzung mittels Einzelzellen 
(»Cytogene Propagation oder Cytogonie«) bezeich-
net er als primären Generationswechsel. Er ndet 
sich bei vielen Einzellern und den meisten P anzen, 
aber nach Hartmann bei nur einer Gruppe mehrzelli-
ger Tiere, den Dicyemiden (wenigzellige, parasitisch 
lebende Mesozoa). Einen sekundären Generations-
wechsel weisen dagegen mehrzellige Organismen 
auf. Er kann zwei verschiedene Formen annehmen: 
Er kann bestehen im Wechsel von vegetativer Fort-
p anzung (Abspaltung mehrzelliger Körperteile) 
und Gamogonie (geschlechtlicher Fortp anzung 
durch die Produktion von Gameten; Fortp anzung; 
Geschlecht) (Metagenese) oder im Wechsel von Fort-
p anzung durch nicht befruchtete (Parthenogenese) 
und befruchtete Gameten (Heterogonie).17

Metagenese
R. Owen verwendet den Ausdruck ›Metagenese‹ 
(»metagenesis«) 1849 zur Bezeichnung einer Form 
des Gestaltwechsels im Laufe des Lebens von Indi-
viduen (von Seeigeln), also als eine Form der Me-
tamorphose, nicht des Generationswechsels. Er zielt 
zwar auf eine Abgrenzung der beiden Konzepte, in 
seinem Beispiel, dem Seeigel, liegt aber gerade kein 
Generationswechsel vor (»The ova [in Echinus] are 
impregnated, and develope the monadiform embryo; 
this gives origin to the beroiform Pluteus, which pro-
duces by ›metagenesis‹ rather than by metamorpho-
sis, the young Echinus.).18 Zwei Jahre später versteht 
Owen unter dem Begriff aber eindeutig das Phäno-
men des Generationswechsels (»[in aphids] the cycle 
of change, which [is] being carried through a suc-
cession of individuals and not completed in a single 
life-time, is a ›metagenesis‹ rather than a ›metamor-
phosis‹«).19 Auch J.V. Carus versteht 1853 die Me-
tagenese synonym mit dem Generationswechsel.20 
Bei E. Haeckel ist die Metagenese allgemein eine 
zyklische Folge von Organismen, die durch einen 
Generationswechsel miteinander verbunden sind, bei 
denen also sowohl die geschlechtliche als auch die 
nichtgeschlechtliche Fortp anzung vorkommt.21 

Später wird innerhalb dessen, was Owen und 
Haeckel ›Metagenese‹ nennen, differenziert: Liegt 
ein Wechsel von ungeschlechtlicher und zweige-
schlechtlicher Fortp anzung vor (z.B. bei Salpen, 
Nesseltieren und Bandwürmern), so spricht man 
im engeren Sinne von ›Metagenese‹; wechseln sich 
dagegen eingeschlechtliche (parthenogenetische) 
und zweigeschlechtliche Fortp anzung ab (z.B. bei 
Wasser öhen, Blattläusen und Nematoden), liegt 

Abb. 186. Der Generationswechsel der Reblaus. Aus dem 
befruchteten Ei (A) bildet sich die unge ügelte, partheno-
genetisch sich fortp anzende Reblaus (B), aus ihren Eiern 
(C) entstehen zunächst wieder die unge ügelten Formen, 
später aber eine ge ügelte Form (D), diese legt verschie-
dene Eier (E), aus denen sich Läuse entwickeln, deren Paa-
rung wieder das befruch tete Ei (A) erzeugt. (aus Weismann, 
A. (1902/13). Vorträge über Deszendenztheorie, 2 Bde.: II, 
219).
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eine Heterogonie vor (s.u.). In diesem Sinn de niert 
R. Hertwig 1892: »Generationswechsel im engeren 
Sinne oder Metagenesis ist der Wechsel von mindes-
tens zwei Generationen, von denen die eine sich nur 
ungeschlechtlich, durch Theilung oder Knospung, 
vermehrt, die andere ausschließlich oder doch vor-
wiegend geschlechtlich«.22

Heterogonie
Das Wort ›Heterogonie‹ erscheint seit 1852 als Über-
setzung des lateinischen Terminus generatio hetero-
genea, den K.F. Burdach 1826 einführt. Der Typus 
der Entstehung eines Organismus, den Burdach 
1826 auf diesen Begriff bringt, ist die »ungleichar-
tige Zeugung (generatio heterogenea, aequivoca, 
primitiva, primigena, originaria, spontanea)«.23 Er 
versteht darunter »die Entstehung eines lebenden 
Wesens, welche nicht von Individuen derselben Art 
Stoff und Anlaß nimmt,vielmehr von Körpern andrer 
Art ausgeht, und durch das Zusammenwirken andrer 
Verhältnisse veranlaßt wird. Sie ist die Entstehung 
eines neuen, elternlosen Wesens, also eine ursprüng-
liche Zeugung oder eine Schöpfung«.24 Weiter ist er 
folgender Auffassung: »Diese Zeugungsweise ist die 
gewöhnliche Entstehungsart der kleinsten, einfachs-
ten und unvollkommensten organischen Körper, wel-
che auf der untersten Stufe der Organisation stehen«; 
Burdach nennt diese ›Infusorien‹ ( Einzeller).25 Im 
Gegensatz zu dieser Entstehungsart durch Urzeu-
gung steht bei Burdach die »gleichartige Zeugung 
oder die Fortp anzung (generatio homogenea, pro-
pagatio)«, d.h. »die Entstehung eines Individuums 
durch Eltern, durch Individuen, welche bisher schon 
bestanden haben und mit ihm in der Organisation 
übereinstimmen oder zu derselben Gattung gehören« 
( Fortp anzung).26

In Anlehnung an die durch Burdach festgelegte 
Bedeutung, aber unter Verzicht auf einen Bezug zur 
Urzeugung, wird ›Heterogonie‹ 1851 von J. Müller 
verwendet, um damit die Zeugung eines den Eltern 
nur wenig ähnelnden Organismus zu bezeichnen: 
»Der Generationswechsel beruht auf der Folge zwei-
er oder mehrerer Generationen von ungleichem Pro-
duct, wovon eine Generation die geschlechtliche ist, 
auf einer Heterogonie, welche in einer der auf einan-
der folgenden Generation wieder zur früheren Form 
zurückführt, also auf einer Heterogonie, die nach 
einem regelmässigen Cyclus von Gestalten wieder 
aufgehoben wird«.27 In dieser Bedeutung verwendet 
auch A. Frantzius im gleichen Jahr den Ausdruck.28

R. Leuckart, auf den die moderne Bedeutung zu-
rückgeht, übernimmt zunächst diese ältere Verwen-

dung und distanziert sich davon, dass die von ihm 
beschriebenen Generationswechsel von Blattläusen, 
Bandwürmern oder Quallen als ›Heterogonie‹ be-
zeichnet werden könnten. Denn eine Heterogonie 
liege nur vor, »wenn ein völlig ausgebildetes, ge-
schlechtsreifes Thier eine verschiedenartige Brut 
producirte, die gleichfalls zur Geschlechtsentwicke-
lung käme«.29 Bei den Formen des Generationswech-
sels, wie er sie kennt, wechselten sich aber immer 
die Geschlechtstiere und ungeschlechtlich sich ver-
mehrenden »Ammen« ab. 1865 schlägt Leuckart den 
Ausdruck dann zur Bezeichnung einer Form der ge-
schlechtlichen Fortp anzung mit heteromorphen Ge-
nerationen vor, wie sie bei den von ihm untersuchten 
Spulwürmern (Ascaris) vorkommt. Er de niert die 

Abb. 187. Schema des Generationswechsels der Moose. 
Die Moosp anze ist der haploide Gametophyt (G). Auf ihm 
bilden sich die Geschlechtsorgane (Gametangien), bei ei-
nigen Arten beide Geschlechter auf einer P anze, bei an-
deren auf verschiedenen P anzen. Die Befruchtung erfolgt 
durch aktive Bewegung der männlichen Keimzellen zu den 
weiblichen. Die befruchtete Eizelle wächst zum  diploiden 
Sporophyten (S) aus, der mit dem Gametophyten verbunden 
und von ihm ernährungsphysiologisch abhängig bleibt. In 
der Sporenkapsel des Sporophyten ndet die Reduktionstei-
lung und die Bildung der Sporen statt, aus denen sich neue 
Gametophyten bilden. Die erste Beschreibung des Befruch-
tungsvorgangs durch selbstbewegliche männliche Gameten 
erfolgt 1779 durch J. Hedwig; den gesamten Generations-
wechsel und dessen Homologisierung mit dem Generati-
onswechsel der Farne und Samenp anzen stellt erstmals 
W. Hofmeister 1851 dar (aus Harder, R. (1931). Bryophyta. 
In: Strasburger, E. (Begr.). Lehrbuch der Botanik, 18. Au ., 
390-405: 391; noch nicht in der 17. Au . 1928).
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Heterogonie als »Entwickelungsform mit zweierlei 
geschlechtlichen Generationen, die sich (eben wegen 
der geschlechtlichen Ausbildung der Zwischengene-
ration) dem Bilde des gewöhnlichen Generations-
wechsels nicht fügt«.30 Später bezieht er diesen dann 
auch (wie bereits vorher Balbiani) auf den Generati-
onswechsel der Blattläuse, der im Wechsel zwischen 
einer zweigeschlechtlichen und einer eingeschlecht-
lichen (parthenogenetischen) Generation besteht. 
Genauer spricht er hier von einer »Heterogonie mit 
parthenogenesirenden Zwischengenerationen«.31 
Nach C. Claus offenbaren die Verhältnisse bei den 
Blattläusen, dass sich eine scharfe Grenze zwischen 
Heterogonie und Generationswechsel (Metagenese) 
nicht ziehen lasse: Bei den Blattläusen könnten die 
Organismen der viviparen Generation sowohl als 
»parthenogenisirende Weibchen« als auch als ge-
schlechtlich sich fortp anzende »Ammen« betrach-
tet werden.32

A. Weismann bezieht 1875 den Begriff der He-
terogonie nicht allein auf den Wechsel von sich 
unterschiedlich fortp anzenden Generationen, son-
dern auch auf jede andere Form des regelmäßigen 
Wechsels in der Gestaltung von Organismen aufei-
nanderfolgender Generationen. So sieht Weismann 
auch den Saison-Dimorphismus der Schmetterlinge 
als eine Form der Heterogonie an. In der Heterogonie 
folgten – im Gegensatz zur Metagenese – »phyletisch 
gleichwerthige Formen« in den Generationen aufei-
nander.33 Allgemein de niert er eine Heterogonie als 
»cyclische Aufeinanderfolge verschieden gestalteter 
Geschlechtsgenerationen«34; bei ihr seien »gleiche 
phyletische Stadien durch periodisch wirkende äus-
sere Ein üsse zur Bildung eines Generationscyclus 
veranlasst«35. In einer Metagenese liegt nach Weis-
mann dagegen eine Abfolge phylogenetisch unter-
schiedlich alter Formen vor, wie sie z.B. die Medu-
sen und Polypen im Generationswechsel der Hohltie-
re repräsentierten.

Bis zum Ende des Jahrhunderts erscheint das Wort 
immer wieder auch in seiner alten, auf J. Müller 
zurückgehenden Bedeutung, also zur Bezeichnung 
einer Art der Fortp anzung, bei der die Nachkom-
men den Eltern nicht ähneln. Claus spricht von der 
Heterogonie als einem »Aufeinanderfolgen verschie-
dener, unter abweichenden Ernährungsverhältnissen 
lebender Geschlechtsgenerationen«.36 H. Ludwig 
de niert sie 1883 als »die Aufeinanderfolge von lau-
ter geschlechtlich sich entwickelnden Generationen, 
die sich aber von einander durch die Verschiedenheit 
ihres Baues und ihre Lebensweise nicht unerheb-
lich unterscheiden«.37 Und bei R. Hertwig heißt es 
1892: »Die Heterogonie unterscheidet sich von dem 

gewöhnlichen Generationswechsel oder der Meta-
genesis dadurch, dass die ungeschlechtliche Fort-
p anzung durch Parthenogenesis ersetzt ist«.38 Seit 
Beginn des 20. Jahrhunderts stabilisiert sich diese 
Bedeutung von ›Heterogonie‹: Der Ausdruck be-
zeichnet die genealogische Abfolge von Organismen, 
die von einer Generation zur nächsten zwischen einer 
zweigeschlechtlichen und einer eingeschlechtlichen 
(hermaphroditischen) Fortp anzung wechseln.

In einem ähnlichen Sinne, in dem die deutschen 
Autoren von ›Heterogonie‹ sprechen, verwendet H. 
Spencer 1864 den Ausdruck Heterogenesis. Zuvor 
bezeichnet dieses Wort allgemein eine abnormale 
Entwicklung oder die Zeugung eines abnorm ge-
formten Organismus oder auch einfach den Prozess 
der Fortp anzung (Carpenter 1858: »The process 
by which new individuals are produced is called 
Heterogenesis«39). Die Heterogenesis stellt Spencer 
der Homogenesis gegenüber: Während bei letzterer 
aufeinanderfolgende Generationen einander in ihrer 
Fortp anzungsart ähneln, liegt in der Heterogenesis 
ein Alternieren von Gamogenesis und Agamogenesis, 
also geschlechtlicher und ungeschlechtlicher Fort-
p anzung vor ( Fortp anzung), und zwar entweder 
mit zwischengeschalteter eingeschlechtlicher Gene-
ration (Parthenogenese) oder ungeschlechtlicher Ge-
neration (Metagenese)40 (vgl. auch Lankester 1858: 
»multiplication of the same parts by a simple process 
of growth […] may be called homogenesis [... and] is 
found not only in plants, but in animals«41).
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Genetik
Der Terminus ›Genetik‹ (engl. ›genetics‹, abgeleitet 
von griech. › ‹ »Werden, Erzeugung, Fort-
p anzung«) wird 1906 von W. Bateson für die Wis-
senschaft der Vererbungserscheinungen vorgeschla-
gen. Nach Bateson besteht der Gegenstand der Ge-
netik in der Physiologie der Vererbung und Variation 
(»physiology of heredity and variation«).1 Das Wort 
verbreitet sich im zweiten Jahrzehnt des 20. Jahrhun-
derts, u.a. durch eine einführende Monogra e Bate-
sons, die es im Titel führt2, sowie durch Gründungen 
von zwei Zeitschriften3. Im deutschen Sprachraum 
etabliert sich der Ausdruck erst in den 1920er Jah-
ren.4 Der im Deutschen verbreitete ältere Titel für 
den Gegenstand der Genetik lautet Vererbungsleh-
re (Steinheim 1846)5, Erblichkeitslehre (Anonymus 
1817)6 oder Vererbungswissenschaft (Schallmayer 
1905)7. – Der Wortstamm und das Adjektiv genetisch 
werden bereits seit der ersten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts in einem technischen Sinne auf Fortp an-
zungs- und Vererbungsprozesse bezogen.8 Die ältere 
Bedeutung (»in genetischer Hinsicht«) verweist aber 
allein auf die Betrachtung der Entstehung und Ent-
wicklung von Strukturen und Krankheiten.9 Abgelei-
tet von dieser Bedeutung verwendet auch E. Haeckel 
1904 das Wort ›Genetik‹ im Sinne einer Lehre des 
»Evolutismus«, d.h. einer »Entwickelungs-« oder 
»Deszendenz-Theorie«.10

Genetik und Entwicklungsbiologie
Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts ist der Gegen-
stand der Genetik, die Weitergabe (»Transmission«) 
des genetischen Materials, konzeptionell unmittelbar 
mit den Phänomenen der Entwicklung verbunden. 
Erst im Rahmen der mendelschen Genetik und deren 
»Wiederentdeckung« um die Jahrhundertwende (die 
zumindest in Teilen eine Rückprojektion darstellt; 
Vererbung) wird die Trennung dieser beiden As-

pekte der Gestaltbildung vollzogen. Der Ansatz der 
Genetik rückt dabei die genetische Konstitution des 
Organismus in den Mittelpunkt (d.h. seinen Geno-
typ); Fragen seiner Herkunft und Abstammung wer-
den hinsichtlich ihres Beitrags zu dieser Konstitution 
analysiert. 

Für den Ansatz der Genetik ist die Verbindung von 
zwei Vorstellungen kennzeichnend: die Annahme 
einer Diskretheit von Merkmalen und deren vererb-
ten Anlagen sowie die Unterscheidung von Erb- und 
Körpersubstanz.11 Letztere wird Ende des 19. Jahr-

hunderts besonders von A. Weismann herausgear-
beitet und mündet zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
in die Gegenüberstellung von Genotyp und Phäno-
typ. Indem Weismann die Unbeein ussbarkeit des 
»Keimplasmas« durch den Körper eines Organismus 
lehrt, isoliert er das Phänomen der Transmission von 
dem der Entwicklung, und der Organismus wird in 
genetischer Perspektive zu einem bloßen Transmit-
ter des Genotyps. Auf dieser durch Weismann ge-
legten Grundlage ist es das Programm der Genetik, 
die Einheiten der Vererbung zu nden, die von einer 
Generation zur nächsten weitergegeben werden und 
in unterschiedlichen Kombinationen für das Erschei-
nungsbild eines Organismus verantwortlich sind. Mit 
der Festschreibung der Trennung von Genotyp und 
Phänotyp erfolgt somit gleichzeitig eine Trennung 
der Aspekte von Transmission und Expression der 
Gene, d.h. eine Differenzierung zwischen Genetik 
und Entwicklungsbiologie.

Phasen der Genetik
Die institutionelle Etablierung der Genetik erfolgt 
in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts. Die 
erste deutsche genetische Fachzeitschrift, die seit 
1909 erscheinende ›Zeitschrift für induktive Ab-
stammungs- und Vererbungslehre‹, wird später von 
der 1921 gegründeten ›Deutschen Gesellschaft für 
Vererbungswissenschaft‹ herausgegeben.12

In einer groben Einteilung lassen sich drei Phasen 
der Genetik unterscheiden: die Phase der klassischen 
mendelschen Genetik, in der Kreuzungsexperimente 
im Mittelpunkt stehen (von 1900 bis 1915; nimmt 
man die Biometriker hinzu, beginnt diese Phase be-
reits 1870); die Phase der Chromosomen-Genetik, die 
von dem Erstellen von Genkarten für die Chromoso-
men beherrscht ist (von 1915 bis 1950); und schließ-
lich die Phase der molekularen Genetik, in der die 
chemische Struktur der Gene aufgeklärt wird und die 
Mechanismen der Vererbung auf molekularer Ebene 
transparent werden (seit 1950).13 Die historische Ent-
wicklung ist insgesamt von einem zunehmend ma-
terialistischen Verständnis der Vererbungsvorgänge 
geprägt. Während die frühen Genetiker die Prozesse 

Die Genetik ist die biologische Teildisziplin, in der Pro-
zesse der Vererbung untersucht werden.
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der Vererbung mittels quantitativer Größen analog zu 
den Messgrößen der Physik behandelten, setzt es sich 
im 20. Jahrhundert mehr und mehr durch, Vererbung 
als Weitergabe materieller Strukturen zu analysie-
ren.

Nach dem Ende des 20. Jahrhunderts, des »Jahr-
hunderts des Gens« (Keller 200014), und dem Beginn 
des Zeitalters der Postgenomik ( Gen), für das eine 
integrierende, systemische Perspektive charakteris-
tisch ist und das sich damit vom Verständnis der Gene 
als zentraler Determinationsfaktoren löst, wird auch 
über ein Ende der Genetik insgesamt spekuliert. So 
meinen H.-J. Rheinberger und S. Müller-Wille 2009, 
»wenn die systembiologischen Zeichen der Zeit nicht 
trügen, könnte sich die Genetik […] – als separate 
Disziplin – in den Lebenswissenschaften der Zukunft 
wieder au ösen«.15 Au ösen könnte sich die Genetik 
in eine allgemeine Systemwissenschaft biologischer 
Prozesse, in der die Weitergabe der Organisation ei-
nes Organismus an seine Nachkommen lediglich ein 
Aspekt eines komplexen Interaktions- und Kontroll-
geschehens ist.

Klassische und moderne Genetik
Das Verhältnis der verschiedenen Stadien der Gene-
tik zueinander wird vielfach als eines der Standard-
beispiele für eine erfolgreiche wissenschaftliche Re-
duktion einer Theorie auf eine andere interpretiert.16 
Es bestehen allerdings erhebliche Probleme in der 
Reduktion der klassischen mendelschen Genetik 
auf die moderne molekulare Genetik. So lassen sich 
die Termini der klassischen Genetik nicht einfach in 
molekulare Termini übersetzen. Es besteht hier kein 
Eins-zu-eins-Verhältnis der Übersetzbarkeit, son-
dern eine komplexe Entsprechung: Der gleiche in 
der klassischen Genetik identi zierte Zustand (z.B. 
›Gen‹, ›Reinerbigkeit‹ oder ›Dominanz‹) wird auf 
molekularer Ebene auf unterschiedliche Weise be-
schrieben (das gleiche mendelsche »Element« kann 
z.B. durch verschiedene molekulare Regulationswe-
ge hervorgebracht werden).17 Umgekehrt kann auch 
der gleiche molekulare Mechanismus zu verschie-
denen Phänomenen auf der Ebene der mendelschen 
Genetik führen. Weil sich die beiden Theorien also 
in ihren Begriffen und in ihrer Struktur stark unter-
scheiden, ist ihr Verhältnis eher als das eines Ersatzes 
(»replacement«) als einer Reduktion zu beschreiben. 
Damit die Theorie der mendelschen Genetik als eine 
auf die Molekulargenetik reduzierte Theorie be-
schrieben werden kann, sind umfangreiche Änderun-
gen notwendig, die sie zu einer ganz anderen Theorie 
machen, als sie ursprünglich war.18 Im Zuge dieser 
Diskussionen wird daher grundsätzlich bezweifelt, 

ob das im logischen Empirismus entwickelte Kon-
zept der »Theorienreduktion« überhaupt angemessen 
zur Beschreibung des Verhältnisses von verschiede-
nen biologischen Theorien zueinander ist.

Trotz dieser Einwände werden bis in die Gegenwart 
Versuche unternommen, die Beziehung von klassi-
scher zu molekularer Genetik als Reduktionsverhält-
nis zu rekonstruieren. Motiviert sind diese Versuche 
dadurch, dass es viele Konzepte gibt, die für beide 
Seiten zentral sind und einander in etwa entsprechen 
(z.B. das Verständnis von Genen als Einheiten, die ei-
nen phänotypischen Unterschied bewirken).19 A. Ro-
senberg schlägt 1978 vor, das Verhältnis als das einer 
Supervenienz zu verstehen, also als einer Dependenz 
ohne Reduktion20: Die in der klassischen Genetik be-
schriebenen Eigenschaften seien supervenient über 
den in der molekularen Genetik beschriebenen, in-
sofern biologische Systeme, die in allen molekular 
beschriebenen Eigenschaften übereinstimmen, sich 
nicht in ihren klassisch beschriebenen Eigenschaften 
unterscheiden könnten. Allerdings könnten zwei in 
klassischer Beschreibung gleiche Zustände sich in 
ihrer molekularen Beschreibung unterscheiden.21

Spaltung
Merkmale von Individuen, die in einer Generation zu-
sammen auftreten (oder verdeckt sind), können in der 
nächsten getrennt werden (oder wieder erscheinen).

Freie Kombination
Merkmale, die in einem Individuum miteinander ver-
bunden sind, können in anderen Individuen, die von 
diesem abstammen, voneinander getrennt vorliegen.

Kopplung
Einige Merkmale erscheinen meist miteinander verbun-
den.

Begrenzte Anzahl von Kopplungsgruppen
Miteinander gekoppelte Merkmale liegen in nur weni-
gen Gruppen vor.

Faktorenaustausch
In einzelnen Fällen kommt es zu einem Austausch auch 
von solchen Merkmalen, die in der Regel miteinander 
gekoppelt  sind.

Lineare Anordnung der Gene
Die materiellen Determinanten der Merkmale, die Gene, 
liegen in linearer Anordnung auf einer Struktur, die den 
Kopplungsgruppen entspricht.

Tab. 109. Sechs Prinzipien der klassischen Theorie der 
Vererbung (»the six laws of heredity«); die ersten beiden 
stammen von Mendel, die anderen aus der Genetik der er-
sten beiden Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts (in Anlehnung 
an Morgan, T.H. (1919). The Physical Basis of Heredity: 
16f.).
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Entwicklungsgenetik
Seit Ende der 1930er Jahre kommt es wieder zu einer 
Annäherung von Genetik und Entwicklungsbiologie. 
Diese Annäherung vollzieht sich unter dem Titel der 
Entwicklungsgenetik (»developmental genetics«22). 
S. Gluecksohn-Schoenheimer fordert 1938 einen 
neuen Wissenschaftlertyp, den Entwicklungsgeneti-
ker (»developmental geneticist«), der den Ein uss 
der Gene auf die Entwicklung eines Organismus un-
tersucht.23 Seit Ende der 1930er Jahre wird die Ent-
wicklungsgenetik v.a. durch die Arbeiten C.H. Wad-
dingtons bestimmt.24 

In sachlich enger Verwandtschaft zur Entwick-
lungsgenetik steht die Physiologische Genetik. Die-
se Bezeichnung erscheint seit Beginn des 20. Jahr-
hunderts im Englischen (Bentley 1909: »the student 
of physiological genetics«25). R. Goldschmidt favori-
siert sie in einer Monogra e von 1938, um die Ein-
bettung der Genetik in die Physiologie des Organis-
mus zu untersuchen.26 Die Verbindung von Genetik 
und Entwicklungsbiologie wird bis in die Gegenwart 
weiter verfolgt, von theoretischer Seite u.a. mit dem 
Argument, der elementare Begriff der Genetik, der 
des Gens, sei letztlich ein entwicklungsbiologisches 
Konzept.27 

Spektakuläre Erfolge weist die Entwicklungsgene-
tik bei der Analyse der Morphogenese von Drosophi-
la auf: Es konnte gezeigt werden, dass der Bauplan 
der Fliege durch eine Hierarchie von Genen festge-
legt wird ( Gen).

Biologie der Fortp anzung
Auch wenn es der Wortstamm nicht festlegt, ist die 
Genetik heute auf die Bedeutung »Wissenschaft 
von der Vererbung« eingeengt. Für eine allgemeine 
Lehre von der Fortp anzung sind die Begriffe Fort-
p anzungsphysiologie (Klebs 190128), Fortp an-
zungsbiologie (Nüßlin 189729) oder Reproduktions-
biologie verbreitet. Der letzte Ausdruck erscheint 
Ende des 19. Jahrhunderts zunächst im Englischen 
als Übersetzung für eine deutsche Formulierung (An-
onymus 1890: »biology of reproduction«30; als Über-
setzung für Wiesner 1889: »Die biologischen Ver-
hältnisse der Fortp anzung«31; später Collier 1898: 
»biology of reproduction«32; Dahm 1951: »specia-
lized reproduction biology [of Turbellaria]«33; Kinne 
1959: »Reproduktionsbiologie«34; Mansuetti 1964: 
»reproduction biology«35, von Gallardo Silva 1983: 
»Reproduktionsbiologie«36). E. Haeckel prägt 1876 
den wenig verwendeten Terminus Gonologie.37
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Genotyp/Phänotyp
Die Unterscheidung von Genotyp und Phänotyp 
führt der dänische Genetiker W. Johannsen 1909 
ein.1 Der Phänotyp (»Phaenotypus«) ist für Johann-
sen eine direkt beobachtbare Einheit, der Genotyp 
(»Genotypus«) dagegen eine bloß postulierte Entität, 
der ein kausaler Ein uss in der Entwicklung zuge-
schrieben wird. Der Genotyp stellt für Johannsen die 
verborgene, aber kausal relevante Struktur in der De-
termination der Merkmale eines Organismus dar. Der 
Phänotyp ist dagegen der »Erscheinungstypus«, der 
»statistisch hervortretende Typus«, wie Johannsen 
schreibt2; er enthält die »typischen« Merkmale einer 
Gruppe von Organismen, »also bei Variationsreihen 
die Zentren, um welche die Varianten sich gruppie-
ren«3. Der Phänotyp ist nach dieser De nition also 
nicht unbedingt ein abstrakter Typus, sondern kann 
auch ein Individuum bezeichnen. Im Gegensatz 
zum Phänotyp, der die Summe aller ausgedrückten 
Merkmale repräsentiert, bezeichnet Johannsen in der 
zweiten Au age seines Werkes (1913) den Genotyp 
als »Inbegriff aller Gene«4; in der dritten Au age 
streicht er aber diese Formulierung wieder und be-
hält allein die Charakterisierung des Genotyps als 
»grundlegende Konstitution des Organismus« bei5 
– nicht die Gene selbst, sondern der Typ eines Orga-
nismus in einer bestimmten genetischen Ausstattung 
ist also nach Johannsen der Genotypus. 

Den Hintergrund für die Einführung der Unter-
scheidung von Genotyp und Phänotyp bildet für 
Johannsen seine Erfahrung in der Züchtung von 
P anzen: Züchtungsversuche zeigen, dass sich Or-
ganismen von einer gleichen äußeren Erscheinung 
systematisch darin unterscheiden können, welche 
äußerlich sichtbaren Merkmale ihre Nachkommen 
aufweisen. Gleiche äußere Erscheinungen (Phäno-
typen) können also durch unterschiedliche Anlagen 
(Genotypen) bedingt sein – ein Unterschied, der sich 
aber erst in den Nachkommen manifestiert. Der Phä-
notypus ist für Johannsen insofern eine »Erscheinung 
ober ächlicher Natur«6, die sich aus der äußerlichen 
Beschreibung eines Organismus ergibt. Kausal be-

dingt ist der Phänotyp nach Johannsen durch das 
Zusammenspiel von Genotyp und Elementen der 
»ganzen Lebenslage« oder des »Milieus«.7 Der »Ge-
notypus« oder »Anlagetypus«8 kann dagegen erst in 
Züchtungsexperimenten ermittelt werden. 

Johannsen versteht beide Begriffe ursprünglich 
als Komplemente, d.h. der eine ist immer bezogen 
auf den anderen.9 Erst unter dem Ein uss der sich 
verfestigenden materialistischen Partikeltheorien der 
Vererbung, insbesondere den Ergebnissen von T.H. 
Morgans Untersuchungen ( Vererbung), fasst er den 
Genotyp als Ursache für die Entwicklung des Phäno-
typs. Johannsens Verständnis des Genotyps wandelt 
sich dabei von seiner frühen Auffassung aus dem Jahr 
1909, nach der ein Genotyp ein abstrakter Effekt (der 
Gene) auf der Ebene des Organismus ist, zu seiner 
späteren Sicht, nach der ein Genotyp eine konkrete 
Ursache auf der Ebene der Gene bildet (als »Inbegriff 
aller Gene«).10 Ein Problem dieser Zuschreibung liegt 
allerdings darin, dass zur Identi zierung des für die 
Expression eines Phänotyps verantwortlichen Geno-
typs die Abgrenzung des Phänotyps Voraussetzung 
ist. Epistemisch geht also die Bestimmung des Phä-
notyps der Abgrenzung des Genotyps voraus, auch 
wenn letzterer als Ursache des ersteren angesehen 
wird.

Vor seiner Einführung der Unterscheidung von 
Genotyp und Phänotyp verwendet Johannsen den 
Ausdruck Typus, und er vertritt 1903 die These, 
»daß jeder selbständige Formtypus konstant ist«.11 
Der Typus ist für Johannsen ein morphologisch-
genetisches Konzept, das nicht notwendig mit dem 
statistischen Durchschnittswert übereinstimmt. In 
seinen durch Inzucht entstandenen »reinen Linien« 
– nach Johannsen »der Inbegriff aller Individuen, 
welche von einem einzelnen absolut selbstbefruch-
tenden homozygotischen Individuum abstammen«12 

Genotyp und Phänotyp sind zwei Formen der Typisie-
rung von Organismen, die in verschiedenen pragmati-
schen und methodischen Kontexten erfolgen. Der Geno-
typ ist der Konstitutionstyp eines Organismus, der seine 
genetische Ausstattung betrifft, die durch Phänomene 
der Dominanz und Epistasis teilweise verdeckt ist, sich 
aber in Vererbungsprozessen manifestiert. Der Phäno-
typ ist dagegen der Konstitutionstyp eines Organismus, 
der sein Erscheinungsbild, d.h. die Summe seiner mani-
festen Merkmale, bezeichnet. 
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– stellt Johannsen eine »Konstanz der Typen trotz 
aller Selektion« fest13: »die Selektion innerhalb der 
reinen Linien hat keine Typenverschiebung hervor-
gerufen«14. Der Typus besteht also in einer durch 
Inzucht stabilisierten Form, die nur wenig Variation 
auf genetischer Ebene aufweist, so dass die Selektion 
keine Angriffspunkte ndet.

Als kurzen Ausdruck für den »genotypischen Ge-
samttypus« verwendet Johannsen seit 1909 auch die 
Bezeichnung Biotypus, um damit den gemeinsamen 
Typ von Organismen mit identischer genetischer 
Zusammensetzung zu bezeichnen.15 Die Biotypen 
bilden für Johannsen »feste biologische Typen«16 
und sind von dem »statistischen« oder »Zahlenty-
pus« abzugrenzen. Die Unterscheidung von Bio- und 
»Numerotypus« (»der Inbegriff aller gefundenen 
Phaenotypen der einzeln gemessenen Charaktere«) 
kann nach Johannsen nur aufgrund der »Erblich-
keitsverhältnisse«, d.h. »mittels der individuellen 
Nachkommenprüfung« erfolgen.17 Organismen eines 
Biotypus, also »genotypisch identische« Organismen 
nennt Johannsen isogen; phänotypisch identische da-
gegen isophän.18

Vorläuferkonzepte seit dem späten 18. Jh.
Die konzeptionelle Gegenüberstellung von Genotyp 
und Phänotyp – eine »mentale Sektion des Organis-
mus« (Churchill 1987) – beginnt sich in den 1880er 
Jahren mit der Trennung der beiden Aspekte der 
Weitergabe des Erbmaterials (Vererbung) und der 
Differenzierung von Organen (Entwicklung) zu eta-
blieren.19 Die Unterscheidung von Genotyp und Phä-
notyp betrifft dabei zwei unterschiedliche Formen 
der Präsenz der organischen Merkmale: einerseits in 
latenter Form gebunden an besondere Strukturen des 
Organismus, die vererbt werden (»Gene«), anderer-
seits in exprimierter Form am entwickelten Organis-

mus (als äußerlich sichtbare Merkmale). In älteren 
Theorien der Vererbung und Entwicklung, insbeson-
dere der Präformationstheorie, ist eine Trennung der 
beiden Aspekte nicht möglich: Stellt sich Vererbung 
und Entwicklung im Wesentlichen als ein Wachs-
tumsphänomen dar, dann sind die in der Vererbung 
weitergegebenen Merkmale nicht unabhängig von 
ihrer Expression noch einmal vorhanden, sondern 
liegen immer als exprimierte vor, wenn auch anfangs 
in verkleinerter Form ( Entwicklung).

Die konzeptionelle Trennung von Geno- und Phä-
notyp wird erst möglich, nachdem für die Vererbung 
eine organisierte Substanz in den Kernen verantwort-
lich gemacht wird, die weitgehend unverändert von 
Generation zu Generation weitergegeben und in der 
Entwicklung jedes Organismus in die sichtbaren kör-
perlichen Strukturen »übersetzt« und »exprimiert« 
wird. Als Vorläuferkonzept von ›Genotyp‹ kann da-
mit die Vorstellung von de nierten »Anlagen« gel-
ten, die von einem Organismus ererbt werden und 
aus denen er sich entwickelt. Das Verhältnis dieser 
Anlagen zu der tatsächlich ausgebildeten Form eines 
Organismus kann dann in den Kategorien von Poten-
zialität und Realität beschrieben werden – wie dies 
bereits bei Aristoteles, W. Harvey und vielen anderen 
erfolgt ( Entwicklung).20

Ein Vorläuferkonzept zu ›Genotyp‹ in diesem Sin-
ne ist der Begriff der Stammgattung bei I. Kant.21 Die 
Stammgattungen enthalten nach Kant die möglichen 
Anpassungsvariationen eines Typus, der entwe-
der als realer historischer Vorläufer oder als ideale 
Konstruktion entworfen wird. Kant erläutert dies an 
den verschiedenen »Menschenracen«, die unter dem 
Ein uss einer je verschiedenen Umwelt von ihm als 
»Abartungen von dem Urbilde der Stammgattung« 
interpretiert werden.22 Eine Stammgattung enthält 
jeweils die »Keime und Anlagen«, die ein Entwick-
lungspotenzial für die verschiedenen Rassen, die ihr 
angehören, festlegt.

In dem Verhältnis von Potenz und Aktualität 
thematisiert J. Müller die Beziehung von Anlage 
(»Keim«) und entwickeltem Organismus: »Der Keim 
ist das Ganze, Potentia, bei der Entwickelung des 
Keimes entstehen die integrirenden Theile des Gan-
zen actu. Wir sehen diess Werden des Einzelnen aus 
dem potentiellen Ganzen vor unseren Augen bei der 
Beobachtung des bebrüteten Eies«.23 Müller betrach-
tet die »einfache, aus körnigen, formlosen Stoffen 
bestehende Keimscheibe als das potentielle Ganze 
des späteren Thieres«.24

Auch in den Anfängen der Genetik Mitte des 19. 
Jahrhunderts kann die Unterscheidung von Genotyp 
und Phänotyp als angelegt betrachtet werden. Indem 

Abb. 188. Die Kontinuität der Keimzellen des Genotyps (G) 
und die Vergänglichkeit der somatischen Zellen des Phäno-
typs (S) in der Konzeption A. Weismanns. Die Keimzellen 
sind in zwei verschiedene kausale Prozesse eingebunden: 
in die Erzeugung neuer Keimzellen in den Organismen der 
nächsten Generation (genetische Transmission) und in der 
Erzeugung der somatischen Zellen und damit des Phäno-
typs (entwicklungsbiologische Determination) (aus Wilson, 
E.B. (1896/1900). The Cell in Development and Inherit-
ance: 13).
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G. Mendel zwischen den Elementen bzw. Faktoren 
unterscheidet, die ein Organismus von seinen Eltern 
erbt, und den tatsächlich an ihm sichtbaren Merkma-
len, ( Gen; Form/Merkmal) führt er eine Dichoto-
mie in der Beschreibung der Organismen ein.25 Die 
Faktoren bilden nach Mendel konstante Einheiten, 
die von einer Generation zur nächsten weitergegeben 
werden, sich aber nicht immer als Merkmale mani-
festieren, sondern latent (»rezessiv«) bleiben und erst 
in späteren Generationen im makroskopischen Bild 
des Organismus zum Vorschein kommen, d.h. direkt 
beobachtet werden können. Die Unterscheidung von 
Genotyp und Phänotyp ist also in Mendels Analysen 
enthalten; sie wird von ihm aber nicht herausgear-
beitet. Mendels Unterscheidung der beiden Ebenen 
lässt sich mit der späteren Terminologie auch als 
die Differenzierung zwischen einer genetischen und 
einer entwicklungsbiologischen Perspektive darstel-
len26: Die Genetik analysiert die Weitergabe kons-
tanter Merkmalsträger (Mendels »Elementen«); die 
Entwicklungsbiologie die Wege der Manifestation 
(oder Verdeckung) dieser Faktoren in der individuel-
len Entwicklung. Es sind also zwei getrennte kausale 
Wege, die zur Diskussion stehen (»Transmission« 
versus »Expression«; vgl. Abb. 191). 

Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts verfestigt sich 
die Unterscheidung in der Gegenüberstellung von 
Anlagen und Merkmalen.27 Sie wird in unterschied-
lichen Terminologien zu xieren versucht, etwa in C. 
von Nägelis Unterscheidung von Trophoplasma und 
Idioplasma (letzteres »gleichsam das mikrokosmi-
sche Abbild des makrokosmischen (ausgewachsenen) 
Individuums«28) oder in F. Galtons Differenzierung 
von Merkmalen und stirps ( Gen). Den Ausdruck 
›sirps‹ führt Galton 1876 für die Einheiten allein auf 
der genetischen Ebene ein und stellt diese den sicht-
baren Merkmalen des Individuums gegenüber: »each 
of the enormous number of quasi-independent units 
of which the body consists, has a separate origin, or 
germ«.29 Die sachliche Differenzierung ist bei Galton 
geleitet durch seine Unterscheidung von Natur und 
Umwelt (»nature« versus »nurture«).30

G. Jaeger geht in den 1870er Jahren davon aus, 
dass es spezi sche Eigenschaften des Protoplasmas 
der Keimzellen sind, die für die Vererbung verant-
wortlich sind. Er spricht von der »speci schen Be-
schaffenheit des Keimprotoplasmas«.31 Der Begriff 
der Spezi tät bildet hier einen der Vorläufer des spä-
teren Konzepts der Information. Jaeger spricht auch 
bereits – das spätere Schlagwort Weismanns vorweg-
nehmend – von der »Continuität des Keimprotoplas-
mas«32 ( Gen; Vererbung). Dieses Protoplasma teilt 
sich nach Jäger bei jeder Fortp anzung in zwei Tei-

le: eine »ontogenetische Gruppe«, aus dem sich der 
Organismus bildet, und ein »phylogenetisches Proto-
plasma«, das von Generation zu Generation weiter-
gegeben wird.33 Der phylogenetische Anteil ist nach 
Jäger vor äußeren Ein üssen geschützt und kann so 
seine »embryoide Beschaffenheit« bewahren. 

Auch M. Nussbaum beschreibt diese Aufteilung 
von Zellen wenig später; er spricht davon, das »ge-
furchte Ei« teile sich im Laufe seiner weiteren Ent-
wicklung »in das Zellenmaterial des Individuums 
und in die Zellen für die Erhaltung der Art«34. Letz-
tere bezeichnet er als »Geschlechtszellen«. Nach ei-
nem Bild Nussbaums stellen die Geschlechtszellen 
der höheren Tiere »den continuirlichen Grundstock 
der Art dar, von dem die einzelnen Individuen nach 
kurzem Bestehen, wie die Blätter eines Baumes, wel-
kend abfallen«.35

Weismann: Soma versus Keimzellen
In eine ausgearbeitete Theorie der Vererbung integ-
riert A. Weismann die Unterscheidung von »Keim-
zellen« und »somatische Zellen«36 bzw. »Körper- und 
Fortp anzungszellen«37. Weismann berichtet, dass 
bei Fliegen und Daphnien in einem frühen Entwick-
lungsstadium, d.h. nach erst wenigen Teilungen der 
befruchteten Eizelle, die Zellen, die später die Keim-
zellen bilden, von den übrigen abgespalten werden 
und bei einer Fortp anzung des Organismus die 
Ei- bzw. Samenzellen abgeben. Die Keimzellen wer-
den also nicht vom Körper gebildet, sondern gehen 
immer nur aus Ihresgleichen hervor. Sie garantieren 
die Weitergabe der unveränderten »Anlagen«, aus 
denen jeweils ein vollständiger Organismus gebildet 
werden kann, und sind damit für die Ähnlichkeit der 
Eltern mit ihren Nachkommen verantwortlich. Die 
Keimzellen verhalten sich demnach wie einzellige 
Organismen, deren Körper jeweils in der nächsten 
Generation aufgeht. Sie sind potenziell unsterblich: 
»Individuen höherer Ordnung allein haben ein phy-
siologisches Ende, einen natürlichen Tod, die einzel-
ligen Generationen (die Keimzellen) sind potentia 
ebenso unsterblich wie die Protozoen oder sonstige 
selbständige einzellige Organismen«.38 Während 
die mehrzelligen Organismen nach Weismann eine 
»Entwicklungsbahn«39 mit einem natürlichen Ende 
durchlaufen, stehen die Keimzellen, zumindest der 
Möglichkeit nach, in einer »unendlichen Kette«40. 
Wegen der frühen Trennung der Keimzellen von den 
somatischen Zellen ist nach Weismann eine spätere 
Veränderung ersterer durch die Körperzellen aus-
geschlossen: Weismann liefert damit nach eigener 
Einschätzung eine Widerlegung der Annahme einer 
Vererbung erworbener Eigenschaften.
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1885 ist Weismann der Auffassung, es würden bei 
den meisten Tieren »die Keimzellen […] schon in der 
Embryogenese, zuweilen schon ganz im Anfang der 
Entwicklung von den Körperzellen getrennt«.41 Im 
Vergleich zu den Körperzellen schreibt Weismann 
über die Keimzellen: »sie spielen eine total verschie-
dene Rolle wie jene. Sie sind bedeutungslos für das 
Leben ihres Trägers [Fußnote von Weismann: d.h. für 
die Erhaltung des Lebens], aber sie erhalten die Art, 
denn eine jede von ihnen vermag sich unter gewissen 
Umständen wiederum zu einem vollständigen Orga-
nismus zu entwickeln von der gleichen Art, wie der 
älterliche, mit allen möglichen individuellen Eigen-
heiten desselben mehr oder minder ausgestattet«.42

Correns: Anlagen versus Merkmale
C. Correns, einer der »Wiederentdecker Mendels« 
um die Jahrhundertwende, bedient sich im Jahr 1901 
des seit dem 18. Jahrhundert etablierten Begriffspaars 
von Anlage und Merkmal, um den Unterschied zwi-
schen der nicht unmittelbar sichtbaren genetischen 
Ebene und der Ebene des Erscheinungsbildes eines 
Organismus zu markieren. Anders als in den spekula-
tiven Theorien zu den Erbsubstanzen vor ihm – z.B. 

Darwins »Keimchen«, Weismanns »Biopho-
ren« oder de Vries  »Pangenen« – stellt sich 
Correns die Anlagen nicht als in jeder Zelle 
vielfach vorhandene Teilchen vor, sondern als 
individuelle, jeweils nur einmal vorhandene 
Einheiten. Correns geht außerdem, im An-
schluss an Mendel ( Vererbung), von einer in 
er Regel unabhängig voneinander erfolgen-
den Weitergabe und freien Kombinierbarkeit 
der Merkmale aus. Als Erklärung für die freie 
Kombinierbarkeit der Merkmale nimmt Cor-
rens an, der Ort der »Anlagen« liege »ohne 
feste Bindung« auf den Chromosomen im 
Kern, so dass sie bei der Vererbung »beliebig 
durcheinander gewürfelt werden« könnten.43 
Correns weist aber auch bereits darauf hin, 
dass dies nicht für alle Merkmale gilt, weil es 
»gekoppelte Merkmale« gebe.44

Für die von den Anlagen ausgehenden Wir-
kungen in der Entwicklung eines Organismus 
postuliert Correns einen eigenen Mecha-
nismus, den er im Zytoplasma verortet. Die 
genetische Ordnung der Anlagen und die ent-
wicklungsbiologische Ordnung ihrer Entfal-
tung zu Merkmalen sind damit auch räumlich 
in zwei klar getrennte Bereiche geschieden.45

Keimbahn und Stammzellen
Seit Ende des 19. Jahrhunderts wird der Weg 

der Zellteilungen in einem Organismus, der von der 
befruchteten Eizelle bis zu den Keimzellen führt, als 
Keimbahn bezeichnet.46 Der erste, der diesen Aus-
druck verwendet, ist offenbar 1889 der Botaniker 
H. de Vries. Im Anschluss an Weismann versteht 
de Vries unter den »Keimbahnen« »diejenigen Zel-
lenfolgen, welche im Zellularstammbaume von der 
befruchteten Eizelle durch das Individuum hindurch 
auf die folgende Generation hinüberleiten«; alle 
übrigen Zellen bilden nach de Vries einen Teil der 
»somatischen Bahnen«.47 Weismann selbst verwen-
det den Ausdruck in seinen Schriften spätestens seit 
1892 (1893: »ich habe ausdrücklich anerkannt, dass 
viele somatische Zellen die Fähigkeit unbegrenzter 
Fortp anzung besitzen, nämlich alle diejenigen, wel-
che zu Keimzellen oder zu Knospenzellen hinführen, 
also die Zellen der Keimbahnen«48).

Die Zellen der embryonalen Formen, von denen 
die späteren differenzierten Gewebe abstammen, 
werden seit den 1880er Jahren Stammzellen genannt. 
Dieser Ausdruck ndet sich zwar seit den 1840er 
Jahren bereits in der Botanik, bezeichnet dort aber 
die Zelle eines Stammes oder einer stammförmigen 
Struktur im Gegensatz zu einer »Astzelle«; der Aus-

Abb. 189. Schematische Darstellung der »Keimbahn« eines Spul-
wurms (Ascaris). Die Zellen der Keimbahn sind durch dicke Striche 
verbunden, die Zellgenerationen durch arabische Zahlen beschriftet, 
und verschiedene Zelltypen verschieden gekennzeichnet: Die Zellen 
der Keimbahn durch einen dickumrandeten weißen Kreis (Kz; urKz: 
Urkeimzelle), die Zellen des mittleren Keimblatts (Mesoblasts, Mes) 
durch einen Kreis mit einem schwarzen Punkt in der Mitte, die Zellen 
des äußeren Keimblatts (Ektoblast, Ekt) durch einen dünn umrandeten 
weißen Kreis und die Zellen des inneren Keimblatts (Endoblast, Ent) 
durch einen schwarzen Punkt (aus Weismann, A. (1892). Das Keim-
plasma: 258).
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druck wird anfangs also 
in morphologischer, nicht 
in genealogischer Bedeu-
tung genommen.49 In ge-
nealogischer Bedeutung 
im Sinne von Vorfahren-
zellen in der (phyloge-
netischen) Entwicklung 
verwendet seit den 1870er 
Jahren E. Haeckel das 
Wort: »Zuerst haben die 
einzelnen Zellen, welche 
durch Fortp anzung aus 
der ältesten Stammzelle 
entstanden, isolirt für sich 
gelebt«.50 ›Stammzelle‹ 
steht bei Haeckel für den 
»gemeinsamen Ursprung 
sämmtlicher Metazoen 
aus einer einzigen einzel-
ligen Stammform«51; konkret bilde die Form »Amoe-
ba« die »einfachste, älteste, indifferente Stammzel-
le«52. Haeckel gebraucht den Ausdruck daneben aber 
auch im Sinne einer Vorfahrenzelle in der individuel-
len Entwicklung für das »einzellige Keimstadium«, 
also für die befruchtete Eizelle.53

Erst in den 1880er Jahren erscheint der Ausdruck 
in der bis in die Gegenwart dominanten Bedeutung: 
A. Goette versteht 1882 unter den »Stammzellen« 
diejenigen Zellen eines Keimblatts, aus denen sich 
die späteren differenzierten Organe bilden.54 Auch 
für die Vorfahrenzellen bestimmter Gewebearten, die 
nicht Teil der Keimblätter sind, wird der Ausdruck 
in dieser Weise verwendet. So heißt es bei A. von 
Hüttenbrenner 1882: »Für die neu gebildeten Gan-
glienzellen konnten jedenfalls die in der Gehirnrin-
de vorhandenen Pyramidenzellen als Stammzellen 
in Anspruch genommen werden«.55 Seit Mitte der 
1880er Jahre werden besonders auch die Zellen der 
Keimbahn ›Stammzellen‹ genannt, z.B. die Zellen 
des Keims bei Säugetieren, aus denen die männli-
chen Samenzellen gebildet werden.56 Ausdrücklich 
de niert T. Boveri die Stammzellen 1892 als »die 
Zellen, welche in einfacher Reihe vom befruchteten 
Ei zur Urgeschlechtszelle hinführen, und die den 
Charakter des Eies in ihrem Chromatin bewahren«.57 
In sachlicher Hinsicht wird der Ursprung der Samen-
zellen in Stammzellen bereits 1841 von A. Koelliker 
beschrieben.58 

Im heutigen Sprachgebrauch hat sich eine weitere 
Bedeutung des Worts ›Stammzelle‹ etabliert: Nicht 
allein die Zellen der Linie von der befruchteten Ei-
zelle zur Keimzelle werden als ›Stammzellen‹ be-

zeichnet, sondern jede Zelle, die sich in verschiedene 
Zelltypen differenzieren kann. Nach ihrer Differen-
zierungsfähigkeit werden totipotente und pluripoten-
te Stammzellen unterschieden ( Entwicklung); zu 
letzteren zählen vielfach die so genannten embryo-
nalen Stammzellen (engl. »embryonic stem cell«59). 
W. Türk verwendet den Ausdruck ›embryonale 
Stammzelle‹ bereits 1904 für die Zelle eines frühen 
Embryostadiums, aus der alle späteren Zellen einer 
bestimmten Differenzierungsart, z.B. alle Leukozy-
ten des Blutes, hervorgehen.60 Gelegentlich werden 
aber auch alle embryonalen Zellen als ›Stammzellen‹ 
bezeichnet (»embryonic (stem) cell«61).

Die Ausbildung einer Keimbahn, d.h. die ontoge-
netisch frühe Ausgliederung von Zellen für die Re-
produktion des Organismus, ist ein bei Tieren häu-

ger Prozess. Bei P anzen (und Pilzen) kommt er 
dagegen kaum vor, weil bei ihnen regelmäßig vege-
tative Teile generative Sprosse bilden können (»so-
matische Embryogenese«). Auch bei den Vertretern 
von mindestens 19 Tierstämmen erfolgt keine strikte 
Trennung von Körper- und Keimzellen.62 

Die Ausbildung einer Keimbahn bei vielen Tie-
ren hat verschiedene Erklärungen gefunden. L. Buss 
weist 1987 darauf hin, dass auf diese Weise die Se-
lektion auf der Ebene der Zelllinien eines Organis-
mus minimiert wird, weil die somatischen Zelllinien 
von vornherein von der Reproduktion ausgeschlossen 
werden.63 J. Maynard Smith und E. Szathmáry stellen 
1995 außerdem fest, dass aufgrund der zahlreichen 
epigenetischen Mechanismen, die bei der Differen-
zierung der Zellen ablaufen, eine Zurücksetzung der 
Zellen in den totipotenten Zustand mit Schwierig-

Abb. 190. Einteilung der Entwicklung eines Organismus in vier Phasen, die sich in un-
terschiedlichen abstrakten Räumen be nden: dem Genotypenraum, epigenetischen Raum, 
Phänotypenraum und Tauglichkeitsraum. Im Genotypenraum stehen die Erbanlagen iso-
liert nebeneinander(1); im epigenetischen Raum ndet eine Interaktion zwischen ihnen und 
Umweltfaktoren (große gestrichelte Pfeile) statt (2); diese Interaktionen führen im Phäno-
typenraum zur Bildung der Phänotypen als integrierten Systemen (3); im eindimensionalen 
Tauglichkeitsraum kommt den Phänotypen als Einheiten jeweils eine bestimmte Fitness zu; 
sie unterliegen damit einer Selektion auf der Ebene der Phänotypen (aus Waddington, C.H. 
(1969). The theory of evolution today. In: Koestler, A. & Smythies, J.R. (eds.). Beyond Re-
ductionism (dt. Das neue Menschenbild, Wien 1970, 342-356: 348).
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keiten verbunden und dies der Grund für das Fehlen 
einer somatischen Embryogenese bei hoch entwi-
ckelten Tieren sein kann. Eine früh in der individu-
ellen Entwicklung ausgebildete Gametenzelllinie hat 
außerdem den Vorteil, dass sich in ihr weniger leicht 
schädliche Mutationen ansammeln können.64

Die Unterscheidung von Genotyp und Phänotyp 
ist in erster Linie bei sexuell sich fortp anzenden 
Organismen sinnvoll. Denn vor allem diese verfü-
gen vielfach über einen doppelten oder mehrfachen 
Gensatz (Diploidie oder Polyploidie), so dass eini-

ge genetische Eigenschaften durch andere verdeckt 
sein können, d.h. zeitweilig nicht zur phänotypischen 
Wirksamkeit gelangen. Aufgrund von epistatischen 
Wechselwirkungen zwischen Genen verschiedener 
Genorte kann es zwar auch bei Organismen mit einfa-
chem Chromosomensatz zu zeitweiligen Verdeckun-
gen von genetischen Eigenschaften kommen, so dass 
eine Differenz von Genotyp und Phänotyp vorliegt. 
Aber eine Notwendigkeit der Unterscheidung der 
beiden Ebenen bei allen möglichen Lebensformen 
besteht trotzdem nicht: Es sind durchaus Organismen 
denkbar, bei denen aus dem Genotyp direkt auf den 
Phänotyp geschlossen werden kann und umgekehrt 
– bei denen also die Unterscheidung keinen Erkennt-
nisgewinn bringt. 

Genotyp als Reaktionsnorm
R. Woltereck begreift das Konzept des Genotyps 
1909 ausgehend von seinem Begriff der Reaktions-
norm als Gesamtheit der Formen eines Merkmals 
unter verschiedenen Umweltbedingungen. Er erläu-
tert: »Der ›Genotypus‹ (die genotyp. Grundlage) ei-
nes Quantitativmerkmals ist die vererbte Reaktions-
norm«.65 Die Reaktionsnorm de niert Woltereck als 
die »Gesamtzahl der Reaktionszahlen« von Organis-
men eines Genotyps in verschiedenen Umwelten.66 
Die Reaktionsnorm bezeichnet also den Variationsbe-
reich von Organismen des gleichen Genotyps, wenn 
diese sich in verschiedenen Umwelten entwickeln. 
Enthalten ist in diesem Konzept die seit Aristoteles 
immer wieder vorgenommene Konzipierung des 
Keims als eine Potenz, die im Rahmen einer jewei-
ligen Ontogenese ein Spektrum von Realisierungen 
erfahren kann (s.o.; Entwicklung).

Auch W. Johannsen bedient sich später des Aus-
drucks ›Reaktionsnorm‹, zum den von ihm einge-
führten Begriff des Genotyps zu erläutern. So erläu-
tert er 1915, der Genotyp bilde »den Inbegriff aller 
Elemente der Konstitution, durch welche die Reak-
tionsnorm der beiden grundlegenden Gameten […] 
bzw. der Zygote bedingt ist«.67 Johannsen ist aller-
dings der Auffassung, dass nicht allein Unterschiede 
im Phänotyp bei gleichem Genotyp bestehen können, 
sondern auch umgekehrt verschiedene Genotypen 
den gleichen Phänotyp bilden können.68

Aufbauend auf der Unterscheidung von Genotyp 
und Phänotyp wird später versucht, einen antitheti-
schen Gegensatz zu erarbeiten. Das Erscheinungsbild 
(Phänotyp) eines Organismus setzt sich danach aus 
den beiden Komponenten seiner erblichen und nicht-
erblichen Merkmale zusammen. H.W. Siemens stellt 
1917 terminologisch einander gegenüber: Idiotypus 
(Erbbild) als »Summe aller erblichen Anlagen«69 

Abb. 191. Trennung der genotypischen von der phänotypi-
schen Beschreibungsebene zur Erklärung phänotypischer 
Veränderungen über Generationen hinweg. Die Erklärung 
der Veränderung des Erscheinungsbildes von Eltern zu ih-
ren Nachkommen erfolgt in vier Schritten: (1) Ausgehend 
vom Phänotyp eines Elternteils (P1) erfolgt nach Gesetzen 
der Paarung, Wanderung und natürlichen Selektion inner-
halb einer Generation (T2) die Paarung mit dem zweiten 
Elternteil; (2) ausgehend vom Phänotyp der Eltern wird 
nach Gesetzen der Epigenetik (T3) deren Genotyp ermittelt 
(»reverse Epigenetik«); (3) aus dem Genotyp der Eltern 
(G2) wird nach den Gesetzen der Vererbung (T4) der Ge-
notyp ihrer Nachkommen (G´1) bestimmt (»Genetik«); (4) 
der Genotyp der Nachkommen bestimmt nach Gesetzen 
der Entwicklung (T1) ihren Phänotyp (P´1) (»Epigenetik«). 
Aufgrund der Interaktion von Genen besteht ein komplexes 
Verhältnis zwischen Genotypen und Phänotypen, welches 
eine einfache Abbildung des einen Raums in den anderen 
unmöglich macht (aus Lewontin, R. (1974). The Genetic 
Basis of Evolutionary Change: 14).
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oder »die erbliche Beschaffenheit eines Lebewesens 
od. einer Gruppe«70 und Paratypus (Nebenbild) für 
die Gesamtheit der nicht erblichen Merkmale oder 
»die nichterbliche Beschaffenheit eines Lebewe-
sens«71.72 Im Erscheinungsbild gleiche Organismen 
können sich demnach entweder in Bezug auf ihren 
Idiotyp oder ihren Paratyp (oder beide) unterschei-
den. Dieses äußere Erscheinungsbild nennt Siemens 
der Tradition gemäß ›Phänotypus« und de niert die-
sen als »das Bild, welches ein Lebewesen in Summe 
seiner erblichen und nichterblichen Eigenschaften 
darbietet«.73 Eine wichtige Ursache für Unterschiede 
im Paratyp bei gleichem Genotyp sind Umweltein-

üsse. Es wird im Anschluss daran versucht, für ver-
schiedene Merkmale des Menschen den Anteil des 
Idiotyps und des Paratyps zu bestimmen.74 Gegen 
diese Versuche wird aber eingewandt, dass es rein 
idiotypisch und rein paratypisch bestimmte Merkma-
le nicht gebe; jedes Merkmal sei komplex bedingt; 
nichts sei »›rein phänotypisch‹, weil Phänotypen not-
wendigerweise Reaktionen des Genotypus sind«, wie 
Johannsen 1926 betont.75

O. Hertwigs »Artzelle«
Verwandt mit dem Konzept des Genotyps ist O. Hert-
wigs Begriff der Artzelle. Eine Artzelle ist nach Hert-
wig »die Eigenart eines jeden Organismus gleichsam 
in der einfachsten Formel« ausgedrückt. Die Artzelle 
ist eine für jede Art typische Struktur des Keimplas-
mas, so dass gilt: »es existieren so viele verschie-
denartige Artzellen als das Organismenreich aus ver-
schiedenartigen Lebewesen besteht«.76 Die Artzelle 
determiniert also die typischen Strukturen, die von 
Generation zu Generation weitergegeben werden, 
nicht aber die individuellen Merkmalsausprägungen, 
die auch noch von anderen Faktoren, z.B. der Um-
welt, abhängen.

›Genotyp‹ als Klassen- und Kraftbegriff
In der Sprache der Genetik ist der Genotyp nicht al-
lein eine Klassenbezeichnung für eine Menge von 
Organismen, sondern ihm wird gleichzeitig eine 
kausale Kraft zugeschrieben. Der Genotyp wird in-
sofern als eine Einheit verstanden, die vor allem in 
ihrer Wirkung sichtbar wird. Es kann damit bei dem 
Genotyp zwischen einem kausalen, aktiven Aspekt 
und einem rein strukturellen, entitativen Aspekt un-
terschieden werden.77 Als strukturelle Entität besteht 
der Genotyp aus den Basensequenzen der DNA; als 
kausaler Faktor besteht er in deren Wirkung im Pro-
zess der Ausbildung des Phänotyps. Bei allen Verän-
derungen, die sie induzieren, bleiben die Gene aber 
selbst unverändert; sie können daher in den Worten 

M. Delbrücks als ein »unbewegter Beweger« ver-
standen werden.78

Von einigen Autoren wird unter ›Genotyp‹ nicht 
allein ein (abstrakter) Typus verstanden, sondern die 
Summe der Gene eines Organismus, also sein Ge-
nom. E. Fischer macht 1939 explizit den Vorschlag, 
›Genom‹ in diesem Sinne zu verstehen, als Geno-
typ.79 Meist wird die Differenzierung zwischen Ge-
nom und Genotyp aber aufrechterhalten.

Ein verallgemeinerter Begriff von Genotyp und 
Phänotyp wird in den Forschungen zum Künstli-
chen Leben erarbeitet (»generalized genotypes and 
phenotypes«).80 C.G. Langton de niert den generali-
sierten Genotyp als einen Satz von Regeln, die die In-
teraktion zwischen den Bestandteilen eines Systems 
festlegen. Der generalisierte Phänotyp bezeichnet 
daran anschließend die resultierende Struktur und 
das Verhalten der Teile eines Systems, das diesen 
Regeln gehorcht, wenn es in eine bestimmte Umwelt 
gelangt. Struktur und Verhalten des Gesamtsystems 
(der Phänotyp) sind also nicht direkt durch die Re-
geln determiniert, sondern emergieren aus der re-
gelgeleiteten lokalen (nichtlinearen) Interaktion der 
Teile (dem Genotyp). Die mögliche Nichtlinearität 
der Interaktion der Teile führt zu einer nicht vorher-
sehbaren Struktur des Gesamtsystems. 

Genom und Phänom
Für das individuelle Erscheinungsbild eines konkre-
ten Organismus wird analog zu Genom ( Gen) die 
Bezeichnung Phänom vorgeschlagen. A. Meyer ver-
steht darunter 1934 »alle phänotypischen superorga-
nalen organischen Systeme«.81 E. Fischer verwendet 
den Ausdruck 1939 in der Bedeutung von »Phäno-
typ«.82 Im Englischen etabliert sich der Ausdruck 
›phenome‹ erst spät und wird wenig verwendet.83 

Unscharfe Grenze
Die Entdeckung von Mechanismen der Regulation 
auf genetischer Ebene, angefangen mit dem Operon-
Modell der Bakteriengenetik ( Gen; Regulation), 
und die Schwierigkeiten der Abgrenzung von Genen 
allein auf DNA-Ebene, d.h. die Unmöglichkeit einer 
rein strukturellen, nicht funktionalen De nition des 
Genbegriffs ( Gen), macht die Unterscheidung von 
Genotyp und Phänotyp zunehmend unscharf.84 Die 
genetische Ebene kann nicht einfach als die Ebene 
der determinierenden Faktoren in der Gestaltbildung 
gesehen werden, wenn die Gene selbst erst ausge-
hend von ihren Produkten de niert werden und wenn 
ihre Wirksamkeit von innergenetischen und zellulä-
ren Faktoren außerhalb der Gene reguliert wird.
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Erweiterter Phänotyp
Die Vorstellung, der Phänotyp eines Organismus 
habe nicht dort seine Grenze, wo sein Körper ende, 
sondern weise über diesen hinaus und schließe auch 
von ihm veränderte Teile seiner Umwelt ein, wird 
seit 1978 unter dem von R. Dawkins gegebenen 
Stichwort des ›erweiterten Phänotyps‹ (»extended 
phenotype«) diskutiert.85 Gemäß seines genselek-
tionistischen Ansatzes ( Selektion) führt Dawkins 
den Phänotyp insgesamt auf Aktivitäten von Ge-
nen zurück und gibt viele Beispiele für Gene, die 
weitreichende Wirkungen und verschlungene Wege 
der Rückwirkung aufweisen. So wertet er etwa den 
von einem Biberdamm erzeugten See zu dem »er-
weiterten Phänotyp« des Biber: Er ermöglicht dem 
Biber eine sicherere Fortbewegung als an Land und 
erleichtert den Transport von Holz für seinen Bau 
(»the lake may be regarded as a huge extended phe-
notype«).86 Allgemein bestimmt Dawkins jedes von 
einem Tier hergestellte Artefakt, das einen Ein uss 
auf die Fitness des Tieres hat (genauer auf die Fit-
ness des für die Herstellung verantwortlichen Gens), 
als ein phänotypisches Werkzeug und damit als Teil 
des erweiterten Phänotyps des Tieres: »[A]n animal 
artifact, like any other phenotypic product whose va-
riation is in uenced by a gene, can be regarded as a 
phenotypic tool by which that gene could potentially 
lever itself into the next generation«.87 Als Artefakt 
muss dabei nicht nur die Umwandlung eines unbe-
lebten Gegenstandes gelten, sondern auch die ge-
zielte Veränderung des Verhaltens eines anderen Or-
ganismus stellt ein Artefakt dar. Die spektakulärsten 
Fälle des erweiterten Phänotyps resultieren gerade 
aus der Manipulation des Verhaltens eines Organis-
mus durch Organismen einer anderen Art. 

Ein imposanter Fall ist ein parasitischer Saugwurm 
(Leucochloridium), der das Aussehen einer Schnecke 
(Succinea), die ihm als Zwischenwirt dient, in der 
Weise beein usst, dass diese leichter das Opfer eines 
Vogels wird, in dem der Parasit seinen Entwicklungs-

zyklus fortsetzen kann.88 
Das veränderte Aussehen 
der Schnecke betrachtet 
Dawkins als Teil des er-
weiterten Phänotyps des 
Parasitengenoms. Die 
Saugwürmer verändern 
nicht nur das Aussehen 
der befallenen Schnecken, 
sondern auch deren Ver-
halten: Sie veranlassen die 
Schnecken, sich verstärkt 
dem Sonnenlicht auszuset-

zen und erhöhen damit die Wahrscheinlichkeit, dass 
diese von Vögeln gefressen werden. In einem ande-
ren bekannten Beispiel beein usst ein Strudelwurm 
(Dicrocoelium) das Verhalten seines Zwischenwirts 
(Ameisen der Gattung Formica) in der Weise, dass 
dieser sich an der Spitze von Grashalmen verbeißt 
und dadurch leichter vom nächsten Wirt, einem wei-
denden Säugetier, aufgenommen werden kann.89 Das 
veränderte Verhalten der Wirtsorganismen gehört in 
Dawkins  Betrachtung zum erweiterten Phänotyp 
des Parasiten, weil es von dessen Genen bewirkt wird 
und deren Fitness erhöht.

Grenzen des erweiterten Phänotyps
Nicht jede Veränderung der Umwelt, die von den 
Genen eines Organismus ausgeht, ist zu dem erwei-
terten Phänotyp zu rechnen. Nur solche Wirkungen 
sind dazuzurechnen, die eine regelmäßige, selekti-
onsrelevante Rückwirkung auf die Gene haben. Ein 
Spinnennetz ist also zum erweiterten Phänotyp einer 
Spinne zu rechnen, nicht aber die Spur, die ein Reh 
im Schnee hinterlässt. Der erweiterte Phänotyp ist 
also das nicht notwendigerweise räumlich kohäsive 
Gefüge von wechselseitig voneinander abhängigen 
Prozessen und Teilen eines organisierten Systems. 
Oder, anders gesagt: Zum erweiterten Phänotyp ge-
hören diejenigen Entitäten, die nicht zur morpholo-
gisch kohäsiven Gestalt eines Organismus, aber zum 
Organismus als funktionale Einheit zählen: Entitäten, 
die von dem Organismus hervorgebracht wurden und 
auf ihn adaptiv zurückwirken, aber von ihm räumlich 
getrennt sind.

Netze, Fallen, Nester, Baue sind die paradigmati-
schen Fälle von Objekten des erweiterten Phänotyps. 
Im Unterschied zu den morphologischen Teilen ei-
nes Organismus werden die Elemente des erweiter-
ten Phänotyps häu g nicht aus der Nahrung eines 
Organismus aufgebaut, sondern entstehen allein aus 
der Umordnung von in der Umwelt vorgefundenen 
Objekten (z.B. zu einem Nest arrangierte Zweige). 

Umweltabhängigkeit

nein ja

Wiederholung 
in der  
Generationenfolge

ja basaler Phänotyp
z.B. Atmungskette

angepasster Phänotyp
z.B. Hornhaut an Zehen

nein individueller Phänotyp
z.B. Augenfarbe

traumatischer Phänotyp
z.B. Verletzungen

Tab. 110. Kreuzklassi kation von Phänotypen (nach Lenartowicz, P. (1975). Phenotype-
Genotype Dichotomy. An Essay in Theoretical Biology: 44).
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Daneben können aber auch die Gegenstände, die 
über den eigenen Stoffwechsel eines Organismus 
aus molekularen Ausgangsstoffen aufgebaut wurden, 
sich aber außerhalb des Körpers be nden und trotz-
dem mit diesem zusammen eine funktionale Einheit 
bilden (also das autometabolisch generierte periso-
matische Phänom, z.B. ein Spinnennetz), in den er-
weiterten Phänotyp eingeschlossen werden. 

Meist wird das Konzept des erweiterten Phänoty-
ps nur auf solche Entitäten bezogen, die gegenüber 
der unbearbeiteten Umwelt scharf abgegrenzt sind.90 
Diese Einschränkung ist aber nicht zwingend: In 
globalem Maßstab könnte auch die sauerstoffreiche 
Atmosphäre der Erde als Teil des erweiterten Phä-
notyps der P anzen betrachtet werden, weil diese sie 
hervorgebracht haben und nun an sie angepasst sind. 
Auch in anderen ökologischen Abhängigkeitskreis-
läufen sind die von einem Organismus ausgehenden 
Umweltveränderungen für ihn selbst von Vorteil. So 
sorgen Taschenratten durch ihre Grabtätigkeit für 
eine Durchlüftung des Bodens; diese regt das Wachs-
tum von P anzen an; die P anzen wiederum bilden 
die Nahrung der Taschenratten.91

Diese über die morphologische Einheit eines Or-
ganismus hinausweisenden Funktionsbezüge werden 
schon lange gesehen. So kann schon J.G. Herder 
Ende des 18. Jahrhunderts fragen: »Das Gewebe 
der Spinne, was ists anders als der Spinne verlän-
gertes Selbst, ihren Raub zu erhalten?«.92 Auch bei 
G. Cuvier erscheint der Gedanke, die Grenzen eines 
Organismus wiesen über die Grenzen seines Körpers 
hinaus, insofern er mit Objekten seiner Umwelt in 
Interaktion stehe (»les différentes parties de chaque 
être doivent être coordonnées de manière à rendre 
possible l’être total, non-seulement en lui même, 
mais dans ses rapports avec ceux qui l’entourent«).93 
Cuvier spricht von der »Sphäre«, die sich über die 
Grenze des Körpers hinaus erstreckt.94 

Eine dieser Art erweiterte funktionale Sphäre stellt 
durchaus keine Ausnahme dar. Es gehört vielmehr 
zur normalen Lebensform vieler Organismen, allein 
in einer durch sie veränderten Umwelt, die dann nicht 
mehr im strengen Sinne Umwelt, sondern Teil ihrer 
funktionalen Organisation geworden ist, zu überle-
ben. Ein über seine Gestalteinheit bestimmter Orga-
nismus verfügt also über wechselseitige funktionale 
Bezüge zu Objekten seiner räumlichen Umwelt, mit 
denen zusammen er eine funktionale Einheit bildet. 
Das Netz einer Spinne oder der Damm eines Bibers 
sind nicht nur Produkte der Aktivität dieser Tiere, sie 
sind auch auf die Tiere selbst funktional zurückbe-
zogen, indem sie ihnen Unterstützung zur Nahrungs-
aufnahme, Schutz etc. bieten. 

In extremen Fällen können die Bauten von Orga-
nismen als Organe und Komponenten ihrer Physio-
logie angesehen werden, so dass die Trennung von 
Organismus und Umwelt problematisch wird. Dies 
ist immer dann der Fall, wenn ein wichtiger Teil 
des physiologischen Prozesses, der den Organismus 
aufrecht erhält, außerhalb seines Körpers statt ndet 
(z.B. bei kalkbildenden Korallen; Turner 2000: »The 
Extended Organism«).95

Eine gewisse Nähe weist das Konzept des erwei-
terten Phänotyps zum Ansatz der Theorie der Ent-
wicklungssysteme auf, weil auch in diesem Ansatz 
die Verschränkung von Organismus und Umwelt be-
tont wird ( Entwicklung). Insgesamt ist das Bild des 
erweiterten Phänotyps für viele Bereiche der Biolo-
gie fruchtbar, und Ausweitungen des Konzepts in un-
terschiedlicher Hinsicht werden bis in die Gegenwart 
diskutiert.96 In einem Vorschlag zur Ausdehnung wird 
die Umwelt, in der ein Organismus lebt, insgesamt, 
d.h. einschließlich der Gefahren, die von ihr ausge-
hen und die nicht von dem Organismus hervorge-
bracht wurden, als Teil seines Phänotyps verstanden 
(Sober 1984: »Phenotypes don’t stop at the skin. The 
sort of environment an organism inhabits is part of 
its phenotype«).97 Mit einem solchen Verständnis lie-
ße sich aber zwischen Phänotyp und Umwelt kaum 
noch differenzieren.

Sinnvolle Begrenzungen ermöglichen funktionale 
Bestimmungen des erweiterten Phänotyps: In funkti-
onaler Hinsicht kann der erweiterte Phänotyp als die 
Gesamtheit derjenigen Elemente und Faktoren der 
Umwelt eines Organismus angesehen werden, die 
zusammen mit dem Körper des Organismus (seiner 
morphologisch kohärenten Gestalt) eine Einheit von 
wechselseitig sich bedingenden Prozessen, ein Alle-
lon ( Organismus), ausmachen. Als charakteristische 
Gestalterscheinung ist diese Einheit als Phänom be-
stimmbar; dieses gliedert sich in die zwei Teile des 
somatischen Phänoms (den Körper des Organismus) 
und des perisomatischen Phänoms (die vom Orga-
nismus erzeugten und veränderten, für ihn funktio-
nalen Gegenstände außerhalb seines Körpers und die 
Symbionten; Umwelt: Abb. 540).

Erweiterter Genotyp
Parallel zum erweiterten Phänotyp wird von einem 
erweiterten Genotyp gesprochen. H.R. Maturana ver-
wendet den Ausdruck 1980 um diejenige Einheit zu 
bezeichnen, die in einem Prozess der Selektion von 
autopoietischen Systemen in der Ontogenese und 
Phylogenese erhalten wird, d.h. die artspezi sche Or-
ganisationsstruktur eines Organismus (»a structure, 
a con guration of components and relations confor-
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ming an extended genotype«98; vgl. Taylor 1999: »it 
is necessary to supplement Dawkin’s notion of the ex-
tended phenotype with a notion of an extended geno-
type«99). Der erweiterte Genotyp ist also der Komplex 
der DNA zusammen mit den an der Vererbung betei-
ligten nicht-DNA-Komponenten eines Organismus. 

Weil nicht nur Gene Replikatoren sind ( Entwick-
lung: Abb. 109), wird außerdem der Begriff des er-
weiterten Replikators eingeführt (Sterelny, Smith, & 
Dickison 1996: »extended replicator«).100 Ein Repli-
kator ist nach diesem Ansatz jede Struktur und jedes 
Verhalten mit einer entwicklungsbiologischen Funk-
tion (»developmental biofunction«), also einer Funk-
tion für die Erzeugung von ähnlichen Strukturen 
oder Verhaltensweisen in der nächsten Generation.101 
Neben Genen zählen z.B. auch Futterpräferenzen, 
Neststrukturen von Vögeln oder Gesangsformen zu 
den erweiterten Replikatoren. Denn auch diese (leb-
losen) Einheiten werden reproduziert. Im Gegensatz 
zu Umweltressourcen für die Entwicklung (z.B. einer 
bestimmten Temperatur) sind Replikatoren adaptier-
te Strukturen; sie haben also ihre besondere Struktur 
aufgrund ihrer Wirkung und deren Selektion in der 
Vergangenheit.

Code-Dualität
In semiotischer Interpretation beschreiben einige Au-
toren die Zweiteilung in Genotyp und Phänotyp als 
eine Code-Dualität. Ein Lebewesen liegt nach dieser 
Sicht in zwei verschiedenen Repräsentationen vor: 
dem digitalen Code des Genotyps und dem analo-
gen Code des Phänotyps.102 Der digitale Code enthält 
eine Beschreibung des Systems von sich selbst, die 
während des aktiven Lebensvollzugs nicht verändert 
und geschützt aufbewahrt wird (die Invariabilität der 
DNA legt für französische Genetiker bereits 1948 
nahe, sie bilde ein »dépositaire des caractères hérédi-
taires de l’espèce«103). Nicht nur die bessere Konser-
vierung, auch die bessere Kopierbarkeit ist ein Vor-
teil des digitalen gegenüber dem analogen Code.104 
Allein die strukturellen Relationen des Systems sind 
in dem digitalen Code enthalten. J. Hoffmeyer und 
C. Emmeche vergleichen den digitalen Code des 
Genotyps mit der Sprache des Menschen: Auch die 
Sprache weise eine Digitalität auf, insofern sie aus 
diskreten Einheiten besteht, und auch die Sprache er-
hält sich geschützt in einem kollektiven Gedächtnis, 
isoliert von der Sphäre der Aktivität des Lebens. Die 
Digitalisierung des Analogen besteht in beiden Fäl-
len in der Herstellung von diskreten Einheiten (den 
Worten bzw. den Basen der DNA), die eine Konser-
vierung und Tradierung erleichtern. 

Im Sinne von C.S. Peirces semiotischem Dreieck 
interpretieren die Autoren den Phänotyp eines Orga-
nismus als das Referenzobjekt, das von der DNA als 
dessen Zeichenträger (Repräsentamen) bezeichnet 
wird, welches wiederum von der Zygote als dem In-
terpretanten gedeutet wird.105 Die Zygote erscheint 
als das eigentliche »Subjekt« in diesem semiotischen 
Prozess, insofern von ihr die Interpretation der Zei-
chen (der Basensequenz der DNA) geleistet wird. 
Weil es sich hierbei um einen Interpretationsvorgang 
handelt, liegt keine strikte Determination des Refe-
renzobjektes (des Phänotyps) durch den Zeichen-
träger (den Genotyp) vor. Eine andere semiotische 
Triade lässt sich nach Hoffmeyer und Emmeche für 
den Evolutionsprozess formulieren: Hier ist die öko-
logische Umwelt (die Nische) das Zeichen, das von 
einer Abstammungslinie von Organismen (dem In-
terpretanten) interpretiert wird und seinen Ausdruck 
in einem Genpool (dem Referenzobjekt) ndet. 

Weil der Evolutionsprozess für das Leben wesent-
lich sei, sehen die Autoren den Organismus als nur 
einen Teil des Lebens an, eben nur die analoge Seite; 
das Wesen des Lebensprozesses bestehe gerade in 
dem beständigen Kreislauf zwischen der Sphäre des 
Analogen (dem Phänotyp des Organismus) und des 
Digitalen (dem Genotyp in Form der DNA).106 J.T. 
Bonner betrachtet in diesem Sinne den Lebenszyklus 
( Kreislauf) als die zentrale Einheit der Biologie.107 
Der Lebensprozess lässt sich damit beschreiben als 
ein beständiger Wechsel zwischen zwei Phasen un-
terschiedlicher Komplexität (Lenartowicz 1975: 
»The continuity of life is not a steady state but a pe-
riodic uctuation between a structural minimum, in 
terms of heterogeneity, and a maximum«108). Zu dem 
eigentlichen Gegenstand der Evolution wird in dieser 
Sicht die Zusammensetzung der Genotypen einer Po-
pulation, sozusagen die morphologische Gestalt oder 
Tiefenstruktur des Genpools, die Hoffmeyer und 
Emmeche den Genomorph nennen.109 
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Geschlecht
Das deutsche Wort ›Geschlecht‹ (ahd. ›gislahti‹) 
gehört dem gleichen Stamm wie ›schlagen‹ an und 
bedeutet ursprünglich »das, was in dieselbe Richtung 
schlägt, (übereinstimmende) Art«. Später nimmt es 
die Bedeutung von »Abstammung, Herkunft« und 
besonders »(adlige) Familie« an. Es bezeichnet seit 
dem Mittelalter unter dem Ein uss von lat. ›genus‹ 
und als geläu ge Übersetzung für ›sexus‹ auch das 
natürliche und grammatische Geschlecht eines Le-
bewesens bzw. Wortes. Spätestens seit Ende des 15. 
Jahrhunderts wird das Wort in doppeltem Sinn ver-
wendet: einerseits für eine Gruppe von Organismen 
eines Typs (z.B. Steinhöwel ca. 1477: »menschlichs 
geschlecht«1; »geschlächt der tieren«2), andererseits 
für einen der beiden Typen von Organismen bei bise-
xuell sich fortp anzenden Lebewesen (Brant 1494: 
»vermyschung beider geschlecht«3; 16. Jh.: »weib-
liches Geschlecht«4 und »männliches Geschlecht«5; 
»Erbfolge beyderley Geschlechts«6). Die zweite Be-
deutung verbreitet sich in der Biologie seit Mitte des 
18. Jahrhunderts – J.G. Koelreuter handelt in seinem 
umfangreichen Werk über »das Geschlecht der P an-
zen« (1761-66) von der sexuellen Fortp anzung bei 
P anzen7 – und wird bis ins 20. Jahrhundert die do-
minierende.

Lebensweltliche Vertrautheit und antike Theorien
Die Gliederung der Menge der Lebewesen einer Art 
in zwei Merkmalstypen, deren Vertreter jeweils nur 
zusammen mit Vertretern des anderen Typs Nach-
kommen hervorbringen können, ist besonders bei 
vielen Tieren eine augenfällige Erscheinung. Auch 
bei einigen P anzen ist lange bekannt, dass sie über 
zwei den Tieren analoge Geschlechter verfügen.8 Be-
sonders die ökonomisch interessante Dattelpalme, 
bei der nur die als ›weiblich‹ bezeichneten Individu-
en Früchte tragen, ist in dieser Hinsicht seit der An-
tike bekannt. Schon Assyrer und Babylonier wissen 
um die Geschlechtlichkeit der Dattelpalme, denn der 
Vorgang der künstlichen Befruchtung dieser P anze 
ist auf mehreren Flachreliefs abgebildet.9 

Aristoteles ist dagegen der Auffassung, bei den 
P anzen und allgemein bei den Lebewesen, die zu 
keiner Ortsbewegung in der Lage sind, seien die Ge-
schlechter nicht geschieden.10 Er behauptet allgemein: 

»Tiere, die seßhaft sind, kennen nicht Männchen und 
Weibchen, überhaupt die Schaltiere nicht«.11Trotzdem 
vergleicht Aristoteles im Anschluss an Empedokles 
die Früchte oder Samen der Bäume mit den Eiern der 
Tiere.12 Die Erzeugung der Früchte der P anzen be-
dürfte nur im Gegensatz zu den Eiern der Tiere keiner 
Besamung. Die Tiere erscheinen Aristoteles daher als 
»entzweigeschnittene P anzen«, bei denen die bei-
den in den P anzen vereinten Geschlechter getrennt 
seien. Entgegen seiner allgemeinen Aussage berich-
tet Aristoteles an anderer Stelle aber auch von Bäu-
men (Feigen), bei denen die Geschlechter geschieden 
sind.13 Auch Theophrast schließt sich dem Vergleich 
des p anzlichen Samens mit dem tierischen Ei an.14 
Er führt viele Beispiele v.a. von Bäumen an, in denen 
die Geschlechter auf verschiedene Individuen verteilt 
sind.15 Die geschlechtliche Vereinigung bei der Dat-
telpalme vergleicht Theophrast sogar unmittelbar mit 
dem äußeren Geschlechtsakt der Fische (weil auch 
bei diesen der männliche Samen vielfach frei in das 
Umgebungsmedium abgegeben wird).16

Die Differenz von ›männlich‹ und ›weiblich‹ bildet 
für Aristoteles nicht allein ein biologisches und wert-
freies Zuordnungsschema von Individuen, sondern 
er deutet die Zweiteilung als Ausdruck einer Dualität 
allgemeiner Naturprinzipien: Das Männliche steht 
für die Form, Bewegung und Aktivität, das Weibliche 
dagegen für die Materie, das Passive und die Mög-
lichkeit.17 Die Entscheidung für ein Geschlecht ergibt 
sich nach der aristotelischen Vorstellung aus einem 
Wettstreit während der Vereinigung von Samen und 
Menstruationsblut zwischen dem manifesten männli-
chen und dem latenten weiblichen Bewegungsprin-

Ein Geschlecht ist ein Typ von Organismen innerhalb 
einer Art, in der es noch andere Typen (meist einen an-
deren Typ) gibt. Die Organismen dieses Typs können 
in der Regel nicht alleine, sondern nur zusammen mit 
Organismen des jeweils anderen Typs (Geschlechts), 
Nachkommen hervorbringen.

Hermaphrodit (Plinius um 79)  83
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zip.18 Trotz der Abwertung des weiblichen Beitrags 
für die Bildung der Nachkommen sind die Weibchen 
in Aristoteles’ Darstellung doch nicht über üssig, 
sondern notwendig für die Reproduktion. Durch die 
Vereinigung von männlichem und weiblichem Prin-
zip werde ein Gleichgewicht oder eine Symmetrie 
(» «) hergestellt.19

Begattung
Für die sexuelle Verbindung von zwei Individuen 
verschiedenen Geschlechts gibt es seit der Antike 
verschiedene Ausdrücke. Diese Ausdrücke stel-
len meist Sonderbedeutungen von Worten zur Be-
zeichnung von Vorgängen der Verbindung oder Mi-
schung dar (griech. » «20; für die Tiere häu ger 
» «21, lat. »coitus«22, auch für die Befruch-
tung von P anzen23). Der Ausdruck Kopulation (lat. 
›copulatio‹ »Verbindung, Vereinigung«) wird seit 
dem Latein der Kirchenväter für die eischliche Ver-
einigung von Mann und Frau verwendet (Augustinus: 
»Copulatio itaque maris et feminae generandi causa, 
bonum est naturale nuptiarum«24; das Verb ›copu-
lare‹ steht bereits bei Martial, also im klassischen 
Latein des 1. Jahrhunderts für den Vorgang des Ge-
schlechtsverkehrs; das Substantiv ›copula‹ wird seit 
Augustinus für die Beziehung von Mann und Frau 
verwendet).25 Ins Französische wird ›copulatio‹ seit 
dem 12. Jahrhundert mit der speziellen Bedeutung 
für die sexuelle Vereinigung entlehnt (engl. Caxton 
1483 »Made one esshe by carnal copulacyon or bo-
dily felawshyp«26). 

Das deutsche Wort Begattung erscheint in der 
zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts (Horst 1592: 
»Begattung deß Ge ügels«27; »viel Fische aus einem 
samen/ also auch viel ohne Begattung sich gebe-
ren«28; Coper 1640: »Von der Karpen Begattung«29; 
Elsholtz 1690: »Begattung von Bäumen [im Sinne 
von »Zucht«]«30; Hellwig 1718: »wir sehen an denen 
Fischen/ deren eine grosse Anzahl/ ohne Begattung 
bloß von dem Saamen durch das Wasser und die na-
türliche Wärme gezeuget werden«31). Erst seit den 
1770er Jahren taucht der Ausdruck im Titel von Mo-
nogra en auf.32 Das Wort stellt eine als Euphemis-
mus gedeutete Ableitung von ›Gatte‹ dar (mhd. ›be-
gaten‹). Seit dem 19. Jahrhundert wird der Vorgang 
der Begattung meist unter dem Begriff der Sexualität 
thematisiert (s.u.).

Streit um die Geschlechtlichkeit der P anzen (I): 
Mittelalter und Frühe Neuzeit
Die Kenntnis von der Geschlechtlichkeit der Dat-
telpalme ist im Mittelalter bei arabischen Gelehrten 
weiterhin vorhanden.33 In der Frühen Neuzeit wird 

wiederholt auf die Zweigeschlechtlichkeit vieler 
Kräuter hingewiesen. So bemerkt L. Lemnius 1567 
(in der Übersetzung von J. Horst von 1575), »das die 
Kreuter zweyerley sind im geschlecht/ als nemlich 
menlein und weiblein«34 (in Original: »sexum ines-
se stirpibus«35). 1592 unterscheidet der böhmische 
Botaniker A. Zaluziansky à Zaluzian klar zwischen 
der vegetativen Vermehrung und der sexuellen Re-
produktion der P anzen (»De sexu plantarum«).36 
Verdeckt wird die Geschlechtlichkeit der P anzen 
durch die weite Verbreitung des Hermaphroditismus 
bei P anzen (s.u.), also das Vorkommen von Blüten-
organen mit männlichen und weiblichen Funktion 
an einem Organismus. In der Zeit nach Zaluziansky 
beschreibt T. Millington die Geschlechtlichkeit der 
P anzen und sieht die Staubblätter als das männliche 
Organ, das den Samen erzeugt. Millington veröffent-
licht seine Anschauungen offenbar nicht selbst; sie 

Abb. 192. Geschlechtlichkeit bei P anzen. I und II: ein 
männliches und ein weibliches Individuum einer zweihäusi-
gen P anze (Bingelkraut); durch Windbestäubung wird der 
Pollen von den männlichen zu den weiblichen Blüten getra-
gen. III: Geschlechtsorgane einer einhäusigen P anze. IV 
und V: Vergleich eines Hühnereies (IV) mit einem p anzli-
chen Samen (V) (aus Linné, C. von (1746). Sponsalia plan-
tarum: Tab.; vgl. 84f., §VII; eine ähnliche Abbildung zeich-
net Linné bereits in einem Manuskript aus dem Jahr 1729 
mit dem Titel ›Praeludia sponsaliorum plantarum‹).
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werden erst durch den Botaniker N. Grew bekannt, 
der die Staubgefäße als »männliche« und den Stem-
pel als »weibliche« Sexualorgane bezeichnet.37 Im 
Herbst 1671 liefern sowohl Grew als auch M. Mal-
pighi anatomische Beschreibungen der Sexualorga-
ne von P anzen gegenüber der ›Royal Society‹ in 
London, die wenig später in Buchform veröffentlicht 
werden.38 Auf das klassische Beispiel der Dattelpal-
me gehen beide dabei nicht ein – vielleicht weil diese 
als Symbol des türkischen Kulturkreises galt und die 
Türken am Ende des 17. Jahrhunderts eine Bedrohung 
für das christliche Europa darstellten.39 Malpighi 
weist in seinen zoologischen Untersuchungen auch 
den Hermaphroditismus der Landschnecken nach – 
in seiner P anzenanatomie kommt er auf diese Paral-
lele zu vielen P anzen allerdings nicht zu sprechen.40 
Grew nimmt dagegen 1682 die hermaphroditische 
Geschlechtlichkeit der P anzen theoretisch an und 
vergleicht die P anzen in dieser Hinsicht (zu Recht) 
mit Schnecken.41 Wohl beein usst durch Grew, ver-
gleicht J. Ray den Pollen der P anzen 1686 mit dem 
Sperma der männlichen Tiere.42 

Wenig später stellt der Tübinger Mediziner R.J. 
Camerarius (ebenso wie schon zuvor J. Bobart in Ox-
ford) Experimente zu dieser Frage an und veröffent-
licht sie 1694 in seinem »Brief über das Geschlecht 
der P anzen«.43 Diese Experimente bestehen in der 
künstlichen Isolierung der weiblichen von den männ-
lichen Exemplaren zweihäusiger P anzen (z.B. des 
Bingelkrauts, Mercurialis), so dass jene keine reifen 
Samenkörner entwickeln. Zuvor hatte Camerarius 
auch schon bei frei in der Natur stehenden isolierten 
weiblichen P anzen (des Maulbeerbaums, Morus) 
das Ausbleiben der Bildung reifer Früchte beobach-
tet. Auch mit einhäusigen P anzen führt Camerari-
us Vesuche durch; er beschreibt den Pollen als das 
männliche und den Fruchtknoten als das weibliche 
Organ zur Fortp anzung der P anzen. 

Streit um die Geschlechtlichkeit der P anzen (II):
18. und 19. Jahrhundert
Experimente mit hermaphroditischen Blüten führt 
erstmals R. Bradley zu Beginn des 18. Jahrhunderts 
durch: Bei einer isolierten Gruppe von Tulpen trennt 
er früh in der Entwicklung die Antheren ab und stellt 
fest, dass sie im Gegensatz zu einer Gruppe unkast-
rierter P anzen zur Reifezeit keine Samen bilden.44 
Eine künstliche Befruchtung gelingt 1749 bei einer 
isoliert in Berlin stehenden weiblichen Dattelpalme 
(Chaemerops), in dem sie mit dem Pollen eines in 
Leipzig wachsenden Baums bestäubt wird.45 

Weitere Hinweise auf die Geschlechtlichkeit bei 
P anzen liefert die im 18. Jahrhundert intensiv unter-

suchte Möglichkeit der experimentellen Erzeugung 
von Hybriden. Mit viel Fleiß und Geduld, aber wenig 
Erfolg widmet sich J.G. Koelreuter in der zweiten 
Hälfte des 18. Jahrhunderts dem Versuch, hybride 
P anzen – »p anzliche Maulesel«, wie er sagt – zu 
erzeugen.46 Die Ergebnisse seiner Versuche widerle-
gen die Vorstellung des älteren Linné, nach der eine 
Bildung von neuen Arten durch Hybridisierung mög-
lich ist ( Art). Für Linné ist die Entstehung von Hy-
briden bei P anzen ein schlagender Beweis für ihre 
Geschlechtlichkeit (vgl. auch Abb. 192).47 Koelreuter 
widmet sich neben den Hybridisierungsversuchen an 
Samenp anzen dem Nachweis der Geschlechtlich-
keit der Kryptogamen (Sporenp anzen)48, der aller-
dings erst im 19. Jahrhundert vollständig gelingt. 
Auch die genaue Tätigkeit der Insekten bei der Be-
stäubung von P anzen in ihrer natürlichen Umwelt 
beschreibt Koelreuter. Auf den Untersuchungen Ko-
elreuters aufbauend, werden die ökologischen Ver-
hältnisse der Bestäubung der P anzen durch Insek-
ten am Ende des 18. Jahrhunderts ausgiebig von C.K. 
Sprengel untersucht ( Symbiose).49 

Trotz der zahlreichen Versuche zur Geschlecht-
lichkeit der Blütenp anzen bleibt diese bis in die ers-
ten Jahrzehnte des 19. Jahrhunderts noch umstritten. 
Ein ussreich sind die Experimente L. Spallanzanis: 
Trotz der Entfernung der noch unreifen Antheren von 
Zwitterblüten bilden sich bei den untersuchten P an-
zen reife Früchte und Samen. Spallanzani bestreitet 
auf dieser Grundlage 1786 die Sexualität der P an-
zen.50 Wiederholungen der Experimente Spallanza-
nis führen zwar zu widersprechenden Ergebnissen, 
nämlich einem Ausbleiben der Fruchtbildung bei den 
kastrierten P anzen51, trotzdem breitet sich Wider-
stand gegen die Vorstellung einer Geschlechtlichkeit 
der P anzen aus.

Dieser Widerstand ist z.T. naturphilosophisch be-
gründet, besonders ausgeprägt bei F.J. Schelver, der 
seine Kritik an der Sexualität der P anzen 1812 vor-
trägt. Nach seiner Auffassung besteht allein das Le-
ben der Tiere »durch die Kraft der Differenz mit sich 
selbst«; die »innere Trägheit« der nicht zur Bewe-
gung und Emp ndung befähigten P anzen belege die 
Abwesenheit einer »männlichen Kraft« bei ihnen.52 
J.W. von Goethe sieht sich durch die Kritik Schelvers 
an der Sexualität der P anzen leicht irritiert, wenn er 
von sich sagt, er habe zuvor »das Dogma der Sexuali-
tät bei meinen Naturstudien gläubig angenommen«.53 
Unter Botanikern wird die Schrift Schelvers zunächst 
wenig beachtet, umso mehr aber das Werk seines 
Schülers A.W.E.T. Henschel, das 1820 erscheint und 
die These seines Lehrers mit umfangreichem Materi-
al zu stützen versucht.54 Unmittelbare Reaktionen auf 
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Henschel vermögen diesen noch nicht endgültig zu 
widerlegen55, erst die umfangreichen Darstellungen 
C.F. Gärtners aus dem Jahr 1844 – aufbauend u.a. auf 
umfangreichen Bastardisierungsversuchen – gelten 
als Schlussstrich der Debatte.56 In physiologischer 
Hinsicht ein ussreich sind auch die Beobachtungen 
G.B. Amicis von 1823/24 zum Auskeimen des Pol-
lenschlauchs und die darauf aufbauenden mikrosko-
pischen Untersuchungen des Vorgangs der Befruch-
tung.57

Weltanschaulich begründet ist der Widerstand 
gegen die Vorstellung einer Sexualität bei P anzen 
wohl auch dadurch, dass die P anzen bis ins 19. 
Jahrhundert gerne in einem Zustand jungfräulicher 
Unschuld gesehen werden.58

Primäre und sekundäre Geschlechtsmerkmale
Neben der Unterschiedenheit der Geschlechter in 
Bezug auf die Merkmale, die direkt im Zeugungs-
akt von Bedeutung sind (primäre Geschlechtsmerk-
male), unterscheiden sich viele zweigeschlechtliche 
Organismen auch noch in anderen Merkmalen (se-
kundäre Geschlechtsmerkmale). Dieser Unterschied 
ist bereits Aristoteles bewusst. Er schreibt von den 
Männchen, sie seien meist größer, langlebiger und 
wehrhafter als die Weibchen. Viele Teile, die dem 
Kampf dienen, wie Zähne, Hauer, Hörner und Spor-
ne nden sich nach Aristoteles’ Beobachtung allein 
bei den Männchen.59 

Der Ausdruck sekundäre Geschlechtsmerkmale 
erscheint im Englischen seit Mitte der 1830er Jah-
re. Er wird zuerst in Beschreibungen von Antilopen 
und Rochen verwendet (Bennett 1836: »[In the Indi-
an Antelope] the possession of horns and the depth 
of colouring […] are peculiar to the male sex [i.e. 
they are] secondary sexual characters«60; Yarrell 
1836: »in a young male specimen [of the Homelyn 
Ray] of twelve inches in breadth the secondary se-
xual characters begin to appear«61). Die Terminolo-
gie von primären und sekundären Merkmalen der 
Geschlechter geht auf J. Hunter zurück, der sie 1786 
einführt (»The differences which are found in the 
parts of generation themselves, I shall call the rst, 
or principle; and all others depending upon these I 
shall call secondary. The rst belong equally to both 
[sexes]; but the secondary will be found principally, 
although not entirely, in the male«).62 In terminologi-
scher Bedeutung verwendet Hunter die Formulierung 
sekundäre Merkmale (»secondary properties«).63 

Funktional werden die sekundären Geschlechts-
merkmale von Hunter und später auch von E. Dar-
win64 v.a. im Hinblick auf den Kampf der Männchen 
um die Weibchen gedeutet. C. Darwin baut diese 

Vorstellungen Mitte des 19. Jahrhunderts zu einer 
Theorie der »sexuellen Selektion« ( Selektion) aus, 
der zufolge es die Wahl der Weibchen ist, die diese 
besondere Variante der Natürlichen Selektion be-
wirkt. So erklärt er die auffällige Färbung und den 
komplexen Gesang vieler männlicher Vögel als Er-
gebnis einer über Tausende von Generationen erfolg-
ten Selektion durch die Weibchen.65 A.R. Wallace 
weicht in dieser Frage von Darwin ab und betrachtet 
die Geschlechtsunterschiede als das Ergebnis unter-
schiedlicher Stärke der Geschlechter: Aufgrund ihrer 
körperlichen Schwäche seien die Weibchen im Ge-
gensatz zu den Männchen auf eine Schutzfärbung 
angewiesen.66 

Auch in der Botanik wird von sekundären Ge-
schlechtsmerkmalen bei P anzen gesprochen.67 
Stehen die sekundären Geschlechtsmerkmale in 
erster Linie in der Funktion der Anlockung des Ge-
schlechtspartners, dann kann von Balzmerkmalen 
(Richards 1927: »display-characters«68) oder Attrak-
tivitätsmerkmalen gesprochen werden ( Balz). Der 
letztere Ausdruck ist besonders in Bezug auf den 
Menschen in Gebrauch (Hejj 1996: »die evolutions-
psychologische Annahme [lässt] erwarten, daß Frau-
en eher mit Attraktivitätsmerkmalen werben und bei 
Männern nach Status und Verdienstkraft Ausschau 
halten«69).

Monogamie, Polygamie, Polygynie, Polyandrie
Für den Menschen besteht eine Terminologie zur 
Beschreibung der quantitativen Verhältnisse bei der 
Bindung der Partner unterschiedlichen Geschlechts 
bereits seit der Spätantike: Als Normalfall für den 
Menschen gilt meist die Monogamie (Tertullian um 
200: »monogamia«70; Taylor 1612: »monogamy«71). 
Davon unterschieden wird seit dem Hochmittelal-
ter die Polygamie (Sigebert von Gembloux 11 Jh.: 
»gaudens poligamia secundi tertii et etiam quarti ma-
riti non refutat copulam ex multis maritis«72; Petrus 
Cantor 12. Jh.: »bigamia vel poligamia«73; Sarcerius 
1538: »Poligamie, that is, the hauing of many wy-
ues to gyther is forbydden«74; Madan 1780: »poly-
gamy«: »the having more wives than one«75). Dane-
ben steht die Polyandrie, die seit der Spätantike für 
den Menschen beschrieben wird (Arnobius 4. Jh.: 
»polyandria«[im Kontext von angeblicher ägypti-
scher Tempelprostitution]76; Grotius 1680: »polyand-
ria«77; Lawrence 1680: »polyandry«78; Madan 1780: 
»polyandry«79). Von der ›Polygamie‹, die in der le-
galen oder institutionalisierten Beziehung von einem 
Mann mit mehreren Frauen besteht, wird die bloß 
sexuelle Verbindung von einem Mann mit mehreren 
Frauen als Polygynie abgegrenzt (Madan 1780: »po-
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lygyny«: »the having more women than one, without 
marriage or other obligation towards them«80). 

Meist stehen diese Ausdrücke im Zeichen der mo-
ralischen Abwertung und des Verbots. Erst seit Mitte 
des 18. Jahrhunderts entwickeln sie sich zu neutralen 
deskriptiven Termini. C. Wolff gibt 1747 eine de ni-
torische Übersicht über diese Konzepte: »Polygamia 
dicitur matrimonium personæ unius cum pluribus 
contractum. In specie Polygynia vocatur matrimoni-
um unius maris cum pluribus fœminis contractum; 
Polyandria vero matrimonium unius fœminæ cum 
pluribus maribus initum. […] Monogamia, quæ po-
lygamiae opponitur, appellatur matrimonium unius 
maris cum una fœmina contractum«.81 

C. von Linné übernimmt Mitte der 1730er Jahre 
diese Ausdrücke in die Botanik: In seinem System 
der P anzen von 1735 unterscheidet er die Klassen 
der Polyandria und Polygamia.82 Als »Polyand-
ria« fasst er dabei die P anzen zu einer Gruppe zu-
sammen, deren Blüten viele Staubblätter enthalten 
(1736: »Polyandria plerumque venenata est«83); par-
allel dazu verwendet Linné den entsprechenden Aus-
druck für die Gruppe von P anzen, deren Blüten eine 
Vielzahl von Stempeln (Pistillen) aufweisen (1737: 
»Polygynia«84).

Ausgehend von Linnés Einteilung der P anzen 
und später auch der Tiere in Gruppen von monoga-
men und polygamen Organismen etabliert sich die 
Terminologie in der Biologie. 1749 bezieht Linné 
diese Ausdrücke auf Vögel; er verwendet sie dabei 
im Sinne von generischen Namen für eine Menge 
von Organismen, nicht aber für den abstrakten Sach-
verhalt (»monogamia«; »Polygamia«).85 Nicht für 

eine Klassi kationseinheit, sondern im abstrakten 
Sinn für das der Einteilung zugrunde liegende Phä-
nomen werden die Ausdrücke erst später gebraucht 
(für P anzen Dalibard 1749: »Polyginia, Polygynie, 
pistiles sans nombre«).86 G. White bezeichnet 1770 
Vögel solcher Arten, bei denen jeweils ein Männ-
chen und ein Weibchen sich paaren, als ›monogam‹ 
(»monogamous«).87 Wenig später wird ›polygam‹ im 
Sinne eines deskriptiven biologischen Konzepts ver-
wendet (Pennant 1773: »The males of polygamous 
birds neglect their young«88; Mudie 1834: »[some 
Gallinaceous birds] are polygamous, or have a num-
ber of females associating with one male«89; Virey 
1835: »dans le règne animal […] la polygamie, chez 
plusieurs espèces, a lieu, tandis que c’est la polyand-
rie parmi la plupart des plantes«90).

Im biologischen Kontext wird der Begriff der 
Polygamie im 19. Jahrhundert meist im Sinne der 
Paarung eines Männchens mit mehreren Weibchen 
verstanden. So unterscheidet auch Darwin 1871 zwi-
schen ›Polygamie‹ (»polygamy«) und ›Polyandrie‹ 
(»polyandry«), bei der die Paarung von einem Weib-
chen mit mehreren Männchen erfolgt.91 H. Spencer 
differenziert dagegen 1876 zwischen Polyandrie 
(»polyandry«) und Polygynie (»polygyny«).92 ›Poly-
gamie‹ kann seitdem als Überbegriff für diese beiden 
Kategorien verwendet werden.

Erklärungen der Geschlechtlichkeit
Im Laufe der Biologiegeschichte werden verschie-
dene Erklärungen für die weite Verbreitung des 
Phänomens der Geschlechtlichkeit oder Sexualität 
gegeben. Lange Zeit dominierend ist die auf die An-
fänge der abendländischen Philosophie zurückge-
hende Deutung der zwei Geschlechter als Polarität 
von zwei Wesenheiten, die sich in bestimmten Merk-
malen unterscheiden. Intensive theoretische und ex-
perimentelle Bemühungen zielen seit Ende des 19. 
Jahrhunderts darauf, eine physiologische oder evo-
lutionstheoretische Erklärung für das Phänomen der 
Sexualität zu geben.

Polarität der Natur
Die funktionale Deutung der Geschlechtlichkeit ist 
lange Zeit von der auf Aristoteles zurückgehenden 
Ansicht beherrscht, in der Zeugung durch die zwei 
Geschlechter spiegele sich die grundlegende Form-
Materie-Unterscheidung wieder. Für Aristoteles gilt 
»das Männchen als Ursprung der Bewegung, das 
Weibchen als Ursprung des Stoffes«.93 Der männliche 
Same enthält nach der aristotelischen Lehrmeinung 
das Prinzip, das die Entwicklung des neuen Keimes 
einleitet und ihm die Form gibt. Das Männchen ist 

Abb. 193. Verhinderung der Selbstbefruchtung bei P anzen 
mit lang- und kurzgestielten Griffeln und Staubblättern der 
Blüten bei Primula veris (aus Darwin, C. (1877). The Diffe-
rent Forms of Flowers on Plants of the Same Species: 27).
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in diesem Prozess als das Tätige, das Weibchen als 
das Leidende vorgestellt. Aristoteles vergleicht den 
Prozess mit der Bildung eines Bettes durch die Ver-
bindung des materiellen Prinzips des Holzes mit 
dem formgebenden Prinzip des Schreiners.94 Vom 
männlichen Samen gehen die Bewegungsimpulse 
in Form von Wärme aus, die dem Stoff des weib-
lichen Körpers eine Gestalt geben.95 Galen nimmt 
dagegen anders als Aristoteles auch eine Beteiligung 
des männlichen Samens als Material an der Bildung 
des Keims an. Nach seiner Lehre der spermatogenen 
Körperteile gehen alle hautigen und festen Körper-
teile (z.B. Gefäße, Nerven, Knochen) aus dem Sa-
men hervor; die eischigen dagegen aus dem vom 
weiblichen Elternteil beigesteuerten Blut (hämato-
gene Körperteile).96

Bis ins 19. Jahrhundert, mit einem Höhepunkt in 
der romantischen Naturphilosophie, wird das Vor-
handensein von zwei Geschlechtern in diesem Sinne 
als Ausdruck einer allgemeinen Polarität in der Natur 
interpretiert.

Geschlechtlichkeit als Arbeitsteilung
Seit Mitte des 19. Jahrhunderts setzen sich dagegen 
funktionale Interpretationen der Sexualität durch. So 
sieht R. Leuckart den Dualismus der Geschlechter 
als Ausdruck einer Arbeitsteilung, die analog zur Ar-
beitsteilung der Organe im Organismus zu verstehen 
ist ( Organisation).97 Leuckart versucht auch, einen 
Zusammenhang zwischen der Beweglichkeit der Tie-
re und ihrer Getrenntgeschlechtlichkeit herzustellen. 
Als ein Indiz für diesen Zusammenhang dient Leuck-
art die umgekehrte Verbindung bei P anzen: Sie sind 
nicht zur aktiven Fortbewegung befähigt, und bei ih-
nen sind beide Geschlechter oft in einem Individuum 
vereint.

Physiologische Erklärungen
Eine Deutung der Sexualität auf physiologischer 
Ebene wird seit Ende des 19. Jahrhunderts gegeben 
und geht von dem Vorgang der Befruchtung aus. O. 
Bütschli und F.R. Schaudinn nehmen eine bisexuelle 
Potenz aller Lebewesen an und beschreiben befruch-
tungsähnliche Vorgänge auch bei Einzellern.98 Auf 
dieser Grundlage baut M. Hartmann seine »Sexuali-
tätstheorie« auf und formuliert 1909 die Hypothese, 
dass jede Keimzelle die Fähigkeit hat, als männliche 
und weibliche Zelle zu fungieren. Die Keimzellen 
seien trotz ihrer bipolaren Differenzierung also po-
tenziell bisexuell.99 Hartmann bemüht sich um einen 
experimentellen Nachweis dieser Hypothese, die ihm 
an einem Objekt 1925 gelingt100, und formuliert die 
Theorie der relativen Sexualität: Ob eine Keimzelle 

als männlicher oder weiblicher Gamet fungiert, hängt 
demzufolge vom jeweiligen Partner ab.101

Steigerung der Variation
Die bis in die Gegenwart ein ussreichste Erklärung 
der Sexualität geht von dem (ultimaten) Vorteil der 
Geschlechtlichkeit in der Evolution von Populatio-
nen aus. Diese Erklärung für die weite Verbreitung 
der Sexualität bei Organismen verweist auf die durch 
die Paarung der Partner erhöhte Variation ihrer Nach-
kommen. Bereits J.G. Herder führt dies als Grund für 
das Vorkommen der Geschlechtlichkeit an: »Das 
feinste Mittel endlich, dadurch die Natur Vielartig-
keit und Bestandheit der Formen in ihren Gattungen 
verband, ist die Schöpfung und Paarung zweier Ge-
schlechter«.102 

Auch C. Darwin stellt bereits in seinen frühen No-
tizbüchern Überlegungen zur Bedeutung der Sexua-
lität im Hinblick auf die Steigerung der Variation und 
damit für die Evolution an.103 Er analysiert in diesem 
Zusammenhang insbesondere die Mechanismen von 
P anzen zur Sicherstellung einer Fremdbestäubung 
(vgl. Abb. 193).104 Zeitlich unbeschränkte Selbstbe-
fruchtung hält Darwin – aufbauend auf Erfahrungen 
und Experimenten in der Tier- und P anzenzucht – 
für ausgeschlossen; die Kreuzung von Individuen 
bezeichnet er vielmehr als unerlässlich (»indispen-
sable«) für den Fortbestand einer Art.105 Denn die 
Paarung von Individuen verschiedener Varianten 
führe zu starken und fertilen Nachkommen (»a cross 
between different varieties […] gives vigour and 
fertility to the offspring«106; Vererbung/Heterosis). 
In dieser Argumentation ist es also nicht die Variati-
on als solche, die als biologisch funktional beurteilt 
wird, sondern die Entstehung von Individuen mit ho-
her Fitness durch die Kombination unterschiedlicher 
Erbanlagen.

Ende des 19. Jahrhunderts ist es v.a. A. Weismann, 
der diesen Erklärungsansatz ausbaut und in einem 
evolutionären Kontext diskutiert: Ziel der sexuellen 
Fortp anzung sei die »Vermischung« der Elternfor-
men: »Sie hat das Material an individuellen Unter-
schieden zu schaffen, mittelst dessen Selection neue 
Arten hervorbringt«107; ihr Mittel zu diesem Zweck 
sei die Erzeugung »immer neuer Kombinationen der 
individuellen Charaktere«108. Ein Ergebnis der durch 
Sexualität erzeugten Variation der Organismen liegt 
demnach in der Vergrößerung der Angriffs äche für 
die Selektion und damit einer erhöhten Evolutionsge-
schwindigkeit. Später nennt Weismann den Prozess 
der Vermischung der Keimplasmen von zwei Orga-
nismen »Amphimixis«109 und stellt fest, dass er nicht 
an der Wurzel der Variation selbst steht, weil er keine 
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Erzeugung, sondern nur den Austausch von Anlagen 
nach sich zieht. Trotzdem liege das Ergebnis in einer 
»steten Neuerzeugung der Individualität«.110 Weis-
mann argumentiert für die Deutung der Sexualität 
offen mit dem Modell der Arterhaltung.111 Allein im 
Hinblick auf die Erhaltung der Art schreibt er der Se-
xualität einen Zweck zu (s.u.).

Die Strategie der Erklärung der Sexualität als 
Mittel der Neukombination bestehender Variationen 
wird im Anschluss daran von vielen Autoren ver-
folgt. So schreibt der Genetiker E. Baur 1925, dass er 
»den ›biologischen Sinn‹ der zweigeschlechtlichen 
Fortp anzung gerade darin sehe, daß durch das Spiel 
der Kombination erst das ganze durch die Mutation 
gebotene Auslesematerial in seinem Wert als solches 
vervielfacht wird«.112

Homogenisierung durch Sexualität
Eine andere Funktion der Sexualität, die mit der von 
Weismann genannten Funktion der Neukombination 

der Erbanlagen nicht unvereinbar ist, wird in dem 
homogenisierenden Effekt der Sexualität gesehen. 
Bereits Darwin erkennt den Effekt der Homogenisie-
rung durch die sexuelle Fortp anzung und sieht darin 
ein Problem für seine Selektionstheorie, insofern die 
»mischende Vererbung« zu einer Ausdünnung und 
einem Verlust der vorteilhaften Variationen führen 
kann ( Selektion).113 Deutlicher noch bewertet N. 
Hartmann die Sexualität als ein »qualitatives Regu-
lationsprinzip«, das darin bestehe, dass die Mischun-
gen der Keimplasmen »die Abweichungen der Erban-
lagen von der Norm im ganzen ausgleichen«.114 Die 
Wirkung der Sexualität ist also eine doppelte: Auf der 
einen Seite führt sie zu einer beständigen Neukombi-
nation von Merkmalen und damit zu einer Erzeugung 
von Individualität; auf der anderen Seite bewirkt sie 
eine Angleichung der Individuen aneinander. 

Selektionstheoretische Erklärungen
Auch im engeren Sinne selektionstheoretische Er-
klärungen zur Verbreitung der Sexualität, die auf 
populationsgenetischen Modellen aufbauen, verwei-
sen auf den Vorteil der Rekombination von vorteil-
haften Mutationen, die über die Sexualität möglich 
wird. Das Argument wird in den 1930er Jahren von 
R.A. Fisher und H.J. Muller entwickelt. Fisher hält 
den Vorteil der Rekombination durch Verbindung 
unabhängig voneinander entstandener Mutationen 
für einen Effekt von Gruppenselektion (den einzi-
gen Fall von »interspezi scher Selektion«, den er 
akzeptiert): »sexuality […] could be interpreted as 
evolved for the speci c rather than for the individual 
advantage«.115 Muller, der das Wesen der Sexualität 
(»essence of sexuality«) in mendelscher Rekombi-
nation (»Mendelian recombination«) sieht, ist der 
Ansicht, der evolutionäre Vorteil der Sexualität lie-
ge in der Herstellung und in dem Testen von allen 
möglichen Kombinationen von Genmutationen. Eine 
Population von sexuell sich fortp anzenden Orga-
nismen sei daher zu einer schnelleren Evolution in 
der Lage und langfristig im Vorteil gegenüber einer 
Population von allein asexuell sich vermehrenden 
Individuen: »In asexual organisms, before the de-
scendants can acquire a combination of bene cial 
mutations, these must rst have occurred in succes-
sion, within the same lines of descent. In sexual or-
ganisms, however, most of the bene cial mutations 
that occur simultaneously, or in different original 
lines of descent, can increase largely independently 
of one another and diffuse through one another«.116 
In späteren Arbeiten bestätigt Muller seine Erklärung 
in quantitativen Modellierungen und spricht 1964 
von dem Ratschenmechanismus (übersetzt auch als 

Abb. 194. Der evolutionäre Vorteil der Sexualität, darge-
stellt durch einen Vergleich der Evolution in Populationen 
von asexuell (oben) und sexuell sich fortp anzenden Indi-
viduen (unten). A, B und C sind vorteilhafte Mutationen, 
die sich in der Population ausbreiten, wenn sie einzeln oder 
kombiniert in einem Individuum auftreten. In der Popula-
tion asexueller Individuen können sich die vorteilhaften 
Kombinationen von Mutationen nur dann ausbreiten, wenn 
sie nacheinander in einer Abstammungsreihe erscheinen. 
In der Population sexueller Individuen entstehen die über-
legenen Mutationskombinationen schneller, weil sie durch 
Rekombination in ein Individuum gelangen können. Der 
Effekt setzt eine große Population voraus, weil die schnelle 
Fixierung von vorteilhaften Mutationen in kleinen Popula-
tionen die Ausbreitung von anderen Mutationen verhindert 
(aus Crow, J.F. & Kimura, M. (1965). Evolution in sexual 
and asexual populations. Amer. Nat. 99, 439-450: 441).
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»Sperrhakenmechanismus«117): »an asexual popula-
tion incorporates a kind of ratchet mechanism, such 
that it can never get to contain, in any of its lines, a 
load of mutations smaller than that already existing 
in its at present least-loaded lines«.118 Nach Mullers 
Argumentation erfolgt bei Arten mit einer sexuellen 
Fortp anzung nicht nur eine schnellere Entwicklung 
von günstigen Genkombinationen (vgl. Abb. 194), es 
wird außerdem auch der Anhäufung von schädlichen 
Veränderungen entgegengewirkt. Von anderen Auto-
ren wird der Mechanismus der Anhäufung von nach-
teiligen Mutationen in Populationen von sich asexu-
ell vermehrenden Organismen als Mullers Ratsche 
(»Muller’s ratchet«) benannt.119 (Auch der kumula-
tive Effekt der Anreicherung von Errungenschaften 
in der Kultur des Menschen – im Gegensatz zur so 
genannten »Kultur der Tiere« – wird mittels eines 
»Ratscheneffekts« beschrieben; Kultur.) 

Interpretiert werden kann der Vorteil der sexuellen 
Reproduktion auch als ein Aufbrechen von einem 
Bindungsungleichgewicht (»linkage disequilibrium«), 
das darin besteht, dass ein vorteilhaftes Gen mit einem 
nachteiligen genetischen Hintergrund fest verbunden 
ist (oder umgekehrt) (»Hill-Robertson effect«).120

J. Maynard Smith ist Anfang der 1970er Jahre der 
Auffassung, die Sexualität stelle auf den ersten Blick 
einen Nachteil dar, weil sie die genetische Repräsen-
tation eines Individuums (d.h. seine Fitness) in der 
nächsten Generation gegenüber einem asexuell sich 
fortp anzenden Individuum um 50% mindert (»Kos-
ten der Sexualität«). Es bestehe aber auf der anderen 
Seiten ein langfristiger evolutionärer Vorteil der Se-
xualität, indem sie die Selektion in der Vergangenheit 
für zukünftige Anpassungen nutzbar mache: »sexu-
al reproduction makes it possible to utilize genetic 
variance generated by past natural selection to adapt 
rapidly to new circumstances«121. Im Vergleich zur 
Steigerung der Variation durch Mutation liegt der 
Vorteil der Sexualität also in der Neukombination 
von in der Vergangenheit evolvierten Genbeständen. 
Besonders relevant sind diese Neukombinationen in 
einer variablen Umwelt, in der sich die Selektions-
bedingungen beständig ändern, oder in Kontexten, 
in denen frequenzabhängige Selektion ein wichtiger 
Faktor ist, z.B. bei starkem Räuber- oder Parasiten-
druck, der zu einem Vorteil für die jeweils selteneren 
Formen führen kann (s.u.).

Eine empirische Bestätigung erfährt die Hypothe-
se des langfristigen Selektionsvorteils der Sexualität 
anhand von jüngsten Versuchen mit Hefepilzen: Pil-
ze, die über Sexualität verfügen, haben nach 25 Ge-
nerationen um ein Vielfaches mehr Nachkommen als 
solche ohne Sexualität.122

Sexualität durch Gruppenselektion
Im Anschluss an Weismann und Muller wird die 
Gruppenselektion als ein wichtiger Mechanismus 
zum Erhalt der Sexualität diskutiert ( Selektion). 
Gruppen, in denen die Sexualität verschwunden ist, 
haben demnach eine nur kurze evolutionsgeschicht-
liche Lebensdauer, weil sie mit der Sexualität ein 
Moment der Flexibilität der Anpassung verloren ha-
ben.123 

Ein diese Hypothese stützendes Datum liefert die 
verstreute taxonomische Verteilung der asexuellen 
Fortp anzung. Verwandtschaftskreise, in denen die 
Sexualität sich nicht ausgebildet oder sich zurück-
gebildet hat, sind offenbar phylogenetisch nicht sehr 
alt. Asexualität entsteht zwar vereinzelt in den unter-
schiedlichsten taxonomischen Gruppen (s.u.), aber sie 
gewinnt keine große Verbreitung. Diese Gruppen ha-
ben also offenbar einen Nachteil gegenüber den Grup-
pen, deren Mitglieder sich sexuell fortp anzen.124 In 
vielen Fällen geht die Asexualität offenbar auf eine 
Hybridisierung vorher getrennter Arten zurück. Es 
gibt allerdings einige Ausnahmen von phylogene-
tisch alten rein asexuellen Gruppen.125 Verschiedene 
Mechanismen werden diskutiert, auf welche Weise in 
diesen Organismen das Problem der Akkumulation 
von schädlichen Mutationen (also Mullers Ratsche) 
umgangen wird. Ein einfacher Mechanismus besteht 
in einem Verzicht von DNA-Reparationsmechanis-
men, der zwar in jeder Generation eine hohe Mortali-
tät nach sich zieht, aber die Akkumulation von Muta-
tionen auf diese Weise verhindert.126

Abb. 195. Geschlechtsdimorphismus bei der Spinne Nephila 
nigra. A Männchen, B Weibchen in ihrem richtigen Größen-
verhältnis (nach Binson aus Do ein, F. (1914). Das Tier als 
Glied des Naturganzen. In: Hesse, R. & Do ein, F. (Hg.). 
Tierbau und Tierleben in ihrem Zusammenhang betrachtet, 
Bd. 2: 471).
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Sexualität als genetischer Reparaturmechanismus
Eine besonders in den 1980er Jahren verbreitete Er-
klärung der Sexualität auf genetischer Ebene deutet 
diese als einen Reparaturmechanismus zur Wieder-
herstellung von Schädigungen der DNA: Durch die 
Paarung der Chromosomen während der Meiose 
kann es zu einer Reparatur der beschädigten DNA 
nach dem Vorbild des unbeschädigten Strangs kom-
men.127 Diese Erklärung für die Sexualität beruht also 
nicht auf einer Erhöhung, sondern einer Minderung 
der Variation. Die Sexualität bildet danach ein Phä-
nomen der Kooperation unter Organismen, um die 
Schädigungen der Nachkommen zu mindern.

Nicht nur Populationen, in denen Sexualität auf-
tritt, weisen eine längere Lebensdauer auf; auch für 
einzelne Organismen konnte dies nachgewiesen wer-
den. Seit Ende des 19. Jahrhunderts ist bekannt, dass 
Kolonien von Einzellern, bei denen der Austausch 
von genetischem Material (Konjugation) verhin-
dert wird, einer schnellen Alterung unterliegen und 
aussterben (»klonale Seneszenz«).128 Die Sexualität 
fungiert hier offenbar als ein genetischer Reparatur-
mechanismus, der zu einer »Verjüngerung« der Gene 
und Zellen beiträgt.129 Im Anschluss an diese expe-
rimentellen Befunde wird versucht, das Vorkommen 
der Sexualität physiologisch zu begründen. 

Sexualität und parasitärer Befall
Ausgehend von der reinen Steigerung der Vielfalt 
durch geschlechtliche Fortp anzung erfolgt dage-
gen die Argumentation, die die Entstehung und den 
Erhalt der Sexualität als Reaktion auf parasitären 
Befall deutet. Hohe innerartliche Diversität und die 
beständige Rekombination verschiedener Merkma-
le erschweren danach die Spezialisierung anderer 
schädigender Organismen auf die Individuen der be-
treffenden Art als Wirte.130 Experimentell lässt sich 
der stärkere Parasitenbefall bei sich nicht sexuell 
fortp anzende Organismen im Vergleich zu engen 
Verwandten, die über Sexualität verfügen, tatsäch-
lich nachweisen. Die besten Belege liegen für se-
xuell sich vermehrende Eidechsen im Vergleich zu 
ihren parthenogenetisch sich fortp anzenden nahen 
Verwandten vor.131

Auch für die Entstehung der Mehrzelligkeit war 
die Sexualität möglicherweise von Bedeutung, weil 
die frühen Mehrzeller anfällig für parasitäre Zellli-
nien waren, die stärker ihre eigene Reproduktion als 
die des Mehrzellers beförderten. Durch die sexuelle 
genetische Kombination von mehreren Individuen ist 
aber eine Möglichkeit gegeben, den parasitären Be-
fall von beiden Elternteilen zu reinigen.132

Soziobiologische Deutungen
Auch der Geschlechtsdimorphismus bei vielen Arten 
(Abb. 195; Polymorphismus) erfährt meist eine auf 
Selektionsprozessen beruhende Erklärung – entwe-
der durch ökologische Begründungen, z.B. durch die 
Vermeidung von Nahrungskonkurrenz133, oder evo-
lutionsbiologisch durch die sexuelle Selektion der 
Weibchen ( Selektion/sexuelle Selektion).

Eine Erklärung dafür, dass es die Weibchen sind, 
die eine Wahl zwischen den Männchen treffen, lie-
fert die Soziobiologie: Die Weibchen bilden das Ge-
schlecht, das anfänglich eine höhere Investition in die 
Nachkommen leistet, weil es die im Vergleich zu den 
Männchen größeren Keimzellen, die Eier, produziert, 
und weil es in der Folge davon oft einen größeren Teil 
der Brutp ege leistet (besonders ausgeprägt bei den 
Vögeln und Säugetieren, bei denen die Entwicklung 
der Jungen sich zu großen Teilen im Körper der Weib-
chen vollzieht).134 Der von R. Trivers 1972 behaupte-
te Zusammenhang zwischen anfänglicher Investition 
in Form der größeren Keimzellen und der späteren 
Investition in Form der Brutp ege wird allerdings 
später als »Concorde-Fehlschluss« kritisiert: Für die 
optimale Strategie ist für jedes Geschlecht nicht die 
vergangene Investition, sondern der zu erwartende 
zukünftige (Fortp anzungs-)Erfolg entscheidend.135 
Aber auch die Kosten für die zukünftige Brutp ege 
sind für die Männchen in der Regel größer als für die 
Weibchen: Weil die Männchen mehr Gameten pro-
duzieren können als die Weibchen, die Brutp ege die 
weitere Reproduktion aber verhindert, ist der Vorteil 
des Verzichts auf die Brutp ege für die Männchen 
größer. Bei den meisten Arten wird die Brutp ege 
daher in einem größeren Ausmaß von den Weibchen 
übernommen – so das soziobiologische Argument.

Sexualität
Etymologisch geht ›Sexualität‹ auf lat. ›sexus‹ »männ-
liches oder weibliches Geschlecht« zurück, das wie-
derum von ›secare‹ (›sectum‹) »schneiden« abstammt. 
Der Wortstamm verweist also nicht auf den Prozess 
der Verschmelzung, sondern auf die (morphologische) 
Unterscheidung von Organismen einer Art. 

Die Einführung des Ausdrucks erfolgt Mitte des 
18. Jahrhunderts. Der frühe Wortgebrauch steht be-
sonders unter dem Ein uss von Linnés Beschrei-
bungen des Phänomens der Sexualität bei P anzen 
und des darauf aufbauenden linnéschen »Sexualsys-
tems«136 zur Klassi kation der P anzen. Für diese 
Klassi kation spricht Linné bereits 1735 von einem 
systematisch-sexuellen Schlüssel (»Clavis Systema-
tis Sexualis«).137 
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Das dazu gehörige Substantiv erscheint zuerst auf 
Latein im Titel einer Dissertation von C.C. Krøyer 
(1761: »De sexualitate plantarum ante Linnæum co-
gnita«138). Gut zehn Jahre später verwendet N.J. de 
Neckar den Ausdruck in einer ebenfalls lateinischen 
Abhandlung über die Physiologie der Moose (1774: 
»De sexualitate atque seminalitate muscorum«139). In 
der Übersetzung dieser Arbeit taucht der Ausdruck 
ein Jahr später im Französischen auf (1775: »la se-
xualité & la séminalité des mousses & des plantes 
pérennelles, l’existence des sexes & des œufs dans 
les polypes & les reptiles«140; »contre le systême 
d’une sexualité universelle«141). Bis zum Ende der 
1780er Jahre sind es aber nur wenige Autoren, die 
das Wort verwenden (Lefebvre des Haies 1787: »la 
sexualité [von Käferschnecken, Chitonen aus Santo 
Domingo]«142). Auch für das Englische nden sich 
keine Nachweise vor dem Ende der 1780er Jahre, der 
erste stammt aus der Rezension eines Gedichts von 
E. Darwin über die »Lieben der P anzen« (P.P. 1789: 
»it is on their [ owers’] sexuality that he has built 
his poem«143; vgl. auch Walker 1797: »The Linnaean 
system […] is founded on the sexuality of plants«144). 
Seit den 1790er Jahren nden sich Nachweise aus 
dem Deutschen, die die umstrittene Geschlechtlich-
keit der P anzen betreffen (Anonymus 1790: »Zwei-
fel […] gegen die Sexualität der P anzen«145; Ano-
nymus 1792: »die Sexualität der Moose«146). In den 
späten 1790er Jahren wird das Thema von vielen Au-
toren aufgegriffen und der Ausdruck verbreitet sich 
allgemein (Schelling 1799: »die allgemeine Sexua-
lität in der organischen Natur«147; Anonymus 1799: 
Es werde von J. Gärtner »den meisten der Gewäch-
se, die unter Linne’s Cryptogamie einregistrirt sind, 
theils die Sexualität, theils die Bisexualität abgespro-
chen«148; Anonymus 1799: »Sexualismus der P an-
zen«149). Die Übertragung des Ausdrucks ›Sexualität‹ 
auf den Menschen erfolgt erst im 19. Jahrhundert.150

Älteste bildliche Darstellungen sexueller Akte 
(beim Menschen) nden sich aus der jungpaläolithi-
schen Epoche des Magdalénien vor etwa 14.000 Jah-
ren (in der Höhle La Marche in Westfrankreich: Abb. 
196).151 Es gilt als wahrscheinlich, dass diese Dar-
stellungen eine Einsicht in den Zusammenhang von 
Sexualität und Fortp anzung belegen. Im Zusam-
menhang mit dieser Einsicht steht vermutlich auch 
der Abbruch des Venuskults in der Zeit um 20.000 
Jahren vor Christus, der die bildliche Darstellung des 
Menschen in den Jahrtausenden davor geprägt hat.

Für das heutige biologische Verständnis des Wor-
tes ist die Unterschiedenheit der Sexualpartner nicht 
mehr Voraussetzung, um von Sexualität zu reden: 
Viele Organismen, die sich sexuell paaren, unter-

scheiden sich morphologisch nicht voneinander, sie 
sind Zwitter, d.h. sowohl Erbanlagen Gebende als 
auch Nehmende.

Sexualität kann allgemein de niert werden als die 
Neukombination von Erbanlagen (Genen), die von 
zwei oder mehreren Organismen stammen. Diese 
Neukombination kann entweder in dem Austausch 
von Genen zwischen Organismen oder in der Erzeu-
gung eines neuen Genotyps durch die Kombination 
der Gene verschiedener Organismen erfolgen. Nur 
im zweiten Fall ist die Sexualität mit Fortp anzung 
verknüpft. Neben Sexualität ohne Fortp anzung ist 
auch Fortp anzung ohne Sexualität bei den irdi-
schen Organismen verbreitet. Genau besehen sind 
Fortp anzung und Sexualität sogar einander entge-
gengesetzte Prozesse: Während die Fortp anzung in 
der Teilung von organisierten Einheiten (z.B. Zellen) 
besteht, liegt das Wesen der Sexualität in deren Ver-
schmelzung.152

Sexualität ohne Fortp anzung liegt z.B. in dem 
bekannten Fall der Konjugation von Wimpertierchen 
(Paramaecium) vor. Fortp anzung ohne Sexualität 
ist ein weit verbreitetes Phänomen. Zahlreiche Grup-
pen von Einzellern sind wahrscheinlich allein zur 
asexuellen Fortp anzung befähigt.153 Bei den Mehr-
zellern gibt es nur ein einziges höherstu ges Taxon, 
das allein aus sich asexuell fortp anzenden Organis-
men besteht, nämlich die Unterklasse der Bdelloidea 
(Rotatoria, Nemathelminthes) mit etwa 400 morpho-
logisch unterschiedenen Arten (es kann aber bestrit-
ten werden, dass auf sie der Begriff ›Art‹ überhaupt 
anwendbar ist). Die Organismen der Rotatoria (Rä-
dertiere) gehören zu den kleinsten Mehrzellern über-
haupt, bestehen aber doch aus etwa 1000 Zellen. Bei 

Abb. 196 Eine etwa 14.000 Jahre alte Darstellung des Se-
xualaktes beim Menschen in der Höhle La Marche in West-
frankreich (aus van Vilsteren, V. (Hg.) (2003-04). 100.000 
Jahre Sex. Liebe und Erotik in der Geschichte: 12; vgl. 
Pales, L. & Tassin Saint-Péreuse, M. (1976). Les Gravures 
de La Marche, Tl. 2. Les humains).
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P anzen kommt eine rein vegetative Vermehrung 
(Apomixis) nur vereinzelt in verschiedenen taxono-
mischen Gruppen vor, z.B. bei Dentaria bulbifera 
(Brassicaceae) und Acorus calamus (Araceae). Allein 
vegetativ sich fortp anzende Pilze sind die Vertreter 
der künstlichen Gruppe der Fungi imperfecti.

Die Sexualität stellt ihrer Natur nach einen sozia-
len Prozess dar. Im Gegensatz zur Fortp anzung ist 
sie immer mit dem räumlichen Zusammenkommen 
verschiedener Organismen und Kommunikation ver-
bunden. Die Sexualität ist daher auch der Bereich des 
Organischen, in dem soziale Signale am ausgepräg-
testen eingesetzt werden. Weil diese Signale einen 
werbenden Charakter haben und auf Aufmerksam-
keit zielen – und vielfach auch vom Menschen emp-
fangen werden –, wird die Natur in vielen Fällen dort 
als schön empfunden, wo es um Sexualität geht. Der 
Gesang der Vögel und das Blühen der Blumen sind 
entweder direkt (Vögel) oder indirekt (Blumen, ver-
mittelt über die Insekten) auf die Artgenossen bezo-
gen, mit denen ein sexueller Kontakt erzeugt wird.

Parasexualität und Konjugation
Die unregelmäßigen Vorgänge des Austauschs von 
genetischem Material ohne Beteiligung einer Mei-
ose, die bei Prokaryoten und Pilzen vorkommen, 
werden seit den 1950er Jahren als Parasexualität 
bezeichnet (Pontecorvo 1954: »parasexuality«).154 
Der Ausdruck erscheint vorher in Bezug auf ein von 
der Norm abweichendes Sexualverhalten des Men-
schen (»Perversionen«, »ein abartiges psychosexu-
elles Verhalten«155). Die Prozesse der Parasexualität 

nden oft nicht im Kontext der Fortp anzung statt, 
sondern verlaufen unabhängig von ihr.

Auch die bekannte, häu g im Zusammenhang mit 
der Keimbildung beobachtete Aneinanderlagerung 
von Zellen zwecks des Austauschs von genetischem 
Material, die Konjugation, steht nicht notwendig im 
Zusammenhang mit der Fortp anzung. Bereits A. van 
Leeuwenhoek beschreibt 1681 die Konjugation bei 
einigen seiner Animalcules156 (wobei nicht eindeutig 
klar ist, ob es nicht eher Prozesse der Zellteilung sind, 
die van Leeuwenhoek beobachtet157). Die Bezeich-
nung ›Konjugation‹ führt der Botaniker G.R. Trevi-
ranus 1804 zur Bezeichnung der Verbindung von be-
stimmten Algen (Wasserfäden der Gattung Conserva) 
ein. Er schließt sich dabei der Auffassung an, »daß 
die Conjugation der Wasserfäden auf die Bildung der 
Fruchtkeime einen Ein uß haben müsse«.158 Darstel-
lungen der Konjugation dieser Algen erfolgen bereits 
seit Ende des 18. Jahrhunderts u.a. 1782 durch O.F. 
Müller159, 1798 durch J. Hedwig160 und 1800 durch 
A.W. Roth (»Zusammenfügung dieser Fäden [von 

Conserva scalaris]«161). Treviranus  Terminus ist 
abgeleitet von den Beschreibungen, die O.F. Müller 
1782 und J.-P. Vaucher 1803 den sich verbindenden 
Wasserfäden geben (Müller: » lamentis saepe con-
jugatis«162; Vaucher: »je les appelle Conjuguées, par-
ce qu’on les rencontre fréquemment réunies deux à 
deux, et qu’elles ont besoin de cette opération préala-
ble pour pouvoir être fécondes«).163 C.G. Ehrenberg 
beobachtet 1829 eine ähnliche Verschmelzung bei 
Pilzhypen und diskutiert dabei die Möglichkeit, dass 
diese Verbindung von Hyphen (»Conjugaten«) einen 
»geschlechtlichen Act« darstellt.164 J. Müller versteht 
1840 unter einer »Zeugung durch Conjugation« all-
gemein die »Verschmelzung zweier Knospen« oder 
»Knospenpaarung«; er bezieht diesen Vorgang auf 
sehr verschiedene Organismen, so z.B. auf Süßwas-
serpolypen, Fadenalgen und Pilze.165 Seit Ende der 
1850er Jahren wird die Sexualität der Einzeller näher 
untersucht und dabei insbesondere die Konjugation 
(von Balbiani anfangs »accouplement« genannt) der 
Wimpertierchen (z.B. des Pantoffeltierchens Para-
maecium).166 Der Ausdruck ›Konjugation‹ wird spä-
ter auch auf subzelluläre Vorgänge bezogen, so von T. 
Boveri auf die Verbindung von Chromosomen wäh-
rend der Meiose ( Zelle/Chromosomen).167

Geschlechtssymbole
Die alten biologischen Symbole für das männliche 
und weibliche Geschlecht, die von den antiken und 
mittelalterlichen Symbolen für die Planeten Mars 
und Venus abgeleitet sind, führt C. von Linné 1751 
in die Biologie ein.168 In handschriftlichen Aufzeich-
nungen verwendet Linné die Symbole bereits seit 
1725; in diesem Jahr kopiert er sie aus einem Buch, 
in dem sie gleichzeitig als Zeichen für die Plane-
ten und bestimmte Metalle eingeführt werden (das 
spätere männliche Zeichen für Mars und Eisen, das 
weibliche für Venus und Kupfer).169 Eine Beziehung 
dieser Zeichen zu den Geschlechtern zieht Linné bis 
1751 jedoch nicht. In der Dissertation von 1751 führt 
Linné neben den Zeichen für die beiden Geschlechter 
ein drittes Zeichen ein (das ursprünglich den Planeten 
Merkur und das Element Quecksilber symbolisierte) 
und verwendet dieses für hybride P anzen. In seinem 
grundlegenden Werk über die Arten der P anzen von 
1753 macht Linné bei einigen Gattungen Gebrauch 
von den Symbolen für die Geschlechter (vgl. Abb. 
197); das Zeichen für Hybride verwendet er dagegen 
kaum noch. 

Bis in die Gegenwart weit verbreitet ist die In-
terpretation der Zeichen als Schild des Mars mit 
einem dahinter schräg herausstehenden Speer und 
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als Handspiegel der Venus. Diese auf J.C. Scaliger 
zurückgehende Deutung170 ist jedoch wahrscheinlich 
nicht korrekt. Als wissenschaftliche Lehrmeinung 
gilt heute die von Salmasius 1629 begründete (und 
nach seinem Tod posthum 1689 veröffentliche) Auf-
fassung, dass die Zeichen aus der Zusammenziehung 
der Buchstaben in den griechischen Namen der Pla-
neten entstanden sind: für Mars (Ares) aus den ersten 
beiden Buchstaben seines Beinamens › ‹; für 
Venus (Aphrodite) aus dem ersten Buchstaben ihres 
Beinamens › ‹. Die Zeichen sind wahr-
scheinlich seit Beginn der römischen Kaiserzeit vor-
handen und werden von der Alchemie im 2. und 3. 
Jahrhundert aufgenommen.171 

Die von Linné in die Biologie eingeführten Symbo-
le werden bis ins 20. Jahrhundert allgemein verwen-
det. In Genealogien und Stammbaumdarstellungen, 
besonders des Menschen, etabliert es sich seit Mitte 
des 19. Jahrhunderts daneben, einen Kreis als Zei-
chen für eine Frau und ein Quadrat für einen Mann 
zu setzen (vgl. Abb. 198). Diese Neuerung führt B. 
Röse 1853 in einem Lexikonbeitrag ein.172 Abgese-
hen von der leichteren Darstellbarkeit bieten diese 
Zeichen den Vorteil, in gleicher Weise innen ausge-
füllt werden zu können und so Träger von besonde-
ren Merkmalen und Erbgänge zu symbolisieren. Die 
Symbolik von Kreis und Quadrat wird 1910 von der 
›American Breeders Organization‹ als allgemein ver-
bindlich akzeptiert ( Vererbung: Abb. 551)173; in der 
deutschen Vererbungswissenschaft dominieren dage-
gen in der ersten Hälfte des 20. Jahrhundert noch die 
alten astrologischen Zeichen.174

Zwitter
Der bereits im Althochdeutschen erscheinende Aus-
druck ›Zwitter‹ (ahd., mhd. ›zwitarn‹) bezieht sich 
anfangs auf genealogische Verhältnisse und bezeich-
net ein Wesen von gemischter Rasse, einen Abkömm-
ling von Eltern verschiedener Sorte (»Bastard«). Ver-
einzelt bereits im 13., verbreitet aber erst seit dem 
16. Jahrhundert tritt die genealogische Bedeutung in 
den Hintergrund und das Wort bezeichnet ein zwei-
geschlechtliches Wesen, d.h. einen Menschen, ein 
Tier oder eine P anze, die sowohl weibliche als auch 
männliche Geschlechtsmerkmale aufweist.175 Als 
biologischer Terminus, der auch auf P anzen und 
Tiere bezogen wird, erscheint der Ausdruck in der 
zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts.176 Bei B. Erhart 
heißt es 1759: »Diejenigen P anzen also, deren Blu-
men diese beyderley Geburts-Glieder haben, nennet 
man Hermaphroditen oder Zwitter. Sie machen den 
größten Theil aus«.177

Der ältere Ausdruck zur Bezeichnung zwittriger 
Wesen lautet Hermaphrodit. In Bezug auf Abnormi-
täten beim Menschen ndet er sich bereits bei Plinius 
im ersten nachchristlichen Jahrhundert (»Gignuntur 
et utriusque sexus quos Hermaphroditos vocamus, 
olim androgynos vocatos et in prodigiis habitos«).178 
Der Ausdruck geht auf die griechische Sagengestalt 
Hermaphroditos zurück, einen Sohn des Hermes und 
der Aphrodite, der mit der Quellnymphe Salmakis 
verschmolz und ein androgynes Wesen bildete. Die 
Verwendung im biologischen Zusammenhang etab-
liert sich seit dem Hochmittelalter.179 Bis zur Neu-
zeit bildet ›Hermaphrodit‹ aber eine Kategorie zur 
Bezeichnung von Abnormitäten und Monstrositäten. 
Als neutraler biologischer Terminus verbreitet sich 
der Ausdruck erst seit Beginn des 18. Jahrhunderts. 
S. Vaillant spricht 1718 von hermaphroditischen 
Blüten (»Flores hermaphroditi«180); 1745 bezeichnet 
dann Bonnet die Blattläuse, bei denen er ihre parthe-

Abb. 198. Symbolisierung von weiblichen und männlichen 
Individuen durch Kreis und Quadrat: Die beiden weibli-
chen Individuen C und D haben den gleichen Vater, aber 
verschiedene Mütter, sind also Halbschwestern (aus Röse, 
B. (1853). Genealogie. Allgemeine Encyclopädie der Wis-
senschaften und Künste, Bd. 57, 336-378: 338).

Abb. 197. Einführung der Symbole für männliche und weib-
liche P anzen durch C. von Linné (1751) (oben) und Ver-
wendung der Symbole in den ›Species plantarum‹ (1753) 
(unten); das Zeichen unten rechts, der Kreis mit dem Punkt 
in der Mitte, symbolisiert im astronomischen Kontext die 
Sonne und steht in der Botanik seit Linné für einjährige 
(annuelle) P anzen (oben aus Linné, C. von (1751). Plantæ 
hybridæ: 6; unten aus ders. (1753). Species plantarum, 2. 
Bde.: II, 1027).
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nogenetische Fortp anzung nachweist, als ›Herma-
phroditen‹.181 Im Deutschen erscheint der Ausdruck 
›Hermaphrodit‹ in einem neutralen biologischen 
Sinn Mitte des 18. Jahrhunderts (vgl. das Zitat von 
Erhart oben).182 

Linné bezeichnet eine P anze, die über männliche 
und weibliche Blüten verfügt, als androgyne P anze 
(»planta androgyna«)183 – er nimmt dabei ebenfalls 
eine Bezeichnung auf, die sich schon bei Plinius n-
det (s.o.). Daneben ist außerdem der Terminus Gy-
nandromorphismus verbreitet, um das Phänomen 
des Vorhandenseins von sowohl männlichen als auch 
weiblichen Geschlechtsorganen an einem Organis-
mus zu bezeichnen (Wesmael 1836: »gynandromor-
phisme«184; dt. Übers. 1837: »Gynandromorphis-
mus«185; engl. 1840: »gynandromorphism«186).

Den Hermaphroditismus der Weinbergschnecke 
beschreibt 1694 der englische Arzt M. Lister.187 Seit 
Beginn des 18. Jahrhunderts werden Organismen der 
verschiedensten Arten als Hermaphroditen erkannt. 
E. Chalmers führt in seiner Enzyklopädie Insekten, 
Reptilien, Würmer, Schnecken und auch P anzen 
an.188 Bei den P anzen werden allgemein diejenigen 
als ›Hermaphroditen‹ bezeichnet, in deren Blüten so-
wohl Staubblätter (Stamina) als auch Stempel (Pis-
till) vorhanden sind. 

Die Bezeichnungen Monözie (»Einhäusigkeit«, 
d.h. männliche und weibliche Blüten an einer P an-
ze) und Diözie (»Zweihäusigkeit«, d.h. Verteilung 
der männlichen und weiblichen Blüten auf verschie-
dene P anzen) gehen auf die von C. von Linné 1735 
eingeführten Namen Monoecia und Dioecia für ta-
xonomische Klassen der P anzen zurück.189 

Das Phänomen des Hermaphroditismus zeigt, dass 
die Trennung der Geschlechter nicht immer mit der 
Trennung von Individuen zusammenfällt. J. Müller 
formuliert 1840: »Der Dualismus der Geschlechter 
ist also nicht nothwendig Dualismus der Individuen. 
Vielmehr kann die geschlechtliche Zeugung so gut, 
wie die Knospenbildung und Theilung, von einem 
einzigen Individuum geschehen«.190

Geschlechtsbestimmung
Der Terminus ›Geschlechtsbestimmung‹ erscheint 
zur Bezeichnung der Festlegung des Geschlechts ei-
nes Individuums im Prozess seiner Zeugung zu Be-
ginn des 19. Jahrhunderts (Reil & Autenrieth 1815: 
»Geschlechtsbestimmung der Jungen scheint von 
der Mutter abzuhängen«191 in Bezug auf einen Auf-
satz von T.A. Knight aus dem Jahr 1809, in dem es 
heißt: »the sex of the offspring is given by the female 
parent«192; Forster 1817: »He observes […] that in 

particular years more males are born; in others, more 
females; as if there were general causes for the de-
termination of the sex«193; Fleming 1822: »the deter-
mination of the sex«194; Geddes & Thompson 1889: 
»sex determination«195). C.G. Carus ist 1838 der Mei-
nung, dass »die Geschlechtsbestimmung von dem 
jedesmaligen Verhältniß der Zeugenden abhängt«.196 
Und K.T. Bayrhoffer hält 1839 fest: »Es scheint […] 
keinem Zweifel unterworfen, daß Zeugung, Befruch-
tung und Geschlechtsbestimmung Einen dynamisch 
organischen Act bilden«.197 Davor ist der Ausdruck 
in anderer Bedeutung in Gebrauch, z.B. für den Vor-
gang der Feststellung des Geschlechts durch einen 
Beobachter. Bei dem Botaniker K. Moench heißt es 
1798: »In einer Geschlechts-Bestimmung entwirft 
man zweyerlei Beschreibungen. Die erste ist eine 
vollkommene aller Befruchtungs-Theile, vom Kelch 
an bis auf den Saamen«.198

Die zytologischen Mechanismen der Geschlechts-
bestimmung werden zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
aufgeklärt – und auch der Terminus wird seitdem 
vermehrt verwendet (McClung 1902: »determinati-
on of sex«199; Stevens 1906: »sex determination«200). 
Dass das Vorhandensein oder die Abwesenheit eines 
besonderen Chromosomens (»X«) über die Bestim-
mung des Geschlechts entscheidet, wird 1902 von 
C.E. McClung vermutet.201 T.H. Morgan und E.B. 
Wilson diskutieren diesen Mechanismus daraufhin 
und erkennen die darin liegende Möglichkeit einer 
Geschlechtsbestimmung nach mendelschen Re-
geln.202 Im Detail beschrieben wird er 1905 von N.M. 
Stevens.203 

Die älteren Theorien der Geschlechtsbestimmung 
gehen häu g von einem starken Ein uss von Um-
weltbedingungen aus.204 Einen Mechanismus der 
Geschlechtsbestimmung nach dem Muster der Ver-
erbung anderer Merkmale vermutet Mendel bereits 
1870 in einem Brief an Nägeli, weil auf diese Wei-
se die Konstanz des Geschlechterverhältnisses (1/4 
männlich) in der Hybridisierung von zwei Lychnis-
Arten auf einfache Weise erklärt werden kann.205 
C. Correns untersucht den Mechanismus der Ge-
schlechtsbestimmung bei P anzen und zeigt an der 
Gattung Bryonia, dass die Hälfte des Pollens ein 
männliches Geschlecht, die andere Hälfte ein weibli-
ches Geschlecht bei den Nachkommen der bestäub-
ten Mutterp anze determiniert.206

Geschlechterverhältnis
Das quantitative Verhältnis von Männchen zu Weib-
chen in einer natürlichen Population wird seit den 
1820er Jahren »Geschlechtsverhältnis« genannt 
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(Memminger 1824: »Geschlechts-Verhältniß«207; 
Riecke 1827: »Geschlechtsverhältniss der gebornen 
Kinder«208). Als die ersten statistischen Untersuchun-
gen zum quantitativen Verhältnis der Geschlechter 
beim Menschen gelten die Studien von J. Graunt 
Mitte des 17. Jahrhunderts.209

Schon Darwin diskutiert die Frage, warum in na-
türlichen Populationen von Organismen der meisten 
Arten ebenso viele Männchen wie Weibchen vorlie-
gen (also ein ausgeglichenes Geschlechterverhält-
nis). Seine Antwort ist zunächst, dass dies von Vorteil 
für die Art sei, später hält er das Problem aber für zu 
kompliziert, um mit seinen Mitteln beantwortet wer-
den zu können.210

Eine Begründung dafür, warum in der Regel ein 
ausgeglichenes Geschlechterverhältnis vorliegt, lie-
fert 1930 R.A. Fisher.211 Sein Argument lautet, dass 
bei jeder Verschiebung des Verhältnisses diejenigen 
Individuen des selteneren Geschlechts einen Vor-
teil haben, weil sie sich durchschnittlich mit mehr 
Partnern paaren als die Individuen des häu geren 
Geschlechts. Es liegt also ein Mechanismus der fre-
quenzabhängigen Selektion vor ( Selektion), bei dem 
der jeweils seltenere Typ einen Vorteil genießt und 
sich vermehrt. Fisher argumentiert hier insbesondere 
mit seinem Konzept des »reproduktiven Wertes«, der 
in diesem Fall bei dem jeweils selteneren Geschlecht 
größer ist. Das Muster des Arguments von Fisher 
lässt sich über J.A. Cobb212 und C. Düsing213 bis zur 
ersten (aber nicht der zweiten) Au age von Darwins 
› zurückverfolgen.214

Das Vorliegen von verschobenen Geschlechter-
verhältnissen, wie sie bei einigen Insekten vorkom-
men, erklärt W.D. Hamilton 1967 damit, dass es in 
Populationen, die in isolierte Gruppen unterteilt sind, 
die jeweils von einem Weibchen gegründet werden, 
einen Vorteil für das Weibchen bedeuten kann, ein zu 
den Weibchen verschobenes Geschlechterverhältnis 
zu produzieren, weil wenige Männchen ausreichen, 
um viele Weibchen zu befruchten (»local mate com-
petition«).215

Später wird das Vorliegen von verschobenen Ge-
schlechterverhältnissen in der Natur als eines der 
stärksten Argumente für das Vorkommen einer Grup-
penselektion gewertet ( Selektion).216 Gruppenüber-
greifend stellt die Erzeugung eines zugunsten der 
Weibchen verschobenen Geschlechterverhältnisses 
einen Selektionsvorteil dar, innerhalb jeder Gruppe 
haben allerdings die Weibchen einen Vorteil, die ein 
ausgeglichenes Geschlechterverhältnis produzieren, 
weil die von ihnen hervorgebrachten Männchen die 
Überzahl der Weibchen befruchten könnten (nach 
der Argumentation Fishers). Finden sich also in einer 

Gruppe solche Weibchen zusammen, die ein zu den 
Weibchen verschobenes Geschlechterverhältnis pro-
duzieren, dann können sie von dem Gruppenvorteil 
pro tieren, wenn sie auch einen selektiven Nachteil 
gegenüber Weibchen in ihrer Gruppe haben, die ein 
ausgeglichenes Geschlechterverhältnis (oder ein zu 
den Männchen verschobenes) hervorbringen.217
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Gewebe
›Gewebe‹ ist eine Ableitung von ›weben‹ und hat 
sich als biologischer Begriff aufgrund der äußeren 
Ähnlichkeit der natürlichen Zellschichten mit künst-
lich gewobenen Stoffen entwickelt. Der Vergleich 
zwischen der Struktur des Baumaterials organischer 
Körper und der Bestandteile gewobener (und ge-
sponnener) Stoffe ndet sich schon in der Antike (im 
Corpus Hippocraticum).1 

Wortgeschichte
Der lateinische Ausdruck ›tela‹ wird seit dem 16. 
Jahrhundert auf biologische Strukturen bezogen, zu-
nächst auf spezielle anatomische Elemente, wie die 
Wand der Blutgefäße (Vesal 1537; vgl. Abb. 199).2 
Der Ausdruck wird anfangs als Metapher unter Bezug 
auf Spinnengewebe verwendet (Vesal 1543: »araneo-
rum telæ manifestò persimilem«3) und erscheint noch 
nicht in terminologischer Regelmäßigkeit, sondern 
nur sehr vereinzelt. Auch die vergleichenden Anato-
men M. Malpighi und N. Grew gebrauchen den Aus-
druck im späten 17. Jahrhundert nur wenig (regel-
mäßiger erscheint dagegen ›textura‹, z.B. Malpighi 
1675: » brarum texturâ«4). ›Tela‹ ndet sich erst im 
18. Jahrhundert häu ger. So erscheint es wiederholt 
in J. Swammerdams 1737-38 mit einer lateinischen 
Übersetzung herausgegebenen ›Bybel der Natuure‹.5 
Ein fester Terminus ist der Ausdruck in H. Boerhaa-
ves ›Praelectiones academicae‹, die in den 1740er 
Jahren von A. von Haller herausgegeben werden; zu 
einem stehenden Begriff wird dabei insbesondere der 
Ausdruck ›zelliges Gewebe‹ (1740: »cellulosa tela«6; 
s.u.).

Das deutsche Wort ›Gewebe‹ taucht in seiner bio-
logischen Bedeutung zuerst in den ersten Jahrzehnten 
des 18. Jahrhunderts auf. Anfangs ist die Verwendung 
metaphorischer Natur, so in C.F. Richters Abhand-
lung vom ›Leibe und natürlichen Leben des Men-
schen‹ von 1705: »o Mensch/ bilde dir damit nichts 
ein/ daß du einen eischernen Leib hast/ sondern 
betrachte/was du nach deinem Leibe bist/ eine mit 
Wasser temperirte und vereinigte Erde oder Schleim/ 
welcher in eine gewisse Form/ in lauter Röhren und 
Faden/ wieSpinnen-Gewebe subtil und künstlich zu-
sammen getrieben/ und in gewisse Glieder gebildet 
worden/ welche nur nach dem Ansehen und Gefühl 
von einander unterschieden sind/ aber doch alle aus 

einer Materie bestehen«7 (vgl. auch Bontekoe 1688: 
»das Gewebe der Spannadern«8).

In eigentlicher Rede und aufbauend auf empiri-
schen Untersuchungen verwendet zwanzig Jahre 
später C. Wolff in seiner Schrift über den ›Gebrauch 
der Theile in Menschen, Thieren und P anzen‹ das 
Wort: »Dünne Fäserlein geben ein zartes Gewebe«9; 
»Es können die echsernen Fäserlein noch einen 
Nutzen haben, wenn sie gleich zur Verkürzung nichts 
beytragen. Da durch sie die eichernen Fasern als 
wie ein Gewebe durch schossen werden; so halten 
sie dieselben in ihrer Ordnung neben einander«.10 

Mitte des Jahrhunderts erscheint der Ausdruck in 
den Übersetzungen lateinischer Schriften von u.a. T. 
de Bordeu11 und A. von Haller (»Zellgewebe«; s.u.).12 
K. Sprengel spricht 1802 von einem »Zellgewebe« 
der P anzen.13 D.H.F. Link differenziert das Gewe-
be junger P anzen 1805 in »blasenförmiges Gewebe 
(contextus vesiculosus)«, »fasriges Gewebe (con-
textus occosus)« und »fädiges Gewebe (contextus 

lamentosus)«14. Im Anschluss an X. Bichat wird das 
Wort ›tissue‹ offenbar erst 30 Jahre nach Erscheinen 
seiner Gewebelehre ins Englische übernommen.15

Antike: Gewebe als gleichteilige Gebilde
Die Unterscheidung von Geweben und Organen 
vollzieht der Sache nach schon Aristoteles. Er stellt 
sich den Aufbau der Lebewesen in verschiedenen 
Hierarchieebenen geordnet vor. Auf der untersten 
Ebene bestehen sie aus den vier Elementen (Feuer, 
Erde, Wasser, Luft); diese ergeben in verschiedenen 
Zusammensetzungen die gleichteiligen (homoio-
meren) Gebilde (Blut, Fleisch, Knochen etc.), die 
nach heutiger Vorstellung den Geweben entsprechen; 
und diese setzen sich weiter zu den ungleichteiligen 
Gliedern, d.h. den Organen des Körpers zusammen 
(Auge, Nase, Finger, Hand, Arm etc.).16 Bei Aristo-
teles umfasst die mittlere Strukturebene der Gewebe 
also ebenso feste wie üssige Körperbestandteile. 
Seit der Antike ist bekannt, dass die verschiedenen 
Gewebearten (z.B. Muskeln, Sehnen, Knochen) ei-
nen charakteristischen Feinbau aufweisen. In der 
Spätantike tritt die Betrachtung der Gewebe im Sin-
ne fester Körperbestandteile zugunsten der üssigen 
Komponenten zurück. Von Galens Physiologie bis in 
die Frühe Neuzeit stehen Säftelehren im Zentrum der 
Analyse organischer Körper: Physiologische Prozes-
se werden ausgehend von den verschiedenen Quali-
täten der Säfte gedeutet.

Ein Gewebe ist eine anatomisch einheitliche und meist 
zusammenhängende Struktureinheit von mehrzelligen 
Organismen, die aus in gleicher Weise differenzierten, 
d.h. strukturell und funktional gleichen Zellen besteht.

Faser (Woyt 1709)  94
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Mittelalter und Frühe Neuzeit
In der mittelalterlichen Tierkunde taucht das lateini-
sche Wort, das später Gewebe bezeichnet, (»tela«; 
abgeleitet aus lat. ›texere‹ »weben«) in der Bedeu-
tung »Membran (in dem Körper eines Tiers)« auf.17 
In einer spezielleren als der heutigen Bedeutung 
bildet sich der Begriff in der zweiten Hälfte des 16. 
Jahrhunderts heraus. Er bezieht sich seit dieser Zeit 
auf ein Ge echt von Fasern, die allgemein als die 
Strukturelemente der festen Körperbestandteile gel-
ten (s.u.). Nach den französischen Ärzten J. Fernel 
und J. Riolan sind die Fasern lang gestreckte Struktu-
ren, die dem Körper seine Festigkeit verleihen (s.u.). 
Das Ge echt, das aus der Überkreuzung verschiede-
ner Fasern entsteht, wird darauf aufbauend als eine 
weitere Einheit gesehen – eben das Gewebe. Gra sch 
dargestellt ndet sich ein solches Ge echt bereits in 
A. Versals Anatomie für die Wandung von Venen 
(vgl. Abb. 199).18 Vesals Schüler G. Fallopio nennt 
diese ge ochtene Struktur eine Textur (»textura«) 
und untersucht sie näher19; er vergleicht sie auch mit 
dem Netzwerk (»tela«) einer Spinne20. Die Bildung 
der Gewebe ist nach Fallopio die dritte Funktion der 
Fasern, die neben der Ermöglichung von Bewegung 
und Transport steht. Fallopio gilt mit seinen Untersu-
chungen als der eigentliche Begründer der Lehre von 
den Geweben. Sein Schüler Hieronymus Fabricius 
ab Aquapendente bezieht das Konzept des Gewebes 
in erster Linie auf Muskeln und baut das Bild des Ge-

webes aus, indem er die Fachausdrücke der Weber, 
›Kette‹ und ›Schuss‹, verwendet.21

18. und 19. Jahrhundert
In der Mitte des 18. Jahrhunderts etabliert sich der 
Terminus zelliges Gewebe (»tela cellulosa«). Ge-
meint ist damit nicht der allgemeine Ausdruck für ein 
Gewebe, wie er erst später verwendet wird, sondern 
allein eine besondere Form des lockeren, mit Zwi-
schenräumen durchsetzten Gewebes. F. Ruysch prägt 
zunächst für das Fettgewebe die Bezeichnung »mem-
brana cellulosa«.22 

A. von Haller spricht in seiner Physiologie des 
menschlichen Körpers von 1747 dann von einem zel-
ligen Gewebe (»tela cellulosa« im lateinischen Ori-
ginal23; »Zellgewebe« in der deutschen Übersetzung 
von 178824). Das zellige Gewebe bezieht sich bei 
von Haller bis zu seinen Nachfolgern in den ersten 
Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts in erster Linie auf 
das Bindegewebe.25 Die Bezeichnung rührt von der 
nicht mikroskopisch, sondern makroskopisch sicht-
baren kammerartigen Gliederung des Gewebes. In 
der Physiologie Hallers ist das zellige Gewebe die 
dritte fundamentale Untereinheit der tierischen Faser 
(s.u.), die für ihn insgesamt das Grundelement des 
Tierkörpers darstellt. Das zellige Gewebe steht bei 
Haller neben den zur Irritabilität fähigen Muskelfa-
sern (» bra muscularis«) und den für die Sensibili-
tät zuständigen Nervenfasern (» bra nervosa«). Im 
Gegensatz zu den beiden letzten, funktional speziali-
sierten Gewebetypen bildet das Zellgewebe eine Art 
Grundstruktur, der unter anderem die Aufgabe der 
Füllung und Stützung des Körpers zukommt. 

Durch den Gebrauch bei Haller verbreitet sich der 
Ausdruck in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts; 
so erscheint er 1751 als französisches Wort (›tissu‹) 
und unter Verweis auf Haller in der Encylopédie.26 
Auch Monogra en zu einzelnen Geweben erschei-
nen bereits in dieser Zeit.27 Alternativ zu dem Aus-
druck ›Gewebe‹ wird Mitte des 18. Jahrhunderts von 
Netzen oder Netzwerken gesprochen. So stellen für 
C. de Bonnet die organisierten Körper insgesamt ein 
Gewebe dar, das Netzwerken ähnelt: »Les corps or-
ganisés sont des tissus plus ou moins ns, des ouvra-
ges à réseaux«.28 Den Ausdruck ›Gewebe‹ (»tissu«) 
bezieht Bonnet daneben auch auf seine Art, Texte zu 
verfassen.29

Als der eigentliche Begründer der Gewebelehre 
gilt aber X. Bichat. Er entwickelt im Jahr 1800 eine 
allgemeine Theorie der Gewebe, in der er 21 ver-
schiedene »Systeme« von Geweben für den mensch-
lichen Körper unterscheidet (vgl. Tab. 111).30 Jedes 
Gewebe weist nach Bichat spezi sche und konstante 

Abb. 199. Gewebe aus übereinander gelagerten Fasern in 
der Venenwandung. Den in verschiedene Richtungen ori-
entierten Fasern wird eine unterschiedliche Funktion zuge-
schrieben (Anziehung und Speicherung der Nahrung sowie 
Ausscheidung der Abfallstoffe). Unter dem Ein uss von 
Fallopius erklärt Vesal die Gewebe in den Venenwandungen 
später für eine bloße Einbildung (aus Vesal, A. (1543). De 
humani corporis fabrica: Tab. 46).
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Eigenschaften auf; er vergleicht die Gewebe daher 
mit den Elementen der Chemie. Die Unterschiedlich-
keit der Gewebe beruht nach Bichat auf ihrer jeweils 
verschiedenen Organisation.31 Bichat nimmt zwar 
eine Lebenskraft an und ist insofern ein Vitalist. Mit 
seiner Lehre differenzierter Gewebe leistet er aber 
auf der anderen Seite einen entscheidenden Schritt 
für die »Fragmentierung« oder »Dezentralisation 
der Lebenskraft«32 (Bernard 1875: »décentralisant la 
vie«33) und damit für die Überwindung des Vitalis-
mus. Der methodische Nutzen dieser Dezentralisati-
on liegt in der damit gewonnen Möglichkeit der phy-
siologischen Untersuchung von isolierten Geweben. 
Spezi sche, aber charakteristische Lebensfunktionen 
können an einzelnen Teilen analysiert werden, ohne 
immer den ganzen funktionalen Zusammenhang des 
Organismus in den Blick zu nehmen. Eine gewisse 
Ironie liegt auch darin, dass Bichat als Begründer der 
Gewebelehre den Gebrauch des Mikroskops zur Un-
tersuchung der Gewebe ablehnt, die moderne Histo-
logie sich aber gerade durch den konsequenten Ein-
satz mikroskopischer Techniken weiter entwickelt. 

Techniken des Sichtbarmachens der Gewebe
Die Kenntnisse der Gewebe wachsen mit der Verbes-
serung der optischen Geräte zur Betrachtung und der 
chemischen Techniken zur Isolierung und Färbung 
der Gewebe. Die ersten Lupen, mit denen Gewebe 
betrachtet werden, erscheinen zu Beginn des 17. 
Jahrhunderts ( Bakterium/Mikroskop). Präparations-
verfahren zur Isolierung von Geweben unter Erhalt 
der Zellstruktur z.B. mit Hilfe von Mineralsäuren 
(Mazeration) werden von J.N. Lieberkühn Mitte des 
18. Jahrhunderts eingeführt.34 Mittel zur »Fixierung« 
der biologischen Strukturen werden seit der ersten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts eingesetzt, so von Jacob-
son die Chromsäure und von H. Müller das Kalium-
bichromat. Wichtige Fortschritte in der Färbetechnik 
sind die Einführung der Karminfärbung 1849 durch 
P. Harting, die Hämatoxylinfärbung 1863 durch von 
W. Waldeyer und die Anilinfärbung im gleichen Jahr 
durch F.W. Benecke. Für feine Schnitte von organi-
schen Geweben ndet seit Ende des 18. Jahrhunderts 
das Mikrotom Verwendung; entwickelt wird es um 
1770 von G. Adams35; weite Verbreitung erfährt es 
nach der Beschreibung durch W. His im Jahr 187036.

Gliederung der Gewebstypen
Systematische Einteilungen der Gewebe, die auf ge-
nauen mikroskopischen Untersuchungen beruhen, 
entstehen seit Beginn des 19. Jahrhunderts. Eine 
der heutigen Grobeinteilung nahe kommende Glie-
derung in acht Gewebetypen schlägt C. Mayer vor. 

Mayer unterscheidet 1819 »Blätter-Gewebe« (z.B. 
Hornhaut, Oberhaut, Schleimhäute, Haare, Federn, 
Klauen etc.), »Zellfasergewebe« (z.B. Fetthautsys-
tem, Knochenmarksystem), » bröses Gewebe« (z.B. 
Haut der Drüsen, Milz und Niere, Hirnhaut, Bänder 
und Sehnen), »Knorpel-Gewebe«, »Knochen-Ge-
webe«, »Drüsen-Gewebe«, »Muskel-Gewebe« und 
»Nerven-Gewebe«.37

E. Haeckel betrachtet die Gewebe 1866 als »ein-
fache« oder »homoplastische Organe«, weil sie aus 
Bausteinen (Zellen) »einerlei Art« bestehen.38 Er 
unterscheidet später bei Wirbeltieren sechs verschie-
dene Typen von Geweben, und zwar neben den drei 
Keimblättern, die er als primäre Gewebe oder Epi-
telien bezeichnet, drei Formen von sekundären Ge-
weben oder Apotelien, nämlich das Nervengewebe 
(Tela nervea), Muskelgewebe (Tela muscularis) und 
Bindegewebe (Mesenchym). Letzteres unterteilt er 
weiter in die drei Formen Stützgewebe (Tela skele-
talis), Füllgewebe (Tela maltharis) und Blutgewebe 
(Tela lymphoides). Nervengewebe und Muskelgewe-
be fasst Haeckel als Neuromuskelgewebe zusammen, 
weil es im Gegensatz zu dem Bindegewebe über kei-

Abb. 200. Kombinierter Längs- und Querschnitt durch den 
Ast eines Baums, der in schematisierter Weise die Regelmä-
ßigkeit p anzlicher Gewebe zeigt (aus Grew, N. (1682). The 
Anatomy of Plants: Tab. 36).
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ne Interzellularsubstanz verfügt und durch Faltung 
und Spaltung statt durch Austreten einzelner Zellen 
aus dem primären Gewebe gebildet wird.39

Die Gewebe der höheren P anzen teilt A. De Bary 
1877 in sechs Gruppen, nämlich Zellengewebe, Skle-
renchym, Secretbehälter, Tracheen, Siebröhren und 
Milchröhren. Die Zellengewebe werden weiter un-
terteilt in Epidermis, Kork und Parenchym.40

Die Anzahl der verschiedenen Gewebe oder Zell-
typen in einem Organismus wird heute vielfach als 
Maß der Komplexität verwendet. Die Anzahl ver-
schiedener Zelltypen reicht von einem bei Bakterien 
und Einzellern über sieben bei vielen Pilzen, ca. 30 
bei höheren P anzen, 55 bei Fliegen bis zu 120 bei 
den Wirbeltieren ( Fortschritt: Abb. 149).41 Nicht alle 
Zellen werden allerdings einem Gewebe zugeordnet; 
es gibt auch Zellen, die keinem Gewebe angehören, 
z.B. endosekretorische Zellen.

Faser
In seiner ›Schatz-Kammer medicinisch- und natürli-
cher Dinge‹ von 1709 führt J.J. Woyt den Ausdruck 
›Faser‹ als Übersetzung des lateinischen › bra‹ ein 
und erläutert ihn auf folgende Weise: »Fibra, ein Zä-
her oder Fäserlein, ist ein Theilgen des Leibes/ läng-

lich wie ein Faden/ sehr schmall und dinne/ dadurch 
die andere Theile verbunden und die Bewegung ver-
ursachet werden. Aus dergleichen Fasern werden fast 
alle Theile des Leibes zusammen gesetzet«.42 Die 
Unterschiede zwischen den Teilen des Körpers erge-
ben sich nach Woyt aus ihrer Zusammensetzung aus 
unterschiedlichen Fasern. 1725 verwendet auch C. 
Wolff ebenso wie ›Gewebe‹ den Ausdruck ›Faser‹: 
»Die festen Theile [des Leibes von Tieren] bestehen 
insgesammt aus Fasern, welche man als die kleines-
ten Theile anzusehen hat, die man mit bloßen Augen 
unterscheiden kan«.43 Wolff beruft sich für diese Fest-
stellung auf die mikroskopischen Untersuchungen A. 
van Leeuwenhoeks. In der zweiten Jahrhunderthälfte 
wird der Ausdruck u.a. in Übersetzungen der Schrif-
ten A. von Hallers verwendet (lat. › bra‹).44

Die Faser gilt seit der Antike sowohl als Bauein-
heit als auch als Funktionselement der Lebewesen. 
In den medizinischen Schriften der Antike werden 
langgestreckte, strangartige Gebilde, so z.B. die Seh-
nen zwischen den Knochen und dem Fleisch als ›Fa-
sern‹ (griech. › ‹; › ‹; lat. › bra‹; verwandt mit lat. 
›vis‹ »Kraft«) bezeichnet.45 Der Aristoteles-Schüler 
Theophrast bezieht den Ausdruck auch auf P anzen 
und benennt damit langgezogene, nicht saftführen-
de Struktureinheiten, die sich nicht verzweigen und 
den ganzen P anzenkörper durchziehen.46 In der 
Tieranatomie setzt sich eine scharfe Unterscheidung 
zwischen verschiedenen Arten der Faser erst nach 
Aristoteles durch. So bemüht sich der alexandrini-
sche Arzt Herophilos, Sehnen, Nerven und Bänder 
gegeneinander zu differenzieren.47

In der durch die Säftelehre beherrschten Physio-
logie wird der Faser bis in die Frühe Neuzeit eine 
vergleichsweise geringe Aufmerksamkeit geschenkt. 
Sie erscheint allenfalls als Strukturelement aller fes-
ten Körperteile, so z.B. Mitte des 16. Jahrhunderts 
bei J. Fernel, der sie als das versteht, was dem Körper 
seinen Halt und seine Stabilität gibt – belebt werde 
die Faser aber erst durch einen »Spiritus«.48 J. Riolan 
baut auf den Vorstellungen Fernels 1611 auf und in-
terpretiert die Faser darüber hinaus dynamisch als das 
Grundelement von Kontraktionsprozessen.49 Weiter 
verfolgt wird dieser Ansatz in der zweiten Hälfte des 
17. Jahrhunderts von N. Stensen und A. Borelli, die 
auch erste Modelle zum Mechanismus der Muskel-
kontraktion entwickeln.50 Die Funktionsweise wird 
dabei aus der beobachteten Struktur abzuleiten ver-
sucht (und nicht umgekehrt).

Bis zum Ende des 17. Jahrhunderts wird die Faser 
als eines von verschiedenen Strukturelementen eines 
organischen Körpers verstanden. In der Physiologie 
des 18. Jahrhunderts wird sie dann aber zur zentralen 

 1.  das Zellgewebe
 2. das Nervengewebe des thierischen Lebens
 3. das Nervengewebe des organischen Lebens
 4.  das Arteriengewebe
 5.  das Venengewebe
 6.  das Gewebe der ausdünstenden Gefäße
 7.  das Gewebe der einsaugenden Gefäße u. ihrer Drüsen
 8.  das Knochengewebe
 9.  das Markgewebe
 10.  das Knorpelgewebe
 11.  das bröse Gewebe
 12.  das brös-knorplichte Gewebe
 13.  das Muskulargewebe des thierischea Lebens
 14.  das Muskulargewebe des organischen Lebens
 15.  das schleimichte Gewebe
 16.  das seröse Gewebe
 17.  das Synovialgewebe
 18.  das Drüsengewebe
 19.  das Hautgewebe
 20.  das Oberhautgewebe
 21.  das Haargewebe

Tab. 111. Die 21 von X. Bichat ohne Zuhilfenahme des Mi-
kroskops unterschiedenen Gewebetypen des Menschen (aus 
Bichat, X. (1801). Anatomie générale, appliquée a la phy-
siologie et a la médecine (dt. Allgemeine Anatomie, ange-
wandt auf die Physiologie und Arzneywissenschaf, Bd. 1, 
übers. v. C.H. Pfaff, Leipzig 1802): 44).
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Baueinheit, die ein allen Geweben gemeinsames Bil-
dungselement darstellt.51 So ist es seit Ende des 17. 
Jahrhunderts auch verbreitet, die Faser für die eigent-
liche Trägerin des Lebens zu halten. Der Forscher, 
bei dem diese Wendung am deutlichsten wird, ist F. 
Glisson. Für Glisson bildet die Faser das eigentliche 
Element der Lebenserscheinungen; er vergleicht sie 
– nicht nur hinsichtlich ihrer Struktur, sondern auch 
im Hinblick auf ihre physiologische Bedeutung – mit 
der Linie in der Geometrie52, ein Vergleich, der später 
von vielen (z.B. 1731 von J.-F. Schreiber und 1757 
von A. von Haller) aufgegriffen wird53. H. Boerhaave 
erklärt die Faser in seiner Physiologie zum Element 
aller Gewebe; insbesondere die Nervenfaser sieht er 
als das eigentliche Bauelement des Körpers an, weil 
es keinen Teil des Körpers gebe, der nicht emp n-
dungsfähig sei.54 Die (Nerven-)Faser erlangt mit 
Boerhaave einen Status, der später dem der Zelle 
entspricht. 

Haller unterscheidet in seiner Physiologie Mitte 
des 18. Jahrhunderts Muskelfasern (» bra muscula-
ris«) und Nervenfasern (» bra nervosa«) (s.o.). Wäh-
rend erstere nach Haller zur Reizbarkeit (Irritabilität) 
fähig ist, ist letztere für die Sensibilität zuständig. 
Indem er die zentralen Fähigkeiten der Emp ndung 
und Bewegung an jeweils spezialisierten Fasern, 
also materiellen Bestandteilen eines Organismus 
festmacht, leistet Haller einen wichtigen Beitrag zur 
Überwindung vitalistischer Anschauungen, die allein 
immaterielle Kräfte für die Lebensvermögen verant-
wortlich machen.

Bis das Konzept des Gewebes sich mit den Arbei-
ten X. Bichats zu Beginn des 19. Jahrhunderts in der 
Physiologie allgemein durchsetzt, werden verschie-
dene Einteilungsversuche der funktionsanatomischen 
Elemente des Tierkörpers mittels des Faserbegriffs 
vorgelegt. So unterscheidet etwa J.C. Reil 1796 zwi-
schen Zell-, Knochen-, Nerven- und Muskelfasern 
und hält die Faser allgemein für das Grundelement 
des Tierkörpers, das »einfachste Organ«.55

Histologie
Seit der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird die 
Lehre von den Geweben als ›Histologie‹ bezeichnet. 
Das Wort geht auf C. Mayer zurück, der es 1819 als 
Lehre zur Beschreibung der organischen Gewebe 
einführt56 (der älteste Nachweis für den englischen 
Sprachraum ndet sich im Jahr 184757). Der Auf-
schwung der Histologie geht mit der Entwicklung 
mikroskopischer Untersuchungsmethoden der Ge-
webe einher. In der Botanik wird das Wort spätestens 
seit dem grundlegenden Werk von S. Endlicher und 

F. Unger verwendet.58 Bei E. Haeckel ist die Histo-
logie als Untersuchung der mit bloßen Augen nicht 
wahrnehmbaren »Formbestandtheile« des Organis-
mus gefasst.59 Sie ist also zunächst eine reine Struk-
turlehre, insofern es um Formen, und nicht um ihre 
Funktionen geht. 

Verschiedene Periodisierungen der Histologie sind 
vorgeschlagen worden. D. Boerner unterscheidet 
1952 fünf Epochen: die makroskopische Gewebe-
lehre von der Antike bis zum Anfang des 17. Jahr-
hunderts; die mikroskopische Epoche, die mit der 
Verwendung der Lupe um 1600 beginnt; die morpho-
logische Phase, die das 19. Jahrhundert umfasst und 
in der die systematische Beschreibung der Strukturen 
im Vordergrund steht; das physikochemisch-biologi-
sche Zeitalter in der ersten Hälfte des 20. Jahrhun-
derts, in der experimentelle Untersuchungen zur Ge-
nese und kausalen Wechselwirkung der Gewebe in 
den Vordergrund treten; und schließlich die Zeit seit 
dem Zweiten Weltkrieg, in der ultramikroskopische 
Methoden zur Gewebeuntersuchung Bedeutung er-
langen.60 K.E. Rothschuh sieht mit Purkinjes Arbei-
ten aus den 1830er Jahren zur Ziliarbewegung von 
Zellen in unterschiedlichen Geweben den Übergang 
von der Histomorphologie zur Histophysiologie er-
reicht.61 H. Harris macht den gleichen Übergang da-
gegen an den Arbeiten H.R.J. Dutrochets zum Stoff-
wechsel von Zellen aus dem Jahr 1837 fest.62
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Gleichgewicht
›Gleichgewicht‹ ist eine Lehnübersetzung des 17. 
Jahrhunderts zu dem französischen ›équilibre‹ und 
dem lateinischen ›aequilibrium‹ (von lat. ›aequus‹ 
»gleich« und ›libra‹  »Waage, Pfund«). 

Der allgemeine naturwissenschaftliche Gleichge-
wichtsbegriff hat seinen Ursprung in der Physik und 
entwickelt sich dort ausgehend von den Hebelgeset-
zen, die im dritten Jahrhundert vor Christus von Ar-
chimedes näher bestimmt werden. In der Neuzeit be-
gründet G. Galilei eine Methode der Zerlegung von 
Kräften in einzelne Komponenten und erweitert das 
statische Gleichgewichtsgesetz auf sich bewegende 
Körper.1 B. Pascal wendet das Modell des Gleichge-
wichts auf unter Druck stehende Flüssigkeiten an2; 
und C.L. Berthollet führt es zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts in die Beschreibung der Dynamik chemi-
scher Reaktionen ein3.

Ein Gleichgewicht lässt sich abstrakt beschrei-
ben als Ausgleich von Kräften in einem System, der 
das Gleichbleiben einer veränderlichen Eigenschaft 
des Systems bedingt. Zur Beschreibung eines Sys-
tems im Gleichgewicht gehört also zweierlei: die 
Konstanz einer Eigenschaft und das Potenzial ihrer 
Veränderung.4 In der Gleichgewichtszuschreibung 
wird einem System damit ein gewisser Freiraum der 
Veränderung zuerkannt, ohne dass das System bei 
Verlassen des Gleichgewichtszustandes ein anderes 
würde. Ein Gleichgewichtszustand ähnelt in dieser 
Hinsicht einem funktionalen Zustand ( Funktion).

Ein Gleichgewicht stellt demnach ein Ausgleich 
von Komponenten eines Systems aufgrund wider-
strebender Kräfte dar. Charakteristisch sind Systeme 
dieser Art besonders für den Bereich der Ökologie, 
weil für ökologische Systeme – im Gegensatz zu den 
in der Physiologie beschriebenen Systemen ( Öko-
logie: Tab. 204) – die antagonistischen Faktoren 
der Konkurrenz und der Räuber-Beute-Beziehung 
( Räuber) konstitutiv sind. Der moderne biologische 
Gleichgewichtsbegriff hat daher eine besondere Ver-
ankerung in der Ökologie. Aber auch für die Phy-
siologie, besonders in chemischer Perspektive mit 
dem Konzept des Fließgleichgewichts (s.u.), ist der 
Gleichgewichtsbegriff von großer Bedeutung.

Antike: Denken in Gleichgewichten und Harmonien
Ein Denken in Gleichgewichten und Harmonien gilt 
als charakteristisch für die Antike.5 Auch auf Lebe-

wesen und die organische Welt wird das Konzept des 
Gleichgewichts seit der Antike bezogen, und zwar 
besonders auf den Zustand eines gesunden Orga-
nismus. Der gesunde Organismus wird durch einen 
mittleren Zustand zwischen dem Zuviel und dem Zu-
wenig einer Größe charakterisiert; er hält nach dieser 
Ansicht das Gleichgewicht zwischen den Gegensät-
zen von z.B. Hitze und Kälte, und in ihm sind die 
Elemente in einer harmonischen Mischung vereint. 
Hippokrates kann dementsprechend die Wirkung 
des Arztes darin sehen, diejenige Größe, von der der 
Kranke zu viel hat, zu vermindern, und das, was ihm 
fehlt, zu vermehren.6 

Die Vorstellung eines ökologischen Gleichge-
wichts in der Beziehung zwischen Räuber- und Beu-
tepopulationen wird ebenfalls bereits in der Antike 
entwickelt. Schon der Satz des frühen Vorsokratikers 
Anaximander lässt sich in diesem Sinne deuten: 
»Woraus aber den seienden Dingen ihr Ursprung 
sei, da hinein müßten sie auch wieder vergehen nach 
Schicksalsfügung, denn sie müßten einander Buße 
zahlen und Strafe für ihre Ungerechtigkeit nach 
dem Richtspruch der Zeit«.7 Ökologisch ist dieser 
Gedanke wegen seiner Betonung der Wechselsei-
tigkeit oder Gegenseitigkeit der Dinge. Indem die 
Ordnung der Dinge auf der Beziehung beruht, die 
sie zu einander haben, ist eine der Natur immanente 
Gesetzlichkeit behauptet. Neben diesem allgemeinen 
Prinzip werden in der Antike auch konkrete ökolo-
gische Beziehungen thematisiert, die ein Denken in 
Gleichgewichten enthalten: Herodot bemerkt, dass 
Organismen, die sich von P anzen ernähren, viele 
Nachkommen haben, räuberische Organismen dage-
gen nur wenige; langfristig könnten sich also beide 
Populationen im Gleichgewicht erhalten.8 Platon, der 
diesen Zusammenhang auch herstellt9, postuliert da-
rüber hinaus ein allgemeines Kompensationsprinzip, 
nach dem jede nachteilige Eigenschaft (z.B. körper-
liche Schwäche) durch andere Eigenschaften (z.B. 
Schnelligkeit) ausgeglichen werde, so dass jede Art 
erhalten werde10. 

Aristoteles geht in seinen Schriften nur sehr ver-
einzelt auf ein ökologisches Gleichgewicht ein, und 
diese Zurückhaltung ist als Grund dafür gewertet 
worden, dass auch die nachfolgenden Jahrhunderte 

Ein Gleichgewicht ist die zeitliche Konstanz von Grö-
ßen innerhalb eines (dynamischen) Systems; es beruht 
auf dem Ausgleich von einander entgegen gerichteten 
Kräften.
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das Konzept nicht präzise ausarbeiten.11 Allein an 
einer Stelle weist Aristoteles darauf hin, dass die Or-
ganismen aller Arten sich unendlich vermehren wür-
den, wenn alle der von ihnen gelegten Eier sich auch 
entwickelten.12 Die niedrige Vermehrungsrate der 
Löwen, die Herodot als Grund für das Gleichgewicht 
zwischen Löwen- und Beutepopulation anführt, wer-
tet Aristoteles allein als Erklärung für den Grund der 
Seltenheit von Löwen.13

Verbreiteter ist die Vorstellung eines Gleichge-
wichts in der Stoa. Cicero zählt viele Eigenschaften 
der Lebewesen auf, die für ein Gleichgewicht in der 
Natur sorgen und die er als Ausdruck einer Vorse-
hung und Weisheit der Natur (»opera providae soller-
tisque naturae«) interpretiert.14 Ausdrücklich von ei-
nem Gleichgewicht in der Natur spricht auch Seneca: 
»Die Natur überwacht ihre Bestandteile, als ob sie 
auf einer Waage lägen, damit die Welt nicht durch 
Störung der inneren Verhältnisse aus dem Gleichge-
wicht [aequitate] kommt«.15 Insgesamt lässt sich die 
antike Vorstellung eines Gleichgewichts der Natur in 
direkter Analogie zu der Ordnung der gesellschaftli-
chen Welt des Menschen durch Gesetze und morali-
sche Prinzipien (z.B. der Gerechtigkeit) interpretie-
ren – mit dem strategischen Gewinn der Legitimation 
der sozialen Ordnung durch die natürliche.16

Renaissance und Frühe Neuzeit
In der Renaissance wird die antike Gleichgewichts- 
und Harmonievorstellung vom gesunden Lebewesen 
aufgenommen. Leonardo vergleicht den Organismus 
mit dem Weltall, nennt den Menschen einen Mikro-
kosmos und ist der Ansicht, die Seele und die Ge-
sundheit bestehe in der Harmonie der Teile (»Non sai 
tu che la nostra anima è composta di armonia«).17 In 
Auseinandersetzung mit den materialistischen An-
schauungen der physischen Welt in der ersten Hälfte 
des 17. Jahrhunderts (von z.B. Hobbes und Descar-
tes) bilden sich Vorstellungen von einem göttlich 
geordneten Gleichgewicht der Natur in der zweiten 
Hälfte des Jahrhunderts. An Platon, Plotin und christ-
liche Lehren schließt R. Cudworth, der Neuplatonist 
aus Cambridge, an, wenn er die Symmetrie und Har-
monie des Kosmos als eine lebendige Maschine be-
schreibt: »there is Interior Symmetry and Harmony in 
the Relations, Proportions, Aptitudes and Correspon-
dencies of Things to one another in the Great Munda-
ne System, or Vital Machine of the Universe, which 
is all Musically and Harmonically composed«.18

Auch J.B. van Helmont bringt Mitte des 17. Jahr-
hunderts das Bild des Organismus als eines harmoni-
schen Systems aus wechselseitig aufeinander bezoge-
nen Teilen gegen eine rein mechanische Betrachtung 

der Lebewesen in Stellung.19 Verbreitet ist es im 17. 
Jahrhundert allerdings, die Ordnung und Harmonie 
in einem Organismus auf ein zentrales steuerndes 
Prinzip zurückzuführen (bei van Helmont den ar-
cheus; Regulation). Für die Erklärung des Körper-
gleichgewichts ist also die Vorstellung der Unterord-
nung der Organe unter das Regiment einer zentralen 
Kraft bestimmend ( Vitalismus), nicht das Mit- und 
Gegeneinander mehrerer Kräfte.20 Nur ansatzweise 
dient die Gleichgewichtsvorstellung als Grundlage 
zur Erklärung der Einheit des Organismus. Sie ba-
siert dann entweder auf der Annahme eines Gleich-
gewichts der Säfte oder der Kräfte und Bewegungen 
in einem Körper. Für letzteres argumentiert G. Bagli-
vi 1703, indem er verschiedene Fasern unterscheidet, 
die miteinander ein harmonisches System in einem 
Gleichgewicht (»aequilibrium«) bilden.21

18. Jh.: »Ökonomie der Natur«
Im ökologischen Kontext beschreibt W. Derham in 
seiner Physiko-Theologie von 1713 ein Gleichge-
wicht in der Welt der Lebewesen (»Balance of the 
Animal World«) – diese Textstelle gilt als der erste 
Nachweis des Wortes für die Ökologie.22 Der deut-
sche Übersetzer von Derhams Werk verwendet an 
dieser Stelle 1730 das Wort ›Gleichgewicht‹.23 Die-
ses Gleichgewicht bezieht Derham u.a. auf den Aus-
gleich der Populationsgrößen: Die Zunahme einer 
Population werde durch den kompensatorischen Zu-
wachs einer anderen Population (z.B. der Räuber oder 
Konkurrenten) wieder ausgeglichen. Zwar wird diese 
Einrichtung der Welt als das Ergebnis der Schöpfung 
eines weisen Gottes gesehen – die wechselseitige 
Abhängigkeit der Gegenstände in der Natur macht 
das Gleichgewicht aber auch zu einer Eigenschaft, 
die die organische Natur objektiv kennzeichnet. 

Besonders deutlich wird dies bei R. Bradley, wenn 
er 1721 die gegenseitige Abhängigkeit der Lebewe-
sen in ökologischen Systemen feststellt: »all Bodies 
have some Dependence upon one another; and […] 
every distinct Part of Nature’s Works is necessary 
for the Support of the Rest; and […] if any one was 
wanting, all the rest must consequently be out of Or-
der«.24 Bradley legt dabei besonderes Gewicht auf 
die Bedeutung der Räuber für das Gleichgewicht der 
Natur: Er beobachtet die Populationsexplosion von 
Raupen auf einem Rübenfeld, nachdem die Bauern 
die Vögel von ihrem Feld entfernten, in der Meinung, 
sie würden den Schaden verursachen.25 

C. von Linné interpretiert Mitte des 18. Jahr-
hunderts das organische Gleichgewicht mittels des 
Konzeptes einer Ökonomie der Natur (»oeconomia 
naturae«)26 ( Ökologie) – und liefert damit einen 
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Beitrag zur weiteren Säkularisierung des Gleichge-
wichtsgedankens, d.h. seiner Befreiung aus einem 
kreationistisch-intentionalen Kontext. Das Gleichge-
wicht in der Natur erklärt Linné über verschiedene 
Mechanismen der Populationsregulation, z.B. über 
ein Kompensationsprinzip, dem zufolge die kleinen, 
vielen Räubern zur Beute fallenden Organismen über 
eine besonders große Fortp anzungsrate verfügen, 
oder über das Prinzip einer räubervermittelten Ko-
existenz (der später so genannten »predator-mediated 
coexistence«), wonach ein Räuber das Überleben 
vieler Arten ermöglicht, indem er die Vertreter der 
dominanten Art zurückdrängt ( Räuber).27 Obwohl 
diese Prinzipien Mechanismen der Selbstregulation 
der Natur beschreiben, bleiben sie bei Linné einge-
bunden in ein theologisches Weltbild, nach dem die 
Natur von Gott harmonisch gestaltet ist.

Im Anschluss an ökologische Systemvorstellungen 
spricht C. de Bonnet 1764 von einer universalen Ver-
kettung und Harmonie des Universums (»enchaîne-
ment universel ou l harmonie de l univers. Tout est 
systématique dans l univers; tout y est combinaison, 
rapport, liaison, enchaînement«28). Auch den Aus-
druck ›Gleichgewicht‹ verwendet Bonnet in diesem 
Zusammenhang (»Il regne par-tout dans la Nature un 
équilibre admirable. Par-tout il est des réparations qui 
compensent les destructions«29). Das Gleichgewicht 
im Bereich des Organischen bezieht Bonnet u.a. auf 
die Auf- und Abbauprozesse von Materie im Rahmen 
der Ernährungsbeziehungen der Organismen (»Les 
végétaux & les Animaux sont [...] les grands Com-
binateurs des Substances élémentaires«30).

G.L.L. Buffon beschreibt das Gleichgewicht der 
Natur in erster Linie im Sinne einer Stabilität (s.u.): 
Wenn eine Kraft in der Natur einen Zustand des 
Ungleichgewichts bewirkt (z.B. durch die starke 
Vermehrung einer Art), dann werde diese durch den 
Einsatz einer gegensteuernden Kraft kompensiert.31 
Das Ergebnis dieser Prozesse ist nach Buffon eine 
weitgehende Konstanz in der Anzahl der Individuen 
einer Art. 

A.-M.-C. de Duméril deutet am Ende des 18. Jahr-
hunderts das Gleichgewicht der organischen Natur 
(»un juste rapport et une proportion déterminée entre 
tous les animaux«) als Resultat eines Kampfes (»lut-
te continuelle de destruction«): Die Konkurrenz der 
Individuen um Ressourcen und Räuber-Beute-Be-
ziehungen werden als Faktoren verstanden, die eine 
Stabilität von Populationen in quantitativer Hinsicht 
bewirken.32 

Ein organisches Gleichgewicht auf der Erde, das 
durch die ausgleichende Interaktion zwischen den 
Organismen verschiedener Arten hergestellt wird, 

formuliert Ende des 18. Jahrhunderts auch J.H. 
Bernardin de St. Pierre: »La Nature oppose les êtres 
les uns aux autres, a n de produire entre eux des con-
venances«.33 Sein Ansatz ist auch bemerkenswert, 
weil er der Auffassung ist, dieses Gleichgewicht sei 
durch den Menschen bedroht. Er entwickelt auf die-
ser Grundlage eine Kritik des Verhältnisses des Men-
schen zur Natur und formuliert einen Ansatz, der von 
der romantischen Naturphilosophie aufgenommen 
wird.34

1802 beschreibt G.R. Treviranus ein Miteinander 
der Lebewesen in ökologischem Maßstab und ent-
wickelt dabei explizit die Vorstellung des Störungs-
ausgleichs oder der Kompensation. Treviranus ist der 
Ansicht, man müsse annehmen, »dass die Stöhrung, 
die aus den Reaktionen eines Theils der lebenden 
Individuen in dem allgemeinen Organismus [d.i. der 
Erde] entstehen würde, durch die Reaktionen der 
übrigen verhindert wird«.35 Jede Abweichung einer 
Komponente werde so durch eine Gegensteuerung 
»wieder gut gemacht«.36

›Gleichgewicht‹ in der vergleichenden Anatomie
Bedeutung erlangt das Konzept des Gleichgewichts 
in der sich konsolidierenden vergleichenden Ana-
tomie seit Ende des 18. Jahrhunderts. In diesem 
Kontext wird das Verhältnis unter den Teilen in ei-
nem Organismus als Gleichgewicht beschrieben, in-
sofern sie korrelativ aufeinander bezogen sind: Die 
Veränderung des einen zieht Veränderungen anderer 
nach sich ( Morphologie/Korrelation). Bereits 1791 
spricht G. Cuvier von einer »notwendigen Harmo-
nie« auf zwei organischen Ebenen: auf der Ebene der 
wechselseitig sich bedingenden Teile eines Organis-
mus und auf der Ebene des Verhältnisses des ganzen 
Organismus zu seiner besonderen Lebensweise in ei-
ner bestimmten Umwelt: »Toute l’organisation d’un 
animal est en harmonie nécessaire avec sa manière 
de vivre«.37 É. Geoffroy St.-Hilaire nennt die wech-
selseitige Anpassung der Teile in einem Organismus 
1822 Gleichgewicht der Organe (»balancement des 
organes«).38 Nach diesem Prinzip – das auch bereits 
J.W. von Goethe als das Gesetz des Etats formuliert 
( Morphologie) – ist die stärkere Ausprägung eines 
Merkmals stets begleitet von der Reduktion anderer 
Körpermerkmale.

19. Jh.: Vom Gleichgewicht zur Transformation
Trotz der weiterbestehenden Verbreitung des Gleich-
gewichtsgedankens am Ende des 18. Jahrhunderts 
vollzieht sich doch ein allgemeiner Trend von ei-
nem Harmonie- und Gleichgewichtsdenken zu einer 
Transformationsvorstellung. Das zeitlich parallele 
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Nebeneinander von organischen Elementen (Orga-
nismen oder Organen) wird aus dem zeitlichen Nach-
einander einer phylogenetischen Reihe entwickelt 
( Phylogenese).

In Bezug auf die Ordnung der organischen Natur 
kann die Evolutions- und Selektionstheorie C. Dar-
wins Mitte des 19. Jahrhunderts in gewisser Weise 
als Ersetzung der seit dem 18. Jahrhundert etablierten 
Vorstellung der harmonischen »Ökonomie der Na-
tur« gelten.39 Für Darwin folgt die Ordnung der Na-
tur nicht aus einem vorher entworfenen Plan, sondern 
ergibt sich wesentlich aus der Konkurrenz der Orga-
nismen untereinander. Ein Gleichgewicht stellt sich 
in Darwins Analyse auf der Ebene der Populationen 
ein, weil das Potenzial zur unbegrenzten Vermehrung 
einer Art durch zahlreiche Kräfte (»checks«) begrenzt 
und ausgeglichen wird.40 Weit von jeder Physiko-
theologie und universalen Harmonie entfernt, steht in 
Darwins Theorie die Disharmonie und das Ungleich-
gewicht im Zentrum der Theorie: Nicht Harmonie, 
sondern Konkurrenz und Kampf werden zum Mittler 
der Dynamik und des Fortschritts. Die Evolution und 
Höherentwicklung selbst beruht in Darwins Theorie 
auf nichts anderem als auf der ständigen Störung des 
Gleichgewichts durch das Wechselspiel von Variati-
on (Innovation) und Selektion.

›Gleichgewicht‹ als ökologischer Begriff
Mitte des 19. Jahrhunderts wird die Gleichgewichts-
vorstellung zunehmend ausgehend von ökologischen 
oder proto-ökologische Theorien entwickelt. Ein 
Gleichgewicht der Natur wird aus den Formen der 
Interaktion von Organismen abgeleitet. So ist H.G. 
Bronn 1843 der Auffassung, P anzen und Tiere stün-
den in einem Gebiet »in bestimmtem Verhältnisse der 
Individuen und Arten zu einander« und er beschreibt 
dieses Verhältnis als ein dynamisches und sich selbst 
regulierendes Gleichgewicht ( Regulation): »Es wird 
somit nicht nur jede Gegend ihre passende Fauna und 
Flora, sondern darin auch ein gewisses für sie geeig-
netes Gleichgewicht der Arten und Individuen erhal-
ten, welches, wenn einmal zufälliges Schwanken der 
bedingenden Kräfte es stört, immer wieder von selbst 
zurückkehren wird«.41

Zu einem zentralen biologischen Konzept, das 
gleichzeitig mit der Begründung einer eigenständigen 
biologischen Teildisziplin eng zusammenhängt, wird 
der Begriff des Gleichgewichts im letzten Drittel des 
19. Jahrhunderts. Für den deutschen Kontext spielen 
dabei die Arbeiten des Meeresbiologen K. Möbius, 
die von Untersuchungen der Austernbiozönose aus-
gehen ( Biozönose), eine wichtige Rolle. Möbius 
konzipiert eine Biozönose als ganzheitliches Gefüge 

aus einer Vielzahl von Komponenten, das sich analog 
zum homöostatischen Gleichgewicht eines Organis-
mus in einem »biocönotischen Gleichgewicht« be n-
det.42 Der Vermehrung der Organismen einer Art im 
»Übermaß« wird nach Möbius  Vorstellungen durch 
einen kompensatorischen Ausgleich, vermittelt über 
die Wirkung »biocönotischer Kräfte«43, entgegenge-
wirkt.

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts gewinnt der 
Gleichgewichtsbegriff besonders im Rahmen von 
organismischen Konzeptionen von Gemeinschaften 
innerhalb der sich konstituierenden Ökologie an Be-
deutung. Ein ussreich ist das Verständnis von P an-
zengesellschaften in enger Analogie zu Organismen 
durch den Botaniker F. Clements.44 Ebenso wie das 
Reifestadium in der Entwicklung eines Organismus 
ist auch die Sukzession in einer P anzengemein-
schaft nach Clements auf einen konstanten und sta-
bilen Gleichgewichtszustand ausgerichtet (den »Kli-
max«; Entwicklung). Clements’ Thesen nden bei 
einigen Ökologen Unterstützung ( Biozönose), und 
seine Vorstellungen eines ökologischen Gleichge-
wichts sind auch für die Etablierung des Ökosystem-
begriffs von Bedeutung, insofern spätere Ökologen 
das Konzept der Homöostase auf den Zustand eines 
Ökosystems anwenden ( Regulation).45 Von anderer 
Seite werden Clements  Vorstellungen aber grund-
sätzlich abgelehnt, u.a. mit dem Argument, es gebe 
kein Gleichgewicht in der Natur (»the ›balance of na-
ture‹ does not exist«46), weil die Populationsgrößen 
einer ständigen Schwankung unterworfen seien. 

Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts ist die Gleichge-
wichtsvorstellung für die Konzipierung ökologischer 
Systeme aber allgemein konstitutiv. Die Annahme 
des Gleichgewichts rechtfertigt überhaupt erst die 
ökologische Perspektive. Deutlich wird dies etwa bei 
R.H. Francés Ausführungen über die »Harmonie in 
der Natur« von 1926: »Die Harmonie der Gestaltung 
und des Geschehens ist der feste Rahmen, in den al-
les Leben eingespannt ist. Der Ausgleich wird unter 
allen Umständen gewahrt und immer wieder her-
gestellt. Unbeschränkt und ehern waltet über allem 
Lebendigen das Gesetz der Harmonie, das hier stets 
ein Gesetz des Ausgleichs ist«.47 Alles Lebendige ist 
nach Francé durch ein Streben nach Harmonie, eine 
Harmonoklise, ausgezeichnet; die Welt insgesamt 
stelle ein »Ausgleichsystem« dar.

»Dichteabhängige Faktoren«
In der weiteren Diskussion ermöglicht es die Unter-
scheidung von dichteunabhängigen und dichteab-
hängigen Faktoren in der Beein ussung der Größe 
einer Population, die Art der Stabilität von Popu-
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lationen darzustellen. Der Sache nach wird diese 
Unterscheidung bereits 1911 von L.O. Howard und 
W.F. Fiske in der Terminologie von katastrophischen 
(»catastrophic«) und fakultativen (»facultative«) 
Mortalitätsfaktoren gemacht.48 H.S. Smith ersetzt 
den Ausdruck ›fakultativ‹ 1935 durch dichteabhän-
gig (»density-dependent mortality factors« oder kurz 
»density-dependent factors«) und versteht darunter 
solche Ein ussgrößen auf die Größe einer Popula-
tion, die mit zunehmender Populationsdichte ihren 
wachstumsbegrenzenden Ein uss vergrößern.49 

Mit dieser Terminologie kann selbst dann von ei-
nem Gleichgewicht gesprochen werden, wenn trotz 
Schwankungen der Populationsgröße diese wesent-
lich durch dichteabhängige Faktoren kontrolliert wird 
(z.B. durch Konkurrenz und Räuber), weil damit 
jede Veränderung der Populationsgröße durch eine 
kompensierende Gegensteuerung ausgeglichen wer-
den kann.50 Ein Gleichgewicht muss somit nicht mehr 
in der Konstanz einer Größe (z.B. einer Populations-
größe) bestehen, sondern kann vielmehr als Mechanis-
mus der Kompensation einer Störung verstanden wer-
den, also als ein dynamisches Gleichgewicht (s.u.).51 
Von einigen Autoren werden daher die Konzepte des 
›Gleichgewichts‹ und der ›Reguliertheit‹ einer Popu-
lation weitgehend gleichgesetzt (Turchin 1995: »being 
regulated and having an equilibrium is one and the 
same thing«52). Ein Gleichgewicht besteht dann ein-
fach im Vorliegen eines Mechanismus der Rückkehr 
zu einem Ausgangszustand nach Störungen. 

Besonders A.J. Nicholson und H.S. Smith weisen 
in den 1930er Jahren darauf hin, dass die langfristige 
Konstanz und der Erhalt einer Population nicht über 
dichteunabhängigen Faktoren, sondern allein über 
die dichteabhängigen Faktoren erfolgen können.53 
Ohne den Ein uss dichteabhängiger Faktoren wer-
de eine Population entweder unbeschränkt wachsen 
oder schrumpfen – eine genaue Kompensation des 
Populationswachstums durch störende Umweltein-

üsse ohne Dichteabhängigkeit könne sich sonst 
nur als glücklicher Zufall ergeben, so fasst Nichol-
son sein Argument 1957 zusammen.54 Der Streit um 
die Bedeutung der dichteabhängigen Faktoren in der 
Kontrolle natürlicher Populationen entbrennt heftig 
seit Ende der 1940er Jahre. Auf der einen Seite wird 
dabei für eine große Bedeutung dieser Faktoren argu-
mentiert, und es werden natürliche Gemeinschaften 
als homöostatische Systeme begriffen (Allee et al. 
1949)55, auf der anderen Seite wird der entscheiden-
de Ein uss abiotischer, dichteunabhängiger Faktoren 
für natürliche Populationen (besonders von kleinen 
Organismen wie Insekten) betont (Andrewartha & 
Birch 1954)56. 

Ein Versuch zur Lösung dieses Streits liegt in der 
Differenzierung zwischen Faktoren der Determi-
nation und der Regulation von Populationsgrößen. 
Unter den Faktoren der Determination werden sol-
che Prozesse zusammengefasst, die das Niveau einer 
Populationsgröße festlegen. Die Regulation bezieht 
sich demgegenüber auf die Ein ussgrößen, die die 
Populationsgröße auf diesem Niveau durch Rück-
kopplungsmechanismen stabilisieren. Während die 
Determination in dichteunabhängigen Faktoren be-
steht (z.B. durch das Klima oder die Verfügbarkeit 
geeigneter Nistplätze), beruhen die Mechanismen 
der Regulation auf dichteabhängigen Faktoren. Re-
gulationen führen dazu, dass eine Population wächst, 
wenn sie klein ist, und schrumpft, wenn sie groß ist. 
Die dichteabhängigen Größen der Regulation bewir-
ken also eine Kompensation des Populationswachs-
tums durch begrenzende Faktoren und begründen 
einen Regelkreis, der analog zu den innerorganis-
mischen Regelkreisen modelliert werden kann, eine 
»Rückwirkung der Populationsdichte auf sich selbst« 
(Wilbert 1962) ( Regulation: Abb. 431).57 Der Ter-
minus ›Determination‹ in diesem Zusammenhang 
wird 1962 von H. Wilbert58 im Anschluss an M.E. 
Solomon (1949)59 eingeführt. 

Ein viel diskutiertes Beispiel für die Differenz von 
Faktoren der Determination und Regulation bezieht 
sich auf die Rolle von p anzenfressenden Insekten 
(und anderen Primärkonsumenten) in Waldökosyste-
men: Trotz des sehr geringen Anteils an der vorhan-
denen Biomasse, der von den Primärkonsumenten 
verzehrt wird, könnten diese trotzdem der entschei-
dende Regulationsfaktor für die Menge der P anzen-
biomasse sein.60

In den 1960er Jahren wird ausgehend von mathe-
matischen Modellierungen von Populationsschwan-
kungen auf die Bedeutung der dichteabhängigen 
Faktoren verwiesen. Unter quantitativer Präzisierung 
der Argumente von Nicholson, Smith, Allee und an-
deren wird festgestellt, dass die Größen von Popu-
lationen größere als in der Natur zu beobachtende 
Schwankungen aufweisen müssten, wenn dichte-
abhängige Regulationsmechanismen keine Rolle 
spielen würden.61 Selbst wenn die dichteabhängigen 
Faktoren nur einen Bruchteil der Mortalität verursa-
chen, werden sie trotzdem die langfristige Stabilität 
einer Populationsgröße bestimmen. Diese Argumen-
tation wird allerdings von anderer Seite kritisiert: 
Es könne zumindest auf einer lokalen Ebene sehr 
wohl zu ausgeprägten Populationsschwankungen 
kommen; diese könnten allein durch die Integration 
verschiedener Populationen zu einer übergeordneten 
Metapopulation (wie es später heißt; Population) 
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verdeckt sein.62 Aber auch wenn die lokalen Popu-
lationen in den Modellen keine dichteabhängigen 
Mechanismen des Populationswachstums aufweisen 
müssen, gilt dies doch für die Metapopulation, soll 
sie langfristig konstant sein.63 Diese dichteabhängige 
Kontrollgröße muss nicht notwendigerweise Kon-
kurrenz sein, sie ist aber doch in den meisten Fäl-
len ein biologischer Faktor. Das einzige Argument, 
das gegen diese Argumentation eingewandt werden 
kann, lautet, dass natürliche Populationen einfach 
nicht in einem Gleichgewicht sind und die Zeiträu-
me, die aufgrund stochastischer Prozesse zu einem 
unbegrenzten Wachsen oder Schrumpfen der Popu-
lationen führen, nicht die bisherigen Beobachtungs-
zeiträume sind. Möglicherweise bewegen sich viele 
natürliche Populationen tatsächlich stochastisch und 
sterben aufgrund fehlender Regulationsmechanismen 
irgendwann aus.64 Die bisherigen empirischen Daten 
sprechen allerdings dagegen. 

Wären die stochastischen Faktoren die ausschlag-
gebenden und gäbe es kein Gleichgewicht von Po-
pulationen im Sinne von dichteabhängigen Regula-
tionsmechanismen, dann wäre in gewisser Weise die 
gesamte Ökologie von Populationen ihrer theoreti-
schen Basis entzogen, wie G.H. Orians bereits 1962 
bemerkt.65 

Für die meisten Ökologen spricht das empirische 
Faktum der weitgehenden Konstanz der Populati-
onsgröße vieler Arten für die Wirksamkeit dichteab-
hängiger Regulationsfaktoren. Gerade relativ zu den 
Möglichkeiten der Schwankungen vor dem Hinter-
grund der erheblichen Überproduktion an Nachkom-
men bei den meisten Arten herrscht ein erstaunliches 
Gleichmaß (Lack 1954: »most wild animals uctuate 
irregularly in numbers between limits that are ex-
tremely restricted compared with what their rates of 
increase would allow«66). 

Die mathematischen Modellierungen zeigen aber 
auch, dass nicht nur Dichteunabhängigkeit der Ein-

ussgrößen auf die Population, sondern 
auch starke Dichteabhängigkeit zu einem 
chaotischen Verlauf der Populationsgrößen 
führen kann.67

Populationsmodelle
Für die Erklärung der Diversität und der 
Koexistenz von verschiedenen Arten in 

einer Gemeinschaft spielen Populationsmo-
delle, die von einem Gleichgewicht ausge-
hen, im 20. Jahrhundert eine entscheidende 
Rolle. In diesen Modellen wird das Gleich-
gewicht, d.h. die Konstanz der Größe von 
Populationen in einer Gemeinschaft, auf 

einen einfachen Mechanismus der Wechselwirkung 
zurückgeführt. Das Mitte der 1920er Jahre unab-
hängig voneinander von A.J. Lotka und V. Volterra 
formulierte grundlegende Modell für die Interaktion 
von zwei Arten wird durch ein System von gekoppel-
ten Differenzialgleichungen gegeben, in dem das Po-
pulationswachstum der einen Art jeweils in Abhän-
gigkeit von der Populationsgröße von dieser und der 
anderen Art formuliert ist ( Population).68 Der Form 
nach handelt es sich bei dem Lotka-Volterra-Modell 
um eine einfache Erweiterung des logistischen Mo-
dells des Populationswachstums für zwei miteinander 
verbundene Populationen. Üben die Organismen der 
einen Art einen negativen Ein uss auf die Organis-
men der anderen Art aus (als Räuber oder Parasiten) 
und hängen jene aber gleichzeitig von diesen als ihrer 
Beute ab, dann wird das Wachstum jeder der beiden 
Populationen jeweils durch das der anderen begrenzt. 

Abb. 201. Gra sche Darstellung des mathematischen Mo-
dells für zyklische Schwankungen (»oscillations«) der Po-
pulationsgrößen von zwei interagierende Arten, einem Wirt 
und einem Parasiten, im Phasenraum der Populationsgrö-
ßen der beiden Arten (X, Y) (aus Lotka, A.J. (1925). Ele-
ments of Physical Biology: 90).

Abb. 202. Alternative gra sche Repräsentation des Modells für peri-
odische Populationsschwankungen von zwei interagierenden Arten, 
dargestellt als Verlauf über die Zeit. Die Populationszyklen (»periodic 
uctuation of the number of individuals«) ergeben sich daraus, dass die 

Organismen der einen Art (N2) die der anderen (N1) fressen (aus Volter-
ra, V. (1928). Variations and uctuations of the number of individuals in 
animal species living together. J. conseil internat. l’explor. mer 3, 3-51: 
15).
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Analoges gilt für Populationen verschiedener Arten, 
die um die gleiche Ressource konkurrieren. 

Die Regulation der Populationsgrößen erfolgt in 
diesen Modellen durch dichteabhängige Faktoren, also 
Faktoren, die mit dem Wachstum einer Population an 
Ein uss zunehmen. Vor allem zwei biologische Ent-
sprechungen dieser begrenzenden Faktoren im Modell 
spielen eine zentrale Rolle: Räuber-Beute-Beziehun-
gen (einschließlich Parasiten-Wirt-Beziehungen) und 
Konkurrenz um Ressourcen. Diese Zweiheit beruht 
auf der Bedeutung, die den (Nahrungs-)Ressourcen 
für das Populationswachstum zugeschrieben wird. 
Denn in eine Ressourcenknappheit ist eine Population 
aus zwei Richtungen eingespannt: von Seiten der ei-
genen Ressourcen (z.B. der Nahrung) und von Seiten 
derjenigen, denen die Organismen der Population als 
Ressource dienen (der Räuber und Parasiten).

Aufbauend auf den klassischen Lotka-Volterra-
Modellen wird bis in die 1950er Jahre davon ausge-
gangen, die Koexistenz von Arten in einer Gemein-
schaft setze ein stabiles Gleichgewicht voraus.69 Das 
Gleichgewicht drückt sich in den Modellen in der 
Konstanz der Populationsdichten über die Zeit aus. 
Die Annahme eines solchen Gleichgewichts führt zur 
Formulierung des Konkurrenzausschlussprinzips, 
dem zufolge in einer Gemeinschaft nicht mehr ver-
schiedene Arten koexistieren können als begrenzen-
de Ressourcen vorhanden sind ( Koexistenz).

Gleichgewichts- und Nichtgleichgewichtsmodelle
Seit den 1960er Jahren werden allerdings Populati-
onsmodelle formuliert, die die scharfe Version des 
Konkurrenzausschlussprinzips allmählich aufwei-
chen und die Modellierung von Gemeinschaften 
ermöglichen, in denen Schwankungen der Populati-
onsdichte zu einem zentralen Teil der Theorie wer-
den: die Nichtgleichgewichtsmodelle. Nach diesen 
Modellen sind es gerade die Populationsschwankun-
gen, die eine Koexistenz verschiedener Arten in einer 
Gemeinschaft ermöglichen. Möglich wird in dieser 
Modellierung eine Koexistenz von Arten, ohne dass 
eine Nischendifferenzierung notwendig ist; das klas-
sische Konkurrenzausschlussprinzip gilt hier also 
nicht ( Koexistenz).70 Das Ungleichgewicht der 
Systeme wird einerseits auf interne Dynamiken zu-
rückgeführt, andererseits auf äußere Ein üsse. Stö-
rung (»disturbance«; Regulation) wird damit als ein 
nicht anomaler, sondern integraler natürlicher Faktor 
in vielen Ökosystemen erkannt.71 Die Analyse der 
Veränderung vieler Gemeinschaften zeigt, dass nicht 
die Kräfte, die ein Gleichgewicht bewirken, sondern 
häu g Zufallsein üsse entscheidend sind. Modelle 
mit probabilistischen Komponenten erweisen sich in 
vielen Fällen daher als die angemessenen Mittel zur 
Beschreibung realer Interaktionen.72 

Diese Entwicklungen führen insgesamt zu einer 
Ablösung des an Gleichgewichten orientierten Den-

Abb. 203. Populationszyklen von Schneeschuhhasen (oben) und Luchsen im Norden Kanadas, ermittelt aufgrund der Pelze, 
die von der Hudson Bay Company von 1820 bis 1914 gehandelt wurden. Die beiden Zyklen weisen eine auffallend ähnliche 
Periodik auf, wobei die Größe der Luchspopulation ihre Maxima meist kurz nach denen der Hasenpopulation erreicht. Die 
Interpretation der Daten ist umstritten. Gegen die Anwendung des einfachen Lotka-Volterra-Modells spricht u.a., dass die 
Größe der Hasenpopulation auch in Abwesenheit von Luchsen einen zyklischen Verlauf zeigt (aus Hewitt, C.G. (1921). The 
Conservation of the Wild Life of Canada: 217).
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kens in der Ökologie durch ein Nichtgleichgewichts-
Paradigma.73 Aber auch die Nichtgleichgewichts-
theorien in der Gemeinschaftsökologie bleiben auf 
das Konzept des Gleichgewichts als organisierendes 
Prinzip bezogen. Ein Gleichgewicht (im Sinne der 
Konstanz von Populationsgrößen) gilt weiterhin als 
stabiler Bezugspunkt, von dem aus die Dynamik des 
Systems beschrieben wird. In manchen Fällen wird 
das System überhaupt erst identi ziert durch den Be-
zug auf den Gleichgewichtzustand; dieser weist dann 
also eine systemkonstituierende Funktion auf. 

Spezi ziert sind die in der Gemeinschaftsökolo-
gie beschriebenen Systeme durch die Interaktion der 
Komponenten. Sie bilden nicht unbedingt ökologi-
sche Kreisläufe im Sinne der Produktionsbiologie, 
die ein Ökosystem charakterisieren. Ein gemein-
schaftsökologisches System muss (im Gegensatz zu 
einem Ökosystem) die ökologische Rolle der Pro-
duzenten und Destruenten nicht umfassen, sondern 
kann sich auf Interaktionen auf einer tropischen Ebe-
ne (Modelle zur Konkurrenz) oder zwei tropischen 
Ebenen (Räuber-Beute-Systeme) beschränken. Die 
Einheit eines solchen Systems beruht allein auf dem 
wechselseitigen Ein uss der Populationsgrößen auf-
einander, ein Ein uss, der nicht in einem Mutualis-
mus bestehen muss, sondern auch ein Verhältnis der 
einseitigen Abhängigkeit, eine Ausbeutung, darstel-
len kann. Die populationsbiologische Regulation, die 
zum Gleichgewicht von Populationsgrößen führen 
kann, begründet also noch keine ökologische Orga-
nisation, die eine Wechselbedingung der beteiligten 
Organismen verschiedener Arten einschließt (ein 
Beuteorganismus ist z.B. nicht durch die Existenz 
seines Räubers bedingt, auch wenn die Populations-
größe der Beute von der des Räubers abhängt).

Koevolution
Über die Regulation hinaus kann die Interaktion von 
zwei Populationen eine weitere Wirkung haben, die 
zur Begründung eines Systems führt – wenn auch 
nicht eines organisierten ökologischen Systems (ei-
nes Ökosystems), sondern eines Systems der Koevo-
lution. Die Organismen von langfristig miteinander 
koexistierenden und einander regulierenden Popula-
tionen bilden Merkmale aus, die als besondere An-
passungen an das Vorhandensein der Organismen 
der jeweils anderen Populationen gedeutet werden 
müssen. Dies gilt ebenso für populationsbiologische 
Konkurrenzsysteme wie für Räuber-Beute-Systeme: 
Organismen verschiedener Arten, die ähnliche Res-
sourcen nutzen, haben einen Vorteil davon, dass sie 
sich in der Ressourcennutzung von den Organismen 
der anderen Arten unterscheiden, weil sie damit die 

Konkurrenz mindern. Und Organismen solcher Ar-
ten, die von Organismen anderer Arten ausgebeutet 
werden bzw. andere Arten ausbeuten, haben einen 
Vorteil dadurch, dass sie solche Merkmale ausbil-
den, die ein Vermeiden der Ausbeutung bzw. eine 
Verbesserung der Ausbeutung ermöglichen. So ent-
stehen die bekannten koevolutionären »Wettläufe« 
zwischen den Organismen verschiedener Arten, die 
populationsbiologisch miteinander verbunden sind. 
Die Anpassungen des einen Partners sind als Reak-
tion auf die Anpassung des anderen Partners zu in-
terpretieren.

Einige Ökologen leiten aus diesen Prozessen der 
Koevolution auf Populations- und Gemeinschafts-
ebene eine globale Homöostase ökologischer Sys-
teme ab. So heißt es 1949 bei W.C. Allee et al.: 
»Evolutionary trends are in the direction of increased 
homeostasis within the organism, the species popu-
lation, and the ecosystem. [...] The evolution of the 
ecosystem, more particularly the evolution of inter-
species integration, culminates in the balance of na-
ture within the community«.74 Als ein Beleg für das 
globale Gleichgewicht in der organischen Natur wird 
die ausgeprägte Konstanz von Populationsgrößen 
angeführt. Die Konstanz der Biosphäre besteht dabei 
trotz der Veränderung der anorganischen Natur und 
trotz der Variabilität der Fortp anzungserfolge ein-
zelner Organismen.

De nitionen des Gleichgewichtsbegriffs
Verschiedene Typen von Gleichgewichtsde nitionen 
bestehen in der heutigen Ökologie nebeneinander.75 
Auf der einen Seite wird ein Gleichgewicht über die 
Stabilität der Populationsgrößen innerhalb eines Sys-
tems de niert (im Sinne der Resistenz und Resilienz; 
s.u.).76 Auf der anderen Seite werden in Systemen im 
Gleichgewicht einander entgegen gerichtete Kräfte 
unterschieden.77 Eine dritte Gruppe von De nitionen 
sieht ein Gleichgewicht in der Ökologie durch die 
Konstanz nicht der Populationsgrößen, sondern an-
derer Eigenschaften eines Systems (z.B. der Biomas-
se oder Stoff- und Energie ussraten) bestimmt.78 

A. Weil teilt in ihrem Typisierungsvorschlag von 
1999 die ökologischen Gleichgewichte in Kräfte-, 
Fließ- und organische Gleichgewichte ein. Ein Kräf-
tegleichgewicht liege vor, wenn in einer Situation 
zwei oder mehrere Kontrahenten Kräfte gegeneinan-
der ausüben und diese sich gegenseitig ausgleichen 
(z.B. ein Räuber-Beute-System); ein Fließgleichge-
wicht bestehe aus einem Pool, dessen Inhalt durch 
gleiche Zu- und Ab üsse konstant bleibe (z.B. eine 
Population mit gleicher Geburten- und Sterberate 
und ohne Migration); ein organisches Gleichgewicht 
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schließlich beschreibe eine Ganzheit aus miteinander 
in Wechselbeziehung stehenden Teilen ( Ganzheit, 
Wechselseitigkeit). Ein organisches Gleichgewicht 
bestehe nicht nur zwischen den Teilen eines Orga-
nismus, die sich gegenseitig herstellen und erhalten, 
sondern könne auch für ökologische Systeme be-
schrieben werden, z.B. in der funktionalen Rollentei-
lung von Produzenten, Konsumenten und Destruen-
ten ( Rolle, ökologische).79

Besondere Bedeutung für die Biologie hat das Kon-
zept des organischen Gleichgewichts. Denn es dient 
vielfach als Kriterium der Identitätsbedingung eines 
biologischen Systems: Nachhaltige Störungen orga-
nischer Gleichgewichte gehen nicht nur mit quantita-
tiven Änderungen von Größen einher, sondern unter 
Umständen mit der Zerstörung des Systems.

Gleichgewicht des Organismus mit der Umwelt?
Der Begriff des Gleichgewichts wird in der Biologie 
nicht allein auf Verhältnisse innerhalb eines Organis-
mus (oder eines Ökosystems) angewandt, sondern 
auch für das Verhältnis eines Systems zu seiner Um-
welt. Es gibt eine lange Tradition, die Relation zwi-
schen Organismus und seiner Umwelt als ein harmo-
nisches Verhältnis zu beschreiben ( Anpassung). So 
interpretiert z.B. G. Cuvier das Verhältnis zwischen 
der Organisation und Lebensweise eines Organismus 
als eine Harmonie (s.o.). J. von Uexküll fasst das Ver-
hältnis von Organismus und Umwelt als eine kontra-
punktische Beziehung.80 Im Anschluss an von Uex-
küll spricht H. Plessner 1946 ausdrücklich davon, es 
stehe »jeder Organismus als Lebenszentrum in einem 
ursprünglichen Gleichgewicht mit seiner ›Welt‹, die 
nur für seinen Bauplan gültig ist«81 (vgl. auch Buy-
tendijk [& Plessner] 1938: »Jeder Organismus hat 
diejenige Komplikation, die er verdient. Er ist mit 
seiner Umwelt verwachsen und mit ihr im Gleich-
gewicht, in ihr gibt es die ihm angemessenen Dinge, 
Freunde, Feinde, Lockungen und Gefahren«82). Auch 
bei anderen Autoren erscheint diese Rede von einem 
Gleichgewicht zwischen einem Organismus und sei-
ner Umwelt. So sieht H. Eidmann 1970 ein »Gleich-
gewicht zwischen Organisation [eines Organismus] 
und Umweltverhältnissen«.83 

Von einem Gleichgewicht zwischen Organismus 
und Umwelt zu sprechen, ist allerdings nur in einem 
etwas vagen Sinn in ethologischer oder ökologischer 
Hinsicht möglich. In physiologischer Perspektive 
ist es seit dem 19. Jahrhundert eher verbreitet, einen 
Organismus von einem leblosen Körper dadurch zu 
unterscheiden, dass er im Gegensatz zu letzterem ge-
rade nicht mit seiner Umwelt im Gleichgewicht steht. 
So ist es nach C. Bernard kennzeichnend für die hö-

heren (homöothermen) Lebewesen, dass sie über ihr 
»inneres Milieu« von der Umwelt isoliert und vor 
Störungen geschützt sind und damit eine Gleichge-
wichtseinstellung mit der Umwelt verhindern (z.B. 
durch ihre Temperaturregulation; Regulation).84

Fließgleichgewicht
Der Ausdruck ›Fließgleichgewicht‹ wird v.a. durch 
die Arbeiten L. von Bertalanffys seit 1942 bekannt. 
Das Wort stammt jedoch nicht von ihm, sondern ist 
offenbar eine Lehnübersetzung aus dem Englischen 
(Lund 1928: » ux equilibrium«85).

Dynamisches Gleichgewicht
Ein Vorläuferbegriff zu ›Fließgleichgewicht‹ bil-
det das Konzept des dynamischen Gleichgewichts. 
Die Rede von einem ›dynamischen Gleichgewicht‹ 
im Stoffwechsel der Organismen kommt Ende des 
18. Jahrhunderts auf. Das Konzept ist aus der phy-
sikalischen Theorie der Wärmestrahlung entlehnt. P. 
Prevost entwirft 1788-92 das Modell eines dynami-
schen Gleichgewichts (»équilibre mobile«) für den 
Austausch der Wärme zwischen zwei Körpern.86 In 
den letzten Jahren des 18. Jahrhunderts erscheint 
der Terminus in verschiedenen physikalischen und 
chemischen Zusammenhängen.87 1798 übernimmt 
Schelling den Ausdruck ›dynamisches Gleichge-
wicht‹88 und überträgt ihn von der Wärmetheorie 
auf die Stoffwechselprozesse der Organismen. Für 
Schelling bildet das Gleichgewicht des Stoffwech-
sels eine zentrale Bestimmung des Lebens, wenn er 
sagt, dass in der »continuirlichen Wiederherstellung 
und Störung des Gleichgewichts eigentlich allein das 
Leben besteht«.89

In verschiedenen Bildern wird die Existenzweise 
der Lebewesen in Form des dynamischen Gleich-
gewichts beschrieben. Besonders verbreitet sind die 
Vergleiche mit Wirbeln, Strudeln oder Flammen, also 
Einheiten, die sich trotz ihrer Dynamik und des be-
ständigen Wechsels der Materie in ihrer Form erhal-
ten. So bestimmt G. Cuvier zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts das Leben als einen Strudel, in dem sich die 
Stoffe zwar der Art nach erhalten, aber die Materie 
ständig ausgetauscht wird: »La vie est [...] un tour-
billon plus ou moins rapide, plus ou moins compli-
qué, dont la direction est constante, et qui entraîne 
toujours des molécules de mêmes sortes, mais où les 
molécules, individuelles entrent et d’où elles sortent 
continuellement, de manière que la forme du corps 
vivant lui est plus essentielle que sa matière«.90

Seit Beginn des 20. Jahrhunderts steht die Rede 
von einem dynamischen Gleichgewicht unter dem 
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Ein uss thermodynamischer Betrachtungen (s.u.).91 
Die Gleichzeitigkeit von aufbauenden und abbauen-
den Prozessen im Organismus, die einander die Waa-
ge halten, wird in den 1920er Jahren ›dynamisches 
Gleichgewicht‹ genannt (Lillie 1920: »dynamic 
equilibrium«92; Donnan 1928: »The life machine is 
[…] totally unlike our ordinary mechanical machi-
nes. Its structure and organisation are not static. They 
are in reality dynamic equilibria, which depend on 
oxidation for their very existence«93; Rignano 1930: 
»dynamic stationary equilibrium«94). Auch L. von 
Bertalanffy verwendet den Terminus ›dynamisches 
Gleichgewicht‹ bereits 1932, also bevor er den Be-
griff des Fließgleichgewichts gebraucht.95 Die »Er-
haltung des organischen Systems im dynamischen 
Gleichgewicht« erscheint ihm als ein erstes »biologi-
sches Grundprinzip«.96 Bis in die Gegenwart beson-
ders verbreitet ist es, das dynamische Gleichgewicht 
der Organismen mit einem Strudel zu vergleichen. 
H. Sachsse konstatiert 1971, ein Organismus sei 
»eher einem Strudel im Fluß vergleichbar als einem 
Gegenstand«, und er ist der Auffassung, bei Orga-
nismen handle es sich um »Prozeßstrukturen, um 
Systeme von verschachtelten und höchst kompliziert 
aufeinander abgestimmten Fließgleichgewichten«97 
( Ganzheit: Prozessgefüge).

Offenes System
Als Fließgleichgewicht ist der Organismus als ein of-
fenes System bestimmt ( Bedürfnis). Die Unterschei-
dung von offenem und geschlossenem System trifft 
H. Lotze 1842.98 Der Körper eines Lebewesens stellt 
für Lotze ein »offenes System« dar, weil er »gegen 
die Einwirkungen des Aeußern nicht abgeschlos-
sen« ist, denn: »Zu dem, wozu er sich entfaltet, liegt 
nicht der vollständige Grund in ihm selbst; nicht al-
lein des Zustromes der Massen ist er benöthigt, aus 
denen seine wachsende Gestalt erbaut werden soll, 
sondern auch erregender Eindrücke, die seinen ei-
genen Kräften Richtung und Aufeinanderfolge ihrer 
Aeußerungen bestimmen; scheinbar abgeschlossen 
in sich selbst, ist er doch nur die eine Hälfte von dem 
Grunde des Lebens, [...] nicht selbstgenügsam, son-
dern der Außenwelt bedürftig«.99 Erst die Einheit von 
Organismus und Außenwelt bildet nach Lotzes Auf-
fassung eine Ganzheit ( Umwelt).

Als offenes System ist der Organismus 1902 auch 
bei dem Chemiker W. Ostwald konzipiert. Ein »nie 
fehlendes Kennzeichen« aller Lebewesen sei der 
»Energiestrom«100, der es in die Lage einer »statio-
nären« Erhaltung seines Zustandes bringe. Der Ener-
giestrom sei die Voraussetzung für die aktive Selbst-
erhaltung des Systems, denn: »Es ist einleuchtend, 

dass ein im Energiegleichgewicht be ndliches Gebil-
de gegen die Ein üsse der Umgebung nicht aktiv re-
agiren kann«.101 Weil der Organismus wesentlich aus 
der Umsetzung chemischer Energieformen besteht, 
hält Ostwald fest: »Der Organismus ist also wesent-
lich ein Complex chemischer Energieen, deren Um-
wandlung in andere Formen sich derart regelt, dass 
ein stationärer Zustand entsteht«.102

Spencer: »mobiles Gleichgewicht«
H. Spencer nennt in seinen ›First Principles‹ (1862) 
und den ›Principles of Biology‹ (1864-67) den »mitt-
leren Zustand« eines Aggregats, der durch »kompen-
sierende Oszillationen« konstant gehalten wird – im 
Anschluss an französische Mathematiker – ein mo-
biles Gleichgewicht (»moving equilibrium«).103 Ein 
solches Gleichgewicht liegt nach Spencer in sehr 
verschiedenen Systemen vor: den Zyklen der Verän-
derung auf der Erde, dem Zustand eines ausgewach-
senen Organismus und den Populationszyklen einer 
Art, die durch antagonistische dynamische Kräfte 
(Reproduktions- und Mortalitätsfaktoren) bestimmt 
sind. Kennzeichnend ist für ein mobiles Gleichge-
wicht nach Spencer die geordnete Dynamik von Tei-
len eines Systems, die zu einem Gleichgewicht des 
Ganzen führt und die Stabilisierung des Ganzen er-
zeugt. Im Fall des Organismus stelle der rhythmische 
Wechsel der organischen Funktionen (z.B. der Wech-
sel von Nahrungsaufnahme und Fortbewegung) – der 
Kreislauf der Funktionen (»the cycle of the func-
tions«), wie ihn Spencer nennt – selbst ein mobiles 
Gleichgewicht dar.104 In diesen Aktivitätskreisläufen 
konstituiert sich nach Spencer das organische Leben 
(»rhythmical changes constituting organic life«).105 
Die Bedeutung, die Spencer dem Ausdruck gibt, ist 
also noch sehr allgemein und nicht auf den Stoff-
durch uss in einem System bezogen. 

Lotka: sich bewegendes Gleichgewicht
Verwandt mit diesem Begriff ist der Ausdruck, den 
A.J. Lotka in den 1920er Jahren verwendet: Er 
nennt den Zustand von Organismen, aber auch von 
physikalischen Systemen, die hinsichtlich einzelner 
Parameter eine Lage nahe des Gleichgewichts bei 
der Veränderung einzelner Parameter aufweisen, ein 
sich bewegendes Gleichgewicht (»moving equilibri-
um«).106 Ein Beispiel für ein anorganisches System in 
einem sich bewegenden Gleichgewicht ist nach Lotka 
der radioaktive Zerfall. Allgemein kennzeichnend für 
das Vorliegen eines sich bewegenden Gleichgewichts 
ist nach Lotka die Wirksamkeit eines begrenzenden 
Faktors (»limiting factor«), der vom System selbst 
hervorgebracht wird. Im organischen Fall besteht ein 
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sich bewegendes Gleichgewicht in der Beschreibung 
durch Lotka in einem Transformationskreislauf, wie 
er z.B. im Kohlenstoffkreislauf auf der Erde gegeben 
ist (»closed transformation chains or cycles (such as 
the cycle CO2  Plant  Animal  CO2)«).107 In 
diesem Fall macht also nicht die Bewegung des Sys-
tems als Ganzes, sondern allein seine innere Dyna-
mik, die aber eine Konstanz des Ganzen bewirkt, die 
Beweglichkeit des Gleichgewichts aus.

Lund: Fließgleichgewicht
Ein spezi scher Begriff, der die spätere Terminologie 
beein usst, ist mit der Beschreibung des dynamischen 
Gleichgewichts in einer chemischen Reaktion in den 
1920er Jahren gegeben: Die Konstanz des Verhältnis-
ses von bestimmten Stoffen, auch bei der »Offenheit« 
des Systems, wird ›Fließgleichgewicht‹ genannt. Am 
Anfang der Begriffsprägung steht die Unterscheidung 
zwischen einem echten chemischen Gleichgewicht 
und dem dynamischen Gleichgewicht, in dem sich 
die Lebewesen als offene Systeme be nden – dem 
»stationären Zustand« (engl. »steady state«), wie ihn 
Ostwald seit der Jahrhundertwende nennt (s.u.). Vor 
diesem Hintergrund und im Zusammenhang mit Un-
tersuchungen zu Oxidations-Reduktions-Systemen 
bei bio-elektrischen Phänomenen führt E.J. Lund 
1928 den Begriff des Fließgleichgewichts ein (» ux 
equilibrium«108). Dieses Gleichgewicht ist nicht das 
eines geschlossenen Systems, wie er betont, sondern 
das eines Systems, von dem kontinuierlich elektrische 
Energie frei wird. Ein solches System ist also offen 
und be ndet sich nicht in einem gewöhnlichen sta-
tionären Gleichgewicht, es kann aber über ein kon-
stantes elektrisches Potenzial verfügen und in Bezug 
auf dieses Potenzial sich also in einem Gleichgewicht 
be nden.109 Lund stellt auch fest, dass das Vorliegen 
eines Fließgleichgewichts für viele physiologische 
Systeme charakteristisch ist, in der anorganischen 
Natur aber eher die Ausnahme darstellt (als Beispiel 
für ein anorganisches Fließgleichgewicht führt Lund 
die konstante Flamme einer Kerze an).

Hill: steady state
In den 1930er Jahren wird der Unterschied zwischen 
statischem und dynamischem Gleichgewicht von 
verschiedener Seite zu bestimmen versucht.110 A.V. 
Hill verwendet in diesem Zusammenhang den zu-
vor bereits in der Physik gebräuchlichen Ausdruck 
des gleichbleibenden Zustands (»steady state«): Der 
osmotische Zustand von Krebsen im Wasser be nde 
sich in einem steady state fern des Gleichgewichts 
mit der Umwelt (»the steady state […] is very far 
indeed from an equilibrium«111). Gegen diese Formu-

lierung regt sich aber auch Kritik: A. Bethe bemerkt 
1934, die Auszeichnung eines besonderen Zustandes 
als ›dynamisches Gleichgewicht‹ oder ›steady state‹ 
sei unnötig, weil in der Biologie sowieso alle Gleich-
gewichte von dieser Art seien.112

Gemeinsam ist einem chemischen Gleichgewicht 
und dem stationären Zustand, in dem sich die Le-
bewesen be nden, die Zeitunabhängigkeit ihrer Be-
schreibung: Weil sich diese Systeme (die Lebewesen 
in Idealisierung) über die Zeit konstant erhalten, 
kann ihr Zustand unabhängig von einem Zeitfaktor 
beschrieben werden. Unterschieden sind beide Syste-
me aber dadurch, dass ein chemisches Gleichgewicht 
ohne Energiedissipation besteht, ein Lebewesen aber 
für seine Erhaltung auf die Zufuhr von Energie und 
Materie angewiesen ist und eine Energiedissipation 
in Form einer Wärmeabstrahlung betreibt.113 Die Dis-
sipation ist mit einer Verhinderung der Umkehrbar-
keit der Prozesse verbunden, so dass der Zustand der 
Lebewesen als »dissipative Struktur« in der »Ther-
modynamik irreversibler Prozesse« beschrieben wer-
den kann.114

L. von Bertalanffy
Viel verwendet und allgemein verbreitet wird der 
Ausdruck ›Fließgleichgewicht‹ seit 1942 durch L. 
von Bertalanffy. Nach von Bertalanffy ist ein Fließ-
gleichgewicht kennzeichnend für »ein offenes Sys-
tem, das sich in seinen Massenbeziehungen konstant 
erhält bei fortwährendem Wechsel der es aufbauen-
den Stoffe und Energien«.115 Das Fließgleichgewicht 
ist in dieser Beschreibung kein echtes Gleichgewicht, 
das arbeitsunfähig wäre, sondern nur ein scheinbares 
Gleichgewicht, »das in einem gewissen Abstand vom 
wahren konstant erhalten wird, daher arbeitsfähig ist, 
andererseits aber zur Aufrechterhaltung der Distanz 
vom wahren Gleichgewicht ständig neu zugeführter 
Energien bedarf«.116 Das Fließgleichgewicht stellt 
demnach ein von einem Organismus aufrechterhalte-
nen Zustand dar, der es dem Organismus ermöglicht, 
physische Arbeit zu verrichten, z.B. in seiner Fort-
bewegung. In der Regel wird der Stoff als das Flie-
ßende in einem Fließgleichgewicht angesehen, die 
Form oder eine andere Zustandsgröße des Systems 
dagegen als das Gleichbleibende, aufgrund dessen 
das System als ein Gleichgewicht bestimmt werden 
kann (»Stoff ießgleichgewicht«). 

Thermodynamische Bezüge
Im 20. Jahrhundert wird das biologische Gleichge-
wichtskonzept zunehmend von chemisch-thermody-
namischen Bezügen bestimmt. Ein System im Zustand 
des statischen Gleichgewichts sei tot, so der Physio-
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loge W.M. Bayliss 1924117; das Leben erhalte sich in 
einem Zustand fern des thermodynamischen Gleich-
gewichts; es stelle eben ein dynamisches Gleichge-
wicht dar. Das Wesen des Lebens bestehe in einem 
dynamischen Prozess: »Das Tier ist ein Geschehnis«, 
wie es H.S. Jennings formuliert.118 Der Chemiker 
F.G. Donnan erklärt 1928 die Arbeitsfähigkeit von 
Lebewesen analog zu der einer Dampfmaschine da-
mit, dass sich ihre Nahrung (bzw. die Kohle) und der 
Sauerstoff, die von ihnen aufgenommenen werden, 
nicht im Gleichgewicht be nden: »All living things 
live and act by utilising some form of nonequilibrium 
or free energy in their environment«.119 E. Schrödin-
ger ndet für diese Verhältnisse 1944 die Formulie-
rung, die Organismen würden sich von »negativer 
Entropie« (oder »Negentropie«120) ernähren.121 Die 
vom zweiten Hauptsatz der Thermodynamik gefor-
derte Tendenz zu zunehmender Unordnung (Entro-
pie) in einem geschlossenen System werde von den 
Organismen dadurch kompensiert, dass sie als offene 
Systeme die Entropie der von ihnen aufgenomme-
nen Stoffe erhöhen und damit ihre eigene Ordnung 
erhalten können. Das Prinzip des Lebens beruhe auf 
»Ordnung aus Ordnung«, wie Schrödinger sagt: Die 
Ordnung des Organismus werde ermöglicht durch die 
Ordnung der von ihm aufgenommenen Nahrung. Die 
Organismen seien quasi dazu in der Lage, ihre eige-
ne Ordnung aufrechtzuerhalten, indem sie »Ordnung 
trinken«.122 Schrödinger versucht mittels des thermo-
dynamischen Entropie- bzw. Ordnungsbegriffs, das 
Leben allgemein zu charakterisieren: »Das Leben 
scheint ein geordnetes und gesetzmäßiges Verhalten 
der Materie zu sein, das nicht ausschließlich auf ihrer 
Tendenz, aus Ordnung in Unordnung überzugehen, 
beruht, sondern zum Teil auf einer bestehenden Ord-
nung, die aufrechterhalten bleibt«.123 

Allerdings lassen sich auch anorganische Systeme, 
wie z.B. die so genannten ›chemischen Uhren‹ oder 
Konvektionserscheinungen in Flüssigkeiten (»Bénard-
Zellen«) thermodynamisch in ähnlicher Weise charak-
terisieren wie Lebewesen.124 Die thermodynamische 
Betrachtung liefert insofern eine notwendige, aber kei-
ne hinreichende Bedingung für eine Bestimmung des 
Lebendigen – nicht das statische Prinzip der Ordnung, 
sondern das dynamische der Organisation muss da-
her als der eigentlich zentrale methodische Begriff an 
der Basis der Biologie gelten.125

Stabilität
Traditionell wird die Vielgestaltigkeit eines Systems 
mit seiner Perfektion und Stabilität in Verbindung 
gebracht. Im 18. Jahrhundert wird dies meist allein 

auf den einzelnen Organismus und seine Teile bezo-
gen. So heißt es 1749 bei G.L.L. Buffon, der Grad 
der Perfektion eines organisierten Körpers sei umso 
größer, je unterschiedlicher seine Teile seien: »plus 
y aura dans le corps organisé de parties différentes 
du tout, & différentes entr’elles, plus l’organisation 
de ce corps sera parfaite«.126 Eine ähnliche Bezie-
hung der Vollkommenheit einer Organisation mit 
der Ungleichartigkeit ihrer Teile sieht C. de Bonnet: 
»L’Etre, dont les rapports au Tout sont plus variés, 
plus multipliés, plus féconds, possede une perfec-
tion plus relevée«.127 Und auch J.W. von Goethe ist 
der Meinung: »Je vollkommner das Geschöpf wird, 
desto unähnlicher werden die Teile einander. [...] Je 
ähnlicher die Teile einander sind, desto weniger sind 
sie einander subordiniert. Die Subordination der Tei-
le deutet auf ein vollkommneres Geschöpf«.128 

H. Spencer bezieht die Perfektion eines vielglied-
rigen, komplexen Systems 1857 auf seine Stabilität. 
Spencer betrachtet es als ein allgemeines »Gesetz der 
Evolution«, dass die Körper sich in Richtung zuneh-
mender Komplexität bei gleichzeitiger Steigerung der 
Kohärenz und Integration entwickeln. Die Gleich-
gestaltigkeit der Teile, d.h. die Homogenität eines 
Systems, macht dieses nach Spencer anfällig für Stö-
rungen: »the condition of homogeneity is a condition 
of unstable equilibrium«.129 Die stabilitätssteigernde 
Differenzierung der Teile sieht Spencer als Konse-
quenz ihrer unterschiedlichen Umwelt, sie spiegelt 
also primär eine Umweltdifferenzierung.130 In einem 
Organismus stünden z.B. die inneren und äußeren 
Teile in unterschiedlichem Verhältnis zur Umwelt 
des Organismus, und ihre Differenzierung erhöhe die 
Stabilität, weil jeder Teil spezi sch auf seine Umwelt 
reagieren könne.131 Außerdem ermögliche eine Dif-
ferenzierung der Teile gegeneinander eine Kompen-
sation von Störungen; interne Differenzierung ziehe 
wechselseitige Abhängigkeit (»mutual dependence«) 
nach sich132, die auch als wechselseitige Stützung in-
terpretiert werden kann. Spencer illustriert das in sei-
ner Sicht universale Gesetz der Evolution an zahlrei-
chen Beispielen aus u.a. der Astronomie, Geologie, 
Biologie, Psychologie und Soziologie. 

In der Biologie des 20. Jahrhunderts wird der Zu-
sammenhang zwischen der Komplexität ( Diver-
sität) und Stabilität eines Systems v.a. im ökologi-
schen Kontext diskutiert.133 Bis in die 1970er Jahre 
gilt die These, Diversität ziehe Stabilität nach sich, 
als unhinterfragt richtig. Häu g wird ein Zusam-
menhang zwischen der Stabilität und der komplexen 
Vernetzung von Nahrungsbeziehungen gesehen. So 
gibt V.E. Shelford 1913 eine der ersten gra schen 
Darstellungen eines komplexen Nahrungsnetzes und 
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handelt sie unter der Überschrift des Gleichgewichts 
ab.134 Ausdrücklich erläutert Shelford das Gleich-
gewicht eines komplexen Nahrungsnetzes mit dem 
Hinweis, die Erholung des Bestandes einer Art werde 
möglich, indem ihre Feinde auf Organismen anderer 
Beutearten übergehen könnten.135 

In der Mitte des 20. Jahrhunderts sind die führen-
den Ökologen der Auffassung, es existiere ein posi-
tiver Zusammenhang zwischen der Komplexität ei-
ner Gemeinschaft – gemessen über die Artenanzahl 
(Diversität) und Verknüpfungsanzahl (Konnektivi-
tät) unter den Organismen – und der Stabilität des 
Systems. Diese Meinung vertreten u.a. 1953 E.P. 
Odum136, 1955 R.H. MacArthur137, 1958 C.S. Elton138 
und 1959 G.E. Hutchinson139. H. Remmert urteilt 
noch 1984: »Daß ein vernetztes System in sich eine 
größere Stabilität besitzt als unabhängige Ketten, ist 
von vornherein klar.«140

Empirisch wird die Diversitäts-Stabilitäts-These 
durch den Vergleich verschiedener ökologischer 
Systeme zu begründen versucht: In den artenreichen 
tropischen Systemen lägen geringere Schwankungen 
der Populationsgrößen vor als in den Ökosystemen 
der artenarmen arktischen, borealen oder gemäßig-
ten Klimazonen; explosionsartiges Wachstum von 
Populationen nde man außerdem in erster Linie in 
artenarmen Agrarökosystemen.141

Als theoretisches Argument für diese These wird 
angeführt, dass in komplexen Systemen zahlreichere 
und festere Verbindungen zwischen den miteinander 
interagierenden Organismen bestünden, so dass die 
Stabilität zunehme. Lägen mehrere Möglichkeiten 
für einen Energieweg vor, dann falle die Störung 
eines Wegs weniger ins Gewicht, als wenn nur je-
weils ein Energieweg möglich ist – so lautet 1955 
MacArthurs Argumentation (»as the number of links 
in the food web increases the stability should increa-
se«).142 Der Ausfall einer Art könne also durch andere 
Arten kompensiert werden. In komplexen, artenrei-
chen Systemen kann ein Räuber z.B. den Ausfall 
einer Beuteart kompensieren, indem er auf andere 
Beutearten zurückgreift. Hutchinson deutet diesen 
Zusammenhang 1959 im Sinne einer einfachen Kau-
salrelation: Diversität erzeugt Stabilität.143 In ein Ent-
wicklungsmodell ökologischer Systeme integriert R. 
Margalef diesen Zusammenhang: Ökologische Sys-
teme entwickeln sich zu immer diverseren Systemen, 
weil die diversen Systeme stabiler als die einfacheren 
seien; in ihnen müsse weniger Energie zur Kompen-
sation einer Störung aufgewendet werden als in den 
einfachen.144 P.R. Ehrlich und R.H. Ehrlich erläutern 
die Diversitäts-Stabilitäts-Theorie 1981 mittels des 
sogenannten Nietenmodells (»rivet-hypothesis«): Ein 

Flugzeug werde umso instabiler, je weniger Nieten es 
habe, mit denen seine Teile zusammengefügt seien; 
der kompensatorische Ausgleich des Verlustes einer 
Niete durch eine andere werde immer schwieriger, je 
weniger Nieten im Flugzeug vorhanden sind.145 Die 
Argumente für den Zusammenhang von Diversität 
und Stabilität sind meist von dieser rein qualitativen 
und anschaulichen Natur; sie sind nicht eingebettet in 
quantitative Modelle.

Seit Anfang der 70er Jahre wird die »konventionel-
le Weisheit« über den Zusammenhang von Diversität 
und Stabilität in Frage gestellt. Den Anfang machen 
1970 M.R. Gardner und W.R. Ashby mit einem Com-
putermodell, in dem sie zeigen, dass Modellsysteme 
mit einer variablen Anzahl von interagierenden Ele-
menten eine größere Wahrscheinlichkeit der Stabilität 
aufweisen, wenn sie weniger Elemente enthalten und 
diese weniger miteinander vernetzt sind, d.h. eine 
geringere Konnektanz aufweisen.146 Während diese 
Untersuchungen noch nicht unmittelbar auf ökologi-
sche Systeme bezogen sind, unternimmt R. May es 
1972, explizite Simulationen von Modellökosyste-
men durchzuführen und kommt dabei zu ähnlichen 
Resultaten: Bei Zunahme der Anzahl der interagie-
renden Arten in einem System nimmt dessen mathe-
matische Stabilität eher ab.147 Der Grund hierfür liegt 
darin, dass in den Modellen Mays mit der Zunahme 
der Artendiversität auch die Anzahl der Interaktio-
nen, die eine positive Rückkopplung und damit eine 
Störung des Systems bewirken, zunimmt. Vermieden 
werden kann dieser Effekt, wenn in Gemeinschaften 
mit hoher Diversität die Anzahl der Interaktionen pro 
Kopf nicht zunimmt.

Auch die empirischen Befunde zur Stützung der 
Diversitäts-Stabilitäts-Theorie werden in den 1970er 
Jahren bezweifelt. So gilt es nicht mehr als ausge-
macht, dass die Populationsschwankungen in den 
tropischen Systemen generell geringer sind als in den 
außertropischen.148 Auch nden sich Belege, dass die 
späteren Systeme in einer Sukzessionsreihe durchaus 
nicht immer die artenreicheren sind.149 Schließlich 
wird darauf hingewiesen, dass gerade natürliche ar-
tenarme Systeme eine sehr lange Geschichte haben 
können – ein Indiz für ihre Stabilität.150

Die Einwände gegen die alte These des positiven 
Zusammenhangs von Diversität und Stabilität führen 
allerdings nicht zu einer generellen Umkehrung die-
ses Zusammenhangs. Vielmehr erfolgt im Laufe der 
Diskussion eine Differenzierung der Begriffe, indem 
verschiedene Aspekte der Diversität und Stabilität un-
terschieden werden. In Bezug auf die Diversität wird 
zwischen Vielfalt und Gleichverteilung der Arten in 
einem System differenziert und festgestellt, dass bei-
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de in einem unterschiedlichen Verhältnis zur Stabilität 
stehen können. Die alte These erfährt insofern eine 
Bestätigung, als zumindest für einige Systeme ein 
positiver Zusammenhang zwischen dem Artenreich-
tum einer Gemeinschaft und ihrer Stabilität gefunden 
wird.151 So trägt in P anzengesellschaften der Arten-
reichtum offenbar nicht selten zur Stabilität des Sys-
tems bei, insofern die P anzenfresser in artenreichen 
P anzengesellschaften einen geringeren Ein uss auf 
die Variation der Biomasseproduktion haben als in 
artenarmen.152 Artenreiche Gemeinschaften können 
außerdem zwar schwankende Populationsgrößen und 
wechselnde Artenzusammensetzungen aufweisen; in 
Bezug auf Eigenschaften auf der Gemeinschaftsebe-
ne, z.B. der Biomasse, können sie aber aufgrund von 
Kompensationsmechanismen stabiler sein als weniger 
diverse Gemeinschaften.153 Für diesen Zusammen-
hang sprechen sowohl theoretische Modellierungen 
als auch empirische Untersuchungen von Grasland-
gemeinschaften (D. Tilman)154 und Analysen der fos-
silen Überlieferung von Korallenriffen155.

Auch der Begriff der Stabilität erfährt im Rahmen 
der Diskussion um die Diversitäts-Stabilitäts-Theorie 
eine Differenzierung. Als grundlegend gilt in der heu-
tigen Ökologie die Unterscheidung von zwei Formen 
der Stabilität, die Anfang der 1970er Jahre eingeführt 
wird: Resilienz und Resistenz. Die Resilienz (Elasti-
zität) ist die Fähigkeit eines Systems, nach einer Stö-
rung (schnell) wieder zu seinem Zustand vor der Stö-
rung zurückzukehren (dynamische Stabilität).156 Die 
Resistenz bezeichnet dagegen die Eigenschaft eines 
Systems, Störungen von außen einen großen Wider-
stand entgegenzusetzen (statische Stabilität)157. Als 
Messgröße lässt sich die Resilienz als die Geschwin-
digkeit de nieren, mit der ein System nach einer Stö-
rung zu seinem Ausgangszustand zurückkehrt. Die 
Resistenz kann dagegen als die Widerstandsfähigkeit 
gegen eine Störung bestimmt werden, messbar ent-
weder als das Ausmaß der Veränderung des Systems 
als Reaktion auf eine bestimmte Störung oder als die 
Größe der Störung, die eine Systemänderung hervor-
ruft. Neben diesen beiden Formen der Stabilität kön-
nen weitere Größen de niert werden, z.B. die Per-
sistenz als die Länge der Zeit, über die ein System 
konstant bleibt.158 

Die Bezeichnungen für die verschiedenen Aspek-
te der Stabilität werden allerdings nicht einheitlich 
verwendet. Und auch eine allgemein anerkannte und 
scharfe Unterscheidung zwischen den Konzepten des 
Gleichgewichts und der Stabilität fehlt in der heuti-
gen Ökologie: Das Vorliegen eines Gleichgewichts 
wird nicht selten über die Stabilität des Systems de-

niert (s.o.).

Schließlich wird auch der bis dahin allgemein 
gesehene Zusammenhang zwischen der Konstanz 
und der Stabilität eines Systems in der Folge der 
Untersuchung von Modellökosystemen und Beob-
achtungen an natürlichen Ökosystemen fraglich. 
Gerade konstante Systeme, in denen die Populatio-
nen verschiedener Arten keinen großen Fluktuatio-
nen unterliegen, wie z.B. der tropische Regenwald, 
erweisen sich als wenig stabil. In weniger konstan-
ten Systemen, in denen natürlicherweise Bestands-
schwankungen der Arten auftreten, können dagegen 
sowohl natürliche als auch vom Menschen bedingte 
Störungen schneller wieder ausgeglichen werden, 
d.h. die Elastizität oder Resilienz dieser Systeme ist 
höher.

Norm
Das deutsche Wort ›Norm‹ (mhd. ›norme‹) ist von 
dem lateinischen ›norma‹ »Winkelmaß, Richtschnur, 
Regel« abgeleitet. Das lateinische Wort entstammt 
der Geometrie und bezeichnet ursprünglich ein Ge-
rät zur Bestimmung rechter Winkel. Es wird auf das 
griechische › ‹ »Kenner, Sachverständiger« 
zurückgeführt.

Die Ideengeschichte des Begriffs der Normalität 
ist von der Spannung zwischen Deskriptivem und 
Präskriptivem beherrscht. Der Begriff bezeichnet den 
Zustand eines Körpers, der einerseits als natürlich 
und andererseits als ideal empfunden wird. Bereits 
bei den Griechen wird das Normale als das Natürli-
che verstanden, das gleichzeitig einem Idealzustand 
entspricht, insofern es mit dem gesunden Zustand des 
Körpers verbunden gedacht wird.159 Das Streben des 
Arztes ist darauf gerichtet, das Normale, d.h. das Na-
türliche, wiederherzustellen. 

Die zwei Seiten des Realen und Idealen im Norma-
len werden besonders in I. Kants Begriff der »ästhe-
tischen Normalidee« deutlich. Diese ist einerseits als 
»einzelne Anschauung« bestimmt, andererseits wird 
sie als »das Richtmaß seiner Beurtheilung, als eines 
zu einer besonderen Thierspecies gehörigen Dinges« 
verstanden; sie muss nach Kant die »Elemente zur 
Gestalt eines Thiers von besonderer Gattung aus der 
Erfahrung nehmen«, aber die dabei unterstellte und 
als Richtschnur genommene »größte Zweckmäßig-
keit in der Construction der Gestalt« liegt doch nur 
»in der Idee der Beurtheilenden«.160 Im Anschluss 
an diese Darstellung Kants ist für den Mediziner 
J.C. Reil 1815 »das Normal« nicht ein empirischer 
Gegenstand der Erfahrung, sondern »ein abstractes 
Product des Verstandes«: »Das Normal bestimmt die 
Regel, das Ideal das Absolute«.161
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Besondere Bedeutung erlangt das Konzept der 
Normalität in der vergleichenden Anatomie der ers-
ten Jahrzehnte des 19. Jahrhunderts, und zwar ausge-
hend von seinem Gegenteil, der Anormalität. É. und 
I. Geoffroy Saint-Hilaire verstehen eine Anomalie 
deskriptiv als eine Unregelmäßigkeit, als eine Ab-
weichung vom artspezi schen Typus.162 Darunter fal-
len sowohl nicht-krankhafte Varietäten und Abarten 
einer Art als auch Missbildungen und Monstrositä-
ten.163 Durch diese Zusammenfassung des Gesunden 
mit dem Krankhaften distanziert sich Geoffroy mit 
seinem Anomaliebegriff von der älteren morpholo-
gischen Monsterforschung, die von einem norma-
tiv ausgezeichneten normalen »Typus« ausgeht. 
Gleichzeitig bezeichnet der Begriff der Krankheit 
damit ein zunehmend unscharfes Phänomen.164 Für 
das theoretische Programm Geoffroys sind die Miss-
bildungen von besonderer Bedeutung, weil er mit 
ihnen seine These von einem allen Tieren gemeinsa-
men Bauplan beweisen möchte und diese seiner Mei-
nung nach außerdem einen Einblick in die natürliche 
Bildung neuer Arten erlaube: »L’étude des monstres 
sera […], pour le physiologiste et pour le philosophe, 
la recherche des procédés par lesquels la nature opère 
la génération des espèces«.165

Die Etablierung der Evolutionstheorie Mitte des 
19. Jahrhunderts impliziert mit der Absage an ein 
Denken, das an der Konstanz von Arten und reprä-
sentativen Typen orientiert ist, auch eine Problema-
tisierung der Vorstellung einer Norm und Normalität 
( Individuum; Population; Evolution). Im Rahmen 
der Evolutionstheorie erscheint nicht mehr das Ty-
pische und Konstante, sondern die Variabilität als 
das Normale. Realität kann allein die Variation der 
Formen in einer Population beanspruchen, das Art-
typische ist allenfalls als statistische Größe objektiv 
und real.

Bis heute kann das Normale sowohl in einem 
populationsbiologisch-statistischen Sinne die durch-
schnittliche oder modale, d.h. häu gste Form einer 
Art meinen als auch in einem funktional-normativen 
Sinne die gesunde Form. In der zweiten Bedeutung 
kann die Funktionalität im Sinne der vollkommenen 
Gesundheit als normal bezeichnet werden, selbst 
wenn sie statistisch in der Minderheit ist oder gar 
nicht vorkommt. Einen solchen, nicht von der Po-
pulation ausgehenden, sondern auf das Leben des 
Individuums bezogenen Normalitätsbegriff (»in-
dividuelle Norm«) entwickelt G. Canguilhem in 
seiner historischen Analyse der Vorstellungen des 
Normalen und Pathologischen. Verbunden ist damit 
bei Canguilhem die These von der beobachterun-
abhängigen Objektivität der Normalität, die mit der 

Funktionalität des Lebens gegeben ist und aus der 
sich unmittelbar ein Wertbegriff ableitet: »Das Leben 
selbst und nicht erst das medizinische Urteil macht 
aus dem biologisch Normalen einen Wertbegriff, der 
mehr als eine bloß statistische Wirklichkeit bezeich-
net«.166 Ein rein statistisches Maß ist bei Canguilhem 
dagegen die Nomalität bzw. Anomalität (die er nicht 
von griech. › ‹ »Sitte, Regel, Gesetz«, sondern 
von › ‹ »gleich, eben« ableitet). Das Anoma-
le im Sinne des statistisch Seltenen kann damit sehr 
wohl etwas Normales im Sinne des biologisch Funk-
tionalen sein: »Kurz, nicht jede Anomalie ist patho-
logisch«167 ( Krankheit).

In der aktuellen wissenschaftstheoretischen Dis-
kussion ist das Konzept des Normalen mit dem Funk-
tionsbegriff verbunden. Es wird dafür argumentiert, 
dass sich das Normale ebenso wie das Funktionale 
aus der besonderen Struktur eines Systems und nicht 
aus seiner (evolutionären) Geschichte ergibt: Ob eine 
Struktur als »normal« angesehen wird, hängt dann 
davon ab, ob sie zum Funktionieren des Systemgan-
zen, von dem sie ein Teil ist, beiträgt ( Funktion).168
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Hierarchie
Der Begriff der Hierarchie (griech. › ‹) – 
wörtlich »die Herrschaft des Heiligen« – wird erst-
mals von Pseudo-Dionysios Areopagita (um 500 n. 
Chr.) verwendet, um die Bezogenheit aller weltlichen 
Dinge auf das göttliche Eine zu bezeichnen.1 Ur-
sprünglich entstammt der Begriff also theologischen 
Zusammenhängen. Im christlichen Mittelalter wird 
er sowohl auf die Ordnung der Welt und dabei insbe-
sondere auf die Stellung des Menschen in ihr als auch 
auf die institutionelle Stufung der Kirche bezogen.2 
Erst Ende des 18. Jahrhunderts wird die Bedeutung 
des Wortes auf profane Bereiche ausgeweitet, bis der 
Begriff in der streng abgestuften Rangordnung des 
Militärs und der Bürokratie seine paradigmatische 
weltliche Anwendung ndet. Zu einem Begriff mit 
einer de nierten biologischen Bedeutung wird das 
Wort mit den Schriften A. Comtes.

Ursprünge des Hierarchiedenkens
In einer anthropologischen Perspektive sind die ers-
ten Vorstellungen einer Hierarchie im sozialen Kon-
text des Menschen entstanden, weil er sich selbst als 
Teil eines sozialen Systems auf verschiedenen Stufen 
begreifen kann: der Familie, des Stammes oder des 
Staates.3 Bezogen auf die Natur ist der Entwurf ei-
ner hierarchischen Ordnung eng verknüpft mit einer 
Schichtenlehre, wie sie bis in die Antike zurückver-
folgt werden kann.4 Voltaire wendet das Wort ›Hier-
archie‹ in seinem philosophischen Wörterbuch von 
1764 auf die Natur an und konstatiert, die naturwis-
senschaftliche Verwendung sei nicht nur hinsichtlich 
der Wortherkunft angelehnt an die gesellschaftlichen 
Hierarchien in Kirche und Staat und könne daher 
ideologisch missbraucht werden5 – eine Auffassung, 
die sich bis in die Gegenwart hält6. Von biologischer 
Seite ist C. de Bonnet (1770) einer der ersten, der 
den Ausdruck ›Hierarchie‹ auf die organische Natur 
bezieht (s.u.).

Dynamische und statische Hierarchien
Gegenüber der religiösen und sozialen Bedeutung 
ist der Hierarchiebegriff in seiner naturphilosophi-
schen Verwendung abgeleitet. Übereinstimmend 

bezeichnet der Ausdruck in allen Anwendungsbe-
reichen das Verhältnis der Über- und Unterordnung 
von Gegenständen. Während das Wesen einer Hie-
rarchie im religiösen und sozialen Bereich aber in 
Herrschaftsverhältnissen besteht, also in Verhältnis-
sen der Wirkung oder Abhängigkeit von Einheiten 
auf verschiedenen Ebenen, betrifft er im natürlichen 
Zusammenhang meist das statische Verhältnis der 
gestuften Zusammensetzung eines Gegenstandes aus 
gleichartigen Teilen. Wegen ihrer Statik sind Hierar-
chien der Natur in der Regel Ordnungsschemata, die 
nicht auf der Wirkung der Gegenstände aufeinander 
beruhen, sondern ihre Zusammensetzung betreffen; 
sie bezeichnen die Art der Strukturierung von Ge-
genständen. Natürliche Hierarchien werden damit 
dort zugeschrieben, wo viele gleichartige Gegenstän-
de zusammen einen Gegenstand anderer Art bilden, 
der wiederum zusammen mit vielen anderen Gegen-
ständen seiner Art einen Gegenstand dritter Art bildet 
und so fort. Jede Art von Gegenständen entspricht ei-
ner Ebene der Hierarchie. Der Hierarchiebegriff n-
det meist nur bei der Unterscheidung von mindestens 
drei Ebenen Anwendung; werden nur zwei Ebenen 
unterschieden, dann wird meist die System-Element- 
oder Teil-Ganzes-Unterscheidung angewendet.

Strukturhierarchien dieses Typs werden bereits 
in der Physik beschrieben, am bekanntesten in der 
Zergliederung der Materie in mikrokosmische Ele-
mentareinheiten. Das Verhältnis zwischen diesen 
physikalischen Gegenständen ist das der sukzessiven 
Zusammensetzung: Die unbegrenzte Anzahl mögli-
cher Molekülsorten besteht aus den 93 in der Natur 
vorkommenden Atomsorten (chemische Elemente); 
die Atome wiederum sind aus drei Arten von Ele-
mentarteilchen zusammengesetzt; von diesen sind 
schließlich die beiden schweren (Protonen und Neut-
ronen) aus Dreierkombinationen von zwei Quarksor-
ten zusammengesetzt (es gibt daneben weitere Ele-
mentarteilchen, die aber nicht am Aufbau der Materie 
in niedrigem Energiezustand beteiligt sind).

Im Bereich der Biologie sollte das Verhältnis zwi-
schen den Einheiten auf verschiedenen Hierarchie-
ebenen nicht als mereologische Teil-Ganzes-Bezie-
hung interpretiert werden. Denn es besteht nicht je-
des System auf einer biologischen Ebene vollständig 
und allein aus Systemen der nächst unteren Ebene. 
Eine solche Interpretation steht dem biologischen 
Sprachgebrauch entgegen, nach dem z.B. ein Öko-

Eine Hierarchie ist eine vertikale Gliederung eines Sy-
stems in Untereinheiten, die in einem gestuften struktu-
rellen, kausalen oder funktionalen Verhältnis zueinander 
stehen. In einer einseitig gerichteten Weise umfassen, 
beein ussen oder bedingen die höher stehenden Unter-
einheiten die auf einer tiefer liegenden Schicht stehen-
den (z.B. umfasst ein Gewebe mehrere Zellen oder ein 
Regulatorgen kontrolliert verschiedene andere Gene).

Zentralorgan (Müller 1798)  122
Hierarchie (Comte 1838)  117
Enkapsis (Heidenhain 1907)  125
enkaptisches System [Taxonomie] (Hennig 1949)  125
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system nicht allein aus Populationen, sondern auch 
aus Individuen besteht, oder ein Organismus sich 
nicht nur aus Organen, sondern auch aus Zellen zu-
sammensetzt.7

Das Denken in Hierarchien ist in der Biologie 
v.a. in zwei Bereichen fest etabliert: in Bezug auf 
die Ordnung der Lebewesen in einem gestuften ta-
xonomischen System der Ähnlichkeit und »Vervoll-
kommnung« (Stufenleitertheorien) und in Bezug auf 
den inneren Aufbau der Organismen aus organischen 
Bausteinen (morphologische Strukturhierarchie).

Hierarchie als taxonomische Stufenleiter
Seinen ältesten Ausdruck ndet das hierarchische 
Denken im Hinblick auf die organische Welt in der 
Vorstellung einer Stufenleiter der Lebewesen, die sich 
ins Anorganische fortsetzt und damit zu einer Stufen-
leiter der Natur (»scala naturae«) wird.8 Die Stufen-
leiter reicht dabei vom Einfachen zum Komplexen 
und spiegelt somit eine Ordnung der zunehmenden 
Vervollkommnung oder des Fortschritts. In dieser 
Traditionslinie steht das Bild der goldenen Kette 
(»catena aurea«), das seit Homer für den Zusammen-
hang einer hierarchisch gestuften Weltordnung, die 
von Gott bis zu den niedersten Dingen hinab reicht, 
steht.9 Seit den Vorsokratikern wird eine Stufenleiter 
der Tiere von den Meeresbewohnern über die Land-
tiere bis zu den Vögeln angegeben; innerhalb der 
Landtiere reicht die Hierarchie von den Kriechtieren 
über die Vielfüßer bis zu den Vierfüßern.10 

Im Zusammenhang mit diesem Schichtendenken 
im Bereich der Lebewesen steht die Unterscheidung 
mehrerer Seelenteile, deren Verhältnis zueinander 
im Sinne einer Herrschaft bestimmt wird11: Platon 
postuliert für den Menschen eine Hierarchie von drei 
Seelenteilen: den überlegenden (» «) und 
begehrenden (» «) und in ihrer Mitte 
den muthaften Seelenteil (» «).12 Er charak-
terisiert das Verhältnis der Seelenteile zueinander in 
Herrschaftsverhältnissen13 und ordnet später diesen 
die Körperteile von Kopf, Brust und Unterleib zu.14 

Eine Stufenleiter wird auch von Aristoteles for-
muliert, indem er die Lebewesen entweder nach zu-
nehmender Differenzierung ihres Körperbaus15 oder 
nach dem Grad ihrer Körperwärme16 in eine Stufung 
zunehmender Vollkommenheit ordnet. Diese als 
Kontinuum vorgestellte Stufung reicht bei Aristoteles 
von den leblosen Körpern über die P anzen und Zoo-
phyten bis zu den Tieren und deren Spitze, die dem 
Menschen zugewiesen wird.17 Mit der körperlichen 
Vervollkommnung geht nach Aristoteles auch eine 
Stufung der seelischen Vermögen einher, so in der 
zunehmenden Brutp ege.18 Daneben kennt Aristote-

les eine Abstufung in der Klassi kation der Lebewe-
sen, die von seiner Einteilung der Seele in drei Teile 
ausgeht: An unterster Stelle stehen hier die P anzen, 
die allein über die niederen vegetativen Seelenver-
mögen der Ernährung und Fortp anzung verfügen; 
es folgen die Tiere mit den darüberhinausgehenden 
Vermögen der aktiven Fortbewegung und der sinnli-
chen Wahrnehmung; an der Spitze steht der Mensch 
mit seiner Fähigkeit der Erkenntnis.19 

Im Anschluss an Aristoteles erfreuen sich hierar-
chische Ordnungen dieser Art besonders in der Stoa 
einer weiten Beliebtheit, wie sich z.B. in dem be-
kannten arbor porphyrii zeigt. Mit dem Magnetstein, 
der Eisenspäne an sich zieht und festhält, als sei sie 
seine Nahrung, wird auch ein Mittelglied zwischen 
dem Unbelebten und dem Belebten diskutiert.20 Un-
ter christlichem Vorzeichen werden die Stufenleitern 
als sukzessive Entfaltungen aus dem einen göttlichen 
Urprinzip interpretiert, so z.B. durch Plotin21. Augus-
tinus entwickelt die Stufenleiter zu einer Stufung von 
Seelen; er nimmt einen Aufstieg über sieben Stufen 
(»gradus«) an, um von dem vegetativen Leben bis zur 
beseelten Schau Gottes zu gelangen.22 Prägend bis in 
die Wissenschaft der Neuzeit bleibt die aristotelische 
Gliederung der Seele in drei Teile. An ihr orientiert 
sich auch Albertus Magnus, um eine Ordnung der 
Tiergruppen gemäß dem Grad ihrer Vollkommenheit 
zu geben.23

Seit der Renaissance verbreitet sich die gra sche 
Darstellung von Stufenleitern. Bekannt sind z.B. die 
Stufenleitern, die Carolus Bovillus 1510 und Ramon 
Lull 1512 veröffentlichen.24 In Bovillus’ Darstellung 
wird die Unterscheidung von Naturgegenständen 
mit einer Unterscheidung von Daseinsweisen paral-
lelisiert und auf einer Stufenleiter angeordnet: Sie 
beginnt mit den Steinen, denen ein Sein (»est«) zu-
geschrieben wird, steigt über die P anzen, die außer-
dem leben (»vivit«), und die Tiere, die darüberhinaus 
fühlen (»sentit«), bis zum Menschen, der auch noch 
denkt (»intelligit«).

In der Neuzeit behalten die Stufenleitervorstellun-
gen bis zum Ende des 18. Jahrhunderts ihre Funkti-
on als zentrales Ordnungsschema für die organische 
Welt. Im 17. Jahrhundert ist die Stufenleiter dabei 
besonders mit dem Prinzip der Fülle verbunden. Es 
wird also die Lückenlosigkeit und Kontinuität der 
Stufen postuliert. So schreibt J. Locke in seinem 
Hauptwerk von 1689: »in all the visible corporeal 
World, we see no Chasmas, or Gaps. All quite down 
from us, the descent is by easy Steps, and a continued 
series of Things, that in each remove, differ very litt-
le one from the other«25. Ähnlich stellt G.W. Leibniz 
zu Beginn des 18. Jahrhunderts fest, das allgemeine 
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Kontinuitätsprinzip der Natur fordere einen Über-
gang zwischen den verschiedenen Lebensformen, die 
daher insgesamt eine lückenlose Kette bildeten: »il 
est nécessaire, que tous les ordres des Etres naturels 
ne forment qu’une seule chaîne, dans laquelle les dif-
férentes classes, comme autant d’anneaux, tiennent 
[...] étroitement les unes aux autres«.26 Die Annahme 
einer Trennung der Lebewesen in separate Klassen 
(»la supposition d’une séparation parfaite et absolute 
des différens ordres des Etres simultanés«27) beruhe 
daher allein auf unserem unzureichenden, noch vor-
läu gen Kenntnisstand.

Eine bekannte Darstellung einer Stufenleiter, die 
von den Mineralien über die P anzen und Tiere zum 
Menschen reicht, stammt von C. Bonnet (»une échel-
le des êtres naturels«; vgl. Abb. 204).28 Wie bei seinen 
Zeitgenossen ist die Stufenleiter bei Bonnet meist als 
statische Ordnung konzipiert. Es verbindet sich mit 
ihr in der Regel nicht die Vorstellung einer Verän-
derlichkeit der Arten und eines realen, zeitlichen 
Übergangs von Wesen einer Stufe auf eine andere. 
1770 bezeichnet Bonnet die von ihm beschriebene 
Stufenleiter auch als ›Hierarchie‹ (»Hiérarchie«).29 
Er assoziiert seine Stufenleiter ansatzweise mit ei-
nem Fortschrittsdenken und stellt die Auffassung zur 
Diskussion, auch eine zukünftige Entwicklung könne 
dazu führen, dass sich aus einem Affen oder Elefan-
ten einmal ein Newton oder Leibniz entwickle.

Vom 16. bis zum 18. Jahrhundert erhält die Vor-
stellung der linearen kontinuierlichen Abstufung der 
Ähnlichkeit der Dinge verschiedene Bezeichnungen. 
Lull30, Bacon31, Browne32, Milton33 und Leibniz34 
sprechen von einer Leiter (»scala« bzw. »scale«); 
Leibniz verwendet später das alte Bild einer Kette 
(»chaîne«)35; Locke bedient sich des seit der Renais-
sance etablierten Bildes der Stufenfolge (»descent is 
by easy Steps«); A. Pope spricht 1733 einfach von 
der großen Leiter (»the great scale«36); Bonnet nennt 
sie 1745 Leiter der natürlichen Wesen (»échelle des 
êtres naturels«); Kant verwendet 1755 die Formu-
lierung Leiter der Wesen37; und J. Hermann spricht 
1783 wieder von der scala38.

I. Kant kritisiert 1787 die Annahme der realen 
Existenz einer »continuirlichen Stufenleiter der Ge-
schöpfe«. Diese stelle vielmehr eine bloße Maxime 
der Vernunft dar, von der keine reale Existenz in der 
Natur angenommen werden sollte, »denn Beobach-
tung und Einsicht in die Einrichtung der Natur konn-
te es [d.i. das Interesse der Vernunft] gar nicht als ob-
jective Behauptung an die Hand geben«.39 Als Regu-
lativ der Vernunft, das den »Weg zur systematischen 
Einheit« vorzeichnet, hat die Stufenleitervorstellung 
aber auch für Kant ihre Berechtigung.

Zur Analyse der Stufenleitervorstellung unterschei-
det A. Lovejoy 1936 drei Prinzipien, die ihr zugrun-
de liegen.40 Nach dem Prinzip der Fülle bleibt keine 
Seinsmöglichkeit unverwirklicht: Alles gedanklich 
Mögliche ndet in der Realität auch seine Verwirkli-
chung – bereits Platon spricht davon, die Welt sei von 
sterblichen und unsterblichen Wesen »vollständig er-
füllt«41 und Leibniz macht die Formel von der Fülle 
der Welt (»plénitude du Monde«) später populär42. 
Nach dem Prinzip der Kontinuität liegt keine scharfe 
Abgrenzung zwischen den Vertretern benachbarter 
Stufen vor, ihre Merkmale gehen vielmehr stetig in-
einander über – Aristoteles behauptet dies bereits von 

Abb. 204. Stufenleiter der natürlichen Wesen (links oben, 
rechts unten; im Original nicht in zwei Teile zerschnitten) 
(aus Bonnet, C. de (1745). Traité d’insectologie, in: Œu-
vres d’histoire naturelle et de philosophie,  Bd. 1, Neuchâtel 
1779).
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dem Übergang von P anzen zu Tieren43, und Leibniz 
spricht in diesem Zusammenhang von einem Konti-
nuitätsgesetz (»loi de la Continuité«44). Das Prinzip 
der linearen Hierarchie schließlich verlange eine 
einzige aufsteigende Ordnung der Wesen.

Aufgegeben werden die Theorien einer hierarchi-
schen Stufenleiter der Lebewesen in den ersten Jahr-
zehnten des 19. Jahrhunderts. Wesentlichen Beitrag 
an der Überwindung dieser Vorstellung hat G. Cuvier, 
der anfangs selbst Anhänger der Stufenleitervorstel-
lung ist, seit etwa 1810 jedoch keine Unterordnung, 
sondern eine Nebenordnung der vier von ihm unter-
schiedenen Typen (»embranchements«) von Tieren, 
der Wirbeltiere, Weichtiere, Gliedertiere und Strahl-
tiere, postuliert ( Typus; Phylogenese).45 Insgesamt 
werden die auf eine lineare Hierarchie zielenden Re-
präsentationsformen der Lebewesen in der Mitte des 
19. Jahrhunderts durch andere Formen abgelöst, z.B. 
das Stammbaumschema, die Verortung der Lebewe-
sen in einem komplexen ökologischen Netzwerk oder 
ihre Nebenordnung in der vergleichenden Anatomie 
durch die Identi zierung von Homologien als gleich-
berechtigt nebeneinander stehende Abwandlungen 
einer Grundstruktur ( Fortschritt).

Comte: ›Hierarchie‹ als biologischer Begriff
Zu einem speziell biologischen Begriff wird der 
Ausdruck ›Hierarchie‹ zuerst 1838 bei A. Comte mit 
seiner Rede von einer organischen Hierarchie (»hié-
rarchie organique«46). Zwar verfügt Comte auch über 
einen allgemeinen Hierarchiebegriff, insofern er das 
Verhältnis der sechs von ihm unterschiedenen Wis-
senschaften – Mathematik, Astronomie, Physik, Che-
mie, Biologie und Soziologie – in einem Hierarchie-
gesetz beschreibt (»Loi Encyclopédie ou Hiérarchie 
des Sciences«).47 Er verwendet das Wort aber häu g 
auch in seinen biologischen Schriften im Sinne ei-
ner biologischen Hierarchie (»la grande hiérarchie 
biologique«48), die die Anordnung der Lebewesen 
in einer Stufenleiter von zunehmender Komplexität 
bezeichnet. Das Studium dieser Hierarchie bildet für 
Comte einen Teil der statischen Biologie, die Biota-
xie. Ihr Gegenstand sei die hierarchische Anordnung 
aller bekannten Organismen (»la coordination hié-
rarchique de tous les organismes connus«) – wenn 
möglich in einer einzigen allgemeinen Reihe (»seule 
série générale«).49

Wohl im Anschluss an Comte spricht J.N. von 
Ringseis im Deutschen 1841 von einer »organischen 
Hierarchie«. Er bezeichnet damit allerdings nicht, 
im Sinne Comtes, eine Form der systematischen An-
ordnung der Arten von Lebewesen, sondern bezieht 
den Ausdruck auf das Verhältnis der Teile in einem 

Organismus, jedoch nicht, dem heutigen Verständ-
nis entsprechend, als eine gestufte, lineare Ordnung, 
sondern vielmehr den inneren »Zusammenhang« der 
Teile eines Organismus, bei der »jedes jedem dient 
und von jedem bedient wird, jedes darum eines Jeden 
bedürftig [ist]. Sie hängen zusammen, wirken aufei-
nander, bilden Eine organische Hierarchie«.50 Dieses 
Verständnis des Hierarchiebegriffs rückt ihn in die 
Nähe von Vorstellungen zur Ganzheit, Wechsel-
seitigkeit und Organisation eines Lebewesens.

Morphologisch-physiologische Hierarchien
Neben den Hierarchien, die zur Ordnung der Mannig-
faltigkeit der Lebewesen aufgestellt werden, stehen 
also solche Hierarchien, die die innere Ordnung eines 
Lebewesens betreffen. Auf Anaxagoras geht die Un-
terscheidung von gleichartigen und ungleichartigen 
Teilen bei Lebewesen zurück.51 Aufgenommen wird 
sie von Platon und v.a. von Aristoteles. 

Aristoteles stellt sich den Aufbau der Lebewesen 
in verschiedenen Hierarchieebenen geordnet vor. 
Auf der untersten Ebene bestehen sie aus den vier 
Elementen (Feuer, Erde, Wasser, Luft); diese er-
geben in verschiedenen Zusammensetzungen die 
gleichteiligen (homoiomeren) Gebilde (Blut, Fleisch, 
Knochen etc.), die nach heutiger Vorstellung den Ge-
weben entsprechen; und diese setzen sich weiter zu 
den ungleichteiligen Gliedern, d.h. den Organen des 
Körpers zusammen (Auge, Nase, Finger, Hand, Arm 
etc.).52 Den ungleichteiligen Körperteilen, also den 
Organen, spricht Aristoteles die eigentlichen organi-
schen Aktivitäten und Funktionen zu.53

In gewisser Abwandlung ndet sich diese Hier-
archie in der Physiologie Galens wieder. Für Galen 
bilden die vier Säfte, die wiederum aus den p anzli-
chen Nahrungsstoffen gewonnen werden, die unters-
te organische Hierarchieebene. Die übergeordneten 
Ebenen werden funktionalistisch geordnet: Die Säfte 
schließen sich zusammen, um die »einfachste Form 
des Werkzeugs« (Gewebe) zu bilden, welche dazu 
geschaffen sind, eine einzige Aktion auszuführen; 
verschiedene Gewebe schließen sich auf der nächs-
ten Ebene zu »größeren Werkzeugen« (Organen) 
zusammen, um komplexe Aufgaben zu erfüllen; das 
Zusammenwirken der Organe schließlich macht nach 
Galen die Integrität des ganzen Körpers aus.54

Auf eine hierarchische Konzipierung des Körpers 
der Organismen weist auch die antike Vorstellung 
von einem Zentralorgan (» «) hin (s.u.). 
Das Zentralorgan als lenkende Instanz wird dabei in 
verschiedenen Körperteilen lokalisiert55, so z.B. bei 
Empedokles im Blut56, bei Parmenides im Thorax57 
und bei Alkmaion im Gehirn58. Bei Aristoteles ist 
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es die Seele, die sich des Körpers wie eines Organs 
bedient.59 Nach stoischer Lehre (so bei Poseidonios) 
nimmt auch die sinnliche Wahrnehmung ihren Aus-
gang vom Zentralorgan60 – Cicero lokalisiert das zen-
trale regulierende Prinzip beim Menschen im Geist, 
bei P anzen in der Wurzel61.

Auch in der Scholastik wird der Gedanke einer hi-
erarchischen Ordnung der Organe in einem Körper 
aufgenommen. Albert der Große vergleicht das Herz 
mit einem Monarchen und bedient sich ausgiebig der 
Analogie des Miteinanders der Organe im Körper mit 
dem Verhältnis der Menschen in einem Staatswesen62 
( Wechselseitigkeit).

In der Absicht der Erstellung eines natürlichen Sys-
tems der Lebewesen ist es seit dem 16. Jahrhundert 
üblich, die Organe nach ihrer Wichtigkeit einzuteilen 
( Systematik). Die taxonomische Wichtigkeit wird 
dabei anfangs meist an die physiologische Wichtig-
keit gebunden. Zu den wichtigsten Organen werden 
daher die der organischen Kardinalfunktionen der 
Ernährung und Fortp anzung gezählt. Im Kontext 
der komparativen Anatomie der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts übernimmt G. Cuvier die Unterschei-
dung von wichtigen Organen (»organes principaux«) 
und weniger wichtigen (»les parties les moins es-
sentielles«).63 Während erstere sich nach Cuvier aus 
Gründen des besseren Schutzes meist im Inneren des 
Körpers be nden, sind letztere häu g auf der Ober-

äche des Körpers lokalisiert.
Neben der Ordnung nach der funktionalen Wich-

tigkeit erfolgt eine Hierarchisierung der Organe auch 
im Rahmen von regulationstheoretischen Überlegun-
gen, v.a. ausgehend von der Steuerungsfunktion des 
Nervensystems. Physiologische Untersuchungen von 
A.L. de Lavoisier und anderen erlauben es Ende des 
18. Jahrhunderts, die Kontrolle der Aktivitäten von 
Lebewesen auf Regulatoren (»régulateurs«) zurück-
zuführen, die u.a. Respiration, Transpiration und 
Digestion steuern ( Regulation).64 Cuvier spricht im 
Anschluss an diese Untersuchungen von Regulator-
organen (»organes régulateurs«).65 

Seit Mitte des 18. Jahrhunderts setzt es sich durch, 
einen Organismus über die Wechselseitigkeit der 
Teile zu bestimmen. An die Stelle des Verhältnisses 
der Über- und Unterordnung, das an der Analogie von 
Herrschaftsverhältnissen orientiert ist, tritt die Vor-
stellung der wechselseitigen Abhängigkeit der Teile. 
Empirisch festgestellt wird die teilweise Unabhän-
gigkeit bestimmter Organe von »Zentralorganen«, 
wie z.B. dem Gehirn, durch deren weitergehende 
Aktivität nach Aufhebung der Verbindung zu den an-
deren Körperteilen. Ein ussreich sind in dieser Hin-
sicht besonders die Versuche von R. Whytt: Whytt 

hält das Kleinhirn für ein zentrales Koordinations-
zentrum der Bewegungen bei Wirbeltieren; er beob-
achtet aber doch ein Fortdauern der Aktivität einiger 
Organe nach der Trennung vom Kleinhirn. Nicht nur 
dem Gesamtsystem, sondern auch den Teilen kann 
daher ein Leben zugeschrieben werden. Whytt un-
terscheidet dementsprechend auch zwei Ebenen des 
Todes: den Tod auf der Ebene der Organe und den 
Tod des Gesamtsystems.66 

Aufgegriffen werden die Ergebnisse Whytts von 
D. Diderot, der in einem Organismus ein Leben auf 
verschiedenen Ebenen beschreibt. Auch die Organe 
haben nach Diderot – im Anschluss an Bordeu67 – ein 
Leben; er vergleicht sie – unter dem Ein uss des Bil-
des vom Bienenschwarm als Modell des Organis-
mus – mit selbständigen Tieren: »Tous nos organes 
[…] ne sont que des animaux distincts que la loi de 
continuité tient dans une sympathie, une unité, une 
identité générale«.68 Gesamtorganismus, Organe und 
organische Moleküle bilden für Diderot drei Ebenen 
der Lebendigkeit: »Il y a certainement dans un même 
animal trois vies distinctes: La vie de l’animal entier. 
La vie de chacun de ses organes. La vie de la molé-
cule ou de l’élément«.69 Gemäß diesen verschiedenen 
Ebenen des Lebens unterscheidet Diderot auch zwei 
Formen des Todes: den Tod der Teile (»mort momen-
tanée«) und den Tod des Ganzen (»mort absolue«).70 
Bei Diderot ndet sich somit die Vorstellung, dass das 
Leben (zumindest der höheren, komplexen) Lebewe-
sen ein Phänomen auf verschiedenen Ebenen ist. Das 
organische Hierarchiekonzept verändert sich damit 
fort von der Vorstellung einer reinen Kontrollhier-
archie hin zum Bild einer funktionalen Hierarchie, 
die aus der Integration von teilweise selbständigen 
Subsystemen in ein Gesamtsystem besteht (Kaitaro 
1997: »Diderots Holismus«71).

Mit der Lehre der Zellen als den physiologischen 
Einheiten aller Lebewesen ndet die Überzeugung 
vom Leben auf verschiedenen funktionalen Ebenen 
des Organismus eine feste Verankerung. Einer der 
Begründer der physiologischen Zellenlehre, M.J. 
Schleiden, formuliert es 1838 so: »Jede Zelle führt 
[...] ein zweifaches Leben: ein ganz selbstständiges, 
nur ihrer eignen Entwicklung angehöriges und ein 
andres mittelbares, in so fern sie integrirender Theil 
einer P anze geworden«.72

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird 
der Ausdruck ›Hierarchie‹ auf diese Organisations-
form der höher entwickelten Lebewesen bezogen. 
Nach C. Bernard sind die vitalen Prozesse durch ei-
nen Determinismus gekennzeichnet, den er harmo-
nisch hierarchisiert (»harmoniquement hiérarchisé«) 
nennt: Die komplexen physiologischen Phänomene 
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sind durch eine Serie von einfachen konstituiert. 
Die einfachen Phänomene verweisen nach Bernard 
wechselseitig aufeinander (»se déterminent les uns 
les autres en s’associant«), so dass das alte Bild einer 
Schlange, die sich in den Schwanz beißt, also ein 

Kreislauf, die angemessene Vorstellung der Sache 
sei.73 Wegen des reziproken Verhältnisses der Teile 
zueinander liegt nach Bernard das Leben eigentlich 
in den Teilen und ihrer Interaktion, und nicht in ei-
ner zentralen lenkenden Instanz: »la vie réside dans 
chaque cellule, dans chaque élément organique, qui 
fonctionne pour son propre compte. Elle n’est cen-
tralisée nulle part dans aucun organe ou appareil du 
corps«.74

Für die Analyse von Krankheiten nutzt R. Virchow 
in seiner ›Cellularpathologie‹ (1858) hierarchische 
Vorstellungen zur Differenzierung von Organisati-
onsebenen innerhalb eines Organismus und unter-

scheidet, aufbauend auf der basalen Stufe der Zellen, 
eine Hierarchie von pathologischen Ebenen.75 

Der Ausdruck ›Hierarchie‹ wird im physiologi-
schen Zusammenhang im 19. Jahrhundert aber ins-
gesamt selten verwendet. Zur Bezeichnung der Ord-
nung der Teile in einem Organismus erscheint das 
Wort regelmäßig erst seit Beginn des 20. Jahrhun-
derts (z.B. 1905 bei E. Rádl: Durch die Zuschreibung 
einer Sensibilität zu den Organen durch T. de Bordeu 
werde »der Organismus wie zu einer Hierarchie der 
lebendigen Wesen«76). Erst mit Begründung der bio-
logischen Systemtheorie seit den 1930er Jahren ist es 
in dieser Bedeutung fest etabliert.77

»Zentralorgane«
Den antiken Vorstellungen von einem zentralen Or-
gan im Körper folgend (s.o.), wird auch in der Neu-
zeit einzelnen Organen vielfach eine zentrale Rolle 

für die Lebensfunktionen zugeschrieben. So 
geht J.B. van Helmont Mitte des 17. Jahrhun-
derts von der Regulation der Ernährung durch 
funktional zentrale Teile des Körpers aus, z.B. 
den Pylorus im Magen oder allgemein durch 
einen zentralen archeus ( Regulation).78 Nach 
der Vorstellung van Helmonts besteht eine hie-
rarchische Ordnung von organisierenden Fak-
toren oder archeen, die über den Körper ver-
teilt die verschiedenen Funktionen regulieren.

Bis ins 20. Jahrhundert werden in morpho-
logischer und physiologischer Hinsicht Zen-
tralorgane von vergleichenden Anatomen 
identi  ziert. Erste Nachweise des Ausdrucks 
 nden sich am Ende des 18. Jahrhunderts 

(Müller 1798: »[der Magen als] Centralorgan 
im Mittelpunkte des Körpers«79). Zu Beginn 
des 19. Jahrhunderts spielt der Begriff eine 
vorwiegend spekulative Rolle in den Versu-
chen, Ordnung in das organische Geschehen 
zu bringen. A. Röschlaub schreibt 1802: »Das 
Herz scheint als Zentralorgan der zweiten, die 
Lungen als solche der dritten, und die haupt-
sächlichsten Organe für die Assimilazion un-
ter dem Zwerchfelle als Zentralorgane vierter 
und etwa fünfter Ordnung angesehen werden 
zu, können«.80 Zwei Jahre später bestimmt D. 
Troxler »Centralorgane« für verschiedene or-
ganische Funktionen, z.B. für die Reproduk-
tion.81 Anderen gilt das Gehirn allgemein als 
»Centralorgan« des Körpers (Schubert 180782) 
oder als »Centralorgan des Nervensystems« 
(Carus 181483). Für die Zentralorgane wird 
die Frage diskutiert, ob sie eine zeitliche Pri-
orität in entwicklungsgeschichtlicher Hinsicht 

Strukturhierarchie
Ähnlichkeit von Strukturen auf verschiedenen Ebenen

Repititionshierarchie
Wiederholung von Elementarstrukturen 
(»Bausteinen«) auf einer (räumlichen) 
Ebene (z.B. Proteine, Zellen, Gewebe)

Enkaptische Hierarchie
Einschachtelung von Gegenständen in 
ähnlich strukturierte umfassendere 
Gegenstände nach dem Modell der 
russischen Puppen (z.B. taxonomische Ebenen)

Kausalhierarchie
Auswirkung eines kausalen Faktors auf mehrere 
Gegenstände einer Ebene oder mehrere Ebenen

Distributionshierarchie
Auswirkung eines kausalen Faktors auf 
mehrere Phänomene (z.B. Pleiotropie 
eines Gens)

Kaskadenhierarchie
Auswirkung eines kausalen Faktors über
mehrere Ebenen der (räumlichen) Orga-
nisation (z.B. Morphogenese über die Ebenen 
Gen, Protein, Zelle, Gewebe)

Funktionshierarchie
Integration von verschiedenartigen teilselbständigen 
Subsystemen mit unterschiedlichen Wirkungen in ein
Gesamtsystem, das aus dem Zusammenwirken der
Subsysteme besteht (z.B. Organe im Organismus)

Tab. 112. Typen von Hierarchien.
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aufweisen, ob sie also vor den peripheren Organen 
gebildet werden.84 Eine physiologisch-regulations-
theorietische Deutung gibt der Physiologe J. Müller 
in den 1830er Jahren den »Centralorganen«: Für die 
Wirbeltiere bezeichnet er Gehirn und Rückenmark 
als »Centralorgane des Nervensystems«; diesen Or-
ganen kommen nach Müller andere Funktionen zu als 
den Nerven, den »Conductoren des Nervenprinzips«, 
insofern sie als »selbständige Erreger« fungieren und 
die »vereinte Thätigkeit aller Nervenfunctionen« 
bewirken.85 Gehirn und Rückenmark gelten als die 
Zentralorgane, »von welchen aus das Nervenprincip 
verbreitet wird«, wie es 1839 F.J.F. Meyen formu-
liert.86 Noch 1907 bezeichnet J. Reinke das Gehirn 
der Tiere und den Zellkern der Zellen als »regulieren-
des Zentralorgan«.87 

Im 19. Jahrhundert wird von verschiedenen Auto-
ren das Vermögen einer Emp ndung vom Vorliegen 
eines Zentralorgans abhängig gemacht, so z.B. von 
dem Botaniker C.H. Schultz, der den P anzen im 
Gegensatz zu den Tieren eine Emp ndungsfähigkeit 
abspricht, eben weil sie über kein zentrales Organ 
verfügen, sondern ein Aggregat aus vielen selbstän-
digen Teilen darstellen ( Emp ndung).88 G.T. Fech-
ner wendet sich später gegen die Sicht, eine Seele 
und das Emp ndungsvermögen an das Vorliegen 
eines Zentralorgans zu knüpfen und betont, dass er 
»die ganze Forderung eines Centralsystems oder 
Centralorganes zum Beseeltsein für eine unberech-
tigte halte«89, denn eine Seele könne auch dezentriert 
in einem Körper wirken. 

Insgesamt geht die Entwicklung der Biologie im 
19. und 20. Jahrhundert in die Richtung, sich von der 
Vorstellung eines Zentralorgans und einer zentrierten 
Organisation der Lebewesen zu verabschieden. Nicht 
die zentrale Lenkung und lineare Determination, 
sondern die verteilte Kontrolle und wechselseitige 
Abhängigkeit der Teile bildet das Grundprinzip zur 
Erklärung der Lebensfunktionen.

Struktur-, Kausal- und Funktionshierarchien
Es lassen sich verschiedene Arten von Hierarchien 
unterscheiden. Als drei grundlegende Typen können 
Struktur-, Kausal- und Funktionshierarchien gelten 
(vgl. Tab. 112). 

Seit den 1920er Jahren wird ausgehend von der 
Gestalttheorie eine Hierarchie von anorganischen 
und organischen Integrationsebenen entwickelt. 
K. Sapper beurteilt den Organismus 1928 als einen 
»Stufenbau von Gestalten« mit den Stufen Elektron, 
Atom, Molekül, Zelle, Gewebe, Organ, Organis-
mus.90 Den zweiten Teil dieser Reihe nennt L. von 
Bertalanffy 1932 die »hierarchische Ordnung« des 

Lebendigen91, und er bestimmt den Organismus all-
gemein als »eine hierarchische Ordnung über dem 
chemischen Niveau«92. Seit der Mitte des Jahrhun-
derts ist es allgemein üblich, einen Organismus als 
einen in verschiedenen Ebenen hierarchisch geglie-
derten Gegenstand zu betrachten.93 

Später werden auch organische Einheiten, die 
oberhalb des Organismus stehen, also solche, die 
mehrere Organismen umfassen, als Hierarchieebe-
nen beurteilt. A.G. Tansley führt in dieser Absicht 
bereits 1935 den Begriff des Ökosystems als Hier-
archieebene ein (»one category of the multitudinous 
physical systems of the universe, which range from 
the universe as a whole down to the atom«).94 Für 
P anzen unterscheidet F.E. Egler 1942 fünf Ebenen 

Abb. 205. Ebenen der Organisation biologischer Einheiten, 
dargestellt als »biologisches Spektrum« (aus Odum, E.P. 
(1953/59). Fundamentals of Ecology: 6).

Abb. 206. Hierarchie von Ebenen der Organisation und 
damit korrespondierende Wissenschaften (aus Rowe, J.S. 
(1961). The level-of-integration concept and ecology. Ecol-
ogy 42, 420-427: 422).
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einer ökologischen Hierarchie: den individuellen Or-
ganismus, die P anzengemeinschaft, die biotische 
Gemeinschaft (P anzen und Tiere), die Vegetation 
(der Zusammenschluss mehrerer P anzengemein-
schaften) und das Ökosystem (die Organismenge-
meinschaften und ihre Umwelt). Ein Gegenstand 
auf jeder dieser Ebenen bildet nach Egler eine emer-
gente Ganzheit mit neuen Systemeigenschaften.95 In 
der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts erweist sich 
der Hierarchieansatz in der Ökologie als besonders 
fruchtbar.96

Seit Ende der 1940er Jahre werden von verschie-
denen Autoren Tabellen oder Gra ken entwickelt, 
die die organischen Hierarchieebenen von den Bio-
molekülen über die Gene, Zellen, Gewebe, Organe, 
Organismen, Populationen bis zu den Ökosystemen 
darstellen (vgl. Abb. 205; 206).97

Funktionshierarchien
Die Hierarchie der Bauteile im Organismus beruht 
nur zum Teil auf einer rein strukturellen Grundlage. 
Vor allem die Elemente der obersten Hierarchieebe-
nen innerhalb eines Organismus, die Organsysteme 
und Organe, sind meist nicht strukturell, d.h. nach ih-
rer morphologischen Gestalt, sondern funktional in-
dividuiert. So ist ein Fortbewegungs- oder Fortp an-

zungsorgan über seine Funktion bestimmt. 
Die Gliederung eines Organismus in hierar-
chisch geordnete Subsysteme geht also von 
funktionalen Einheiten aus. An der Spitze der 
funktionalen Gliederung stehen die beiden 
organischen Grundfunktionen der Selbster-
haltung und Fortp anzung ( Funktion: Abb. 
167). Wird der funktionale Ansatz auch bis 
zu den tieferen Ebenen verfolgt, entsteht eine 
Kette von hintereinander geschalteten Mittel-
Zweck-Relationen, die in Anlehnung an G. 
Simmel98 als teleologische Reihen bezeichnet 
werden können. Jedem Reihenglied entspricht 
eine Hierarchieebene in einem System. 

Kausalhierarchien: Gene und Neurone
Die paradigmatischen Fälle für kausale Hie-
rarchien in der Biologie können in der Wirk-
samkeit von Genen und Neuronen gesehen 
werden. Die frühe Differenzierung von Zel-
len in der Entwicklung von Mehrzellern wird 
auf eine Kaskade von Genen zurückgeführt, 
die nacheinander aktiviert werden und die 
Differenzierung des Keims bedingen ( Ent-
wicklung). In diesem Zusammenhang ist von 
einer genetischen Hierarchie die Rede.99

Als besonders wertvoll erweist sich der 
Begriff der Hierarchie in der Neurologie und Etho-
logie. Bereits 1882 identi ziert H. Jackson eine Hi-
erarchie nervöser Zentren (»hierarchy of nervous 
centres«) beim Menschen.100 Die nervösen Zentren 
repräsentieren nach Jackson Bewegungen, nicht ein-
zelne Muskeln. Die höheren Zentren werden dabei 
für die Koordination komplexer Bewegungsabläufe 
verantwortlich gemacht, die sich aus einfachen, von 
niederen Zentren gesteuerten Bewegungsweisen zu-
sammensetzen. Seit den 1920er Jahren erweitert P. 
Weiss diese Vorstellung zu einem allgemeinen Mo-
dell der Steuerung des Verhaltens durch eine Hier-
archie nervöser Kontrollzentren. Der Ein uss dieser 
Zentren erstreckt sich von der Bewegung einzelner 
motorischer Einheiten über Muskelgruppen bis zu 
den Extremitäten und schließlich den ganzen Orga-
nismus.101 

Neben einer neurophysiologischen Hierarchie der 
Steuerzentren wird in ethologischer Hinsicht eine 
Hierarchie von funktionalen Ebenen unterschieden. 
N. Tinbergen erkennt in diesem Sinne 1942 eine »hi-
erarchische Organisation« für den »Fortp anzungs-
instinkt« des Stichlings, die sich über die Ebene von 
»Kampf«, »Nestbau« etc. bis zur Ebene der »Endin-
stinkte« zieht, die z.B. in »Beißen« oder »Graben« 
bestehen.102 Das Modell von Tinbergen geht also von 

Abb. 207. Modell der Hierarchie von Zentren in der Organisation in-
stinktiven Verhaltens. Die Elemente des Modells sind in traditioneller 
Weise funktional bestimmte Verhaltenseinheiten (z.B. Kampf, Nestbau, 
Territorialverhalten). Das Modell ist damit nicht als isomorph zu 
neuronalen Strukturen konzipiert (aus Tinbergen, N. (1950). The hi-
erarchical organization of nervous mechanisms underlying instinctive 
behaviour. Symp. Soc. Exper. Biol. 4, 305-312: 309).
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funktional bestimmten Verhaltenskategorien aus, 
nicht von neuronalen Einheiten (vgl. Abb. 207).103 P. 
Baerends entwickelt ähnliche Modelle für das Ver-
halten der Grabwespe ( Instinkt: Abb. 223).104 Dar-
auf aufbauend schlägt R. Dawkins 1976 den Begriff 
der Hierarchie als allgemeines ethologisches Kon-
zept vor.105 

Enkapsis
Der Morphologe M. Heidenhain betrachtet 1907 
solche Bestandteile eines Organismus, die zur ei-
genen Vermehrung befähigt sind, als eigenständige 
Einheiten und nennt sie Biosysteme (z.B. die Zellen, 
Fortp anzung; Ganzheit). Ausgehend von diesen 

Biosystemen oder Histosystemen beschreibt Heiden-
hain einen »Stufenbau des Organismus auf der Ba-
sis der Fortp anzungserscheinungen«106 und spricht 
von einem »System der Ineinanderschachtelung oder 
Enkapsis«107, weil die Histosysteme eingeschachtelt 
vorliegen.

Ausgehend von der Bestimmung durch Heiden-
hain hat sich der Ausdruck ›Enkapsis‹ in verschiede-
nen Bereichen der Biologie verbreitet. So verwendet 
ihn der Ökologe K. Friederichs 1937 für eine »Hie-
rarchie der Seinsstufen«, die vom Elektron bis zum 
Geist des Menschen reicht. Die Struktur einer »en-
kaptischen Ordnung« bzw. das »Prinzip der Enkap-
sis« formuliert Friederichs wie folgt: »Die höheren 
Stufen schließen die niederen ein, indem sie aus ih-
nen zusammengesetzt sind«.108 Auch das Verhältnis 
der »drei ›Bereiche‹ des Organismus«, »Leib, Psy-
che, Geist«, kann nach Friederichs als ein Verhältnis 
der Enkapsis betrachtet werden. 

Der Begriff der Enkapsis hat sich besonders in 
der Taxonomie etabliert. Ein enkaptisches System109 
(Hennig 1949: »hierarchisch-enkaptisches Sys-
tem«110), eine »enkaptische Struktur«111 oder eine en-
kaptische Hierarchie112 der Klassi kation von Orga-
nismen ist eine hierarchisch gestufte Ordnung, die in 
mehreren Ebenen zu immer umfangreicheren Grup-
pierungen gelangt (etwa mit den Stufen Art, Gattung, 
Familie, Ordnung, Klasse, Stamm und Reich; Taxo-
nomie). Im Englischen hat sich dieser Ausdruck nicht 
durchgesetzt; dort wird in diesem Sinne von einer 
eingenisteten Hierarchie (»nested hierarchy«113), ei-
ner inklusiven Hierarchie (»inclusive hierarchy«114) 
oder einfach von der linnéschen Hierarchie (»Linne-
an hierarchy«115) gesprochen. 

Ein enkaptisches System der Taxonomie ist da-
durch bestimmt, dass jedes Taxon nur einem Taxon 
höheren Rangs auf jeder Ebene der Taxonomie an-
gehört, oder anders gesagt: Taxa auf gleicher Ebene 
besitzen keine gemeinsamen Elemente, d.h. gleiche 

Taxa niederen Rangs. Das entsprechende Bild zur 
Veranschaulichung einer solchen Ordnung besteht in 
Schachteln verschiedener Größe, die ineinander ge-
schachtelt vorliegen (»ineinandergeschachtelte Stu-
fenfolge«116).117 Als Grund für die Angemessenheit 
eines enkaptischen Systems zur Klassi kation der 
Organismen kann ihre Abstammung in Form eines 
Stammbaums gelten (vgl. Abb. 208; Systematik: 
Abb. 503). Eine Klassi kation allein nach dem Kri-
terium der Ähnlichkeit würde dagegen nicht notwen-
dig ein enkaptisches System ergeben, sondern auch 
andere Formen ermöglichen, z.B. komplexe Netz-
werke.118 

Linnés Sexualsystem zur Einteilung der P anzen, 
das er 1735 vorlegt, ist auf der Ebene der Ordnun-
gen und Klassen nicht von enkaptischer, sondern von 
kombinatorischer Struktur, weil solche P anzen, die 
auf der (untergeordneten) Ebene der Ordnung (die 
über die Anzahl der Griffel de niert ist) zu dem glei-
chen Taxon gehören, auf der (übergeordneten) Ebe-
ne der Klasse (die über die Anzahl der Staubblätter 
de niert ist) doch zu verschiedenen Taxa gehören. 

Abb. 208. Die hierarchisch-enkaptische Ordnung systemati-
scher Taxa (oben) als Ergebnis der dichotomen Aufspaltung 
von Stammeslinien in der Phylogenese (unten). Die Abbil-
dung stellt die Äquivalenz von Venn-Diagrammen (oben) 
und Kladogrammen (unten) dar. Außerdem wird in dieser 
Darstellung deutlich, dass die zu beobachtende hierarchi-
sche Klassi kation der Organismen (oben) als das Expla-
nandum zu verstehen ist, demgegenüber die (phylogeneti-
sche) Systematik das Explanans darstellt: Die beobachtete 
Hierarchie der Klassi kation wird als phylogenetische Ge-
nealogie erklärt (aus Hennig, W. (1950). Grundzüge einer 
Theorie der phylogenetischen Systematik: 204).
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P anzen der gleichen Ordnung können demnach also 
verschiedenen Klassen angehören.119

Hierarchie und Emergenz
Eine wissenschaftstheoretische Re exion auf den 
Begriff der Hierarchie im biologischen Kontext setzt 
1929 mit den Analysen J.H. Woodgers ein. Eine Hie-
rarchie liegt für Woodger dann vor, wenn die Teile ei-
nes Systems aufgrund ihrer Relation zu den anderen 
Teilen des Systems Eigenschaften aufweisen, die sie 
außerhalb dieser Relation nicht haben. Hierarchisch 
organisierte Systeme seien daher nur durch eine Un-
tersuchung auf allen Hierarchieebenen vollständig 
analysierbar: »an entity having the hierarchical type 
of organization such as we nd in the organism re-
quires investigation at all levels, and investigation 
of one level cannot replace the necessity for inves-
tigations of levels higher up in the hierarchy«.120 
Woodger plädiert damit für die methodologische 
Eigenständigkeit der biologischen Begriffe, die sich 
auf einer gegenüber den physikalischen Begriffen 
höheren Hierarchieebene bewegen. Im Sinne einer 
vitalistischen Lehre wird dies 1930 von E. Oldekop 
ausgenutzt, indem er argumentiert, die Organisation 
auf höheren Ebenen könne nicht durch die physikali-
schen Gesetze erkannt werden und rechtfertige daher 
die Annahme eines vitalen Prinzips.121

Naturalistische Ansätze zur Beschreibung und 
Erklärung von Hierarchien werden seit den 1920er 
Jahren im Rahmen von Theorien der Emergenz ent-
wickelt ( Ganzheit/Emergenz).122 Die »neuen Eigen-
schaften« der Gegenstände auf einer höheren Ebene 
werden dabei aus der Interaktion ihrer Elemente er-
klärt.

Hierarchie und Modularität
In einem ein ussreichen Aufsatz von 1962 zeigt H. 
Simon, dass der hierarchische Aufbau der Lebewe-
sen ein wichtiger Faktor in ihrer Evolution gewesen 
ist. In der Natur, in der komplexe Systeme nur aus 
einfachen entstehen können, weisen die komplexen 
Systeme nach Simon eine hierarchische Struktur auf, 
weil die Stabilität des komplexen Systems durch 
seine Untergliederung in weniger komplexe, regene-
rierbare Subsysteme erhöht wird: »complex systems 
will evolve from simple systems much more rapidly 
if there are stable intermediate forms than if there are 
not. The resulting complex forms in the former case 
will be hierarchic«123. Die sukzessive Entstehung ei-
nes Systems aus stabilen Zwischenformen und seine 
Untergliederung in abgegrenzte Subsysteme oder 
Module ( Morphologie) mache dieses weniger an-
fällig für Störungen. Durch Hierarchien werde die 
Komplexität eines Systems beherrschbar. Anhand 
eines einfachen Gedankenexperiments macht Simon 
deutlich, dass die nötige Zeit für die evolutionäre 
Bildung eines komplexen Systems aus einfachen 
Elementen entscheidend vom Vorhandensein stabi-
ler Zwischenformen abhängt. Simon vergleicht zwei 
Uhrmacher, von denen der eine die Uhren Element 
für Element zusammenfügt, während der andere 
zunächst stabile Untereinheiten baut. Beide Uhrma-
cher werden bei ihrer Arbeit durch Telefonanrufe 
gestört, wobei jeweils die gerade bearbeitete Uhr in 
ihre Elemente bzw. Untereinheiten zerfällt. Bestehen 
die Uhren aus tausend Teilen, die stabilen Unterein-
heiten aus zehn und besteht eine Wahrscheinlichkeit 
von eins zu hundert, dass ein Uhrmacher bei dem 
Hinzufügen eines Teiles gestört wird, dann braucht 
der Uhrmacher, der nicht mit Untereinheiten arbei-
tet, viertausendmal länger zur Herstellung einer Uhr 
als der andere.124 Die hierarchische Gliederung eines 
komplexen Systems in Untereinheiten ist demzufol-
ge also ein Faktor, der seine Evolution beschleunigt 
und seine Stabilität durch die Regeneration der Un-
tereinheiten erhöht.

Einschränkungen und Kontrolle
In den 1960er Jahren bemühen sich verschiedene 
Autoren um eine Präzisierung des Konzeptes der Hi-

Abb. 209. Hierarchieebenen der Organisation von Lebewe-
sen und ihre Interaktion miteinander. Statt einer einfachen 
Determination der Entitäten auf den höheren Organisati-
onsebenen (z.B. des Organismus) durch die auf den niede-
ren (z.B. die Gene) liegt eine wechselseitige Abhängigkeit 
vor, die eine Beein ussung der Entitäten auf den niederen 
Ebenen durch die auf den höheren einschließt (aus Weiss, 
P.A. (1973). The Science of Life. The Living System – A Sys-
tem for Living: 11).
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erarchie. P. Weiss versucht den Begriff dadurch zu 
klären, dass er das Verhältnis zwischen den verschie-
denen Ebenen der Hierarchie als das einer Einschrän-
kung (»constraint«) der Freiheitsgrade der Elemente 
der unteren Ebenen durch die der oberen beschreibt 
( Typus).125 M. Polanyi ist der Ansicht, die höhere 
Ebene setze die Randbedingungen für die unteren 
Ebenen.126 H. Pattee erläutert dies weiter, indem er 
von einer Kontrolle der unteren Ebenen durch die 
höheren spricht; die hierarchische Kontrolle wird bei 
ihm zu einem zentralen Moment der Lebewesen: »hi-
erarchical control is the essential and distinguishing 
characteristic of life«127. 

Kritisch wendet R. Rosen 1969 gegen eine solche 
Sicht ein, dass das spezi sch Biologische gerade 
nicht in einer hierarchischen Befehlsstruktur wie-
dergegeben werden könne, sondern auf einer durch-
gängigen Wechselseitigkeit der Teile eines Ganzen 
beruhe: »the interaction between functional levels in 
a biological system is a reciprocal one, not unidirec-
tional as a ›bossing‹ relation must be«.128 Allerdings 
muss nicht jede Hierarchie die kausale Beein us-
sung von Gegenständen auf verschiedenen Ebenen 
bezeichnen. Neben den Kontrollhierarchien (eine 
Form der Kausalhierarchien) für Steuerungsprozes-
se stehen in der Biologie die Strukturhierarchien zur 
Unterscheidung der morphologischen Bausteine des 
Organismus und die Ranghierarchien, die z.B. in der 
Taxonomie vorliegen.129

Hierarchie und Wechselseitigkeit
Verstanden als ein kausales Prinzip zur Beschreibung 
des Musters eines Wirkungsgefüges, bildet ›Hier-
archie‹ einen Gegenbegriff zu dem zentralen bio-
logischen Konzept der Wechselseitigkeit. Denn in 
kausaler Bedeutung besteht eine Hierarchie in einer 
einseitig ausgerichteten Herrschaft oder einsinnigen 
Determination. Die Struktur von Lebewesen ist in 
der Regel aber nach dem Prinzip der verteilten Ur-
sachen organisiert, so dass sich die Funktionen aus 
der Interaktion der Komponenten ergeben und nicht 
von einem zentralen Steuerzentrum ausgehen. Auch 
Modelle zur Evolution der Organismen erscheinen 
angemessener, wenn diese als dezentrierte Struktu-
ren und selbstorganisierende Netzwerke ohne klare 
hierarchische Ordnung und Kompartimentierung 
verstanden werden. Modelle zur Selbstorganisation 
belegen, dass die von H. Simon angenommene Kom-
partimentierung eines Systems in Module durchaus 
keine Voraussetzung für seine Evolution ist.130

Evolution der biologischen Hierarchie
In traditioneller Perspektive wird die Gliederung von 

komplexen Lebewesen in die hierarchisch geordne-
ten Strukturebenen der Gene, Chromosomen, Zellen, 
Gewebe und Organe als ein elementares Faktum der 
Biologie behandelt. In den letzten Jahren wird diese 
Hierarchie aber selbst als ein Produkt der Evolution 
und Selektion beurteilt.131 Sofern die Einheiten auf 
einer Organisationsebene zur eigenen Reproduktion 
befähigt sind, wie die Gene, Chromosomen und Zel-
len, kann auf ihrer Ebene auch eine Selektion für die 
Maximierung der eigenen Reproduktion vorliegen. 
Diese Einheiten können ihre Fitness entweder durch 
ihre eigene Reproduktion oder die Unterstützung der 
Reproduktion der Einheiten auf höheren Ebenen, von 
denen sie ein Teil sind, befördern. Durch diesen zwei-
ten Weg wird die Strukturierung des Systems in Hie-
rarchien stabilisiert. Die organische Hierarchie etab-
liert sich nach diesem Modell also durch die Übertra-
gung der Fitness von Einheiten auf einer niedrigeren 
Organisationsebene auf solche einer höheren Ebene. 
Sie ist damit letztlich ein Evolutionsprodukt einer 
Mehrebenenselektion ( Selektion). Die entscheiden-
de Bedingung für die Etablierung einer Strukturebe-
ne liegt in der Unterdrückung der Reproduktion und 
damit der Konkurrenz auf der Ebene ihrer Teile.
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Homologie
›Homologie‹ ist ein Wort, das sich bis in die Antike 
zurückverfolgen lässt (vgl. griech. › ‹ »Über-
einstimmung, Bekenntnis«). Aristoteles verwendet es 
bereits in einem der modernen biologischen Bedeu-
tung verwandten Sinn. Zu einem biologischen Termi-
nus wird es aber erst mit R. Owens morphologischen 
Studien seit den 1830er Jahren.1

Antike
Platon bezeichnet den sich in einem Dialog einstel-
lenden Konsens der Meinungen als ›Homologie‹.2 
Aristoteles nennt allgemeiner Dinge, die einander 
entsprechen, ›Homologien‹3 und bezeichnet im 
zoologischen Kontext solche Körperteile die sich 
bei Organismen verschiedener Tierarten an entspre-
chenden Stellen im Körper be nden, als ›homolog‹ 
(» «)4. Von den gleichen Körperteilen bei 
verschiedenen Individuen, z.B. den Augen und Nasen 
verschiedener Menschen, sagt Aristoteles daneben, 
sie seien »spezi sch identisch«.5 Auch der folgende 
Satz von Aristoteles ist im Sinne der Unterscheidung 
von Analogie und Homologie interpretiert worden: 
»In der Regel haben nämlich Tiere einer andern Gat-
tung auch meist verschiedenartige Glieder, und diese 
entsprechen sich entweder nur, sind jedoch gattungs-
mäßig verschieden [Analogie], oder sie gehören zur 
selben Gattung, aber zu einer andern Art [Homolo-
gie]«.6 Aristoteles  Terminologie in dieser Sache ist 
allerdings nicht immer konsistent.7 Auffallend ist, 
dass das Wort ›Homologie‹ nicht latinisiert wurde.

Renaissance und Frühe Neuzeit
Lange vor ihrer terminologischen Benennung sind 
Entsprechungen im Aufbau von äußerlich sehr ver-
schieden gestalteten Organismen bekannt. Von dieser 
Kenntnis zeugen gra sche Darstellungen von Homo-
logien im Skelettaufbau verschiedener Wirbeltiere 
durch Leonardo (vgl. Abb. 210) und später Belon 
( Anatomie: Abb. 10)8 im 16. Jahrhundert. Auch von 
Seiten der frühen Systematik wird gesehen, dass 
ein »natürliches System« der Organismen morpholo-
gisch, d.h. aufgrund der Ähnlichkeit in Form und La-
geverhältnisse der Organe, begründet werden kann.

Seit Mitte des 17. Jahrhunderts wird im Englischen 
von ›Homologien‹ im Sinne von Entsprechungen 
oder Übereinstimmungen gesprochen.9 Auch J. Ray 
verwendet den Ausdruck angeblich bereits.10 Zu Be-
ginn des 19. Jahrhunderts erscheint das Wort nicht 
selten in einem mathematischen Kontext (»l’identité 
de l’espèce entre deux ou plusieurs racines«11). 

Ursprung in der Vergleichenden Anatomie
Die Bildung des Konzepts der Homologie im Rah-
men der Biologie geht aus von der vergleichenden 
Anatomie und Morphologie zu Beginn des 19. 

Jahrhunderts. Für den Ansatz der Morphologie ist 
die Betrachtung der Organismen als ganzheitliche 
Systeme aus wechselseitig aufeinander bezogenen 
Teilen entscheidend. Dieser Ansatz ermöglicht es 
der Morphologie, über die Umwandlung der orga-
nischen Baupläne hinweg, einzelne Teile zu identi-

zieren, die in Organismen verschiedener Arten eine 
ähnliche Stellung im gesamten Gefüge einnehmen. 
Diese Teile können jeweils anders geformt sein und 
eine jeweils andere Funktion übernehmen, ihre Lage 
in dem Ganzen des Systems ermöglicht aber doch 
ihre Identi kation als das jeweils »gleiche« Organ. 

Eine Homologie ist eine Relation der Ähnlichkeit oder 
»Identität«, die zwischen verschiedenen Teilen eines Or-
ganismus oder verschiedener Organismen besteht. Sie 
wird traditionell im Rahmen der vergleichenden Ana-
tomie als eine morphologische Gleichwertigkeit ver-
standen (»Homomorphie«); in evolutionstheoretischer 
Perspektive wird sie durch gemeinsame Abstammung 
erklärt oder auch über diese de niert (»Homophylie«).
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Der morphologische Ansatz zeigt, dass die Orga-
nismen nicht aus frei miteinander kombinierbaren 
Merkmalen zusammengesetzt sind und dass für die 
organischen Funktionen nicht jeweils neue, quasi 
maßgeschneiderte Organe geschaffen werden – wie 
von einem rein funktionalistischen oder kreationisti-
schen Ansatz zu erwarten wäre –, sondern dass die in 
den Gestalten vorhandenen Organe für die jeweiligen 
Funktionen abgewandelt werden.

Goethe: »Schöpfer des Homologiebegriffes«
Der Sache nach kann J.W. von Goethes Lehre der 
Metamorphose der Blattorgane als Begründung des 

Homologiekonzepts interpretiert werden.12 Auch die 
vergleichenden Untersuchungen Goethes zur Ana-
tomie der Wirbeltiere, in der er die Ähnlichkeiten 
der Strukturen, nicht der Funktionen herausarbeitet, 
können als sachliche Anfänge der Homologielehre 
gelten. Bei Goethe ndet sich auch bereits eine Dif-
ferenzierung zwischen zwei Formen der Homologie: 
Einerseits hält er fest, »daß sämtliche Wirbelknochen 

eines Tieres einerlei Organe sind« und dass es sich da-
bei um »identische Teile« handele, die »verschieden 
umgeformt« wurden; andererseits beschreibt Goethe 
auch die Transformation von Organen durch eine 
Veränderung der Arten, insofern »die in dem Typus 
benannten einzelnen Teile durch alle Tiergeschlechter 
und Arten immerfort verändert werden«.13 Weil im 
ersten Fall die Transformationsstadien in einem ein-
zelnen Organismus zeitgleich nebeneinander vorlie-
gen, spricht Goethe von einer »simultanen Metamor-
phose« ( Metamorphose).14 Aufgrund der klaren Dar-
stellungen Goethes schreibt W. Lubosch 1919: »Goe-
the ist der Schöpfer des Homologiebegriffes gewesen, 
der sich aus der Ähnlichkeit und Vergleichbarkeit der 
›Gestalten‹ ohne Rücksicht auf die Vergleichbarkeit 
der Leistungen ergibt«.15 Den Ausdruck ›Homologie‹ 
verwendet Goethe allerdings nicht.

Wortgeschichte vor 1820
In terminologischer Verwendung erscheint der Aus-
druck ›Homologie‹ erst seit den 1820er Jahren in 
biologischen Schriften. Vorher ist er zwar vereinzelt 
bereits in Gebrauch; er wird dabei aber entweder in 
allgemeiner Bedeutung verwendet (Herder 1799: 
»jene große Homologie der Natur, im Kleinsten und 
Größesten ein allenthalben neu entspringendes Eins 
in Vielem, das Geschäft aller Organisationen«16) oder 
in einem zwar auf die spätere Bedeutung vorauswei-
senden, aber noch nicht sehr spezi schen Sinne, so 
bei D.G. Kieser. Dieser spricht 1817 von der »Homo-
logie« der »Organe und Systeme des Menschen«17, 
und er bezieht diese Homologie auf die Entspre-
chung der menschlichen Körperteile mit denen ande-
rer Organismen. Kieser argumentiert ausgehend von 
der Annahme einer »genetischen Entwickelung«, die 
alle Organismen miteinander verbinde: »da densel-
ben Entwickelungsgesetzen die Erde und alle ihre 
Erzeugnisse unterliegen, ist der menschliche Orga-
nismus nur die Blüte und höchste Entwickelungsstu-
fe des organischen Bildungsprocesses der Erde, und 
er trägt alle früheren Entwickelungsstufen der Erde, 
in den verschiedenen Organen und Systemen darge-
stellt, in sich«.18 Homologe Organe sind für Kieser 
allerdings in erster Linie funktionsähnliche, also 
nach späterer Terminologie analoge Organe: 1819 
bezeichnet er die in Lebewesen verschiedener Arten 
eine »gleichnamige Stelle einnehmenden Körper« 
als »homolog« und er sagt von ihnen, sie hätten »die-
selbe Bedeutung in den verschiedenen Bildungspro-
cessen und stünden »in speci scher Verwandtschaft 
zueinander«.19

Das Adjektiv ›homolog‹ ist bereits im ersten Jahr-
zehnt des 19. Jahrhunderts in der Sprache der ver-

Abb. 210. Ähnlichkeit im Aufbau der Knochen der hinte-
ren Extremitäten von Pferd und Mensch (nach Leonardo da 
Vinci [ca. 1506-07], aus Anatomische Zeichnungen aus der 
königlichen Bibliothek auf Schloß Windsor, Hamburg 1979: 
42).
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gleichenden Anatomen etabliert. L. Oken verwendet 
es in verschiedenen Schriften und versteht es dabei 
einerseits im Sinne von Entsprechungen zwischen 
den Teilen eines Organismus, andererseits im Sin-
ne von Korrespondenzen zwischen den Teilen eines 
Organismus und seiner Umwelt. 1805 erläutert Oken 
seinen Begriff des Homologen im Rahmen einer na-
turphilosophischen Schrift mit dem Titel ›Abriß des 
Systems der Biologie‹: »die Glieder einer Reihe […], 
welcher zu einer Grund gur gehört, nenne ich homo-
log, wie Erde, Metall, Korall, oder Luft, Schwefel, 
P anze«.20 Eine Homologie besteht damit zwischen 
einem Organ und dem Medium, auf das es bezogen 
ist (1809: »ein Organ […], welches ganz der Luft ho-
molog ist [das Blatt der P anzen]«21). 1806 verwen-
det Oken den Ausdruck im Sinne einer Entsprechung 
von Teilen innerhalb eines Organismus in der Vor-
rede einer gemeinsam mit Kieser herausgegebenen 
Zeitschrift (»das ganze Aug, […] homolog dem ihm 
vorgebildeten Hautorgan«).22

Geoffroy St.-Hilaire: »Einheit des Plans«
Für die Zoologie formuliert É. Geoffroy Saint-Hilaire 
Vorstellungen zur Ähnlichkeit anatomischer Struktu-
ren mittels des von ihm aufgestellten Verbindungs-
prinzips (»principe des connexions«). Nach diesem 
Prinzip werden einander entsprechende Körperteile 
verschiedener Organismen aufgrund ihrer ähnlichen 
topologischen Lage, d.h. ihrer Beziehung zu be-
nachbarten anatomischen Strukturen, identi ziert. 
Im Vergleich von Organismen verschiedener Arten 
liegt nach Geoffroy viel häu ger eine Veränderung 
der Form eines Organs als eine Transposition seiner 
Lage relativ zu den anderen Organen vor (»un or-
gan est plutôt altéré, atrophié, anéanti, que transpo-
sé«23). Geoffroy meint daher, eine Einheit des Plans 
(»l’unité de composition«24) bei sehr unterschiedlich 
gebauten Organismen feststellen zu können. Nach 
Geoffroy gelten Organe als homolog, wenn sie ein-
ander in ihrer Entwicklung entsprechen, d.h. wenn 
sie aus einem gleichen Bildungsprinzip (»principe de 
formation«) entstanden sind.25 Außerdem heißt es bei 
Geoffroy, homologe Organe seien in der Weise ih-
rer Entwicklung analog zueinander (»analogues dans 
leur mode de développement«26; vgl. Tab. 113).27 Die 
Betrachtung des Vorderfußes von Tieren könne ge-
nauso gut im Hinblick auf seine verschiedenen Ver-
wendungen (Fliegen, Schwimmen, Springen, Laufen 
usw.) wie auf seine verschiedenen Metamorphosen 
(»métamorphoses«) erfolgen.28 Der Begriff der Me-
tamorphose in diesem Zusammenhang deutet auf 
die Vorstellung einer langfristigen phylogenetischen 
Umbildung von Strukturen, die Geoffroy aber nicht 

eindeutig formuliert. Das Studium der Strukturähn-
lichkeiten von Teilen innerhalb desselben Tieres (»on 
compare dans le même Animal«) bezeichnet Geoff-
roy als die Wissenschaft der Homologie (»la science 
des Homologies«).29 Diese Wissenschaft besteht im 
Wesentlichen im Vergleichen solcher Strukturen ei-
nes Organismus, die einander ähnlich sind und inso-
fern als »identisch« gelten (»appliquées aux identités 
que présentent certaines parties, considérées dans le 
même être«), z.B. die verschiedenen Wirbel eines 
Wirbeltiers.

Für den Ursprung des von ihm verwendeten Aus-
drucks der Homologie verweist Geoffroy auf deut-
sche Morphologen, die er aber nicht weiter benennt.30 
Die deutschen Morphologen haben den Ausdruck of-
fenbar allein auf die später so genannten ›seriellen 
Homologien‹, d.h. Strukturäquivalenzen innerhalb 
eines Organismus verwendet.31 Auf welchen deut-

Abb. 211. Vergleich der Muskeln und Knochen der Vorder-
extremität bei Affe (Fig. 1-4), Katze (Fig. 5-7), Bär (Fig. 
8), Seehund (Fig. 9) und Delphin (Fig. 10) (aus Cuvier, G. 
(1805). Leçons d’anatomie comparée, Bd. 5: pl. XI).
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Homomorphie (Homoplasie): 
Gestalt- und Lageähnlichkeit
»[T]he same organ in different animals under every variety 
of form and function« (Owen 1843, 379).

»[T]he organs of two animals or families are homologous 
when their structure is identical, or when the differences 
between them may be accounted for by the simple laws of 
growth« (Huxley 1849, 425).

»Organe, die in Bau und Zusammensetzung, in der Lage 
und Anordnung und Beziehung zu anderen Nachbarschafts-
organen bis zu einem gewissen Grade übereinstimmen und 
daher gewöhnlich auch die gleiche Funktion und Verwen-
dung im Organismus darbieten, bezeichnet der vergleichen-
de Anatom als einander homolog« (Hertwig 1906, 151).

»[D]ie Übereinstimmung von Organen in morphologischer 
Hinsicht, ohne Rücksicht auf die Funktion; beruht auf Ab-
stammung« (Schmidt 1912, 233).

»Organe, die in einem Bauplan oder dessen Grundform-
Teilen denselben Bestandteil verkörpern, nennen wir, un-
bekümmert um etwaige Form- und Funktionsunterschiede, 
homolog« (Jacobshagen 1924, 260).

»Homologie ist (in der systematischen Biologie) die for-
male (ideelle) Beziehung zwischen bestimmten Teilen der 
Gesamterscheinung mehrerer ähnlicher Organismen (oder 
ähnlicher Ausschnitte der Gesamterscheinung eines einzi-
gen), welche sich (sachbegrif ich) daraus ergibt, daß die-
se Teile den andern der zugehörigen verglichenen Ganzen 
(oder Ausschnitte) im naturgegebenen Zusammenhang in 
übereinstimmender Weise zugeordnet sind, und, der Allge-
meinheit (Gesetzmäßigkeit) dieser Zuordnung nach, unter 
einen einzigen festen Begriff gefaßt werden können« (Naef 
1927, 188f.).

»Homologie ist anatomische Gleichwertigkeit. Anatomische 
Gleichwertigkeit aber gründet sich auf die Übereinstim-
mung der grundlegenden ursprünglichen Lagebeziehungen 
der Teile zueinander. Die grundlegenden ursprünglichen 
Lagebeziehungen sind in allererster Linie der Genese zu 
entnehmen« (Fuchs 1927, 318).

»[W]hen we say that two characters are operationally ho-
mologous we imply that they are very much alike in general 
and particular« (Sokal & Sneath 1963, 70).

»[The] statement of homology is the result of a decision 
about the degree of resemblance between the structures 
concerned, a decision taken only after a complex compari-
son has been carried out« (Inglis 1970, 219).

Homophylie: Herkunftsgleichheit
»[D]as Verhältnis zwischen zwei Organen, die gleiche Ab-
stammung besitzen, somit aus der gleichen Anlage hervor-
gegangen sind« (Gegenbaur 1859/70, 80).

»[Es ist] die Homologie die Folge der Vererbung von ge-
meinsamen Stammformen […]. Die wirklich homologen 
Organe (im engeren Sinne) sind zugleich homophyletisch, 

auf gleichen Ursprung zurückzuführen« (Haeckel 1894, 
10).

»The only decisive test of homology is historic community 
of derivation (i.e., homogeny«) (Osborn 1902, 270).

»[T]he sole condition which organs must ful l to be homol-
ogous is to be descended from one and the same representa-
tive in a common ancestor« (de Beer 1928, 478).

»Übereinstimmung von Organen im Hinblick auf ihre Ent-
wicklungsgeschichte ohne Rücksicht auf ihre Funktion« 
(Kosmos Lexikon der Naturwissenschaften, 1953, 1251). 

»Homology is resemblance due to inheritance from a com-
mon ancestry« (Simpson 1961, 78).

»Corresponding features in different members of a mono-
phyletic taxon or of a particular phylogenetic lineage are 
homologous by de nition« (Bock 1969, 415).

»Entities are homologous when they are elements of mem-
bers of a group of precursors and derivatives having a com-
mon source, and when these entities can, in principle, be 
traced back through the derivational series to the same ele-
ment of a precursor from which the members derive« (Ghis-
elin 1976, 138).

»Homology is resemblance caused by a continuity of infor-
mation« (Van Valen 1982, 305).

Homogenie: Entwicklungsähnlichkeit
»Les organes des sens sont homologues […], c’est-à-dire 
qu’ils sont analogues dans leur mode de développement, s’il 
existe véritablement en eux un même principe de formati-
on« (Geoffroy Saint-Hilaire 1825, 341f.).

»That relation between parts which results from their devel-
opment from corresponding embryonic parts, either in dif-
ferent animals, as in the case of the arm of man, the foreleg 
of a quadruped, and the wing of a bird; or in the same indi-
vidual, as in the case of the fore and hind legs in quadrupeds, 
and the segments or rings and their appendages of which the 
body of a worm, a centipede, &c., is composed. The latter is 
called serial homology« (Darwin 1859/72, 434).

»[Der »entwicklungsphysiologische« Homologiebegriff 
bedeutet], daß ›homolog‹ Organe sind, die in gleicher Lage, 
d.h. unter entsprechenden organisierenden Beziehungen 
entstanden sind« (von Bertalanffy 1936, 168).

»[T]he basis of homology in the broad sense is the  sharing 
of pathways of development, which are controlled by ge-
nealogically related genes« (Roth 1984, 13).

»[S]tructures from two individuals or from the same indi-
vidual are homologous if they share a set of developmental 
constraints, caused by locally acting self-regulatory mecha-
nisms of organ differentiation« (Wagner 1989, 62).

»Homology is de ned by an equivalence relation over the 
members of a set, de ned by a transformation that takes any 
member into any other member within the set« (Goodwin 
1993, 307).

Tab. 113. De nitionen des Homologiebegriffs.
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schen Morphologen (kurz vor 182032) Geoffroy sich 
dabei bezieht, ist nicht geklärt33 – wahrscheinlich auf 
Oken oder Kieser. Ohne den späteren Terminus zu 
verwenden, beschreibt F. Vicq d’Azyr die Homologie 
der Arme und Beine beim Menschen bereits 1775.34

1813 vertritt der Botaniker A.-P. de Candolle die 
Auffassung, dass ein »natürliches System« der P an-
zen von den physiologischen Aspekten der Organe 
abzusehen hat und allein ihr Stellungs- und Zahl-
verhältnis zugrunde legen sollte. Candolle entwi-
ckelt seine Vorstellungen unter dem Konzept eines 
allgemeinen Symmetriegesetzes (»loi générale de la 
symétrie des êtres«), das ausgehend von den Lage-
verhältnissen der Teile konzipiert ist.35 

Im Gegensatz zur Begriffsverwendung bei seinem 
Vater unterscheidet I. Geoffroy Saint-Hilaire Homo-
logie und Analogie 1832 als Ähnlichkeiten zwischen 
den Teilen desselben Organismus (Homologie) bzw. 
verschiedener Organismen (Analogie).36

Owen: Homologie versus Analogie
R. Owen, dessen Verständnis besonders ein ussreich 
wird und die terminologische Verwendung begrün-
det, gebraucht den Ausdruck ›Homologie‹ seit Mitte 
der 1830er Jahre. 1836 diskutiert er das Konzept in 
einem Vergleich der Extremitäten der Kopffüßer und 
Wirbeltiere. Eine Homologie liege zwischen diesen 
nicht vor, aber eine Analogie: »The cephalic proces-
ses, which are called digitations, arms, feet, tentac-
les, and peduncles, have no real homology with the 
locomotive extremities of the Vertebrata; to these 
they are analogous only, inasmuch as they have a si-
milar relation of subserviency to the locomotive and 
prehensile faculties of the animal«.37 1843 de niert 
Owen einen homologen Teil (»Homologue«) im Ge-
gensatz zu einem analogen Teil (»Analogue«) als das 
gleiche Organ in verschiedenen Tieren, das verschie-
dene Formen aufweisen und Funktionen ausüben 
kann (»The same organ in different animals under 
every variety of form and function«38). Ein genaues 
Kriterium dafür, wann zwei Organe »gleich« sind, 
gibt Owen nicht – seine De nition ist daher aufgrund 
fehlender Operationalisierbarkeit kritisiert worden.39 
Die Gleichheit bemisst sich in erster Linie an mor-
phologischen Kriterien (der relativen Lage eines Or-
gans zu den anderen). Homologe Beziehungen sind 
nach den Worten Owens wesentlich (»mainly, if not 
wholly«) durch die gleiche relative Position im Ge-
füge des Körperbaus bestimmt (»determined by the 
relative position and connection of the parts«). Form, 
Größe, Substanz, Funktion und Entwicklungsähn-
lichkeit sind für die homologe Relation nach Owen 
dagegen unwesentlich.40 Homologe Organe können 

nach Owen zugleich analog sein, insofern sie die 
gleiche Funktion ausüben: So seien die Vorder ossen 
von Delphinen und Fischen gleichermaßen homolog 
und analog zueinander.41 Owen unterscheidet weiter 
zwischen einer Homologie von Teilen von Organis-
men verschiedener Arten (»special homology«) und 
einer Homologie von Teilen eines Organismus und 
dem »Archetyp« ( Typus) (»general homology«). 
Die Homologien unterscheidet Owen von den Ho-
motypien (1848 »homotypes«42) oder Fällen serieller 
Homologie (1846: »serial homology«43), bei denen 
es sich um Teile innerhalb eines Organismus han-
delt, die einander morphologisch entsprechen (z.B. 
die Extremitäten der Wirbeltiere und ihre Segmente). 
Besonders der Ausdruck ›serielle Homologie‹ wird 
bis ins 20. Jahrhundert viel verwendet44; ›Homoty-
pie‹ gebraucht F.-V. Raspail bereits 1843 (»suivre 
l’homotypie de région en région«45).

Obwohl Owen der Evolutionstheorie insgesamt 
distanziert gegenübersteht, bringt er sein Konzept 

Abb. 212. Knochen des Kopfes eines Vogels, eines Säuge-
tiers und des Menschen (aus Carus, C.G. (1828). Von den 
Ur-Theilen des Knochen- und Schalengerüstes: Tab. VII).
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der Homologie später doch in deren Nähe und hält 
die gemeinsame Abstammung für die am besten ver-
ständliche Interpretation der Homologie: »The most 
intellegible idea of homologous parts in such series is 
that they are due to inheritance«.46

Ähnlich wie Owen de niert T.H. Huxley 1849 die 
Homologie als Identität der Struktur: »the organs of 
two animals or families are homologous when their 
structure is identical, or when the differences bet-
ween them may be accounted for by the simple laws 
of growth«.47 

Darwin: Genealogische Erklärung
C. Darwin interpretiert die Positions- und Struktur-
ähnlichkeit homologer Organe als das Ergebnis einer 
gemeinsamen Abstammung. Homologe Organe sind 
für ihn also abstammungsidentische Organe. Ande-
re (abgeleitete) Organe dagegen, die eine ähnliche 
Struktur aufweisen und auch die gleiche Funktion 
ausüben, aber nur in entfernt miteinander verwand-
ten Organismen vorkommen, bezeichnet Darwin als 
›analog‹ oder ›adaptiv‹, z.B. die elektrischen Organe 
einiger Fischarten. 

Die genealogische Perspektive liefert für Darwin 
eine Erklärung für das Vorkommen homologer Orga-
ne. Identi ziert werden diese Organe aber nicht über 
genealogische, sondern über morphologische Kri-
terien, nämlich ihre Entsprechung im Bauplan; sie 
sind, in Darwins Worten, in Lage und Gestalt einan-
der ideell ähnlich (»›ideally similar‹, in position and 
structure«48), so z.B. die Schwimmblase der Fische 
und die Lungen der höheren Wirbeltiere. Unter der 
Annahme eines gemeinsamen Vorfahren (»ancient 
progenitor«) könne die Gemeinsamkeit im Bauplan, 
z.B. von Gliedmaßen der Wirbeltiere, auch dann er-
klärt werden, wenn sie unterschiedliche Funktionen 
wahrnehmen (»we can at once perceive the plain 
signi cance of the homologous construction of the 
limbs throughout the whole class«49).

Privilegierung der Homologien vor den Analogien
Darwin setzt sich in seiner phylogenetischen Er-
klärung von Homologien ausdrücklich von solchen 
Theorien zur Systematik der organischen Vielfalt ab, 
die nicht das Kriterium der Verwandtschaft, sondern 
ein anderes zu ihrer Grundlage nehmen. So verhält 
sich Darwin zu einer Typologie auf der Grundlage 
von Lebensformen explizit ablehnend: »It might 
have been thought (and was in ancient times thought) 
that those parts of the structure which determined the 
habits of life, and the general place of each being in 
the economy of nature, would be of very high im-
portance in classi cation. Nothing can be more false. 

No one regards the external similarity of a mouse to 
a shrew, of a dugong to a whale, of a whale to a sh, 
as of any importance. These resemblances, though so 
intimately connected with the whole life of the being, 
are ranked as mereley ›adaptive or analogical cha-
racters‹«.50

Darwin vollzieht damit eine starke Bewertung 
hinsichtlich Homologien und Analogien als den 
zwei Typen von Ähnlichkeit zwischen Merkmalen 
von Organismen. Die eigentlichen und wesentli-
chen Übereinstimmungen beruhen auf gemeinsamer 
Abstammung, sind also Homologien, so Darwin. 
Die gemeinsame Abstammung (»community of de-
scent«) bildet für Darwin die eigentliche Ursache für 
die Ähnlichkeit der Organismen (»the one known 
cause of close similarity in organic beings«); und 
sie liefert damit auch die tiefere Verbindung in Sys-
temen der Klassi kation als die bloße Ähnlichkeit 
(»some deeper bond is included in our classi cations 
than mere resemblance«).51 Die aufgrund von Ho-
mologien einander ähnlichen Organe verschiedener 
Organismen sind nach Darwins Erfahrung meist die 
inneren Organe, die mehr die interne Organisation 
als den Bezug zur Umwelt betreffen. Diese seien also 
die für ein »natürliches System« diagnostisch rele-
vanten Merkmale. Ähnlichkeiten in der Lebenswei-
se würden dagegen v.a. Modi kationen der äußeren 
Organe betreffen und seien daher ungeeignet für den 
Aufbau eines solchen Systems. Darwin zitiert 1859 
Owen mit seinen Worten aus dem Jahr 1838: »The 
generative organs being those which are most remo-
tely related to the habits and food of an animal, I have 
always regarded as affording very clear indications 
of its true af nities. We are least likely in the modi -
cations of these organs to mistake a merely adaptive 
for an essential character«.52

Es stellt allerdings eine nicht in allen Fällen sinn-
volle Vorentscheidung dar, allein die auf gemeinsamer 
Abstammung beruhende Ähnlichkeit von Organis-
men für wesentlich zu halten. Andere Systematisie-
rungen, die nicht von der Verwandtschaft ausgehen, 
erweisen sich in vielen Kontexten als fruchtbar und 
haben die weitere Entwicklung der Biologie grundle-
gend beein usst: Für die Etablierung der Ethologie 
und Ökologie ist die phylogenetische Perspektive 
zwar nicht ohne Relevanz – die elementaren Kate-
gorien dieser Disziplinen, die Arten des Verhaltens 
und die Typen ökologischer Rollen, beruhen aber 
ebenso wenig auf einer genealogischen Klassi kati-
on wie die in der Physiologie abgegrenzten Systeme 
von Organen. Es bestehen also mehrere gleichbe-
rechtigte Systematisierungen nebeneinander, von 
denen viele auf Funktionsähnlichkeiten beruhen, d.h. 
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Analogien darstellen. So beurteilt E. von Hartmann 
1875 die »genealogische Verwandtschaft nur als eine 
der natürlichen Vermittelungsweisen zur Realisirung 
ideell verwandter Typen«.53 

Die Notwendigkeit für eigene Begriffssysteme 
der gegenüber phylogenetisch begründeten Ansätzen 
alternativen systematischen Wissenschaften wird in 
den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts von man-
chen Biologen betont. In diesem Sinne unterscheidet 
E. Ungerer 1922 eine auf phylogenetischen Homolo-
gien aufbauende »Grundformenlehre« von einer auf 
Analogien beruhenden »Funktionsformenlehre« und 
betont: »Es muß deutlich werden, daß die ›Analogi-
en‹ nicht nur Irrtümer innerhalb der Grundformen-
lehre darstellen, sondern Anzeichen einer andern Art 
der Ordnung der Formteile des Organismus«.54 Eben-
so unterstreicht A. Meyer 1926 die Unabhängigkeit 
der auf Analogien aufbauenden Klassi kation von 
der auf Homologien beruhenden, und er übernimmt 
auch die Gegenüberstellung von Grundformenlehre 
und Funktionsformenlehre für seine »Einteilung der 
Typologie«.55 Zu einer umfassenden systematischen 
Darstellung gelangt die Funktionsformenlehre in den 
systematischen Ansätzen für eine Wissenschaft der 
Lebensformen.56

Gegenbaur und Haeckel
Der allmähliche Übergang von morphologischen zu 
genealogischen Kriterien zur Bestimmung von Ho-
mologien lässt sich bei dem Anatomen C. Gegenbaur 
nachzeichnen. Im Anschluss an Owen nimmt Gegen-
baur in der ersten Au age seiner ›Vergleichenden 
Anatomie‹ von 1859 eine explizite Gegenüberstel-
lung von Homologie und Analogie vor: »In dem ei-
nen Falle messen wir die Organe unter einander nach 
ihrem physiologischen Werthe, und treffen hier bei 
gleicher Function bei selbst noch so sehr verschie-
denem Baue die Analogie der Theile an. Im andern 
Falle prüfen wir die Gleichartigkeit der Organe 
nach ihrer Entstehung und nach ihrer Einrichtung 
im fertigen Zustande, d.h. wir prüfen sie von ihrer 
morphologischen Seite, und nden dann die Homo-
logien derselben heraus«.57 Eine Homologie liegt 
nach Gegenbaur bei »Thieren von einem gleichen 
Typus« vor.58 Der Typus ist für Gegenbaur zunächst 
rein morphologisch bestimmt, in der zweiten Au age 
seines Werks aus dem Jahr 1870 interpretiert Gegen-
baur – im Anschluss an Darwin und Haeckel – den 
Typusbegriff aber in einem genealogischen Sinne zur 
Bezeichnung des Vorfahren einer Abstammungsge-
meinschaft.59 Homologe Organe sind danach Organe 
verschiedener Organismen, die durch Vererbung auf 
einen gemeinsamen Vorfahren zurückgehen; in Ge-

genbaurs Worten: »das Verhältnis zwischen zwei Or-
ganen, die gleiche Abstammung besitzen, somit aus 
der gleichen Anlage hervorgegangen sind«.60 

In ähnlicher Weise stellt auch E. Haeckel Homo-
logie und Analogie als zwei Gründe für die Überein-
stimmung in der Struktur von Organismen einander 
gegenüber: Bei der Homologie sei die Übereinstim-
mung »durch gemeinsame Abstammung erhalten«, 
bei der Analogie »durch gleichartige Anpassung er-
worben«.61 Später hält Haeckel fest, dass homologe 
Organe »im engeren Sinne« zugleich »homophyle-
tisch«, d.h. »auf gleichen Ursprung zurückzuführen« 
seien.62 

Homonomie, Homotypie, Homonymie
Neben ›Homologie‹ werden in der Mitte des 19. Jahr-
hunderts eine ganze Reihe weiterer Ausdrücke ge-
prägt, um die Ähnlichkeiten von Organismen auf den 
Begriff zu bringen. So bezeichnet der Entomologe H. 
Burmeister 1835 gleichgestaltete Körperteile eines 
Individuums als homonom (»Flügel theils homonom 
(Homoptera, Latr.) theils heteronom (Heteroptera, 
Latr.)«63). 1850 gebraucht H.G. Bronn den Ausdruck 
für solche Teile von Tieren, die nach einem einheitli-
chen Plan oder Gesetz gestaltet sind (»gleich-gesetz-
lich«), und er bildet dazu das Substantiv Homono-
mie.64 Insbesondere die ähnlich geformten, aber teil-
weise unterschiedliche Funktionen wahrnehmenden 
Teile eines Individuums (z.B. die Vorder- und Hinter-
beine eines Tiers) beschreibt Bronn mit diesem Aus-
druck. 1858 differenziert er zwischen zwei Arten der 
Homonomie: Als homotypisch kennzeichnet Bronn 
solche Organe, die »nach der Grund-Form des Typus 
oder System-Kreises, wozu sie gehören, eine ganz 
identische Stelle im Individuum einnehmen«.65 Das 
Bein eines Säugetiers z.B. ist danach homotypisch 
mit dem Bein eines anderen Säugetiers oder eines 
Vogels. Im Unterschied dazu nennt Bronn die ähnli-
chen Teile eines und desselben Tieres, die in der Lage 
voneinander abweichen und in der Hauptachse des 
Körpers hintereinander liegen oder in der Querachse 
nebeneinander liegen, als homonym – gleichnamig, 
weil sie üblicherweise den gleichen Namen tragen: 
z.B. das rechte und linke Bein eines Menschen oder 
das Vorder- und Hinterbein eines Hundes.66 Die Ter-
minologie ist allerdings verwirrend, weil Bronns Ho-
monymien eine Ähnlichkeit bezeichnen, die Owen 
›Homotypien‹ nennt (s.o.): die morphologische Ähn-
lichkeit von Organen innerhalb eines Organismus.

Haeckel übernimmt von Bronn den Begriff der ho-
monymen Teile, schränkt seine Bedeutung aber ein: 
Homonymien (bei Gegenbaur »Homonomien«) sind 
für Haeckel Verhältnisse zwischen sich wiederho-
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lenden Teilen, die senkrecht zur Körperachse liegen, 
z.B. zwischen den Abschnitten der Extremitäten der 
Wirbeltiere (Epimere); Homodynamien betreffen da-
gegen in einem Organismus sich wiederholende Seg-
mente längs der Körperachse, also die von Haeckel 
auch Metamere genannten Teile, z.B. die Segmente 
der Ringelwürmer ( Morphologie).67 Der Ausdruck 
Homodynamie wird später – der Etymologie entspre-
chend – meist gleichbedeutend mit ›Analogie‹ im 
Sinne von »Teilen derselben Funktion« verwendet.68 

Lankester: Homogenie und Homoplasie
Ein ussreich für die Deutung der Homologie als ein 
auf die Abstammung bezogenes Konzept ist eine 
Arbeit von E.R. Lankester aus dem Jahr 1870: Lan-
kester nennt das Verhältnis zwischen solchen Orga-
nen verschiedener Organismen, deren Ähnlichkeit 
auf gemeinsamer Abstammung beruht, Homogenie 
(»homogeny«).69 Genauer bezeichnet der Begriff 
die Relation zwischen Strukturen in verschiedenen 
Organismen, die genetisch verwandt sind, insofern 
sie eine Entsprechung in einem gemeinsamen Vor-
fahren haben (»Structures which are genetically re-
lated, in so far as they have a single representative in 
a common ancestor, may be called homogenous. We 
may trace an homogeny between them, and speak of 
one as the homogen of the other«).70 Die Integrati-
on der Erklärung der morphologischen Ähnlichkeit 
von Organen durch ihre gemeinsame Abstammung 
in die De nition des Homologiebegriffs stellt eine 
Ausweitung der De nition von der Beschreibung zur 
Erklärung dar: Der Begriff der Homologie verliert 
nach dieser Ausweitung den Status eines reinen Be-
schreibungsbegriffs und wird zu einem Erklärungs-
begriff, indem er Ähnlichkeit durch gemeinsame 
Abstammung erklärt.71 Mit dem Begriff sind also 
zwei im Prinzip verschiedene Phänomene verbunden 
– morphologische Ähnlichkeit und Abstammung von 
einem gemeinsamen Vorfahren –, die in Kon ikt zu 
einander treten können, wenn die abstammungsiden-
tischen Strukturen eine Transformation durchmachen 
(z.B. in Folge eines Funktionswechsels; Funktion).72 
Weil der Begriff der Homologie in seiner seit dem 
frühen 20. Jahrhundert dominanten Bedeutung genau 
das bezeichnet, was Lankester ›Homogenie‹ nann-
te, wird dafür plädiert, den letzteren Begriff ganz 
aufzugeben.73 Eine andere sinnvolle Option besteht 
jedoch darin, ›Homologie‹ als neutrales übergeord-
netes Konzept beizubehalten und ›Homogenie‹ (oder 
›Homophylie‹; s.u.) als eine seiner Spezi kationen 
beizubehalten.74

Lankester kontrastiert die Homogenie mit einem 
anderen Konzept, das er Homoplasie nennt (»homo-

plasis« oder »homoplasy«75; 1855 erscheint der Aus-
druck bereits im medizinischen Kontext76). Darunter 
fasst er das Verhältnis von Organen, die einander äh-
neln, aber nicht auf eine gemeinsame Verwandtschaft 
zurückgehen. Im Vergleich zu ›Analogie‹ ist ›Ho-
moplasie‹ für Lankester der engere Begriff, weil er 
allein auf einander ähnliche Strukturen angewendet 
wird, ›Analogie‹ nach Lankester aber das Verhältnis 
von zwei Strukturen beschreibt, die funktionsähnlich 
sind, unabhängig von ihrer morphologischen Ähn-
lichkeit.77

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts versteht H.F. Os-
born das Konzept der Homoplasie so, dass es Elemente 
des Homologiebegriffs enthält.78 Nachdem Lankester 
sich gegen diese Interpretation wehrt (»Homoplasy 
does not demand an element of homology«79), iden-
ti ziert Osborn Homoplasie mit ›Analogie‹, ›Paralle-
lismus‹ und ›Konvergenz‹: »Lankester’s homoplasy 
is equivalent to analogous evolution, to parallelism, 
or convergence«80. Diese Identi kation ist in der 
ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts verbreitet.81 Von 
anderer Seite wird aber auf der alten Unterscheidung 
von Lankester bestanden und eine Analogie als reine 
Funktionsähnlichkeit unabhängig von strukturellen 
Verhältnissen bestimmt.82

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts wird ›Homopla-
sie‹ oft als Gegenbegriff zu ›Homologie‹ verwendet, 
also in der Bedeutung von »Nicht-Homologie« für 
parallele, konvergente oder analoge Merkmale83. All-
gemein gilt damit jede abgeleitete Ähnlichkeit, die 
nicht das Ergebnis von gemeinsamer Abstammung 
ist, als Homoplasie (Wake 1999: »derived similarity 
that is not the result of common ancestry«84).

Nägeli: Organisations- und Anpassungsmerkmale
Parallel zur terminologischen Differenzierung zwi-
schen Homologie und Analogie besteht auch die Un-
terscheidung von Organisations- und Anpassungs-
merkmalen, die besonders durch den Botaniker C. 
von Nägeli (1884) propagiert wird. Organisations-
merkmale sind nach Nägeli solche artkonstanten 
Eigenschaften, die ihren Grund in der gemeinsamen 
Abstammung von einer Stammart haben, sich also 
aus dem Bauplan ergeben; sie sind in den Worten 
Nägelis durch eine »selbständige Umbildung des 
Idioplasmas bedingt«.85 Anpassungsmerkmale sind 
dagegen durch eine (demgegenüber kurzfristigere) 
Veränderung des Organismus als Reaktion auf die 
Eigenschaften seiner Umwelt entstanden ( Analo-
gie). Die die Fortp anzung betreffenden generati-
ven Eigenschaften, z.B. die Art und Anordnung der 
Blütenorgane, sind oftmals Organisationsmerkmale, 
während die Anpassungsmerkmale eher vegetative 
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Teile des Organismus betreffen. Die Unterscheidung 
ist aber nicht als eine prinzipielle, sondern nur als 
eine relative zu nehmen. Eine für eine Art als Organi-
sationsmerkmal gewertete Eigenschaft kann für ihre 
Stammart ein Anpassungsmerkmal dargestellt haben. 
Evolutionstheoretisch betrachtet waren viele Organi-
sationsmerkmale zunächst Anpassungsmerkmale.86

Der Ausdruck ›Organisationsmerkmale‹ ndet be-
reits vor von Nägeli Verwendung (Malte-Brun 1822: 
»The Ostrich of Africa and Arabia, the cassiowary of 
Java, of the neighbouring islands, and of New Hol-
land, and the Touyou or Ostrich of Brazil, exhibit, 
in very distinct species, the same general features of 
organization«87; de Lamennais 1840: »les organisa-
tions caractéristiques des races«88; dt. Übers. 1841: 
»die charakteristischen Organisationsmerkmale der 
verschiedenen Racen [des Menschen]«89; Chambers 
1847: »terrestrial crocodile-like animals, with some 
features of organization recalling the lacertilia«90; dt. 
Übers. 1851: »crocodilartige Landthiere, mit einigen 
an die Lacertinen erinnernden Organisationsmerk-
malen«91). Wie die Zitate deutlich machen, werden 
bis zum Ende des 19. Jahrhunderts unter Organisati-
onsmerkmalen allgemein Ähnlichkeiten im Bauplan 
verstanden, die nicht Homologien entsprechen müs-
sen.

Anwendung in der Botanik
Auch das Konzept der Homologie wird in der Bota-
nik angewendet. Es wird in diesem Zusammenhang 
aber nicht immer auf eine Ähnlichkeit aufgrund 
von gemeinsamer Abstammung zurückgeführt. So 
unterscheidet E. Strasburger 1902 drei Typen der 
Homologien: architypische Homologien entstehen 
durch Vererbung von einem gemeinsamen Vorfah-
ren; phytotypische und zootypische Homologien sind 
dagegen Ähnlichkeiten, die nicht durch gemeinsame 
Abstammung, sondern durch die gleichen Bildungs-
gesetze bedingt sind (z.B. die Ähnlichkeit im Bau 
des Vegetationspunktes der vielzelligen P anzen); 
als pantypische Homologien bezeichnet Strasburger 
schließlich Ähnlichkeiten, die zwischen allen Orga-
nismen bestehen (z.B. die Kern- und Zellteilungsvor-
gänge).92

Homologie versus Analogie
In den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts ver-
ändert sich das Verhältnis von Homologie- und Ana-
logiebegriff: Owen versteht es noch so, dass sie sich 
nicht gegenseitig ausschließen (»homologous parts 
may be, and often are, also analogous parts in a ful-
ler sense, viz., as performing the same function«93). 
Diese Auffassung ndet sich später auch bei Ge-

genbaur und Haeckel.94 Und G. Seidlitz bringt den 
Unterschied zwischen Homologie und Analoge 1871 
knapp auf die Formel: »Homologie beruht […] auf 
genealogischer Gleichwerthigkeit, Analogie auf phy-
siologischer«.95 Homologien können damit allein 
zwischen Organismen, die »gemeinsame Vorfahren 
besitzen«; Analogien dagegen zwischen allen Or-
ganismen zugeschrieben werden, auch zwischen 
P anzen und Tieren. Und eine gleichzeitige physio-
logische und genealogische »Gleichwerthigkeit« ist 
nicht ausgeschlossen. Die Kiemen der Fische und 
Amphibien können beispielsweise gleichzeitig ein-
ander homologe und analoge Körperteile sein. 

Später werden die Konzepte dagegen häu g unter 
gegenseitigem ausschließendem Bezug zueinander 
de niert. Ein ussreich ist für diese Gegenüber-
stellung die Parallelisierung von ›Homologie‹ und 
›Analogie‹ zu den von Lankester 1870 eingeführten 
Begriffen ›Homogenie‹ und ›Homoplasie‹, die dieser 
als Alternativen bestimmt (s.u.). Dementsprechend 
de niert E. Jacobshagen 1925 ausdrücklich solche 
Ähnlichkeiten als analog, die nicht homolog sind 
( Analogie).96 Die Konzepte der Homologie und 
Analogie gelten spätestens seitdem im Allgemeinen 
als Grundlage alternativer Erklärungen für die Ähn-
lichkeit von Strukturen oder Funktionen.97 Sie als 
miteinander vereinbar (»not mutually exclusive«) zu 
betrachten, ist im 20. Jahrhundert eine Minderheiten-
position.98

Die Betrachtung der Organismen in funktionaler 
und in genealogischer Hinsicht, die den Begriffen 
Analogie und Homologie zugrunde liegt, wird seit 
Ende des 19. Jahrhunderts in der Gliederung der 
meisten Lehrbücher der Biologie verwendet: Es 
wird ein »allgemeiner Teil«, in dem es um die Or-
gansysteme in funktionaler Hinsicht geht, von einem 
»speziellen Teil«, der die Organismen nach ihrer 
Verwandtschaft systematisch darstellt, unterschieden 
( Biologie: allgemeine versus spezielle Biologie). 
Nach diesem Prinzip verfahren fast alle klassischen 
Lehrbücher der Zoologie, die zwischen 1880 und 
1980 erscheinen.99 Der spezielle Teil ist in diesen 
Lehrbüchern meist sehr viel umfangreicher als der 
allgemeine Teil. Die gleiche Einteilung ndet sich 
für die Botanik im ›Strasburger‹ zwischen 1894 und 
1998.100 Die allgemeinen Lehrbücher der Biologie 
beschränken sich dagegen meist auf eine Darstellung 
der organischen Funktionssysteme und verzichten 
auf einen (umfangreichen) speziellen Teil.101

Homologie und Entwicklungsbiologie
Als Konsequenz aus dem »biogenetischen Grundge-
setz«, nach dem die Ontogenese eine Rekapitulation 
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der Phylogenese darstellt ( Entwicklung), wird am 
Ende des 19. Jahrhunderts vorgeschlagen, solche Or-
gane als ›homolog‹ zu bezeichnen, die aus ähnlichen 
Vorgängerstadien in der individuellen Entwicklung 
hervorgegangen sind. Die ontogenetischen Vorgän-
gerstadien sollen dann phylogenetischen Vorgängern 
entsprechen. In den 1890er Jahren lehnt E.B. Wilson 
diese Vorschläge für ein »embryologisches Kriteri-
um der Homologie« aber ab, weil phylogenetisch ho-
mologe Strukturen in der individuellen Entwicklung 
verschieden gebildet werden könnten. Nach Wilson 
können embryologische Untersuchungen grund-
sätzlich kein ausschlaggebendes Kriterium für das 
Vorliegen einer Homologie liefern: »embryological 
development does not in itself afford any absolute 
criterion what ever for the determination of homo-
logy«.102 Homologien seien daher nicht im Rahmen 
einer vergleichende Embryologie, sondern allein 
durch die vergleichende Anatomie zu identi zieren: 
»comparative anatomy not comparative embryology, 
is the primary standard for the study of homologies, 
and hence of genealogical descent«.103

Trotzdem wird eine Anbindung des Homologie-
konzepts an entwicklungsbiologische Untersuchun-
gen weiterhin angestrebt: Es bildet ein Programm 
der Homologienforschung im 20. Jahrhundert, die 
Homologie der morphologischen Merkmale durch 
die Homologie der genetischen Strukturen und der 
Entwicklungswege zu erklären.104 Die Homologie 
von Genen, im Sinne des gemeinsamen Erbes eines 
Chromosomenabschnitts von einem gemeinsamen 
Vorfahren, schlägt L.C. Dunn 1921 vor. Er entwickelt 
seine Anschauungen dabei aus der Untersuchung von 
Ähnlichkeiten in der Variation der Augen- und Fell-
färbungen, die in verschiedenen Gruppen von Nage-
tieren auftreten.105

Von dem genetischen ist ein entwicklungsbiolo-
gisches Kriterium der Homologie zu unterscheiden. 
Auf letzteres zielen zahlreiche Homologiede nitio-
nen aus der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts. So 
heißt es 1920-21 bei E. Jacobshagen: »homolog sind 
homomorphe Bildungen innerhalb eines Tiertypus, 
die ontogenetisch aus korrespondierenden Anlagen 
der abstrakten Urgestalt dieses Typus oder irgendei-
ner seiner anatomisch-systematischer Untergruppen 
hervorgehen«.106 Und H. Fuchs ist 1927 der Ansicht, 
die »grundlegenden ursprünglichen Lagebeziehun-
gen«, die eine Homologie ausmachen, seien »in al-
lererster Linie der Genese zu entnehmen«.107 Auch L. 
von Bertalanffy verfolgt 1936 einen »entwicklungs-
physiologischen« oder »dynamischen« Homologie-
begriff, nach dem diejenigen Organe homolog sind, 
die »unter entsprechenden organisierenden Bezie-

hungen entstanden sind«.108 Nicht die Materialität der 
Bestandteile und auch nicht unbedingt die Herkunft 
von einem gemeinsamen Vorfahren, sondern allein 
die Gleichheit der entwicklungsbiologischen Organi-
sationsbeziehungen de niert danach die Homologie 
von Organen. Homologen Strukturen liegen, nach 
einer anderen Formulierung, ein homologes »geneti-
sches Entscheidungssystem« zugrunde.109 

G. de Beer weist allerdings 1971 darauf hin, dass 
es keine Voraussetzung für die Homologie von Struk-
turen ausgewachsener Organismen ist, dass auch ihre 
frühen Stadien zueinander homolog sind. Die Gleich-
heit von Genen (aufgrund eines gemeinsamen Erbes) 
garantiert nicht die Homologie der Strukturen, weil 
die Gene aufgrund der Kontextabhängigkeit ihrer 
Wirkung in verschiedener Weise in die Entwicklung 
eingreifen könnten.110 Und umgekehrt können auch 
als homolog angesehene Strukturen verschiedener 
Arten auf sehr unterschiedlichen Entwicklungswe-
gen gebildet worden sein.111 F. Baltzer spricht 1950 
von dem morphologischen »Beharrungsvermögen« 
und der »Selbständigkeit der Form« gegenüber dem 
Weg ihrer Entstehung.112 In neuerer Terminologie ist 
von der evolutionären Robustheit von Mustern (»ro-
bustness of patterns«) die Rede.113 Offensichtlich 
existiert vielfach eine erhebliche Variation in der Ent-
wicklung homologer Strukturen. Entwicklungsähn-
lichkeit kann daher nicht das Kriterium für (morpho-
logische) Homologie sein. Es besteht eine Stabilität 
von »Modulen« der Entwicklung bei gleichzeitiger 
Variabilität der genetischen Ressourcen, die zu ihrem 
Aufbau führen (s.u.).

Die Anwendung des genealogisch bestimmten 
Homologiebegriffs auf Gene bietet allerdings einen 
Vorteil gegenüber seiner Anwendung auf Organe: 
Für Gene ist die Rede von gemeinsamen Vorfahren 
und einer Ähnlichkeit durch Abstammung angemes-
sen, weil sie in einem direkten Abstammungsverhält-
nis zueinander stehen können. Gene (und Organis-
men), nicht aber Organe können direkte gemeinsame 
Vorfahren haben und insofern homolog zueinander 
sein.114 In der Homologie von Organen ist dagegen 
immer ein Entwicklungssystem dazwischengeschal-
tet, das eine morphologische Ähnlichkeit auf unter-
schiedlichem Entwicklungsweg und eine morpholo-
gische Verschiedenheit trotz ähnlicher (und abstam-
mungsidentischer) genetischer Ausstattung bedingen 
kann. 

Morphologische De nitionen
Besonders in der deutschsprachigen Biologie setzt 
sich der mit Darwins Theorie initiierte deszendenz-
theoretische Homologiebegriff nur sehr langsam 
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durch. Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts wird weiter 
daran festgehalten, Homologien rein morphologisch 
zu bestimmen. Für E. Jacobshagen ist die Evoluti-
onstheorie noch 1925 eine zu ungesicherte Theorie, 
als dass auf ihr einer der morphologischen Grund-
begriffe begründet werden könnte. Die Homologie 
müsse in dem »Tatsächlichen der Morphologie« ver-
ankert werden und dürfe nicht aus einer anderen The-
orie, auch wenn deren Geltung wahrscheinlich sei, 
abgeleitet werden. Homologe Organe werden von 
Jacobshagen dem entsprechend als »morphologisch 
gleichbedeutend« de niert115: »Organe, die in einem 
Bauplan oder dessen Grundformteilen denselben Be-
standteil verkörpern, nennen wir, unbekümmert um 
etwaige Form- und Funktionsunterschiede, homo-
log«116. 

Eine ähnliche, nicht auf der Deszendenztheo-
rie aufbauende De nition formuliert A. Naef 1927: 
»Homologie ist (in der systematischen Biologie) 
die formale (ideelle) Beziehung zwischen bestimm-
ten Teilen der Gesamterscheinung mehrerer ähnli-
cher Organismen (oder ähnlicher Ausschnitte der 
Gesamterscheinung eines einzigen), welche sich 
(sachbegrif ich) daraus ergibt, daß diese Teile den 
andern der zugehörigen verglichenen Ganzen (oder 
Ausschnitte) im naturgegebenen Zusammenhang in 
übereinstimmender Weise zugeordnet sind, und, der 
Allgemeinheit (Gesetzmäßigkeit) dieser Zuordnung 
nach, unter einen einzigen festen Begriff gefaßt wer-
den können«.117 Die Homologie wird demnach also 
an die (gesetzmäßige) relative Lagebeziehung der 
Teile in einem Ganzen gebunden. Die Homologie 
gilt als unabhängig von der genetischen Verwandt-
schaft oder »Blutsverwandtschaft«, wie A. Kälin 
1936 schreibt118; sie wird stattdessen als »Ausdruck 
ganzheitlicher Baupläne von Typen«119 interpretiert. 
Homologienforschung bestehe nicht in der Untersu-
chung von Stammbäumen, sondern gehe dieser vor-
aus, urteilt auch L. Berg 1922.120

Vorwurf der Zirkularität
Auch O. Hertwig vertritt 1906 einen rein morpholo-
gisch bestimmten Homologiebegriff (vgl. Tab. 113). 
Er ist darüber hinaus der Auffassung, die de nito-
rische Verbindung des Begriffs der Homologie mit 
dem der gemeinsamen Abstammung führe in einen 
»circulus vitiosus«. Hertwig argumentiert, »daß die 
vergleichende Anatomie und die Entwickelungsge-
schichte uns ja allein das wissenschaftliche Material 
liefern, auf Grund dessen wir ein natürliches System 
der Tiere errichten und Hypothesen über Abstam-
mungsverhältnisse aufstellen können. Die Feststel-
lung einer Homologie kann daher selbst nicht wieder 

von einem Verhältnis abhängig gemacht werden, das 
ich erst auf Grund von Homologieen als etwas Hypo-
thetisches erschlossen habe. Die Homologie ist ein 
durch Vergleichung gewonnenes Denkergebnis, das 
unter allen Umständen zu Recht besteht, mag die Ho-
mologie in gemeinsamer Abstammung oder in Ge-
setzmäßigkeiten, nach welchen sich die Formbildung 
der Organismen vollzieht, ihre Erklärung nden«.121 
Hertwig plädiert also dafür, ›Homologie‹ als einen 
deskriptiven Begriff zu verstehen, der für genealogi-
sche Untersuchungen das Explanandum liefert.

Auch später im 20. Jahrhundert wird dieser Vor-
wurf der Zirkularität im Verständnis der Homologie 
als Erklärungsbegriff immer wieder vorgebracht: Die 
Homologie könne nicht durch gemeinsame Abstam-
mung de niert werden, wenn sie im Anschluss daran 
als empirischer Beleg der gemeinsamen Abstammung 
herangezogen werden soll. Nach S. Woodger kommt 
dem Homologiebegriff eine deskriptive Aufgabe 
zu; Aufgabe der Evolutionstheorie sei dagegen die 
Erklärung morphologischer Phänomene. Woodger 
hält es daher nicht für sinnvoll, in die phänomenale 
Beschreibung bereits die Erklärungsgrundlage auf-
zunehmen, indem Homologien als morphologische 
Korrespondenzen über gemeinsame Abstammung 
de niert werden.122 Auch von Seite der Taxonomie 
wird darauf hingewiesen, dass der Nachweis der 
gemeinsamen Abstammung schwierig ist und daher 
eine De nition der Homologie über Abstammungs-
verhältnisse wenig praktikabel sei.123 

Zumindest der Zirkel in der Begriffsbestimmung 
kann aber vermieden werden, wenn bereits die Fest-
stellung der Homologie von Strukturen als empiri-
sche Aussage über deren Abstammung von einem 
gemeinsamen Vorfahren und nicht nur über ihre mor-
phologische Ähnlichkeit verstanden wird – dies aber 
nicht als ein Beleg für ihre Verwandtschaft gewertet 
wird.124 

Remane: Homologiekriterien
Werden Homologien als Hinweise auf Verwandt-
schaft verstanden und sollen Merkmale im Hinblick 
auf ihren diagnostischen Wert für die Verwandtschaft 
gewichtet werden, dann bedarf es besonderer Kriteri-
en für die Ermittlung von Homologien. Die von dem 
Zoologen A. Remane 1952 so genannten Homolo-
giekriterien dienen als ein solches Mittel zur Bewer-
tung von Merkmalen. Sie geben einen operationalen 
Maßstab zur Identi kation von Homologien an die 
Hand. Remane nennt drei Homologiekriterien für 
biologische Strukturen: die Kriterien der Lage, der 
speziellen Qualität und der Verknüpfung durch Zwi-
schenformen (vgl. Tab. 114).125 Der Sache nach wird 
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insbesondere das erste Kriterium bereits seit Ende des 
18. Jahrhunderts dazu verwendet, »identische« Teile 
bei Organismen verschiedener Arten zu bestimmen. 
So stellt schon Goethe 1795 fest, dass im zwischen-
artlichen Vergleich »das Beständigste der Platz« ist, 
den ein Knochen »in der Organisation einnimmt«.126 
Und in eine ähnliche Richtung weist Geoffroy St.-
Hilaires Prinzip der Verbindungen (»principe des 
connexions«) (s.o.). 

Diese Kriterien ermöglichen ausgehend von einer 
strukturellen Analyse einen (hypothetischen) Schluss 
auf die phylogenetische Verwandtschaft. Die Homo-
logie kann als ein Index der Verwandtschaft betrach-
tet werden, insofern sie in einem kausalen Zusam-

menhang mit der Verwandtschaft steht, ohne aber 
eine Ursache von ihr zu sein (so wie das Fallen der 
Barometernadel einen Index für einen Wetterwech-
sel darstellt). Homologien können daher lediglich als 
epistemische Gründe, nicht aber als reale Ursachen 
der Verwandtschaft gelten. Weil der Prozess der Ab-
stammung meist nicht direkt beobachtbar ist, erfolgt 
die Feststellung der Verwandtschaft von Organismen 
aber nicht anders als durch den Nachweis der Homo-
logie ihrer Merkmale.

Es ist allerdings umstritten, ob die Homologiekri-
terien als De nition oder lediglich zur Indikation von 
Homologien zu verstehen sind, ob Homologien also 
morphologisch oder genealogisch zu de nieren sind. 
Die ältere, bis ins frühe 20. Jahrhundert dominieren-
de Meinung favorisiert die erste Möglichkeit (vgl. 
auch Remane 1955: »Nicht die Phylogenie entschei-
det über die Homologie, sondern die Homologie 
über die Phylogenie«127); in der zweiten Hälfte des 
20. Jahrhunderts wird dagegen die zweite bevorzugt. 
So ist E. Mayr 1982 der Auffassung, die Kriterien 
würden eine Evidenz für Homologie begründen, aber 
nicht die De nition der Homologie liefern.128 Die De-

nition der Homologie müsse eine phylogenetische, 
nicht eine morphologische sein (s.u.). Explizit in die-
se Richtung weist auch die De nition des Konzepts, 
die W.J. Bock 1988 gibt: »Homologous features (or 
conditions of the features) in two or more organisms 
are those that stem phylogenetically from the same 
feature (or condition) in the immediate common 
ancestor of these organisms«129 (vgl. auch Tab. 113). 
De niert werden Homologien danach auf phyloge-
netischer Grundlage; morphologische Ähnlichkeit ist 
dagegen der (einzige) empirische Test für eine Hypo-
these der Homologie.130

Grade der Homologie
Werden Homologien nicht als Identitäten, sondern als 
Ähnlichkeiten verstanden, ist es naheliegend, Grade 
der Homologie zu unterscheiden. O. Hertwig spricht 
1906 ausdrücklich von »Graden der Homologie« und 
diskutiert die Möglichkeit der Differenzierung zwi-
schen einer »kompletten und inkompletten Homo-
logie«.131 Dieser Vorschlag wird von verschiedener 
Seite kritisiert.132 S.J. Gould ist 1988 der Meinung, 
eine Homologie sei nicht eine quantitative Größe, 
sondern vielmehr ein qualitatives Merkmal, das auf 
dem Vorliegen einer genealogischen Verwandtschaft 
beruhe: »true homology is not a number on a conti-
nuum; it is a quality of relationship based on evolu-
tionary descent. […] Let homology be likeness due 
to evolutionary descent, and let similarity be simi-
larity«.133

»A. Hauptkriterien«
»1. Kriterium der Lage«
»Homologie ergibt sich bei gleicher Lage in vergleich-
baren Gefügesystemen«.

»2. Kriterium der speziellen Qualität der Struktu-
ren«
»Ähnliche Strukturen können auch ohne Rücksicht auf 
gleiche Lage homologisiert werden, wenn sie in zahl-
reichen Sondermerkmalen übereinstimmen […]. Die 
Sicherheit wächst mit dem Grad der Komplikation und 
Übereinstimmung der verglichenen Strukturen«.

»3. Kriterium der Verknüpfung durch Zwischenfor-
men (Stetigkeitskriterium)«
»Selbst unähnliche und verschieden gelagerte Struk-
turen können als homolog erklärt werden, wenn zwi-
schen ihnen Zwischenformen nachweisbar sind, so daß 
bei Betrachtung zweier benachbarter Formen die unter 
1 bzw. 2 angegebenen Bedingungen erfüllt sind. Die 
Zwischenformen können der Ontogenie der Strukturen 
entnommen sein oder echte systematische Zwischenfor-
men sein«.

»B. Hilfskriterien«
»4. Selbst einfache Strukturen können als homolog er-
klärt werden, wenn sie bei einer großen Zahl nächstähn-
licher Arten auftreten«.

»5. Die Wahrscheinlichkeit der Homologie einfacher 
Strukturen wächst mit dem Vorhandensein weiterer 
Ähnlichkeiten von gleicher Verbreitung bei nächstähn-
lichen Arten«.

»6. Die Wahrscheinlichkeit der Homologie von Merk-
malen sinkt mit der Häu gkeit des Auftretens dieses 
Merkmals bei sicher nicht verwandten Arten«.

Tab. 114. Homologiekriterien (aus Remane, A. (1952). Die 
Grundlagen des natürlichen Systems, der vergleichenden 
Anatomie und der Phylogenetik. Theoretische Morphologie 
und Systematik I: 63f., 33ff.).
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Auch ausgehend von Remanes Kriterien der Ho-
mologie ergibt sich die Frage, wie mit solchen Merk-
malen zu verfahren ist, die nicht alle drei, sondern nur 
ein oder zwei Kriterien erfüllen. Und für einen an der 
Deszendenz orientierten Homologiebegriff entsteht 
das Problem daraus, dass viele Strukturen Elemente 
von verschiedenen Vorgängerstrukturen miteinander 
kombinieren. Auch für solche Fälle scheint es unver-
meidlich, Grade der Homologie zuzulassen. Es ist 
daher nicht unüblich, den Begriff der Partialhomo-
logie (»partial homology«) zu verwenden.134 Dieser 
Ausdruck ndet bereits Mitte des 19. Jahrhunderts 
im Rahmen der klassischen Morphologie Verwen-
dung, ohne dass damit auf Abstammungsverhältnisse 
Bezug genommen wird (Owen 1871: »partial homo-
logy« für ein »less developed homologue«135). Als 
Partialhomologien können Klassen von solchen Or-
ganen oder komplexen Merkmalen verstanden wer-
den, die nur in Teilen homolog zueinander sind.136 
Besondere Bedeutung kommt diesem Konzept in der 
Feststellung von Homologien auf molekulargeneti-
scher Ebene zu: Der Prozentsatz der Gleichheit der 
Basensequenz von zwei DNA-Strängen gilt gleich-
zeitig als Maß für den Grad der Homologie dieser 
beiden Stränge. Denn es wird argumentiert, dass die 
unabhängige Entstehung der gleichen Sequenz sehr 
unwahrscheinlich ist.137

Deszendenztheoretische Bestimmungen
Deszendenztheoretische Bestimmungen des Homo-
logiebegriffs setzen sich im 20. Jahrhundert allmäh-
lich durch. Homologien werden über die Abstam-
mung von einem gemeinsamen Vorfahren de niert. 
Bei K. Peter heißt es 1922, homolog seien »Gebilde 
gleicher Abstammung«.138 Ähnliche De nitionen ge-
ben 1928 G. de Beer, 1961 G.G. Simpson und 1976 
M. Ghiselin (vgl. Tab. 113). 

Es besteht allgemein die Tendenz, jedes gemein-
same abgeleitete Merkmal von zwei Organismen als 
homolog zueinander zu beschreiben. Im Rahmen der 
kladistischen Terminologie wird das Konzept der 
Homologie damit synonym zum Begriff der Synapo-
morphie ( Systematik).139 C. Patterson nennt den auf 
dieser Grundlage der Abgrenzung monophyletischer 
Taxa gebildeten Homologiebegriff 1982 taxische 
Homologie (»taxic homology«)140 und bestimmt eine 
Homologie als eine Ähnlichkeit, die monophyleti-
sche Gruppen kennzeichnet, oder kurz als ein Merk-
mal dieser Gruppen (»homology is the property of 
monophyletic groups«141). Von der systematischen 
Schule der Kladistik wird ein solches Verständnis 
der Homologie bevorzugt, weil damit Homologien 
ausgehend von realen Prozessen der Natur bestimmt 

sind und nicht auf der bloß subjektiven Einschät-
zung einer Ähnlichkeit beruhen.142 Ebenso wie das 
hierarchische (enkaptische) System der Verwandt-
schaft der Organismen sollen nach dem Vorschlag 
mancher Autoren auch die Homologien in einem 
hierarchischen System angeordnet werden (Bock 
1963: »Homologous features and conditions form a 
hierarchy that corresponds to the taxonomic hierar-
chy of groups«143). Die Homologien spiegeln auf die-
se Weise unmittelbar die Ordnung der Organismen 
in monophyletische Gruppen. Diese taxonomische 
Analyse ist aber nicht direkt mit einer phylogeneti-
schen Aussage verbunden; sie ist vielmehr auf das 
Aufstellen von Kladogrammen gerichtet; und diese 
haben nicht notwendig eine phylogenetische Konno-
tation ( Systematik).144

Der Nachweis der taxischen Homologie von zwei 
Strukturen erfolgt durch eine kladistische Analyse, 
d.h. durch die Auszeichnung von Gruppen von Or-
ganismen, die einen nur ihnen gemeinsamen Vor-
fahren haben, auf den die Entstehung der fraglichen 
Struktur ursprünglich zurückgeht. In dieser Analyse 
spielen andere Strukturen, die mit den beiden fragli-
chen gemeinsam auftreten, eine wichtige Rolle, weil 
sie die Hypothese der Monophylie stützen können. 
Damit erlangt Remanes zweites »Hilfskriterium« für 
den Nachweis einer Homologie eine zentrale Rolle 
(die später so genannte Kongruenz145): Die Wahr-
scheinlichkeit der Homologie von Strukturen (nicht 
nur einfacher) wächst mit dem Vorhandensein weite-
rer Ähnlichkeiten von gleicher Verbreitung, weil auf 
diese Weise die Hypothese der Monophylie gestützt 
wird.146 

Würden tatsächlich allein Synapomorphien als Ho-
mologien verstanden, dann wären viele andere Korre-
spondenzen zwischen Strukturen, die traditionell als 
Homologien interpretiert wurden, aus dieser Katego-
rie ausgeschlossen. Um dies zu vermeiden, schlägt 
A.L. Panchen 1992 in einer umfassenden Gliede-
rung der verschiedenen Formen der Homologie vor, 
neben der Kategorie der taxischen Homologie eine 
andere Kategorie, die Transformationshomologie 
(»transformational homology«), zu bilden. Zu dieser 
Gruppe zählt er alle Korrespondenzen von Struktu-
ren, die als phylogenetische Transformationen einer 
Vorgängerstruktur interpretiert werden können, auch 
wenn sie nicht als Synapomorphien eine monophy-
letische Gruppe charakterisieren (vgl. Tab. 115).147 
Die Ermittlung taxischer Homologien ist nach der 
Auffassung Panchens als ein Teil der Methodologie 
der Klassi kation von Organismen zu betrachten; ta-
xische Homologien bilden damit nicht eine Evidenz 
für Evolution, sondern gehören im Gegenteil zu dem 
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Explanandum, das durch die Theorie der Phylogene-
se als Explanans erklärt wird.148

Verbunden mit der monophyletischen De niti-
on von Taxa ist seit den 1960er Jahren häu g die 
Auffassung von Taxa nicht als Klassen, sondern als 
ontologische Individuen ( Art). Im Rahmen dieser 
Auffassung können die Homologien als Relationen 
zwischen den Teilen eines Ganzen (des monophyle-
tischen Taxons) und nicht zwischen den Mitgliedern 
einer Klasse (wie die Analogien) bestimmt wer-
den.149

Deszendenztheoretisch ist auch die Bestimmung 
von Homologien als Einheiten der Evolutionsfä-
higkeit (»evolvability«), die I. Brigandt 2007 vor-
schlägt.150 Homologien sind danach Merkmale, die 
im Laufe der Phylogenese eine Veränderung erfah-
ren und in verschiedenen Merkmalszuständen vor-
liegen können. Gegeneinander abgegrenzt werden 
Homologien durch das Kriterium der weitgehend 
unabhängig voneinander erfolgenden Variation, so 
dass sie zu Einheiten der phänotypischen Variation 
werden (»quasi-independent units of phenotypic va-
riation«).151

Homologie und Informationsübertragung
Nicht nur phylogenetisch bedingte genetische Ver-
wandtschaft wird als Grundlage zur Bestimmung von 
Homologien angenommen. W. Wickler unterscheidet 
1967 allgemein zwischen phylogenetisch bedingten 
Erb-Homologien152 (1965: »phyletische Homologi-
en«153) und durch individuelle Erfahrung erworbenen 
Traditions-Homologien154.Vererbung und Tradition 
bilden für Wickler zwei Wege des Weiterreichens von 
Information; gemeinsam ist ihnen, dass »historische 
Reste« der älteren Strukturen in den späteren Merk-
malen vorhanden sind ( Information: Abb. 217).

Im Anschluss daran de niert G. Osche 1973: 
»Homolog sind […] Strukturen, deren nicht zufälli-
ge Übereinstimmung auf gemeinsamer Information 
beruht«.155 Unbestimmt bleibt dabei, auf welchem 
Wege die »gemeinsame Information« erworben ist; 
sie kann durch gemeinsame Abstammung oder indi-
viduelle Erfahrung, also Lernen, bedingt sein.

Auch im englischen Sprachraum ndet sich unab-
hängig von diesen Überlegungen eine vielfach zitier-
te De nition L.M. Van Valens, der den Homologie-
begriff 1982 bestimmt als eine Korrespondenz (»cor-
respondence«) oder Ähnlichkeit von Merkmalen, 
die durch Kontinuität von Information verursacht ist 
(»Homology is resemblance caused by a continuity 
of information«).156

I Transformationshomologie
Korrespondenz von Strukturen, die als phylogenetische 
Transformationen einer Vorgängerstrutkur interpretiert 
werden
 A. Einzelhomologie

Korrespondenz einer Struktur in einem Individuum 
mit der in einem anderen, dem Referenzindividuum
 1. Generelle Einzelhomologie

Korrespondenz einer Struktur in einem Individu-
um mit einer in einem hypothetischen Referenzin-
dividuum (Vorfahren oder Archetyp)
z.B. Herz eines Säugetiers und eines frühen 
Tetrapoden-Vorfahrens
2. Spezielle Einzelhomologie
Korrespondenz einer Struktur in einem Individu-
um mit einer in einem realen anderen Individuum
z.B. Herz eines Säugetiers und eines Froschs

 B. Iterative Homologie (Homonomie)
Korrespondenz eine Struktur mit anderen, die zu-
sammen eine Serie bilden
 1. Generelle Iterative Homologie

Korrespondenz einer in einem Individuum wie-
derholten Struktur mit einer hypothetischen Refe-
renzstruktur (in einem Vorfahren oder Archetyp)
z.B. Korrespondenz des Schultergürtels der Wir-
beltiere mit einem Kiemenbogen ihrer Vorfahren
2. Spezielle Iterative Homologie
Korrespondenz einer Struktur mit anderen, die in 
demselben Individuum (oder anderen Individuen) 
wiederholt erscheinen
z.B. ein Wirbel eines Wirbeltiers im Verhältnis zu 
den anderen Wirbeln desselben Tiers

II Taxische Homologie
Diagnostische Strukturen, die zur Klassi zierung 
taxonomischer Gruppen dienen
 A. Autapomorphie

Korrespondierende Strukturen der Mitglieder eines 
Taxons, die ein »Merkmal« des Morphotyps dieses 
Taxons bilden
z.B. die fünf ngerigen Gliedmaßen der Tetrapoden

 B. Synapomorphie
Korrespondierende Strukturen der Mitglieder zweier 
Schwestertaxa, die allein diese Individuen charakte-
risieren und damit ein »Merkmal« des übergeordne-
ten monophyletischen Taxons sind
z.B. die fünff ngerigen Gliedmaßen der Amphibien 
und Amnioten (Säugetiere, Vögel und Reptilien)

 C. Symplesiomorphie
Korrespondierende Strukturen der Mitglieder ver-
schiedener Taxa, die diese Individuen nicht exklusiv 
charakterisieren
z.B. die fünf ngerigen Gliedmaßen der Vögel und 
Säugetiere, die nicht allein diesen eigen sind (son-
dern auch den Amphibien und Reptilien)

Tab. 115. Übersicht über Formen der Homologie (verändert 
nach Panchen, A.L. (1992). Classi cation, Evolution and 
the Nature of Biology: 72-74).
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Homologie und Entwicklung
Im Gegensatz zu der heute vorherrschenden Inter-
pretation des Homologiebegriffs als Bezeichnung für 
Strukturen, die das Ergebnis einer Abstammung von 
einem gemeinsamen Vorfahren sind, stehen solche 
Ansätze, die an die Stelle des phylogenetisch glei-
chen Ursprungs den ontogenetisch gleichen Weg der 
Bildung der Struktur setzen und diese zum de nie-
renden Element des Homologiebegriffs machen. Aus-
gangspunkt dieser Analysen bilden häu g nicht die 
Homologien zwischen verschiedenen Organismen, 
sondern die Homologie von Strukturen in einem Or-
ganismus (also die »Homonomien« oder »seriellen 
Homologien«; s.o.). Dass es sich bei Homologien 
und Homonomien um parallele Fälle handelt, wird 
mit der Gleichheit der ontogenetischen Mechanis-
men zur Bildung der Strukturen begründet – in dem 
einen Fall laufen sie in einem Organismus ab, in dem 
anderen in verschiedenen. 

L. Roth, die einen solchen entwicklungsbiologisch 
bestimmten Homologiebegriff 1984 vertritt, versteht 
unter einer Homologie die Gemeinsamkeit von Ent-
wicklungswegen, die durch genealogisch verwandte 
Gene gesteuert werden (»sharing of pathways of de-
velopment, which are controlled by genealogically 
related genes«).157 Weil die Ähnlichkeit von Ent-
wicklungswegen eine Abstufung in Graden zulässt, 
ist Roth auch der Meinung, die Homologie zwischen 
zwei Strukturen sei eine Frage des Grades.158

Einen entwicklungsbiologisch bestimmten Homo-
logiebegriff entwickelt auch G.P. Wagner seit Ende 
der 1980er Jahre. An den herkömmlichen Homolo-
giede nitionen, die über die »gemeinsame Abstam-
mung« von Strukturen erfolgen, kritisiert Wagner, 
dass Strukturen nicht in einem direkten Abstam-
mungsverhältnis zueinander stehen, sondern in jeder 
Generation in der Entwicklung eines Organismus 
neu gebildet werden.159 Weil Organe und allgemein 
Strukturen von Organismen nicht direkt voneinan-
der kopiert werden, sie also keine »Replikatoren« 
sind ( Selektion), können sie auch nicht von einem 
gemeinsamen Modell abstammen. Morphologische 
Strukturen stammen immer nur vermittelt über andere 
Strukturen voneinander ab. In seinem entwicklungs-
biologischen Ansatz, der dem von Roth ähnelt, de -
niert Wagner biologische Homologien als Strukturen 
des gleichen Organismus oder verschiedener Orga-
nismen, die den gleichen Satz von Entwicklungsein-
schränkungen (»developmental constraints«) teilen, 
welche wiederum durch die gleichen lokal wirksa-
men Selbstregulationsmechanismen der Organdiffe-
renzierung verursacht sind (vgl. Wagners De nition 
in Tab. 113).160 Die Entwicklungseinschränkungen 

entstehen aus hierarchischen Netzwerken von Ent-
wicklungsfaktoren oder aus zyklischen Anordnun-
gen von Faktoren, die aufgrund ihrer wechselseitigen 
Abhängigkeit voneinander eine besondere Wider-
ständigkeit gegenüber Veränderungen aufweisen.161 
Diese Widerständigkeit führt nach der Theorie Wag-
ners zur Erhaltung von modularen morphologischen 
Einheiten (»building blocks«), die individualisierte 
und in ihrer Entwicklung weitgehend autonome Tei-
le darstellen (»individualized and developmentally 
autonomous part of the phenotype«) und die in der 
Evolution über viele Jahrmillionen erhalten blei-
ben.162  Selbst solche Strukturen, die genealogisch 
nicht auf die gleiche Vorgängerstruktur zurückgehen, 
können nach Wagners Verständnis als homolog, d.h. 
morphologisch identisch gelten. Wegen der Komple-
xität der Entwicklungsprozesse stimmt aber Wagners 
Kriterium für »biologische Homologien« meist mit 
dem historischen Kriterium überein.

Trotzdem ist mit diesem entwicklungsbiologisch 
bestimmten Homologiebegriff das Kriterium der ge-
meinsamen Abstammung verlassen und eine Rück-
kehr zu den traditionellen morphologischen, und 
nicht phylogenetisch-historischen Bestimmungen 
vollzogen. Im Anschluss an diese entwicklungsbio-
logischen Bestimmungen wird im Rahmen der »ra-
tionalen Morphologie« ( Morphologie) versucht, 
Homologien als Ausdruck invarianter Gesetze der 
Formbildung zu deuten, die nicht durch gemeinsame 
Abstammung, sondern durch morphologische Fakto-
ren selbst bedingt sind.163 B. Goodwin de niert eine 
Homologie als eine Äquivalenzrelation, die zwischen 
den Mitgliedern einer Menge von Organismen be-
steht, deren Gestalten ineinander transformiert wer-
den können (vgl. Tab. 113). Den Homologiebegriff 
will Goodwin ausdrücklich nicht mehr als genealo-
gisches, sondern als rein morphologisches Konzept 
verstehen (»homological equivalence is independent 
of history. […] it provides the basic tool for a logical 
classi cation of forms in terms of their generative 
principles«).164

»Organisationshomologie«
Ebenfalls ohne phylogenetische Grundlage kommen 
solche Konzeptionen des Homologiebegriffs aus, 
die diesen mit morphologischen »Modulen« in Ver-
bindung bringen ( Morphologie). In dieser Hinsicht 
werden Homologien als entwicklungsbiologisch und 
evolutionär robuste morphologische Einheiten be-
stimmt, die trotz Variationen in genetischer Hinsicht 
morphologisch »identisch« sind. G.B. Müller spricht 
in diesem Zusammenhang 2003 von Organisations-
homologien (»organizational homology concept«) 
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und versteht darunter strukturelle Identitäten, die 
sich aus gleichen bauplanbedingten Entwicklungs-
einschränkungen (»constraints«) und anderen mor-
phologischen Organisationsprozessen ergeben.165 
Homologien sind nach dieser Auffassung nicht an 
bestimmte genetische oder molekularbiologische 
Mechanismen gebunden, sondern gerade durch die 
Loslösung morphologischer Prinzipien von einer be-
stimmten materiellen Verkörperung gekennzeichnet: 
»Homology is the product of an increasing automiza-
tion of a design principle from its mechanistic under-
pinning«166. Zwar will auch Müller die Organisati-
onshomologie als »biologisches« Homologiekonzept 
verstanden wissen, das sich auf einen biologischen 
(morphologischen) Mechanismus stützt und damit 
unterschieden ist von den »genealogischen« oder 
»historischen« Homologiekonzepten, die sich primär 
an der »Abstammungsidentität« von Merkmalen ori-
entieren, – er betont aber andererseits, dass Homolo-
gien Identitäten und keine Ähnlichkeiten sind.167 In-
sofern nur solche räumlich getrennte Strukturen, die 
zu einem früheren Zeitpunkt miteinander verbunden 
waren, als »identisch« gelten können, würde aber 
auch dieses Homologiekonzept eine gewisse genea-
logisch-historische Komponente enthalten.

Typen der Homologie
Bis heute besteht keine Einigkeit darüber, ob der Be-
griff der Homologie als ein historisches oder morpho-
logisches Konzept verstanden werden soll. Paradig-
matisch stehen sich Interpretationen gegenüber, die 
in Homologien ein (morphologisches) Muster (»pat-
tern«) oder einen (genealogischen) Vorgang (»pro-
cess«) sehen. Unterschieden werden kann damit zwi-
schen dem Typ der »topographischen Homologie« 
und dem der »phylogenetischen Homologie«.168 Weil 
auch kaum Hoffnung besteht, den alten terminolo-
gischen Streit beizulegen, erscheint es sinnvoll, den 
Begriff der Homologie als ein umfassendes Dach-
konzept zu verwenden, das in verschiedener Weise 
spezi ziert werden kann (ein Vorschlag, den schon 
H. Spemann 1915 macht169). Allgemein kann unter 
einer Homologie somit eine Entsprechung der Struk-
turen verschiedener Organismen verstanden werden, 
die im Rahmen verschiedener Theorien identi ziert 
und erklärt werden kann. In diesem Sinne wird auch 
vorgeschlagen, die Homologie allgemein als Gleich-
heit hinsichtlich eines bestimmten Kriteriums zu be-
stimmen, das als universaler Garant (oder universa-
ler Bürge: »universal guarantor«) bezeichnet wird.170 
Ein solcher universaler Garant zur Festlegung der 
Gleichheit kann z.B. ein als ideal ausgezeichneter 
Bauplan (»Archetyp«), ein gemeinsamer Vorfahre 
oder ein bestimmter Entwicklungsweg sein. Sinnvoll 
erscheint es vor allem, drei Arten der Gleichheit zu 
unterscheiden: Gleichheit im Sinne von gemeinsa-
mer Abstammung, morphologische Gleichheit und 
Gleichheit der Funktion (vgl. Tab. 117).

Eine genealogisch bestimmte Homologie kann 
dann entweder – im Anschluss an Lankester (1870)171 
– als Homogenie (s.o.) oder – im Anschluss an 
Haeckel (1872)172, Palmén (1884)173 und Fürbrin-
ger (1888)174 – als Homophylie bezeichnet werden 
(Haeckel nennt die Homophylie »die wirklich phylo-
genetisch begründete Homologie«; Palmén erläutert 
»homophyl« mit »monophyletisch entstanden«). H. 
Poll verwendet 1920 in diesem Sinne den Ausdruck 
Isophylie175, der u.a. von K. Lewin (1922) und A. 
Meyer-Abich (1963) aufgegriffen wird176.

Eine morphologisch bestimmte Ähnlichkeit, die 
sich auf die gleiche Gestalt von Merkmalen bezieht, 
ist im Gegensatz dazu entweder, in der Terminolo-
gie Lankesters, eine Homoplasie (s.o.) – oder – wie 
Fée (1843), Alefeld (1863), Haeckel (1872) und Für-
bringer (1888)177 sie treffender nennen – eine Ho-
momorphie. Fée verwendet den Ausdruck in Bezug 
auf die Fiederblätter bei Farnen (»L’homomorphie 
ou l’hétéromorphie des pinnules«178), Alefeld für die 
Blüten der Blütenp anzen (»Homomorphie. Lauter 

a) typologogische Homologie
Homolog sind Teile, die im Bauplan die gleichen La-
gebeziehungen besitzen, unabhängig von Form und 
Abstammung,

b) typologisch-ontogenetische Homologie
Die Embryonalentwicklung wird zur Feststellung der 
typologischen Beziehung herangezogen,

c) phylogenetische Homologie 
(= Homogenie Ray Lankester)
Homolog sind Organe, die die gleiche Abstammung be-
sitzen (von gleichen Vorfahren ererbt),

d) entwicklungsphysiologische Homologie 
(v. Bertalanffy)
Homolog sind Organe, die unter vergleichenden organi-
sierenden Beziehungen entstanden sind. Dieser Begriff 
schließt zwangsläu g a, b, c in sich ein [?],

e) erbbiologische Homologie
Homolog ist, was durch homologe Mutation homologer 
Gene entstanden ist (J. Huxley). Blutsverwandtschaft 
kann also fehlen.

Tab. 116. Fünf Typen von Homologiebegriffen (nach Meyer, 
A. (1926). Logik der Morphologie: 197ff.; verändert durch 
Starck, D. (1950). Wandlungen des Homologiebegriffes. 
Neue Ergebnisse und Probleme der Zoologie (Klatt-Fest-
schrift), 957-969: 967).
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gleichgestaltige Zwitterbl.«179); nach Haeckel ist eine 
Homomorphie eine Homologie, »welcher die genea-
logische Begründung fehlt«180. 

Auch der Ausdruck homomorph (engl. ›homo-
morphous‹) erscheint bereits in der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts, so 1835 in einer Einführung in die 
Botanik (Burnett 1835: »certain groups [of plants], 
having similar forms, have similar qualities; i.e. are 
both homomorphous and homogeneous«181). Owen 
gebraucht das Wort 1843 im Glossar seines Werks, 
in dem er die Konzepte ›Homologie‹ und ›Analogie‹ 
einführt. Owen und die Autoren vor ihm verwen-
den den Ausdruck aber in einem allgemeinen, nicht 
streng terminologischen Sinn (Owen: »of similar 
form«).182 Palmén gebraucht ›homomorph‹ 1884 für 
ähnliche Strukturen, die »polyphyletisch sich ent-
wickelt haben«.183 Ebenso versteht Gegenbaur unter 
›Homomorphien‹ 1898 jene Bildungen, »welche ei-
nander zwar mehr oder minder ähnlich [sind], aber 
in keinem phylogenetischen Nexus stehen«.184 Das 
Konzept rückt damit in die Nähe von Lankesters Ka-
tegorie der Homoplasie.185 M. Nowikoff hält ›Homo-
morphie‹ 1936 für den methodisch grundlegenden 
Begriff der vergleichenden Morphologie.186 Daneben 
ist auch der Terminus Homomorphismus verbreitet 
(Burnett 1835: »the doctrine of homomorphism«).187 

Zur Betonung der gleichen Lage von Teilen in 
einem morphologischen Gefüge wird der Terminus 
homotop verwendet (Haeckel formuliert 1868 ein 
»Gesetz der gleichörtlichen oder homotopen Verer-
bung«188; seit Beginn des 20. Jahrhunderts ist ›Ho-
motopie‹ daneben ein in der Mathematik erscheinen-
der Ausdruck für eine Abbildungsrelation189). 

Als Alternative zu ›Homomorphie‹ wird außer-
dem gelegentlich der Ausdruck Isomorphismus 
gebraucht. Die Bezeichnung entstammt ursprüng-
lich der Mineralogie und meint dort seit der ersten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts die Formähnlichkeit 
von Kristallen. Mitte des 19. Jahrhunderts wird das 
Wort in die Biologie übernommen (Parker & Jones 
1860: »similarity of form, or isomorphism [of Fora-
minifera]«190; Parker 1868: »its [i.e. the seriema’s] 
isomorphism with the Grallae is so great as to have 
misled some of the greatest ornithologists«191). Für-
bringer verwendet in Anlehnung an den englischen 
Ausdruck im Deutschen 1888 das Wort Isomorphie192 
– es erscheint aber insgesamt selten.193 Ebenso wie 
›Homomorphie‹ wird ›Isomorphie‹ als ein rein mor-
phologisches, nicht primär auf Abstammungsver-
hältnisse bezogenes Konzept verstanden. Bezeichnet 
werden damit in erster Linie Ähnlichkeiten im äu-
ßeren Habitus. Nach Fürbringer sind Isomorphien 
»Convergenz-Analogien«, d.h. parallele Umbildung 

(durch »Züchtung und Anpassung«) der Körperteile 
von Organismen »von theilweise sehr abweichender 
Abstammung«.194 Gegen den Ausdruck wird ein-
gewandt, dass er eine vollkommene Identität von 
Formen voraussetzt, die in der Natur nicht zu nden 
sei.195 Als allgemeinen Begriff zur Bezeichnung einer 
Ähnlichkeit von organischen Formen (besonders in 
der äußeren Erscheinung), ohne damit eine Aussage 
über die Art ihrer Entstehung zu verbinden, schlägt 
H. Klähn 1921 den Ausdruck Isophänie vor.196

Die traditionell als ›Analogie‹ bezeichnete Funkti-
onsähnlichkeit schließlich stünde im Rahmen dieser 
Terminologie besser unter dem Namen Homotelie. 
A. Spitzer, der diesen Ausdruck 1933 vorschlägt, 
bezieht ihn in erster Linie auf entwicklungsbiologi-
sche Phänomene: ›Homotelie‹ von Organen ist für 
ihn »die Gleichheit ihrer entwicklungsgeschichtli-
chen Ziele«.197 In ähnlicher Bedeutung wird auch der 
Begriff funktionale Homologie neben die Kategorie 
der morphologischen oder strukturellen Homologie 
gestellt.198 Der Ausdruck ›funktionale Homologie‹ 
wird vereinzelt seit den 1870er Jahren verwendet 

P M T Kategorie 
(Beispiel)

+ + + Homologie (funktionsanalog)
(Hundehinterbein/Menschenbein)

+ + – Homonomie
(Vogel ügel/Menschenarm)

+ – + ?

+ – – Homologie (funktionsdisanalog)
(Kieferknochen/Gehörknöchel)

– + + Parallelismus
(Vogel ügel/Fledermaus ügel)

– + – Aggressive Mimikry
(Putzer sch/Parasit)

– – + Konvergenz
(Kakteen/Wolfsmilch)

– – – –

Tab. 117. Dreidimensionale Kreuzklassi kation von Ähn-
lichkeiten zur Unterscheidung von Homologien und Ana-
logien. Die drei Dimensionen sind: die Gestalt (morpho-
logische Ähnlichkeit: Homomorphie: M), die Abstammung 
(phylogenetische Verwandtschaft: Homophylie: P) und die 
Funktion (funktionale Ähnlichkeit: Homotelie: T) (Eintei-
lung in Anlehnung an Patterson, C. (1982). Morphological 
characters and homology. In: Joysey, K.A. & Friday, E.A. 
(eds.). Problems of Phylogenetic Reconstruction, 21-74: 
47).



Homologie 148

(Giard 1874: »il n’ya pourtant, entre ces deux orga-
nes [dem Verdauungskanal eines Einzellers und eines 
Weichtieres], qu’une homologie fonctionnelle«199; 
Bathurst Woodman 1875:»The splenic enlargement 
is explained by the well-known functional homolo-
gy of these organs – the lymphatics being found en-
larged in cases in which the spleen is removed from 
animals«200). Seit den 1880er Jahren erscheint die 
Formulierung insbesondere in Bezug auf die Funk-
tionsähnlichkeit von Gehirnteilen bei verschiedenen 
Säugetieren (Sterne 1881: »die schönen Arbeiten von 
Fritsch, Hitzig und Munck in Berlin über die func-
tionelle Homologie der Gehirntheile bei Menschen 
und Säugethieren«201; Franck 1883: »die topographi-
sche oder funktionelle Homologie der Lappen [des 
Großhirns] von Mensch und Thier«202). Funktional 
homologe Körperteile werden seit den 1870er Jahren 
funktionale Homologa (»functional homologues«) 
genannt (Ferrier 1876: »The pigeon without its cere-
bral hemispheres is not the functional homologue of 
the dog without its hemispheres, but of the dog still 
retaining its optic thalami and corpora striata«203; Wi-
ley 1894: »the Tunicate eye is the functional homo-
logue of the pineal eye of the higher Vertebrates, as 
Spencer suggested«204). In der Botanik wird seit der 
Wende zum 20. Jahrhundert von funktionalen Ho-
mologa gesprochen (Dunn 1900: »the antipodals [of 
Delphinium] as a partial and functional homologue of 

the prothallus«205). Im Kontext der Chemie erscheint 
die Formulierung aber bereits seit den 1850er Jah-
ren (Hunt 1852: »The alcohols differ from water by 
(CH2)n, and water is their functional homologue«)206 
– und auch in der Biologie wird der Ausdruck nicht 
in streng terminologischer Bedeutung verwendet. 
Angemessen ist es, als ›funktionale Homologien‹ 
nur solche Strukturen zu bezeichnen, deren gleiche 
Funktion auf gemeinsamer Verwandtschaft beruht 
(Wake 2003: »particular functions may be homolo-
gous as characters if shared among taxa due to com-
mon ancestry«207). Funktional homolog sind also die 
Wirbelsäulen bei Vögeln und Fledermäusen, nicht 
aber ihre Flügel.

Die Gliederung der allgemeinen Homologie in die 
drei grundlegenden Konzepte der Homophylie, Ho-
momorphie und Homotelie kann als Folge des Orga-
nismus als eines in der Zeit bestehenden Phänomens 
gedeutet werden, wobei jedes der drei Konzepte 
jeweils eine der drei Dimensionen der Zeit betrifft: 
die Homophylie die Vergangenheit (phylogenetische 
Verwandtschaft), die Homomorphie die Gegenwart 
(räumliche Ähnlichkeit der gegenwärtigen Struk-
turen) und die Homotelie die Zukunft (Ausübung 
einer ähnlichen Funktion). Diesen Gedanken äußert 
1933 A. Spitzer in einer etwas abweichenden Ter-
minologie: »Die Homophylie bezieht sich auf eine 
Übereinstimmung (Gleichheit) in der Vergangenheit, 

die Homotopie in der Gegen-
wart, die Homotelie in der 
Zukunft«.208

Für Homologien, die über 
Hunderte von Jahrmillionen 
der Evolution erhalten blei-
ben (z.B. die an der Bildung 
der Augen und Extremitäten 
von Insekten und Wirbel-
tieren beteiligten Entwick-
lungswege), ist seit Mitte 
der 1990er Jahre der Aus-
druck Tiefenhomologie in 
Gebrauch (Tabin et al. 1996: 
»›deep homology‹ between 

y and vertebrate appenda-
ges«).209

Strukturalismus versus 
Funktionalismus
In anderer Hinsicht er-
scheint es aber auch sinn-
voll, die morphologische 
Ähnlichkeit (Homomor-
phie) auf einer anderen 

Abb. 213. Klassi kation von Formen der Ähnlichkeit nach vier Kriterien, entwickelt als 
System zum Testen von ökologisch-entwicklungsbiologisch-evolutionstheoretischen Hypo-
thesen. Die vier Kategorien sind: Form (isomorph versus allomorph), Kongruenz (homo-
log, d.h. synapomorph, also gemeinsames abgeleitetes Merkmal eines monophyletischen 
Taxons, versus homoplastisch, d.h. nicht synapomorph), Funktion (adaptiv versus nicht-
adaptiv) und Entwicklungstyp (konform, d.h. ähnlicher Entwicklungsweg, versus nicht-
konform, d.h. unterschiedlicher Entwicklungsweg) (aus Stone, J.R. & Hall, B.K. (2006). A 
system for analysing features in studies integrating ecology, development, and evolution. 
Biol. Philos. 21, 25-40: 33).
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Ebene anzusiedeln als die gemeinsame Abstammung 
und die Funktionsähnlichkeit. Denn letztere können 
als alternative Erklärungsbegriffe für die morpholo-
gische Ähnlichkeit von Organismen verstanden wer-
den: Organismen sind einander ähnlich, weil sie mit-
einander verwandt sind und ähnliche Entwicklungs-
wege in ihrer Gestaltbildung vorliegen oder weil sie 
über ähnliche funktionale Systeme verfügen, die als 
Anpassungen entstanden sind.

Abstammung und Anpassung können damit als 
zwei alternative Ansätze zur Erklärung organischer 
Formen voneinander unterschieden werden. Der eine 
bezieht sich auf die phylo- und ontogenetischen und 
allgemein die innerorganismischen Verhältnisse ei-
nes Organismus (Strukturalismus), der andere ver-
sucht die Relation des Organismus zu seiner Umwelt 
als Erklärungsgrund für die Formen anzuführen, die 
Formen also als Anpassungen zu deuten (Funktio-
nalismus). Es stehen sich damit zwei Forschungs-
programme 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 
speci c form and function in relations to the condi-
tions of existence«.210

Homologie und Ähnlichkeit
Die Entwicklung im 20. Jahrhundert geht dahin, das 
Phänomen der Homologie nicht nur über die gemein-
same Abstammung zu erklären, sondern auch darüber 
zu de nieren.211 Das Kriterium der Ähnlichkeit der 
Form wird damit zweitrangig. Organe können also 
auch dann homolog zueinander sein, wenn sie sich 
nicht ähneln.212 Andererseits bildet die Ähnlichkeit 
von Strukturen (unterschiedlicher Funktionen) doch 
häu g den Ansatzpunkt sowohl für den Bedarf nach 
einer Erklärung als auch für die Erklärung selbst. So 
ist es die Ähnlichkeit der Gehörknöchelchen der Säu-
getiere mit den Kiefergelenkknochen mancher Fische, 
die nach Erklärung verlangt und gleichzeitig den An-
satz für eine Erklärung durch gleiche Abstammung 
liefert (diese Erklärung wurde historisch allerdings 
nach der bereits 1837 durch C.B. Reichert213 gegebe-
nen morphologischen Entsprechung der Strukturen 
gegeben). Viele vergleichende Morphologen halten 
daher an einer begrif ichen Verbindung von Homo-
logie und Ähnlichkeit fest (»without some similarity, 
we should not even dream of homology«214).

Die Homologie kann damit als eine von mehreren 
möglichen Erklärungen für die Ähnlichkeit von orga-
nischen Formen gelten ( Analogie: Tab. 6). R. Riedl 
ordnet die Homologie 1975 in eine Liste von sieben 
Formen der biologischen Ähnlichkeit. Neben (1) Ho-

mologie sind dies: (2) Analogie, (3) Homologie mit 
analogen Substrukturen (Homoiologie), (4) Homo-
logie der Wirkung (Homodynamie), (5) Homologie 
oder Analogie molekularer Bausteine (Isologie), (6) 
Homologie von Bauteilen innerhalb des Individuums 
(Homonomie) und (7) Symmetrie.215 Diese Konzepte 
sind nicht immer scharf gegeneinander abgegrenzt. 

Eine systematischere Einteilung der Homologien 
gibt A. Meyer 1926.216 Er unterscheidet homologe Ge-
bilde danach, wo sie auftreten: an ein und demselben 
Individuum, an verschiedenen Individuen derselben 
Spezies oder an verschiedenen Individuen verschie-
dener Spezies. Innerhalb dieser Gruppen wird weiter 
danach unterschieden, ob sich die Homologien in der 
Ontogenese oder im adulten Zustand zeigen. 

Objekte der Homologie
Traditionell werden Homologien auf der Ebene von 
Organen ermittelt. Sukzessive hat der Begriff aber 
eine Ausweitung auf andere Entitäten erfahren. So 
werden Homologien gleichfalls auf mikroskopische 
oder sogar molekularbiologische Strukturen bezo-
gen.217 Außerdem können auch ganze Organismen 
oder sogar Taxa als zueinander homolog beschrieben 
werden.218 Schließlich wird der Homologiebegriff 
nicht allein auf räumliche Strukturen, sondern auch 
auf Funktionen und Verhaltensweisen bezogen.219 K. 
Lorenz erstellt 1941 einen Stammbaum von Enten 
und Gänsen auf der Grundlage von Verhaltenseinhei-
ten der Balz, die er als Homologien deutet ( Etho-
logie: Abb. 122).220 Homologien auf einer Ebene 
müssen nicht mit Homologien auf einer anderen 
Ebene einhergehen; so muss z.B. eine phänotypische 
Homologie in einer morphologischen Struktur keine 
Entsprechung auf genetischer oder entwicklungsbio-
logischer Ebene aufweisen, weil die morphologisch 
gleiche Struktur auf verschiedenen Wegen gebildet 
werden kann. Empfohlen wird daher, bei der Identi-

zierung von etwas als Homologie eine genaue Spe-
zi zierung hinzuzufügen (Hall 2003: »homologous 
as limbs, homologous as digits, homologous deve-
lopmental process, homologous as a gene network, 
etc.«221).

Basierend auf Funktionen oder Verhaltensweisen 
lassen sich demnach andere Homologien feststellen 
als auf morphologischer Grundlage: Die Funktion 
des Fliegens mittels der Vorderextremitäten ist bei al-
len Fledermäusen beispielsweise homolog, insofern 
diese Funktion von ihrer Verwirklichung bei einem 
allen Fledermäusen gemeinsamen Vorfahren abgelei-
tet werden kann. Nicht homolog ist aber die Funktion 
des Fliegens mittels Vorderextremitäten bei Fleder-
mäusen und Vögeln, weil sie nicht auf die Funktion 
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bei einem gemeinsamen Vorfahren zurückgeführt 
werden kann. Homolog sind die Vorderextremitäten 
dieser Tiere allein in morphologischer Hinsicht, denn 
sie bilden eine Synaphomorphie der Gruppe der Wir-
beltiere. Man kann daher auch sagen: Die Vorderex-
tremitäten von Fledermäusen und Vögeln sind zwar 
als Extremitäten (morphologisch oder strukturell be-
stimmt), nicht aber als Flügel (ethologisch oder funk-
tional bestimmt) zueinander homolog. 

Funktional homolog zueinander sind auch die ba-
salen organischen Funktionen, die alle Lebewesen 
charakterisieren (Ernährung, Schutz, Fortp anzung): 
Diese Funktionen können auf einen allen Lebewesen 
gemeinsamen Vorfahren zurückgeführt werden, von 
dem aus sie sich seit einigen Milliarden Jahren auf 
der Erde erhalten und in mannigfaltigen Formen mo-
di ziert haben.

Homologienbiologie
Der Begriff der Homologie gilt bis heute als ein 
wichtiges oder sogar als das zentrale Konzept der 
Biologie (Wake 1994: »Homology is the central 
concept for all of biology«222). Strukturen und Pro-
zesse auf allen Ebenen der biologischen Hierarchie, 
von Sequenzen der Makromoleküle (und Gene) bis 
zu Verhaltensweisen, können als homolog zueinan-
der beurteilt werden. Aufgrund eines gemeinsamen 
methodischen Ansatzes können die Untersuchungen 
der Homologien in diesen verschiedenen Feldern zu 
einer eigenen biologischen Subdisziplin zusammen-
gefasst werden.

Bereits É. Geoffroy Saint-Hilaire weist den mor-
phologischen Verfahren zur Bestimmung von Homo-
logien den Status einer Wissenschaft zu und verwen-
det 1824 die Formulierung Homologienwissenschaft 
(»la science des Homologies«).223 Auch C. Darwin 
bedient sich 1862 dieses Ausdrucks (»science of 
Homology«).224 Als eine eigenständige biologische 
Disziplin, nämlich als »Lehre von den typischen 
Ähnlichkeiten«, versteht auch A. Naef 1913 das Stu-
dium der Homologien und nennt es Homologienleh-
re.225 H. Böker fasst 1937 allgemein die biologischen 
Subdisziplinen, die es mit Fragen der Genese zu tun 
haben – also v.a. die Genetik und Deszendenzlehre, 
aber auch die Typologie (Taxonomie) –, als Homo-
logienlehre oder genetische Anatomie zusammen.226 
(C.G. Carus bezieht diesen letzteren Ausdruck 1834 
auf die Ontogenese: »Der Organismus wird nach der 
Geschichte seiner einzelnen Lebensstadien und nach 
dem Zustande jedes besondern Organs in diesen ver-
schiedenen Lebensstadien beschrieben: geschichtli-
che oder genetische Anatomie.«227) In ähnlicher Ab-
sicht führt H.-W. Koepcke 1956 für die historisch-

evolutionstheoretisch orientierten Subdisziplinen 
der Biologie die Bezeichnung Homologienbiologie 
ein und kontrastiert sie mit einer um den Begriff der 
Analogie zentrierten Lebensformenlehre, der Analo-
gienbiologie ( Analogie).228

Homöomorphie
Der Terminus ›Homoömorphie‹ wird 1901 von S.S. 
Buckman eingeführt (»homoemorphy«229), nachdem 
er bereits 1895 das zugehörige Adjektiv ›homöo-
morph‹ (»homoeomorphous«) verwendet hat230. Die 
Homömorphie ist nach Buckman das Phänomen der 
ober ächlichen Ähnlichkeit, aber im Detail erhebli-
chen Unterschiedlichkeit von Organismen verschie-
dener Arten (»the phenomenon of species nearly alike 
so far as super cial appearance is concerned, but un-
like when particular structural details are closely ex-
amined«).231 Als Erklärung dieser Ähnlichkeit wird 
eine konvergente oder parallele Evolution ( Analo-
gie) oder Mimikry angegeben.232 Der Ausdruck wird 
in erster Linie von Paläontologen verwendet233 und 
ist insgesamt wenig verbreitet. O.H. Schindewolf 
erläutert ihn 1940 als »Formähnlichkeit homologer 
Organe, die durch parallele oder divergente Ent-
wicklung entstanden ist«.234 Er grenzt ihn ab von 
der »Konvergenz« als der Erscheinung der »Form-
ähnlichkeit analoger Organe, die durch konvergente 
Entwicklung entstanden ist«235 ( Analogie).

Paralogie
Als einen zu ›Homologie‹ und ›Analogie‹ komple-
mentären Begriff führt I.J. Hunter 1964 den Termi-
nus ›Paralogie‹ ein. Er versteht darunter die morpho-
logische oder anatomische Ähnlichkeit von Struk-
turen, die nicht auf gleicher Abstammung beruhen 
(also keine Homologien darstellen) und auch nicht 
die gleiche Funktion wahrnehmen (also auch nicht 
im Verhältnis der Analogie zueinander stehen: »Pa-
ralogy, then, refers only to anatomical similarity and 
has no phylogenetic or functional implications«236). 
Der Ausdruck wird nur relativ selten verwendet; sei-
ne Bedeutung entspricht weitgehend der des älteren 
Worts ›Homomorphie‹ (s.o.).

Homoiologie
Eine Homoiologie ist ein Verhältnis zwischen Merk-
malen, die zueinander homolog sind, aber in unab-
hängiger Entwicklung voneinander ähnliche Funkti-
onen wahrnehmen. Der Ausdruck geht auf L. Plate 
zurück, der ihn 1902 einführt. Plate erläutert: »Or-



Homologie151

gane desselben Thieres oder nahe verwandter For-
men, welche einander ähnlich sind, weil sie einem 
Bildungstriebe entstammen, welche aber dabei von 
Anfang an morphologisch nicht gleichwertig sind, 
will ich homoiolog nennen im Gegensatz zu homo-
logen Organen, welche von derselben Ausgangsform 
sich ableiten. [...] Es sind Producte ähnlicher Wachst-
humsgesetze, die aber an verschiedenen Körperregi-
onen zu differenten Bildungen führen mussten«.237 
1922 bestimmt Plate die Homoiologie als »unabhän-
gig erworbene morphologische und physiologische 
Aehnlichkeit oder Gleichheit bei Tieren, welche sich 
unabhängig voneinander von derselben Stammform 
ableiten. Sie besitzen eine Anzahl gleicher Erbfak-
toren und haben daher die Tendenz, sich in ähnlicher 
Weise weiter zu entwickeln«238. In ähnlicher Bedeu-
tung konstatiert T. Eimer 1889 eine »unabhängige 
Entwicklungsgleichheit«239 bei Schmetterlingen und 
führt in einer Diskussion der Mimikry Beispiele von 
»grosser Ähnlichkeit der Eigenschaften nicht unmit-
telbar blutsverwandter Formen« an240. 

R. Riedl erklärt Homoiologien 1975 kurz als 
»Analogien auf homologer Basis«.241 Ein Beispiel 
dafür bilden die Flossenbildungen der Ichtyosaurier 
und Wale, die auf der bei ihnen homologen Tetrapo-
denextremität aufbauen.
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Individuum
Das lateinische Wort ›individuum‹ ist eine Lehn-
übersetzung des griechischen › ‹ »ungeteilt, 
unteilbar«. Der Ausdruck bezieht sich ursprünglich 
allgemein auf unteilbare Arten und die von Demokrit 
und Leukipp als letzte Einheiten der Materie ange-
nommenen Atome. Nach der Lehre der Atomisten 
bilden die Atome die Grundlage des Aufbaus und 
der Veränderung der Welt; die Atome selbst werden 
als unendlich viele, unveränderlich und selbst nicht 
wahrnehmbar beschrieben.1 Aristoteles, der sich ent-
schieden gegen diese Auffassung wendet und von der 
Teilbarkeit jeder kontinuierlichen Größe ausgeht2, 
verwendet den Ausdruck allein kritisch in Auseinan-
dersetzung mit den Atomisten. Die Übersetzung des 
griechischen Ausdrucks ins Lateinische erfolgt spä-
testens durch Cicero.3

Konkretheit, Einzigartigkeit, Unteilbarkeit
Erst im Neuplatonismus erfährt der Ausdruck eine 
Einengung der Bedeutung auf einen einzelnen konti-
nuierlich identi zierbaren Gegenstand in Raum und 
Zeit. Um 200 nach Christus charakterisiert Alexander 
von Aphrodisias Individuen durch die Eigenschaft, 
dass auf sie gezeigt werden kann4 – eine Kennzeich-
nung, die in der Spätantike in vielen Variationen 
erscheint (z.B. bei Marius Victorinus: »Individuum 
est enim, quod oculis digitoque monstratur«5). We-
nig später de niert Porphyrios Indidivuen (» «) 
als Wesen, die jedes für sich aus Eigentümlichkeiten 
(»  «) bestehen, die sich bei keinem an-
deren nden.6 Ausdrücklich bezeichnet Porphyrios 
einzelne Menschen (so Sokrates) als Individuen.7 

Neben diesem Kriterium der Einzigartigkeit und 
raum-zeitlichen Konkretheit wird zur De nition des 
Ausdrucks auch das – mit dem Wortlaut unmittelbar 
verbundene – Kriterium der Unteilbarkeit verwen-
det: Kennzeichnend für Individuen sei es, so Am-
monios Hermeiu im fünften Jahrhundert, dass sie 
nicht wie Gattungen oder Arten in Gleichartiges oder 
Ungleichartiges geteilt werden könnten, sondern 
vielmehr »mit der Teilung vernichtet werden« (»  

 «)8. Die Fähigkeit zur Erhaltung der 
Art (»    «9) wird von David im 
sechsten Jahrhundert als das zentrale Merkmal eines 
Individuums angesehen: Weil die Teile eines Orga-
nismus (z.B. die Teile von Sokrates) diese Fähigkeit 
nicht besitzen, gelten sie nicht als Individuen. Beson-
ders ein ussreich und einschlägig wird die in diese 
Richtung weisende De nition eines Individuums 
durch Boethius: Ein Individuum wird das genannt, 
was nicht zerschnitten werden kann (»dicitur indivi-
duum, quod omnino secari non potest«10) (wie z.B. 
eine Einheit oder der Geist).11

Die Unteilbarkeit bezieht sich dabei nicht auf ein 
Individuum als physischen Körper, sondern als funk-
tional organisiertes Lebewesen: Es sind die Lebens-
funktionen, die durch die Teilung unmöglich werden. 
Die Teilung zerstört mit dem Leben also das Wesen 
des Gegenstandes (allerdings bemerkt schon Aristote-
les, dass zahlreiche Organismen teilbar sind, ohne dass 
ihnen dadurch das Leben genommen wird, z.B. viele 
P anzen und Würmer12; s.u.). Unteilbar ist demnach 
nicht der physische Körper des Individuums, sondern 
seine Form und Funktionen, insofern die Glieder nicht 
außerhalb des Individuums bestehen können und die 
Funktionen wechselseitig voneinander abhängen.13 
Weil der Organismus nur durch das Funktionieren 
seiner Teile besteht, diese aber mit seiner Teilung ihre 
Funktion verlieren, gehören seine Teile einem ande-
ren Typ von Gegenstand an als er selbst: Sie sind (in 
der Regel) keine Lebewesen mehr.

Ein Individuum ist ein einmaliges und ganzheitliches 
Einzelwesen. Das paradigmatische Beispiel eines Indi-
viduums ist ein Lebewesen, dessen Einzigartigkeit auf 
seiner raum-zeitlich konkreten und komplexen Struktur 
und dessen Ganzheitlichkeit auf der funktionalen Diffe-
renzierung und Integration seiner Teile beruht; letztere 
bedingt es, dass einem Individuum kein Teil genommen 
werden kann, ohne es zu zerstören, zumindest zu verlet-
zen. Kennzeichnend für ein lebendes Individuum ist sei-
ne Fähigkeit, zumindest einige Lebensgrundfunktionen 
(wie Ernährung, Schutz oder Fortp anzung) selbständig, 
d.h. ohne Mitwirkung anderer Lebewesen der gleichen 
Art, auszuführen. In selektionstheoretischer Perspektive 
stellt ein Individuum eine Einheit auf einer besonderen 
Selektionsebene dar: Unter den Einheiten dieser Ebene 
besteht zwar eine intensive Konkurrenz und Selektion, 
nicht aber unter den Teilen dieser Einheiten, weil die-
se durch kon iktvermeidende Mechanismen minimiert 
werden. In der Regel bildet daher ein mehrzelliger Or-
ganismus ein Individuum, nicht aber eine seiner Zellen 
oder eine Gruppe von Organismen.

Individuum (lat.)  159
Geburt (8. Jh.)  162
Zooid (Huxley 1851)  176
Dividuum (Braun 1853)  175
Zoon (Spencer 1864)  177
Bion (Haeckel 1866)  165
genealogische Individualität (Haeckel 1866)  163
Morphon (Haeckel 1878)  165
anthropologisches Individuum (Kühnemann 1899)  175
Bioid (Kronthal 1902)  177
Genidentität (Lewin 1922)  174
Ramet (Stout 1929)  166
Genet (Sarukhán & Harper 1973)  166
Individuoid (van Valen 1978)  176
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Aristoteles bezeichnet ein Individuum, wie z.B. 
einen bestimmten Menschen oder ein bestimmtes 
Pferd, als eine »erste Substanz« und grenzt sie von 
dem Menschen oder Pferd als Gattung, der »zweiten 
Substanz« ab. Die Grenzen eines Individuums be-
stimmt Aristoteles als Geburt und Tod: »die Geburt 
ist der Schritt vom Nichtsein zum Sein, der Tod der 
Schritt vom Sein zum Nichtsein«.14 Zwar betrachtet 
Aristoteles auch die Fortp anzung als eine Grund-
funktion der Lebewesen und ist der Auffassung, nur 
über den Zyklus der Generationen könnten die Le-
bewesen am Ewigen und Göttlichen teilhaben – die 
eigentlichen Wesen sind für Aristoteles aber die In-
dividuen, und nicht die Arten: »es zeugt der einzel-
ne und auch die Gattung, aber mehr das einzelne, da 
dies Wesen ist«.15 

Ungeachtet der funktionalen Grundlage in der Be-
stimmung eines Individuums als unteilbare Einheit 
ist es seit der Antike üblich, von einem morphologi-
schen Begriff des Individuums auszugehen. Deutlich 
wird dies z.B. bei Galen, wenn er feststellt, dass jedes 
Tier eines sei, weil es eine bestimmte Abgrenzung 
aufweise und nicht mit anderen Tieren in dauernder 
physischer Verbindung stehe.16

Seit der Renaissance dient das Wort ›Individuum‹ 
sowohl in lateinischen als auch in deutschen Texten 
zur Bezeichnung des einzelnen Menschen. Wegen 
seiner Entgegensetzung zum Begriff der Gemein-
schaft tritt in dem Ausdruck neben der Bedeutung der 
Unteilbarkeit die der Besonderheit und Einmaligkeit 
des Einzelwesens hervor.

Einzigartigkeit des Individuums
In Bezug auf Tiere und P anzen wird der Aspekt der 
Einzigartigkeit im Begriff des Individuums durch das 
bis ins 19. Jahrhundert fest verankerte typologische 
Denken ( Typus) verdeckt. Aber trotz dieser Ver-
breitung des typologischen Denkens und der Vorstel-
lung der Ewigkeit und Unveränderlichkeit der Arten 
( Art; Evolution) ndet sich bereits in den naturhis-
torischen Schriften des 18. Jahrhunderts auch die 
Ansicht von der Einzigartigkeit jedes Individuums. 
Besonders deutlich wird diese bei G.L.L. Buffon, 
wenn er im Rahmen einer Analyse der Faktoren, die 
eine Veränderung von Organismen bewirken können, 
die einzelnen Vertreter einer Tierart als Formen be-
schreibt, die sich nie vollständig ähneln (»dans toute 
la Nature il n’y a pas un seul individu qui soit parfai-
tement ressemblant à un autre, il se trouve d’autant 
plus de variété dans les animaux«17). 

Ausgehend von Feststellungen dieser Art entwi-
ckelt sich eine konzeptionelle Entgegensetzung der 
Individualität im Bereich des Organischen gegenüber 

der Gesetzlichkeit im Bereich des Physikalischen. 
Einen deutlichen Ausdruck ndet diese Polarisie-
rung zu Beginn des 19. Jahrhunderts in den Schriften 
des Physiologen X. Bichat. Weil die Vielgestaltig-
keit und die Abwandlungen das für die organischen 
Phänomene Typische seien, nimmt Bichat eine Ge-
genüberstellung von »physischen« und »vitalen Ei-
genschaften« vor, der eine Differenzierung zwischen 
physikalischen und physiologischen Wissenschaften 
korrespondiert (»sciences physiques« versus »scien-
ces physiologiques«): Für die Phänomene der ersten 
Wissenschaften sei kennzeichnend, dass sie konstant 
und unveränderlich seien, unter allen Ein üssen die 
gleichen und dass man sie daher folglich vorausse-
hen, voraussagen und berechnen könne (»les prévoir, 
les prédire, les calculer«).18 Im Gegensatz dazu un-
terlägen alle vitalen Funktionen einer Variation, so 
dass es für sie keine exakte Berechnung, sondern 
immer nur eine Annäherung geben könne: »toutes 
les fonctions vitales sont susceptibles d’une foule de 
variétés. Elles sortent frequemment de leur degré na-
turel; elles échappent à toute espèce de calcul«.19 Die 
Abweichungen vom Typischen, die Bichat besonders 
diskutiert, sind die Krankheiten. Von einer Krank-
heit und Therapie kann nach Bichat allein in Bezug 
auf physiologische Eigenschaften, nicht aber in Be-
zug auf physikalische Eigenschaften die Rede sein, 
denn diese wichen nicht von dem Typischen ab. Für 
die physiologischen Phänomene sei aber eben gera-
de die Abweichung vom Typischen das Charakteris-
tische. Die Instabilität dieser Eigenschaften mache 
daher eine eigene Wissenschaft von ihnen notwendig 
(»un ordre tout particulier de sciences«20). Aus die-
sem Grund sei es auch nicht möglich, die Physiologie 
ausgehend von der Physik zu verstehen: »appliquer 
les sciences physiques à la physiologie, c’est expli-
quer par les lois des corps inertes, les phénomènes 
des corps vivans«.21 Bichat plädiert also für eine 
Pluralität von Wissenschaften mit je eigenen grund-
legenden Konzepten: Elastizität und Gravitation für 
die Physik, Af nität für die Chemie und Sensibilität 
und Kontraktilität für die Physiologie.

Unter dem Ein uss des dominanten typologischen 
Denkens werden Individuen aber trotzdem bis zur 
Mitte des 19. Jahrhunderts meist als Repräsentanten 
eines Arttypus gesehen und damit nicht unbedingt 
als einzigartige Entitäten, die eine einmalige Kom-
bination von Merkmalen aufweisen. Von einigen 
Morphologen wird der Ausdruck ›Individuum‹ für 
nicht-menschliche Organismen ganz vermieden. Um 
einzelne Organismen zu bezeichnen, verwenden sie 
stattdessen das Wort Exemplar.22 N. Hartmann argu-
mentiert noch 1950, biologische Individuen sollten 
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besser als »Exemplare« bezeichnet werden, weil sie 
nach einem gleichbleibenden Muster innerhalb einer 
Art gebildet seien. Sie stehen damit im Gegensatz zu 
den Arten, die für Hartmann aufgrund ihrer tatsäch-
lichen Einmaligkeit die eigentlichen Individuen der 
Natur darstellen: »Das Gesamtleben der Art […] hat 
genau die Einzigkeit und unwiederholbare Einmalig-
keit, die das in ihm auftretende Individuum nicht hat 
und als bloßes Exemplar auch nicht haben kann. Erst 
das Leben der Art ist ein wirklich individuelles«.23

Es ist C. Darwin, der mit dieser Tradition radikal 
bricht und Individuen gerade im Hinblick auf ihre 
Einzigartigkeit in seine Theorie der Evolution inte-
griert. Darwin gelangt zu dieser Neueinschätzung 
des Individuumbegriffs ausgehend von seinen na-
turkundlichen Einsichten in die natürliche Variation 
der Individuen einer Art und seinen Erfahrungen mit 
der Zucht von Tieren, die vom Individuum ausgehen. 
Für Darwins Theorie ist die Einzigartigkeit der Indi-
viduen von Bedeutung, weil damit der Mechanismus 
der Selektion an der Verschiedenheit der Individuen 
angreifen kann und die Konkurrenz zwischen den 
Individuen ihre Wirkung für eine Transformation der 
Arten entfaltet. Man kann geradezu von einer Um-
kehrung der Bedeutung von Individuum und Grup-
pe (oder Typus) in der Theorie Darwins sprechen: 
Während nach alter Konzeption der Typus die Norm 
abgibt, von dem aus das Individuum als ein Reprä-
sentant entworfen wird, erklärt Darwin das Typische 
einer Gruppe gerade ausgehend von Prozessen, die 
sich auf der Ebene der Individuen vollziehen.24 Dar-
wins Vorstellung von der Einzigartigkeit eines Indi-
viduums wird auch daran deutlich, dass er in seinem 
Notizbuch festhält, jedes Individuum könne als das 
Ergebnis einer Urzeugung gesehen werden (»My 
view would make every individual a spontaneous 
generation«25). In seinem Hauptwerk erläutert er aus-
führlich die Bedeutung der Individuen und ihrer Vari-
ation für seine Theorie: »The many slight differences 
which appear in the offspring from the same parents, 
or which it may be presumed have thus arisen, from 
being observed in the individuals of the same species 
inhabiting the same con ned locality, may be called 
individual differences. No one supposes that all the 
individuals of the same species are cast in the same 
actual mould. These individual differences are of the 
highest importance for us, for they are often inheri-
ted, as must be familiar to every one; and they thus 
afford materials for natural selection to act on and 
accumulate«26. Den für seine Theorie wichtigen Be-
griff der Varietät ( Art/Varietät) verwendet Darwin 
vorwiegend zur Bezeichnung von lokalen Subspezi-
es; daneben aber auch für Variationen, die ein einzel-

nes Individuum charakterisieren.27 Auch daran wird 
deutlich, dass Darwin die Selektion am Individuum 
angreifen lässt.

Individualität aufgrund von Komplexität
Als der wesentliche Grund der Einmaligkeit biolo-
gischer Individuen gilt ihre Komplexität. Die Kom-
plexität der Organismen zieht es nach sich, dass kein 
Organismus einem anderen gleicht. Die Biologie hat 
es daher, im Gegensatz zur Physik, mit stark hetero-
genen Klassen von Gegenständen zu tun – die Ele-
mente einer Klasse, z.B. die Individuen einer Art, 
unterscheiden sich erheblich voneinander, und dieser 
Unterschied ist für viele Theorien, insbesondere die 
Evolutionstheorie, von zentraler Bedeutung. 

Allein die genetische Ebene ermöglicht selbst bei 
sehr individuenreichen Arten bereits eine Einmalig-
keit jedes Individuums: E.O. Wilson weist 1988 auf 
die Unwahrscheinlichkeit hin, dass von den 1015 zu 
einem Zeitpunkt lebenden Ameisenindividuen (ver-
teilt über 104 Arten) zwei davon genetisch vollkom-
men gleich sind.28

Seit den 1950er Jahren baut W.M. Elsasser auf die-
ser Einsicht seinen Begriff der » niten Klassen« auf, 
die die Biologie charakterisieren: Die Vielfalt der 
möglichen Kon gurationen eines Organismus einer 
Art sei stets unermesslich viel größer als die Zahl von 
tatsächlich existierenden artgleichen Organismen. 
Bei Elsasser heißt es 1958: »Classes of organisms 
are immensely small as compared to the number of 
microscopic con gurations that the members of the 
class may assume. The dynamics of these systems is 
such that biotonic laws can exist compatible with any 
possible physical prediction for the class; the mem-
bership of the class will be exhausted before a stati-
stical proof of contradiction can be achieved«.29 Die 
Komplexität der Organismen macht es nach Elsasser 
unmöglich, sie in einer homogenen Klasse zusam-
menzufassen und mittels statistischer Mittelwerte 
Gesetze über sie zu formulieren. An der immensen 
Komplexität hängt also die Individualität der biolo-
gischen Gegenstände.30 Die strukturelle und dynami-
sche Komplexität der Organismen werden von Elsas-
ser als Kontingenzen interpretiert, die, weil sie nie 
vollständig kausal durchleuchtet sein können, einen 
Freiraum gegenüber den jeweils bekannten physika-
lischen Determinationen eröffnen.31 Die Individua-
lität erlaubt es nicht, den einzelnen Organismus als 
Mitglied einer homogenen Menge experimentell zu 
untersuchen. Diese experimentelle Unerreichbarkeit 
der Organismen in ihrer Individualität macht es für 
Elsasser umgekehrt möglich, dass es besondere, nur 
den Organismen eigene Gesetze gibt, die er biotoni-
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sche Gesetze oder später organismische Funktionen 
nennt.32

Auch wenn die spezi sch biologischen Gesetze 
den physikalischen Gesetzen nicht widersprechen, 
sind sie nach Elsasser ihnen gegenüber doch zufäl-
lig und bilden in ihrer physikalischen Zufälligkeit 
und Komplexität die eigentliche Basis der Biologie: 
»complexity and variability are not incidental pro-
perties of life; they are the very soil within which 
life thrives, since they, and they only, provide occa-
sions for the appearance of the numerous effective 
contingencies without which life would soon revert 
to dead matter«.33 Aufgrund der Komplexität der 
biologischen Objekte bzw. der Inhomogenität ihrer 
Klassenbegriffe hält Elsasser die Biologie für eine 
»nicht-cartesische Wissenschaft«34, die Raum lasse 
für Begriffe wie Spontaneität, Kreativität und Irra-
tionalität35. Die Bedeutung der Singularität führt die 
Biologie nach Elsasser in ein gewisses methodisches 
Dilemma: Einerseits mache es die Individualität der 
Organismen unmöglich, über einen einzelnen Orga-
nismus aufgrund der Untersuchung anderer Organis-
men und der anschließenden statistischen Mittelwert-

bildung etwas auszusagen. Auf der anderen Seite sei 
die Erforschung des einzelnen Organismus nur um 
den Preis seiner Zerstörung möglich, die Zerstörung 
verhindere aber gerade eine weitere Untersuchung. 

Singularität und Gesetzlichkeit
Die Bedeutung von Individualität und Singularität 
in der Biologie lässt immer wieder einen Zweifel an 
der Formulierbarkeit von Gesetzen und der Mathe-
matisierbarkeit der Biologie entstehen. Viele Biolo-
gen zeigen eine grundsätzliche Skepsis an der Rolle 
der Mathematik für ein Verständnis der grundlegend 
biologischen Phänomene. Auch nach vielen Erfolgen 
der mathematischen Modellierung von biologischen 
Phänomenen und ihrer Erklärung durch bereichsspe-
zi sche Gesetze äußern noch im 20. Jahrhundert vie-
le Biologen ihre Skepsis gegenüber dem Wert dieses 
Ansatzes. So hält der Entomologe W.R. Thompson 
1948 aufgrund der Einmaligkeit und Komplexität 
biologischer Einheiten ihre Erklärung durch allge-
meine Gesetze und eine Vorhersage grundsätzlich für 
problematisch: Die Vielfalt der Faktoren und ihrer 
Interaktionen bedinge eine echte Unvorhersagbar-
keit (»genuine unpredictability«) vieler biologischer 
Prozesse.36 Und E. Mayr stellt 1959 die provokante 
Frage, ob es einen methodischen Fehler darstelle, auf 
das Feld der Evolution, in der es um individuelle Er-
eignisse gehe, mathematische Techniken anzuwenden 
(»Is it not perhaps a basic error of methodology to ap-
ply such a generalizing technique as mathematics to 
a eld of unique events, as is organic evolution?«).37 
J. Beatty bezeichnet die Abwesenheit von Gesetzen in 
der Evolution 1995 als die evolutionäre Kontingenz-
these: Weil alle evolutionären Veränderungen auch 
Zufallseffekte einschließen, lassen sich keine Gesetze 
für die Evolution formulieren ( Evolution).38

Grenzen des Individuums
Ein grundsätzliches Problem des biologischen Be-
griffs ist seine zeitliche und räumliche Abgrenzung. 
Solange ein Mensch, also ein hoch differenzierter Or-
ganismus, als Paradigma eines Individuums genom-
men wird, bestehen nur begrenzte Schwierigkeiten in 
der Begriffsbestimmung. Über Jahrhunderte galt ein 
Individuum als eindeutig begrenzt in einer Lebens-
spanne, die sich zwischen den beiden Ereignissen 
der Befruchtung oder Geburt (ahd. ›giburt‹; griech. 
› ‹39; lat. ›partus‹) und des Todes erstreckt. 
Schwierigkeiten der Abgrenzung bestehen bei den 
hoch organisierten Lebewesen nicht für entwickelte, 
fortp anzungsfähige Organismen, sondern für die 
Grenze bei den embryonalen Formen und dem Über-
gang vom Leben zum Tod. Beides sind keine schar-

Abb. 214. Ein Organismus zwischen Individuum und Ko-
lonie: »Die Familie der Seeblasen (Physalida) besteht 
aus großen blasenförmigen Körpern von gelatinöser Be-
schaffenheit [a], aus deren unterem Raum eine Menge von 
wurmförmigen Saugmündungen [c], Fühlern [b] und unge-
mein verlängerten Fangfäden [a] hervorhängen. Der bla-
senförmige Körper besteht eigentlich aus zwei in einander 
geschachtelten Blasen, von welchen die innere vollkommen 
geschlossen und mit Luft gefüllt ist, während die äußere 
einen obern Kamm hat, welchen das Thier beim Schwim-
men wie ein Segel benutzt. Diese äußere Knorpelblase dient 
außerdem als Decke für die Fangfäden und die Saugmün-
dungen, welche sich darin zurückziehen können« (aus Vogt, 
C. (1851). Zoologische Briefe. Naturgeschicht der lebenden 
und untergegangenen Thiere: 138f.).
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fen Übergänge, sondern Prozesse: der kontinuierliche 
Vorgang der physischen und funktionalen Lösung des 
Embryos vom Elternorganismus bzw. das sich nicht 
selten in mehreren Stufen vollziehende Geschehen 
des Sterbens. Weil der Begriff des Indivduums einen 
Wertbegriff bildet, sind mit diesen unscharfen Gren-
zen erhebliche ethische Probleme verbunden (s.u.).

Darüber hinaus gehende Schwierigkeiten bestehen 
aber bei der Anwendung des Begriffs des Individu-
ums auf weniger stark differenzierte Lebewesen und 
insbesondere solche Organismen, die zu einer unge-
schlechtlichen Vermehrung durch Knospung oder ve-
getative Ableger in der Lage sind. Als problematisch 
gilt daher seit langem die Rede von ›Individuen‹ bei 
P anzen und p anzenähnlichen, in Kolonien leben-
den und miteinander verbundenen Tieren (wie den 
Korallen).

Individuen bei P anzen
In der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts entwickelt 
sich eine Diskussion darüber, wie ein Individuum zu 
de nieren ist, d.h. auf welche Weise verschiedene In-
dividuen gegeneinander abgegrenzt werden können. 
Als schwierig erweist sich die Antwort auf diese Fra-
ge bei P anzen, weil sich viele P anzen nicht nur 
über ein einzelliges Stadium fortp anzen, sondern 
auch durch Abtrennung mehrzelliger Körperteile 
(Fragmentation). G. Gallesio emp ehlt daher 1816, 
die durch vegetative Teilung entstandenen P anzen-
stöcke nicht als Individuen anzusehen; Individuen 
seien alle die organischen Körper, die aus einer be-
fruchteten Eizelle hervorgegangen seien.40 Ähnlich 
sehen es später englische Biologen, die alle Organis-
men, die Teil eines Lebenszyklus sind, (z.B. alle ase-
xuell sich fortp anzenden Blattläuse) zusammen als 
ein Individuum ansehen.41 Für die Entstehung eines 
Individuums ist nach dieser Auffassung eine sexuelle 
Befruchtung notwendig. T.H. Huxley formuliert es 
1852 so: »The individual animal is the sum of the 
phenomena presented by a single life: in other words, 
it is all those animal forms which proceed from a sin-
gle egg taken together«.42 Anfang und Ende des Le-
bens eines Individuums wird nach dieser De nition 
durch einen Akt der geschlechtlichen Fortp anzung 
gegeben; alle dazwischen liegenden Formen gehören 
zu einem Individuum. Bei Lebensformen, die einen 
Generationswechsel durchmachen und sich phasen-

weise allein asexuell fortp anzen, würden also alle 
asexuell sich fortp anzenden, räumlich getrennten 
und physiologisch voneinander unabhängigen Orga-
nismen zusammen ein Individuum ausmachen.

Auch von deutschen Zoologen wird diese Ansicht 
z.T. übernommen. So bezeichnet H.A. Pagenstecher 

den Generationswechsel 1870 als einen »Polymor-
phismus der Generationen« und meint, in einem 
solchen Fall »geben erst mehrere Generationen den 
vollen Begriff der Art und des Individuums«.43 E. 
Haeckel spricht in Bezug auf Individuen dieser Art 
1866 von genealogischer Individualität44 und nennt 
sie später genealogische Individuen45. 

Kritisiert wird diese Bestimmung des Begriffs des 
Individuums u.a. von H. Spencer. Er hält es für un-
statthaft, eine Anzahl von gesondert lebenden Kör-
pern als ein Individuum anzusehen; ein Individuum 
bestehe vielmehr aus einem einheitlichen Körper.46 
In diesem spencerschen Sinne vermeidet es schon R. 
Leuckart 1851, die in einem Tierstock (z.B. bei Nes-
seltieren) vereinten Individuen zusammen wiederum 
ein Individuum zu nennen, auch wenn die Teile des 
Stocks allein nicht lebens- oder fortp anzungsfähig 
sind. Er spricht stattdessen von einem »Verein von 
Individuen« und gesteht ein, dass allein unterschied-
liche, funktionell differenzierte Individuen zusam-
men (die verschiedenen Generationen angehören) 
die vollständige Art repräsentieren: »Die einzelnen 
Individuen erscheinen als bloße mehr oder weniger 
reiche Bruchstücke aus der Lebensgeschichte dieser 
Geschöpfe, als einzelne Glieder aus einer ganzen Rei-
he zusammengehörender Darstellungen«47. Die ver-
schiedenen organischen Funktionen wie Nahrungs-
aufnahme, Bewegung, Verteidigung, geschlechtliche 
Fortp anzung und ungeschlechtliche Vermehrung 
seien hier auf verschiedene Individuen verteilt.48 Je 
nach ihren spezi schen Funktionen spricht Leuckart 
u.a. von »vegetativen Individuen«, proliferirenden 
Individuen« oder »locomotiven Individuen«.49

»Jeder dieser Leiber [die Polypenfäden der Siphono-
phren] ist unabhängig in seinen Bewegungen. Während 
der Eine seine Fangfäden aussendet, zieht der Andere 
sie ein – wenn der Eine schluckt, saugt sich der Andere 
an, dieser bläht sich auf, Jener zieht sich zusammen, der 
Dritte krümmt sich in Schlangenwindungen, der Vier-
te stülpt sich um und zieht sein Vorderende wie einen 
Handschuh über den Rest des Leibes hinüber [...]. [Es 
gilt außerdem, dass bei einigen] Polypen es Individuen 
gibt, welche bis jetzt immer als besondere Geschlechts-
individuen, nicht als Organe angesehen wurden [..., 
andererseits gilt], daß solche Geschlechtsknospen bei 
noch andern Polypen vorkommen, wo sie nur aus einer 
feinen, nicht einmal contractilen Haut gebildet sind. [...] 
Es nden allmählige Uebergänge Statt. Die Individuali-
sation nimmt nach und nach zu«.

Tab. 118. Beschreibung einer Seeblase (aus Vogt, C. (1852). 
Bilder aus dem Thierleben: 162f.).
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Formen der p anzlichen Individualität
Verschiedene terminologische Unterscheidungen in-
nerhalb des Begriffs der Individualität haben sich im 
Rahmen dieser Diskussionen etabliert. A. Steinheil 
spricht 1836 von der nur relativen Individualität der 
P anzen gegenüber der nicht vorhandenen Individu-
alität der Mineralien und der absoluten Individualität 
der Tiere.50 F.A. Spring unterscheidet 1838 zwischen 

systematischem und physiologischem Individuum, 
wobei ersterem allein ein Stadium der Entwicklung 
eines Organismus zu Grunde liegt und zweiteres alle 
Stadien der Metamorphose umfasst.51 A.P. de Can-
dolle differenziert 1832 für die höheren P anzen 
zwischen verschiedenen Ebenen der Individualität. 
Er unterscheidet Zellenindividuum (»l’individu-cel-
lule«), Knospenindividuum (»l’individu-bourgeon«), 
Ablegerindividuum (»l’individu-bouture«), Stockin-
dividuum (»l’individu-végétal«) und Embryonenin-
dividuum (»l’individu-embryon«)52 (die deutschen 
Bezeichnungen nach A. Brauns Darstellung von 
185453).

Eine räumliche Bestimmung des Begriffs des 
p anzlichen Individuums gibt der Botaniker F.T. 
Kützing 1852: »Individuum heisst hier ein einzelner 
P anzenkörper, der nicht mit einem andern gleich-
artigen P anzenkörper in organischer Verbindung 
steht«.54 Wenig später widerspricht A. Braun dieser 
Bestimmung, weil es durch Sprossbildung verbunde-
ne, aber selbständige P anzen gebe und weil »Ver-
wachsungen ursprünglich getrennter Stöcke keine 
Seltenheit« seien.55 Braun argumentiert, dass nach 
Kützings De nition die Bäume eines Tannenwaldes 
nicht als Individuen anzusehen seien, weil sie über die 
Wurzeln miteinander in Verbindung stünden. Brauns 
eigene De nition des Individuums geht vom Spross 
der P anze aus: »Der Sproß ist das (morphologische) 
Individuum der P anze«. Denn von einem Individu-
um sei zu fordern, »daß das individuelle Ganze von 
Einem Centrum aus in direkter Fortentwicklung ge-
bildet sei, also seinem Ursprunge nach in allen Thei-
len auf ein Centrum sich beziehe. Dieß ist aber der 
Charakter des Sproßes«.56 Weiter bestimmt Braun ein 
Individuum als eine Einheit, die »alle Seiten des spe-
ci schen Lebens in seiner Entwicklung darstellt [...,] 
somit den ganzen Plan, die ganze Bestimmung der 
Art vor Augen führt«.57 Ein Individuum ist für Braun 
damit eine entwicklungsbiologische oder physiolo-
gische Einheit, nicht aber eine morphologische. Bei 
zweihäusigen P anzen bilden erst zwei P anzen ver-
schiedenen Geschlechts zusammen das vollständige 
Individuum. Auch einige Zoologen sehen bei ge-
schlechtlich sich fortp anzenden Tieren keine »vol-
le Individualität« für jeden einzelnen Organismus.58 
Einen primär physiologischen Individualitätsbegriff 
hat auch C. Nägeli, der das als Individuum bestimmt, 
was selbständig für sich leben kann.59 

Bion, Morphon und Metamorphon
Einen großen Ein uss auf die Terminologie zur Be-
nennung verschiedener Formen von Individuen hat in 
der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts E. Haeckel. 

Nicht-biologische Individualität:
Materieeinheit (Aggregat; Hylon)
Ein Körper, der aus gleich bleibenden Bestandteilen (den 
gleichen chemischen Molekülen) besteht, ein konkretes 
Quantum Stoff (z.B. die Leiche eines Organismus)
Biologische Individuen tauschen ihre Bestandteile be-
ständig aus (Stoffwechsel mit der Umwelt).

Formeinheit (Morphon)
Ein Körper mit einer bestimmten Gestalt oder Struktur 
(z.B. ein toter Baum)
Biologische Individuen behalten oft ihre Identität trotz 
des Wandels ihrer Gestalt (Metamorphose).

Biologische Individualität:
Abgrenzungseinheit (Horon)
Ein Körper, der vom Beginn seines Lebens bis zu sei-
nem Tod eine kontinuierliche Grenze mit der Umwelt 
aufrechterhält, auch wenn seine Teile ausgetauscht wer-
den und seine Form sich wandelt

Funktionseinheit (Allelon)
Ein System als selbständige Einheit der Organisation 
und Regulation, d.h. eine Einheit aus wechselseitig von-
einander abhängigen Teilen und Prozessen, die sich als 
ein räumlich zusammenhängendes und funktional ge-
schlossenes Ganzes stabilisiert

Fortp anzungseinheit (Genon)
Ein System als eine zur Reproduktion befähigte Entität, 
d.h. als eine Einheit, die andere, ähnliche Einheiten her-
stellen kann (z.B. eine P anze, die sich durch vegetative 
Ausläufer vermehrt)

Entwicklungs- oder Evolutionseinheit
(Metamorphon)
Eine Entität, die einen Entwicklungszyklus durchläuft, 
einschließlich einer Phase, in der kleine Veränderungen 
das ganze System beein ussende Wirkungen nach sich 
ziehen können (z.B. ein Organismus, dessen Leben in 
einem Einzellstadium beginnt, der eine Metamorphose 
durchläuft und einzelne Fortp anzungszellen hervor-
bringt und dessen Leben mit dem Zerfall seines Haupt-
körpers endet)

Tab. 119. Typen von Individualitäten, die auf unterschied-
lichen Identitäts- und Persistenzbedingungen beruhen und 
die bei Organismen nicht vorliegen (oben) bzw. vorliegen 
(unten). Gemeinsam ist allen Typen der Bezug auf eine 
raum-zeitlich konkrete Entität.
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Grundlegend für Haeckel ist die Unterscheidung von 
physiologischen und morphologischen Individuen. 
Ein »physiologisches Individuum« oder Bion (auch 
Biont) erläutert Haeckel 1866 als »diejenige Former-
scheinung, welche vollkommen selbständig längere 
oder kürzere Zeit hindurch eine eigene Existenz zu 
führen vermag«.60 Die Selbständigkeit bezieht Haeck-
el in erster Linie auf die Fähigkeit zur Selbsterhaltung, 
nicht notwendig aber auf die Fortp anzung. Auch 
Organismen eines Geschlechts von sexuell sich fort-
p anzenden Arten bilden also ein physiologisches In-
dividuum. 

Unterschieden davon ist bei Haeckel der Begriff 
des »morphologischen Individuums« oder Morphon 
(auch Morphont).61 Haeckel unterscheidet sechs ver-
schiedene »Ordnungen« der morphologischen Indi-
vidualität: Plastiden (Zellen), Organe, Antimere (Ge-
genstücke oder homotype Teile, z.B. die eine Hälfte 
eines bilateralsymmetrischen Tieres), Metamere (Fol-
gestücke oder homodyname Teile, z.B. die Segmente 
der Gliedertiere), Personen (Sprosse der P anzen, 
Organismen der höheren Tiere) und Cormen (Stöcke 
oder Kolonien, z.B. Bäume, Polypenstöcke).62 Später 
bezeichnet Haeckel Zelle, Person und Stock als die 
drei »Hauptstufen« der Individualität.63 

Parallel zu ›Morphon‹ für ein biologisches Indi-
viduum mit einer bestimmten Gestalt kann der Aus-
druck Metamorphon für ein Individuum, das eine 
Gestaltveränderung durchmacht, verwendet werden. 
Ein Metamorphon ist die Einheit, die über verschie-
dene Gestaltungen hinweg persistiert. Insbesondere 

solche Entitäten, die einen Entwicklungszyklus unter 
Einschluss einer Metamorphose durchlaufen, kön-
nen so bestimmt werden (vgl. Tab. 119; Abb. 215). 
Eine Parallelbildung zu ›Morphon‹ und ›Metamor-
phon‹ auf der Ebene von Populationen sind die Be-
griffe ›Demon‹ und ›Metademon‹.

O. Hertwig: Individuum als »Lebenseinheit«
Kritisch wendet sich am Ende des 19. Jahrhunderts 
O. Hertwig gegen die Ausweitung des Individuum-
begriffs auf alle sich wiederholenden Formteile in 
einem Organismus: »Organische Individuen, seien 
es physiologische oder anatomische, können nur auf 
dem Wege der Zeugung entweder durch Teilung oder 
Knospung ihren Ursprung nehmen. Organe, Meta-
mere und Antimere aber entstehen durch einen Son-
derungs- oder Differenzierungsprozeß in einer indi-
vidualisierten Zellenmasse«.64 Nur solche Teile von 
Organismen stellen für Hertwig Individuen dar, von 
denen es frei lebende Homologa gibt. Allgemein de-

niert er: »Unter p anzlichem und tierischem Indivi-
duum versteht man in physiologischer Hinsicht eine 
Lebenseinheit, die nach außen abgegrenzt, sich selbst 
zu erhalten imstande ist, weil sie mit den Grundfunk-
tionen des Lebens […[ ausgerüstet ist, mit der Funk-
tion, sich zu ernähren und zu wachsen, sich fortzu-
p anzen, gegen Reize der Außenwelt irritabel zu sein 
und auf sie in verschiedener Art zu reagieren«.65 In 
morphologischer Hinsicht konstatiert Hertwig »aller-
größte Verschiedenheiten« zwischen Individuen. Das 
morphologische Individuum bezeichnet er als eine 
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Abb. 215. Stadien in der Entwicklung eines Baums und sechs Begriffe eines Individuums mit unterschiedlichem Umfang.
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Formeinheit, »welche zwar morphologisch, das heißt 
nach Aussehen, Struktur und Zusammensetzung, ei-
nem physiologischen Individuum gleicht, aber nicht 
in physiologischer Beziehung; denn es stellt keine 
selbständige Lebenseinheit mehr dar; es ist als ein 
abhängiger Teil in eine höhere physiologische Indi-
vidualität eingegangen oder mit anderen Worten zu 
einem anatomischen Element von ihr geworden«.66 
Für das morphologische Individuum spricht Hert-
wig von Individualitätsstufen; er unterscheidet drei 
Ebenen der organischen Individualität: frei lebende 
oder in einen Organismus eingebundene Zellen, viel-
zellige Organismen (oder Personen), bei denen die 
Zellen zu physiologisch differenzierten, dem Ganzen 
untergeordneten Teilen werden, und Stöcke aus viel-
zelligen Organismen, bei denen auch die Organismen 
funktionell differenziert vorliegen und spezialisierte 
Aufgaben wahrnehmen (z.B. die Staatsquallen; vgl. 
Abb. 214).67

»genet« und »ramet«
Weil die genetische und morphologische Individuali-
tät (v.a. bei P anzen) häu g auseinanderfällt, etablie-
ren sich für die beiden Formen eigene Bezeichnungen. 
Viele P anzen reproduzieren sich regelmäßig vege-
tativ und können ein ganzes Feld von morphologisch 
unterschiedenen »Individuen« bilden. So können alle 
Blumen des Löwenzahns auf einer Wiese vegetativ 
auseinander hervorgegangen sein und insofern zu-
sammen ein genetisches Individuum darstellen. Um 
diesen Unterschied begrif ich zu markieren, führen 
J. Sarukhán und J.L. Harper 1973 für die Botanik 
die Unterscheidung von Genet (engl. »genet«) und 
Ramet (engl. »ramet«) ein.68 Ein Genet ist ein gene-
tisches Individuum, d.h. eine P anze, die aus einer 
Zygote hervorgegangen ist; ein Ramet dagegen eine 
vegetative Einheit, d.h. ein Teil eines Genets, z.B. 
ein einzelner Löwenzahn auf einer Wiese. Einige 
Botaniker argumentieren dafür, dass die genetische 

»[D]icitur individuum, quod omnino secari non potest« 
(Boethius ca. 520, 97c).

»The individual animal is the sum of the phenomena 
presented by a single life: in other words, it is all those 
animal forms which proceed from a single egg taken to-
gether« (Huxley 1852, 188).

»Das Individuum ist […] eine einheitliche Gemein-
schaft, in der alle Theile zu einem gleichartigen Zwecke 
zusammenwirken« (Virchow 1859, 45).

»Unter p anzlichem und tierischem Individuum versteht 
man in physiologischer Hinsicht eine Lebenseinheit, die 
nach außen abgegrenzt, sich selbst zu erhalten imstande 
ist, weil sie mit den Grundfunktionen des Lebens […] 
ausgerüstet ist, mit der Funktion, sich zu ernähren und 
zu wachsen, sich fortzup anzen, gegen Reize der Au-
ßenwelt irritabel zu sein und auf sie in verschiedener Art 
zu reagieren« (Hertwig 1893-98/1906, 371).

»[L]’individu vivant est donc un corps qui ne peut être 
divisé sans que l’une au moins des parties resultant de la 
division perde la vie« (Le Dantec 1896/1908).

»[L]’être vivant est surtout un lieu de passage« (Berg-
son 1907, 129).

»[W]herever a recurring cycle exists [...] there must be a 
kind of individuality« (Huxley 1912, 25).

»Individuum ist [...] eine unteilbare Einheit, eine ein-
heitliche Formerscheinung, die ein in sich abgeschlos-
senes und zusammenhängendes Ganzes bildet, wovon 
man keinen Teil wegnehmen, das man auch nicht in 
Teile zerlegen kann, ohne das Wesen der Form zu ver-
nichten« (Fitting 1917, 10).

Tab. 120. De nitionen des Individuumbegriffs.

»[D]as Individuum ist überhaupt nicht als etwas Sta-
tionäres zu fassen, sondern nur phasenhaft. Das Indi-
viduum als Ganzheit ist der ›Individualzyklus‹« (Harms 
1924, 3).

»[T]he living individual [is] the fundamental unity of bi-
ology [...] the individual is essentially a functional unity, 
whose activities are co-ordinated and directed towards 
the development, maintenance and reproduction of the 
form and modes of action typical of the species to which 
it belongs« (Russell 1930, 166).

»Der Begriff des biologischen Individuums […] meint 
[…] ein Lebensganzes, das unteilbar ist und sich in 
Raum und Zeit sowie auch dynamisch von der gesamten 
Umwelt und damit auch von allen anderen ›Individu-
en‹ abhebt und unterscheidet« (von Natzmer 1935-36, 
305).

»Individuen, die materielle Gegenstände sind, sind 
Funktionsgefüge. Sie sind Gefüge, insofern sie aus 
Teilen bestehen, die sich ihrer Struktur nach vonein-
ander unterscheiden (nämlich so, daß es zu jedemTeil 
einen strukturverschiedenen Teil gibt), die in einem 
kausalen Verhältnis zueinander stehen und die aufgr-
und ihrer verschiedenen strukturellen Eigenschaften so 
interagieren, daß sie eine persistierende und als solche 
identi zierbare Gesamtheit bilden, die der Welt als et-
was Eigenständiges gegenübertritt, das nicht auf den 
Moment der Konfrontation mit ihr eingeschränkt ist. 
[…] Dieses dynamische Gefüge ist ein Funktionsgefü-
ge insofern, als die Gesamtheit nur persistiert, wenn die 
Teile ihren Beitrag leisten, d.h. wenn sie gemäß ihrer 
strukturellen Eigenschaft zu bestimmten Zeiten in be-
stimmer Intensität aktiv sind« (Buddensiek 2006, 279).
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Ebene die entscheidende ist und 
daher alle vegetativ auseinander 
hervorgegangenen morphologi-
sche Einheiten einer P anze, z.B. 
alle Löwenzahnblumen auf einer 
Wiese, eigentlich ein Individuum 
darstellen.69 Auf selektionstheo-
retischer Grundlage kann für die 
weite Verbreitung der asexuellen 
Vermehrung bei P anzen argu-
mentiert werden ( Fortp anzung: 
Abb. 146).

Die von Sarukhán und Har-
per gewählte Terminologie baut 
auf älteren Bezeichnungen auf: 
Der Ausdruck ›Ramet‹ für die 
morphologischen Grundbaustei-
ne eines genetisch einheitlichen 
Organismus (eines Klons) wird 
1929 von A.B. Stout eingeführt.70 
Das Wort steht ursprünglich im 
Gegensatz zu Ortet (engl. ›ortet‹) 
zur Bezeichnung der aus einem 
Samen entstandenen Mutterp an-
ze, von der alle Mitglieder eines 
Klons abstammen. Ramets bilden 
also die durch vegetative Vermeh-
rung entstandenen Untereinheiten 
(»vegetative divisions«) eines Or-
ganismus71; sie können mit dem 
Mutterorganismus morphologisch 
verbunden bleiben (wie die Äste 
eines Baums) oder physisch und 
physiologisch selbständig sein (wie 
die durch vegetative Vermehrung 
entstandenen und dann getrennten 
P anzen eines Klons).

Entscheidend ist das Genet v.a. 
in evolutionsbiologischer Hinsicht. 
Denn evolutionär relevante Mutationen, die sich 
auf den gesamten Organismus auswirken (Dawkins 
1982: »a ›return back to the drawing board‹«), kön-
nen am ehesten am Flaschenhals der Reproduktion 
durch eine Zelle auftreten.72 Eine »radikale Reorga-
nisation« wird für ein Organ und einen Organismus 
v.a. dann möglich, wenn die Entwicklung von einem 
einzelligen Ursprung ausgeht.73 Nicht die morpho-
logische Kohäsion oder die genetische Uniformität, 
sondern die Organisation der Entwicklung in einem 
Kreislauf mit dem Engpass des Einzellstadiums bildet 
insofern das evolutionsbiologisch entscheidende Kri-
terium der Abgrenzung von Individuen. R. Dawkins 
ist sogar geneigt, selbst den Organismus durch sei-

nen Entwicklungsursprung in einem Einzellstadium 
zu de nieren: »We are moving towards a de nition 
of the organism as the unit which is initiated by a new 
act of reproduction via a single-celled developmental 
›bottleneck‹«.74

Gegen diese Sicht könnte allerdings eingewendet 
werden, dass letztlich jede Zelllinie auf einen einzel-
ligen Ursprung zurückgeht. Also auch ein mehrzelli-
ges Gewebe, das sich von einem Organismus ablöst 
und einen neuen Organismus bildet, hat ein einzel-
liges Stadium als Vorläufer. Mutationen, die eine 
Umorganisation des ganzen Organismus nach sich 
ziehen, können also auch hier wirksam werden. Und 
ein sich vom Elternorganismus lösender vielzelliger 

Abb. 216. Zwei Ebenen der Individualität innerhalb einer Art. Die selbständig le-
benden Amöben der Gattung Dictyostelium ießen sternförmig zusammen und bil-
den – ohne weitere Zellteilungen – ein mehrzelliges Aggregat, das sich koordiniert 
fortbewegt, sich später in verschiedene Organe differenziert und einen Fruchtkör-
per hervorbringt (aus Kühn, A. (1943). Die Ausprägung organischer Formen in 
verschiedenen Dimensionen und die Grundfragen der Entwicklungsphysiologie. 
Naturwiss. 31, 373-383: 381, nach Fotogra en von Arndt, A. (1937). Rhizopoden-
studien III, Untersuchungen über Dictyostelium mucoroides Brefeld. Roux  Arch. 
Entw. Mech. Org. 136, 681-744; eine ähnliche, weiter stilisierte Abbildung in  Bon-
ner, J.T. (1947). Evidence for the formation of cell aggregates by chemotaxis in the 
development of the slime mold Dictyostelium discoideum. J. exp. Zool. 106, 1-26: 
4).
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Körper kann damit in gleichem Maße Angriffspunkt 
für evolutionäre Reorganisationen sein wie ein ein-
zelliger (allein die morphologische Bindung an den 
Mutterorganismus könnte radikale Neuerungen er-
schweren). Entscheidend für die Möglichkeit der ra-
dikalen Umstrukturierung ist nicht die Zellenanzahl 
des sich abspaltenden Teils, sondern sein Ursprung 
in einer einzigen totipotenten Vorläuferzelle (Fager-
ström et al. 1998: »[A] multi-cellular precursor – 
such as a meristem – is found to be equally acceptab-
le as a vehicle for evolutionary change under natural 
selection as is a single-celled one«75).

Individuum und Ganzheit
Als das zentrale de nierende Merkmal von biologi-
schen Individuen gilt seit langem die Ganzheit des 
Organismus, d.h. seine Zusammensetzung aus Teilen, 
die nur in ihrem Zusammenwirken eine funktionale 
Einheit bilden. Ein Lebewesen stellt also nur insofern 
ein Individuum dar, als es aus heterogenen, funkti-
onal differenzierten Teilen besteht. Weil besonders 
bei P anzen die Teile selbst wieder ein vollständiges 
Individuum bilden können, erscheint ein p anzliches 
Individuum als ein Gefüge von verselbständigungsfä-
higen Teilen (die P anze als »Dividuum«; s.u.). 1807 
formuliert dies J.W. von Goethe auf folgende Weise: 
»Jedes Lebendige ist kein Einzelnes, sondern eine 
Mehrheit; selbst insofern es uns als Individuum er-
scheint, bleibt es doch eine Versammlung von leben-
digen selbständigen Wesen«.76 Mit der Entwicklung 
der Zellenlehre seit den 1830er Jahren gewinnt diese 
Auffassung weiter an Boden: Nicht nur der mehrzel-
lige Organismus, sondern auch jede Zelle kann als 
Individuum gelten, insofern sie Träger zentraler Le-
bensfunktionen wie Stoffwechsel und Vermehrung 
ist. Ausgehend von der Zellenlehre bestimmt R. Vir-
chow ein Individuum 1859 als »eine einheitliche Ge-
meinschaft, in der alle Theile zu einem gleichartigen 
Zwecke zusammenwirken«.77 Die eigentlich das Le-
ben tragenden Elemente sind für Virchow die Zellen. 
Die vielzelligen Organismen bilden für ihn daher ein 
»innerlich Vielfaches«, und auch vom Menschen sagt 
Virchow vor diesem Hintergrund: »das menschliche 
Individuum ist eine Gemeinschaft«.78

In vielen De nitionen von ›Individuum‹ im 20. 
Jahrhundert spielt das Moment der Ganzheit eine zen-
trale Rolle (vgl. Tab. 120).79 So sind für H. Driesch 
Individualitäten 1909 »konstruktive Ganzheiten«, 
die über ein inneres nales Prinzip zu charakterisie-
ren sind. Driesch will »Individualität« als »Katego-
rie« biologischer Erkenntnis einführen, denn ohne 
sie »wäre eine Erfahrung hier überhaupt unmöglich. 
Eben deshalb ist ›Individualität‹ nicht weniger ›kon-

stitutiv‹ als Kausalität«80. P.N. van Kampen bestimmt 
ein Individuum 1917 als einen Organismus, der zu 
unabhängigem Leben in der Lage ist und dessen Tei-
le zum Leben des Ganzen beitragen.81 Verschiede-
ne Listen der Lebensfunktionen, die wesentlich für 
Individuen sind, werden gegeben. F.J.J. Buytendijk 
führt in seiner Liste von Merkmalen eines Individu-
ums 1922 an: eine de nierte Form, die Zusammen-
setzung aus Teilen, die Funktionalität der Teile im 
Dienst für das Ganze und ein Gefühl des Selbst.82 
G. von Natzmer erwägt 1935-36, ein Individuum zu 
bestimmen als »ein Lebensganzes, das unteilbar ist 
und sich in Raum und Zeit sowie auch dynamisch 
von der gesamten Umwelt und damit auch von allen 
anderen ›Individuen‹ abhebt und unterscheidet«.83 
Nach von Natzmers eigener Einschätzung wird diese 
De nition der Vielfalt der biologischen Einheitsfor-
men jedoch nicht gerecht, weil jeder mehrzellige Or-
ganismus sich einerseits aus Teilen zusammensetzt, 
die selbst als Individuen angesehen werden können, 
und er andererseits ein funktionales Glied in einem 
übergeordneten Ganzen spielen kann, dem auch eine 
Individualität zukommt. Es müssten daher viele »In-
dividualitätsstufen« unterschieden werden und eine 
Entscheidung darüber, ob einem Lebensganzen »In-
dividualitätswert« zukomme oder nicht, sei oft nicht 
möglich. Die Ganzheit des Individuums kann auch 
auf die Einheit des Prozesses der Entwicklung be-
zogen werden. So behauptet J.W. Harms 1924, »das 
Individuum ist überhaupt nicht als etwas Stationäres 
zu fassen, sondern nur phasenhaft. Das Individuum 
als Ganzheit ist der ›Individualzyklus‹«.84

Mit dem Kriterium der Ganzheit hängt die Un-
teilbarkeit von Individuen zusammen. F. Le Dantec 
bestimmt ein Individuum 1908 als einen Körper, der 
nicht geteilt werden kann, ohne dass einer der Tei-
lungsprodukte das Leben verliert (»l’individu vivant 
est donc un corps qui ne peut être divisé sans que 
l’une au moins des parties resultant de la division 
perde la vie«).85 Die Einheit des Individuums ist 
nach der »neuen Lebenstheorie« Le Dantecs durch 
das Vorhandensein eines Nervensystems bedingt: 
Die Nervenzentren bilden die Kernpunkte der In-
dividualität, weil von ihnen die Koordination aller 
Lebensfunktionen ausgehe. Eine in die gleiche Rich-
tung weisende Bestimmung gibt der Neukantianer H. 
Rickert: »Organismen z.B. können nicht geteilt wer-
den, wenn sie nicht aufhören sollen, Organismen zu 
sein«.86 Und der Botaniker H. Fitting de niert 1917 
ein Individuum (in Anlehnung an Nägeli und Haeck-
el) wie folgt: »Individuum ist [...] eine unteilbare 
Einheit, eine einheitliche Formerscheinung, die ein 
in sich abgeschlossenes und zusammenhängendes 
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Ganzes bildet, wovon man keinen Teil wegnehmen, 
das man auch nicht in Teile zerlegen kann, ohne das 
Wesen der Form zu vernichten«87. Zur P anze als 
Individuum gehören demnach z.B. auch die Wurzel, 
weil die P anze nur mit ihrer Wurzel ein »Ganzes« 
bildet – auch wenn aus Zweigen oder Knospen wie-
der eine ganze P anze werden kann, bilden sie doch 
nicht für sich schon eine solche. Die Unteilbarkeit 
eines Individuums ist also Ausdruck der Arbeits-
teilung der Organe in der Hervorbringung der Le-
bensfunktionen: Weil kein Teil diese allein erzeugen 
kann, bedeutet die Teilung des Individuums den Ver-
lust seiner de nierenden Merkmale. Oder wie es D. 
Wandschneider 1988 formuliert: Es gelte, »daß der 
Organismus ebendarum ›In-dividuum‹, Unteilbares, 
ist, weil die Teilung wesentlich Aufhebung seiner 
Artallgemeinheit, d.h. seiner spezi schen Wesensbe-
stimmtheit [nämlich als Lebewesen; G.T.] wäre, mit 
anderen Worten: Das Individuum ist gerade insofern 
Individuum, als es sich zugleich als Allgemeines er-
hält«.88 Auch in seiner Fortp anzung erhalte sich ein 
Individuum als Lebewesen mit einer spezi schen Or-
ganisation, aber doch nicht als Individuum, sondern 
nur der Art nach ( Arterhaltung). Mit Hegel kann ein 
Individuum daher als »konkretes Allgemeines« be-
stimmt werden.89

Wiederholt wird aber auch darauf hingewiesen, 
dass die Individualität im Sinne der Unteilbarkeit für 
ein Individuum nicht vollkommen sein kann, weil 
dies die Fortp anzung unmöglich machen würde. 
H. Bergson schreibt 1907: »Wäre die Individualität 
vollkommen, kein vom Organismus abgetrennter Teil 
dürfte gesondert zu leben vermögen. Doch würde da-
mit die Fortp anzung unmöglich. Denn was in der 
Tat ist diese, wenn nicht Aufbau eines neuen Orga-
nismus aus einem abgetrennten Bruchstücke des frü-
heren? Im eigenen Hause also herbergt die Individu-
alität ihren Feind«.90 Und auch für L. von Bertalanffy 
ist eine »vollständige Individualität«, d.h. eine voll-
kommene »Zentralisation« und Unteilbarkeit eines 
Organismus 1949 biologisch ausgeschlossen, weil 
diese eine Fortp anzung unmöglich machen würde. 
Der Begriff des Individuums sei daher biologisch 
allein als »Grenzbegriff« zu de nieren.91 Biologisch 
gehe jeder Organismus aus einem Teilstück eines an-
deren Organismus hervor. Insofern eine Abspaltung 
von Teilen möglich ist, ist ein Organismus also kein 
vollständiges Individuum im Wortsinne.

Individuum und Organismus
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts ist der biologische 
Begriff des Individuums am Begriff des Organis-
mus orientiert. Besonders deutlich wird dies in den 

drei Bedingungen für ein biologisches Individuum in 
der De nition, die J. Huxley 1912 dem Begriff gibt: 
Nach Huxleys minimalem Konzept eines Individu-
ums (»minimum conception of an individual«) bildet 
dieses (1) eine Zusammensetzung aus heterogenen 
Teilen, deren Funktionen nur im Zusammenspiel mit 
den jeweils anderen des Körpers, also als Kompo-
nenten des Ganzen vorhanden sind; (2) es hat eine 
gewisse Unabhängigkeit gegenüber seiner Umge-
bung; und (3) es muss für seine eigene Erhaltung Ar-
beit leisten und bringt andere Individuen hervor, die 
ebenfalls in der Lage sein müssen, sich zu erhalten.92 
Wesentlich für den biologischen Individuumbegriff 
ist nach Huxley die Verbindung von innerer Hetero-
genität und Einheit des Ganzen: Im Gegensatz zu ag-
gregierten Systemen aus gleichförmigen Teilen (wie 
nach Huxley z.B. Gebirgen oder dem Sonnensystem) 
bestehe die Individualität eines Organismus gerade 
auf der strukturellen Unterschiedlichkeit und dem 
kausal-funktionalen Aufeinanderangewiesensein der 
Teile: Einem Berg könne ein Teil entnommen wer-
den und er bleibe doch ein Berg, einem Organismus 
könnten aber nur sehr begrenzt Teile genommen wer-
den, ohne ihn ganz zu zerstören.93 Für das Vorliegen 
eines Individuums ist also eine Mehrzahl von Funkti-
onen notwendig (»diverse functions necessary«), die 
sich wechselseitig aufeinander beziehen; aufgrund 
ihrer verschiedenen Funktionen sind auch die Teile 
verschieden und nicht homogen (»nothing homoge-
neous can be an individual«).94 Huxley setzt also die 
Begriffe ›Individuum‹ und ›Organismus‹ weitgehend 
synonym. Steine sind damit für ihn ausdrücklich kei-
ne Individuen.95 – Allerdings ist es seit langem durch-
aus verbreitet, den Begriff des Individuums auch auf 
anorganische Körper, die eine begrenzte raum-zeitli-
che Existenz haben, zu beziehen (z.B. Steine, Sterne 
und Planeten) (Oken 1810: »Auch das Mineralreich 
hat Individuen«96). – Die Forderung nach der funk-
tionalen wechselseitigen Abhängigkeit der Teile ei-
nes Individuums bedingt es, dass Individuen in der 
Konzipierung durch Huxley als kausale Systeme, die 
in einem Prozess begriffen sind, bestimmt werden. 
Individuen bestehen überall dort, wo ein Kreislauf 
von Prozessen vorliegt: »wherever a recurring cycle 
exists [...] there must be a kind of individuality«97. 
Neben der Individualität von einzelnen Organismen 
steht nach Huxley die Artindividualität (»species-
individuality«) ( Art).98 Wegen des zeitlichen Nach-
einanders der Teile bilde diese eine Individualität in 
der Zeit (»individuality in time«), im Gegensatz zur 
räumlichen Individualität (»spatial individuality«) 
eines Organismus, bei der alle Teile des Ganzen syn-
chron koexistieren.
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Auch bei anderen Autoren im 20. Jahrhundert ist es 
verbreitet, ein biologisches Individuum als ›funktiona-
le Einheit‹ oder als ›Organismus‹ zu bestimmen. So 
heißt es 1930 bei E.S. Russell: »the living individual 
[is] the fundamental unity of biology [...] the individu-
al is essentially a functional unity, whose activities are 
co-ordinated and directed towards the development, 
maintenance and reproduction of the form and modes 
of action typical of the species to which it belongs«.99

Es ist insgesamt in der Biologie allgemein üblich, 
Individuen als Organismen anzusehen – umgekehrt 
muss aber nicht jeder Organismus ein Individuum im 
Sinne einer einzigartigen und unteilbaren funktionalen 
Einheit sein. Einzigartigkeit und Unteilbarkeit sind 
keine notwendigen Bestimmungsstücke des Orga-
nismusbegriffs: Auch zwei Organismen, die einander 
exakt gleichen – soweit das von zwei verschiedenen 
Gegenständen überhaupt möglich ist – können wei-
terhin als ›Organismen‹ bestimmt werden; und auch 
die (begrenzte) Teilbarkeit eines Organismus (z.B. 
eines Einzellers) ändert nichts an seinem Status als 
Organismus. Aufgrund der Komplexität des Aufbaus 
von Organismen sind sie aber faktisch singulär. Diese 
Singularität erschwert es, allgemeine Gesetze zu for-
mulieren, die alle Organismen betreffen, oder auch 
den weiteren Verlauf der Evolution zu bestimmen.

Individualität auf allen Organisationsebenen
Neben dem Organismus als Ebene der Individualität 
werden in der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
Phänomene der Individualität auch auf den anderen 
Ebenen der biologischen Hierarchie bestimmt. Indivi-
dualität gilt also als ein allgemeines Charakteristikum 
von biologischen Gegenständen, angefangen von den 

organischen Molekülen 
über die Zellen, Gewebe 
und Organe bis hin zu den 
Populationen, Biozönosen 
und Ökosystemen. Die ba-
sale Ebene der Individua-
lität ist dabei die der Bio-
chemie (Williams 1956: 
»biochemical individua-
lity«). Die Komplexität 
auf biochemischer Ebene 
bedingt es auch, dass jeder 
Mensch ein Individuum 
und in bestimmter Hin-
sicht eine Abweichung 
von der Norm darstellt 
(»practically every human 
being is a deviate in some 
respects«).100

Individuum und Evolution
Mit der Betonung der Reproduktion und Überlegun-
gen zur Evolution etabliert sich am Ende des 18. Jahr-
hunderts in der Biologie eine individuenübergreifen-
de Perspektive. Im Rahmen dieser Perspektive gel-
ten die Individuen als sekundär im Lebensprozess: 
Langfristig stabilisiert, d.h. erhalten werden nicht 
die Individuen, sondern die Arten oder die Organi-
sationsform des Lebens insgesamt. So formuliert G. 
Forster 1781: »Ein Individuum, zu welcher Gattung 
es auch gehören mag, ist in dem Weltalle gleichsam 
für nichts zu rechnen. Hundert solche einzelne Ge-
schöpfe, ja tausend, sind noch nichts. Die Gattungen 
selbst (collective), sind die einzigen Wesen der Na-
tur«.101 Angesichts der funktionalen Dominanz der 

Fortp anzung und des massenhaften Sterbens in 
der Natur liegt es für viele Biologen nahe, mit F.W.J. 
Schelling zu schließen, bei dem es 1799 heißt: »Das 
Individuum also muß Mittel, die Gattung Zweck der 
Natur scheinen«.102 Gut einhundert Jahre später baut 
H. Bergson diese Sicht zu einer Grundüberzeugung 
der »Lebensphilosophie« aus, nach der die Ent-
wicklung als das Wesentliche und die entscheidende 
Eigenschaft des Lebens gilt.103 Ein Individuum bil-
det danach lediglich ein Durchgangsstadium eines 
übergreifenden Prozesses, nämlich des Fließens des 
»Lebensstroms«, der sich über die Folge der Genera-
tionen erstreckt (»l’être vivant est surtout un lieu de 
passage«104) ( Leben).

Andere Biologen sehen es am Ende des 19. Jahr-
hunderts so, dass nicht das Leben durch die Indivi-
duen hindurch strömt, sondern die Folge der Orga-
nismen vielmehr selbst ein großes Individuum dar-
stellt. Bei C. von Nägeli heißt es 1884: »Der gesamte 

kleinere 
zeitliche Phase

basale 
Einheit

umfassender
zeitlicher Prozess

geologische Epoche Biosphäre Evolution

Ökosystemstadium Ökosystem Sukzession

Generation Population Populationsfolge

Lebensstadium Organismus Abstammung

Entwicklungsphase Merkmal Homologiefolge

Tab. 121. Fünf Organisationsebenen biologischer Individualität in drei zeitlichen Dimen-
sionen: in der Mitte die basalen Typen von Individuen, links kleinere zeitliche Phasen von 
ihnen, die in verschiedenen Individuen parallel durchlaufen werden (bis auf die erste), 
rechts umfassendere Prozesse, von denen die basalen Individuen zeitliche Teile bilden. In 
ihren zeitlichen Phasen (Stadien) sind die basalen Einheiten jeweils ganz da; letztere bilden 
jedoch keine Phasen, sondern zeitliche Teile der umfassenderen Prozesse (erweitert und 
verändert nach: Grif ths, G.C.D. (1974). On the foundation of biological systematics. Acta 
Biotheor. 23, 85-131: 95).
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Stammbaum [»von der einfachsten bis zur complicir-
testen P anze, von dem niedersten bis zum höchsten 
Thier«] ist im Grunde ein einziges aus Idioplasma 
bestehendes, continuierliches Individuum, welches 
wächst, sich vermehrt und dabei verändert, und wel-
ches mit jeder Generation ein neues Kleid anzieht, 
d.h. einen neuen individuellen Leib bildet«.105 Ge-
rechtfertigt sieht Nägeli diese Anschauung dadurch, 
dass die eigentliche Substanz der Lebewesen in ih-
rem Keimmaterial, dem »Idioplasma« liege, das in 
den Körpern der einzelnen Lebewesen lediglich eine 
jeweilige Ausprägung erfahre.

In selektionstheoretischer Perspektive kann ein 
mehrzelliges Individuum als Ergebnis der Selektion 
auf unterschiedlichen Ebenen interpretiert werden: 
Der Selektion auf der Ebene der Zellen und Zellli-
nien steht eine Selektion auf Ebene des Gesamtsys-
tems gegenüber.106 L. Buss deutet 1987 viele Mus-
ter der Entwicklung ausgehend von einer Selektion 
auf der Ebene von Zelllinen, bei der die eine Linie 
das Wachstum der anderen Linie unterdrückt, um 
dadurch die eigene Reproduktion steigern zu kön-
nen. Kontrolliert und integriert in das Gesamtsys-
tem werde diese Konkurrenz auf Zellebene anfangs 
durch eine »maternale Kontrolle«, die in der frühen 
Embryonalentwicklung wirksam sei. Die bei vielen 
Tieren frühzeitig in der Entwicklung erfolgende Aus-
gliederung von Zellen, die der späteren Reproduk-
tion des Gesamtorganismus dienen (»Keimbahn«; 
Genotyp/Phänotyp), interpretiert Buss als einen 

Mechanismus, der die Konkurrenz unter den Zellli-
nien minimiert, weil alle somatischen Zellen damit 
von vornherein von einer Reproduktion im Sinne der 
Erzeugung eines neuen Organismus ausgeschlossen 
sind. Angesichts der potenziellen Selbständigkeit (als 
eigenständige Lebewesen) seiner Teile stellt die In-
tegration und der Zusammenhalt eines mehrzelligen 
Individuums also selbst das Ergebnis eines Selekti-
onsprozesses dar.

Transitionen der Individualität
In evolutionärer Perspektive kann die Entstehung 
von hochorganisierten Individuen als das Ergebnis 
einer Mehrebenenselektion ( Selektion) verstanden 
werden. Als evolutionäres Individuum (Michod & 
Nedelcu 2003: »evolutionary individual«107) kann 
dabei jedes Kollektiv von reproduktionsfähigen Ele-
menten verstanden werden, z.B. ein mehrzelliger Or-
ganismus, in dem Mechanismen zur Unterdrückung 
von Kon ikten auf der Ebene der Teile, z.B. der Zel-
len, bestehen. Eine Konkurrenz unter den Elementen 
liegt hier insofern vor, als diese selbst zur Reproduk-
tion fähig sind und damit Einheiten einer Selektion 

darstellen. Diese Elemente, z.B. die Zellen, können 
ihre Fitness entweder durch ihre eigene Reproduktion 
oder die Unterstützung der Reproduktion des Kollek-
tivs, von dem sie ein Teil sind, z.B. des mehrzelligen 
Organismus, befördern. Durch diesen zweiten Weg 
wird das Kollektiv in seiner Integrität stabilisiert und 
etabliert sich selbst als eine Einheit der Selektion, 
insofern es mit anderen Kollektiven, d.h. anderen 
mehrzelligen Organismen, in Konkurrenz steht. Die 
entscheidende Bedingung für die Etablierung einer 
Einheit auf der Ebene des Kollektivs liegt in der Un-
terdrückung der Reproduktion und damit der Kon-
kurrenz auf der Ebene ihrer Teile. Das mehrzellige 
Individuum ist damit letztlich ein Evolutionsprodukt 
einer Mehrebenenselektion.108 In dieser Perspektive 
lässt sich eine ganze Hierarchie von evolutionären 
Individuen identi zieren, bei der jede Ebene der Hi-
erarchie jeweils aus reproduktionsfähigen Elementen 
besteht, die zusammen Einheiten der Kooperation 
auf einer höheren Ebene bilden. Unterhalb der Ebene 
des Organismus wären dies die Ebenen der Zellen, 
Chromosomen und Gene, oberhalb die Ebenen der 
Gruppen und Arten. Die Etablierung jeder höheren 
Ebene der Individualität geht dabei mit einer Über-
tragung der Fitness der Einheiten auf der niederen 
Ebene zu den Einheiten auf der höheren Ebene ein-
her. R.E. Michod und D. Roze sprechen 1997 in die-
sem Zusammenhang von evolutionären Transitionen 
der Individualität (»transitions in individuality«).109 
In einer solchen Transition erfolgt eine zunehmende 
Arbeitsteilung unter den Einheiten auf den niederen 
Organisationsebenen, d.h. ihre Spezialisierung auf 
einzelne Komponenten der Fitness (z.B. von einigen 
Zellen der Mehrzeller oder einiger Insekten eusozia-

A E H Beispiele

+ + + Amöbe

+ + – Gepfropfte Bäume (Chimären)

+ – + Eineiige Zwillinge (Klone)

+ – – einige P anzen und Einzeller

– + + sterile Kasten sozialer Insekten

– + – ?

– – + sterile Kasten sozialer Insekten

– – – einige Rotalgen und Pilze

Tab. 122. Kreuzklassi kation von Typen von Individuen in 
drei Dimensionen: der Autonomie (A), d.h. der Selbstän-
digkeit in der Ausführung der Lebensfunktionen, der gene-
tischen Einmaligkeit (E) und der genetischen Homogenität 
(H) (geändert nach Santelices, B. (1999). How many kinds 
of individuals are there? Trends Ecol. Evol. 14, 152-155).
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ler Kolonien auf Schutzfunktionen und anderen auf 
Reproduktionsfunktionen).110

Ontologie des Individuums
Eine Präzisierung erfährt der Begriff des Individuums 
in der philosophischen Ontologie.111 ›Individuum‹ 
wird dabei vielfach als ein ontologischer Grundbe-
griff verstanden, der nicht allein auf Lebewesen An-
wendung nden kann, sondern auch auf andere Kör-
per (z.B. Artefakte oder Steine), Eigenschaften (als 
»Eigenschaftsindividuen«, z.B. die Instanziierung 
einer Länge in meiner momentanen Körpergröße) 
oder nichtphysische Entitäten (z.B. Personen). Als 
die drei alle Individuen kennzeichnenden Merkma-
le gelten die Eigenschaften (1) keine Charakteristika 
von etwas anderem zu sein, (2) nicht als Ganze an 
verschiedenen Orten zur selben Zeit sein zu können 
und (3) nicht ergänzungsbedürftige Objekte zu sein 
(vgl. Tab. 123).

Eine basale Unterscheidung für Typen von Indivi-
duen ist die von dem Logiker W. Johnson 1921 vor-
geschlagene Differenzierung zwischen Kontinuanten 
(»continuants«) und Okkuranten oder Vorkommnis-
sen (»occurents«).112 In analoger Weise unterschei-
det D. Lewis 1986 zwischen Dingen, die in der Zeit 
währen (»endure«) und solchen, die andauern (»per-
dure«)113: Während Kontinuanten in zeitliche Stadien 
gegliedert werden können, aber zu jedem Zeitpunkt 
ihrer Existenz ganz da sind, also eine Existenzweise 
haben, die währt (»endure«), bestehen Okkuranten 

aus zeitlichen Teilen, die erst zusammen das Ganze 
der Einheit ausmachen und insofern andauern (»per-
dure«). Biologische Individuen gelten allgemein als 
die paradigmatischen Fälle von Kontinuanten, weil 
sie zu jedem Zeitpunkt ihrer Existenz als Ganzes vor-
handen sind. Demgegenüber werden organische Ent-
wicklungsprozesse als Okkuranten angesehen, eben 
aufgrund ihrer Eigenschaft der Unvollständigkeit in 
jedem einzelnen Moment und ihrer Ausrichtung auf 
einen de nierten Endzustand, in dem sie erst vollen-
det vorliegen. Nach einem konsequent perdurantisti-
schen Standpunkt sind dagegen die zeitlichen Teile 
eines Individuums gleich real wie die räumlichen; 
auch ein Individuum existiert nach dieser Auffassung 
daher zu einem Zeitpunkt nicht als Ganzes. Und eine 
diachrone Identität, d.h. die Identität von Individuen 
durch die Zeit, kann es damit nicht geben, weil sie 
immer bereits als vierdimensionale Einheiten ver-
standen werden.114

Verbreiteter ist aber die endurantistische Sicht, 
nach der Individuen zu jedem Zeitpunkt ihrer Exis-
tenz ganz da sind und zeitliche Phasen ihres Lebens 
unterschieden werden können. (Im Endurantismus 
liegt allerdings eine gewisse Paradoxie, insofern, 
von etwas, das zu verschiedenen Zeitpunkten exis-
tiert, behauptet wird, es sei zu jedem Zeitpunkt seiner 
Existenz »ganz« da.115) Individuen dieser Art lassen 
sich auf den verschiedenen Stufen der biologischen 
Hierarchie identi zieren (vgl. Tab. 121). Es handelt 
sich dabei jeweils um über die Zeit bestehende Ein-
heiten, deren Existenz sich aus zeitlichen Phasen 
zusammensetzt (in denen die Einheiten jeweils ganz 
da sind) und die in umfassenden Prozessen gebildet 
wurden.

Verbreitet ist es in der Biologie außerdem, Indivi-
duen als raum-zeitlich konkrete Entitäten zu verste-
hen, die nicht über eine Menge von Eigenschaften 
de niert werden, sondern aufgrund ihrer einmaligen 
Entstehung als ein Organismus, der seine Organisati-
on über eine gewisse Zeitspanne entfaltet und erhält. 
In ontologischer Hinsicht können Individuen daher 
über einen Akt der Taufe auf einen Namen festgelegt 
werden, so dass auch bei umfassendem Wechsel ihrer 
Eigenschaften vermittels starrer Designatoren (»rigid 
designators«) auf sie referiert werden kann.116

Typen der Individualität
Seit Ende des 19. Jahrhunderts setzt sich zunehmend 
die Einsicht durch, dass sich eine klare und einheitli-
che De nition eines biologischen Individuums nicht 
geben lässt. Es werden daher verschiedene Typen der 
Individualität unterschieden. So differenziert E. von 
Hartmann Ende des 19. Jahrhunderts fünf Arten der 

»Erster Punkt: Individuen haben Charakteristika, sie 
sind aber keine Charakteristika. Von Individuen sagt 
man etwas aus, wodurch man sie charakterisiert; aber 
Individuen selbst sagt man von nichts aus; man verwen-
det sie nicht zur Charakterisierung von irgendetwas. 
[...]
Zweiter Punkt: Von Individuen gilt, dass sie nicht als 
Ganze an verschiedenen Orten zur selben Zeit sein 
können. Denn erstens gilt klarerweise von räumlichen 
Individuen, dass sie nicht als Ganze an verschiedenen 
Orten zur selben Zeit sein können; und zweitens gilt tri-
vialerweise auch von nichträumlichen Individuen, dass 
sie nicht als Ganze an verschidenen Orten zur selben 
Zeit sein können, da es nichträumlichen Individuen 
überhaupt unmöglich ist, irgendwann irgendwo zu sein. 
[...] 
Dritter Punkt: Individuen sind so genannte ›gesättigte 
Entitäten‹, oder mit einem Wort: Objekte. [...] Es sind 
Entitäten, die keine intrinsische Ergänzungsbedürftig-
keit aufweisen, die in sich abgeschlossen sind.«

Tab. 123. Drei Punkte zur Charakterisierung des Begriffs 
des Individuums als ontologischer Kategorie (aus Meixner, 
U. (2004). Einführung in die Ontologie: 35f.) .
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Einheit eines Individuums: »1) räumliche Einheit 
(der Gestalt), 2) zeitliche Einheit (Continuität des 
Wirkens), 3) Einheit der (inneren) Ursache, 4) Ein-
heit des Zweckes, 5) Einheit der Wechselwirkung der 
Theile unter einander«.117 Diese letzte Einheit wird 
später Wirkungseinheit genannt ( Ganzheit) und ist 
die Form der Einheit, die ein Individuum als einen 
Organismus de niert. Bei den hoch differenzierten 
Lebensformen fallen die verschiedenen Formen der 
Einheit in der Regel zusammen. Weniger differen-
zierte Organismen können dagegen eine Einheit nicht 
zugleich in allen Hinsichten bilden, z.B. eine Einheit 
der Gestalt, aber keine zeitliche Einheit. Wenn die 
zeitliche Einheit im Sinne einer Kontinuität der Akti-
vität oder des Wirkens eines Organismus aufgehoben 
ist (wie dies z.B. bei austrocknungsfähigen Organis-
men der Fall sein kann; Schlaf: Anabiose), dann 
plädiert von Hartmann dafür, dass nicht ein, sondern 
mehrere Individuen (im Sinne zeitlicher Einheiten) 
vorliegen: »man hat dann eben zwei Individuen, die 
durch die Pause in der Lebensthätigkeit geschieden 
sind«118. Ausgeschlossen wird damit also die inter-
mettierende Existenz eines Lebewesens: Nach dem 
Ende seiner Lebensprozesse kann das gleiche Indivi-
duum sein Leben nicht fortsetzen, sondern es entsteht 
ein neues Individuum.

Eine andere Einteilung der Arten biologischer In-
dividuen geht von den verschiedenen Formen der 
Homogenität und Selbständigkeit der Individualität 
aus.119 Als Dimensionen der Individualität gelten: (1) 
die Autonomie des Organismus, d.h. seine Fähigkeit 
zur selbständigen Ausführung der verschiedenen Le-
bensfunktionen (Ernährung, Schutz, Fortp anzung), 
die z.B. bei den sozialen Insekten (aber auch schon 
bei allen sich sexuell fortp anzenden Organismen) 
eingeschränkt ist; (2) die genetische Einmaligkeit des 
Organismus, d.h. seine genetische Unterschiedenheit 
von anderen Organismen seiner Population, die z.B. 
bei Klonen nicht gegeben ist; und (3) die genetische 
Homogenität des Organismus, d.h. die genetische 
Einheitlichkeit seiner Teile, die z.B. chimären Or-
ganismen fehlt. B. Santelices entwickelt 1999 eine 
Systematik, in der jeder Organismus gemäß dieser 
drei Kriterien in eine von acht Gruppen fällt (vgl. 
Tab. 122).120 Ein vollkommenes Individuum wäre 
nach dieser Klassi kation ein Organismus, der in 
allen seinen Lebensfunktionen autonom, genetisch 
einmalig und in sich genetisch homogen wäre, d.h. 
ein sich asexuell fortp anzender Organismus. Zu-
mindest die Autonomie und die Einmaligkeit sind 
jedoch nicht unabhängig voneinander: Die (geneti-
sche) Individualität der sich sexuell fortp anzenden 
Organismen (z.B. des Menschen) beruht zumindest 

z.T. darauf, dass sie ihre Autonomie im Hinblick auf 
ihre Fortp anzung aufgegeben haben und sich zur 
Fortp anzung paaren müssen. Ein auch im Hinblick 
auf die Fortp anzung autonomer Organismus (z.B. 
viele Einzeller) weist dagegen eine geringe geneti-

1. Raum-zeitliche Konkretheit
Individuen existieren als konkrete Körper im Raum und 
in der Zeit.

2. Kontiguität und Begrenztheit
Individuen bilden eine kontinuierliche räumliche und 
zeitliche Einheit. Ihre Teile sind nicht durch räumliche 
Lücken voneinander getrennt und weisen in ihrem Zu-
sammenhalt eine kontinuierliche Grenze mit der äuße-
ren Welt auf. Auch in zeitlicher Hinsicht weist ihre Exi-
stenz keine Lücken auf; Individuen können nach ihrem 
Tod nicht wiedergeboren werden.

3. Modi kabilität
Ein Individuum kann sich in der Zeit verändern, es kann 
also zu verschiedenen Zeiten unterschiedliche Eigen-
schaften und Qualitäten aufweisen.

4. Numerische Identität
Ein Individuum besteht kontinuierlich und wird während 
seiner Existenz nicht zu einem anderen Individuum.

5. Fortp anzungsfähigkeit
Ein Individuum kann Teile von sich abspalten, aus de-
nen andere Individuen hervorgehen; bei Teilung eines 
Individuums in gleich große Produkte kommt die Exi-
stenz eines Individuums an sein Ende, und zwei neue 
Individuen entstehen.

6. Wechselseitigkeit der Teile (Organisation)
Die Teile des Individuums stehen in einem Verhältnis 
der kausalen Wechselseitigkeit und wechselseitigen Ab-
hängigkeit zueinander, d.h. die Existenz jedes Teils ist 
nur unter dem Ein uss der anderen Teile möglich.

7. Materielle und energetische Offenheit
Für seine Existenz ist ein Individuum auf den Austausch 
von Stoffen und Energien mit seiner Umwelt angewie-
sen.

8. Stoffwechsel
Trotz des Wechsels seiner materiellen Bestandteile, 
bleibt das Individuum über die Zeit seiner Existenz ein 
und dasselbe.

9. Selbsterhaltung (Regulation)
Ein Individuum verfügt über interne Mechanismen, die 
eine Stabilisierung des inneren Milieus bewirken und 
darauf gerichtet sind, den Bestand des Individuums auf-
rechtzuerhalten.

10. Einbettung in eine Umwelt (Nische)
Ein Individuum verfügt über eine charakteristische spe-
zi sche Umwelt, mit deren Eigenschaften seine Merk-
male korrespondieren (Anpassung).

Tab. 124. Zehn Merkmale biologischer Individuen.
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sche Einmaligkeit auf (allein aufgrund der unver-
meidlichen Mutationen bei der Replikation der DNA 
liegen keine vollständigen Klone vor). Die funktio-
nale Einheit eines Individuums muss auch nicht mit 
der genetischen Homogenität zusammenfallen: Ein 
funktionales Individuum (Organismus) kann aus 
Zellen mit unterschiedlichem Genotyp bestehen, 
wenn es aus dem Zusammenschluss verschiedener 
(nicht verwandter) Zellen (z.B. bei Schleimpilzen: 
Dictyostelium) oder verschiedener mehrzelliger Or-
ganismen (z.B. bei Staatsquallen: Siphonophora) 
hervorgeht oder wenn im Laufe seiner Entwicklung 
Mutationen in seinen Zellen statt nden. Ein solches 
funktionales Individuum besteht dann also aus ver-
schiedenen genetischen Individuen. Umgekehrt kann 
auch ein genetisches Individuum aus verschiedenen 
funktionalen Individuen bestehen, was etwa bei ein-
eiigen Zwillingen der Fall ist. 

In der Folge der Generationen ist es in einigen 
Fällen nicht möglich, aufgrund der Kriterien der Au-
tonomie, genetischen Einmaligkeit und genetischen 
Homogenität zu einer Abgrenzung von Einheiten zu 
gelangen: In einem Klon von asexuell sich fortp an-
zenden, genetisch homogenen Organismen besteht 
über die Generationen hinweg eine Kontinuität der 
funktionalen Integration, der genetischen Einmalig-
keit und der genetischen Homogenität. Individuen 
können in diesen Fällen als Einheiten der Entwick-
lung abgegrenzt werden, d.h. als Systeme, die eine 
charakteristische Transformation (im Extremfall: eine 
Metamorphose) ihres Körpers im Laufe ihres Lebens 
durchlaufen. Ein so bestimmtes Entwicklungsindivi-
duum (Wilson 1999: »developmental individual«121) 
besitzt – wie es in der philosophischen Terminologie 
heißt – Genidentität (Lewin 1922: »die Beziehung, 
in der Gebilde stehen, die existentiell auseinander 
hervorgegangen sind«122; »eine Existentialbeziehung 
der Gebilde im Nacheinander«123).

Das Entwicklungsindividuum weist eigene Identi-
tätsbedingungen auf, die von denjenigen der anderen 
Individuentypen unterschieden sind. Bei mehrzel-
ligen Organismen endet das Leben eines Entwick-
lungsindividuums mit dem Tod des mehrzelligen 
Körpers, der in der Entwicklung aus einer Zelle ge-
bildet wurde. Sowohl genetisch als auch funktional 
kann ein Individuum aber über das Ende des Ent-
wicklungsindividuums in dessen Nachkommen fort-
bestehen: P anzt es sich asexuell fort, dann reicht 
seine genetische Individualität über seine Entwick-
lungsindividualität hinaus. Behalten Teile von ihm 
die funktionale Integrität bei, dann überlebt auch sei-
ne funktionale Individualität den Tod des Entwick-
lungsindividuums. In funktionaler Hinsicht besteht 

also ein Organismus über den Tod seines mehrzel-
ligen Körpers fort, wenn er sich fortgep anzt hat, 
wenn sich also Teile seines Körpers abgelöst haben 
und seine funktionale Organisation fortführen. Dies 
gilt im Prinzip auch bei sexueller Fortp anzung. Bei 
sexueller Fortp anzung verliert der Organismus nach 
dem Tod seines mehrzelligen Körpers neben seiner 
Entwicklungsindividualität nur zusätzlich noch seine 
genetische Individualität, und die funktionale Indi-
vidualität wird modi ziert durch die Verschmelzung 
mit einer anderen, ähnlichen funktionalen Einheit. 
Auf einer sehr grundsätzlichen Ebene hat sich die 
funktionale Organisation der Lebewesen mit ihren 
charakteristischen Eigenschaften der Ernährung, des 
Stoffwechsels und der Fortp anzung seit der Entste-
hung des Lebens auf der Erde erhalten, so dass alle 
Lebewesen zusammen ein funktional de niertes In-
dividuum bilden, das eine über Jahrmilliarden sich 
erstreckende Metamorphose durchläuft.

Seit den 1970er Jahren ist es in der Biologie üb-
lich, nicht allein Organismen, sondern auch andere 
Entitäten, wie z.B. Arten als Individuen zu beschrei-
ben. Als zentrales Kriterium der Individualität gilt 
die raum-zeitliche Kontinuität und Einmaligkeit 
einer Entität. Den verschiedenen Aspekten des Indi-
vidualitätsbegriffs entsprechend, lässt sich von den 
Stilen der Individualität (»styles of individuality«) 
sprechen.124 Für die organismische Form der Indivi-
dualität ist die räumliche physische Kohärenz (Kon-
tiguität) und die funktionale wechselseitige Abhän-
gigkeit der Teile voneinander (Interdependenz) cha-
rakteristisch; für andere Formen der Individualität, 
z.B. die von Genen und Arten, ist dies aber nicht der 
Fall. Allgemein charakteristisch für biologische Indi-
viduen ist aber die Unmöglichkeit, sie über rein ma-
terielle oder morphologische Kriterien zu de nieren. 
Im Gegensatz zu anorganischen Körpern existieren 
biologische Individuen nicht als ein Quantum Ma-
terie (das Hylon genannt werden könnte) oder eine 
Einheit der Form (Morphon). Charakteristisch sind 
vielmehr andere Merkmale, wie eine kontinuierliche 
Grenze zur Umwelt (Horon) oder die Bestimmung 
des Individuums als Einheit der Funktion (Allelon), 
der Fortp anzung (Genon) oder der Evolution (Me-
tamorphon) (vgl. Tab. 119). 

In der heutigen Biologie herrscht ein operationa-
listisches Verständnis des Individuumbegriffs vor: 
Nicht absolut und theorieübergreifend, sondern al-
lein im Rahmen einer jeweiligen Theorie oder eines 
praktischen Ansatzes wird festgelegt, was ein Indivi-
duum ist. Deutlich wird dieses Vorgehen insbesonde-
re bei der Untersuchung symbiotischer Systeme, bei 
denen eine Individualität auf verschiedenen Ebenen 
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vorliegt, insofern die Symbiosepartner ein mehr oder 
weniger selbständiges Leben auch unabhängig von-
einander führen können: »the delineation of organic 
units, be they genes, plasmids, cells, organisms, ge-
nomes or colonies, is a tool of investigation and com-
munication and not an absolute ideal«125.

Ethik der Individualität
Ethische Bedeutung erlangt der Begriff des Individu-
ums in der bioethischen Debatte um die Empfängnis-
verhütung und das Klonen. Hier wird vorgeschlagen, 
einen »anthropologischen Individuumsbegriff«126 zu 
entwickeln, der moralisch aufgeladen ist und die Un-
teilbarkeit des so bestimmten organischen Körpers 
einschließt: »Solange zusammengesetzt und ausei-
nandergenommen werden kann, besteht noch kein 
Individuum im anthropologischen Sinn«127. Abzu-
grenzen sei davon der biologische Individuumsbe-
griff oder Organismusbegriff, der einen organischen 
Körper auch insofern bezeichnet, als dieser eine Teil-
barkeit bei Aufrechterhaltung der Lebensfunktionen 
aufweist.

Dieses Verständnis des Begriffs eines anthropo-
logischen Individuums widerspricht allerdings der 
Begriffstradition, die sich seit Ende des 19. Jahrhun-
derts etabliert. Der Ausdruck anthropologisches In-
dividuum geht zurück auf den Philosophen E. Küh-
nemann, der ihn 1899 einführt. Kühnemann setzt 
das anthropologische Individuum in Gegensatz zum 
»wissenschaftlichen Bewußtsein«, das gerade nicht 
individuell verkörpert vorliege; das anthropologische 
Individuum sei aber eben ein individueller Körper 
und insofern »das Objekt der Physiologie«128 und da-
mit »im Grunde nicht viel mehr als ein Tier«129. Die 
historische Entwicklung sei darauf gerichtet, durch 
die Ausbildung eines »Denkbewußtseins«, die immer 
ein »Denk-Allgemeinbewußtsein« sei, die Ebene des 
anthropologischen Individuums zu überschreiten: 
»Der Mensch als das wissenschaftliche Bewußtsein 
löst den Menschen als anthropologisches Individu-
um ab«.130 In ähnlicher Weise ordnet der Soziologe 
F. Oppenheimer in den 1920er Jahren das anthro-
pologische Individuum einer subsozialen Stufe und 
damit der Anthropologie zu und grenzt es von dem 
Menschen auf der sozialen Stufe als dem Gegenstand 
der Soziologie ab (»Triebe des anthropologischen In-
dividuums« im Gegensatz zu den »Trieben des ver-
gesellschafteten Menschen« und den »Trieben der 
freien Persönlichkeit«).131

In ontogenetischer Hinsicht stellt sich die ethisch 
relevante Frage, wann das Leben eines Individuums 
beginnt. Eine einfache Antwort darauf setzt den Be-
ginn des Lebens eines Individuums mit dem Verlust 

seiner Teilbarkeit in gleich große Teilungsprodukte 
an. Ontologisch gesehen stellt dieser Zeitpunkt einen 
Einschnitt dar, weil bei äqualen Teilungen (Zwillings-
bildungen) das Problem entsteht, mit welchem der 
beiden Teilungsprodukte das vorher bestehende In-
dividuum identi ziert wird. Bei inäqualen Teilungen 
kann dieses Identitätsproblem insofern gelöst werden, 
als der größere Teil als der durchgehende Kontinuant 
angesehen wird und insofern über die Teilung hin-
weg seine Identität behält (als Elternindividuum), der 
kleinere Teil dagegen neu ins Leben tritt (als Nach-
kommenindividuum). So überlebt z.B. ein Mensch in 
der Regel die Akte seiner Fortp anzung. Bei äqualen 
Teilungen endet dagegen das Leben eines Individu-
ums und zwei neue entstehen. (Wird in diesem Sinne 
der Verlust der Fähigkeit zur Teilung in gleich große 
Teilungsprodukte als Kriterium der echten Individu-
alität genommen, dann verfügen also viele Einzeller 
und auch manche komplex organisierte Organismen, 
wie einige P anzen, nicht über eine echte Individu-
alität.) In der Embryonalentwicklung des Menschen 
endet die Fähigkeit zur äqualen Teilung spätestens 
am Ende des Blastulastadiums des Embryos mit dem 
Beginn der Gastrulation um den 16. Tag nach der 
Befruchtung.132 Zwar verläuft die frühe Ontogenese 
nicht in scharf gegeneinander abgrenzbaren Etappen 
und die funktionale Differenzierung der Zellen voll-
zieht sich kontinuierlich – als eindeutig integrierte 
Einheit mit funktional differenzierten Teilen wird der 
Embryo im Allgemeinen aber erst im Gastrulastadi-
um angesehen. Die zeitlichen Grenzen eines (mehr-
zelligen) Individuums liegen also im Zeitpunkt des 
Verlusts seiner äqualen Teilungsfähigkeit (als Beginn 
des Lebens) und im Zeitpunkt der Desintegration sei-
nes Körpers, d.h. der Au ösung seiner funktionalen 
Einheit (als Ende seines Lebens).

Statt dieser allgemeinen De nition der Grenzen 
eines Individuums kann aber auch eine für jedes 
Individuum spezi sche Festlegung seiner zeitlichen 
Grenzen gegeben werden. So könnte bei Menschen, 
die keine eineiigen Zwillingsgeschwister haben, der 
Beginn ihres Lebens auch vor dem 16. Tag nach der 
Befruchtung angesetzt werden, z.B. eben mit dem 
Zeitpunkt der Befruchtung, also der Verschmelzung 
von Ei- und Samenzelle.133

Dividuum
Dividual und Dividualität sind seit langem gebrauch-
te Bezeichnungen für teilbare materielle Körper und 
abstrakte Gegenstände (z.B. Zahlen).134 Bei Novalis 

ndet sich 1798 der rätselhafte Satz »Das ächte Di-
viduum ist auch das ächte Individuum«.135 Der Bota-
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niker A. Braun führt den Ausdruck ›Dividuum‹ 1853 
in die Biologie ein, um damit allgemein eine P anze 
zu bezeichnen, die sich aus selbständigen Gliedern 
zusammensetzt: »[Es] ist der Organismus der P an-
ze eher ein Dividuum, als ein Individuum, mehr eine 
Vielheit, als eine Einheit, d.h. ein Ganzes, dessen 
Theile sich selbst wieder Individuen ähnlich verhal-
ten, an und für sich aber ebensowenig untheilbare 
Kreise darstellen, als das Ganze«.136 

F. Nietzsche ist 1878 der Auffassung, der Mensch 
behandle sich in moralischen Fragen nicht als Indi-
viduum, sondern als »dividuum«, und zwar deshalb, 
weil er mit hohem moralischen Anspruch etwas an-
strebe, das ihn häu g doch nur vernichte, »dass er 
also sein Wesen zertheilt und dem einen Theil den 
anderen zum Opfer bringt«: »Moral als Selbstzert-
heilung des Menschen«.137 

H. Plessner bezieht sich 1928 auf einen »großen 
Botaniker«, der eine P anze ein ›Dividuum‹ genannt 
habe, und er spricht von der »Dividualität der p anz-
lichen Organisationsform«.138 Mitte des 20. Jahrhun-
derts verwendet L. von Bertalanffy das Wort.139 Es 
dient ihm zur Beschreibung von Einzellern oder nie-
deren Tieren, die sich ungeschlechtlich durch Teilung 
oder Knospung fortp anzen können (z.B. Süßwasser-
polypen) oder deren Teile nach einer experimentellen 
Trennung fortbestehen.

Bereits Aristoteles ist sich bewusst, dass einige 
Lebewesen – er nennt allgemein die P anzen und 
einige Insekten – auch nach einer Teilung weiterle-
ben können; sie sind also nicht im strengen Sinne als 
Individuen anzusehen. Aristoteles geht davon aus, 
dass in jedem der selbständigen Teile alle Teile der 
Seele weiterhin vorhanden sind.140 Theophrast stellt 
fest, dass die Anzahl der Teile einer P anze – im Ge-
gensatz zum Tier – unbestimmt ist und ständig wech-
selt.141 Besonders jeder einzelne Trieb einer P anze 
wird seit der Antike immer wieder als ein Individuum 
angesehen.142 Diese Auffassung wird aus der Beob-
achtung abgeleitet, dass die Blätter einiger P anzen 
oder Äste von Bäumen, wenn sie abgeschnitten und 
in die Erde gesteckt werden, weiterwachsen. Im 17. 
Jahrhundert verstehen M. Malpighi143 und R. Brad-
ley144 Äste und Zweige von Bäumen ausdrücklich als 
eigenständige P anzen, die auf einander wachsen. 
N.E. Dahlberg, ein Schüler C. von Linnés, vergleicht 
im 18. Jahrhundert die Bildung des Stammes und der 
Äste bei P anzen mit dem Wachstum von Polypen 
und Korallen, die aus einzelnen Individuen zusam-
mengesetzt sind. Jede Knospe schaffe ein »neues 
Leben«, das aber an das bestehende gebunden blei-
be.145 Für J. von Goethe stellen die »Seitenzweige« 
einer P anze potenziell eigenständige Individuen 

dar: »Die Seitenzweige [...], welche aus den Knoten 
der P anzen entspringen, lassen sich als besondere 
P änzchen, welche ebenso auf dem Mutterkörper 
stehen, wie dieser an der Erde befestigt ist, betrach-
ten«.146 Allgemein ist Goethe der Meinung, dass »eine 
P anze nicht eine Einheit, sondern ein aus mehreren 
Einheiten zusammengesetztes Geschöpf ist«.147 E. 
Darwin betrachtet wenig später jede Knospe als eine 
individuelle P anze (»every bud of a tree is an indi-
vidual vegetable being; and [...] a tree therefore is a 
family or swarm of individual plants, like the poly-
pus, with its growing young out of its sides«).148 C. 
Darwin übernimmt diese Anschauung (»buds must 
be considered as individual plants«).149 G.W.F. He-
gel formuliert die Auffassung von der Individualität 
der P anzenteile so: »jeder Teil der P anze kann un-
mittelbar als das vollständige Individuum existieren 
[...] Eine P anze ist so eigentlich ein Aggregat einer 
Menge von Individuen, die ein Individuum ausma-
chen, dessen Teile aber vollkommen selbständig sind. 
Diese Selbständigkeit der Teile ist die Ohnmacht der 
P anze«.150 Daher komme die P anze »noch nicht 
zum Fürsichsein, sondern berührt nur die Grenze der 
Individualität«.151 Seit Beginn des 20. Jahrhunderts 
wird die Dividualität der P anze als ihre »offene Or-
ganisationsform« bestimmt ( P anze).

Individuoid
Die Bezeichnung ›Individuoid‹ führt L. van Valen 
1978 ein, um einen Organismus zu bestimmen, der 
sowohl freilebend als auch als Teil (Organ) eines 
umfassenderen Organismus (»Colonoid«) existieren 
kann (»Individuoids are parts of an organism which 
have the general structure of whole free-living indi-
viduals but which connect with each other to form 
a colonoid. A colonoid usually has the same genes 
throughout and functions as a single individual«).152 
Kolonoide Organismen, bestehend aus Individuo-
iden, nden sich häu g bei P anzen, Schleimpilzen 
und in einigen Tiergruppen, z.B. Hohltieren (Staats-
quallen) und Moostierchen.

Für die miteinander verbundenen Tiere in einer 
Kolonie wird auch der ältere Ausdruck Zooid ver-
wendet. Der Terminus erscheint Mitte des 19. Jahr-
hunderts zuerst als Adjektiv zur Beschreibung tier-
ähnlicher, weil im Wasser frei beweglicher P anzen 
(Leidy 1849: »zooid plants«).153 T.H. Huxley, der das 
Wort wenig später als Substantiv einführt, versteht 
es ausgehend von dem Phänomen des Generations-
wechsels: Als ›Zooid‹ bezeichnet er einen Organis-
mus, der in einer Phase eines Generationswechsels 
auftritt und von dem anders geformten Organismus 
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der nächsten Phase des Generationswechsels (einem 
anderen Zooid) unterschieden ist. Alle Zooide eines 
vollständigen Zyklus einer Art bilden für Huxley ein 
Individuum; das Individuum, das einen Generations-
wechsel durchläuft, umfasst also mehrere Zooide.154 
Später wird der Begriff weniger mit der zeitlichen 
Abfolge verschieden gestalteter Organismen in ei-
nem Generationswechsel verbunden als mit dem 
räumlichen Nebeneinander von morphologisch dif-
ferenzierten Organismen in einer Kolonie (z.B. den 
funktional in Nähr- und Geschlechtszooide differen-
zierten Hydroidpolypen).155

Für H. Spencer bildet ›Zooid‹ den Gegenbegriff zu 
Zoon. Ein Zoon de niert er als einen Organismus, der 
sich aus einer befruchteten Eizelle entwickelt, ohne 
dass aus der gleichen Eizelle weitere Organismen 
hervorgehen.156 Die Individuen der Säugetiere und 
Vögel stellen danach meist Zoa dar; die Individuen, 
die in einen Generationswechsel integriert sind, oder 
solche, die aus einer asexuellen Vermehrung hervor-
gegangen sind, sind dagegen Zooide.

Bioid
Ein anderer verschiedentlich verwendeter Ausdruck 
zur Bezeichnung der Einheiten des Lebens lautet ›Bi-
oid‹. Das Wort ndet sich in einer Abhandlung über 
die Zellenlehre von P. Kronthal von 1902. Kronthal 
versteht unter den Bioiden die »geformten Substan-
zen« als die »eigentlichen Träger des Lebens in der 
Zelle«.157 Sie bilden also diejenigen Bestandteile der 
Zelle, die diese zu einer lebendigen Einheit machen, 
in den Worten Kronthals: »diejenigen Körper, an die 
das Leben geknüpft ist« oder einfach »die lebendige 
Substanz«.158

In einem anderen Kontext schlagen P. Decker und 
A. Speidel den Ausdruck ›Bioid‹ Ende der 1960er 
Jahre als Terminus vor: Sie verwenden das Wort all-
gemein für offene Systeme, die zwischen verschiede-
nen Zuständen eines Fließgleichgewichts wechseln 
können (»open systems which can mutate between 
several steady states«).159 Einfache autokatalytische 
chemische Reaktionen bilden für die Autoren ein Mo-
dell für Biode als Illustrationen der kybernetischen 
Grundstruktur von Lebewesen. Über die Fähigkeit 
des Wechsels von einem Zustand in einen anderen 
(»mutation«) wird diesen Systemen die Fähigkeit 
zugeschrieben, »Informationen« anzureichern und 
einer langfristigen Evolution zu unterliegen.
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Information
Das Substantiv geht auf das lateinische ›informatio‹ 
»Bildung, Gestaltung« zurück und ndet sich seit 
dem 16. Jahrhundert mit der Bedeutung »Auskunft, 
Belehrung« in der deutschen Sprache. Bereits im 
klassischen Latein weist das Wort seine übertrage-
ne Bedeutung auf, in der es nicht mehr auf die For-
mung von Materiellem bezogen ist, sondern auf die 
Bedeutung von Wörtern. So spricht Cicero von der 
›informatio‹, wenn es um die Klärung des Gehalts 
eines Wortes und dessen Unterrichtung geht.1 In der 
Scholastik gewinnt der Ausdruck die allgemeinere 
Bedeutung der Gestaltung eines Materiellen durch 
seine Form, wobei damit sowohl der Prozess der 
Gestaltung als auch sein Resultat bezeichnet wird. 
In diesem Sinne verwendet Thomas von Aquin den 
Ausdruck für den Prozess einer allgemeinen Form-
gebung oder speziell für die Formung der Vernunft.2 
Im 16. Jahrhundert bezeichnen J.L. Vives und spä-
ter J. Huarte de San Juan die angeborenen Formen, 
aufgrund derer die Wirklichkeit der Dinge erkannt 
werden kann, als ›informationes‹.3 F. Suárez schreibt 
Ende des 16. Jahrhunderts der Seele jedes Lebewe-
sens eine besondere Informationskraft (»vis informa-
tiva«) zu: Es sei eine Leistung der Seele, das Materi-
elle des Körpers auf natürliche Weise zu informieren 
(»naturaliter informare«).4 Eine engere Bedeutung 
des Informationsbegriffs ndet sich bei R. Descartes, 
insofern er ihn auf die Formung des Mentalen durch 
die in der Wahrnehmung veränderten Teile des Ge-
hirns bezieht.5 

20. Jh.: Informationstheorie
Nachdem die Information in den 1920er Jahren von 
R.A. Fisher als besondere statistische Größe de niert 
wird6 und bereits Ende der 20er Jahre eine physika-
lische (nicht-psychologisch-semantische) De nition 
des Konzepts im nachrichtentechnischen Zusam-
menhang vorgeschlagen wird (von R.V.L. Hartley)7, 
entwickelt sich der Begriff zu einem zentralen theo-
retischen Konzept in der seit Mitte des 20. Jahrhun-
derts sich etablierenden Informationstheorie. Hier 
wird ›Information‹ als eine mathematisch bestimmte 
Quantität verstanden, die ein Maß für die Freiheit zur 
Auswahl eines Zeichens aus einer Menge bezeichnet. 
N. Wiener identi ziert den Informationsgehalt 1948 
mit dem negativen Wert der Entropie.8 

In dem grundlegenden Werk zur Informationsthe-
orie, das C.E. Shannon im Wesentlichen 1940 ver-
fasst, das aber erst 1948-49 mit Kommentaren von 
W. Weaver versehen erscheint9, wird die Information 
als rein syntaktisch bestimmte Größe eingeführt, die 
nichts mit der Bedeutung eines Zeichens zu tun habe. 
Es gehe allein um das »technische Problem« der 
Genauigkeit der Symbolübermittlung, und nicht um 
die Bedeutungsebene, wie es heißt.10 Der Informati-
onswert eines Zeichens ist danach umso größer, je 
unwahrscheinlicher sein Auftreten ist. Nach der be-
kannten Anschauung Wieners stellt die Information 
eine dritte Seinsform neben Materie und Energie dar: 
»Information is information, not matter or energy«.11 
Seit Ende der 1950er Jahre wird die Information, ge-
rade in ihren biologischen Bezügen, mit Aristoteles’ 
Begriff der Formursache in Verbindung gebracht.12 
G. Bateson bestimmt eine Information allgemein 
als einen »Unterschied, der einen Unterschied aus-
macht«13 – insofern damit die Wirkung eines Un-
terschieds betont wird, liegt in dieser Bestimmung 
implizit bereits eine funktionale Konzipierung des 
Informationsbegriffs (s.u.).

Biologischer Informationsbegriff
Seit den 1950er Jahren erscheint der Begriff der 
Information in der Biologie in einer Vielzahl von 
Bedeutungen.14 Nach den geläu gen Verwendun-
gen bezeichnet er eine Relation zwischen zwei En-
titäten (»etwas ist Information für etwas anderes«), 
wobei die Relation meist entweder in einer kausa-
len Beein ussung bzw. Determination (im Fall von 
Vererbungs- und Entwicklungsprozessen) oder in 
einer Repräsentation (im Fall der Kommunikation 
zwischen Individuen oder der neuronalen Abbildung 
von Zuständen der Umwelt) besteht (vgl. Tab. 125). 
Es sind also primär zwei biologische Kontexte, in 
denen der Informationsbegriff eine zentrale Rolle 
spielt: die Vererbung (in der Merkmalstransmission 
und Morphogenese) und die Organismus-Umwelt-
Beziehung (in der Wahrnehmung und Kommunika-
tion). Als Information wird dabei die Struktur oder 
Kon guration eines Gegenstandes (z.B. eines Gens 
oder eines wahrgenommenen Dings) verstanden, 
die nach einfachen oder zumindest systematisch an-
gewandten Regeln in eine andere Struktur (z.B. ein 

Eine Information ist eine Struktur mit einem Bedeu-
tungsgehalt, die in einem kausalen Prozess nach festen 
Regeln (einem Code) in eine andere Struktur umgewan-
delt wird.

Entwicklungsprogramm (van Cleave 1932)  189
genetischer Code (Schrödinger 1944)  190
Information (Ephrussi et al. 1953)  181
Triplettcode (Brenner 1957)  190
genetisches Programm (Upton 1960)  189
Codon (Crick 1963)  190
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phänotypisches Merkmal oder ein neuronales Aktivi-
tätsmuster) umgewandelt wird. 

In beiden Kontexten erscheint der Ausdruck ›In-
formation‹ offenbar erstmals 1953. J.C. Eccles ver-
gleicht in diesem Jahr das Nervensystem mit einem 
Telefonnetz, in dem Signale weitergeleitet werden15 
und wendet die Bezeichnung damit auf neurophysio-
logische Prozesse an: »all ›information‹ is conveyed 
in the nervous system in the form of coded arrange-
ments of nerve impuses«16. 

Der Informationsbegriff der Genetik
Auch in der Genetik ist der Ausdruck ›Information‹ 
seit 1953 in Verwendung. In diesem Jahr erscheint ein 
Sammelband, der aus einer von dem Biophysiker H. 
Quastler im Vorjahr organisierten Konferenz über den 
›Gebrauch der Informationstheorie in der Biologie‹ 
hervorgegangen ist.17 Quastler verwendet den Begriff 
dabei im Sinne Shannons als Maß für die Redundanz 
der Struktur biologischer Makromoleküle. Über den 
Informationsbegriff will Quastler ein Maß für die 
Spezi tät der Moleküle bestimmen, ohne dabei ihre 
genaue materielle Konstitution zu berücksichtigen.18 
Es geht dabei also im Sinne Shannons um den nicht-
semantischen Ordnungsaspekt von hoch repetitiven 
Strukturen; die biologische Bedeutung der Strukturen 
spielt dabei ausdrücklich keine Rolle (»›information‹ 
[…] has nothing to do with meaning«19). Auf das Pro-
blem der genetischen Kodierung wendet Quastler sei-
nen Informationsbegriff nicht an, und er gesteht spä-
ter, der Gebrauch seines Informationsbegriffs in der 
Biologie habe noch nicht viele Ergebnisse erbracht 
(1958: »its application to the study of living things 
has not produced many results so far«).20

Anders sieht es dagegen mit dem semantischen 
Informationsbegriff aus, der sich auf die Kodierung 

der Aminosäuresequenz der Proteine durch die Ba-
sensequenz der DNA bezieht. In einer kurzen Notiz 
von B. Ephrussi, U. Leopold, J.D. Watson und J.J. 
Weigle aus dem Jahr 1953 wird der Informationsbe-
griff vorgeschlagen, um die genetischen Verhältnisse 
zu charakterisieren, bei denen eine Beein ussung der 
Eigenschaften eines Organismus durch einen ande-
ren erfolgt, ohne dass notwendigerweise eine Über-
tragung von materiellen Substanzen vorliegt (»the 
term ›interbacterial information‹ […] does not imply 
necessarily the transfer of material substances, and 
recognize the possible future importance of cyberne-
tics at the bacterial level«).21 

Im gleichen Jahr sprechen auch J.D. Watson und 
F. Crick, die in diesem Jahr das Doppelhelixmodell 
der DNA vorschlagen, von den Bausteinen der Gene 
als den Trägern der genetischen Information. Es er-
scheint ihnen wahrscheinlich, dass die genaue Ba-
sensequenz der DNA der Code ist, der die genetische 
Information trägt (»that the precise sequence of the 
bases is the code which carries the genetical informa-
tion«).22 Diese informationstheoretische Vorstellung 
begleitet auch die Entdeckung des Determinationszu-
sammenhanges zwischen den organischen Basen der 
DNA und den Aminosäuren der Proteine. 1958 über-
trägt Crick den Begriff der Information ausdrücklich 
auf die Spezi zierung der Aminosäuresequenz eines 
Proteins: »By information I mean the speci cation of 
the amino acid sequence of a protein«.23

Aufgrund seiner Einbettung in die funktionalen 
Kontexte der Vererbung und Entwicklung ist der 
genetische Informationsbegriff anders als der infor-
mationstheoretische kein rein syntaktisches Konzept, 
sondern ist bezogen auf das Funktionieren eines Or-
ganismus. Eine genetische Information hat also eine 
Bedeutung oder einen Sinn für den Organismus. M. 

Determinations- bzw. Repräsentationsrichtung

Von innen nach außen
(»Innenperspektive«)

Von außen nach innen
(»Außenperspektive«)

Form der 
Relation

kausaler Ein uss in der 
Entwicklung

(zeitliche Abbildung)

Innendetermination
z.B. Gene als Informationsträger in 

der Entwicklung

Außendetermination
z.B. Umweltfaktoren als Informa-

tionsträger in der Entwicklung

Repräsentation
(räumliche Abbildung)

Innenrepräsentation
z.B. Signale zur Kommunikation 

zwischen Individuen

Außenrepräsentation
z.B. Repräsentation der Umwelt in 

einem neuronalen System

Tab. 125. Kreuztabelle zur Unterscheidung von vier Formen der Information in der Biologie. Eine Information besteht in 
allen vier Formen übereinstimmend in der Relation von zwei Entitäten, wobei die Relation entweder eine kausale Beein us-
sung oder eine Repräsentation darstellt.



Information183

Polanyi spricht 1969 von der »semantischen Rela-
tion« zwischen der genetischen und der organismi-
schen Ebene; letztere verleihe der ersteren eine »Be-
deutung«.24 Der genetische Informationsbegriff ist 
also ein semantisches Konzept.

»Spezi tät«, »Determination« und »Botschaft«
Der Vorläufer des genetischen Informationsbegriffs 
bis in die 1940er Jahre ist das aus der Immunologie 
entlehnte Konzept der Spezi tät. Gene werden als 
ebenso spezi sch für ihre Produkte angesehen, wie 
die Antigene für ihre Antikörper.25 Dass es bei der 
Vererbung auf die Spezi tät der in der Fortp an-
zung weitergegebenen Strukturen ankommt, wird 
bereits seit den 1870er Jahren behauptet. G. Jaeger 
spricht 1876 von der »speci schen Beschaffenheit 
des Keimprotoplasmas«, die für eine Differenzie-
rung des Keims in der Entwicklung verantwortlich 
ist.26 Und bei A. Weismann heißt es 1885: »Das We-
sen der Vererbung beruht auf der Uebertragung einer 
Kernsubstanz von speci scher Molekülarstructur«.27 
Die Einheiten der Übertragung bezeichnet Weis-
mann als Determinanten ( Gen) und bestimmt sie 
als »diejenigen lebendigen Theile des Keimes, deren 
Anwesenheit es bedingt, dass im Laufe der normalen 
Entwicklung ein bestimmtes Organ von bestimmter 
Beschaffenheit auftritt«.28 Weismann stellt sich die 
Determinanten bereits als vereinzelt und unabhän-
gig voneinander vererbt vor. Sie bilden die Teile 
des Keims, die den Teilen des fertigen Organismus 
entsprechen. Wenig später macht auch L. Bard die 
zelluläre Spezi tät (»spéci té cellulaire«), deren Ent-
stehung er in Zellenstammbäumen zu rekonstruieren 
vorschlägt, für die organischen Entwicklungsvorgän-
ge verantwortlich.29

Über das Moment der Spezi tät hinaus gehört 
zum Diskurs der Information ein performatives Ele-
ment, das in Ausdrücken wie ›Vorschrift‹, ›Über-
tragung‹ und ›Ausführung‹ zum Ausdruck kommt. 
Der Ausdruck ›Information‹ trägt damit auch hand-
lungstheoretische Konnotationen, die im Sinne einer 
Instruktion oder Anweisung zu verstehen sind. Das 
informationstechnische Vokabular von ›Botschaft‹ 
und ›Übertragung‹ etabliert sich zunächst in Versu-
chen zur Transformation von Bakterien eines Stam-
mes unter dem Ein uss von solchen eines anderen 
(die PaJaMo-Experimente von A. Pardee, F. Jacob 
und J. Monod). Es lässt sich dabei ein Übergang der 
Beschreibung in Ausdrücken wie ›Expression‹ und 
›Determination‹30 zu ›Sender‹ und ›Botschaft‹ fest-
stellen31. In diesem Zusammenhang ist die Rede von 
›Botschaft‹ noch in den Kontext genetischer Regu-
lation und Steuerung eingebunden (Pardee, Jacob & 

Monod 1959: »speci c cytoplasmic messenger«32). 
Wenig später wird der Begriff der ›Botschaft‹ (engl. 
»messenger«) aber von F. Jacob und anderen auch für 
eine Substanz verwendet, die zwischen der Kon gu-
ration der DNA und der Proteine vermittelt (Bren-
ner, Jacob & Meselson 1961: »a special type of RNA 
molecule, or ›messenger RNA‹, […] which brings 
genetic information from genes to non-specialized ri-
bosomes«33; Gen) – damit ist der allgemeine Begriff 
der Botschaft gewonnen, der es insgesamt erlaubt, 
den Übergang von der Basensequenz der DNA zur 
Aminosäuresequenz der Proteine als eine Informati-
onsübertragung zu beschreiben.

Information und Kommunikation
Von sprachwissenschaftlicher Seite wird die Verwen-
dung linguistischer Begrif ichkeit zur Beschreibung 
genetischer Prozesse z.T. sehr positiv aufgenommen. 
Geradezu enthusiastisch fällt die Rezeption bei R. 
Jakobson aus, der im September 1967 mit den Ge-
netikern F. Jacob und P. L’Héritier sowie dem Anth-
ropologen C. Lévi-Strauss darüber eine berühmte im 
Fernsehen übertragene Diskussion führt.34 Jakobson 
sieht viele Parallelen zwischen den Strukturen auf 
genetischer Ebene und der Sprache des Menschen: 
die Linearität der Zeichen, die Kolinearität des Ko-
dierens und Dekodierens, die Kontextabhängigkeit 
der Zeichen und v.a. die hierarchische zweifache 

Abb. 217. Drei Wege der biologischen »Informationsge-
winnung« für einen Organismus: Vererbung, Tradition und 
direkte Erfahrung. Allein die Vererbung ist ein Vorgang, der 
sich auf phylogenetischer Ebene (P) bewegt; Tradition und 
direkte Erfahrung sind dagegen Wege der ontogenetischen 
Informationsgewinnung (O). Vererbung und Tradition kom-
men aber darin überein, auf einem Kopiermechanismus zu 
beruhen und »historische Reste« der Vorgängerstrukturen 
(des »Informationsspeichers«) zu enthalten. Bei ihnen las-
sen sich daher Homologien (H) nachweisen, während bei 
der direkten Erfahrung eine Homologisierung nicht mög-
lich ist, sondern Ähnlichkeiten als Analogien oder Konver-
genzen anzusehen sind (K) (aus Wickler, W. (1965). Über 
den taxonomischen Wert homologer Verhaltensmerkmale. 
Naturwiss. 52, 441-444: 442; vgl. ders. (1967). Verglei-
chende Verhaltensforschung und Phylogenetik. In: Heberer, 
G. (Hg.). Die Evolution der Organismen, Bd. 1, 420-508: 
429).
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Gliederung in eine Strukturebene mit bloß distink-
tiven, bedeutungsfreien Elementen (die Buchstaben 
oder Phoneme der Sprache bzw. Basen der Gene) 
und die Bedeutungsebene mit semantischen Einhei-
ten (die Wörter der Sprache bzw. die Tripletts der ge-
netischen Basen).35 Von anderer Seite wird besonders 
die »Übersetzung« einer Struktur in eine andere nach 
einfachen Regeln (dem genetischen Code; s.u.), die 
(chemisch gesehen) »zufällig« und »arbiträr« sind, 
als Parallele zwischen genetischen und linguistischen 
Verhältnissen gesehen – so dass die Gene als Symbole 
gelten können.36 Auch in anderer Hinsicht wird eine 
Analogie zwischen den menschlichen Sprachen und 
der Wirksamkeit der Gene im Körper gesehen. So ist 
J. Maynard Smith im Jahr 2000 der Auffassung, dass 
der Gebrauch des Informationsbegriffs in der Biolo-

gie die Zuschreibung einer Intentionalität beinhalte, 
insofern sowohl die Zeichen als auch die Reaktionen 
auf sie das Ergebnis einer Selektion seien.37 Als Pro-
dukte der Selektion seien die Gene so geformt, dass 
sie auf eine bestimmt Wirkung zielen.

F. Jacob, der zu den Begründern der linguistischen 
Terminologie in der Genetik gehört, rechtfertigt in 
seinen frühen Äußerungen in den 1960er Jahren die 
Analogisierung von genetischen Prozessen mit den 
Sprachen des Menschen damit, dass es ein »System 
der Kommunikation auf allen Stufen der Biologie« 
gebe.38 Unter der »genetischen Information« ver-
steht Jacob »die Gesamtheit der charakteristischen 
Merkmale eines Individuums«, die »in das Chromo-
som eingetragen ist«.39 Die Parallele zur Sprache der 
Gene sieht Jacob in der Struktur des Zeichensystems: 

1. »Bezeichnung« versus »Bedeutung«
Die Struktur des genetischen Materials bestimmt in de-
terministischer Weise die Struktur der Proteine; es liegt 
damit ein Verhältnis der eindeutigen Kodierung oder Be-
zeichnung vor, das linguistisch als Homonymie gefasst 
werden kann. Für sprachliche Verständigung ist dage-
gen die Vieldeutigkeit (Polysemie) der Ausdrücke kenn-
zeichnend; Sprache determiniert nicht ein Verständnis, 
sondern besteht aus Wörtern, die unterschiedliche Vor-
stellungen auslösen können und damit stets eine Vielfalt 
von Bedeutungen tragen.

2. Materielles versus geistiges Endprodukt
Erfolgreiche genetische Informationsverarbeitung resul-
tiert in einer materiellen Struktur. Erfolgreiche sprach-
liche Kommunikation hat dagegen ein üchtiges und 
unterschiedlich materiell verkörpertes geistiges Endpro-
dukt zum Ergebnis (eine Vorstellung).

3. Parallele und selektive versus lineare Verarbei-
tung
Die genetischen Botschaften sind zwar auf der DNA als 
lineare Sequenz angeordnet, sie werden aber in einer 
Zelle nicht linear verarbeitet, sondern stets an verschie-
denen Orten parallel und hochselektiv, insofern nur ein 
Bruchteil der in jeder Zelle vorhandenen genetischen 
Information jeweils verwertet und exprimiert wird. 
Sprachliche Verständigung vollzieht sich dagegen in 
ausgeprägter Weise linear, sowohl auf Seiten des Sen-
ders als auch des Empfängers; sie wird also in linearer 
Weise produziert und rezipiert.

4. Programm versus Text
Genetische Information hat die Form eines Programms, 
das durch eindeutige Determinationen gekennzeichnet 
ist. Für sprachliche Verständigung ist dagegen die Wie-

Tab. 126. Sieben Unterschiede zwischen genetischer und sprachlicher Informationsverarbeitung (leicht verändert nach 
Raible, W. (1993). Sprachliche Texte – genetische Texte. Sprachwissenschaft und molekulare Genetik. Sitzungsber. Heidelb. 
Akad. Wiss., phios.-hist. Klass. 1993, 1-66: 49-55).

derholung, Paraphrase und Erläuterung typisch, die u.a. 
wegen der Polysemie der sprachlichen Zeichen notwen-
dig ist.

5. Räumliche versus abstrake Verarbeitung
Genetische Informationsverarbeitung vollzieht sich 
durch den unmittelbaren Kontakt räumlicher Struktu-
ren, die über sich berührende Ober ächen oder mole-
kulare Kräfte vermittelt sind. Sprachliche Kommunika-
tion wird dagegen über abstrakte Verarbeitungsschritte 
vermittelt, die mehrfach das Medium wechseln können; 
eine sprachliche Botschaft kann sowohl als optisches, 
taktiles oder akustisches Zeichen materiell verkörpert 
als auch als begrif iche Bestimmung im Raum abstrak-
ter Relationen vorliegen.

6. Gradienten versus Polaritäten
Genetische Informationsverarbeitung ist in hohem Maße 
kontextsensitiv und kann sich in kontinuierlich variie-
renden Graden vollziehen, etwa unter dem Ein uss ei-
nes Stoffgradienten. Für sprachliche Verständigung ist 
dagegen ein Denken in Polaritäten und diskreten Unter-
scheidungen kennzeichnend. Es besteht hier aber kein 
prinzipieller, sondern nur ein gradueller Unterschied 
zwischen den beiden Formen der Informationsverarbei-
tung.

7. Replikation versus Kreativität
Die genetische Informationsverarbeitung erfolgt in ei-
nem klar umrissenen funktionalen Rahmen und hat stets 
die Replikation von Strukturen zum Ziel. Der Umgang 
mit sprachlichen Zeichen eröffnet dagegen einen Raum 
unbegrenzter Kreativität, in dem etwas gegen die Inten-
tion eines Senders verstanden werden kann und etwas 
erfunden werden kann, was außerhalb der Sprache nie-
mals existiert hat und auch niemals existieren kann.
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»In beiden Fällen handelt es sich um Einheiten, die, 
für sich genommen, absolut ohne Bedeutung sind, 
die aber in bestimmten Anordnungen eine Bedeu-
tung annehmen, sei es die Bedeutung der Worte in 
der Sprache, sei es eine Bedeutung im biologischen 
Sinne, das heißt eine solche, in der sich die Funktio-
nen ausdrücken, die in der chemischen, genetischen 
Nachricht enthalten, geschrieben sind«.40 Außerdem 
sieht Jacob eine Rechtfertigung der linguistischen 
Beschreibung zellulärer Vorgänge darin, dass Zel-
len und Organismen hoch integrierte Systeme sind, 
in denen »ein Kommunikationssystem zwischen den 
verschiedenen Molekülen existiert; das bewirkt, daß 
die Moleküle in jedem Augenblick benachrichtigt 
werden, was rund um sie vorgeht«.41 Später geht 
Jacob allerdings auf Distanz zu dieser Analogie. In 
der Genetik gebe es streng genommen keinen Sen-
der, keinen Empfänger und keine Botschaft, niemand 
habe je eine genetische Botschaft geschrieben (»per-
sonne ne l’a jamais écrit«).42 Statt Botschaften gebe 
es vielmehr nur Strukturen, die in einem gewissen 
kausalen Verhältnis zueinander stünden.

Im Rahmen des Modells eines Kommunikations-
vorgangs kann die Information als der Inhalt einer 
übermittelten Nachricht gelten. Die Information bil-
det damit ein Drittes gegenüber dem Sender und dem 
Empfänger. Die Unterschiedenheit zwischen der In-
formation und dem Sender bzw. Empfänger bedingt 
die mögliche Falschheit der Information, sie kann 
eine Täuschung bzw. einen Irrtum darstellen – zwei 
Aspekte, die konstitutiv für Kommunikationsprozes-
se sind. Dieses dreigliedrige Verhältnis der Kommu-
nikation ist nicht auf direkte Weise in die Genetik zu 
übersetzen, denn genetische Beziehungen sind Be-
ziehungen zwischen einzelnen Molekülen und Mo-
lekülklassen. Die doppelte Ebene zwischen Sender/
Empfänger und Nachricht besteht hier nicht: Weder 
der Sender noch der Empfänger können zu der In-
formation der Nachricht auf Distanz gehen und diese 
bewerten. In direkter kausaler Beschreibung liegen 
in der Genetik lediglich Regelmäßigkeiten der Wir-
kung ausgehend von einer Sequenz der Speicherform 
(Basensequenz der Nukleinsäuren) zu einer Sequenz 
der Wirkungsform (Aminosäuresequenz der Protei-
ne) von chemischen Bausteinen der Lebewesen vor. 
Das Vorliegen der Regelmäßigkeit enthält die Mög-
lichkeit von Abweichungen (so wie die Kreisbahn 
eines Planeten um eine Sonne durch andere Planeten 
verändert werden kann). Die Bildung einer Amino-
säuresequenz ausgehend von einer Basensequenz 
der DNA kann aber nicht »falsch« sein, sondern sie 
kann nur von den üblichen Übersetzungsregeln ab-
weichen – und ist damit in der Regel dysfunktional. 

Es ist also zwar nicht die wahr/falsch-Differenz, die 
auf genetischer Ebene Anwendung ndet, sehr wohl 
aber die Differenz von funktional/dysfunktional. Es 
besteht damit eine besondere Verbindung zwischen 
dem biologischen Informations- und dem Funkti-
onsbegriff (s.u.). Ausdruck ndet diese Verbindung 
auch darin, dass in der genetischen Replikation und 
Transkription – im Unterschied zu rein kausal be-
schriebenen Verhältnissen der Interaktion – Mecha-
nismen vorliegen können, die Abweichungen von 
dem normalen und funktionalen Übersetzungscode 
korrigieren (»proofreading«). Für Maynard Smith ist 
es allein aufgrund der durch die vergangene Selekti-
on erzeugten Intentionalität der Gene gerechtfertigt, 
von Fehlern und Fehlrepräsentationen der Gene zu 
sprechen.43 In einer rein kausalen Perspektive macht 
diese Zuschreibung dagegen keinen Sinn.44

Es spricht also einiges dafür, die seit den 1950er 
Jahren in der Biologie fest etablierte Analyse geneti-
scher Prozesse mittels des Informationskonzeptes zu 
verteidigen. In der Genetik wird die Kontraktion und 
Expansion eines organisierten Systems in der Gene-
rationenfolge als Weitergabe und Übersetzung von 
Information beschrieben. Naheliegend ist diese Be-
schreibung für die Organismen, wie wir sie kennen, 
weil die Vererbung mit einer »Kodierung« einhergeht, 
einer gesetzmäßigen »Übersetzung« der Struktur von 
Molekülen einer Klasse (DNA oder RNA) in solche 
einer anderen (Proteine). Nicht jede denkbare Verer-
bung muss aber eine solche Kodierung beinhalten. 
Denkbar ist auch ein direktes Kopieren der physiolo-
gisch wirksamen Strukturen ohne den Umweg einer 
Übersetzung in andere Strukturen (also eine Biolo-
gie ohne Genotyp/Phänotyp-Unterscheidung). Es ist 
fraglich, ob der Informationsbegriff in einer solchen 
Art der Vererbung immer noch zentral wäre.45

Hinterfragt wird die Berechtigung des Informati-
onsbegriffs auch vor dem Hintergrund des Zurück-
drängens des Genzentrismus in dem anbrechenden 
Zeitalter der »Postgenomik« ( Gen). Wenn die orga-
nische Morphogenese nicht allein unter der Leitung 
der Gene erfolgt, sondern vielmehr die Gene erst 
im Rahmen eines bestimmten zellulären Kontextes 
wirksam werden (und erst in einem jeweiligen Kon-
text überhaupt als Einheiten de nierbar sind), dann 
kann ihre Struktur auch nicht mehr in allen Fällen 
als determinierender Informationsspeicher verstan-
den werden. Der Genetiker G.S. Stent bemerkt dies 
bereits 1977, indem er die Anwendung des Informa-
tionsbegriffs auf die Beschreibung der Kodierung der 
Aminosäuresequenz der Proteine durch die Basense-
quenz der Nukleinsäuren beschränken möchte. Der 
Begriff sei aber nicht mehr nützlich, wenn es um die 
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Analyse der epigenetischen Relationen geht; so wür-
de bereits die Faltung eines Proteins zu der physiolo-
gisch wirksamen Struktur nicht mehr durch die Gene 
geleitet, sondern den zellulären Kontext.46

Wissenschaftstheoretische Diskussionen
Bis in die Gegenwart gibt die Verwendung des In-
formationsbegriffs in der Genetik Anlass für wissen-
schaftstheoretische Diskussionen.47 Strittig ist dabei 
in erster Linie die Frage, ob die Rede von Informa-
tionen die Annahme einer (bewussten) Kommunika-
tionsabsicht einschließt. Das Spektrum der Positio-
nen reicht von einer Verteidigung des Konzepts, u.a. 
mittels des Nachweises von tatsächlichen Parallelen 
zwischen der Wirkungsweise der Gene und der Spra-
chen des Menschen,48 bis zu seiner Ablehnung, u.a. 
mit dem Hinweis auf die Über üssigkeit des Kon-
zepts, weil die Prozesse angemessener in einer rein 
kausalen Sprache beschrieben würden49. Für P. Ja-
nich, der für die zweite Richtung argumentiert, macht 
es keinen Sinn, von genetischen Strukturen zu sagen, 
sie seien ›wahr‹ oder ›falsch‹. Denn diese Strukturen 
liegen seiner Meinung nach einfach vor und entfalten 
eine kausale Wirksamkeit, ohne dabei eine ›Seman-
tik‹, oder ›Geltung‹ im Sinne einer Wahrheitsdiffe-
renz zu implizieren.50 

Einer solchen Auffassung kann entgegengehal-
ten werden, dass mit dem Informationsbegriff zwar 
keine Wahrheitsdifferenz, wohl aber eine Funkti-
onsdifferenz nach dem Schema ›funktional‹ – ›nicht 
funktional‹ impliziert wird. Und diese Differenz ist 
für biologische Prozesse zentral. Daher konnte sich 
in vielen Feldern der Biologie auch die Rede von 
›Fehlern‹ (z.B. »Ablesefehlern« bei der Transkripti-
on oder Replikation der DNA) oder sogar ›falschen‹ 
Repräsentationen oder Systemreaktionen (z.B. Fehl-
wahrnehmungen) etablieren.51

Im Unterschied zum Konzept der Ursache ist der 
Begriff der Information dadurch gekennzeichnet, 
dass er ein Element eines Prozesses bezeichnet, das 
nicht kontinuierlich und unkontrolliert variiert, son-
dern in gewissen Grenzen xiert oder normiert ist. 
In der sprachlichen Kommunikation erfolgt die Nor-
mierung durch individuelle Festlegungen oder durch 
soziale Vorgänge. Im Bereich der Natur, in dem eine 
Intentionalität nicht unterstellt wird, kann die Nor-
mierung durch eine regelmäßige und nach Gesetzen 
(z.B. dem genetischen Code) erfolgende Replikation 
oder durch eine artspezi sche »Typ xierung« erfol-
gen.

Umstritten ist auch die Frage, ob das Konzept der 
Information in der Biologie als eine Metapher anzu-
sehen ist oder ob es in eigentlicher Rede verwendet 

wird – und welche Konsequenzen aus einer Antwort 
darauf zu ziehen sind. Begriffe wie ›Signal‹, ›Nach-
richt‹ und ›Code‹, in deren Zusammenhang meist von 
biologischer Information die Rede ist, legen zunächst 
eine intentional-mentalistisch gefärbte Bedeutung 
nahe. Es wird daher auf der einen Seite zugestanden, 
dass der Begriff eine Metapher und als solche wei-
ter zu verwenden sei (Kay 2000: »molecular biolo-
gists used ›information‹ as a metaphor for biological 
speci ty. […] the information and code metaphors, 
are exceptionally potent due to the richness of their 
symbolisms, their synchronic and diachronic linka-
ges, and their scienti c and cultural valences«52). 
Von anderer Seite wird dagegen argumentiert, auf 
den Begriff solle wegen seines Status als Metapher 
verzichtet werden: Weil es auch in der Entwicklungs- 
und Molekularbiologie eigentlich nicht um Symbole 
oder Zeichen, sondern um Moleküle und Stoffe gehe, 
solle der Begriff vermieden werden (Mahner & Bun-
ge 1997: »we urge dropping information talk in mo-
lecular and developmental biology altogether. […] 
Therefore, expressions like ›information molecule‹, 
›information ow‹, ›transcription‹ and ›translati-
on‹ are purely analogical and should be replaced by 
strictly physical, chemical, or biochemical expressi-
ons in any theory purporting to explain the synthesis 
and replication of nucleic acids as well as the synthe-
sis of proteins«53). Ein dritter Standpunkt sieht das 
Konzept der Information ursprünglich als eine Meta-
pher an, die aber in der heutigen Biologie sehr wohl 
eine methodische Funktion und damit den Status 
einer eigentlichen Redeweise erlangt habe. Daneben 
wird auch vorgeschlagen, verschiedene Aspekte des 
Informationsbegriffs voneinander zu unterscheiden. 
So differenziert E.-M. Engels 1982 zwischen einem 
morphologischen und einem teleologischen Informa-
tionsbegriff. Eine morphologische Information sieht 
Engels in der »genetischen Information als Repräsen-
tation einer Gestalt durch die strukturelle Kon gura-
tion von Molekülen«.54 Diesen Informationsbegriff 
hält Engels für »ontologisch neutral«, d.h. er setze 
keinen intentionalen Agenten voraus. Dieser kom-
me erst mit dem teleologischen Informationsbegriff 
ins Spiel, wenn die fertige Gestalt eines Organismus 
nicht nur als Resultat eines Entwicklungsprozesses, 
sondern als dessen Ziel vorgestellt werde.

Auch vor dem Hintergrund der Vorstellung von Or-
ganismen als Entwicklungssystemen ( Entwicklung) 
wird am Informationsbegriff in der Genetik Kritik 
geübt, weil nicht nur Gene und nicht alle Gene direkt 
für körperliche Merkmale »kodieren«. Vielmehr sind 
auch andere Komponenten eines Organismus und 
seiner Umwelt an der Merkmalsbildung beteiligt und 
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die Funktion einiger Gene ist darauf beschränkt, die 
Wirksamkeit anderer Gene zu regulieren. Eine Pri-
vilegierung der Gene als Informationsträger bedürf-
te also einer jeweiligen Begründung.55 Diese Kritik 
richtet sich also nicht gegen die Anwendung des In-
formationsbegriffs in der Biologie im Allgemeinen, 
sondern nur gegen seine Beschränkung auf die gene-
tische Komponente. Auch nicht-genetische Faktoren 
lassen sich als Informationsträger für Entwicklungs-
prozesse innerhalb von Organismen beschreiben. Die 
Unterscheidung von Information und Kausalität oder 
Randbedingungen kann nicht in einfacher Weise mit 
der Differenzierung von genetischen und außergene-
tischen Faktoren korreliert werden. Die Privilegie-
rung der Gene als einzige Informationsträger ist so-
gar insofern irreführend, als sie zur Vorstellung eines 
genetischen Determinismus verleitet.56 

Möglicherweise rührt ein Großteil der Faszination, 
die vom Informationsbegriff für Biologen ausgeht, 
auch von der mit dem Begriff unterstellten geheim-
nisvollen Ordnung des Lebendigen, die von Einge-
weihten erkannt werden kann. Mit dem Begriff wäre 
dann also ein versteckter Machtdiskurs verbunden, 
insofern diejenige, die von ›Information‹ sprechen, 
sich selbst dazu ermächtigen, die verborgenen Ge-
heimnisse im »Buch des Lebens« lüften zu können: 
»The breaking of the genetic code thus acquired the 
dimension of revealed knowledge […]: life could be 
unambiguously read from the genomic text, written 
in a DNA language« (Kay 2000).57 Nach dieser kons-
truktivistischen Lesart wurde das »Buch des Lebens« 
also nicht von der Natur geschrieben, sondern von 
den Wissenschaftlern, die sich der einfachen Meta-
pher des Buches bedienen, um das Leben zu erklä-
ren.

Funktionale Bestimmung
Ein vielversprechender Ansatz zur De nition von 
›Information‹ interpretiert diesen Begriff funktio-
nalistisch. ›Information‹ ist demzufolge derjenige 
Aspekt eines Abbildungsprozesses (»mapping«), der 
innerhalb eines Systems eine biologische Funktion 
ausübt. Eine Nukleotidsequenz, die als Matrize für 
ein Protein dient, kann in diesem Sinne eine Infor-
mation darstellen, weil sie in die funktionalen Pro-
zesse eines Organismus integriert ist. Kodiert diese 
Sequenz aber für nichts, oder zumindest für keine 
funktionale Struktur des Organismus, dann ist sie 
für diesen Organismus auch keine Information. Die 
Eigenschaft, Information zu sein, hängt also nicht 
an der Struktur des Gegenstandes selbst, sondern an 
seiner Wirkung in einem System. Eine funktionale 
De nition von ›Information‹ in diesem Sinne gibt 

P.A. Corning 1995: Information ist für ihn die Fähig-
keit zur kybernetischen Kontrolle über den Erwerb, 
die Speicherung und den Gebrauch von Materie und 
Energie in und durch Lebewesen (»the capacity to 
exercise cybernetic control over the acquisition, dis-
position and utilization of matter/energy in and by 
living systems«).58

Die funktionalistische Deutung des Informations-
begriffs impliziert auch, dass dieses Konzept nicht 
im engeren Sinne ein physikalischer Begriff ist. Was 
als Information identi ziert wird, kann in sehr unter-
schiedlicher Weise physikalisch realisiert sein und 
unterschiedlichste Transformationen durchlaufen 
(z.B. von der Nukleotidsequenz der DNA über die 
Aminosäuresequenz der Proteine bis zum phänoty-
pischen Merkmal). Die funktionalen Relationen des 
Informationstransports unterliegen damit nicht den 
Bedingungen der physikalischen Erhaltungssätze. 
Und allgemein folgt daraus, dass in der physikali-
schen Modellierung von Prozessen der Informations-
weitergabe kein konstantes Korrelat für ein Zeichen 
oder Signal vorliegt.59 Als eine Einheit, die über ver-
schiedene physikalische Transformationen hinweg 
die gleiche bleibt, erscheint die Information allein 
in einem von U. Krohs 2004 so genannten »nicht-
konservativen Modell«, d.h. einem, das nicht von 
den Erhaltungssätzen der Physik ausgeht, z.B. in der 
Beschreibung in Form eines Regelkreises ( Regula-
tion). In diesem nicht-konservativen Modell werden 
die konkreten Mechanismen nicht berücksichtigt, 
sondern allein die abstrakten Relationen zwischen 
den Entitäten beschrieben, z.B. die Relation (der 
»Code«), der zwischen der Nukleotidsequenz der 
DNA und der Aminosäuresequenz der Proteine be-
steht, oder die Relation (die »Regelung«), die zwi-
schen der Körpertemperatur und der Schweißdrüsen-
aktivität eines Säugetiers besteht. In dieser Beschrei-
bung werden die Prozesse auf eine Weise erschlos-
sen, die in konservativen Modellen, welche von den 
physikalischen Erhaltungssätzen ausgehen, nicht 
enthalten ist. Sie gewähren zusätzliche Einsichten in 
die Natur und liegen der Beschreibung der Gegen-
stände in einer funktionalen Ordnung zugrunde. Die 
Beschreibung im Rahmen eines nicht-konservativen 
Modells verliert daher auch nicht ihre Deutungs- und 
Erklärungskraft, wenn die physikalische Beschrei-
bung eines Geschehens im Rahmen eines konservati-
ven Modells vorliegt. Beide Modelle bestehen in vie-
len biologischen Theorien vielmehr nebeneinander, 
so dass Krohs von »2-sortigen Theorieelementen« in 
den Theorien der Biologie spricht.60

Die Rede von Information in der Genetik impli-
ziert also keine eigene Kausalität oder eine Menge 
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zusätzlicher Kausalfaktoren neben den physikalisch-
chemischen (Mayr 2004: »a second set of causal 
factors«).61 Die weite Verbreitung des Informations-
begriffs ist vielmehr lediglich Ausdruck einer beson-
deren Schematisierung der bekannten physikalisch-
chemischen Faktoren. Knapp gesagt: Informationen 
sind eine besondere Form von Funktionen, nämlich 
die Funktionen von Teilen des Organismus, die im 
Kontext der Vererbung und Entwicklung von Be-
deutung sind, insofern sie Elemente der nach Ge-
setzen erfolgenden Weitergabe von Merkmalen an 
die Nachkommen und der Strukturbildung sind. In 
einem grundsätzlichen Sinne kann die genetische In-
formation damit auch als In-formierung der Materie, 
d.h. als In-Formbringung von vorher ungeformten 
Stoffen verstanden werden.62 Die genetische Infor-
mation bezeichnet damit den in den Keimen präfor-
mierten Formaspekt der Organismen im Gegensatz 
zu ihrem Materieaspekt, der ihre stof ich-chemische 
Natur betrifft. 

Information und Organisation
Im Verhältnis zu dem basalen biologischen Begriff 
der Organisation bezeichnet das Konzept der Infor-
mation einen dazu komplementären Gesichtspunkt: 
Während die Organisation den dynamisch-kausalen 
Aspekt der wechselseitigen Abhängigkeit von Pro-
zessen in einem Organismus betrifft, repräsentiert die 
Information den konservierend-konstruktiven Aspekt 
der Verkörperung der Organisation in Form einfa-
cher, hoch spezi scher Strukturen, die (in Interaktion 
mit anderen Komponenten) den Aufbau des Organis-
mus steuern und die langfristige Kontinuität seiner 
Organisation in der Generationenfolge sicherstellen. 
Gerade die relative Einfachheit der Strukturen, die 
als Informationsträger identi ziert werden (die Ba-
sensequenz der DNA), – und hier insbesondere ihre 
digitale Erscheinung, d.h. ihre Zusammensetzung 
aus diskreten (nicht kontinuierlich variierenden) Be-
standteilen (den vier organischen Basen; Genotyp/
Phänotyp) – gewährleistet den langfristigen Erhalt 
der Organisation des Organismus in seiner Komple-
xität. Die Kontinuität der Organisation (einschließ-
lich ihrer Komplexitätssteigerung) ist am leichtesten 
möglich durch ihre Abbildung und Kompression in 
einer sequenziellen Struktur, die auf einfache Wei-
se kopiert werden kann. Organisation und Informa-
tion betreffen also zwei komplementäre funktionale 
Seiten eines Organismus, die z.T. in spezialisierten 
Strukturen vorliegen: den (analogen) Bausteinen des 
Organismus und seinen (digitalen) Genen. In kon-
struktiver Hinsicht stehen beide Aspekte in einem 
wechselseitigen Bedingungsverhältnis: Die Organi-
sation des Organismus interpretiert die Information, 
die umgekehrt die Bildung und Veränderung der Or-
ganisation instruiert.63 Die biologische Information 
steht also im Kontext eines kausalen Mechanismus, 
der die Steuerung des Aufbaus und die langfristige 
Erhaltung der Organisation betrifft. Dieser Kontext 
der Konstruktion und Konservierung bedingt es, dass 
das Konzept der Information meist im Sinne einer 
einsinnigen Determination und nicht einer wech-
selseitigen Dependenz (wie die Komponenten einer 
Organisation) verstanden wird: Die Strukturen der 
Information in einem Organismus bedingen Verän-
derungen; sie werden aber selbst nicht oder nur we-
nig verändert (weshalb M. Delbrück sie 1971 mit der 
aristotelischen Vorstellung eines »unbewegten Be-
wegers« in Verbindung bringt64).

Information und Bedeutung
Der Informationsbegriff hat auch daher eine feste 
Verankerung in der Biologie, weil Lebensprozesse als 
zeichenhaft und bedeutungsgeladen gelten ( Kom-

Abb. 218. Schlüssel für den genetischen Code (hier für die 
RNA). Die Reihenfolge der ersten, zweiten und dritten Base 
eines Tripletts ist an den Rändern angegeben. Jedes Triplett 
determiniert die Anlagerung einer von 20 verschiedenen 
Aminosäuren bei der Bildung eines Proteins. Die Codierung 
einer Aminosäure durch verschiedene Tripletts ist Ausdruck 
der so genannten »Degeneration« des genetischen Codes 
(aus Khorana, H.G. et al. (1966). Polynucleotide synthesis 
and the genetic code. Cold Spring Harbor Symp. Quant. 
Biol. 31, 39-49: 44).
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munikation: Biosemiotik): »Leben ist ein bedeu-
tungsgeleitetes semantisch-kohärentes Kommunika-
tionsphänomen«, formuliert H.-J. Fischbeck im Jahr 
2000.65 In der Vorstellung Fischbecks stehen Bedeu-
tungen jenseits von Physik und Chemie und ergeben 
sich erst innerhalb eines Gefüges von Prozessen, die 
zyklisch aufeinander verweisen. Es besteht demnach 
also ein unmittelbarer Zusammenhang zwischen der 
Organisationsform von Lebewesen und dem Bedeu-
tungsgehalt ihrer Teile. Der wechselseitige Bezug der 
Prozessglieder aufeinander werde gerade durch die 
Zuschreibung von Bedeutungen zu den Teilen mög-
lich. Die Bedeutungen innerhalb eines geschlossenen 
Prozessgeschehens de nieren sich also gegenseitig 
und ergeben dadurch »einen sich selbst stützenden 
(selbstkonsistenten) Sinnzusammenhang«.66 Prob-
lematisch ist es aber, wenn aus dieser funktionalen 
Schematisierung und Ordnung der Lebensprozesse 
darauf geschlossen wird, das Leben bilde eine »geis-
tige Struktur«67 und stelle ein »ideelles Phänomen«68 
dar. Die Differenz zwischen lebendem Wesen und 
geistigem Leben sollte nicht durch die Zuschreibung 
von Geistigkeit zu jedem lebenden Wesen aufgege-
ben werden. In ihrer objektiven Struktur kann die 
Existenzweise der Lebewesen als eine besondere 
Form der kausalen Organisation beschrieben werden, 
die nicht notwendig »geistig« oder »ideell« ist.

Genetisches Programm
Bereits seit den frühen 1930er Jahren ist in der Bio-
logie von einem Entwicklungsprogramm die Rede 
(van Cleave 1932: »new sets of conditions entering 
the developmental program and assuming the rôle of 
controlling factors«).69 Der Ausdruck ›genetisches 
Programm‹ erscheint dagegen im genetischen Kon-
text (und nicht zur Bezeichnung eines Forschungs-
programms) erst zu Beginn der 1960er Jahre. Of-
fenbar unabhängig voneinander wird der Ausdruck 
anfangs von mehreren Autoren parallel gebraucht70 
(Upton 1960: »built into the genetic program, so to 
speak, there is a ›curtain cell‹, statistically speaking, 
at a de nite age«71; Simon 1962: »a genetic pro-
gram could be altered in the course of evolution by 
adding new processes that would modify a simpler 
form into a more complex one«72; Mayr 1964: »The 
germ plasm of a fertilized egg contains in its DNA a 
coded genetic program that guides the development 
of the young organism and its reactions to the envi-
ronment«73). 

Der später wichtigste Referenzpunkt der Begriffs-
prägung ist ein Aufsatz F. Jacobs und J. Monods von 
1961, mit dem sich die Rede von Programmen im 

Bereich der Genetik etabliert (»the genome contains 
not only a series of blue-prints, but a coordinated pro-
gram of protein synthesis and the means of control-
ling its execution«).74 

Seit Mitte der 1960er Jahre verbreitet sich die 
Metapher des genetischen Programms allgemein 
und entwickelt sich zu einem das Forschungspro-
gramm der Genetik leitenden Bild. Meist ist dabei 
von einem ›genetischen Programm‹ die Rede; der 
Ausdruck ›Entwicklungsprogramm‹ wird eher selten 
verwendet. L. Wolpert versteht 1996 ein Entwick-
lungsprogramm als eine Unterform des genetischen 
Programms, nämlich den Teil, der für die Differen-
zierung der Zellen verantwortlich ist: »The genetic 
program refers to the totality of information provided 
by the genes, whereas a developmental program may 
refer only to that part of the genetic program that is 
controlling a particular group of cells«.75

Ein Problem bildet die Metapher des genetischen 
Programms, weil nicht allein die Gene eine Ressour-
ce zur Entwicklung darstellen, sondern auch andere 
Komponenten des Organismus einen essenziellen 
Teil von ihm als Entwicklungssystem bilden ( Ent-
wicklung). Das Bild einer in den Genen vorgeform-
ten Gestalt des Organismus führt in die Irre, weil sich 
die Gestalt erst in einem Prozess unter Beteiligung 
vieler genetischer und außergenetischer Faktoren bil-
det; Programm und Prozessdynamik lassen sich da-
her kaum voneinander trennen. Von diesem Vorwurf 
der ungerechtfertigten Privilegierung der Gene ist die 
Metapher des Entwicklungsprogramms weniger be-

Abb. 219. Codesonne als Darstellung des genetischen Co-
des. Von innen nach außen ist die Reihenfolge der Basen 
(Guanin, Uracil, Adenin und Cytosin) für die Tripletts dar-
gestellt, die jeweils die am Rand angegebenen Aminosäuren 
bestimmen. Aminosäuren mit Stern treten in dem Schema 
mehrmals auf. Die mit einem schwarzen Dreieck markier-
ten Tripletts (AUG, GUG) sind Starttripletts; die Tripletts 
mit Kreis sind Stoptripletts (aus Bresch, C. & Hausmann, R. 
(1964/70). Klassische und molekulare Genetik: 243).
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troffen, weshalb sie von einigen Autoren bevorzugt 
wird.76

Genetischer Code
Das Wort ›Code‹ leitet sich von dem lateinischen 
›codex‹ »Schreibtafel, Verzeichnis, Buch« ab, das 
ursprünglich »abgeschlagener Baum, gespaltenes 
Holz« (das Material der Schreibtafel) bedeutet, und 
selbst auf ›cudere‹ »schlagen« zurückgeht. Bereits 
im Lateinischen gewinnt das Wort die abstraktere 
Bedeutung »systematische Sammlung von Gesetzes-
texten«, mit der es dann auch in spätmittelalterlichen 
englischen Schriften erscheint. Im Englischen wird 
diese Bedeutung erweitert, so dass das Wort jede 
Sammlung von Regeln zu verschiedenen Gegen-
ständen (z.B. Religion und Ethik) bezeichnen kann. 
Seit Beginn des 19. Jahrhunderts wird im Englischen 
unter einem Code ein System von Signalen im Mi-
litärwesen (besonders bei der Marine) verstanden.77 
In dieser Bedeutung, als »Zeichensystem zur Nach-
richtenübermittlung«, gelangt das Wort Mitte des 19. 
Jahrhunderts auch in die deutsche Sprache. Neben 
seiner Bedeutung im militärischen Kontext gewinnt 
der Ausdruck in der Telegra e zur Bezeichnung eines 
Systems von Wörtern, die als Kürzel oder zur Ge-
heimhaltung für andere Wörter oder Sätze stehen, an 
Bedeutung. Seit Mitte der 1940er Jahre spricht man 
in der Kybernetik von einem ›Code‹, um ein System 
von Symbolen zu benennen, das zur Steuerung oder 
Verarbeitung anderer Symbole in einem Compu-
ter eingesetzt wird (z.B. das Lochmuster auf einem 
Lochstreifenpapier).78

Mitte der 1940er Jahre wird der Ausdruck ›Code‹ 
in den biologischen Kontext übernommen. Aller-
dings hat das Wort hier keine einheitliche Bedeutung. 
Es kann sowohl ein Inventar von Zeichen als auch 
die Regeln der Zuordnung von zwei verschiedenen 
Zeichenvorräten benennen. Im ersten Sinne und be-
zogen auf biologische Gegenstände verwendet ihn E. 
Schrödinger 1944, wenn er die Chromosomen als den 
»Code der Vererbung« bezeichnet, und behauptet, in 
ihnen sei »das vollständige Muster der zukünftigen 
Entwicklung des Individuums und seines Funktio-
nierens im Reifezustand enthalten«, so dass daraus 
durch einen Dämon bereits die Form des entwickelten 
Organismus abgelesen werden könnte.79 Schrödinger 
vergleicht die genetischen Grundbausteine auch mit 
den zwei verschiedenen Zeichen des Morsecodes.80 
In ähnlicher Weise sind auch J.D. Watson und F.H.C. 
Crick 1953 der Meinung, der Code bestehe in einer 
Sequenz von Zeichen. Ausgehend von ihrem Doppel-
helixmodell der DNA erscheint es ihnen wahrschein-

lich, dass die genaue Basensequenz der Code sei, der 
die genetische Information trage (s.o.).81 Damit ist 
auch der später gleichermaßen zentrale wie strittige 
Begriff der genetischen Information eingeführt.

Geläu ger ist allerdings die zweite Bedeutung, 
der zufolge mit dem Code eine Übersetzungsregel 
(oder ein System von Übersetzungsregeln) gemeint 
ist, die eine eindeutige Zuordnung von Zeichen ver-
schiedener Systeme bestimmt. In diesem Sinne legt 
der genetische Code das Muster der Korrespondenz 
von Nukleotidgruppen der DNA und Aminosäuren 
der Proteine fest. Hypothesen zur genauen Natur 
des genetischen Codes und der prinzipiellen Art der 
Informationsverarbeitung werden bereits kurz nach 
der Entwicklung des Doppelhelixmodells der DNA 
formuliert ( Gen). Rein kombinatorisch ist klar, dass 
die vier verschiedenen Basen der DNA mindestens 
zu Dreiergruppen, dem von S. Brenner 1957 so ge-
nannten Triplettcode (»triplet code«82), zusammen-
gefasst werden müssen, damit durch die Sequenz der 
Basen eine der 20 Aminosäuren codiert werden kann 
(42=16; 43=64). Crick nennt jedes dieser Tripletts 
1963 ein Codon (»a group of bases that code for one 
amino acid«).83 

Unmittelbar im Anschluss an das Strukturmodell 
der DNA von Watson und Crick schlägt der Astro-
physiker G. Gamow 1954 einen spekulativen Mecha-
nismus der Übersetzung (»translation«) der linearen 
Sequenz der organischen Basen der DNA in eine 
Sequenz von Aminosäuren der Proteine vor.84 Nach 
diesem Mechanismus erfolgt die Übertragung der 
Sequenz durch die räumliche Anlagerung von Ami-
nosäuren an die DNA nach dem Schlüssel-Schloss-
Prinzip. Gamows Vorschlag enthält einen »über-
lappenden« Code aus Tripletts, insofern die letzte 
Base jedes Tripletts der ersten des nächsten Tripletts 
entsprechen sollte. Dieses Modell entspricht jedoch 
nicht den empirischen Daten, wie sich wenig später 
herausstellt.85 Trotzdem war der Vorschlag insofern 
richtungsweisend, als er von einer einfachen Kom-
binatorik bei der Übertragung der linearen Anord-
nung der Basen in die Sequenz der Aminosäuren 
ausging. Auch bei Gamow bezeichnet der Terminus 
›Code‹ nicht eine Übersetzungsregel, sondern das 
Zeicheninventar einer Verkörperung der genetischen 
Information. So spricht er später z.B. von einer Über-
setzung des Vier-Buchstaben-Codes der DNA in den 
Zwanzig-Buchstaben-Code der Proteine (»transla-
ting a four letter code to a twenty letter code«).86

Eine Befreiung des »Coding-Problems« von den 
stereochemischen Vorstellungen Gamows wird 
durch die Arbeiten Cricks und seiner Mitarbeiter er-
möglicht.87 Auch wenn sich die ersten Modelle von 
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der Arbeitsgruppe um Crick zur Übersetzung des 
»kommafreien« Codes der Basen der DNA in die 20 
Aminosäuren der Proteine als falsch erweisen88, war 
der Grundgedanke einer einfachen Kombinatorik aus 
Basentripletts, die jeweils eine Aminosäure codieren, 
richtig89. Entgegen dem ersten Vorschlag von Crick 
und seinen Mitarbeitern stellt sich heraus, dass ver-
schiedene Basentripletts eine Aminosäure codieren 
können, der Code also degeneriert ist, wie die Auto-
ren es formulieren. 

Die tatsächliche Aufklärung des genetischen 
Codes erfolgt bis zur Mitte der 1960er Jahre wesent-
lich durch die Untersuchungen von M. Nirenberg, 
H. Matthaei und H.G. Khorana an E. coli-Bakterien 
(vgl. Abb. 218; 219).90

Zur Erklärung der Universalität des genetischen 
Codes, d.h. der Tatsache, dass in (fast) allen Organis-
men auf der Erde der gleiche Code vorliegt91, werden 
in den 1960er Jahren zwei verschiedene Theorien 
vorgeschlagen: Nach C. Woeses stereochemischer 
Theorie sind es chemische Af nitäten zwischen 
bestimmten Basentripletts und bestimmten Amino-
säuren, die zu ihrer Beziehung führten und die sich 
schrittweise weiterentwickelten.92 Nach F. Cricks 
Theorie des eingefrorenen Zufalls (»Frozen Acci-
dent Theory«93) beruht die Zuordnung von Basen zu 
Aminosäuren dagegen allein auf einem anfänglichen 
Zufall, der sich seit seiner Entstehung in der allen 
Organismen gemeinsamen Vorfahrenpopulation er-
halten hat (also ein über Jahrmilliarden konservierter 
Zufall; Fortschritt).

Die erste Sequenz einer 77 Basen langen natür-
lichen Nukleinsäurekette wird 1965 von R.W. Hol-
ley und seinen Mitarbeitern aufgeklärt.94 Die erste 
vollständige Sequenzierung der Basensequenz eines 
Virus ( 174) gelingt F. Sanger 1977.95 Der erste 
freilebende Organismus, dessen Nukleotidsequenz 
seines gesamten Genoms (1, 8 Mio. Basenpaare) 
vollständig ermittelt werden kann, ist Haemophilus 
in uenza, ein Bakterium, das als Kommensale in den 
Schleimhäuten der oberen Atemwege des Menschen 
lebt.96 Die vollständige Entschlüsselung des Genoms 
des Menschen wird 2001 verkündet.97

Insgesamt bildet die Aufklärung des genetischen 
Codes einen der größten Erfolge der Biologie über-
haupt – mit einem überaus überraschenden Ergebnis: 
Welcher Biologe hätte bis zur Mitte des 20. Jahrhun-
dert gedacht, dass die Genetik, die die Grundlage für 
die Bildung von höchst komplexen Strukturen ist, 
in ihrem Anfang auf einer so strengen Ordnung und 
Simplizität beruht? Dass eine einfache und seit Jahr-
milliarden konstante Kombinatorik am Beginn auch 
der kompliziertesten organischen Gebilde steht, kann 

geradezu als Wunder der Biologie gelten. Bemer-
kenswert ist dies v.a. deswegen, weil damit die em-
pirische Bestätigung erbracht ist, dass es tatsächlich 
allein die Anordnung von chemischen Bausteinen ist, 
die für die organische Strukturbildung verantwortlich 
ist. Der Annahme einer besonderen, allein den Orga-
nismen eigenen Lebenskraft ist damit endgültig der 
Boden entzogen. Und ebenso zeigt sich damit, dass 
es zumindest in wesentlichen Teilen keine der Quan-
tenphysik verwandten unanschaulichen Modelle sind, 
mit denen die elementaren Vererbungs- und Formbil-
dungsprozesse zu erklären sind, sondern nichts als 
eine einfache und anschauliche Kombinatorik. Ma-
thematisch komplex und damit unanschaulich wird 
es erst dort, wo über die elementaren Prozesse hinaus 
die Mechanismen der Selbstorganisation untersucht 
werden.
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Instinkt
Dem lateinische Wort ›instinctus‹ liegt das Verb ›ins-
tinguere‹ »anstacheln, antreiben« zugrunde, das von 
›stinguere‹ »stechen« abgeleitet ist. Das Substantiv 
erscheint vereinzelt im klassischen Latein, so bei 
Cicero, Seneca und Tacitus im Sinne von »Anreiz, 
Antrieb« oder auch »Begeisterung«.1 Der Ausdruck 
bezeichnet dabei einen Ein uss, der ein spontan 
zweckmäßiges Resultat erbringt – bei Cicero z.B. im 
Sinne einer »göttlichen Inspiration« –, und steht da-
bei im Gegensatz zu einem Verhaltensantrieb durch 
Überlegung, Belehrung oder Lernen.2 Parallel zum 
Begriff des Antriebs aus göttlichem Instinkt tritt seit 
der Spätantike das Konzept des Antriebs aus natür-
lichem Instinkt (»naturali instinctu«3; später auch 
»instinctus naturalis«4). Speziell auf Tiere angewandt 
wird dieser Terminus aber wohl erst im Mittelalter.

Allgemein kennzeichnend für den Instinktbegriff 
ist seine Verortung im Rahmen einer Theorie von 
konstanten Prozessen der Natur und seine Absetzung 
vom Begriff der Vernunft des Menschen: Während 
die durch Instinkt verursachten Verhaltensweisen der 
Tiere konstant und arttypisch auftreten, erscheint das 
durch Vernunft geleitete Handeln des Menschen als 
variabel und in starkem Maße situations- und kul-
turabhängig. Durch diese Bindung der Instinkte an 
die Natur der Organismen werden sie mit ihrer kör-
perlichen Organisation assoziiert: Wie morphologi-
sche und physiologische Merkmale werden sie als 
Resultanten der körperlichen Konstitution der Orga-
nismen konzeptualisiert und analysiert.

Antike
Die ersten sachlichen Ursprünge des Instinktkon-
zeptes lassen sich in der sophistischen Zeit der grie-
chischen Antike nden. Zwar wird in der Sophistik 
allgemein dem Lernen und der Erziehung für den 
Wissenserwerb ein großer Wert zugeschrieben, die 
sophistischen Gelehrten beschreiben aber auch Ver-
halten der Tiere, das ohne Überlegen, Lernen und 
Ausprobieren spontan erfolgreich verläuft. Beispie-
le für ein solches Wissen sind die Kampfmethoden 
der verschiedenen Tierarten (z.B. das Schlagen mit 
den Hufen der Pferde) oder das richtige Brüten der 
Eier durch eine Henne, die dies zum ersten Mal tut.5 
Dieses Wissen wird einer »Weisheit der Natur« zuge-
schrieben und als »angeboren« angesehen.6 Auch die 
Artspezi tät und Unveränderlichkeit der angebore-

nen, typischen Verhaltensweisen wird von den grie-
chischen Autoren – ebenso wie später von Seneca7 
– erkannt.

Aristoteles beschreibt ein instinktives Verhalten 
durch Beispiele, die in der Folgezeit, besonders im 
Mittelalter, zu den paradigmatischen Fällen eines 
Instinktverhaltens werden, nämlich der Nestbau 
der Schwalben und das Weben eines Netzes durch 
Spinnen. Er sagt von diesen Leistungen, sie seien 
das Ergebnis einer Natur nalität, ohne auf Lernen, 
Ausprobieren oder Überlegung zu beruhen.8 Als Ins-
tinkte sind damit solche Aktivitäten von Organismen 
anzusehen, die (1) auf ihre Umwelt bezogen sind, 
(2) nicht aus Lernen, Ausprobieren oder Einsicht 
entspringen, und (3) ihrem Überleben (Spinnennetz) 
oder ihrer Fortp anzung (Nestbau) dienen. Zwar 
meint Aristoteles, Aktivitäten dieser Art nden sich 
auch bei P anzen, z.B. im Wachstum ihrer Wurzeln 
zur Ernährung und in der Bildung der Fruchtblätter 
zum Schutz des Samens9, trotzdem ist der Instinkt-
begriff aber weitgehend auf die Tiere beschränkt ge-
blieben. Eine gewisse konzeptionelle Nähe hat das 
instinktgetriebene Verhalten der Tiere bei Aristoteles 
zum glückhaften Gelingen einer Handlung.

Die antike Lehre der Instinkte ist eine Theorie 
zur Erklärung des Verhaltens, die einer Lusttheo-
rie entgegengesetzt ist: Sie kann erklären, dass ein 
Verhalten ausgelöst wird, bereits bevor die lustvolle 
Erfahrung bei der Erreichung des angestrebten Ziels 
vorliegt. Als Auslöser des Verhaltens wirkt also nicht 
nur das Begehren von etwas Lustvollem ( Bedürf-
nis), sondern auch ein natürlicher Antrieb, der vor 
jeder Erfahrung wirksam ist. Besonders nachhaltig 
wird diese Theorie in der Stoa vertreten. Danach ist 
die Lust nur eine Folge, nicht aber die Ursache und 
das eigentliche Ziel eines instinktiven Verhaltens. 
Ein Verhalten werde ausgeführt, weil es naturgemäß 
erfolge, nicht aber weil es Lust bereite. Als Beleg für 
diese Auffassung sieht Cicero die Tatsache, dass Le-
bewesen das Naturgemäße aufsuchen, bevor dieses 
als lustvoll erkannt sei.10

Das antike Instinktkonzept steht in sachlichem 
Zusammenhang zu den Prinzipien der Selbst- und 
Arterhaltung. Diogenes Laertius zitiert die Auf-

fassung Chrysipps, der zufolge die Selbsterhaltung 
(» «) der erste Trieb (» «) ist, der sich 
in einem lebenden Wesen rege11; das Wachstum der 
P anzen erfolge dagegen ohne einen Trieb12. Cicero 
und die stoischen Philosophen vor ihm machen ein 

Ein Instinkt ist eine primär nicht auf Lernen oder Ein-
sicht, sondern auf einer erblichen genetischen Grund-
lage beruhende Disposition für ein bestimmtes, häu g 
komplexes, aber stereotyp ablaufendes Verhalten.
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Begehren (»appetitus«; Bedürfnis) dafür verant-
wortlich, dass die Tiere zwischen nützlichen und 
schädlichen Dingen der Außenwelt unterscheiden 
und sich entsprechend verhalten.13 Das Streben nach 
Selbsterhaltung gilt ihm als natürlicher Antrieb des 
Verhaltens der Tiere.14 Cicero führt einige Beispiele 
von Verhaltensweisen an, für deren Ausbildung eine 
Belehrung keine Rolle spielt, die also von Natur aus, 
ohne vorangegangene Erfahrung ausgeführt werden 
(»sine magistro duce natura«15), z.B. suchen auf dem 
Land geborene Schildkröten und Krokodile sofort 
nach ihrer Geburt das Wasser auf, ebenso junge En-
ten, die von Hühnern ausgebrütet wurden, auch wenn 
ihre vermeintlichen Eltern das Wasser meiden.16 Auch 
ein vor jeder Erfahrung vorhandenes Wissen über 
die für sie gefährlichen und nicht gefährlichen Tie-
re schreiben die antiken Autoren einigen Tieren zu: 
So fürchten sich nach Hierokles Hühnerküken nicht 
vor dem Stier, wohl aber vor Wiesel und Habicht.17 
Seneca grenzt ein durch Instinkte geleitetes angebo-
renes Verhalten scharf von einem erlernten Verhalten 
ab und schreibt den Tieren ein Wissen vor aller Er-
fahrung zu (»scientiam non experimento collectam«) 
( Lernen; angeboren/erlernt).18 Die Instinkte zeigen 
sich bei den Tieren nach Seneca daran, dass sie bei 
allen Vertretern einer Art gleich sind und sofort nach 
der Geburt zur Verfügung stehen. Sie ermöglich-
ten ohne irgend ein Nachdenken (»cogitatio«) und 
Überlegen (»consilium«) ein für die Selbsterhaltung 
nützliches Verhalten.19 Im Gegensatz zu den Tieren 
werde ein Instinkt beim Menschen erst dann wirk-
sam, wenn er von der Vernunft anerkannt worden 
sei. Der Mensch könne seine Triebe frei beherrschen 
und sei daher auch für sein Handeln verantwortlich 
( Mensch).20

Scholastik
Zu einem spezi schen Terminus innerhalb von Be-
schreibungen von Organismen wird das Wort in der 
lateinischen Übersetzung der Texte des persischen 
Gelehrten Avicenna. In offensichtlicher Parallele zu 
einer Passage der aristotelischen Physik (s.o.) führt 
Avicenna aus, dass das Bauen von Nestern durch 
Vögel und das Verhalten der Bienen nicht aus Zufall 
und nicht durch Überlegung erfolge, sondern geleitet 
durch einen »instinctus insitu« (arab. ›ilh m‹).21 In 
diesem Instinkt seien die Tiere vom Menschen un-
terschieden, denn er unterliege keinen Veränderun-
gen, sondern laufe stereotyp ab (»non variatur nec 
differt«). 

Der in der Scholastik begründete Instinktbegriff ist 
im Wesentlichen auf die Tiere bezogen und steht in 
starker Opposition zum Konzept der Intelligenz und 

Freiheit im Handeln des Menschen.22 Die Instinkte 
stehen nach scholastischer Lehre mit der Sinnlichkeit 
in unmittelbarem Zusammenhang; sie werden als 
Ausdruck der sinnlichen Seele (»anima sensitiva«) 
der Tiere verstanden, die von der vernünftigen Seele 
(»anima intellectualis«) des Menschen grundsätzlich 
unterschieden wird. In diesem Sinne verallgemeinert 
Thomas von Aquin den Instinktbegriff, wie er von 
Avicenna eingeführt wird, und macht ihn zu einem 
universalen Erklärungsprinzip für das Verhalten der 
Tiere: »causa autem operationum brutorum animali-
um est instinctus quidam«.23 Nach dem scholastischen 
Wortverständnis ist ein Instinkt eine die Lebewesen 
lenkende Kraft, die den anorganischen Grundkräf-
ten gleichgesetzt wird.24 Für den Menschen schließt 
Thomas das Vorhandensein von Instinkten nicht ganz 
aus. Vielmehr sieht er im Instinkt auch eine innere, 
von Gott her kommende Kraft, die den Menschen 
zum Glauben führe.25 Die natürlichen Instinkte der 
Tiere sieht Thomas ebenso durch Gott eingep anzt; 
sie würden wirksam, bevor die Tiere selbst Erfahrun-
gen gemacht hätten: Dank ihres Naturinstinkts wüss-
ten die Tiere von dem für sie Schädlichen und Nütz-
lichen und verhielten sich dementsprechend.26 Dieses 
Wissen liege auch dann vor, wenn es nicht direkt aus 
der Sinnlichkeit entspringen könne, weil das Objekt, 
auf das reagiert wird, in seinen rein sinnlichen Ei-
genschaften noch keine Bedrohung oder Lockung in 
sich habe: Ein Schaf iehe z.B. vor einem Wolf, auch 
wenn der bloße Anblick des Wolfes für das Schaf 
nicht schädlich sei. In anderen Beispielen schließt 
auch Thomas wieder an die Beispiele Aristoteles’ 
an, wenn er erläutert, der Instinkt stehe hinter dem 
Nestbau der Schwalbe und dem Weben eines Netzes 
durch die Spinne.27 Immer ist es aber eine sinnliche 
Dimension, die mit den Instinkten verbunden ist, sie 
zielen nach scholastischer Lehre nicht – wie es der 
Erkenntnis des Menschen möglich sei – auf eine ab-
strakte Einsicht, sondern auf die angenehme Emp n-
dung.

Frühe Neuzeit
Bei dem zum extremen Mechanismus tendierenden 
spanischen Arzt Gómez Pereira im 16. Jahrhundert 
schwankt die Bedeutung des Instinktbegriffs zwi-
schen einem geistigen und einem rein materiellen 
Vermögen, das den Lebewesen als Maschinen einge-
baut sei.28 R. Descartes meidet meist die Rede von 
Instinkten. Wenn er den Ausdruck doch verwendet, 
setzt er ihn dem Denken entgegen und verwendet 
ihn, um zu begründen, dass den Tieren trotz ihres 
zweckmäßigen Verhaltens kein Denken zugeschrie-
ben werden müsse, sondern sie ähnlich wie eine Uhr 
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von einem inneren Triebwerk angetrieben vorzustel-
len seien.29

Eine intensive Diskussion über Bedeutung und 
Umfang des Instinktbegriffs setzt in der ersten Hälfte 
des 17. Jahrhunderts in Frankreich ein.30 J. Guibelet 
bestimmt den Instinkt 1631 als eine angeborene Fä-
higkeit, die der Mensch mit den Tieren gemeinsam 
habe.31 Über den Instinkt sei jedem Tier mitgeteilt, 
was es zu tun habe. Indem der Instinkt die Bewegun-
gen zu einem Ziel führe, ohne dass dabei Bewusst-
sein oder Wollen eine Rolle spiele, stelle er eine Art 
Kraft dar. Auch den P anzen und selbst den Steinen 
schreibt Guibelet manchmal die Leitung durch einen 
Instinkt zu. Einen in den Grundzügen ähnlichen Ins-
tinktbegriff hat P. Chanet.32 Auch er interpretiert den 
Instinkt funktional als eine auf die Selbst- und Arter-
haltung gerichtete organische Kraft. 

M. Cureau de la Chambre wendet 1648 gegen 
Guibelet und Chanet ein, dass die Zuschreibung ei-
nes Instinkts eine Emp ndungsfähigkeit voraussetzt; 
P anzen und emp ndungslose Tiere verfügten daher 
über keine Instinkte.33 Der Instinkt wird hier nicht der 
Vernunft entgegengesetzt, sondern als ein sie unter-
stützendes Vermögen verstanden. Über den Instinkt 
seien den Tieren Bilder in der Seele mitgegeben, die 
ihr Verhalten der Sympathie und Hinwendung zu ei-
nigen Objekten und der Abneigung und Abwendung 
von anderen bewirken würden. Das Ziel des instink-
tiv geleiteten Verhaltens ist nach Cureau de la Cham-
bre in erster Linie die Erhaltung der Art, nicht die 
des einzelnen Individuums; denn die Art erhalte sich 
über die einzelnen Individuen hinweg. Der Instinkt 
erscheint hier, ähnlich wie zuvor bei Gassendi, als 
ein erbliches Wissen.34 

18. Jh.: Instinkte als »angeborene Kunst«
Unterschieden wird das über Instinkte erhaltene Wis-
sen der Tiere von dem individuell erworbenen Wis-
sen. Immer wieder wird dabei darauf hingewiesen, 
dass viele Tiere ein instinktives Wissen besitzen, 
das über ihr Einsichtsvermögen weit hinausgeht. So 
liefert D.-R. Boullier 1737 eine De nition des Ins-
tinktbegriffs, in der ausdrücklich auf das Fehlen von 
Gewohnheit (»habitude«), Belehrung und Erfahrung 
verwiesen wird (»les Individus n’ont besoin ni de 
règle ni d’expérience«) (vgl. Tab. 127).35 Aufgrund 
ihrer Unabhängigkeit von Erfahrungen und Gleich-
förmigkeit bei allen Mitgliedern einer Art gelten die 
Instinkte für Boullier als eine angeborene Kunst (»un 
art inné«).36 Boullier erwägt es auch, Instinkte als eine 
Art von Vernunft (»une Raison particuliére«) anzuse-
hen.37 Sie bilden in seiner Beschreibung insgesamt 
ein System von angeborenen Vermögen zur Initiation 

und Regulation von komplexen Bewegungsabläufen, 
die funktional auf die Erhaltung und Fortp anzung 
von Organismen bezogen sind.

Erstaunlich und einer besonderen Erklärung be-
dürftig erscheinen vielen Autoren die Komplexität 
und zweckmäßige Voraussicht der Verhaltensweisen, 
die auf Instinkte zurückgeführt werden. Die Voraus-
sicht übersteige dabei vielfach die Einsichtsfähigkeit 
der Tiere. So stellt D. Hume 1748 fest, dass der Ins-
tinkt den Tieren ein zweckmäßiges Verhalten ermög-
licht, das den Grad ihrer normalerweise gezeigten 
Einsicht weit übersteigt (»which much exceed the 
share of capacity they possess on ordinary occasi-
ons«).38 Später nden sich bei G. Cuvier ähnliche 
Feststellungen (»pour être attribuées à l’intelligence, 
[les actions instinctifs] supposeraient une prévoy-
ance et des connaissances in niment supérieures à 
celles qu’on peut admettre dans les espèces qui les 
exécutent«).39 Ende des 19. Jahrhunderts heißt es bei 
B. Altum: »Das Thier besitzt nur sinnliche Vorstel-
lungsverbindungen, aber kein geistiges Abstractions-
vermögen, es denkt nicht, re ectirt nicht, setzt nicht 
selbst Zwecke, und wenn es dennoch zweckmäßig 
handelt, so muß ein Anderer für dasselbe gedacht ha-
ben. Es handelt ohne allen Zweifel nach Gesetzen, 
aber diese Gesetze sind ihm nicht proponirt, werden 
nicht von ihm menschlich verstanden und angenom-
men, sondern sie sind ihm immanent«.40 Ausdrück-
lich als Beleg für eine übernatürliche Kraft führt E. 
Wasmann das komplexe instinktive Verhalten von In-
sekten an (»Der Kunsttrieb des kleinen Käfers bietet 
uns […] einen ebenso klaren als anziehenden Beweis 
für das Dasein eines überweltlichen, unendlich wei-
sen Gottes«) (vgl. Abb. 220).41 Aufgrund seines bloß 
»sinnlichen Erkenntnis- und Strebevermögens«42 und 
seiner »Überlegungsunfähigkeit«43 schreibt Was-
mann den Insekten zwar eine »Seele«, aber keinen 
»Geist« zu: »das Seelenleben der Thiere ist nie und 
nimmer ein Geistesleben«44.

E.B. de Condillac bestimmt in der Mitte des 18. 
Jahrhunderts den Instinkt der Tiere als eine aus ih-
ren Bedürfnissen entstandene Gewohnheit, die ohne 
Re exion ausgeführt wird.45 Der Instinkt sei beim 
Erreichen seines Zieles sicherer als die Vernunft, 
wenn er auch Täuschung und Irrtum nicht ganz aus-
schließe. Im Gegensatz zu den auf das Theoretische 
und Abstrakte, z.B. das Wahre und Schöne, gerich-
teten Kenntnissen des Menschen, führten die durch 
den Instinkt geleiteten Urteile der Tiere zu prakti-
schen Kenntnissen (»connoissances pratiques«) und 
zu dem, was für ihre Erhaltung nützlich sei.46 Wie 
bei Condillac ist es an der Wende vom 18. zum 19. 
Jahrhundert allgemein üblich, die Instinkte nach la-
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marckistischem Modell aus der Gewohnheit abzu-
leiten. In seiner Abhandlung über die »Kunsttriebe« 
der Tiere entwickelt H.S. Reimarus 1760 eine Klas-
si kation der Triebe, die für alle späteren Systeme 
grundlegend ist. Allgemein bestimmt Reimarus die 
Triebe teleologisch über ihre Funktion: »Alle Kunst-
triebe 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«.47

Eine materialistische Interpretation eines Instinkts 
liefert D. Diderot 1778, indem er einen Instinkt als 
eine Kette (»enchaînement«) von Bewegungen be-
schreibt, die sich aus der speziellen körperlichen 
Organisation (»organisation«) eines Tieres und den 
Umweltbedingungen ergibt und auf die Erhaltung 

des Individuums gerichtet ist (vgl. Tab. 127).48 Auf 
dieser Grundlage können die Instinkte als komplexe 
Bewegungsfolgen mittels einer Kette von Re exen 
gedeutet werden (im Sinne des Konzepts der Re-

exkette; Verhalten/Re ex): Das Ergebnis einer 
Re exbewegung wirkt als Auslöser einer anderen 
Bewegung. Das Modell einer Re exkette geht aus 
der Verbindung von Re exphysiologie und Assozia-
tionspsychologie hervor und wird Mitte des 19. Jahr-
hunderts durch A. Bain und I.M. Sechenov zu einer 
Theorie komplexer Bewegungen entwickelt.49 Die 
Analyse von Bewegungen als Aneinanderkettung 
elementarer Re exe soll eine rein physiologische Er-
klärung dieser Bewegungen ermöglichen. 

Gegen die lamarckistische Ableitung der Instinkte 
aus der Gewohnheit wendet sich zu Beginn des 19. 
Jahrhunderts J.J. Virey. Er stellt Instinkt und Intel-
ligenz scharf einander gegenüber und schreibt ihnen 
einen anderen Ursprung zu: die Intelligenz der in-
dividuellen Erfahrung, den Instinkt aber einem vor 
das individuelle Leben zurückreichenden Erbe. Die 
Instinkte entwirft Virey als funktional äquivalent zur 
Intelligenz: Je höher die Intelligenz ausgebildet sei, 
desto geringer die Instinkte (»plus cet animal jouira 
des prérogatives de l’intelligence, mais moins son in-
stinct se manifestera au-dehors«).50

Instinkte bei P anzen?
Aufgrund der allgemeinen De nitionen des Instinkt-
begriffs wird Ende des 18. Jahrhunderts nicht nur 
bei den Tieren, sondern auch für die P anzen ein 
durch Instinkte geleitetes Verhalten diagnostiziert. T. 
Percival sieht den Instinkt als die Fähigkeit, das mit 
der eigenen Natur Zusammenstimmende zu suchen 
und das ihr Entgegenstehende zu meiden, ohne dass 
dabei Erfahrung, Wissen oder Freiheit eine Rolle 
spiele. Das Wachstum einer Wurzel in die Erde ist 
danach ebenso durch einen Instinkt geleitet wie das 
Verhalten der Tiere.51 Ähnlich heißt es 1811 bei J.P. 
Tupper, der Instinkt (der P anzen und Tiere) sei eine 
zweckmäßige Disposition, ohne Willen (»delibera-
tion«), ohne Re exion und ohne Wahrnehmung der 
angestrebten Ziele.52 

Seit den frühen 1820er Jahren erwägen es einige 
Autoren, Instinkte auch bei P anzen anzunehmen. 
Dies erfolgt in erster Linie mit Hilfe des Begriffs 
P anzentrieb. J.E. von Berger ist 1821 der Auf-
fassung, es sei »die Reproduction der Gattung das 
höchste Moment des vegetativen Lebens«53, und er 
spricht von einer »Allmacht des Triebes in der gan-
zen Natur«54 und dem »mächtigen P anzentrieb«.55 
Dieser P anzentrieb wird auch bei anderen Autoren 
mit Wachstum und Fortp anzung verbunden.56 Nach 

Abb. 220. Der Schwarze Birkenblattroller oder »Trich-
terwickler« (Deporaus betulae) (oben links), der zur Nah-
rungsversorgung und zum Schutz seiner Nachkommen 
einen Trichter aus einem Birkenblatt baut (unten rechts). 
Die explizite Berechnung der S-förmigen Schnittlinie in 
den Blättern wird 1884 von E. Wasmann für ein mathema-
tisch komplexes Problem gehalten (unten links), das für die 
»Überlegungsfähigkeit des Thierchens unerreichbar« (p. 
100) und daher auf einen Instinkt zurückzuführen sei (aus 
Wasmann, E. (1884). Der Trichterwickler: 4; 10; 20; vgl. 
aber Prell, H. (1925). Der Trichterwickel des Birkenblatt-
rollers. Naturwiss. 13, 652-656).
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H. Ulrici (1866) offenbare sich ein »P anzentrieb« 
im gerichteten Wachstum, z.B. in der Unterschei-
dung von Helligkeit und Dunkelheit.57 Allgemein 
etablieren kann sich die Rede von Instinkten bei 
P anzen allerdings nicht. G. Bateson brandmarkt die 
Zuschreibung von Instinkten zu P anzen 1969 als ei-
nen »Zoomorphismus«, der für die Botanik genauso 
»schlimm« sei wie der Anthropomorphismus für die 
Zoologie.58

Instinkt und Trieb
›Instinkt‹ und ›Trieb‹ werden im Deutschen vielfach 
als synonym verstanden. Das Substantiv Trieb geht 
auf das Verb ›treiben‹ (ahd. ›tr ban‹, engl. ›drive‹) mit 
der allgemeinen Bedeutung »in Bewegung setzen« 
zurück. Es bezieht sich ursprünglich auf das Treiben 
des Viehs, seit dem 16. Jahrhundert gewinnt es die 
allgemeinere Bedeutung »Eifer, innerer Antrieb«. Im 
Sprachgebrauch seit der Antike wird dem Ausdruck 
›Trieb‹ (griech. » «) eine weitere Bedeutung als 
›Instinkt‹ zugeschrieben, insofern im Instinktbegriff 
die irrationale Komponente ein dominierendes Ge-
wicht hat, beim Menschen z.B. im Sinne eines »ir-
rational glückhaften Handelns«, die im Triebbegriff 
nicht vorliegen muss.59 Nicht jede Triebhandlung 
muss also eine naturhaft-irrationale Grundlage haben 
und insofern eine Instinkthandlung sein.

So bezeichnet das Wort ›Trieb‹ bei den philosophi-
schen Klassikern des deutschen Idealismus vielfach 
in eindeutiger Weise eine nicht naturale Anlage.60 
Ausdruck ndet diese Wortverwendung 1764 in I. 
Iselins Vorstellung von einem »Trieb zur Vollkom-
menheit« als dem »unterscheidenden Kennzeichen 
der menschlichen Natur«.61 Iselin schließt sich dabei 
einem Gedanken J.J. Rousseaus an, der 1755 in der 
Fähigkeit zur Vervollkommnung (»faculté de se per-
fectionner«; »perfectibilité«) ein Merkmal des Men-
schen als Individuum und als Gattung sieht, das ge-
rade der instinktgeleiteten, auf einem Vollkommen-
heitsniveau verbleibenden Existenzweise der Tiere 
entgegengesetzt sei (»la Bête, qui n’a rien acquis et 
qui n’a rien non plus à perdre, reste toujours avec son 
instinct«).62 

In einem auf das Biologisch-Naturale bezogenen 
Sinn erscheint der Triebbegriff dagegen 1760 in 
H.S. Reimarus  Konzept des Kunsttriebes der Tiere. 
Dieses bezeichnet die Motivationsgrundlage für die-
jenigen biologisch funktionalen Verhaltensaspekte 
der Tiere, die auf Selbsterhaltung und Fortp anzung 
gerichtet sind.63 Reimarus weist auch auf die erbli-
che Grundlage der Triebe hin: »Ein großer Theil der 
Kunsttriebe wird von der Geburt an, ohne alle äußere 
Erfahrung, Unterricht oder Beyspiele, und doch ohne 

Fehl ausgeübet; und ist also gewiß natürlich ange-
boren und erblich«.64 Eine ebenso eindeutig biologi-
sche Fundierung weist J.F. Blumenbachs Begriff des 
Bildungstriebes auf, »die erste wichtigste Kraft zu 
aller Zeugung, Ernährung und Reproduction«.65 Im 
Anschluss an diese Einbettung des Triebbegriffs in 
allgemeine Theorien des Organischen bindet I. Kant 
in den 1790er Jahren seinen Begriff eines Triebes 
beim Menschen an die »Anlage für die Thierheit im 
Menschen«66, d.h. die nicht-vernunftgeleiteten Moti-
vationsaspekte des Verhaltens. 

Im Anschluss an den älteren und umfassenderen 
Triebbegriff hält sich daneben aber auch die Bedeu-
tung von ›Trieb‹ zur Bezeichnung nicht nur der na-
turbedingten, dranghaften Verhaltensmotivationen, 
sondern gerade auch der durch Überlegung und Ver-
nunft geleiteten. So formuliert J.G. Fichte 1800: »Die 
Selbstthätigkeit im Menschen, die seinen Charakter 
ausmacht, ihn von der gesammten Natur unterschei-
det, uns außerhalb ihrer Gränzen setzt, muß sich auf 
etwas ihm Eigenthümliches gründen; und dieses Ei-
genthümliche eben ist der Trieb. Durch seinen Trieb 
ist der Mensch überhaupt Mensch«.67 Der Trieb wird 
von Fichte allgemein de niert als »eine innere sich 
selbst zur Kausalität bestimmende Kraft«68 und »das 
höchste, und einzige Princip der Selbstthätigkeit in 
uns; er allein ist es, der uns zu selbstständigen, beob-
achtenden, und handelnden Wesen macht«69.

Auch in den frühen Theorien zur Tierpsycholo-
gie in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts bildet 
›Trieb‹ kein Konzept, das zur Differenzierung zwi-
schen dem Verhalten von Mensch und Tier Einsatz 

ndet. W. Wundt bezeichnet als ›Trieb‹ 1874 allge-
mein »eine Gemüthsbewegung, die auf zukünftige 
Eindrücke gerichtet ist«.70 Er bekennt sich damit ex-
plizit zu einer teleologischen Fundierung des Trieb-
begriffs. Als »innere Bestimmungsgründe« des Ver-
haltens sind die Triebe für Wundt ausdrücklich etwas 
den Menschen mit den Tieren Verbindendes: »Nicht 
in der Freiheit von Trieben oder ihrer Bezwingung 
besteht also die Errungenschaft der Cultur, sondern 
in einer Vielseitigkeit derselben«.71 In diese Richtung 
weist es auch, wenn F. Nietzsche die Triebe 1883 als 
»höhere Organe«72 bezeichnet und damit die später 
praktizierte parallele Analyse von Verhaltensdisposi-
tionen und morphologischen Merkmalen als in der 
Evolution entstandene Einrichtungen vorbereitet.

19. Jh.: Versuche zur Integration in die Physiologie
Trotz der frühen Versuche einer physiologischen 
Explikation des Instinktbegriffs im 18. und 19. Jahr-
hundert gelingt seine Integration in die physiologi-
schen Theorien doch nicht vollständig, so dass er 



Instinkt 200

eine theoretisch isolierte Stellung aufweist und von 
verschiedener Seite ausdrücklich abgelehnt wird.73 
Die Ablehnung kommt dabei aus entgegensetzten 
Richtungen: Von den stärker deskriptiv orientierten 
Biologen wird er abgelehnt, weil mit ihm – einem 
von der scholastischen Tradition geprägten Begriff 
– eine starke Entgegensetzung des Verhaltens von 
Menschen und Tieren transportiert wird. Gesucht 
wird aber ein einheitlicher theoretischer Rahmen, der 
auf Mensch und Tier gleichermaßen Anwendung n-
det. So unternimmt es P. Scheitlin 1840, die Tier- und 
Menschenpsychologie mit dem gleichen begrif i-
chen Instrumentarium zu bestreiten und lehnt Diffe-
renzbegriffe wie den des Instinkts ausdrücklich ab. 
Tier und Mensch sind in psychologischer Hinsicht 
nach Scheitlin in einer kontinuierlichen Stufung von 
seelischen Vermögen miteinander verbunden; die 
Tiere würden ebenso über ein Denken verfügen wie 
der Mensch über Instinkte. Die »Thierseele« kön-
ne daher nicht der Menschenseele »contradictweise 
entgegengesetzt« sein, denn auch für die Tiere gebe 
es »Wahrheit«; denn sie würden über Sinneszeug-
nisse und ein Wollen verfügen.74 In ähnlicher Weise 
argumentiert A. Brehm 1864 im ersten Band seines 
›Thierlebens‹ gegen den Instinktbegriff als ein Kon-
zept, das eine grundsätzliche Scheidung zwischen 
Tier und Mensch rechtfertigen könnte: »Es zeugt 
von ebensoviel Hochmuth als Unverstand, wenn der 
Mensch mit hohlem Stolze alle höheren Geistesthä-
tigkeiten für sich beansprucht und dem Thiere vor-
nehm nur unbewußten Trieb, gleichsam zur Ahnung 
statt zur Erkenntniß läßt«.75 Von anderer Seite wird 
der Begriff des Instinkts abgelehnt, weil er als me-
taphysisch und unwissenschaftlich gilt. So stellt L. 
Büchner den Begriff 1855 auf gleiche Ebene wie 
›Lebenskraft‹ ( Vitalismus).76

Seit Ende des 19. Jahrhunderts wird der Begriff 
daher durch andere, in die mechanistisch orientierte 
Physiologie besser integrierte Konzepte abzulösen 
versucht. So verwendet J. Loeb statt ›Instinkt‹ den 
Ausdruck ›Tropismus‹ ( Selbstbewegung).77 Allge-
mein üblich wird es aber, Instinkte als eine komplexe 
Form von Re exen ( Verhalten) zu interpretieren. 
So beschreibt H. Spencer 1855 den Instinkt als eine 
zusammengesetzte Re exhandlung (»compound re-

ex action«), und er hält eine scharfe Abgrenzung 
von Instinkt und Re ex für nicht möglich.78 Er bilde 
sich aus der Koordination vieler einzelner Stimuli 
zu einem handlungsauslösenden Gesamtstimulus 
und ermögliche auch die Einbeziehung individuell 
erworbener Erfahrungen. Diese Sicht des Instinktes 
ist bis zum Ende des Jahrhunderts bestimmend. W. 
James ist 1890 der Auffassung, alle Instinkthandlun-

gen würden dem generellen Muster eines Re exes 
entsprechen, insofern sie durch Sinnesreize ausgelöst 
würden: »The actions we call instinctive all conform 
to the general re ex type; they are called forth by de-
terminate sensory stimuli in contact with the animal’s 
body, or at a distance in his environment«.79 Noch 
1920 heißt es bei H.E. Ziegler: »Die Instinkte sind mit 
den Re exen zusammenzustellen. Sie unterscheiden 
sich von ihnen nur durch die größere Kompliziert-
heit, insbesondere dadurch, daß sie nicht nur eine 
Tätigkeit eines Organes, sondern Handlungen des 
ganzen Individuums bedingen«.80 Auf neurophysio-
logischer Ebene unterscheidet Ziegler zwischen »er-
erbten Bahnen des Nervensystems« und »individuell 
erworbenen Bahnen« und kann auf dieser Grundlage 
der Modi kation von Instinkten durch individuelles 
Lernen Rechnung tragen.

Experimentelle Untersuchungen von instinktiven 
Verhaltensweisen erfolgen seit dem 19. Jahrhun-
dert. Der frühe Ethologe D. Spalding führt in den 
1870er Jahren Versuche zum instinktiven Verhalten 
bei Hühnchen durch. Er versieht die Küken, bevor 
sie aus dem Ei geschlüpft sind, mit einer Maske und 
zeigt, dass sie bestimmte Verhaltensweisen zeigen, 
ohne diese zuvor offensichtlich gelernt zu haben.81

Neben den Versuchen zur physiologischen Unter-
suchung und Explikation ndet der Instinktbegriff 
im 19. Jahrhundert auch von philosophischer und 
biotheoretischer Seite viel Aufmerksamkeit. Als zen-
trales Prinzip des Organischen und als besonderen 
Ausdruck eines universalen Willens in der Natur in-
terpretiert A. Schopenhauer den Instinkt. Er de niert 
den Instinkt als ein »Wirken wie nach einem Zweck-
begriff und doch ganz ohne denselben«.82 Der Instinkt 
gibt nach Schopenhauer »das Allgemeine, die Regel« 
eines Verhaltens83; er ist gegenüber dem durch den 
Intellekt geleiteten Handeln der höheren Tiere und 
des Menschen durch eine größere Stabilität und Si-
cherheit gekennzeichnet84. Weil das instinktgeleitete 
Verhalten der Tiere oft im Dienst der Fortp anzung 
steht und damit gegen die Selbsterhaltung des Indivi-
duums gerichtet sein kann, bezeichnet Schopenhauer 
den Instinkt als einen »Wahn«, »vermöge dessen ihm 
als ein Gut für sich selbst erscheint, was in Wahr-
heit bloß eines für die Gattung ist«.85 Durch seine 
Instinkte werde das Individuum »der Betrogene der 
Gattung«86, denn die »Zwecke der Gattung«, insbe-
sondere der Trieb zur Fortp anzung, würden »dem 
persönlichen Interesse der dargestellten Individuen 
zuwiderlaufen und daher das Glück derselben zu un-
tergraben drohen«87 (Schon Kant spricht vom »Gän-
gelwagen des Instincts«, der eine Person von ihren 
vernünftigen Handlungen fortführen könne.88) Um-
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»[S]ome Determination of our Nature […], antecedent to 
all Reason« (Hutcheson 1725, 143).

»On appele Instinct le principe de ce cours d’actions ré-
glées qui est propre à chaque espèce, et où, sans le secours 
de l’habitude et de l’art, chaque animal suit une certaine 
tablature de mouvemens industrieux, pour parvenir à une 

n proper à l’espèce dont il est« (Boullier 1728/37, 366).

»[L]’instinct n’est que cette habitude [qui est absolument 
nécessaire à la conservation de l’animal] privée de ré-

exion« (Condillac 1755, 109).

»L’instinct animal est un enchaînement nécessaire de 
mouvements conséquents à l’organisation et aux circons-
tances, par l’effet desquelles l’animal exécute sans nulle 
délibération, indépendamment de toute expérience, une 
longue suite d’opérations conformes à sa conservation« 
(Diderot 1778, 314).

»Der Instinct ist das Vermögen der Thiere, aus einem 
angebornen, unwillkührlichen, inneren Drange, ohne al-
len Unterricht, von freyen Stücken, sich zweckmäßigen, 
und zu ihrer und ihres Geschlechts Erhaltung abzielenden 
Handlungen zu unterziehen« (Blumenbach 1779/1807, 
42f.).

»[W]e may […] de ne instinct as mental action (whether 
in animals or human beings) directed towards the accom-
plishing of adaptive movement, antecedent to individual 
experience, without necessary knowledge of the relation 
between the means employed and the ends attained, but 
similarly performed under the same appropriate circum-
stances by all the individuals of the same species« (Ro-
manes 1882/86, 15f.).

»Instinct is usually de ned as the faculty of acting in such 
a way as to produce certain ends, without foresight of the 
ends, and without previous education in the performance« 
(James 1890, 1004).

»Instinctive activities: congenital, adaptive, and coördinat-
ed activities of the organism as a whole; speci c in charac-
ter, but subject to variation analogous to that found in or-
ganic structures; similarly performed by all the members 
of the same more or less restricted group, in adaptation to 
special circumstances frequently recurring or essential to 
the continuance of the race; often periodic in development 
and serial in character« (Lloyd Morgan 1895, 327).

»The rst criterion of instinct is, that it can be performed 
by the animal without learning by experience, instruction 
or imitation« (Whitman 1899, 311).

»Wir sprechen von Instinkt, wenn ein Tier anscheinend 
unbewußte Bewegungen oder Handlungen vollführt, wel-
che für die Erhaltung des Individuums oder der Art nötig 
oder nützlich sind« (Loeb 1906, 7).

»We may […] de ne an instinct as an inherited or innate 
psycho-physical disposition which de-termines its possess- 
or to perceive, and to pay attention to, objects of a certain 
class, to experience an emotional excitement of a particular 
quality upon perceiving such an object, and to act in regard 
to it in a particular manner, or, at least, to experience an 
impulse to such action« (McDougall 1908/21, 29).

»Unter dem ›Instinkt‹ verstehen wir bei den Tieren die 
charakteristische psychische Veranlagung, dank welcher 
bestimmten Emp ndungen, Wahrnehmungen oder Erin-
nerungen bestimmte Gefühle und Emotionen folgen und 
diesem Erkennen und Fühlen wieder ein bestimmter Drang 
und bestimmte Strebungen, die sich in Handlungen ver-
wirklichen; während umgekehrt auch bestimmte Wahrneh-
mungen und Gefühle wieder von den Strebungen erweckt 
und beein usst werden« (Bierens de Haan 1940, 34).

»I will tentatively de ne an instinct as a hierarchically 
organized nervous mechanism which is susceptible to cer-
tain priming, releasing and directing impulses of internal 
as well as of external origin, and which responds to these 
impulses by coordinated movements that contribute to the 
maintenance of the individual and the species« (Tinbergen 
1951, 112).

»Instinct=An inherited and adapted system of co-ordina-
tion within the nervous system as a whole, which when 
activated nds expression in behaviour culminating in a 

xed action pattern. It is organised on a hierarchical basis, 
both on the afferent and efferent sides. When charged, it 
shows evidence of action-speci c-potential and a readi-
ness for release by an environmental releaser« (Thorpe 
1951, 36).

»Mehr oder minder kompliziertes, angeborenes Verhalten, 
das gleichzeitig durch innere u. äußere Faktoren bestimmt 
wird« (Kosmos-Lexikon der Naturwissenschaften 1953,  
1340).

»[D]ie Fähigkeit vieler Tiere, stimmungsanregende Impul-
se innerer und äußerer Herknuft mit arttypischem Instinkt-
verhalten zu beantworten« (ABC Biologie 1967, 389).

»Als einen Instinkt oder einen Trieb bezeichnen wir ein 
im Ganzen spontan aktives System von Verhaltensweisen, 
das funktionell genügend einheitlich ist, um einen Namen 
zu verdienen. Die Benennung eines solchen Systems [er-
folgt] nach einer Funktion« (Lorenz 1978, 175).

»Der bei weitem umstrittenste Begriff in der Ethologie. 
[…]. Am häu gsten versteht man in der Ethologie unter 
›Instinkt‹ einen angeborenen Verhaltensmechanismus, der 
sich in geordneten Bewegungsabläufen, den sogenannten 
Erbkoordinationen, äußert und der durch bestimmte Reize 
über einen Auslösemechanismus in Gang gesetzt werden 
kann. Die Koordination der Bewegungen erfolgt in be-
stimmten Zentren des Gehirns« (Immelmann 1975, 63).

Tab. 127. De nitionen des Instinktbegriffs.
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gekehrt erscheint Schopenhauer der Fortp anzungs-
instinkt als »der Genius der Gattung«: »alles beruht 
darauf, daß die Gattung, als in welcher die Wurzel 
unsers Wesens liegt, ein näheres und früheres Recht 
auf uns hat, als das Individuum; daher ihre Angele-
genheiten vorgehn«.89

Instinkt und Evolution
Mit der Evolutionstheorie wird die naturhistorische 
Kontinuität von Tier und Mensch auf eine theoretisch 
überzeugende Grundlage gestellt. Auch das Konzept 
des Instinkts wird im Zuge dieser Entwicklung zu 
einem Mensch und Tier verbindenden Prinzip. C. 
Darwin zeigt in einer vergleichenden Perspektive 
anhand vieler Beispiele, wie mimische und gesti-
sche Ausdrücke des Menschen – die »Gemütsbe-
wegungen« (»expressions of the emotions«) – eine 
instinktive Grundlage haben.90 Darwin versteht unter 
einem Instinkt, der klassischen Bestimmung gemäß, 
eine Aktion von Tieren, die nicht aus Erfahrung und 
nicht aus Einsicht erfolgt. Er erklärt ihre Entstehung, 
ebenso wie die körperlicher Merkmale durch Natür-
liche Selektion, wenn diese bei der Hervorbringung 
komplexer Instinkte auch schrittweise ablaufe: »No 
complex instinct can possibly be produced by natural 
selection, except by the slow gradual accumulation 
of numerous, slight, yet pro table, variations«.91 
Darwin unternimmt es also, die Instinkte genauso 
wie die morphologischen Merkmale der Organismen 
als durch die Selektion geformt zu betrachten und zu 
analysieren. Durch die schrittweise Wirkungswei-
se der Selektion sieht er darin keine grundsätzliche 
Schwierigkeit: »I can see no dif culty in natural se-
lection preserving and continually accumulating va-
riations of instinct to any extent that may be pro tab-
le«.92 Konkret schreibt er zu den komplexen Instink-
ten der Biene, diese könnten sukzessive entstanden 
sein: »the most wonderful of all known instincts, that 
of the hive-bee, can be explained by natural selection 
having taken advantage of numerous, successive, 
slight modi cations of simpler instincts«.93 Neben 
der Erklärung der Instinkte durch Natürliche Selekti-
on (und der teilweise offenen Ablehnung lamarckisti-
scher Überlegungen94) stützt sich Darwin an anderer 
Stelle auch auf ein lamarckistisches Modell, dem 
zufolge die Instinkte allmählich aus gewohnheitsmä-
ßigen Verhaltensweisen entstehen: »Actions, which 
were at rst voluntary, soon became habitual, and at 
last hereditary, and may then be performed even in 
opposition to the will«.95

Lamarckistische Elemente in der Erklärung der 
Entstehung der Instinkte sind in der zweiten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts weit verbreitet ( Lamarckis-

mus). Aus ursprünglichen Gewohnheiten entstanden 
seien sie im Laufe der Zeit erblich geworden.96 G.J. 
Romanes unterscheidet 1883 zwischen primären In-
stinkten, die durch die Natürliche Selektion entstan-
den seien, und sekundären Instinkten, die ursprüng-
lich als Handlungen der Intelligenz aufgetreten sei-
en.97 Auch W. Wundt erklärt die Instinkte ausgehend 
von ursprünglichen »Willensakten«, die im Laufe der 
individuellen oder phylogenetischen Entwicklung 
»mechanisiert« worden seien.98 Kritisiert wird dieser 
Ansatz zu Beginn des 20. Jahrhunderts mit dem Hin-
weis, es handele sich um eine anthropomorphistische 
Konzeption, die insofern irreführend sei, als viele 
niedere Tiere Verhaltensweisen zeigten, die weit über 
ihrem Einsichtsvermögen stünden und daher nicht in 
ursprünglichen Willensakten gründen könnten.99 A. 
Weismann wendet sich schon früh eindeutig gegen 
eine Vererbung von Instinkten nach dem lamarckisti-
schen Modell der Vererbung erworbener Eigenschaf-
ten. Er ist 1883 der Meinung, »dass alle Instinkte rein 
nur durch Selection entstehen, dass sie nicht in der 
Uebung des Einzellebens, sondern in Keimesvariati-
onen ihre Wurzel haben«.100

Deutlich für eine evolutionäre Betrachtung und 
Erklärung der Instinkte plädiert 1891 auch H.E. 
Ziegler: »Die Principien, welche für die morpho-
logische Betrachtung der Organe aufgestellt sind, 
sie gelten alle auch für die Instincte; auch hinsicht-
lich dieser spricht man von Homologie, Analogie 
und Parallelentwicklung, von individueller Varia-
tion, natürlicher Züchtung und daraus resultirender 
Zweckmäßigkeit«.101 Später wird diese Auffassung 
systematisch von den Gründungsvätern der Verglei-
chenden Verhaltensforschung ( Ethologie), von O. 
Heinroth, C.O. Whitman und besonders K. Lorenz, 
ausgearbeitet. Whitman formuliert 1899 den viel zi-
tierten Satz: »Instinct and structure are to be studied 
from the common standpoint of phyletic descent«.102 
Bei Lorenz heißt es rückblickend: »Die Entdeckung 
der Homologisierbarkeit von Bewegungsweisen ist 
der archimedische Punkt, von dem aus die Etholo-
gie oder vergleichende Verhaltensforschung ihren 
Ursprung genommen hat«.103 Die Vergleichende Ver-
haltensforschung sei erst dadurch möglich geworden, 
dass Verhaltensweisen als homolog zu einander beur-
teilt werden können.104

De nitionsversuche am Ende des 19. Jh.
In den De nitionen des Instinktbegriffs am Ende 
des 19. Jahrhunderts wird der spontane, angebore-
ne und arttypische Charakter der Instinkte betont. 
Deutlich wird dies in der De nition, die G. Roma-
nes, ein Freund Darwins, in seinem Werk ›Animal 
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Intelligence‹ in den 1880er Jahren gibt. Romanes 
de niert einen Instinkt als »geistige Handlung«, die 
auf eine der individuellen Erfahrung vorausgehende 
adaptive Bewegung gerichtet ist, sich ohne notwen-
dige Einsicht in das Verhältnis von Mittel und Zweck 
vollzieht und unter den gleichen Umweltbedingun-
gen von allen Mitgliedern einer Art ausgeführt wird 
(vgl. Tab. 127).105 In ähnlicher Weise hebt C. Lloyd 
Morgan um die Jahrhundertwende das Angeborene 
und für eine Art Charakteristische der Instinkte her-
vor (vgl. Tab. 127). Er bezeichnet die Instinkte als 
»ererbte« Verhaltensweisen, die eine »bestimmte 
Regelmäßigkeit des Verlaufs« zeigen und von »der 
individuellen Erfahrung unabhängig« seien, als » x 
und fertige Dinge«, wie er sagt.106 Eine klare Abgren-
zung von Re exen und Instinkten erscheint Lloyd 
Morgan nicht möglich; zwischen beiden bestehe ein 
Kontinuum. Die beide Enden des Kontinuums sollen 
aber doch voneinander abgehoben werden: Re exe 
sind nach Lloyd Morgan »örtlich begrenzte Reaktio-
nen auf spezialisierte Reize, Instinkte dagegen mehr 
zusammengesetzte Handlungsweisen«.107

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts werden einzelne 
Verhaltensweisen, die als Ausdruck eines Instinktes 
interpretiert werden, als Instinkthandlungen oder In-
stinktbewegungen bezeichnet ( Verhalten). Für W. 
Wundt, der diese Formulierung im Deutschen ver-
breitet, bilden die Instinkte die »angeborenen thier-
ischen Triebe«.108 Als Gegenstand der Psychologie 
betrachtet er die »inneren Bestimmungsgründe« für 
die »Handlungen« der Tiere. Eine Abgrenzung von 
Trieb- und Instinkthandlungen schlägt G. Glogau 
1880 vor: ›Triebhandlung‹ will er für eine Tätigkeit 
verwenden, die als Reaktion »direct auf physische 
Reize erfolgt«; bei einem »Instinct« schiebe sich 
dagegen »zwischen die physische Erregung und die 
Körperbewegung (vermöge der Erinnerung) eine 
kürzere oder längere Vorstellungskette«. Anders als 
im automatisch ablaufenden Trieb, bilde in einer Ins-
tinkthandlung also die »psychische Thätigkeit« einen 
»Regulator der Functionen des Leibes«.109 Diese Dif-
ferenzierung kann sich allerdings nicht etablieren.

Instinkt und Lernen
Betont wird in den verbreiteten Instinktde nitionen 
bis zum Beginn des 20. Jahrhunderts ihr angebore-
ner Charakter (McDougall 1908/21: »inherited or 
innate psycho-physical disposition«110). Sowohl das 
Verhalten selbst als auch die Disposition dazu oder 
der auslösende Drang (McDougall: »impulse«) wer-
den dabei als ›Instinkt‹ bezeichnet (vgl. die De niti-
on von McDougall in Tab. 127). Der Ausschluss der 
Modi kation durch Lernen bei McDougall einen Teil 

der De nition des Instinktbegriffs: Als rein instink-
tiv (»purely instinctive«) werden ausdrücklich nur 
solche Verhaltensweisen bezeichnet, die durch Intel-
ligenz und Gewohnheit nicht verändert werden (»un-
modi ed by intelligence and by habits acquired un-
der the guidance of intelligence or by imitation«).111 
Trotzdem betont McDougall aber immer wieder die 
mentale, nicht-mechanistische Konstitution eines In-
stinktes »There is every reason to believe that even 
the most purely instinctive action is the outcome of a 
distinctly mental process, one which is incapable of 
being described in purely mechanical terms, because 
it is a psycho-physical process«.112

Dass das als instinktiv beschriebene Verhalten aber 
nicht immer allein auf ererbter Grundlage beruht, 
sondern auch im Laufe des Lebens verändert wer-
den kann, wird am Ende des 19. Jahrhunderts viel-
fach herausgestellt. W. James legt 1890 Wert darauf, 
unter einem Instinkt etwas zu verstehen, das weder 
die Modi kation durch Lernen noch die Motivation 
durch Vernunft ausschließt.113 Die Modi zierbarkeit 
der Instinkte wird dabei nicht nur für Wirbeltiere, 
sondern auch für Insekten gezeigt. E. Wasmann weist 
in seinen Untersuchungen von Ameisen nach, dass 
diese zwar eine ererbte Disposition zur feindlichen 
Reaktion auf andere Ameisen mit einem nestfremden 
Geruch haben – die Identi zierung eines Geruchs als 
fremd ist aber nicht angeboren, sondern erlernt.114 
Durch solche und andere Versuche zum Lernen und 
durch die erfolgreiche Dressur von Ameisen erkennt 
Wasmann, dass »die Ameisen durch eigene sinnliche 
Erfahrung, durch Nachahmung und durch Dressur 
vieles wirklich zu lernen vermögen, wodurch sie die 
Ausübung ihrer erblichen Instinkte modi ciren«.115 
Die »Instinkthandlungen« erfolgen also z.T. »durch 
Vermittlung der individuellen sinnlichen Erfahrung 
des Thieres«.116 Allgemein de niert wird der Ins-
tinktbegriff von Wasmann, indem er formuliert, es 
sei »der Instinkt die spezi sch zweckmäßige Anlage 
des sinnlichen Erkenntnis- und Begehrungsvermö-
gens der Tiere, die ihre organische Grundlage in der 
Anlage des Nervensystems hat und sich mit letzte-
rem vererbt«.117

Um die beiden extremen Formen in dem Kontinu-
um von rein angeborenem und erlerntem Verhalten 
auf den Begriff zu bringen, unterscheidet F. Do ein 
1916 zwischen einem fest angepaßten Typus und ei-
nem regulatorischen Typus.118 Im ersten Fall, der für 
viele Insekten und allgemein wirbellose Tiere kenn-
zeichnend sei, liegt nach Do ein eine seit der Ge-
burt bestehende feine Abstimmung der Verhaltens-
ausstattung des Organismus mit seiner Umwelt vor; 
Organismen dieses Typs nennt Do ein Lebensspezi-
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alisten. Bei dem anderen Typus bestehe dagegen 
»eine Regulierbarkeit der Handlungen, eine Anpas-
sungsfähigkeit des einzelnen Individuums von Fall 
zu Fall«.119

Instinkte des Menschen
Am Ende des 19. und zu Beginn des 20. Jahrhun-
derts sind die meisten Biologen und Psychologen 
der Auffassung, ›Instinkt‹ sei ein wesentlich auf das 
Verhalten der Tiere anwendbarer Begriff. Es gibt 
aber auch die gegenteilige Meinung, nach der ge-
rade der Mensch durch eine Vielzahl von Instink-
ten beherrscht sei. Sie wird 1890 von W. James mit 
der These vertreten, kein anderes Säugetier habe so 
viele Instinkte wie der Mensch: »no other mammal, 
not even the monkey, shows so large an array«.120 
James gibt zur Stützung seiner These eine Liste 
von Instinkten des Menschen an. Spätere Psycholo-
gen in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts 
schließen sich dieser Sicht an und erweitern James  
Liste (für McDougall Gefühl: Tab. 102). So nden 
sich in einer Übersicht des Soziologen L.L. Bernard 
Hunderte von Instinkten zusammengestellt, verteilt 
über kulturelle Bereiche wie die des Ästhetischen, 
Ethischen, Ökonomischen, Intellektuellen sowie 
biologische wie Nahrungsaufnahme, Furcht, Spiel, 
Sex etc.121

Freuds Triebbegriff
Eine wichtige Rolle spielt der Instinkt- und Triebbe-
griff in der Psychoanalyse S. Freuds. Wie er selbst 
einräumt, kennzeichnet die Psychoanalyse aber ein 
eher ungewöhnlichen Triebbegriff. Für Freud ist ein 
Trieb ein Grenzbegriff, der die Vermittlung von bio-
logischer und psychologischer Theorie leisten soll. 
Ungewöhnlich, aber von Freud doch stets betont, 
ist, dass er ihn als ein Erhaltungsprinzip auffasst. So 
schreibt er 1920: »Ein Trieb wäre also ein dem beleb-
ten Organischen innewohnender Drang zur Wieder-
herstellung eines früheren Zustandes, welchen dies 
Belebte unter dem Ein usse äußerer Störungskräfte 
aufgeben musste, eine Art von organischer Elastizi-
tät, oder wenn man will, die Äußerung der Trägheit 
im organischen Leben«.122 Freud ist darum bemüht, 
seine Untersuchungen über die Psyche biologisch zu 
fundieren und operiert daher an oberster Stelle seiner 
Argumentation mit einer Voraussetzung, zu der er an-
merkt: »Sie ist biologischer Natur, arbeitet mit dem 
Begriff der Tendenz (eventuell der Zweckmäßigkeit) 
und lautet: Das Nervensystem ist ein Apparat, dem 
die Funktion erteilt ist, die anlangenden Reize wieder 
zu beseitigen, auf möglichst niedriges Niveau herab-
zusetzen, oder der, wenn es nur möglich wäre, sich 

überhaupt reizlos erhalten wollte«.123 Freud erkennt 
die teleologische Fundierung biologischer Sach-
verhalte und versucht seine Erklärungsprinzipien 
an diese anzuschließen. Das hier formulierte Kons-
tanzprinzip, das die (Trägheits-)Tendenz der Psyche, 
Erregung zu vermeiden, als Erklärungsgrundsatz der 
Psychologie einführt, wird von Freud später auch 
anders tituliert: als »Nirwanaprinzip« oder als »To-
destrieb«.124 Freud betrachtet diese Triebe als beson-
dere Fälle eines schon von G.T. Fechner 1873 auf die 
Psyche bezogenen Stabilitätsprinzips, dem zufolge 
die Arbeit der Psyche in Richtung des Abbaus von 
Erregungsquantitäten wirke und dieser Prozess von 
einem Gefühl der Lust begleitet sei.125 Bei Freud er-
hält dieses Stabilitätsprinzip über seine »konservati-
ve Natur«126 hinaus einen regredierenden Charakter: 
Es sei zu verstehen als Ausdruck des dem Lebenden 
innewohnenden Bestrebens, einen »Zustand wieder-
herzustellen, sobald er verlassen worden ist«.127 Für 
das Leben insgesamt, entstanden aus dem Leblosen, 
heißt dies: Rückkehr zum anorganischen Zustand.

Kritisch kann gegen diese Übertragung der phy-
siologischen Homöostase auf die Verhältnisse der 
Psyche angemerkt werden, dass sie einer gesonder-
ten biologischen Begründung bedürfte. Biologisch 
bildet die Psyche, verstanden als Integrationsinstanz 
für den Umweltbezug eines Organismus, primär ein 
Organ für die physiologische Homöostase des Or-
ganismus. Sie motiviert und reguliert die Bedürf-
nisbefriedigung und Störungsvermeidung, die das 
biologische Verhältnis des Organismus zur Umwelt 
allgemein charakterisiert ( Verhalten). Es liegt da-
mit aber noch nicht selbst in der biologischen Natur 
der Psyche, ein eigenes Erhaltungssystem zu bilden 
oder über homöostatische Regulationen zu verfü-
gen.

»Anti-Instinkt-Revolte«
Mit dem Aufstieg des Behaviorismus in den 1920er 
Jahren und der Betonung des Anteils des Lernens 
im Verhalten der Organismen verliert der Instinkt-
begriff vorübergehend an Bedeutung. Kritisiert wird 
der Instinktbegriff von Seiten des Behaviorismus 
auch wegen seiner fehlenden Operationalisierbar-
keit. Der in ationäre Gebrauch des Instinktkonzepts 
in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts und 
die Au istung zahlreicher Instinkten zu sehr spezi -
schen Verhaltensweisen werden ironisch als der »Ins-
tinkt des Glaubens an Instinkte« beschrieben.128

Zu einem Zurücktreten des Instinktbegriffs hinter 
lerntheoretische Ansätze zur Erklärung von Verhal-
tensweisen kommt es v.a. im Zuge der Etablierung 
von Verhaltensexperimenten unter kontrollierten Be-
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dingungen – richtungsweisend 
sind insbesondere die Unter-
suchungen E.L. Thorndikes 
an Katzen in einer Lernbox 
( Lernen: Abb. 280).129 Diese 
lerntheoretische, gegen die ins-
tinktbasierte Verhaltensanalyse 
gerichtete Bewegung geht so 
weit, dass von einer »Anti-
Instinkt-Revolte« gesprochen 
wurde.130 Das Programm eines 
der radikalen Vertreter, Z.Y. 
Kuos, lautet Anfang der 1920er 
Jahre, eine »Psychologie ohne 
Vererbung« zu entwickeln.131 
Die einzigen nicht-gelernten 
Verhaltensweisen sollen da-
nach aus einfachen Re exen 
bestehen; alle komplexeren 
Bewegungen setzen sich aus 
einer erlernten Verbindung die-
ser Verhaltenselemente zusam-
men. Das spontane Picken des 
neugeborenen Hühnerkükens 
nach Körnern soll sich z.B. aus 
bereits von dem Embryo im Ei 
gelernten Bewegungen entwi-
ckelt haben.

Rehabilitierung im Rahmen der 
Ethologie
Eine Gegenbewegung setzt 
mit der experimentellen Un-
tersuchung komplexer Ver-
haltensweisen132 und mit der 
Entstehung der Vergleichenden 
Verhaltensforschung ein, die es 
unternimmt, das Verhalten als 
angeboren analog zu morpholo-
gischen Merkmalen zu betrach-
ten.133 Besonders die auf der 
Evolutionstheorie aufbauende Vergleichende Verhal-
tensforschung, die Ethologie, trägt viel zur Rehabi-
litierung des Begriffs bei. Für J.A. Bierens de Haan 
ist ›Instinkt‹ 1940 der zentrale Begriff zur Erklärung 
tierischen Verhaltens. Er de niert ihn als Zusam-
menwirkung der drei Komponenten des Erkennens 
(Wahrnehmung, Emp ndung und Erinnerung), des 
Fühlens und des Strebens (vgl. Tab. 127).134 

Während Bierens de Haan von einem Kontinu-
um und engem Zusammenwirken von angeborenen 
und erworbenen Komponenten im Verhalten aus-
geht,135 bemüht sich K. Lorenz darum, eine schar-

fe Abgrenzung der Instinkte von den individuell 
erworbenen Verhaltensweisen nachzuweisen.136 
Lorenz beschreibt viele stereotyp und von Außen-
reizen unabhängig ablaufende Verhaltensweisen137; 
bei solchen durch Lernen beein ussten Instinkten 
spricht er von einer Instinkt-Dressur-Verschränkung 
( Lernen). Gegen behavioristische Ansätze betont 
Lorenz aber immer wieder die Existenz von rein in-
stinktivem, angeborenem Verhalten, das sich z.B. in 
»Leerlaufreaktionen« manifestiere. Einen ießenden 
Übergang von erlerntem zu angeborenem Verhalten 
lehnt Lorenz ausdrücklich ab; für ihn bilden diese 

Abb. 221. Das »psychohydraulische Modell« der Verhaltensauslösung. Der Motivati-
onszustand für ein bestimmtes Verhalten wird durch den Wasserstand in einem Gefäß 
repräsentiert, motivationssteigernde Faktoren, wie endogene Bedürfnisse sind durch 
Zu üsse dargestellt, äußere Reize durch Gewichte, die den Ab uss erleichtern, und 
das Verhalten selbst durch einen Ab uss aus dem Gefäß. Links das alte Modell von 
1937, in dem der Hahn »ER« für die »endogen-automatische Reizerzeugung« steht, 
das Flüssigkeitsniveau »ASP« für den aktuellen Spiegel des »Aktions-spezi schen Po-
tentials« und das Gewicht »SR« für den »Schlüsselreiz«. Rechts eine überarbeitete 
Version des Modells, in dem »zusätzliche au adende Reize« (»AR«) durch weitere 
Zu üsse dargestellt sind und der »Schlüsselreiz« ebenfalls als ein Zu uss repräsentiert 
ist, weil er sich »nur in der Schnelligkeit seiner Wirkung von au adenden Reizen un-
terscheidet«. Das Auslösen des Verhaltens, d.h. in dem Modell das Öffnen des Ventils, 
hängt nach dem neuen Modell allein vom Wasserstand in dem Gefäß ab. Das Modell 
soll eine Erklärung für u.a. folgende Zusammenhänge geben: Die Intensität eines Ver-
haltens ist umso größer, je stärker die innere Bereitschaft und der äußere Reiz ist; auch 
bei geringer innerer Motivation kann ein starker Schlüsselreiz ein Verhalten auslösen. 
Umgekehrt kann hohe innere Bereitschaft auch ohne Reiz ein Verhalten oder die Suche 
nach Reizen (Appetenz) auslösen. Kritisiert wird an diesem Modell insbesondere die 
Annahme einer für jede Verhaltensweise gesonderten, also einer »aktionsspezi schen 
Energie«, die experimentell nicht bestätigt werden konnte (aus Lorenz, K. (1978). Ver-
gleichende Verhaltensforschung: 143).
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beiden Kategorien physiologisch und konzeptionell 
getrennte Typen von Verhaltenseinheiten. Bereits 
1935 hält er fest, die »Annahme einer fundamen-
talen Zweiheit von Instinkthandlung auf der einen, 
Lern- und Intelligenzleistung auf der anderen Seite« 
bereite keine Schwierigkeiten und sei wissenschaft-
lich fruchtbar.138 Instinkte könnten daher ebenso wie 
Organe in einer vergleichend-phylogenetischen Per-
spektive untersucht werden. Gerade die Betrachtung 
von Instinkten als taxonomisch wertvolle Merkmale, 
die gleichwertig neben morphologischen Strukturen 
stehen, ist dabei für Lorenz  strikte Gegenüberstel-
lung von instinktivem und erlerntem Verhalten lei-
tend.139

Die Parallele zwischen der Informationsgewinnung 
durch individuelles Lernen und durch Vererbung mo-
tiviert G. von Frankenberg 1955 dazu, den Instinkt als 
»Gedanken der Art« zu bezeichnen: »Überlegen und 
Sichentscheiden erzeugt eine individuelle Umstel-
lung im Nervensystem, eine ›Modi kation‹, – stam-
mesgeschichtliche Anpassung dagegen eine erbliche, 
allen Artangehörigen angeborene Schaltung. Beide 
Male aber wird die Ordnung des nervösen Apparats, 
die den Anforderungen des Daseins entspricht, durch 
Probieren gewonnen«.140

Die weite Verbreitung des Instinktbegriffs in den 
1930er bis 50er Jahren kann interpretiert werden als 
der Versuch eines Mittelwegs zwischen einer reinen 
Re extheorie, die alles Verhalten als bloßes Reiz-

Reaktions-Geschehen versteht, 
und einer vitalistisch aufgeladenen 
Verhaltenstheorie, die spezi sche 
Lebenskräfte für die komplexen 
Verhaltensweisen postuliert.141

In seiner ein ussreichen ›Ins-
tinktlehre‹ versteht N. Tinbergen 
unter einem Instinkt einen »hierar-
chisch organisierten nervösen Me-
chanismus«, der auf bestimmte in-
nere oder äußere Impulse reagiert 
und mit »lebens- und arterhalten-
den Bewegungen« antwortet (vgl. 
Tab. 127).142 Auffallend ist ins-
besondere das funktionalistische 
Moment dieser De nition (das 
sie z.B. von der Bierens de Haans 
unterscheidet): Instinkte sind hier 
durch ihre Art der Wirkung auf den 
Organismus de niert. 

Eine explizit als De nition ver-
standene Bestimmung des Instinkt-
begriffs wird von einer Terminolo-
giegruppe um W.H. Thorpe 1951 

vorgeschlagen. Der Terminus wird dabei mittels der 
Begrif ichkeit der Ethologie erläutert: Ein Instinkt 
gilt als ererbtes und angepasstes Koordinationssys-
tem (»inherited and adapted system of coordinati-
on«), das sich in Form eines festen Handlungsmus-
ters (» xed action pattern«; Verhalten) manifes-
tiert, sofern es aufgeladen (»charged«) ist und durch 
eine Auslösung (»release«) aktiviert wird (vgl. Tab. 
127).143

Auch K. Lorenz betont in seinem Verständnis des 
Instinktbegriffs die funktionale Komponente in der 
Bestimmung von Instinkten (vgl. Tab. 127): Instink-
te werden im Hinblick auf den biologischen Zweck 
de niert, auf den sie gerichtet sind (z.B. ›Beute-
fanginstinkt‹, ›Fluchtinstinkt‹ oder ›Fortp anzungs-
instinkt‹). Als Gefahr dieser » nalistischer Namen« 
der Instinkte sieht Lorenz einerseits die falsche An-
nahme eines »außernatürlichen teleologischen Fak-
tors« in der Verursachung der Instinkte und anderer-
seits die ebenso falsche Fiktion einer »Monokausa-
lität« in der Auslösung von Instinkten.144 Die erste 
Gefahr bringt Lorenz mit der von ihm so genannten 
»vitalistischen Tierpsychologie der Jahrhundertwen-
de« in Verbindung, in der Instinkte als nicht-kausale 
Naturkräfte verstanden worden seien. Der zweiten 
Gefahr hält er entgegen, dass Instinkte aus einem 
komplexen Gefüge von »Instinktbewegungen« zu-
sammengesetzt seien und jeder Instinkt daher als 
eine Integration dieser einzelnen Bewegungen zu 

Abb. 222. Hierarchie und Gerichtetheit des Verhaltens beim Fortp anzungsver-
halten des Stichlings (aus Tinbergen, N. (1942). An objectivistic study of the innate 
behaviour of animals. Bibliotheca Biotheoretica 1, 39-98: 57).
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einem einheitlichen »Verhaltenssys-
tem« verstanden werden müsse.145 

Die Bedeutung des Instinktbegriffs 
in Lorenz  Verhaltenslehre wird be-
sonders in seinem hydraulischen oder 
hydrodynamischen Modell der Verhal-
tensauslösung deutlich, in dem spe-
zi sche Energien für die Auslösung 
bestimmter Verhaltensweisen postu-
liert werden (vgl. Abb. 221). Lorenz 
ist sich des hypothetischen und groben 
Charakters dieser Modellvorstellung 
durchaus bewusst. Gerechtfertigt wird 
das Modell allein durch das Fehlen 
von Erkenntnissen zu den neurophy-
siologischen Grundlagen von Ins-
tinkten. In seinen Grundzügen stellt 
W. McDougall das Modell bereits in 
den 1920er Jahren vor (»Instincts as 
Springs of Energy«).146 In McDougalls 
Modell (»mechanical analogy«) wird 
jeder Instinkt durch eine mit Flüssig-
keit gefüllte Kammer repräsentiert; in 
den Kammern ndet ein chemischer 
Prozess, z.B. eine Fermentation, statt, 
bei der ein Gas entsteht, das sich anrei-
chert; jede Kammer verfügt über einen Ausgang, in 
den das Gas strömen kann, um von dort in ein kom-
pliziertes Röhrensystem zu ießen, über das schließ-
lich die ausführenden Organe erreicht werden.147 
Auch McDougall ist sich der groben Vereinfachung 
des Modells bewusst; er hält das Modell aber für zu-
mindest angemessener als die Vorstellung von Ins-
tinkten als Re exketten oder Tropismen. Vor allem 
die Erniedrigung der Reizschwelle zur Auslösung 
eines lange Zeit nicht ausgeübten Instinkts kann über 
dieses Modell erklärt werden (über die Anreicherung 
des Gases und den Druckanstieg in den Kammern) 
– und dieser Vorzug bildet für Lorenz das entschei-
dende Argument für dieses Modell.

Fragwürdig wird im Laufe des 20. Jahrhunderts 
v.a. die mit dem Modell gemachte Annahme von ak-
tionsspezi schen Energien. Verhaltensweisen enden 
in der Regel nicht dann, wenn ein spezi sches Ener-
giereservoir erschöpft ist, sondern wenn sensorische 
oder kognitive Vorgänge ein Ende aktiv herbeifüh-
ren.148

Neurophysiologie der Instinkte
Bis in die Mitte des 20. Jahrhunderts beschränkt sich 
die Erforschung der Instinkte im Wesentlichen auf 
ihre Beschreibung und Ordnung. Die Instinkte gel-
ten als zentrale Elemente im Leben der Tiere – eine 

kausale Theorie ihrer physiologischen Grundlagen 
gibt es aber nicht. Neurophysiologische Theorien 
ihrer Entstehung, Steuerung und Organisation ent-
wickeln sich erst sehr allmählich.149 Eine wichtige 
Rolle in der frühen Phase dieser Entwicklung nimmt 
E. von Holst ein, indem er die spontane Aktivität des 
Zentralnervensystems herausstellt und versucht, die-
se experimentell zu untersuchen.150 Seit den 1940er 
Jahren führt von Holst gezielte Experimente zur 
physiologischen Basis der Instinkte durch. Leitend 
ist dabei die Frage, ob es ein zentrales Motivations-
zentrum im Gehirn gibt, das die Auslösung der ver-
schiedensten instinktiven Verhaltensweisen steuert, 
oder ob jeder Instinkt von einem eigenen Zentrum 
koordiniert wird. Die elektrische Reizung verschie-
dener Areale des Gehirns von Hühnern führt dabei 
zu dem Ergebnis der Steuerung von verschiedenen 
Instinkten durch unterschiedliche Hirnregionen, die 
in komplexer Weise interagieren.151 Seine Ablehnung 
der Re extheorie der Instinkte formuliert von Holst 
1937 in einem anschaulichen Bild: »Das Nervensys-
tem gleicht […] nicht so sehr einem faulen Esel, dem 
man einen Schlag geben muß, oder, um den Vergleich 
genauer zu machen, der sich jedes Mal selbst in den 
Schwanz beißen muß, ehe er einen Schritt tun kann, 
sondern eher einem temperamentvollen Pferde, das 
ebenso der Zügel als der Peitsche bedarf«.152 Lorenz, 

Abb. 223. Schema zur »Hierarchie der Stimmungen« im Brutp egeverhal-
ten der Grabwespe (aus Baerends, G.P. (1941). Fortp anzungsverhalten und 
Orientierung der Grabwespe Ammophila campestris Jur. Tijdschrift voor En-
tomologie 84, 68-275: 203).
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Abb. 224. Das »Wirkungsgefüge« von Verhaltensweisen, die beim Brüten der Silbermöwe beteiligt sind. In diesem 
Funktionsmodell mit drei Hierarchieebenen werden auf oberster Ebene drei kausale »Faktorenkomplexe« unterschieden: Der 
erste (N) betrifft die unmittelbar mit dem Brüten zusammenhängenden Verhaltensweisen: Brüten, Umherblicken, Eirollen, 
Sichsetzen und Bauen (Brutsystem), der zweite (F) die das Verlassen des Nests betreffenden Aktivitäten (Fluchtsystem) und 
der dritte (P) das Verhalten der Körperp ege (Putzsystem). Ein angenommener Hemmungsmechanismus (I) hemmt die das 
Brüten unterbrechenden Verhaltensweisen und stimuliert die Fortsetzung des Brütens. Ein wichtiger Faktor zur Fortsetzung 
des Brütens sind von den Eiern ausgehende taktile Reize. In einer Vergleichseinrichtung (CU) werden diese Reize zusammen 
mit anderen Rückmeldungen (Feedback: FB) mit einem Sollwert (Efferenzkopie: EC) verglichen; übersteigt der Totalwert 
der Rückmeldungen den Sollwert wird das Brüten fortgesetzt, andernfalls unterbrochen. Ermittelt wurden die Beziehungen 
zwischen den Verhaltenseinheiten in »über 10.000 Versuchen« im Freiland an Silbermöwen auf zwei holländischen Inseln im 
Wattenmeer (aus Baerends, G.P. (1972). Moderne Methoden und Ergebnisse der Verhaltensforschung bei Tieren (= Rheinisch-
Westfälische Akad. Wiss., Vorträge, Bd. 218): 13; auch in: Baerends, G.P. (1976). The functional organization of behaviour. 
Anim. Behav. 24, 726-738; vgl. auch Eibl-Eibesfeld, I. (1967/80). Grundriß der vergleichenden Verhaltensforschung. 
Ethologie: 36).
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der anfangs der Re extheorie nicht ablehnend gegen-
überstand, berichtet später von seiner schnellen Be-
kehrung durch von Holst nach einem Vortrag in Ber-
lin im Jahr 1935: »er brauchte etwa zehn Minuten, 
um mich für immer von der Idiotie der Re extheorie 
zu überzeugen«.153

Ein detailliertes Modell für den Mechanismus der 
Auslösung des Brutverhaltens des Kanarienvogels 
entwickelt R. Hinde in den 1960er Jahren und zeigt 
hier besonders den Zusammenhang zwischen einzel-
nen Hormonen und der Auslösung bestimmter Ver-
haltensweisen auf.154

Die von Lorenz propagierte strikte Gegenüber-
stellung von Instinkt und Lernen wird u.a. durch ex-
perimentelle Befunde aus den frühen 1950er Jahren 
in Frage gestellt: Bei Singvögeln kann nachgewie-
sen werden, dass ihr arttypischer Gesang nicht rein 
»angeboren« ist, sondern auf einem Wechselspiel 
zwischen seit der Geburt vorhandenen Dispositionen 
und erlernten Komponenten besteht.155 Engagierte 
Lorenz-Kritiker, wie J.B.S. Haldane oder D. Lehr-
man, bemerken im Anschluss an diese Versuche, dass 
eine grundsätzliche konzeptionelle Trennung von er-
lerntem und angeborenem Verhalten sehr fragwürdig 
ist.156

Verschwinden des Konzepts seit den 1950er Jahren
Seit den 1950er Jahren verliert der Begriff des In-
stinkts seine über Jahrhunderte vorhandene zentrale 
organisierende Funktion für die Beschreibung und 
Analyse des Verhaltens von Tieren. Mit der zuneh-
menden Kenntnis der neuronalen Mechanismen der 
Auslösung und Kontrolle von Verhalten schwindet 
die pauschalisierende Rede von »den Instinkten«. 
Eine Meidung des Begriffs durch Biologen stellt A. 
Portmann bereits 1953 fest. Versuche der De nition 
des Instinkts durch die vier Momente des Angebo-
renen, Arttypischen, Stereotypen und Arterhaltenden 
müssen nach Portmann nicht mehr im Detail disku-
tiert werden, weil eine solche De nition »als Gan-
zes durch die Forschung überholt worden ist und als 
zu einfach gelten muß«.157 Vor diesem Hintergrund 
erscheint es schon nicht mehr zeitgemäß, wenn N. 
Tinbergen sein Grundlagenwerk der Ethologie 1951 
›The Study of Instinct‹ nennt.

Statt das Verhalten nach Instinkten zu untersuchen, 
dienen seit der Mitte des 20. Jahrhunderts vielmehr 
andere Konzepte zur Organisation der Forschungs-
fragen, z.B. Informationsverarbeitung, Entschei-
dungsregeln oder Optimalitätsmodelle. Immer deut-
licher wird auch, dass die alte Gegenüberstellung von 
›Instinkt‹ und ›Lernen‹ nicht haltbar ist, sondern das 
Verhalten der Tiere in der Regel beide Komponen-

ten enthält. Die Verschränkung dieser Komponenten 
wird von G.P. Baerends 1972 als ein systemisches 
Wirkungsgefüge ( Regulation) beschrieben und am 
Beispiel des Brutverhaltens der Silbermöwe detail-
liert analysiert (vgl. Abb. 224). 

Kritisch stellt R. Hinde in einem Aufsatz von 1962 
fest, dass ›Instinkt‹ und ›Trieb‹ Konzepte sind, die 

1. To seek (and perhaps to store) food (food-seeking 
propensity).

2. To reject and avoid certain noxious substances (dis-
gust propensity).

3. To court and mate (sex propensity).

4. To ee, to cover in response to violent impressions 
that in ict or threaten pain or injury (fear propensity).

5. To explore strange places and things (curiosity pro-
pensity).

6. To feed, protect and shelter the young (protective or 
parental propensity).

7. To remain in company with fellows and, if isolated, to 
seek that company (gregarious propensity).

8. To domineer, to lead, to assert oneself over, or display 
onself before, one’s fellows (self-assertive propensity).

9. To defer, to obey, to follow, to submit in the pres-
ence of others who display superior powers (submissive 
propensity).

10. To resent and forcibly to break down any thwarting 
or resistance offered to the free exercise of any other 
tendency (anger propensity).

11. To cry aloud for assistance when our efforts are ut-
terly baf ed (appeal propensity).

12. To construct shelters and implements (constructive 
propensity).

13. To acquire, possess, and defend whatever is found 
useful or otherwise attractive (acquisitive propensity).

14. To laugh at the defects and failures of our fellow-
creature (laughter propensity).

15. To remove, or to remove onself from, whatever pro-
duces discomfort, as by scratching or by change of posi-
tion and location (comfort propensity).

16. To lie down, rest and sleep when tired (rest or sleep 
propensity).

17. To wander to new scenes (migratory propensity).

18. A group of very simple propensities subserving 
bodily needs, such as coughing, sneezing, breathing, 
evacuation.

Tab. 128. Einteilung der Instinkte im Sinne von Verhaltens-
dispositionen (»propensities«) nach funktionalen Gesichts-
punkten (nach McDougall, W. (1932). The Energies of Men: 
97f.).
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auf sehr einfachen Energievorstellungen beruhen.158 
Die Bilder von aufzufüllenden Reservoiren in den 
psychohydraulischen Modellen der Verhaltensauslö-
sung oder von überschießenden Energien hält Hinde 
für generell unangemessen, um das Verhalten der 
Tiere zu erklären. 

Wenn der Instinktbegriff heute überhaupt noch 
verwendet wird, dann rein deskriptiv für ein Ver-
halten, das weitgehend artkonstant ist und im Leben 
eines Organismus relativ wenigen Modi kationen 
unterliegt oder innerhalb einer Population nur wenig 
variiert, das also ein stereotypes Bewegungsmuster 
darstellt und offenbar zumindest z.T. auf einer gene-
tischen Grundlage beruht.159 Im Unterschied zu ein-
fachen Re exen gelten nur komplexe Bewegungs-
muster, die außerdem auf einen Gegenstand der Um-
welt gerichtet sind, als Instinkte.160 Grundsätzlich gilt 
aber, in den Worten G. Tembrocks von 1977: »nie-
mand wird in einer modernen Verhaltensanalyse den 
Begriff Instinkt nden oder auch vermissen«.161

Einteilung der Instinkte
Seit dem 18. Jahrhundert werden verschiedene Ein-
teilungen der Instinkte vorgeschlagen. Selten liegt 
diesen Einteilungen eine klare Systematik zugrunde. 
Verbreitet ist der Ansatz, jedem mehr oder weniger 
stereotypen Verhaltensablauf einen Trieb zuzuord-
nen. Weil die Anzahl der starren Bewegungsabläufe 
bei Insekten und anderen kleinen Tieren häu g grö-
ßer ist als bei Wirbeltieren, werden jenen gelegentlich 
auch mehr Instinkte zugeschrieben. So identi zieren 

W. Kirby und W. Spence in ihrem Mitte des 19. Jahr-
hunderts verbreiteten Standardwerk zur Entomologie 
dreißig verschiedene Instinkte bei den Arbeiterin-
nen der Honigbiene, aber nur acht bis zehn bei der 
Ente.162 Eine von den organischen Grundfunktionen 
ausgehende Einteilung der Triebe der Tiere schlägt 
C.G. Carus 1846 vor. Er unterscheidet auf oberster 
Ebene Naturtriebe, Kunsttriebe und Wanderungs-
triebe.163 Zu den Naturtrieben gehören nach Carus 
»der Nahrungstrieb, der Athmungstrieb, der Fort-
p anzungstrieb«; die Kunsttriebe betreffen dagegen 
Bewegungen, die »über die Gränzen des eignen leib-
lichen Lebens hinausgehen«, beziehen sich also z.B. 
auf den Bau von Nestern, Höhlen oder Netzen. Mehr 
oder wenige systematische Einteilungen beruhen auf 
einer Gliederung der verschiedenen Umweltbezüge 
eines Organismus ( Verhalten: Tab. 300). McDou-
gall bindet die von ihm unterschiedenen Instinkte 
eng an einzelne Gefühle und gelangt auf diese Wei-
se zu einer parallelen Einteilung von motivationalen 
und emotionalen Aspekten des Verhaltens ( Gefühl: 
Tab. 102; vgl. Tab. 129). Daneben stellt er eine Ein-
teilung der Instinkte im Sinne von zielgerichteten 
Verhaltensdispositionen (»propensities«) nach funk-
tionalen Gesichtspunkten (vgl. Tab. 128). Die metho-
dische Grundlage der Abgrenzung der Dispositionen 
bleibt allerdings problematisch. Offensichtlich beste-
hen zahlreiche Verbindungen zwischen den Disposi-
tionen, die in dem Ansatz der Au istung nicht zum 
Ausdruck kommen.164 Dieser Ansatz wird daher nach 
McDougall kaum noch verfolgt. An seine Stelle tre-

Ziegler McDougall Tolman Pawlow Young
(1904/20) (1908/21) (1926) (1930) (1936)

Ernährung Flucht Triebe 1. Ordnung Individuelle Re exe Hunger
Schutz Abwehr  Appetenzen  Nahrungsre ex Ekel
Reinlichkeit Neugier   Hunger  Aggressionsre ex Durst
Paarung u. Begattung Kamp ust   Sex  Abwehrre ex Sex
Eiablage u. Brutp ege Selbsterniedrigung   Exkretion  Freiheitsre ex Brutp ege
Geselligkeit Selbstbehauptung   Kontaktaufnahme  Untersuchungsre ex Urinieren
Wanderungen Elterninstinkt   Erholung  Spielre ex Defäkieren
 Fortp anzungsinstinkt   Senor.-motor. Bed. Re exe der Arterhaltung Hitzevermeiden
 Vergesellschaftungsinst.  Aversionen  Geschlechtsre ex Kätevermeiden
 Beschaffungsinstinkt   Furcht  Elternre ex Angstvermeiden
 Bauinstinkt   Kamp ust   Lufthunger
  Triebe 2. Ordnung   Angst u. Furcht
    Neugier   Erholung
    Geselligkeit   Schlaf
    Dominanz   Neugier
    Unterwerfung   Sozialverhalten
    Nachahmung   Kratzen

Tab. 129. Einteilungen der Instinkte in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts.
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ten Versuche der Darstellung der Instinkte in einer 
stärker strukturierten Form, so etwa das System von 
E.C. Tolman von 1926, das ebenfalls auf einer funk-
tionalistischen Grundlage steht und von Bedürfnis-
sen ausgeht, die in primäre oder biologische (Hun-
ger, Durst, Schmerzvermeidung), sekundäre oder 
soziale und tertiäre oder kulturelle eingeteilt werden 
(vgl. Tab. 129).165

Das methodische Problem bei der Erstellung dieser 
Listen liegt darin, zu einem einheitlichen Kriterium 
der Unterscheidung zu kommen, das es ermöglicht, 
nur gleichrangige Bewegungsabläufe zusammenzu-
fassen. Das Konzept des Instinktes wird in den ersten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts z.T. ins Groteske 
gezogen, indem Listen von über 10.000 Instinkten 
erstellt werden. Jedem mehr oder weniger stereoty-
pen Bewegungsablauf wird dabei ein Trieb zugeord-
net. So kennt G.H. Schneider 1880 einen »Trieb zum 
Ködern bei Wahrnehmung der Beute«166 oder einen 
»Trieb zur Vorsicht beim Verlassen des sicheren Ver-
stecks«167.

Diese feinkörnige Beschreibung der Dispositionen 
und Motivationen zu bestimmten Verhaltensweisen 
erfährt im Rahmen der Evolutionären Psychologie 
eine gewisse Wiederbelebung, insofern auch hier 
die Psyche eines Organismus (engl. »mind«) in eine 
Vielzahl von domänenspezi sche Mechanismen 
zergliedert wird. J. Tooby und L. Cosmides gehen 
1995 von Hunderten oder gar Tausenden solcher 
funktionaler Module beim Menschen aus, die jeweils 
für spezi sche Situationen durch Selektion in der 
Vergangenheit geformt wurden (»our cognitive ar-
chitecture resembles a confederation of hundreds or 
thousands of functionally dedicated computers (often 
called modules) designed to solve adaptive problems 
endemic to our hunter-gatherer ancestors«).168 Auf 
die Parallele zwischen Instinkten und psychischen 
Modulen weisen die Autoren selbst hin, wenn sie 
die Vorteile der schnellen Verfügbarkeit der Module 
betonen: »one can think of these specialized circuits 
as reasoning instincts. They make certain kinds of 
inferences just as easy, effortless, and ›natural‹ to 
humans, as spinning a web is to a spider«.169 Das bio-
logisch Besondere des Menschen liegt danach also 
nicht im Verlust der Instinkte, sondern in ihrer Spe-
zi zierung und Vervielfältigung für die Anwendung 
in vielen unterschiedlichen Situationen. – Ob diese 
domänenspezi schen Module beim Menschen aber 
tatsächlich als angeborene Strukturen existieren, ist 
höchst umstritten. Die geringe Korrelation der Ver-
haltenskomplexität eines Organismus mit der Anzahl 
seiner Gene, die für die Gehirnentwicklung zustän-
dig sind, spricht eher für die Vorstellung des Gehirns 

als eines allgemeinen Problemlösungsmechanismus, 
der durch Lernen in spezi schen Situationen geformt 
wird.170
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Intelligenz
Das Wort ›Intelligenz‹ ist im Sinne von »geistige Fä-
higkeit, Klugheit« im 18. Jahrhundert aus lat. ›intel-
ligentia‹ »Einsicht, Erkenntnisvermögen« entlehnt. 
Dieses wiederum stammt ab von lat. ›intelligens, 
intelligentis‹, dem Partizip Präsens von ›intellegere‹ 
(von ›inter-legere‹) mit der ursprünglichen Bedeu-
tung »zwischen etwas wählen; beachten«.

Im klassischen Latein, z.B. bei Cicero, steht der 
Ausdruck ›intellegentia‹ neben dem Begriff ›ratio‹ 
und bezeichnet sowohl das Erkenntnisvermögen als 
auch den Prozess des Erkennens sowie die gewonne-
ne Erkenntnis.1 Wahrscheinlich ist es Cicero selbst, 
der zu dem Verb ›intellegere‹ das Substantiv bildet; 
er verwendet dieses in einem abstrakteren Sinne als 
das Verb und bezeichnet damit ein rein geistiges 
Vermögen, ja die höchste menschliche Fähigkeit 
zur Erkenntnis, zu Geist und Vernunft, die er den 
an den Körper gebundenen Vermögen gegenüber-
stellt.2 Der römische Rhetor Marius Victorinus prägt 
durch seine Übersetzungen und Erläuterungen zu 
Aristoteles, Porphyrios und Plotin aus dem vierten 
Jahrhundert die Terminologie der Spätantike und des 
Mittelalters. Er übersetzt das griechische › ‹ als 
›intelligentia‹, so dass ›intelligentia‹ und ›ratio‹ ein 
ähnliches Begriffspaar bilden wie im Griechischen 
› ‹ und › ‹.3 Im Anschluss an Victorinus bil-
det ›intelligentia‹ in der Philosophie des Mittelalters 
das höchste Erkenntnisvermögen zur Schau Gottes. 
Die Kennzeichnung von Gott selbst als »Intelligentia 
divina« bzw. als »höchste Intelligenz« zieht sich von 
Thomas von Aquin bis Kant. Kant identi ziert eine 
Intelligenz mit einem »vernünftigen Wesen«, für das 
gelte, dass es zu »Handlungen nach der Vorstellung 
von Gesetzen fähig ist«.4

Antike
Im Weltbild der Antike besteht zwar generell eine 
große Nähe zwischen Mensch und Tier (in Ab-
grenzung von der Welt der Götter), seit dem fünf-
ten vorchristlichen Jahrhundert wird aber auch eine 
Grenzziehung thematisiert und diese nicht selten mit 
den geistigen Fähigkeiten des Menschen begründet. 
Als erster, der einen solchen Weg geht, gilt der Arzt 
Alkmaion von Kroton. Nach Alkmaion kann allein 
der Mensch verstehen (» «), die anderen Lebe-

wesen jedoch nur wahrnehmen und nicht verstehen.5 
Ähnlich heißt es bei Platon, die anderen Lebewesen 
würden nicht re ektieren und nicht bedenken, was 
sie gesehen haben; dies tue allein der Mensch.6 Durch 
dieses Überdenken sei es dem Menschen möglich, 
von den sichtbaren Phänomenen auf die dahinter lie-
gende unsichtbare Ursache zu schließen, z.B. in der 
Medizin von den Symptomen einer Krankheit auf 
die Krankheit selbst.7 Nach antiker Vorstellung war 
es Prometheus, der durch die Gabe des Verstandes 
den Menschen aus dem Zustand der Kulturlosigkeit 
herausgeführt hat.8 Es bleibt aber in der Antike um-
stritten, inwiefern allein dem Menschen Verstand, 
Sprache und Kultur zukomme. So heben Platon 
und andere Autoren das Verstehen des Menschen 
manchmal allein im Komparativ oder Superlativ im 
Vergleich zu den Tieren hervor: Der Mensch sei den 
übrigen Lebewesen im Verstehen überlegen oder das 
verständigste Lebewesen – in niederen Graden wird 
damit aber implizit auch den Tieren ein Verstehen 
zugebilligt.9 So schreibt Platon an einer Stelle, die 
Erhaltung jedes Lebewesens sei durch das Zusam-
menwirken von Verstand (» «) und sinnlicher 
Wahrnehmung gewährleistet10 – der Verstand wird 
hier also als ein Vermögen zur praktischen Lebens-
bewältigung gedeutet.

Aristoteles schreibt all denjenigen Lebewesen eine 
Intelligenz oder Klugheit (» «) zu, die über 
die Fähigkeit zur Voraussicht verfügen; dies sind nach 
seiner Meinung auch manche Tiere.11 Von diesen Tie-
ren sagt er, sie seien intelligent (» «).12 Als 
Beispiele für Voraussicht bei Tieren führt Aristoteles 
das Sammeln von Vorräten bei Ameisen und Bienen13 
und die Wanderungen sowie das Ruhen auf der Erde 
bei aufziehendem schlechtem Wetter bei Kranichen 
an14. Intelligenz ist bei Aristoteles etwas, das einem 
Lebewesen in Abstufungen zukommt, insofern es 
Tiere gibt, die intelligenter als andere sind15; das in-
telligenteste Lebewesen sei der Mensch16. Allein der 
Mensch besitzt nach Aristoteles die Fähigkeit, Pläne 
zu machen und sich (bewusst) etwas ins Gedächtnis 
zurückzurufen bzw. zu überlegen.17 Die Tiere ver-
fügen nach Aristoteles weder über die Fähigkeit, 
ein geeignetes Mittel zur Erreichung eines Ziels zu 
suchen, noch zwischen verschiedenen Mitteln zu 

Intelligenz ist die Fähigkeit zur spontanen Erfassung 
von Situationen und Lösung von Problemen. Sie beruht 
nicht auf ererbten Verhaltensmustern (Instinkten) oder 
vorhergehender Erfahrung (Lernen), sondern auf kreati-
ven mentalen Operationen, die ein schnelles Einstellen 
auf neuartige Situationen ermöglichen.

Intelligenz (lat.)  215
Einsicht (Lamprecht 1740)  221
Aha-Erlebnis (Bühler 1908)  222
Intelligenzquotient (Stern 1912)  221
nichtbegrif iches Denken (Müller-Freienfels 1920)  225
unbenanntes Denken (Koehler 1952)  225
Intentionalität zweiter Ordnung (Seyfarth 1984)  224
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wählen.18 Er erwägt es daher auch, den Begriff der 
Handlung allein auf das Tun des Menschen anzuwen-
den ( Verhalten/Handeln; Mensch: Tab. 175). Neben 
der Fähigkeit zur Voraussicht bringt Aristoteles auch 
das Lernvermögen einiger Tiere mit der Intelligenz 
in Verbindung.19 Das spezi sche Wesensmerkmal der 
menschlichen Intelligenz sieht Aristoteles in dessen 
Fähigkeit, allgemeine Grundsätze zu erkennen und 
aus ihnen Schlussfolgerungen für das praktische 
Handeln zu ziehen.20 Die Allgemeinheit und Abs-
traktheit dieser Grundsätze und Prinzipien rechtfer-
tigt es für Aristoteles auch, die Beschreibung der 
menschlichen Intelligenz nicht vollständig in einer 
Naturlehre aufgehen zu lassen, denn ihre Abstrakt-
heit bedingt, dass sie sich nicht ändern – Gegenstand 
einer Naturlehre seien aber nur die veränderlichen 
Dinge.21 Aristoteles vertritt daher die Auffassung, die 
menschliche Vernunft könne nicht auf körperliche 
Prozesse zurückgeführt werden; er schreibt, »daß 
allein die Vernunft von außen eingedrungen und al-
lein göttlich ist, da nur an ihr körperliche Betätigung 
wirklich unbeteiligt ist«.22 Spätere naturalistisch 
eingestellte antike Autoren, wie der römische Arzt 
Galen, lehnen eine solche Auffassung jedoch ab und 
bemühen sich darum, auch die rationalen Vermögen 
der Seele in körperlichen Vorgängen zu verankern: 
»Wenn die Vernunft ein Aspekt der Seele ist, dann 
ist sie sterblich. Sie stellt daher eine Mischung [von 
Säften] im Gehirn dar«.23

Die Abgrenzung des menschlichen, durch Verstand 
und Vernunft geleiteten Handelns von dem Verhalten 
der Tiere wird besonders in der Stoa betont.24 Den 
Tieren wird die Fähigkeit zu rationalen Schlüssen 
und zur Bildung von Allgemeinbegriffen abgespro-
chen; ihre Erkenntnisse gingen vielmehr immer nur 
auf den Einzelfall.25 Die verbreitete Auffassung ist, 
dass den Tieren eine allgemeine, abstrakte Erfassung 
des Allgemeinen nicht möglich ist (Chrysipp: »uni-
versali comprehensione universorum carentes«).26 
Die Intelligenz ermögliche es dem Menschen nach 
stoischer Überzeugung auch erst das moralische 
Handeln, und dieses ist, wie Cicero es formuliert »die 
einzige weger ihrer eigenen Wirksamkeit und ihres 
Wertes wünschenswerte Sache, während keines der 
primären Objekte der Natur um seiner selbst willen 
wünschenswert ist«.27 Seneca erklärt – im Anschluss 
an Chrysipp und Poseidonios28 – das nützliche und 
für ihre Selbsterhaltung zweckmäßige Verhalten der 
Tiere durch ein von der Natur gegebenes, angebore-
nes Wissen, über das sie vor jeder Erfahrung verfü-
gen. Dieses Wissen sei bei allen Vertretern einer Art 
gleich, so dass kein Tier gelehrter als ein anderes sei 
(»nullum est animal altero doctius«).29 Im Gegen-

satz zur Gleichförmigkeit der Leistungen der Tiere 
– sowohl im Hinblick auf ihre Ziele, die stets in der 
Selbsterhaltung bestehen, als auch im Hinblick auf 
die Konstanz bei verschiedenen Individuen einer Art 
– zeichnet sich die Intelligenz des Menschen nach 
Poseidonios durch ihre Variabilität in Bezug auf Zie-
le und Durchführung aus (Pohlenz 1941: »der Logos 
des Menschen gibt der Individualität Spielraum«30). 
Aufgrund ihrer beschränkten intellektuellen Fähig-
keiten gehe den Tieren auch jede Form von Kunst-
schaffen ab, weil dazu systematische Überlegung 
und ein Sinn für Zahl und Maß notwendig sei.

Die stoische These von der Vernunftlosigkeit der 
Tiere ruft in der Antike eine ähnlich ablehnende 
Kritik hervor wie im 17. und 18. Jahrhundert der 
Vergleich von Tieren mit Maschinen, der von den 
Cartesianern gezogen wird. Philon, Plutarch, Sextus, 
Celsus und Porphyrios argumentieren in eine ähnli-
che Richtung, wenn sie den Tieren die Fähigkeit zum 
Urteilen und Schließen zuschreiben und auf dieser 
Grundlage teilweise ihre ethische Berücksichtigung 
fordern ( Bioethik).31 Meist dienen dabei Geschich-
ten von einzelnen Tieren, die in ihrem Verhalten 
Klugheit und Tugendhaftigkeit bewiesen hätten, als 
Beleg der These. Porphyrios ist der Auffassung, die 
geistigen Differenzen zwischen Tier und Mensch sei-
en rein quantitativer, nicht aber qualitativer Natur.32 
Auch der Hinweis, die Tiere hätten ihre Vernunft von 
Natur aus und würden sie nicht individuell erwerben 
und damit nicht aus Einsicht handeln, wird von den 
Befürwortern einer Tiervernunft nicht als Einwand 
verstanden, sondern gerade umgekehrt als ein Beleg 
für ihre These.33 Anleihen macht die spätantike Lehre 
von der Tiervernunft bei Elementen der platonischen 
Erinnerungslehre ( Lernen). Nach Platon setzt jedes 
Streben (nach dem Nützlichen und Angenehmen) 
eine Erinnerung an das Angestrebte voraus – dieses 
Erinnerungsvermögen wird aber nun zusammen mit 
der Fähigkeit, zwischen verschiedenen Mitteln der 
Zielerreichung wählen zu können, als Beleg für die 
Vernunft der Tiere genommen.34 Der Behauptung der 
Stoiker, die Tiere hätten nur ein Analogon der Erin-
nerung und Planung, tritt Plutarch insofern entgegen, 
als er mit einer seiner Dialog guren argumentiert, 
mit gleichem Recht müsse dann auch lediglich von 
einem Analogon der Wahrnehmung und sogar des 
Lebens bei Tieren gesprochen werden.35

Die antike Zuschreibung der Fähigkeit zum 
Schlussfolgern bei Tieren illustriert das vieldisku-
tierte Beispiel von Chrysipps Jagdhund: Ein Hund, 
der die Fährte eines Hasen verfolgt, gerät an ei-
nen Graben und springt über diesen, nachdem er 
die Hasenspur weder rechts noch links entlang des 
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Grabens habe feststellen können.36 Die dem Hund 
zugeschriebene logische Schlussfolgerung lautet 
also: Wenn die Hasenspur weder rechts noch links 
zu nden ist, dann muss der Hase über den Graben 
gesprungen sein.

Scholastik
Die scholastischen Überlegungen zur Intelligenz der 
Tiere sind vielfach an den antiken Vorläufern orien-
tiert. Intensiv diskutiert wird das Erkenntnisvermö-
gen der Tiere im Vergleich zu dem des Menschen. 
Weil Wahrnehmungsinhalte für Tiere oft von großer 
Relevanz sind, nimmt Avicenna an, dass auch bei 
Tieren mit der sinnlichen Wahrnehmung noch ein 
verborgenes Vermögen (»vires occultae«) verbunden 
ist, das ein komplexes Wissen von einem Gegenstand 
vermittelt. Avicenna führt für dieses mit einer Wahr-
nehmung verknüpfte häu g evaluative Moment den 
Begriff der intentio ein und erklärt in einem viel dis-
kutierten Beispiel die Furcht eines Schafs vor dem 
Anblick eines Wolfs mit dieser intentio.37 Albertus 
Magnus differenziert in diesem Zusammenhang 
später explizit zwischen dem unmittelbaren Wahr-
nehmungsaspekt (»forma«) von Gegenständen und 
dem mit ihnen verbundenem Sinngehalt (»intentio«), 
der auf etwas nicht unmittelbar Anwesendes in der 
Wahrnehmung verweist (z.B. das Bedrohungspoten-
zial des Wolfsbildes).38 Über die intentio erfolgt nach 
diesen Autoren eine evaluative Kategorisierung von 
Wahrnehmungsinhalten. Weil die Tiere sich in ihrer 
Kategorisierung irren können, unterliegt diese damit 
auch der Geltungsdifferenz von wahr und falsch und 
weist insgesamt eine propositionsähnliche Struktur 
auf (Dummet 1993: »proto-thoughts«39).40 Die Kate-
gorisierung muss allerdings noch nicht als ein Urtei-
len im strengen Sinne verstanden werden. Denn es 
fehlt die Fähigkeit zum begrif ichen Abwägen der 
Inhalte und der darüber erfolgenden Distanzierung 
von der unmittelbaren Wahrnehmung.41 Dieser Man-
gel zeigt sich auch in der unmittelbaren Verbindung 
einer kognitiven Einstellung mit volitionalen und 
evaluativen Aspekten: Wahrheit, Antriebsmoment 
und emotionale Färbung von kognitiven Zuständen 
sind bei Tieren nicht voneinander differenziert.42

Thomas von Aquin schreibt auch den Tieren eine 
gewisse Kraft zur Erkenntnis zu; diese sei auf die 
praktischen Bedürfnisse ihres Überlebens bezogen 
(und nicht ein sich gegenüber den Erhaltungsfunk-
tionen verselbständigendes Vermögen; Kultur).43 
Die Erkenntniskraft der Tiere ist nach Thomas eng 
mit ihrer Sinnlichkeit verbunden; sie bildet eine Art 
sinnliche Urteilskraft oder ein »sinnliches Schät-
zungsvermögen«44, und er nennt sie »vis aestima-

tiva«45 oder »aestimatio naturalis«46. Diese Vermö-
gen unterscheidet Thomas aber prinzipiell von der 
menschlichen Rationalität, weil nur diese, vermittelt 
über das Vermögen der Sprache, die Möglichkeit der 
Erkenntnis eines Ziels als Ziel und des Verhältnisses 
von Mittel und Zweck einschließe (»quia homo inter 
cetera animalia rationem nis cognoscit, et propor-
tionem operis ad nem; ideo naturalis conceptio ei 
indita, qua dirigatur ad operandum convenienter, lex 
naturalis vel jus naturale dicitur«).47 Als Folge eines 
natürlichen Gesetzes ist das sinnliche Schätzungs-
vermögen der Tiere für Thomas nicht Ausdruck ihrer 
eigenen Vernunft, sondern vielmehr einer ihnen ex-
ternen Vernunft, nämlich der Vernunft Gottes, der sie 
mit komplexen Instinkten ausgestattet hat; die Tiere 
sind für Thomas damit nicht Ursache ihrer Entschei-
dung und besitzen keine Freiheit der Entscheidung 
(»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 agendis, potest de 
suo arbitrio iudicare, in quantum cognoscit rationem 

nis et eius quod est ad nem«).48 Die besondere In-
telligenz des Menschen bringt Thomas auch dadurch 
zum Ausdruck, dass er allein der voll ausgeprägten 
Vernunft des Menschen die Fähigkeit zuspricht, über 
das eigene Urteilen zu urteilen und zu re ektieren 
(»Iudicare autem de iudicio suo est solius rationis, 
quae super actum suum re ectitur, et cognoscit habi-
tudines rerum de quibus iudicat, et per quas iudicat«) 
( Bewusstsein).49

18. Jh.: Intelligenz als praktisches Vermögen
Im 18. Jahrhundert wird die Intelligenz zwar meist 
als »göttliche« oder »höchste Vernunft« verstanden50, 
das Verhältnis der beiden Begriffe beginnt sich aber 
in der Weise zu verändern, dass der Begriff der Intel-
ligenz seine Überordnung im Verhältnis zu dem der 
Vernunft verliert. Die Intelligenz wird zunehmend 
als ein auf die Lebensbewältigung bezogenes prak-
tisches Vermögen im Sinne einer Geschicklichkeit 
verstanden. In diesem Zusammenhang etabliert sich 
die Rede von einer »Intelligenz der Tiere«. Nicht 
selten ergibt sich die Zuschreibung der Intelligenz 
ausgehend von dem im 18. Jahrhundert verbreiteten 
Bild der »Kette der Wesen« ( Hierarchie). Weil nach 
dem Prinzip der Kontinuität zwischen den Ketten-
gliedern keine Lücken vorhanden sein dürfen, wird 
argumentiert, dass der Mensch auch hinsichtlich 
seiner geistigen Fähigkeiten nicht einmalig da ste-
he und auch den Tieren Verstandesvermögen, wenn 
auch in niedrigerem Grade, zukommen würden: der 
morphologischen Kontinuität entspreche auch eine 
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psychologische.51 1755 schreibt E.B. de Condillac 
den Tieren die gleichen mentalen Vermögen zu wie 
dem Menschen; ihr Urteilsvermögen sei umso grö-
ßer, je zahlreicher ihre Bedürfnisse und Sinne seien.52 
Das Urteilsvermögen der Tiere ist nach Condillac auf 
praktische Kenntnisse (»connoissances pratiques«) 
ausgerichtet; es beinhalte kaum Abstraktionen und 
sei allein auf das bezogen, was für die Tiere nützlich 
sei (»bon pour elles«). Das Urteilen des Menschen 
sei dagegen nicht allein auf das gerichtet, was für uns 
gut ist, sondern auch auf das Wahre und Schöne.53 
C.G. Le Roy argumentiert wenig später, die Intelli-
genz (»intelligence«) sei bei solchen Tieren am größ-
ten, bei denen die sie umgebenden Dinge die größten 
Widerstände für ihr Überleben entgegenstellen, z.B. 
bei den Raubtieren, denen die Beute, im Gegensatz 
zu den P anzenfressern, davonläuft54: »Leurs lumi-
ères s’augmentent en raison des obstacles qu’elles 
ont à surmonter«55. Auch ein Abstraktionsvermögen 
ist nach Le Roy für das Überleben mancher Tiere 
notwendig. Besonders komplexe funktionale Verhal-
tensweisen von Tieren werden nicht der Intelligenz, 
sondern einem Instinkt zugeschrieben. Hume stellt 
1748 fest, dass der Instinkt den Tieren ein zweck-
mäßiges Verhalten ermöglicht, das den Grad ihrer 
normalerweise gezeigten Einsicht weit übersteigt 
(»which much exceed the share of capacity they pos-
sess on ordinary occasions«).56 

Nicht nur einem ganzen Organismus, der zu kont-
rolliertem komplexen Verhalten in der Lage ist, auch 
der zur Selbstorganisation fähigen Materie wird 
Mitte des 18. Jahrhunderts von einigen Autoren, z.B. 
von P.L.M. de Maupertuis, ein intelligentes Prinzip 
zugeschrieben (»supposer dans la matiere quelque 
degré d’intelligence«).57 Dieses Prinzip bewirkt nach 
Maupertuis die gezielte Anordnung und Zuammenla-
gerung von Teilen zu einem organisierten Ganzen.
I. Kant bezieht das Tierhafte im Handeln (auch des Men-
schen) auf die Motivation einer Handlung durch solche An-
triebe, die er ›sinnlich‹ nennt. Eine solche Motivation, eine 
tierische Willkür (»arbitrium brutum«) wie er sagt,58 steht 
im Gegensatz zu den Bestimmungsgründen durch Vernunft, 
die einer freien Handlung zugrunde liegen. Allein in ihren 
Bestimmungsgründen unterschieden, können die Wirkun-
gen von dem sinnlich bedingten Verhalten der Tiere und dem 
durch Vernunft geleiteten Handeln des Menschen trotzdem 
übereinkommen: Kant sagt, »daß der Grund des thierischen 
Kunstvermögens unter der Benennung eines Instincts von 
der Vernunft in der That speci sch unterschieden [sei], doch 
auf die Wirkung (der Bau der Biber mit dem der Menschen 
verglichen) ein ähnliches Verhältniß habe«.59

19. Jh.: weitere Bedeutungsausweitung
J.J. Virey bringt Intelligenz und Instinkt zu Beginn 
des 19. Jahrhunderts insofern in einen Zusammen-
hang, als er der Ansicht ist, das eine sei bei einem 
Tier umso ausgeprägter je weniger das andere vor-
liege. Beide seien also funktional äquivalent: »plus 
cet animal jouira des prérogatives de l’intelligence, 
mais moins son instinct se manifestera au-dehors«.60 
Er wendet sich damit gegen die lamarckistische Ein-
schätzung, der zufolge die Instinkte aus der Gewohn-
heit entstanden seien. Instinkt und Intelligenz haben 
nach Virey nicht einen gemeinsamen Ursprung, son-
dern einen wohl unterschiedenen: Die Intelligenz 
wurzelt in der im individuellen Leben erworbenen 
Erfahrung, der Instinkt dagegen in dem von den Vor-
fahren Ererbten (und von Gott so Eingerichteten).

Einen weiten Begriff von Intelligenz hat J.B. de 
Lamarck, insofern er als oberste Kategorien in sei-
nem System der Tiere von 1815 eine Dreiteilung in 
apathische, sensible ( Emp ndung) und intelligente 
Tiere vornimmt und die letzte Gruppe mit den Wir-
beltieren identi ziert (»animaux apatiques«, die die 
Infusorien, Polypen, Radiärtiere und Würmer um-
fassen; »animaux sensibles« mit den Insekten, Spin-
nen, Krebsen, Ringelwürmern, Rankenfüßern und 
Weichtieren; »animaux intelligens« mit den Fischen, 
Reptilien, Vögeln und Säugetieren).61 ›Intelligenz‹ 
erscheint in dieser Einteilung also als ein taxonomi-
sches Kriterium, das alle Wirbeltiere (von den Fi-
schen bis zu den Säugetieren) zu einer einheitlichen 
Gruppe zusammenfasst. Lamarck bringt die Intelli-
genz in Verbindung mit der Fähigkeit zur Kombinati-
on einfacher Vorstellungen zu komplexen62 und dem 
Vermögen des Urteilens und Entscheidens (»juger et 
choisir«)63.

Mitte des 19. Jahrhunderts ist es damit gut etab-
liert, von der ›Intelligenz‹ bei Tieren zu sprechen. So 
schreibt auch A. Schopenhauer zumindest einigen 
Tieren, nämlich den Affen und Elefanten, eine Intel-
ligenz zu.64 Bei L. Krahmer heißt es 1851: »Die Intel-
ligenz des Thieres äussert sich ganz in derselben Wei-
se wie die des Menschen. Auch das Thier beobachtet 
mit seinen Sinnen, bringt sich das Wahrgenommene 
zur Vorstellung, gewinnt Uebung, nimmt Gewohn-
heiten an, macht Erfahrungen und wächst an Einsicht 
und Bildung. […] Von einem objektiven Standpunkte 
aus ist also kein wesentlicher sondern nur ein gradu-
eller Unterschied zwischen Instinkt und Vernunft er-
weisbar«.65 Schopenhauer betrachtet den Intellekt als 
ein »bloßes Werkzeug« zum Dienst des Willens; als 
Werkzeug betrachtet, wird die Intelligenz zu einem 
graduierbaren Vermögen, das »mehr oder weniger 
vollkommen und kompliziert ist« wie Schopenhauer 
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schreibt.66 F. Nietzsche, der den Intellekt ebenfalls als 
ein Werkzeug (der Triebe) ansieht, spricht 1881 von 
einem »Gradmesser der Intelligenz«, der seiner Mei-
nung nach in der Furchtsamkeit gegeben ist.67 

Worin aber genau die Intelligenz besteht, bleibt bei 
vielen Autoren unbestimmt. A.E. Brehm schreibt im 
ersten Band seines ›Illustrirten Thierlebens‹ von 1864 
einigen Tieren u.a. »Erkenntniß, Wahrnehmungsga-
be, Urtheil, Schlußfähigkeit« zu und spricht auf die-
ser Grundlage von dem »Geiste des Menschen und 
dem des Thieres« bzw. dem »Thiergeiste«68: »Das 
kluge Thier rechnet, bedenkt, erwägt, ehe es handelt, 
das gefühlvolle setzt mit Bewußtsein Freiheit und 
Leben ein, um seinem inneren Drange zu genügen«.69 
Von anderer Seite wird dagegen die Unterscheidung 
von Seele und Geist betont und die Intelligenz als ein 
Vermögen der Seele, aber nicht des Geistes verstan-
den (Wasmann 1883: »das Seelenleben der Thiere ist 
nie und nimmer ein Geistesleben«70; Bewusstsein/
Geist der Tiere).

Nach H. Taines Werk über die Intelligenz von 1879 
ist die Intelligenz nicht nur Ausdruck mentaler Fä-
higkeiten. Die Intelligenz ist nach Taines Auffassung 
vielmehr bereits in jeder einfachen Wahrnehmung 
enthalten. Taine betrachtet die Intelligenz als ein sich 
sukzessiv in der Evolution entfaltendes Vermögen 
und lehnt ihre Beschränkung auf den Menschen da-
her kategorisch ab.71

Auf dieser Grundlage kann nicht nur den Wirbel-
tieren, sondern auch den einfacher gebauten Orga-
nismen ›Intelligenz‹ zugeschrieben werden. In den 
1870er Jahren spricht z.B. L. Büchner von den »in-
telligenten Insekten«72, und W.L. Lindsay setzt den 
Beginn der Intelligenz an der Entstehung des tieri-
schen Lebens an (»intelligence begins at the very 
base of the zoological scale«73) ( Bewusstsein).

Die frühen Ethologen des 19. Jahrhunderts, allen 
voran C. Darwin und G. Romanes, wenden den Be-
griff der Intelligenz selbstverständlich auf das Ver-
halten der Tiere, v.a. der Haustiere, an.74 H. Spencer 
interpretiert sie als Ergebnis der Multiplikation und 
Koordination von Re exbewegungen.75 E. Wasmann 
ordnet die Intelligenz 1897 dem Instinkt unter ( In-
stinkt: Abb. 220); sie sei »eine besondere Form des 
Intinktes«.76 Er erkennt den Tieren zunächst zwar 
Intelligenz (»Thierintelligenz«77), nicht aber die Fä-
higkeit zur Bildung allgemeiner Begriffe, d.h. ein 
Abstraktionsvermögen zu.78 C. Emery wendet da-
gegen 1893 ein, dass auch Tiere ein »beschränktes 
Abstraktionsvermögen« besitzen würden, das in der 
Fähigkeit bestehe, »aus den vielfachen Erfahrungs-
bildern allgemeine Erkenntnisse zu gewinnen und 
dieselben in Verbindung mit gegenwärtigen Sin-

neswahrnehmungen zu bewussten, zweckmäßigen 
Handlungen zu verwerten«.79 Allein das Fehlen einer 
differenzierten Begriffssprache bedinge den »gerin-
geren Grad des tierischen Verstandes«. Später revi-
diert Wasmann seine Auffassung insofern, als er eine 
Intelligenz im Sinne der Fähigkeit des »Schliessens 
von früheren auf neue Verhältnisse« nur noch dem 
Menschen zuerkennt ( Lernen).80

Gemäß seiner Maxime höherstu ge Vermögen nur 
dann zuzuschreiben, wenn das Verhalten nicht durch 
niederstu ge Vermögen erklärt werden kann (»Mor-
gans Kanon«; Bewusstsein)81, schlägt C. Lloyd 
Morgan 1900 eine Differenzierung zwischen »intel-
ligentem« und »rationalem« Verhalten vor: Letzte-
res setze im Gegensatz zu ersterem ein Bewusstsein 
und ein Denken voraus; es folge einem vorgestellten 
idealen Schema oder Verhaltensplan (»guided in ac-
cordance with an ideal scheme or deliberate plan of 

Erinnerung (Gedächtnis)
Speicherung von gemachten Erfahrungen

Lernen
Verarbeitung gespeicherter Informationen im Dienste 
eines verbesserten funktionalen Verhaltens in spezi -
schen Situationen

Denken
symbolische Repräsentation der Welt

Fühlen
Verarbeitung komplexer innerer und äußerer Situationen 
durch die Erzeugung eines Gesamtzustandes, der u.a. 
die Bereitschaft für bestimmte Handlungen einschließt

Planung
Entwurf des zukünftigen Verhaltens durch mentale An-
tizipation

Konsistenz und Kohärenz der Wahrnehmungen und 
Schlüsse
Logische Stimmigkeit und inhaltlicher Zusammenhalt 
der Verarbeitungen

Kombinationsvermögen (Assoziation)
Verbindung von unverbundenen Erfahrungen und Ge-
danken

Induktives Schlussvermögen
Ableitung von Verallgemeinerungen aus isolierten 
Wahrnehmungen und Erfahrungen

Kreativität
Problemlösung durch neuartiges Denken und Handeln

Emotionale und soziale Kompetenz
Einfühlungsvermögen und strategisch-rationales Ver-
halten in der Gruppe

Tab. 130. Aspekte des Intelligenzbegriffs.
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action«).82 Das rationale Verhalten bestehe also nicht 
nur in der Zweckmäßigkeit des Verhaltens, sondern 
darüber hinaus in der Fähigkeit, über das gewählte 
Verhalten Rechenschaft ablegen, es also in einem re-

ektierten Denken (»re ective thought«) begründen 
und erklären (»to explain«) zu können.83 F.J.J. Buy-
tendijk schließt sich dieser Unterscheidung später an 
und charakterisiert die Intelligenz der Tiere als ein 
Verhalten »ohne Bewußtsein, ohne Wissen, Verste-
hen, Urteilen und Abstrahieren im menschlichen Sin-
ne«.84

Ende des 19. Jahrhunderts ist es unter Biologen 
nicht nur üblich, den Begriff der Intelligenz auf das 
Verhalten der Tiere anzuwenden, sondern auch die 

Bewegungen der P anzen werden manchmal als ›in-
telligent‹ bezeichnet. Ausgehend von dem Vergleich 
der die Wachstumsbewegungen koordinierenden 
Wurzelspitze einer P anze mit dem Gehin eines nie-
deren Tieres, den Darwin 1880 zieht85, unternimmt 
es der Botaniker J.E. Taylor wenig später, Bewusst-
sein und Intelligenz auch bei P anzen nachzuweisen. 
Die Intelligenz beinhaltet nach Taylor die Fähigkeit, 
individuelle Erfahrungen zu sammeln und diese an 
die Nachkommen weiterzugeben.86 Die Interpretati-
on, die der Begriff der Intelligenz in diesem Zusam-
menhang erfährt, lässt sich am besten mit der These 
Nietzsches charakterisieren, »dass der ›Instinkt‹ un-
ter allen Arten von Intelligenz, welche bisher ent-
deckt wurden, die intelligenteste ist«.87

Gegen die am Ende des Jahrhunderts verbreitete 
Tendenz der anthropomorphisierenden Beschreibung 
des Verhaltens von Tieren, selbst von Insekten, und 
der Zuschreibung von höheren »psychischen Quali-
täten« wenden sich einige Biologen, unter ihnen der 
Physiologe A. Bethe.88 Bethes Bemühungen sind auf 
eine »objektivierende Nomenklatur« gerichtet, die 
eine differenzierte Beschreibung der verschiedenen 
Verhaltensäußerungen ermöglicht.89

20. Jh.: Intelligenz als »Konstrukt«
Seit Beginn des 20. Jahrhunderts wird die Intelligenz 
als ein psychologisches »Konstrukt« interpretiert, das 
eine hypothetische Entität in Form einer quanti zier-
baren Messgröße repräsentiert. Theoretische Überle-
gungen zu einem Test der Intelligenz stellen A. Binet 
und V. Henri 1896 an.90 Ein sinnvoller Test muss 
nach ihrer Auffassung gleichzeitig solche komplexen 
Fähigkeiten wie Gedächtnis, Auffassungsgabe, Ein-
bildungskraft und ästhetische Sensibilität messen. 
Später entwickeln Binet und T. Simon einen Test, 
der v.a. für die Messung der Intelligenz bei mental 
zurückgebliebenen Kindern konzipiert ist und von al-
tersabhängigen Normen der Intelligenz ausgeht. Auf 
der Grundlage einer Zunahme der geistigen Fähig-
keiten in der Entwicklung wird eine metrische Skala 
der Intelligenz (»échelle métrique de l’intelligence«) 
vorgeschlagen.91 Verbesserte Tests, die auch für Kin-
der mit einer normalen Entwicklung anwendbar sind, 
entwickeln die Autoren 1908 und 1911.92 Ins Engli-
sche übersetzt, bilden diese Tests die Grundlage für 
den verbreiteten Stanford-Binet-Test der Intelligenz.93 
Binet hat die jeweiligen Ergebnisse eines Tests nicht 
in einer einzelnen, altersunabhängig gültigen Zahl 
zusammengefasst. Dies schlägt erst W. Stern 1912 
vor, indem er die Abweichung der Intelligenz eines 
Kindes von der Altersnorm als einen Quotienten 
darstellt (durch Division des mentalen Alters (»Intel-

Abb. 225. Ein Schimpanse in Gefangenschaft, der ohne vor-
herige Dressur und Übung mehrere Kisten über einander 
stapelt, um an eine Banane zu gelangen.  Ein Artgenos-
se beobachtet ihn bei diesem Verhalten und streckt dabei 
ebenfalls einen Arm zum Greifen aus – offensichtlich ahmt 
er also das Verhalten nach oder identi ziert sich sogar mit 
dem  Artgenossen auf den Kisten (aus Köhler, W. (1917). 
Intelligenzprüfungen an Anthropoiden. Abh. Kgl. Preuss. 
Akad. Wiss. Phys.-math. Kl. 1917, Nr 1: Taf. III).
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ligenzalters«) durch das chronologische Alter), den 
Intelligenzquotienten.94 Später wird dieser Quotient 
auch auf Erwachsene angewandt, wobei die Referenz 
dann der Durchschnitt der Intelligenz von Personen 
einer Population ist.

Kritisch wird gegen diesen quantitativen Ansatz 
eingewendet, dass die Intelligenzprüfung damit zu 
einer »Maschine« werde, die dem komplexen Phä-
nomen der Intelligenz nicht gerecht werden könne. 
W. Köhler interpretiert die Intelligenz in Absetzung 
davon 1930 als einen »Verstehensvorgang«.95 Der 
Komplexität des Vermögens der Intelligenz wird 
durch De nitionen gerecht zu werden versucht, die 
sie als die Fähigkeit der Lösung von erstmals gestell-
ten Aufgaben und der Bewältigung von neuen Si-
tuationen deuten. Sterns De nition lautet in diesem 
Sinne: »Intelligenz ist die allgemeine Fähigkeit eines 
Individuums, sein Denken bewußt auf neue Forde-
rungen einzustellen; sie ist allgemeine geistige An-
passungsfähigkeit an neue Aufgaben und Bedingun-
gen des Lebens«.96 Weil Stern besondere Betonung 
auf die Zweckmäßigkeit des intelligenten Verhaltens 
legt und es ausdrücklich in Bezug zu den Anforde-
rungen des Lebens stellt, kann seine De nition auch 
auf Tiere bezogen werden.

Einsicht
Der Ausdruck Einsicht ist seit dem Mittelalter in Ge-
brauch, etwa in mystischen Schriften (»însehen«) zur 
Bezeichnung einer tief blickenden Erkenntnis, v.a. in 
sich selbst (Meister Eckhart 14. Jh.: »Sehet, got der 
vater hât ein vollekomen însehen in sich selber«97). 
Der Ausdruck erlangt aber keine terminologische 
Fixierung.98 Ende des 17. Jahrhunderts erscheint 
das Wort in seiner heutigen sprachlichen Form in 
der Bedeutung einer individuell erworbenen und für 
eine Person gültigen Erkenntnis (Acxtelmeier 1684 
»was allein auß einer gewissen Einsicht bey einem 
sonderlich geschihet, kan nicht unfehlbarlich als 
eine gevolgliche Ursach, allen andern beygemessen 
und zugeeignet werden«).99 Mitte des 18. Jahrhun-
derts wird der Begriff in Stellung gebracht, um das 
besondere auf Re exion und Vernunft beruhende 
Erkenntnisvermögen des Menschen im Gegensatz 
zu den Vorstellungen der Tiere zu benennen (Lamp-
recht 1740: »Die Einsicht aber der nothwendigen und 
ewigen Warheiten unterscheidet uns von den Thie-
ren. Diese Einsicht kommt daher, weil wir Vernunft 
und Wissen haben, und sie ist es welche uns zu der 
Erkenntniß Gottes und unser selbst führet«).100 Aus-
gebaut wird diese terminologische Schärfung durch 
die frühen ethologischen Schriften H.S. Reimarus, 
bei dem es 1760 heißt: »Der Vorstellungs-Trieb der 

unvernünftigen Thiere gehet […] nicht auf die Er-
werbung eines Erkenntnisses von Dingen, so ferne 
es ein Erkenntniß, eine Einsicht der Wahrheit, eine 
Vollkommenheit des Verstandes ist, sondern schlech-
terdings nur, so weit es in ihr sinnlichs Wohl und Weh 
einen Ein uß hat.101 Zwei Jahre später bestätigt Rei-
marus diese Charakterisierung der Vorstellungen der 
Tiere und behauptet, dass »die Thiere in allen ihren 
Kunsttrieben blindlings und ohne eigene Einsicht des 
Endzweckes und Nutzens handeln«102; insbesondere 
hätten die Tiere keine »Einsicht in das Zukünfti-
ge«103. In diesem Sinne ist auch J.G. Fichte 1806 der 
Auffassung: »Der Instinkt ist blind, ein Bewußtseyn, 
ohne Einsicht der Gründe«.104 J. von der Kolk gesteht 
Honigbienen 1865 zwar »ein psychisches Vermögen 
zu unterscheiden«, dieses könne aber nicht »als das 

Abb. 226. Die Differenz in der mentalen Repräsentation 
einer Kommunikationssituation bei Schimpansen (oben) 
und Menschen (unten). Schimpansen repräsentieren ges-
tische Signale eines Kommunikationspartners als Ereig-
nisse in einer Folge von Handlungen dieses Gegenübers. 
Menschen repräsentieren dagegen bereits seit dem Säug-
lingsalter auch die eigene Rolle in der Kommunikations-
situation, indem sie eine gemeinsame Aufmerksamkeit für 
ein Objekt entwickeln, d.h. eine Aufmerksamkeit, in der das 
Miteinander im Mittelpunkt steht: Beachtet werden nicht 
nur das Gegenüber und das Objekt, sondern gerade die Ge-
meinsamkeit der Bezugnahme auf das Objekt. Die mentalen 
Repräsentationen und die Intelligenz des Menschen kons-
tituieren sich also in einem ausgeprägten Wir-Modus oder 
einer Wir-Intentionalität – angefangen von der Entwicklung 
gestischer Kommunikation mit Säuglingen bis hin zur sozi-
alen Konstitution von Sprache (aus Tomasello, M. (1999). 
The Cultural Origins of Human Cognition, dt. Die kultu-
relle Entwicklung des menschlichen Denkens, Frankfurt/M. 
2002: 137).
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Ergebniss einer vernünftigen Erwägung oder einer 
Einsicht in die Zukunft« angesehen werden.105

Experimentelle Anordnungen zur Feststellung von 
Einsicht bei Tieren, insbesondere bei Affen, werden 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts entworfen.106 Be-
sonders bekannt werden die »Intelligenzprüfungen 
an Menschenaffen« von W. Köhler (1917). Köhler 
überträgt hier den psychologischen Begriff der In-
telligenz auf die Erforschung des Verhaltens von 
Affen. Er erblickt das zentrale Element der Intelli-
genz in »einsichtigem Verhalten« oder einfach Ein-
sicht. »Einsicht« liege nicht vor, »wenn Mensch 
oder Tier ein Ziel auf direktem, ihrer Organisation 
nach gar nicht fraglichem Wege erreichen; wohl aber 

p egt der Eindruck von Einsicht zu entstehen, wenn 
die Umstände einen solchen, uns selbstverständlich 
erscheinenden Weg versperren, dagegen indirekte 
Verfahren möglich lassen«.107 Intelligentes oder ein-
sichtiges Verhalten vollzieht sich danach auf einem 
»Umweg«, der zunächst mental antizipiert wird; es 
wird der Bezug zwischen mehreren Objekten mental 
erfasst. Ausdruck einer Intelligenz ist nach Köhler 
z.B. das Verhalten von Affen, die spontan und ohne 
vorheriges Ausprobieren Bananen, die an der Decke 
ihres Kä gs hängen, durch das Übereinandertürmen 
von Kisten erreichen (vgl. Abb. 225).

Während bei Köhler die Intelligenz in besonderer 
Verbindung zu Wahrnehmungsvermögen, insbeson-
dere der Wahrnehmung von »Gestalten« gesehen 
wird, wird später die Verschränkung der Intelligenz 
mit instinktivem und gelerntem Verhalten hervor-
gehoben. In diesem Sinne versteht J.A. Bierens de 
Haan unter der Intelligenz 1931 »das Vermögen, er-
lebte Eindrücke als Erfahrungen aufzubewahren und 
in späteren Fällen als solche zu verwerten«.108

Im Anschluss an Köhler spricht auch K. Lorenz 
bereits in seinen frühen Schriften von den »Intelli-
genzleistungen« der Tiere. Er sieht diese Leistun-
gen als eingeschaltete Glieder in längere Ketten von 
»Triebhandlungen« integriert und spricht deshalb 
von einer Trieb-Intellektverschränkung ( Lernen).109 
Bei den Affenversuchen Köhlers liegt nach Lorenz 
eine »zentrale Repräsentation der Umweltobjekte« in 
dem Gehirn der Affen vor; diese werde so umstruktu-
riert, dass über ein Aha-Erlebnis (ein Ausdruck, den 
K. Bühler 1908 prägt110) eine Lösung des Problems 
erfolge. Der Affe erstelle in seinem zentralen Ner-
vensystem ein Modell der gegebenen Situation und 
handle in dem vorgestellten Raum; es sei daher nicht 
falsch zu sagen, der Affe denke.111 

›Intelligenz‹ als biologischer Begriff
Im Laufe des 20. Jahrhunderts wird der Intelligenz-
begriff immer fester in biologischen Theorien veran-
kert. Die zwei wichtigsten Dimensionen der Intelli-
genz sind dabei einerseits die Integration der Infor-
mationen aus verschiedenen Sinnesorganen zu einem 
konsistenten Bild der Umwelt und andererseits Me-
chanismen der Verhaltenssteuerung, die nicht auf fest 
etablierten Gewohnheiten oder Instinkten, sondern 
auf einem situativen Überlegen beruhen. Auf dem 
ersten Aspekt gründet H. Jerison 1973 seine De ni-
tion der »biologischen Intelligenz« als Kapazität zur 
Konstruktion einer Wahrnehmungswelt: »Biological 
intelligence may be nothing more (or less) than the 
capacity to construct a perceptual world«.112 Eine 
weitere Komponente der Intelligenz, die darauf auf-

Abb. 227. Korrelation der Gruppengröße, in denen Pri-
maten zusammenleben, mit der relativen Größe des Neo-
cortex ihres Gehirns. Die relative Größe des Neocortex ist 
de niert als das Volumenverhältnis des Neocortex zum Rest 
des Gehirns. Ein Punkt in der Gra k repräsentiert die Ver-
hältnisse bei einer Art; meist ist für jede Gattung nur eine 
Art angegeben. Es ergeben sich fast parallel verlaufende 
Regressionsgerade für die Halbaffen (Prosimiae), Affen (Si-
miae) und Menschenartigen (Hominoidea). Für den Men-
schen wird eine mittlere Gruppengröße von 150 Individuen 
angenommen – ein Wert, der aus 21 Jäger-Sammler und 
traditionalen Ackerbaukulturen ermittelt wurde und der 
auch für die Anzahl von regelmäßigen Interaktionspartnern 
eines Individuums in modernen Gesellschaften realistisch 
ist. Weil der Neocortex mit komplexen Intelligenzleistungen 
verbunden ist, legt die Korrelation von Gruppengröße und 
Neocortex auch eine (evolutionäre) Verbindung von Grup-
pengröße und Intelligenz nahe (aus Dunbar, R.I.M. (2001). 
Brains on two legs: group size and the evolution of intel-
ligence. In: de Waal, F.B.M. (ed.). Tree of Origin. What Pri-
mate Behavior Can Tell Us About Human Social Evolution, 
173-191: 180).
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baut, ist nach Jerison die Fähigkeit, auf sinnliche In-
formationen und auf Inkonsistenzen dieser Informa-
tionen exibel zu reagieren.113 Die Intelligenz wächst 
nach diesem Modell also in dem Maße, in dem ein 
Organismus nicht nur ein sinnliches Bild von der 
Umwelt erzeugt, sondern dieses Bild außerdem nicht 
unmittelbar eine determinierende Wirkung für sein 
Verhalten hat (im Sinne eines Reiz-Reaktions-Sche-
mas), sondern vielmehr einen Raum an Verhaltens-
möglichkeiten eröffnet.

Andere Biologen verwenden ›Intelligenz‹ gleich-
bedeutend mit Lernvermögen von Tieren.114 Neben 
dieser allgemeinen Bedeutung steht der spezi sche, 
allein für Primaten verwendete Sinn, der sich auf 
Verhalten aufgrund von »Einsicht« bezieht (s.o.).115 
Am anderen Ende des Spektrums biologischer Intel-
ligenzbegriffe steht die Rede von einer Intelligenz in 
physiologischen Prozessen: K.E. Rothschuh ist 1959 
der Auffassung, in der ungeheuren Ordnung von phy-
siologischen Prozessen liege eine »bewußtlose ›In-
telligenz‹«, die »›Intelligenz‹ unbewußt vollzogener 
Organtätigkeit«.116

Unter dem Ein uss des Fortschritts der Verhaltens-
forschung geben die meisten Philosophen seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts es auf, den Begriff der Intelligenz 
für das Handeln des Menschen reservieren zu wollen. 
Verbreitet ist es bis zur Jahrhundertmitte, statt der In-
telligenz den »Geist« als das spezi sch Menschliche 
zu sehen117 – allerdings nicht das »Mentale« ( Be-
wusstsein). Aber auch dieser letzte der großen Be-
griffe zur Abgrenzung von Mensch und Tier verliert 
seine Differenzierungsfunktion: Im Zuge der aktuel-
len »Philosophie des Geistes« werden nicht allein die 
im alten Sinn »geistigen« Leistungen des Menschen 
(seiner überindividuellen Kultur) unter dem Begriff 
des Geistes verstanden, sondern in erster Linie die 
allen Lebewesen gemeinsamen phänomenalen Erleb-
nisse (z.B. Farbeindrücke, Schmerzen, Lustemp n-
dungen) – das so verstandene Geistige bildet damit 
eine alle Lebewesen verbindende Sphäre.

Nur vereinzelt gibt es demgegenüber Stimmen, 
die die Intelligenz noch nicht in dem zweckmäßi-
gen Verhalten der Tiere, sondern erst im einsichtigen 
Denken und Handeln des Menschen verwirklicht se-
hen. G. Siegmund argumentiert 1949 ausgehend von 
der Herleitung des Wortes ›Intelligenz‹ von ›intus-
legere‹ »im Inneren lesen, eine Einsicht vom Inneren 
gewinnen«, dieses Vermögen sei wesentlich nicht 
mit einer »Sinneserkenntnis« verbunden, die ver-
schiedene »An-Sichten« eines Gegenstandes liefere, 
sondern erst mit einem »geistigen Begreifen«, das 
eine »Ein-Sicht« ermögliche.118 Das Tier sei immer 
durch seine vitalen Bedürfnisse geleitet und bleibe 

daher für sich immer »vitales Bezugszentrum«. Al-
lein dem Menschen sei es dagegen möglich, »sich 
vom Vitalbegehren zu lösen«, also davon zu »abs-
trahieren« und damit einen Sachverhalt als »Ding an 
sich« zu erfassen.119 Der Situations- und Bedürfnis-
gebundenheit des Tiers stellt Siegmund die »logische 
Intelligenz« des Menschen gegenüber, in der es zur 
Bildung von »Dauerstrukturen«, einer »Objektwelt« 
komme, in der also eine »aktive Befreiung von der 
Gebundenheit an Raum und Zeit, der Überschritt zu 
echter Allgemeinheit und Abstraktheit« erfolge.120 
Siegmund konstatiert allerdings auch, dass der Intel-
ligenzbegriff wegen seiner vielfältigen Bedeutungen 
seine scharfe Kontur zu verlieren droht: Er stellt fest, 
es sei »der Intelligenzbegriff heute völlig zerfasert 
und damit fast unbrauchbar geworden«.121

Evolution der Intelligenz
In der Logik der biologischen Thematisierung der 
Intelligenz liegt es auch, Szenarien der Evolution 
dieses Vermögens zu entwerfen. Nach der herrschen-

0. System-Umwelt-Kopplung
Reaktion eines Systems auf bestimmte Ereignisse der 
Umwelt in un exibler und immer gleicher Weise (z.B. 
die Kovarianz der Zustände eines Thermostaten mit der 
Umgebungstemperatur)

1. Protorepräsentation
Aufnahme von Informationen über Umweltereignisse 
mittels verschiedener Sinneskanäle, exible Antwort 
auf verschiedene Reize durch ein Repertoire an Verhal-
tensweisen, minimale Lernfähigkeit (z.B. bei niederen 
Organismen)

2. Objektkategorisierung
Kategorisierung von Objekten aufgrund ihrer Eigen-
schaften und unterschiedliche Verhaltensantworten dar-
auf (z.B. Kategorisierung der Beute im Netz durch eine 
Spinne)

3. Mentale Repräsentation
Speicherung von Wahrnehmungsinhalten in einem Ge-
dächtnis und ihre Übertragung auf neue Situationen, 
Geltungsdifferenz der Repräsentation (Unterscheidung 
von wahren und falschen Repräsentatonen)

4. Symbolische Operation
Verwendung von arbiträren Zeichen, die sich von kon-
kreten Situationen lösen und abstrakte Relationen aus-
drücken können; die Zeichen können eine eigenständi-
ge, biologisch dysfunktionale Determinationskraft für 
das Verhalten bzw. Handeln entfalten (Kultur)

Tab. 131. Fünf Stufen des Denkens (erweitert auf der 
Grundlage der Einteilung von Proust, J. (2003). Les ani-
maux, pensent-ils?, 19-33).
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den Meinung steht die Evolution der Intelligenz im 
Zusammenhang mit dem sozialen Leben (vgl. Abb. 
227). Im Zusammenleben mit Artgenossen ist ein 
Organismus in ein komplexes Feld von Verhältnis-
sen der Kooperation und Konkurrenz eingebettet. 
Jedes Verhalten kann indirekte Rückwirkungen auf 
ihn selbst haben; eine Voraussicht der möglichen 
Folgen und die Fähigkeit, die eigene soziale Rolle 
einzuschätzen und sich in die Situation der Artge-
nossen mit ihren Bedürfnissen und Motiven hinein-
zuversetzen, sind daher von entscheidender Bedeu-
tung für eine erfolgreiche Behauptung in der Gruppe 
(»Macchiavellische Intelligenz«). Die entscheidende 
Fähigkeit im sozialen Leben besteht in einer Intenti-
onalität zweiter Ordnung (Seyfarth 1984: »second 
order intentionality«122), d.h. einer »sozialen Intelli-
genz«, die die Fähigkeit einschließt, sich in die Si-
tuation und Vorstellungen des Gegenübers hineinzu-
versetzen, also die Leistung der Repräsentation des 
mentalen Systems eines anderen. Das Sozialleben 

stellt somit eine größere Herausforderung für die 
psychischen Fähigkeiten dar als das Überleben eines 
einzelnen Organismus.123 

Ein einzigartig kooperativer Stil der sozialen Intel-
ligenz hat sich in der Evolution des Menschen entwi-
ckelt. Das Wissen um das Wissen des anderen kann 
der Mensch in Form von kooperativen Interaktionen 
einsetzen, um gemeinsam angestrebte Ziele mittels 
differenzierten Rollen zu erreichen. Diese für den 
Menschen spezi sche Form der kooperativen Intel-
ligenz nennt M. Tomasello geteilte Intentionalität 
(»shared intentionality«)124 ( Kommunikation).

Aufbauend auf dem Vermögen der geteilten In-
tentionalität ist es in der Evolution des Menschen 
auch möglich geworden, kollektiv neue Ziele zu 
setzen, also eine echte Kreativität in Bezug auf neue 
gemeinsame Ziele zu entfalten. In dieser Hinsicht 
liegt ein entscheidender Unterschied zwischen der 
Intelligenz des Menschen und der der Tiere darin, 
dass die Intelligenz der Tiere immer eine Klugheit 
ist, eine Zweckrationalität, ein Denken, das an die 
biologischen Zwecke des Überlebens und der Fort-
p anzung gebunden bleibt. Neben diese natürlichen 
Zwecke andere Handlungsziele stellen zu können, 
kennzeichnet die re ektierende Intelligenz des Men-
schen ( Mensch).

Vielfalt der Formen von Intelligenz
Untersuchungen der letzten Jahrzehnte haben er-
staunliche kognitive Leistungen, z.B. des Lernens, 
nicht nur bei Affen, sondern auch bei Delphinen, 
Vögeln, Reptilien, Tinten schen und anderen Tieren 
gefunden (Hauser: »Wilde Intelligenz«125). Die Leis-
tungen lassen sich aus der jeweiligen Beziehung der 
Lebewesen zu ihrer natürlichen Umwelt verstehen. 
Weil die gezeigten Leistungen sehr unterschiedlich 
sind, erscheint es nicht sinnvoll, sie alle über ein Ver-
fahren zu bestimmen und zu messen. Und auch der 
Begriff der Intelligenz verliert angesichts dieser Viel-
falt von Vermögen seine einheitliche Bedeutung.126 
Statt der einen, ausgehend von dem Handeln des 
Menschen konzipierten Intelligenz ist von einer Viel-
zahl von ökologischen Intelligenzen die Rede. Der 
Ausdruck ›ökologische Intelligenz‹ wird allerdings 
in verschiedenen Kontexten gebraucht und erscheint 
für einen spezi schen Terminus wenig geeignet. Er 
spielt sowohl im Kontext der Umweltethik als auch 
der Psychologie im Sinne einer Fähigkeit des Um-
gangs mit relativen Häu gkeiten eine Rolle.127 Inner-
halb der umfassenden artspezi schen ökologischen 
Intelligenz kann unterschieden werden zwischen der 
Umweltintelligenz (»environmental intelligence«), 
die die individuelle Problemlösung betrifft, und der 

1. Mittel der Distanzierung
Im propositionalen Denken kann zwischen dem Gehalt 
einer Aussage und der Einstellung zu diesem Gehalt un-
terschieden werden. Zu einem Gehalt kann also auf Di-
stanz gegangen werden, und ein Individuum kann eine 
wechselnde Meinung dazu haben. Eingeschlossen ist 
damit auch die Möglichkeit, einen Gehalt zu negieren.

2. Kontextunabhängigkeit
Propositionales Denken kann unabhängig von einem 
gerade gegenwärtigen Kontext stehen und Elemente 
enthalten, die eine nicht konkrete Bedeutung haben. 
Aufgrund dieser Unabhängigkeit können im propositio-
nalen Denken allgemeine und abstrakte Urteile gebildet 
werden.

3. Sprachlicher, digitaler Code
Für jede propositionale Einstellung ist es im Prinzip 
möglich, diese in Form von sprachlichen Sätzen ohne 
Verlust des Inhalts auszudrücken. Die Möglichkeit des 
verlustlosen Ausdrucks beruht auf der sprachlichen 
Form, die einem digitalen Code folgt, d.h. einem Code 
aus einer begrenzten Anzahl diskreter Zeichen. 

4. Allgemeinaussagen, Schlüsse, Begründungen
Propositionales Denken enthält Elemente, die in Schlüs-
sen eingesetzt werden können. Diese bestehen in All-
gemeinaussagen, unter die besondere Aussagen subsu-
miert werden können. Propositionales Denken bildet 
damit die Grundlage von Begründungen und Rechtferti-
gungen von Handlungen und Urteilen.

Tab. 132. Vier zentrale Merkmale des propositionalen Den-
kens, die dieses Denken zu einem Charakteristikum des 
Menschen machen (in Anlehnung an Bermúdez, J.L. (2003). 
Thinking Without Words: 39).
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sozialen Intelligenz (»social intelligence«), die das 
Zusammenleben des Individuums im sozialen Ver-
band betrifft.

Für den Menschen werden neben der kognitiven 
Intelligenz weitere Formen identi ziert. H. Gardner 
unterscheidet insgesamt sieben Arten der Intelligenz: 
sprachliche, logisch-mathematische, musikalische, 
körperlich-kinästhetische, räumliche, interpersonale 
(»soziale Kompetenz«) und intrapersonale (»Selbst-
management«).128 Gardner de niert die Intelligenz 
allgemein als »ein bio-psychologisches Potenzial zur 
Verarbeitung von Information, das in einem kulturel-
len Umfeld aktiviert werden kann, um Probleme zu 
lösen oder geistige oder materielle Güter zu schaf-
fen, die in einer Kultur hohe Wertschätzung genie-
ßen«.129

Nichtbegrif iches Denken
Die aktuellen Diskussionen um die Intelligenz der 
Tiere bemühen sich um eine Klärung des Zusam-
menhangs von Intelligenz oder der Fähigkeit zum 
Denken auf der einen Seite und dem Vorhandensein 
einer Sprache oder Begrif ichkeit auf der anderen 
Seite. Nach der klassischen Position ist die Fähig-
keit zu denken an das Vermögen der Sprache ge-
bunden. In der aktuellen Debatte wird diese Position 
von D. Davidson vertreten.130 Gedanken lassen sich 
demnach einem Wesen nicht in isolierter Form zu-
schreiben, sondern nur dann, wenn sie in einem ho-
listischen Netz von anderen Gedanken stehen. Und 
dieses Gedankennetz macht eine Sprache aus, so das 
Argument. Gedanken sind damit also stets proposi-
tional verfasst; sie haben den Charakter von Über-
zeugungen oder Urteilen, denen ein Wahrheitswert 
zukommt. 

Gegen diese Auffassung steht die in letzter Zeit 
von vielen Philosophen vertretene Position, dass sehr 
wohl ein Denken ohne Sprache, ein nichtbegrif i-
ches Denken denkbar ist. Die Formulierung ›nicht-
begrif iches Denken‹ erscheint bei dem Philosophen 
R. Müller-Freienfels 1920 als analytisches Konzept 
zur Beschreibung bestimmter Aspekte des mensch-
lichen Denkens, nämlich für »ein Denken, das er-
schöpfend niemals in der Sprache zu fassen ist«.131 
Nach Müller-Freienfels sind die Gedanken als »selb-
ständige psychologische Wesenheiten« zu verstehen, 
deren Inhalt nicht immer »fest de nierbare Begriffe, 
die sich mosaikartig zusammensetzen« seien, son-
dern »durchaus irrationale, conditionelle, persönli-
che Wesenheiten«. Gedanken seien »Tätigkeitsbe-
reitschaften, die sich im Bewußtsein in der Regel nur 
als vage Gefühle bemerkbar machen und erst Gestalt 
annehmen, wenn sie sich in Tätigkeit umgesetzt ha-

ben. Sie sind Akte, Tätigkeitseinstellungen des Ich 
und als solche immer subjektiv«.132 

Seit den frühen 1950er Jahren wird der Ausdruck 
auch von englischsprachigen Autoren übernommen 
(R.I. Aaron 1952: »non-conceptual thinking«133; S. 
Körner 1955: »the border-regions must be inde ni-
te between conceptual and non-conceptual thinking 
on the one hand, and between thinking and doing 
on the other«134).135 Dieses Denken soll sich in Form 
von mentalen Repräsentationen (»mental representa-
tions«) vollziehen – dies ein Ausdruck, den bereits 
J.S. Mill 1865 verwendet136. Nach F. Dretske bilden 
mentale Repräsentationen neuronale Strukturen, die 
die sensorisch-motorische Koordination leisten. Sie 
sind also Schaltstellen, die eine Verknüpfung von 
Wahrnehmung und Verhalten herstellen. Jedes Lebe-
wesen, das seine Umwelt wahrnimmt und sein Verhal-
ten mittels mentaler Repräsentationen dieser Umwelt 
steuert, vollzieht nach Dretske ein Denken.137 Das 
charakteristische Merkmal des Denkens, der Irrtum, 
ist auch in diesem Begriff des Denkens enthalten, in-
sofern eine Fehlrepräsentation vorliegen kann, eine 
Repräsentation also, die zu einer nicht funktionalen 
Verknüpfung von Wahrnehmung und Verhalten führt. 
Insgesamt sind diese Ansätze durch das Bemühen ge-
kennzeichnet, die traditionell in der Philosophie des 
Geistes verankerten Begriffe, wie den des Denkens, 
zu naturalisieren, d.h. in die Sprache der Biologie zu 
übersetzen, indem sie eine Rolle in der funktionalen 
Beschreibung von Prozessen übernehmen. 

Einen frühen Versuch in diesem Sinne macht der 
vergleichende Verhaltensforscher O. Koehler, der 
für das nicht-sprachliche Denken der Tiere 1952 
den Ausdruck unbenanntes Denken einführt.138 Ein 
solches besteht nach Koehler z.B. in dem individu-
ellen Wiedererkennen von Partnern bei Vögeln und 
Säugetieren oder dem Vermögen mancher Tiere, auf 
intuitive Weise zu zählen. Viele Tiere verfügen nach 
Koehler über die Fähigkeit, räumliche Relationen 
zwischen Objekten im Sinne der Differenzen von 
Vorn-Hinten, Rechts-Links und Oben-Unten quasi 
begrif ich festzuhalten. Darüber hinaus ist das Ver-
mögen verbreitet, Relationen zwischen quantitativen 
und qualitativen Größen im Sinne der Unterschei-
dungen von Schwerer-Leichter, Heller-Dunkler oder 
Größer-Kleiner zu erkennen. Koehler spricht in die-
sem Zusammenhang von sensorischen Begriffen.139 
Obwohl er »Vorbedingungen und Vorstufen unserer 
Sprache bei Tieren« anerkennt, grenzt Koehler die 
Kommunikation der Tiere aber doch von der Spra-
che des Menschen ab: »In Worten spricht nur der 
Mensch. Seine Wortsprache unterscheidet ihn von 
allen Tieren« ( Kommunikation).140
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Sehr weit in diese Richtung geht der Vorschlag 
von H.-J. Glock, Tieren Gedanken aufgrund von 
Gesichtsausdrücken, Körperhaltungen oder Verhal-
tensweisen zuzuschreiben.141 In diesen Ausdrucks-
formen manifestierten sich gerichtete Einstellungen 
zu Objekten der Umwelt sowie Annahmen, Wünsche 
und innere Zustände, die durchaus den Charakter 
von Gedanken haben, auch wenn sie nicht in Form 
von Begriffen strukturiert sind. Gedanken müssen 
in dieser Sicht also nicht in ein holistisches Verwei-
sungssystem eingebunden sein, wie dies für Begriffe 
kennzeichnend ist: Gedanken können als isolierte 
Einstellungen zugeschrieben werden, ohne damit 
ein Referenzsystem aus abstrakten Operatoren, eine 
Sprache, zu implizieren. Ein Hund kann sich z.B. in 
dem Glauben be nden und damit über den Gedanken 
verfügen, eine Katze habe sich auf einen Baum ge-

üchtet, auch wenn dieser Gedanke nicht in Begrif-
fen strukturiert ist. Den Charakter eines Gedankens 
hat diese Einstellung nicht zuletzt deswegen, weil sie 
falsch sein kann: Der Hund kann sich irren.

Einen derartigen auf mentale Zustände von Tieren 
anwendbaren Begriff des Denkens vertritt 2008 auch 
M. Wild. Er verteidigt die These: »Ein Lebewesen, 
das Dinge in seiner Umwelt auf bestimmte Wese 
repräsentiert und sich infolgedessen verhält, hat Ge-
danken«.142 Auch Tiere sammeln nach Wild Informa-
tionen aus ihrer Umwelt, um ihr Verhalten zu koor-
dinieren, also würden auch sie Gedanken haben. Un-
klar ist in dieser Bestimmung v.a. der Begriff der Re-
präsentation. Um ihn näher zu erläutern, schlägt Wild 
vier Minimalbedingungen vor: (1) Asymmetrie: Die 
repräsentierende Entität handelt vom repräsentierten 
Inhalt, nicht aber umgekehrt; (2) Gerichtetheit: Re-
präsentationen richten sich auf einen Gegenstand; (3) 
Aspekthaftigkeit: Repräsentationen handeln von dem 
Repräsentierten unter einem bestimmten Aspekt; und 
(4) Wahrheitsbedingung: Inhalte der Repräsentation 
können wahr oder falsch sein.143 Wie Wild zugibt, 
kann mittels dieser Minimalbedingungen aber auch 
einer Kompassnadel eine Repräsentation der Him-
melsrichtung zugeschrieben werden. Unterschieden 
seien die Repräsentationen nicht-lebendiger Gegen-
stände von denjenigen der Lebewesen im Wesentli-
chen durch den Aspekt der Funktion der Repräsen-
tationen im Falle von Lebewesen.

Neben diesen Versuchen zur Entwicklung eines 
Begriffs des Denkens, der auch auf nicht sprachbe-
gabte Tiere anwendbar ist, gibt es aber auch erheb-
liche Bedenken gegen die Assimilierung eines Den-
kens auf nichtbegrif icher Ebene an ein Denken auf 
begrif icher Ebene. Es gibt zentrale Merkmale des 
propositionalen Denkens, die dieses Denken zu ei-

nem Charakteristikum des Menschen machen (vgl. 
Tab. 132). Auf dieser Grundlage erscheint es auch als 
ein Fehler, Wissen, Annahmen, Wünsche, Hoffnun-
gen und Intentionen solchen Wesen zuzusprechen, 
die nicht im eigentlichen Sinne über eine Sprache 
verfügen.144 Den Tieren kann nach dieser Auffassung 
zwar – mit einer Unterscheidung, die auf G. Ryle 
(1949) zurückgeht – ein Können (»knowing how«), 
aber kein Wissen (»knowing that«) zugeschrieben 
werden.145 R. Brandt urteilt 2009: »Den Tieren fehlen 
vor allem zwei Voraussetzungen des Urteilens und 
Denkens: Sie verfügen über keine geeigneten Begrif-
fe, und sie kennen keine gemeinsame Öffentlichkeit, 
die durch das Zeigen geschaffen und im Urteil ver-
tieft wird«.146 Zum Denken geeignete Begriffe seien 
erst mit »Begriffssystemen« gegeben, in denen Rela-
tionen wie De nitionen vorliegen können.147 Im Feh-
len des Denkens bei Tieren sieht Brandt aber keinen 
Hinderungsgrund dafür, den Tieren ein Bewusstsein 
zuzusprechen.

Andere Autoren, denen es ebenfalls um die Ab-
grenzung der spezi sch menschlichen Form der In-
telligenz und Kommunikation von den Fähigkeiten 
der Tiere geht, sind allerdings durchaus bereit, auch 
Tieren ein Denken zuzugestehen. So meinen M. 
Tomasello und H. Moll 2011: »Nicht-menschliche 
Primaten sind mentale Akteure. Sie sind des Den-
kens im Sinne zweckrationaler Kalküle fähig«.148 
Ein spezi sch menschliches Vermögen ist nach den 
experimentellen Studien Tomasellos und seiner Mit-
arbeiter eine spezielle Form der Kommunikation: 
die gemeinsame Bezugnahme auf ein Objekt und die 
Ausbildung einer geteilten Intentionalität (»shared 
intentionality«149), d.h. einer Gruppenidentität, in der 
die individuellen Aufmerksamkeiten und Intentionen 
auf ein gemeinsam entwickeltes Ziel ausgerichtet 
sind ( Kommunikation). Im kognitiven Prozess ma-
nifestiert sich die geteilte Intentionalität in der men-
talen Repräsentation nicht nur des Kommunikations-
partners, sondern auch der eigenen Rolle und ihrer 
Verortung in einem Netz der Interaktion (vgl. Abb. 
226).

›Intelligenz‹ als Grenzbegriff
›Intelligenz‹ könnte auch als ein wesentlich theoreti-
scher Begriff verstanden werden, auf der die Abgren-
zung der psychischen Fähigkeiten des Menschen von 
denen der Tiere beruht. In diesem Sinne stellt M. 
Cartmill ihn 1990 zur Diskussion, indem er ihn nicht 
empirisch, sondern als theoretischen Grenzbegriff 
bestimmt: »What we mean by the word ›intelligence‹ 
is whatever distinguishes the human mind from tho-
se of beasts«.150 Wenn also bestimmte Tiere in einem 
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vermeintlichen Test der Intelligenz ähnlich gut wie 
der Mensch abschneiden, dann sollten diejenigen 
Fähigkeiten, die in diesem Test ermittelt wurden, 
aus den Bestimmungskomponenten des Intelligenz-
begriffs entfernt werden – es wäre dann also nicht 
die Intelligenz, sondern eine andere Fähigkeit, die in 
diesem Test ermittelt wurde: »If horses outperform 
people on a supposed test of intelligence that inva-
lidates the test«.151 Auch andere Konzepte könnten 
nach Cartmill auf diese Weise als Grenzbegriffe etab-
liert werden, z.B. ›Sprache‹: »what we mean by ›lan-
guage‹ is whatever substantiates the judgement that 
nonhuman animals are unable to talk«.152 Streitfra-
gen werden sich auf der Grundlage der traditionellen 
Begriffe wie ›Intelligenz‹, ›Denken‹ oder ›Sprache‹ 
allerdings wohl kaum klären lassen. Die sachlichen 
Unterschiede müssen anders markiert werden als mit 
den überkommenen begrif ichen Ressourcen. 
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Koexistenz
Der Ausdruck ›Koexistenz‹ wird erst im 20. Jahr-
hundert zu einem biologischen Terminus. Zuvor 
wird er in allgemeiner Bedeutung in verschiede-
nen Kontexten gebraucht (im Sinne von einem 
»Nebeneinander gegensätzlicher Prinzipien«1). In 
einem erkenntnistheoretischen Zusammenhang ver-
wendet J. Locke ihn in seinem ›Essay Concerning 
Human Understanding‹ (1690). Substanzen setzen 
sich nach Locke aus mehreren einfachen Ideen zu-
sammen, die nebeneinander koexistieren.2 Bei I. 
Kant spielt der Begriff der Koexistenz in der drit-
ten Analogie der Erfahrung der ›Kritik der reinen 
Vernunft‹ (1781/87), dem »Grundsatz des Zugleich-
seins, nach dem Gesetze der Wechselwirkung, oder 
Gemeinschaft«, eine Rolle.3 In dem Zugleichsein 
verschiedener Substanzen an einem Ort und ihrem 
wechselseitigen Ein uss aufeinander liegt für Kant 
eine Koexistenz, die den Zusammenhang der Erfah-
rungen ermöglicht. 

Dieser erkenntnistheoretische Koexistenzbegriff, 
den in der Folge von Locke und Kant andere Phi-
losophen aufgreifen (z.B. Schelling und Mill), wird 
allerdings für die Theorie der Biologie nicht unmit-
telbar relevant. Beein usst ist der biologische Begriff 
dagegen durch die Verwendung des Ausdrucks in der 
politisch-ideologischen Sprache nach dem Zweiten 
Weltkrieg. In diesem Zusammenhang wird er insbe-
sondere ausgehend von der nachstalinistischen Ära 
der Sowjetunion zur Kennzeichnung einer Politik 
verbreitet, die das Nebeneinander von kommunis-
tisch und kapitalistisch geordneten Wirtschafts- und 
Politiksystemen toleriert (vgl. A.A. Gromyko ›Die 
friedliche Koexistenz‹, 1962).

Frühe biologische Verwendungen
Im biologischen Zusammenhang ist bereits verein-
zelt im 18. und 19. Jahrhundert von koexistierenden 
Organismen oder Arten die Rede. So bezeichnet C. 
de Bonnet 1764 die in der Kette der Wesen nebenei-
nander bestehenden Gegenstände als koexistierende 
Wesen (»Etres coexistans«).4 In einer Diskussion der 
Vielfalt von Instinkten spricht C. Lyell 1832 von ko-
existierenden Arten (»co-existing species«).5 

Der Sache nach geht das Problem der ökologi-
schen Koexistenz von Individuen verschiedener 
Arten auf die Evolutionstheorie C. Darwins zurück, 
der zufolge Organismen um knappe Ressourcen 

konkurrieren und daher in ihrem Bestand konstitu-
tionell gefährdet sind. Darwin handelt das Problem 
der Koexistenz unter dem Stichwort Merkmalsver-
schiebung (»Divergence of Character«) ab (s.u.).6 
Angesichts einer Situation von starker Konkurrenz 
(»closest competition«) gebe es einen Vorteil der 
Abweichung von dem häu gen Typus in einer Po-
pulation (»advantage of diversi cation of structure, 
with the accompanying difference of habit and con-
stitution«).7 Der Gedanke, dass die bloße Verschie-
denheit eines Organismus von seinen Konkurrenten 
für ihn einen Vorteil darstellt, ndet sich allerdings 
an dieser Stelle bei Darwin nicht klar ausgespro-
chen. Darwin bringt die Diversität der Organismen 
an einem Ort mit ihrer strukturellen Komplexität in 
Zusammenhang: Stärker differenzierte Organismen 
haben danach in der Konkurrenz mit weniger dif-
ferenzierten einen Vorteil, wie Darwin anhand der 
australischen Beuteltiere im Vergleich zu den höher 
entwickelten Säugetieren anderer Erdteile zu bele-
gen versucht. 

Im Anschluss an Darwin diskutiert E. Haeckel 
1866 die »Divergenz des Charakters oder die Dif-
ferenzirung der Individuen«, und er ist mit Darwin 
der Meinung, »dass der Kampf ums Dasein zwischen 
Organismen, die an einem und demselben Orte mit 
einander um die Lebensbedürfnisse ringen, um so 
heftiger ist, je gleichartiger sie selbst, je gleichartiger 
also auch ihre Bedürfnisse sind. Umgekehrt können 
an einer und derselben Stelle des Naturhaushalts um 
so mehr Individuen neben einander existiren, je mehr 
ihr Charakter und ihre Bedürfnisse verschieden sind, 
je mehr sie ›divergiren‹«.8

Trotz dieser frühen Verwendungen und theore-
tischen Überlegungen wird das Wort ›Koexistenz‹ 
aber erst Mitte der 1950er Jahre (Cain 1953) zu ei-
nem biologischen Terminus zur Bezeichnung des Zu-
sammenlebens von Organismen verschiedener Arten 
an einem Ort – offenbar durch die politische Sprache 
der Zeit beein usst und durch die mathematische 
Fundierung der Theorie der Gemeinschaftsökologie 
seit den 1920er Jahren motiviert.9

Mathematische Modelle der Koexistenz
Mathematische Modellierungen zur Koexistenz von 
Organismen verschiedener Arten in einer Region 
werden von A. Lotka und V. Volterra seit den ersten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts entwickelt. Die 

Die Koexistenz ist das Nebeneinanderbestehen von Or-
ganismen verschiedener Arten in einer Region, das bei 
sehr ähnlichen Umweltansprüchen durch Konkurrenz 
langfristig erschwert oder sogar ausgeschlossen wird.
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Modelle von Lotka sind anfangs sehr allgemein für 
sich verändernde Systeme formuliert.10 Später, nach 
Kenntnis der logistischen Wachstumskurve, wie sie 
von R. Pearl und C.J. Reed 1920 beschrieben wird11, 
( Population) und auf Einladung von Pearl, entwi-
ckelt er ein Modell der Koexistenz, das auf zwei 
miteinander konkurrierende Arten bezogen ist.12 
Lotka weist dabei insbesondere nach, dass das Popu-
lationsmodell aus zwei gekoppelten Differenzialglei-
chungen, das V. Volterra 1926 für die Interaktion von 
Organismen verschiedener Arten (z.B. Räuber-Beu-
te-Systeme) entwickelt13, eine einfache Erweiterung 
des logistischen Wachstumsmodells darstellt.

Der Grundgedanke dieser Modelle besteht darin, 
die Veränderung der Populationsgröße einer Art in 
Abhängigkeit von der Populationsgröße dieser und 
anderer Arten zu formulieren. In den Modellen der 
interspezi schen Konkurrenz wird das Wachstum der 
Populationen als Ergebnis der Wechselwirkung der 
Populationen verschiedener Arten interpretiert, und 
zwar in der Weise, dass das Wachstum jeder Populati-
on durch die eigene Größe und die Größe der anderen 
Population begrenzt wird. Das einfachste Modell der 
interspezi schen Konkurrenz, das den rückkoppeln-
den Effekt der Größe einer Population auf ihr Wachs-
tum berücksichtigt, ist das Lotka-Volterra-Modell. Es 
wird meist als ein Satz gekoppelter Differenzialglei-
chungen dargestellt: dN1/dt = r1N1 (K1–N1– 12N2)/K1 
und dN2/dt = r2N2 (K2–N2– 21N1)/K2; mit N1, N2 für die 
Populationsgrößen der Arten 1 und 2, K1, K2 für die 
Kapazität der Umwelt für sie (»carrying capacity«), 

12, 21 für ihre Konkurrenzkoef zienten und r1, r2 
für ihre potenziellen Wachstumsraten (»intrinsic rate 
of natural increase«).14 Die beiden Gleichungen stel-
len einfache Erweiterungen des logistischen Wachs-
tumsmodells dar, das die Populationswachstumsrate 
als Funktion allein der Größe der eigenen Population 
beschreibt. Die Erweiterung betrifft die Inkorporati-
on der Komponente für die Interaktion zwischen den 
Arten ( 12N2 bzw. 21N1).

Einfach ist dieses Modell, weil in ihm nur zwei 
konkurrierende Populationen betrachtet werden und 
der hemmende Ein uss der beiden Populationsgrö-
ßen auf ihr eigenes und das jeweils andere Wachstum 
in Form von linearen Termen ausgedrückt wird. Die 
Einfachheit dieses Ansatzes bedingt seine Allge-
meinheit und seine Ferne von den jeweiligen Reali-
täten konkreter Populationen. In der Tat gibt es nicht 
einen empirischen Nachweis einer unter natürlichen 
Bedingungen lebenden Population, deren Wachstum 
dem logistischen Modell folgt.15 Offensichtlich liegt 
der Wert dieser ökologischen Modelle also nicht al-
lein in ihrem Vorhersagewert. Weitere Beurteilungs-

kriterien sind die Einfachheit ihrer Voraussetzungen, 
die Konsistenz mit anderen als nützlich erwiesenen 
Modellen und ihr heuristischer Wert in der Anregung 
der Forschung.16

Für die Analyse des durch die Lotka-Volterra-
Gleichungen beschriebenen Systems sind besonders 
die Gleichgewichtswerte der Populationsgrößen 
aufschlussreich. Ein Gleichgewicht hinsichtlich der 
Populationsgröße erreicht das System, wenn beide 
Populationen kein Wachstum (und kein Schrumpfen) 
zeigen. Stabil wird dieses Gleichgewicht genannt, 
wenn kleine Auslenkungen aus dem Gleichgewicht 
das System zur Rückkehr zu dem alten Gleichge-
wichtspunkt bewegen, d.h. die Steigung der Gesamt-
wachstumsrate gegen die Populationsgröße negativ 
ist.17 Die Bestimmung der stabilen Gleichgewichts-
punkte erfolgt entweder mithilfe einer lokalen Sta-
bilitätsanalyse, bei der die Veränderung der Wachs-
tumsrate in der Nähe des Gleichgewichts untersucht 
wird, oder über eine einfache gra sche Methode 
(vgl. Abb. 228). Bei der gra schen Methode wer-
den in einer Phasenebene (einem N1/N2-Diagramm) 
diejenigen Wertepaare (N1, N2) verbunden, für die 
die jeweils betrachtete Art kein Wachstum zeigt. Im 
Falle des Lotka-Volterra-Modells entstehen so zwei 
gerade »Isoklinen«, die sich aus den Parametern des 
Modells leicht berechnen lassen. Die Isoklinen tren-
nen Bereiche des Wachstums mit unterschiedlichem 
Vorzeichen, die Veränderung der Populationsgröße 
einer Art bewegt sich immer in Richtung auf ihre 
Isokline. Einen stabilen Gleichgewichtspunkt mit 
dem Vorhandensein beider Arten im System (stabile 
Koexistenz) gibt es in dem Modell nur dann, wenn 
die beiden Isoklinen sich kreuzen und die zeitliche 
Veränderung der Populationsgrößen sich in Richtung 
des Kreuzungspunktes bewegen. Gra sch lässt sich 
leicht zeigen, dass für den Stabilitätsfall gilt: K1/ 12 
> K2, K2/ 21 > K1 oder anders ausgedrückt: 12/K1 < 
1/K2, 21/K2 < 1/K1, d.h. die Stärke der interspezi -
schen Konkurrenz ( 12/K1, 21/K2) muss kleiner als 
die Stärke der intraspezi schen Konkurrenz (1/K1, 1/
K2) sein.18 

Zu einer stabilen Koexistenz führt die Interaktion 
also nur dann, wenn der hemmende Ein uss der In-
dividuen einer Art auf die pro-Kopf-Wachstumsrate 
der eigenen Art nicht kleiner ist als auf das Wachs-
tum der Population der anderen Art. Eine empirische 
Deutung erfährt diese Stabilitätsbedingung, indem 
daraus geschlossen wird, dass sich die Individuen 
einer Art stärker untereinander Konkurrenz machen 
als mit den Individuen der anderen Art, wenn also die 
interspezi sche Konkurrenz um weniger Ressourcen 
erfolgt als die intraspezi sche. Denn wäre dies nicht 
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der Fall, dann würden die Individuen der konkur-
renzunterlegenen Art nicht nur den Konkurrenzdruck 
der eigenen Artgenossen erleiden, sondern zusätzlich 
noch eine stärkere Konkurrenz als die Individuen 
der anderen, konkurrenzüberlegenen Art aus deren 
Anwesenheit erfahren. Dies hätte zur Folge, dass 
die konkurrenzunterlegene Art in dem System nicht 
mehr stabil existieren könnte und somit die Koexis-
tenz beendet wäre. In der klassischen Argumentation 
wird demnach behauptet, dass sich die koexistieren-
den Arten in der Qualität der genutzten Ressourcen 
unterscheiden müssen, weil nur dadurch die intraspe-
zi sche Konkurrenz stärker als die interspezi sche 
wird ( Nische). Wenn in ihrer Qualität unterschie-
dene Ressourcen als verschiedene Ressourcen be-
zeichnet werden, ergibt sich daraus die bekannte For-
mulierung des Konkurrenzausschlussprinzips (s.u.): 
Zwei Arten, die eine homogen verteilte, begrenzte 
Ressource nutzen, können nicht länger als eine kurze 
Zeit koexistieren.19 

Gemäß einer geläu gen ökologischen Argumen-
tation manifestieren sich die ökologischen Unter-
schiede, die die Koexistenz der Arten ermöglichen, 
auch in ihrer morphologischen Verschiedenheit. Eine 
begrenzte Ähnlichkeit (»limiting similarity«20), z.B. 

xe, nicht zu unterschreitende Größenverhältnisse, 
werden für die in einer Gilde konkurrierenden Arten 
aufgestellt.21

Konkurrenz als fundamentales ökologisches Prinzip
Das Konkurrenzausschlussprinzip wird vielfach als 
eines der wenigen Gesetze der Ökologie22 und eines 
ihrer fundamentalen Prinzipien23 verstanden. Grund-
legend für die Ökologie ist dieses Prinzip zumindest 
insofern, als es mit der Konkurrenz einen für öko-
logische Theorien – im Gegensatz zu Theorien über 
Organismen – zentralen Aspekt in den Vordergrund 
stellt. Die Konkurrenz ist der wesentliche Faktor, der 
ökologische Systeme von Organismen unterscheidet 
und insofern ein fundamentales Prinzip der Ökolo-

Abb. 228. Die Koexistenz von zwei Populationen (N1, N2) 
von Individuen verschiedener Arten, dargestellt im Phasen-
raum der Größen der beiden Populationen über die Null-
Isoklinen (dN/dt=0) des Populationswachstums nach dem 
Lotka-Volterra-Modell. 
Oben links: K2  > K1 und K1  > K2 : Instabile Interakti-
on: Wenn die Individuen beider Arten den Individuen der 
jeweils anderen Art größere Konkurrenz machen als denje-
nigen der eigenen Art, dann verdrängt eine der beiden Ar-
ten die andere; der Ausgang der Interaktion hängt von den 
anfänglichen Zahlenverhältnissen ab.
Oben rechts: K2  < K1 und K1  > K2: Konkurrenzaus-
schluss: Die Individuen der einen Art (N1) verdrängen die 
der anderen (N2), unabhängig von den anfänglichen Zah-
lenverhältnissen.
Unten rechts: K2  < K1 und K1  < K2: Stabile Koexistenz: Ein anhaltendes Nebeneinander der beiden Populationen ist 
möglich, wenn die Individuen beider Arten untereinander stärker konkurrieren als mit den Individuen der jeweils anderen 
Art (aus Gause, G.F. & Witt, A.A. (1935). Behavior of mixed populations and the problem of natural selection. Amer. Nat. 
69, 596-609: 598-600).
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gie: Erst die Konkurrenz zwischen ihren Elementen, 
den Individuen, macht ökologische Gemeinschaften 
zu höherstu gen Organisationen, d.h. zu Gemein-
schaften im Unterschied zu Organismen. Die Kon-
kurrenz bildet damit auch vielfach ein Strukturie-
rungsprinzip von Gemeinschaften. Fraglich ist aber, 
ob sie immer das wesentliche Strukturierungsprinzip 
darstellt, ob es also nicht Gemeinschaften geben 
kann, in denen die wesentliche gestaltende Kraft 
nicht vom Konkurrenzausschlussprinzip ausgeht. 
Neuere mathematische Modelle eröffnen zumindest 
die theoretische Möglichkeit dazu (s.u.).

Annahmen der klassischen Koexistenzmodelle
Neben den expliziten Annahmen enthält das Lotka-
Volterra-Modell eine Reihe weiterer, impliziter An-
nahmen, die nicht in der De nition des modellierten 
Systems erscheinen, aber genau wie die expliziten 
Annahmen einen Teil seiner Beschreibung darstel-
len.24 Denn im Rahmen der Evaluierung der im Mo-
dell behaupteten Gesetzesaussage erfahren sowohl 
die expliziten als auch die impliziten Annahmen eine 
empirische Deutung. Beide spielen bei der Beurtei-
lung der empirischen Adäquatheit des Modells eine 
Rolle. In diesem Zusammenhang scheint es wenig 
sinnvoll, von einer ›Überprüfung‹ des Modells zu 
sprechen. Überprüft wird weniger das Modell als 
vielmehr die empirische Interpretation, die das Mo-
dell erfährt; die Überprüfung des Modells leistet die 
Mathematik. 

P.L. Chesson und T.J. Case nennen 1986 fünf 
wichtige Annahmen des Lotka-Volterra-Modells: 
(1) Die Lebensgeschichtsparameter der Arten sind 
in der Populationswachstumsrate ausreichend re-
präsentiert; (2) das Populationswachstum kann mit 
deterministischen Gleichungen beschrieben, insbe-
sondere können Umweltschwankungen vernachläs-
sigt werden; (3) die Umwelt ist räumlich homogen 
und zeitlich konstant, Migration spielt keine Rolle; 

(4) die Konkurrenz ist die 
einzige relevante biologi-
sche Interaktion; und (5) 
die Koexistenz verlangt 
einen stabilen Gleichge-
wichtspunkt.25

Das Lotka-Volterra-
Modell ist damit eine For-
mulierung der klassischen 
Vorstellung, der zufolge 
die Koexistenz von Ar-
ten ein deterministisches 
Gleichgewicht darstellt. 
Die Konkurrenz zwischen 

den Arten bildet den wesentlichen Faktor, der die 
Gemeinschaft strukturiert und die Diversität be-
grenzt.26 Eine Analyse der Konkurrenzverhältnisse 
liefert nach dem Modell die Grundlage zur Beant-
wortung der Frage nach der Koexistenz. Die Kon-
kurrenz kann sich dabei entweder aus der direkten 
Wechselwirkung zwischen den Individuen ergeben 
(»Konkurrenz durch Interferenz«) oder aus der Nut-
zung einer gemeinsamen, erschöpfbaren Ressource 
(»Konkurrenz durch Ausbeutung«) ( Konkurrenz).

Modi kationen des Lotka-Volterra-Modells
Eine Aufhebung oder Relativierung dieser Vorausset-
zungen führt seit den 1960er Jahren zur Formulierung 
abgeleiteter Modelle von Gemeinschaften, in denen 
die Koexistenz verschiedener Arten erleichtert wird. 
Einige dieser Abwandlungen sind (vgl. Tab. 133): 
(1) die Berücksichtigung anderer biotischer Faktoren 
als der Konkurrenz, z.B. des Ein usses von Räubern 
(»predator mediated coexistence«; Räuber)27; (2) die 
Unterteilung der Umwelt in zeitweise gegeneinander 
isolierte Flecken (»patches«), die zu einer Erleich-
terung der Koexistenz führen kann, weil neben der 
Konkurrenzstärke an einem Ort die Ausbreitungsfä-
higkeit zu einer kritischen Fähigkeit der Organismen 
wird (so dass zeitlich begrenzte »Fluchtnischen« 
entstehen)28 oder weil einfach ein Effekt der Aggre-
gation vorliegt, der das Vorkommen der konkurrenz-
stärkeren Art auf bestimmte Flecken konzentriert und 
damit ein Freiraum für die Individuen der schwäche-
ren Art entsteht (»Aggregationsmodelle«; s.u.)29; (3) 
die Formulierung von Nichtgleichgewichtstheorien 
der Koexistenz, die nicht mehr von einer konstanten 
Populationsdichte der Arten ausgehen.30

Nichtgleichgewichtsmodelle
In der Beschreibung durch Nichtgleichgewichtsmo-
delle, d.h. solche Modelle, in denen Fluktuationen 
der Populationsgröße einen notwendigen Bestandteil 

Systemkomponente

Umwelt biolog. Gemeinschaft

Art des 
Systems

Gleichgewichts-
systeme

Unterteilung der Ressour-
cen (»patchiness«, z.B. 

Früchte)

Berücksichtigung anderer 
biologischer Faktoren, z.B. 

Räuber

Nichtgleichge-
wichtssysteme

zyklische Schwankungen 
der Umweltbedingungen

interne Dynamik, z.B. 
zyklische Dominanz 

(A>B>C>A)

Tab. 133. Kreuzklassi kation der Faktoren und Mechanismen, die eine Koexistenz von Orga-
nismen verschiedener Arten mit ähnlichen Umweltansprüchen erleichtern.
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der Theorie bilden, ist eine Koexistenz von mehre-
ren Arten auf einer einzigen limitierten Ressource 
möglich, ohne dass die Ressource eine zeitliche oder 
räumliche Heterogenität aufweisen muss.31 Bei den 
Annahmen dieser Modelle gilt das Konkurrenzaus-
schlussprinzip nicht; seine Gültigkeit ist vielmehr auf 
die Konkurrenz bei xen, nicht schwankenden Popu-
lationsdichten beschränkt.

Im weiteren Sinne zählen auch solche Modelle 
zu den Nichtgleichgewichtsformen, bei denen eine 
zeitliche oder räumliche Schwankung der Umwelt-
bedingungen eine Variation der Populationsgrößen 
bewirkt und dadurch die Koexistenz ermöglicht. Frü-
he in diese Richtung zielende Überlegungen nden 
sich seit Ende der 1940er Jahre bei G.E. Hutchinson 
zur Koexistenz von Planktonarten auf einer qualita-
tiv weitgehend homogenen, aber zeitlich variablen 
Ressource (»paradox of the plankton«).32 Zyklische 
Schwankungen der Umweltbedingungen führen nach 
diesem Modell zu einer regelmäßigen Unterbrechung 
oder Umkehr der Verhältnisse der Konkurrenzüber-
legenheit bei verschiedenen Arten, so dass eine 
Koexistenz auf der homogenen Ressource möglich 
wird, die aufgrund des Konkurrenzausschlussprin-
zips nicht bestehen kann. Indem die Umweltbedin-
gungen verschiedene Stadien durchlaufen, in denen 
jeweils andere Arten ihre Vermehrungsphase haben, 
verhindert die Umweltvariation die Monopolisierung 
von Ressourcen (Comins & Noble 1985: »transiente 
Nischen«).33 Es liegt in diesem Fall also eine Spe-
zialisierung verschiedener Arten auf eine bestimm-
te Phase einer zeitlich inhomogenen Ressource vor 
(»zeitliche Einnischung«).

Andere Mechanismen zur Erleichterung der Kon-
kurrenz werden in Form von Lotteriemodellen for-
muliert, die ebenso der zeitlichen Dimension eine 
wichtige Rolle bei der Koexistenz zuschreiben, weil 
z.B. die Erstbesiedlung eines Standortes einen jewei-
ligen Vorteil verschaffen kann, so dass die kompe-
titive Überlegenheit von Organismen verschiedener 
Arten zufällig und situationsabhängig wird.34 

Schließlich kann für Gemeinschaften, in denen 
mehr als zwei Ressourcen die Koexistenz begren-
zen, gezeigt werden, dass auch ohne Berücksich-
tigung äußerer Faktoren allein die innere Dynamik 
der Interaktion eine Koexistenz von mehr Arten er-
möglicht, als Ressourcentypen vorhanden sind. So 
nehmen einige Koexistenzmodelle eine zyklische 
Populationsdynamik oder nicht-transitive, zirkuläre 
Konkurrenzverhältnisse (A>B>C>A) zwischen den 
Organismen der beteiligten Arten an, die eine Ko-
existenz von Arten ermöglichen, welche paarweise 
nicht miteinander koexistieren könnten.35 Die innere 

Dynamik der Konkurrenz von Organismen in Ge-
meinschaften mit nur wenigen Arten und wenigen 
Ressourcen kann in der Beschreibung durch diese 
Modelle zu Nichtgleichgewichtssituationen im Sinne 
von selbsterzeugten Oszillationen und chaotischen 
Prozessen führen, die eine dauernde Koexistenz der 
Arten auch in einer konstanten Umwelt zulässt. Hut-
chinsons »Paradox des Planktons«, d.h. die Koexis-
tenz von mehr Arten als Ressourcentypen in einer 
Region, gilt damit als gelöst.

Aggregationsmodelle
Eine andere Möglichkeit der Modellierung von Ko-
existenz ohne Spezialisierung der Konkurrenten auf 
verschiedene Ressourcentypen liegt in der Berück-
sichtigung der räumlichen Struktur der Gemeinschaft 
und der Unterscheidung von zwei räumlichen Maß-
stäben.36 Dabei wird die Unterteilung der Gemein-
schaft in nur wenig miteinander gekoppelte Subre-
gionen oder Ressourcen ecken (»patches«) ange-
nommen. Innerhalb der Flecken (auf lokaler Ebene) 
können stochastische Umwelt uktuationen oder bio-
tische Interaktionen (wie Konkurrenzausschluss oder 
eine Übernutzung durch Räuber) zu Extinktionen 
von Arten führen. Da die Flecken zeitweise gegenei-
nander isoliert sind, bleiben diese Instabilitäten aber 

Abb. 229. Die Koexistenz von drei Arten, dargestellt über 
das Spektrum ihrer Ausnützung einer Ressource. Für die 
Ressource R ist U die Wahrscheinlichkeit ihrer Nutzung 
durch ein Individuum der drei Arten 1-3. Die Fläche unter 
jeder der drei Kurven repräsentiert daher den Gesamtres-
sourcennutzen Ki einer Art; das Spektrum der Ressourcen-
nutzung kann auch als deren Nische verstanden werden. 
Aus einfachen Modellen zur Koexistenz kann geschlossen 
werden, dass es einen Grenzwert der Ähnlichkeit (»limiting 
similarity«) in der Ressourcennutzung der Individuen ver-
schiedener Arten gibt, der für eine stabile Koexistenz nicht 
unterschritten werden darf (aus MacArthur, R. & Levins, R. 
(1967). The limiting similarity, convergence, and divergence 
of coexisting species. Amer. Nat. 101, 377-385: 379).
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lokalisiert und greifen nicht auf alle Flecken über. 
Auf regionaler Ebene wird die Stabilität durch Ko-
lonisierungen aus anderen Flecken (in denen z.B. die 
konkurrenzüberlegene Art oder der Räuber fehlte) er-
halten. Die Fähigkeit zur Ausbreitung (»dispersal«) 
der Individuen ist für diese Modelle also die kritische 
Eigenschaft, die den Fortbestand (»persistence«) der 
Metapopulationen einer Art ermöglicht, auch wenn 
sie in jedem einzelnen Flecken verdrängt wird.

Weil die in diesen Modellen beschriebene Konkur-
renz um qualitativ gleichwertige Ressourcen ecken 
erfolgt, kann es keine Differenzierung der Arten hin-
sichtlich der Ressourcenqualität geben. Anstelle die-
ser klassischen Nischen, die ökologische Ansprüche 
widerspiegeln, können aber andere Typen von Ni-
schen unterschieden werden: Flucht-, Prioritäts- und 
probabilistische Refugien. Alle drei Refugientypen 
ähneln sich darin, dass die konkurrenzschwächere 
Art aus der Vermeidung oder Verzögerung des Zu-
sammentreffens mit der konkurrenzüberlegenen Art 
einen Vorteil gewinnt.37

Die ältesten Vorstellungen über eine Koexistenz 
von Arten auf regionaler Ebene basieren auf dem 
Modell der Fluchtrefugien (Konzept der fugitiven 
Arten).38 Es besteht in diesem Modell eine Koexis-
tenz von Arten mit hoher Konkurrenzfähigkeit, aber 
nur geringer Ausbreitungsfähigkeit, und Arten mit 
einem umgekehrten Spektrum von Eigenschaften, 
d.h. geringer Konkurrenzstärke, aber hoher Ausbrei-
tungsfähigkeit.

Bei Prioritätsrefugien hängt der Erfolg einer Art 
von ihren Anfangsdichten aud einem bestimmten 
Flecken ab. Jede Art hat auf dem Flecken einen 
Vorteil, auf dem sie die erste besiedelnde Art ist. Es 
können auf diese Weise mehrere Arten mit ähnlichen 
Kolonisierungsfähigkeiten auf einem Ressourcentyp 
koexistieren, vorausgesetzt unbesiedelte Flecken ent-
stehen permanent neu.

Probabilistische Refugien entstehen aus dem 
Muster des aggregierten Vorkommens der konkur-
renzüberlegenen Art, d.h. der Konzentration ihrer 
Verbreitung auf bestimmte Flecken.39 Die freien, 
unbesiedelten oder nur wenig besiedelten Flecken 
stellen damit einen für die konkurrenzunterlegene 
Art konkurrenzfreien oder -armen Raum dar. Nach 
diesem Modell muss die konkurrenzunterlegene Art 
keine die Konkurrenzunterlegenheit kompensieren-
de, vorteilhafte Eigenschaft (wie eine hohe Ausbrei-
tungsfähigkeit) haben.40 Die Koexistenz wird allein 
durch die Aggregation der konkurrenzüberlegenen 
Art ermöglicht. Denn ihre Aggregation führt zu einer 
Verminderung der Gleichgewichtspopulationsgröße, 
wenn die Art in einzelnen Flecken an die Kapazitäts-

grenze kommt. Weil es keine Populationsschwan-
kungen voraussetzt, handelt es sich bei diesem Mo-
dell um ein Gleichgewichtsmodell der Koexistenz. 
Auch stochastische Elemente (wie Schwankungen 
der Umweltbedingungen) werden in diesem Modell 
nicht vorausgesetzt. Der Ausgang der Konkurrenz 
zwischen den Individuen in einem Fleck wird über 
Gleichungen ermittelt, die rein deterministische 
Glieder enthalten. Das Modell basiert also auf einer 
nur geringfügigen Modi kation der Lotka-Volterra-
Gleichungen. Die interspezi sche Konkurrenz ist 
auch nach diesem Modell der entscheidende, die Ge-
meinschaft strukturierende Faktor.41 

Empirische Evidenzen für die Theorien
Dass es überhaupt die Interaktion der Organismen 
und dabei insbesondere die Konkurrenz ist, die für 
die Koexistenz von Organismen verschiedener Ar-
ten entscheidend ist und damit die Struktur einer 
Gemeinschaft bedingt, wird durchaus nicht in allen 
Fällen anerkannt. Zum Test der Hypothese der Inter-
aktion werden Populationsmodelle, die eine Interak-
tion berücksichtigen, mit so genannten Nullmodellen 
verglichen, in denen der Faktor der Interaktion ver-
nachlässigt wird. Liefern diese Modelle eine ebenso 
gute Erklärung der Daten wie die Interaktionsmodel-
le, gilt die Hypothese der Interaktion als widerlegt.42 
Dieses Verfahren des Testens von Hypothesen ist in 
der Gemeinschaftsökologie seit den 1950er Jahren 
etabliert.43 Versuche des empirischen Nachweise der 
Unterschiedenheit von konkurrierenden Organismen 
sehen sich insgesamt allerdings mit der methodischen 
Schwierigkeit konfrontiert, dass die Behauptung ei-
ner Differenzierung und Einnischung eine Existenz-
behauptung darstellt und diese prinzipiell nicht falsi-

ziert, sondern nur veri ziert werden kann.
Laborexperimente zum direkten empirischen Test 

der theoretischen Konkurrenzmodelle führt G.F. 
Gause bereits in den 1930er Jahren mit Hefen und 
Einzellern durch.44 Die Ergebnisse der Versuche Gau-
ses deuten auf einen Konkurrenzausschluss einer Art 
bei Vorliegen nur einer homogenen Ressource hin 
( Konkurrenz: Abb. 241). Explizit formuliert Gause 
seine Ergebnisse in Form der These, dass Organis-
men verschiedener Arten nicht gemeinsam an einem 
Ort existieren können, wenn sie sich nicht in ihrer 
Nische, d.h. ihren Umweltansprüchen, unterschei-

den: »the equation [of two competing species] […] 
does not permit of any equilibrium between the com-
peting species occupying the same ›niche‹, and leads 
to the entire displacing of one of them by another«.45 
Dieses auch theoretisch gestützte Ergebnis ndet 
weite Anerkennung in Form des später so genannten 
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Konkurrenzausschlussprinzips (s.u.). Allerdings wird 
auch Kritik am experimentellen Aufbau und der In-
terpretation der Ergebnisse geübt.46 

Auch Räuber-Beute-Systeme, bestehend aus zwei 
Populationen von Pantoffeltierchen, untersucht Gau-
se in Laborexperimenten. Dabei gelingt es ihm in 
vielen Versuchsansätzen in den frühen 1930er Jahren 
zunächst nicht, die periodischen Populationsschwan-
kungen zu erreichen, die nach den theoretischen Mo-
dellen zu erwarten sind. Erst nachdem er periodisch 
einzelne Individuen der Beute- und Räuberpopulati-
on zu dem Ansatz hinzufügt (ein Eingriff, der unter 
natürlichen Verhältnissen der Immigration entspre-
chen soll), erscheinen zumindest für kurze Zeit die 
erwarteten Zyklen.47 Auch in anderen Laboruntersu-
chungen erweist es sich als nicht einfach, die Popu-
lationszyklen von Räuber-Beute-Systemen zu erzeu-
gen ( Räuber: Abb. 425).

In den 1940er Jahren versucht D. Lack, empirische 
Evidenzen dafür zu nden, dass die Koexistenz von 
Arten durch die Aufteilung der Ressourcen möglich 
wird.48 Er untersucht diese Frage anhand der Unter-
schiede zwischen den Darwin nken auf den Gala-
pagosinseln (vgl. Abb. 231). Die Interpretation der 
morphologischen Unterschiede als Anpassungen 
schließt an eine ältere, aus dem 19. Jahrhundert stam-
mende Debatte über die Erklärung der Unterschiede 
von nahe verwandten Arten an.49 Während einige 
Autoren dafür argumentieren, diese Unterschiede 
für Anpassungen zu halten (so im 19. Jahrhundert 
A.R. Wallace und natürlich C. Darwin mit seinem 
»Divergenzprinzip«; Phylogenese), argumentieren 
andere dagegen.50. (Die Unterschiede der Finken auf 
den Galapagosinseln erklärt Darwin allerdings nicht 
durch Artbildung aufgrund geogra scher Isolation 
und Einnischung – diese verbreitete Annahme ist ei-
ner späteren Legendenbildung zuzuschreiben.51) E.B. 
Ford nimmt in dem Streit 1931 eine mittlere Position 
ein, insofern er die Meinung vertritt, einige Unter-
schiede seien zwar in der Gegenwart nicht adaptiv, 
sie seien aber trotzdem durch Natürliche Selektion 
entstanden, indem die nicht-adaptiven Merkmale mit 
anderen genetisch gekoppelt seien.52 Eine entschei-
dende Stärkung erhält die adaptationistische Deutung 
von Unterschieden bei Individuen nahe verwandter 
Arten durch Lacks Analyse der Merkmalsverteilung 
bei den Galapagos-Finken. Weil er keine Unter-
schiede in der Nutzung der Umweltressourcen fest-
stellt, sieht Lack die Diversität der Finken anfangs 
im Widerspruch zum Konkurrenzausschlussprinzip. 
Lack ändert aber später seine Meinung und erklärt 
die Unterschiede zwischen den Finken durch spezi-

sche Einnischungen.53 Die spezi schen Differen-

Abb. 230. Vier Fälle der Konkurrenz von zwei Arten um zwei 
Ressourcentypen. Dargestellt sind die Nullnettowachstums-
kurven (»zero net growth isoclines«, ZNGIs) der Populatio-
nen von zwei Arten (A und B) im Raum von zwei Ressourcen 
(R1 und R2). Eine ZNGI repräsentiert die Mindestmenge der 
beiden Ressourcen, ab der ein Wachstum einer Population 
erfolgt. Sie verbindet also für jede Art die Punkte des Gleich-
gewichts von Reproduktions- und Mortalitätsrate miteinan-
der: Auf diesen Punkten erfolgt weder ein Wachstum noch ein 
Schrumpfen der Population.
Im Fall 1 verläuft die ZNGI von Art A innerhalb der von Art 
B, die Art A kann also beide Ressourcen bis zu einem Punkt 
ausnutzen, an dem die Mitglieder der Art B nicht mehr lebens-
fähig sind. In Habitaten mit Ressourcenversorgungspunkten 
(»resource supply points« S1, S2) in den Bereichen 2 und 3 
wird die Art A also die Art B verdrängen.
Der Fall 2 zeigt den umgekehrten Verlauf von Fall 1: In Habi-
taten mit Ressourcenversorgungspunkten innerhalb der Berei-
che 5 und 6 wird hier die Art B die Art A verdrängen.
Im Fall 3 kreuzen sich die ZNGIs an einem Gleichgewichts-
punkt. Dieser Punkt ist lokal stabil, weil die Population jeder 
Art durch das eigene Wachstum stärker limitiert wird als durch 
das Wachstum der Population der anderen Art (weil die Or-
ganismen jeder Art diejenige Ressource stärker konsumieren, 
die das Wachstum ihrer Population begrenzt). In Habitaten 
mit Ressourcenversorgungspunkten innerhalb des Bereichs 4 
koexistieren beide Arten miteinander; in den Bereichen 2 und 
3 dominiert dagegen die Art A und in den Bereichen 5 und 6 
die Art B.
Im Fall 4 liegt ein lokal instabiler Gleichgewichtspunkt vor, weil 
hier das Wachstum der Population jeder Art durch das Wachs-
tum der Population der jeweils anderen Art stärker begrenzt 
wird als durch das eigene (weil die Organismen jeder Art die-
jenige Ressource stärker konsumieren, die das Wachstum der 
Population der anderen Art begrenzt). Im Bereich 4’ wird daher, 
abhängig von den Ausgangsbedingungen, entweder die Art A 
oder B dominieren (aus Tilman, D. (1982). Resource Competi-
tion and Community Structure: 73; vgl. auch Abb. 542).
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zen interpretiert Lack als Ergebnis der Vermeidung 
von Konkurrenz – die Unterschiede zwischen den 
Darwin nken werden im Anschluss daran zu einem 
Musterbeispiel zur Illustration des Konkurrenzaus-
schlussprinzips und der Einnischung von Organis-
men verschiedener Arten durch das Phänomen der 
Merkmalsverschiebung (s.u.).

Weiter ausgearbeitet wird die Theorie der Koexis-
tenz durch Konkurrenzvermeidung im Rahmen von 
G.E. Hutchinsons Modell eines mehrdimensionalen 
Ressourcenraums, in dem die Organismen verschie-
dener Arten miteinander koexistieren können, weil 
sich ihre Umweltansprüche nur partiell überlappen.54 
Das Konzept der Ressourcenaufteilung (»resource 
partitioning«55) zwischen den Arten bildet damit die 
Grundlage für die Erklärung der Koexistenz. Forma-
lisiert wird Hutchinsons Ansatz in einem Modell von 
R.H. MacArthur und R. Levins aus dem Jahr 1967.56 
Als entscheidendes Mittel zur Ermöglichung der Ko-
existenz gilt im Rahmen dieses räumlichen Modells 
die Begrenzung der Überlappung der Nutzenkurven 
von Ressourcen (»overlap in resource use«).57

Seit den 1970er Jahren wird viel Energie darauf 
verwendet, empirische Evidenzen für die Bedeutung 
der interspezi schen Konkurrenz in der Gestaltung 
von Gemeinschaften zu nden. Tatsächlich werden 
starke Interaktionen zwischen den Organismen einer 
Gemeinschaft gefunden, die sich u.a. darin äußern, 
dass die künstliche Entfernung von Konkurrenten 
oder Räuberorganismen erhebliche Effekte auf die 
Gestalt der Gemeinschaft haben.58

Merkmalsverschiebung
Ein besonderer ökologischer Mechanismus der Ko-
existenz wird von W.L. Brown und E.O. Wilson 
1956 beschrieben und ›Merkmalsverschiebung‹ 
(»character displacement«) genannt.59 Eine Merk-
malsverschiebung liegt vor, wenn die Organismen 
von nahe verwandten Arten sich in dem gemeinsam 
besiedelten Areal stärker voneinander unterscheiden 
als in dem Gebiet, in dem jeweils nur Vertreter einer 
der Arten vorkommen. Zur Erklärung dieser Tatsa-
che wird die Vermeidung von Konkurrenz angeführt 
bzw. das Muster als Ergebnis von Konkurrenz gedeu-
tet (es handelt sich also um eine konkurrenzbedingte 
Kontrastverstärkung der Merkmale). Ungeachtet der 
intuitiven Einsichtigkeit der Theorie liegen nur we-
nige Beispiele zu ihrer Bestätigung vor.60 Das klassi-
sche Beispiel stammt aus D. Lacks Untersuchung der 
Schnabellänge der Darwin nken auf verschiedenen 
Inseln des Galapagos-Archipels (s.o.): Die Schnabel-
länge von Finken verschiedener Arten unterscheidet 

sich auf gemeinsam besiedelten Inseln signi kant 
stärker als auf Inseln, die nur von einer Art besiedelt 
sind (vgl. Abb. 231).61

Konkurrenzausschlussprinzip
Der Ausdruck ›Konkurrenzausschlussprinzip‹ (engl. 
»competitive exclusion principle«) erscheint erst-
mals in einem Überblicksaufsatz von G. Hardin aus 
dem Jahr 196062 und einer sich daran anschließen-
den Diskussion63. Nach Hardins De nition besagt 
das Konkurrenzausschlussprinzip, dass vollständige 
Konkurrenten nicht koexistieren können (»Complete 
competitors cannot coexist«64). Wie Hardin einräumt, 
sind alle vier Wörter dieser Formulierung unklar und 
klärungsbedürftig.

Dass Organismen verschiedener Arten sich in der 
Nutzung ihrer Umwelt unterscheiden müssen, damit 
sie zusammen leben können, ist eine Auffassung, die 
explizit spätestens seit Beginn des 20. Jahrhunderts 
vertreten wird. In Ansätzen ndet sie sich bereits bei 
C. Darwin, der 1859 in seinem Hauptwerk argumen-
tiert, die Konkurrenz unter den Organismen (»strugg-
le for existence«), sei dann am größten, wenn diese 
sich am ähnlichsten sind. Darwin führt einige Bei-
spiele an, bei denen die Vermehrung von Organismen 
einer Art mit der Abnahme der Zahl einer anderen 
verbunden ist. Darwin sieht hier einen kausalen Zu-
sammenhang im Sinne einer Verdrängung, wie etwa 
in der Ausbreitung der Misteldrossel in Schottland 
auf Kosten der Singdrossel.65 Auch M. Wagner weist 
in seiner Begründung des »Migrationsgesetzes« 
( Evolution/Isolation) darauf hin, dass einander sehr 
ähnliche, verwandte Arten meist geogra sch vonein-
ander getrennt leben.66 

Erste explizite Formulierungen des Konkurrenz-
ausschlussprinzips nden sich im letzten Jahrzehnt 
des 19. Jahrhunderts, so bei dem Botaniker E. War-
ming, der 1895 der Auffassung ist, dass »der Wett-
bewerb zwischen den P anzenarten untereinander« 
von so großer Bedeutung sei, »daß viele Arten von 
großen Gebieten der Erdober äche nicht durch den 
unmittelbaren Eingriff der leblosen Faktoren, son-
dern durch ihren mittelbaren Eingriff, durch den 
Nahrungswettbewerb mit anderen, stärkeren P an-
zenarten, ausgeschlossen werden«.67 Für die Zoolo-
gie stellt J.B. Steere ausgehend von Untersuchun-
gen zur räumlichen Verteilung von Vögeln auf den 
Philippinen fest, dass jede Gattung an einem Ort nur 
durch eine Art vertreten ist, und er formuliert 1894 
als Gesetz: »No two species structurally adapted to 
the same conditions will occupy the same area«68. 
Eine ähnliche Formulierung gibt D.S. Jordan diesem 
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Prinzip 1905 (»Jordan’s law«69): »Given any species 
in any region, the nearest related species is not likely 
to be found in the same region nor in a remote region, 
but in a neighboring district separated from the rst 
by a barrier of some sort«.70 

In den meisten älteren Fassungen wird das Kon-
kurrenzausschlussprinzip ausgehend von der nahen 
taxonomischen Verwandtschaft von Arten formu-
liert, nicht von der Ähnlichkeit ihrer ökologischen 
Ansprüche. Eine ökologisch fundierte Bedeutung 
gibt J. Grinnell dem Prinzip zu Beginn des 20. Jahr-
hunderts. Er leitet es aus seinen Beobachtungen 
des Vorkommens von Meisen in Nordamerika ab 
und bezieht es auf die unterschiedliche Ernährung. 
1904 schreibt Grinnell, nur solche Arten könnten an 
einem Ort koexistieren, die sich in ihren Nahrung 
unterscheiden: »It is only by adaptations to different 
sorts of food, or modes of food getting, that more 
than one species can occupy the same locality«.71 
1917 wendet Grinnell auf diese These seinen Begriff 
der Nische an und formuliert es als einen axioma-
tischen Grundsatz, dass zwei Arten in einer Region 
nicht die gleiche Nische besetzen können: »It is [...] 
axiomatic that no two species regularly established 
in a single fauna have precisely the same niche re-
lationships«.72

In diesen frühen Versionen ist das Konkurrenz-
ausschlussprinzip nicht theoretisch im Rahmen von 
mathematischen Konkurrenzmodellen, sondern em-
pirisch begründet. 1926 ist es V. Volterra, der in einer 
mathematischen Modellierung begründet, warum auf 
nur einer homogenen Ressource eine stabile Koexis-
tenz von zwei Populationen verschiedener Arten, de-
ren Wachstum über die Verfügbarkeit der Ressource 
limitiert ist, ausgeschlossen ist.73 Die anschauliche 
Begründung dafür liegt darin, dass die Organismen 
von zwei Arten sich in der Ef zienz der Nutzung 
der Ressource unterscheiden und daher die eine Art 
die andere langfristig verdrängen wird. Eine stabile 
Koexistenz ist nur möglich, wenn sich die Mitglie-
der der einen Art unter einander größere Konkurrenz 
machen als den Mitgliedern der anderen Art, indem 
sie auf eine andere Ressource spezialisiert sind, weil 
andernfalls die konkurrenzunterlegene Art aus dem 
System verschwindet (s.o.). A.J. Lotka liefert 1932 
eine ähnliche mathematische Begründung.74

Eine experimentelle Überprüfung erfährt das Prin-
zip des Konkurrenzausschlusses durch Untersuchun-
gen von G.F. Gause zur Koexistenz verschiedener 
Arten von Einzellern (Pantoffeltierchen) in verschie-
denen Nährmedien (s.o.). Gause fasst seine Ergeb-
nisse in der These zusammen, dass zwei miteinander 
konkurrierende Arten kaum die gleiche Nische beset-

zen können (»as a result of competition two similar 
species scarcely ever occupy similar niches«).75 Im 
Anschluss an diese Versuche wird das Prinzip des 
Konkurrenzausschlusses allgemein bekannt als Gau-
ses Konzept (Anonymus 1944)76, Gauses Prinzip 
(Mayr 1947)77, Gauses Hypothese (Bagenal 1951)78, 
Gauses Gesetz (Savage 1958)79 oder auch als Volter-
ra-Gause-Prinzip (Hutchinson 1958)80. Weil Grinnell 
dieses Prinzip schon vor Gause als ein Axiom for-
muliert, wird auch die Bezeichnung Grinnells Axiom 
vorgeschlagen (Udvardy 1959).81 Eine Formulierung 
aus dem Jahr 1944 lautet: Zwei ökologisch ähnliche 
Arten können nicht am selben Ort zusammen leben 
(»two species with similar ecology cannot live to-
gether in the same place«82). 

Abb. 231.  Merkmalsverschiebung bei Darwin nken (Geos-
piza) auf Inseln des Galapagosarchipels. Dargestellt ist 
die Verteilung der Schnabellänge von Vögeln einer Art im 
Vergleich zu anderen Arten auf der gleichen Insel (in ei-
ner Zeile) bzw. auf verschiedenen Inseln. Bei gemeinsamem 
Vorkommen auf einer Insel unterscheiden sich die Schna-
bellängen der Vögel verschiedener Arten stärker als bei 
alleinigem Vorkommen (z.B. unterscheidet sich die Schna-
bellänge von Vögeln der Arten G. fortis und G. fuliginosa 
auf den Inseln Charles und Chatham, auf denen beide Arten 
gemeinsam vorkommen, stärker als auf den Inseln Daphne 
und Crossman, auf denen sie jeweils alleine vorkommen 
(aus Lack, D. (1947). Darwin’s Finches: 82).
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In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts werden 
an verschiedenen Untersuchungsgegenständen empi-
rische Belege für das Konkurrenzausschlussprinzip 
gesucht. Ein klassisches Lehrbuchbeispiel stammt 
von T. Park: Er zeigt anhand von Laborexperimen-
ten mit Mehlkäfern (Tribolium), dass leichte Verän-
derungen der Umweltbedingungen den Ausgang der 
Konkurrenz von Organismen verschiedener Arten 
entscheidend beein ussen können.83 Ähnliche Er-
gebnisse liefern die Studien von L.C. Birch zur Kon-
kurrenz von Korn- und Getreidekäfern (Calandra, 
Rhizoperta) in den 1950er Jahren: Während in dem 
einen Bereich von Temperatur und Luftfeuchtigkeit 
die Käfer der einen Art einen Vorteil haben und die 
anderen verdrängen, ist es in anderen Bereichen ge-
nau umgekehrt.84

Insgesamt bildet die Anwendung des Modells des 
logistischen Populationswachstums auf mehrere mit-
einander koexistierende Arten seit den 1940er Jahren 
ein zentrales organisierendes Prinzip der ökologi-
schen Forschung (Hutchinson & Deevey 1949: »the 
most important development in general ecology« und 
»one of the chief foundations of modern ecology«85). 
Denn auf der Grundlage des Modells kann eine Er-
klärung der Struktur und Diversität von ökologischen 
Gemeinschaften erfolgen ( Biozönose).

Kritik
Allerdings wird als Reaktion auf die Formulierung 
des Konkurrenzausschlussprinzips in den 1930er 
Jahren von naturhistorisch arbeitenden Biologen auf 
viele Fälle hingewiesen, in denen eine Koexistenz 
von nahe verwandten Arten tatsächlich vorliegt, auch 
wenn diese teilweise die gleichen Ressourcen nutzen. 
Daraus wird gefolgert, dass die Koexistenz nur dann 
ausgeschlossen ist, wenn tatsächlich alle Ressourcen 
in gleicher Weise genutzt werden. Sobald sich die 
Organismen von zwei Arten aber in nur wenigen As-
pekten ihres Lebens unterscheiden, ist eine Koexis-
tenz nicht mehr prinzipiell ausgeschlossen.86

Fraglich ist auch, ob die Konkurrenz unter den Or-
ganismen immer der entscheidende Faktor in der Ge-
staltung von Gemeinschaften ist. Dass dies zumindest 
nicht in allen Fällen und auf allen trophischen Ebenen 
der Fall ist, behaupten N.G. Hairston, F.H. Smith und 
L.B. Slobodkin (»HSS«) in einem berühmten Aufsatz 
aus dem Jahr 1960.87 Insbesondere in Bezug auf her-
bivore Insekten argumentieren sie, dass es ein Über-
angebot an Nahrung gebe (»the world is green«88) und 
eine Limitierung des Populationswachstums durch 
Konkurrenz um Nahrung daher unwahrscheinlich sei. 
Die These der Autoren provoziert eine Kontroverse, 
die bis in die Gegenwart anhält.89

Auch theoretische Überlegungen führen zu einer 
Aufweichung des Konkurrenzausschlussprinzips. 
Es werden mathematische Modelle der Koexistenz 
formuliert, denen zufolge eine Koexistenz auch dann 
möglich ist, wenn sie nach den Annahmen von Lotka 
und Volterra ausgeschlossen ist (s.o.). Die neuen Mo-
dellansätze berücksichtigen u.a. die Fluktuation der 
Populationsgrößen (Nichtgleichgewichtsmodelle), 
stochastische Schwankungen der Umweltbedingun-
gen, gegenüber der Konkurrenz externe biologische 
Faktoren (z.B. Räuber) oder die Unterteilung der 
Umwelt in nur phasenweise miteinander verbundene 
Ressourcen ecken (»patches«). Diese Faktoren er-
lauben eine Koexistenz von Organismen verschiede-
ner Arten auch ohne eine ausgeprägte Nischendiffe-
renzierung. Das gefeierte »Gesetz« des Konkurrenz-
ausschlusses erscheint damit wesentlich erschüttert.
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Kommunikation
Das Substantiv ›Kommunikation‹ geht auf das la-
teinische Verb ›communicare‹ »gemeinschaftlich 
tun, mitteilen« und das entsprechende Substantiv 
›communicatio‹ zurück. Letzteres wird allgemein 
in der Bedeutung von »Unterredung, Mitteilung« 
verwendet und bildet daneben einen terminus tech-
nicus in der Rhetorik, in der es sich auf eine solche 
Mitteilung bezieht, in der sich der Redner direkt an 
seiner Zuhörer wendet und sie zu Rate zieht.1 Im la-
teinischsprachigen Mittelalter wird das Wort in ver-
schiedenen Bedeutungen verwendet, z.B. im Sinne 
von »Mitteilung«, »Verbindung«, »Austausch« oder 
»Gemeinschaft«. Der Ausdruck ndet sich seit dem 
18. Jahrhundert in der deutschen Sprache. Im 20. 
Jahrhundert wird er zu einem zentralen Begriff vieler 
Forschungsfelder, von der Nachrichtentechnik bis zu 
den Sozialwissenschaften.

Kommunikation als Mitteilung und als Verbindung
Im biologischen Kontext wird von einer Kommuni-
kation sowohl zwischen den Teilen innerhalb eines 
Organismus als auch zwischen verschiedenen Orga-
nismen gesprochen. In letzterer Bedeutung verwen-
det M. de Montaigne Ende des 16. Jahrhunderts den 
Ausdruck, wenn er von einer vollständigen Kommu-
nikation (»une pleine et entière communication«) 
zwischen Tieren spricht und meint, die Tiere würden 
sich untereinander verstehen (»s’entr’entendent«).2 
Nach Montaigne besteht eine Kommunikation nicht 
nur zwischen den Mitgliedern einer Art, und nicht 
nur die Stimme bilde ein Kommunikationsmittel 
(»moyen de communication«3). 

Auch M. Cureau de la Chambre bezieht den Aus-
druck 1648 auf nicht-menschliche Lebewesen: Er 
schreibt den staatenlebenden Insekten eine Kommu-
nikation zu, weil diese für die Aufrechterhaltung ihres 
sozialen Verbandes notwendig sei (»il, faut qu’ils [les 
fourmis] ayent communication de desseins, puisque 
c’est le seul lien qui arreste & qui conserue toute les 
societez«).4

Innerhalb eines Organismus bezeichnet die Kom-
munikation zwischen Teilen häu g nichts anderes als 
die physische Verbindung dieser Teile (im Sinne der 
»kommunizierenden Röhren« der Physik). In diesem 
Sinne als Verbindung zwischen verschiedenen Tei-
len eines lebenden Körpers erscheint der Begriff der 
Kommunikation im 16. Jahrhundert – so 1551 bei 
P. Belon und 1554 bei J. Fernel5 – und im 17. Jahr-
hundert – z.B. bei R. Descartes und R. Cudworth.6 
N. Malebranche nimmt 1672 eine »Kommunika-
tion« zwischen Mutter und Embryo an und erklärt 
über diese einige Phänomene der Vererbung.7 G.E. 
Stahl beschreibt 1707 das Verhältnis jedes Teils im 
Körper eines Organismus als ein Zusammenhalten, 
Zusammenwirken und Kommunizieren mit den an-
deren Teilen (»socia, cum aliis partibus cohaerens, 
conspirans, atque communicans«).8 C. Wolff ist 1725 
der Auffassung, aus der Funktion der Nerven, eine 
»Communication« zwischen den Sinnen und Mus-
keln herzustellen, also den »Nerven-Saft oder die 
Lebens-Geister« zu transportieren, folge notwendig, 
dass die Nerven hohl sein müssen.9 In der physika-
lischen Bedeutung von kommunizierenden Röhren 
spricht auch H. Milne-Edwards 1827 von der »Kom-
munikation« zwischen den üssigkeitserfüllten 
Hohlräumen in einem Tierkörper.10

In der Bedeutung von »Gespräch, Unterredung, 
Mitteilung« erscheint der Ausdruck spätestens seit 
dem frühen 16. Jahrhundert. In einer englischen 
Übersetzung eines Briefs von Erasmus von Rotter-
dam gibt T. Paynell 1532 den lateinischen Ausdruck 
›sermo‹ mit ›communication‹ wieder.11 In dieser Be-

Kommunikation ist das erfolgreiche Signalisieren, d.h. 
das intentionale (zweckgerichtete) Präsentieren von 
morphologischen Strukturen oder Verhaltensweisen 
eines Organismus, das diesem einen direkten oder indi-
rekten Nutzen (Selektionsvorteil) bringt, wenn es durch 
einen anderen Organismus beantwortet wird, nachdem 
dieser es sinnlich aufgenommen und physiologisch ver-
arbeitet hat. In einer Kommunikation sind sowohl die 
Strukturen bzw. Verhaltensweisen des Senders als auch 
des Empfängers für den Akt der Nachrichtenübertra-
gung angepasst, d.h. dafür selektiert worden.
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deutung einer Mitteilung von einem Lebewesen zu 
einem anderen verbreitet sich der Ausdruck aber nur 
langsam. G.L.L. de Buffon nennt 1753 die nach au-
ßen gerichteten Sinnesorgane »Organe der Kommu-
nikation«.12 Auch C. Darwin bezeichnet später in die-
sem Sinne die Stimmorgane der höheren Säugetiere 
als »Mittel der Kommunikation«13.

Zur Abgrenzung vom speziellen Fall der Kommu-
nikation unter Menschen führt G. Tembrock 1970 
den Begriff der Biokommunikation im weiteren 
Sinne ein. Grundlage der Biokommunikation ist 
nach Tembrock der »Informationswechsel« zwi-
schen Organismus und Umwelt14 (1971: »Biokom-
munikation. Informationsübertragung im biologi-
schen Bereich«15); die menschliche Kommunikation 
mittels Sprache schließt Tembrock aus der Biokom-
munikation ausdrücklich aus16. Im soziologischen 
Kontext wird der Ausdruck auf Englisch bereits in 
den 1960er Jahren verwendet (Strodtbeck & Hook 
1961: »the social psychology of what is now fre-
quently described as bio-communication«17; Hall 
1963: »the study of microspace as a system of bio-
communication«18).

Antike: Sprache bei Tieren?
Im Mittelpunkt der älteren Diskussion um die Kom-
munikation der Tiere steht v.a. der Vergleich ihrer 
Verständigungsart mit der Hauptkommunikations-
form des Menschen, der Sprache. Als ein Charak-
teristikum des Menschen, das ihn von den Tieren 
unterscheide, wird die Sprache seit den antiken Leh-
rern der Rhetorik konzipiert. Isokrates bemerkt im 
fünften vorchristlichen Jahrhundert, dass der Mensch 
den Tieren in Schnelligkeit, Stärke und anderen Ei-
genschaften unterlegen sei. »Weil wir aber die Mög-
lichkeit haben, einander zu überzeugen und einander 
gegenseitig alles, was wir wollen, mitzuteilen, haben 
wir uns nicht nur vom tierischen Dasein gelöst, son-
dern haben uns auch zusammengeschlossen, Städte 
gegründet, Gesetze aufgestellt und Künste und Hand-
werk erfunden. Überhaupt ist bei fast allem was wir 
Positives geleistet haben, die Redegabe [ ] mit-
beteiligt«.19 Bezeichnenderweise verwendet Platon 
gelegentlich den Ausdruck ›Sprachloser‹ (» «) 
als Synonym für ›Tier‹.20 Vor allem im Hellenismus 
und der Spätantike werden die Tiere gerne als die 
Lebewesen bezeichnet, die keine Sprache haben (  

 ).21 Aber besonders in der Dichtung (seit 
Homer) wird die für den Menschen unverständliche 
Kommunikation unter Tieren, v.a. unter Vögeln, mit 
den Sprachen fremder Völker verglichen – und damit 
der These von der Sprachlosigkeit der Tiere wider-
sprochen.22 

Aristoteles bemerkt, dass viele Tiere über eine 
Stimme (» «) und einige auch über das Vermö-
gen des Sprechens (» «) verfügen.23 Voraus-
setzung für ersteres sei das Vorhandensein einer Keh-
le (» «), für letzteres eine Zunge (» «).24 
Aristoteles bemüht sich um eine Abgrenzung der 
Stimme von einem bloßen Ton (» «), wie er z.B. 
beim Fliegen der Vögel entstehen kann.25 Funktional 
ordnet Aristoteles die Stimme der Tiere als nützliches 
Mittel der Artikulation von Lust und Schmerz ein, 
bei den Vögeln z.B. seien die Laute v.a. in der Brut-
zeit und während des Kampfes zu hören. Die Stimme 
ist damit Ausdruck einer Leidenschaft und von der 
Sprache des Menschen unterschieden, insofern diese 
über ein Instrument der Mitteilung hinaus ein Mittel 
der Erkenntnis des Guten und Bösen, des Gerechten 
und Ungerechten sei. In der ›Politik‹ formuliert Aris-
toteles: Es ist »einzig der Mensch unter allen anima-
lischen Wesen mit der Sprache [» «] begabt. Die 
Stimme [» «] ist das Zeichen für Schmerz und 
Lust und darum auch den anderen Sinneswesen ver-
liehen, indem ihre Natur so weit gelangt ist, daß sie 
Schmerz und Lust emp nden und beides einander zu 
erkennen geben. Das Wort aber oder die Sprache ist 
dafür da, das Nützliche und Schädliche und so denn 
auch das Gerechte und das Ungerechte anzuzeigen. 
Denn das ist den Menschen vor den anderen Lebewe-
sen eigen, daß sie Sinn haben für Gut und Böse, für 
Gerecht und Ungerecht und was dem ähnlich sei«.26 
Im Gegensatz zu dieser scharfen Ablehnung einer 
Sprache bei Tieren schreibt Aristoteles in seinen zoo-
logischen Schriften den Tieren, und zwar v.a. den Vö-
geln, wiederholt eine Sprache und ein gegenseitiges 
Verstehen zu: »die kleineren Vögel […] gebrauchen 
die Zunge alle auch zur Verständigung untereinander 
[   ]«.27

Abb. 232. Arterkennungsmerkmale (»recognition marks«) 
von Regenpfeifern verschiedener Arten. Die markante 
Kopfzeichnung der sehr ähnlichen und eng miteinander 
verwandten Vögel ermöglicht nach Wallace ihre gegensei-
tige Erkennung und die Aufrechterhaltung der Artgrenzen 
(aus Wallace, A.R. (1889). Darwinism: 221).
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Als Reaktion auf die scharfe Gegenüberstellung 
von Mensch und Tier und die These von der Ver-
nunftlosigkeit der Tiere in der Stoa ( Intelligenz) 
kommt es zu einer Gegenbewegung, in deren Rah-
men den Tieren allgemein eine Sprache zugeschrie-
ben wird. Insbesondere die Verschiedenartigkeit der 
Laute der Tiere in unterschiedlichen Situationen wird 
als ein Beleg für ihre Verständigung mittels Sprache 
gewertet.28 Es sei ebenso unsinnig, den Tieren eine 
Sprache abzusprechen, wie einem fremden Volk, 
dessen Sprache man nicht verstehe.29 Außerdem wird 
darauf hingewiesen, dass eine Verständigung durch-
aus möglich sei, z.B. bei domestizierten Tieren, die 
auf Befehle differenziert reagieren.30

Frühe Neuzeit: Keine Sprache ohne Vernunft
Auf dieser antiken Grundlage wird in der Frühen 
Neuzeit den Tieren meist die Sprachfähigkeit abge-
sprochen. R. Descartes bemerkt 1637, einige Tiere 
hätten durchaus die Organe, um Worte hervorzu-
bringen, wie z.B. Papageien; es mangele ihnen aber 
an Vernunft (»raison«), um eine Sprache zu entwi-
ckeln.31 Die durch Vernunft ermöglichte Sprache sei 
daher ein sicheres Mittel, um Menschen von Tieren 
zu unterscheiden. Ähnlich stellt T. Hobbes 1658 fest, 
dass es zwar einen Zeichengebrauch (»signi catio«) 
zwischen zwei Tieren der gleichen Art geben könne 
– dieser bestehe in dem Austausch von Signalen (»si-
gna«) –, eine Sprache sei dies aber nicht zu nennen, 
weil die Tiere die Wortbedeutungen nicht erfassen 
könnten.32 In die gleiche Richtung zielend und in 
Bezug auf das »Sprechen« von Papageien stellt N. 
Grew 1701 fest, dass es sich dabei nicht eigentlich 
um einen Sprachgebrauch handele, weil ein Papagei 
zwar die Worte, die er hört, spricht (»speaks«); dieses 
»Sprechen« sei aber nicht einmal eine Imitation, weil 
zur Imitation nicht nur gehöre, so wie ein anderer zu 
tun, sondern dies auch zu beabsichtigen oder sich 
vorzustellen (»to propose to do it«).33 Zur Sprache 
fehlt den Tieren danach also die Intentionalität und 
Re exivität. 

18. Jh.: Verteidigung der »Sprache der Tiere«
Gegen diese häu g mechanistische Sicht der Tiere 
verbreitet sich seit Ende des 17. Jahrhunderts die 
Rede von einer »Sprache der Tiere«.34 Die Sprach-
kompetenz der Tiere wird dabei nicht selten argumen-
tativ gegen Descartes’ Auffassung von den Tieren als 
Maschinen in Stellung gebracht. G.W. Leibniz z.B. 
hat 1704 keinen engen Begriff der Sprache mehr, 
wenn er einigen Tieren durchaus zugesteht, sprechen 
zu können, auf der anderen Seite könnten die Tiere 
– wie schon Locke bemerkt (s.u.) – mit ihrer Spra-

che aber keine Abstraktionen bilden und allgemeine 
Ideen ausdrücken.35 Der Sprachbegriff wird in der 
Folge immer weiter gefasst. G.F. Meier ist Mitte des 
18. Jahrhunderts der Meinung, die Tiere beherrschten 
zwar nicht die Sprache des Menschen, sie verfügten 
aber über ihre eigenen Sprachen, so z.B. die Amei-
sen, die »miteinander reden«.36 Bei D. Hume heißt 
es 1779, alle Tiere hätten eine »natürliche Sprache«, 
die für ihre Artgenossen verständlich sei: »All brute 
animals have a natural speech, which, however limi-
ted, is very intelligible to their own species«.37 Für 
J.G. Herder hat der Mensch die Sprache als Ausdruck 
der Emp ndung »ursprünglich mit den Thieren ge-
mein«38, und er diskutiert die Möglichkeit, die Spra-
che des Menschen aus dieser ursprünglichen Sprache 
der Tiere abzuleiten. Dabei hält es Herder aber für 
unmöglich, die »menschliche, willkürliche Sprache« 
einfach als eine Weiterentwicklung des »Geschreis 
der Emp ndungen« der Tiere anzusehen; notwendig 
für die Sprache sei der Vernunftgebrauch; ja Herder 
ist der Ansicht: »Ohne Sprache hat der Mensch keine 
Vernunft, und ohne Vernunft keine Sprache«.39 

Von verschiedener Seite wird seit Mitte des 18. 
Jahrhunderts die besondere Verbindung von Sprache 
und Vernunft – und damit das exklusiv Humane der 
Sprache – herausgestellt. So bestimmt J.F. Blumen-
bach in der ersten Au age seines ›Handbuchs der 
Naturgeschichte‹ von 1779 den Menschen in seiner 
Kurzcharakterisierung gleichzeitig über seine Ver-
nunft und Sprache (»Animal rationale, loquens«40). 
Die Sprache des Menschen setzt Blumenbach von 
der »Stimme« der Tiere ab und betrachtet sie als eine 
»directe Folge der Vernunft«.41 J.G. Hamann behaup-
tet 1784, »das ganze Vermögen zu denken beruht 
auf Sprache«.42 In viel zitierten Sätzen betont auch 
W. von Humboldt den Zusammenhang von Sprache 
und Denken: »Die Sprache ist nichts anders, als das 
Complement des Denkens«43, und er beurteilt das 
Vermögen zur Sprache als wesentliches Merkmals 
des Menschen: »Der Mensch ist nur Mensch durch 
Sprache; um aber die Sprache zu er nden, müßte er 
schon Mensch sein«.44

Neben diesem vernunftzentrierten Verständnis des 
Sprachbegriffs stehen im 18. Jahrhundert kommuni-
kationszentrierte Bestimmungen, die eine Sprache 
an das Vermögen zu einer differenzierten Kommu-
nikation binden – ein Vermögen, das auch vielen 
Tieren zukommt. In diesem Sinne deutet G.I. Wen-
zel in seiner Abhandlung über die Sprache der Tiere 
aus dem Jahr 1800 die Sprache funktional als Mittel 
zur Befriedigung ihrer Bedürfnisse. Die Sprache der 
Tiere höre daher auch dann auf, wenn das Bedürfnis 
befriedigt sei. Wenzel versteht unter einer ›Sprache‹ 
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die Fähigkeit von Lebewesen, »sich einander ver-
ständlich mitzutheilen, einander ihre Emp ndungen 
und Gefühle zu offenbaren«.45 Weil auch Tiere über 
entsprechende Organe verfügen, besteht für ihn kein 
Zweifel, »daß sie sich nach ihrer Art verständlich 
machen können«.46 Wenzel spricht ausdrücklich von 
einer »Thiersprache«47: »Die Thiere haben die Fä-
higkeit, sich einander durch Thöne verständlich zu 
machen, – mithin eine Sprache«48. Die Sprache der 
Tiere sei zwar einfacher als die des Menschen, aber 
»der Bestimmung dieser Geschöpfe angemessen« 
und geeignet, »zur Befriedigung ihrer Bedürfnisse 
beyzutragen«.49 Nach Wenzel richtet sich die Diffe-
renziertheit einer Sprache nach den Bedürfnissen ei-
nes Lebewesens; weil Tiere über einfachere Bedürf-
nisse als der Mensch verfügten, sei auch ihre Sprache 
einfacher: »Die Thiere drücken nur ihre Begierden 
aus, und ihr Ausdruck ist so einfach, als einfach ihre 
Begierden sind«50.

19. Jh.: natürliche Ableitungen der Sprache
Im 19. Jahrhundert ist es unter Biologen weit verbrei-
tet, den Tieren eine Sprache zuzuerkennen. Intensiv 
diskutiert wird der Ursprung der menschlichen Spra-
che, wobei sich grundsätzlich zwei Theorien gegen-
überstehen: die Rückführung der sprachlichen Laute 
auf eine Nachahmung von Geräuschen (Onomata-
poiese-Theorie) oder ihre Ableitung aus unbewuss-
ten Ausrufen (Interjektions-Theorie). Häu g liegen 
diese beiden Erklärungen auch miteinander verbun-
den vor, so z.B. bei C. Darwin: »I cannot doubt that 
language owes its origin to the imitation and modi -
cation, aided by signs and gestures, of various natural 
sounds, the voices of other animals, and man’s own 
instinctive cries«51. Darwin behandelt die Fragen 
nach der Sprachentstehung und der Sprachfähigkeit 
der Tiere aber nur am Rande, weil er sich dafür nicht 
ausreichend kompetent fühlt.52 

Im Anschluss an Darwins Evolutionstheorie ist es 
in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts verbrei-
tet, die Kommunikationsformen der Tiere als An-
passungen zu deuten und sie aus ihrer Lebensweise 
und ihren Bedürfnissen zu erklären. E. Haeckel ist in 
diesem Sinne der Auffassung, eine Sprache sei v.a. 
bei sozial lebenden Tieren verbreitet und diene ihnen 
»notwendig zur Verständigung, zur Mitteilung ihrer 
Vorstellungen«.53

Von Darwin inspirierte Autoren unternehmen auch 
den Versuch der Ableitung der Sprache des Menschen 
aus den tierischen Lauten und betrachten die ur-
sprüngliche Sprache der Tiere als einen Lautausdruck 
subjektiver Zustände. Die Wurzeln der menschlichen 
(objektivierenden) Worte liegen nach dieser Theorie 

in einem ursprünglichen Gefühlsausdruck, z.B. die 
Wurzel ak (mit der Bedeutung »scharf«) in einem 
ursprünglichen Schmerzschrei.54 G. Jäger, der die-
se Theorie 1869 – wohl nach Anregung durch F.M. 
Müller – entwickelt, sieht den Beginn der Sprache 
mit dem Erscheinen des ersten »Emp ndungslauts« 
gegeben, der nicht allein eine Emp ndung ausdrückt, 
sondern dazu eingesetzt wird, eine entsprechende 
Emp ndung bei einem anderen Organismus auszu-
lösen. Dieser Schritt sei lange vor dem Auftreten der 
Menschen in der Evolution erfolgt: »Die Sprache 
war somit längst erfunden, ehe es Menschen gab«.55 
A. Schleicher geht so weit, die Sprachwissenschaft 
als Naturwissenschaft etablieren zu wollen, indem er 
die Sprachen des Menschen als »Naturorganismen« 
betrachtet, die einer natürliche Entwicklung, Alte-
rung und einem natürlichen Tod unterliegen.56

Müller: Barriere zwischen Mensch und Tier
Entgegen dieser Versuche der Ableitung der mensch-
lichen Sprache aus den natürlichen Emp ndungslau-
ten bezieht F.M. Müller 1861 entschieden Stellung, 
indem er ›Sprache‹ als dasjenige positioniert, das die 
Grenze zwischen Mensch und Tier markiert: »the 
one great barrier between the brute [i.e. the animal] 
and man is Language. Man speaks, and no brute has 
ever uttered a word. Language is our Rubicon, and no 
brute will dare to cross it.«57 Die Tiere verfügen nach 
Müller zwar über die Vermögen der Emp ndung 
(»sensation«), der Wahrnehmung (»perception«), 
der Erinnerung (»memory«), des Willens (»will«) 
und des Intellekts (»intellect«), aber eben nicht über 
Sprache.58 Denn die Sprache steht nach Müller in 
engem Zusammenhang mit den spezi sch menschli-
chen geistigen Vermögen des Denkens und der Rati-
onalität: »our language is really our thought and our 
thought our language«59; oder, in der Formulierung, 
die Müller als Motto einem seiner Bücher voran-
stellt: »No Reason Without Language No Language 
Without Reason«60. Sprache beginnt für Müller erst 
dort, wo die direkte Nachahmung und Interjektion 
endet und eine abstrakte Benennung von Gegenstän-
den statt ndet. Die Elemente der eigentlichen Spra-
che sieht Müller in einer Menge von einigen hundert 
Wurzeln (»roots«), die nicht auf Interjektionen oder 
Imitationen zurückgehen, sondern auf elementare 
Akte der Benennung. Der grundlegende Prozess der 
Sprache, der nur beim Menschen vorliegt und nicht 
in einem sachlichen oder genealogischen Zusammen-
hang mit der Kommunikation bei Tieren steht, be-
steht nach Müller in der Bildung von Begriffen. Die 
Sprache wird von Müller geradezu mit dem Denken 
identi ziert (»language […] is only another name for 
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reason«61). Die Begriffe, als Wesen gleichzeitig der 
Sprache und der Vernunft, seien in einer langen his-
torischen Entwicklung geprägt worden und damit ein 
kollektives Gut, über das jeder einzelne nicht alleine 
verfügen könne.

Gefühlssprache versus Gedankensprache
Diese schroffe Ablehnung des Begriffs der Sprache 
für die Kommunikation der Tiere setzt sich aller-
dings nicht durch. Seit den 1860er Jahre etablieren 
sich vielmehr vielfache Versuche der terminologi-
schen Differenzierung, die eine Bestimmung der 
»Sprache« bei Mensch und Tier auf den Begriff zu 
bringen versucht. So löst W. Wundt den Begriff der 
Sprache von der menschlichen Wortsprache und de-

niert allgemein: »Sprache ist jeder Ausdruck von 
Gefühlen, Vorstellungen oder Begriffen durch die 
Bewegung«.62 Wundt differenziert weiter zwischen 
verschiedenen Arten der Sprache: Er unterscheidet 
eine »Gefühlssprache«, die dem Ausdruck momen-
tan vorliegender Gefühle diene und den meisten Le-
bewesen eigen sei, und eine spezi sch menschliche 

»Gedankensprache«, die eine Distanzierung von der 
jeweiligen Situation und inneren Stimmung ermögli-
che: »das Thier besitzt nur eine Gefühlssprache, der 
Mensch aber eine Gedankensprache«.63 Auch einigen 
Tieren schreibt Wundt »Allgemeinvorstellungen« 
zu, einem Hund z.B. die allgemeine Vorstellung von 
einem Stock oder Hut; die Tiere würden dafür aber 
keine Zeichen entwickeln. Ihnen komme allein eine 
»Gebärdensprache« zu; diese habe aber allein de-
monstrativen, nicht den für die menschliche Sprache 
typischen prädikativen Charakter: »Eine Gebärden-
sprache bleibt immer gebunden an gerade gegenwär-
tige Dinge und kann daher auch nie über die Bezie-
hungen von Einzelvorstellungen hinausgehen«.64

Das Wort Gedankensprache erscheint seit Mitte 
des 18. Jahrhunderts in verschiedenen Kontexten. 
L.A.V. Gottsched verwendet es 1749 in einer Über-
setzung eines Satzes aus T. Hobbes  ›Leviathan‹: 
»der allgemeine Gebrauch der Rede ist, daß wir 
unsere Gedankensprache [»Discursus Mentalis«] in 
eine Wortsprache, oder die Folge unsrer Gedanken, 
in eine Folge von Worten verändern«.65 Im späteren 
18. Jahrhundert erscheint das Wort v.a. im literari-
schen Zusammenhang (Swedenborg 1770: »was es 
für eine Beschaffenheit mit der Sprache derjenigen 
gehabt habe, die von der ältesten Kirche waren: sie 
war nämlich nicht vernehmlich (articulata) wie die 
Wörter-Sprache unserer Zeit, sondern leise, sie ge-
schahe nicht durch das äusserliche, sondern durch 
das innerliche Athmen, also war es eine Gedanken-
Sprache«66; Herder 1786: »einer fein-durchdachten, 
leise-geregelten Hieroglyphik der unsichtbaren Ge-
dankensprache«67). Ein eher wissenschaftlicher Ge-
brauch tritt in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
im Kontext von Diskussionen zur Taubstummheit 
beim Menschen auf68 (englisch als »the language of 
thought«69). 

Auch Gefühlssprache ist im 18. Jahrhundert ent-
standen (Anonymus 1781: »Wenn so ein zärtliches 
Geschöpf nur die Terminologie der Gefühlssprache 
innehat, nur vom heiligen keuschen Mond, vom 
Westgelispel, seeleinschleichenden Nachtigalliede 
[…] zu grimassiren weiß«70; Eberhard 1786: »durch 
ihre erhabene Gefühlssprache weiß sie [die Emp nd-
samkeit] die wollüstigen Aufwallungen des Tempera-
ments und die gefährlichen Vorspiele des gänzlichen 
Verlustes der Unschuld so zu veredeln«71). Zu Be-
ginn des 19. Jahrhunderts wird auch dieser Ausdruck 
auf die Ausdrucksformen Taubstummer bezogen 
(Hoffbauer 1809: »Gefühlssprache, in deren Besitz 
der Taubstumme gesetzt werden kann«72). Die Ge-
fühlssprache gilt zwar vielfach als authentischer und 
mächtiger als die Wortsprache, aber auch als weni-

Indikation
Intentionaler Einsatz von Zeichen zur Kommunikation, 
z.B. zum Ausdruck emotionaler Zustände oder Bedürf-
nisse (alle Lebewesen)

Denotation
Wiedergabe und sinnvoller Einsatz von aufgenomme-
nen Zeichen zur Bezeichnung von einzelnen, individu-
ellen Gegenständen (Kleinkinder sobald sie sprechen 
können; Tiere mit Nachahmungsvermögen, z.B. Papa-
geien)

Konnotation
Klassi zierende, assoziative und abstrahierende An-
wendung eines erlernten Zeichens für Gegenstände, die 
mit dem ursprünglichen nur eine entfernte Ähnlichkeit 
aufweisen, z.B. die Ausweitung der Kategorie ›Hund‹ 
von einem Individuum auf alle Hunde (Kinder mit ent-
wickelterem Sprachvermögen; manche Tiere)

Denomination
Bewusster Einsatz eines Zeichens im Sinne eines ab-
strakten Namens oder Klassi kators (Kinder ab dem 
zweiten Lebensjahr; kein Tier)

Prädikation
Propositionale Verwendung von denominativen Zei-
chen, in der sich ein Zeichen (Konzept) auf ein anderes 
bezieht

Tab. 134. Stufen der Zeichenverwendung von der indikati-
ven Kommunikation der Tiere zur prädikativen, propositio-
nalen Sprache des Menschen (nach Romanes, G.J. (1888). 
Mental Evolution in Man: 157-162).
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ger differenziert (von Nasse 1826: »Es wird […] die 
Gefühlssprache sich dadurch von der nachahmenden 
unterscheiden, daß jene für jede psychische Regung 
nur einen einzigen Ausdruck haben kann, diese aber 
für einen Gegenstand ihres Kreises verschiedene, 
sich einander mehr oder weniger nähernde, was 
denn jener, ohngeachtet sie einen viel weitern Um-
fang hat«73). Daneben wird der Gefühlssprache ein 
Mangel an Rationalität zugewiesen (Jördens 1809: 
»Ueberschwenglichkeit und Dunkelheit der Gefühls-
sprache«74); sie wird daher der »Poesie« zugeordnet 
und der Sprache der Wissenschaft entgegengesetzt75. 
Das Wort wird 1853 in Gegensatz zur »Wortsprache« 
gestellt76; 1856 werden unter der »Gefühlssprache« 
aber auch »die Interjectionen und andere Naturwör-
ter« verstanden77.

In der englischsprachigen Tradition ist es v.a. J. 
Locke, auf den sich viele Autoren beziehen, wenn sie 
eine Unterscheidung der Sprache der Tiere von der 
des Menschen diskutieren. Locke schreibt den Tieren 
zwar durchaus die Fähigkeit zu, einzelne einfache 
Ideen (»simple Ideas«) zu haben; ihnen fehle aber 
die Fähigkeit, diese zu komplexen Ideen (»complex 
Ideas«) zusammenzuführen (»compound«).78 Dazu 
mangle es den Tieren an der Fähigkeit der Abstrak-
tion, so dass das Haben von allgemeinen Ideen den 
Menschen vom Tier unterscheide: »the power of Ab-
stracting is not at all in them [i.e. in the animals…;] 
the having of general Ideas, is that which puts a per-
fect distinction betwixt Man and Brutes«.79

In ähnlicher Absicht wendet G.J. Romanes in 
den 1880er Jahren den Ausdruck ›Sprache‹ auf 
Kommunikationsformen bei Tieren an und stellt 
die menschliche Sprache in Kontinuität mit diesen 
Sprachformen.80 Ein Hund ist nach Romanes zwar 
zur Bildung von Ideen (»ideas«) in der Lage, inso-
fern er Gegenstände wiedererkennt, klassi ziert und 
unterscheidet (z.B. einen Menschen von einer Katze) 
– diese blieben aber im Wesentlichen auf der Ebene 
von verallgemeinerten Wahrnehmungsinhalten oder 
Erinnerungen (»blended memories of particular per-
cepts«).81 Terminologisch unterscheidet Romanes 
zwischen einer einfachen, auf einzelne Gegenstän-
de gerichteten Vorstellung (»Particular Idea«), einer 
zusammengesetzten Idee (»Complex Idea«) und ei-
ner allgemeinen, abstrakten Vorstellung (»General 
Idea«, »Concept«, »Notion«).82 Diesen drei Formen 
der Vorstellung ordnet Romanes drei Begriffe zu: Ein 
Perzept (»percept«) liegt bei einfachen sinnlichen 
Eindrücken (oder deren Erinnerung) vor; ein Rezept 
(»recept«) ergibt sich aus der vorsprachlichen Wieder-
erkennung von zuvor erkannten Dingen; ein Konzept 
(»concept«) schließlich ist das Ergebnis einer sprach-

lichen und abstrakten Benennung eines Dings.83 Ge-
mäß dieser Unterscheidung können bereits auf der 
Ebene der Rezepte mittels der Einordnung und Klas-
si kation von Dingen Schlüsse vorliegen (»practical 
inferences« oder »receptual judgements«84). Auf die-
ser Ebene bewegt sich nach Romanes die Intelligenz 
der Tiere. Bei den komplexeren gedanklichen Ope-
rationen unterscheidet er zwischen vorbegrif ichen 
Urteilen (»pre-conceptual judgements«85), die sich 
bei Kindern (nicht bei Tieren) unbewusst und ohne 
Denken vollziehen, und begrif ichen Urteilen, in de-
nen ein Wissen vom Urteilen, also eine sich selbst 
bewusste Einstellung vorliegt. Die Vernachlässigung 
dieser Unterscheidungen bildet für Romanes das Ver-
säumnis in Müllers starker Absetzung der Menschen-
sprache von der Kommunikation der Tiere: Wenn 
auch die Tiere keine echte begrif iche Benennung 
(»denomination«) vollziehen würden, so verfügten 
sie doch über Mittel des Verweisens (»indication«), 
der Bezeichnung (»denotation«) und der Assoziati-
on (»receptual connotation«) – und diese Vermögen 
würden die Brückensteine über den Rubikon des 
Geistes (»the psychological stepping stones across 
that ›Rubicon of Mind‹«) bilden (vgl. Tab. 134).86

Abb. 133. Ein Baum zur Klassi zierung von Arten der Zei-
chenverwendung (aus Romanes, G.J. (1888). Mental Evo-
lution in Man: 89).
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Wissenschaft der Tierstimmen
Als Begründer der wissenschaftlichen Erforschung 
der Tierstimmen gilt H. Landois, der seit den 1860er 
Jahren Untersuchungen über die Lauterzeugung bei 
wirbellosen Tieren vornimmt.87 Landois schließt aus 
anatomischen Befunden auch bereits, dass einige Tie-
re Laute erzeugen, die für das menschliche Ohr nicht 
wahrnehmbar sind. E. Wasmann und A. Forel führen 
Ende des 19. Jahrhunderts detaillierte Untersuchun-
gen zum Erkennen von Artgenossen bei Insekten, v.a. 
Ameisen, durch.88 

20. Jh.: Vielfalt der De nitionen
Im 20. Jahrhundert wird der Begriff der Kommunika-
tion viel verwendet, aber in sehr verschiedener Weise 
de niert (vgl. Tab. 135).89 J.P. Scott sieht es 1968 als 
grundlegend für Kommunikation an, dass ein Reiz 
von einem Organismus ausgesandt wird und ein 
anderer darauf reagiert (»In the most general sense, 
communication includes any stimulus arising from 
one animal and eliciting a response in another«).90 
Eingeschlossen ist in dieser De nition aber auch 
die Reaktion eines Räubers auf den Anblick seiner 
Beute – ein Verhältnis, das normalerweise nicht als 
Kommunikation gilt. Zum Ausschluss solcher Fällt 
könnte auf funktionaler Grundlage ›Kommunika-
tion‹ de niert werden als ein Verhalten (oder mor-
phologisches Merkmal) eines Organismus, das im 
Hinblick auf die Verhaltensänderung eines anderen 
Organismus funktional ist (d.h. dafür selektiert wur-
de). Kommunikation wäre demnach also z.B. der 
Warnruf einer Amsel, die einen Feind bemerkt hat 
und dies anderen Vögeln (insbesondere Verwandten) 
mitteilt, nicht aber ihre Flucht in das Gebüsch, die 
von anderen Vögeln wahrgenommen wird. Eine ver-
breitete De nition schränkt die Kommunikation auf 
innerartliche Informationsübermittlung ein (»behavi-
or involving the apperception by a receiver of (and 
its response to) exteroceptive stimuli emitted by a 
conspeci c sender«).91 Gegen eine solche De nition 
spricht allerdings, dass der Signalaustausch zwischen 
Individuen verschiedener Arten hinsichtlich Struktur 
und Selektionsbedingungen häu g sehr ähnlich ist 
wie der innerartliche (z.B. bei Warnrufen), so dass 
eine Festlegung des Kommunikationsbegriffs auf in-
nerartliche Interaktion wenig Sinn macht. Ein anderer 
Vorschlag besteht darin, jede Kommunikation an das 
Vorliegen einer wechselseitig vorteilhaften (rezipro-
ken) Interaktion zu binden.92 Ähnlich ist die De ni-
tion E.O. Wilsons von 1975, der zufolge Kommuni-
kation eine Verhaltensänderung eines Organismus als 
Reaktion auf das Verhalten eines anderen ist, und bei 
der das Verhalten bei mindestens einem der beiden 

»Communication between animals involves the giving off 
by one individual of some chemical or physical signal, 
that, on being received by another, in uences its behav-
iour« (Frings & Frings 1964, 3).

»[C]ommunication among animals involves the transmis-
sion of information or some other commodity from one 
participant to another. That is, it is thought that something 
is literally made common to both signaler and recipients 
that would otherwise remain the private possession of 
the signaler. This idea is closely associated with the no-
tion that communication occurs only when an animal, the 
signaler, performs some sort of action and by this action 
generates the signal whose reception by others comprises 
the information transmission« (Bastian 1968, 577).

»[C]ommuniation, sensu strictu, necessitates the exis-
tence of a code shared between two or more individuals 
[…]  whose use is mutually bene cial to its possessors, 
i.e. increases tness« (Klopfer & Hatch 1968, 32).

»Communication is the phenomenon of one organism pro-
ducing a signal that, when responded to by another organ-
ism, confers some advantage (or the statistical probability 
of it) to the signaler or his group« (Burghardt 1970, 16).

»Biological communication is the action on the part of 
one organism (or cell) that alters the probability pattern 
of behavior in another organism (or cell) in a fashion 
adaptive to either one or both of the participants« (Wilson 
1975, 176).

»[T]he behavior of communicating […] is behavior that 
enables the sharing of information between interacting in-
dividuals as they respond to each other« (Smith 1977, 2).

»[C]ommunication is said to occur when an animal, the 
actor, does something which appears to be the result of 
selection to in uence the sense organs of another animal, 
the reactor, so that the reactor’s behavior changes to the 
bene t of the actor« (Dawkins & Krebs 1978, 283).

»[T]he transmission of information from one animal to 
another« (Green & Marler 1979, 73).

»[W]e de ne communication as the transmission of a 
signal or signals between two or more organisms where 
selection has favoured both the production and reception 
of the signal(s)« (Lewis & Gower 1980, 2).

»[T]he process in which actors use specially designed [i.e. 
designed by natural seelction] signals or displays to mo-
dify the behaviour of reactors« (Krebs & Davies 1981/93, 
349).

»[Carrying] informational content, which can be manipu-
lated by the sender and differentially acted on by the per-
ceiver« (Hauser 1996, 6).

»Communication: The completion of corresponding sig-
nals and responses« (Scott-Phillips 2008, 388).

Tab. 135. De nitionen des Kommunikationsbegriffs.
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Partner eine Anpassung darstellt (vgl. Tab. 135). Die-
se De nition ist allerdings wiederum so weit, dass sie 
Räuber-Beute-Beziehungen einschließt. 

Einige Autoren verstehen auch eine einseitige In-
formationsübertragung als eine Form der ›Kommu-
nikation‹. Für die Quali zierung eines morphologi-
schen Merkmals oder einer Verhaltensweise als ein 
Mittel der Kommunikation gilt vielfach die Seite des 
Senders als entscheidend. G.M. Burghard ist daher 
1970 der Auffassung, das ausschlaggebende Krite-
rium für das Vorliegen von Kommunikation liege 
in einer Form der Absicht (»intent«) auf Seiten des 
Senders.93 Als De nition bietet er an, die Kommu-
nikation zu bestimmen als das Phänomen der Erzeu-
gung eines Signals durch einen Organismus, dessen 
Beantwortung durch einen anderen Organismus, dem 
Sender, einen Vorteil verschafft (vgl. Tab. 135). Aus-
geschlossen sind damit Räuber-Beute-Beziehungen. 
Häu g sind es spezialisierte Strukturen auf Seiten des 
Senders (und auch des Empfängers), die der Übertra-
gung (und dem Empfang) der Signale dienen.94 

Es spricht allerdings viel dafür, die Kommunikati-
on als eine Interaktion zu bestimmen, in der sowohl 
Sender als auch Empfänger für den Akt der Nach-
richtenübertragung selektiert sind. Denn Kommuni-
kation ist (im Gegensatz zum Signalisieren; s.u.) ein 
zweiseitiger Vorgang, und was als Kommunikation 
gewertet wird, hängt wesentlich auch von der Emp-
fängerseite ab.95

Im Unterschied zu direkten physischen Ausein-
andersetzungen (z.B. im Kampf) liegt in der Kom-
munikation immer eine (neuro-)physiologisch ver-
mittelte Verarbeitung eines Signals auf Seiten des 
Empfängers vor: Einem Menschen zu sagen, er solle 
von einer Brücke springen, ist Kommunikation; ihn 
herunterzustoßen dagegen nicht.96 Auf der Sendersei-
te muss diese physiologische Verarbeitung nicht vor-
liegen, weil sonst viele morphologischen Strukturen 
wie Warnfarben oder Lockmittel nicht als Mittel der 
Kommunikation beschrieben werden könnten.

Das Kriterium der physiologischen Verarbeitung 
auf Empfängerseite für das Vorliegen von Kom-
munikation kann auch so beschrieben werden, dass 
der Kommunikation eine besondere Wirkökonomie 
(»economy of effort«) zugeschrieben wird: J.B.S. 
Haldane macht die Grenze zwischen Kommunikati-
on und anderen Formen der Interaktion 1955 daran 
fest, dass bei ersterer Signale beteiligt sind, die für 
den Sender einen geringen Energieaufwand bedeu-
ten, die Reaktion darauf durch den Empfänger aber 
einen erheblichen: »the signal usually involves little 
expenditure of energy by X [the sender], and has a lar-
ge positive or negative effect on Y’s [the receiver’s] 

energy expenditure«97. Die wesentliche Energie für 
die Ausführung des Verhaltens eines Kommunikati-
onsempfängers stammt also von diesem selbst, und 
nicht von dem Sender oder dem Signal.98 Darüberhi-
naus gilt es als ein weiteres Kriterium für das Vorlie-

»[B]ehavioural, physiological, or morphological char-
acteristics fashioned or maintained by natural selection 
because they convey information to other organisms« 
(Otte 1974, 385).

»[A]ny behavior that conveys information from one in-
dividual to another, regardless of whether it serves other 
functions as well« (Wilson 1975, 183).

»[E]xternally visible features of animals […] – ›desi-
gned by natural selection‹ – to in uence the behaviour 
of other animals, […] a means by which one animal (the 
›actor‹) exploits another animal’s (the ›reactor’s‹) mus-
cle power« (Krebs & Dawkins 1984, 380f.).

»[A] signal is a trait that is selected to manipulate an 
addressee […] to the advantage of the sender of this sig-
nal« (Markl 1985, 165).

»[T]raits whose effect on their bearer’s F-component 
[i.e. basic tness] is non-positive, and whose positive 
speci c effect on their bearer’s (signaler’s) tness stems 
from the fact that they change information held by other 
individuals (recipients). The recipient’s changed infor-
mation eventually results in corresponding change in 
their behavior« (Hasson 1994, 225).

»[A]ction or structure that increases the tness of an 
individual by altering the behaviour of other organ-
isms detecting it, and that has characteristics that have 
evolved because they have that effect« (Maynard Smith 
& Harper 1995, 306f.).

»[C]haracters that evolve because they change the 
recipients’ knowledge, hence, their behavior« (Hasson 
2000, 449).

»We de ne a ›signal‹ as any act or structure which al-
ters the behaviour of other organisms, which evolved 
because of that effect, and which is effective because 
the receiver’s response has evolved« (Maynard Smith 
& Harper 2003, 3).

»Signal: Any act or structure that (i) affects the behav-
iour of other organisms; (ii) evolved because of those 
effects; and (iii) which is effective because the effect 
(the response) has evolved to be affected by the act or 
structure« (Scott-Phillips 2008, 388).

»Animal signaling is […] the use of specialized, species-
typical morphology or behavior to in uence the current 
or future behavior of another individual« (Owren, Ren-
dall & Ryan (2010, 771).

Tab. 136. De nitionen des Signalbegriffs.
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gen einer Kommunikation, dass das Signal ein in der 
Vergangenheit selektiertes Merkmal darstellt; Kom-
munikationssignale sind also speziell evolviert (»spe-
cially evolved«).99 Eine De nition in diesem Sinne 
geben R. Dawkins und J.R. Krebs 1978 (vgl. Tab. 
135).100 Diese besondere Selektionsvergangenheit 
von Signalen wird auch daran deutlich, dass sie häu-

g auffällig sind und die Fitness eines Organismus 
in anderer Hinsicht gefährden, z.B. bunte Farben als 
auffällige Reize nicht nur für Artgenossen, sondern 
auch für Feinde, für die sie aber nicht als Signale im 
engeren Sinne zu verstehen sind.

Seit den 1960er Jahren wird die Kommunikation 
unter Tieren häu g im Rahmen von spieltheoreti-
schen Modellen der Interaktion behandelt. Nach die-
sen Modellen kann die Kommunikation beschrieben 

werden als der Versuch eines Senders, das Verhalten 
des Empfängers zu seinem Vorteil zu verändern (zu 
»manipulieren«).

Der Signalbegriff
Seit den 1970er Jahren erfolgt die Analyse der 
Kommunikation zwischen Organismen zunehmend 
mittels des Vokabulars der Semiotik. Eine Klärung 
erfahren dabei die grundlegenden Begriffe der Kom-
munikation, z.B. der des Signals (frz. ›signal‹; mit-
tellat. (13. Jh.) ›signale‹: »bestimmt, ein Zeichen zu 
geben«). Auch wenn dieser Begriff in der Ethologie 
viel verwendet wird, ist seine genaue Bedeutung 
nicht klar. Nach der De nition von J.R. Krebs und R. 
Dawkins (1984) ist ein Signal ein Verhalten oder eine 
Struktur, die die Fitness eines Organismus erhöht, 
indem sie das Verhalten eines anderen Organismus 
verändert (»exploiting other animals as tools«) (vgl. 
Tab. 136).101 O. Hasson ergänzt diese De nition 1994 
durch die zusätzliche Forderung, dass ein Signal die 
Fitness seines Senders in anderen Kontexten als dem 
der Kommunikation absenkt (vgl. Tab. 136).102 Durch 
diese Ergänzung wird z.B. die Fähigkeit eines Beu-
tetieres, schnell laufen zu können, die zweifellos das 
Verhalten eines Räubers verändert, und damit nach 
der De nition von Krebs und Dawkins als Signal zu 
werten ist, nicht als Signal gefasst. Krebs und N.B. 
Davies fordern später in ähnlicher Absicht als zusätz-
liche Bedingung für die Auszeichnung von etwas als 
Kommunikation, dass es durch Selektion für diese 
Funktion gestaltet worden sei (»designed by natural 
selection for effective communication«; »specially 
designed«; vgl. Tab. 136).103 J. Maynard Smith und 
D.G.C. Harper grenzen den Begriff des Signals 1995 
analog dazu ein, wenn sie ihn de nieren als tness-
steigerndes Verhalten oder Strukturmerkmal eines 
Organismus, das das Verhalten anderer Organismen 
verändert und aufgrund dieser Wirkung selektiert 
wurde (vgl. Tab. 136). Diese De nition ist noch so 
weit, dass z.B. auch die Tarnfärbung vieler Tiere und 
alle Fälle von Mimikry ein Signal beinhalten. Um 
diese Formen auszuschließen, schlagen die Autoren 
2003 eine veränderte De nition des Signalbegriffs 
vor, die die zusätzliche Bedingung enthält, dass auch 
die Antwort des Empfängers ein Ergebnis der Evo-
lution ist. Schließlich kann diese De nition noch 
insofern verbessert werden, als nicht allein eine Evo-
lution der Empfängerstrukturen, sondern eine Evolu-
tion für eben den Akt der Kommunikation gefordert 
wird (Scott-Phillips 2008; vgl. Tab. 136).104 Hasson 
schlägt 2000 eine ähnliche Modi kation seiner älte-
ren De nition vor: Um solche Strukturen, die eine 
Verhaltensreaktion seitens des Signalempfängers 

Bezugsgegenstand

Selbstreport Fremdreport

Grund der 
Zuverläs-
sigkeit

Minimales 
Signal Kontaktrufe Alarmrufe

Kosten-
addiertes 
Signal

Vogelgesang Kommunikati-
on unter Zellen

Index
Körpergröße 

(Rivalen-
kampf)

Tab. 137. Zwei unabhängig voneinander stehende Klassi -
kationen von Signalen. In den Mittelfeldern Beispiele (nach 
Maynard Smith, J. & Harper, D.G.C. (1995). Animal sig-
nals: models and terminology. J. theor. Biol. 177, 305-311: 
309).

Abb. 234. Das »Hinterkopfzudrehen« des Spießentenerpels 
bei der Balz vor dem Weibchen. Die kontrastreiche Färbung 
wirkt in diesem Kontext als Signal, weil sie (1) entstanden 
ist, um das Verhalten eines Adressaten (eines Weibchens) zu 
verändern, und (2) ihre Wirksamkeit eine Konsequenz der 
Evolution der Reaktion auf den Reiz seitens des Empfän-
gers darstellt (nach Lorenz 1941; aus Tinbergen, N. (1948). 
Social releasers and the experimental method required for 
their study. Wilson Bull. 60, 6-52: 26).
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erzwingen, (»coerci-
on«) aus der De nition 
auszuschließen, enthält 
Hassons verbesserte 
De nition einen Bezug 
zum Informationsstand 
(»knowledge«) des 
Empfängers; Signale 
werden de niert als 
Merkmale von Orga-
nismen, die evolvierten, 
weil sie den Informati-
onsstand anderer Orga-
nismen, die sie wahr-
nehmen, und damit de-
ren Verhalten veränderten (vgl. Tab. 136). Erzwunge-
ne Verhaltensweisen sind damit ausgeschlossen, weil 
es nach dieser De nition von einer Entscheidung des 
Signalempfängers abhängt, ob er auf das Signal re-
agiert oder nicht.

Verbreitet ist es in vielen De nitionen des Signal-
begriffs, von dem Konzept der ›Information‹ auszu-
gehen: Für viele Autoren ist Kommunikation einfach 
die Transmission von Information (vgl. Tab. 136). 
Begriffe des Signals und der Kommunikation, die 
auf das Konzept der Information zurückgreifen, bie-
ten den Vorteil, einen Bezug zum spezi schen Inhalt 
der Kommunikation herzustellen; demgegenüber er-
scheinen die Kommunikationsbegriffe, die sich allein 
auf Anpassungsprozesse beziehen als unvollständig, 
weil sie die inhaltliche Ebene der Kommunikation 
nicht berücksichtigen.105 

Kritisch wird aber gegen diese informationstheore-
tische Auffassung auf die Unbestimmtheit des Infor-
mationsbegriffs verwiesen. In 
der Nachfolge von Dawkins 
und Krebs (1978) sowie 
Maynard Smith und Harper 
(1995) werden daher De -
nitionen von ›Signal‹ vorge-
schlagen, die keinen Bezug 
zu ›Information‹ enthalten, 
sondern unter ›Signal‹ statt-
dessen die Veränderung des 
Verhaltens eines Organismus 
unter dem Ein uss der Eigen-
schaften eines anderen Orga-
nismus verstehen (Owren, 
Rendall & Ryan 2010; vgl. 
Tab. 136). Ein Bezug zum 
spezi schen Inhalt der Kom-
munikation kann bei den auf 
Anpassungsprozessen (selek-

tionstheoretisch) begründeten Kommunikationsbe-
griffen über die Betonung der Wechselseitigkeit der 
Kommunikation erzielt werden: Als Kommunikation 
gilt nur eine Interaktion, die sowohl für den Sender 
als auch den Empfänger funktional ist, bei der also 
eine spezi sche Reaktion des Empfängers durch den 
Sender ausgelöst wurde.106

Sinnvoll ist es außerdem, zwischen den Prozessen 
des Signalisierens und Kommunizierens zu unter-
scheiden: Im Gegensatz zur Kommunikation setzt 
ein Signalisieren nicht notwendig den Empfang des 
Signals und eine Reaktion eines Empfängers voraus. 
Signalisieren kann also ein einseitiger Vorgang sein; 
Kommunikation ist dagegen stets ein zweiseitiger 
Vorgang. In der Konsequenz dieser begrif ichen 
Festlegung würde es eine misslungene Kommunikati-
on im Sinne des Sendens eines Signals ohne Empfang 
nicht geben (Scott-Phillips 2008: »there is no such 
thing as failed communication, only failed – that is 

Verhalten des Empfängers ist im Hinblick auf eine 
Beein ussung durch die Nachricht angepasst (selektiert)

ja nein

Struktur des 
Senders ist 
im Hinblick 

auf den 
Empfang 
angepasst 
(selektiert)

ja
Signal (»signal«)

beidseitige Anpassung, z.B.  
Kommunikation der Honigbiene

Nötigung (»coercion«)
einseitige Anpassung des 

Senders, z.B. Tarnung

nein

Marker (»cue«)
einseitige Anpassung des Emp-
fängers, z.B. auffällige Färbung 

der Beute für den Räuber

Ignoranz

Tab. 138. Kreuzklassi kation von Nachrichtentypen in der Interaktion zwischen Organis-
men, ausgehend von Prozessen der Anpassung an die Übermittlung einer Nachricht (in 
Anlehnung an Diggle, S.P. et al. (2007). Evolutionary theory of bacterial quorum sens-
ing: when is a signal not a signal? Philos. Trans. Roy. Soc. B 362, 1241-1249: 1242; 
Scott-Phillips, T.C. (2008). De ning biological communication. J. evol. Biol. 21, 387-
395: 389).

Abb. 235. Silhouetten von Attrappen, mit denen Lorenz und Tinbergen das Vorhandensein von 
»angeborenen Schemata« zur Auslösung einer Fluchtreaktion bei Vögeln untersuchten. Die mit 
einem Kreuz markierten Silhouetten, d.h. solche mit einem kurzen Kopf und langen Schwanz, 
lösten starke Fluchtreaktionen aus. Die Silhouetten können als Marker (»cues«) verstanden 
werden, weil sie von den potenziellen Beutetieren als nützliche Indizien für eine Gefahr ver-
wendet werden; für den Träger bringen die Marker aber in diesem Kontext keinen Vorteil (aus 
Tinbergen, N. (1948). Social releasers and the experimental method required for their study. 
Wilson Bull. 60, 6-52: 7).
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unreceived – signalling«107). Und auch Täuschung 
wäre damit nicht eigentlich eine Form der Kommu-
nikation – »Kommunikation der Täuschung« (Berz 
2008)108 wäre also ein begrif icher Widerspruch in 
sich –, weil in der Täuschung die für Kommunikati-
on essenzielle Wechselseitigkeit des Nutzens de ni-
tionsgemäß fehlt.

Zur Klassi kation von Signalen in der Biologie 
schlagen Maynard Smith und Harper eine doppel-
te Einteilung vor: Die Signale werden einerseits 
danach gegliedert, ob sie Informationen über den 
Sender (»Selbstreport«) oder andere Gegenstände 
(»Fremdreport«) enthalten, und andererseits danach, 
ob sie neben den Kosten der Übermittlung keine zu-

sätzlichen Kosten verursachen (»minimale Signale«) 
oder weitere Kosten bedingen, die entweder auf-
grund ihres vergangenen Erfolgs eingesetzt werden 
(»Kosten-addiertes Signal«) oder mit physikalischen 
Eigenschaften des Senders verbunden sind (»Index«) 
(vgl. die Beispiele in Tab. 137).

Signale, Marker und Nötigung
Gemäß der verbreiteten De nition stellen Signale 
Zeichen dar, deren Vorhandensein sowohl dem Sen-
der als auch dem Empfänger einen (durch Selektion 
in der Vergangenheit entstandenen) Nutzen verschaf-
fen (auch wenn es, im Gegensatz zur Kommunikati-
on, nicht zur De nition des Signals gehört, dass es 
erfolgreich wahrgenommen wird; s.o.). Durch diese 
doppelseitige, symmetrische Anpassung sind Signale 
von Strukturen unterschieden, die nur für die eine der 
beiden Seiten einen (selektierten) Vorteil darstellen 
(vgl. Tab. 138).

Von einseitigem Nutzen für den Empfänger sind 
viele Merkmale, die in jeweils anderen Kontexten als 
einer vorliegenden Interaktion selektiert wurden. Sie 
können zusammengefasst als Marker (»cues«) be-
zeichnet werden. Beispiele hierfür sind die auffällige 
Färbung vieler Vögel, die hinsichtlich des Verhältnis-
ses zu ihren Fressfeinden nur für diese von Nutzen 
ist, oder die Größe und Gestalt eines Raubtiers, die 
für ein Beutetier Informationen übermittelt, ob die-
ses für es gefährlich ist und insofern nur für letzteres 
einen Mitteilungsgewinn bringt. In dem zuletzt ge-
nannten Kontext untersucht K. Lorenz 1939 Marker 
experimentell: Er führt Vögeln verschieden geformte 
Silhouetten vor und stellt dabei eine starke Reaktion 
auf solche Formen fest, die Greifvögeln ähneln (vgl. 
Abb. 235). Lorenz spricht in diesem Zusammenhang 
von einer Komplexqualität109 und Gestalt, die als 
»angeborenes Schema« wirksam werden110. Maynard 
Smith und Harper de nieren einen Marker (»cue«) 
2003 allgemein als eine Eigenschaft, die einem Tier 
dazu dienen kann, sein zukünftiges Verhalten zu lei-
ten (»any feature of the world, animate or inanimate, 
that can be used by an animal as a guide to future 
action«).111 Im Gegensatz zu Signalen gelten Mar-
ker als solche Eigenschaften eines Organismus, die 
nicht nur in bestimmten Kontexten aktualisiert wer-
den, sondern stets wahrnehmbar sind (Scott-Phillips 
2008: »cues are always ›on‹ while signals are swit-
ched between ›off‹ and ›on‹«112).

Umgekehrt existieren Strukturen, die lediglich für 
den Sender einen Nutzen bringen, für den Empfän-
ger aber nicht. Etabliert hat sich für diese Kategorie 
die Bezeichnung Zwang oder Nötigung (»coerci-
on«), weil der Sender mittels seiner Nachricht ein 

Abb. 236. Die Kommunikation der Honigbiene über Fut-
terplätze. Oben links der »Rundtanz« zur Mitteilung über 
nahe gelegene Futterplätze; rechts daneben der »Schwän-
zeltanz«, der über entfernter gelegene Nahrungsquellen 
informiert. Der Schwänzeltanz wird auf vertikal stehenden 
Waben ausgeführt und besteht in dem Ablaufen einer ge-
raden Strecke, auf der die Arbeiterin ihren ganzen Körper 
in schnelle rhythmische Schwingungen versetzt, und einer 
abwechselnd links und rechts durchlaufenen halbkreisför-
migen Strecke, die die Tänzerin wieder an ihren Ausgangs-
punkt zurückführt. Der Tanz macht auf das Vorhandensein 
einer Futterquelle aufmerksam und vermittelt Informatio-
nen über deren Ergiebigkeit (durch die Tanzintensität), 
Entfernung (durch das Tanztempo) und Richtung (durch 
den Winkel zwischen der gerade durchlaufenen Strecke zur 
Schwerkraft) (vgl. die Gra k unten) (aus Frisch, K. von 
(1948). Gelöste und ungelöste Rätsel der Bienensprache 
Naturwiss. 35, 12-23, 38-43: 13; 16).



Kommunikation255

bestimmtes Verhalten des Empfängers erzwingt. Ein 
einfaches Beispiel für eine Nötigung ist die Tarnfär-
bung vieler Tiere: ein Merkmal, das durch Selektion 
auf Seiten des Senders entstanden ist, weil es diesem 
einen Nutzen verschafft – für den Empfänger dieses 
Merkmals (den potenziellen Fressfeind) aber offen-
sichtlich einen Nachteil bringt.

Die »Sprache« der Bienen
Dass eine differenzierte Mitteilung »über ganz kon-
krete Dinge« (Büchner 1855)113 auch bei relativ nied-
rig organisierten Tieren vorliegen kann, hat seit alters 
her die Kommunikation der Bienen über die Lage 
von Futterplätzen belegt. Bereits Aristoteles berich-
tet, dass den ausge ogenen Bienen, nachdem sie von 
einer Futterquelle in den Stock zurückgekehrt sind, 
andere Stockgenossen folgen.114 C. Butler beschreibt 
1609 das Verhalten der Bienen auf den Waben des 
Stocks als eine Art Tanz.115 Ende des 18. Jahrhunderts 
spricht T. Wildman von einem gegenseitigen »Ver-
stehen« der Bienen.116 Wenig später vermutet M.J.E. 
Spitzner, dass eine heimgekehrte Biene durch den an 
ihr haftenden Honiggeruch ihre Artgenossen mobili-
siert. Er schreibt: »Wenn eine Biene irgendwo vielen 
Honigvorrath angetroffen hat, macht sie solches nach 
ihrer Heimkunft den andern auf eine sonderbare Art 
bekannt. Sie wälzt sich voller Freuden auf denen im 
Korbe be ndlichen im Kreise herum, von oben hin-
unter und von unten hinauf, damit sie ohne Zweifel 
den an ihr be ndlichen Honiggeruch vermerken sol-
len; denn sie folgen bald derselben in Mengen nach, 
wenn sie wieder ausgehet«.117 N. Unhoch beschreibt 
das Verhalten der von einer Futterquelle zurückge-
kehrten Bienen 1823 als »ei-
nen gewissen Tanz«.118 Diese 
Tänze der Bienen sind bis 
zum Beginn des 20. Jahrhun-
derts allgemein bekannt und 
werden von verschiedenen 
Autoren mit einer Verstän-
digung und Informations-
übertragung in Verbindung 
gebracht, ohne dass der ge-
naue Mechanismus bekannt 
wird.119 M. Maeterlinck un-
terscheidet 1901 als erster 
klar zwischen einem geruchs-
geleiteten Suchverhalten und 
einer »verbalen oder mag-
netischen Kommunikation«, 
wie er sie nennt.120 Er kann in 
seinen Versuchen jedoch kei-
nen Nachweis einer solchen 

Kommunikation erbringen. Die Hypothese einer 
geruchsgeleiteten Nahrungssuche der Bienen ndet 
durch diese und andere Untersuchungen daher viele 
Anhänger.121 Erst J. Françon bringt mit seinen Er-
gebnissen die Debatte um eine Kommunikation der 
Bienen erneut in Gang: Françon beobachtet, dass die 
Neuankömmlinge an einer Weidestelle diese nicht 
im Gefolge einer anderen Biene ansteuern, sondern 
selbständig nden und postuliert daher eine Informa-
tionsübermittlung.122 

Bereits in den 1920er Jahren wird der Bienentanz 
von K. von Frisch123 und von W. Park124 als Sprache 
beschrieben125; von Frisch spricht allerdings meist in 
Anführungszeichen von der »Sprache« der Bienen126. 
Die genauen Bedeutungen der Elemente des Bienen-
tanzes werden erst durch spätere Analysen deutlich 
und 1946 durch von Frisch veröffentlicht.127 Nach 
von Frischs ursprünglicher Ansicht markieren die 
zwei Tanzformen der Bienen – der Tanz in Kreisform 
und der Tanz in Achterform, oder der Rundtanz und 
der Schwänzeltanz, wie es später heißt – die Verschie-
denartigkeit der Nahrung: der Kreistanz Blütenhonig 
und der Achtertanz Blütenstaub.128 Die späteren Un-
tersuchungen schränken diese Deutung ein und ma-
chen – in von Frischs Interpretation – deutlich, dass 
über den Schwänzeltanz nicht die stof iche Qualität 
der Nahrung, sondern ihre genaue Lage übermittelt 
wird, nämlich die Richtung und Entfernung der Fut-
terquelle (vgl. Abb. 236). 

Der empirische Befund der Objektivität des Infor-
mationsgehalts und der Ansätze zu einer echten Sym-
bolik in der Kommunikation der Bienen löst in den 
1950er Jahren eine bis in die Gegenwart anhaltende 

Abb. 237. Von der »Sprache« der Bienen zur Tiersprache: ein Weg der Sprache von der 
uneigentlichen zur eigentlichen Redeweise zwischen 1923 und 1938.
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Debatte über die Gemeinsamkeiten und Unterschie-
de der Kommunikation der Tiere und der Sprache 
des Menschen aus.129 Auch von Frischs empirische 
Befunde über die Kommunikationsleistungen der 
Bienen werden in diesem Zusammenhang bezwei-
felt.130 Wiederholungen der Versuche von Frischs 
legen nahe, dass der Geruch eine mindestens ebenso 
wichtige Rolle bei der Futtersuche der Bienen spielt 
wie die über den »Tanz« vermittelten Informatio-
nen.131 Erschwert wird die Analyse der Orientierung 
der Bienen durch die offenbar vorliegende gleichzei-
tige Verwendung von Geruch und sprachähnlicher 
Kommunikation; der Nachweis der Geruchsorien-
tierung – und die »Verführbarkeit« der Bienen durch 
einen aktuell wahrgenommenen Geruch – schließt 
daher ihre Kommunikation über echte Zeichen nicht 
aus.132 Dass eine Kommunikation nach dem Modell 
von Frischs tatsächlich vorkommt, belegt der Einsatz 
eines mechanischen Modells einer tanzenden Biene, 
über das andere Bienen rekrutiert werden können.133

Die gegenwärtig vorherrschende Meinung be-
urteilt die durch die Tänze der Bienen erfolgende 
Kommunikation nicht als Sprache. Von einer Spra-
che unterschieden ist der Tanz der Honigbiene durch 
mehrere Punkte: (1) Die Signale, die in der Bienen-
kommunikation übermittelt werden, zeigen eine kon-
tinuierliche Variation und bilden damit keine diskre-
ten Einheiten, wie sie für die Sprache des Menschen 
kennzeichnend sind. (2) Es besteht kein arbiträrer 
Zusammenhang zwischen den verwendeten Zei-
chen und deren Bedeutung, sondern vielmehr eine 
Kovarianz von Zuständen, z.B. der Tanzintensität 
mit der Entfernung der Futterquelle. (3) Die Gram-
matik der Zeichenverwendung im Tanz hat eine sehr 
eingeschränkte Syntax, Negationen z.B. sind ausge-
schlossen. (4) Die Elemente des Tanzes werden nicht 
individuell variiert und kreativ neu zusammenge-
setzt, sondern folgen einem starren Muster. (5) Die 
Kommunikation kann auch ohne Intentionalität und 
Bewusstsein vorgestellt werden und erfolgreich ver-
laufen.134

Terminologische Auseinandersetzungen
Über die Frage, ob die Kommunikation der Tiere nur 
im metaphorischen Sinne als ›Sprache‹ bezeichnet 
werden kann und der Ausdruck daher in Anführungs-
zeichen zu setzen oder gar nicht zu verwenden ist, 
entbrennt in den 1940er und 1950er Jahren ein Streit. 
G. Révész vertritt eine radikal ablehnende Haltung, 
nach der kein Tier über eine Sprache verfügt, weil 
diese an die Vermögen des Denkens, der Abstraktion, 
der Begriffs- und Analogiebildung gebunden sei und 
diese keinem Tier zukommen würden.135 Statt einer 

Sprache will Révész den Tieren lediglich eine Kom-
munikation und einigen von ihnen, so den Bienen in 
ihrer »kollektiven Arbeitsweise«, eine »Verständi-
gungsform«136 zuerkennen. Für das Vorliegen einer 
Sprache fehle »ein eindeutiger Verband zwischen 
Ausdruck und Bedeutung«137 und die für die mensch-
liche Sprache charakteristische Geschichtlichkeit. 

Gegen diese Ansicht wendet K. von Frisch 1953 
ein, jeder Bewegung einer Biene in ihrem »Tanz« 
komme eine bestimmte Bedeutung zu; auch eine ge-
schichtliche Entwicklung der Bienen»sprache« müs-
se angenommen werden und sei nur nicht bekannt. Er 
hält daher an der Rede von der »Sprache« der Bienen 
fest, wenn auch in Anführungszeichen.138 Der Unter-
schied zwischen der »Sprache« der Bienen und der 
Sprache des Menschen wird also auch von von Frisch 
gesehen und nur anders sprachlich wiedergegeben. 
Diese Auseinandersetzung wird später als »Gänse-
häkchenstreit«139 bekannt. 

Von Frisch folgend wird die Differenz zwischen 
der Sprache des Menschen und der Kommunikation 
der Tiere von Biologen häu g anerkannt, aber trotz-
dem auf die Anführungszeichen verzichtet, weil der 
große Unterschied sowieso jedem klar sei, wie H. 
Hediger meint.140 O. Koehler argumentiert dagegen 
1954, die De nition des Begriffs ›Sprache‹ als iso-
liertes Phänomen, das nur dem Menschen zukomme, 
sei nicht sinnvoll, weil damit jede entwicklungsge-
schichtliche Perspektive unmöglich gemacht werde. 
Es sei ein »Mißbrauch der Sprache, den Endzustand 
einer Entwicklung so starr zu de nieren, daß sich 
daraus deduzieren läßt, es habe keine Entwicklung 
stattgefunden«.141 Koehler ist vielmehr der Auffas-
sung, man nde »vorsprachliche Grundvermögen als 
gemeinsamen Besitz von Tier und Mensch«.142 Inso-
fern sie Gegenstände wiedererkennen und über ein 
Diskriminierungsvermögen verfügen, spricht Koeh-
ler manchen nichtmenschlichen Wirbeltieren auch 
die Fähigkeit zur Bildung »sensorischer Begriffe« 
und »sensorischer Urteile«143 oder ein nichtbegriff-
liches »unbenanntes Denken«144 zu. Obwohl er aber 
»Vorbedingungen und Vorstufen unserer Sprache bei 
Tieren« anerkennt, grenzt Koehler die Kommunika-
tion der Tiere doch von der Sprache des Menschen 
ab: »In Worten spricht nur der Mensch. Seine Wort-
sprache unterscheidet ihn von allen Tieren«145 ( In-
telligenz).

Diese Auffassung ist unter den Hauptvertretern der 
Vergleichenden Verhaltensforschung in der Mitte des 
20. Jahrhunderts die gängige Meinung. K. Lorenz 
nimmt 1949 für sich zwar in Anspruch, wie der Kö-
nig Salomo »mit dem Vieh, den Vögeln und den Fi-
schen« »reden« zu können, schränkt aber ein: »Eine 
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Sprache im eigentlichen Sinne des Wortes jedoch 
haben die Tiere nicht«.146 Er schreibt ihnen lediglich 
einen angeborenen »Signalkodex von Ausdrucksbe-
wegungen und -lauten« zu und ist der Meinung, die 
»Worte« ihrer »Sprache« bestünden nur in »Interjek-
tionen«.

Kommunikation versus Sprache
In der Kommunikation der Tiere wird also meist le-
diglich eine Vorform der echten Sprache gesehen. 
Zu diskutieren bleibt dabei aber, ob die Formen der 
Kommunikation der Tiere sich überhaupt auf dem 
Weg zu einer Sprache im eigentlichen Sinne be n-
den. Denn die Kommunikation bildet sicher nur eine 
unter vielen Funktionen der Sprache; sie steht neben 
der situationsunabhängigen Benennung, Abstraktion 
und Re exion. Bereits Platon, der die Sprache all-
gemein als ein Werkzeug auffasst, unterscheidet eine 
Funktion der Sprache für die Mitteilung und die ge-
genseitige Belehrung von einer solchen für die Un-
terscheidung und das Benennen.147 Novalis differen-
ziert am Ende des 18. Jahrhunderts in diesem Sinne 
zwischen der Sprache als Mitteilungskunst und als 
Besinnungskunst.148 Und für L. Oken ist die Sprache 
1811 das wesentliche Mittel der Selbstobjektivierung 
und der Schöpfung der kulturellen Welt; durch sie 
lerne sich der Mensch selber kennen und gelange zu 
einem Selbstbewusstsein (»Vor der Sprache entsteht 
kein Selbstbewußtsein«149; »Mit der Sprache schafft 
sich der Mensch seine Welt. Ohne Sprache gibt es 
keine. Für die Affen gibt es keine Welt, sondern nur 
Baumfrüchte, Weiblein und Männlein. […] Durch 
die Sprache lernt er sich kennen; durch sie wird er 
ein selbstständiges Wesen, das Gott gleich ist, weil 
es selbst Welten schafft, und sich selbst erkennt – 
spricht«.150 Die Kommunikation der Tiere kann somit 
nicht als Vorstufe, sondern gerade als Gegenbegriff 
der menschlichen Sprache interpretiert werden. Der 
Vergleich wirkt methodisch im Sinne einer »Kon-
trasterhellung«, wie es F. Kainz 1958 formuliert: 
»Gibt es doch nicht nur eine Erhellung durch Ähn-
lichkeit, sondern auch durch wesensmäßige Anders-
artigkeit«.151

Andere Autoren halten daher an einer scharfen 
Grenze fest und verstehen die Tierkommunikation 
nicht als Vorstufe zur Sprache. W. Köhler schreibt 
den Tieren allenfalls eine Sprache zu, die subjekti-
ve Zustände und Strebungen zum Ausdruck bringt, 
nicht aber eine solche, die die Bezeichnung eines Ge-
genstandes ermöglicht.152 Die philosophische Traditi-
on hat immer wieder auf die Tragweite des Begriffs 
der Sprache verwiesen und den Tieren zumindest 
die typisch menschliche »propositionale Sprache« 

abgesprochen. Diese Sprache im eigentlichen Sinn 
entfaltet sich in Aussagen und Aussagensystemen. 
E. Cassirer urteilt im Anschluss an Köhler 1944 de-
zidiert: »Die Unterscheidung zwischen aussagender, 
propositionaler Sprache (›propositional language‹) 
und emotionaler Sprache (›emotional language‹) be-
zeichnet die eigentliche Grenze zwischen Menschen- 
und Tierwelt«.153 Nach Cassirer ist streng zu unter-
scheiden zwischen Signalen und Symbolen: »ein Sig-
nal ist Teil der physikalischen Seinswelt; ein Symbol 
ist Teil der menschlichen Bedeutungswelt. Signale 
sind ›Operatoren‹, Symbole sind ›Designatoren‹«.154 
Der Mensch ist nach Cassirer damit das einzige »ani-
mal symbolicum«.155 Den Wörtern der menschlichen 
Sprache komme nicht allein eine biologische Wirk-
samkeit zu, sondern sie werden zu Werkzeugen des 
Geistes, zu »Denkinstrumenten«. Die Sprache der 
Tiere bestehe dagegen weitgehend aus Interjektio-
nen, die über die aktuelle Wahrnehmung oder den 
Emp ndungszustand eines Individuums Auskunft 
geben; diese seien aber geradezu »die Negation von 
Sprache«: »Interjektionen verwendet man nur, wenn 
man entweder nicht sprechen kann oder nicht spre-
chen will«156. Anders als die situationsgebundene 
Sprache der Tiere stelle die Sprache des Menschen 
ein »System von Verweisungen« dar; über die Prä-
gnanz und Situationsdistanz ihrer Zeichen diene die 
Sprache zur Entwicklung einer eigenen (kulturellen) 
Sphäre von Bedeutungen, in der eine Distanzierung 
und Emanzipation von den biologischen Determina-
tionen möglich wird ( Kultur).157

Auch von biologischer Seite wird Mitte des 20. 
Jahrhunderts der große Unterschied zwischen der 
Sprache des Menschen und der Kommunikation der 
Tiere betont. F.J. Buytendijk stellt 1958 fest, dass es 
keinen gleitenden Übergang von den tierischen Lau-
ten zur Sprache, das heißt von der Natur zur Kultur 
gebe, sondern sich hier ein Sprung vollziehe.158 L. 
von Bertalanffy stellt 1956 die Reihe »leblos, leben-
dig, symbolisch« auf und ist der Ansicht, das Reich 
der Symbole – verstanden als frei geschaffene Zei-
chen: »signs that are freely created, represent some 
content, and are transmitted by tradition« – bilde ein 
Monopol des Menschen.159 Der Mensch wird nicht 
selten sogar gerade über seine Sprachfähigkeit de -
niert, so dass eine de nitorische, analytische Verbin-
dung zwischen den Begriffen ›Mensch‹ und ›Spra-
che‹ hergestellt wird. Die Sprache gilt als das, »was 
den Menschen zum Menschen macht und ihn vom 
Tier grundsätzlich scheidet« (Révész 1946).160

F. Kainz ist 1961 der Meinung, Sprache komme 
den Tieren nur in uneigentlicher Bedeutung zu. In 
formaler Hinsicht fehlten ihren »Kontaktprozedu-
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ren« und Kommunikationssystemen selbst der An-
satz einer Syntax oder Grammatik. Die von ihnen 
verwendeten Kommunikationsmittel bestünden nicht 
aus selbständigen bedeutungstragenden Elementen, 
die frei miteinander kombiniert werden könnten (und 
unseren Wörtern entsprechen würden). In inhaltlicher 
Hinsicht sei es den Tieren mittels ihrer Zeichen un-
möglich, über Vergangenes, Abwesendes oder Hypo-
thetisches Aussagen zu machen.161 Das wesentliche 
Element, das den Tieren zur Bildung einer Sprache 
fehlt, besteht nach Kainz in Zeichen für echte Be-
griffe, die von einer jeweiligen Situation abgelöst 
verwendet werden können: »Was der Tierkommuni-
kation fehlt, ist die für die Sprache wesentliche Fun-
damentalfähigkeit der reichhaltigen, differenzierten 
und frei verfügbaren symbolischen Repräsentation 
von Bewusstseinsinhalten beliebiger Art durch nen-
nende und gegenstandsbezogene Begriffszeichen«.162 
Das Fehlen der Sprachfähigkeit stelle für die Tiere 
jedoch kein Manko dar, weil sie diese einfach nicht 
benötigten. So sei es für die Murmeltiere völlig aus-
reichend, mittels eines einfachen P ffs zu kommuni-
zieren, denn bei einer wahrgenommenen Gefahr gebe 
es nur eine einzige adäquate Reaktion: schnell in dem 
Bau zu verschwinden; eine differenzierte Kommuni-
kation sei daher völlig über üssig.163 

Der geringe Differenzierungsgrad der der Kom-
munikation dienenden Zeichen hat es bei den Tieren 
nicht ermöglicht, dass sich diese Zeichen aus dem 
Kontext der Kommunikation lösen, um in anderen 
Funktionszusammenhängen von Bedeutung zu wer-
den. Von den vier Funktionen der Sprache, die sich 
nach Kainz unterscheiden lassen – der interjektiven 
(Ausdruck, Kundgabe), der imperativen (Appell, 
Auslösung), der indikativen (Bericht, Information) 
und der interrogativen (Frage)164 – seien bei den 
Tieren allein die ersten voll verwirklicht (vgl. Tab. 
139). 

Der Zeichengebrauch der Tiere bleibt in die Be-
dürfnisse der Kommunikation eingebunden, er ge-
winnt nicht wie beim Menschen eine weltbildende 
Rolle, in der sich die Zeichen von den biologischen 
Funktionen lösen. E. Rothacker bringt diese zentra-
le Rolle 1934 zum Ausdruck, wenn er die Sprache 
des Menschen weltschaffend nennt: Nach Rothacker 
gibt es eine »weltschaffende und prägende Kraft des 
Wortes«.165 Der Ausdruck ›weltschaffend‹ wird vor-
her in einem theologischen Kontext verwendet, so 
1775 bei C. Meiners (»der weltschaffende Gott«166). 
Daneben erscheint er aber auch im 19. Jahrhundert in 
Bezug auf die spezi sche Rolle der Sprache (Gottes), 
das Gegebene der Natur zu transzendieren (Molitor 
1827: »[d]ie unendliche Liebe des Weltschaffenden 
Wortes, die einst dem Menschen zu seinem freuden-
reichen Triumphe beizustehen bereit gewesen, um 
ihn aus seiner anerschaffenen Creatürlichkeit zu erlö-
sen«167; vgl. Fischer 1872: »Die theoretische Intelli-
genz ist welterkennend, die praktische weltordnend, 
die künstlerische weltschaffend«168). 

In ähnliche Richtung argumentiert H. Plessner, 
wenn er die Sprache als das Medium der »vermittelten 
Unmittelbarkeit« bestimmt, das sich zwischen wahr-
nehmendes Auge und »zupackende Hand« schiebt 
und dem der Mensch erst seine Grundverfassung 
der »Weltoffenheit« verdanke.169 Die menschlichen 
Einsichten in die Welt sind für Plessner nicht anders 
zu erreichen als durch die Sprache.

Es sind in diesem Sinne die monologischen Sprach-
funktionen, die bei Tieren nicht vorhanden sind, etwa 
der Einsatz von Sprache als Denkhilfe.170 (Sprachphi-
losophisch wird aber umgekehrt auch argumentiert, 
dass die Ausdrucksmittel der Sprache »weit mehr als 
Denkhilfe« seien.171) In ihrer Funktion für den Mono-
log lassen sich wiederum verschiedene Funktionen 
der Sprache unterscheiden. Die monologische Spra-
che dient u.a. als Mittel des Ausdrucks, der Darstel-
lung und des Appells (»Selbstauslösung«). Sie wird 
zur »Trägerin des Geisteslebens« und zum »Medium 
des Denkens« (Kainz 1941)172 und gewinnt damit 

Abb. 238. Vergleich einiger Kommunikationsformen von 
Tieren mit der Sprache des Menschen anhand mehrerer 
Merkmale. +: vorhanden, -: fehlend, r rudimentär, e ein-
geschränkt (aus Nöth, W. (1985/2000). Handbuch der Se-
miotik: 272).



Kommunikation259

fundamentale Bedeutung für die Kulturbereiche des 
Menschen, so für die Verp ichtung auf ein ethisches 
Handeln, die Herstellung ästhetischer Werke und die 
Entwicklung objektivierten Wissens ( Kultur; Kul-
turwissenschaft). Soll die Sprache als etwas exklusiv 
Menschliches verstanden werden, ist es daher durch-
aus konsequent, die Sprache primär als ein monolo-
gisches (und in der Kulturgeschichte akkumulatives), 
und nicht als ein dialogisches Phänomen aufzufas-
sen.173 In den allermeisten Fällen wirkt der Zeichen-
gebrauch bei Tieren dagegen allein kommunikativ im 
Sinne einer Stimmungsübertragung oder -ansteckung; 
er spielt daher nur in Ansätzen eine objektivierende 
Rolle.174 Beim Menschen hat der dialogische Aspekt 
der Sprache dagegen häu g monologische Konse-
quenzen für das Denken und Handeln: Die Sprache 
als Medium der sozialen Interaktion enthält norma-
tive Implikationen, so dass mit einer Äußerung eine 
Selbstverp ichtung einhergeht. Die ganze kulturelle 
Welt des Menschen, die ebenso P ichten und Rech-
te wie Versprechen und Lüge enthält, ist damit erst 
durch die Sprache möglich: »Sprachliche Strukturen 
werden zum Medium der kognitiven Tätigkeit, der 
Denk- und Planungsprozesse« (Hildebrand-Nilshon 
1980).175 

Auch D. Bickerton sieht 1995 eine Sprache we-
sentlich durch andere Funktionen als die der Kom-
munikation charakterisiert, nämlich in erster Linie 
durch die Funktion des Denkens, genauer des off-
line-Denkens, das darin besteht, 
Probleme gedanklich zu bearbeiten, 
die in der gegenwärtigen Situation 
nicht von (biologischer) Relevanz 
sind.176 Während der Mensch in sei-
ner Sprache seine von der jeweili-
gen Situation losgelösten Gedanken 
ausdrücke, diene die Kommunika-
tion der Tiere allein dazu, Gefühle 
oder Bedürfnisse anzuzeigen, nicht 
aber Wissen (»how the animal feels 
or what the animal wants, but not 
what the animal knows«).177 Allein 
die menschliche Sprache etabliert 
also ein »situationsentkoppeltes Sys-
tem« (Jäger 2002) der Kognition und 
Kommunikation.178 K. Eibl diskutiert 
diese Leistung der Sprache 2004 un-
ter dem Schlagwort der Vergegen-
ständlichung: Die Sprache ermögli-
che eine Repräsentation der Welt in 
einem »exosomatischen Speicher« 
in Form von Weltmodellen, die ei-
nerseits zum kulturellen Gedächtnis 

werden und andererseits den Individuen als Medium 
des Überlegens und der Vorstellung von Handlungs-
optionen dienen.179 Im Prinzip ist diese Funktion be-
reits in der gesprochenen Sprache mit ihrem Inventar 
an abstrakten Zeichen gegeben, besonders deutlich 
wird sie aber in Form der Schriftsprache. Von die-
ser stellt der Ägyptologe J. Assmann 1992 fest, sie 
fungiere als »Zwischenspeicher und Außenspeicher 
der Kommunikation«180: »Erst mit der Schrift im 
strengen Sinne ist die Möglichkeit einer Verselbstän-
digung und Komplexwerdung dieses Außenbereichs 
der Kommunikation gegeben«.181 Die Verwendung 
von Schrift bildet für Assmann damit auch den Weg, 
die Inhalte der Kommunikation von den situativen 
Erfordernissen zu entkoppeln: Es »erschließt sich mit 
Hilfe der Schrift und ihr vorausgehender Notations-
systeme ein ›metakommunikativer‹ Raum jenseits 
der Kommunikation, ein Außen der Kommunikati-
on, das als Depot für ausgelagerte Kommunikation 
dient«.182

In der gegenwärtigen interdisziplinären Debatte 
spielt die Unterscheidung zwischen der Kommu-
nikations- und Vergegenständlichungsfunktion der 
Sprache eine wichtige Rolle. Differenziert wird dabei 
zwischen Sprache als kulturspezi schem Kommuni-
kationssystem (»communication system«) und als 
internes mentales System (»an internal component of 
the mind/brain (sometimes called ›internal language‹ 
or ›I-language‹)«183).

Tab. 139. Kreuzklassi kation von vier Typen von Sprachfunktionen. In den Mit-
telfeldern eine knappe Bezeichnung, die Zuordnung zu einem seelischen Bereich, 
eine Symbolisierung und ein Beispiel sowie die Zuordnung zu einem Element der 
Kommunikationsrelation und zu einer Zeichenklasse. Die Zuordnungen gelten 
nur schwerpunktmäßig, nicht streng: So können ein Ausdruck und eine Dar-
stellung auch dialogisch eingesetzt werden und eine Frage und ein Appell auch 
monologisch. Die Bezeichnungen in den Mittelfeldern nach Kainz, F. (1958). 
Sprachtheoretisches zum Problem der Kommunikationssysteme im Tierreich. 
Anz. Österr. Akad. Wiss.: Phil.-hist. Kl. 1957, 355-379: 375. Für die Zuordnun-
gen vgl. ders. (1941). Psychologie der Sprache, Bd. 1. Grundlagen der allgemei-
nen Sprachpsychologie: 176f.

Ziel der Sprachhandlung

Selbst
(autologisch)

Anderes
(heterologisch)

Mittel der 
Sprach-

handlung

deskriptiv
(monologisch)

interjektiv
Ausdruck: Fühlen

S: aua!.
Sender: Symptom

indikativ
Darstellung: Denken

O: oben.
Sache: Symbol

interaktiv
(dialogisch)

interrogativ
Frage: Bilden

S O: wo?
?

imperativ
Appell: Wollen
S O: komm!

Empfänger: Signal
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Sprachelemente in der Tierkommunikation
Trotz des Mangels einer echten Sprache bei Tieren 
weist ihr kommunikatives Verhalten Strukturen auf, 
die einigen Stilmitteln der menschlichen Sprache 
ähneln. Einer Metapher gleicht z.B. das Verhalten 
eines Zwergreihers, der seinen Partner am Nest mit 
einer Aggressionsgeste begrüßt, die in diesem Fall 
aber nicht Aggression, sondern die Bereitschaft zur 
gemeinsamen Nestverteidigung signalisiert.184 Auch 
schon in morphologischer Hinsicht kann von einer 
Metaphorik gesprochen werden: So kann die auf-
fällige Färbung vieler Vogelmännchen (z.B. beim 
Dompfaff) als anlockender Reiz für die Weibchen in-
terpretiert werden, weil sie der Färbung der Früchte 
ähnelt, die die Dompfaffe als Nahrung zu sich neh-
men185 – in der Terminologie G. Jaegers (vgl. Tab. 
140): das lockende Rot der Brust als »Putzfärbung«, 
die aus einer »Appetitfärbung« hervorgegangen ist. 
Ein bei Tieren nicht selten verwendetes Stilmittel ist 
auch die Synekdoche (pars pro toto), z.B. das Dar-
bieten von Nistmaterial im Balzverhalten vieler Vö-
gel.186 

Echte Symbolik ist bei Tieren dagegen selten, 
aber doch zumindest in Ansätzen vorhanden. So 
verwenden viele Tiere Zeichen, die in einer festen, 
aber arbiträren Verbindung zu einer Bedeutung ste-
hen, z.B. Alarm- oder Lockzeichen oder Zeichen zur 
Mitteilung der Lage einer Futterquelle bei den Bie-
nen. Schimpansen können in Experimenten soweit 
gebracht werden, dass sie ein angebotenes Plättchen 
von einer Farbe mit einer bestimmten Nahrungsart 
verbinden187 (und schon Pawlow gelingt es ja be-
kanntermaßen, Hunde auf irgendein Signal zu kon-
ditionieren; Lernen). Die höchsten Leistungen der 
Symbolverwendung erbringen die Tiere allerdings 
allein im Tierversuch; sie spielen in ihrem Leben in 
natürlicher Umwelt eine nur geringe Rolle (abgese-
hen von der allgemein nützlichen Fähigkeit der Asso-
ziation durch Lernen und Konditionierung). Weil un-
ter natürlichen Bedingungen die Analogie zwischen 
Symbolverwendung bei Tier und Mensch nicht sehr 
weit geht, gibt K. Lorenz seinen in die Diskussion 
gebrachten Begriff der Symbolbewegung später wie-
der auf (vgl. unten: Ritual). 

G. Jacoby erkennt 1961 einigen Tieren über die 
Verwendung arbiträrer Zeichen hinaus auch ein 
Vermögen zur Abstraktion und zur Bildung von 
»Allgemeinbegriffen« zu, weil auch sie allgemein 
unterscheiden können, z.B. zwischen Beute- und 
Feindorganismen.188 Was die Sprache des Menschen 
von der der Tiere unterscheidet, ist nach Jacoby al-
lein ihre besondere Entwicklung: Sie habe sich von 
der Ichsprache der Tiere zu einer Sachsprache diffe-
renziert und dabei von den Bedingungen des Ich des 
Sprechenden emanzipiert und stelle etwas »Selbstän-
diges« dar, das die Sphäre des Geistes begründe.189 
T. von Uexküll drückt dies in ähnlicher Weise aus, 
indem er 1980 schreibt: »Die Umwelten der Tiere 
haben keine Gegenstände«190; die Objekte, mit denen 
sie umgehen, sind vergangen, nachdem die Funkti-
onskreise abgelaufen sind. Sie haben also so wenig 
Konstanz wie das Tier Distanz zu ihnen hat.

Um den Unterschied zwischen der Kommunikati-
on der Tiere und der Sprache des Menschen genau 
zu bestimmen, werden Tabellen erarbeitet, die das 
Vorkommen verschiedener Merkmale bei Tieren und 
Menschen darstellen (vgl. Abb. 238).191 Während 
Eigenschaften wie Diskretheit der Zeichen, Arbit-
rarität, Semantizität und Tradierung sich auch in der 
Kommunikation der Tiere nden, sind andere Merk-
male nur rudimentär oder gar nicht vorhanden, z.B. 
die individuelle Produktivität des Zeichengebrauchs, 
die Syntax, Re exivität und die sogenannte doppelte 
Gliederung der Sprache (in einerseits Phoneme bzw. 
Grapheme, d.h. strukturelle, bedeutungslose, aber 

»In biologischer Hinsicht kann man die Färbungen in 
vier Kategorien bringen: Schutzfärbung, Trutzfärbung, 
Putzfärbung und Appetitfärbung, von denen man die 
zwei letzteren mit der Bezeichnung Lockfärbung zusam-
menfassen kann. […] Die Bezeichnung ›Trutzfärbung‹ 
schlage ich für die von Wallace aufgedeckte Thatsache 
vor, daß stechende, giftige, ekelhafte Thiere sehr häu-

g auffallende herausfordernde Farben an sich tragen 
[…]. Ein Vorteil ist […] vorhanden, wenn das Thier 
durch eine auffällige Farbe dem betreffenden Raubthier 
schon von weitem ein noli me tangere zuruft. [… Unter 
›Putzfärbung‹ verstehe ich] die durch geschlechtliche 
Zuchtwahl entstandene bunte Färbung der Thiere, die 
entweder auf ein Geschlecht beschränkt bleibt […] oder 
beide Geschlechter ziert. […] Die Appetitfärbung: Der 
Genuß, der bei ihr in Frage kommt, ist der welchen die 
Nahrungsaufnahme gewährt. Während die Putzfärbung 
den Geschlechtstrieb anregt, reizt die Appetitfärbung 
die Freßbegier, den Ernährungstrieb. 
[… Ich denke], daß namentlich zwei Farben, die ro-
the und die gelbe, in einem biologischen Gegensatz zu 
einander stehen, so daß ich die erste die Lüsternheits- 
oder Lockfarbe, die letzte die Trutzfarbe oder Ekelfarbe 
nennen möchte. […] so sicher es ist, daß Grün, Braun, 
Grau u. Schutzfarben sind, ebenso sicher ist, daß reines 
Gelb, Roth und Blau keine Schutzfarben sind, sondern 
daß alle in diese Farben getauchten Thiere und P an-
zentheile gesehen werden wollen.«

Tab. 140. Farben der Tiere und ihre Zuordnung zu funktion-
alen Bezügen (aus Jaeger, G. (1877). Einiges über Farben 
und Farbensinn. Kosmos 1, 486-495: 486f.; 494).
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bedeutungsunterscheidende Einheiten, und an-
dererseits Morpheme, d.h. bedeutungstragende 
Einheiten). 

Trotz dieser Klärungsversuche bleibt die 
Frage nach der Tiersprache aber bis in die Ge-
genwart umstritten.192 Besonders in populären 
Darstellungen ist das Thema der »Tierspra-
chen« ein beliebter Gegenstand.193 Erfolgreich 
sind diese Publikationen nicht zuletzt deshalb, 
weil sie die Tiere in einem zugleich überra-
schenden und angesichts der begrif ichen Tra-
dition provokanten, aber ebenso sympathischen 
Licht zeigen.

Semiotik der Tierkommunikation
Semiotische Ansätze versuchen den Unter-
schied zwischen der Kommunikation der Tie-
re und der Sprache des Menschen mittels der 
Klassi kation von Zeichen, die auf C.S. Peirce zu-
rückgeht, zu bestimmen: Tiere bedienen sich demzu-
folge im Wesentlichen einer Kommunikation mittels 
ikonischer und indexikalischer Zeichen, d.h. ihre 
Zeichen stehen in einer Beziehung der Verursachung 
oder Ähnlichkeit zum bezeichneten Gegenstand. Die 
Sprache des Menschen ist dagegen weitgehend sym-
bolisch; es liegt also eine arbiträre Beziehung zwi-
schen Zeichen und Bezeichnetem vor. Außerdem ist 
die Kommunikation der Tiere meist rein analog, d.h. 
kontinuierlich variierend; die des Menschen ist dage-
gen digital, d.h. sie setzt sich aus diskreten Einheiten 
zusammen, die in unterschiedlicher Weise kombi-
niert werden (die Wörter der gesprochenen und ge-
schriebenen Sprache).

Auch viele andere Konzepte der menschlichen 
Kommunikation werden auf die Kommunikation der 
Tiere angewandt.194 So lässt sich eine syntaktische, 
semantische und pragmatische Ebene der Kom-
munikation bei Tieren unterscheiden. C.W. Morris’ 
Klassi kation von Zeichen in Identi katoren (z.B. 
zur Identi zierung eines Individuums), Designato-
ren (z.B. zur Bezeichnung eines Feindes), Valuato-
ren (z.B. zur Anzeige eines bevorzugten Verhaltens) 
und Präskriptoren (die eine Erwartung und Norm 
ausdrücken)195 können ebenfalls nicht nur auf die 
menschlichen Symbole, sondern auch auf die Funk-
tionen der Signale von Tieren bezogen werden. Se-
mantisch lassen sich biologische Signale funktional 
differenzieren, z.B. in artspezi sche Informationen 
(für den Gesang des Buch nken: »hier be ndet sich 
ein Individuum der Art ›Buch nk‹«), sexuelle Infor-
mationen (»Männchen«), individuelle Informationen 
(»ein bestimmtes Individuum«), Informationen über 
den Motivationszustand (»Paarungsbereitschaft«) 

und Informationen über die Umwelt (»Markierung 
der Reviergrenzen«).196

Eine besondere Form der Kommunikation bildet 
die Metakommunikation (Ruesch & Bateson 1951: 
»metacommunication«), d.h. die Kommunikation 
über Kommunikation (»communication about com-
munication«).197 Das bekannteste Beispiel bei Tieren 
ist die Aufforderung zum Spielen bei Hunden (vgl. 
Abb. 239): Über eine bestimmte Körperhaltung sig-
nalisiert ein Hund seinen Artgenossen, dass alle un-
mittelbar folgenden Verhaltensweisen als Spielen zu 
werten sind.

Kommunikation auf zellulärer Ebene
In der Biologie wird der Kommunikationsbegriff 
nicht nur für ein Verhalten im Verhältnis zwischen 
Individuen verwendet, sondern auch im Verhält-
nis anderer organisierter Systeme. Seit den 1950er 
Jahren ist es in der Molekularbiologie verbreitet, 
die Interaktion zwischen Zellen und Molekülen in 
linguistischer Begrif ichkeit mit Ausdrücken wie 
›Kommunikation‹, ›Nachricht‹ oder ›Information‹ 
zu beschreiben. F. Jacob, der zu den Begründern die-
ser Redeweise gehört, rechtfertigt sie mit der struk-
turellen Ähnlichkeit der Prozesse auf der Ebene der 
Moleküle in der Zelle mit der menschlichen Kom-
munikation Es gebe ein »System der Kommunikati-
on auf allen Stufen der Biologie«.198 Jacob beschreibt 
Zellen und Organismen als hoch integrierte Systeme, 
in denen »ein Kommunikationssystem zwischen den 
verschiedenen Molekülen existiert; das bewirkt, daß 
die Moleküle in jedem Augenblick benachrichtigt 
werden, was rund um sie vorgeht, und daß sie nicht 
irgendwie, sondern in äußerst koordinierter Form ar-
beiten«.199

Abb. 239. Metakommunikation: Die »Bogenhaltung« des linken 
Hundes signalisiert eine Einladung zum Spiel und kennzeichnet alle 
unmittelbar folgenden eigenen Verhaltensweisen als Spielverhalten 
(beschrieben von Bekoff, M. (1972). The development of social in-
teraction, play, and metacommunication in mammals. An ethologi-
cal perspective. Quart. Rev. Biol. 47, 412-434; Abb. aus Maier, R.A. 
(1998). Comparative Animal Behavior: 285).
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Signale der Grünen Meerkatze
Die differenziertesten und am stärksten den Sprachen 
des Menschen ähnelnden Kommunikationsformen 

nden sich bei den nächsten Verwandten des Men-
schen, den anderen Primaten. Viele Affen können die 
Mitglieder ihrer Gruppe mittels differenzierter Laute 
über Umweltereignisse informieren. So verfügen die 
Grünen Meerkatzen über drei verschiedene Alarmru-
fe, die je nach Art eines Feindes ausgestoßen werden, 
wenn eine Meerkatze den Feind wahrgenommen hat. 
Wie Experimente mit Tonaufnahmen belegen, ver-
halten sich die gewarnten Artgenossen je nach Ruf 
verschieden: Bei einem Warnruf vor Bodenfeinden 

üchten sie auf die Bäume, bei einem Ruf, der vor 
Luftfeinden (Greifvögeln) warnen soll, iehen sie ins 
Unterholz und bei einer Warnung vor Schlangen stel-
len sie sich auf die Hinterbeine und halten nach dem 
Feind Ausschau.200 Ähnliche differenzierte Rufe, die 
Artgenossen über den Typ eines Angreifers informie-
ren, äußern auch andere Säugetiere, z.B. das Kalifor-
nische Ziesel.201

Eine Zeichenverwendung mit einer einfachen 
Syntax ndet sich bei bestimmten Meerkatzen (Cer-
copithecus nictitans). Diese kombinieren zwei ver-
schiedene Lautäußerungen zu unterschiedlichen 
Rufsequenzen, die in jeweils anderen Situationen 
eingesetzt werden: als Warnung vor einem Raubtier 
oder als Aufforderung zur Fortbewegung der Grup-
pe.202 In Ansätzen liegt hier also ein dem Verhältnis 
von Wörtern und Sätzen der menschlichen Sprache 
ähnliches Verhältnis vor: die wechselnde Verbindung 
von einfachen Zeichen (»Wörtern«) zu komplexeren 
Einheiten (»Sätzen«).

Kommunikation zwischen Mensch und Tier
Zu einer sehr viel komplexeren Zeichenverwendung 
als in diesen Freilandbeobachtungen sind in Gefan-
genschaft gehaltene Tiere, insbesondere Primaten 
in der Lage. Die Versuche zur sprachlichen oder 
sprachähnlichen Kommunikation mit Tieren haben 
eine lange Tradition. Am erfolgreichsten verlaufen 
anfangs die Versuche, Vögeln mit einer ausgepräg-
ten Fähigkeit zur Imitation von Lauten, wie einigen 
Papageien, das »Sprechen« menschlicher Wörter 
beizubringen. Auch andere Tiere, v.a. Haustiere, die 
über Jahrtausende mit dem Menschen in enger Ge-
meinschaft leben, haben erstaunliche Fähigkeiten in 
der Wahrnehmung von unbewusst gezeigten Signa-
len seitens des Menschen. Besonders Versuche mit 
Pferden sorgen zu Beginn des 20. Jahrhunderts für 
viel Aufsehen: Das Pferd »Hans« kann angeblich Re-
chenaufgaben lösen und das Ergebnis durch Schla-
gen mit den Hufen auf den Boden mitteilen, und das 

Pferd »Mohamed« kann mithilfe einer Tastatur an-
geblich Worte formen203 – tatsächlich sind diese Tiere 
aber allein in der Lage, aus der Mimik und Gestik 
der menschlichen Beobachter Schlüsse zu ziehen 
(»Kluger-Hans-Effekt«), wie genaue Untersuchun-
gen nachweisen: Wenn der anwesende Beobachter 
die Antwort selbst nicht wusste, wussten die Pferde 
sie auch nicht204.

Am erfolgreichsten verlaufen die Versuche, mit 
unseren nächsten Verwandten, den Menschenaffen, 
in einer Zeichensprache zu kommunizieren. An-
ekdotische Berichte dazu nden sich seit dem 17. 
Jahrhundert.205 Gut dokumentierte intensive Bemü-
hungen werden allerdings erst seit Ende des 19. Jahr-
hunderts unternommen. Die frühen Lehrversuche 
von R.L. Garner (1892)206, L. Witmer (1909)207, W.H. 
Furness (1916)208 und K.J. und C.H. Hayes (1951)209 
erbringen allerdings keine sehr weitreichenden Re-
sultate: Die in Gefangenschaft aufgezogenen Affen 
können kaum mehr als »Mama« und »Papa« mehr 
oder weniger deutlich artikulieren. Außerdem zeigen 
die Versuche immer wieder, dass die Fähigkeit zum 
adäquaten Reagieren auf menschliche Worte sehr 
viel ausgeprägter ist als der eigene aktive Sprachge-
brauch der Affen.210 

Washoe, Sarah, Lana, Nim, Koko und Kanzi
Die Versuche, Menschenaffen eine von der mensch-
lichen Lautsprache verschiedene Sprache beizubrin-
gen, verlaufen erfolgreicher als die direkte Kommu-
nikation über Laute. Bekannt werden die seit Ende 
der 1960er Jahre durchgeführten Untersuchungen an 
Schimpansen, und zwar v.a. folgende: R.A. und B.T. 
Gardner wollen Washoe die amerikanische Zeichen-
sprache (ASL) beibringen211; D. Premack unternimmt 
es, Sarah eine Sprache mittels kleiner Plättchen, die 
sich in Größe, Form, Farbe und Textur unterschei-
den und als Wörter dienen, zu lehren212; D.M. Rum-
baugh versucht Lana eine Symbosprache auf einer 
Tastatur beizubringen213; und H.S. Terrace macht 
den Versuch, dem Schimpansen Nim ähnlich wie 
die Gardners die amerikanische Zeichensprache zu 
lehren214. Als das sprachbegabteste Tier gilt das Go-
rillaweibchen Koko, das über ein aktives Vokabular 
von etwa tausend Zeichen verfügen soll, mit denen 
es typischerweise Sätze mit drei bis sechs Wörtern 
bildet; darüberhinaus versteht Koko weitere tausend 
Wörter der englischen Sprache.215 Als das Tier, das 
in der Verwendung der gesprochenen menschlichen 
Sprache am talentiertesten ist, gilt der Bonobo Kanzi, 
der Hunderte von englischen Wörtern versteht und 
auch auf neue Kombination von Zeichen in ¾ der 
Fälle richtig reagiert.216
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Die Ergebnisse dieser Versuche werden kontrovers 
diskutiert.217 In detaillierten Studien kann gezeigt 
werden, dass mit den Affen kein tatsächliches Ge-
spräch möglich ist, und dass sie nur sehr begrenzt in 
der Lage sind, Symbole mit neuen Bedeutungen zu 
schaffen und grammatisch korrekte Sätze zu generie-
ren, sondern dass sie vielmehr in vielen Fällen v.a. 
auf die Zeichen des menschlichen Versuchsleiters 
reagieren (nach dem »Klugen-Hans-Effekt«). Die 
Fähigkeit der Schimpansen scheint im Wesentlichen 
darauf beschränkt zu sein, wie andere Säugetiere auf 
isolierte Symbole differenziert zu reagieren.218 Es 
wird ihnen daher – wie allen anderen Tieren – von 
verschiedener Seite abgesprochen, wirklich eine 
Sprache zu sprechen. Auch die Schimpansen setzen 
den ihnen antrainierten Zeichengebrauch in erster 
Linie zur Artikulation von Wünschen ein. Der Ver-
such, Affen den Unterschied zwischen dem Benen-
nen und dem Verlangen nach Gegenständen (»name/
request«-Differenz) beizubringen, stößt auf erhebli-
che Schwierigkeiten.219

Biologie der menschlichen Sprache
Auch die Sprache des Menschen wird von biologi-
scher Seite untersucht. Seit langem stehen sich zwei 
grundsätzlich verschiedene Interpretationsansätze 
gegenüber: Die Sprache wird entweder als »ange-
borene« Fähigkeit verstanden, die der Mensch von 
Geburt an mitbringt, oder sie gilt als erlernt. Zur 
Klärung dieser Frage sind wiederholt Aufzuchtexpe-
rimente mit akustisch isolierten Menschen durchge-
führt worden. Besonders bekannt ist der Versuch des 
indischen Großmoguls Akbar der Große, der 1578 
in einer Villa neugeborene Kinder ohne Kontakt zu 
menschlicher Sprache aufziehen lässt und feststellt, 
dass sie aus sich heraus keine Sprache entwickeln. 
Für die Ausbildung der Sprache ist also zumindest 
die Wahrnehmung von Sprache Voraussetzung. 

Die These, dass das menschliche Sprachvermögen 
eine biologische Grundlage hat, wird durch struktu-
relle Ähnlichkeiten in der Grammatik von (fast) allen 
Sprachen unterstützt. Dieser Befund und die Tatsa-
che der Schnelligkeit, mit der Kleinkinder gramma-
tische Regeln aus der Sprache der Erwachsenen ex-
trahieren, sprechen gegen eine reine Lerntheorie der 
Sprachentwicklung. Seit den 1950er Jahren ist es be-
sonders N. Chomsky, der für eine universale »gene-
rative Grammatik« argumentiert, die eine biologisch 

xierte, angeborene Grundlage hat.220 Seit 1990 wird 
die Häufung von Sprachstörungen in einigen Famili-
en näher untersucht und eine Erblichkeit wahrschein-
lich gemacht. 1998 wird ein für Sprachstörungen 
verantwortliches Gen auf dem Chromosomen 7 des 

Menschen eingekreist und 2001 als erstes »Gramma-
tikgen« identi ziert221. S. Pinker, der schon 1994 den 
»Sprachinstinkt« des Menschen in die Diskussion 
bringt222, sieht damit den Beginn der »Ära der kogni-
tiven Genetik«223 gekommen. Für einen genetischen 
Anteil an der Sprachkompetenz sprechen auch popu-
lationsbiologische Ergebnisse: Der genetische und 
der linguistische Stammbaum des Menschen weisen 
viele Parallelen auf.224 Und schließlich enthält auch 
die gestische Kommunikation gehörloser Kinder 
Strukturen, die der von gesprochener Sprache ähnelt, 
ohne dass diese Kinder je diese Sprache gehört hät-
ten.225 

Funktional wird die Evolution der Sprache beim 
Menschen v.a. in den Zusammenhang der Kontrol-
le und Regulierung sozialer Beziehungen gestellt.226 
Es wird daneben eine (hypothetische) Verbindung 
zwischen der Ernährungsweise der frühen Menschen 
und der Entwicklung ihrer Kommunikation gesehen: 
Als Sammler von Nahrung war die Mitteilung über 
Fundorte von entscheidender Bedeutung für das 
Überleben einer Gruppe. Auffallend ist hier die Par-
allele zu den Honigbienen, die eines der am höchsten 
entwickelten symbolischen Kommunikationssyste-
me im Tierreich entwickelten: Auch die Bienen sind 
Sammler von Futter, das sie weiträumig suchen.227 
Als eine morphologische Voraussetzung für die Ent-
stehung der Sprache des Menschen wird der Über-
gang zum aufrechten Gang diskutiert, weil damit 
eine Loslösung des Rhythmus des Atmens von dem 
des Gehens erfolgte (Provine 2000: »the evolution 
of speech and bipedal locomotion are causally rela-
ted. […] The common link between both is breath 
control. The evolution of bipedalism set the stage for 
the emergence of speech by freeing the thorax of the 
mechanical demands of quadrupedal locomotion and 
loosening the coupling between breathing and vo-
calizing«).228 Auch ein Zusammenhang der Sprach-
entwicklung mit dem handwerklichen Geschick der 
Hände wird gesehen, begründet u.a. damit, dass ein 
zentrales Hirnareal zur Steuerung der Sprache direkt 
neben einem Zentrum für die Feinmotorik der Hand 
liegt.229 

Kommunikation und soziale Evolution
Zwischen Kommunikation und sozialem Verhalten 
besteht zunächst eine allgemeine, gleichsam analy-
tische Verbindung: Verstanden als Mittel der Inter-
aktion zwischen kooperierenden Individuen kommt 
Kommunikation überall dort vor, wo auch Sozial-
verhalten vorliegt. Konstitutionell mit Kommunikati-
on verbunden sind alle notwendig kooperativen Ver-
haltensweisen, wie z.B. die Sexualität. Die Notwen-
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digkeit zur Kommunikation ist auch der Grund für 
die Auffälligkeit der Natur in den Bereichen, die mit 
Sexualität zu tun haben (die Farben und Düfte der 
Blumen, die Gesänge der Vögel etc.) ( Analogie).

Darüber hinaus wird der sprachlichen Kommuni-
kation eine zentrale Rolle bei der Bildung von großen 
sozialen Verbänden in der Evolution des Menschen 
zugeschrieben. R. Dunbar argumentiert 1993, dass 
der Zusammenhalt von Gruppen mit einer Größe von 
über hundert Individuen, wie dies für die frühe Pha-
se der Evolution des Homo sapiens typisch war, nur 
durch ein effektives soziales Bindungsmittel wie die 
Sprache ermöglicht wurde.230 Ohne direkten physi-
schen Kontakt kann über sprachliche Kommunika-
tion und Austausch über soziale Angelegenheiten 
(»gossip«) ein soziales Milieu der Verbundenheit er-
zeugt werden, welches die Identität und Einheit von 
großen sozialen Verbänden begründet. Die Funktion 
der sozialen Bindung bildet für Dunbar dabei die ur-
sprüngliche Funktion und die treibende Kraft für die 
Etablierung der Sprache (»gossip theory of language 
evolution«).231 Erst in einem zweiten Schritt habe sich 
die Sprache zu einem wichtigen Mittel des Zugangs 
und Verstehens des Fremdpsychischen (»theory of 
mind«) entwickelt.232 Nach diesem Schritt fungierte 
die Sprache nicht nur als soziales Bindemittel, son-
dern ebenso als Mittel der Täuschung und Störung 
sozialer Gefüge, weil sie es nicht nur ermöglichte, 
die Intentionen eines Sozialpartners oder eines Drit-
ten zu verstehen und nachzuvollziehen – sondern 
auch zu manipulieren.

Menschliche Kommunikation als Triangulation
Nach zahlreichen aufschlussreichen Experimenten 
zur Kommunikation mit Säuglingen und Kleinkin-

dern durch die Arbeitsgruppe um M. Tomasello ergibt 
sich ein differenziertes Bild von der Kommunikation 
unter Menschen im Vergleich zur Kommunikation 
der Tiere. Kennzeichnend für die menschliche Kom-
munikation ist danach ihre triadische Struktur, die 
eine gemeinsame Aufmerksamkeit (»joint attention«) 
der Kommunikationspartner für einen Gegenstand 
einschließt. Ontogenetisch bildet sich diese Form der 
Kommunikation bei Säuglingen im Alter zwischen 
neun und zwölf Monaten heraus (vgl. Abb. 240). Die 
gemeinsame Aufmerksamkeit für eine Sache steht an 
der Basis der ausgeprägten Kooperationsfreudigkeit 
von Kleinkindern: Sie führt dazu, dass ein Kind eine 
Situation nicht nur aus der eigenen Rolle wahrnimmt, 
sondern auch aus der des Kommunikationspartners, 
mit dem es auch bereitwillig die Rolle tauscht, so 
dass auf diese Weise gemeinsame Ziele entwickelt 
werden können, denen sich alle Beteiligten verp ich-
tet fühlen. Menschenaffen und andere Tiere sind im 
Gegensatz dazu zu einem solchen Rollentausch nicht 
in der Lage; sie nehmen daher offenbar selbst Koope-
rationssituationen (wie die gemeinsame Jagd nach 
einer Beute) nicht in einem Wir-Modus, sondern 
lediglich in einem Ich-Modus wahr ( Intelligenz: 
Abb. 226).233 Ihnen fehlt, wie es Tomasello und seine 
Mitarbeiter 2005 ausdrücken, eine geteilte Intentio-
nalität (»shared intentionality«): »We propose that 
human beings, and only human beings, are biologi-
cally adapted for participating in collaborative activi-
ties involving shared goals and socially coordinated 
action plans (joint intentions). Interactions of this 
type require not only an understanding of the goals, 
intentions, and perceptions of other persons, but also, 
in addition, a motivation to share these things in in-
teraction with others – and perhaps special forms of 

dialogic cognitive representation for 
doing so«.234

Sprechen als Probehandeln
Die Kommunikation der Tiere und 
besonders des Menschen steht in Ver-
bindung mit der Beherrschung von 
symbolhaften Operationen. Symbol-
gesteuertes Verhalten erlaubt anders 
als ein stimulusausgelöstes eine Di-
stanz von der jeweiligen Situation. 
In der symbolischen Repräsentation 
kann auch ohne kommunikative Kom-
ponente ein mentales Durchspielen 
von Verhaltensoptionen erfolgen, das 
es ermöglicht, nicht alle Operationen 
»auszuleben«, sondern »auszurech-
nen« und so ihr mögliches Risiko zu 

Abb. 240. Drei Haupttypen der kommunikativen Interaktion zwischen einem 
Erwachsenen und einem Säugling bzw. Kleinkind; alle drei Typen beinhalten 
gemeinsame Aufmerksamkeit (»joint attention«) gegenüber einem Objekt. Bei 
Menschenaffen und anderen Tieren gibt es diese Formen einer gemeinsamen 
Aufmerksamkeit nicht; die Aufmerksamkeit für eine Sache folgt bei ihnen immer 
aus einer subjektiven Perspektive, nicht aus einer mittels des Blicks des anderen 
hergestellten Wir-Perspektive (aus Tomasello, M. (1999). The Cultural Origins 
of Human Cognition, dt. Die kulturelle Entwicklung des menschlichen Denkens, 
Frankfurt/M. 2002: 88).
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kontrollieren.235 Darin kann der entscheidende Evo-
lutionsvorteil der (monologischen) Sprachkompe-
tenz gesehen werden: in dem versuchsweisen Durch-
denken einer Handlung und ihrer Konsequenzen im 
Hinblick auf die Vor- und Nachteile für die eigene 
Fitness. Die symbolische Repräsentation von Zustän-
den der Welt und des Selbst ermöglicht ein mentales 
Durchspielen von Situationen, ohne sie durchleben 
zu müssen, ein Probehandeln, wie S. Freud das Den-
ken 1911 allgemein nennt ( Bewusstsein).236

Sprache als Mittel der Distanzierung
Weil in der Sprache des Menschen dieser Aspekt des 
mentalen Durchspielens von vorgestellten Situati-
onen voll entwickelt ist, kann bei ihr im Gegensatz 
zu den Kommunikationsmedien der Tiere das kom-
munikative Moment ganz zurücktreten. Ihrem Wesen 
nach ist die menschliche Sprache daher ein Mittel zur 
Distanzierung von jeweiligen Situationen und zur 
Rechtfertigung von Entscheidungen. Die »Sprache« 
der Tiere ermöglicht dagegen keine so weitgehende 
Abstraktion von der biologischen Determination. Sie 
bleibt – im Rahmen des biologischen Funktionalis-
mus ( Biologie) – als ein bloßes Mittel einbezogen 
in die biologischen Ziele des Überlebens und der 
Fortp anzung.

Deutlich wird dies auch daran, dass die Sprache des 
Menschen nicht allein zur Anzeige von etwas Vor-
handenem verwendet wird, sondern gerade auch das 
Nicht-Vorhandene kommuniziert. Der Mensch gilt 
damit als der »Er nder des Negativen«.237 In seiner 
symbolischen Sprache bezieht sich der Mensch auf 
das Nicht-Anwesende. Aber die menschliche Spra-
che ist nicht nur Medium der Befreiung vom biolo-
gischen Determinismus, sondern sie kann gleichfalls 
als ein neuer Determinismus gesehen werden, der die 
Freiheit und die das Überleben gefährdende Plastizi-
tät im Handeln durch die Setzung und Fixierung von 
kulturell verbindlichen Werten und Normen kompen-
siert: »Language is, initially and basically, a system 
of prohibitions. Am Anfang war das Verbot«238, wie 
E. Gellner 1989 schreibt. Die Sprache kann damit 
als ein notwendiges Restriktionsinstrument gesehen 
werden, das die Grenzenlosigkeit der menschlichen 
Freiheit begrenzt: »speech is the necessary condition 
of restraining excessive plasticity«239 ( Kultur).

Die über die Sprache erfolgende Verortung von 
Handlungen in einem abstrakten Raum von norma-
tiven Bezügen unterliegt aber selbst wiederum einer 
gegenüber den biologischen Referenzen autonomen 
kulturellen Dynamik. Aufgrund der Sprache ist ein 
Leben nicht nur in einem Raum der Ursachen und 
Funktionen, sondern auch in einem Raum der Grün-

de möglich ( Mensch). Oder, wie es J. McDowell 
1994 formuliert: »In being initiated into a language, 
a human being is introduced into something that al-
ready embodies putatively rational linkages between 
concepts, putatively constitutive of the layout of the 
space of reasons, before she comes on the scene. [...] 
Human beings mature into being home in the space 
of reasons or, what comes to the same thing, living 
their lives in the world; we can make sense of that by 
noting that the language into which a human being 
is rst initiated stands over against her as a priori 
embodiment of mindedness, of the possibility of an 
orientation to the world«.240 Die Sprache ist demnach 
also das wesentliche Mittel, das dem Menschen seine 
kulturelle Existenz ermöglicht.

›Sprache‹ als Grenzbegriff
Vor diesem Hintergrund könnte das Konzept der 
Sprache auch als ein theoretischer Grenzbegriff eta-
bliert werden, als ein Begriff, der die Grenze von 
Mensch und Tier markiert. Der Begriff wäre damit 
empirischen Ansätzen zur Bestimmung weitgehend 
entzogen. Überlegungen in dieser Richtung stammen 
von M. Cartmill: »what we mean by ›language‹ is 
whatever substantiates the judgment that nonhuman 
animals are unable to talk«.241 Der Nachweis von be-
stimmten Kommunikationskompetenzen bei Tieren 
würde also dazu führen, diese Kompetenzen aus dem 
Bereich desjenigen, das ›Sprache‹ wesentlich de -
niert, auszuschließen. Auch andere Begriffe, wie z.B. 
›Intelligenz‹, könnten auf diese theoretische Weise 
als Grenzbegriff etabliert werden: »What we mean 
by the word ›intelligence‹ is whatever distinguishes 
the human mind from those of beasts«.242 Die tatsäch-
liche Begriffsentwicklung geht aber eher in die ande-
re Richtung: Nicht die Rechtfertigung und Stützung 
der Grenze von Mensch und Tier steht im Interesse 
der meisten empirisch arbeitenden Biologen, sondern 
ihre Au ösung und damit die Ausweitung der Begrif-
fe ( Mensch).

Biosemiotik
Der Ausdruck ›Biosemiotik‹ wird wohl zuerst 1961 
von dem Psychologen F.S. Rothschild auf der New 
Yorker Konferenz ›The Psychology of the Self‹ ver-
wendet.243 Nach Rothschild handelt die Biosemiotik 
von der »psychophysischen Relation«, in der der 
zweifache Aspekt von Zeichen zum Ausdruck kom-
me: »einmal Strukturen zu bilden, die man in ihren 
physikalischen Eigenschaften erforschen kann, und 
außerdem geistigen oder seelischen Intentionen als 
Ausdruck zu dienen«.244 Später werden alle Ansätze 
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zur Beschreibung von Lebensphänomenen als Zei-
chenprozesse unter dem Begriff der Biosemiotik dis-
kutiert; eine wichtige Referenz bilden dabei die An-
schauungen J. von Uexkülls zum Umweltverhältnis 
von Organismen ( Umwelt).245 

Bereits die Gründungsväter der Semiotik sind der 
Auffassung, dass es einen engen Zusammenhang 
zwischen Zeichenprozessen und Lebensvorgängen 
gebe. So schreibt C.S. Peirce, unter Voraussetzung 
seines triadischen Modells eines Zeichenprozesses, 
die Frage, wie ein solches triadisches Verhältnis zu-
erst in die Welt gekommen sei, sei eine bessere For-
mulierung der Frage, wie das Leben entstanden sei 
(»the problem of how genuine triadic relationships 

rst arose in the world is a better, because more de-
nite, formulation of how life rst came about«).246 

Andere Autoren schließen sich dem an: Ausgehend 
von seiner Umweltlehre, nach der die Organismen, 
die Welt, in die sie eingebunden sind, im Wesentli-
chen selbst aufbauen, kommt J. von Uexküll 1940 
zu der Einschätzung, dass die Frage nach der Be-
deutung eine universale Frage der Biologie sei, die 
sich noch vor jeder kausalen Analyse stelle.247 Und 
auch moderne Semiotiker teilen diese Auffassung 
von der Koextension von lebenden und semiotischen 
Prozessen, allen voran T.A. Sebeok: »animal com-
munication studies, and linguistics may lead to a full 
understanding of the dynamics of semiosis, and this 
may, in the last analysis, turn out to be no less than 
the de nition of life«.248

Naheliegend ist es, das Modell semiotischer Vor-
gänge in der Kommunikation zwischen Organismen 
anzuwenden. Vögel signalisieren mit ihrem Gesang 
Artgenossen ihre Anwesenheit; höhere Säugetiere 
geben ihren Artgenossen durch Mimik und Gestik 
zu verstehen, was von ihnen zu erwarten ist.249 Aber 
nicht nur die Kommunikation zwischen Organismen 
kann semiotisch modelliert werden, sondern auch das 
Verhältnis des einzelnen Organismus zu seiner Um-
welt. Denn ein Tier reagiert vielfach auf ein Zeichen 
als Repräsentant von etwas anderem. So reagiert ein 
Seeigel schon auf einen Schatten, der sich über ihn 
legt, ein Reh reagiert auf das Knacken im Unterholz, 
eine Biene auf die Farben einer Blume. Aber das, 
worauf unmittelbar reagiert wird, ist nicht der eigent-
liche Adressat des Verhaltens. Beschrieben werden 
diese Phänomene von dem Pionier der Erforschung 
des Verhaltens der Einzeller, H.S. Jennings, bereits 
1906: »In allen diesen Fällen kann die Reaktion auf 
die Veränderung nicht auf irgendeine unmittelbare 
schädliche oder günstige Wirkung der betreffenden 
Veränderung selbst zurückgeführt werden. Die tat-
sächliche Veränderung selbst repräsentiert nur eine 

möglicherweise dahintersteckende Veränderung, die 
schädlich oder nützlich ist. Der Organismus reagiert 
wie auf etwas anderes als die tatsächlich eintretende 
Veränderung; die Veränderung wirkt als ein Zeichen. 
Wir können Reize dieser Art entsprechend als reprä-
sentative Reize bezeichnen«.250 Die wahrgenomme-
ne, nicht selbst relevante Umwelteigenschaft wird 
von einem Organismus als Anzeichen oder als As-
pekt eines relevanten Umweltzustandes interpretiert. 
Die Reaktion erfolgt also eigentlich im Hinblick auf 
diesen hinter der wahrgenommenen Umweltände-
rung stehenden Zustand. Das Zustandekommen die-
ser Assoziation erklärt sich Jennings durch Prozesse 
des Lernens, die er schon bei den einfachsten Orga-
nismen nachweisen kann.251

Ein einfacher Zeichenprozess, eine Semiose, liegt 
also bereits in vielen Umweltbezügen von Orga-
nismen vor: Ein Gegenstand der Umwelt wird von 
dem Organismus als ein Objekt perzipiert, dem ein 
(kontextabhängiger) Interpretant zugeordnet wird. 
Im Unterschied zu diesem einfachen Prozess besteht 
Kommunikation dagegen in einer wechselseitigen 
und symmetrischen Semiose von mindestens zwei 
organisierten Systemen, die semiotisch so aufeinan-
der bezogen sind, dass die ausgesandten Zeichen des 
einen Systems zu Objekten mit eigenen Interpretan-
ten für ein anderes System werden. In beiden Fällen 
ermöglicht die Beschreibung dieser Beziehungen in 
semiotischer Begrif ichkeit die Identi kation von 
Irrtümern und Täuschungen: So wie jede Semiose 
das Moment des Irrtums enthalten kann, kann jede 
Kommunikation das Moment der Lüge enthalten. 

Die Betrachtung von Sinneseindrücken als Zeichen 
geht mindestens bis ins 19. Jahrhundert zurück. Bei 
H. von Helmholtz heißt es: »die Sinnesemp ndungen 
sind für unser Bewußtsein Zeichen, deren Bedeutung 
verstehen zu lernen unserem Verstande überlassen 
ist«252 ( Wahrnehmung). Aus diesen Worten wird be-
reits deutlich, dass der semiotische Ansatz sich nicht 
allein auf die Verarbeitung sinnlicher Eindrücke im 
Rahmen der Wahrnehmung beschränken muss. Viel-
mehr können auch innere Vorgänge im Organismus 
biosemiotisch interpretiert werden. Die Zeicheninter-
pretation stellt also nicht allein einen innerorganismi-
schen Vorgang dar, der zwischen den Sinnesorganen 
und dem Zentralnervensystem abläuft. Jede funktio-
nale Beziehung zwischen Elementen innerhalb eines 
oder zwischen mehreren Organismen kann im Prin-
zip semiotisch interpretiert werden ( Funktion). 

Der Funktionsbegriff selbst kann somit semiotisch 
fundiert werden: Jede Wirkung, die von einem Sys-
tem interpretiert wird und für dieses eine Bedeutung 
hat, bildet eine Funktion. Zeichenprozesse werden 
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daher als gleichursprünglich mit funktionalen Ver-
hältnissen verstanden (Emmeche 2002: »Ontologi-
cally, sign and function are related like the chicken 
and the egg: It is a bit absurd to ask which came rst, 
the sign in nature or functions in nature: biosemioti-
cally, both arise simultaneously in the same historical 
process, with the creation of the rst organisms«).253 
Als ›Zeichen‹ können die organischen Funktionen 
deshalb interpretiert werden, weil sie nicht allein 
eine kausale Relation beschreiben, sondern auch eine 
Dimension der Bedeutung für den Organismus ent-
halten. Zu einer Funktion wird ein Prozess, wenn er 
nicht nur mittels der zwei Glieder von Ursache und 
Wirkung beschrieben, sondern als dreistellige Rela-
tion konzipiert wird: als eine Wirkung, die von einer 
Ursache ausgeht und für das System eine relevante 
Rolle (Bedeutung) spielt.

Seit den 1970er Jahren bildet die Biosemiotik ein 
eigenes Forschungsfeld, von dem aus eine semioti-
sche Neuinterpretation aller Bereiche der Biologie 
erfolgt. Als ein Vorzug des zeichentheoretischen An-
satzes der Biosemiotik gegenüber dem traditionellen 
kausalen Ansatz wird das prinzipielle Umgehen ei-
nes physikalischen Reduktionismus gesehen: Wer-
den biologische Vorgänge als Interpretationen von 
Zeichen verstanden, dann liegt keine einfache kau-
sale Determination vor, sondern dem »Subjekt« der 
Interpretation (z.B. dem Organismus oder der Zelle) 
wird eine komplexe Leistung nach Maßgabe seiner 
eigenen Organisation zugeschrieben.254 Als Träger 
von Zeichen interpretiert, stellen die Gene z.B. keine 
einfachen Determinanten der Struktur und des Ver-
haltens eines Organismus dar, sondern sie sind für 
ihre Wirksamkeit auf eine Interpretation durch den 
biochemischen Apparat einer Zelle angewiesen. Im 
Rahmen unterschiedlicher Kontexte kann das gleiche 
Gen daher unterschiedlich interpretiert werden und 
damit eine unterschiedliche Wirkung entfalten.

Neben dem umfassenden Begriff der Biosemiotik 
werden bereichsspezi sche Termini für die verschie-
denen Teildisziplinen der Biologie vorgeschlagen: 
Sebeok führt 1963 den Ausdruck Zoosemiotik (»zoo-
semiotics«) im Zusammenhang einer Diskussion der 
Kommunikation von Bienen und anderen Organis-
men ein. Er versteht darunter die Wissenschaft des 
Signalverhaltens bei Tieren (»scienti c study of si-
gnalling behavior in and across animal species«).255 
Parallel dazu sind die Ausdrücke Endosemiotik (Se-
beok 1972)256, Phytosemiotik (Krampen 1981) 257, 
Mykosemiotik (Sebeok 1990)258 und Ökosemiotik 
(Nöth 1996)259 gebildet. Als ›Endosemiose‹ gilt all-
gemein jeder in einem Organismus ablaufende Semi-
oseprozess.

Abiosemiotik?
Kritisch wird gegen die Biosemiotik eingewandt, 
dass die Ausweitung des Zeichenbegriffs auf alle 
Lebensvorgänge den Begriff unscharf werden lässt. 
Diese Unschärfe geht noch weiter, insofern auch 
anorganische Vorgänge semiotisch interpretiert wer-
den. Eine derartige pansemiotische Sicht ndet sich 
auch bereits in einigen von Peirces Sätzen: »all this 
universe is perfused with signs, if it is not composed 
exclusively of signs«.260 Gerechtfertigt werden könn-
te diese Sicht, weil auch in der physischen, nicht-
organischen Welt Körper nur aufgrund bestimmter 
Aspekte aufeinander wirken: Auf einen Stein wirkt 
die Gravitation aufgrund seiner schweren Masse, un-
abhängig davon, welche Farbe er hat. 

Dass die Semiotik keine exklusiv auf die biologi-
schen Gegenstände anwendbare Methode ist, wird 
explizit von manchen Semiotikern behauptet. J. 
Deely etwa gibt 1992 ein Beispiel für eine abiotische 
Semiose: Ein versteinerter Saurierknochen verweist 
einerseits als Zeichen auf das Objekt eines Dinosau-
riers, der einmal gelebt hat, und wird andererseits 
in einem Naturprozess zu einer Gesteinsformation, 
die als Interpretant des Knochens gedeutet werden 
kann.261 Um die biologischen Bezüge hier ganz zu 
entfernen, kann das Beispiel modi ziert werden: 
Ein Lavagestein verweist einerseits als Zeichen auf 
einen Vulkanausbruch, andererseits führt es zu einer 
geologisch nachweisbaren Veränderung (Kontaktme-
tamorphose), die als Interpretant fungiert. Die Biose-
miotik verwandelt sich damit in den Spezialfall einer 
allgemeinen Physiosemiose: »a process as broad as 
nature itself«262 und ist damit nicht mehr das exklusi-
ve Problemfeld einer theoretischen Biologie.

Täuschung
Das Verb ›täuschen‹ geht auf mhd. ›tiuschen‹ »un-
wahr reden; lügnerisch versichern« zurück und hat 
eine unklare weitere Herkunft. Das Substantiv ist seit 
dem 18. Jahrhundert bekannt.

Die Frage, ob es Täuschung und Lüge bei Tieren 
gibt, wird seit langem kontrovers diskutiert. In Bezug 
auf die Lüge wird sie bis ins 20. Jahrhundert meist 
negativ beantwortet und mit dem fehlenden Sprach-
vermögen der Tiere begründet.263 Das Phänomen 
der Sinnestäuschung zeigt, dass das Sprachvermö-
gen weniger eine Voraussetzung für die Täuschung 
als für das Lügen darstellt. In der Sinnestäuschung 
(oder auch in der Selbsttäuschung) liegt außerdem 
keine Intentionalität seitens des Täuschenden vor, sie 
ähnelt daher mehr einem Irrtum. Die ein ussreichen 
Überlegungen von Augustinus über die Lüge setzen 
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aber auch bei ihr keine Sprachfähigkeit voraus, wenn 
er de niert, es »lügt derjenige, der etwas anderes, als 
er im Herzen trägt, durch Worte oder beliebige sons-
tige Zeichen zum Ausdruck bringt«264.

Nach dieser De nition könnten viele Formen des 
Schutzverhaltens von Tieren ( Schutz), z.B. das 
Sich-Verbergen und Tarnen, als ›Lüge‹ oder ›Täu-
schung‹ bezeichnet werden. Dies erfolgt bereits im 
18. Jahrhundert durch A.J. Roesel von Rosenhof: 
Von den Abendpfauenaugen, die tagsüber in ihrer 
Ruhestellung regungslos auf Ästen sitzen und so ver-
trockneten Blättern gleichen, schreibt Rosel, durch 
dieses Verhalten »betrügen sie unsere Augen«.265 
Gut einhundert Jahre später meint auch A. Rössler, 
der schon vor H.W. Bates die »Nachahmung« in der 
Zeichnung von wenig miteinander verwandten Or-
ganismen beschreibt ( Mimikry), zur »Malerei« auf 
den Schmetterlings ügeln: »Eine [...] Absicht der 
Malerei bezweckt die Sicherheit, in dem sie das Auge 
der Feinde zu täuschen sucht durch Aehnlichkeit mit 
anderen Gegenständen, P anzentheilen und selbst 
Thieren, z.B. die Sesien gleichsam als Bienen- und 
Wespen-Arten vermummte Schmetterlinge sind«.266 
Auch C. Darwin nennt 1862 die Einrichtungen, mit 
denen Orchideen Insekten zu einer Bestäubung der 
Blüten veranlassen, ›Täuschung‹ (»these plants exist 
by an organized system of deception«).267 Im An-

schluss an die Arbeiten von Bates zum Phänomen der 
Mimikry ist im Englischen vielfach von ›deception‹ 
die Rede.268 Auch im Deutschen wird die Warnfär-
bung der Batesschen Mimikry269 oder auch die bloße 
Tarnfärbung270 später ausdrücklich als ›Täuschung‹ 
bezeichnet. Ausführlich behandelt F. Alverdes ver-
schiedene Formen des Schutzverhaltens, die auch 
bei wenig komplexen Organismen auftreten, als 
»Täuschungen«, z.B. die Tarnfärbung (»Sympathe-
se«), schützende Ähnlichkeit mit Einzeldingen der 
Umwelt (Mimese und Mimikry), Schreckstellungen 
(»Phobese«) und Totstellre ex (»Thanatose«).271 
Von den späteren Autoren behandelt W. Wickler die 
Mimikry als Form der Täuschung, wie bereits einer 
seiner Buchtitel deutlich macht: ›Mimikry. Nachah-
mung und Täuschung in der Natur‹ (1968).

Gegen die Fähigkeit zur Täuschung bei Tieren 
wird eingewandt, dass zur Täuschung eine indivi-
duelle Entscheidung gehört, das Täuschen der Tie-
re aber instinktmäßig festgelegt sei und daher eine 
»dem Belieben des Einzeltiers entzogene Verhaltens-
weise« (Kainz 1961) darstelle.272 Allenfalls bei hoch 
entwickelten, sozial lebenden Säugetieren, so bei Af-
fen und Hunden, könne ein »lügenhaftes Verhalten« 
identi ziert werden, das die instinktgesteuerten Ver-
haltensweisen durch individuelle Erfahrungen und 
Entscheidungen überformt.273 Von einem angeblich 
echten Fall des Lügens berichtet G. Rüppell 1969 bei 
einer Gruppe von Eisfüchsen: Ein alter Eisfuchs ver-
scheucht seine jungen Artgenossen wiederholt durch 
das Ausstoßen eines Warnlauts von der Futterstelle, 
auch wenn offenbar keine Gefahr und damit kein 
Grund für den Warnlaut besteht.274 Fraglich ist aber, 
ob auch diese Täuschung als eine Lüge gelten kann. 
Denn es erscheint sinnvoll, einem Begriff wie ›Lü-
gen‹ die moralische Konnotation nicht zu nehmen, 
von einem moralischen Vergehen kann aber nur dort 
gesprochen werden, wo eine Moral in Ansatz ge-
bracht werden kann, wo also mit der kommunikati-
ven Äußerung eine soziale Verp ichtung, eine kultu-
relle Verbindlichkeit eingegangen wird. Dies ist aber 
bei Tieren, bei denen die Sprache rein dialogisches 
Kommunikationsmittel ist, nicht der Fall.

Seit den 1970er Jahren werden populationsgene-
tische und spieltheoretische Modelle über Strategien 
der »Fehlinformation« entwickelt. Die Ausbreitung 
des »Lügenverhaltens« kann im Rahmen dieser Mo-
delle durch Individual-, Gruppen- oder Verwandten-
selektion erklärt werden.275 

Genaue Verhaltensstudien an Primaten, die seit 
den 1980er Jahren durchgeführt werden, führen auch 
bei ihnen zur Identi kation von Verhaltensweisen, 
die »taktische Täuschungen« beinhalten (vgl. Tab. 

Tab. 141. Kategorien taktischer Täuschung bei Affen (nach 
Byrne, R. & Whiten, A. (1990). Tactical deception in prima-
tes: the 1990 database. Primate Rep. 27, 1-101: 6-9).

Verbergen
Stillsein, Verstecken, Mimen von Desinteresse, Ignorie-
ren

Ablenken
Lautäußerungen, Wegschauen, Drohen, In-die-Irre-Füh-
ren, Verwickeln in eine Interaktion

Hinlocken
Lautäußerungen, Hinführen, Verwickeln in eine Inter-
aktion

Falschen Eindruck erwecken
Neutrales Verhalten, Freundlichkeit, Drohen 

Ablenken auf unbeteiligten Dritten
Umlenken einer Drohung, Zeichensprache (bei unter-
richteten Primaten)

Soziale Werkzeugbenutzung
Täuschen des Werkzeugindividuums, Täuschen des 
Zielindividuums

Kontern einer Täuschung
Verhindern des Erfolgs einer Täuschung, Täuschung ei-
nes Täuschenden
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141).276 Als Konsequenz dieser Untersuchungen wird 
dafür plädiert, den Primaten ein Bewusstsein und 
die Fähigkeit zum Lügen im eigentlichen Sinne zu-
zuschreiben und auf die Anführungszeichen zu ver-
zichten.277

Ritual
Das Wort ›Ritual‹ stellt eine Entlehnung vom lateini-
schen ›rituale‹ (abgeleitet von lat. ›ritus‹ »religiöser 
Brauch, Gewohnheit, Sitte«) dar und erscheint zu 
Anfang des 18. Jahrhunderts im Deutschen. In der 
zweiten Hälfte des Jahrhunderts nimmt es die all-
gemeine Bedeutung »oft wiederholtes, sich immer 
gleichbleibendes, regelmäßiges Vorgehen nach einer 
festgelegten Ordnung« an.

Von einem ›Ritual‹ im Verhalten der Tiere spricht 
wohl zuerst J. Huxley 1914 in Bezug auf einige Ele-
mente des Balzverhaltens beim Haubentaucher. Er 
erkennt einen graduellen Wandel eines nützlichen 
Verhaltens zu einem Symbol und schließlich zu ei-
nem Ritual (»gradual change of a useful action into 
a symbol and then into a ritual«278). Später identi -
ziert Huxley auch beim Rothalstaucher einen rituel-
len Gebrauch von nicht-sexuellen Verhaltensweisen 
während der Balz (»›ritual‹ use of non-sexual actions 
during courtship«279). Er meint damit die Übernahme 
von ursprünglich nicht im Zusammenhang mit der 
Paarung stehenden Verhaltensweisen in die Balz bei 
diesen Vögeln (z.B. das Werben mit dem Vorzeigen 
von Nistmaterial). 

N. Tinbergen übernimmt in den 1950er Jahren 
diese Bezeichnung und ordnet sie der allgemeinen 
Kategorie der (phylogenetisch) abgeleiteten Aktivität 
(»derived activity«) unter. In einer ritualisierten Be-
wegung liege eine »Befreiung« und »Emanzipation« 
vom funktionalen Kontext vor, in dessen Evolution 
ein Merkmal ursprünglich gestanden habe. Im Pro-
zess der Ritualisierung erfahre eine Verhaltenswei-
se eine zunehmende Schematisierung (»schemati-
zing«), d.h. eine Übertreibung und Vereinfachung 
ihrer Struktur (»exaggeration and simpli cation of 
the movement«).280

Allgemein kann die Ritualisierung damit als eine 
Form des Funktionswechsels ( Funktion) im Bereich 
des Verhaltens verstanden werden: Im Prozess der 
Ritualisierung werden vorher nicht im Kontext der 
Kommunikation stehende Verhaltensweisen (z.B. ein 
Lokomotions-, Ernährungs- oder Putzverhalten) als 
kommunikative Signale wirksam.281 Eine Vorstellung 
von der evolutionären Dimension der Ritualisierung 
in diesem Sinne entwickelt bereits Darwin. Er be-
merkt, dass viele Strukturen, die der Kommunikation 

v.a. bei der Balz dienen, aus Merkmalen hervorge-
gangen sind, die in ihrer evolutionären Geschichte 
vorher in andere Funktionen eingebunden waren, 
z.B. die lauterzeugenden Federn von Vögeln in die 
Funktion der Fortbewegung und die Stimmorgane 
der Säugetiere in das respiratorische System.282

Eine genaue Identi zierung von ritualisierten 
Verhaltenselementen bei der Balz von Vögeln un-
ternimmt zuerst O. Heinroth 1910 aufgrund von ver-
gleichenden Verhaltensstudien.283 Lorenz übernimmt 
die Methode der vergleichenden Betrachtung und 
bezeichnet die in der Balz »bis zur Unkenntlichkeit 
›formalisierten‹ Zeremonien« anfangs als Signal- 
oder Symbolbewegungen284, bevor er später von 
einer »›ritualisierenden‹ Übertreibung und Vereinfa-
chung der Bewegung« spricht285 und wegen der nicht 
sehr weitreichenden Analogie zur menschlichen 
Symbolverwendung dafür den Terminus formalisier-
te Intentionsbewegung vorschlägt286. Das Phänomen 
der Ritualisierung im Verhalten von Tieren wird von 
Lorenz wiederholt diskutiert; er unterscheidet eine 
phylogenetische Ritualisierung bei Tieren und eine 
kulturelle beim Menschen.287

Den Ausdruck Intentionsbewegung verwendet 
Lorenz bereits in seinen frühen Schriften zum sozia-
len Verhalten von Rabenvögeln. Er versteht darunter 
1931 einen im Vergleich zum normalen Ablauf nur 
ansatzweise ausgeführten Bewegungsablauf, ein 
»Rudiment« des normalen Verhaltens, wie er sagt, 
der im Kontext der sozialen Kommunikation steht.288 
(Bereits Mitte des 19. Jahrhunderts erscheint das 
Wort ›Intentionsbewegung‹ in anderer Bedeutung, 
nämlich für eine bewusst und geplant ausgeführte 
Bewegung.289)

In einem weiteren Sinne wird auch unabhängig 
vom Vorliegen eines Funktionswechsels jede Form 
der Vereinfachung und Verstärkung von Verhaltens-
weisen, die dann als Signale für andere Organismen, 
insbesondere Artgenossen wirken, als Ritualisierung 
angesehen.290 Für ritualisiertes Verhalten ist eine »ty-
pische Intensität« kennzeichnend.291 

Im Hinblick auf ihre Motivation können viele spä-
ter ritualisierte Verhaltensweisen als Ergebnis einer 
Übersprungbewegung ( Funktion) interpretiert wer-
den. Denn die Annäherung der Partner in der Balz 
kann miteinander kon igierende Antriebe der Flucht 
und des Angriffs hervorrufen. 

Eine besondere Form des Rituals stellen die so ge-
nannten Kommenthandlungen dar. Das Wort ist ab-
geleitet von dem seit Ende des 18. Jahrhunderts ge-
bräuchlichen Ausdruck ›Komment‹ für einen studen-
tischen Brauch, das wiederum auf franz. ›comment‹ 
»Art und Weise etwas zu tun« zurückgeht. K. Lorenz 
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versteht unter einem Kommentverhalten 1932 »kon-
ventionelle Handlungen, deren Ausbildung von dem 
Lebensraum der Tiere nicht direkt beein ußt wird«.292 
Besonders bekannt sind die Kommentkämpfe, die im 
Gegensatz zu den Beschädigungskämpfen in einem 
ritualisierten Wettstreit bestehen, bei dem auf den 
Einsatz von verletzenden Waffen verzichtet wird.293 
Lorenz beschreibt diese Kämpfe bei verschiedenen 
Organismentypen und erklärt sie durch das Prinzip 
der Arterhaltung.294 Spätere Erklärungen verweisen 
auf den Nutzen des Individuums selbst, der sich aus 
dem Verzicht auf verletzende Waffen ergibt.
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Konkurrenz
Das Wort ›Konkurrenz‹ ist abgeleitet von lat. ›con-
currere‹ »zusammenlaufen, zusammentreffen, aufei-
nanderstoßen« und wird in der Verbform mit dieser 
Bedeutung im 16. Jahrhundert ins Deutsche entlehnt. 
Erst im 18. Jahrhundert nimmt es die heutige Bedeu-
tung »Wettbewerb« an (Herder 1787: »thätige Con-
currenz mit andern Nationen«1). 

Das englische Äquivalent ›competition‹ geht da-
gegen auf das lateinische Verb ›competere‹ zurück, 
das bereits in der römischen Antike in der Bedeutung 
des Strebens nach einem Gegenstand, der auch von 
jemand anderem angestrebt wird, verwendet wird 
(ähnlich auch lat. ›competitor‹ »Rivale«). Die geläu-

gen griechischen und lateinischen Ausdrücke für 
den Wettstreit im Spiel und Ernst gehen aber nicht auf 
diese Wurzel zurück, sondern vielmehr auf griech. 
› ‹ und lat. ›agon‹ oder ›pugnax‹. Zwischen di-
rektem Kampf und indirekter Konkurrenz wird in der 
Antike terminologisch meist nicht unterschieden.

Als biologischer Terminus etabliert sich der Be-
griff erst zu Beginn des 19. Jahrhunderts, zunächst 
im Kontext der Forst- und Landwirtschaft. In M.B. 
Borkhausens ›Handbuch der Forstbotanik‹ aus dem 
Jahr 1800 heißt es: »[U]nter Buchen erzieht man mit 
vielem Nutzen die Eichen; weil sie mit ihrer Pfahl-
wurzel in die Tieft gehen, aus solcher die meiste 
Nahrung holen, diese ihnen also nicht durch zu starke 
Concurrenz geraubt oder geschmälert wird«.2 In ei-
nem von A. Thaer 1807 herausgegebenen (aber nicht 
übersetzten) Grundlagenwerk der Landwirtschaft, 
das zuerst auf Englisch erschienen ist, wird der Aus-
druck auf den Wettstreit verschiedener Getreidearten 
bezogen: »Wo das Wachsthum und das Gedeihen 
einer Frucht durch die Concurrenz anderer P anzen 
[im Original: »by the occurence of other plants«3] ge-
hemmt wird, wie bei dem Weizen und bei der Gerste, 
da erfordert der Acker einen vorzüglich feinen und 
lockern Zustand«4 (vgl. auch Robertson 1808: »com-

petition between these plants […]. In every struggle 
between plants of different qualities, we see that the 
baser gets the mastery, unless the other be rescued 
from his antagonist by human industry«5). Neben 
dieser Verwendung, die einen Antagonismus be-
zeichnet, wird das Wort ›Konkurrenz‹ um 1800 aber 
auch im Sinne einer kooperierenden Interaktion ge-
braucht (Hufeland 1800: »Das Leben entsteht durch 
die Konkurrenz gewisser Bedingungen, die wir daher 
Lebensbedingungen nennen«6; Umwelt).

Antike
Der Kampf unter den Lebewesen ist immer auch ein 
philosophisches Thema, das sich bis in die Antike 
zurückverfolgen lässt. Hesiod stellt die Rechtlosig-
keit der Tiere, die sich gegenseitig verzehren, der 
geregelten Ordnung der Menschen gegenüber.7 Eine 
frühe Ansicht lautet, dass der beständige Kampf der 
Lebewesen zu ihrer Natur gehöre, weil sie zu ihrer 
Selbsterhaltung auf die Zerstörung anderen Lebens 
angewiesen sind. Damit sich das eine Leben erhalten 
könne, müsse es ein anderes nehmen. Heraklit sagt, 
in der Übersetzung W. Jaegers: »Diese Dinge leben 
den Tod jener und jene sterben das Leben dieser«.8 
Ausgeweitet auf die anorganische Natur steht dahin-
ter ein allgemeines Kontinuitätsprinzip, dem zufolge 
ein Gegenstand nicht aus dem Nichts entstehen kann. 
Bei Aristoteles heißt es, »daß das Vergehen des ei-
nen die Geburt des andern bedeutet und das Werden 
dieses Dinges das Vergehen eines andern«.9 An an-
derer Stelle berichtet Aristoteles von einem Kampf 
der Organismen um Ressourcen, wenn diese knapp 
sind: »Kriegszustand [ ] herrscht zwischen 
den Tieren desselben Lebensraumes, die sich vom 
gleichen Futter nähren«.10 Werde für ausreichende 
Nahrung gesorgt, wie dies in Zoologischen Gärten 
vorkomme, dann könnten auch die wildesten Tiere 
einträchtig nebeneinander leben, so Aristoteles. Die 
Konkurrenz um Nahrung bildet hier also den Grund 
für den Kampf unter den Tieren. 

Auch unter römischen Autoren ist die Vorstellung 
eines Krieges in der Natur – Cicero: »bellum qua-
si naturale«11 – verbreitet. Seneca bringt es auf die 

Konkurrenz ist das Verhältnis von Organismen zueinan-
der, die eine gemeinsame Ressource nutzen, wenn diese 
Ressource einen begrenzenden Ein uss auf die Lebens-
äußerungen (insbesondere die Ernährung und Fortp an-
zung) der Organismen ausübt und durch die Nutzung 
verbraucht wird. Aus physiologischer Perspektive ergibt 
sich die Konkurrenz aus der Tatsache, dass Organismen 
offene Systeme sind, die für ihre Erhaltung und Fort-
p anzung auf Ressourcen aus der Umwelt angewiesen 
sind, diese Ressourcen nur in begrenzten Mengen zur 
Verfügung stehen, die Organismen aber durch die Na-
türliche Selektion auf die Maximierung ihrer Fortp an-
zung und in deren Folge die Maximierung ihrer Nutzung 
der begrenzenden Ressourcen ausgerichtet sind.
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knappe Formel, zu leben bedeute zu kämpfen (»Vi-
vere [...] militare est«12). Plotin hält fest, dass viele 
Tiere andere fressen und leitet daraus ab, dass ein 
»dauernder Krieg« in der Natur herrsche.13 Weil da-
durch die Menge und Vielfalt des Lebens gesteigert 
werde, sei dies aber kein Übel. Der Tod eines Lebe-
wesens sei vielmehr nützlich, weil er anderes Leben 
ermögliche. Bereits die Begrif ichkeit macht hier 
deutlich, wie weit die Beschreibung der Verhältnisse 
in der Natur aus den Verhältnissen des menschlichen 
Zusammenlebens entlehnt ist.

Konkurrenz und Kampf werden von der Antike bis 
in die Neuzeit meist im Zusammenhang dargestellt 
und nicht klar voneinander unterschieden. Aristo-
teles diskutiert zwar die Fälle der Konkurrenz und 
des Räubertums getrennt14; er entwickelt aber keine 
allgemeinen Begriffe dafür. Bei Plutarch ndet sich 
die Feststellung, dass die größeren Gegner der Orga-
nismen einer Art häu g nicht ihre Fressfeinde sind, 
sondern ihre Konkurrenten, die die gleiche Nahrung 
zu sich nehmen.15 Erst im Laufe des 19. Jahrhunderts 
etabliert sich aber eine klare sachliche und terminolo-
gische Unterscheidung dieser beiden Phänomene.16 

Frühe Neuzeit: außerbiologische Bedeutungen
In seiner Beschreibung als ›natürlicher Krieg‹ ist der 
Begriff der Konkurrenz offensichtlich außerbiologi-
schen Ursprungs. Es erstaunt daher nicht, wenn die 
Ausdrücke zur Bezeichnung der Sache in der Frühen 
Neuzeit primär auf den Menschen bezogen werden. 
Besonders deutlich wird dies bei T. Hobbes Mitte 
des 17. Jahrhunderts. Er sieht den Menschen gerade 
im Gegensatz zu den Tieren in ständiger Konkur-
renz (»competition«) mit seinen Mitmenschen um 
Ehre und Würde.17 Er ist der Ansicht, bei den Tieren 
unterscheide sich das Gemeinwohl nicht von dem 
Privatwohl. Beim Menschen liege dagegen ein be-
ständiger Wettkampf vor, »because the way of one 
competitor, to the attaining of his desire, is to kill, 
subdue, supplant, or repel the other«18. Bei Hobbes 
ist der Konkurrenzbegriff demnach nicht auf eine be-
grenzte Ressource bezogen, die verschiedene Indivi-
duen gleichzeitig anstreben. Sie ergibt sich vielmehr 
aus der menschlichen Neigung, sich mit anderen zu 
vergleichen und sich wechselseitig Anerkennung zu 
verschaffen. Sie ist also ein innergesellschaftliches 
Phänomen, nicht eines, das die Gesellschaft in Be-
zug auf ihre Umwelt betrifft. Im Gegensatz zu Hob-
bes, der im Wesentlichen ein negatives Bild von der 
Konkurrenz zeichnet und deshalb die Notwendigkeit 
einer staatlichen Ordnung sieht, wird der Begriff bei 
den Klassikern der Ökonomie (z.B. bei A. Smith 
und D. Ricardo) zu einem Konzept, das gerade im 

Zusammenhang der Stabilität und der Erreichung ei-
ner für das Gemeinwohl optimalen Lösung gesehen 
wird. In der Preisbildung führe das Gewinnstreben 
des Einzelnen in der Konkurrenz mit den anderen 
Marktteilnehmern zu einem Konkurrenzpreis, der 
der langfristig niedrigste Preis ist.19

18. Jh.: Einbettung in die Physikotheologie
Im biologischen Kontext bezeichnet der moderne 
Begriff der Konkurrenz das Verhältnis einer Popula-
tion zu den Ressourcen, die ihre Mitglieder am Le-
ben erhalten. In physikotheologischen Gedanken der 
ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts wird ein im We-
sentlichen harmonisches Bild von der Häu gkeit der 
Organismen gezeichnet. Die Vermehrung einer Art 
wird durch die einer anderen ausgeglichen, so dass 
sich insgesamt ein ausbalanciertes System von meh-
reren miteinander koexistierenden Arten ergibt. Je-
der Organismus bringt gerade so viele Nachkommen 
hervor, wie zur Erhaltung seiner Art notwendig ist. 
Schon bei C. von Linné ndet sich die mathemati-
sche Überlegung, dass die ganze Erde von den Orga-
nismen einer Art bevölkert wäre, wenn die Tendenz 
zum exponentiellen Wachstum durch die wiederholte 
Fortp anzung nicht durch andere Faktoren begrenzt 
wird. Als wesentlichen Grund für die Begrenzung des 
Populationswachstums gibt Linné die Konkurrenz 
um Nahrung an, wenn er behauptet, »daß nur eine ge-
wisse und verhältnismäßige Anzahl von Thieren auf 
der Welt ihren Lebensunterhalt ndet«.20 Linné ist 
auch der Auffassung, das Populationswachstum sei 
der Grund für Neid, Bösartigkeit und einen »Krieg 
aller gegen aller«21 – eine Formulierung, die sich 
später ähnlich bei D. Hume ndet22. Als unvermeid-
liche und positive Kraft stellt G.L.L. Buffon 1753 
die Konkurrenz und die Vernichtung des Lebens dar: 
»pour vivre il faut détruire, & ce n’est en effet qu’en 
détruisant des êtres que les animaux peuvent se nour-
rir & se multplier«.23 Auch C. de Bonnet drückt den 
Gedanken von der lebensvernichtenden Grundlage 
des Lebens aus: »la destruction des uns fait la con-
servation des autres«.24 Besonders bekannt und für 
die weitere Entwicklung der Biologie ein ussreich 
ist die Diagnose T.H. Malthus , der 1798 ein Miss-
verhältnis zwischen dem Wachstum einer Population 
in geometrischer Progression und dem der Nahrungs-
ressourcen in nur arithmetischer Progression konsta-
tiert. Der drohenden Nahrungsmittelknappheit müsse 
daher mit einer Geburtenkontrolle entgegengetreten 
werden.25

19. Jh.: Entwicklung zu einem zentralen Begriff
Zu einem wichtigen biologischen Begriff wird die 
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Konkurrenz erst in der ersten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts. Vor dieser Zeit wird zwar vereinzelt auf 
die Konkurrenz verwiesen, sie erscheint aber nicht 
als wesentlicher Faktor in der Gestaltung natürli-
cher Gemeinschaften von Organismen. Es ist daher 
eine Blindheit für das Phänomen der Konkurrenz 
von der Antike bis ins 19. Jahrhundert konstatiert 
worden (Egerton 1973: »A blindness to the exis-
tence of competition had existed among naturalists 
since antiquity«26). Vor allem der Glaube an eine 
(durch Gott) planvoll und harmonisch eingerichtete 
Welt verhindert bis ins 19. Jahrhundert eine Integ-
ration des Faktors der Konkurrenz in die Theorien 
der organischen Welt. Zu einem wirklich zentralen 
Naturfaktor wird die Konkurrenz erst mit der Evo-
lutionstheorie C. Darwins. Darwin erwähnt als seine 
Vorgänger in der Betonung des Konkurrenzbegriffs 
für das Verständnis der Lebensphänomene den Bota-
niker A.P. de Candolle und den Geologen C. Lyell.27 
Auch sein Großvater Erasmus Darwin könnte in die-
ser Reihe stehen. Denn er gibt als erstes Gesetz der 
Natur an: »Eat or be eaten«, und die Natur beschreibt 
er an einer Stelle als ein großes Schlachthaus (»great 
slaughter-house, one universal scene of rapacity and 
injustice«).28 De Candolle spricht 1820 von einem 
permanenten Kampf (»lutte perpétuelle«) unter den 
P anzen: »Toutes les plantes d’un pays, toutes cel-
les d’un lieu donné, sont dans un état de guerre les 
unes relativement aux autres«.29 Später heißt es bei 
de Candolle im Zusammenhang einer Diskussion des 
Parasitismus unter P anzen, es bestehe ein Kampf 
der P anzen, der einen großen Teil der P anzengeo-
gra e ausmache (»lutte des végétaux entre eux qui 
constitue une grande partie de la géographie bota-
nique«).30 Der Grund für den Kampf der P anzen 
liegt nach de Candolle in einer Konkurrenz um Raum 
und Nahrung. Lyell, der 1832 auf diese Passage ver-
weist, gebraucht daran anschließend die für Darwin 
und seine Anhänger zentrale Formel des Kampfs ums 
Dasein. Lyell beurteilt diesen Kampf als ein univer-
sales Prinzip des Organischen (»universal struggle 
for existence«).31 

Diese Formel geht zurück auf Malthus, der sie im 
dritten Kapitel seines ›Essay‹ (1798) im Zusammen-
hang des Wettstreits von wenig zivilisierten Stäm-
men des Menschen miteinander verwendet.32 Die 
für Darwins spätere Theorie wichtigste Form der 
Konkurrenz, die innerartliche zwischen Individuen, 

ndet sich aber bei Malthus gerade nicht. Malthus 
konstatiert in seinem Essay allein eine Divergenz 
zwischen dem Wachstum einer Population und dem 
Wachstum der notwendigen Ressourcen, die von den 
Mitgliedern der Population konsumiert werden. Von 

einem Wettstreit unter Individuen oder Klassen – wie 
im späteren Marxismus – ist bei Malthus aber nicht 
die Rede. Er ist weit davon entfernt, die Reichen als 
die Sieger in einem Wettstreit mit den Armen zu kon-
zipieren – statt tatsächlicher Fähigkeiten oder des ak-
kumulierten Kapitals macht er vielmehr einfach den 
Zufall dafür verantwortlich, wer zu welcher Klasse 
gehört.33 Für Malthus trifft die Ressourcenknappheit 
daher die Population als Ganzes – die Unterschieden-
heit ihrer Mitglieder interessiert für seine These zu-
nächst gar nicht. Es geht nicht um den Wettkampf der 
Individuen, sondern um den Kampf der Organismen 
einer Population insgesamt gegen ihre Umwelt. Die 
Population kann zu diesem Zweck als eine Schick-
salsgemeinschaft von Gleichen verstanden werden.

Der Sache nach (aber in anderen Formulierungen) 
geht die Vorstellung des Kampfs eines Individuums 
oder einer Gemeinschaft um die Existenz weit vor 
Malthus zurück ( Selektion).34 Lyell bezieht den 
Kampf im Wesentlichen auf das Verhältnis zwischen 
Organismen verschiedener Arten und geht damit 
– anders als später Darwin – nicht von der indivi-
duellen Variation innerhalb einer Art aus. Aber auch 
für Lyell ist nicht die physische Stärke, sondern die 
Konkurrenzüberlegenheit hinsichtlich der Reproduk-
tion der für den Ausgang der Konkurrenz entschei-
dende Aspekt: »the strength and durability of a race 
depends mainly on its proli cness«.35 Lyell sieht die 
Konkurrenz aber als eine primär negativ wirksame 
Kraft und erkennt nicht ihre mögliche kreative Rolle 
in einer Evolution der Arten, wie sie später für Dar-
win zentral wird. Die Umwandlung (»conversion«) 
einer Art in eine andere bildet für ihn allein eine »ab-
strakte Möglichkeit«, über die ein »müßiger Disput« 
geführt werde ( Phylogenese).36

Darwin: Konkurrenz als Basis der Evolution
Für Darwin wird der Konkurrenzbegriff zu einem 
zentralen Konzept seiner Selektionstheorie ( Evolu-
tion; Selektion). Er übernimmt ihn von seinen Vor-
gängern (und aus dem durch Kapitalismus und Ko-
lonialismus geprägten Milieu der Gesellschaft seiner 
Zeit37). Darwin kennt das Phänomen aber auch aus 
eigener Anschauung, insbesondere von seinen Studi-
en zum Wachstum von Korallenriffen: Hier ist es die 
intensive Konkurrenz um Raum unter den Korallen, 
die Darwin beeindruckt.38 In seinem Hauptwerk zur 
Evolution behauptet er später, alle Lebewesen wür-
den einer starken Konkurrenz unterliegen (»all orga-
nic beings are exposed to severe competition«39), weil 
die Organismen danach strebten, sich unbegrenzt zu 
vermehren, die Ressourcen für ihr Leben aber be-
grenzt seien: »It is the doctrine of Malthus applied 
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with manifold force to the whole animal and vegeta-
ble kingdoms«40. Wesentlich für die Bedeutung des 
Konkurrenzbegriffs bei Darwin ist die Übertragung 
von einer interspezi schen auf eine intraspezi sche 
Ebene.41 Der Begriff wird damit in einen populati-
onsbiologischen Kontext eingebunden. Die Tendenz 
zum ungebremsten exponentiellen Wachstum ei-
ner Population von sich vermehrenden Organismen 
führe unweigerlich zur Konkurrenz: »A struggle 
for existence inevitably follows from the high rate 
at which all organic beings tend to increase«.42 Den 
Ausdruck ›struggle‹ wählt Darwin sehr bewusst 
und in absichtlicher Absetzung von einer Gleichge-
wichtsvorstellung (explizit in Absetzung von Lyells 
»equilibrium in the number of species«43), die ihm 
zu viel Ruhe (»quiescence«) ausdrückt; Darwin über-
nimmt den Ausdruck ›struggle‹ von zeitgenössischen 
Naturforschern, er verweist auf W. Herbert und J.D. 
Hooker.44 Den »struggle« sieht Darwin auf drei Ebe-
nen: zwischen dem einzelnen Organismus und seiner 
Umwelt, zwischen verschiedenen Organismen der 
gleichen Art und solchen verschiedener Arten. Am 
stärksten sieht er die Konkurrenz dort, wo die Orga-
nismen sich am ähnlichsten sind: »competition will 
generally be most severe between those forms which 
are most nearly related to each other in habits, cons-
titution, and structure«.45 Die Selektion werde daher 
die Bildung von einander verschiedenen Organismen 
nach sich ziehen (»divergence of character«46). Mit 
diesem Divergenzprinzip ( Phylogenese) formuliert 
Darwin einen Zusammenhang zwischen Diversi -
zierung und Konkurrenzvermeidung – ein Zusam-
menhang, der ein harmonisches Nebeneinander von 
sich beständig diversi zierenden Arten ermöglichen 
könne. Darwins Denken bleibt allerdings stark von 
der Vorstellung eines Ausschlusses von Arten durch 
Konkurrenz geprägt.47

Die zur Divergenz der Formen führende Konkur-
renz bildet in Darwins Theorie den entscheidenden 
Mechanismus des Fortschritts und der Höherentwick-
lung der Organismen (der Rationalität des kapitalisti-
schen Wirtschaftsmodells folgend). Im Gegensatz zu 
den älteren auf die Harmonie und das Gleichgewicht 
der Natur zielenden Theorien bildet bei Darwin also 
die beständige Innovation und Störung des Gleich-
gewichts den entscheidenden Aspekt der organischen 
Natur.

Darwins Konzipierung der Konkurrenz geht damit 
in einem entscheidenden Sinne an Malthus vorbei 
und über ihn hinaus. Die richtungsweisende theore-
tische Neuerung Darwins ist es, sich die Population 
als heterogen, d.h. zusammengesetzt aus Konkur-
renten verschiedener Typen vorzustellen. Der von 

Darwin beschriebene Mechanismus der Konkurrenz 
im Sinne einer unterschiedlichen Nachkommenzahl 
der Typen ist dabei gar nicht angewiesen auf den 
von Malthus behaupteten »struggle« im Sinne einer 
Nahrungsknappheit für die Population. Differenziel-
le Reproduktion von Organismen und damit Evolu-
tion kann es auch in Populationen geben, die unter 
keinem Ressourcenmangel leiden (s.u.).48 Angesichts 
der Betonung, die Darwin auf den Faktor der Kon-
kurrenz legt, stellt es eine Ironie der Evolutionsthe-
orie dar, dass eine im weiteren Sinne darwinistische 
Evolution gar nicht auf das Prinzip der Konkurrenz 
(um Ressourcen) angewiesen ist.

Seine Vorstellung von der Konkurrenz unter den 
Organismen veranschaulicht Darwin anhand eines 
Bildes (das sich in verschiedenen Formulierungen 

ndet; in Darwins Hauptwerk allerdings nur in der 
ersten Au age49): Die Organismen verschiedener Ar-
ten bilden Keile, die in ein Substrat geschlagen wer-
den und tiefer in dieses hineingleiten, wenn ein Keil 
an einer anderen Stelle herausrutscht, d.h. eine Art 
ausstirbt (»there is a force like a hundred thousand 
wedges trying to force every kind of structure into 
the gaps in the economy of nature, or rather forming 
gaps by thrusting out the weaker ones«).50 Die »Lü-
cken« in der Ökonomie der Natur stellt sich Darwin 
als »Plätze« in einem ökologischen System vor. Die 
Konkurrenz besteht wesentlich in einem Kampf der 
Organismen um die Besetzung dieser »Plätze« in der 
Ökonomie der Natur ( Nische). 

Trotz seiner Ansätze für ein Denken in Kategorien 
der Population ist es in Darwins Argumentationen 
oft noch der einzelne Organismus, der als hauptsäch-
licher Gegenstand der Evolution erscheint. Gerade 
in den Metaphern des Kampfs ums Dasein und des 
Überlebens des Angepasstesten (»survival of the t-
test«) ( Anpassung) wird diese Fokussierung auf das 
einzelne Individuum deutlich. Diese Fokussierung 
ist in der deutschen Übersetzung Kampf ums Dasein 
noch markanter als in der englischen Formulierung, 
denn der Bedeutungsaspekt des Wettkampfs und der 
Konkurrenz, der in ›struggle‹ steckt, ist in dem deut-
schen ›Kampf‹ verloren gegangen. Das individualis-
tische Verständnis der biologischen Konkurrenz mag 
auch ein Grund dafür sein, dass das Konzept vom 
Ende des 19. bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts eine 
vielfache Rückübertragung in den sozialen und öko-
nomischen Kontext erfährt – und in diesem Prozess 
von einem deskriptiven zu einem normativen Be-
griff mit weltanschaulichem Anspruch wird.51 Nach 
der späteren populationszentrierten Fundierung der 
Evolutionstheorie bildet dagegen nicht das Überle-
ben des einzelnen Organismus (im Kampf oder in 
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der Konkurrenz mit anderen Organismen), sondern 
seine Reproduktion, d.h. sein relativer Beitrag zur 
Erzeugung der Organismen seiner Population, die 
eigentlich evolutionstheoretisch relevante Größe. Es 
besteht demnach keine Konkurrenz ums Überleben, 
sondern um die Maximierung der Reproduktion. 

Als eine schöne biogra sche Randnotiz der Biolo-
giegeschichte kann es gewertet werden, dass Darwin 
– der eigentliche Begründer des Konkurrenzprinzips 
für die Natur –, in seinem intellektuellen Leben die 
offene Konfrontation und scharfe Debatten meidet: 
Nachdem er zwischen 1838 und 1842 in London die 
Grundzüge seiner Theorie entwickelt hat (ohne sie zu 
veröffentlichen), entzieht er sich der offen ausgetra-
genen Konkurrenz in der Großstadt, dem Kampf mit 
seinen Gegnern und dem Schmieden von Bündnis-
sen mit seinen Mitstreitern, und zieht sich auf seinen 
Landsitz in idyllischer und harmonischer Natur zu-
rück, um dort seine Theorie der Konkurrenz auszu-
arbeiten.52

Auch A.R. Wallace, der durch seinen Brief vom 
Juni 1858 Darwin zum schnellen Abschluss seiner 
Arbeit veranlasst, bedient sich bereits in seiner ers-
ten Publikation zur Selektionstheorie der Rede vom 
›Kampf ums Dasein‹ (»struggle for existence«).53

Ausweitung des Konkurrenzbegriffs
Zu einem grundlegenden Prinzip nicht nur der orga-
nischen Natur wird die Konkurrenz bei dem Physio-
logen W. Preyer seit Ende der 1870er Jahre. Preyer 
wendet sich gegen die Vorstellung einer in Eintracht 
und Harmonie lebenden Natur und stellt im An-
schluss an Darwin dagegen das Bild eines universalen 
»Kampfes ums Dasein«: Es »herrscht in der belebten 
Natur sichtbar unsichtbar ein Kampf aller gegen alle, 
ein Kampf aller um alles, ein Kampf um das, was 
die erste Grundbedingung eines jeden Wesens aus-
macht, ein Kampf um das Dasein«.54 Später heißt es 
bei Preyer: »alle Thiere und P anzen sind Räuber, 
sofern sie sich gegenseitig schädigen und das Leben 
verkürzen«55; »Concurrenz ist immer und überall«56. 
Zur Stützung seiner Thesen beruft sich Preyer auch 
auf die Schriftsteller der deutschen Klassik, so auf 
F. Schiller, der dichtet: »Leicht beieinander wohnen 
die Gedanken./Doch hart im Raume stoßen sich die 
Sachen,/Wo Eines Platz nimmt, muß das Andre rü-
cken,/Wer nicht vertrieben sein will, muß vertreiben./
Da herrscht der Streit, und nur die Stärke siegt«57, 
und auf Goethe, bei dem es heißt: »Alles, was ent-
steht, sucht sich Raum und will Dauer; deswegen 
verdrängt es ein anderes vom Platz und verkürzt sei-
ne Dauer«58. Preyer unterscheidet zwei Formen des 
»Kampfes um’s Dasein«, die in ähnlicher Weise Mit-

te des 20. Jahrhunderts terminologisch xiert werden 
(s.u.): »Einestheils be nden sich die Organismen im 
offenen Kampf miteinander, wenn einer den anderen 
überwältigt, wie es die Raubthiere im Grossen und 
Kleinen regelmässig thun, anderentheils waltet eine 
ruhige Concurrenz, in der ohne Fehde [...] Eines dem 
Anderen wegnimmt, was es selbst braucht«.59 Prey-
er bezieht den Begriff der Konkurrenz nicht nur auf 
das Verhältnis zwischen den Organismen, sondern 
auch auf den »Kampf« des Lebenden »gegen die 
Naturgewalten«; er spricht von der »Concurrenz des 
Lebenden mit dem Anorganischen«60. Und auch die 
Verhältnisse der Teile innerhalb eines Organismus 
kennzeichnet er mit dem Begriff der Konkurrenz, 
eine »Concurrenz der Organe für ihre Functionen, 
welche die Präponderanz einzelner nur auf Kosten 
anderer zu Stande kommen lässt«61 – ein Ansatz der 
wenig später von W. Roux zu einem »Kampf der 
Theile im Organismus« ausgebaut wird (s.u.). Auch 
auf die anorganische Natur weitet Preyer das Prinzip 
der Konkurrenz aus, wenn er von einer »allgemei-
nen chemischen Concurrenz um Beibehaltung des 
Zustandes« und einer »Concurrenz der Moleküle« 
spricht.62 Schließlich sieht er auch die Gesellschaften 
des Menschen durch die Konkurrenz beherrscht. Es 
sei ein »Recht« der Gesellschaft, »das als unvollkom-
men erkannte, das Unbrauchbare und alles was ihr 
schädlich ist [...] auszuschliessen«.63 In den Schriften 
Preyers wird der Übergang der ›Konkurrenz‹ von ei-
nem biologisch-deskriptiven zu einem sozial-norma-
tiven Konzept also besonders deutlich.

Prominente Rezeption ndet die Vorstellung der 
Konkurrenz im Bereich des Organischen bei F. Nietz-
sche. Prägnant formuliert Nietzsche Mitte der 1880er 
Jahre: »Leben lebt immer auf Unkosten andern Le-
bens«64, und er vertritt die These, dass »das Leben 
essentiell, nämlich in seinen Grundfunktionen verlet-
zend, vergewaltigend, ausbeutend, vernichtend fun-
girt und gar nicht anders gedacht werden kann ohne 
diesen Charakter«65. Ausdrücklich bezeichnet Nietz-
sche die Ausbeutung als »organische Grundfunkti-
on«: »sie gehört in’s Wesen des Lebendigen«.66

Kritik an Darwin
Neben dieser biologischen und außerbiologischen 
Zustimmung und Anwendung des Konkurrenzbe-
griffs wird die Hervorhebung der Konkurrenz und 
des Kampfs durch Darwin und seine Nachfolger von 
vielen seiner Zeitgenossen aber auch als einseitig kri-
tisiert. F. Engels urteilt in seiner ›Dialektik der Natur‹ 
(1873-83): »Die Wechselwirkung toter Naturkörper 
schließt Harmonie und Kollision, die lebender be-
wußtes und unbewußtes Zusammenwirken wie be-
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wußten und unbewußten Kampf ein. Es ist also schon 
in der Natur nicht erlaubt, den einseitigen ›Kampf‹ 
allein auf die Fahne zu schreiben. [...] Die ganze 
Darwinsche Lehre vom Kampf ums Dasein ist ein-
fach die Übertragung der Hobbesschen Lehre vom 
bellum omnium contra omnes und der bürgerlichen 
ökonomischen von der Konkurrenz, sowie der Mal-
thusschen Bevölkerungstheorie aus der Gesellschaft 
in die belebte Natur«.67 Der Biologiehistoriker E. 
Rádl meint zu Beginn des 20. Jahrhunderts insbeson-
dere zu Darwins Aufsatz aus dem Jahr 1858, dieser 
sei »nach der Schablone der nationalökonomischen 
Logik geschrieben« und enthalte »fast nichts anderes 
als die Anwendung dieser auf die Logik der Natur«.68 
Von vielen Biologen und Philosophen der Biologie 
seit Ende des 19. Jahrhunderts wird bemerkt, dass die 
Konkurrenz nicht das letztlich fundierende Prinzip 
für die Biologie sein könne. Die methodische Grund-
lage der Biologie bilde eher der Gegenbegriff der 
Konkurrenz, die Kooperation und das wechselseitige 
Miteinander der Teile in einem Ganzen. So heißt es 
bei dem Neukantianer R. Kroner 1913: »Alle spezi-

sch 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, begriffen werden können. Die Herrschaft eines 
organisierten Ganzen über seine Teile – das ist das 
hervorstechendste Charakteristikum alles Lebens. 
Wenn irgendwo, so werden wir in diesem Ganzen 
den Faktor suchen müssen, durch den sich das Orga-
nische vom Anorganischen unterscheidet.«69

Roux: »Der Kampf der Theile im Organismus«
Nachdem sich das Prinzip der Natürlichen Selektion 
bewährt hat, um die zweckmäßigen Abwandlungen 
von Teilen in Organismen zu erklären, unternehmen 
einige Biologen den Versuch, das Prinzip auch auf die 
internen Verhältnissen in Organismen anzuwenden. 
Nicht nur das Verhältnis verschiedener Organismen, 
die die gleiche Ressource nutzen, sollte als Konkur-
renz beschrieben werden können, sondern auch die 
inneren Verhältnisse der Teile in einem Organismus 
zueinander. Bekannt wird die These, dass der einzel-
ne Organismus ein Ort der Konkurrenz ist, durch W. 
Roux’ frühe Arbeit mit dem Titel ›Der Kampf der 
Theile im Organismus‹ (1881). Roux vertritt mit der 
These vom Kampf der Teile die Auffassung, jedes 
Gewebe und Organ in einem Organismus funktio-
niere im Hinblick auf seine eigene Vermehrung und 
seine typischen Verrichtungen, unabhängig davon, 
ob diese dem Ganzen des Organismus zu Gute kä-
men. Grundlage der Konkurrenz der Teile ist in der 

Vorstellung Roux  ihre Unterschiedlichkeit und ihre 
Tendenz zum unbegrenzten Wachstum bei aber nur 
begrenzten Ressourcen innerhalb des Organismus: 
»Die Ungleichheit der Theile wird also die Grund-
lage des Kampfes der Theile sein müssen; aus ihr er-
giebt sich der Kampf von selber infolge des Wachst-
hums und, […] auch schon einfach infolge des Stoff-
wechsels. Denn, da alle Theile sich im Stoffwechsel 
verzehren, so werden sie zur Erhaltung und zur Pro-
duction sich ernähren müssen, und dabei werden die-
jenigen Theile, welche mit der vorhandenen Nahrung 
oder aus sonst einem Grunde weniger gut, d.h. weni-
ger rasch und weniger vollkommen sich zu regeneri-
ren vermögen, bald in erheblichen Nachtheil gegen 
andere günstiger angelegte kommen«.70 Weil die ein-
zelnen Gewebe normalerweise aber doch funktional 
für das Ganze arbeiten, postuliert Roux ein eigenes, 
über den Geweben stehendes Integrationsprinzip, das 
für die Wachstumsbegrenzung und Aktivitätsabstim-
mung der Gewebe verantwortlich ist. In der Struktur 
des Organismus greifen demnach zwei Determinati-
onsketten ineinander: Die erste bezieht sich auf den 
Aufbau des Organismus gleichsam von unten nach 
oben, von seinen Elementareinheiten zum Ganzen, 
von den Zellen über die Gewebe und Organe bis zum 
kompletten Organismus; die zweite, den Organismus 
zu einer Einheit formende Größe dagegen, die Selbst-
regulation, wie Roux sie nennt, ordnet und reguliert 
die Aufbauvorgänge im Organismus.71

Mit der Annahme eines derartigen ganzmachen-
den Faktors, der zu den Teilen des Organismus hin-
zukommt, enthält Roux  Theorie eine im Kern vita-
listische Vorstellung. Entgegen diesem Modell der 
zentralen Steuerung der Aktivität der Organe geht die 
moderne Selbstorganisationstheorie davon aus, dass 
die Teile nicht sekundär nach ihrer Bildung einer zu 
ihnen hinzukommenden Ordnung bedürfen, sondern 
dass die organisatorische Bezogenheit der verschie-
denen Gewebe und Organe aufeinander schon mit 
ihrer Entstehung gegeben ist. Die Einheit des Orga-
nismus wird also nicht durch etwas Drittes erzeugt, 
das neben den miteinander kämpfenden Teilen steht, 
sondern der Organismus selbst ist nichts anderes als 
die »Einheit des Kampfes«, wie es H. Plessner 1928 
ausdrückt.72

Konkurrenz unter P anzen
Die Erfahrung, dass manche P anzen gut zusammen 
gedeihen, andere dagegen nicht, führt seit der Antike 
zu der Vorstellung, es gebe auch zwischen P anzen 
Freundschaften und Feindschaften, wie es G. Coseo 
1578 formuliert (»Stirpium inter se amicitiae atque 
inimicitiae«73).
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Aber erst der dänische Botaniker E. Warming the-
matisiert am Ende des 19. Jahrhunderts die Konkur-
renz unter P anzen als den entscheidenden Faktor zur 
systematischen Erklärung der Zusammensetzung von 
P anzengesellschaften. Warming ist der Meinung, 
dass »der Wettbewerb zwischen den P anzenarten 
untereinander« von so großer Bedeutung sei, »daß 
viele Arten von großen Gebieten der Erdober äche 
nicht durch den unmittelbaren Eingriff der leblosen 
Faktoren, sondern durch ihren mittelbaren Eingriff, 
durch den Nahrungswettbewerb mit anderen, stärke-
ren P anzenarten, ausgeschlossen werden«.74 Hier 
ist also bereits der Gedanke formuliert, dass Konkur-
renz zu einem Ausschluss von Arten führen kann – 
das später so genannte Konkurrenzausschlussprinzip 
( Koexistenz).

De nition von ›Konkurrenz‹
Explizite De nitionen des Konkurrenzbegriffs wer-
den erst im 20. Jahrhundert gegeben. Von botani-
scher Seite wird der Begriff Ende der 1920er Jahre 
knapp de niert als gemeinsamer Bedarf (an einer 
Ressource), der über das Angebot hinausgeht (Cle-
ments et al. 1929: »combined need in excess of the 
supply. […] competition exists only where two or 
more individuals together seek more than the space 
they occupy affords«75; Clements und Shelford 
1939: »a more or less active demand in excess of 
the immediate supply of material or condition on the 
part of two or more organisms«76). Vielfach variiert 
erscheinen De nitionen dieser Art im Laufe des 20. 
Jahrhunderts (vgl. z.B. Crombie 1947: »Competition 
may be de ned as the demand at the same time by 
more than one organism for the same resources of 
the environment in excess of immediate supply«77; 
Milne 1961: »Competition is the endeavour of two 
(or more) animals to gain the same particular thing, 
or to gain the measure each wants from the supply 
of a thing when that supply is not suf cient for both 
(or all)«78).

R.H. MacArthur, dessen Schriften für die Ent-
wicklung der Theorien der Koexistenz von Kon-
kurrenten sehr ein ussreich sind, bezweifelt in den 
frühen 1970er Jahren die Möglichkeit einer präzisen 
De nition von ›Konkurrenz‹. Sein weitgefasster Vor-
schlag lautet, zwei Arten würden miteinander kon-
kurrieren, wenn die Zunahme der einen der anderen 
schade (»two species are competing if an increase 
in either one harms the other«).79 Als Beispiele für 
Konkurrenz führt MacArthur an: den direkten Kampf 
zwischen Organismen, die gemeinsame Nutzung ei-
ner limitierten Ressource und die gemeinsame Be-
troffenheit durch den gleichen Räuber. Es sind also 

sehr unterschiedliche Kategorien der Interaktion, die 
unter dem Begriff zusammengefasst werden. 

Für den letzten Fall, d.h. das Vorhandensein eines 
gemeinsamen Räubers für Organismen verschiede-
ner Arten, verwendet R.D. Holt 1977 den Ausdruck 
apparente Konkurrenz (»apparent competition«).80 
Die Konkurrenz wird hier vermittelt über den Räu-
ber: Die Zunahme der einer Art kann zur Zunahme 
der Räuberart führen, die wiederum eine Verminde-
rung der Populationsgröße der anderen Art bewirken 
kann.

Die bis dahin enge Verbindung, die zwischen den 
Prinzipien der Konkurrenz und der Selektion gezo-
gen werden, gerät seit den 1950er Jahren in die Kri-
tik. R.A. Fisher betont 1953, dass es in der Selektion 
nicht um einen Kampf unter den Organismen geht, 
sondern allein um ihre differenzielle Reproduktion, 
die auch ohne Konkurrenz vorhanden sein kann.81 
Ebenso weist L.C. Birch 1957 darauf hin, dass es 
eine Natürliche Selektion sehr wohl auch dann ge-
ben kann, wenn keine Konkurrenz vorliegt.82 Denn 
auch ohne Ressourcenknappheit kann es eine diffe-
renzielle Vermehrung von Genen (oder Typen von 
Organismen) in einer Population (d.h. Selektion) 
geben. R. Lewontin und E. Sober tragen später zur 
Verbreitung und weiten Akzeptanz dieser Auffassung 
bei (Lewontin 1970: »[T]he element of competition 
between organisms for a resource in short supply is 
not integral to the argument. Natural selection occurs 
even when two bacterial strains are growing logarith-
mically in an excess of nutrient broth if they have 
different division times«83). Auch die von Darwin so 
betonte Überproduktion von Nachkommen ist für das 
Wirken der Selektion nicht notwendig. Selbst wenn 
alle Organismen überleben, kann es trotzdem eine 
Selektion geben. Denn entscheidend für die Selek-
tion kann die differenzielle Reproduktion sein – es 
muss nicht das differenzielle Überleben sein, das bei 
Darwin im Vordergrund steht.

Die meisten De nitionen des Konkurrenzbegriffs 
beziehen sich auf die Konkurrenz als biologisches 
Phänomen, als ein Faktum der organischen Welt. 
Seit Darwin wird das Vorliegen von Konkurrenz aus 
Beobachtungen erschlossen. Eine positiv begründete 
Einführung und Einbindung des Konzepts in eine all-
gemeine Theorie des Organischen ndet sich dagegen 
kaum. Zu berücksichtigen hätte eine solche systema-
tische Einbindung, dass die Konkurrenz nicht schon 
aus der Fundierung des Organismus als einer Einheit 
der Selbstorganisation und Selbstregulation folgt, 
sondern erst aus seiner Konzipierung als offenes Sys-
tem ( Bedürfnis). Weil sie nur als offene Systeme zu 
existieren vermögen, benötigen Organismen für ihre 
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Selbsterhaltung und Fortp anzung Ressourcen aus 
der Umwelt. Und weil der Evolutionsprozess nicht 
auf die Stabilisierung von individuellen Organismen 
gerichtet ist, sondern auf die komparative Maxi-
mierung ihrer Vermehrung, wird auch ihr Ressour-
cenbedarf durch die Evolution maximiert. In einer 
Umwelt, die diese Ressourcen nicht unbegrenzt zur 
Verfügung stellt, werden diese zu knappen Gütern, so 
dass eine Konkurrenz um sie einsetzt. Die Konkur-
renz (zumindest die Verschärfung von Konkurrenz) 
kann sich also in manchen Kontexten eher als Kon-
sequenz denn als Grund der Selektion darstellen, wie 
Darwin dachte. Umgekehrt kann Selektion aber auch 
eine Verminderung der Konkurrenz bewirken (durch 
Diversi zierung; Evolution).

Konkurrenz, Kooperation und Arterhaltung
Die von W.C. Allee et al. 1949 vertretene Anschau-
ung, dass es auch eine »kooperative Konkurrenz« ge-
ben könne, die darin bestehen soll, dass Organismen 
aus der Anwesenheit anderer einen Vorteil ziehen,84 
konnte sich nicht durchsetzen. Sinnvoller erscheint 
es, in einem solchen Fall nicht von ›Konkurrenz‹, 
sondern eher einfach von ›Kooperation‹ zu sprechen. 
Es gibt daneben aber viele Versuche, auch die anta-
gonistische Konkurrenz als ein biologisch nützliches 
Phänomen zu interpretieren. So gliedert W. Fischel 
1947 die biologische Bedeutung des Kampfs bei Tie-
ren in sechs verschiedene Bereiche: Verbesserung der 
Fortp anzungsmöglichkeiten, Sicherung der Ernäh-
rungsmöglichkeiten, Herstellen einer Rangordnung, 
gemeinschaftsbildendes Erlebnis, geschlechtliches 
Stimulierungsmittel und phänotypische Auslösung 
psychischer Geschlechtseigenschaften (Ausbildung 
des geschlechtsspezi schen Verhaltens).85 Beson-
ders im Rahmen solcher Konzepte wie dem der 
Arterhaltung wird von K. Lorenz und anderen für 

eine Sicht plädiert, welche Konkurrenz und Kampf 
als Mittel verstehen, die der Art nützen. So spricht 
Lorenz 1963 ausdrücklich vom »Arterhaltungswert 
des Kämpfens« und bemüht sich in seiner Monogra-

e ›Das sogenannte Böse‹ um eine naturalistische 
Erklärung.86 Mit der nachhaltigen Kritik des Arter-
haltungsdenkens seit Mitte der 1960er Jahre gelten 
diese Versuche einer harmonischen und funktionalen 
Interpretation der Konkurrenz als wissenschaftlich 
erledigt.

Typen der Konkurrenz
Mitte der 1950er Jahre werden zwei wichtige Un-
terscheidungen innerhalb des Konzeptes der Kon-
kurrenz eingeführt. T. Park differenziert zwischen 
Konkurrenz durch Interferenz (»interference«) und 

durch Ausbeutung (»exploitation«).87 Bei der ersten 
besteht eine direkte Auseinandersetzung zwischen 
Organismen – Crombie, der bereits 1947 von Kon-
kurrenz durch »Interferenz« spricht, beschreibt sie 
als eine direkte Auseinandersetzung (»direct attacks, 
conditioning the medium, consuming food, etc.«88). 
Die zweite Form der Konkurrenz ist dagegen allein 
über eine gemeinsam genutzte Ressource vermittelt. 
Die elementare Form der Konkurrenz durch Ausbeu-
tung stellt der im Deutschen seit den 1880er Jahren 
so genannte Raumparasitismus dar ( Parasitismus). 
Der Begriff wird ausgehend von Untersuchungen 
von endophytisch wachsenden Algen gebildet89 und 
später auch auf Tiere übertragen90. Nach F. Dahl liegt 
ein Raumparasitismus vor, wenn bei zusammen vor-
kommenden Organismen einer den anderen »ledig-
lich durch seine Gegenwart, nicht durch seine Ernäh-
rung« schädigt.91

Ähnlich gelagert wie Parks Differenzierung ist die 
Unterscheidung, die A.J. Nicholson 1954 vornimmt: 
Er differenziert zwischen einer Gedrängekonkur-
renz (»scramble«; ungeordnete Konkurrenz) und 
einer Wettbewerbskonkurrenz (»contest«; geordnete 
Konkurrenz).92 Erstere bezeichnet die Konkurrenz 
um eine Ressource, die bei ihrem Konsum ver-
braucht wird, z.B. Nahrung; die zweite betrifft dage-
gen eine Ressource, die durch ihre Verwendung nicht 
aufgebraucht wird, z.B. ein Nistplatz. Während bei 
der Gedrängekonkurrenz alle Organismen in Mitlei-
denschaft gezogen werden, können sich in der Wett-
bewerbskonkurrenz einige den Konsequenzen der 
Konkurrenz entziehen. Eine konstante Anzahl von 
Organismen (z.B. die Nistplatzbesitzer) ist hier von 
der Populationsdichte nicht betroffen (d.h. es liegt 
– bei Lebensnotwendigkeit der Ressource – eine ge-
naue Kompensation der Reproduktionsrate durch die 
Mortalitätsrate vor).

Konkurrenz und Gemeinschaftsökologie
Einen ersten Versuch zur quantitativ exakten Formu-
lierung der Konkurrenz unter P anzen unternimmt 
C. Nägeli 1874. Er untersucht dabei mehrere theore-
tische Fälle, u.a. denjenigen, »dass die Lebensdauer 
[einer Form] in gewisser Abhängigkeit stehe von der 
Individuenzahl der eigenen oder der concurrirenden 
Form«.93 Diese Ansätze einer populationsökologi-
schen Modellierung der Konkurrenz nden aber kei-
ne unmittelbaren Nachfolger. Erst in den 1920er und 
30er Jahren wird die Theorie der Konkurrenz mit den 
Modellen von V. Volterra und A.J. Lotka auf eine ma-
thematisch präzise Grundlage gestellt ( Koexistenz). 
Neben den mathematischen Modellierungen erfolgen 
in den 1930er Jahren auch experimentelle Untersu-
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chungen der Konkurrenz, zunächst meist 
im Labor. Am bekanntesten werden die 
Laborexperimente mit konkurrierenden 
Einzellern, die G.F. Gause 1934 veröf-
fentlicht (vgl. Abb. 241).94

Seit Mitte des Jahrhunderts werden 
Freilandstudien durchgeführt, um den 
Ein uss der Konkurrenz auf die Struk-
turierung natürlicher Gemeinschaften 
zu ermitteln. Pionierhafte Studien sind 
die Untersuchung von Laubsängern 
durch R.H. MacArthur 195895 und von 
felsbewohnenden Tieren in der Bran-
dungszone der Meere (z.B. Seepocken) 
durch J.H. Connell 196196. Vor allem 
die Untersuchungen von Connell be-
legen durch ihre umfangreichen mani-
pulativen Eingriffe (die experimentelle 
Umsetzung von Seepocken, den Aus-
schluss von Konkurrenten und Räubern 
etc.) die Bedeutung der Konkurrenz in 
der Strukturierung von zumindest eini-
gen natürlichen Gemeinschaften.

Nicht nur aus experimentellen, son-
dern v.a. aus theoretischen Gründen 
wird die Konkurrenz im 20. Jahrhundert 
allgemein als einer der wichtigsten Fak-
toren zur Bestimmung von Populations-
größen und zur Gestaltung von Lebensgemeinschaf-
ten angenommen.97 Die Konkurrenz erscheint insbe-
sondere deshalb als eine entscheidende Größe, weil 
sie ein perfekt dichteabhängiger Faktor ist und über 
sie daher eine exakte Kompensation von Störungen 
und damit die langfristige Konstanz von Populati-
onsgrößen gewährleistet werden kann ( Gleichge-
wicht).98 Die vollständige Dichteabhängigkeit unter-
scheidet die innerartliche Konkurrenz von anderen 
unvollständig dichteabhängigen Faktoren wie der 
Konkurrenz mit anderen Arten oder den Ein uss von 
Räubern (die jeweils den einen Ressourcen- bzw. 
Beutetyp durch andere substituieren können) (Milne 
1958: »There is only one perfectly density-dependent 
factor, intraspeci c competition«99). Aufgrund der 
perfekten Dichteabhängigkeit ist die Konkurrenz 
als der ultimate Kontrollfaktor (»ultimate control-
ling factor«) des Populationswachstums beschrieben 
worden.100 Selbst für solche Fälle, in denen eine Kon-
trolle der Populationsgröße durch die Limitierung der 
Ressourcen nur selten gegeben ist – wie z.B. bei her-
bivoren Insekten, die oft einen Über uss von Nah-
rung zur Verfügung haben –, wird das gelegentliche 
Wirken der Konkurrenz für die langfristige Konstanz 
der Populationsgröße verantwortlich gemacht: »If it 

is evoked at all, no matter how seldom, then, in the 
long view, it is the all-important factor in preventing 
extinction from multiplication to the point of collec-
tive suicide«101.

Auch morphologische Unterschiede zwischen Or-
ganismen verschiedener Arten werden durch eine 
Konkurrenz bzw. Strategien der Konkurrenzvermei-
dung in der Vergangenheit erklärt. Es wird eine un-
tere Grenze der Ähnlichkeit (»limiting similarity«) 
von Organismen verschiedener Arten angenommen, 
damit eine Koexistenz möglich ist. In die Kritik ge-
raten diese Auffassungen besonders seit Anfang der 
1980er Jahre. Vorgeworfen wird ihnen v.a., dass sie 
mit einer vergangenen Konkurrenz argumentieren, 
ohne Belege für diese anzuführen (Connell 1980: 
»the ghost of competition past«).102 Gefordert wird, 
die Konkurrenz in der Vergangenheit erst dann als 
Faktor in der Verursachung von morphologischen 
Unterschieden anzunehmen, wenn sich tatsächlich 
empirische Belege dafür nden lassen. Aufgrund sei-
nes Vergangenheitsbezugs ähnelt das Problem me-
thodisch der Erklärung von organischen Merkmalen 
als Anpassungen (»Adaptationismus«; Anpassung).

Bezweifelt wird im 20. Jahrhundert immer wieder, 
ob die Konkurrenz wirklich in allen Gemeinschaf-

Abb. 241. Zeitlicher Verlauf der Populations größe von zwei Arten von Pan-
toffeltierchen (Paramaecium aurelia und P. caudatum) in reinen und in ge-
mischten Kulturen (nach Gause, G.F. (1934). The Struggle for Existence: 
Fig. 25).
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ten einen entscheidenden Ein uss ausübt, oder ob in 
vielen Fällen nicht andere Faktoren ausschlaggebend 
sind. So wird insbesondere für Insektenpopulationen 
eine Limitierung durch Nahrungskonkurrenz für un-
wahrscheinlich gehalten und stattdessen klimatische 
Faktoren für die wichtigsten Determinanten der Po-
pulationsgröße gehalten.103 In empirischen Studien 
zeigen L.C. Birch und H.G. Andrewartha 1941, dass 
Heuschreckenplagen in Südaustralien mit Wetterbe-
dingungen korrelieren104, und auch für andere Insek-
ten wird eine dichte-unabhängige Kontrolle der Popu-
lationsgröße nachgewiesen105. Für herbivore Insekten 
wird daraufhin allgemein argumentiert, dass ihre Po-
pulationen nicht durch Nahrungskonkurrenz limitiert 
sind, weil ihre Nahrung, die durch die Primärpro-
duktion erzeugte P anzenmasse, in unerschöp icher 
Menge zur Verfügung stehe (»the world is green«).106 
Nicht synökologische Faktoren wie zwischenartliche 
Konkurrenz, sondern autökologische Reaktionen auf 
Umweltbedingungen gelten vor diesem Hintergrund 
als die wichtigsten strukturierenden Ein ussgrößen 
von Gemeinschaften.

Kritische Untersuchungen der empirischen Studi-
en weisen aber auch darauf hin, dass der Schluss auf 
die Irrelevanz der dichteabhängigen Faktoren nicht 
zwingend ist. Auch wenn die Größe der Population 
zu bestimmten Jahreszeiten allein von Wetterbedin-
gungen abhängt, können die Maxima oder Minima 
in kritischen Phasen eines Jahres oder in kritischen 
Jahren insgesamt durchaus durch den Faktor der 
Konkurrenz bedingt sein.107 

Allelopathie
Eine besondere Form der Konkurrenz stellt die v.a. 
bei P anzen beschriebene Abgabe von schädigenden 
Substanzen dar. Allgemein bestehen allelopathische 
Beziehungen zwischen benachbarten Organismen 
aufgrund von schädigenden Stoffen, die von mindes-
tens einem der Organismen abgegeben werden. Der 
Terminus wird von H. Molisch 1937 eingeführt.108 
Molisch versteht unter der Allelopathie allerdings 
sowohl einen inhibitorischen als auch einen stimu-
lierenden Ein uss einer P anze auf ihre Nachbarn. 
Weil der Effekt auf die Nachbarp anze oft allein eine 
Frage der Konzentration eines abgegebenen Stof-
fes ist, wird diese weite Bedeutung des Wortes bis 
in die Gegenwart vertreten109, wenn auch die engere 
Bedeutung, die die Allelopathie auf einen schädi-
genden Ein uss einengt, dem Wortstamm eher ent-
spricht und weiter verbreitet ist.110 Im Unterschied 
zur Konkurrenz um Ressourcen, die in einem Entzug 
von Stoffen oder Energie aus der Umgebung besteht, 

liegt das Wesen der Allelopathie in der Abgabe von 
schädigenden Stoffen in die Umwelt.111 Bevor der 
Ausdruck ›Allelopathie‹ geprägt wurde, wird das 
Phänomen wiederholt beschrieben.112

Nachweise

1  Herder, J.G. (1787). Ideen zur Philosophie der Geschich-
te der Menschheit, Bd. 3: 136 (Werke, Bd. 6, Frankfurt/M. 
1989: 516).
2  Borkhausen, M.B. (1800). Theoretisch-praktisches 
Handbuch der Forstbotanik und Forsttechnologie, Bd. 1: 
506.
3  Dickson, A.W. (1805). Practical Agriculture or a Com-
plete System of Modern Husbandry, vol. 1: 414.
4  Dickson, A.W. (1807). Der practische Ackerbau oder 
vollständiges System der verbesserten neuen Landwirth-
schaft, Bd. 1 (hg. v. A. Thaer, Berlin 1807): 288.
5  Robertson, J. (1808). General View of the Agriculture of 
the County of Inverness: 138.
6  Hufeland, C.W. (1800). System der practischen Heilkun-
de, Bd. 1: 51.
7  Hesiod, Erga 276ff.; vgl. Dierauer, U. (1977). Tier und 
Mensch im Denken der Antike. Studien zur Tierpsycholo-
gie, Anthropologie und Ethik: 15f.
8  Heraklit (Diels/Kranz) 22 B62; Übers. nach Jaeger, W. 
(1953). Die Theologie der milesischen Naturphilosophie 
(in: Gadamer, H.-G. (Hg.) (1968). Um die Begriffswelt der 
Vorsokratiker, 49-87): 84; vgl. Ziegler, S. (2001). Götter 
gegenüber Menschen: Heraklits Fragment 62. In: Schmidt, 
M.G. & Bisang, W. (Hg.). Philologica et linguistica. Histo-
ria, pluralitas, universitas, 512-528.
9  Aristoteles, De corruptione et generatione 318a.
10  Aristoteles, Hist. anim. 608b19.
11  Cicero, De natura deorum 125 (II, xlix).
12  Seneca, Ad Lucilium epistulae morales 96, 5.
13  Plotin, Enneaden III, 2, 15.
14  Aristoteles, Hist. anim. 608b19-609b20.
15  Plutarch, De fraterno amore 486B.
16  Vgl. Egerton, F.N. (1973). Changing concepts of the 
balance of nature. Quart. Rev. Biol. 48, 322-350: 329.
17  Hobbes, T. (1651). Leviathan or the Matter, Forme and 
Power of a Commonwealth Ecclesiastical and Civil (Oxford 
o.J.): 111.
18  a.a.O.: 64.
19  Smith, A. (1776). An Inquiry into the Nature and Cau-
ses of the Wealth of Nations; Ricardo, D. (1817). On the 
Principles of Political Economy and Taxation; vgl. Ramms-
tedt, O. (1976). Konkurrenz. Hist. Wb. Philos. 4, 970-974: 
971.
20  Linné, C. von (1749). Oeconomia naturae (Abhandlun-
gen, Bd. 2, Leipzig 1777, 1-56): 51.
21  Linné, C. von (1760). Politia naturae (in: Anker, J. & 
Dahl, S. (Hg.). Werdegang der Biologie, Leipzig 1938, 274-
279): 274.
22  Hume, D. (1779). Dialogues Concerning Natural Reli-



Konkurrenz287

gion (Oxford 1993): 96 (pt. X).
23  Buffon, G.L.L. (1753). Le bœuf. In: Histoire naturelle 
générale et particulière Tome 4 (Œuvres philosophiques, 
Paris 1954, 358-359): 358.
24  Bonnet, C. de (1764-65). Contemplation de la nature 
(Œuvres d’histoire naturelle et de philosophie, Bd. 7-9, 
Neuchâtel 1781): I, 284.
25  Malthus, T.H. (1798/1803). An Essay on the Principle 
of Population.
26  Egerton (1973): 338; vgl. ders. (1971). The concept of 
competition in nature before Darwin. Actes XIIe Congr. Int. 
Hist. Sci. Paris 1968, vol. VII, 41-46.
27  Darwin, C. (1859). On the Origin of Species: 62.
28  Darwin, E. (1800). Phytologia, or the Philosophy of 
Agriculture and Gardening: 556; vgl. ders. (1803). The 
Temple of Nature; or, the Origin of Society: 130ff.
29  De Candolle, A.P. (1820). Géographie botanique. In: 
Cuvier, F. (ed.). Dictionnaire des sciences naturelles, Bd. 
18, 359-422: 384.
30  Candolle, A.-P. de (1832). Physiologie végétale, 3 Bde.: 
III, 1401.
31  Lyell, C. (1830-33). Principles of Geology, 3 vols.: II, 
56.
32  Malthus, R. (1798). An Essay on the Principle of Popu-
lation: 48 (chap. 3).
33  Vgl. Bowler, P.J. (1976). Malthus, Darwin, and the con-
cept of struggle. J. Hist. Ideas 37, 631-650: 640ff.
34  Vgl. Zirkle, C. (1941). Natural Selection before the 
“Origin of Species”. Proc. Amer. Philos. Soc. 84, 71-
123: 71; 123; Mayr, E. (1982). The Growth of Biological 
Thought: 483.
35  Lyell (1830-33): II, 56.
36  a.a.O.: II, 174f.
37  Vgl. Young, R. (1971). Darwin’s metaphor: does nature 
select? Monist 55, 442-503; ders. (1985). Darwin’s Meta-
phor. Nature’s Place in Victorian Culture.
38  Darwin, C. (1842). The Structure and Distribution of 
Coral Reefs.
39  Darwin, C. (1859). On the Origin of Species: 62.
40  a.a.O.: 63.
41  Vgl. Vorzimmer, P. (1969). Darwin, Malthus, and the 
theory of natural selection. J. Hist. Ideas 30, 527-542; Her-
bert, S. (1971). Darwin, Malthus, and selection. J. Hist. 
Biol. 4, 209-218; Ghiselin, M. (1971-72). The individual in 
the Darwinian revolution. New Lit. Hist. 3, 113-134: 123.
42  Darwin (1859): 63.
43  Lyell, C. (1830-33): II, 134.
44  Herbert, W. (1846). Local habitations and wants of 
plants. J. Horticult. Soc. 1, 44-59: 47; Hooker, J.D. & Thom-
son, T. (1855). Flora Indica: 41f.; vgl. Egerton, F.N. (1968). 
Studies of animal populations from Lamarck to Darwin. J. 
Hist. Biol. 1, 225-259: 252.
45  Darwin (1859): 121.
46  a.a.O.: 111.
47  Vgl. Worster, D. (1977/94). Nature’s Economy. A His-
tory of Ecological Ideas: 162f.
48  Vgl. Lewontin, R. (1968). The concept of evolution. 
In: Sills, D.L. (ed.). International Encyclopedia of the So-
cial Sciences, vol. 5, 202-210: 207; vgl. ders. (1970). The 

units of selection. Ann. Rev. Ecol. Syst. 1, 1-18: 1; Bowler, 
P.J. (1976). Malthus, Darwin, and the concept of struggle. J. 
Hist. Ideas 37, 631-650: 634.
49  Darwin (1859): 67.
50  Darwin, C. [1838]. Notebook on Transmutation. In: 
De Beer, G., Rowlands, M.J. & Skramovsky, B.M. (eds.). 
Darwin’s Notebooks on Transmutation of Species Darwin, 
Part IV. Bull. Brit Mus. (Nat. Hist.) Hist. Ser. 3, 135; vgl. 
ders. & Wallace, A. R. (1858). On the tendency of spe-
cies to form varieties; and on the perpetuation of varieties 
and species by natural means of selection. J. Proc. Linn. 
Soc. (Zool.) 3, 45-62; Herbert (1971); Colp, R. Jr. (1979). 
Charles Darwin’s vision of organic nature: “a force like a 
hundred thousand wedges”. New York State J. Med. 79, 
1622-1629.
51  Vgl. Pörksen, U. (1986). Deutsche Naturwissenschafts-
sprache: 132-140; Weingart, P. (1995). “Struggle for exis-
tence”: selection and retention of a mataphor. In: Maasen, 
S., Mendelsohn, E. & Weingart, P. (eds.). Biology as Socie-
ty, Society as Biology: Metaphors, 127-151.
52  Vgl. Worster (1977/94): 167.
53  Wallace, A.R. (1859). On the tendency of varieties to 
depart inde nitely from the original type (in: Contributions 
to the Theory of Natural Selection. A Series of Essays, Lon-
don 1870, 26-44): 32.
54  Preyer, W. (1869). Der Kampf um das Dasein: 7.
55  Preyer, W. (1879). Die Concurrenz in der Natur (Natur-
wissenschaftliche Thatsachen und Probleme, Berlin 1880, 
65-96): 70.
56  a.a.O.: 76.
57  Schiller, F. von (1800). Wallensteins Tod: II, 2.
58  Goethe, J.W. von (Nachlass). Maximen und Re exio-
nen (HA, Bd. 12, 365-547): 369.
59  Preyer (1879): 76.
60  a.a.O.: 86.
61  a.a.O.: 91.
62  a.a.O.: 83; 85.
63  Preyer (1869): 37.
64  Nietzsche, F. (1885-87). Nachgelassene Fragmente 
(KSA, Bd. 12): 167.
65  Nietzsche, F. (1887). Zur Genealogie der Moral. Eine 
Streitschrift (KSA, Bd. 5, 245-412): 312.
66  Nietzsche, F. (1886). Jenseits von Gut und Böse. Vor-
spiel einer Philosophie der Zukunft (KSA, Bd. 5, 9-243): 
208.
67  Engels, F. (1873-83). Dialektik der Natur (MEW, Bd. 
20, 307-568): 565; vgl. ders. (1875). Brief an Lawrow 
(MEW, Bd. 34, 169-172): 169f.
68  Rádl, E. (1905-09/13). Geschichte der biologischen 
Theorien, 2 Bde.: II, 127.
69  Kroner, R. (1913). Zweck und Gesetz in der Biologie: 
31.
70  Roux, W. (1881). Der Kampf der Theile im Organis-
mus: 69; vgl. Weingarten, M. (1993). Organismen – Ob-
jekte oder Subjekte der Evolution? Philosophische Studien 
zum Paradigmawechsel in der Evolutionsbiologie: 81ff.
71  Vgl. Weingarten (1993): 85.
72  Plessner, H. (1928). Die Stufen des Organischen und 
der Mensch (Berlin 1975): 195.



Konkurrenz 288

73  Costeo, G. (1578). De universali stirpium natura libri 
duo: 78f.; Zaluziansky, A. (1592). Methodi herbariae libri 
tres: I, XXXIII; vgl. Hoppe, B. (1976). Biologie. Wissen-
schaft von der belebten Materie von der Antike zur Neuzeit: 
45.
74  Warming, E. (1895). Plantesamfund. Grundtraek af den 
Ökologiske Plantegeogra  (dt. Lehrbuch der ökologischen 
P anzengeographie (Berlin 1896): 94.
75  Clements, F.E., Weaver, J.E. & Hanson, H.C. (1929). 
Plant Competition: 317.
76  Clements, F.E. & Shelford, V.E. (1939). Bio-Ecology: 
159.
77  Crombie, A.C. (1947). Interspeci c competition. J. 
Anim. Ecol. 16, 44-73: 66.
78  Milne, A. (1961). De nition of competition among 
animals. In: Mechanisms in Biological Competition. Symp. 
Soc. Exper. Biol. 15, 40-61: 57.
79  MacArthur, R. (1972). Geographical Ecology: 21.
80  Holt, R.D. (1977). Predation, apparent competition and 
the structure of prey communities. Theor. Pop. Biol. 12, 
197-229.
81  Fisher, R.A. (1953). The expansion of statistics. J. Roy. 
Statist. Soc., Ser. A, Part 1, 116, 1-6: 5.
82  Birch, L.C. (1957). The meanings of competition. 
Amer. Nat. 91, 5-18: 13.
83  Lewontin, R. (1970). The units of selection. Ann. Rev. 
Ecol. Syst. 1, 1-18: 1; vgl. Sober, E. (1984). The Nature of 
Selection: 195.
84  Allee, W.C., Emerson, A.E., Park, O., Park, T. & 
Schmidt, K.P. (1949). Principles of Animal Ecology: 395.
85  Fischel, W. (1947). Die kämpferische Auseinanderset-
zung in der Tierwelt.
86  Lorenz, K. (1963). Das sogenannte Böse (München 
1974): 37.
87  Park, T. (1954). Experimental studies of interspecies 
competitions, II. Temperature, humidity and competition in 
two species of Tribolium. Physiol. Zool. 27, 177-238: 179.
88  Crombie, A.C. (1947). Interspeci c competition. J. 
Anim. Ecol. 16, 44-73: 49.
89  Klebs, G. (1881). Beiträge zur Kenntniss niederer Al-
genformen, Teil V. Bot. Zeitung 39, 313-319: 318; Franke, 
M. (1883). Endoclonium polymorphum. Beiträge zur Biolo-
gie der P anzen 3, 365-376: 372.
90  Zelinka, C. (1887). Studien über Räderthiere. Der 
Raumparasitismus und die Anatomie von Discopus synap-
tae nov. gen. nov. sp. Zool. Anz. 1887, 465-468; Hertwig, R. 
(1910). Lehrbuch der Zoologie: 402.
91  Dahl, F. (1910). Anleitung zu zoologischen Beobach-
tungen: 39; vgl. 91f.
92  Nicholson, A.J. (1954). An outline of the dynamics of 
animal populations. Aust. J. Zool. 2, 9-65: 19f.; für die deut-
schen Ausdrücke vgl. Begon, M., Harper, J.L. & Townsend, 
C.R. (1986/96). Ecology (dt. Ökologie, Heidelberg 1998): 
150.
93  Nägeli, C. (1874). Verdrängung der P anzenformen 
durch ihre Mitbewerber. Sitzb. math.-phys. Cl. Akad. Wiss. 
München 4, 109-164: 132.
94  Gause, G.F. (1934). The Struggle for Existence; ders. 
(1934). Experimental analysis of Vito Volterra’s mathemati-

cal theory of the struggle for existence. Science 79, 16-17.
95  MacArthur, R.H. (1958). Population ecology of some 
warblers of northeastern coniferous forests. Ecology 39, 
599-619.
96  Connell, J.H. (1961). The in uence of interspeci c 
competition and other factors on the distribution of the bar-
nacle, Chthamalus stellatus. Ecology 42, 710-723.
97  Vgl. Anonymus (1944). British Ecological Society. Eas-
ter Meeting 1944. Symposium on “The Ecology of Closely 
Allied Species”. J. Anim. Ecol. 13, 176-177.
98  Nicholson, A.J. (1933). The balance of animal popula-
tions. J. Anim. Ecol. 2, 132-178; Nicholson, A.J. & Bailey, 
V.A. (1935). The balance of animal populations. Proc. Zool. 
Soc. London 551-598; Lack, D. (1954). The Natural Regu-
lation of Animal Numbers.
99  Milne, A. (1958). Perfect and imperfect density de-
pendence in population dynamics. Nature 182, 1251-1252: 
1251.
100  Milne, A. (1957). Theories of natural control of insect 
populations. Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol. 22, 
253-271: 264.
101  ebd.
102  Connell, J.H. (1980). Diversity and the coevolution 
of competitors, or the ghost of competition past. Oikos 35, 
131-138; Schoener, T.W. (1982). The controversy over in-
terspeci c competition. Amer. Sci. 70, 586-595; Simberloff, 
D. (1982). The status of competition theory in ecology. Ann. 
Zool. Fenn. 19, 241-253; Roughgarden, J. (1983). Compe-
tition and theory in community ecology. Amer. Nat. 122, 
583-601; Connell, J.H. (1983). On the prevalence and rela-
tive importance of interspeci c competition: evidence from 

eld experiments. Amer. Nat. 111, 1119-1144; Cooper, G. 
(1993). The competition controversy in community ecolo-
gy. Biol. Philos. 8, 359-384.
103  Andrewartha, H.G. & Birch, L.C. (1954). The Distri-
bution and Abundance of Animals.
104  Birch, L.C. & Andrewartha, H.G. (1941). The in u-
ence of weather on grasshopper plagues in South Australia. 
J. Dep. Agr. S. Austr. 45, 95-100.
105  Davidson, J. & Andrewartha, H.G. (1948). The in u-
ence of rainfall, evaporation and atmospheric temperature 
on uctuatoins in the size of a natural population of Thrips 
imaginis (Thysanoptera). J. Anim. Ecol. 17, 200-222.
106  Hairston, N.G., Smith, F.H. & Slobodkin, L.B. (1960). 
Community structure, population control, and competition. 
Amer. Nat. 94, 421-425.
107  Varley, G.C., Gradwell, G.R. & Hassell, M.P. (1973). 
Insect Population Ecology; Wiens, J.A. (1977). On compe-
tition and variable environments. Amer. Sci. 65, 590-597.
108  Molisch, H. (1937). Der Ein uß einer P anze auf die 
anderen – Allelopathie.
109  Rice, E.L. (1984). Allelopathy: 1.
110  Vgl. Schumacher, W. (1962). Physiologie. In: Stras-
burger, E. et al., Lehrbuch der Botanik, 28. Au ., 186-345: 
300; Muller, C.H. (1966). The role of chemical inhibition 
(allelopathy) in vegetational composition. Bull. Torrey Bot. 
Club 93, 332-351.
111  Rice, E.L. (1974). Allelopathy; ders. (1979). Allelopa-
thy – an update. Bot. Rev. 45, 15-109.



Konkurrenz289

112  Willis, R.J. (1985). The historical basis of the concept 
of allelopathy. J. Hist. Biol. 18, 71-102.

Literatur

Zirkle, C. (1941). Natural Selection before the “Origin of 
Species”. Proc. Amer. Philos. Soc. 84, 71-123.

Birch, L.C. (1957). The meanings of competition. Amer. 
Nat. 91, 5-18.

Milne, A. (1961). De nition of competition among animals. 
In: Mechanisms in Biological Competition, 40-61.

Egerton, F.N. (1971). The concept of competition in nature 
before Darwin. Actes XIIe Congr. Int. Hist. Sci. Paris 
1968, vol. VII, 41-46.

Gale, B.C. (1972). Darwin and the concept of a struggle for 
existence: a study in the extrascienti c origins of scienti-

c ideas. Isis 63, 321-344.
Rammstedt, O. (1976). Konkurrenz. Hist. Wb. Philos. 4, 

970-974.
Lennox, J.G. & Wilson, B.E. (1994). Natural selection and 

the struggle for existence. Stud. Hist. Philos. Sci. 25, 65-
80.



Krankheit 290

Krankheit
Das Wort ›Krankheit‹ (mhd. ›krancheit‹ »Schwäche, 
Not, Leiden«) stellt eine Ableitung von dem Grund-
wort ›krank‹ dar (mhd. ›kranc‹ »schmal, schwach«; 
ahd. ›kranc‹ »hinfällig«). Das Adjektiv ›krank‹ ersetzt 
im Laufe der deutschen Wortgeschichte den älteren 
Ausdruck ›siech‹. ›Krank‹ geht wahrscheinlich auf 
die indogermanische Wurzel ›*ger-‹ »drehen, biegen, 
krümmen« zurück und bedeutet dann ursprünglich 
»gebeugt, gekrümmt«. Der Gegenbegriff zu ›Krank-
heit‹ Gesundheit (mhd. ›gesundheit‹) ist eine Ablei-
tung von ›gesund‹ (mhd. ›gesunt‹; ahd. ›gisunt‹), das 
mit ›geschwind‹ verwandt ist und weiter auf indo-
germanisch ›*sighund-‹ und die Ausgangsbedeutung 
»mächtig, stark« zurückgeführt werden kann.

Antike
In den ältesten Ansätzen zur Erklärung von Krank-
heiten werden vielfach übernatürliche Kräfte als 
Ursache für das Auftreten von Krankheiten gesehen. 
Unterscheiden lassen sich dabei solche Auffassun-
gen, die die Krankheit als von einem Gott verhängte 
Ermahnung und Sühne für begangene Sünden in-
terpretieren (Iatrotheologie) und solche, die an den 
dämonischen Ursprung der Krankheit glauben (Iat-
rodämonologie).1 Die frühen medizinischen Lehren 
differenzieren nicht klar zwischen der Krankheit und 
ihren Symptomen; die Krankheit wird vielmehr mit 
ihren Symptomen identi ziert. Außerdem werden 
häu g sehr verschiedene lokale Ursachen für das Er-
scheinen einer Krankheit angenommen. 

Eine einheitliche naturalistische Theorie für alle 
Krankheiten wird mit der hippokratischen Säftelehre 
entwickelt. Nicht mehr eine übernatürliche und un-
erforschliche Bestrafung wird als Krankheitsursache 
unterstellt, sondern eine Störung der Natur des Kör-
pers. Nach dieser Theorie, die für die Entwicklung 
der abendländischen Medizin bis in die Neuzeit prä-
gend ist, liegt die Ursache einer Krankheit in der Stö-
rung des Gleichgewichts der Säfte des Körpers (»Hu-
moralpathologie«). So wie die Gesundheit mit der 
Harmonie und Ordnung des Körpers in Verbindung 
gebracht wird, gilt die Krankheit als deren Störung.2 
Sehr unterschiedliche Krankheiten werden durch 

diesen einheitlichen naturalistischen Deutungsansatz 
zu erklären versucht. Zu einem kanonisierten Lehr-
gebäude wird die Humoralpathologie von dem römi-
schen Arzt Galen entwickelt, der vier grundlegende 
Säfte des Körpers unterscheidet, die mit den vier Ele-
menten in Verbindung stehen (»Vier-Säfte-Lehre«). 

Nach Hippokrates kann das Phänomen der Krank-
heit von verschiedener Seite beleuchtet werden. Er 
stellt ein Beziehungsdreieck auf, in dem die drei Be-
griffe Erkrankung (» «), Kranker (» «) 
und Arzt (» «) in Relation zueinander stehen.3 
Terminologisch xiert wird bei den Hippokratikern 
die Unterscheidung zwischen Krankheiten aus inne-
ren Ursachen (» «) und aus äußeren Ursachen 
(» «) sowie ein beide zusammenfassender 
Oberbegriff (» «).4 Eine allgemeine Systema-
tik der Krankheiten entwickeln die hippokratischen 
Ärzte jedoch nicht; sie studieren und heilen Kranke, 
nicht Krankheiten.5

Ein anderer bereits antiker Ansatz zur Erklärung 
von Krankheiten geht von einer Infektion und ei-
nem von außen kommenden Erreger der Krankheit 
aus. Von der Möglichkeit der Ansteckung im Fall 
der Lepra wird bereits im Alten Testament der Bibel 
berichtet.6 Im hippokratischen Korpus fehlt dagegen 
das Konzept des ansteckenden Erregers7; der erste 
griechische Bericht eines Erregers ist erst in der Be-
schreibung der Plage von Athen durch Thukydides 
enthalten8. Galen verwendet das Konzept des Erre-
gers in einer Unterscheidung verschiedener Arten des 
Fiebers9; bei Galen und bis in die zweite Hälfte des 
19. Jahrhunderts gelten die Erreger als leblose Enti-
täten.

Von der »Humoral-« zur »Solidarpathologie«
Mit den Fortschritten der Naturwissenschaften wird 
die antike Vier-Säfte-Lehre im 16. Jahrhundert durch 
Paracelsus in eine Lehre von drei chemischen Prin-
zipien überführt (Salz, Quecksilber und Schwefel). 
Die Krankheiten werden damit auf chemische Eigen-
schaften des Körpers zurückgeführt (»Iatrochemie«). 

Eine Krankheit ist eine (meist episodische) Beeinträch-
tigung eines Organismus in seiner funktionalen Orga-
nisation, die eine Verminderung seiner Fähigkeiten zur 
Selbsterhaltung oder Fortp anzung bedingt und die 
zwar durch einen äußeren Ein uss verursacht sein kann, 
jedoch in ihrem weiteren Verlauf nicht von einer bestän-
dig wirksamen äußeren Ursache abhängt, sondern ein 
dem Organismus eigener Zustand ist.
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Parallel dazu wird seit der Antike eine andere Lehre 
entwickelt, nach der die Erkrankungen auf Störungen 
in den Bewegungen fester Stoffe im Körper zurück-
gehen (Asklepiades), z.B. der Stoffe in den hohlen 
Nervenfasern (S. Santorio und A. Borelli) (»Soli-
darpathologie«). Spätere Deutungen der Krankheit 
gehen von physiologischen Störungen im Tonus der 
Körperfasern (»Iatrophysik«, z.B. bei Descartes) oder 
anatomischen Veränderungen (J. Fernel) aus. Als ei-
gentlicher Begründer der modernen pathologischen 
Anatomie gilt G.B. Morgagni, der in seinem Haupt-
werk von 1761 ›Über den Sitz und die Ursachen der 
Krankheiten, aufgespürt durch die Anatomie‹ die 
Krankheiten auf charakteristische Veränderungen der 
inneren Organe zurückzuführen versucht, indem er 
umfangreiche vergleichende Beobachtungen an Lei-
chen durchführt.10 Dieser Ansatz wird von X. Bichat 
am Ende des 18. Jahrhunderts weiter zu einer patho-
logischen Histologie ausgebaut. Bichat sieht dabei 
die Gewebe als letzte Einheiten der Physiologie und 
Pathologie.11 Auf einer organischen Hierarchieebene 
tiefer, nämlich der der Zellen, siedelt R. Virchow die 
eigentlichen Krankheitsträger an, nachdem die Zel-
len in der Mitte des 19. Jahrhunderts als die univer-
salen Form- und Funktionselemente der Lebewesen 
identi ziert werden. »Das pathologische Wesen ist 
die kranke Zelle«, heißt es bei ihm, und er wird damit 
zum Begründer der Zellularpathologie (1855).12 Mit 
der anatomischen Bestimmung von Teilen des Kör-
pers als krank, seien es Organe, Gewebe oder Zellen, 
wird einem lokalistischen Prinzip in der Identi zie-
rung der Krankheiten gefolgt: Der Organismus ist 
nur insofern krank, als es seine Teile sind, und nicht 
umgekehrt.

Seit der mittelalterlichen Scholastik wird die 
Krankheitslehre systematisch in verschiedene Dis-
ziplinen aufgefächert. Unterschieden werden die 
Lehren von den Ursachen der Krankheit (Ätiologie), 
ihrem Verlauf (Pathogenese), den Krankheitszeichen 
(Symptomen), der Aufnahme der Krankengeschichte 
(Anamnese), der Feststellung der Krankheit (Diagno-
se), ihrer Behandlung (Therapie) und der Voraussage 
des Krankheitsverlaufs (Prognose). 

Eine seit der Antike bestehende De nition des 
Krankheitsbegriffs bestimmt die Krankheit als einen 
gegen die Natur des Lebewesens (»  «; 
»praeter naturam«) verlaufenden gestörten Prozess 
(vgl. Tab. 142).13 Fernel de niert Mitte des 16. Jahr-
hunderts in diesem Sinne: »Morbus est affectus cor-
pori contra naturam insidens«14. 

Einteilung der Krankheiten
Versuche, zu einer natürlichen Systematik der 

Krankheiten zu gelangen (nosologisches System), 
werden seit dem 17. Jahrhundert unternommen.15 Vo-
raussetzung für eine solche Systematik ist zunächst, 
die Krankheiten selbst als de nierte Einheiten zu 
betrachten. Erfüllt ist diese Voraussetzung bereits in 
Platons Krankheitstheorie, insofern er Krankheiten 
als Wesen sieht, die im Hinblick auf ihre konstante 
Erscheinung und Dauer mit Lebewesen verglichen 
werden können.16 Ausgebaut wird diese Analogie 
von dem englischen Arzt T. Sydenham, der Mit-
te des 17. Jahrhunderts den Versuch unternimmt, 
Krankheiten in ein ähnliches System zu bringen wie 
die Botaniker die P anzen.17 Krankheiten stellen in 
dieser Sicht natürliche Arten dar, die den Tier- und 
P anzenarten ähneln. Wie diese bilden sie wohl-
umgrenzte Einheiten, die konstante und charakte-
ristische Merkmale aufweisen und einen geordne-
ten Verlauf nehmen. Später wird diese Auffassung 
als ontologischer Krankheitsbegriff bezeichnet und 
einem physiologischen Krankheitsbegriff gegen-
übergestellt.18 Als Wegbereiter des ontologischen 
Krankheitsbegriffs in der Neuzeit gelten Paracelsus 
und J.B. van Helmont.19 Im Gegensatz zur physio-
logischen Auffassung, der zufolge eine Krankheit in 
einem Ungleichgewicht der Körpersäfte besteht, geht 
das ontologische Krankheitsmodell von einer Krank-
heit als einer de nierten Entität oder Substanz aus, 
die entweder als reales Ding in den Körper eindringt 
(als »Krankheitserreger«; s.u.) oder als logischer Typ 
eine wohlde nierte Identität aufweist.20 Van Helmont 
bezeichnet eine Krankheit in diesem Sinne als ein 
positives, aktuales und wirkliches Wesen, das über 
einen Samen, eine eigene Ursache, Art und Ordnung 
verfügt (»Morbus est ex causa ef ciente seminali, 

Abb. 242. Drei Aspekte der Krankheit (Morbus): die objek-
tive physiologische oder psychologische Störung (Pathos); 
das klinische Krankheitsbild (Nosos) und das Krankheits-
erlebnis des Kranken (Aegritudo). Die einzelnen Aspekte 
können auch unabhängig voneinander auftreten, z.B. ein 
Sichkrankfühlen ohne ärztlichen Befund oder ein Krank-
heitsbild ohne objektive Desorganisation (aus Rothschuh, 
K.E. (1965). Prinzipien der Medizin: 129).
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positivo, actuali & reali, cum semine, modo specie 
& ordine«).21

Ontologischer Krankheitsbegriff
Die ontologische Anschauung der Krankheit kann 
so weit gehen, dass jede Krankheit selbst als ein 
parasitärer Organismus betrachtet (so bereits von 
Paracelsus)22 oder der von der Krankheit befallene 
Organismus als eine niedere Lebensform gesehen 
wird23. Die Heilung besteht dann in einer erneuten 
Erkrankung, und zwar des kranken Organismus. Seit 
der Renaissance wird immer wieder vermutet, dass 
es kleine lebende Krankheitskeime sind, die die Ur-
sache von Erkrankungen – besonders im Rahmen 
der großen Epidemien – bilden. So postuliert H. Fra-
castoro in der ersten Hälfte des 16. Jahrhunderts die 
Existenz von krankheitsauslösenden »Kontagien«, 
die in unsichtbaren Partikeln bestehen und »vielfache 
Lebenstätigkeit aufweisen«.24 Im Gegensatz zu den 
Krankheiten, die durch Gifte verursacht sind, sind 
die »kontagiösen Krankheiten« nach Fracastoro an-
steckend, können also von einem Individuum auf ein 
anderes übertragen werden.25 Ebenso vertritt A. Kir-
cher Mitte des 17. Jahrhunderts eine solche Keimthe-
orie der Krankheitsauslösung.26 Auch bei W. Harvey 

ndet sich explizit die Annahme eines ansteckenden 
Erregers (»contagion«) für Krankheiten und die Vor-
stellung von Krankheiten als autonomen Einheiten, 
die sich wie ein Organ in einem Körper aufgrund ih-
res eigenen Lebensprinzips entwickeln.27

Allmählich überwunden wird der ontologische 
Krankheitsbegriff im 19. Jahrhundert. Der Medi-
ziner A. Röschlaub entwickelt in seiner Lehre von 
der Entstehung der Krankheiten (»Pathogenie«) die 
Vorstellung, dass auch Krankheiten, d.h. »Zustände 
des Uebelbe ndens« als »Lebenserscheinungen am 
organischen Körper« zu werten sind. Röschlaubs 
Krankheitslehre stellt eine vom Organismus ausge-
hende Theorie dar. Weil sie Krankheiten in den Zu-
sammenhang von physiologischen Lebensprozessen 
stellt, gibt es in ihr keine Krankheiten, die nicht »na-
türlich« sind28: Es habe »die Nosologie bloß einen 
Zweig der Geschichte der Natur des Organismus dar-
zustellen«29. Eine ähnliche Sicht vertritt bereits in der 
zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts J. Brown: Brown 
interpretiert alle Krankheiten als Ausdruck gestörter 
Erregbarkeit, d.h. als Störung des Verhältnisses von 
Organismus und Umwelt (»Brownianismus«). Er 
wählt somit ebenfalls einen physiologischen Aus-
gangspunkt für die Krankheitslehre. In diesem Sinne 
versteht C. Bernard 1865 Krankheiten als »physiolo-
gische Phänomene« unter besonderen Bedingungen 
(»Les malades ne sont au fond que des phénomènes 

physiologiques dans des conditions nouvelles qu’il 
s’agit déterminer«30). Gegen die Identi kation der 
Krankheiten mit den Krankheitserregern wendet sich 
Ende des 19. Jahrhunderts R. Virchow. Er plädiert für 
eine strikte Trennung von der Krankheit als Entität 
(»ens morbi«) und der Ursache der Krankheit (»cau-
sa morbi«).31 Virchow weist dabei auf die komple-
xe, von vielen Faktoren abhängige Verbindung von 
Krankheitserreger und Krankheitsauslösung hin: In 
einem Organismus können sich Krankheitserreger 
be nden, ohne dass diese tatsächlich die Krankheit 
auslösen.32

Von der Polarität zum Kontinuum
Gegen den alten ontologischen Krankheitsbegriff 
wirkt auch eine andere Entwicklung: Seit den 1820er 
Jahren erscheint eine Krankheit nicht mehr als ein 
absolut und qualitativ de nierter Zustand, sondern 
als ein graduierbares Phänomen, das durch ein Mehr 
oder Weniger charakterisiert werden kann. Krank-
heitszustände gelten daher als bloß quantitative Ab-
weichungen von der Gesundheit (dies ndet seinen 
Ausdruck in der häu gen Rede von Krankheiten als 
Ausdruck einer Hypo- oder Hyperfunktion in dieser 
Zeit).33 Befördert wird diese Entwicklung durch die 
vergleichenden Untersuchungen É. und I. Geoffroy 
Saint-Hilaires zur Normalität und Anomalie anatomi-
scher Strukturen.34 Im Gegensatz zur älteren Mons-
terforschung wird das Anomale im Sinne einer Unre-
gelmäßigkeit oder Abweichung vom artspezi schen 
Typus verstanden. Weil dabei unter die Anomalien 
sowohl nicht-krankhafte Varietäten und Abarten ei-
ner Art als auch Missbildungen und Monstrositäten 
fallen, erfährt die polarisierende Gegenüberstellung 
von dem Gesunden und dem Kranken in diesen Un-
tersuchungen ihre Schärfe.35 ›Krankheit‹ bezeichnet 
in der Folge ein zunehmend unscharfes Phänomen, 
das besser mittels statistischer Methoden als schar-
fer begrif icher Abgrenzungen dargestellt werden 
kann.36

Krankheitserreger
Die Vorstellung, dass Krankheiten auf de nierte 
Erreger zurückgehen, die in einen gesunden Kör-
per eindringen und ihn in zieren, hat ihre Wurzeln 
in dem ontologischen Krankheitsbegriff (s.o.). Im 
19. Jahrhundert werden mit der tatsächlichen Ent-
deckung zahlreicher Mikroorganismen als Urheber 
von Krankheiten sowohl des Menschen als auch der 
P anzen und Tiere diese zwar nicht mehr als die 
Krankheit selbst betrachtet, es wird aber doch die 
enge und spezi sche Beziehung zwischen einem 
bestimmten Mikroorganismus und einer Krankheit 
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nachgewiesen.37 Seit den 1830er Jahren wird in die-
sem Zusammenhang, besonders in der Untersuchung 
der Cholera, die Annahme von Krankheitserregern 
diskutiert (Steinheim 1832: »der Krankheitserreger ist 
ein außerhalb des organischen Geschlechtes, in dem 
er herrscht, erzeugtes Agens; […] dieses Agens [ruft] 
durch den erregten Krankheitsproceß ein Contagium 
hervor«38). Nicht nur kleine Organismen, sondern 
auch anorganische oder faulende Stoffe werden dabei 
›Krankheitserreger‹ genannt; so werden »bestimmte 
zersetzte Stoffe als Krankheitserreger für gewisse 
Krankheiten« diskutiert.39 F. Hueppe schlägt 1886 
vor, die Bakterien, die eine Krankheit tatsächlich aus-
lösen, als ›Krankheitserreger‹ zu bezeichnen.40 Näher 
analysiert wird der Begriff der Krankheitsursache vor 
dem Hintergrund, dass nicht jeder Stoff oder jeder 
Mikroorganismus eines Typs in jeder Situation auch 
eine Krankheit auslöst. Dabei gewinnen die Begriffe 
der Konstitution und Disposition zentrale Bedeutung. 
A. Gottstein unterscheidet 1897 bei Infektionskrank-
heiten die beiden Größen der »Virulenzstärke« des 
Erregers und der »Resistenz« oder »Konstitutions-
kraft« des befallenen Organismus. Der Quotient aus 
Virulenz und Konstitution bildet nach Gottstein die 
Disposition für die Erkrankung.41 Diese Ansätze wer-
den von F. Martius zu einer Konstitutionspathologie 
weiter ausgebaut. Nach Martius sollte das Konzept 
einer äußeren Krankheitsursache ganz fallen gelas-
sen werden und nur von auslösenden Momenten, wie 
z.B. Giften und Erregern gesprochen werden.42

Lokalismus versus Holismus
Die Medizin des 20. Jahrhunderts ist durch eine Ab-
wendung von lokalistischen Vorstellungen und einer 
ganzheitlichen Betrachtung des kranken Organismus 
charakterisiert. Die Krankheit wird als Prozess be-
griffen – wie dies im 19. Jahrhundert bereits 1838 
von K.W. Stark erfolgt43 –, als Ausdruck einer feh-
lenden Anpassung an die Lebensbedingungen.44 In 
diesem Zusammenhang wird verstärkt die psychi-
sche Verursachung vieler Krankheiten hervorgeho-
ben. Als Wegbereiter dieser Richtung der Medizin in 
den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts gelten 
neben S. Freud S. Ferenczi45 und G. Groddeck46. Als 
terminus technicus etabliert sich hier der Begriff der 
psychosomatischen Krankheit.47 Das Wort Psychoso-
matik geht auf J.C. Heinroth zurück, der damit 1818 
allgemein die Korrelation von körperlichen und see-
lischen Veränderungen bezeichnet.48 

Seit den 1960er Jahren wird der Versuch unter-
nommen, die verschiedenen Ansätze der Patholo-
gie in einer integrierten Sicht zusammenzuführen. 
In Deutschland läuft diese Absicht unter dem Titel 

Theoretische Pathologie, nachdem W. Doerr Mitte 
der 1960er Jahre in der Heidelberger Akademie der 
Wissenschaften eine »Kommission für Theoretische 
Pathologie« gründete, in der das Ziel verfolgt wird, 
ein »elementares Verstehen für jegliche Krankheits-
entwicklung« zu verwirklichen.49

Aspekte und Typen von Krankheiten
Um die verschiedenen Aspekte des Krankheitsbe-
griffs voneinander abzugrenzen, schlägt K.E. Roth-
schuh 1965 folgende Begriffe vor (vgl. Abb. 242): 
Pathos steht für die krankhafte Desorganisation des 
Organismus, also die objektiv vorliegende Funktions-
störung (naturwissenschaftlicher Krankheitsbegriff); 
Nosos steht für das Krankheitsbild als ärztlicher Be-
fund (z.B. Kropf, Krebs) (klinischer Krankheitsbe-
griff); Aegritudo bezeichnet das subjektive Gefühl 
des Unwohlseins des Kranken (personalistischer 
Krankheitsbegriff); und Morbus soll den umfassen-
den Oberbegriff darstellen.50 (Die klassische Unter-
scheidung von ›Pathos‹ und ›Nosos‹ wird nicht ein-
heitlich gehandhabt. H. Ribbert ist 1909 der Ansicht, 
›Pathos‹ bezeichne die subjektive Seite des ›Nosos‹, 
»das durch die funktionelle Störung herbeigeführte 
Leiden«51; L. Aschoff versteht dagegen im gleichen 
Jahr unter ›Pathos‹ den »Krankheitszustand«, ›No-
sos‹ bezeichne dagegen den »Krankheitsprozeß«.52) 
Die Differenz zwischen klinischem Krankheitsbild 
und subjektivem Leiden wird seit langem gesehen: 
Es kann ein Leiden ohne klinischen Befund geben, 
und es kann einen klinischen Befund ohne Leiden 
geben.53 Eine De nition der Gesundheit, die in aus-
geprägter Weise die subjektive Seite betont, liegt in 
der Satzung der Weltgesundheitsorganisation vor. 
Dort wird die Gesundheit de niert als »Zustand völ-
ligen körperlichen, seelischen und sozialen Wohlbe-

ndens«.54

Eine allgemeine Einteilung der Krankheiten kann 
nach der Spezi tät ihrer auslösenden Ursachen und 
ihrer Erscheinungsformen erfolgen (mit vier Formen 
von spezi sch verursachten mit spezi schen Krank-
heitsbildern bis hin unspezi sch verursachten mit 
unspezi schen Krankheitsbildern).55 Die Unterschei-
dung von akuten, d.h. unvermittelt einsetzenden und 
kurz anhaltenden, und chronischen, d.h. langwieri-
gen Krankheiten wird bereits von römischen Ärzten 
getroffen (»morbus acutus« und »morbus chronicus« 
oder »morbus longus«).56 In den hippokratischen 
Schriften ist diese Unterscheidung unscharf und 
steht neben anderen Einteilungen. Die langwierigen, 
chronischen Krankheiten werden von den Hippokra-
tikern im Allgemeinen als unheilbar angesehen; ihre 
Heilungsbemühungen richten sich daher v.a. auf die 
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akuten Krankheiten. Eine scharfe Gegenüberstellung 
von akuten und chronischen Krankheiten wird von 
Soranos und Caelius Aurelianus am Anfang des 2. 
nachchristlichen Jahrhunderts entwickelt.57 Galen 
gibt verschiedene Erklärungen der Unterscheidung, 
wobei weniger die Dauer der Krankheit als die Ge-
schwindigkeit ihres Fortschreitens das Abgrenzungs-
kriterium bildet.58 Es gibt demnach sowohl langan-
dauernde akute Krankheiten als auch kurz verlau-
fende, die nicht akut einsetzen. Die Differenzierung 
zwischen den akuten und chronischen Krankheiten 
wird allerdings nicht immer einheitlich verstanden. 
Zusätzlich zu dem plötzlichen Einsetzen gilt auch der 
typische, eberhafte Verlauf als ein Charakteristikum 
der akuten Krankheiten.59 Daneben wird seit der An-
tike auch innerhalb einer Krankheit zwischen einem 
akuten und einem chronischen Verlauf unterschie-
den. Im Gegensatz zu den alten überlieferten Eintei-
lungen ist K. Sprengel am Ende des 18. Jahrhunderts 
der Meinung, dass die Dauer der Krankheit nichts 
Wesentliches ist, sondern allein von zufälligen Um-
ständen und subjektiver Verschiedenheit herrührt60 
– eine Auffassung, die sich bis ins 20. Jahrhundert 
erhält, insofern bereits die Bestimmung der Dauer 
einer Krankheit als »nicht wissenschaftlich fundiert« 
erscheint61.

Krankheit als soziales Konstrukt
Von juristischer und sozialwissenschaftlicher Seite 
wird ein Krankheitsbegriff erarbeitet, der ein wesent-
lich soziales Moment enthält. Im Mittelpunkt dieser 
Bestimmungen steht die für die Krankenversicherung 
relevante Arbeitsunfähigkeit und Behandlungsbe-
dürftigkeit des kranken Menschen.62 Mit dem Austritt 
aus seiner jeweiligen Arbeitswelt und dem Eintritt in 
die medizinische Versorgung vollzieht der kranke 
Mensch in der modernen Gesellschaft einen Wechsel 
von einem sozialen System in ein anderes. Was als 
Krankheit de niert wird, hängt dabei zumindest z.T. 
von der Relation des Kranken zu einem gesellschaft-
lichen System ab.63 Deutlich wird in diesen Ansätzen 
die nicht naturalistische, sondern soziale Basis der 
Identi kation von Krankheiten: Als ›krank‹ gilt nicht 
ein mit naturwissenschaftlichen Methoden erfasster 
Zustand, sondern eine soziale Zuschreibung, die auf 
Wertsetzungen beruht. 

Naturalistische Krankheitsde nitionen
Neben dieser Interpretation von Krankheit als so-
zialem Konstrukt werden weiterhin naturalistische 
Krankheitsde nitionen gegeben. Die Bestimmung 
des Krankheitsbegriffs soll bei diesen Ansätzen un-
abhängig von einer Bewertung erfolgen. Angelehnt 

sind diese De nitionen meist an Galens Sicht der 
Krankheit als naturwidrige und untypische Erschei-
nung. Krankheiten sind allerdings nicht nur anders 
als die Norm, sondern sie stellen auch eine Benach-
teiligung in biologischer Hinsicht dar, d.h. sie ver-
mindern die Überlebens- und Fortp anzungsaus-
sichten eines Organismus.64 Seit den 1950er Jahren 
wird versucht, Krankheiten im Rahmen von kyber-
netischen Modellen zu beschreiben. Für K.E. Roth-
schuh sind Krankheiten allgemein Ausdruck des 
Versagens der Steuerungs- und Regelungseinrich-
tungen eines Organismus.65 Eine De nition, die sich 
auf die Störung der inneren funktionalen Struktur des 
Organismus bezieht, gibt auch C. Boorse 1977. Um 
eine Krankheit als Eigenschaft eines Organismus zu 
kennzeichnen, die auch ohne fortwährende äußere 
Ursache Bestand hat, bezeichnet Boorse sie als einen 
inneren Zustand (vgl. Tab. 142).66 Ähnlich lautet die 
De nition im »Brockhaus« aus dem Jahr 1990, nach 
der Krankheiten »Störungen im Ablauf der normalen 
Lebensvorgänge« bilden (vgl. Tab. 142). Schwierig-
keiten bereiten diesen De nitionen solche Fälle von 
Störungen, die weit verbreitet und nicht untypisch 
sind, wie z.B. Karies.

Eine wichtige Ergänzung des naturalistischen 
Krankheitsbegriffs nehmen C.M. Culver und B. Gert 
1982 vor: Danach besteht eine Krankheit nicht allein 
in der Minderung der Überlebens- und Fortp an-
zungsaussichten eines Organismus aufgrund eines 
äußeren Ein usses; vielmehr bildet die das Übel be-
wirkende Ursache – im Gegensatz zu einer Verletzung 
oder einer Unterdrückung durch äußere Faktoren – 
selbst einen Teil des Organismus (oder der Person). 
Nach der De nition der Autoren hat eine Person dann 
und nur dann eine Krankheit (»malady«), wenn das 
Übel, unter dem sie leidet, nicht eine aufrechterhal-
tende Ursache (»sustaining cause«) hat, die eindeutig 
von der Person verschieden ist (vgl. Tab. 142).67 Eine 
Krankheit ist damit also als eine Eigenschaft eines 
Organismus zu betrachten, die durch Prozesse im 
Organismus selbst verursacht wird (auch wenn der 
ursprüngliche Auslöser außerhalb des Organismus 
liegen kann). Wie aus der De nition deutlich wird, 
weisen die Autoren ausdrücklich darauf hin, dass ihr 
Konzept von Krankheit (»malady«) ein normativer 
Begriff ist, der ein Übel bezeichnet, dem ein Orga-
nismus nicht indifferent gegenübersteht, sondern das 
vielmehr ein Leiden bedingt.68

Normative Ansätze
Um die Probleme der rein naturalistischen oder sta-
tistischen Krankheitsde nitionen zu vermeiden, er-
weitern andere Ansätze die naturalistische Begriffs-
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bestimmung und machen die Zuschreibung einer 
Krankheit zu einer Frage der Bewertung. Dies gilt 
z.B. für H.T. Engelhardts De nition, der eine Krank-
heit 1975 als die Summe abnormer Phänomene sieht, 
die sich bei einer Gruppe von Organismen zeigen 
und die als signi kante Benachteiligung beurteilt 
werden (vgl. Tab. 142). Auch W. Wieland entwickelt 
1986 einen Krankheitsbegriff in diesem Sinne, wenn 
er ihn als »praktischen normativen Begriff« versteht: 
»Mit Hilfe praktischer Begriffe bestimmt man, was 
sein soll oder nicht sein soll, nicht aber, was ist oder 
nicht ist«69. Weiter führt er aus: »Ein praktikabler 
Krankheitsbegriff ist in seinem Kern stets ein deon-
tologischer Begriff. Er ist daher bestimmt, auf Zu-
stände angewendet zu werden, die nicht sein sollen, 
deren Änderung deswegen gerechtfertigt werden 
kann. Wer einen Zustand als krank bezeichnet, will 
damit zugleich eine Veränderung dieses Zustandes 
legitimieren«.70 In der ersten Jahrhunderthälfte for-
muliert K. Jaspers dies in der These, dass »in dem 

Worte Krankheit sich Wertbegriffe und Seinsbegriffe 
immer miteinander verschlingen«: »›Krank‹ ist ein 
allgemeiner Unwertbegriff, der alle möglichen Un-
werte umfaßt«71.

Kontextspezi sche Bestimmungen
Die Schwierigkeiten einer objektiven und umfas-
senden Bestimmung des Krankheitsbegriffs füh-
ren inzwischen dazu, den Ansatz einer allgemeinen 
De nition aufzugeben und allein kontextspezi sch 
Krankheiten zu de nieren.72 Enthalten ist diese Sicht 
bereits in den Analysen G. Canguilhems, der die Be-
stimmung des Pathologischen und Normalen auf die 
Verhältnisse eines einzelnen Individuums relativiert 
(»individuelle Norm«; Gleichgewicht/Norm): »Be-
trachtet man viele Personen zugleich, so ist die Gren-
ze zwischen Normalem und Pathologischem ganz 
unbestimmt; beobachtet man indessen eine Zeit lang 
ein und dieselbe Person, so läßt sie sich sehr genau 
festlegen. Das unter bestimmten Bedingungen Nor-

Naturwidrigkeit
»     « [morbus constitutio 
corporis est praeter naturam] (Galen, De symp. diff. 47). 

»Morbus est affectus corpori contra naturam insidens« 
(Fernel 1542/1610, 2, 179).

Normabweichung
»Krankheit, Störungen im Ablauf der normalen Lebens-
vorgänge in Organen und Organsystemen durch einen 
Reiz, der zu einer von der Norm abweichenden vorüberge-
henden Beeinträchtigung der phys. Funktionen und/oder 
der psych. Be ndlichkeit ggf. auch zu wahrnehmbaren 
körperl. Veränderungen, im Extremfall zum Tod führt« 
(Brockhaus 1990, 444).

physiologisches Phänomen
»Les malades ne sont au fond que des phénomènes phy-
siologiques dans des conditions nouvelles qu’il s’agit dé-
terminer« (Bernard 1865, 346).

Funktionsstörung
»A disease is a type of internal state which is either an 
impairment of normal functional ability, i.e. a reduction of 
one or more functional abilities below typical ef ciency, 
or a limitation on functional ability caused by environ-
mental agents« (Boorse 1977, 567).

biologische Benachteiligung
»A disease ist the sum of the abnormal phenomena dis-
played by a group of living organisms in association with   
a speci ed common characteristic or set of characteristics 
by which they differ from the norm for their species in 
such a way as to place them at a biolocial disadvantage« 
(Scadding 1967, 877).

Behandlungsbedürftigkeit und Arbeitsunfähigkeit
»Der Begriff der Krankheit im Sinne des II. Buches der 
Reichsversicherungsordnung ist von Rechtsprechung und 
Schrifttum übereinstimmend dahin festgelegt, daß man 
darunter einen regelwidrigen körperlichen oder geistigen 
Zustand versteht, der entweder Behandlungsbedürftig-
keit oder Arbeitsunfähigkeit oder beides zur Folge hat« 
(Schweighäuser 1938, 76).

sozial zugeschriebene Behandlungsbedürftigkeit
»[T]he concept of disease may be a basically heterog-
enous concept standing for a set of phenomena collected 
together out of diverse social interests, not on the basis of 
the recognition of a natural type or a common conceptual 
structure. Disease would then be whatever physicians in a 
particular society treat, rendering circular the de nitions 
of disease and medicine« (Engelhardt 1975, 127).

Leiden oder Leidensrisiko
»A person has a malady if and only if he has a condition, 
other than his rational beliefs and desires, such that he is 
suffering, or at increased risk of suffering, an evil (death, 
pain, disability, loss of freedom or opportunity, or loss of 
pleasure) in the absence of a distinct sustaining cause« 
(Culver & Gert 1982, 81).

Subjektiv empfundene oder objektive Veränderung
»[I].w.S. das Fehlen von Gesundheit, i.e.S. das Vorhan-
densein von subjektiv empfundenen und/oder objektiv 
feststellbaren körperl., geistigen und/oder seel. Verände-
rungen bzw. Störungen, die vorübergehend oder dauerhaft 
sein können und im Extremfall zum Tod führen« (Brock-
haus 2006, 673).

Tab. 142. De nitionen des Krankheitsbegriffs.
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male, weil Normative, kann in einer anderen Situation 
zum Pathologischen werden, obwohl es selbst gleich 
bleibt. Das Urteil über diese Veränderung liegt allein 
beim einzelnen Menschen: er nur leidet unter ihr«.73 
Auch wenn sich die individuelle Norm also nicht aus 
der statistischen Verteilung ableiten lässt, ist sie nach 
Canguilhem aber doch eine Norm im Sinne einer 
Normativität, eines Wertbegriffs für das Individuum, 
denn das Leben ist nach Canguilhem eine »normative 
Aktivität«, die immer eine »Wertsetzung«, die Unter-
scheidung von ›nützlich‹ und ›schädlich‹ enthält: »Es 
gibt kein Leben ohne Lebensnormen«.74

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts wird 
das Vorliegen einer scharfen Grenze zwischen 
Krankheit und Gesundheit von verschiedener Seite 
bezweifelt. So schreibt H. Schipperges 1993: »Ge-
sundheit und Krankheit gehen ineinander über; sie 
sind Prozesse und keine Zustände«75; »Krankheit 
gilt [...] weniger als Defekt an einem Mechanismus 
denn als Antwort eines lebendigen Systems auf die 
vielfältigen Herausforderungen der Lebenswelt«.76 
»Krankheit ist somit kein bloßes Abweichen von der 
Norm eines Naturgefüges; sie bleibt vielmehr ein-
ge ochten in des Menschen erlebter und erlittener 
Existenz. Sie gibt ihm bei allen Risiken auch die 
Chance zur Selbstbestimmung und Selbstverwirkli-
chung. Unter diesem Aspekt wird der Mensch zent-
ral von seiner fragilen Verfassung aus als ›pathische 
Existenz‹ gedeutet, weil er als ein Ganzes leibhaftig 
verwurzelt ist in der labilen Natur wie er auch in der 
rhythmischen Wiederkehr der Zeit sein Leben zu 
führen hat«77.

Krankheit als Spezi kum von Organismen
Die »pathische Existenz« und »labile Natur« stellt 
ein Charakteristikum von Organismen dar. Es liegt 
in ihrer Daseinsform, dass sie beständig gefährdet 
sind, also in ihrer Existenz gestört und zerstört wer-
den können. Dies gilt für anorganische Körper gera-
de nicht. Zu Beginn des 19. Jahrhunderts weist X. 
Bichat auf diesen Unterschied hin: »Es giebt nichts in 
den physischen Wissenschaften, was der Therapeutik 
in den physiologischen entspräche«.78 Die Wissen-
schaft der Pathologie könne es daher nur in Bezug 
auf »vitale Erscheinungen« geben, nicht aber für die 
»physischen Erscheinungen«. In den 1870er Jahren 
formuliert F. Nietzsche: »Leben überhaupt heisst in 
Gefahr sein«.79 Die Gefährdung des Lebens gehört 
also analytisch zum Begriff des Lebens. Nur ein 
System, das gestört und zerstört werden kann, ist ein 
Organismus; und er ist es nur solange, wie diese Stör-
barkeit besteht. Eine Welt, in der organisierte Systeme 
in ihrem Bestand nicht gefährdet sind (ein Paradies), 

kann es aus begrif ichen Gründen daher nicht geben. 
Denn ein in seinem Bestand nicht gefährdetes, son-
dern naturgesetzlich auch in Bezug auf seinen Erhalt 
determiniertes System ist kein organisiertes System 
(kein Organismus) mehr.80 Andererseits können aber 
auch nur organisierte Systeme therapiert und repa-
riert werden: »Der Begriff der Reparatur kommt in 
der Physik nicht vor« (Bischof 1988).81

Hyperkrankheit
Als ›Hyperkrankheit‹ (engl. »hyperdisease«) wird 
eine Krankheit bezeichnet, die eine ganze Art be-
droht. R.D.E. MacPhee und P.D. Marx führen diesen 
Ausdruck 1997 im Zusammenhang einer Analyse 
des Aussterbens von Säugetierarten auf Madagaskar 
nach der Kolonisierung der Insel durch den Men-
schen ein.82 Hyperkrankheiten können für das Aus-
sterben nicht weniger Tierarten verantwortlich sein, 
nachdem diese mit Krankheitserregern des Men-
schen oder seiner Haustiere in Kontakt gekommen 
sind. Die Hypothese der Hyperkrankheit zur Erklä-
rung von Aussterbeereignissen ist aber umstritten, 
weil ein Krankheitserreger mit dem Aussterben sei-
ner Wirtsart seine Lebensgrundlage verliert (wenn 
er keine weiteren Wirte hat) und es daher zu einem 
Gleichgewicht zwischen den Populationsgrößen des 
Wirts und Krankheitserregers kommen sollte.

Degeneration
Seit der Spätantike erscheint das lateinische Substan-
tiv ›degeneratio‹ vereinzelt, um Abweichungen von 
einem Normal- oder Gesundheitszustand zu bezeich-
nen (Augustinus 4. Jh.: »in nostram salutem sine ulla 
degeneratione manauerit«83; Alain de Lille 12. Jh.: 
»in bestias morum degeneratione transmigrant«84; 
Johannes von Ford 12-13. Jh.: »De ore et fructuum 
degeneratione, quae hodie in plerisque uineis cerni-
tur«85). In der Renaissance wird das Wort vermehrt 
in medizinisch-biologischen Texten verwendet (Vi-
ves vor 1540: »in belluas degenerationem, morbos, 
debilitates, proclivitatem ad pessima«86; Marcellus 
Vergilius 1518: »plantam degeneratione in aliud ge-
nus«87). Im Französischen erscheint der Ausdruck 
›dégénération‹ im 15. Jahrhundert. Er tritt ebenso 
wie das lateinische ›degeneratio‹ in der Bedeutung 
»Rückentwicklung, Verkümmerung, Ausartung« auf. 
Das Wort trägt bis ins 18. Jahrhundert u.a. die Be-
deutung der Umwandlung der Individuen einer Art in 
die einer anderen, einfacher gebauten (als Synonym 
für ›Transmutation‹) (Chambers 1728: »Degenerati-
on […:] the Change of a Plant of one Kind into that 
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of another viler Kind. Thus, […] Wheat degenerates 
into Tares«88).

Die heutige allgemeinsprachliche Bedeutung des 
Wortes ist eindeutig wertend; die biologische Bedeu-
tung schwankt dagegen zwischen einem rein deskrip-
tiven und einem evaluativen Sinn. Bis zum Ende des 
19. Jahrhunderts dominiert in der Biologie die de-
skriptive Bedeutung. So versteht J.F. Blumenbach 
1779 unter einer Degeneration im Wesentlichen die 
»Abweichungen« der Nachkommen von den Eltern; 
die Degenerationen bringt er in Zusammenhang mit 
den Spielarten und Varietäten eines Typus.89 Hundert 
Jahre später verwendet auch E. Haeckel den Begriff 
weitgehend neutral im Sinne des Abbaus der Diffe-
renzierung organischer Strukturen, wie er im Laufe 
der Evolution auftreten kann.90 Sein Schüler E.R. 
Lankester de niert eine Degeneration als Anpas-
sungserscheinung an einfache Lebensräume: »a gra-
dual change of the structure in which the organism 
becomes adapted to less varied and less complex 
conditions of life«.91 Lankester diskutiert zahlreiche 
Beispiele von Degenerationen und sieht sie vor allem 
bei Parasiten verwirklicht, die als Anpassung an die 
Physiologie ihres Wirts auf viele organische Struktu-
ren verzichten können: »Let the parasitic life once be 
secured, and away go legs, jaws, eyes, and ears; the 
active, highly gifted crab, insect, or annelid may be-
come a mere sac, absorbing nourishment and laying 
eggs«.92 Bei aller vordergründigen Neutralität sind 
die biologischen Beschreibungen der Degeneratio-
nen häu g – so auch bei Lankester – durchsetzt mit 
Verweisen auf Degenerationen als Verfallserschei-
nungen in der Kulturgeschichte und Lebensführung 
des Menschen, z.B. den Verfall Roms.

Nach der Instrumentalisierung der biologischen 
Terminologie im Nationalsozialismus wird der Be-
griff der Degeneration seltener und z.T. nur noch in 
Anführungszeichen verwendet.93 Es setzt sich auch 
im biologischen Sprachgebrauch eine abwertende 
Konnotation durch. So de niert B. Rensch 1972: 
»Degeneration bezeichnet eine abnorme und meist 
die Lebenstüchtigkeit mindernde Ausbildung von 
Strukturen oder Organen oder eine Schwächung der 
gesamten Konstitution«.94 Nicht nur Organismen ei-
ner Art, auch ganze Arten und sogar »ganze Stammes-
reihen vor ihrem Aussterben« können nach Rensch 
degenerieren; gemeint sei damit dann aber lediglich 
»eine zunehmende und manchmal weitgehende Ab-
weichung vom Gruppentypischen«. In Bezug auf die 
klassischen Fälle der Degenerationen bei Parasiten 
ist heute meist von Rückbildungen die Rede.95

Pathologie
Die Bezeichnung ›Pathologie‹ (» «) 
für das wissenschaftliche Studium der Krankheiten 
wird von Galen eingeführt.96 Er greift damit auf das 
Grundwort › ‹ zurück, das ursprünglich allge-
mein das Übergehen in einen anderen Zustand meint 
und insbesondere ein geistig-seelisches Leiden be-
zeichnet. Galen versteht die Pathologie als eine der 
Subdisziplinen der Medizin und grenzt sie von der 
Physiologie, Ätiologie, Diätetik, Symptomatik und 
Therapeutik ab.97 Zu weiterer Verbreitung kommt der 
Terminus allerdings erst, nachdem J. Fernel ihn Mit-
te des 16. Jahrhunderts erneut verwendet.98 Mitte des 
18. Jahrhunderts erscheint das Wort im Deutschen.99 

Die Lehre der Heilung von Krankheiten, die Me-
dizin, trägt diesen Namen seit der Antike (Cicero um 
80 v. Chr.: »si medicinae materiam dicamus morbos 
ac vulnera«100; vgl. ›ars medicina‹ als Lehnüberset-
zung von ›  ‹ zu ›medicus‹ »Arzt« und 
›mederi‹ »heilen, helfen«, das mit ›metiri‹ »messen« 
verwandt ist; Quintilian 1. Jh.: »erit ars medicina«101, 
d.h. seine Medizin wird eine Kunst sein; Thomas 
von Aquin: »ars medica quae est quaedam potentia, 
ut dictum est, se habet ad in rmitatem et sanitatem 
faciendam«102).

Das systematische Studium von Krankheiten be-
zieht sich in seinen Anfängen auf den Menschen. 
P anzen und Tiere werden anfangs v.a. in Bezug auf 
ihre mögliche Verwendung als Heilmittel themati-
siert. Eine eigenständige P anzen- und Tiermedizin 
entwickelt sich ausgehend von den menschlichen 
Nutzp anzen und Haustieren. Monogra sche Dar-
stellungen der Krankheiten der Tiere nden sich seit 
dem 16. Jahrhundert103, Abhandlungen zur P anzen-
pathologie erscheinen dagegen erst später104. Der 
Arzt, der die Krankheiten der Tiere heilt, wird seit 
der Antike Veterinär genannt (abgeleitet von lat. ›ve-
terinarius‹ »zum Vieh gehörig« zu lat. ›veterinus‹ 
»altes Pferd« und ›vetus‹ »alt«).105 Der Ausdruck 
bezieht sich anfangs v.a. auf die Untersuchung von 
Pferden (und dabei in erster Linie der alten Pferde, 
die im Militär als Zugtiere verwendet wurden).106 
In den 1760er Jahren wird in Paris eine königliche 
Veterinärschule gegründet, an der C. Bourgelat seine 
Kunst der Hippiatrie, der Pferdeheilkunde, lehrt.107 
In dieser Zeit verbreitet sich auch die Bezeichnung 
Veterinärmedizin (Joubert 1579: »medecine vete-
rinaire«108), die schon Columella im ersten nach-
christlichen Jahrhundert gebraucht (»veterinariae 
medicinae«109) und die später in andere Sprachen 
übernommen wird (engl. 1790: »veterinary medici-
ne«: »The veterinary art is a practical application of 
sure and scienti c principles to the preservation of 
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health in domestic animals, and to the cure of their 
diseases«110; Hufeland 1797: »Veterinärmedicin«111). 
Im Deutschen setzt sich der Ausdruck ›Veterinärme-
dizin‹ im Laufe des 19. Jahrhunderts durch.112 Zur 
Bezeichnung des Faches etablieren sich außerdem 
die Termini Tiermedizin (Colin 1592: »medecine 
des animaux«113 als Übersetzung für Luis de Granada 
1583: »la cura de los animales«114; Anonymus 1788: 
»Animal Medicine«115; Fueter 1828: »Thiermedizin, 
oder Veterinärkunde«)116 und Tierheilkunde (Ludwig 
1786)117 bzw. P anzenpathologie (Plenck 1794)118.
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Kreislauf
Das Wort ›Kreis‹ (mhd., ahd. ›kreiz‹ »Umkreis, Be-
zirk«) hat wahrscheinlich eine Verbindung zu ahd. 
›krizz n‹ »einritzen« und bezeichnet dann ursprüng-
lich einen durch Einritzen im Boden markierten 
(Kampf-)Platz. Der Ausdruck ›Kreislauf‹ als davon 
abgeleitetes dynamisches Konzept ndet sich im 
Deutschen seit Ende des 17. Jahrhunderts (Blan-
kaart 1692: »Kreiß-Lauff des Geblüts«1; Hübner 
1714: »Kreislauf«2; Gladow 1729: »die Circulatio, 
oder Kreiß-Lauff des Wassers«3; vorher in geome-
trischer Bedeutung: Sturm 1670: »Kreiß-Lauff«4). 
In der griechischen Antike gilt die Kreisbewegung 
(» «) aufgrund ihrer fehlenden Richtung, 
potenziellen Kontinuität und insofern Unendlichkeit 
als besonders ausgezeichnete Bewegungsform; Aris-
toteles bezeichnet sie als die primäre Art aller Bewe-
gungen.5 Die Lebewesen haben in der aristotelischen 
Lehre aufgrund des beständig wiederholten Wech-
sels von Fortp anzung und Tod an der Ewigkeit der 
Kreisbewegung teil.6

Der Kreis als Symbol
Das dynamische Bild des Kreislaufs verweist auf 
das geometrische Zeichen des Kreises. Dem Kreis 
kommen verschiedene symbolische Bedeutungen 
zu. Eine zentrale Bedeutung ist die der Totalität und 
Vollständigkeit. Die Rundung der Kreislinie kann als 
Überwindung von Gegensätzen und als Einbindung 
von auseinanderlaufenden Kräften zu einer Einheit 
interpretiert werden. Auch die fortwährende Wieder-
kehr des Gleichen und angenommene Ewigkeit der 
Welt wird über den Kreis symbolisiert.7 In zeitlicher 
Interpretation steht der Kreis als Zeitkreis im Gegen-
satz zum Zeitpfeil für eine Ordnung und periodische 

Regelmäßigkeit eines Geschehens, wie es vielfach für 
die kosmologische und organische Welt gleicherma-
ßen als kennzeichnend gilt.8 Ausgehend davon wird 
das Zyklische eines Prozesses als inhärente Eigen-
schaft der Zeit selbst verstanden und in dieser Weise 
auf frühe Theorien der Erdgeschichte angewendet.9

Vom Kreis zum Kreislauf
In der Form des Kreislaufs (engl. ›cycle‹) geht die 
Figur des Kreises (engl. ›circle‹) über die Darstellung 
eines statisch-geometrischen Sachverhalts hinaus 
und ermöglicht die Repräsentation eines Prozesses. 
Der durch einen Kreislauf beschriebene Prozess hat 
dabei die Besonderheit, zugleich eine Dynamik und 
eine Abgeschlossenheit aufzuweisen. Weil genau 
diese beiden Momente – die Dynamik der Einheit 
des Organismus – seit langem als für das Wesen 
von Lebewesen charakteristisch gelten, hat sich der 
Kreislauf als eine besonders fruchtbare Metapher im 
Bereich der Biologie erwiesen.

In der griechischen Antike ist die Vorstellung ei-
nes Kreislaufs einerseits mit der Annahme einer zy-
klischen Umwandlung der Elemente ineinander und 
andererseits mit dem Glauben an eine Seelenwan-
derung verbunden. Beide Annahmen nden sich bei 
Empedokles: In einem für seine Philosophie zentra-
len Fragment behauptet Empedokles ein zyklisches 
Zusammengehen und Wiederauseinandergehen der 
Elemente und Dinge, paradigmatisch dafür ist der 
Lebenszyklus der Lebewesen mit dem Wechsel von 
Leben und Tod: »Insofern sie [die Elemente oder 
Dinge] aber ihren fortwährenden Wechsel niemals 
aufhören, insofern existieren (sind) sie ewig, unver-
änderlich im Kreislauf [»  «]«.10 

In den hippokratischen Schriften wird die Ganz-
heit des Körpers und Abhängigkeit der organischen 

Ein Kreislauf ist ein Muster eines Prozessgefüges, das 
durch eine Rekursivität gekennzeichnet ist und in ver-
schiedenen Typen vorliegen kann: (1) als Stoffkreislauf, 
bei dem ein Körper eine wiederholte räumliche Ver-
lagerung erfährt, die ihn jeweils an die gleichen Orte 
zurückführt (z.B. die Bewegung der Blutkörperchen im 
Blutkreislauf), (2) als Entwicklungskreislauf, bei dem 
sich ein organisiertes System in zyklischer Weise verän-
dert (z.B. im Aktivitätszyklus im Leben eines Organis-
mus oder im generationenübergreifenden Lebenszyklus 
von Organismen einer Art), (3) als Wirkungskreislauf, 
bei dem mehrere Körper oder Teilprozesse in einem 
Verhältnis der wechselseitigen Beein ussung stehen 
(z.B. in einem Regelkreis), oder (4) als Bedingungs-
kreislauf, bei dem mehrere Körper oder Teilprozesse 
wechselseitig voneinander abhängen (z.B. die Organe 
oder physiologischen Prozesse eines Organismus oder 
die Organismen eines Ökosystems).

Kreislauf (Cesalpino 1571)  302
Blutkreislauf (Cesalpino 1571)  322
Stoffkreislauf (Whitlock 1654)  323
Nitri kation (Anonymus 1766)  330
Lebenszyklus (John 1810)  314
Entwicklungskreis (Nees von Esenbeck 1817)  315
Zyklose (Schultz 1828)  323
Zeugungskreis (Albers 1843)  315
Denitri kation (Gayon & Dupetit 1882)  330
Zellzyklus (Conklin 1901)  320
Populationszyklus (Commons, McCracken & Zeuch 
1922)  320
biogeochemisch (Vernardsij 1923)  323
Kreiskausalität (Hughes 1925)  306
Wirkungskreislauf (Boas 1937)  311
Bedingungsgefüge (Hoffmann 1933)  312
Bedingungskreislauf (Koschorke 1990)  312
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Prozesse voneinander dargestellt, indem der Kör-
per eines Lebewesens mit einem Kreis (» «) 
verglichen wird: »Es gibt keinen Anfangspunkt im 
Körper, jeder Teil ist vielmehr zugleich Anfang und 
Ziel [      ], ebenso 
wie in der Figur eines Kreises kein Anfang gefunden 
werden kann«11. Weil alles zugleich Anfang und Ziel 
ist, besteht eine Relation der Wechselseitigkeit zwi-
schen den Teilen des Körpers.

Physiologische »circulatio«
Von einem ›Kreislauf‹ ist im Deutschen seit dem 
18. Jahrhundert die Rede, und zwar im medizini-
schen Kontext als Lehnübersetzung des lateinischen 
›circulatio‹. Der lateinische Ausdruck erscheint seit 
dem Mittelalter vereinzelt im Zusammenhang von 
Beschreibungen der Aktivität des Herzens, z.B. Mit-
te des 13. Jahrhunderts bei Thomas von Aquin. Bei 
Thomas ist es allerdings die Bewegung des Herzens, 
die – analog zur Bewegung der Himmelskörper – als 
Kreislauf beschrieben wird, nicht die des Blutes. 
Die periodische Kontraktion des Herzens erscheint 
Thomas als Analogie zur ewigen Bewegung der Ge-
stirne und er entwirft sie als Ursache und Ziel aller 
Bewegungen in einem Tier (»Unde ad hoc quod cor 
esset principium et nis omnium motuum qui sunt 
in animali, habuit quemdam motum non circularem 
sed similem circulari, compositum scilicet ex tractu 
et pulsu«).12

Die Analogie von Mikrokosmos des Körpers und 
Makrokosmos der Himmelsbewegungen ist auch 
schon für Platon leitend zur Beschreibung der kör-
perlichen Prozesse. Er bezieht die Analogie auch auf 
die Bewegung des Blutes und nicht des Herzens: 
Nach Platon imitiert die Bewegung des Blutes im 
Körper die Bewegungen des Universums13 – und von 
letzterer denkt er, sie sei kreisförmig14. Aus diesen 
Darstellungen Platons und der Hippokratiker darf 
aber nicht darauf geschlossen werden, sie würden 
über physiologische Einsichten in den Blutkreislauf 
verfügen.15

Als erster, der im physiologisch-medizinischen Zu-
sammenhang das Wort ›circulatio‹ verwendet, gilt A. 
Cesalpino in der zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts. 
Was Cesalpino darunter versteht, ist jedoch nicht 
ganz eindeutig: Er spricht zwar wörtlich von dem 
Blutkreislauf (»sanguinis circulatio«) und beschreibt 
den Weg des Blutes vom rechten Ventrikel des Her-
zens zur Lunge und zurück zum linken Ventrikel des 
Herzens (also den später so genannten »kleinen Blut-
kreislauf«); er verwendet das Wort ›Zirkulation‹ aber 
vornehmlich in seiner alten, von der Alchemie über-
nommenen Bedeutung im Sinne eines periodischen 

Wechsels von Erwärmung und Abkühlung eines Kör-
pers und geht davon aus, dass die Funktion der Passa-
ge des Blutes durch die Lunge in dessen Abkühlung 
besteht (s.u.: Blutkreislauf).16

Eindeutig zur Bezeichnung der Bewegung des 
Blutes im Körper gebraucht G. Bruno 1590 den 
Ausdruck (»Sanguis enim, qui in corpore anima-
lis in circulum movetur, quia vectorem spiritum ibi 
sortitur«).17 Die Funktion der Blutbewegung ist nach 
Bruno die Verteilung der Lebensgeister im Körper. 
Die These von der Kreisbewegung des Blutes ist bei 
Bruno aber rein spekulativ, und er bemüht sich nicht 
um anatomische Belege. Die These folgt vielmehr 
deduktiv aus der Annahme einer Analogie zwischen 
kosmischen und lebendigen Phänomenen und der 
Heiligkeit der Kreisbewegung.18

18. Jh.: Der Organismus als Kreislauf
Über spezi sche physiologische Beschreibungsmo-
delle im Sinne des Blutkreislaufs hinausgehend, ge-
winnt das Konzept des Kreislaufs im 18. Jahrhundert 
den Status eines umfassenden Erklärungsprinzips für 
die Eigenart lebender Systeme. Im Zentrum steht da-
bei die Beschreibung der Prozessgestalt von Orga-
nismen als Einheiten von wechselseitig voneinander 

Abb. 243. Das Symbol einer sich in den Schwanz beißenden 
Schlange (Ouroboros). Das Symbol wird bereits im Alten 
Reich Ägyptens und in Elam seit 3.000 v. Chr. verwendet; es 
wird gedeutet als Sinnbild der zyklisch verlaufenden Zeit, 
der Ewigkeit oder des Kosmos. Das Zeichen erscheint auch 
als Symbol des sich periodisch erneuernden Lebens. Diese 
Deutung wird durch den Bezug zur Schlange als ein sich 
regelmäßig häutendes Tier und als Raubtier nahelegt: Das 
Häuten verweist auf die Rhythmen des individuellen Lebens, 
das Fressen anderer Tiere auf den Kreislauf des Aufbauens 
und Zerstörens durch Fressen und Gefressenwerden. Die 
obige Darstellung aus einer alchemistischen Handschrift 
des 10. oder 11. Jahrhunderts enthält in der Mitte die grie-
chischen Worte ›   ‹ »Das Eine ist Alles«, die Xe-
nophanes und dessen Schüler Parmenides zugeschrieben 
werden. Das Zeichen ist also nicht zuletzt ein Symbol der 
Einheit (aus Berthelot, M. & Ruelle, C.-E. (1888). Collec-
tion des anciens alchimistes grecs, Bd. 1: 132, Fig. 11).
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abhängigen Teilen (s.u.: Bedingungskreislauf) – pa-
rallel dazu werden aber auch andere biologische Zu-
sammenhänge, wie der Aktivitätswechsel innerhalb 
des Lebens eines Organismus, der Lebenszyklus 
oder ökologische Zusammenhänge als Kreisläufe 
konzipiert (s.u.: ökologische Stoff- und Abhängig-
keitskreisläufe). 

Mitte des 18. Jahrhunderts erscheint die Kreislauf-
metapher v.a. im Rahmen mechanistisch orientierter 
Analysen der Organisation lebender Körper. Über 
das Bild des Kreislaufs erfolgt eine Anwendung 
der kausalen Sprache auf die offensichtliche Ein-
heit und Geschlossenheit der organisierten Körper 
der Lebewesen; es ermöglicht eine direkte kausale 
Beschreibung des Verhältnisses der wechselseitigen 
Hervorbringung und Abhängigkeit der Teile eines 
Organismus. In der Darstellung des menschlichen 
Körpers als eine »Maschine« ndet sich diese Sicht 
in dem berühmten ›L’homme machine‹ (1747) von 
J.O. de La Mettrie: »l’Homme n’est qu’un Animal, 
ou un Assemblage de ressorts, qui tous se montent 
les uns par les autres, sans qu’on puisse dire par quel 
point du cercle humain la Nature a commencé«.19 Die 
Neuerung besteht darin, nicht mehr einen zentralen, 
materiellen oder immateriellen Faktor auszuzeich-
nen, der alle Bewegungen des Organismus initiiert 
und koordiniert, sondern statt dessen eine Vielzahl 
von unabhängig wirkenden Bewegungszentren anzu-
nehmen und auf diese Weise ein Bild des Organismus 
als ein dezentriertes System zu zeichnen. La Mettrie 
belegt seine Auffassung durch die Angabe empiri-
scher Beobachtungen und die Ergebnisse eigener 
physiologischer Untersuchungen (und schließt damit 
an die Untersuchungen seines Lehrers H. Boerhaave 
und seines Kollegen A. von Haller an; Organismus): 
Gliedmaßen und Organe wie Herzen und Eingewei-
de bewegen sich noch lange Zeit, nachdem sie vom 
Körper eines Tieres getrennt wurden, und aus den 
Teilen eines zerschnittenen Polypen regeneriert sich 
jeweils ein vollständiger neuer Polyp.20 Weitreichen-
de Interpretationen sehen in der Beschreibung des 
organischen Körpers durch La Mettrie eine Vorweg-
nahme des kybernetischen Organismusmodells als 
eines »closed self-feeding system«.21

Mitte des 18. Jahrhunderts ndet die Darstellung 
der Abhängigkeiten der Organe innerhalb eines Or-
ganismus im Bild des Kreislaufs viele Anhänger. 
Aufgegriffen wird sie z.B. in einem Artikel zur Ana-
tomie in der ›Encyclopédie‹ von 1754: »Les corps 
animés étant une espece de cercle dont chaque partie 
peut être regardée comme le commencement, ou être 
prise pour la n, ces parties se répondent, & elles 
tiennent toutes les unes aux autres«.22 Im folgenden 

Jahr beschreibt L. de la Caze das Miteinander (»en-
semble«) der Organe im Körper als einen Aktions-
kreislauf (»cercle d’action«), in dem die Ursachen 
und Wirkungen wechselseitig voneinander abhängen 
(»à tout instant les effets y deviennent des causes, & 
les causes à leur tour y deviennent des effets«).23 Und 
auch J.G. Herder verwendet das Bild eine Generati-
on später, wenn er im ersten Buch seiner ›Ideen zur 
Geschichte der Menschheit‹ von 1784 zum Bau orga-
nischer Körper feststellt, dass »die Organisation ein 
vielverschlungener Kreis ist, der eigentlich nirgend 
Anfang und Ende ndet«.24

Das für die nachfolgende Biologie maßgebliche 
Organismusmodell eines »organisirten Wesens der 
Natur« oder »Naturzwecks« formuliert I. Kant 1790 
in seiner ›Kritik der Urteilskraft‹; als einen ›Kreis-
lauf‹ bezeichnet Kant die Ordnung der Prozesse in 
Wesen dieser Art aber nicht (der Ausdruck kommt 
in der ›Kritik der Urteilskraft‹ überhaupt nicht vor). 
Kant setzt die besondere Kausalverbindung zwi-
schen den Teilen in einem Organismus jedoch von 
einer bloß mechanischen Verbindung, »die eine Rei-
he (von Ursachen und Wirkungen) ausmacht« und 
die er eine Kausalverbindung der »wirkenden Ur-
sachen (nexus effectivus)« nennt, ab und beschreibt 
sie als eine Verbindung nach »Endursachen (nexus 

nalis)«. Von dieser sagt er, dass sie, »wenn man sie 
als Reihe betrachtet, sowohl abwärts als aufwärts Ab-
hängigkeit bei sich führen würde, in der das Ding, 
welches einmal als Wirkung bezeichnet ist, dennoch 
aufwärts den Namen einer Ursache desjenigen Din-
ges verdient, wovon es die Wirkung ist«.25 Ausdrück-
lich bestimmt Kant dieses Verhältnis der Teile als 
Wechselseitigkeit: »Zu einem Körper [...], der an 

sich und seiner innern Möglichkeit nach als Naturz-
weck 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«.26 
Wie in einem Kreislauf, so ließe sich ergänzen, ist 
in einem solchen »organisirten Product der Natur« 
»alles Zweck und wechselseitig auch Mittel«, wie es 
bei Kant heißt.27

Ausdrücklich als Kreislauf beschrieben werden 
die Organismen und mit ihnen der Lebensprozess bei 
Kants unmittelbaren Nachfolgern in der Philosophie 
des Deutschen Idealismus.28 So schreibt Schelling 
1798: »Das Leben aber besteht in einem Kreislauf, in 
einer Aufeinanderfolge von Processen, die continuir-
lich in sich selbst zurückkehren, so daß es unmöglich 
ist anzugeben, welcher Proceß eigentlich das Leben 
anfache, welcher der frühere, welcher der spätere 
seye? Jede Organisation ist ein in sich beschloßnes 



Kreislauf305

Ganzes, in welchem alles zugleich ist«.29 Einen sol-
chen Kreislauf von Ursache und Wirkung bezeichnet 
Schelling als eine Organisation. Er erweitert die 
kantische Vorstellung der wechselseitigen Bezogen-
heit, der Gleichzeitigkeit von Ursache und Wirkung 
auf eine kausale Kette, die in sich zurückläuft.

Auch J.W. von Goethe versteht den »Kreis des 
Lebens« 1795 als etwas, das durch das Verhältnis 
der »unmittelbarsten Wechselwirkung« zwischen 
den Teilen des Ganzen eines Tieres erneuert werden 
kann; das Ganze des Organismus selbst kennzeichnet 
Goethe als eine in sich abgeschlossene, »kleine Welt, 
die um ihrer selbst willen und durch sich selbst da 
ist«.30

An der Wende zum 19. Jahrhundert wird das Bild 
des Kreises auch von Biologen zur Beschreibung 
verschiedener organischer Phänomene verwendet. 
Im physiologischen Kontext gebraucht es A. Riche-
rand, um das Verhältnis der anatomischen Teile und 
ihrer Funktionen zu bezeichnen: »Tout se tient, tout 
est lié, tout est coordonné dans l’économie anima-
le; les fonctions s’enchaînent mutuellement, se né-
cessitent l’une l’autre, s’exécutent simultanément; 
toutes ensembles représentent un cercle auquel il est 
impossible d’assigner, soit un commencement, soit 
une terminaison«.31 J.B. de Lamarck ist der Auffas-
sung, im Leben und in der Natur im Allgemeinen 
bestehe ein ewiger Kreislauf der Bewegung und des 
Wandels (»un cercle éternel de mouvemens et de 
changemens«).32 Lamarck bezieht diesen Kreislauf 
einerseits auf den Wechsel von Leben und Tod (den 
Lebenszyklus; s.u.) – »Ces passages de la vie à la 
mort, et de la mort à la vie, font évidemment partie 
du cercle immense de toutes les sortes de change-
mens auxquels, pendant le cours des temps, tous les 
corps physiques sont soumis«33 –, andererseits aber 
auch auf seine Annahme einer langfristigen Transfor-
mation der Organismen, die von einer wiederholten 
sukzessiven Höherentwicklung von einfachen durch 
Urzeugung gebildeten Organismen ausgeht.34 Das 
Nebeneinander von hochdifferenzierten und einfach 
gebauten Organismen kann sich Lamarck nur damit 
erklären, dass mehrere Akte der Urzeugung zeitlich 
versetzt erfolgten; aufgrund der inneren Tendenz zur 
Höherentwicklung müssten bei nur einer Urzeugung 
alle Organismen gleich hoch entwickelt sein ( La-
marckismus: Abb. 266).

Aktivitätskreislauf
Viele in der Biologie des 19. Jahrhunderts als ›Kreis-
lauf‹ beschriebene Prozesse weisen kein eigentliches 
Zirkulat auf, das eine kreisförmige räumliche Be-
wegung vollführt. Sie bestehen vielmehr in anderen 

zyklischen Vorgängen, z.B. der wechselseitigen Ab-
hängigkeit von Teilen eines Ganzen oder der perio-
dischen Zustandsänderung eines Gegenstandes. Für 
letztere ist der Lebenszyklus paradigmatisch (s.u.). 
Ein anderer Kreislauf dieser Art entfaltet sich in der 
regelmäßig sich wiederholenden Folge von Aktivitä-
ten, die das Leben eines Tieres ausmachen. Dieser 
regelmäßige Aktivitätswechsel oder -kreislauf ndet 
statt, weil das Leben der Tiere in einer Mehrzahl von 
charakteristischen Aktivitäten besteht (z.B. Nah-
rungsaufnahme, Fortbewegung, Erholung), die nicht 
alle gleichzeitig ausgeführt werden können. Der of-
fensichtlichste dieser periodischen Wechsel ist der 
Schlaf-Wach-Rhythmus der meisten Tiere ( Meta-
morphose: Abb. 310). Aber bereits D. Troxler stellt 
1804 fest: »Wachen und Schlafen ist nur das alltäg-
lichste von dem Rhytmischen im Organismus«.35 
Nach Troxler erfolgen die organischen Rhythmen – 
der »Kreislauf des thierischen Lebens« – aufgrund 
einer »Selbstbestimmung des Organismus«36, also ei-
ner »Selbstthätigkeit«37; sie seien »durch sich selbst 
und für sich selbst bestimmt«38; denn »der Organis-
mus ist autonomisch«39. In den beiden Phasen des 
Schlaf-Wach-Rhythmus zeige sich die »Doppelseitig-
keit des Lebens«.40 Dieser ethologische Kreislauf der 
Verhaltensweisen wird im 19. Jahrhundert wiederholt 
thematisiert. H. Bronn spricht 1850 vom »täglichen 
Kreislauf der Lebensäußerungen«, der u.a. darin be-
stehe, »daß kurze Perioden der Ruhe mit solchen der 
Thätigkeit wechseln«.41 Wenige Jahre später nennt H. 
Spencer den rhythmischen Wechsel von organischen 
Tätigkeiten den Kreislauf der Funktionen (»the cycle 
of the functions«; Gleichgewicht).42 In den Akti-
vitätskreisläufen konstituiert sich nach Spencer das 
organische Leben (»rhythmical changes constituting 
organic life«).43

P anzen: Mangel eigentlicher Kreislaufsphänomene
Einen »Mangel eigentlicher Kreislaufsphänomene« 
konstatiert G.T. Fechner dagegen für das Leben der 
P anzen. Bei den P anzen liege kein Kreisen eines 
Stoffes vor, wie bei den Tieren (z.B. der Blutkreis-
lauf), sondern allein ein »Kreis der Beziehungen«44: 
»Das P anzenleben dreht sich mehr um ein Aeuße-
res, und namentlich eben um die Sonne; das Thierle-
ben mehr um sich selbst«45. Auch der für das Leben 
der Tiere typische Wechsel der Aktivitäten kommt 
in dieser Form bei P anzen nicht vor; periodische 
Veränderungen beziehen sich bei den P anzen in der 
Regel allein auf physiologische Prozesse und ma-
nifestieren sich nicht in einem äußerlich sichtbaren 
Wechsel des Verhaltens.
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Der Kreis als Lebenssymbol
Aufgrund seiner vielfältigen Anwendung auf Phäno-
mene des Lebens – vom Blutkreislauf der Wirbeltie-
re oder den Stoffkreislauf in Ökosystemen über den 
Kreislauf der Funktionen, der einen Organismus aus-
macht, bis zum Zyklus der Aktivitäten, Generationen 
und ökologischer Abhängigkeiten (vgl. Tab. 143) – 
wird der Kreis nicht selten als ein Symbol des Le-
bens interpretiert. In dieser Rolle als Lebenssymbol 
erscheint das Bild des Kreises ausdrücklich bei dem 
Physiologen C. Bernard. 1865 verwendet Bernard 
den Ausdruck Lebenskreis (»circulus vital«); er ver-
steht darunter die wechselseitige Bestimmung der 
physiologischen Phänomene (»se déterminent les 
uns les autres en s’associant«), z.B. den Kreislauf 
der wechselseitigen Abhängigkeit in der Aktivität 
der Muskeln und Nerven auf der einen Seite und des 
Blutes auf der anderen Seite (»les organes muscu-
laires et nerveux entretiennent l’activité des organes 
qui préparent le sang; mais le sang à son tour nourrit 
les organes qui le produisent«).46 Es besteht in den 
Worten Bernards hier eine organische Solidarität 
(»solidarité organique«) zwischen den Teilen eines 
Organismus. Bernard verweist in diesem Zusam-
menhang auf das alte Bild einer Schlange, die sich in 
den Schwanz beißt, als Lebenssymbol (»L’emblème 
antique qui représente la vie«).47 Das Bild einer sich 
in den Schwanz beißenden Schlange, der Ouroboros 
(vgl. Abb. 243), lässt sich bis in die Frühzeit der altä-
gyptischen Kultur nachweisen. Der Bedeutungskern 
des Zeichens kreist um den Gedanken einer periodi-
schen Erneuerung und bezieht sich in dem Symbol 
wohl auf die Beobachtung des Häutens der Schlan-
ge.48 Es handelt sich dabei nicht unbedingt und im-
mer um ein Symbol des Lebens, sondern das Zeichen 
kann auch als ein Sinnbild der Zeit, der Ewigkeit, der 
Einheit der Welt oder anders interpretiert werden. Die 
ägyptische Hieroglyphe für das Leben ist das Anch-
zeichen, ein Henkelkreuz (crux ansata; Leben).

20. Jh.: Verwissenschaftlichung der Metapher
Im 20. Jahrhundert erfährt die Betrachtung der Or-
ganismen als Systeme, die wesentliche durch eine 
zyklische Verknüpfung von Kausalketten gekenn-
zeichnet sind, eine allgemeine wissenschaftliche Eta-
blierung und zunehmende Integration in mechanis-
tische Forschungsprogramme. Großen Anteil an der 
Verwissenschaftlichung des Kreislaufdenkens hat die 
Systemtheorie und Kybernetik (mit dem Modell des 
Regelkreises; Regulation). L. von Bertalanffy stellt 
1968 fest, das Schema von isolierbaren Einheiten, die 
in linearer Kausalität aufeinander einwirken, habe 
sich als unzureichend für die Analyse von Organis-

men erwiesen (»this scheme of isolable units acting 
in one-way causality has proved to be insuf cient«).49 
Zu ersetzen sei es durch das Schema eines Systems, 
das aus interaktiven Elementen bestehe (»we must 
think in terms of systems of elements in mutual in-
teraction«).50 Ein Modell für dieses Schema ist nach 
von Bertalanffy die Zirkularität von Kausalprozessen 
(»circular causal chains«) in einem System. Sie stehe 
an der Grundlage des Konzepts der Organisation. 
Mit der Betonung dieser Zirkularität sei daher auch 
das Konzept der Organisation, das in der klassischen 
Mechanik unbekannt gewesen sei, eigentlich erst be-
gründet worden.51

Im englischen Sprachraum ist seit den 1920er Jah-
ren der Ausdruck zirkuläre Kausalität oder Kreis-
kausalität in Gebrauch. P. Hughes verwendet ihn 
1925 zur Charakterisierung des Verhältnisses zwi-
schen den Partnern in einem symbiotischen Verhält-
nis, wie der menschlichen Familie, der Symbiose 
zwischen Ameisen und Blattläusen oder zwischen 
Insekten und P anzen. In diesen symbiotischen Be-
ziehungen bestehe die zirkuläre Kausalität (»circular 
causality«) darin, dass Merkmale der Art von der 
sozialen Struktur abhängen, diese aber umgekehrt 
auch bedingen (»essential characters of the species 
[…] depend on the familiy organization and in turn 
condition them«).52 Seit den 1940er Jahren erscheint 
der Ausdruck in verschiedenen Kontexten (Kroeber 
1948: »circular causality [in cultural changes]«53; 
Hutchinson 1948: »circular causal systems in ecolo-
gy«54; Varela 1981: »circular nature of the autopoie-
tic organization«55). Eine Kreisförmigkeit der Kausa-
lität liegt vor, wenn Elemente (z.B. physische Körper 
oder Zustandsgrößen) in einem System so aufeinan-
der einwirken, dass sie zugleich Ursache und Wir-
kung von anderen Elementen des Systems sind. Im 
Unterschied zur kausalen Zirkularität, die auf die 
Interaktion von Elementen in einem System bezogen 
ist, bezeichnet die Zyklizität in der Regel den peri-
odischen Wechsel des Zustands eines Systems oder 
einer Größe. Einer der Begründer der Kybernetik, H. 
Schmidt, führt 1953 im Deutschen den Begriff der 
Kreiskausalität ein ( Regulation): Eine Kreiskausa-
lität besteht nach Schmidt darin, »daß eine physische 
Ursache nicht nur eine Wirkung hat, sondern daß die-
se Wirkung auf die Ursache zurückwirkt«.56

In modernen systemtheoretischen Analysen dient 
das Konzept des Kreislaufs insbesondere zur Model-
lierung der kausalen Struktur, die die Organisation 
eines Organismus ausmacht. Das Muster der kausa-
len Zirkularität fungiert im Rahmen verschiedener 
Ansätze als zentrale vereinheitlichende Idee.57 Sie er-
scheint u.a. in N. Rashevkys topologischer Biologie 
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(1954; Wechselseitigkeit: Abb. 570)58, R. Rosens 
Modellen einer relationalen Biologie auf der Basis 
von »Metabolismus-Reparatur (M,R)-Systemen« 
(1958; Organismus: Abb. 354)59, M. Eigens Hy-
perzyklustheorie (1971; Selbstorganisation: Abb. 
460)60, H.R. Maturanas und F.J. Varelas Modellen zur 
Autopoiese (1974)61 und S. Kauffmans Theorie auto-
katalytischer Netzwerke (1985; Selbstorganisation: 
Abb. 461)62. Gemeinsam ist diesen Ansätzen, dass 
die Komponenten sich wechselseitig erzeugen, bzw. 
in einem Kreislauf der katalytischen Beziehung zuei-
nander stehen: Jede Komponente des Systems wirkt 
auf andere Komponenten, die wiederum auf die erste 
Komponente zurückwirken. Prägnant beschreibt Ma-
turana 1970 sein Modell der operationalen Geschlos-
senheit und »Selbstreferentialität« von organischen 
Prozessen als eine »zirkuläre Organisation«, in der 
die Komponenten, die die Organisation ausmachen, 
beständig neu synthetisiert werden. In dieser beson-
deren Organisation besteht nach Maturana die Le-
bendigkeit des Systems: »This circular organization 
is the living organization«.63 Als ein besonders ge-
eignetes Modell zur Darstellung der Konstitution der 
Organismen erscheint der Kreislauf vielen Autoren, 
weil er zugleich die Möglichkeit einer kausalen Ana-
lyse eröffnet und die autonome Abgrenzung eines 
Systems gegenüber der Umwelt darstellen kann. Er 
vereint in sich also analytische und holistische As-
pekte: Ein System mit zirkulärer Organisation ver-
fügt über identi zierbare Elemente, die miteinander 
interagieren und in ihrer Interaktion die funktionale 
Geschlossenheit des Systems bedingen. In einer ther-
modynamischen Perspektive bezeichnet J. Wicken 
den Kreislauf 1988 als Vorläufer der biologischen 
Organisation, der in seinem autokatalytischen Cha-
rakter thermodynamische Gradienten auszunützen 
vermag, um Arbeit zu verrichten (»The cycle is the 
precursor of biological organization. Once a cycle 
becomes autocatalytic, it is able to exploit thermo-
dynamic gradients instead of being passively driven 
by them«).64

Molekularbiologische Kreisläufe
Kreisläufe biochemischer Natur werden seit Ende 
des 19. Jahrhunderts diskutiert, zunächst in hypothe-
tischer Weise. So verwendet E. Montgomery 1880 
das Bild des Kreislaufs und bezeichnet damit ein 
Modell für die Fortbewegung des Protoplasmas und 
für dessen funktionale Einheit trotz des Wechsels sei-
ner Bestandteile aufgrund seines Verfalls und seiner 
Wiederherstellung durch Nahrungsstoffe (»restituti-
on of the functionally disintegrated protopasm«; »the 
chemical or functional oscillation of the living subs-

tance«).65 Die funktionale Einheit des Protoplasmas 
besteht nach Montgomery allein in der Desintegra-
tion und Reintegration auf chemischer Ebene (»the 
functional unity is nothing but the elementary vital 
activity of disintegration and reintegration now de-

nitely regulated by means of the intussusception of 
nutrition«).66 Ohne ihn auf chemischer Ebene wirk-
lich nachweisen zu können, schreibt Montgomery 
die Bewegung, Gestalt und Differenzierung des Pro-
toplasmas einem chemischen Kreislauf zu (»chemi-
cal cycle forming the protoplasm«).67

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts üben die organis-
mischen Theorien des Lebens mit ihrer Betonung der 
Ganzheit des Organismus und der Wechselseitigkeit 
von Prozessen zwar einen großen Ein uss auf die 
Entwicklung der chemischen Theorien des Lebens 
aus – deutlich z.B. in L.J. Hendersons biochemischen 
Studien zum Blut68 – der eigentliche Nachweis von 
Kreisläufen auf einer molekularbiologischen Ebene 
erfolgt aber erst in den 1930er Jahren. Ermöglicht 
wird die Aufklärung der biochemischen Stoffwech-
selwege durch die Etablierung zahlreicher moleku-
larbiologischer Labormethoden, u.a. die radioaktive 
Markierung bestimmter Atome ( Molekularbiologie). 

Stoffkreislauf
ein Körper in zyklischer Veränderung seiner räumlichen 
Lage, z.B. Blutkreislauf, ökologischer Stoffkreislauf

Zustandsänderungskreislauf
ein Körper oder System in zyklischer Zustandsände-
rung, z.B. Systole/Diastole des Herzen, Aktivitätskreis-
lauf eines Organismus, Populationszyklus

Fortp anzungskreislauf
wiederholte Umwandlung eines Körpers (oder eines 
Systems) in einen ähnlichen anderen, z.B. Zellzyklus, 
Lebenszyklus, Artbildung

Wirkungskreislauf
mehrere Körper oder Prozesse in wechselseitiger kausa-
ler Relation zueinander, z.B. Regelkreis

Organkreislauf (Bedingungskreislauf)
dieselben Körper (oder Moleküle) in wechselseitiger 
kausaler Abhängigkeit hinsichtlich ihrer Funktionen, 
z.B. Moleküle in biochemischen Stoffwechselkreisläu-
fen, Organe im Organismus, Organismen verschiedener 
Arten im Ökosystem

Prozesskreislauf (Bedingungskreislauf)
Prozesse in wechselseitiger kausaler Abhängigkeit, z.B. 
physiologischer Funktionskreislauf (Absorption, Dige-
stion, Zirkulation, Lokomotion), Produktion und Re-
duktion im Ökosystem

Tab. 143. Typen von Kreisläufen.
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Der basale Stoffwechselweg zur Energiegewinnung 
aus der Nahrung, der sich in allen Tieren und P an-
zen ndet, hat als sein Herzstück den so genannten 
Zitronensäurezyklus ( Molekularbiologie: Abb. 320). 
Dieser biochemische Kreislauf, der nach seinem Ent-
decker H.A. Krebs auch Krebs-Zyklus genannt wird, 
besteht aus einer Folge enzymatisch katalysierter 
chemischer Reaktionen, in deren Verlauf energierei-
che Substanzen abgespalten und andere hinzugefügt 
werden, so dass am Ende der Ausgangsstoff wieder 
zur Verfügung steht. Im Prinzip sind es mehrere hin-
tereinander geschaltete chemische Gleichgewichte, 
in denen der Endstoff des einen Gleichgewichts den 
Ausgangsstoff für das nächste Gleichgewicht bildet. 
Krebs ist der Auffassung, dass es in der anorganischen 
Natur zwar einfache Gleichgewichte zwischen Stof-
fen gebe (die er als »Enzymzyklen« bezeichnet) – die 
Hintereinanderschaltung mehrerer solcher einfacher 
Gleichgewichte zu einem »Stoffwechselzyklus« hält 

Krebs aber für ein Charakteristikum des Lebens.69 
Insofern die in ihm gebildeten Stoffe in einem mate-
riellen Sinne voneinander wechselseitig Ursache und 
Wirkung sind, kann der Zitronensäurezyklus als ein 
organisiertes System verstanden werden. Bis in die 
Gegenwart gilt die Kreislaufstruktur der Stoffwech-
selprozesse (»metabolic circularity«) als ein zentra-
les Merkmal der lebendigen Organisation.70

Näher charakterisiert werden können die bioche-
mischen Stoffwechselkreisläufe (neben dem Krebs-
Zyklus, z.B. auch der Calvin-Zyklus der Photosyn-
these; Ernährung/Photosynthese) als eine Form von 
Wirkungskreisläufen, nämlich als Abhängigkeits- 
oder Bedingungskreisläufe (vgl. Tab. 144): Eine 
Substanz wird unter Einfügung und Abtrennung von 
Atomgruppen sukzessive in andere Substanzen als 
Zwischenstufen umgewandelt, bis wieder eine Sub-
stanz der gleichen Stoffklasse wie die erste entsteht. 
Die Entstehung jeder Substanz hängt also von der 

Verhältnis zwischen den Zuständen bzw. Gliedern

Tokenidentität:
zyklische Veränderung an demsel-

ben Körper

Typidentität:
zyklische Wiederkehr des gleichen 
Typs von Körpern oder Prozessen

Anzahl der 
beteiligten 
Körper oder 
Prozesse

eine Entität:
Entwicklungskreislauf: 
Einheit diachroner 
Körper oder Prozesse

Veränderungskreislauf
(ein Körper in zyklischer  

Zustandsänderung) 
z.B. Systole/Diastole 

des Herzens

Lebenskreislauf
(wiederholte Umwandlung 

eines Körpers in einen 
ähnlichen anderen)

z.B. Fortp anzungskreislauf

mehrere Entitäten:
Wirkungskreislauf:
Einheit synchroner 
Körper oder 
Prozesse

Organkreislauf
(dieselben Körper in 

wechselseitiger kausaler 
Abhängigkeit voneinander)
z.B. Organe im Organismus

Prozesskreislauf
(Prozesse in wechselseitiger 

kausaler Abhängigkeit voneinander) 
z.B. Produktion und 

Reduktion im Ökosystem

Verhältnis zwischen den Zuständen bzw. Gliedern

Veränderung
(Identität eines Glieds oder Zustands 

hängt nicht von den anderen ab)

Abhängigkeit
(Identität eines Glieds oder Zustan-

des hängt von den anderen ab)

Anzahl der 
beteiligten 
Körper

ein Körper

Stoffkreislauf
(ein Körper in zyklischer 
räumlicher Veränderung)

z.B. Blutkreislauf

Entwicklungskreislauf
(ein Körper in zyklischer 
zeitlicher Veränderung)

z.B. Aktivitätszyklus

mehrere Körper

Wirkungskreislauf
(mehrere Körper in kausaler 

Relation zueinander)
z.B. Regelkreis

Bedingungskreislauf
(mehrere Körper in kausaler 
Abhängigkeit voneinander)
z.B. Organe im Organismus

Tab. 145. Eine andere Kreuzklassi kation von vier Typen kausaler Kreisläufe.

Tab. 144. Eine Kreuzklassi kation von vier Typen kausaler Kreisläufe.



Kreislauf309

Anwesenheit der anderen Substanzen im Kreislauf 
ab. Es handelt sich dabei nicht um einen Stoff- oder 
Bewegungskreislauf, weil es keinen einzelnen Kör-
per gibt, der sich im Kreis bewegt, und auch nicht 
um einen Entwicklungskreislauf, weil nicht die Ent-
wicklung einer individuellen Substanz vorliegt, son-
dern Moleküle verschiedener Stoffklassen (zyklisch) 
miteinander interagieren. Untypisch für einen biolo-
gischen Kreislauf ist es allerdings, dass die Glieder 
des Kreislaufs, die chemischen Substanzen, nicht 
biologisch durch ihre Wirkung (Funktion), sondern 
chemisch über ihre Struktur de niert sind. 

Der Kreislauf als Konstitutionsmodell
Zentrale Bedeutung hat das Kreislaufmodell für 
die Konstitution von Organismen als funktional ge-
schlossene Entitäten. Auf einfachste kausale Model-
le reduziert, stellt jeder Organismus einen Kreislauf 
dar, insofern er aus Prozessen besteht, die sich wech-
selseitig bedingen, d.h. in einem kausalen Kreislauf 
aufeinander einwirken. Der Kreis bildet in dieser 
Hinsicht ein Schema für die Ausgliederung von Or-
ganismen aus dem kausalen Fluss der Prozesse. Über 
das Kreismodell wird das kausale Gefüge eines Or-
ganismus als eine kausal rekursive, in sich geschlos-
sene und nach außen abgegrenzte individuelle Ein-
heit darstellbar.

Die Figur des Kreises ermöglicht damit eine spezi-
sche Annäherung an die Prozesse des Organischen, 

die unterschieden ist von anderen Annäherungen, die 
ebenfalls von einfachen geometrischen Figuren ge-
leitet sein können. In einer einfachen Einteilung lie-
ßen sich vier Perspektiven abgrenzen, die durch die 
Figuren von Linie, Baum, Kreis und Netz als Modelle 
für biologische Prozesse und Gegenstände erzeugt 
werden.71 Diese Figuren weisen nicht nur eine unter-
schiedliche Af nität zu verschiedenen biologischen 
Teildisziplinen auf, sie ermöglichen auch eine unter-
schiedliche Perspektive auf das gleiche Phänomen 
und haben damit unterschiedliche methodologische 
Funktionen für die Biologie: Die Linie betont die dy-
adische Relation und ist mit dem Konzept von Kau-
salität in einer basalen Weise verbunden; sie ermög-
licht damit die Integration der biologischen Gegen-
stände in eine allgemeine kausale Naturtheorie: Über 
das Modell der Linie als Ursache-Wirkungsprozesse 
erschlossen, sind die Gegenstände der Biologie zu 
verstehen als kausal geordnete in die Natur integrier-
te Phänomene. Das Modell des Baums als einer Figur 
der sukzessiven Aufgliederung und Verzweigung legt 
den Schwerpunkt auf die Differenzierung und Diver-
si zierung einer Struktur. In zeitlicher Interpretation 
ist er mit der Vorstellung eines Fortschritts verbun-

den und liefert damit eine wesentliche Grundlage für 
die Betrachtung von biologischen Phänomenen als 
Entwicklungsprozesse, also für den Charakter der 
Historizität des Lebendigen (in ontogenetischer und 
phylogenetischer Hinsicht). Der Kreis bildet als bio-
logisches Modell ein Schema für die Abgrenzung von 
funktional geschlossenen Systemen aus interdepen-
denten Elementen (Organismen oder Ökosysteme). 
Das Netz schließlich eröffnet als biologisches Modell 
die Möglichkeit der Repräsentation von organischen 
Systemen als komplexe Gebilde, in denen viele Pro-
zesse parallel und in wechselseitiger Abhängigkeit 
voneinander ablaufen; das Bild des Netzes legt die 
Betonung auf die Abwesenheit einer Hierarchie und 
eines Zentrums und hebt die Bedeutung der Interak-
tion und Symbiose für die Erzeugung von neuen Ei-
genschaften (Emergenz) von Phänomenen als grund-
legend für die Biologie hervor. Schlagwortartig las-
sen sich also mit den vier Figuren Linie, Baum, Kreis 
und Netz in der Biologie die Aspekte von Kausalität 
(Einbindung in die Natur), Historizität (Entwicklung 
mit Differenzierung und Diversi zierung), Individu-
alität (geschlossene Organisation) und Komplexität 
(Emergenz durch Interaktion) verbinden. 

In den verschiedenen Phasen der historischen Ent-
wicklung der Biologie werden diese vier Aspekte in 

Autopoiesezyklus (»Selbstreproduktion«)
Der Autopoiesezyklus ist der Kreislauf kausaler Prozes-
se, der einen Organismus ausmacht und seinen Bestand 
erhält. Er besteht in der wechselseitigen Abhängigkeit 
der organischen Teile (Organe) und organischen Pro-
zesse voneinander. Dieser Kreislauf kommt mit dem 
Tod eines Organismus an sein Ende; er kann aber einen 
anderen Kreislauf gleicher Art in seinen Nachkommen 
initiieren und damit eine Phase in einem Allopoiesezy-
klus bilden.

Allopoiesezylus (»Reproduktion«)
Der Allopoiesezyklus ist der Entwicklungskreislauf der 
Erzeugung von Organismen. Er besteht in der wieder-
holten Fortp anzung von Organismen in ihren Nach-
kommen. Er umfasst damit verschiedene Individuen, die 
jeweils charakteristische Entwicklungsstadien durchlau-
fen. 
Auch der gesamte Prozess der Phylogenese auf der Erde 
kann als eine Folge von Allopoiesezyklen verstanden 
werden, insofern Organismen mit den immer gleichen 
organischen Funktionen (z.B. Stoffwechsel, Schutz, 
Fortp anzung, Brutp ege) einmal entstanden sind und 
sich in den verschiedenen Organismen mannigfaltig 
vervielfältigen.

Tab. 146. Autopoiesezyklus und Allopoiesezyklus, die bei-
den biologisch fundamentalen Kreisläufe.
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unterschiedlichem Maße hervorgehoben, so dass die 
vier entsprechenden Figuren als biologische Modelle 
auch nicht zu allen Zeiten gleichermaßen verbreitet 
sind. Die zeitliche Verbindung geht so weit, dass an-
hand der phasenweisen Abfolge der Vorherrschaft ei-
nes dieser Modelle geradezu eine Periodisierung der 
Biologiegeschichte vorgenommen werden kann72: 
Die Linie hat eine Verbindung zum Bild der »Stu-
fenleiter der Natur« (scala naturae). Die Vielfalt der 
Lebewesen wird in einer linearen Abfolge der nach 
dem Komplexitäts- oder Organisationsgrad aufstei-
gend angeordneten Formen abgebildet; die einzelnen 
»Stufen« sind dabei zwar gegeneinander isoliert, nach 
dem »Prinzip der Fülle« aber alle notwendig ( Hie-
rarchie). Dieses Modell entfaltet von der Antike bis 
ins 18. Jahrhundert eine grundlegende Rolle für die 
biologische Theoriebildung. Es wird abgelöst durch 
die Annahme einer Transformation und Diversi ka-
tion der Formen in der Zeit. Das statische Modell 
der Stufenleiter oder »Kette der Wesen« erfährt im 
Rahmen dieses Prozesses eine innere Strukturierung 
und Temporalisierung durch das Modell des Stamm-
baums. Parallel zu dieser Betrachtung der Natur als 
dynamisches Geschehen etabliert sich das Konzept 
eines Organismus als besonderes Gefüge einer kausal 
rekursiven und damit in sich geschlossenen Struktur 
im Sinne eines Kreislaufs. Der Ansatz der Ausglie-
derung von Organismen als zyklisch geschlossene 
kausale Gefüge kann also als korrespondierende und 
komplementäre Bewegung zur Dynamisierung der 
Natur am Ende des 18. Jahrhunderts gesehen werden. 
Abgelöst werden die Leitmodelle des Baums und des 
Kreises in der Biologie des 20. Jahrhunderts durch 
das Modell des Netzes. Angeregt ist diese Ablösung 
wesentlich durch einerseits die ökologische Perspek-
tive der Einbettung der Organismen in den komple-
xen Raum der Interaktion und Interdependenz mit an-

deren Organismen und 
andererseits die kausale 
Analyse der komplexen 
inneren Struktur der Or-
ganismen, also den ver-
schlungenen und doch 
höchst geordneten Weg 
der physiologischen und 
biochemischen Prozes-
se. 

Das Modell des 
Kreislaufs dient in der 
Biologie also wesentlich 
als Einheitsprinzip zur 
Konstitution von Gegen-
ständen. Dass die Kreis-

gur eine methodische Funktion dieser Art hat, wird 
allerdings weniger in der Biologie, häu ger dagegen 
in der Soziologie betont. Einer der Begründer der So-
ziologie, G. Simmel, streicht 1908 das Grundprinzip 
des Kreislaufs, die Wechselwirkung, als das gegen-
standskonstituierende Einheitsprinzip des Sozialen 
heraus: »Einheit im empirischen Sinn ist nichts an-
deres als Wechselwirkung von Elementen: ein orga-
nischer Körper ist eine Einheit, weil seine Organe 
in engerem Wechseltausch ihrer Energieen stehen, 
als mit irgend einem äußeren Sein«.73 Deutlich sieht 
auch T. Litt 1919/26 den Kreisprozess als den ein-
zigen sich selbst abgrenzenden Prozess in der Natur 
und in der Gesellschaft an: »Der geschlossene Kreis 
ist das elementarste Strukturverhältnis, welches in-
nerhalb jener ver ießenden Unendlichkeit von We-
sensverknüpfungen gesellschaftlicher Gebilde nicht 
nach der Willkür des Betrachters, sondern auf Grund 
eines echten Aufbauprinzips abgegrenzt wird«.74

In der Philosophie der Biologie wird die gegen-
standskonstituierende Rolle des Kreislaufmodells 
im Zusammenhang mit Diskussionen um den bio-
logischen Funktionsbegriff thematisiert. In neueren 
Ansätzen, die an Kant anschließen, wird der biologi-
sche Begriff der Funktion in seiner für die Biologie 
methodisch grundlegenden Rolle über das Modell 
eines Kreislaufs eingeführt ( Zweckmäßigkeit: Abb. 
579). So macht beispielsweise C. Emmeche im Jahr 
2000 deutlich, inwiefern der biologische Grundbe-
griff der Funktionalität an der Geschlossenheit und 
damit an der Kreislaufvorstellung von Prozessen 
hängt: »functionality 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 de ned [...] as a part-whole relati-
on – can we talk about a genuine function«.75

Typ Eigenschaften Beispiel

autokatalytischer chemischer  Selbstumwandlung  Belousov-Zhabotinskij
Kreislauf (»chemische Uhr«) und Musterbildung -Reaktion: Abb. 459

autopoietisches System Selbstherstellung  autokatalytische
 und Selbsterhaltung Netzwerke : Abb. 461

Chemoton Selbstabgrenzung  Abb. 350
 und Selbstreproduktion

Organismus komplexe, wechselseitig Abb. 570 
 voneinander abhängige 
 Funktionen

Tab. 147. Vier Typen kausaler Kreislaufsysteme mit Funktionen unterschiedlicher Komple-
xität.
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Kreise und Kreisläufe haben, ebenso wie die an-
deren Modell guren zur Darstellung und Analyse 
biologischer Prozesse, einen bemerkenswerten onto-
logischen Status: Sie sind selbst allein in den Gegen-
ständen, die sie organisieren, real; sie bestehen nicht 
neben diesen. Und doch werden die Gegenstände, 
die mittels der Modell guren beschrieben werden, 
erst in dieser Modellierung zu den Gegenständen, 
als die sie eben konzipiert sind: Ein Ökosystem oder 
ein Organismus kann kaum anders als in der Figur 
des funktionalen Kreislaufs verstanden werden. In 
gewisser Weise erzeugen also die Modell guren erst 
das, was durch sie erkannt wird, auch wenn sie nur in 
diesem Erzeugten selbst existieren.76 Sie sind damit 
auch in erster Linie für die Erschließung eines Feldes 
von Bedeutung, für die grundsätzliche konzeptuelle 
Ausrichtung, weniger für die Erforschung der De-
tails. Als Figuren, d.h. geometrische Analogien, die 
ihren Gegenstand direkt visuell repräsentieren, sind 
die Modelle notorisch einfach und überschaubar; sie 
reduzieren die Komplexität des Repräsentierten bis 
zu maximaler Vereinfachung. Auf diese Weise kön-
nen sie die wesentliche Konzipierung des Gegenstan-
des zur Darstellung bringen – manchmal besser als 
die Sprache, weil sie nicht deren Einschränkungen 
unterliegen: Ein Kreislauf ist auch deshalb ein geeig-
netes Modell für biologische Systeme, weil er die Si-
multaneität der Interaktion, die Gleichzeitigkeit der 
Teilvorgänge in einem Ganzen repräsentiert. 

Allerdings kann die Anwendung des Kreislauf-
modells auch überzogen werden. E. Schramm weist 
1997 in seiner Monogra e zur Ideengeschichte der 
Modelle vom ökologischen Kreislauf darauf hin, dass 
das Kreislaufkonzept gerade dann intensiv verwen-
det wird, wenn sich kein klarer Kreisprozess angeben 
lässt. Der Verweis auf den Kreislauf hat also etwas 
von einer Beschwörungsformel, die »quasi-religiös« 
oder gar eine »vulgärmaterialistische Vergötzung« 
(Schramm) genannt werden kann: Die Beschreibung 
eines Geschehens erfolgt »im Namen des Kreis-
laufs«, selbst wenn tatsächlich kein Kreislauf vor-
liegt.77 Sinnvoll erscheint es aber, den Kreislauf als 
eine wissenschaftlich fruchtbare Metapher auch für 
solche Bereiche zu akzeptieren, in denen es nicht ein 
eindeutiges »Zirkulat« gibt, weil die Kreisförmigkeit 
nicht in einem sich bewegenden Körper, sondern in 
einer periodischen Zustandsänderung oder einer In-
terdependenz von Prozessen besteht.

Wirkungskreislauf
Seit Beginn des 20. Jahrhunderts tritt der Ausdruck, 
v.a. im Englischen, in wirtschafts- und sozialwis-

senschaftlichen Theorien auf (als »causal circle«78 
oder »causal cycle«79). Systematisch kann damit eine 
wichtige Kategorie von Kreisläufen bezeichnet wer-
den: Kreisläufe von Ereignissen oder Systemkom-
ponenten, die in einem Verhältnis der gegenseitigen 
kausalen Beein ussung, nicht aber der wechselsei-
tigen Abhängigkeit stehen (im Gegensatz zu einem 
Bedingungskreislauf; s.u.). 

Typische Wirkungskreisläufe sind die Regelkrei-
se ( Regulation). Bei ihnen liegt eine zyklische 
Wirkung (d.h. eine Form der Wechselwirkung) von 
Zustandsgrößen eines Systems vor. Im Unterschied 
zu einem Bedingungskreislauf wird das betreffende 
System durch die zyklische Wirkung seiner Kom-
ponenten aber nicht konstituiert, sondern nur stabi-
lisiert. Die im Wirkungskreislauf aufeinander bezo-
genen Größen bestehen auch unabhängig von ihrem 
Wirkungskreislauf. Ein Wirkungskreislauf hat also 
im Unterschied zu einem Bedingungskreislauf keine 
systemkonstituierende Funktion. Ein Beispiel: Die 
Stabilisierung der Temperatur auf der Erdober äche 
ist nach einem einfachen Modell durch den CO2-
Gehalt der Atmosphäre und die Intensität der Verwit-
terung von Gesteinen vermittelt ( Biosphäre): Hohe 
Temperaturen auf der Erdober äche führen zu einer 
verstärkten Verwitterung von kalzium- und magne-
siumhaltigen 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 abgesenkt wird und über den 
reduzierten Treibhauseffekt die Temperatur vermin-
dert und damit langfristig reguliert wird.80 Tempera-
tur, Verwitterungsintensität und CO2-Gehalt der At-
mosphäre stehen also in einem Verhältnis der wech-
selseitigen Beein ussung. Zwar hängen die Werte 
dieser Größen in dem einfachen Modell wechselsei-
tig voneinander ab – die Größen selbst und die von 
ihnen bestimmten physischen Gegenstände bestehen 
aber auch unabhängig von ihrer wechselseitigen Be-
ein ussung: Temperatur, Verwitterungsintensität und 
CO2-Gehalt der Atmosphäre bestehen auch, wenn sie 
sich nicht wechselseitig beein ussen. Es liegt also 
ein Wirkungskreislauf zwischen den Größen vor, 
der lediglich einen Bedingungskreislauf ihrer Werte, 
nicht aber der Größen selbst einschließt. 

Im Beispiel des Regelkreises zur Regulation der 
Raumtemperatur durch einen Thermostaten stehen 
Raumtemperatur (Regelgröße), Fühlerstellung des 
Thermostat (Fühlgröße) und Heizintensität (Stellgrö-
ße) in einem Verhältnis der zyklischen Wirkung zuei-
nander, und sie bedingen sich wechselseitig in ihren 
jeweiligen Werten – aber die Größen sind nicht wie 
in einem Abhängigkeitskreislauf einer Organisation 
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über ihren Bezug zu den anderen Größen des Sys-
tems bedingt. Die Raumtemperatur ist auch unabhän-
gig von der Tatsache ihrer Regulation als Raumtem-
peratur bestimmt. Die Feststellung der Regulation 
eines Systems setzt also die Ausgliederung des Sys-
tems bereits voraus, sie hat mit anderen Worten keine 
systembegründende Funktion – anders als im Fall 
eines Bedingungskreislaufs, in dem die aufeinander 
bezogenen Größen und die von ihnen bezeichneten 
physischen Gegenstände erst durch diesen Bezug 
möglich werden (s.u.).

Im biologischen Kontext taucht das Wort ›Wir-
kungskreislauf‹ 1937 bei F. Boas im Rahmen seiner 
›Dynamischen Botanik‹ auf und bezeichnet den Pro-
zess der zyklischen Veränderung von chemischen 
Stoffen und deren Wirkung auf die Organismen in 
ökologischen Stoffkreisläufen. So heißt es z.B. »Von 
den Kohlenhydraten aus entfalten sich Ströme von in-
einander ver ochtenen Wirkungskreisläufen über alle 
Lebenskreise«.81 Oder: »Von den […] Gruppen von 
P anzenstoffen aus [z.B. den Kohlenhydraten, Fet-
ten, Ölen und Eiweißstoffen] verbreitet sich über alle 
Lebenskreise Mensch, Tier und P anze ein unüber-
sehbarer Kreislauf von Wirkungen. Diese Wirkungen 
führen zu großen Wirkungskreisläufen im Gesamt-
bereich des Lebens«.82 Nach dem Wortlaut von Boas 
entfalten sich die Kreisläufe allein ausgehend von den 
chemischen Stoffen, die Kreisläufe selbst vollziehen 
sich aber im Bereich der Lebewesen und bestehen 
offenbar in wechselseitigen ökologischen Abhängig-
keiten. Im Anschluss an Boas wird das Wort gelegent-
lich, aber insgesamt nur wenig verwendet.83 

An Stelle von ›Wirkungskreislauf‹ wird gelegent-
lich der Ausdruck Wirkungskreis verwendet.84 Dieses 
Wort ist allerdings mehrdeutig, da darunter traditio-
nell meist der räumliche oder ideelle kulturelle Ein-

ussbereich eines Menschen verstanden wird (z.B. 
›der Wirkungskreis Goethes‹).

Bedingungskreislauf
Der Ausdruck ›Bedingungskreislauf‹ lässt sich par-
allel zu ›Entwicklungskreislauf‹, ›Stoffkreislauf‹ und 
›Wirkungskreislauf‹ bilden (vgl. Tab. 144). Er ist aber 
kaum verbreitet und taucht nur gelegentlich in einer 
allgemeinen Bedeutung auf (Koschorke 1990: »[Gott 
als] die transzendentale Bedingung, die den Bedin-
gungskreislauf der Naturgesetze in Gang hält«85; 
Richter 1991: »wechselseitigen Bedingungskreislauf 
mit seinen Ein- und Ausgrenzungen [zwischen Alltag 
und Wissenschaft]«86). 

Etabliert ist jedoch der bedeutungsähnliche Aus-
druck Bedingungsgefüge, der in verschiedenen 

Zusammenhängen, v.a. im psychologisch-pädago-
gischen Kontext verbreitet ist.87 In der Biologie er-
scheint er seit den 1930er Jahren, zunächst im ent-
wicklungs- und erbbiologischen Sinne (Hoffmann 
1933: »die Ziele und das Kräftespiel menschlicher 
Entwicklung in einem Bedingungsgefüge«88; Haack 
et al. 1936: »Nachweis der Stetigkeit eines struktu-
rellen Bedingungsgefüges während des persönlichen 
Lebens«; d.h. »einer relativ stetigen [und daher viel-
leicht vererbten] seelischen Struktur als Bedingung 
jedes seelischen Geschehens überhaupt«89). Seit Mit-
te des 20. Jahrhunderts wird der Ausdruck besonders 
in der Ökologieverwendet. Er wird dabei in zwei Be-
deutungen gebraucht: einerseits für ein Gefüge von 
Faktoren, die organisches Leben ermöglichen (also 
im Sinne eines zweistelligen Prädikats von »Gefüge 
von Bedingungen x für y«: Ballauff 1943/44: »Die 
anorganische Schicht bedeutet die tragende Schicht: 
ein Bedingungsgefüge des Organischen, welches 
das Anorganische überformt und überholt«90; Illies 
& Schwabe 1959: »[das organismische Leben in ei-
ner Biozönose] in seiner kausalen und historischen 
Abhängigkeit vom örtlich gegebenen Bedingungs-
gefüge«91), andererseits im Sinne einer intrinsischen 
Eigenschaft eines Gefüges von Faktoren, die sich ge-
genseitig bedingen (Hiebsch 1966 »das komplizierte 
Beziehungsgefüge der gesamten Biozönose« eines 
Ökosystems als ein »Bedingungsgefüge«92).

Über die Verhältnisse in einem Wirkungskreislauf 
hinausgehend stehen in einem Bedingungs- oder 
auch Abhängigkeitskreislauf die aufeinander bezoge-
nen Größen in einem Verhältnis der wechselseitigen 
Abhängigkeit voneinander. Es liegt nicht bloß eine 
wechselseitige kausale Wirkung zwischen den Grö-
ßen (und damit eine Abhängigkeit ihrer Werte von-
einander), sondern eine Abhängigkeit vor, insofern 
die eine Größe ohne den Ein uss der anderen Grö-
ßen keinen Bestand hätte. Die durch die Größen des 
Kreislaufs charakterisierten Gegenstände sind in ih-
rer Existenz also auf die jeweils anderen angewiesen. 
Es liegt ein Kreislauf vor, bei dem Wirkungen jedes 
Glieds für die de nierenden Eigenschaften der ande-
ren Glieder notwendig sind, bei dem also der Verlust 
eines Glieds ein Vergehen anderer Glieder und damit 
die Zerstörung des ganzen Kreislaufs nach sich zieht. 
Paradigmatische Beispiele für diese Form des Kreis-
laufs sind das Verhältnis zwischen den organischen 
Teilen eines Organismus und das zwischen den Orga-
nismen verschiedener ökologischer Rollen in einem 
Ökosystem: Es existieren die Organe in einem Orga-
nismus, z.B. Herz, Lunge, Niere und Magen, nur, in-
sofern sie in einer wechselseitigen Kausalverbindung 
zueinander stehen. Jedes Organ ist nur möglich, inso-
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fern es in das Beziehungsnetz einbezogen ist, das aus 
der Gesamtheit der Organe des Organismus besteht.

In einem Bedingungskreislauf liegt also im Unter-
schied zu einem Wirkungskreislauf die Betonung auf 
der Systemperspektive: Die Elemente des Kreislaufs 
wirken in der Weise aufeinander ein (»wirken zusam-
men«), dass das System Bestand hat. Entscheidend 
ist dabei die Konstitution der Glieder durch die Wir-
kung der jeweils anderen: Sie hätten nicht ihre Iden-
tität, wenn die Wirkung der anderen Glieder nicht 
vorhanden wäre. In einem Bedingungs- oder Abhän-
gigkeitskreislauf erfolgt also eine Gegenstandskons-
tituierung, in ihm werden Gegenstände geschaffen, 
die es außerhalb von ihm nicht gibt, die ihre Identität 
erst in ihrer Interaktion gewinnen.

Ohne direkt von einem ›Kreislauf‹ zu sprechen, 
charakterisiert Kant einen Organismus über das 
Vorliegen einer wechselseitigen Bedingung im Ver-
hältnis seiner Teile. In der ›Kritik der Urteilskraft‹ 
bestimmt er seinen Begriff eines »organisirten We-
sens« u.a. über die Bestimmung, es »erzeugt ein 
Theil dieses Geschöpfs auch sich selbst so: daß die 
Erhaltung des einen von der Erhaltung der andern 
wechselsweise abhängt«.93 Weiter erläutert Kant, ein 
Organismus als Naturzweck bestehe darin, »daß die 
Teile desselben sich dadurch zur Einheit eines Gan-
zen verbinden, daß sie von einander wechselseitig 
Ursache und Wirkung ihrer Form sind«.94 Die von 
Kant gewählte Formulierung »Ursache und Wirkung 
ihrer Form« kann darauf bezogen werden, dass in ei-
nem Organismus die Teile erst durch ihre Wirkungen 
aufeinander zu dem werden, was sie sind, dass also, 
in Kants Worten, »die Teile (ihrem Dasein und der 
Form nach) nur durch ihre Beziehung auf das Ganze 
möglich sind«.95

Einige der unmittelbaren Nachfolger Kants ma-
chen dies noch deutlicher: So stellt J.G. Fichte 1797 
fest, dass in einem organisierten Naturprodukt sowohl 
die Gestalt des Ganzen als auch die Gestalt der Tei-
le von der Wechselwirkung der Teile untereinander 
abhängt: Weder der ganze Organismus, noch seine 
Organe können bestehen, wenn der kausale Kreislauf 
zwischen den Organen nicht bestehen würde. Fich-
te schreibt: »In dem organischen Körper erhält jeder 
Theil immerfort das Ganze, und wird, indem er es 
erhält, dadurch selbst erhalten«.96 

Spezi sch ökologische Kreislaufvorstellungen 
werden bereits Mitte des 18. Jahrhunderts ent-
wickelt, indem das Miteinander der Organismen 
verschiedener Arten als ein harmonisches, sich im 

Gleichgewicht be ndliches Gefüge beschrieben 
wird. Ein Modell in diesem Sinne entwirft C. von 
Linné 1760, wenn er die Beziehungen der Orga-

nismen verschiedener Arten ausdrücklich als einen 
Kreislauf beschreibt (»circulo enim haec volvuntur 
omnia«).97 An anderer Stelle führt er aus, die Ver-
hältnisse seien so geordnet, dass alle Naturkörper 
sich wechselseitig hilfreich die Hand zur Erhaltung 
der Art reichen (»omnia Naturalia ad cujuscunque 
speciei conservationem auxiliatrices sibi invicem 
porrigerent manus«).98 Insofern die Organismen zur 
Erhaltung ihrer Art jeweils auf Organismen anderer 
Arten angewiesen sind, besteht hier also ein Kreis-
lauf der wechselseitigen Abhängigkeit.

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird 
deutlich, dass dieses zyklische Verhältnis der wech-
selseitigen Bedingung und Erhaltung von Organis-
men verschiedener Arten die Konstitution spezi -
scher überorganismischer Systeme nach sich zieht. 
K. Möbius führt in diesem ökologischen Zusammen-
hang 1877 den Terminus ›Biozönose‹ ein für eine 
»Gemeinschaft von lebenden Wesen […], welche 
sich gegenseitig bedingen und durch Fortp anzung 
in einem abgemessenen Gebiet dauernd erhalten« 
( Biozönose).99 Möbius bezieht das Verhältnis der 
gegenseitigen Bedingung sowohl auf die interagie-
renden Organismen als auch auf verschiedene Arten. 
Analog zum homöostatischen Gleichgewicht in ei-
nem Organismus besteht nach Möbius ein »biocö-
notisches Gleichgewicht«100 in einem ökologischen 
System, das auf der Störungen kompensierenden In-
teraktion der Organismen beruht.

Der amerikanische Ökologe S.A. Forbes verwen-
det die Kreismetapher 1880, um das Miteinander von 
Organismen verschiedener Arten als eine lebende 
Einheit (»a living unit«) zu beschreiben. Eine Ein-
heit stellt ein solcher »organischer Komplex« nach 
Forbes dar, weil zwischen den Arten Verhältnisse der 
wechselseitigen Abhängigkeit (»interdependence«) 
bestehen.101 Jede Veränderung einer Gruppe, in An-
zahl, Verhalten oder Gewohnheit ziehe eine Verän-
derung anderer Gruppen nach sich, die wiederum in 
einem Kreis (»circle«) auf die erste zurückwirke.102

Nahrungsaufnahme
(Ingestion)

Fortbewegung
(Lokomotion)

Verdauung
(Digestion)

Nährstoffverteilung
(Zirkulation)

Abb. 244. Ein einfacher organischer Bedingungskreislauf:  
vier wechselseitig voneinander abhängige Grundfunktionen 
eines Tieres, die an der Ernährung beteiligt sind.
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Nach der Unterscheidung verschiedener ökolo-
gischer Rollen in einem Ökosystem zu Beginn des 
20. Jahrhunderts wird der ökologische Abhängig-
keitskreislauf vielfach dargestellt (z.B. 1925 durch 
A.J. Lotka als das »Mühlrad des Lebens«; Rolle, 
ökologische: Abb. 439). O. Renkonen differenziert 
1938 zwischen produzierenden, konsumierenden 
und reduzierenden »Elementen« in einer Biozöno-
se und ist der Auffassung, eine Biozönose liege nur 
dann vor, wenn sich ein »vollständiger Kreislauf der 
organischen Elemente vollzieht«.103 Weil die organi-
schen Elemente hier keine Stoffe, sondern funktiona-
le Rollen in der Biozönose bezeichnen, ist mit dem 
Kreislauf nicht ein Stoffkreislauf, sondern vielmehr 
ein funktionaler Kreislauf der Abhängigkeiten der 
»organischen Elemente« von einander, also ein Be-
dingungskreislauf, beschrieben.

Auch die biochemischen Stoffwechselkreisläufe 
(z.B. der Krebs- oder Calvin-Zyklus; s.o.) sind zum 
Typ des Bedingungskreislaufs zu rechnen. Denn auch 
die Moleküle, die in einem solchen Kreislauf mitein-
ander interagieren, werden erst im Kreislauf gebildet. 
Und schließlich kann J.J. Piklers Darstellung des »ob-
jektiven (theoretischen) Kriteriums des Lebens« von 
1926 als Beispiel für einen kausalen Bedingungskreis-
lauf gelten. Pikler beschreibt einen »Kreisprozeß des 
Lebens«, bei dem »Selbstaufbau« und »Selbstabbau« 
der Körpersubstanz auf eine solche Weise miteinan-
der verbunden sind, dass die eigentlichen organischen 
Aktivitäten (die Funktionen und Tätigkeiten eines 
Lebewesens) zwischen ihnen vermitteln: Die Ener-

gie aller Lebenstätigkeiten 
stammen nach Pikler aus 
dem Selbstabbau des Kör-
pers; und umgekehrt sind 
diese Lebenstätigkeiten 
auf den Selbstaufbau eben 
dieses Körpers gerichtet.104 
Zwischen Körpersubstanz 
und Lebensfunktionen 
sind also Selbstaufbau 
und Selbstabbau ( Selb-
storganisation) im Sinne 
eines Kreislaufs geschal-
tet. Die Körpersubstanz 
bildet gleichzeitig Quelle 
(als Energiespeicher) und 
Resultat der Aktivitäten 
der Lebewesen (vgl. Abb. 
245).

Das Umlaufende in die-
sem Typ des Kreislaufs be-
steht nicht in einem Stoff, 

und nicht allein in einer kausalen Wirkung, sondern 
in einer Bedingung und vielfach auch in einer be-
grif ichen Bestimmung (Bestimmungskreislauf): Je-
des Glied wird durch die Wirkung der anderen Teile 
erzeugt und durch seine Wirkung auf die anderen 
Teile bestimmt (so wie die Organe eines Körpers 
vielfach durch ihre jeweiligen Funktionen bestimmt 
sind; Wechselseitigkeit; Zweckmäßigkeit).

Lebenszyklus
Eine konstante Terminologie für die Vorstellung ei-
nes Kreislaufs des Lebens in Bezug auf die Trans-
formationen im Laufe des Lebens eines Organismus 
oder in der Folge der Generationen entwickelt sich 
seit dem frühen 19. Jahrhundert. Nach der Darstel-
lung bei G.R. Treviranus von 1802 durchläuft jeder 
»lebende Organismus« einen »Kreislauf« zwischen 
einem Zustand des minimalen Lebens (»vita mini-
ma«), den Treviranus mit dem Leben des Embryos 
verbindet105 ( Schlaf), und des maximalen Lebens 
(»vita maxima«), bei dem alle Funktionen voll ent-
faltet sind.106 

Der Ausdruck ›Lebenszyklus‹ für diesen Kreis-
lauf etabliert sich seit Beginn des 19. Jahrhunderts 
(in unklarer Bedeutung bei Kieser 1808: »Nur nach 
Vollendung einer gewissen Bildungsstufe und nach 
Schließung eines bestimmten Lebenscyklus thut 
sich der Geist in Worten und Thaten kund, und geht 
aus dem vollendeten Innern in ein Äußeres über«107; 
John 1810: »Lebencyclus [von P anzen]«108; Nüß-

Abb. 245. »Der Kreisprozeß des Lebens«. Die organischen Funktionen (Bewegungen, Verän-
derungen etc.) erhalten ihre Energie aus dem chemischen Abbau des Körpers (Dissimilation) 
und wirken umgekehrt im Sinne eines Aufbaus dieses Körpers (Assimilation) (aus Pikler, J.J. 
(1926). Das subjektive (praktische) und das objektive (theoretische) Kriterium des Lebens. Z. 
Konstitutionslehre 12, 1-49: 43).
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lein 1818: »Lebens-Zyklus [von Tieren]«109; Anony-
mus 1818: »Lebenscyclus jedes Thieres«110; Troxler 
1820 für den Menschen111; Naumann 1825 in Bezug 
auf Tiere: »Lebenscyclus«112; Nordmann 1832, be-
zogen auf parasitische Würmer113; Kammerer 1841: 
»menschlichen Lebenscyklus«114; ältester Nachweis 
für den englischen Sprachraum: Owen 1855115). H. 
Bronn spricht 1850 in diesem Zusammenhang allge-
mein vom »Kreislauf des Lebens«.116

Neben ›Lebenszyklus‹ etabliert sich in den ersten 
Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts der Ausdruck Ent-
wicklungskreis. Bei dem Naturforscher C.G. Nees 
von Esenbeck heißt es 1817: »Es kann das Gleiche in 
veränderter Gestalt, und doch in gleicher Bedeutung, 
wieder in einen neuen Entwicklungskreis treten«.117 
Der Botaniker A. Braun verwendet 1854 ›Lebenszy-
klus‹ und ›Entwicklungskreis‹ nebeneinander und ist 
der Auffassung, es ließen sich auf den beiden Ebe-
nen des Individuums und der Art ein »Lebenscyk-
lus« oder »Entwicklungskreis« identi zieren: »das 
Verhältnis des Individuums’s zur Species ist das ei-
nes untergeordneten Entwicklungskreises zu einem 
übergeordneten, das Individuum ist ein Glied der 
Species«.118 Am Ende des 19. Jahrhunderts wird der 
Ausdruck ›Entwicklungskreis‹ meist auf Einzeller 
bezogen (im Englischen: Anonymus 1876: »deve-
lopmental cycles«).119 Im 20. Jahrhundert wird statt 
›Entwicklungskreis‹ in der Regel der Terminus Ent-
wicklungskreislauf verwendet.120

Ein weiterer Terminus, der seit den 1840er Jah-
ren zur Bezeichnung eines Entwicklungskreislaufs 
in Gebrauch ist, lautet Zeugungskreis.121 Gemeint 
ist damit ein Kreislauf, der von einem charakteris-
tischen Entwicklungsstadium über den Prozess der 
Fortp anzung zu dem gleichen Stadium zurückführt. 

Der Ausdruck wird besonders in Beschreibungen ei-
nes Generationswechsels verwendet, also bei der re-
gelmäßigen Abfolge von morphologisch verschiede-
nen Individuen aufeinanderfolgender Generationen 
(»Fortp anzung und Entwicklung durch abwechseln-
de verschiedene Generationen«122). Auch E. Haeckel 
verwendet den Ausdruck »Zeugungskreis (Cyclus 
generationis)« 1866 und beschreibt ihn als eine »ge-
schlossene Entwickelungseinheit, eine ringförmige 
Kette von Formzuständen, deren Ausgangspunct und 
Ende gleich ist«.123 Der Zeugungskreis umfasst da-
nach also mehr als das Leben eines Individuums. 

Seit der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts setzt 
sich zur Benennung des Entwicklungskreislaufs aber 
das Wort ›Lebenszyklus‹ durch. Es bezeichnet den 
normalen Entwicklungsweg zwischen den Generati-
onen, angefangen mit dem Ursprung eines Organis-
mus in einer Zelle über die voll differenzierte Form 
bis hin zur Hervorbringung einer Keimzelle, aus der 
ein neuer Organismus entsteht. Der Lebenszyklus be-
zieht sich also auf die zyklische Veränderung einer 
durch die Generationen durchlaufenden organischen 
Struktur, mit den beiden alternierenden Phasen der 
Kontraktion in den Keimzellen und der Expansion im 
entfalteten Phänotyp. Es handelt sich dabei also um 
einen Kreislauf der Entwicklung, nicht der Wirkung 
(vgl. Tab. 144). Nicht ganz korrekt ist die Rede von 
einem »Individualzyklus«124 oder »Lebenszyklus des 
Individuums«125 – denn für das Individuum stellt sich 
sein Leben gerade nicht als Zyklus dar, sondern als 
lineare, auf die Ausbildung der Fortp anzungsfähig-
keit gerichtete Entwicklung (s.u.). Für die Folge der 
Ereignisse im Leben eines Individuums sollte daher 
besser von dessen Lebensgeschichte gesprochen 
werden.

Funktionskreis Phasen Organ Periodendauer

Blutkreislauf Systole, Diastole Herz 0,8 Sekunden

Atmung Einatmung, Ausatmung Lunge 5 Sekunden

Ernährung Nahrungsaufnahme Verdauungssystem 6-24 Stunden
  Verdauung, Ausscheidung

Erholung Schlaf, Bewegung gesamter Körper 24 Stunden

Regeneration Mitose, Interphase Zellen 1-100 Tage

Fortp anzung Auf- und Abbau der  Gebärmutter 30 Tage
 Gebärmutterschleimhaut

Generationswechsel Geburt, Fortp anzung gesamter Körper 15-30 Jahre

Evolution Artbildung Population 106 Jahre

Tab. 148. Rhythmische Prozesse (Entwicklungskreisläufe) im Leben eines Wirbeltiers (am Beispiel des Menschen).
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Neben dem Lebenszyklus bestehen bei vielen Or-
ganismen andere Entwicklungskreisläufe, also perio-
disch wiederkehrende Phänomene am ganzen Körper 
oder an einzelnen Organen, z.B. der oft an den abio-
tisch bedingten Jahreswechsel gekoppelte Fortp an-
zungsrhythmus oder die Rhythmen des Herzschlags, 
der Atmung, der Ernährung, der Ruhe und des Zell-
zyklus (vgl. Tab. 148). 

Die Kreisvorstellung in der Rede vom »Kreis des 
Lebens« bezieht sich allerdings nicht immer auf Ent-
wicklungsprozesse, sondern kann auch den (räumli-
chen) Lebensbereich eines Organismus bezeichnen. 
In diesem Sinne spricht im 18. Jahrhundert z.B. C. 
de Bonnet allgemein von einem natürlichen Kreis 
(»cercle natural«) der Organismen126, J.G. Herder 
von einer »Sphäre« oder einem »Kreis« der Tiere127 
( Nische) und J.-J. Rousseau von einem besonde-
ren Kreis oder Horizont eines Menschen (»Chaque 
homme a ainsi son Cercle particulier ou horizon dont 
il est le Centre«)128. Bei H. Plessner bezieht sich die 
Formulierung »Lebenskreis« 1928 auf die Einheit 
eines Organismus mit seiner Umwelt (im Anschluss 
an J. von Uexkülls Lehre der Funktionskreise; Ver-
halten).129

Antike
In der ideengeschichtlichen Genese der naturphiloso-
phischen Kreislaufvorstellungen stellt der Entwick-
lungskreislauf die ursprüngliche Form dar. In dem 
vorwissenschaftlichen Naturbild vieler Kulturen wird 
der periodische Wechsel der Jahreszeiten mit der Re-
generation der Natur in Verbindung gebracht. Der 
rhythmische Lauf der Zeit liefert danach die Basis für 
eine periodische Erneuerung des Lebens. Unter dem 
Ein uss der antiken Lehren der Umwandlung der 
Elemente ineinander ist es v.a. eine Kombination aus 
Bewegungs- und Entwicklungskreislauf, die in den 
Vordergrund tritt.130 Aristoteles entwickelt auf dieser 
Grundlage Vorstellungen eines Wasserkreislaufs, bei 
dem die Ortsveränderung des Wassers auf der Erde 
verbunden gedacht wird mit seiner Transformation in 
Luft (Verdunstung) und der reziproken Transforma-
tion der Luft in Wasser (Kondensation; s.u.: biogeo-
chemischer Kreislauf). 

In der vorsokratischen und klassischen griechi-
schen Philosophie ist es der Wechsel von Leben und 
Tod, der als ein Kreislauf gedeutet wird. Ausdrück-
lich ndet sich diese Deutung bei Heraklit.131 Auch 
Platon ist später der Auffassung, aus dem Leben 
entstehe das Tote und aus dem Toten wieder das Le-
bende.132 Unter atomistischen Voraussetzungen kann 
dieser Wechsel als ein Zusammengehen und Trennen 
von Atomen interpretiert werden.

Für Aristoteles bedeutet das Vorliegen eines Kreis-
laufs die höchste Annäherung der irdischen Dinge an 
die himmlischen Bewegungen, die durch Vollkom-
menheit und Ewigkeit ausgezeichnet sind. An einer 
Stelle ist er der Auffassung, die Lebewesen hätten 
insofern am Ewigen und Göttlichen teil, als sie sich 
selbst der Art nach zyklisch (durch Fortp anzung) 
hervorbringen133, an anderer Stelle lehnt Aristote-
les aber ausdrücklich die Kreis gur als inadäquat 
zur Beschreibung der Lebensprozesse ab, weil die 
Fortp anzung ein linearer, gerichteter Prozess mit 
einseitiger Abhängigkeit der Nachkommen von ih-
ren Vorfahren sei. Ausdrücklich stellt Aristoteles 
fest, dass »Menschen und Tiere nicht im Kreislauf 
in sich selber zurückkehren, so daß immer wieder 
derselbe« entsteht. Er begründet dies mit der Ein-
seitigkeit genealogischer Verhältnisse: »Denn es ist 
nicht notwendig, daß Du da bist, wenn Dein Vater 
da ist, nur wenn Du da bist, muß jener dagewesen 
sein. Diese Entwicklung scheint doch geradeaus zu 
gehen«.134 Aristoteles diskutiert auch, inwiefern die 
Lebewesen von den Zyklen der Gestirne, v.a. von 
Sonne und Mond abhängen.135 Daneben bezieht er 
die Kreislaufvorstellung auf die Umwandlung der 
anorganischen Elemente ineinander, z.B. im Wasser-
kreislauf (s.u.).136

Im Sinne eines Kreislaufs kann ebenfalls das alttes-
tamentarische Wort »Staub bist du, zum Staub musst 
du zurück«137 gedeutet werden. Als Stoffkreislauf 
verstanden, bildet dieses Bild keine Schwierigkeiten. 
Problematisch ist es aber, wenn es als Entwicklungs-
kreislauf gedeutet wird. Denn das Wesen, das hier mit 
›du‹ angesprochen wird, bestand gerade nicht schon 
vorher im Staub und wird auch nicht nach Ende des 
Lebens im Staub fortexistieren, sondern seine Exis-
tenz beginnt und endet mit seinem Leben. 

Später ndet sich die Vorstellung eines Kreislaufs 
im Leben der Organismen bei dem Neuplatoniker 
Proklos im fünften nachchristlichen Jahrhundert. Bei 
Proklos ist es nicht, wie vielfach vorher, der Wech-
sel von Leben und Tod, der den Kreislauf begründet, 
sondern von Samen und erwachsenem Organismus. 
Von den P anzen und Tieren heißt es bei Proklos: 
»sie gehen aus dem Samen hervor, und der Same 
wieder aus ihnen; so vollzieht sich ein wechselseiti-
ges Werden und ein Kreislauf vom Unvollkommenen 
zum Vollkommenen und umgekehrt«.138

Mittelalter
In der Naturlehre des »Sendschreibens« der arabi-
schen Lauteren Brüder des 10. Jahrhunderts wird 
der biologische Kreislauf der Natur mit dem Rotie-
ren eines Räderwerks verglichen (vgl. Tab. 149).139 
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Darüberhinaus erscheint das Bild 
eines Kreislaufs hier im Sinne einer 
ununterbrochenen Kette des Entste-
hens und Vergehens, die Mineralien, 
P anzen und Tiere umfasst, – also im 
Sinne eines ökologischen Kreislaufs: 
»Auch die P anzen, Lebewesen und 
Minerale bilden eine dauernde, unun-
terbrochene Kette des Entstehens und 
Vergehens«.140 Schließlich wird auch 
die Bewegung einzelner Elemente, so 
besonders des Wassers, von den ara-
bischen Gelehrten als ein Kreislauf 
beschrieben.141

»Lebensrad« und »Lebenstreppe«
Nicht nur der Wechsel von jung 
und alt zwischen den Generationen, 
auch die Folge der Lebensalter eines 
menschlichen Individuums wird seit 
der Antike als ein Kreislauf gedeu-
tet. Sie geht nach der antiken Über-
lieferung auf die Pythagoreer zurück 
und steht im Zusammenhang mit der 
Parallelisierung des Lebenslaufs ei-
nes Menschen mit dem zyklischen 
Verlauf der Jahreszeiten (die schon 
Aristoteles vornimmt; s.o.). Diodorus 
Siculus, der Kompilator einer Uni-
versalgeschichte aus dem ersten vor-
christlichen Jahrhundert, schreibt den 
Pythagoreern die Unterscheidung 
von vier Lebensaltern des Menschen 
zu (Kleinkind, Kind, junger Erwach-
sener, Alter), die parallel zu den vier 
Jahreszeiten stehen.142 Die Vierglie-
derung und die Analogisierung wird 
von anderen antiken Autoren später 
wiederholt143 und in Zusammenhang 
mit anderen Vierteilungen (z.B. der 
Elemente) diskutiert144. Im christ-
lichen Mittelalter entwickelt sich eine reiche Bild-
tradition, die die Analogie und Gleichförmigkeit 
verschiedener Erscheinungen gra sch darzustellen 
versucht. In den verbreiteten Abbildungen eines Vie-
rerschemas in Form der Vierteilung eines Kreises 
ist eine Darstellung des menschlichen Lebenslaufs 
jedoch zunächst nicht enthalten.145 Darstellungen, 
die eine Vierteilung des menschlichen Lebenslaufs 
in Form eines Kreises enthalten, erscheinen erst im 
10./11. Jahrhundert (vgl. Abb. 246).146 Die Paralle-
lisierung von menschlichem Lebenslauf mit dem 
Verlauf kosmischer und irdischer Ereignisse erfolgt 

gemäß dem allgemeinen Schema der Analogisierung 
von Mikrokosmos und Makrokosmos. 

Wohl zunächst unabhängig von dieser Bildtradi-
tion stehen bildliche Darstellungen des Glücksrads 
(»rota fortunae«), in denen ein moralischer Hinweis 
auf die Unbeständigkeit des Lebens und Kurzfristig-
keit allen Glücks symbolisch abgebildet ist.147 In ihrer 
anfänglichen Form enthalten die Glücksräder keinen 
Bezug zu den Lebensaltern des Menschen; erst seit 
dem 12. Jahrhundert werden allmählich solche Be-
züge hergestellt (z.B. in den Kirchenfenstern von St. 
Étienne in Beauvais und der Kathedrale in Amiens), 

Abb. 246. Darstellung der menschlichen Lebensphasen in Form eines Krei-
ses aus dem frühen 12. Jahrhundert. Das Leben wird in vier Phasen einge-
teilt, symbolisiert über typische Körperhaltungen und parallelisiert mit einer 
Kombination elementarer Qualitäten sowie einem zugehörigen Körpersaft: (1) 
die Kindheit (»Pueritia«; oben) in einer Figur mit gekreuzten Beinen und der 
Kombination kalt und feucht sowie dem Körpersaft Schleim (»Phlegma«); (2) 
das Jugendalter (»iuventus«; rechts) in einer Figur mit einem Ast in der Hand 
und der Kombination heiß und feucht sowie dem Körpersaft Blut; (3) das Er-
wachsenenalter (»Senectus«; links) in einer sitzenden Figur, die einen Faden 
(den Lebensfaden?) auf eine Spule aufrollt, mit der Kombination heiß und tro-
cken und dem Körpersaft rote Galle; und (4) das Alter (»Decrepitas«; unten) 
in einer sitzenden Figur mit einer langen Kopfbedeckung bei der Tätigkeit des 
Spinnens und mit der Kombination kalt und trocken sowie dem Körpersaft 
schwarze Galle. Die Anordnung der Lebensalter ist zwar kreisförmig, darge-
stellt ist aber nicht ein Kreislauf, weil Kindheit und Alter nicht nebeneinander, 
sondern einander gegenüber liegen (Anonymus (frühes 12. Jh.). Tractatus de 
quaternario: fol. 28v; aus Sears, E. (1986). The Ages of Man. Medieval Inter-
pretations of the Life Cycle: g. 6).
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so dass im 13. Jahrhundert Lebensrad und Glücks-
rad ineinander integriert erscheinen.148 Im Mittelal-
ter und in der Frühen Neuzeit wird das Lebensrad 
ein beliebtes Motiv, das im sakralen und profanen 
Kontext verwendet wird.149 Auf dem äußeren Kreis 
eines Lebensrades werden Menschen zu verschiede-
nen Zeitepochen, in verschiedenen Ländern, auf ver-
schiedenen sozialen Ebenen oder in verschiedenen 
Lebensphasen abgebildet. Entsprechend den darge-
stellten Motiven kann das Lebensrad unterschiedlich 
interpretiert werden, z.B. als Vanitasmotiv, das von 
der Vergeblichkeit allen irdischen Strebens berich-
tet, als Glücksmetapher, die die Zufälligkeit und 
Vergänglichkeit des gegenwärtigen Daseins betont, 
oder als Ausdruck des zyklischen Charakters des 
menschlichen Lebens, das in stereotyper Weise die 
immer gleichen Phasen von Zeugung, Jugend, Reife, 
Alter und Tod durchläuft.150

Seit der ersten Hälfte des 16. Jahrhun-
derts wird das Bild des Lebensrades zu-
nehmend von dem Bild der Lebenstreppe 
ersetzt (für ein Beispiel Lebensgeschich-
te: Abb. 274).151 Gemeinsam ist beiden 
Darstellungsformen die vertikale Schich-
tung in ein Oben und Unten und die Dyna-
mik des Aufstiegs und Abfalls. Unterschie-
den sind sie aber darin, dass das Lebensrad 
eine zyklische Form bildet, die Treppe je-
doch eine lineare. Als möglicher Grund für 
die Ablösung des einen Bildtyps durch den 
anderen wird die Veränderung der Mess-
instrumente der Zeit vom zyklischen Jah-
reslauf zum linearen Kalender diskutiert. 
Außerdem ist über die lineare Darstellung 
eher die Wiedergabe des persönlichen, 
individuellen Charakters eines Lebens 
möglich als über das zyklische Bild eines 
Lebensrads.152 Andererseits ist das Bild 
der Treppe eher ein Zeichen für Stabilität 
und Ordnung als das Bild eines Rads. Der 
Wechsel vom Lebensrad zur Lebenstreppe 
spiegelt daher auch das zunehmende Be-
dürfnis nach sozialer Ordnung und Stabili-
tät angesichts der von zahlreichen Umbrü-
chen gekennzeichneten sozialen Situation 
in der Frühen Neuzeit.

›Lebenszyklus‹ setzt Typenontologie voraus
Eine direkte Beziehung der Lebens- und 
Glücksräder zu den biologischen Darstel-
lungen eines Lebenszyklus besteht offen-
bar nicht. Biologische Abbildungen eines 
Lebenszyklus nden sich erst seit Ende des 

19. Jahrhunderts! Bereits seit Mitte des Jahrhunderts 
ist die Rede von einem ›Zyklus‹ oder ›Kreislauf‹ des 
Lebens aber fest in der Sprache der Biologen veran-
kert, wenn sie auch von einigen mit Vorbehalt ver-
wendet wird: Der Zoologe Bronn bedient sich 1850 
zwar auch des Bildes vom »Kreislauf des Lebens« 
für die organische Entwicklung. Er distanziert sich 
jedoch gleichzeitig von ihm, weil er die Entwicklung 
der Organismen – von der »größten Lebensthätig-
keit« der befruchteten Eizelle bis zur »Unbehül ich-
keit« des Alters – so sieht, dass »die frühesten und 
spätesten Zustände nur eine negative Aehnlichkeit 
miteinander haben und deshalb keineswegs in einem 
Kreise aneinanderschließen«.153 

Auch im 20. Jahrhundert stehen einige Autoren 
deshalb der Verwendung des Kreises als Symbol für 
das Leben skeptisch gegenüber. Das Leben der Lebe-
wesen sei immer durch einen Anfang und ein Ende 

Abb. 247. Entwicklungskreislauf: Der »Zeugungskreis« von Trichos-
phaerium sieboldi Schn. Die geschlechtliche Fortp anzung erfolgt durch 
die Kopulation von zwei Schwärmsporen (oben links); der aus dem Ver-
schmelzungsprodukt sich bildende »Schizont« (oben Mitte) vermehrt sich 
ungeschlechtlich und bildet den »Sporont« (unten Mitte), aus dem die 
Schwärmsporen entstehen (aus Schaudinn, F. (1899). Untersuchungen 
über den Generations wechsel von Trichosphaerium sieboldi Schn.: Taf. 
I).
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zu charakterisieren und daher 
gleichursprünglich mit der linear 
ablaufenden Zeit: »Das Leben des 
Individuums bildet offenbar kei-
nen Kreis, es führt nicht zurück 
zum Anfangspunkt; die gerade 
Linie – die Linie, die von einem 
Ort zu einem anderen, entfernten 
Orte führt – das ist das Symbol 
des Lebens«, heißt es 1905 bei 
H.S. Chamberlain.154

Die Geschlossenheit des Le-
benszyklus besteht also nur inso-
fern, als die Ausgangsform und 
Endform des Prozesses einander 
ähneln. Der Lebenszyklus verkör-
pert damit keinen Bedingungs-
kreislauf, sondern einen Entwick-
lungskreislauf, so wie die Abfolge 
von Tag und Nacht als Kreislauf 
verstanden werden kann: eine 
Abfolge von ähnlichen Stadien in 
einer immer gleichen Reihenfol-
ge. Eine kausale Geschlossenheit 
bzw. Rückwirkung oder Wechsel-
seitigkeit liegt nur in dem Sinne 
vor, dass ein Teil auf einen ande-
ren Teil gleichen Typs folgt oder einwirkt. Die Rede 
von einem ›Kreislauf‹ in diesem Zusammenhang 
setzt somit eine Ontologie von Typen voraus. Nicht 
ein individueller Körper wirkt vermittelt über ande-
re Körper auf sich zurück, sondern die Rückwirkung 
besteht lediglich auf einen anderen Körper gleichen 
Typs (z.B. einer Keimzelle auf eine andere) (Salthe 
1993: »Closure is based on types, not tokens«155).

E. Haeckel betrachtet im Anschluss an T. Huxley 
den Lebenszyklus als »genealogisches Individuum«, 
genauer als »genealogisches Individuum erster Ord-
nung«.156 Als genealogisches Individuum zweiter 
Ordnung gilt Haeckel die Art (Spezies) und als ge-
nealogisches Individuum dritter Ordnung der Stamm 
(Phylon). Diese genealogischen Einheiten höherer 
Ordnung bestehen allerdings nicht aus Prozessen, die 
sich regelmäßig wiederholen; sie stellen also keinen 
Kreislauf der Entwicklung wie das genealogische 
Individuum erster Ordnung dar. Als ›Lebenszyklus‹ 
will Haeckel »den geschlossenen Cyclus aufein-
anderfolgender Formzustände bezeichnen, der in-
nerhalb der Species sich in rhythmischem Wechsel 
vom mütterlichen Ei bis zum kindlichen Ei beständig 
wiederholt«.157 Anders als bei der morphologischen 
Individualität handele es sich dabei nicht um eine 
Raumeinheit, »sondern eine Zeiteinheit, die erst 

durch die geschlossene Reihenfolge ihrer räumlichen 
Veränderungen zur Individualität wird«.158 

Als Glied des Lebenszyklus kann der Organismus 
insgesamt als ein Organ für die Erzeugung anderer 
Organismen betrachtet werden. Deutlich wird diese 
Sicht z.B. an dem als Kritik an Darwin formulier-
ten Bonmot S. Butlers: »a hen is only an egg’s way 
of making another egg«.159 Die Reproduktionskette 
kann damit als eine Art wechselseitige Abhängigkeit 
konzipiert werden: Ein Ei ist ein Mittel zur Produk-
tion einer Henne und eine Henne ein Mittel zur Pro-
duktion von Eiern. Ei und Henne können in dieser 
Sicht als Durchgangsstadien eines zirkulären Prozes-
ses gesehen werden.

Darstellungen des Lebenszyklus
Im Gegensatz zu den zahlreichen gra schen Dar-
stellungen des Lebenszyklus des Menschen gibt es 
vor dem 20. Jahrhundert nur wenige, die sich auf 
andere Lebewesen beziehen. Die älteste dem Verfas-
ser bekannte Darstellung eines »Zeugungskreises« 
eines nicht-menschlichen Lebewesens betrifft einen 
Einzeller und stammt von dem Protistenforscher 
F. Schaudinn aus dem Jahr 1899 (vgl. Abb. 247). 
Auch die ›Zoologischen Wandtafeln zum Gebrauche 
an Universitäten und Schulen‹ (1877-1892) von R. 

Abb. 248. Der Lebenszyklus des Frosches: 1 Ei, punktiert das Geschlechtszellen-
material; 2-3 Eifurchung; 4 Blastula; 5-7 Embryo; 8-9 Kaulquappe; 10-11 Frosch 
(aus Conklin, E.G. (1919). The mechanism of evolution in the light of heredity and 
development. Scienti c Monthly 9, 481-505: 491; auch in Goldschmidt, R. (1922). 
Ascaris. Eine Einführung in die Wissenschaft vom Leben für Jedermann: 284).
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Leuckart und H. Nitsche enthalten die Darstellung ei-
nes fast geschlossenen Entwicklungskreislaufs, und 
zwar den der Reblaus.160 Im Gegensatz zu den mittel-
alterlichen gra schen Darstellungen des Lebenszyk-
lus des Menschen, die meist – aber nicht immer161 
– als ein Rad mit Speichen präsentiert werden, sind 
die Lebenskreisläufe der Tiere weniger metaphorisch 
als ein einfacher Kreislauf abgebildet.

Zellzyklus
Neben dem Lebenszyklus als dem generationenüber-
greifenden Kreislauf des Lebens von Organismen 
steht der Zellzyklus als Kreislauf der Entwicklung 
von Zellen. Ende des 19. und Anfang des 20. Jahr-
hunderts wird unter dem Ausdruck ›Zellzyklus‹ 
(»cell-cycle«) Unterschiedliches verstanden. Zum 
einen wird mit dem Wort die Folge von Zellen von 
einer Generation zur nächsten bezeichnet (Anony-
mus 1884: »the whole series of generations of cells 
from a single ovum«162); der Zellzyklus entspricht in 
dieser Bedeutung also dem Lebenszyklus. Außerdem 
bezeichnet der Ausdruck den Wechsel verschiedener 
Stadien bei Einzellern (mit Zysten-, Zilien- und Amö-
benphase).163 Schließlich erscheint das Wort, um die 
Folge von Zustandsänderungen einer Zelle zwischen 
zwei Teilungen zu benennen (Conklin 1901).164 Die-
se letzte Bedeutung ist im 20. Jahrhundert die domi-
nierende. 

Mittels radioaktiver Isotope (P32), die während der 
Synthese der Chromosomen in diese integriert wer-
den, beschreiben A. Howard und S.R. Pelc 1953 den 
regelmäßigen zeitlichen Rhythmus in der Teilung 
von Zellen. Ein Zellzyklus (»cell cycle«) reicht da-
bei von der Teilung einer Zelle bis zur nächsten (eine 
Zelle »stirbt« also nicht notwendig in einem Zellzy-
klus). Howard und Pelc gliedern den Zellzyklus in 
vier Phasen: eine Periode der Zellteilung (Mitose), 
eine prä-synthetische Periode (G1), eine Periode der 
Synthese der Chromosomen (S) und eine prä-mito-
tische Periode (G2). Bei dem von den Autoren un-
tersuchten System, den Zellen des Wurzelmeristems 
der Bohne (Vicia faba), beträgt der gesamte Zellzy-
klus etwa 30 Stunden, dabei entfallen 4 Stunden auf 
die Mitose, 12 auf die G1-, 6 auf die S- und 8 auf die 
G2-Phase.165

Lebenszyklus und Evolution
Evolutionstheoretische Deutungen erfährt das Vor-
handensein des Lebenszyklus insbesondere seit den 
1980er Jahren. Herausgestellt wird dabei, dass die 
Organisation des Lebens in individuellen Entwick-
lungskreisläufen insofern einen Vorteil darstellt, als 
dadurch radikale Umstrukturierungen und somit 

Anpassungen möglich werden. Würde keine Kon-
traktion der Organisation auf das Einzellstadium er-
folgen, dann würde sich jede Veränderung allein auf 
eine beschränkte Körperregion auswirken. Vollzieht 
sich die Reproduktion dagegen durch den Flaschen-
hals des Einzellstadiums, dann können evolutionär 
relevante Mutationen auftreten, die sich auf den ge-
samten Organismus auswirken (Dawkins 1982: »ra-
dical restructuring«; »a ›return back to the drawing 
board‹«).166

Populationszyklus
Als ein Entwicklungs- oder Zustandsänderungskreis-
lauf ähnlich dem Lebenszyklus und den physiologi-
schen Zustandsänderungen von Körperteilen kann 
auch das Phänomen des Populationszyklus angese-
hen werden. Der Terminus ›Populationszyklus‹ er-
scheint seit den 1920er Jahren, zuerst in Bezug auf 
den Menschen (Commons et al. 1922: »Malthusian 
population cycle«)167, später wird er auf Tiere ange-
wendet (Wright 1926)168.

Als ein a priori gültiges Prinzip formuliert H. 
Spencer bereits in den 1860er Jahren den zyklischen 
Verlauf von Populationsgrößen, die unter dem Ein-

uss antagonistischer Kräfte stehen. Eine rhythmi-
sche Bewegung (»rhythmical movement«) stelle sich 
im Wechsel der Populationsgröße von P anzen und 
Tieren ein, weil hier die dynamischen Faktoren der 
Fertilität und Mortalität in entgegengesetzte Rich-
tung wirksam seien: Die Vermehrung der Individuen 
einer Population über den Gleichgewichtszustand 
hinaus (»over-peopling of the habitat«) würde über 
antagonistische Kräfte, wie die Konkurrenz (»com-
petition for places […] or for food«) oder den Ein-

uss von Parasiten und Feinden, zu einer ausglei-
chenden Verminderung der Population führen (»un-
til there is reached the limit at which the mortality 
equals the reproduction«).169 Wenn der Ein uss der 
begrenzenden Kräfte aber über den Gleichgewichts-
zustand hinausschießt, würde das Habitat zunächst 
unterbevölkert (»underpeopled«), die überschüssige 
Räuberpopulation zusammenbrechen (»its unduly 
numerous enemies decimated by starvation«) und 
anschließend der Verlust der begrenzenden Kräfte zu 
einer erneuten Vermehrung der Beutepopulation füh-
ren. Die Ursache dieser Zyklen beschreibt Spencer 
als kompensierende Anpassungen der Vermehrung 
an die Mortalität (»permanent compensating adjust-
ments of multiplication to mortality among species 
in general«).170

Empirische Untersuchungen von zyklischen Ver-
änderungen in der Größe einer Population werden 
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seit dem Ende des 19. Jahrhunderts bei verschiede-
nen Arten durchgeführt. Unabhängig voneinander 
beschreiben L.O. Howard in den USA und P. Mar-
chal in Frankreich solche Populationszyklen bei 
parasitischen Insekten und ihren Wirten.171 Lebens-
wellen nennt der russische Biologe S.S. etverikov 
1905 diese rhythmischen Schwankungen in der 
Größe einer Population unter natürlichen Bedingun-
gen.172 Der Entomologe W.R. Thompson sieht in den 
frühen 1920er Jahren in diesem Phänomen eine Re-
gelmäßigkeit, die in einem mathematischen Modell 
repräsentiert werden kann, und er entwickelt einfa-
che algebraische Gleichungen zur mathematischen 
Beschreibung dieses zyklischen Parasitismus (»pa-
rasitisme cyclique«).173 Die Analysen Thompsons 
werden aber nur sehr zögerlich aufgenommen, weil 
viele Biologen zur damaligen Zeit die mathematische 
Darstellung von Populationsphänomenen zumindest 
als verfrüht ansehen, insofern viele der kritischen 
Größen, z.B. die natürlichen Reproduktionsraten, 
nicht bekannt waren.174 

Mit anderen Verfahren der mathematischen Dar-
stellung, nämlich solchen, die ursprünglich zur Be-
schreibung chemischer Reaktionen entwickelt wur-
den, nähert sich A. Lotka dem Phänomen der zykli-
schen Schwankung von Populationen interagierender 
Organismen.175 Er modelliert die Populationsgrößen 
in Form von gekoppelten Differenzialgleichungen 
und verwendet, anders als Thompson, nicht die Ge-
nerationsfolge als (diskrete) Zeiteinheit, sondern 
einen kontinuierlichen Zeitmaßstab. In seinem be-
kannten Buch von 1925 illustriert Lotka den zykli-
schen Verlauf der Populationsgrößen in zahlreichen 
Gra ken und formuliert präzise und allgemein die 
Bedingungen, unter denen eine kontinuierliche Os-
zillation vorliegt und unter welchen diese gestört 
wird ( Gleichgewicht: Abb. 201).176 Die große Allge-
meinheit der mathematischen Modelle Lotkas macht 
ihre empirische Anwendung in den Augen vieler 
zeitgenössischer Biologen auf der anderen Seite aber 
schwierig.177 Unabhängig von Lotka beginnt auch V. 
Volterra 1925 mit der mathematischen Analyse des 
Wachstums von Populationen von interagierenden 
Organismen.178 

Frühe Versuche zur empirischen Überprüfung der 
mathematischen Modelle beziehen sich auf die Po-
pulationszyklen von Schneeschuhhasen und Luchsen 
im Norden Kanadas ( Gleichgewicht: Abb. 203) und 
auf die Interaktion von Einzellern, die Gause in La-
borversuchen beobachtet ( Konkurrenz: Abb. 241; 
Räuber: Abb. 425).

Stoffkreislauf im Organismus (Blutkreislauf)
Das auffallendste Kreislaufphänomen in der Physiolo-
gie der Wirbeltiere besteht im Kreisen des Blutes durch 
die Adern des Körpers. Dieses Phänomen wird nach 
spekulativen Ansätzen im 16. Jahrhundert endgültig 
von W. Harvey 1628 nachgewiesen.179 Die lateinische 
Bezeichnung für dieses Phänomen (»circulatio«) er-
scheint bereits im 16. Jahrhundert; das deutsche Wort 
›Stoffkreislauf‹ in diesem Zusammenhang wird aber 
erst seit Mitte des 19. Jahrhunderts verwendet.180

Die organischen Stoffkreisläufe in einem Orga-
nismus werden in der Neuzeit im Hinblick auf die 
Versorgung aller Körperteile mit Nährstoffen und die 
Entsorgung von Abfallstoffen gedeutet. Bei einigen 
Organismen werden diese Funktionen offensichtlich 
nicht von einem Kreislauf, sondern von einer linearen 
Transportkette erfüllt. Bei den höheren P anzen z.B. 
erfolgt der Strom von Nähr- und Botenstoffen sowie 
von Wasser in Phloem und Xylem in linearer Rich-
tung vom Boden über die Wurzeln und den Spross zu 
den Blättern (eine zu den Tieren analoge Stoffzirku-
lation bei P anzen wird im 18. und 19. Jahrhundert 
allerdings intensiv diskutiert181).

Nach der Lehre des Aristoteles  erfolgt die Ernäh-
rung der inneren Organe (und auch ihre ursprüngli-
che Erzeugung) durch das Blut. Das Blut wird aus 
der Nahrung gebildet und in Magen, Leber und Milz 
aufbereitet. Von der Leber und Milz gelangt es über 
das Herz und die Blutgefäße zu den Organen, die so 
mit Nährstoffen versorgt werden. Die Blutbewegung 
stellt sich Aristoteles nicht (allein) durch das Herz 
angetrieben vor – das Herz wird zwar als periodisch 
sich zusammenziehend, aber doch nicht als Pumpe 
beschrieben –, sondern sie erfolgt v.a. aufgrund einer 
bewegenden Kraft, die sich im Blut selbst be ndet. 
Weil die Nährstoffe in den Endorganen vollständig 
verbraucht werden, gibt es in Aristoteles  Vorstel-
lung keinen Rück uss des Blutes zum Herzen. Das 
»Kreislaufsystem« bei Aristoteles ist also ein Ein-
wegsystem: Das Blut ießt vom Herzen zu den Kör-
perteilen, die mittels des Blutes ernährt werden. Aris-
toteles veranschaulicht den Mechanismus durch den 
Vergleich mit einer Bewässerungsanlage, in der das 
Wasser mit den Nährstoffen von einer Quelle über 
Gräben zu den P anzen geleitet wird, ohne zur Quel-
le zurückzu ießen.182

Der römische Arzt Galen stellt sich zumindest die 
Bewegung der Nährstoffe (wenn auch nicht des Blu-
tes) je nach vorhandenem Bedarf als eine Hin- und 
Herbewegung ausgehend von der Leber vor. Von der 
ihm oft zugeschriebenen Blutbewegung analog den 
Bewegungen des Wassers bei Ebbe und Flut distan-
ziert sich Galen allerdings ausdrücklich.183 Es be-
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steht für ihn eine Verbindung zwischen linker und 
rechter Hauptkammer des Herzens, durch die das 
Blut strömt. 

Ohne größere Wirkung bleibt die von dem ara-
bischen Arzt Ibn An-Naf s im 13. Jahrhundert be-
hauptete, aber nicht anatomisch oder experimentell 
begründete Existenz eines kleinen Kreislaufs des 
Blutes zwischen Herz und Lunge. Erst nach der 
Übersetzung ins Lateinische im Jahr 1547 ruft der 
Text ein gewisses Echo hervor.184 Die falsche Sicht 
Galens erhält ihren Status als of zielle Lehrmeinung 
bis in die Renaissance. A. Vesal kann in seinen ana-
tomischen Studien zwar die von Galen postulierten 
Poren in der Herzwand nicht nden, er weicht aber 
trotzdem erst in der zweiten Au age seines Haupt-
werks (1555) von der Lehrmeinung ab.185 

Mehrere Hindernisse stehen der Durchsetzung der 
Lehre des Blutkreislaufs im Wege: zunächst die aris-
totelische Ansicht, der zufolge nur himmlische Kör-
per sich auf einer Kreisbahn bewegen, die irdischen 
dagegen natürlicherweise Anfang und Ende aufwei-
sen; außerdem die Galensche Vorstellung einer hier-
archischen Stufung der physiologischen Funktionen 
(den drei Seelenteilen gemäß, die bereits Aristoteles 
unterscheidet; Funktion); schließlich die empirische 
Schwierigkeit des Nachweises der Kapillargefäße, 
die für die Annahme der Kreisbewegung vorausge-
setzt werden müssen. 

Größere Aufmerksamkeit und eigenständige em-
pirische Untersuchungen zur Blutbewegung erfolgen 
daher erst seit der Mitte des 16. Jahrhunderts. Als Er-
gebnis solcher Studien beschreibt M. Serveto 1553 
den kleinen Blutkreislauf von der rechten in die linke 
Herzkammer durch die Lungen. Nach Serveto erfolgt 
in der Lunge eine Mischung des Blutes mit der ein-
geatmeten Luft, die das Blut zu einem belebenden 
Prinzip macht.186 Ausgehend von den Beobachtungen 
Vesals zum Zusammenhang zwischen Herzaktivität 
und Lungenvolumen postuliert zumindest ansatzwei-
se auch M.R. Colombo 1559 das Vorhandensein ei-
nes kleinen Blutkreislaufs; sich gegen die galenische 
Tradition wendend, bestreitet Colombo auch das 
Vorhandensein von Poren in der Herzscheidewand.187 
Colombos Schüler A. Cesalpino übernimmt ebenfalls 
1571 die Theorie des kleinen Blutkreislaufs und prägt 
dafür den Begriff des Kreislaufs (»circulatio«).188 

Aber erst W. Harvey verbindet verschiedene empi-
rische Befunde miteinander und kann die Theorie des 
Blutkreislaufs experimentell bestätigen. Wesentlich 
für seine These des Kreisens des Blutes im Körper 
sind Harveys Einsicht in die Wirksamkeit des Her-
zens als Blutpumpe und quantitative Untersuchun-
gen zur bewegten Blutmenge: Die vom Herzen in 
einer bestimmten Zeiteinheit gepumpte Menge Blut 
kann nach Harveys Überlegungen unmöglich allein 
aus der aufgenommenen Nahrung erzeugt worden 
sein, sondern muss aus anderen Teilen des Körpers 
zum Herzen gelangt sein. Die quantitativen Betrach-
tungen Harveys werden häu g als Beginn der quan-
ti zierenden Biologie überhaupt gewertet – tatsäch-
lich stellen sie aber doch eher Gedankenexperimen-
te dar, die nicht für die Auf ndung der Ergebnisse 
ausschlaggebend waren, sondern nur die qualitativen 
Argumente im Nachhinein bestätigen sollten.189 Har-
vey baut außerdem auf der Beobachtung seines Leh-
rers in Padua, Fabricio Aquapendente, auf, dass die 
Klappen in den Venen den Fluss des Blutes in nur 
einer Richtung ermöglichen.190 Experimentell belegt 
Harvey dies durch das Abbinden der Venen und deren 

Abb. 249. Schema des großen Blutkreislaufs mit Darstellung 
der Kapillargefäße (»vasa capillaria«), die 1661 von M. 
Malpighi erstmals beschrieben werden, als vertikal schraf-
erte Bereiche. Legende:  rechter,  linker Herzventrikel, 

1 Arterie, 2 Vene, 3 Pfortader, a, b, c, d, etc. Gefäße zur 
Versorgung der Körperorgane (nach Bartholin, C. (1707). 
De circulatione sanguinis disputatio: 9; aus Jahn, I. (Hg.) 
(1982/98). Geschichte der Biologie: 200).
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Anschwellung unterhalb der Stelle des Abbindens. 
Nach Harveys Theorie kreist das Blut im Körper auf 
einer 8-förmigen Bahn mit dem Herzen im Knoten 
der 8: Angetrieben von den Kontraktionen des Her-
zens ießt das Blut von der rechten Herzkammer zur 
Lunge und von dort zur linken Kammer und kehrt 
dann nach seinem Weg durch den Körper zur rechten 
Kammer zurück.191 

Nach seiner Entdeckung des Blutkreislaufs be-
müht sich Harvey auch in anderen Bereichen auf der 
Erde Kreisläufe zu nden. So verweist er auf Aris-
toteles’ Beschreibung des Kreislaufs des Wassers 
auf der Erde.192 Und er schließt sich gleichfalls der 
aristotelischen Beschreibung der über Fortp anzung 
verbundenen zeitlichen Folge der Individuen einer 
Art als Kreislauf an, durch die aus den sterblichen 
Individuen eine »unsterbliche Art« erzeugt werde.193 

Harvey versteht die circulatio des Blutes nicht al-
lein im räumlichen Sinne, in dem sie heute selbst-
verständlich ist: dass eine Bluteinheit eine räumliche 
Strecke durchwandert und am Ende wieder an ihrem 
Ausgangspunkt ankommt. Neben diesem räumli-
chen Kreislauf vollzieht das Blut in der Darstellung 
Harveys auch einen Kreislauf in seiner Zustands-
änderung: Es wird vom Herzen, dem »Anfang des 
Lebens« mit Nährstoffen und Wärme versorgt, diese 
verliert es während seiner Passage durch den Körper 
bis es wieder zum Herzen gelangt und von diesem 
erneut Verjüngung und Perfektion erlangt.194

Harvey bezeichnet das Herz zwar als »Prinzip des 
Lebens« und Sonne der »kleinen Welt« des Kör-
pers (»principium vitae & sol microcosmi«)195; er 
schreibt, das ganze Lebewesen (»totum animal«) sei 
das Werk (»opus«) des Herzens196 und dieses regiere 
wie ein Fürst im Staat überall im Körper (»ubique gu-
bernans«)197 ( Regulation). Trotzdem deutet das Bild 
des Kreislaufs, das durch Harvey für die Beschrei-
bung der Blutbewegung etabliert wird, gerade auf 
eine Enthierarchisierung der körperlichen Organisa-
tion: An die Stelle einer zentralen Regulationsinstanz 
tritt in einem Kreislauf gerade die wechselseitige 
Abhängigkeit der beteiligten Prozesse und Körper. In 
einem zeitgleich zur Entdeckung des Blutkreislaufs 
verfassten Manuskript beschreibt Harvey dann auch 
die Bewegung der Tiere nicht als Ergebnis einer zen-
tralen Steuerung durch eine Seele oder das Gehirn, 
sondern als Interaktion vieler körperlicher Kompo-
nenten.198 Die gute Herrschaft des Herzens zeigt sich 
nach Harvey gerade darin, dass die Bewegungen der 
Körperteile keines ständigen Eingriffs bedürfen.

Die endgültige Bestätigung des Blutkreislaufs er-
folgt durch den anatomischen Nachweis der Kapil-
laren 1661 durch M. Malphighi199 – nachdem deren 

Existenz bereits im 13. Jahrhundert durch Ibn al-
Quff200 und später durch Harvey theoretisch postu-
liert wurde.

Trotz der allgemeinen Anerkennung gibt es bis in 
die 1920er Jahre abweichende Meinungen, die das 
Vorhandensein eines Blutkreislaufs grundsätzlich 
leugnen.201 Als Problem könnte die Frage gelten, ob 
es ein als individueller Körper bestehendes Zirkulat 
im Blutkreislauf tatsächlich gibt. Empirische Unter-
suchungen zur Blutbewegung in den Kapillaren, nach 
der sich die Blutkörperchen in den Kapillaren mit der 
erheblichen Geschwindigkeit von ca. 1 mm in der Se-
kunde bewegen (damit aber noch um ein Vielfaches 
langsamer als in den Arterien und Venen)202, lassen 
allerdings keinen Zweifel daran, dass individuelle 
Blutkörperchen tatsächlich im Körper kreisen. 

Ein Kreislauf von Stoffen besteht nicht allein 
im Körper von Wirbeltieren, bereits in vielen Zel-
len kann ein Stoffkreislauf festgestellt werden. M. 
Schultz bezeichnet die kreisförmige Säftebewegung 
innerhalb von P anzenzellen 1828 als Zyklose (»Cy-
klose«).203 Später wird diese innerzelluläre Strömung 
auch bei Einzellern wie Wimpertierchen anhand 
der Bewegung der Nahrungsvakuolen beschrieben. 
Schultz grenzt die Zyklose als »peripherische Zirku-
lation des Lebenssaftes« in P anzenzellen von der 
Blutbewegung bei höheren Tieren ab. Der Terminus 
könnte aber auch in einem allgemeinen Sinn für je-
den Prozess des zyklischen Transports von Stoffen 
innerhalb eines Organismus, der der Verteilung von 
Nahrungsstoffen oder der Entfernung von Abfallstof-
fen im Körper dient, verwendet werden.

Biogeochemischer Kreislauf 
(ökologischer Stoffkreislauf)
Den Ausdruck biogeochemisch führt der russische 
Biologe V.I. Vernadskij 1923 zur Bezeichnung von 
Aspekten des globalen Stoff usses zwischen Lebe-
wesen und anorganischen Depots ein.204 Das Konzept 
steht damit in Verbindung zum Begriff der Biosphä-
re als einer bio-geologischen Einheit. Das Wort ›Bio-
geochemie‹ ist eine Erweiterung des älteren Geoche-
mie.205 Zur Analyse der biogeochemischen Stoff üs-
se betreibt Vernadskij ein »biogeochemisches La-
bor« (»Biogeochemical Laboratory«).206 Erst in den 
1970er Jahren verbreitet sich der Terminus allgemein 
und wird zu einem zentralen ökologischen Konzept 
zur Beschreibung der Verhältnisse auf globaler Ebe-
ne.207 Es wird aber auch auf einzelne begrenzte Öko-
systeme bezogen.208

Der allgemeine Terminus Stoffkreislauf (»circu-
lation of matter« im Englischen209, »circulation ma-
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térielle« im Französischen210) erscheint als regelmä-
ßig verwendeter Ausdruck erst im 20. Jahrhundert. 
Bereits Mitte des 17. Jahrhunderts sieht R. Whitlock 
aber ausdrücklich das Gras und die Kühe oder Schafe 
in einen gemeinsamen Stoffkreislauf (»Circulation of 
matter«) einbezogen (als Teil von »Natures perpetuall 
Motion of Generation and Corruption«).211 Mitte des 
19. Jahrhunderts wird der deutsche Ausdruck auf den 
Blutkreislauf in einem Lebewesen bezogen (s.o.).212 
Bei C.H. Schultz-Schultzenstein wird das Konzept 
1855 zu einem Grundprinzip des Lebens: »das ganze 
Leben nur ein Stoffkreislauf«.213 Seit den 1880er Jah-
ren etabliert sich der Ausdruck v.a. in Bezug auf den 
Kreislauf von Stoffen innerhalb eines Ökosystems.214 
Bei W. Wundt heißt es 1889: »Indem der Lebenspro-
cess des Thieres und der P anze die Stoffe wieder 
erzeugt, welche die letztere bei ihrer organisirenden 
Function verwendet, und indem bei dieser der zur 
Unterhaltung der Verbrennungsvorgänge im P an-
zen- und Thierleib dienende Sauerstoff frei wird, ist 
im allgemeinen die Möglichkeit geboten, dass ohne 
Aenderung der äußeren Lebensbedingungen die Or-
ganismen einen Stoffkreislauf unterhalten, welcher 
die einem jeden lebenden Wesen erforderlichen Stof-
fe immer wieder neu schafft«.215 

Besonders im limnologischen Zusammenhang ist 
seit den 1870er Jahren die Vorstellung eines Kreis-
laufs von Stoffen etabliert. Ohne eigene Untersu-
chungen dazu durchzuführen spricht A. Weismann 
1876 von dem »Gesetz vom Kreislauf der organi-
schen Substanz«, das er als ein »allgemeines Gesetz« 
»aus der Thiergesellschaft eines Sees herauslesen« 
zu können meint.216 Das Zirkulat in diesem Kreislauf 
bezeichnet Weismann als »organische Substanz«, 

diese werde als »todte, organische Substanz« in den 
See geschwemmt, diene dann dem Aufbau der Tier-
körper und werde nach deren »Verwesung« wieder 
dem See zugeführt.217 Die Pioniere der Limnologie 
A. Forel und O. Zacharias nehmen die theoretische 
Anregung durch dieses Konzept auf und füllen es mit 
empirischen Studien (Forel 1888: »le cycle de la cir-
culation de la matière organique, entre la nature mor-
te et la nature vivante«218). Ausführlich schildert F.A. 
Forel 1901 den »Kreislauf der organischen Materie«: 
»Die vegetabilische Substanz bildet den Grundstock 
der animalischen Nahrung jeder Art. Die Wandlun-
gen und Wanderungen, die eine P anze, eine Alge 
zum Beispiel durchmacht, sind mannigfaltig. Eine 
Diatomee wird durch eine Rotatore gefressen, diese 
durch eine Clodocere, diese durch einen insektivo-
ren Fisch, dieser durch einen Raub sch, der endlich 
einem Fischotter oder dem Fischer zum Opfer fällt. 
Die Kleinen und Schwachen werden von den Großen 
und Starken verspeist und diese werden schließlich 
selbst ein Raub der Allerkleinsten, der Fäulnisbakte-
rien. Nach der Inkarnation im Tiere wird die organi-
sche Substanz entweder organisiert oder in gelöstem 
Zustande abgeschieden. Wie der Prozeß auch verlau-
fen mag, das Schlußresultat ist immer dasselbe. Die 
organische Substanz kehrt immer wieder in die große 
Vorratskammer, den See, zurück, sei es in Form von 
tierischen Sekretionen, wie Kohlensäure, Harnstoff 
und anderen Produkten der tierischen Verbrennungs-
vorgänge, oder nach dem Tode der Organismen als 
Produkte ihrer Verwesung«.219 Mit A. Thienemanns 
Untersuchung zum »Stoffkreislauf im See« (1926) 
und seiner gra schen Darstellung dieses Kreislaufs 
( Ernährung: Abb. 118) etabliert sich der Ausdruck 
endgültig als ökologischer Terminus.220

Wasserkreislauf
Der am längsten bekannte Typ eines ökologischen 
Stoffkreislaufs ist der Wasserkreislauf. Älter als der 
Ausdruck in seiner Kompositumform ist die Sim-
plexform, die sich im Deutschen bereits Mitte des 18. 
Jahrhunderts ndet (von Windheim 1754: »Kreislauf 
des Wassers«221), im Englischen aber erst gut einhun-
dert Jahre später (Young 1874: »cycle of water«222). 
Das Kompositum ›Wasserkreislauf‹ erscheint im 
Deutschen Mitte des 19. Jahrhunderts (Graul 1844: 
»der riesige Erdkörper [… ] mit seinem ewigen Was-
serkreislauf«223), im Englischen erst zu Beginn des 
20. Jahrhunderts (von Richthofen 1904: »water-cyc-
le«224).

Die Vorstellung, dass es einen Kreislauf des Was-
sers auf der Erde gibt, ist sehr alt. Schon Hesiod und 
die vorsokratischen griechischen Naturphilosophen 

»Die Körper der Lebewesen werden alle wieder zu 
Staub. Sie schwinden dahin und werden zu Erde. Daraus 
entstehen wiederum die P anzen und aus den P anzen 
Lebewesen […]. Wenn man auch dies betrachtet, ndet 
man, daß es wie ein Rad ist, das sich dreht. Wenn man 
über die Verhältnisse bei den Menschen nachdenkt, be-
merkt man, daß sich auch hier alles in einem Kreislauf 
bewegt. Der Mensch wird durch einen Samentropfen 
zur Existenz gebracht. Dann tritt er ins Leben, wächst 
auf, wird vollendet und kommt so weit, daß aus ihm 
(wieder) der Samentropfen hervorgeht«.

Tab. 149. Beschreibung des ökologischen und des entwick-
lungsbiologischen Kreislaufs in der arabischen Philosophie 
des 10. Jahrhunderts (aus Lautere Brüder (10. Jh.). Ras ’il 
(»Sendschreiben«). Zit. nach: Diwald, S. (1975). Arabische 
Philosophie und Wissenschaft in der Enzyklopädie Kit b 
Ihw n as-saf ’ (III). Die Lehre von Seele und Intellekt: 151 
(Abh. 3, B 223).
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haben sie; sie erscheint außerdem in den hippokra-
tischen Schriften225, und Aristoteles beschreibt sie 
ausführlich: »Die Erde ruht, aber das Feuchte auf ihr 
verdunstet unter der Einwirkung der Sonnenstrahlen 
und der sonstigen von oben kommenden Wärme und 
steigt nach oben. Aber wenn die Wärme, die es em-
porsteigen ließ, es verläßt, teils sich zum oberen Ort 
hin zerstreuend, teils auch verlöschend, weil sie so 
hoch in der Luft über der Erde hinaufgeführt wurde, 
dann kühlt der Wasserdampf ab, kondensiert – eine 
Folge des Wärmeverlusts wie der hohen Region – 
und wird aus Luft zu Wasser; danach strebt er wie-
der der Erde zu. […] So kommt es zu diesem Kreis, 
der die Kreisbahn der Sonne nachahmt; denn wie die 
Sonne sich nach dieser oder jener Seite (der Eklip-
tik) bewegt, so steigt und fällt im Kreise das Feuchte. 
Wir müssen uns dies vorstellen wie einen Fluß, der, 
der Luft und dem Wasser gleichermaßen zugehörig, 
abwechselnd steigt und fällt. Ist die Sonne nahe, so 
steigt der Wasserdampf stromgleich auf; entfernt sie 
sich, so strömt der Regen nieder«.226 Der irdische 
Wasserkreislauf imitiert damit nicht nur den Kreis-
lauf der Gestirne, sondern ist auch durch ihn erzeugt. 
In der Weltanschauung Aristoteles’ bedeutet die 
Feststellung eines Kreislaufs auf der Erde eine An-
näherung des irdischen Geschehens an die perfekten 
und ewigen Prozesse, die die himmlischen Regionen 
kennzeichnen. 

Bei Aristoteles und allgemein in der Antike wird 
der Kreislauf des Wassers nicht allein als ein Be-
wegungsprozess, sondern darüber hinaus als ein 
zyklischer Transformationsprozess verstanden, bei 
dem Wasser in Luft und dann Luft wieder in Was-
ser verwandelt wird. Einen kreisförmigen Transport 
des Wassers ohne die Annahme seiner Formver-
änderung ndet sich in solchen Theorien, in denen 
davon ausgegangen wird, dass das Wasser so wie 
es auf der Erdober äche zu den Meeren ießt, un-
terirdisch von den Meeren zurück zu den Quellen in 
den Gebirgen gelangt. Eine solche Theorie wird in 
der Antike von Plinius mit der Annahme eines un-
terirdischen Systems von Adern (»venae«)227 und in 
der Renaissance von Leonardo da Vinci vertreten. 
Bei Leonardo heißt es: »Das Wasser strömt von den 
Flüssen in das Meer und von dem Meer in die Flüsse 
und beschreibt dabei stets denselben Kreislauf«.228 
Die Einsicht, dass die Quellen und Flüsse allein aus 
dem in der Luft kondensierten Niederschlagswasser 
gespeist werden, verbreitet sich erst im Laufe des 16. 
Jahrhunderts durch die Überlegungen U. Zwinglis 
(1530), dem zufolge der Wechsel von Verdunstung 
und Kondensation als Symbol für einen göttlichen 
Kreis gelten kann, S. du Bartas  (1578), der auf die 

Bedeutung der Sonne bei der Verdunstung hinweist, 
und B. Palissys (1580), der die Speisung der Flüsse 
und Seen allein aus Niederschlagswasser behaup-
tet.229 Nicht eindeutig sind diese Autoren allerdings 
in Bezug auf die Natur des umlaufenden Stoffes (des 
so genannten ›Zirkulats‹). Es ist nicht klar, ob es sich 
dabei um eine einheitliche Substanz handelt oder ob 
die Verdunstung und Kondensation des Wassers eine 
Wesensveränderung bedeutet. Erst mit der Einsicht 
in die chemische Natur des Wassers seit A.L. de La-
voisier (s.u.) können Verdunstung und Kondensation 
des Wassers als Modi kationen des Zustandes ge-
deutete werden, die die stof iche Natur des Wassers 
nicht verändern. Der Wasserkreislauf, bestehend aus 
dem auf der Erde erfolgenden Transport des üssi-
gen Wassers zum Meer (geologischer Teilkreislauf) 
und dem nach der Verdunstung in der Luft zurück 
zum Land erfolgenden Transport (meteorologischer 
Teilkreislauf), erscheint dann als ein Umlauf einer 
unveränderten Verbindung – der Wassermoleküle 
–, die allein ihren Aggregatzustand ändern. In die-
sem Sinne handelt es sich bei dem Wasserkreislauf 
im Wesentlichen um einen Bewegungskreislauf, der 
dem Blutkreislauf und dem zyklischen Weg der Pla-
neten um die Sonne analog ist.

Wird der Wasserkreislauf aber von den rekursiven 
Prozessen aus beurteilt, dann bildet er auch einen 
Wirkungs- oder Bedingungskreislauf, also ein Ge-
füge von Prozessen (im Wesentlichen Kondensation, 
Präzipitation und Evaporation), die wechselseitig 
voneinander abhängen.230 Aufgrund ihrer gegensei-
tigen Abhängigkeit – der Prozess der Kondensation 
wirkt vermittelt über Präzipitation und Evaporation 
auf sich selbst zurück und erhält sich damit selbst 
aufrecht – kann den einzelnen Gliedern dieses Kreis-

»Les végétaus puisent dans l’air qui les environs, dans 
l’eau et en général, dans le règne minéral, les matériaux 
nécessaires à leur organisation.
Les animaux se nourissent ou de végétaux ou d’autres 
animaux qui ont été eux-mêmes nourris de végétaux, en 
sorte que les matières qui les forment sont toujours, en 
dernier résultat, tirées de l’air et du règne minéral.
En n la fermentation, la putréfaction et la combustion 
rendent perpétuellement à l’air de l’atmosphère et au 
règne mineral les principes que les végétaux et les ani-
maux en ont empruntés.
Par quels procédés la nature opère-t-elle cette mervel-
leuse circulation entre les deux règnes?«

Tab. 150. Beschreibung eines ökologischen Kreislaufs 
durch A.L. de Lavoisier um 1789 (aus Boulaine, J. (1985). 
Quelques stades primitifs de la science du sol. Science du 
sol 1, 1-10: 9).
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laufs eine Funktion zugeschrieben oder sie können 
wechselseitig als Mittel und Zweck für einander 
beurteilt werden; sie könnten damit als Organe des 
Gesamtprozesses verstanden werden. Die Funktion 
der Wolken wäre es also, das Land zu bewässern231: 
»Die Luft wird ein Organ für die Erzeugung des Re-
gens«, schreibt C.G. Lichtenberg 1790.232 Von den 
funktional bestimmten Elementen eines Organismus 
sind die Glieder eines Wasserkreislaufs allerdings da-
durch unterschieden, dass sie nicht in Relation zu den 
anderen Gliedern bestimmt werden. Die Identi kati-
on eines Teilprozesses ist unabhängig vom Gesamt-
prozess möglich. Der Regen auf die Erde muss nicht 
als Teil eines Kreislaufs verstanden, sondern kann 
analog zu anderen physikalisch isolierten Phänome-
nen gesehen werden, z.B. analog zur Bestrahlung der 
Erde durch die Sonne. Dass die Wirkung des Regens 
den (zukünftigen) Regen selbst erst ermöglicht, weil 
er die zur Verdunstung nötigen Wasservorräte auf 
der Erde auffüllt, muss nicht mitbedacht sein, um 
ihn als Regen zu identi zieren. Dass die organische 
Perspektive auf den Regen nicht gewählt wird, hat 
seinen Grund also darin, dass er auch dann als Regen 
bestimmt würde, wenn er nicht Teil eines Kreislaufs 
wäre, wenn er also wie das Sonnenlicht von außerir-
dischen Quellen auf die Erde kommen würde. Kurz: 
Regen ist im Gegensatz zu den Organen eines Or-
ganismus durch seine immanenten Eigenschaften als 
isolierter Prozesstyp, nicht als funktionales Element 
in einem Prozessgefüge identi ziert. Trotz seiner 
Einbindung in ein System von Wechselabhängigkei-

ten wird der Regen nicht – anders als Organe wie das 
Herz – ausgehend von seinem Effekt auf andere Sys-
temteile bestimmt. Die kausale Wechselwirkung und 
Wechselabhängigkeit ndet ihren Ausdruck nicht in 
einer epistemischen Wechselbestimmung ( Wechsel-
seitigkeit). Trotz einer sachlichen Parallele zwischen 
Wasserkreislauf und Organismus liegt also doch 
keine parallele Beschreibung vor. In der funktions-
freien Beschreibung des Regens geht aber eine Ein-
sicht verloren, die in der funktionalen Beschreibung 
des Herzens gerade aufbewahrt ist: dass er nämlich 
Element eines Gefüges von kausalen Abhängigkei-
ten ist. Die isolierte Identi kation des Regens ähnelt 
also der isolierten Betrachtung des Herzens als eines 
pochenden Körperteils. Der Grund für diese isolierte 
Betrachtung der Elemente des Wasserkreislaufs liegt 
offenbar in der globalen Dimension und Unübersicht-
lichkeit des Kreislaufs. Anders als im Organismus er-
scheinen die Elemente des Wasserkreislaufs nicht in 
einer morphologischen Einheit zusammengebunden, 
sondern zunächst als isolierte Phänomene: als Regen, 
See und Wolken. Wegen ihrer isolierten Erscheinung 
werden sie auch isoliert identi ziert, gleichsam rein 
physikalisch, und nicht funktional als Systemkompo-
nenten.233

Die Verkörperung eines Organismus in einem 
durch organismuseigene Prozesse hervorgebrachten 
Leib hat auch Konsequenzen für die Prinzipien seiner 
Organisation und die Erklärung seiner Struktur: Die 
Prozesse der geochemischen Kreisläufen sind zwar 
auch voneinander abhängig; sie sind aber doch als 

einfache physikalische Vorgänge beschreib-
bar, die auch außerhalb dieser Kreisläufe 
vorkommen und durch elementare physika-
lische Gesetze bestimmt sind.234 Der Kör-
per eines Organismus kann im Gegensatz 
dazu als ein zu den physikalischen Prinzi-
pien hinzukommender Bedingungsfaktor 
(»constraint«) interpretiert werden, der die 
Eigengesetzlichkeit und Autonomie des 
Organismus begründet ( Ganzheit): »bio-
logical organisms realize a speci c kind of 
causal regime […], i.e., a distinct level of 
causation, operating in addition to physical 
laws, generated by the action of material 
structures acting as constraints« (Mossio & 
Moreno 2010).235

Organismen und geochemische Kreis-
läufe wie der Wasserkreislauf kommen also 
darin überein, Kreisläufe von wechselseitig 
voneinander abhängigen Prozessen zu sein. 
Unterschieden sind sie aber im Vorliegen 
eines Körpers im Falle der Organismen und 

Abb. 250. Glasgefäße und Lebewesen, mit denen Priestley seine Unter-
suchungen zum Gaswechsel von P anzen und Tieren durchführt (aus 
Priestley, J. (1775). Experiments and Observations on Different Kinds 
of Air, vol. 1: Frontispiz).
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dem Fehlen eines solchen im Falle der geochemi-
schen Kreisläufe. Das Vorhandensein von physisch 
kohärenten, meist scharf begrenzten Körpern bedingt 
auch die unmittelbare Greifbarkeit und Überschau-
barkeit der meisten Organismen. Diese steht im Kon-
trast zur nicht unmittelbar zu gewinnende Einsicht in 
die Schließung der geochemischen Kreisläufe (und 
Ökosysteme), z.B. der Integration des Regens in ei-
nen Kreislauf der wechselseitigen Abhängigkeit von 
Prozessen. 

Die Organisation der interdependenten Prozesse in 
einem morphologisch scharf begrenzten Körper er-
möglicht ihre enge Kopplung aneinander. Die lokale 
Verortung des Systems in einem Körper führt außer-
dem zur Möglichkeit des Nebeneinanderbestehens 
vieler solcher Körper, die im Gegensatz zur globa-
len Dimension der jeweils nur einmal bestehenden 
geochemischen Kreisläufe (und dem globalen Öko-
system der Biosphäre) steht. Dieses Nebeneinander-
bestehen mehrerer Körper biologischer Organismen, 
verbunden mit der Fähigkeit dieser Körper, sich zu 
vermehren (und dabei zu variieren), ist schließlich 
der Grund dafür, warum die Körper der Organismen 
(anders als die geochemischen Kreisläufe) zu ef zi-
enten Einheiten der Selektion geworden sind, so dass 
es im Prozess der Evolution zu einer sukzessiven 
Steigerung der Integration und Komplexität der in-
terdependenten Prozesse in ihren Körpern kommen 
konnte. In ihrer kausalen Grundstruktur der Interde-
pendenz von Prozesstypen ähneln aber die anorgani-
schen Kreislaufsysteme wie der Wasserkreislauf den 
biologischen Organismen.

Globale Stoffkreisläufe
Ähnliches wie zum Wasserkreislauf lässt sich zu den 
anderen Stoffkreisläufen auf der Erde sagen. Die 
ideengeschichtlichen Ursprünge ihrer Konzipierung 
liegen in der Antike.236 So beschreibt beispielsweise 
Lukrez den Wechsel der Atome in den Dingen als ei-
nen beständigen Austausch von Stoffen, bei dem das 
Wachstum des Einen auf dem Niedergang des Ande-
ren beruht (»alid ex alio re cit natura«237; »nec ces-
sare haec inter se mutare«238). Die ersten experimen-
tellen Nachweise der Einbindung von P anzen in die 
geochemischen Stoff üsse ihrer Umwelt erfolgen in 
der ersten Hälfte des 17. Jahrhunderts. Besonders be-
kannt ist J.B. van Helmonts Versuch mit einem Wei-
denstock 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.239 Später 
in diesem Jahrhundert beobachtet T. Brotherton ein 

vermindertes Wachstum bei beschnittenen Bäumen; 
R. Hooke schließt daraus, dass die P anzen zumin-
dest einige der Stoffe, aus denen sie ihren Körper 
aufbauen, aus der Luft entnehmen.240 Diese Ansicht 
setzt sich bis zur Mitte des 18. Jahrhunderts allmäh-
lich durch.241 Das Modell des Stoffkreislaufs fungiert 
dabei zunehmend als ein vereinheitlichendes, ord-
nendes Konzept, das verschiedene Naturprozesse auf 
einen gemeinsamen Nenner zu bringen vermag. 

Ausdrücklich als Kreislauf (»circle«) beschreibt F. 
Home 1757 die Bewegung von Nährstoffen auf der 
Erde: Durch die Zersetzung von P anzen würden 
Nährstoffe freigesetzt (»volatized«), die in die Luft 
gelangten und später wieder herunterwanderten und 
von neuen P anzen aufgenommen würden.242

Eine andere Kreislauftheorie entwickelt G.L.L. 
Buffon 1753, und zwar ausgehend von seinem Pos-
tulat »organischer Moleküle«, die die elementaren 
Bausteine eines Lebewesens bilden, nach dessen Tod 
im Universum zirkulieren, an einen anderen Körper 
weitergegeben und in diesen integriert werden: »ces 
molécules passent de corps en corps, & servent éga-
lement à la vie actuelle & à la continuation de la vie, 
à la nutrition, à l’accroissement de chaque individu; 
& après la dissolution du corps, après sa destruction, 
sa réduction en cendres, ces molécules organiques, 
sur lesquelles la mort ne peut rien, survivent, circu-
lent dans l’Univers, passent dans d’autres êtres, & y 
portent la nourriture & la vie«.243

Auch C. de Bonnet beschreibt den Übergang von 
Stoffen zwischen anorganischen und organischen 
Körpern und damit die Integration der Lebewesen 
in den globalen Stoffhaushalt: »Les formes changent 
sans cesse; la quantité de la Matiere est seule invari-
able. La même substance passe successivement dans 
les trois Regnes: le même composé devient tour-à-
tour Minéral, Plante, Insecte, Reptile, Poisson, Oi-
seau, Quadrupede, Homme«.244 Weil der Stoff, aus 
dem die Organismen einschließlich des Menschen 
gemacht sind, nach deren Leben wieder in das Reich 
der Mineralien gelangt, hat auch Bonnet die Vorstel-
lung eines Kreislaufs (»circulation«).245 Daneben 
spricht er auch von einer Transformation oder Kon-
version (»conversion«246) der Stoffe. Einen Kreislauf 
schreibt er außerdem dem Blut im Körper der Tiere247 
und dem Wasser zwischen Erdober äche und Atmo-
sphäre zu248.

Am Ende des 18. Jahrhunderts hat sich die Analo-
gie von Organismus und Erde so weit verbreitet, dass 
von nicht wenigen Philosophen und Naturforschern 
die Vorstellung eines Stoffkreislaufs auf beide Sphä-
ren gleichermaßen angewandt wird. Bei D. Hume 
heißt es 1779: »[I]f we survey the universe, so far 
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as it falls under our knowledge, it bears a great re-
semblance to an animal or organized body, and seems 
actuated with a like principle of life and motion. A 
continual circulation of matter in it produces no dis-
order: a continual waste in every part is incessantly 
repaired: the closest sympathy is perceived throug-
hout the entire system: and each part or member, in 
performing its proper of ces, operates both to its 
own preservation and to that of the whole. The world, 
therefore, I infer, is an animal, and the Deity is the 
soul of the world, actuating it, and actuated by it«.249

Deutlich formuliert auch G. Forster 1781 den 
Kreislauf der Stoffe zwischen den Naturreichen: 
»Eben die Materie erscheint immerfort unter einer 
andern Gestalt. Das Thier, von P anzen genährt, die 
es in seine eigne Substanz verwandelte, stirbt hin, 
wird aufgelöst, und sein Stoff wird wieder begierig 
von P anzenwurzeln eingesogen; eben dieselben 
Grundstoffe sind mineralisch im Steine, vegetabilisch 
in der P anze, animalisch im Thiere«.250 Forster be-
stimmt dieses Verhältnis ausdrücklich als einen »im-
merwährenden Cirkel«251 – ähnlich wie J.F. Blumen-
bach, der zwei Jahre zuvor in seinem ›Handbuch der 
Naturgeschichte‹ (1779) die Formulierung »ewiger 
Cirkel« für dieses Verhältnis verwendet, das er mit 
folgenden Worten erläutert: dass »die P anzen ihre 
Nahrung aus der Erde ziehn, und nachher Menschen 
und Thieren, und ein Thier dem andern, zur Nahrung 
dienen, und da am Ende Menschen und Thiere und 
P anzen wieder zur Erde werden«252.

Analysen auf chemischer Ebene
Genauere Analysen des Stoffkreislaufs zwischen 
P anzen, Tieren und anorganischen Depots auf che-
mischer Ebene beginnen mit den Untersuchungen J. 
Priestleys in den frühen 1770er Jahren.253 Priestley 
zeigt in seinen bekannten Versuchen, dass eine P an-
ze und ein Tier in einem luftdicht verschlossenen Ge-
fäß längere Zeit lebendig existieren können als wenn 
sie getrennt werden: »I found that a mouse lived per-
fectly well in that part of the air, in which the sprig 
of mint had grown, but died the moment it was put 
into the other part of the same original quantity of 
air; and which I had kept in the very same exposure, 
but without any plant growing in it«.254 Er interpre-
tiert diese Ergebnisse in der Weise, dass durch die 
Atmung (»respiration«) der Tiere die Luft eine Ver-
letzung erfahre, die durch die P anze repariert werde 
(»plants are capable of perfectly restoring air injured 
by respiration«).255 Der reinigende Ein uss der P an-
zen auf die Luft besteht nach Priestley darin, dass sie 
ihr über die Blätter einen Stoff (»putrid ef uvium«) 
entziehen, der durch Verwesung und Respiration der 

Tiere entstanden ist.256 Die Wirkung der P anze auf 
die Luft besteht nach Priestley also in einer Umkehr 
des Ein usses der Atmung: »plants […] reverse the 
effects of breathing, and tend to keep the atmosphere 
sweet and wholesome, when it is become noxious, in 
consequence of animals living and breathing, or dy-
ing and putrefying in it«257. B. Franklin kommentiert 
dies in einem Brief an Priestley mit der Bemerkung, 
in der Wiederherstellung der Luft durch die P anzen 
liege ein vernünftiges System (»rational system«).258

Die Ergebnisse Priestleys erfahren am Ende des 
18. Jahrhunderts eine genauere chemische Interpreta-
tion, nachdem A.L. de Lavoisier nachweist, dass die 
Verbrennung mit dem Verbrauch eines Stoffes (Sau-
erstoff) und der Erzeugung eines anderen (Kohlendi-
oxid) verbunden ist259 und dieser Prozess chemisch 
analog zur Atmung der Tiere ist260. In einem Manu-
skript aus dem Jahr 1789 ndet sich bei Lavoisier 
auch die Formulierung eines Kreislaufs zwischen den 
zwei Reichen der Natur (»circulation entre les deux 
règnes«) (d.h. zwischen den Mineralien und Lebewe-
sen; vgl. Tab. 150).261 J. Ingenhousz und J. Senebier 
zeigen darauf aufbauend, dass nur grüne P anzen im 
Licht in der Lage sind, die Luft zu reinigen und Sau-
erstoff (bzw. phlogistonfreie Luft, wie sie genannt 
wird) zu erzeugen.262 In quantitativ exakten Experi-
menten gelingt es N.T. de Saussure 1804 schließlich, 
zu belegen, dass P anzen den Kohlenstoff ihrer Kör-
per aus dem Kohlendioxid der Luft gewinnen und da-
bei Sauerstoff freisetzen.263 Der Sauerstoff kann dann 
von den Tieren bei der Atmung aufgenommen und 
in Kohlendioxid umgewandelt werden, so dass der 
Kreislauf geschlossen wird.

Naturphilosophische Interpretation
Zu Beginn des 19. Jahrhunderts erfahren die Ergeb-
nisse der empirischen Untersuchungen zum Kreis-
lauf der Stoffe eine Interpretation im Rahmen der 
Naturphilosophie. G.R. Treviranus unterscheidet im 
Anschluss an F.W.J. Schelling264 zwischen einzelnen 
»lebenden Organismen« und ihrem Zusammenwir-
ken in einem »allgemeinen Organismus«.265 Dieser 
allgemeine Organismus ist für Treviranus in ähn-
licher Weise durch wechselseitige Abhängigkeiten 
seiner Teile, der Mineralien, P anzen und Tiere, ge-
kennzeichnet, wie es das Verhältnis der Organe in den 
»lebenden Organismen« charakterisiert: »Jedes der 
drey Naturreiche ist […] Mittel und zugleich Zweck, 
jedes ein Glied einer in sich zurückkehrenden Kette 
von Veränderungen, worin das mittlere immer Wir-
kung des vorhergehenden und zugleich Ursache des 
folgenden ist. [..] So wie endlich die leblose Natur 
dem P anzenreiche, und dieses dem Thierreiche sei-
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ne Nahrung verschafft, so versorgen auch die Thiere 
wieder die Vegetabilien mit Nahrung, indem sie statt 
der eingeathmeten atmosphärischen Luft beständig 
kohlensaures Gas ausathmen, dessen Basis, die Koh-
lensäure, zum Unterhalte der P anzen dienet«.266

19. Jh.: Biogeochemie
Der eigentliche Beginn der Biogeochemie wird mit 
den Arbeiten J. Dumas  aus den frühen 1840er Jah-
ren angesetzt. Angeregt durch die Experimente J.B. 
Boussingaults beschreibt Dumas den Stoffkreislauf 
als Weitergabe eines Stoffes aus der Luft an die 
P anzen und von dort an die Tiere, die ihn wieder an 
die Luft zurückgeben: »tout ce que l’air donne aux 
plantes, les plantes le cèdent aux animaux, les ani-
maux le rendent à l’air; cercle eternal dans lequel la 
vie s’agite et se manifeste, mais où la matière ne fait 
que changer de place«.267 Die Atmosphäre bildet für 
Dumas ein großes Stoffreservoir (»immense reser-
voir«), das das vermittelnde Glied zwischen P anzen 
und Tieren darstellt.268 In diesem Kreislauf erfolgt in 
der Beschreibung durch Dumas eine Organisierung 
der rohen Materie (»matière brute«) durch die P an-
zen und eine anschließende Entorganisierung nach 
der Passage durch die Tiere. 

Auch die Freisetzung der in den Körpern von 
P anzen und Tieren gespeicherten Stoffe durch 
Prozesse der Verwesung und Zersetzung wird im 
19. Jahrhundert aufgeklärt.269 Die Rolle von Mik-
roorganismen bei der Gärung wird dabei bereits in 

den 1830er Jahren von F.T. Kützing und T. Schwann 
nachgewiesen.270 Unter dem Ein uss von J. Liebigs 
Auffassung, dass die Verwesung ein rein anorgani-
scher Prozess der Oxidation ist, bleibt die Rolle der 
Mikroorganismen aber lange unklar ( Bakterium). 
Den endgültigen Nachweis der Beteiligung von Bak-
terien bei der Milchsäure- und Essiggärung leistet L. 
Pasteur 1857271; 1864 beschreibt er die von Klützing 
entdeckten Essigsäurebakterien. Weitere entschei-
dende Beiträge zur Aufklärung der Rolle von Bak-
terien und Pilzen bei der Zersetzung und Freisetzung 
organischer Substanzen leistet F. Cohn in den frühen 
1870er Jahren.272

J. von Liebig bezeichnet die biogeochemischen 
Verhältnisse wenig später als einen »Kreislauf der 
Materie im Thier- und P anzenreich«273 und macht 
sie systematisch für die Analyse der P anzenernäh-
rung fruchtbar. Angeregt durch die Studien Liebigs 
verfasst J. Moleschott 1852 eine materialistisch 
ausgerichtete Abhandlung über den ›Kreislauf des 
Lebens‹, in der dem »Kreislauf des Stoffs« ein zen-
trales Kapitel gewidmet ist.274 In seiner materialisti-
schen Weltanschauung baut Moleschott auf der von 
J.R. Mayer begründeten Lehre von der Erhaltung der 
Kraft und der Synthese des organischen Harnstoffs 
durch F. Wöhler auf. Das Leben insgesamt stellt für 
Moleschott nichts als einen großen Stoffwechselpro-
zess dar. Er sieht eine zirkuläre Beziehung einerseits 
im reziproken Stoffwechsel von P anzen und Tieren 
und andererseits in der Veränderung der Stoffe, die 

Abb. 251. Der Phosphorkreislauf (»Phosphorous Cycle«) auf der Erde (aus Lotka, A.J. (1925). Elements of Physical Biology: 
247)
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von den Organismen aufgenommen und wieder ab-
gegeben werden und dabei ihre chemische Bindung 
ändern: »Derselbe Kohlenstoff und Stickstoff, wel-
che die P anzen der Kohlensäure, der Dammsäure 
und dem Ammoniak entnehmen, sind nach einander 
Gras, Klee und Weizen, Thier und Mensch, um zu-
letzt wieder zu zerfallen in Kohlensäure und Wasser, 
in Dammsäure und Ammoniak«.275 Es liege ein Wun-
der in der »Ewigkeit des Stoffs durch den Wechsel 
der Form, in dem Wechsel des Stoffs von Form zu 
Form, in dem Stoffwechsel als Urgrund des irdischen 
Lebens«.276 Die Stoffwechsel der Organismen seien 
so miteinander verknüpft, dass der Tod des einen 
Organismus und die Zersetzung seines Leibes den 
anderen Organismen wieder zum Leben diene, dass 
also »der Tod selbst nichts ist als die Unsterblichkeit 
des Kreislaufs«.277

Kohlenstoff- und Stickstoffkreislauf
Die biogeochemischen Kreisläufe einzelner Elemen-
te werden seit Mitte des 19. Jahrhunderts terminolo-
gisch benannt; zunächst der Kohlenstoffkreislauf (von 
Wedekind 1842: »Kreislauf des Kohlenstoffs«278; 
Schultz-Schultzenstein 1866: »Kohlenstoffkreis-
lauf«279), danach der Stickstoffkreislauf (zuerst im 
physiologischen Kontext: Bidder & Schmidt 1852: 
»Kreislauf des Stickstoffs«280; Voit 1863: »Stickstoff-
Kreislauf im thierischen Organismus«281; später im 
biogeochemischen Sinn: Johnston 1855: »Kreislauf 
des Stickstoffs«282; Plagemann 1896: »Stickstoff-

kreislauf«283; engl. Anonymus 1898: »nitrogen cyc-
le«284).

Die Beschreibung des Stickstoffkreislaufs ist Mitte 
des 19. Jahrhunderts von der irrigen Annahme Liebigs 
geleitet, die meisten P anzen würden den Stickstoff 
so wie den Kohlenstoff direkt aus der Luft gewin-
nen.285 J.-B. Boussingault weist durch kontrollierte 
Düngeversuche und genaues Abwiegen der P anzen 
und Nährstoffe die Aufnahme des Stickstoffs aus 
dem Boden und damit Liebigs Irrtum nach.286 Dass 
Leguminosen mit symbiontischen Knöllchenbak-
terien in den Wurzeln tatsächlich den Luftstickstoff 
aufnehmen, zeigen die Untersuchungen von J.B. La-
wes u.a.287; dass die Getreidearten aber de nitiv auf 
den Bodenstickstoff angewiesen sind, wird erst Ende 
des 19. Jahrhunderts aufgeklärt288. Die Existenz von 
chemoautotroph sich ernährenden Mikroorganismen, 
die für ihren Stoffwechsel nicht auf Licht angewie-
sen sind und stattdessen die Energie aus der Nitri -
kation (franz. »nitri cation«289), d.h. der Oxidation 
von Stickstoff, erhalten, weist S. Winogradsky 1890 
nach.290 Nachdem R. Warington 1891 zeigt, dass die 
Nitri zierung in zwei Schritten erfolgt (vom Stick-
stoff zum Nitrit und vom Nitrit zum Nitrat)291, gelingt 
es Winogradsky später auch, die Organismen zu iso-
lieren, die diese Transformationen bewirken292. Der 
umgekehrte Weg der Erzeugung von Stickstoff aus 
Nitrit und Nitrat wird seit Mitte des 19. Jahrhunderts 
mehrfach beschrieben293 und von U. Gayon und G. 
Dupetit 1882 Denitri kation genannt, nachdem sie 

Abb. 252. Der Kohlenstoff- und Sauerstoffkreislauf auf der Erde. Große Stoffdepots: X: freier Sauerstoff in der Atmosphäre; 
Y: Kohlendioxid in der Atmosphäre und den Meeren; V: in P anzen gebundener Kohlenstoff und Sauerstoff; U: in Tieren 
gebundener Kohlenstoff und Sauerstoff; S: auf der Erdkruste verteilter Kohlenstoff und Sauerstoff nach der Zersetzung der 
lebendigen Körper (aus Kostitzin, A. (1935). Évolution de l’atmosphère, circulation organique, époques glaciaires: 12).
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die diesen Prozess bewirkenden Bakterien isolie-
ren294. – Bereits vor der Etablierung der moder-
nen chemischen Theorie der Elemente erscheint 
der Ausdruck ›Nitri kation‹ seit Mitte des 18. 
Jahrhunderts im Französischen. Der Prozess der 
Nitri kation wird dabei auch schon als Teil eines 
umfassenden chemischen Kreislaufs der Stoffum-
wandlung verstanden (»la circulation de l’air si né-
cessaire à la nitri cation«295). Eine Erklärung des 
großen Kreislaufs (»grand cercle«) der Umwand-
lung, von dem die Nitri kation ein Teil ist, wird 
aber noch bis Ende der 1780er Jahre im Rahmen 
der Phlogistontheorie gegeben.296

20. Jh.: zentrales Schema der Ökologie
Seit Ende des 19. Jahrhunderts wird das Modell des 
ökologischen Stoffkreislaufs ein zentrales verein-
heitlichendes Paradigma, das die verschiedenen Be-
reiche der Biologie miteinander verbindet: »In the 
continual cycle of matter from inorganic to organic, 
from organic to inorganic, with the attendant alterna-
te storing up and liberation of energy, are to be found 
the secrets at the basis of life«.297 

Detaillierte Untersuchungen und quantitative Be-
rechnungen zum Kohlenstoffkreislauf und anderen 
Stoffkreisläufen auf der Erde erfolgen seit den 1920er 
Jahren.298 A.J. Lotka beschreibt 1925 die qualitativen 
Verhältnisse und liefert quantitative Schätzungen für 
die wichtigsten Elemente, aus denen Organismen be-
stehen, also für Wasserstoff, Sauerstoff, Kohlenstoff, 
Stickstoff, Phosphor, Schwefel, Eisen und andere 
Spurenelemente.299 Die quantitative Bestimmung des 
Kreislaufs der Stoffe auf globaler Ebene setzt Schät-
zungen über die Höhe der Primärproduktion durch 
die P anzen und über die Größe der verschiedenen 
Depots voraus. H. Schroeder unternimmt 1919 einen 
ersten Versuch, die jährliche Gesamtproduktion der 
grünen P anzendecke zu schätzen.300 Später folgen 
ihm andere, die auch die quantitativ gewichtigeren 
Produktionen in den Meeren berücksichtigen.301 Ver-
nadsky schätzt 1924 die Größe der verschiedenen 
Kohlenstoffdepots auf der Erde.302 Diese Schätzun-
gen haben sich als erstaunlich gut erwiesen. Danach 
ist der Großteil des Kohlenstoffs in biogenen Sedi-
menten gebunden.303

Stoff- und Nahrungskreislauf
Unterschieden werden die biogeochemischen Kreis-
läufe in der Regel von Nahrungskreisläufen, wie sie 
für einzelne Ökosysteme formuliert werden können 
( Ernährung/Nahrungskreislauf). G.E. Hutchinson 
differenziert 1948 zwischen biogeochemischen und 
biodemogra schen Kreisläufen.304 Auch die Nah-

rungskreisläufe enthalten meist ein anorganisches 
Reservoir an Nährstoffen (z.B. die gelösten Nähr-
stoffe im Wasser); sie bestehen also nicht allein aus 
Interaktionen von Organismen, die in Ernährungsbe-
ziehungen zueinander stehen. 

Richtungsweisend für die ökologischen Analy-
sen von Nahrungskreisläufen ist der Ansatz von R. 
Lindeman (1942), der den trophischen Ebenen im 
Nahrungskreislauf eines Sees Energieumsatzraten 
zuschreibt und daraus »biologische Ef zienzen« 
der einzelnen Ernährungsgruppen errechnet.305 Mit 
Lindemans Arbeiten ist die physikalische Energie zu 
einer wichtigen Messgröße der Ökologie geworden. 
Seit den 1960er Jahren ist es v.a. die Systemökologie 
(»systems ecology«), die sich der Untersuchung von 
Stoff- und Energieumsätzen in den Komponenten 
eines Ökosystems und den sich daraus ergebenden 
Stoffkreisläufen widmet.306

Abb. 253. Der Stickstoffkreislauf in einer Darstellung der 
organschen und anorganischen Depots dieses Elements und 
deren Verbindung (aus Odum, E.P. (1953/59). Fundamen-
tals of Ecology: 32).
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Kultur
Das im 17. Jahrhundert ins Deutsche entlehnte Wort 
›Kultur‹ geht zurück auf das lateinische ›cultura‹ 
»Landbau, P ege«, das wiederum von ›colere‹ »be-
bauen, p egen« abstammt. Die durchgehende latei-
nische Bedeutung des Wortes ist auf »Ackerbau« 
bezogen. Daneben erscheint das Wort aber bereits im 
klassischen Latein bei Cicero in der doppelten Verbin-
dung von einerseits Agrikultur (»agri cultura«1) und 
andererseits Geisteskultur (»cultura […] animi«2) – 
der letztere Ausdruck allerdings allein an einer Stelle, 
an der er mit der Philosophie identi ziert wird. Bis 
ins 17. Jahrhundert wird mit ›cultura‹ stets ein Ge-
nitivattribut verbunden; erst S. Pufendorf verwendet 
das Wort absolut, und zwar erstmals 1675.3 Während 
die ältere, seit der Antike geläu ge Bedeutung des 
Wortes sich auf die Persönlichkeitsentwicklung ei-
nes einzelnen Individuums bezieht, ist der moderne, 
seit Pufendorf etablierte Sinn des Ausdrucks auf den 
gesellschaftlichen Prozess der Selbstgestaltung der 
menschlichen Gattung bezogen.

Antike
Ein ussreich für die Bestimmung des Kulturbegriffs 
ist seit der Antike die Gegenüberstellung von Kultur 
und Natur. Implizit ist diese Unterscheidung bereits 
in der älteren griechischen Naturphilosophie enthal-
ten, insofern die Unterschiedlichkeit der Sitten und 
Gesetze bei verschiedenen Völkern beschrieben 
wird4 und eine Veränderung der menschlichen Natur 
(z.B. der Schädelform) durch verschiedene Sitten im 
Unterschied zur Regelmäßigkeit und Gleichförmig-
keit der Natur beobachtet wird5. Zu terminologischer 
Reife gelangt der Gegensatz Mitte des 5. Jahrhun-
derts vor Christus in der Unterscheidung von Natur 
(» «) und Gesetz (» «).6 Der Sophist Anti-
phon, der als einer der ersten den Gegensatz scharf 
betont, verbindet mit ihm einen Unterschied in der 
Verbindlichkeit: »die Gebote der Normen sind von 
außen auferlegt [› ‹], die Gebote der Natur 
aber notwendig [› ‹]«7. 

In der älteren griechischen Philosophie gilt die Kul-
tur als eine Gabe der Götter an den Menschen. Erst 
in der Sophistik des 5. vorchristlichen Jahrhunderts 
werden naturalistische Theorien zur Entwicklung der 
Kultur des Menschen aufgestellt, die eine Distanzie-
rung von der Kulturlosigkeit der Tiere enthalten.8 Als 
erster, der eine solche Vorstellung entwickelt, gilt der 
Anaxagoras-Schüler Archelaos. Nach Archelaos ha-
ben sich die Menschen zunächst wie die Tiere von 
Schlamm ernährt, bevor sie sich von den übrigen 
Lebewesen trennten (» «), indem sie Ge-
setze aufstellten, handwerkliche Fähigkeiten entwi-
ckelten und Städte gründeten.9 Neben den Prinzipien 
der Rechtlichkeit als einer spezi sch menschlichen 
Errungenschaft – die schon Hesiod im Vergleich zur 
Rechtlosigkeit und Gewalt unter den Tieren hervor-
hebt10 – wird immer wieder auch die Sprache als eine 
Voraussetzung der Zivilisation genannt ( Kommu-
nikation). Bei fast allem, was der Mensch Positives 
geleistet habe, sei die Sprache beteiligt gewesen, wie 
Isokrates bemerkt.11 

Allerdings ist die These von der Kultur- und 
Sprachlosigkeit der Tiere früh umstritten. Dagegen 
wird angeführt, dass auch die Tiere, v.a. die Vögel 
ihre eigene, dem Menschen unverständliche Sprache 
hätten, die mit der Sprache fremder Völker vergleich-
bar sei (ein in der Dichtung häu ger Vergleich).12 
Und auch die Monopolstellung des Menschen im 
Hinblick auf seine Technik und soziale Organisation 
wird in Zweifel gezogen. Demokrit vertritt die Auf-
fassung, die menschlichen Künste seien den Tieren 
abgeschaut worden, so die Webekunst den Spinnen 
und die Baukunst den Vögeln.13 Homer vergleicht 
den Heerführer Agamemnon mit einem Leitstier14; 
Platon bezeichnet Ameisen, Bienen und Wespen als 
staatenbildende Arten (»  «)15; und 
Aristoteles ist der Ansicht, der Mensch sei nur in hö-
herem Maße als diese Tiere zu einer Staatenbildung 
befähigt16. Trotzdem wird anerkannt, dass sich der 
Mensch mit seinen Werkzeugen – v.a. der Hand und 
der Sprache – seine eigene Welt geschaffen hat, die 
ihm zur Gewohnheit und zur zweiten Natur geworden 
ist, wie sie Aristoteles im Anschluss an Demokrit und 
Euenus nennt17; und wie sie später mit der Kunst und 
»freien Selbstbestimmung« des Menschen in Verbin-
dung gebracht wird18. Aristoteles sieht neben Sprache 
und Verstand auch die sinnliche Wahrnehmung allein 

Kultur der Tiere (Letromi 1806)  361
kulturelle Evolution (Brinton 1893)  352
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Kultur ist die Welt, die Lebewesen eines bestimmten 
Typs (»Menschen«) einerseits kollektiv hervorbringen, 
tradieren und akkumulieren und die ihnen andererseits 
und umgekehrt Handlungsorientierungen gibt und dabei 
die Möglichkeit des Setzens von eigenen individuellen 
Zielen einschließt, also eine Distanzierung von (natür-
lich) vorgegebenen Zwecken ermöglicht. Zur Kultur 
sind demnach solche Wesen befähigt, die in der Lage 
sind, ihr Handeln systematisch, bewusst und begründet 
nach anderen Zielen auszurichten als den biologischen 
Zwecken der Selbsterhaltung und Fortp anzung.
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um des Schönen willen, und nicht im Dienste der Le-
benserhaltung als ein Spezi kum des Menschen, so 
z.B. die Wahrnehmung von schönen Tönen, Farben 
oder Gerüchen.19 

In der Gegenüberstellung von Natur (» «) und 
Kunst (» «) wird in der pseudo-aristotelischen 
›Mechanik‹ die Vielfältigkeit der Ziele des Menschen 
als ein Charakteristikum seiner Kultur herausgestellt: 
»die Natur verhält sich immer in der gleichen Weise 
und einfach; während das, was [für den Menschen] 
nützlich ist, sich vielfach verändert«20. Das Handeln 
des Menschen sei daher gegen die Natur gerich-
tet oder zumindest über sie hinausweisend (»  

«), indem sie die Natur kultiviere und auf den 
Menschen hin veredle.21

Der Unterschied zwischen dem auf Selbsterhaltung 
ausgerichteten Verhalten der Tiere und dem freien, 
vielfältige Ziele verfolgenden Handeln des Men-
schen wird besonders in der Stoa herausgearbeitet 
( Mensch). Zu einer wirklichen Kunst und Kultur ha-
ben es die Tiere danach nicht gebracht, weil ihr Ver-
halten eben an das biologische Ziel der Selbsterhal-
tung gebunden bleibt und weil es bei allen Vertretern 
einer Gattung ohne Variation stereotyp ausgeführt 
wird ( Instinkt). Erst die Fähigkeit zur Bildung abs-
trakter Begriffe ermögliche dem Menschen eine Lö-
sung von den konkreten Eindrücken des Augenblicks 
und damit sowohl die Entwicklung systematischer 
Erkenntnisse als auch selbstverantwortlichen sittli-
chen Handelns: »Tierischer Gattungsinstinkt hätte nie 
eine Kultur hervorbringen können« (Pohlenz 1941)22.

Als Erklärung für die Kultur als der vom Menschen 
selbst geschaffenen Welt werden in der Antike nicht 
allein die besonderen Fähigkeiten des Menschen 
angeführt, sondern auch seine Mängel gegenüber 
den Tieren.23 Die Entstehung der Kultur wird gera-
dezu als eine biologische Notwendigkeit zur Erhal-
tung des Menschen hingestellt. Als die wichtigsten 
Errungenschaften der menschlichen Kultur gelten 
daher diejenigen, die eine Kompensation der phy-
sischen Mängel des Menschen im Vergleich zu den 
Tieren ermöglichen, so die Kleidung, die Häuser und 
die Techniken zur Nahrungsproduktion.24 Selbst das 
Leben in staatlicher Organisation und die Intelligenz 
des Menschen werden als Kompensationen einer 
ursprünglichen Unterlegenheit interpretiert: Als Ein-
zelwesen sei der Mensch nicht lebensfähig, sondern 
er sei auf den Schutz der Gemeinschaft angewiesen; 
und der Verstand sei sekundär aus der Not geboren, 
etwa gemäß der Spruchweisheit »Not macht auch 
den Dümmsten klug« (Euripides).25

Terminologisch erfolgt die Abgrenzung des Kul-
turellen vom Natürlichen in der römischen Anti-

ke nicht durch das Wortfeld um ›cultura‹ (das mit 
dem Natürlichen des Ackerbaus verbunden bleibt), 
sondern mittels der Ausdrücke ›civilitas‹ (»das den 
Bürger Betreffende«), ›urbanitas‹ (»die verfeinerte 
Umgangsform in der Stadt im Gegensatz zur Rusti-
zität«) und ›humanitas‹ (»das menschenwürdige Le-
ben und Tun, Geistesbildung, Erziehung«).26 In der 
christlich geprägten Spätantike und im Mittelalter 
vollzieht sich eine Umdeutung dieser Ausdrücke: Die 
Vorstellung einer Kultivierung des Geistes und einer 
weltlichen Bildung wird überlagert von dem alles be-
stimmenden Gegensatz von diesseitiger und jenseiti-
ger Welt und dem Ideal einer demütigen Gläubigkeit. 
Besonders bezeichnend ist in diesem Zusammen-
hang der Bedeutungswechsel von ›humanitas‹, das 
in dem Gegensatz des menschlich Schwachen und 
Triebhaften zum göttlich Starken und Geistigen seine 
Bestimmung erfährt.27 Eine Rückwendung zu der rö-
mischen Bedeutung erfolgt im Humanismus der Re-
naissance, in dem erneut die weltliche Geistigkeit als 
›humanitas‹ verstanden und dabei insbesondere der 
Aspekt der Bildung betont wird. Über das Studium 
und die Lehre der Wissenschaften und Künste sei die 
Humanität zu erreichen.28 Die Bezeichnung ›huma-
nitas‹ wird damit gerechtfertigt, dass die P ege von 
Wissenschaft und Lehre unter den beseelten Wesen 
(»ex universis animantibus«) allein dem Menschen 
gegeben sei.29 – Der Ausdruck ›Zivilisation‹ (franz. 
»civilisation«) wird in die modernen europäischen 
Sprachen erst 1756/57 durch den Marquis de Mira-
beau eingeführt.30 Es stellt eine Substantivierung des 
vorher gebräuchlichen Verbs ›civiliser‹ »die Sitten 
mildern« dar. Die Entgegensetzung der Begriffe ›Zi-
vilisation‹ und ›Kultur‹ trägt seit Ende des 18. Jahr-
hunderts viel zu ihrer semantischen Konturierung 
bei.

Frühe Neuzeit
S. Pufendorf verwendet als erster das Wort ›Kultur‹ 
ohne Genitivattribut als substanzielles Absolutum, 

Abb. 254. Schematisches Diagramm zur Darstellung kul-
turellen Handelns:gezielte Veränderung eines Objekts der 
Umwelt eines Organismus zu einem Gegenstand, der auf 
den Organismus nicht notwendig zurückwirkt.
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d.h. nicht zur Bezeichnung einer Tätigkeit, sondern 
eines abstrakten Zustandes und bildet es damit von 
einer Metapher zu einem »autonomen Begriff«.31 
Er versteht die Kultur als den Bereich, in dem der 
Mensch sich kraft seiner Vernunft über die Ordnung 
der Natur erhebt und eine autonome Sphäre der Ge-
meinschaft und Religiösität schafft. Er sieht in der 
Kultur den Inbegriff der P ichten des Menschen, 
die ihm gerade über die blinde Selbsterhaltung der 
Tiere hinaus zukommen.32 Mit Pufendorf wird auf 
diese Weise die Opposition von ›Kultur‹ und ›Natur‹ 
terminologisch etabliert. Parallel zur Welt der natür-
lichen Dinge, der entia physica, entwirft Pufendorf 
die unabhängig davon stehende Welt der Kultur, die 
die entia moralia enthält und die auf die Vollkom-
menheit des menschlichen Lebens gerichtet ist – und 
in Bezug auf die überhaupt erst die Möglichkeit der 
Sinnhaftigkeit und Wertbestimmtheit eines Gegen-
standes (wie etwa des Lebens) gegeben ist.33 Die 
Kultur ist bei Pufendorf nicht nur Mittel in Bezug 
auf den Zweck der Selbsterhaltung des Menschen, 
aber sie wird doch auch in diesem Zusammenhang 
diskutiert. Ähnlich wie bei den naturalistisch argu-
mentierenden Autoren von Anaxagoras bis Gehlen 
(s.u.) steht auch bei Pufendorf in einigen Kontexten 
die (biologische) Selbsterhaltung als höchster Punkt 
in seiner Argumentation. So gibt er die Hinfällig-
keit (»imbecillitas«) des Menschen als Grund dafür 
an, dass er sich zu einem sozialen (und kulturellen) 
Wesen entwickeln muss, weil er alleine, ohne der 
in der Gemeinschaft geschaffenen Kultur sich nicht 
erhalten könne. Weil Pufendorf daneben aber auch 
die Selbständigkeit der Kultur gegenüber der Ord-
nung der Natur betont, ist er als »erster Kulturphilo-
soph« bezeichnet worden.34 Bei Pufendorf steht also 
nicht nur die Kultur im Dienst der Selbsterhaltung, 
sondern ebenso die Selbsterhaltung im Dienst der 
Sozialität und Kultur des Menschen. Allgemein gilt 
Pufendorf damit als der Begründer des modernen 
Kulturbegriffs.35

Neben Pufendorf ließen sich auch noch andere, 
z.T. ältere Autoren anführen, die dem Studium der 
natürlichen Notwendigkeiten des Lebens das der 
kulturellen Werthaftigkeit des Gutlebens gegenüber-
stellen. Zu verweisen wäre etwa auf den ›Defensor 
pacis‹ des Marsilius von Padua von 1324. Darin wird 
in einer Auseinandersetzung mit Aristoteles unter-
schieden zwischen einer Untersuchung der natürli-
chen Ursachen, die das Leben der P anzen und Tiere 
bestimmen und die als Naturwissenschaft (»sciencia 
naturali«) bezeichnet wird, und einer Beschäftigung 
mit den Künsten und der Vernunft, die dem mensch-
lichen Leben seine Ordnung geben.36 Dem Reich 

der Notwendigkeit, das das natürliche Problem des 
Überlebens (»existere«) betrifft, wird das Reich der 
Möglichkeit gegenübergestellt, das die Fragen des 
Gutlebens (»bene vivere«) behandelt. Beide Reiche 
sind somit unter unterschiedliche Prinzipien gestellt.

Erst mit Pufendorf wird diese Unterscheidung 
aber terminologisch mit der Differenz von ›Natur‹ 
und ›Kultur‹ markiert. Seit 1760 verbreitet sich der 
Ausdruck ›Kultur‹ in Deutschland allgemein und 
wird bereits Ende des 18. Jahrhunderts zu einem Mo-
dewort der Zeit. 

Eine enge Verbindung zwischen dem Kulturbegriff 
und dem Nationalgedanken zieht Ende des 18. Jahr-
hunderts J.G. Herder. Dies kommt etwa in folgendem 
bekannten Satz Herders zum Ausdruck: »Die Cultur 
eines Volkes ist die Blüthe seines Daseyns, mit wel-
cher es sich zwar angenehm, aber hinfällig offenba-
ret«.37 Anders als bei Pufendorf bildet ›Kultur‹ bei 
Herder keinen Gegensatz zu ›Natur‹, sondern eher 
zu ›Barbarei‹; Herders Kulturbegriff ist also mit ei-
ner Fortschrittsvorstellung verbunden. Er spricht von 
der »Kette der Cultur«38, die bis ans Ende der Erde 
reiche, und versteht die Kultur als einen Zustand, zu 
dem sich nicht nur individuell der einzelne Mensch, 
sondern auch kollektiv das »Menschengeschlecht« 
bilden könne. Die als »Kette von Bildung«39 sich 
vollziehende Gestaltung einer Humanität des Men-
schengeschlechts sei dadurch gekennzeichnet, dass 
in ihr »zwar Menschengestalten verschwinden, aber 
der Menschengeist unsterblich und fortwirkend le-
bet«40. 

Ähnlich sieht es I. Kant, der die Kultur als selbst-
bestimmte Entfaltung der Naturanlagen und als das 
kollektive Ziel der Menschheitsentwicklung be-
stimmt. Durch die Schritte »aus der Rohigkeit zur 
Cultur« würden die menschlichen Talente entwi-
ckelt, der Geschmack gebildet und die Gesellschaft 
in ein »moralisches Ganze« verwandelt.41 Im Ge-
gensatz zur »Civilisirung«, die nach Kant in bloßer 
»gesellschaftlicher Artigkeit« und »äußerer Anstän-
digkeit« besteht, sei die Kultur durch eine innere 
sittliche Bildung gekennzeichnet: »Denn die Idee 
der Moralität gehört noch zur Cultur«.42 Die Kultur 
stellt für Kant aber keinen schroffen Gegensatz zur 
Natur dar, sondern wird im Gegenteil in einer natur-
teleologischen Sicht als der »letzte Zweck« der Na-
tur gedeutet.43 Auch wenn die Kultur bei Kant also in 
gewisser Weise in die Natur integriert wird, so bleibt 
sie doch als der Bereich, in dem sich die menschli-
che Freiheit als Ausdruck seiner Vernunft entfaltet, 
immer scharf unterschieden von der Welt der bloß 
sinnlichen Antriebskräfte. Sie bildet damit auch die 
exklusive Sphäre des Menschen im Gegensatz zur 
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rein sinnlich-körperlichen Verfasstheit der Tiere: In 
der Kultivierung des Menschen könne eine allmäh-
liche »Befreiung des Willens von dem Despotism 
der Begierden« erreicht und eine Welt nach selbst 
gegebenen Gesetzen aufgebaut werden.44 Allgemein 
de niert Kant den Begriff der Kultur unter Bezug auf 
die Fähigkeiten der Zwecksetzung und Freiheit, d.h. 
Vernünftigkeit eines Wesens: »Die Hervorbringung 
der Tauglichkeit eines vernünftigen Wesens zu be-
liebigen Zwecken überhaupt (folglich in seiner Frei-
heit) ist die Cultur«.45 – Das Vorhandensein von Tra-
ditionen, das Kant auch bereits bei Tieren anerkennt, 
und zwar in Bezug auf den Vogelgesang,46 spielt in 
seinem Kulturbegriff, im Gegensatz zu den moder-
nen biologischen Bestimmungen (vgl. Tab. 151), da-
gegen keine Rolle.

In der Philosophie Kants verfestigt sich also die Ge-
genüberstellung von Natur und Kultur. Der Mensch 
wird von Kant gerade insofern vom Tier unterschie-
den, als er über Kultur verfüge.47 Der Mensch wird 
von Kant allerdings nicht als solcher, sondern nur in 
einer bestimmten Hinsicht quali ziert, über die Na-
tur hinauszugehen. Die Grenze zwischen Natur und 
Kultur trennt also nicht den Menschen von den an-
deren Dingen der Welt, sondern sie verläuft mitten 
durch den Menschen selbst.48 Nur insofern er über 
das übersinnliche Vermögen der Vernunft verfügt, 
sich selbst nach Gesetzen der Freiheit bestimmen zu 
können, könne er als außerhalb der Natur stehend 
verstanden werden. Dieses besondere Vermögen ma-
che den Menschen nicht bloß zu einem Naturzweck 
wie seine lebendigen organisierten Mitgeschöpfe, 
sondern zu einem »Endzweck«. Während die Zwe-
cke der organisierten Naturwesen nach Kant immer 
bedingt sind, weil sie Teile des Naturprozesses sind, 
ist die eine, die übersinnliche Seite des Menschen ein 
Ding, das »von keiner anderweitigen Bedingung, als 
bloß seiner Idee abhängig ist«.49 In seiner Vernunft 
setze sich der Mensch ein Gesetz, das von ihm selbst 
»als unbedingt und von Naturbedingungen unabhän-
gig, an sich aber als nothwendig vorgestellt wird«.50 
Kant hält es aber für möglich, dass nicht nur Vertreter 
der biologischen Art Homo sapiens, sondern auch an-
dere Wesen ein moralisches Subjekt in diesem Sinne 
sein können. In einer Klammer fügt er hinzu, dass 
eben nicht nur von dem Menschen, sondern von »je-
dem vernünftigen Wesen in der Welt«51 nicht weiter 
gefragt werden könne, wozu es existiere. Kant ver-
tritt also alles andere als einen Anthropozentrismus 
oder »Speziezismus« ( Bioethik), sondern einen Ra-
tiozentrismus. In der Argumentation Kants bildet es 
lediglich ein empirisches Faktum, dass von den uns 
bekannten Wesen allein Vertreter der biologischen 

Spezies ›Mensch‹ über Vernunft und damit Kultur 
verfügen. Aufgrund dieses Faktums konnte die bio-
logische Gattungsbezeichnung ›Mensch‹ aber zu ei-
nem philosophischen Titel für ein vernunftbegabtes 
Wesen avancieren.

Kulturskeptizismus im späten 18. Jh.
Im Gegensatz zu diesem emphatischen und positiven 
Begriff der Kultur als Zweck einer natürlichen und 
Ziel einer sozialen Entwicklung gerät der Kulturbe-
griff am Ende des 18. Jahrhunderts unter den Ein-

uss von J.J. Rousseaus zivilisationsskeptische Hal-
tung, nach der die soziale Entwicklung alles andere 
als eine zunehmende Freiheit und Glückseligkeit zur 
Folge habe. Prägnant bringt F. Schiller 1795 diese 
Sicht der Kultur als Fessel, und nicht als Mittel der 
Befreiung zum Ausdruck: »Die Kultur, weit entfernt, 
uns in Freiheit zu setzen, entwickelt mit jeder Kraft, 
die sie in uns ausbildet, nur ein neues Bedürfniß, die 
Bande des physischen schnüren sich immer beängs-
tigender zu, so daß Furcht, zu verlieren, selbst den 
feurigen Trieb nach Verbesserung erstickt, und die 
Maxime des leidenden Gehorsams für die höchste 
Weisheit des Lebens gilt«.52 Unter diesem Ein uss 
Schillers bestimmt W. von Humboldt die Kultur als 
»nichts Selbstständiges, eine blosse unbestimmte 
Tauglichkeit zu allem Möglichen; keine Kraft, ein 
blosser Besitz; nichts Lebendiges, ein todter Schatz«. 
In einer Periodisierung der Geschichte nimmt die 
»Periode der blossen Cultur« bei von Humboldt eine 
Zwischenstellung zwischen der »Periode der blossen 
Natur« und der »Periode der vollendeten Bildung« 
ein.53 

Mit F. Schleiermacher verschiebt sich der Akzent 
im Konzept der Kultur fort von einer abstrakten, auf 
die gesellschaftlichen und sittlichen Umgangsformen 
und die Bereiche Kunst und Wissenschaft gerichte-
ten Bestimmung hin zur Betonung von Techniken 
und Materialisierungen des Handelns in Form von 
Gegenständen, die sich das Subjekt gegenüberstellt 
und in denen es sich erkennt. In jeder bestimmten Art 
des kulturellen Erkennens und Darstellens bildet sich 
nach Schleiermacher ein eigenes »Organsystem«, 
mit dem sich das erkennende Subjekt selbst formt. 
In der Darstellung dieser Formung erstreckt sich die 
Gestaltung auch auf die »Außenwelt«, die also in der 
Kultur verändert wird. Nach Schleiermacher besteht 
ein enger Zusammenhang zwischen dem Geistigen 
und dem Materiellen der Kultur: Der »Charakter der 
Eigenthümlichkeit« hefte sich an das »Beharrliche, 
Substantielle«, und es gehören »das Individualisi-
ren der unmittelbaren Natur und Individualisiren der 
Außenwelt zusammen und beides ist durch einander 
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bedingt. Ein Mensch der sich kein festes Eigenthum 
bildet hat auch keine persönliche Individualität«.54

Kultur und Evolutionstheorie
Bis zur Mitte des 19. Jahrhunderts bleibt der Kultur-
begriff fest in den Humanwissenschaften verankert. 
Einer seiner zentralen Bedeutungsaspekte ergibt sich 
gerade aus der Entgegensetzung der Daseinsweise 
des Menschen und der der Tiere. Eine allmähliche 
Öffnung des Konzepts gegenüber den Lebensformen 
mancher Tiere vollzieht sich mit der genealogischen 
Eingliederung des Menschen in eine reale Geschichte 
der Natur. C. Darwin, der zentrale Protagonist dieser 
Entwicklung, ist zwar immer bemüht, die kontinu-
ierliche Entwicklung auch der mentalen Fähigkeiten 
in der Evolution nachzuweisen, er wendet in seinen 
Hauptwerken den Ausdruck ›Kultur‹ aber nicht auf 
das Verhalten der Tiere an. Trotzdem sieht er auch 
bei vielen Tieren, insbesondere bei den Säugetieren 
und einigen Vögeln, die Fähigkeiten verwirklicht, 
die in seinen Augen die Kultur ausmachen. Hierzu 
zählen v.a. die sozialen Verhaltensweisen, z.B. das 
gemeinsame Fischen der Pelikane oder die gemein-
same Verteidigung der Bisons.55 Das Sozialverhalten 
einiger Tiere enthält nach Darwin auch die Momente 
der Liebe (»feeling of love for each other«56) und der 
Sympathie und des Mitgefühls für das Leid der Art-
genossen (»Many animals [...] certainly sympathise 
with each other’s distress or danger«57). Die altruis-
tischen Einstellungen (»benevolent feelings«58) der 
Tiere zeige sich z.B. darin, dass sie ihre hilfsbedürf-
tigen Artgenossen unterstützen, wie Darwin anhand 
des Falles eines blinden Pelikans, der von anderen 
gefüttert worden sei, belegen will. Auch einen Sinn 
für das Schöne (»taste for the beautiful«59) schreibt 
Darwin einigen Tieren, und hier v.a. den Vögeln zu, 
ausgedrückt etwa in dem Gesang der Singvögel oder 
den Bauten der Laubenvögel.

E. Haeckel schließt sich, wie in vielem anderen, 
auch in Fragen des Kulturbegriffs Darwin an. Auch 
für ihn bedeutet Kultur eine Form der Veredelung, 
wie sie schon bei Tieren zu nden ist. Er beabsichtigt 
eine Ableitung der Kultur aus der Naturgeschichte 
und sieht in der Behauptung einer Zäsur nichts als 
eine menschliche Überheblichkeit. Der der Kultur 
zugrunde liegende Mechanismus ist seines Erachtens 
nichts anderes als die das Leben insgesamt bestim-
mende Natürliche Selektion: »Die freie Concurrenz 
der Menschen, welche als Freihandel, Freizügigkeit 
etc. alle unsere Culturthätigkeit hebt, alle unsere Cul-
turerzeugnisse veredelt, ist in der That nichts Ande-
res, als die natürliche Züchtung im Kampfe um das 
Dasein«.60 In einem Vortrag im Jahr 1877 entwickelt 

Haeckel das Programm einer »Culturgeschichte der 
Thiere«, in deren Rahmen die heutigen »Culturzustän-
de« der sozialen Tiere, z.B. der Ameisen und Bienen, 
historisch auf der Basis der »Entwickelungslehre« zu 
erklären seien.61 Die biologische Evolutionstheorie 
soll auf diese Weise die wissenschaftliche Grundlage 
der verschiedenen Zweige der Wissenschaften vom 
Menschen liefern, u.a. der Religionswissenschaft 
und Ethik ( Kulturwissenschaft). F. Engels erkennt 
in dieser Anschauung später eine Projektion der ka-
pitalistischen Wirtschaftsform in die Natur und de-
ren Rückprojektion auf die Kultur des Menschen.62 
Er hält dagegen, eine wahre Kultur bestehe gerade in 
der Überwindung des Anarchischen der Natur durch 
bewusste Planung und Organisation.

Haeckel ist in der Frage der De nition des Kul-
turbegriffs allerdings selbst nicht eindeutig. So stellt 
er 1904 die Kultur als ein Spezi kum des Menschen 
heraus – wenn auch nur einiger Menschen: »Das, was 
den Menschen so hoch über die Thiere, auch die nächst 
verwandten Säugethiere, erhebt, und was seinen Le-
benswerth unendlich erhöht, ist die Cultur, und die 
höhere Entwickelung der Vernunft, die ihn zur Cultur 
befähigt. Diese ist aber größtentheils nur Eigenthum 
der höheren Menschenrassen und bei den niederen 
nur unvollkommen oder gar nicht entwickelt. Diese 
Naturmenschen (z.B. Weddas, Australneger) stehen 
in psychologischer Hinsicht näher den Säugethieren 
(Affen, Hunden), als dem hochcivilisirten Europäer; 
darum ist auch ihr individueller Lebenswerth ganz 
verschieden zu beurtheilen.«63 ›Kultur‹ dient Haeckel 
hier also als Differenzbegriff zur chauvinistischen De-
gradierung einiger menschlicher Gesellschaften. Die-
ses Interesse hindert Haeckel offenbar daran, einen 
rein naturalistischen Kulturbegriff zu entwickeln.

Polarität von ›Kultur‹ und ›Leben‹
Mit dieser letzteren Auffassung steht Haeckel unter 
dem Ein uss der geistesgeschichtlich dominanten 
Tradition, nach der ›Kultur‹ und ›organisches Leben‹ 
zwei polare Begriffe bilden. Die Kultur gilt danach 
als ein Privileg des Menschen; durch seine Kultur 
ist der Mensch nicht mehr rein biologisch verfasst. 
Pointiert wird diese Position im Neukantianismus 
zum Ausdruck gebracht, so 1920/22 von H. Rickert 
in seiner Kritik der Lebensphilosophie: »Der ›Natur-
zustand‹, in dem nur die Lebenstriebe frei walten und 
das Leben sich ungehemmt auslebt, ist überall dem 
Kulturzustand entgegengesetzt«.64 Für Rickert bildet 
die Kultur die Sphäre der Werte, die unabhängig von 
der Ordnung des Biologischen existiert; sie bestehe 
in dem »Inbegriff der Güter, die wir um ihrer Werte 
willen p egen«65 oder, in einer anderen Formulie-
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rung, »die Gesamtheit der realen Objekte, an denen 
allgemein anerkannte Werte oder durch sie konstitu-
ierte Sinngebilde haften, und die mit Rücksicht auf 
diese Werte gep egt werden«66. Die »Kulturwerte« 
sind für Rickert »Eigenwerte«, die unabhängig von 
dem »Wert des bloß natürlichen, d.h. vitalen Lebens« 
gelten (vgl. Tab. 151).67 Die Werte, die Rickert an-
spricht, bestehen seiner Meinung nach noch nicht 
in einem psychischen oder geistigen Leben als sol-
chem: »das bloße Vorhandensein von Psychischem 
macht, weil seelisches Leben als solches auch als 
Natur zu betrachten ist, eben noch nicht das Kultur-
objekt aus, und daher ist es zur De nition des Kul-
turbegriffs nicht zu verwenden«.68 Die Werte sind für 
Rickert vielmehr allgemeine Ideen, die an konkreten 
Objekten haften oder der Orientierung des Handelns 
dienen können. In Auseinandersetzung mit H. Paul, 
der 1880 »die betätigung psychischer factoren« als 
»das charakteristische kennzeichen der cultur« an-
sieht und in der Folge dessen auch eine »tierische 
cultur« anerkennt69, konzentriert Rickert seinen Kul-
turbegriff auf die Sphäre der Werte. Und weil Werte 
im Sinne Rickerts bei Tieren nicht vorkämen, lehnt 
er die Anwendung des Kulturbegriffs auf Tiere strikt 
ab: »es ließe sich wohl zeigen, daß die Übertragung 
menschlicher Kulturbegriffe auf tierische Gemein-
schaften in den meisten Fällen eine spielerische und 
verwirrende Analogie ist«.70

Aufgenommen wird das Verständnis von ›Kultur‹ 
und werteorientiertem Handeln von Max Weber. Er 
stellt 1904 knapp fest: »Der Begriff der Kultur ist ein 
Wertbegriff«.71 Noch schärfer als Max Weber bringt 
sein Bruder Alfred die Unabhängigkeit des Kulturbe-
griffs von biologischen Bezügen zum Ausdruck. Er 
unterscheidet zwischen dem fortschreitenden Zivili-
sationsprozess und der Kultur. Die Zivilisation betrifft 
dabei die Mittel für das Überleben des Menschen, die 
Summe aller nützlichen und zweckmäßigen Einrich-
tungen (z.B. der Technik), die, weil sie den Menschen 
als Gattungswesen betreffen, einen allgemeinen und 
objektiven Charakter haben und in einem stetigen 
Prozess der Akkumulation weiterentwickelt werden 
können. Die Kultur hat für A. Weber demgegenüber 
nichts mit dem biologisch Nützlichen zu tun: »[S]ie 
beginnt erst in gewissem Sinne, [...] wo die Gestal-
tung unseres Daseins durch Zielsetzungen anfängt, 
die in biologischem Sinne über- oder unzweckmäßig 
sind«.72 Wegen ihrer Enthobenheit aus dem Leben ist 
für Weber die Kultur das »für die Fortexistenz des 
Lebens Über üssige«, das die Lebensformen zerset-
zen und zerbrechen kann »und dessen Existenz wir 
doch als höher fühlen als alles Gesunde und Leben-
dige, was dadurch zerstört wird«.73

Die von den Neukantianern angestrebten metho-
disch begründeten eindeutigen Grenzziehungen n-
den allerdings keine allgemeine Anerkennung. Im 
Gegensatz dazu wird es vielfach als fruchtbar angese-
hen, die traditionellen Grenzen der Begriffe zu über-
schreiten. Insbesondere die integrative Stellung des 
Begriffs des Lebens verhindert es, ihn auf die Seite 
der Natur festzulegen. So etabliert sich die Kultur-
anthropologie, etwa mit dem Versuch E. Rothackers, 
Kulturen als »Lebensstile« zu de nieren74, gerade in 
Entgegensetzung zu Rickerts Trennung der Sphären.

Philosophische Anthropologie
Auch die Philosophische Anthropologie trägt viel-
fach gerade zur Au ösung eines spezi sch menschli-
chen Kulturbegriffs bei. Zwar sind die De nitionen, 
die im Rahmen der Philosophischen Anthropologie 
für ›Kultur‹ gegeben werden, nicht selten auf die 
Auszeichnung der besonderen menschlichen Welt 
im Gegensatz zur Umwelt der Tiere gerichtet75 – der 
Mensch ist nach Gehlen »von Natur ein Kulturwe-
sen«76, andere sehen in der Kultur (oder genauer der 
Kulturfähigkeit) das »Artmerkmal« des Menschen77 
(vgl. außerdem die Bestimmungen von W. Sombart 
und F.-H. Tenbruck in Tab. 151).78 Tatsächlich wird 
aber einer funktionalen Beurteilung der Kultur im 
Sinne ihrer Interpretation als (biologische) Anpas-
sung der Weg gebahnt. So beschreibt A. Gehlen die 
Kultur als die Welt, in der der Mensch allein leben 
kann. Die Kultur des Menschen bestimmt er als 
»Inbegriff der von ihm ins Lebensdienliche umgear-
beiteten Natur«.79 Auch die Kultur steht bei Gehlen 
also im Dienst der Selbsterhaltung des Organismus 
Mensch; sie wird einerseits zu einem seiner lebens-
dienlichen Organe und umgibt ihn andererseits wie 
die Umwelt die Tiere: »An genau der Stelle, wo beim 
Tier die ›Umwelt‹ steht, steht [...] beim Menschen 
die Kulturwelt«80. 

Kultur als Kompensation
Der Grundgedanke Gehlens, die Erklärung der Kul-
tur des Menschen als Kompensation organischer De-

zite, bildet seit der Antike einen anthropologischen 
Allgemeinplatz. So entwirft schon Anaxagoras den 
Menschen ausgehend von einem körperlichen Ver-
gleich mit den Tieren und meint, das dabei festge-
stellte De zit des Menschen müsse durch Erfahrung, 
Gedächtnis, Klugheit und Geschicklichkeit ausgegli-
chen werden.81 Der Gedanke zieht sich in verschiede-
nen Varianten durch die Geistesgeschichte: Marsilius 
von Padua ist 1324 der Auffassung, für das Leben 
und das gute Leben des Menschen sei es notwendig, 
dass er seine von der Natur nicht in jeder Hinsicht 
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menschenzentrierte De nitionen
»[Es] kann doch erst der, der die bloße Lebendigkeit in 
diesem oder jenem Sinne zurückzudrängen vermag, ein 
Kulturmensch genannt werden, und erst dort gibt es Kul-
turgüter, wo Gebilde vorhanden sind, die zur bloßen Le-
bendigkeit in einer Art von Gegensatz stehen. Man muß, 
mit anderen Worten, das Leben bis zu einem gewissen 
Grade ›töten‹, um zu Gütern mit Eigenwerten zu kom-
men« (Rickert 1911, 60).

»Der Begriff der Kultur ist ein Wertbegriff. Die empiri-
sche Wirklichkeit ist für uns ›Kultur‹, weil und sofern wir 
sie mit Wertideen in Beziehung setzen« (M. Weber 1904, 
175).

»[Die Kultur] beginnt erst in gewissem Sinne, [...] wo die 
Gestaltung unseres Daseins durch Zielsetzungen anfängt, 
die in biologischem Sinne über- oder unzweckmäßig sind, 
die sich aus dem Gesichtspunkt der Fortexistenz und des 
besseren Versorgtseins unseres naturalen Lebens nicht 
ableiten lassen und aus dem biologischen Eingestelltsein 
der Menschen in die Umwelt nicht ergeben« (A. Weber 
1912, 67).

»[W]e can approximate what culture is by saying it is 
that which the human species has and other social species 
lack« (Kroeber 1923/48, 253).

»Die menschliche Kultur – ich meine all das, worin sich 
das menschliche Leben über seine animalischen Bedin-
gungen erhoben hat und worin es sich vom Leben der Tie-
re unterscheidet« (Freud 1927, 326).

»[A]lle spezi sch menschliche, d.h. auf Irreales gerichtete 
und mit künstlichen Mitteln arbeitende Tätigkeit, der letz-
te Grund für das Werkzeug und dasjenige, dem es dient: 
die Kultur« (Plessner 1928, 311).

»Kultur ist die Schöpfung des Menschen, die er der […] 
Natur entgegensetzt« (Sombart 1938, 77).

»Culture […] is a class of things and events, dependent on 
symboling, considered in an extrasomatic context« (White 
1959, 234).

»Kultur umfaßt im Gegensatz zu Natur alles, was dem 
menschlichen Handeln entspringt« (Tenbruck 1989, 15).

»Culture is the ongoing product of the evolved psyches of 
individual humans living in groups« (Tooby & Cosmides 
1989, 29).

»Die Kultur beginnt genau dort, wo der Mensch zum er-
sten Mal seinen Organismus überschreitet, und sich eine 
neue Welt zwischen den Individuen aufbaut, eine Welt 
der materiellen Zeichen und Geräte, die fortan die Außen-
welt seines Handelns wie die Innenwelt seines Denkens 
und Fühlens, seines Erlebens und Strebens prägen wird« 
(Schwemmer 1997, 30).

tierkulturkompatible De nitionen
»Culture, or civilization [...] is that complex whole which 
includes knowledge, belief, art, law, morals, customs, and 
any other capabilities and habits acquired by man as a 
member of society« (Tylor 1871, 1).

»[C]ulture includes all behavior patterns acquired through 
social contacts, i.e., by imitation or tuition« (Hart & 
Pantzer 1925, 705).

»Culture comprises inherited artifacts, goods, technical 
processes, ideas, habits and values. […] 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« (Malinowski 1930, 
621; 645).

»Kultur soll uns sein: der Inbegriff der vom Menschen 
tätig, arbeitend bewältigten, veränderten und verwerteten 
Naturbedingungen, einschließlich der bedingteren, ent-
lasteten Fertigkeiten und Künste, die auf jener Basis erst 
möglich werden« (Gehlen 1940/62, 39).

»[C]ulture is transmitted through a nongenetic channel. 
Culture is acquired through learning and teaching, so that 
the model and the pedagogy are necessary. […] when an 
experience of an individual is transmitted to the next gen-
eration, it is called a culture« (Imanishi 1952; nach Hirata, 
Watanabe & Kawai 2001, 488).

»[C]ulture is best seen not as complexes of concrete be-
havior patterns – customs, usages, traditions, habit clusters 
– as has, by and large, been the case up to now, but as a set 
of control mechanisms – plans, recipes, rules, instructions 
(what computer engineers call ›programs‹) – for the gov-
erning of behavior. […] man is precisely the animal most 
desperately dependent upon such extragenetic, outside-
the-skin control mechanisms, such cultural programs, for 
ordering his behavior« (Geertz 1966, 44).

»[C]ultures are behavioural variants induced by social 
modi cation, creating individuals who will in turn modify 
the behaviour of others« (Kummer 1971, 13).

»›[C]ulture‹ [...] is a mode of life which has become be-
havioral trait that is acquired, shared, socially inherited, 
and xed among the members belonging to the same soci-
ety group« (Kawai 1975, 34).

»By culture I mean the transfer of information by behav-
ioral means, most particularly by the process of teaching 
and learning« (Bonner 1980, 10).

»Culture is information capable of affecting individual’s 
phenotypes which they acquire from other conspeci cs by 
teaching or imitation« (Boyd & Richerson 1985, 33).

»[Culture is] an emergent phenomenon arising from sexual 
competition among vast numbers of individuals pursuing 
different mating strategies in different mating arenas« 
(Miller 1998, 118).
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perfekten Einrichtungen durch die Vernunft vervoll-
kommnet (»compleatur«).82 J.G. Herder konstatiert 
1772 »Lücken und Mängel« beim Menschen, die 
aber »in der Mitte dieser Mängel« mit der Sprach-
fähigkeit »den Keim zum Ersatze« enthielten.83 Psy-
chologisch gewendet bildet für A. Adler der Geist 
ein Surrogat für die Organe, die beim Menschen eine 
konstitutionelle oder individuelle Minderwertigkeit 
aufwiesen; die individuelle »Minderwertigkeit von 
Organen« könne in der psychischen Entwicklung 
eine »Kompensation« und »Überkompensation« des 
Mangels nach sich ziehen.84 Zu besonderer Popula-
rität bringt aber erst A. Gehlen 1940 die These vom 
Menschen als »Mängelwesen«: »Morphologisch 
ist […] der Mensch im Gegensatz zu allen höheren 
Säugern hauptsächlich durch Mängel bestimmt, die 
jeweils im exakt biologischen Sinne als Unangepaßt-
heiten, Unspezialisiertheiten, als Primitivismen, d.h. 
als Unentwickeltes zu bezeichnen sind: also wesent-
lich negativ«.85 Diese Mängel werden nach Gehlen 
kompensiert durch die höheren (symbolischen) Be-
wusstseinsleistungen, die immer wieder zurückbezo-
gen sind auf das Überleben, auf den »Funktionsab-
lauf« des Lebens und die »vitalen Prozesse«.86 Die 
Aufgabe des Bewusstseins beschränkt sich in dieser 
Auffassung darauf, die Störungen, die sich dem Le-
bewesen Mensch entgegenstellen, zu kompensieren. 
Gehlen vermag für den Menschen als Einzelnen und 
in der Gemeinschaft neben der Erhaltung des Da-
seins überhaupt keine anderen Aufgaben und Ziele 
zu erblicken.87 Die wesentliche Aufgabe der Kultur 
besteht für Gehlen in ihrer Überlebensdienlichkeit, 

ein Heilmittel des biologisch kranken Patienten 
Mensch.

Selbstbezüglichkeit und Eigengesetzlichkeit
Manche Kulturphilosophen des frühen 20. Jahrhun-
derts sehen es dagegen genau umgekehrt: Nicht die 
Kultur bilde ein Instrument zur Kompensation orga-
nischer Mängel, sondern der Mensch ein Organ zur 
Erhaltung der Kultur. Bei aller Herkunft und Abhän-
gigkeit vom Menschen wird der Kultur eine Eigen-
gesetzlichkeit und eine prägende Kraft zugeschrie-
ben: »Man kann es geradezu als die De nition des 
geistigen Lebens aussprechen, daß es etwas erzeugt, 
was eigenbedeutsam und eigengesetzlich ist«, heißt 
es 1918 bei G. Simmel.88 Kultur entwickelt in die-
ser Sicht ihre eigene Geltung und Dynamik, die die 
Menschen formt und zu ihrer Fortentwicklung nutzt. 
Simmel ist der Auffassung, hier liege ein wechsel-
seitiges Verhältnis zwischen Individuum und Kultur 
(bzw. Gesellschaft) vor, nämlich insofern »daß das 
Leben des Individuums ein Umweg für die Zwecke 
des Ganzen [der Kultur], das Leben des Ganzen aber 
ein Umweg für die Zwecke des Individuums sei«.89 
Daher ist es für Simmel kein einseitiges instrumen-
telles Verhältnis, das der Mensch zu seiner Kultur hat 
– sie wird gerade nicht in erster Linie durch ihren 
Beitrag zur Selbsterhaltung des Menschen bestimmt. 
Das Wechselverhältnis zwischen dem Menschen und 
seiner Kultur wird damit als etwas anderes bestimmt 
als das Verhältnis eines Organismus zu seinen Orga-
nen. Die Organe des Organismus begründen keinen 
eigenen Bereich, der gegenüber dem Organismus 

»Culture is a way of life shared by the members of one 
group but not necessarily with the members of other 
groups of the same species. It covers knowledge, habits, 
and skills, including underlying tendencies and prefer-
ences, derived from exposure to and learning from others. 
Whenever systematic variation in knowledge, habits, and 
skills between groups cannot be attributed to genetic or 
ecological factors, it is probably cultural. The way indi-
viduals learn from each other is secondary, but that they 
learn from each other is a requirement. Thus, the ›culture‹ 
label does not apply to knowledge, habits, or skills that 
individuals readily acquire on their own« (de Waal 2001, 
31).

»[O]ur de nition of culture […:] a set of behaviors learned 
from group members and not genetically transmitted, 
mainly independent from ecological conditions, and shared 
between members of some speci c groups« (Boesch 2003, 
89).

»[In kultureller Einstellung gilt:] Der Mensch nimmt sei-
ner lebensgeschichtlichen Determination ungeachtet die-
ser gegenüber eine gewisse Distanz ein. Er hat neben dem 
Lebensdienlichen auch anderes im Auge. Er ist dazu jeden-
falls imstande. Er vermag sich den Ansprüchen des Lebens 
gegenüber souverän zu verhalten. Die Souveränität seines 
souveränen Verhaltens besteht darin, daß er Interessen hat, 
die er selbst erst entwickeln muß, die nicht auf Lebens-
dienlichkeit eingeschränkt sind […]. Die Lebensbelange 
sind nachrangig […]; sie sinken dazu herab, Träger eines 
Überbaus zu sein. Rücksichtlich dieses Überbaus ist der 
Mensch etwas, das er als bloßes Lebewesen gerade nicht 
ist« (Flach 1997, 62).

»[Kultur ist] ein Gewebe von vergegenständlichten Be-
griffen im Zustand einer relativen Autonomie« (Eibl 2004, 
216).

Tab. 151. De nitionen des Kulturbegriffs: menschenzentriert oder tierkulturkompatibel.
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eine Autonomie behaupten könnte. Die Bestimmung 
eines Organs erschöpft sich vielmehr in seiner die-
nenden Funktion für den Organismus; der Organis-
mus ist aber nicht in irgendeiner Art selbst wieder 
Funktion für seine Organe. (Allenfalls von den or-
ganischen Grundfunktionen ließe sich Ähnliches sa-
gen: Ein Organismus könnte etwa als ein Mittel zur 
Weitergabe und langfristigen Erhaltung der Funktion 
der Fortp anzung angesehen werden.) 

Die prinzipielle Schwäche jeder Kompensations-
lehre der Kultur liegt somit in der biologistischen 
Voreinstellung, Kultur organanalog als Mittelwert 
für das Überleben des Organismus zu setzen. Darauf 
weisen im 20. Jahrhundert zahlreiche Autoren hin. 
So stellt E. Spranger 1914/21 gegenüber: Während 
das Biologische gerade durch den universalen Bezug 
zur Selbsterhaltung und Fortp anzung ausgezeichnet 
sei – »biologisch« nennt Spranger ausdrücklich »jede 
Struktur, die nur auf Selbsterhaltung des Individuums 
und der Gattung angelegt ist« –, gelte für den Bereich 
des Kulturellen: »Das Individuum erlebt Gegenstän-
de und Leistungen als wertvoll, die mit der unmittel-
baren Selbsterhaltung gar nichts zu tun haben«.90 Für 
N. Hartmann ist das Verhältnis zwischen dem Indivi-
duum und der Kultur – dem »objektiven Geist«, wie 
er sie im Anschluss an Hegel und Simmel nennt – das 
eines »gegenseitigen Tragens und Getragenseins«91, 
ein »Wechselverhältnis«92, in dem die Kultur zu einer 
»überformenden und beherrschenden Macht«93 ge-
genüber den personalen Subjekten wird, von denen 
sie aber gleichzeitig als ihrer einzigen Verkörperung 
abhängt. »Wir sind einmal Erzeuger der Kultur. So-
dann aber durch Rückwirkung auch von ihr Erzeug-
te«, wie es M. Landmann später formuliert.94 Ent-
wicklungsgeschichtlich gedacht sei der Mensch also 
sowohl »Schöpfer« als auch »Geschöpf« der Kultur: 
»Wie die Kultur nichts wäre ohne den Menschen, so 
wäre auch der Mensch nichts ohne die Kultur«95; in 
der zweiten Perspektive erscheine der Mensch als 
»das ausführende Organ der Kultur«96.

Auch unter englischsprachigen Anthropologen ist 
die These von der Autonomie der Kultur Mitte des 
20. Jahrhunderts fest etabliert. In prägnanter Weise 
formuliert L.A. White 1949: »the determinants of 
culture lie within the stream of culture itself; […] 
a language, custom, belief, tool or ceremony, is the 
product of antecedent and concomitant cultural ele-
ments and processes. In short, […] culture may be 
considered, from the standpoint of scienti c analysis 
and interpretation, as a thing sui generis, as a class 
of events and processes that behaves in terms of its 
own principles and laws and which consequently can 
be explained only in terms of its own elements and 

processes. Culture may thus be considered as a self-
contained, self-determined process; one that can be 
explained only in terms of itself.«97

In jüngerer Zeit bemüht sich W. Flach um eine prä-
zise Bestimmung des Verhältnisses der natürlichen 
biologischen Anlage des Menschen zu seiner kul-
turellen Selbstgestaltung. Flach argumentiert, dass 
die wertbestimmte, ideengerichtete Selbstgestaltung 
des Menschen neben seiner als biologisches Wesen 
stets erfolgenden lebensdienlichen Gestaltung stehe. 
In diesem Verhältnis der biologischen Bestimmtheit 
und der ideenbestimmten Selbstgestaltung des Men-
schen sieht Flach den »fundierenden Sachverhalt«, 
die »quali zierende Determinante« für Kultur.98 Er 
nennt dieses Verhältnis das »axiotische Grundver-
hältnis« und führt aus: »Der Mensch nimmt seiner 
lebensgeschichtlichen Determination ungeachtet 
dieser gegenüber eine gewisse Distanz ein. Er hat 
neben dem Lebensdienlichen auch anderes im Auge. 
Er ist dazu jedenfalls imstande. Er vermag sich den 
Ansprüchen des Lebens gegenüber souverän zu 
verhalten. […] Die Lebensbelange sind nachrangig 
[…]; sie sinken dazu herab, Träger eines Überbaus 
zu sein«.99

Soziologie der Kultur
Der Kulturbegriff der Anthropologie, Ethnologie und 
Soziologie im 20. Jahrhundert schwankt insgesamt 
zwischen adaptationistisch-biologischen und idea-
listisch-soziologischen Bestimmungen.100 Als ange-
passte Komplexe erscheinen Kulturen im Rahmen 
einer evolutionären Perspektive. Kulturen gelten 
hier als Systeme, die der Verbindung von menschli-
chen Gemeinschaften mit ihrer Umwelt dienen. Die 
jeweilige Lebensweise, Technologie, ökonomische 
und politische Organisation und andere Einrichtun-
gen einer Gemeinschaft werden als Anpassungen an 
bestimmte Umweltverhältnisse interpretiert.101 Von 
ideenorientierten (»ideational«) Kulturtheorien wird 
dieser Ansatz als reduktionistisch abgelehnt und statt-
dessen auf die Unabhängigkeit der kulturellen Sphä-
re gegenüber den jeweiligen Umweltbedingungen 
verwiesen. So deutet die strukturale Anthropologie 
C. Lévi-Strauss’ die Mythologie, Kunst und Sprache 
einer Gemeinschaft als symbolisches System, das 
zwar durch die materielle Grundlage der Gemein-
schaft eingeschränkt, aber nicht determiniert wird.102 
In diesem Sinne liefert jede Kultur einen Rahmen der 
Deutung von Welt und de niert einen Standard für 
akzeptables Handeln von Mitgliedern der Gemein-
schaft.103 Kultur stellt danach ein System von Regeln 
dar, das den Akteuren eine Interpretation ihrer Erfah-
rungen und eine Anweisung ihres Handelns liefert 
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(und auch das Überschreiten der Regeln kann als Teil 
der Kultur gesehen werden). 

In der Vielfalt der Kulturbegriffe der Soziologie – 
um einen Überblick bemühen sich 1952 A.L. Kroe-
ber und C. Kluckhohn104 – sind insbesondere solche 
verbreitet, die Kulturen über universale soziale Insti-
tutionen charakterisieren. Richtungsweisend ist dies-
bezüglich die De nition, die E.B. Tylor 1871 gibt 
und die sich auf das kollektive Wissen, den Glauben, 
die Kunst, Rechtsprechung und Gewohnheiten einer 
Gemeinschaft bezieht (vgl. Tab. 151). Instrumenta-
listisch deutet C. Geertz diese Institutionen, indem er 
sie als Kontrollmechanismen versteht, die dem Men-
schen als Pläne, Rezepte und Regeln zur Kontrolle 
seines Verhaltens dienen (vgl. Tab. 151). Geertz sieht 
die Kultur zwar als etwas spezi sch Humanes, ihre 
Rolle analysiert er aber doch in biologischen Bahnen, 
wenn er sie als Verhaltenssteuerung zur notwendigen 
Vollendung des Menschen versteht: »Without men, 
no culture, certainly; but equally, and more signi-

cantly, without culture, no men. We are, in sum, 
incomplete or un nished animals who complete or 

nish ourselves through culture«.105

Diese »Vollendung« des Menschen in der Kultur 
bedient sich allerdings eines Mittels, das sich in sei-
ner Selbstbezüglichkeit verselbständigt hat. Kennzei-
chen der Kultur ist die Rekursivität von Techniken, 
der kumulative Aufbau auf dem, was andere geleistet 
haben. Die Kultur des Menschen bildet damit einen 
selbstbezüglichen, gegenüber den natürlichen Zwe-
cken des Lebens abgegrenzten und autonomen Be-
reich (Lowie 1971: »Omnis cultura ex cultura«106). 
Lediglich die allgemeinen psychischen Strukturen, 
die kulturelle Einstellungen möglich machen, können 
damit im Rahmen einer evolutionären Psychologie 
( Kulturwissenschaft) eine Erklärung als biologische 
Anpassungen erhalten107, nicht aber die kulturellen 
Strukturen als solche, die gerade die Emanzipation 
von der Natur und dem biologisch Adaptiven verkör-
pern.

Soziobiologie der Kultur
Während die Erklärung kultureller Phänomene auf 
biologischer Grundlage bis in die 1970er Jahre ein 
von einigen Autoren beiläu g verfolgtes Projekt bil-
det, entwickelt es sich mit der Etablierung der So-
ziobiologie zu einem selbständigen Forschungspro-
gramm. Die grundlegende Erklärungsmaxime bildet 
dabei eine dem psychoanalytischen Reduktionismus 
verwandte biologische Entlarvungsattitüde: Hinter 
einem vermeintlich kulturellen, wertgeleiteten Han-
deln wird ein verstecktes Fortp anzungsinteresse 
identi ziert. Kulturelle Handlungsmuster werden so-

ziobiologisch interpretiert als Mittel zur Erreichung 
des biologischen Zwecks der Fitnessmaximierung. 

Besonders deutlich formuliert dies E.O. Wilson 
in seinem Buch ›On Human Nature‹ (1978). Wilson 
spricht darin der kulturellen Entwicklung die Mög-
lichkeit einer autonomen, selbstbezüglichen Dyna-
mik (»a direction and momentum of its own«) ab und 
sieht sie als in vollständiger Abhängigkeit biologi-
scher Determinationen: »The genes hold culture on a 
leash. […] Human behavior – like the deepest capa-
cities for emotional response which drive and guide 
it – is the circuitous technique by which human ge-
netic material has been and will be kept intact. Mora-
lity has no other demonstrable ultimate function«.108 
Moral bildet in Wilsons Verständnis nichts als die 
Evolutionsstufe eines Instinktes, der die Genpropa-
gation eines Organismus betrifft.109 Um die Gründe 
der Moral zu untersuchen, müsse daher Evolutions-

Problemlösung und Überlebenssicherung
Bereitstellung besonderer Verfahren der Befriedigung 
biologischer Bedürfnisse und der Existenzsicherung

Konformität und Standardisierung
Einheitlichkeit der Lebensäußerungen in einer Gruppe 
von Individuen

Soziales Erbe und Tradition
Weitergabe von gruppenspezi schen Verhaltensweisen 
und Gewohnheiten, so dass eine Innovation über ein In-
dividuum und dessen Generation hinaus überdauert

Identität und Exklusivität
Bindung der Mitglieder durch Identi zierung nach in-
nen und Abgrenzung nach außen

Institutionen und Organisation
Aufrechterhaltung der Ordnung und Struktur über spe-
zi sche Einrichtungen

Idealität und Normativität
Ausrichtung des Lebens der Individuen auf (selbstge-
setzte) Ziele, die verbindlichen Charakter haben

Symbolizität und Medialität
Verfügung über die Welt mittels symbolischer Reprä-
sentation und medialer Präsentation

Arti zialität und Fragilität
Künstlichkeit und Labilität der Ordnung, d.h. ihre feh-
lende Determination durch die Umwelt und biologische 
Zweckgesichtspunkte

Innovation und Kreativität
beständige Weiterentwicklung der vorhandenen Mittel 
und Ziele der Lebensgestaltung

Tab. 152. Aspekte des Kulturbegriffs (teilweise in Anleh-
nung an Kroeber, A.L. & Kluckhohn, C. (1952). Culture. A 
Critical Review of Concepts and De nitions).
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forschung getrieben werden. Wilson sieht ausdrück-
lich die Kultur des Menschen als ein Epiphänomen 
seiner Biologie, sie sei ein Mittel der Gene, für ihre 
Verbreitung zu sorgen. Die Geistes- und Sozialwis-
senschaften werden auf diese Weise zu Zweigen der 
Biologie erklärt; die letztlich gültige Erklärung für 
alle Phänomene des Organischen müsse mittels der 
Synthetischen Theorie der Evolution gefunden wer-
den: »It may not be too much to say that sociology 
and the other social sciences, as well as the huma-
nities, are the last branches of biology waiting to be 
included in the Modern Synthesis«.110

Nicht wenige Biologen teilen diese Einschätzung 
Wilsons, nach der die Biologie die zentrale Wissen-
schaft bildet, die die letztlich gültige methodische 
Grundlage zum Verständnis aller kulturellen Phäno-
mene des Menschen bereitstellt. Bei R. Rosen heißt 
es 1991: »biology is the way that we will nd answers 
to most, if not all, of the deep questions which have 
engaged the human mind throughout our history. I 
have always believed that biology is the central sci-
ence, in which all others converge, and which in its 
turn illuminates them all with new light«.111

In konkreten Analysen menschlichen Verhaltens 
wird die Tragweite der Selektionstheorie zum Ver-
ständnis menschlicher Kulturphänomene untersucht, 
indem die Frage gestellt wird, »inwieweit auch das 
kulturelle Verhalten der Menschen aus den kumu-
lierten Effekten der natürlichen Selektion verständ-
lich wird und im Durchschnitt zur reproduktiven 
Fitneßmaximierung beiträgt« (Voland 1992).112 Ge-
genstand der Analyse sind in erster Linie die Bei-
träge kultureller Traditionen für die Maximierung 
des Fortp anzungserfolgs von Menschen bzw. die 
Durchsetzung von bestimmten Verhaltensstrategien 
gegenüber anderen aufgrund ihres selektiven Vor-
teils. Für verschiedene, nicht industrielle Gesell-
schaften kann tatsächlich eine positive Korrelation 
zwischen soziokulturellem und reproduktivem Er-
folg, d.h. zwischen Status und Fortp anzungshäu-

gkeit nachgewiesen werden.113 In diesen Untersu-
chungen wird die Kultur in der Kontinuität der na-
türlichen Evolution interpretiert. Sie wird zu einem 
biologischen Mittel neben anderen zur Erfüllung des 
»biologischen Imperativs«114 der Maximierung des 
Reproduktionserfolgs von Individuen ( Fortp an-
zung). 

Die durchgehende Erklärungsbasis, die die Bio-
logie in Aussicht stellt, ist die Deutung aller organi-
scher Phänomene als Anpassungen. In diesem Sinne 
bildet für H. Markl 1998 »die Kultur die wahre Natur 
des Menschen, seine spezi sche Weise der Anpas-
sung an die Welt, in die er sich hineinentwickelt hat, 

nicht Unnatur, nicht Gegennatur, sondern Eigennatur 
unserer Spezies«.115

Ausgehend von der Biologie ist dieser Panadap-
tationismus methodisch durchaus konsequent: Es 
ist eine ihrer methodischen Maximen, alle organi-
schen Phänomene als evolutionäre Anpassungen zu 
deuten. Bemerkenswert ist aber doch, wie weit der 
Methodenmonismus und das Hegemonialstreben der 
Biologie in einer differenzierten Wissenschaftsland-
schaft Verbreitung und Gehör ndet und mit welcher 
ratlosen bis zustimmenden Faszination viele Kultur-
wissenschaftler den biologischen Anspruch auf ulti-
mate Erklärung und Bereitstellung des letztgültigen 
und souveränen Wissens in Bezug auf den Menschen 
begleiten.

Kultur als Grenzbegriff der Biologie
Unabhängig von empirischen Fragen der tatsächli-
chen Verwirklichung ist es zunächst durchaus denk-
bar, dass in der Evolution ein durch Selbstgestaltung 
und Kultivierung formbares Wesen entstand, das 
aufgrund der Plastizität seines Verhaltens und der 
Fähigkeit zur Überlegung und Distanzierung von 
seinen unmittelbaren Bedürfnissen und Zielen – also 
Eigenschaften, die seine hohe biologische Fitness 
begründeten – in der Lage ist, andere Ziele als die 
biologisch adaptiven systematisch zu verfolgen und 
zu tradieren. Die Evolution dieser (hypothetischen) 
Wesen, der Menschen, bestand in der sukzessiven 
komparativen Steigerung ihrer Fitness durch die Se-
lektion solcher Merkmale – der Verhaltensplastizität 
und Zielsetzungskapazität –, die letztlich zu einer 
Verminderung der biologischen Fitness führten. Die-
ser (mögliche) Evolutionsverlauf bedingte also eine 
Selbstaufhebung des Prinzips der Fitnessmaximie-
rung: Der biologische Zweck der komparativen Fit-
nesssteigerung erfolgte durch ein Mittel, das sich so 
weit verselbständigte, bis es sich dem biologischen 
Zweck, dem es diente, nicht mehr unterordnen ließ. 
Die verselbständigten ursprünglich biologischen 
Mittel, die zu kulturellen Zwecken werden können, 
kulminieren in der kulturellen Selbstgestaltung, wie 
sie dem Menschen möglich ist. Die Flexibilität in Be-
zug auf die Erreichung der biologischen Zwecke, die 
als Mittel der Fitnessmaximierung eine fortschreiten-
de Emanzipation von den Widrigkeiten der Umwelt 
bedeutete, mündete in eine Emanzipation von der 
funktionalen Ordnung des Lebens selbst, d.h. eine 
Emanzipation von der Universalität des Prinzips der 
Fitnessmaximierung.

Bereits der Soziologe G. Simmel beschreibt diese 
Entwicklungsverhältnisse 1916-17 mit  seiner These, 
die Kulturentwicklung des Menschen bestehe in der 
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Verselbständigung solcher Formen und Mittel des 
Lebens, die sich dem Leben selbst nicht mehr unter-
ordnen ließen und konstatiert entwicklungsgeschicht-
lich eine »große Axendrehung des Lebens«: »die 
Formen oder Funktionen, die das Leben um seiner 
selbst willen, aus seiner eigenen Dynamik hervorge-
trieben hat, werden derart selbständig und de nitiv, 
daß umgekehrt das Leben ihnen dient, seine Inhalte 
in sie einordnet, und daß das Gelingen dieser Einord-
nung als eine ebenso letzte Wert- und Sinnerfüllung 
gilt, wie zuvor die Einfügung dieser Formen in die 
Oekonomie des Lebens«.116 Ebenso wie die Kunst ist 
auch die erotische Liebe für Simmel ein Signum des 
»transvitalen Reiches« der Ideen des Menschen; in 
ihm erfolge eine Befreiung von den »Ursächlichkei-
ten und Zweckmäßigkeiten des primären, biologisch, 
egoistisch, sozialreligiös, bestimmten Lebens«.117

H. Jonas sieht 1953 in der nicht unmittelbaren, 
sondern (räumlich) über Sinnesorgane und (zeit-
lich) über Triebstrukturen vermittelten Lebenswei-
se der Tiere eine Verselbständigung ursprünglicher 
biologischer Mittel der Selbsterhaltung zu eigenen 
Zwecken: »Es ist eines der Paradoxe des Lebens, 
daß es Mittel benutzt, die den Zweck modi zieren 
und selbst Teil desselben werden. Das fühlende Tier 
strebt danach, sich als fühlendes, nicht bloß metabo-
lisierendes Wesen zu erhalten, d.h. es strebt danach, 
diese Aktivität des Fühlens als solche fortzusetzen: 
das wahrnehmende Tier strebt danach, sich als wahr-
nehmendes Wesen zu erhalten – und so fort«.118 Nach 
Jonas  Argumentation ist die Grundstruktur der Ver-
selbständigung von biologischen Mitteln zu um ihrer 
selbst willen betriebenen Emp ndungen und Einstel-
lungen also bereits bei Tieren vorhanden. Die Kultur 
des Menschen stellt nur den radikalisierten Schritt 
dieser Entwicklung dar: In kultureller Einstellung 
haben Fühlen und Wahrnehmen den Wandel von ei-
nem Mittel zu biologischen Zwecken hin zu einem 
Selbstzweck vollständig vollzogen.

In evolutionsbiologischer Terminologie können 
die mentalen Kapazitäten des Menschen und deren 
neuronale Grundlagen als Exaptationen bestimmt 
werden ( Anpassung). Sie stellen Eigenschaften dar, 
die ursprünglich den biologischen Funktionen der 
Selbsterhaltung und Fortp anzung gedient haben, die 
Fixierung auf diese Funktionen aber im Laufe ihrer 
Evolution verloren haben und für vielfältige andere 
Zwecke eingesetzt werden können. S.J. Gould und 
E.S. Vrba, die diese Terminologie einführen, schrei-
ben 1982: »[T]he brain, though undoubtedly built by 
selection for some complex set of functions, can, as 
a result of its intricate structure, work in an unlimi-
ted number of ways quite unrelated to the selective 

pressure that constructed it«.119 Kultur und Kunst 
können so als »Nebenprodukt« eines in der Evolu-
tion entstandenen Nervensystems erscheinen, das 
Mechanismen der Selbstbeobachtung und Re exion 
entwickelt hat: W. Singer beschreibt dies 1984 mit 
der These, »daß die Fähigkeit zur kulturellen Betäti-
gung lediglich Epiphänomen von Hirnleistungen ist, 
die andere Selektionsvorteile bedingen«.120 Mecha-
nismen, die anfangs in ihrer Entwicklung die Über-
lebensfähigkeit steigerten, entwickelten sich weiter 
mit dem Ergebnis, »daß die adaptiven Funktionen 
kultureller Aktivitäten hinsichtlich Lebenserwartung 
und Reproduktivität nicht ohne weiteres zu erkennen 
sind«.121

Aufgrund der Möglichkeit und partiellen Wirk-
lichkeit eines solchen Bereichs der systematischen 
Handlungsorientierung, der jenseits biologischer 
Funktionsbezüge steht, erscheint es sinnvoll, für die-
sen Bereich einen eigenen Terminus zur Verfügung 
zu haben. Von den traditionellen Begriffen bietet 
sich der Kulturbegriff hierfür am meisten an. Vor 
diesem Hintergrund erscheint es nicht sinnvoll, den 
Kulturbegriff vollständig in eine naturalistische, ad-
aptationistische Perspektive zu integrieren, weil mit 
ihm gerade das Andere dieser Perspektive bezeichnet 
werden soll. So verstanden steht der Kulturbegriff in 
methodischer Opposition zu den begrif ichen Grund-
lagen der Biologie. Er bezieht sich auf ein System 
regelmäßig ausgeführter Handlungen, die nicht mehr 
funktional auf Selbsterhaltung und Fortp anzung der 
Akteure bezogen werden können, sondern aus ande-
rer Perspektive erklärt werden müssen und können. 

Üblich ist es, die Autonomie der Kultur als Bereich 
der Zwecksetzung jenseits biologischer Zwecke mit 
dem menschlichen Vermögen des Setzens und Ver-
folgens von Zielen um ihrer selbst willen in Verbin-
dung zu bringen. Schon Aristoteles sieht neben Spra-
che und Verstand auch die sinnliche Wahrnehmung 
allein um des Schönen willen, und nicht im Dienste 
der Lebenserhaltung als ein Spezi kum des Men-
schen, so z.B. die Wahrnehmung von schönen Tönen, 
Farben oder Gerüchen.122 Thomas von Aquin schließt 
hieran später an: Das Tier integriert nach Thomas die 
Sinnlichkeit in sein Begehren und stellt wahrgenom-
mene Objekte stets in weitere funktionale Dienste, 
z.B. als Beute oder als Paarungspartner, letztlich sind 
sie damit auf Selbsterhaltung oder Fortp anzung be-
zogen. Im Gegensatz dazu könne der Mensch etwas 
als Wert für sich betrachten; er emp nde seine Lust 
nicht nur mittelbar (»per accidens«) (als Mittel zum 
Überleben), sondern seine Lust kann ihm vielmehr 
zum Selbstzweck werden, wenn sie keinem anderen 
Zweck dient und insbesondere »nicht zur Erhaltung 
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der Natur« gehört.123 Neuzeitlich wird die Autono-
mie des Kulturellen mit dem Konzept der Freiheit 
und Selbstgesetzgebung des Menschen zum Aus-
druck gebracht. Kant schreibt in der ›Metaphysik 
der Sitten‹ (1797/98): »Das Vermögen sich über-
haupt irgend einen Zweck zu setzen ist das Charak-
teristische der Menschheit (zum Unterschiede von 
der Thierheit)«.124 Bei Fichte heißt es ähnlich: »alle 
Thiere sind vollendet, und fertig, der Mensch ist nur 
angedeutet, und entworfen […]. Die Natur hat alle 
ihre Werke vollendet, nur von dem Menschen zog sie 
die Hand ab, und übergab ihn gerade dadurch an sich 
selbst«.125 

Menschliche Zwecke sind demnach nicht einge-
bunden in die von dem Selektionsprozess vorgegebe-
nen Naturzwecke der Selbsterhaltung und Fortp an-
zung. Dass es einen Bereich jenseits dieser Natur-
zwecke gibt, sollte gerade vor dem Hintergrund der 
methodischen Stellung der Biologie einsichtig sein. 
Denn die Biologie hat sich in ihrer Geschichte in 
 langanhaltenden Auseinandersetzungen reduktionis-
tischer Übergriffe seitens der Physik erwehren und 
ihrer methodischen Autonomie versichern müssen. 
Es sollte vor diesem Hintergrund ein Bewusstsein 
dafür bestehen, dass Wissenschaften aufgrund ih-
res methodischen Ansatzes nicht alles-erklärend 
sein können, sondern über einen eingeschränkten 
Geltungsbereich verfügen. So wie die Physik durch 
die methodische Einführung der Konzepte ›Organi-
sation‹, ›Regulation‹ und ›Evolution‹ innerhalb der 
Biologie damit konfrontiert war, wie auf ihrer be-

grif ichen Grundlage, d.h. aufbauend auf einer all-
gemeinen Theorie der Materie, sich ein Gegenstand 
konstituierte, der nicht mehr selbst Physik ist, der also 
die Physik transzendiert, ohne sie aber außer Kraft 
zu setzen, genauso könnte auch die Biologie hinneh-
men, dass auf ihrer begrif ichen Grundlage, d.h. auf-
bauend auf der Theorie von Organismen, Prinzipien 
im Rahmen von Wissenschaften entwickelt werden, 
die nicht mehr den biologischen Grundsätzen folgen 
– und diese sogar außer Kraft setzen, wie es im Fall 
der Fitnessmaximierung als biologisch universalem 
Erklärungsgrund von Verhalten vorliegt. Trotz der 
Parallelen ist das Verhältnis der Physik zur Biologie 
also nicht das gleiche wie das der Biologie zur Kul-
turwissenschaft. N. Hartmann bringt dies 1933/49 
dadurch zum Ausdruck, dass er schreibt, im Organis-
mus seien die allgemeinen Naturgesetze der Physik 
weiter gültig, sie seien nur »überformt«; das Seeli-
sche sei demgegenüber »etwas toto genere anderes« 
als das Organische, denn in ihm seien bestimmte für 
das Organische grundlegende Kategorien außer Kraft 
gesetzt: »Es hat die Eigenart des organischen Seins 

und seiner Formung hinter sich gelassen, abgestreift. 
Sein Verhältnis zu ihm beschränkt sich auf das nackte 
Getragensein«.126 Einer der wesentlichen außer Kraft 
gesetzten Faktoren besteht darin, dass im Bereich 
der Kultur im Gegensatz zum Bereich der Biologie 
keine externe teleologische Determination vorliegt. 
In kultureller Orientierung können sich Wesen wie 
der Mensch Zwecke setzen, die in keiner Relation zu 
den biologischen Zwecken der Selbsterhaltung und 
Fortp anzung stehen.

Es hat eine lange Tradition, die Kultur des Men-
schen in Verbindung zu seiner Sprache zu sehen. Die 
Sprache ermöglicht es dem Menschen, sich von sei-
nem biologischen Erbe zu distanzieren und Regeln 
und Gesetze für das eigene Handeln aufzustellen. 
Die Sprache stellt also auf der einen Seite ein Mittel 
der Befreiung von der biologischen Determination 
dar; auf der anderen Seite kann sie aber auch als eine 
Kompensation der Plastizität und Freiheit des Men-
schen gesehen werden. E. Gellner, der diesen zweiten 
Aspekt betont, geht von der Beobachtung der Hetero-
genität von Werten und Normen zwischen verschie-
denen Kulturen und ihrer Homogenität innerhalb ei-
ner Kultur aus. Er führt dies auf die Sprache als Mittel 
des Verbietens zurück: »Am Anfang war das Verbot«. 
Der Mensch sei nur lebensfähig, wenn er parallel zu 
seinem Vermögen der sich von allem distanzierenden 
Rationalität als Ausdruck der Freiheit einen restrin-
gierenden Faktor etabliere, der eben in der sozialen 
Entwicklung einer normierenden Sprache bestehe: 
»rationality and sociability are corollaries of volati-
lity; without them, the plastic animal would be too 
unconstrained to be viable«127. In Bezug auf die Kul-
turentwicklung des Menschen hat die Sprache also 
eine doppelte Bedeutung: als Mittel und Medium der 
Befreiung und Distanzierung von den biologischen 
Determinationen sowie der Disziplinierung und Nor-
mierung durch je spezi sche kulturelle Determina-
tionen. Die Sprache eröffnet also den Raum für die 
Begründung und Bewertung – und damit für die Sta-
bilisierung und Tradierung – von Handlungsmustern 
jenseits biologischer Funktionsbezüge. Kultur stellt 
in dieser Perspektive eine Befreiung von der rigiden 
Teleologie des Organischen dar und stellt gleichzei-
tig neue Verbindlichkeiten her.

Kulturelle Evolution
In der modernen Verhaltensforschung erscheint die 
Kultur zumeist als ein dynamisches System; sie wird 
hinsichtlich ihrer Entwicklung oder »Evolution« 
thematisiert. Die Formulierung ›kulturelle Evoluti-
on‹ wird in den Sozialwissenschaften seit Ende des 
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19. Jahrhunderts verwendet (Brinton 1893: »cultural 
evolution«).128 Der Grundgedanke der kulturellen 
Evolution ndet sich bereits bei C. Darwin und sei-
nen unmittelbaren Nachfolgern. Darwin stellt sich 
1871 kulturelle Veränderungen als einen Prozess der 
Innovation durch individuelle Er ndungen und de-
ren anschließende Nachahmung durch andere Grup-
penmitglieder vor.129 Darwin verweist auch auf einen 
Aufsatz M. Müllers130, der 1870 die Anwendung 
des Darwinismus auf die Sprache vorschlägt: »[A] 
struggle for life among words and grammatical forms 
[…] is constantly going on in each language. Here 
the better, the shorter, the easier forms are constant-
ly gaining the upper hand, and they really owe their 
success to their own inherent virtue.«131 Im gleichen 
Jahr handelt auch E.D. Cope der Sache nach von ei-
ner kulturellen Evolution, wenn er der physischen 
Evolution (»physical evolution«) der organischen 
Welt die metaphysische Evolution (»metaphysical 
evolution«) des Menschen mit der Evolution der Mo-
ral und Intelligenz (»evolution of morality«132; »evo-
lution of the intelligence«133) gegenüberstellt. Weiter 
herausgearbeitet wird diese Gegenüberstellung 1880 
von W. James, der von einer bemerkenswerten Par-
allele (»remarkable parallel«) von sozialer Evoluti-
on (»social evolution«) und zoologischer Evolution 
(»zoological evolution«) spricht.134 Die soziale Evo-
lution des Menschen ist für James eine Folge der In-
teraktion von zwei Faktoren: einerseits der Formung 
der Individuen durch biologische Faktoren (»physio-
logical and infra-social forces«) und andererseits der 
sozialen Umwelt (»social environment«), die über 
Annahme oder Ablehnung der individuellen Eigen-
schaften entscheidet.135

Am Ende des 19. Jahrhunderts erfolgt die Paral-
lelisierung von natürlicher und kultureller Evolution 
im Hinblick auf die Weitergabe von »Information« 
häu g noch ohne scharfe Abgrenzung der Verer-
bungskanäle. Erst mit der Etablierung der Genetik 
wird der Unterschied in den Mitteln der Vererbung 
scharf herausgearbeitet – verbunden mit der War-
nung, natürliche Erblichkeit und kulturelle Tradition 
nicht miteinander zu verwechseln.136 Nachdem das 
Konzept der kulturellen Vererbung aber bereits seit 
Beginn des 20. Jahrhunderts verwendet wird (Loeb 
1909: »Europe’s mighty cultural inheritance«)137, 
wird es üblich, sowohl die kulturelle als auch die bio-
logische Weitergabe von spezi schen Merkmalen als 
›Vererbung‹ zu bezeichnen. 
Manche Biologen bemühen sich aber auch um 

die Entwicklung eines Verständnisses der kulturel-
len Evolution, das unabhängig von den Prinzipi-
en der biologischen Evolution steht. So macht A. 

Weismann 1889 »den tiefen Unterschied zwischen 
Mensch und Thier« in seiner »Wurzel« daran fest, 
dass der Mensch eine »Tradition« besitze, die Tie-
re aber nicht.138 Die kulturelle Entwicklung beruht 
für Weismann nicht auf der Steigerung individueller 
Fähigkeiten, sondern »auf der Fähigkeit der Ueber-
lieferung der Geistesproducte einer Generation auf 
die andere […]; denn eine Generation baut immer 
wieder auf dem weiter, was die vorhergehende errun-
gen hat«.139 Über die kulturelle Überlieferung kön-
nen nach Weismann schließlich auch »Vermögen des 
Menschen« ausgebildet werden, »welche nicht aus 
Selectionsprocessen abgeleitet werden können«.140 
Die kulturelle Entwicklung ist damit unabhängig 
von der biologischen Evolution geworden, baut aber 
doch auf ihren Voraussetzungen auf: Die Kunst ist 
für Weismann etwas, das durch die Prinzipien der 
Selektion zwar nicht erklärt werden könne – es gel-
te aber auch, »dass das Werkzeug mit dem wir die 
Kunst erfunden haben, längst vor der Kunst in aller 
seiner heutigen Vollendung schon da war, und dass 
es nicht für die Kunst, sondern für die Rettung der 
Existenz als Waffe im Kampf ums Dasein entstanden 
ist«.141

Selektionstheorie und Kultur
In der Anwendung der Selektionstheorie zur Erklä-
rung kultureller Phänomene des Menschen lassen 
sich verschiedene Phasen unterscheiden, die einen 
theoretisch jeweils anderen Ausgangspunkt nehmen 
und sich zeitlich z.T. überlappen (vgl. Tab. 153).142 

Abb. 255. Fortschritt im Bereich des Anorganischen, Or-
ganischen und Superorganischen. Die Abszisse der Gra k 
repräsentiert die Zeit, die Ordinate ein Maß für den Ent-
wicklungsgrad (»degree of advancement, whether that 
be complexity, heterogeneity, degree of coördination, or 
anything else«). Die Entwicklung im Bereich des Anor-
ganischen (A-B) ist durch eine allmähliche Zunahme an 
Komplexität gekennzeichnet, im Organischen (B-C) erfolgt 
eine Zunahme der Steigerung des Entwicklungsgrades, 
im Superorganischen (C-D) vollzieht sich schließlich eine 
sprunghafte Steigerung. Der Bereich des Superorganischen 
oder der Kultur ist hier als Verlängerung der organischen 
Entwicklung dargestellt, insofern er auf einem ähnlichen 
Mechanismus beruht, nämlich dem der Vererbung; die Zu-
nahme der Fortschrittsgeschwindigkeit verweist aber auf 
zusätzliche Mechanismen der Entwicklung (aus Kroeber, 
A.L. (1917). The superorganic. Amer. Anthropol. 19, 163-
213: 211).
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1. 1864-1940: Kultur als Selektionsbefreiung
»Man has […] escaped ›natural selection‹« (Wallace 1864, 
clxviii).
»The utilitarian hypothesis (which is the theory of natu-
ral selection applied to the mind) seems inadequate to ac-
count for the development of the moral sense« (Wallace 
1869/70, 352).
»[Es] befreit sich der Mensch nach und nach […] selbst 
von der die ganze übrige Natur beherrschenden natürli-
chen Zuchtwahl« (Büchner 1868, 255).
»[C]ivilisation […] checks in many ways the action of 
natural selection […]. With civilised nations, as far as an 
advanced standard of morality, and an increased number 
of fairly well-endowed men are concerned, natural selec-
tion apparently effects but little; though the fundamental 
social instincts were originally thus gained« (Darwin 
1871, I, 170; 173).
»The apparatus of civilization is calculated to shield men 
from the action of natural selection; to interpose a bulwark 
between them and the physical environment […]. Whole 
series of factors by which natural selection operates in the 
non-human organic world are eliminated, at least in large 
degree: famine, cold, physical con ict between individu-
als, unrestricted birth rate, and so on. […] The effective-
ness of natural selection varies inversely as the height of 
civilization« (Keller 1915/31, 112).
»Infra-primate evolution is characterized by passivity of 
the organism, which evolves through a sort of environ-
mental determinism. In man, on the contrary, evolution 
has become autodirective. The balance of power has shift-
ed from the environment to the organism. […] Natural se-
lection has been tossed out of the saddle and is prostrate 
somewhere back in the muck« (Hooton 1937, 249).

2. (1871) 1940-1962: Kultur als Anpassung nach dem 
Modell der Gruppenselektion (zur Arterhaltung)
»It must not be forgotten that although a high standard of 
morality gives but a slight or no advantage to each indi-
vidual man and his children over the other men of the same 
tribe, yet that an advancement in the standard of morality 
and an increase in the number of well-endowed men will 
certainly give an immense advantage to one tribe over an-
other. […] and this would be natural selection« (Darwin 
1871, I, 166).
»As always with social attributes, the conventions gov-
erning social competition can only have been evolved by 
group-selection; and any immediate advantage accruing to 
the individual by killing and thus disposing of his rivals 
for ever must in the long run be overridden by the prejudi-
cial effect of continuous bloodshed on the survival of the 
group as a whole« (Wynne-Edwards 1962, 131).

3. 1963-1980: Kultur als Anpassung nach dem Modell 
der Genselektion (Soziobiologie)
»The evolution of society ts the Darwinian paradigm in 
its most individualistic form. Nothing in it cries out to be 
otherwise explained. The economy of nature is competitive 
from beginning to end. Understand that economy, and how 
it works, and the underlying reasons for social phenomena 
are manifest. They are the means by which one organism 
gains some advantage to the detriment of another. […] 
What passes for cooperation turns out to be a mixture of 
opportunism and exploitation. [...] Where it is in his own 
interest, every organism may reasonably be expected to aid 
his fellows. Where he has no alternative, he submits to the 
yoke of communal servitude. Yet given a full chance to act 
in his own interest, nothing but expediency will restrain 
him from brutalizing, from maiming, from murdering – his 
brother, his mate, his parent, or his child. Scratch an ›altru-
ist‹, and watch a ›hypocrite‹ bleed« (Ghiselin 1974, 247).
»Can the cultural evolution of higher ethical values gain a 
direction and momentum of its own and completely replace 
genetic evolution? I think not. The genes hold culture on a 
leash. The leash is very long, but inevitably values will be 
constrained in accordance with their effects on the human 
gene pool. The brain is a product of evolution. Human be-
havior – like the deepest capacities for emotional response 
which drive and guide it – is the circuitous technique by 
which human genetic material has been and will be kept 
intact. Morality has no other demonstrable ultimate func-
tion« (Wilson 1978, 167).
A culture is »a gigantic metaphorical extension of the re-
productive system«; »a vehicle of the genes«. Each cul-
ture’s unique characteristics are merely the »incidental 
outcomes of the collective effects of generations of human 
individuals pursuing their personal reproductive interests« 
(Alexander 1979, 75; 79; 142).

4. (1915) 1980-2010: Kulturelle Selektion
»[S]ocial selection is selection (elimination), not merely 
like it. In the social realm, also there is a means of trans-
mission (securing likeness) having the essential attributes 
of heredity in nature; and adaptation occurs in one range of 
phenomena as in the other« (Keller 1915/31, 18).
»[There exists] an analogy between natural selection in 
biological evolution and the selective propagation of cul-
tural forms« (Campbell 1965, 26).
»[B]iological and cultural evolution are not the same pro-
cess, nor is one an aspect of the other. They are indepen-
dent mechanisms of change, and they explain change in 
fundamentally different forms of organized matter – life 
in one instance and culture in the other« (Mundinger 1980, 
197).

Tab. 153. Vier Phasen in der Anwendung der Selektionstheorie zur Erklärung der Kultur des Menschen.
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Die erste Phase ist durch eine weitgehende Entgegen-
setzung des Prinzips der Natürlichen Selektion und 
der Prinzipien, nach denen die Welt des Menschen 
zu erklären sind, gekennzeichnet. Diese Auffassung 

ndet sich bei den Gründungsvätern der Selektions-
theorie. So formuliert C. Darwin in seinem ›The De-
scent of Man‹ von 1871, die Zivilisation wirke den 
Effekten der Selektion entgegen (»civilisation […] 
checks in many ways the action of natural selec-
tion«).143 Auf der anderen Seite nden sich in diesem 
Werk Darwins aber auch Erklärungen der spezi sch 
menschlichen Eigenschaften, z.B. seiner besonderen 
intellektuellen Fähigkeiten und auch seiner Moral 
durch Natürliche Selektion: Die Moral führt Darwin 
auf soziale Instinkte (»social instincts«) zurück, und 
von diesen sagt er, sie seien wahrscheinlich durch 
Selektion (nach dem Modell der Gruppenselektion) 
erworben worden: »As they are highly bene cial to 
the species, they have in all probability been acquired 
through natural selection«.144 Darwin ist also offenbar 
ambivalent in dieser Frage nach den Mechanismen, 
die die besonderen intellektuellen Fähigkeiten und 
moralischen Dispositionen des Menschen bewirkt 
haben: einerseits ist der Mensch der Natürlichen Se-
lektion entkommen, andererseits liefert gerade die 
Natürliche Selektion eine Erklärungsgrundlage für 
diese Fähigkeiten und Dispositionen.

Darwins Kollege und Freund A.R. Wallace ist in 
dieser Frage eindeutig: Für ihn können die Eigen-
schaften des Menschen nicht durch Natürliche Selek-
tion erklärt werden: »Man has [...] escaped natural 
selection«.145 Schon in den frühen 1860er Jahren äu-
ßert Wallace diese Auffassung, die er später weiter 
ausbaut. So verfasst er 1869 einen bekannten Aufsatz 
mit dem Titel ›The limits of natural selection as ap-
plied to man‹. Darin erklärt er die Nützlichkeitshy-
pothese der Selektionstheorie als ungeeignet zur Er-
klärung kultureller Phänomene wie der moralischen 
Einstellung: »The utilitarian hypothesis (which is the 
theory of natural selection applied to the mind) seems 
inadequate to account for the development of the mo-
ral sense«.146 Der Grund für Wallaces Auffassung, der 
Mensch sei der Natürlichen Selektion »entkommen«, 
liegt in seiner Meinung, die besonderen mentalen 
Fähigkeiten des Menschen seien nicht nützlich im 
Sinne einer biologischen Funktionalität – weder für 
das Individuum, noch für die Gruppe, in der es lebt. 
Im Rahmen der funktionalen Ordnung der Biologie, 
die auf Überleben und Fortp anzung ausgerichtet ist, 
könnten sie nicht erklärt werden. Auch für die Ent-
wicklung der Kultur hält Wallace die Selektion für 
nicht ausschlaggebend. Denn er stellt fest, dass Mo-
ralität und auch Intelligenz nicht unbedingt diejeni-

gen Menschen auszeichnen, die im Leben am besten 
fortkommen und sich am schnellsten fortp anzen 
– und doch sei die Kulturentwicklung auf eine Er-
höhung der Moralität und Intelligenz gerichtet. Inso-
fern sich in der sozialen Entwicklung also tatsächlich 
diese Tendenz einer Kultivierung und Zivilisierung 
abzeichnet, stellt es für Wallace ein empirisches Fak-
tum dar, dass der Mensch der Natürlichen Selektion 
entkommen ist.

Diese Meinung kann als die vorherrschende Auf-
fassung bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts gelten. 
Bei vielen Autoren, die sich zur Stellung des Men-
schen in der Evolution äußern, ndet sie sich. So 
spricht selbst der dem Materialismus Nahestehende 
L. Büchner 1868 ausdrücklich von einer Befreiung 
des Menschen von der Selektion (vgl. Tab. 153). Eine 
scharfe Opposition zwischen der Natur auf der einen 
und dem Menschen auf der anderen Seite propagiert 
auch T.H. Huxley am Ende des 19. Jahrhunderts. Vor 
allem die Prinzipien des ethischen Handelns, die für 
den Menschen kennzeichnend seien, lassen sich nach 
Huxley in keiner Weise aus den Prinzipien der Selek-
tion ableiten.147

Noch bis in die 1960er und 70er Jahre zieht sich 
diese Vorstellung einer Ausschaltung der Prinzipien 
der Selektion in der Evolution des Menschen: Nach 
der Analyse H. Millers von 1964 ist die Zivilisation 
als eine Isolierung gegen den Selektionsdruck zu ver-
stehen. Das Sozialleben des Menschen habe um den 
Einzelnen eine schützende Hülle oder einen Muff er-
zeugt, der ihn gegenüber dem Druck der Selektion 
isoliert.148

Und schließlich ndet sich diese Vorstellung auch 
bei Autoren, die von einer Selektion auf der Ebene 
der Gene ausgehen. So stellt R. Dawkins 1976 zwar 
wortreich dar, wie die in der Evolution geformten Or-
ganismen, und auch der Mensch, am besten als Ma-
rionetten ihrer Gene zu verstehen seien – am Ende 
steht aber doch die These, der Mensch könne sich aus 
diesem Programm befreien, ihm sei es möglich, ei-
nen interesselosen Altruismus zu kultivieren, etwas, 
das in der Natur nicht möglich sei: »We are built as 
gene machines and cultured as meme machines, but 
we have the power to turn against our creators. We, 
alone on earth, can rebel against the tyranny of the 
sel sh replicators«.149 Auch Dawkins operiert also 
mit einer Entgegensetzung von Natur und Kultur, 
von Natürlicher Selektion und Zivilisation.

Kultur als Ergebnis von Gruppenselektion
Seit Mitte des 20. Jahrhunderts verstärkt sich das 
Bemühen, eine evolutionäre Erklärung für kulturelle 
Phänomene des Menschen zu geben. Der Evolutions-
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biologe T. Dobzhansky bezeichnet ›Kultur‹ 1961 als 
einen adaptiven Mechanismus, der kompatibel mit 
biologischen Anpassungen sei (»culture is an adapti-
ve mechanism supplemental to, but not incompatible 
with biological adaptation«).150 Dies bildet später die 
geläu ge Interpretation: Kultur, oder zumindest die 
Kulturfähigkeit des Menschen, gilt selbst als Evo-
lutionsprodukt. Insbesondere auch die speziellen 
kommunikativen Fähigkeiten des Lehrens und des 
Lernens und die damit verbundenen Akkumulations-
effekte (der Ratscheneffekt; s.u.) werden als Anpas-
sungen gedeutet.151

Der meistens dafür angenommene Mechanismus 
ist die Gruppenselektion, auf die schon Darwin die 
intellektuellen Fähigkeiten und Moralität des Men-
schen zurückführt. Für die Evolution des Menschen 
argumentiert Darwin etwa (vgl. Tab. 153), von meh-
reren miteinander konkurrierenden Gruppen hätten 
solche einen Vorteil, bei denen ihre Mitglieder ein 
moralisches Handeln zeigen, das für sie zwar einen 
individuellen Nachteil bedeute, ihrer Gruppe aber 
Konkurrenzvorteile verleihe. Ähnlich argumentiert 
er in Bezug auf die sterilen Kasten der sozialen In-
sekten oder den selbstzerstörerischen Einsatz des 
Giftstachels der Bienen, von denen er sagt, sie seien 
vorteilhaft für die Gemeinschaft (»pro table to the 
community«152). Allgemein hält Darwin eine Grup-
penselektion bei allen sozial lebenden Organismen 
für gegeben: »In social animals it [natural selection] 
will adapt the structure of each individual for the 
bene t of the whole community«153. Die Selektion 
wirkt also für das Wohl der Gemeinschaft, nicht des 
Individuums.

Der Klassiker zur Theorie der Gruppenselektion 
ist ein umfangreiches Werk von V.C. Wynne-Ed-
wards aus dem Jahr 1962. Dort wird vor allem die 
Regulation der Populationsgröße bei verschiedenen 
Tierarten auf Mechanismen der Gruppenselektion 
zurückgeführt. Aber auch soziale Konventionen und 
Normen des Menschen erklärt Wynne-Edwards mit 
der Gruppenselektion (vgl. Tab. 153). Jedes für eine 
Gruppe nützliche, aber für ein Individuum schädli-
che Verhalten kann im Prinzip durch Gruppenselek-
tion erklärt werden. Die Selektionstheorie ist also ein 
sehr mächtiges Instrument, das zumindest über den 
Weg der Gruppenselektion in der Lage ist, gerade 
die kulturellen und für spezi sch menschlich gehal-
tenen Einstellungen, etwa moralisches Verhalten der 
Rücksichtnahme, als biologische Anpassungen zu 
erklären.

Kultur als Ergebnis von Genselektion
Die weitere innerbiologische Debatte zeigt aber, dass 

solche Erklärung auch ohne Gruppenselektion durch 
eine Selektion auf der Ebene der Gene erfolgen kann. 
Die Wurzeln der Vorstellung einer Selektion auf der 
Ebene von Genen liegen in der populationsgeneti-
schen Beschreibung von Selektionsprozessen, wie 
sie seit Ende des zweiten Jahrzehnts des 20. Jahrhun-
derts regelmäßig erfolgen ( Selektion). Aber erst mit 
den Arbeiten G.C. Williams , W. Hamiltons und R. 
Dawkins  entwickelt sich der Ansatz der Genselek-
tion zu einem mächtigen Forschungsprogramm, in 
dem die Erklärung komplexer sozialer Strukturen 
durch Strategien auf der Ebene von Genen erfolgt. 
Auch kulturelle Phänomene werden im Rahmen der 
Genselektion adaptiv erklärt: »The evolution of soci-
ety ts the Darwinian paradigm in its most individua-
listic form«, wie es M. Ghiselin 1974 formuliert. Aus 
der Konkurrenz der Individuen und Gene könnten 
die komplexesten Phänomene des Sozialen erklärt 
werden: Die Ökonomie der Natur sei von Anfang bis 
Ende konkurrenzorientiert. E.O. Wilson führt 1978 
das bekannte Bild ein, nachdem die Gene die Kultur 
an einer Leine führen. Und R. Alexander schreibt ein 
Jahr später, die Kultur sei ein »Vehikel der Gene«, 
eine »gigantische metaphorische Erweiterung des re-
produktiven Systems« (vgl. Tab. 153).

Mit diesen Selektionserklärungen, sei es auf Grup-
pen- oder auf Genebene, können viele kulturelle 
Merkmale des Menschen in eine biologische Per-
spektive integriert werden. Der Mensch verliert als 
Ergebnis dieser Integration seine Sonderstellung. 
Moralisches Handeln und andere Formen der Rück-
sichtnahme und sozialen Einstellung sind im Prinzip 
nichts anderes als der Einsatz des Giftstachels bei 
Bienen: individuell schädlich, aber kollektiv nützlich 
und funktional – und damit als Ergebnis biologischer 
Selektion erklärbar: Kulturelle Erscheinungen wer-
den als biologisch adaptives Selektionsprodukt ge-
deutet.

Kulturelle Selektion
Ein anderes Bild der Kultur entwickelt sich im Rah-
men der vierten Phase der selektionstheoretischen 
Erklärung von Kultur, die mit dem Stichwort ›Kul-
turelle Selektion‹ verbunden ist. Den Ausgangspunkt 
dieser Phase bilden Vorstellungen von der Autonomie 
des Bereichs der Kultur. Diese Auffassungen durch-
ziehen das ganze 20. Jahrhundert und reichen auch 
bereits ins 19. Jahrhundert zurück, etwa zu É. Durk-
heims Konzipierung des Sozialen als eines Bereichs 
sui generis, dessen Phänomene nicht durch eine in-
dividualistische Perspektive adäquat erfasst werden 
könnten.154 Kultur und kultureller Wandel gelten 
als selbstbezügliche und selbstdeterminierende Er-
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scheinungen; die Kultur wird damit als autonom und 
unabhängig gegenüber biologischen Referenzen ver-
standen.

Seit den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts 
wird der kulturelle Wandel von Soziologen aber auch 
in Analogie zur biologischen Evolution beschrie-
ben. Ein Vorreiter in dieser Richtung ist A. Keller 
mit seiner Monogra e über ›Societal Evolution‹ aus 
dem Jahr 1915. Darin schlägt Keller eine sehr weit-
reichende Analogisierung von biologischer und kul-
tureller Selektion vor und versucht Analoga von Va-
riation, Vererbung und differenzieller Reproduktion 
im Bereich des Sozialen zu identi zieren.155 Wegen 
der unterschiedlichen Selektionsprozesse in beiden 
Bereichen liegen nach Keller auch unterschiedliche 
Anpassungen vor (vgl. Tab. 153).

Kellers Ansatz bleibt über 50 Jahre wenig beach-
tet. Erst D. Campbell kommt 1965 darauf zurück, 
indem er die Analogie von natürlicher und kulturel-
ler Evolution präzisiert. Nach Campbell sind es drei 
wesentliche Eigenschaften, die einen Selektionspro-
zess charakterisieren: Erstens das Vorliegen von Va-
riationen: nämlich Mutationen im biologischen Fall 
und exploratives Verhalten im kulturellen Bereich; 
zweitens konsistente Selektionskriterien: differen-
zielles Überleben von Organismen bzw. differenziel-
le Verstärkung von kulturellen Einstellungen; und 
drittens einen Mechanismus für die Bewahrung und 
Verbreitung der selektierten Eigenschaften: den Re-
plikationsmechanismus auf genetischer Ebene und 
das kulturelle Gedächtnis auf sozialer Ebene.156

In den 1970er Jahren wird die Vorstellung einer 
Evolution von kulturellen Merkmalseinheiten von 
verschiedener Seite aufgegriffen. Bekannt werden 
diese Theorien v.a. durch die verschiedenen Namen, 
die diesen kulturellen Einheiten gegeben werden. 
Der Anthropologe F.T. Cloak spricht 1975 von kul-
turellen Instruktionen (»cultural instructions«)157, 
R. Dawkins 1976 von Memen158 ( Fortp anzung), 
Lumsden und Wilson 1981 von Kulturgenen (»cul-
turgenes«)159, Boyd und Richerson 1985 von kultu-
rellen Varianten160 und W. Durham 1991 von Allome-
men (»allomemes«)161. Seit den frühen 1980er Jahren 
wird die Theorie der kulturellen Evolution durch die 
beiden kalifornischen Anthropologen R. Boyd und 
P. Richerson in mathematischen Modellen präzisiert 
und ausgebaut.162 Die Autoren nehmen dabei für den 
Bereich der Kultur ähnliche Faktoren und »evolutio-
näre Kräfte« an, wie die in der biologischen Evolu-
tionstheorie enthaltenen: Zufallsvariation, Drift und 
Selektion.163 Daneben postulieren sie aber weitere 
Faktoren, die für die kulturelle Evolution kennzeich-
nend seien, insbesondere den lamarckistischen Me-

chanismus der Vererbung erworbener Eigenschaften 
oder gesteuerten Variation (»guided variation«).164 
Als entscheidenden Übertragungskanal für die kultu-
relle Vererbung gilt den Autoren das soziale Lernen 
(»social learning«), d.h. eine Form des Lernens durch 
Imitation kultureller Vorbilder. Über dieses Lernen 
breiten sich nach der Modellvorstellung kulturelle 
Varianten (»cultural variants«), die entscheidenden 
Einheiten der kulturellen Selektion, in einer Popula-
tion aus. Das soziale Lernen bildet damit die eigentli-
che Grundlage für die evolutionäre Beschreibbarkeit 
von Kultur: »The essential feature of culture is social 
learning, the nongenetic transfer of patterns of skill, 
thought, and feeling from individual to individual in 
a population or society. […] it is the social transmis-
sion of culture that gives it an evolutionary dynamic 
different from ordinary learning and its analogs« 165 
Für den besonderen Fall der Ausbreitung von selbst-
losem Verhalten beim Menschen nehmen Boyd und 
Richerson zwei miteinander verschränkte Selektions-
prozesse an: zunächst eine Selektion auf kultureller 
Ebene, die ein solches Verhalten kulturell unterstützt, 
dann eine Selektion auf genetischer Ebene, durch die 
vermittelt über Gruppenselektion, das altruistische 
Verhalten auch eine genetische Grundlage erhält. 

Boyd und Richerson verzichten in ihrem Ansatz 
ausdrücklich auf die Annahme partikulärer, diskre-
ter Merkmalsträger, die den Genen im Bereich der 
Biologie entsprechen. Kulturelle Evolution, wie jede 
Evolution, kommt ihrer Meinung nach ohne eine sol-
che Annahme aus: »we do not assume that culture is 
encoded as discrete ›particles‹ […], it is possible to 
construct a cogent, plausible theory of cultural evo-
lution without assuming particulate inheritance«.166 
Tatsächliche spielt in manchen allgemeinen Charak-
terisierungen der Evolution, wie etwa der bekannten 
von R. Lewontin ( Evolution: Tab. 67), die Unter-
scheidung von Replikationseinheiten keine Rolle. 
Entscheidend für die Wirksamkeit von Selektion ist 
nach diesen Beschreibungen allein die Ähnlichkeit 
der Nachkommen mit ihren Eltern, nicht notwendig 
ist dagegen die Herstellung dieser Ähnlichkeit über 
partikuläre Merkmalsträger (Replikatoren).167 Die 
Vererbung muss also in keiner Weise in Form von 
separaten Teilchen erfolgen, um in der Selektion 
wirksam zu werden.

Seit den 1980er Jahren wird versucht, das Zusam-
menspiel von genetischer und kultureller Evolution 
in Modellen einer »dualen Vererbungstheorie« ( Ver-
erbung) mathematisch nachzuzeichnen.168

Kritik an der Analogie
Die Analogisierung von biologischer und kulturel-
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ler Evolution bringt zahlreiche Schwierigkeiten mit 
sich.169 So ist es fraglich, ob kulturelle Phänomene 
in Gen-ähnliche Merkmalseinheiten zerlegt werden 
können, ob die Art der Weitergabe kultureller Inhal-
te also dem genetischen Weg ähnelt und ob kultu-
relle Veränderungen sinnvoll als ›zufällig‹, also als 
Mutations-ähnliche Variationen zu beschreiben sind 
– und nicht eher als durch den Kontext gesteuerte 
Modi kationen: Während für den biologischen Fall 
von der Blindheit der Variation gesprochen werden 
kann, insofern die Wahrscheinlichkeit des Auftre-
tens einer Variation nicht von ihrer späteren Selek-
tionswahrscheinlichkeit abhängt, gilt dies für den 
kulturellen Fall gerade nicht. Denn jede Variation ist 
kulturell von vornherein kanalisiert, durch Hinter-
grundannahmen und -wissen beein usst. Aufgrund 
dieser Disanalogien kann bestritten werden, dass der 
Terminus ›kulturelle Evolution‹ wirklich sinnvoll ist. 
So emp ehlt selbst der Biologe C. Vogel 1983, »den 
Terminus Kultur-Evolution möglichst zu vermeiden 
und besser von ›Kulturgeschichte‹ oder ›Kulturent-
wicklung‹ zu sprechen«.170 Denn Vogel ist der Mei-
nung, die Kulturgeschichte habe einige Prinzipien 
der organischen Evolution »ausgeschaltet«, z.B. »die 
primäre wechselseitige Unabhängigkeit von Mutati-
on und Selektion« oder »die an ein physisch-gene-
tisches Substrat gebundene Ausbreitungsweise von 
Informationsinhalten«.171 

Auch von philosophischer Seite gibt es Kritik an 
dieser Analogiebildung: So weist H. Schnädelbach 
2003 darauf hin, dass die so genannte ›kulturelle 
Evolution‹ nicht einfach in einer Weitergabe von 
Erfahrungen und Einstellungen bestehe, sondern ge-
rade eine distanzierende Bewertung dieser Erfahrun-
gen vornehme und sich auf diese Weise auch gegen 
die Weitergabe einer Tradition entscheiden könne. 
Die Kultur des Menschen sei daher durch eine »Re-

exivität zweiter Stufe« ausgezeichnet, d.h. durch 
einen Bezug auf das eigene Wissen nicht nur in der 
Weise, dass es an die Nachkommen weitergegeben 
wird, sondern auch in der Weise, dass es vorenthalten 
oder bewertet wird.172 

P. Stekeler-Weithofer sieht daher in der durchge-
hend evolutionstheoretischen Beschreibung kulturel-
ler Prozesse eine Vernachlässigung der für Geschich-
te zentralen Dimensionen der Gründe, Absichten und 
wechselseitigen Anerkennung von Normen. Die uni-
versale Anwendung darwinscher Ideen enthalte die 
Gefahr eines »dogmatischen Monismus« mit dem 
Ziel von »universellen Angleichungen verschiedens-
ter Arten von Entwicklungen an das Paradigma der 
Natur-Evolution«.173

Antagonismus: biologische vs.kulturelle Evolution
Die Analogiesierung von biologischer und kultureller 
Evolution ist ein geeignetes Mittel, um nicht nur die 
Gemeinsamkeiten, sondern auch die Unterschiede 
zwischen den beiden Anwendungsfällen selektions-
theoretischer Modelle herauszuarbeiten. Nachgewie-
sen werden kann in diesem Vergleich insbesondere 
die Möglichkeit der Unabhängigkeit der Selektion 
auf kultureller Ebene von biologischen Hinsichten, 
also dem Überleben und der Reproduktion von Or-
ganismen. Kulturell tradierte »Instruktionen« oder 
»Meme« können die Fitness von Organismen, an 
denen sie erscheinen, herabsenken. Es kann also ein 
Antagonismus zwischen der kulturellen und der ge-
netischen oder biologischen Fitness eines Verhaltens 
bestehen.

Schon A. Keller beschreibt die soziale Selektion 
1915 als eine Gegenselektion (»counterselection«) 
im Verhältnis zur natürlichen Selektion. Die soziale 
Selektion beruht nach Keller auf anderen Kriterien 
als die natürliche Selektion, weil sie zwischen so-
zialen Gruppen wirksam ist. Die Eigenständigkeit 
der Kriterien ist auch der Grund für den möglichen 
Antagonismus zwischen natürlicher und sozialer Se-
lektion: »societal selection is antagonistic to natural 
selection, that, if the latter is selection par excellence, 
any selection that results in the survival of […] the 
biologically less t must be counteracting: counterse-
lection, or inverse selection«.174 In terminologischer 
Absicht unterscheidet Keller zwischen organischer 
Fitness (»organic tness«) und sozialer Fitness (»so-
cietal tness«) eines Merkmals.175 

Auch die späteren Vertreter des Konzepts der kul-
turellen Selektion weisen auf diesen Antagonismus 
hin. Bei D. Campbell heißt es 1975: »Human urban 
social complexity is a product of social evolution 
and has had to counter with inhibitory moral norms 
the biological sel shness which genetic competition 
had continually selected«.176 F.T. Cloak geht sogar so 
weit, kulturelle Instruktionen mit Parasiten zu ver-
gleichen, die dem Organismus, von dem sie getragen 
werden, schaden können, indem sie ihre eigene Ver-
breitung fördern, aber für die genetische Fitness, also 
das Überleben und die Reproduktion ihrer Träger-
organismen, nachteilig sein können.177 W. Durham 
schließt 1976 aus diesen Überlegungen, dass es ein 
Fehler sei, anzunehmen, alles kulturell tradierte Ver-
halten könne am besten im Sinne der Maximierung 
der biologischen Fitness erklärt werden: »while we 
may tend to behave in ways that maximize our t-
nesses culture enables us to do other important things 
as well. It would therefore be a serious mistake to 
suggest or imply that all kinds of human behavior can 
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best be interpreted in terms of inclusive tness. […] 
I see no reason to believe that culture can be reduced 
to a purely biological explanation«178 (vgl. Abb. 256). 
Boyd und Richerson sprechen von den durch kultu-
relle Selektion bedingten Fehlanpassungen (»malad-
aptations«: »cultural transmission leads to the evolu-
tion of genetically maladaptive traits […;] the forces 
of genetic and cultural evolution do not always coin-
cide«).179 Diese Fehlanpassungen halten sie für ein 
notwendiges Nebenprodukt kultureller Anpassungen 
(»much human maladaptation is an unavoidable by-
product of cumulative cultural adaptation«).180 Die 
kulturellen Anpassungen sind durch Nachahmung 
von sozialen Vorbildern bedingt, beruhen also auf 
sozialem Lernen – durch dieses Lernen können sich 
nach dem Modell von Boyd und Richerson soziale 
Verhaltensmuster und Lebensstile etablieren und 
ausbreiten, die der biologischen Fitness der Individu-
en entgegenlaufen. 

Als das beste Beispiel für diesen Antagonismus 
oder die »Opposition« – wie Durham dieses Mo-
dell der Gen-Kultur-Interaktion nennt181 – gilt der 
Endokannibalismus der Fore, eines Volksstamms in 
Papua-Neuguinea: Der rituelle Verzehr von Fleisch 
verstorbener Stammesangehöriger war Anfang des 
20. Jahrhunderts bei den Fore mit einer hohen kul-
turellen Wertschätzung verbunden, er führte aber 
gleichzeitig zur Ausbreitung der Kuru, einer Pri-
onenkrankheit, die eine hohe Mortalität unter den 
Stammesmitgliedern bedingte und damit eine starke 
biologische Dysfunktionalität darstellte. 

Viel diskutiert ist daneben das Beispiel des Aka-
demikers, der viele Ressourcen in seine Ausbildung 
steckt, aber nur wenige in seine Nachkommen. In der 
mathematischen Modellierung kann nachgezeichnet 
werden, dass die kulturelle Evolution zur Ausbrei-
tung von Merkmalen führen kann, die in einer rein 
biologischen Evolution unmöglich wäre. Die Vor-
liebe für wenige oder gar keine Kinder, die sich in 
westlichen Gesellschaften ausbreitet, ist ein Merk-
mal, das eindeutig die biologische Fitness der Indi-
viduen nicht optimiert – in manchen Fällen aber die 
kulturelle.182 Offensichtlich ist die Lebensform mit 
wenigen Kindern biologisch nicht adaptiv, kulturell 
aber dennoch sehr attraktiv. Auf den vielfältigen We-
gen der kulturellen Kommunikation breitet sich eine 
Einstellung aufgrund ihrer hohen Attraktivität als 
Lebensform, d.h. hoher kultureller Fitness aus. Die 
kulturelle Evolution hat sich in diesem Fall also der 
biologischen Evolution überlagert und diese in den 
Hintergrund gedrängt: »Natural selection has given 
birth to a selection process that has oated free« (So-
ber 1993).183 Das Bild von E.O. Wilson aufnehmend, 

beschreiben Richerson und Boyd die Kultur als einen 
Hund am Ende der Leine der Gene, der Hund sei aber 
sehr groß, intelligent und unabhängig, so dass nicht 
immer klar sei, wer mit wem spazieren geht, der Herr 
mit dem Hund oder der Hund mit dem Herrn: »Better 
to think of genes and cultures as obligate mutualists, 
like two species that synergistically combine their 
specialized capacities to do things that neither one 
can do alone«.184

Biologische und soziale Vererbung
Die Selektionstheorie ist geeignet, sowohl Prozesse 
der natürlichen Evolution als auch der kulturellen 

Abb. 256. Kulturelle Evolution im Modus der »Opposition« 
von genetischer und kultureller Evolution. Zwischen bio-
logischer (oben) und kultureller Evolution (unten) besteht 
in dieser Darstellung ein direkter Antagonismus, insofern 
jeweils ein anderer Phänotyp (Abszisse) eine höhere Fit-
ness (Ordinate) aufweist. Beispiele für solche Fälle bilden 
der Endokannibalismus der Fore auf Neuguinea oder der 
Zigarettenkonsum in modernen Gesellschaften: Diese Ver-
haltensmuster haben in bestimmten sozialen Gruppen ein 
hohes soziales Prestige und damit eine große kulturelle Fit-
ness, sind aber in biologischer Hinsicht nicht adaptiv, in-
sofern sie Überlebens- und Fortp anzungschancen der Or-
ganismen, bei denen sie erscheinen, mindern (aus Durham, 
W.H. (1982). Interactions of genetic and cultural evolution: 
models and examples. Hum. Ecol. 10, 289-323: 311).
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Evolution zu beschreiben und ihr Verhältnis zueinan-
der zu analysieren. Insofern jeweils unterschiedliche 
Kriterien für die Fitness von Merkmalen vorliegen, 
kann die Selektion auf beiden Ebenen unabhängig 
voneinander verlaufen. Diese Unabhängigkeit kann 
auch am Unterschied der beiden Formen der Verer-
bung festgemacht werden. Die explizite Gegenüber-
stellung von biologischer und kultureller Vererbung 

ndet sich vereinzelt seit den 1920er Jahren ( Ver-
erbung). Bei A.M. Tozzer heißt es 1925: »Biological 
and Cultural Inheritance«: »that which we inherit 
congenitally; and […] that which we inherit by so-
cial contact«.185 Seit den 1930er Jahren hat sich die 
Parallelisierung der zwei Formen der Vererbung im 
soziologischen Kontext etabliert.186 In biologischen 
Diskussionen wird die Differenzierung aber erst seit 
den 1940er Jahren einschlägig (Novikoff 1945: »bio-
logical inheritance« versus »cultural inheritance«187; 
Dobzhansky 1955: »biological heredity« versus 
»cultural heredity«188).

A.E. Emerson betrachtet 1942 die symbolvermit-
telte soziale Vererbung (»social heredity through 
learned symbols«189) als Ergänzung zur biologischen 
Vererbung (»biological heredity«190). Die erste Form 
der Vererbung gilt ihm als Grundlage für einen zu-
sätzlichen Mechanismus der Evolution (»an addi-
tional mechanism of evolution«191). Eine ähnliche 
Auffassung vertritt C.H. Waddington 1960, indem er 
feststellt, die Entwicklung der Wortsprache ermög-
liche die »kulturelle Vererbung«: »This cultural in-
heritance does the same sort of thing for man that in 
the subhuman world is done by the genetic system, 
which transmits its ›information‹ from generation 
to generation in the form of a DNA chain. Man can 
similarly transmit information in the form of actual 
letters on the page«.192 Durch diese neue Form der 
Vererbung ist für Waddington auch ein neues »Sys-
tem der Evolution« entstanden. Hinsichtlich der Dy-
namik der Veränderung würden sich natürliche und 
kulturelle Evolution aber wenig unterscheiden: Beide 
seien durch das Fehlen eines vorgegebenen Plans und 
die Unmöglichkeit der Steuerung gekennzeichnet. 

Die Konzipierung der beiden Vererbungs- und 
Evolutionsebenen als unabhängig voneinander er-
folgt mit nachhaltiger Wirkung erst in den 1970er 
Jahren. Vorher wird die kulturelle Evolution nicht 
selten in Kontinuität mit der biologischen Evolution 
vorgestellt. So heißt es 1958 bei T. Dobzhansky, die 
kulturelle Evolution des Menschen sei seiner biolo-
gischen Evolution aufgesetzt: »The cultural evolu-
tion of mankind is superimposed on its biological 
evolution; the causes of the former are nonbiologi-
cal without being contrary to biology«.193 I. Eibl-

Eibesfeldt formuliert 1975: »Der Mensch setzt die 
biologische Evolution in der kulturellen Evolution 
fort«194; beide verliefen nach den gleichen »funkti-
onellen Gesetzmäßigkeiten« (vgl. aber auch: »Dank 
der Entwicklung der Wortsprache konnte beim Men-
schen die kulturelle Evolution die biologische weit-
gehend ablösen«195). Ausgehend von der Vorstellung 
einer Kontinuität ist es nur konsequent, die Kultur 
als eine Phase der biologischen Evolution zu be-
trachten, eine »Spätzündung der Evolution«, wie R. 
Riedl 1987 formuliert.196 Eine »Naturgeschichte der 
Kultur« emp ehlt Riedl daher als Heilmittel gegen 
eine als Erkenntnishemmnis empfundene Trennung 
von Natur- und Kulturwissenschaften.197 Verbreitet 
ist es auch, insbesondere unter Biologen, aus der zeit-
lichen Abfolge eine logische Dependenz zu folgern: 
»Indem der Mensch der Natur angehört[,] ist Kultur 
somit letztendlich auch eine Leistung der Natur«198, 
wie K. Richter 1999 schreibt.

Evolution versus Kultur
In den Modellen zur Kulturellen Evolution bildet 
die Weitergabe von Merkmalen einen der entschei-
denden Aspekte. Unter ›Kultur‹ verstehen viele 
biologische Autoren daher oft nicht mehr als Infor-
mation, die aufgrund von Tradition mittels Lehren 
und Lernen weitergegeben wird (vgl. die De nitio-
nen von Bonner 1980, Boyd & Richerson 1985 und 
Boesch 2003 in Tab. 151). Kultur wird im Rahmen 
dieser Analysen also der genetischen Vererbung 
als einer anderen Form der Informationsweiterga-
be nebengeordnet. Grundsätzlich kann gegen einen 
solchen Kulturbegriff eingewendet werden, dass er 
dem Begriff der Tradition nicht entspricht, weil un-
ter ›Kultur‹ traditionell weit mehr verstanden wird 
als lediglich die Weitergabe von Informationen auf 
bestimmten Wegen. Jede Modellierung von kultu-
reller Evolution, die sich allein auf das Transmissi-
onsproblem konzentriert, greift also zu kurz.199 Die 
in der philosophischen Tradition des Kulturbegriffs 
aufbewahrten Bedeutungsmomente, die auf eine Di-
stanzierung vom rein Biologischen verweisen, die 
die Kultur gerade als die Möglichkeit zur Befreiung 
oder zumindest zur re ektierten Distanzierung vom 
»biologischen Imperativ« betrachten, sind in diesem 
Kulturbegriff verloren gegangen. Wird unter ›Kultur‹ 
nur eine spezi sche Form der Informationstransmis-
sion verstanden, dann kann das Spezi sche der Welt 
des Menschen mittels des Kulturbegriffs nicht mehr 
zum Ausdruck gebracht werden: Menschen verhal-
ten sich nicht so, dass sie ihre biologische Fitness 
maximieren, ihr Handeln erschließt sich methodisch 
vielfach nicht, wenn es auf die biologischen Ziele der 
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Selbsterhaltung und Fortp anzung bezogen ist. Im 
Gegensatz zu allen anderen bekannten Arten von Or-
ganismen folgt das Handeln des Menschen also einer 
eigenen, biologisch nicht funktionalen Ordnung; der 
Gesichtspunkt der Fitnessmaximierung liefert keinen 
durchgängigen Maßstab, an dem sich der kulturelle 
Erfolg einer Handlung bemisst. Bemerkenswert ist 
allerdings, dass die Eigendynamik des Kulturellen 
und damit der mögliche Antagonismus zwischen 
der natürlichen und kulturellen Evolution mittels der 
Modelle der kulturellen Evolution scharf herausgear-
beitet werden kann.

Kultur der Tiere
Aufgeweicht wird der strenge begrif iche Gegensatz 
zwischen Natur und Kultur bzw. zwischen natürli-
cher und kultureller Entwicklung durch die Rede von 
Vorformen der Kultur bei Affen und anderen Tieren. 
Die Kulturalisierung der Tiere, d.h. die Anwendung 
des Kulturbegriffs auf ihr Verhalten, bildet dabei eine 
parallel zur Naturalisierung der Kultur des Menschen 
verlaufende Entwicklung. Diese zweiseitige Annähe-
rung vollzieht sich seit Ende des 19. Jahrhunderts, 
eingeleitet mit Haeckels Programm einer »Culturge-
schichte der Thiere« und seiner Vision einer biolo-
gisch-evolutionär begründeten Kulturwissenschaft 
(s.o.). 

Als vereinzelt verwendete Formulierung erscheint 
der Ausdruck ›Kultur der Tiere‹ seit Beginn des 19. 
Jahrhunderts. Als erster gebraucht sie wohl der Theo-
loge F.C. Boll im Jahr 1800 als Titel eines Aufsatzes 
(»Cultur der Thiere«) in einem verschollenen Buch200 
– ein Aufsatz allerdings, der nach dem Urteil eines 
zeitgenössischen Rezensenten bloß »Emp ndeleyen 
und nichts, woran sich der Verstand festhalten könn-
te«, enthält201. I. Letromi verbindet 1806 die Kultur 
des Menschen mit einer Tendenz zur »Veredlung« 
und ist auf der Grundlage dieses Kulturbegriffs der 
Meinung: »gewiß sind auch Geschöpfe aus unterge-
ordneten Klassen einer stufenweisen […] Veredlung 
fähig und dazu bestimmt. Es läßt sich ja eine gewisse 
Kultur der Thiere für den Beobachter durchaus nicht 
verläugnen«.202 Seit Ende des 18. Jahrhunderts wird 
die Formulierung meist im Sinne der Haltung oder 
Züchtung von Tieren verwendet (Fabricius 1783: 
»die Cultur der Thiere, oder die Viehzucht«203; «von 
Buquoy 1815: »Alle Kultur der Thiere und P anzen 
ist erkünstelt; die ganze Landwirthschaft ist eine 
Künsteley«204). Erst zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
erscheint die andere Bedeutung mit den Tieren als 
Subjekten der Kultur wieder. So schreibt F. Mauthner 
1901: »Als die schriftlose Menschheit so in materi-

eller Abhängigkeit von den Greisen stand, die sehr 
leicht zu einer Zauberer- oder Priesterherrschaft wer-
den konnte, hatte sie sich freilich schon bedeutend 
über die Kultur der Tiere emporgehoben. Denn das 
Gedächtnis der Tiere ist so klein, dass nicht einmal 
die individuelle Erfahrung wesentlich fortschreitet. 
[...] mit der Lautsprache fehlt den Tieren auch die 
Möglichkeit, die individuelle Erfahrung durch innere 
Zeichen zu binden«.205 E.T. Genthe referiert die Kul-
turauffassung Herders 1902 mit den Worten: »Nach-
dem er die Natur vergeistigt hatte, konnte er ebenso 
gut die Sphäre der Kultur abwärts vom Menschen 
beliebig ausdehnen und von einer Kultur der Tiere 
u.s.w. sprechen«.206

Frühphase der Ethologie
Bei allem Gewicht, das die Gründungsväter der 
vergleichenden Verhaltensforschung auf die Konti-
nuität der menschlichen Kulturentwicklung mit der 
natürlichen Evolution legen, vermeiden sie es doch, 
den Kulturbegriff selbst auf die Tiere anzuwenden. 
K. Lorenz will zwar die seiner Meinung nach engen 
»Parallelen und Analogien phylogenetischen und 
kulturellen Werdens« aufzeigen und kritisiert die »ir-
reführende disjunktive Begriffsbildung«207, die beide 
gegeneinander scharf abzugrenzen versucht, behält 
aber trotzdem die terminologische Trennung bei und 

Abb. 257. Die Kultur der Tiere – seit einigen Jahren auch 
auf dem deutschen Buchmarkt angekommen (Waal, F. de 
(2001). The Ape and the Sushi Master (dt. Der Affe und der 
Sushimeister, München 2002).



Kultur 362

reserviert den Begriff der Kultur für die Welt des 
Menschen. Das typisch Kulturelle ist für Lorenz mit 
der »Fulguration des begrif ichen Denkens«208 und 
der damit möglich gewordenen »Vererbung erworbe-
ner Eigenschaften« durch Tradition gegeben.

Kulturethologie
Deutlich wird diese anfängliche Reserviertheit auch 
darin, dass allein auf den Menschen bezogene Unter-
suchungen den Gegenstand der so genannten ›Kul-
turethologie‹ bilden. Der Ausdruck Kulturethologie 
wird 1969 ausgehend von volkskundlichen Studien 
nach ethologischen Gesichtspunkten gebildet.209 
Nach O. Koenig, einem der Begründer dieser Dis-
ziplin, ist es das Ziel der Kulturethologie, »die Ver-
haltensweisen des Menschen naturwissenschaftlich 
zu analysieren«.210 Im Gegensatz zur Humanetholo-
gie211 (Wheeler 1926: »human ethology«212 im Ge-
gensatz zur »animal ethology«; Ethologie) ist die 
Kulturethologie aber nicht an einer Spezies, sondern 
an einem »Phänomen« orientiert. Zu diesem Phäno-
men gehört eine Umgestaltung der Umwelt, die im 
Prinzip auch von Tieren vollzogen werden kann, 
wie Koenigs De nition der Kulturethologie deutlich 
macht: »Kulturethologie ist eine spezielle Arbeits-
richtung der allgemeinen Vergleichenden Verhal-
tensforschung (Ethologie), die sich mit den ideellen 
und materiellen Produkten (Kultur) des Menschen, 
deren Entwicklung, ökologische Bedingtheit und ih-

rer Abhängigkeit von angeborenen Verhaltensweisen 
sowie mit entsprechenden Erscheinungen bei Tieren 
vergleichend befaßt«213. Die Kontinuität zwischen 
ethologischen und ethnologischen Phänomenen wird 
von Koenig durch Untersuchungen über Signale und 
Muster, die sowohl in der Tierwelt als auch beim 
Menschen vorkommen, aufgewiesen, z.B. in Form 
von Augenattrappen als Schutzeinrichtungen bei 
Schmetterlingen und als Abwehrzauber oder Orna-
mente auf Schiffen.

Einen großen Beitrag zur Verankerung des Kultur-
begriffs im Bereich der Ethologie leistet die Kogni-
tive Ethologie ( Ethologie). Vielfach wird argumen-
tiert, wegen des Nachweises von Bewusstsein bei 
Tieren müssten diese in einem emphatischen Sinne 
als Subjekte angesehen werden, und sie seien daher 
in gleichem Maße wie der Mensch als Kulturträger 
zu verstehen.

›Tierkultur‹ in der ersten Hälfte des 20. Jh.
Untersuchung des Verhaltens von Schimpansen in 
Gefangenschaft, u.a. die »Intelligenzprüfungen« 
von W. Koehler214 sowie Nachweise von Traditions-
bildungen auch in der freien Wildbahn lösen in den 
1920er Jahren eine Diskussion darüber aus, ob auch 
Affen über Kultur verfügen.215 Ebenso wie Koehler 
sind die meisten seiner Zeitgenossen der Auffassung, 
dass dies nicht der Fall ist. Im Rahmen dieser Ausei-
nandersetzungen werden Kriterien dazu angegeben, 

Abb. 258. Herstellung von Artefakten durch Tiere: links eine Spinne in ihrem Netz, das aus körpereigenen Stoffen hergestellt 
wird; in der Mitte ein Schneidervogel an seinem Nest, das er aus Materialien seiner Umwelt in artspezi scher Weise fertigt; 
rechts Schimpansen an einem Termitenhaufen mit kleinen Stöcken, die sie hergestellt haben, um damit Termiten zu angeln; 
das Verhalten der Erwachsenen wird von einem Jungen beobachtet, auf diese Weise individuell erlernt und gruppenspezi sch 
tradiert. In der Reihe dieser drei Formen des Herstellens von Artefakten erfolgt eine zunehmende Lösung vom unmittelbaren  
Metabolismus der Organismen: Das Spinnennetz ist selbst noch ein Produkt des Metabolismus (extrasomatisches Organ), 
das Vogelnest besteht dagegen aus körperfremden Stoffen (Werkzeuggebrauch), und die von den Schimpansen verwendeten 
Stöckchen sind von diesen für ihre Zwecke manuell zubereitet worden (Werkzeugherstellung). In allen drei Fällen sind die 
Artefakte aber unmittelbar bezogen auf die biologischen Funktionen der Tiere: Ernährung und Reproduktion (Abbildungen 
links und in der Mitte aus Frisch, K. von (1974). Tiere als Baumeister: 40; 235; rechts aus Bonner, J.T. (1980). The Evolution 
of Culture in Animals, dt. Kultur-Evolution bei Tieren, Hamburg 1983: 178; nach Fotogra en von Goodall, J. (1967). My 
Friends the Wild Chimpanzees).
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worin eine Kultur nichtmenschlicher Lebewesen 
sich manifestieren könnte. Der Anthropologe A.L. 
Kroeber verbindet die Kultur 1928 mit der Fähigkeit 
zur Er ndung von neuen Verhaltensmustern, mit de-
ren Verbreitung durch die Weitergabe an Artgenos-
sen, der Standardisierung im Prozess der sozialen 
Ausbreitung und der generationenübergreifenden 
Erhaltung.216 Weil diese Phänomene bei Affen nicht 
vorkämen, spricht Kroeber ihnen eine Kultur ab. 
Kroebers Kulturbegriff ist aber andererseits so offen, 
dass die Existenz einer Affenkultur eine empirische 
Möglichkeit ist. In einem Gedankenexperiment stellt 
sich Kroeber vor, dass in einer Gruppe von Affen ein 
bestimmter Tanzschritt entwickelt, durch Imitation 
weitergegeben würde und über soziale Prozesse eine 
Standardisierung erfahren hätte – von einem derart 
sozial tradierten und standardisierten Verhaltensmus-
ter würde Kroeber sagen, es wäre ein Teil einer Af-
fenkultur: »we could legitimately feel that we were 
on solid ground of an ape culture«.217 Von anderer 
Seite werden einigen Tieren explizit zumindest Ru-
dimente einer Kultur (Hart & Pantzer 1925: »rudi-
ments of culture«) zugestanden, sofern sie in der 
Lage sind, neue Gewohnheiten zu lernen, im Laufe 
ihres Lebens zu akkumulieren und an andere weiter-
zugeben.218 Auch in zeitkritischer Stoßrichtung wird 
in den 1920er Jahren bestritten, dass der Mensch das 
einzige Lebewesen mit Kultur sei: »Nicht er allein 
hat und schafft ›Kultur‹: bei richtiger Blickeinstel-
lung wird er erkennen, daß jeder Organismus seine 
›Kultur‹ hat«219.

Kultur bei japanischen Makaken
Seit den 1950er Jahren wird der Kulturbegriff von 
japanischen Forschern auf das Verhalten von Tieren 
angewandt, insbesondere auf eine Gruppe von Maka-
ken (die so genannte Koshima-Gruppe). K. Imanishi 
verwendet 1952 für das Verhalten der gruppenspezi-

schen Tradition der Affen den Ausdruck ›Kultur‹220; 
S. Kawamura spricht 1959 von ›Subkultur‹221; M. 
Kawai 1965 dann nur von ›präkulturellem Verhal-
ten‹222.223 Die 1954 zuerst beschriebene, bekannteste 
Form eines subkulturellen Verhaltens betrifft die Tra-
dition des Waschens von Süßkartoffeln, die Makaken 
auf einer japanischen Insel entwickeln. Die am Meer 
lebenden Affen wurden seit 1952 mit Kartoffeln ge-
füttert; 1953 ging ein Weibchen dazu über, die Kar-
toffeln vor dem Fressen in Meerwasser zu waschen 
und bis 1962 übernahmen 3/4 aller erwachsenen Tie-
re dieses Verhalten.224 Auch andere Verhaltensweisen 
wie z.B. das Baden im Meer oder in warmen Quellen 
und das Wärmen am Feuer werden von den japani-
schen Makaken gruppenspezi sch tradiert.225 Es wird 

allerdings bezweifelt, dass wirklich soziales Lernen 
die Grundlage für die Verbreitung des Verhaltens des 
Kartoffelwaschens bei den Makaken der Koshima-
Gruppe ist. Belege einer Belohnung des Verhaltens 
durch Menschen und die langsame Ausbreitung des 
Verhaltens deuten vielmehr darauf hin, dass bereits 
die Verstärkung des Verhaltens durch menschliche 
Beobachter (über operante Konditionierung) eine 
ausreichende Erklärung dafür abgibt.226 Von anderer 
Seite wird diese Deutung aber bestritten, und es kann 
außerdem die Ausbreitung anderer Verhaltensmus-
ter bei Makaken beobachtet werden, die nicht durch 
menschliche Beein ussung gesteuert ist.227

Kulturen bei anderen Affen
Die Beschreibung des natürlichen Verhaltens von 
Affen anderer Arten erfolgt ebenfalls mittels des 
Kulturbegriffs. H. Kummer sieht 1971 das kulturelle 
Verhalten als eine Unterform des ontogenetisch er-

Abb. 259. Ein japanischer Makake wäscht eine Süßkartof-
fel vor dem Verzehren in Salzwasser – eine durch Nach-
ahmung weitergegebene Tradition (nach Itani, Kawamura 
und Kawai; aus Czihak, G., Langer, H. & Ziegler, H. (Hg.) 
(1976/81). Biologie. Ein Lehrbuch: 684).

Abb. 260. Eine Blaumeise beim Aufpicken des Deckels einer 
Milch asche, um dadurch an den Inhalt zu gelangen – ein 
Verhalten, das sich in Meisenpopulationen Englands seit 
den 1920er Jahren schnell ausgebreitet hat (aus Bonner, J.T. 
(1980). The Evolution of Culture in Animals: Frontispiz).
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worbenen Verhaltens (im Gegensatz zum genetisch 
ererbten), nämlich jene, die nicht auf eine ökologi-
sche Anpassung an die Umweltbedingungen, son-
dern als »soziale Modi kation« entstanden ist, d.h. 
durch den Ein uss von einem Mitglied einer sozi-
alen Gruppe auf andere Mitglieder. Kultur besteht 
nach Kummer damit aus Verhaltensvarianten, die 
durch soziale Modi kation von einer Generation zur 
nächsten weitergegebenen werden, ohne dass sie als 
eine einfache Anpassung an die Umwelt zu erklären 
sind.228 J. van Lawick-Goodall gibt aus ihrer intimen 
Kenntnis des Verhaltens der Schimpansen eine ganze 
Liste von Verhaltensweisen, die nach dieser De ni-
tion als kulturell anzusehen sind, z.B. im Werkzeug-
gebrauch bei der Nahrungsaufnahme.229 Detaillierte 
empirische Untersuchungen können in den letzten 
Jahren belegen, dass viele gruppentypische Ver-
haltensweisen, die von einem Schimpansen zum 
nächsten über Generationen weitergegeben werden, 
tatsächlich nicht mit Umweltparametern korrelieren 
und daher in diesem Sinne kulturell und nicht als blo-
ße Umweltanpassung zu erklären sind.230 Die Verhal-
tensweitergabe besteht dabei meist in einer Imitation 
des Verhaltens eines Tieres durch ein anderes; strittig 
bleibt, inwieweit Phänomene des Lehrens dabei eine 
Rolle spielen.231 Unabhängig von dieser empirischen 
Frage gilt aber, dass auch das Lehren als ein rein 
biologischer Mechanismus der ef zienten Fitness-
steigerung gesehen werden kann. Wird die Kultur als 
ein den Bereich der biologischen Funktionalität über-
schreitendes Phänomen verstanden, dann ist auch das 
Verhalten des Lehrens also noch nicht notwendig als 
Kultur zu werten.

Ausweitung des Kulturbegriffs
Seit den frühen 1980er Jahren verbreitet sich die 
Auffassung, der Kulturbegriff sei auch auf das so-
ziale Leben der Tiere anzuwenden.232 Es etablieren 
sich weite De nitionen des Kulturbegriffs, wie etwa 
die von J.T. Bonner, nach der Kultur in der »Weiter-
gabe von Information durch Verhalten, insbesondere 
durch den Vorgang von Lehren und Lernen« besteht 
(vgl. Tab. 151).233. Es wird insbesondere von der Kul-
tur der Affen gesprochen, weil bei ihnen gruppenspe-
zi sche Traditionsbildung nachgewiesen wird234 und 
weil es z.T. gelingt, ihnen Ansätze einer Sprache bei-
zubringen ( Kommunikation)235. Daneben wird auch 
anderen Tiergruppen, so z.B. Walen und Del nen so-
wie Singvögeln, Kultur im Sinne von lokalen Tradi-
tionen zugeschrieben.236 Wenn nicht schon selbst als 
Kultur, so gilt die Traditionsbildung vielen Biologen 
doch zumindest als »Scharnier zwischen biologischer 
Evolution und Kulturgeschichte« (Voland 2000).237 

Als dasjenige Merkmal, das die gruppenspezi sch 
tradierten Verhaltensweisen tatsächlich als Kultur 
ausweist, wird die fehlende ökologische Korrelati-
on interpretiert: Das entsprechende Verhalten wird 
von einer Gruppe gezeigt, unabhängig davon, ob es 
unter den speziellen ökologischen Bedingungen von 
Vorteil ist oder nicht. Es erscheint daher nicht als 
Anpassung, sondern in gewisser Weise als autonom 
gegenüber den Umweltbedingungen.238 

Genauer begründet wird die Zuschreibung einer 
Kultur zu Affen mit dem Nachweis vieler Merkmale 
der Kultur des Menschen im Sozialleben der Affen, 
insbesondere ihrem erlernten Verhalten. W.C. Mc-
Grew und C.E.G. Tutin sind 1978 der Auffassung, die 
von Kroeber 1928 genannten Merkmale einer »sub-
humanen Kultur« (s.o.) lägen in dem Sozialleben der 
von ihnen untersuchten Schimpansen in Ostafrika 
tatsächlich vor. Die frei lebenden Affen zeigten die 
Fähigkeit zur Innovation, Verbreitung, Standardi-
sierung, Erhaltung, Diffusion und Traditionsbildung 
von erlernten Verhaltensweisen.239

Der eigentliche Grund für die Ausweitung des 
Kulturbegriffs liegt allerdings sicher nur teilweise in 
empirischen Daten, die für diese Ausweitung spre-
chen. Die Gründe liegen daneben in dem weiteren 
kulturellen Kontext der Debatten. Als zwei wesent-
liche Motive für die Ausweitung des Kulturbegriffs 
auf (bestimmte) Tiere können gelten: einerseits die 
Bemühungen um einen effektiven Schutz von diesen 
häu g vom Aussterben bedrohten nichtmenschlichen 
Lebewesen, z.B. den Schimpansen, und andererseits 
die ausgeprägte Medienpräsenz der Verhaltensfor-
schung.240 Weil ›Kultur‹ einen starken Wertbegriff 
darstellt, verspricht es eine effektive Strategie für die 
Achtung und damit den Schutz von solchen Wesen 
zu sein, denen eine Kultur zugeschrieben wird. Auf-
grund der starken Verankerung des Kulturbegriffs als 
Differenzkonzept, das den Menschen exklusiv cha-
rakterisiert, bildet die Zuschreibung der Kultur zu 
nichtmenschlichen Wesen – im Sinne der Schlagzeile 
»Schimpansen haben Kultur« – aber gleichzeitig eine 
medienwirksame, weil überraschende Behauptung.

Menschliche versus tierische Kultur
Neben einigen Gemeinsamkeiten gibt es eine Reihe 
von Unterschieden zwischen der so genannten Kul-
tur der Tiere und der Kultur des Menschen (vgl. Tab. 
154). Für D. und A.J. Premack, die den Tieren weder 
Geschichte noch Kultur zubilligen wollen, liegt der 
Unterschied zwischen Mensch und Tier darin, dass 
allein der Mensch seine Welt und sich selbst in ei-
nem historischen Prozess in Richtung zunehmender 
Unabhängigkeit von seiner natürlichen Umwelt ge-
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stalte.241 Nicht wenige Biologen und Biophilosophen 
stehen der Ausweitung des Kulturbegriffs skeptisch 
gegenüber. D. Hull bemerkt 1969 beiläu g: »Only 
man has developed culture«.242 

Bezeichnend für die menschliche Kultur ist insbe-
sondere die Art der Aufbewahrung der in der Kul-
tur tradierten Informationen: Sie erfolgt in einem 
Medium, das sich leicht kopieren lässt, nämlich in 
dem digitalen Medium der Sprache, sei es in der 
gesprochenen oder der geschriebenen Variante. Für 
die Welt des Menschen ist damit eine ähnliche Code-
Dualität kennzeichnend, wie sie in dem Doppelas-
pekt von analogem Phänotyp und digitalem Genotyp 
der biologischen Organismen enthalten ist ( Geno-
typ/Phänotyp).243 Für die Schimpansenkulturen gilt 
dies nicht. Weil ihnen ein Aufbewahrungsmittel mit 
einem effektiven Kopiermechanismus fehlt, muss 
jeder Schimpanse jeweils die kulturellen Leistungen 
seiner Vorfahren neu nachvollziehen; er muss jeweils 
»das Rad neu er nden«. Auf diesen wichtigen Un-
terschied zwischen der Tradition der Affen und den 
Kulturen des Menschen weist bereits Lawick-Goo-
dall 1973 hin.244 Den Affen fehlt damit der für den 
Menschen so charakteristische und die eigentliche 
Dynamik von Kultur begründende Mechanismus der 
Akkumulation von Fertigkeiten und Wissen.245 In An-
lehnung an ein Kinderspielzeug, das sich nur in einer 
Richtung drehen lässt, oder auch einer Einrichtung, 
die Gegenstände auf einem Niveau festhält, damit sie 
weiterverarbeitet werden können, wird dieser Me-
chanismus der Ratscheneffekt genannt (Tomasello 
1994; Boesch & Tomasello 1998: »cumulative cultu-
ral evolution or the ratchet effect«; vgl. auch »Mullers 
Ratsche«: Geschlecht).246 Dieses Prinzip läuft auch 
unter der Bezeichnung Wagenhebereffekt (Tomasello 
2002).247 Treffend ist auch die Bezeichnung kumu-
lative Tradition, die J. Huxley seit 1923 verwendet: 
»Man’s gregariousness, together with his power of 
speech, learning, and generalization, have led to the 
development of a new thing in the world – persistent 

and cumulative tradition«.248 K. Eibl spricht 2004 
von der kaskadierenden Kultur, um damit den As-
pekt der qualitativen Steigerung auszudrücken, den 
er in der Rede von ›Kumulation‹ vernachlässigt sieht, 
weil unter einer Kumulierung eine bloß quantitative 
Anhäufung verstanden werden könnte.249

Der Sache nach wird die kumulative Tradition des 
Menschen von dem imitativen Lernen der Tiere seit 
Ende des 19. Jahrhunderts abgegrenzt. Im Deutschen 
wird der Traditionsbegriff allerdings später als im 
Englischen auf Tiere bezogen ( Lernen/Tradition). 
T.L. Bischoff ist 1867 der Ansicht, den Tieren fehle 
im Vergleich zum Menschen »der über das leibliche 
und individuelle Wohl und Interesse hinausgehende 
Gedanke, der das Errungene als einen Fortschritt an-
erkennt, festhält und immer weiter entwickelt«.250 Für 
A. Weismann besteht die kulturelle Entwicklung des 
Menschen im Gegensatz zur sozialen Vererbung bei 
Tieren in einer »Steigerung der geistigen Errungen-
schaften der Menschheit als eines Ganzen«; sie könne 
nicht innerhalb eines »Einzellebens« erworben wer-
den, sondern bestehe ihrem Wesen nach darin, dass 
sie »gesammelt«, »erworben« und »überliefert« wer-
de.251 Kulturelle Leistungen beruhen nach Weismann 
also nicht auf der Steigerung individueller Fähigkei-
ten, sondern »auf der Fähigkeit der Ueberlieferung 
der Geistesproducte einer Generation auf die andere 
[…]; denn eine Generation baut immer wieder auf 
dem weiter, was die vorhergehende errungen hat«.252 
In ähnlicher Weise sieht auch D.G. Ritchie 1895 in 
dem durch soziale Vererbung akkumulierten Wissen 
des Menschen gerade den Unterschied zwischen Tier 
und Mensch: »What makes the difference? It is not 
mere heredity. It is the accumulated social inheri-
tance of the civilized man, who is the ›heir of all the 
ages‹«253 ( Vererbung/soziale Vererbung).

Vor allem aber wegen des unterentwickelten 
Sprachvermögens weist das Sozialverhalten der Af-
fen trotz mancher Gemeinsamkeiten viele der für die 
menschliche Kultur typischen Eigenschaften nicht 

Tab. 154. Wesentliche Elemente der »Kultur« der Tiere (links) und der Kultur des Menschen (rechts) im Vergleich.

Soziales Lernen und (vereinzelt) Lehren
Übernahme von Verhaltensweisen durch Imitation von 
Artgenossen und (selten) durch Instruktion seitens anderer 
Gruppenmitglieder zum Erlernen besonderer Techniken 

Lokale Traditionen
Ausbildung von gruppenspezi schen Verhaltensweisen 
und Techniken, die von einer Generation zur nächsten 
weitergegeben werden

Autonomie in der Zielverfolgung
Entwicklung von Zwecksetzungen und Orientierungsrah-
men, die jenseits der biologischen Zwecke stehen können 
und für oder gegen die eine individuelle, re ektierte Ent-
scheidung getroffen werden kann

Rekursive Techniken, kumulative Entwicklung
Etablierung von Verfahren und Techniken, die eine Tradi-
tion aufnehmen und weiterentwickeln und sich in dieser 
selbst fortbilden, so dass es insgesamt zu einer kumulati-
ven Entwicklung kommt
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auf: Es ist in starkem Maße umweltabhängig, d.h. es 
erhält sich nicht über wandelnde Umweltänderungen 
hinweg und weist nicht den für den Menschen typi-
schen progressiven und kumulativen Charakter auf. 
Der in einer Generation erreichte kulturelle Stand 
wird also nicht von der nächsten Generation aufge-
nommen und kontinuierlich modi ziert.254 Zwei der 
für die Entstehung der Kultur des Menschen zent-
ralen Voraussetzungen nden sich allerdings auch 
schon bei den Menschenaffen, nämlich der Werk-
zeuggebrauch und die Verwendung von Signalen in 
der Kommunikation. Beide Fähigkeiten bestehen in 
der Ausnutzung eines äußeren Elements (Werkzeug, 
Signal) für biologische Ziele.255 Die Verbreitung und 
der weitere Ausbau dieser Fähigkeiten erfolgt bei den 
Tieren aber ungesteuert und ohne ein differenziertes 
System der Lehre, wie es für den Menschen typisch 
ist.256 W. Wickler unterscheidet 1967 daher zwischen 
der objektvermittelten Tradition der Tiere und der 
symbolvermittelten Tradition des Menschen.257 

Die Kultur des Menschen besteht also nicht nur 
in der Weitergabe von Informationen auf besonde-
ren Wegen, sondern auch in der Aufbewahrung des 
Wissens in einem eigenen Zeichensystem. Dieses 
Zeichensystem schafft erst die Bedingungen dafür, 
dass nicht jeder einzelne Mensch von vorne anfangen 
muss, sondern in der Kultur beginnen kann. In den 
Worten J. Assmanns fungiert die Sprache des Men-
schen in der Form als Schrift als »Zwischenspeicher 
und Außenspeicher der Kommunikation«258: »Erst 
mit der Schrift im strengen Sinne ist die Möglichkeit 
einer Verselbständigung und Komplexwerdung die-
ses Außenbereichs der Kommunikation gegeben«259.

Die Kultur und das Geistige
Von anthropologischer Seite wird immer wieder 
darauf hingewiesen, dass die Kultur des Menschen 
wesentlich auf seiner Sprache und der Entwicklung 
einer symbolischen Welt beruht (vgl. Tab. 151).260 
Auch einige Biologen stellen sich vehement dage-
gen, Tieren eine Kultur zuzuschreiben, weil ihnen 
eine eigentliche Sprache fehle. H. Hediger etwa 
schreibt 1980 lapidar, »unter Kultur sollte man sich 
etwas mehr vorstellen als nur Kartoffelwaschen«.261 
Er sieht die Kultur durch das »Geistige« charakteri-
siert: »die Gesamtheit der geistigen Werte in Wissen-
schaft, Geschichte, Kunst, Religion«.262

Dem Geistigen wird v.a. deshalb Bedeutung für 
die Kultur des Menschen zugeschrieben, weil es 
die re exive Ausweisung des eigenen Standpunktes 
ermöglicht. Die Fähigkeit zur Selbstdistanzierung 
kann als der eigentlich kulturbegründende Akt ver-
standen werden; er vollzieht sich in einem doppel-

ten Spannungsverhältnis: in dem Bewusstsein von 
realen Handlungsalternativen und in der Diskrepanz 
zwischen der kulturellen Realität gegenüber ei-
nem vorgestellten Ideal. Kultur kann sich demnach 
nicht in der Immanenz einer bloßen »Lebensform« 
erschöpfen. Sie enthält darüber hinaus ein Moment 
der re ektierenden Selbstbewertung (Frankfurt 1971: 
»capacity for re ective self-evaluation«) ( Bewusst-
sein).263

Herausgearbeitet wird dieser Zusammenhang be-
sonders von E. Cassirer in seiner ›Philosophie der 
symbolischen Formen‹: »Alle Erkenntnis der Welt 
und alles im engeren Sinne ›geistige‹ Wirken auf die 
Welt erfordert, daß das Ich die Welt von sich abrückt, 
daß es, im Betrachten wie im Tun, eine bestimmte 
›Distanz‹ zu ihr gewinnt. Das tierische Verhalten 
kennt diese Distanz noch nicht: das Tier lebt in seiner 
Umwelt, ohne sie sich in dieser Weise gegenüber-
zustellen und sie, kraft dieser Gegenüberstellung 
›vorzustellen‹«.264 Der für eine Kultur entscheiden-
de Schritt, die biologischen Ziele zu transzendieren, 
d.h. systematisch solche Ziele verfolgen zu können, 
die nicht auf die Selbsterhaltung und Fortp anzung 
bezogen sind, ndet sich bei den Affen nicht. Sie 
vermögen ihre »Sprache« und »Kultur« nicht zur 
Distanzierung von ihrer biologischen Determinati-
on einzusetzen und können ihr Verhalten daher nicht 
rechtfertigen ( Kommunikation). Die »Kulturtech-
niken« der Affen, Werkzeuggebrauch und soziale 
Kommunikation, dienen der effektiven Ausnutzung 
ihrer jeweiligen Umwelt, nicht aber der Entwicklung 
und Rechtfertigung einer eigenen Welt.

Mit Cassirer ließe sich weiter zeigen, dass es einen 
Zusammenhang zwischen Freiheit und Symbolisie-
rungsfähigkeit gibt: Im Symbol liegt eine Relation 
zur Welt vor, die gleichzeitig ein Moment der Eman-
zipation von ihr enthält. In symbolischer Vermittlung 
ist ein Wesen nicht an seine Umwelt und vorgege-
bene Zweckorientierungen im Verhalten ausgeliefert, 
sondern kann sich seinen Bedürfnissen gegenüber 
souverän verhalten. Über das Symbolisierungsver-
mögen und die Sprache ist das kulturelle Lebewesen 
befähigt, Konzepte zu generieren, die sein Handeln 
orientieren und jenseits der biologisch-funktionalen 
Zwänge selbstverp ichtenden Charakter aufweisen. 
Als ursprüngliches Mittel der Bindung des Organis-
mus an die Umwelt entwickelt sich das Symbol zu 
einem Mittel der Entzweiung. In symbolischer Ver-
mittlung reagiert der Organismus nicht allein auf die 
Umwelt, sondern verfügt über sie. Mit G. Simmel 
lässt sich der ganze Komplex beschreiben als das 
»Auswachsen eines Mittels zum Zweck«265 ( Kom-
munikation/Sprache). 
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Ausgehend von der philosophischen Begriffstra-
dition ist es daher wenig sinnvoll, das Verhalten der 
Tiere allein schon deshalb als Kultur zu begreifen, 
weil es das Moment der gruppenspezi schen Tradi-
tionsbildung oder des Herstellens von Bauten oder 
Werkzeugen oder selbst des Lehrens enthält. Kultur 
in einem emphatischen Sinne liegt erst dort vor, wo 
das Handeln über die Erfordernisse der Selbstbehaup-
tung hinaus geht, ein Lebewesen sich also gegenüber 
den Ansprüchen des Lebens souverän verhält und die 
Fixierung auf die biologischen Funktionsbezüge der 
Selbsterhaltung und Fortp anzung systematisch zu 
Gunsten anderer Referenzen aufgeben kann.

Die Kultur als das Menschliche
Angesichts der sukzessiven Vereinnahmung vieler 
traditionell auf die Welt des Menschen bezogener 
Begriffe durch die moderne biologische Verhal-
tensforschung (z.B. Intelligenz, Bewusstsein und 
Sprache, Kommunikation) erscheint es als sinn-
volle Möglichkeit, den Begriff der Kultur zunächst 
negativ zu bestimmen: Kultur bezeichnet alle die-
jenigen Aspekte des menschlichen Lebens, die den 
nicht-menschlichen Lebewesen fehlen. Sie machen 
die Humanität des Menschen aus; sie sind das spe-
zi sch Menschliche der menschlichen Natur.266 Das 
Konzept der Kultur stellt in dieser Hinsicht eine be-
grif iche Ressource dar, die nicht leichtfertig auf-
grund der zunehmenden Einsicht in die Komplexität 
des tierischen Verhaltens aufgegeben werden sollte. 
Wenn es sich erweisen sollte, dass einige traditionel-
le Bestimmungsstücke des Kulturellen, z.B. Traditi-
on aufgrund von Lernen und Lehren, nicht allein die 
Welt des Menschen charakterisieren, sondern auch 
das Leben einiger Tiere, dann ist daraus nicht so-
fort zu schließen, dass diese Tiere auch über Kultur 
verfügen. Vielmehr sollte daraus zunächst allein die 
Konsequenz gezogen werden, den Begriff der Kul-
tur nicht allein über dieses Merkmal zu bestimmen. 
Denn die vorzeitige Aufgabe des Begriffs der Kultur 
als Differenzbegriff zur Abgrenzung des spezi sch 
menschlichen Lebens von dem der Tiere würde einen 
erheblichen Verlust an begrif icher Differenzierung 
bedeuten.

Wie dieser kontrastive Begriff der Kultur näher 
zu kennzeichnen ist, bleibt dabei eine offene Auf-
gabe; dass es spezi sche Momente des Lebens der 
Menschen gibt, dürfte aber kaum strittig sein. Aus-
geschlossen sind mit einem solchen Ansatz lediglich 
diejenigen Versuche der Bestimmung des Kulturbe-
griffs, die ihn an einfache Verhältnisse, z.B. das Vor-
liegen einer Tradition oder eines sozial vermittelten 
Lernens, knüpfen wollen. 

Die Frage nach der Kultur der Tiere sollte vor die-
sem Hintergrund nicht alleine und nicht in erster Linie 
als eine empirische Frage behandelt werden, in der 
die (ethisch relevante) Gleichartigkeit von Mensch 
und Tier »bewiesen« wird. Mit dem Kulturbegriff ist 
der traditionelle Versuch der Etablierung und Recht-
fertigung des Unterschieds zwischen Mensch und 
Tier verbunden. Die Füllung des Konzeptes mit em-
pirischem Gehalt sollte daher immer in einem Re e-
xionsgleichgewicht mit seiner theoretischen Aufgabe 
stehen. Erst wenn erwiesen wäre, dass ein solcher 
Unterschied nicht begründet werden kann, müsste 
der Begriff in seiner traditionellen Bedeutung auf-
gegeben werden und könnte dann auf biologischer 
Grundlage rekonstruiert werden.
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Kulturwissenschaft
Die Bezeichnung ›Kulturwissenschaft‹ kommt Ende 
des 18. Jahrhunderts auf und bezieht sich zunächst 
auf die Wissenschaft der Landnutzung (Stumpf 
1786).1 Noch in den 1830er Jahren erscheint das 
Wort vereinzelt in dieser Bedeutung.2 Daneben wird 
es aber seit Ende der 1830er Jahre in erster Linie auf 
die Geistes- und Sozialwissenschaften bezogen: M. 
von Lavergne-Peguilhen konzipiert die »Kulturwis-
senschaft« 1838 als eine von vier Subdisziplinen der 
»Gesellschaftswissenschaft«, und er stellt sie neben 
die »Bewegungswissenschaft«, »Productionswissen-
schaft« und »Staatswissenschaft«.3 Die Aufgabe der 
Kulturwissenschaft besteht für den Verfasser darin, 
»die Gesetze festzustellen, auf welche die Vervoll-
kommnung der Menschen und der Völker beruht«.4 
In seiner Systematik der Disziplinen steht die Kultur-
wissenschaft bei Lavergne-Peguilhen »in der Mitte 
zwischen den rein philosophischen und rein practi-
schen Wissenschaften«.5 Offenbar im Anschluss dar-
an grenzt F. Schmitthenner die »Culturwissenschaft« 
1839 von der Ökonomie ab, insofern es in ihr um 
die »Production geistiger Güter« gehe.6 Nach der 
Bestimmung G. Klemms von 1854 bezieht sich die 
Kulturwissenschaft auf die »materiellen Grundlagen 
der menschlichen Cultur«.7

Mit den Arbeiten H. Rickerts seit Ende des Jahr-
hunderts gewinnt der Begriff zentrale Bedeutung in 
den Bemühungen, die philosophischen Grundlagen 
der Wissenschaften von den werteorientierten Hand-
lungen des Menschen und deren Produkten gegen-
über den Naturwissenschaften abzugrenzen. Kul-
tur de niert Rickert als »die Gesamtheit der realen 
Objekte, an denen allgemein anerkannte Werte oder 
durch sie konstituierte Sinngebilde haften, und die 
mit Rücksicht auf diese Werte gep egt werden«.8 
Die im Kulturschaffen realisierten Werte haben nach 
Rickert eine eigene Daseinsform in ihrer Geltung. 
Der Unterschied zwischen Kulturwissenschaft und 
Naturwissenschaft hängt nach Rickert nicht an der 
Gegenüberstellung von Psychologie und Physiologie 
oder Geist und Körper, weshalb er die Bezeichnung 
›Geisteswissenschaften‹ ablehnt. Es sei durchaus 
möglich, »seelisches Leben als solches auch als Na-
tur zu betrachten«, und es komme in der Rede von 
den »geistigen Werten« daher »nicht auf das Geisti-
ge, sondern die Werte an«.9 In dieser Beziehung zu 
Werten bilde die Kultur »den sachlichen Gegensatz 
zur Natur«.10 Eine besondere Verbindung zieht Ri-
ckert zwischen den Kulturwissenschaften und den 
Geschichtswissenschaften; er stellt – im Anschluss 
an W. Windelband – die »generalisierende Begriffs-
bildung« der Naturwissenschaften und die »indivi-
dualisierende Begriffsbildung« der Geschichtswis-
senschaften einander gegenüber: »Die Wirklichkeit 
wird Natur, wenn wir sie betrachten mit Rücksicht 
auf das Allgemeine, sie wird Geschichte, wenn wir 
sie betrachten mit Rücksicht auf das Besondere und 
Individuelle«.11 Die Kulturwissenschaften verfahren 
nach Rickert allerdings nicht immer nach einer indi-
vidualisierenden Begriffsbildung; auch eine genera-
lisierende Kulturwissenschaft hält er für möglich.12 
Zentral ist für Rickert allein der Bezug zu den Wer-
ten. Rickert gibt zunächst eine Aufzählung der Fel-

Eine Kulturwissenschaft ist eine systematische 
Untersuchung von kulturellen Einstellungen, 
Handlungen und Erzeugnissen. Die kulturelle 
Dimension dieser Phänomene bedingt es, dass 
sie nicht primär um biologischer Zwecke wil-
len existieren, sondern einer selbstbezüglichen 
Dynamik folgen, also gleichsam um ihrer selbst 
willen hervorgebracht und gep egt werden. Der 
theoretische Ansatz der Kulturwissenschaften 
beruht damit nicht auf biologischen Begriffen – 
und kann die kulturellen Phänomene auch nur in 
zweiter Linie als biologische Anpassungen ver-
stehen. Die Relevanz der Biologie für die Kultur-
wissenschaften besteht im Wesentlichen in einer 
Untersuchung der evolutionären Bedingungen 
der Entstehung und Stabilisierung von kulturel-
len Einstellungen. Auch die innere Systematik 
der Kulturwissenschaften beruht auf kulturellen 
Konzepten und kann z.B. der Unterscheidung der 
klassischen Wertebegriffe des ›Wahren‹, ›Guten‹, 
›Schönen‹ und ›Nützlichen‹ folgen. In Bezug auf 
den Beitrag der Biologie ergibt sich daraus eine 
Einteilung in Evolutionäre Erkenntnistheorie, 
Evolutionäre Ethik, Evolutionäre Ästhetik und 
Evolutionäre Technik.
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der, die die Themen der Kulturwissenschaften bilden 
und nennt hier die Religion, die Kirche, das Recht, 
den Staat, die Sitten, die Wissenschaft, die Sprache, 
die Literatur, die Kunst und die Wirtschaft.13 Später 
gliedert er die Kulturwerte in die »sechs Wertgebie-
te« der Wissenschaft, Kunst, Mystik, Ethik, Liebe 
und Religion.14

Neben der Einteilung Rickerts wird im 20. Jahr-
hundert eine Vielzahl weiterer Gliederungen für die 
Wertebereiche vorgeschlagen.15 Eine einfache Klas-
si kation der Wertgebiete besteht in einer Vierteilung 
in vier Sphären der »unbedingten Selbstgestaltung 
des Subjekts«: Neben die klassischen Trias des Wah-
ren (Erkenntnistheorie), Guten (Ethik) und Schönen 
(Ästhetik) tritt als vierter Wert das Nützliche, das 
im ökonomisch-sozialen Handeln und der Tech-
nik verwirklicht wird (vgl. Tab. 155).16 Nach dieser 
Vierteilung kann eine evolutionäre Betrachtung der 
Entwicklung des werteorientierten Handelns des 
Menschen in den vier Disziplinen der Evolutionä-
ren Erkenntnistheorie, Evolutionären Ethik, Evolu-
tionären Ästhetik und Evolutionären Technik (oder 
Biotechnik) erfolgen. Jede dieser Disziplinen kann 
als »empirische Kulturwissenschaft«17 betrachtet 
werden, weil der Grundbegriff, an dem sich ihre em-
pirische Forschung orientiert, jeweils ein Wertbegriff 
ist. Diese Begriffe entfalten eine jenseits der biologi-
schen Systematik liegende Ordnung von Erkenntnis-
sen, und dennoch können sie von biologischer Sei-
te aus erforscht werden, wenn auch nach Maßgabe 
nichtbiologischer Begriffe, geleitet also von einem 
außerbiologischen Interesse. 

Evolutionäre Kulturwissenschaften
Die biologisch-evolutionstheoretischen Ansätze für 
Erklärungen in den verschiedenen kulturellen Be-
reichen stimmen darin überein, dass sie deren Auto-
nomie und die traditionelle Annahme von irreduzi-
blen »Werten« als den letzten Zielen der 
Handlungsorientierung hinterfragen und 
stattdessen für deren Rückführung auf Ge-
sichtspunkte der biologischen Nützlich-
keit argumentieren. Es soll der Nachweis 
erbracht werden, dass auch das kulturelle 
Handeln des Menschen biologisch adap-
tiv ist, insofern es zur Maximierung des 
reproduktiven Erfolgs eines Individuums 
beiträgt oder zumindest in einem Kontext 
geformt wurde, in dem ein solcher Beitrag 
für seine Stabilisierung und soziale Aus-
breitung relevant war.

Die ältere Debatte bis in die 1980er 
Jahre verläuft zumeist entlang klarer 

disziplinärer Grenzen zwischen Biologie und Phi-
losophie. Während Biologen wie K. Lorenz dafür 
argumentieren, die Grundlagen geisteswissenschaft-
licher Theorien (z.B. Kants Kategorien oder andere 
Prinzipien der Erkenntnis) als Strukturen eines an-
geborenen und an die objektive Welt angepassten 
»Erkenntnisapparates« zu erklären18 (s.u.), plädieren 
Philosophen vielfach für eine Trennung der Fragen 
von Genese und Geltung. So argumentiert H.M. 
Baumgartner 1981, die Vernunft könne nicht durch 
Evolution erklärt werden, denn die Vernunft könne 
grundsätzlich »aus sich selbst nicht heraustreten«19 
und durch ein anderes als sie selbst beurteilt werden: 
»Das Faktum der Vernunft, ihre Nichthintergehbar-
keit und Absolutheit, ist grundsätzlich unerklärbar, 
schon gar nicht durch eine Geschichte. […] ›Die 
Rückseite des Spiegels‹ ist nur durch den Spiegel 
erkennbar: sie ist die Spiegelung seiner Vordersei-
te«20.

Selbst wenn nach dieser philosophischen Argu-
mentation nicht bestritten wird, dass Erkenntnis, 
Moral und Kunst durch Mittel vollzogen werden, 
die in der Evolution entstanden sind, folgt daraus 
noch keine Festlegung der kulturellen Leistungen 
auf die biologischen Zwecke der Nützlichkeit für 
Selbsterhaltung und Reproduktion. Selbst wenn also 
kulturelle Praktiken wie etwa künstlerisches Schaf-
fen oder musikalische Aufführungen (von Männern) 
biologisch erklärt werden können als (bis in die Ge-
genwart recht erfolgreiche) Paarungsstrategien, die 
evolutionsgeschichtlich vor dem Hintergrund einer 
Konkurrenz um Paarungspartner entstanden sind21, 
schließt dies eine (sekundäre) Bewertung und Sys-
tematisierung dieser Praktiken nach internen (kunst- 
oder musikwissenschaftlichen) Kriterien, die jenseits 
der biologischen Referenzen stehen und für die Moti-
vation von Handlungen wirkmächtig werden können, 
nicht aus.

Handlungsziel

Mittelzweck
(Humanum)

Selbstzweck
(Transhumanum)

Geltungs-
anspruch

subjektiv (situativ, 
kulturrelativ)

das Gute
(Ethik)

das Schöne
(Kunst)

objektiv 
(Fortschritt)

das Nützliche
(Wirtschaft)

das Wahre
(Wissenschaft)

Tab. 155. Kreuzklassi kation von kulturellen Werten: eine Gliederung der 
kulturellen Werte und Gegenstände der Kulturwissenschaften (Einteilung 
der Wertebereiche nach Wagner, H. (1959). Philosophie und Re exion: 
299ff.; Flach, W. (1997). Grundzüge der Ideenlehre. Die Themen der 
Selbstgestaltung des Menschen und seiner Welt, der Kultur: 137ff.).
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Nach der klassischen philosophischen Position ist 
es für die Orientierung des menschlichen Handelns 
möglich, sich von diesen Zwecken zu emanzipieren 
und eine gegenüber den evolutionär-biologischen 
Referenzen autonome Ordnung zu entwickeln. In-
sofern gilt das evolutionäre Gewordensein für die 
innere Systematik, Anerkennung und Rechtfertigung 
kultureller Einstellungen als irrelevant – und der Be-
reich des Kulturellen ließe sich geradezu über diese 
Distanz zur biologischen Determination de nieren: 
Kulturelle Einstellungen wären damit solche, die 
nicht primär um biologischer Zwecke willen betrie-
ben werden, sondern die einer selbstbezüglichen Dy-
namik folgen, also gleichsam um ihrer selbst willen 
gep egt werden.22 Als kulturell wären damit solche 
Wesen ausgezeichnet, die in der Lage sind, ihr Han-
deln systematisch und begründet nach anderen Zie-
len auszurichten als den biologischen Zwecken der 
Selbsterhaltung und Fortp anzung.

Von Vertretern der evolutionären Perspektive wird 
der Verzicht auf eine strikte Trennung zwischen empi-
rischer Wissenschaft und re ektierender Philosophie 
als ein Vorzug ihres Ansatzes gewertet.23 Zwischen 
den Prinzipien von Erkenntnis, Moral und Kunst 

auf der einen Seite und den evolutionstheoretischen 
Analysen auf der anderen Seite wird kein einseiti-
ges, fundamentalistisches Begründungsverhältnis 
gesehen, sondern vielmehr eine wechselseitige Ab-
hängigkeit: Alle wissenschaftlichen Aussagen, seien 
sie erkenntnistheoretische, ethische, ästhetische oder 
biologische, stehen nach Überzeugung der Anhänger 
evolutionärer Theorien in einem holistischen Netz, 
für das Beziehungen der Kohärenz und Konsistenz 
entscheidend sind, nicht aber hierarchische Ableitun-
gen ausgehend von ersten, apriorischen Prinzipien, 
die eine Begründung von überzeitlichen kulturellen 
»Werten« ermöglichen.

Gegen die evolutionäre Perspektive auf die Kultur-
wissenschaften wird eine Reihe von Einwänden vor-
gebracht. Diese zielen u.a. auf die Grundannahmen 
und methodologischen Voraussetzungen. So wird 
bemängelt, dass vielfach allein auf den ersten Blick 
plausible, aber gänzlich hypothetische Geschichten 
(»just-so stories«) erzählt werden, ohne alternative 
Erklärungen überhaupt zu berücksichtigen. Bestrit-
ten wird außerdem, dass es ausreichend empirisches 
Material gibt, um die Evolution der menschlichen 
Kultur und Kognition zu rekonstruieren. Auch die 
Annahme einer nur geringen Evolution seit der 
Steinzeit ist angesichts der nachgewiesenermaßen 
sehr schnellen Evolution von Verhaltensmustern 
sehr fraglich.

Kritisiert werden kann in der durchgehend evolu-
tionstheoretischen Beschreibung kultureller Prozesse 
daneben die Vernachlässigung der für Geschichte 
zentralen Dimensionen der Gründe, Absichten und 
wechselseitigen Anerkennung von Normen. Die uni-
versale Anwendung darwinscher Ideen enthält für P. 
Stekeler-Weithofer die Gefahr eines »dogmatischen 
Monismus« mit dem Ziel von »universellen Anglei-
chungen verschiedenster Arten von Entwicklungen 
an das Paradigma der Natur-Evolution«.24 A. Hütte-
mann kritisiert daneben, dass die pauschale Anwen-
dung evolutionärer Erklärungen auf jedes kulturelle 
Phänomen ungerechtfertigt ist, weil nur solche Er-
scheinungen einer evolutionären Analyse zugänglich 
seien, die in Abhängigkeit von in der Evolutionsge-
schichte relevanten Faktoren variieren.25 Dies gelte 
z.B. nicht für die ästhetischen Präferenzen von Men-
schen bestimmter sozialer Schichten oder den Zu-
sammenhang von Tischsitten mit der Struktur einer 
Gesellschaft (die es im Pleistozän noch nicht gab). 
Nur universale Voraussetzungen der Kultur, nicht 
aber die jeweiligen Merkmale spezi scher Kulturen 
könnten also auf evolutionstheoretischer Grundlage 
erklärt werden. Die Historizität und der offene Hori-
zont der menschlichen Kulturen macht nicht nur die 

Abb. 261. Symbolische Darstellung von vier gängigen Be-
griffen der Kultur. 1. Kultur als Akzidenz der Natur, als 
etwas »Aufgesetztes«, als »Überbau«, der einer tragenden 
Substanz bedarf;. 2. Kultur als Gegensatz der Natur, als das 
von Menschen »Gemachte«, im Gegensatz zu dem von der 
Natur aus »Gegebenen«; 3. Kultur als Teil der Natur, der in 
der Evolution geworden ist und in die Natur eingebunden 
ist; 4. Kultur als Hülle der Natur, insofern die Natur immer 
nur durch eine Kultur erfasst wird. Den vier Modellen ent-
spricht jeweils ein Verhältnis zwischen Kulturwissenschaft 
und Naturwissenschaft: 1. Kulturwissenschaft als Kompen-
sation der Naturwissenschaft, 2. Kulturwissenschaft als 
Komplement der Naturwissenschaft, 3. Kulturwissenschaft 
als Spezi zierung der Naturwissenschaft, und 4. Kultur-
wissenschaft als Re exionsrahmen der Naturwissenschaft 
(aus Gerndt, H. (2000). Zielorientierungen oder: Wieviele 
Kulturbegriffe braucht Volkskunde als empirische Kultur-
wissenschaft? In: Fröhlich, S. (Hg.). Kultur. Ein interdiszi-
plinäres Kolloquium zur Begrif ichkeit, 215-228: 220).
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Rede von einem konstanten Wesen des Menschen 
problematisch, sondern auch die Anwendung einfa-
cher Erklärungsmuster für das breite Spektrum kul-
tureller Phänomene.26

Es erscheint daher angemessen, die evolutions-
theoretisch-biologische und die kulturwissenschaft-
lich-historische Analyse als zwei wissenschaftliche 
Ansätze anzusehen, die nebeneinander bestehen 
können, ohne dass einer den anderen über üssig 
macht und ersetzen kann. Die evolutionäre Analyse 
hat insbesondere keine Mittel, die historischen Be-
deutungen kultureller Phänomene, ihre Intentionen 
und Rezeptionen, ihre Traditionen und Transforma-
tionen angemessen zu beschreiben.27 Den kumula-
tiven Kontingenzen der Kulturgeschichte und den 

tnesstranszendierenden Systematisierungen der 
Kulturwissenschaften kann ein universales Erklä-
rungsschema, das alles auf biologische Anpassungen 
zurückführt, nicht gerecht werden. Angemessen sind 
dafür allein die partikularistische Methodologie der 
Kultur- und Geisteswissenschaften sowie die axio-
logische Systematik der Philosophie – um den Preis 
des Verzichts auf universale Erklärungsmodelle für 
kulturelle Prozesse.

Evolutionäre Erkenntnistheorie
Die Formulierung ›evolutionäre Erkenntnistheorie‹ 
erscheint offenbar zuerst im Englischen seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts in der Form evolutionary epis-
temology. Bis zur Mitte des Jahrhunderts wird von 
philosophischer Seite diesem Ansatz in der Regel 
skeptisch begegnet: »There can be no evolutiona-
ry epistemology in the sense of biological chance« 
(Boodin 1910).28 Zu einem eigenständigen For-
schungsfeld entwickelt sich die Disziplin erst in den 
1970er Jahren. Ein ussreiche Studien sind für den 
englischsprachigen Raum ein Aufsatz von D. Camp-
bell über die Philosophie K.R. Poppers mit dem Titel 
›Evolutionary epistemology‹ (1974)29 und für den 
deutschsprachigen Raum die Monogra e ›Evolutio-
näre Erkenntnistheorie‹ (1975) von G. Vollmer. 

Ihren ideengeschichtlichen Ursprung hat die Evo-
lutionäre Erkenntnistheorie in materialistischen The-
orien des Geistes, wie sie in prägnanter Form seit 
Mitte des 18. Jahrhunderts entwickelt werden, z.B. 
von J.O. La Mettrie und D. Diderot ( Bewusstsein; 
Intelligenz). 1777 formuliert J.N. Tetens die Kern-
überzeugung der Evolutionären Erkenntnistheorie in 
diesen Sätzen: »Das körperliche Werkzeug der Seele 
entwickelt sich auf dieselbige Art, wie der organisirte 
Körper. Und die Seele selbst entwickelt sich auf eine 
analoge Art«.30

Als der eigentliche »Vater der Evolutionären Er-
kenntnistheorie« (Engels 1989)31 gilt aber C. Darwin. 
Darwin sieht durch seine Theorie auch die Psycho-
logie auf eine neue Basis gestellt. Bereits in seinem 
Hauptwerk von 1859 betrachtet er die mentalen 
Fähigkeiten als stufenweise entstanden (»necessary 
acquirement of each mental power and capacity by 
gradation«).32 In einer kurzen Bemerkung aus seinen 
Notizbüchern wird deutlich, dass Darwin selbst eine 
evolutionäre Entstehung der ewigen Ideen im Sinne 
Platons für möglich hält. Er deutet sie als Prinzipien, 
die stammesgeschichtlich über Erfahrungen erwor-
ben sind: »Plato […] says in Phaedo that our ›neces-
sary ideas‹ arise from the preexistence of the soul, 
are not derivable from experience. – read monkeys 
for preexistence«.33 Ähnliche Anschauungen äußert 
1855 H. Spencer mit der Annahme, dass das vor jeder 
Erfahrung liegende Wissen von Individuen einer Ge-
neration das Ergebnis eines Lernens von Individuen 
älterer Generationen gewesen sein könnte. Spencer 
bemüht sich damit ausdrücklich um eine vermitteln-
de Position zwischen der klassischen Alternative von 
Rationalismus versus Empirismus.34

Im deutschsprachigen Raum entwickelt sich die 
Evolutionäre Erkenntnistheorie v.a. in Auseinander-
setzung mit der theoretischen Philosophie I. Kants. 
Bereits E. Haeckel hält es für einen großen Fehler 
der kantischen Philosophie, »daß seiner kritischen 
›Erkenntnistheorie‹ die physiologischen und phy-
logenetischen Grundlagen fehlten«. In kantischer 
Terminologie fährt er fort: »Die wunderbare Fähig-
keit zu Erkenntnissen a priori ist aber ursprünglich 
entstanden durch Vererbung von Gehirnstrukturen, 
die bei den Vertebratenahnen des Menschen langsam 
und stufenweise durch Anpassung an synthetische 
Verknüpfung von Erfahrungen, von Erkenntnissen a 
posteriori erworben wurden«. Auch die von Kant als 
a priori angesehenen Urteile seien »auf stetig wieder-
holte Erfahrungen und darauf gegründete Schlüsse a 
posteriori zurückzuführen«.35

Für G. Simmel ist es 1895 schon keine originelle 
These mehr, »daß das menschlische Erkennen aus 
praktischen Notwendigkeiten der Lebenserhaltung 
und Lebensfürsorge entsprungen sei«36; dies sei viel-
mehr eine schon längst ausgesprochene Vermutung, 
der er sich anschließt. Er erläutert diese Theorie fol-
gendermaßen: »unter den unzähligen psychologisch 
auftauchenden Vorstellungen sind einige, die durch 
ihre Wirkungen für das Handeln des Subjekts sich als 
nützlich, lebenfördernd für dieses erweisen. Diese 

xiren sich auf den gewöhnlichen Wegen der Selek-
tion und bilden in ihrer Gesamtheit die wahre Vor-
stellungswelt«.37 Es liege damit eine »Begründung 
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der Wahrheit auf die Nützlichkeit« vor.38 Der Vor-
teil einer solchen Theorie liegt nach Simmel in der 
Au ösung des alten Dualismus zwischen ideal ange-
nommener Wahrheit und realer Erfahrung, »weil die 
Erfahrung über die Wirkung des Handelns zugleich 
die Wahrheit schafft«.39

Auch im Detail der Formulierung weist die Dar-
stellung der These bei J. Reinke von 1899 auf die 
späteren Auffassungen voraus. Reinke schreibt: »Ich 
halte unser Gehirn für einen dem richtigen Erken-
nen der Dinge an sich angepassten Apparat, wie die 
Flossen dem Schwimmen, die Flügel dem Fliegen, 
die Augen dem Sehen richtig angepasst sind; doch 
reicht dies Erkennen über gewisse Grenzen nicht hi-
naus«.40

Auch L. Boltzmann ist 1905 der Meinung: die 
»Denkgesetze werden im Sinne Darwins nichts an-
deres sein als ererbte Denkgewohnheiten«.41 Das Ge-
hirn des Menschen betrachtet Boltzmann als ein »Or-
gan zur Herstellung von Weltbildern«, das sich wie 
die Organe anderer Organismen durch die Selektion 
herausgebildet und wegen der »großen Nützlichkeit 
dieser Weltbilder für die Erhaltung der Art« bewährt 
habe.42

Im englischsprachigen Kontext hat insbesondere 
der amerikanische Pragmatismus einen erheblichen 
Ein uss auf die Entwicklung der Evolutionären Er-
kenntnistheorie. J. Dewey sieht den Geist 1910 im 
Wesentlichen als ein Instrument zur Kontrolle des 
Umweltverhältnisses eines Organismus.43

Ungeachtet der vielen Vorläufer gilt erst K. Lorenz  
Aufsatz über ›Kants Lehre vom Apriorischen im Lich-
te gegenwärtiger Biologie‹ aus dem Jahr 1941 als das 
eigentliche Gründungsdokument der Evolutionären 
Erkenntnistheorie. Darin äußert Lorenz die Überzeu-
gung, die menschlichen Erkenntnismittel seien in der 
Evolution entstanden und deshalb als Anpassungen 
an eine real existierende Welt zu verstehen: »Unsere 
vor jeder individuellen Erfahrung festliegenden An-
schauungsformen und Kategorien passen aus ganz 
denselben Gründen auf die Außenwelt, aus denen 
der Huf des Pferdes schon vor seiner Geburt auf den 
Steppenboden, die Flosse des Fisches, schon ehe er 
dem Ei entschlüpft, ins Wasser paßt«.44 Vom mensch-
lichen »Erkenntnisapparat« schreibt Lorenz, dass er 
»auf stammesgeschichtlich gewordenen, erblichen 
Differenzierungen des Zentralnervensystems beruht, 
die eben gattungsmäßig erworben sind und die erbli-
chen Dispositionen, in gewissen Formen zu denken, 
bestimmen«.45

Doktrinäre Form gewinnt die Evolutionäre Er-
kenntnistheorie mit den Schriften G. Vollmers seit 
Mitte der 1970er Jahre (vgl. Tab. 156). Vollmer 

bemüht sich um eine Einordnung der biologisch 
fundierten Erkenntnistheorie im Verhältnis zu Er-
kenntnistheorien traditionellen Typs und verteidigt 
vehement die Vorzüge der ersteren. Die sich daran 
anschließende Debatte um Status und Legitimität der 
Evolutionären Erkenntnistheorie bildet die erste in-
tensive Auseinandersetzung zwischen Biologen und 
Philosophen im deutschsprachigen Raum.46

Kritik
Aufgrund der ausgeprägten idealistischen Traditi-
on der Erkenntnistheorie in Deutschland wird ihre 
Fundierung auf den Ergebnissen einer empirischen 
Wissenschaft von vielen Philosophen entschieden 
abgelehnt. Schon H. Rickert bemerkt in seinem Plä-
doyer für eine Trennung von »Lebenswerten« und 
»Kulturwerten« aus dem Jahr 1911 und in seiner 
späteren Kritik der Lebensphilosophie: »Die biolo-
gistische Erkenntnistheorie bedeutet im Prinzip ei-
nen Rückfall in Barbarei. Sie ist auf theoretischem 
Gebiete die spezi sch kulturfeindliche Richtung«.47 
Als kulturfeindlich erscheint Rickert eine biologis-
tische Erkenntnistheorie, weil sie die kulturbegrün-
dende Autonomie der Werte, insbesondere des Werts 
der Wahrheit, nicht anerkenne, sondern einen Reduk-
tionismus des Wahren auf das Nützliche betreibe. 
Diese Kritik besteht bis in die Gegenwart als einer 
der Haupteinwände gegen die Evolutionäre Erkennt-
nistheorie.

Unbestritten bleibt dabei, dass die Erkenntnis 
durch solche Mittel vollzogen wird, die in der Evolu-
tion entstanden sind. Daraus folgt aber gerade nicht, 
dass das Erkenntnisvermögen auf die biologischen 
Zwecke der Nützlichkeit für Selbsterhaltung und 
Reproduktion festgelegt ist. Es ist im Gegenteil für 
die menschliche Erkenntnis möglich, sich von diesen 
Zwecken zu emanzipieren und eine gegenüber der 
evolutionär-biologischen Ordnung autonome Orien-
tierung zu entwickeln. Insofern ist das evolutionäre 
Gewordensein für die innere Systematik der Erkennt-
nis irrelevant.

In diese Richtung argumentiert 1987 P. Bieri, wenn 
er den Beitrag der Evolutionstheorie auf die Rolle 
von »evolutionären Kommentaren« einschränken 
will.48 Nach Bieri muss das Funktional-Nützliche 
nicht immer mit dem Wahren einhergehen. Manch-
mal sei gerade das Falsche das Nützliche. Die Kul-
turentwicklung besteht nach dieser Argumentation in 
weiten Teilen gerade darin, sich von der Orientierung 
am Biologisch-Funktionalen zu lösen. Sie orientiert 
sich an anderen Gesichtspunkten, z.B. der Idee des 
Wahren – eine Orientierung, die biologisch dysfunk-
tional sein kann.
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Tab. 156. Thesen und Argumente der Evolutionären Erkenntnistheorie (EE) nach G. Vollmer (in Anlehnung an Vollmer, G. 
(1975). Evolutionäre Erkenntnistheorie).

1. Empirische Basis
Die EE ist wie jede andere Erkenntnistheorie ein inter-
disziplinäres Projekt, in das unverzichtbar empirische 
Elemente eingehen, zumindest insofern sie Bezug auf die 
empirische Verfasstheit des Menschen nehmen. Diese em-
pirischen Bezüge bilden keineswegs einen vitiösen Zirkel 
(weil sie mit dem empirischen Wissen das voraussetzen, 
was durch sie erst konstituiert werden soll), sondern es 
handelt sich vielmehr um eine fruchtbare selbstkorrigie-
rende Rückkopplungsstruktur (circulus virtuosus), um ein 
System, bei dem keines seiner Teile vor aller Erfahrung 
vorhanden ist, also unbedingt sichere Geltung beanspru-
chen kann. Die EE ist damit den Einzelwissenschaften 
nebengeordnet, und ihre Aussagen sind aufgrund ihres 
Zusammenhangs mit diesen fallibel.

2. Hypothetischer Realismus
Voraussetzung jeder Wissenschaft ist die Annahme einer 
bewusstseinsunabhängigen, teilweise erkennbaren Welt, 
für die alle Aussagen hypothetischen Charakter haben. 
Diese Annahme und alle weiteren Postulate wissenschaft-
licher Erkenntnis sind nicht beweisbar, aber durch den 
Erfolg ihrer Anwendung zu rechtfertigen.

3. Freiheit der wissenschaftlichen Erkenntnis
Es lassen sich drei Arten von Erkenntnis unterscheiden: 
Wahrnehmungs-, vorwissenschaftliche und wissenschaft-
liche Erkenntnis. Wahrnehmungs- und vorwissenschaft-
liche Erkenntnis enthalten eine selektiv-konstruktive 
Komponente in den Wahrnehmungs- und Erkenntnis-
strukturen: Beim Erkenntnisvorgang erfolgt eine Auswahl 
des Vorhandenen und eine positive Mitbestimmung des 
Gegenstandes durch das Subjekt (z.B. in der Farb-, Raum- 
und Gestaltwahrnehmung). Wissenschaftliche Erkenntnis 
ist dagegen prinzipiell frei und nicht an apriorische An-
schauungsformen und Verstandesbegriffe gebunden, so 
dass sie den Ergebnissen von Wahrnehmung und vorwis-
senschaftlicher Erkenntnis widersprechen kann. 

5. Materielle Bedingtheit kognitiver Strukturen (Iden-
titätstheorie)
Psychische Strukturen sind materiell bedingt. Deutlich 
wird dies bereits an der häu g vorliegenden Korrelation 
von psychischen und physiologischen Erscheinungen 
(Bewusstsein und Gehirn). Jedem Bewusstseinszustand 
entspricht genau ein Gehirnzustand. Dieser Sachverhalt 
kann auch so formuliert werden, dass eigentlich nur ein 
Zustand vorliegt (Identitätstheorie), der nur verschieden 
interpretiert wird (psychologisch bzw. physiologisch).

6. Der Erkenntnisapparat als Produkt eines phyloge-
netischen Anpassungsprozesses
Als Ergebnis der Evolution ist der Erkenntnisapparat in 
Anpassung an die reale Welt entstanden, weil nur die

Übereinstimmung von Erkenntnis- und Realstrukturen 
Überleben ermöglichte. Der Prozess der evolutiven An-
passung des Erkenntnisapparates an die Umwelt lässt sich 
anhand tatsächlich vorhandener Passungen nachweisen 
(z.B. bei der Lichtwahrnehmung). Die Internalisierung 
invarianter Umweltbedingungen ist ein ökonomisch sinn-
volles Prinzip, das sich nicht nur auf die physische, son-
dern auch auf die logische Struktur der Welt bezieht. 

7. Überlegenheit der EE gegenüber traditionellen Er-
kenntnistheorien
Der Verzicht auf das utopische Vorhaben der Letztbe-
gründung einer Erkenntnistheorie und der enge Zusam-
menhang der EE mit den Ergebnissen der empirischen 
Wissenschaften macht ihre Überlegenheit gegenüber 
traditionellen Erkenntnistheorien aus. Er verlangt nach 
Kriterien, nach denen eine Erkenntnistheorie geprüft und 
beurteilt werden kann. Diese Kriterien gleichen wieder-
um denen, die zur Beurteilung jeder empirischen Theorie 
herangezogen werden. Sie lauten (1) Widerspruchsfreiheit 
der Aussagen (interne Konsistenz), (2) Verträglichkeit mit 
Ergebnissen der Wissenschaften (externe Konsistenz), 
(3) empirische Widerlegbarkeit der Folgerungen (Prüf-
barkeit) und (4) Erklärung von beobachteten Tatsachen 
(Erklärungswert).

8. Erkennbarkeit der Welt als Folgerung der EE
Neben der direkten Verbindung zwischen der realen Welt 
und dem Subjekt über die Sinnesorgane liefert die Evolu-
tion einen indirekten Zugang zur realen Welt (Dinge an 
sich) durch die Anpassung der subjektiven Erkenntnis-
strukturen. Aufgrund der Kenntnis der Wahrnehmungs-
daten und von Hypothesen über den Signalverarbeitungs-
mechanismus (subjektiver Erkenntnisapparat) kann so 
das Objekt der realen Welt indirekt erschlossen werden 
(Projektive Erkenntnistheorie).

9. Identi kation klassischer Probleme der Philosophie 
als Scheinprobleme
Im Gegensatz von Rationalismus und Empirismus liegt 
eine Scheinalternative, weil es zwar ontogenetisch erfah-
rungsunabhängige Aprioritäten (angeborene Erkenntnis-
strukturen) gibt, diese aber durch Anpassung phylogene-
tisch a posteriori entstanden sind. Für den Menschen als 
Einzelwesen gibt es also, im Gegensatz zum Menschen 
als biologische Art, synthetische Urteile a priori. Auch 
für den Menschen als Einzelwesen sind die synthetischen 
Urteile a priori nur psychologische Notwendigkeiten, die 
zwar die Wahrnehmung und Erfahrung bestimmen, von 
denen  sich aber das theoretische Denken befreien kann.
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Für eine strikte Trennung von Fragen der Genese 
und Geltung plädiert seit den 1980er Jahren P. Janich. 
Er stellt fest, dass nicht nur alle erfolgreichen im 
Sinne von biologisch funktionalen Erkenntnisse auf 
einer evolutionär entstandenen organischen Ausstat-
tung beruhen, sondern auch alle Täuschungen und 
Irrtümer. Die biologische Funktionalität liefere damit 
keinen Ansatz zur Begründung der Unterscheidung 
von ›wahr‹ und ›falsch‹. Die evolutionäre Perspekti-
ve stelle damit auch nicht wirklich eine Erkenntnis-
theorie bereit, über die der Begriff der Erkenntnis als 
eines mit Geltungsansprüchen auftretenden Wissens 
begründet werden könnte, sondern setze einen sol-
chen Begriff vielmehr immer voraus.49

Ein unter Philosophen verbreiteter Vorwurf ge-
genüber der Evolutionären Erkenntnistheorie besteht 
in dem Einwand, sie enthalte einen argumentativen 
Zirkel (circulus vitiosus).50 Die Erkenntnisprinzipien 
bilden demnach die Voraussetzung jeder empirischen 
Erfahrung und können daher nicht selbst wiederum 
durch die empirische Erfahrung begründet werden. 
In seiner Erwiderung auf den Vorwurf gesteht G. 
Vollmer 1985 diesen Zirkel ein; er beschreibt ihn 
aber nicht als einen vitiösen, sondern einen »virtu-
osen Zirkel«: »Wenn hier tatsächlich ein Zirkel vor-
liegt, so ist es kein vitiöser Zirkel, nicht eine fatale 
Sackgasse, nicht eine sterile Falle der Selbstbestäti-
gung; es ist viel eher ein virtuoser Zirkel, ein circulus 
virtuosus, eine fruchtbare selbstkorrigierende Rück-
kopplungs-Schleife«.51 Für Vollmer ist die fehlende 
strikte Trennung zwischen empirischer Wissenschaft 
und theoretischer Philosophie gerade ein Vorzug der 
Evolutionären Erkenntnistheorie. Zwischen den Prin-
zipien der Erkenntnis und den wissenschaftlichen 
Aussagen besteht nach Vollmer kein einseitiges, fun-
damentalistisches Begründungsverhältnis, sondern 
vielmehr eine wechselseitige Abhängigkeit. Alle wis-
senschaftlichen Aussagen, seien sie erkenntnistheo-
retische oder biologische, stehen nach Überzeugung 
der Anhänger der Evolutionären Erkenntnistheorie in 
einem holistischen Netz, für das die Beziehungen der 
Kohärenz und Konsistenz entscheidend sind, nicht 
aber der hierarchischen Begründung ausgehend von 
ersten, apriorischen Prinzipien.

Viele Philosophen halten demgegenüber an der 
strikten methodischen Unterscheidung zwischen der 
Biologie als einer empirischen Wissenschaft und der 
Philosophie als einer auf Re exion beruhenden Dis-
ziplin fest. Der biologischen Interpretation wird dabei 
zugestanden, einen empirischen Nachvollzug, eine 
evolutionstheoretische Ausdeutung der in erkennt-
nistheoretischer Re exion gewonnenen Begriffe zu 
leisten, z.B. in Evolutionsszenarien über die Entste-

hung der Erkenntnisvermögen – eine autochthone 
philosophische Re exion über die Geltung dieser 
Vermögen würden sie aber nicht ersetzen. Es könne 
also zu einer evolutionstheoretischen oder neurowis-
senschaftlichen Interpretation der Wahrheitsorientie-
rung eines Subjekts oder eines Wissenschaftsbetriebs 
kommen, nicht aber zu deren evolutionstheoretischer 
Fundierung: »Die neurowissenschaftliche Aussage 
ist der gnoseologischen zu korrelieren. Aber es ist 
die gnoseologische Aussage, die die Sache vorgibt. 
Die Sache ist geltungsfunktionale Bestimmtheit. 
Kein polysynaptisches Geschehen ist ohne diese gel-
tungsre exive Vorgabe als authentische Einheit und 
als endogene Ordnung zu verstehen« (Flach 1998).52 
Der neurowissenschaftlichen oder evolutionstheore-
tischen Beschreibung, die an der Funktionalität oder 
adaptiven Nützlichkeit eines Merkmals orientiert ist, 
liegt demzufolge eine andere Identi kation und Klas-
si kation von Prozessen zugrunde als der gnoseolo-
gischen Perspektive, die auf die abstrakte Charak-
terisierung aller an einem Erkenntnisakt beteiligten 
Subjektsvermögen gerichtet ist.

Evolutionäre Psychologie
In den 1990er Jahren verliert die Debatte um die 
Evolutionäre Erkenntnistheorie ihre anfängliche 
Heftigkeit, ohne dass in der Sache eine wirkliche An-
näherung vollzogen wurde. Der Fokus des Interesses 
verschiebt sich von dem anspruchsvollen Unterneh-
men der biologischen Begründung einer Erkenntnis-
theorie zu spezielleren Fragen der evolutionstheore-
tischen Erklärung der menschlichen Wahrnehmungs- 
und Denkmuster. Nicht mehr primär die begrif iche 
Grundlage des Erkenntnisvermögens, sondern die 
emotionalen Mechanismen und Strukturen, die das 
Erkennen begleiten und steuern, werden im Rah-
men der Evolutionstheorie gedeutet. Seit den frühen 
1990er Jahren läuft dieser Ansatz unter dem Titel 
Evolutionäre Psychologie. Der Ausdruck erscheint 
zwar bereits in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhun-
derts (Physicus 1874: »explain the origin of this ins-
tinct [of cruelty: »in icting pain for its own sake«] by 
evolutionary psychology«53; Shields 1877: »the latest 
evolutionary psychology of Spencer, Maudsley and 
Chauncey«54) – zur großen Konjunktur des Feldes 
kommt es aber erst gut hundert Jahre später55.

Kennzeichnend für die Evolutionäre Psychologie 
ist die Annahme einer Vielzahl von bereichsspezi-

schen »Modulen«, die als Anpassungen an spe-
zi sche Kontexte entstanden sind. J. Tooby und L. 
Cosmides gehen 1995 von Hunderten oder gar Tau-
senden solcher funktionaler Module beim Menschen 
aus (»our cognitive architecture resembles a confede-
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ration of hundreds or thousands of functionally de-
dicated computers (often called modules) designed 
to solve adaptive problems endemic to our hunter-
gatherer ancestors«).56 Sie gehen von Modulen u.a. 
für Gesichtserkennung, Partnerbindung, Eifersucht, 
Schlangenangst etc. aus. Es ist allerdings umstritten, 
ob diese domänenspezi schen Module tatsächlich als 
angeborene Strukturen existieren. D.J. Buller vertei-
digt 2005 die Auffassung vom Gehirn als einem allge-
meinen Problemlösungsmechanismus, der durch Ler-
nen in spezi schen Situationen geformt wird.57 Für 
die Hypothese einer Vielzahl von Modulen spricht es 
nach Auffassung der Verteidiger der Evolutionären 
Psychologie, dass schlussfolgerndes Denken, das sich 
auf spezi sche (soziale) Kontexte bezieht, sehr viel 
zuverlässiger erfolgt als rein formales Denken. So soll 
es ein spezi sches Modul zur Enttarnung von Betrü-
gern in sozialen Interaktionen geben, weil Probanden 
in Testsituationen sehr sicher Betrüger identi zieren 
können, auch wenn sie ein ähnliches Verhalten in an-
deren Kontexten nicht erkennen.58

Ein wichtiges Konzept der Evolutionären Psycholo-
gie ist das der Umwelt der evolutionären Angepasst-
heit (»Environment of Evolutionary Adaptedness«; 
EEA). Bezeichnet werden mit diesem Ausdruck – 
der auf den Bindungsforscher J. Bowlby zurückgeht 
(Bowlby 1969: »Man’s Environment of Evolutionary 
Adaptedness«59) – die Verhältnisse der Umwelt, die zur 
Zeit der Entstehung von angepassten Verhaltensmus-
tern beim Menschen herrschten.60 Betont wird damit, 
dass die in der Evolutionären Psychologie untersuch-
ten kognitiven Muster nicht als Anpassungen an die 
gegenwärtige, sondern eben die vergangene Umwelt 
zur Zeit der Steinzeit zu erklären sind. Adaptationis-
tische Erklärungen menschlichen Handelns im Rah-
men der Evolutionären Psychologie müssen also nicht 
die These einschließen, dass sich Menschen in der 
gegenwärtigen Umwelt optimal im Hinblick auf ihre 
Fitnessmaximierung verhalten. Die Verhaltensmuster 
werden vielmehr nur als an die Umwelt der Vergan-
genheit angepasst gedeutet. Das adaptive Design zeigt 
sich also eher auf der psychologischen Ebene von Ver-
haltensdispositionen als auf der Ebene des tatsächli-
chen Verhaltens.61 Die Menschen werden damit nicht 
als aktuelle Fitnessmaximierer (» tness-maximizers«) 
gesehen, sondern als Anpassungsausführer (»adaptati-
on executers«62) oder wie es L. Cosmides und J. Tooby 
1997 formulieren: »our modern skulls house a Stone 
Age mind«63 (vgl. 1989: »evolutionary theory does not 
itself constitute a theory of human nature: Instead, it is 
a theory of how human nature came to be, and an in-
valuable tool in the campaign to discover what human 
nature actually is«64).

Die Evolutionäre Psychologie gibt für zahlrei-
che kulturelle Charakteristika des Menschen, denen 
eine universelle Verbreitung zugeschrieben wird, 
die aber häu g nur vage de niert sind, evolutionä-
re Erklärungen. Diese reichen von geschlechtstypi-
schen Partnerwahlkriterien (Männer: Status; Frau-
en: Jugend und Gesundheit) über Präferenzen für 
bestimmte Landschaftstypen (Ideal des Englischen 
Gartens, das in gewissen Aspekten der Savanne 
ähnelt, indem es in Form einzeln stehender Bäume 
gleichzeitig Aussichts- und Rückzugsplätze bereit-
stellt und in Form von Bächen und kleinen Seen den 
Zugang zu frischem Wasser ermöglicht) bis hin zu 
ästhetischen Vorlieben für ein bestimmtes Maß an 
Realismus und Regelmäßigkeit gegenüber Abstrakt-
heit in Gemälden (das eine Ausgewogenheit herstellt 
zwischen Vertrautheit und Orientierung auf der einen 
Seite sowie dem Geheimnis- und Verheißungsvollen 
auf der andern Seite). Von der Fruchtbarkeit dieser 
Ebene spezi scher evolutionärer Deutungen sind in-
zwischen nicht nur Biologen überzeugt, auch in den 
Geistes- und Kulturwissenschaften selbst ndet sie 
zunehmend Aufmerksamkeit (Menninghaus 2003; 
Eibl 2004; 2009).65

Kritisch wird gegen die Erklärung vieler psycho-
logischer Dispositionen des Menschen als Anpassun-
gen an die pleistozäne Umwelt u.a. eingewandt, dass 
diese Umwelt in ihren entscheidenden sozialen Di-
mensionen nur wenig bekannt ist und dass auch nach 
Ende des Pleistozäns noch genug Zeit für die Wirk-
samkeit einer Selektion im Sinne der Anpassung an 
andere (soziale) Umwelten war. Die psychologischen 
Dispositionen des menschlichen Handelns erschei-
nen insgesamt als zu vielfältig, als dass sie alle als 
Anpassungen an eine bestimmte Umwelt vor einigen 
Tausend Jahren erklärt werden könnten.66

Evolutionäre Ethik
Gegen Ende des 19. Jahrhunderts werden intensive 
Diskussionen über die Entwicklung der Moral im 
Laufe der Evolution geführt. In ihrem Rahmen wird 
auch der Begriff ›Evolutionäre Ethik‹ geprägt. Er er-
scheint in verschiedenen Varianten. Im Englischen 
als evolutional ethics (Sidgwick 1876)67, als evoluti-
onary ethics (Coupland 1884)68 oder als evolutionist 
ethics (Anonymus 1885)69 und im Deutschen als Ent-
wicklungsethik (Tille 1895)70.

Antike: Natürliche Tugenden?
Viele Naturforscher erblicken in einigen Verhaltens-
formen der Tiere Vorformen oder auch bereits das 
Wesen des ethischen Handelns. Natürliche Tugen-
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den (»  «) sprechen schon Platon und 
Aristoteles den Tieren und Kleinkindern zu, z.B. eine 
natürliche Besonnenheit und Tapferkeit.71 Dabei han-
delt es sich jedoch um uneigentliche Tugenden, denn 
für Platon und Aristoteles zeichnet sich das wahrhaft 
tugendhafte Handeln dadurch aus, dass es das Gute 
um des Guten willen anstrebe, und nicht um des 
Nützlichen oder Angenehmen willen, d.h. es erfol-
ge nicht aus Leidenschaft.72 Ein selbstgefährdendes 
Verhalten von Tieren (z.B. in der Verteidigung des 
Nachwuchses) wird daher ausdrücklich nicht als tap-
fer beschrieben, weil es eben aus Leidenschaft ge-
schehe.73 In einem wahrhaft tugendhaften Handeln 
komme zu der natürlichen Leidenschaft die (durch 
Überlegung und Vernunft geleitete) Einsicht in das 
Gute hinzu – und diese würde den Tieren gerade feh-
len.74 Unterstützt wird diese Ansicht auch in der Stoa, 
in der allgemein die Unterschiede zwischen Mensch 
und Tier betont werden.75 Als Gegenbewegung gegen 
die stoische These von der Unvernunft der Tiere ent-
wickelt sich jedoch eine Ansicht, der zufolge auch 
den Tieren Tugenden zukämen (und in gleicher Wei-
se auch Laster), nach Philon und anderen sogar die 
vier Kardinaltugenden Verstand, Mäßigkeit, Tapfer-
keit und Gerechtigkeit.76 Plutarch argumentiert mit 
einer Figur in einem Dialog, die Tiere hätten sogar 
eine größere Fähigkeit zur Tugend als der Mensch, 
weil sie ohne Befehl und Belehrung, aus ihrer Natur 
heraus tugendhaft handelten.77 Illustriert wird die Zu-
schreibung von Tugenden zu den Tieren durch zahl-
reiche mehr oder weniger phantastische Erzählungen 
von tugendhaftem Verhalten einzelner Tiere, z.B. den 
Rettungsaktionen von Menschen durch Delphine.78

19. Jh.: Naturgeschichte der Moral
Der Meinungsstreit um die Tugendhaftigkeit und 
Moral der Tiere zieht sich bis in die Neuzeit. Auf der 
einen Seite gilt, vielfach unter christlichem Vorzei-
chen, allein der Mensch als moralisches Lebewesen; 
auf der anderen Seite wird, oft mit pädagogischen 
Absichten, die Natürlichkeit der Moral durch Ver-
weis auf die Tugendhaftigkeit der Tiere zu begründen 
versucht. So meint J.H. Winkler Mitte des 18. Jahr-
hunderts, einige Tiere bewiesen durch ihre »sittlichen 
Handlungen« ihre »Vortref ichkeit im Denken«.79

Durch die Etablierung der Evolutionstheorie Mitte 
des 19. Jahrhunderts und die Begründung einer ge-
nealogischen Kontinuität zwischen Tier und Mensch 
verliert die These einer scharfen Zäsur zwischen den 
Wesen an Plausibilität, und es erscheint vielen berech-
tigt, den Tieren für exklusiv menschlich gehaltene Fä-
higkeiten zuzuschreiben. So erkennt Darwin in dem 
Verhalten einiger Tiere altruistische Einstellungen 

(»benevolent feelings«80), die sich z.B. in der Unter-
stützung hilfsbedürftiger Artgenossen und in der Brut-
p ege zeigen würden. Ebenso wie einen Schönheits-
sinn (s.u.) schreibt Darwin einigen Tieren auch einen 
moralischen Sinn zu (»a sense of right and wrong«, 
»conscience«81). Allerdings räumt er später ein, dass 
allein der Mensch mit Sicherheit als moralisch bezeich-
net werden könne, weil allein er in der Lage sei, sei-
ne Handlungen und Motive zu bewerten (»approving 
or disapproving«).82 Darwin bemerkt auch, dass nach 
dem Prinzip der Selektion nur solche Eigenschaften 
erklärt werden können, die einem Organismus (oder 
seiner Gruppe) einen Vorteil verschaffen: »Natural se-
lection cannot possibly produce any modi cation in a 
species exclusively for the good of another species«.83 
Ja mehr noch, würden solche Eigenschaften regelmä-
ßig vorkommen, dann würden sie die Selektionsthe-
orie widerlegen: »If it could be proved that any part 
of the structure of any one species had been formed 
for the exclusive good of another species, it would 
annihilate my theory, for such could not have been 
produced through natural selection«.84 Die Erklärung 
einer artübergreifenden Moral kann nach Darwin also 
nicht mit der Selektionstheorie erklärt werden, wohl 
aber das Entstehen einer gruppen- oder artspezi schen 
Moral (nämlich über den Mechanismus der Gruppen-
selektion; Selektion). Insgesamt gilt für Darwin da-
her die Biologie nicht als »Fundamentalwissenschaft 
für alle Aspekte des Menschen« (Engels 2007), und 
gerade die Moral ndet nach seiner Vorstellung eine 
außerbiologische Erklärung.85 

Im Gegensatz zu dieser Auffassung Darwins knüpft 
E. Haeckel an die Vorstellung der evolutionären Ent-
wicklung der Moral eine wissenschaftssystematische 
Forderung: Die Ethik sei keine selbständige Wissen-
schaft mehr, sondern ihre Grundlage beruhe auf der 
Entwicklungslehre, die ihr die natürlichen Gesetze 
der Moralität geben werde.86 Das P ichtgefühl und 
Sittengesetz sei nichts anderes als ein »socialer In-
stinct«, wie er sich schon bei vielen sozial lebenden 
Tieren in ihrer Verteidigung der Artgenossen und der 
Brutp ege zeige.

Einen weit ausgearbeiteten Entwurf einer »Ent-
wicklungs-Ethik« präsentiert A. Tille 1895. Er ver-
steht darunter eine »Ethik, die völlig auf dem Boden 
der Entwicklungslehre steht«.87 Das »Ziel der Kultur« 
müsse nach Tille mit dem Ziel der Entwicklung der 
Natur übereinstimmen und dieses Ziel laute: »Hebung 
und Herrlichergestaltung der menschlichen Rasse«.88 
Weil jedes Ideal des Menschen nicht »ausserhalb 
der natürlichen Entwicklung« stehen dürfe und der 
»Wettbewerb um die Daseinsmittel« das »Treibende 
alles Fortschritts sei«89, müsse auch der Mensch auf 
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dem Weg seiner kulturellen Höherentwicklung dem 
Prinzip der »Auslese der Leistungsfähigsten«90 fol-
gen. Nach Tille sollen also die Prinzipien der Ethik 
denen der Natur folgen; seine Argumentation hat die 
Form eines Schlusses auf einen präskriptiven Folge-
satz ausgehend von deskriptiven Prämissen.

Grenzen der Naturalisierung
Nicht wenige Naturforscher des späten 19. Jahr-
hunderts wenden sich aber ausdrücklich gegen die 
Versuche einer Naturalisierung der Moral. Verbrei-
tet ist die Überzeugung, das spezi sch Menschliche 
entstehe nicht aus den Prinzipien der Selektion, son-
dern gerade aus der Befreiung des Menschen von 
den Zwängen der Natürlichen Selektion ( Kultur). 
Dieser Überzeugung sind z.B. der Mitbegründer der 
Evolutionstheorie, A.R. Wallace und T.H. Huxley. 
Letzterer betont in einer kleinen Schrift über ›Evolu-
tion und Ethik‹ von 1893, die sittliche Weltordnung 
sei der natürlichen entgegengesetzt und die Ethik da-
her etwas anderes als angewandte Naturgeschichte.91 
Auch der Biologe O. Hertwig hält an dem traditio-
nellen Kulturbegriff als Gegenbegriff zu dem von der 
Biologie untersuchten Gegenstand fest. Er vertritt 
1916 die Auffassung, die Naturerscheinungen dürf-
ten nicht zur Richtschnur menschlichen Kulturlebens 
gemacht werden. Recht und Moral hätten ihren Ur-
sprung im Zusammenleben der Menschen, nicht aber 
in der Naturgeschichte.92

Philosophisch handelt es sich bei der Evolutio-
nären Ethik um eine besondere Form des ethischen 
Naturalismus. Seit der Analyse dieser Positionen 
durch G.E. Moore Anfang des 20. Jahrhunderts wer-
den darunter metaethische Standpunkte verstanden, 
die moralische Ausdrücke wie ›gut‹ über natürliche 
Begriffe de nieren, d.h. über Begriffe, die Eigen-
schaften natürlicher Gegenstände bezeichnen. Moore 
lehnt solche De nitionen ab und diagnostiziert bei 
ihnen den von ihm so genannten naturalistischen 
Fehlschluss (»naturalistic fallacy«), d.h. die De -
nition einer nicht-natürlichen Eigenschaft wie ›gut‹ 
(»good«) durch natürliche Eigenschaften.93 

In Anlehnung an J.L. Austin94 schlägt R. Hare 1963 
die Bezeichnung deskriptiver Fehlschluss (»descrip-
tive fallacy«) vor: Ein solcher Fehlschluss liege vor, 
wenn eine Aussage als deskriptiv ausgegeben wer-
de, die es tatsächlich aber nicht ist.95 Allgemein liegt 
diesen Fehlschlüssen das so genannte humesche Ge-
setz zugrunde, dem zufolge aus deskriptiven Aussa-
gen keine normativen Aussagen abgeleitetet werden 
können (»No ought from an is«). Hume schließt eine 
solche Ableitung (»deduction«) jedoch nicht grund-
sätzlich aus: Er kritisiert allein, dass der Übergang 

von einem Sein (»is«) zu einem Sollen (»ought«) 
in vielen ethischen Entwürfen seiner Zeit versteckt 
und unbegründet erfolge; diese Ableitung beschreibt 
Hume aber nicht als unmöglich, sondern sie scheine 
nur unvorstellbar (»inconceivable«).96 

Widerbelebung in der zweiten Hälfte des 20. Jh.
Nachdem die Ablehnung des ethischen Naturalismus 
in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts fest 
verankert war, entwickeln sich in der zweiten Hälfte 
des Jahrhunderts zahlreiche neue Ansätze, die für eine 
enge Verzahnung von deskriptiven und präskriptiven 
Aussagen plädieren.97 Die Gründe für die Wiederbe-
lebung der Versuche einer Begründung der Moral in 
der Natur liegen auch in dem gestiegenen Bewusst-
sein für die Schutzwürdigkeit und Verantwortung 
gegenüber der Natur, insofern die umwelt- und tiere-
thischen Argumentationen z.T. mit einem moralisch 
aufgeladenen Naturbegriff operieren ( Bioethik).

Nach M. Ruse behauptet der Evolutionäre Ethiker, 
die Moral sei eine natürliche Anpassung und damit 
»nichts weiter als eine kollektive Illusion, die uns 
von unseren Genen für den Zweck der Fortp anzung 
angedreht wurde«. Die Verbindlichkeit der Illusion 
ist nach Ruse darüber hinaus dadurch gesichert, dass 
die Moral ihrer subjektiven Basis zum Trotz von ei-
ner »Aura der Objektivität« umgeben sei.98

Für R.J. Richards ist die Evolutionäre Ethik eine 
moralische Theorie, die auf der Annahme eines be-
stimmten Verlaufs der Evolution aufbaut: Die Evolu-
tion habe den Menschen so geformt, dass er im Sinne 
des Gemeinwohls (»community good«) handelt; ein 
Handeln im Sinne des Gemeinwohls sei aber genau 
das, was unter ›moralischem Handeln‹ verstanden 
werde. Also habe, so der Schluss von Richards, die 
Evolution den Menschen zu einem moralischen We-
sen geformt.99 Nach Richards könne damit das mo-
ralische Sollen des Menschen in gewisser Weise aus 
seinem (in der Evolution geformten) Sein abgeleitet 
werden – ohne dass ein naturalistischer Fehlschluss 
begangen würde.

Vordergründig plausibel sind evolutionäre Erklä-
rungen von Moral, weil sie Interpretationen morali-
scher Phänomene aus funktionalistischer Perspektive 
bereitstellen: Sie deuten diese als Einrichtung zur 
Regulation des Zusammenlebens von Individuen in 
einem Kollektiv. Nach P. Kitcher besteht die Leistung 
von Ethik darin, den sozialen Zusammenhalt (»soci-
al cohesion«) von großen Gruppen von Individuen 
zu ermöglichen, der nicht mehr durch evolutionäre 
Mechanismen des Altruismus erzielt werden kann.100 
Ethik wird also verstanden als eine Sozialtechnolo-
gie, die für große Gruppen das leistet, was der biolo-
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gische Altruismus für Familiengruppen ermöglicht: 
eine Kooperation unter Individuen. 

Bereits diese funktionalistische Ausrichtung wird 
aber der Praxis des moralischen Argumentierens 
nicht gerecht; denn über inhaltliche moralische Fra-
gen wird meist nicht im Hinblick auf ihren Nutzen 
diskutiert.101 Aus der sozialen Funktionalität einer 
moralischen Einstellung folgt noch nicht deren Nor-
mativität, d.h. ethische Akzeptanz. Fragen der exter-
nen funktionalen Effekte von Moral liegen ebenso 
wenig im zentralen Fokus moralischer Diskurse wie 
Fragen der Entstehung und langfristigen Genese mo-
ralischer Überzeugungen.

Der Haupteinwand gegen die Versuche der Be-
gründung einer Evolutionären Ethik lautet immer 
wieder, dass moralische Gründe und Rechtfertigun-
gen etwas anderes sind als kausale Determinationen 
und Erklärungen: Sie verweisen nicht auf adaptive, 
neuronale oder andere biologisch oder physikalisch 
bestimmte Entitäten, sondern auf Werte und Syste-
me der Argumentation, die in keine eindeutige Kor-
relation mit physischen Prozessen gebracht werden 
können.102 Skeptisch kann gegen die ethische Rele-
vanz der evolutionären Erklärung von bestimmten 
ethischen Einstellungen wie den Altruismus oder 
die goldene Regel eingewandt werden, dass es auch 
gute evolutionäre Erklärungen für Verhaltensweisen 
gibt, die als ethisch nicht akzeptabel gelten (wie den 
Egoismus). Die evolutionäre Erklärung hält hier kein 
Kriterium der Unterscheidung des ethisch Akzeptab-
len vom Unakzeptablen bereit. Kurz: Ethik ist ein ge-
genüber evolutionären Erklärungen autonomer Dis-
kurs. Naturalistische Erklärungen der Ethik haben 
daher bereits Schwierigkeiten, das Explanandum ih-
rer Erklärung dem Gegenstandsbereich angemessen 
zu bestimmen: Ethische Überzeugungen enthalten 
normative Urteile, die in naturalistischer Perspektive 
aber nur als faktische Einstellungen mit bestimmten 
sozialen Effekten beschrieben werden können.103 Die 
Diskussion hält aber bis in die Gegenwart an.104

Experimentelle Ansätze
Genaue Experimente zum ethischen Verhalten von 
Tieren werden seit den 1930er Jahren durchgeführt. 
Ein Versuch, der dem Vergleich des altruistischen 
Verhaltens von Affen mit demjenigen menschlicher 
Kinder galt, ergibt eine regelmäßige kooperative und 
altruistische Reaktion bei Kindern (z.B. das Teilen 
von Essen), nicht aber bei Affen.105

Ausgehend von Beobachtungen einer »Tötungs-
hemmung« und anderer Hemmungen zur Verletzung 
von Artgenossen spricht K. Lorenz 1956 vorsichtig 
von dem der »menschlichen Moral funktionell ana-

logen Verhalten sozialer Tiere«.106 Er sieht die Ana-
logie in den Konsequenzen des Verhaltens, nicht in 
dessen Motivation. Lorenz ist sich an dieser Stelle 
also durchaus des Ansatzpunktes bewusst, von dem 
aus der systematische Unterschied zwischen dem 
moralischen Handeln des Menschen und dem alt-
ruistischen Verhalten der Tiere entwickelt werden 
kann. Insofern bei den Tieren ein zwar in den Konse-
quenzen moralkonformes (adaptives) Verhalten, das 
aber nicht aus moralischen Überzeugungen, sondern 
aus Anpassungsprozessen (unbewusst) motiviert ist, 
kann bei Tieren von einem »Altruismus ohne Moral« 
(Tugendhat 2000) gesprochen werden.107

Gerechtigkeit als Verhaltensprinzip
Ein Ansatzpunkt für moralisches Verhalten von Tie-
ren kann darin gesehen werden, dass einige in ihrem 
Verhalten Prinzipien der Gerechtigkeit folgen. Zur 
Durchsetzung der Gerechtigkeit nehmen sie sogar 
kurzzeitig Nachteile für sich in Kauf und zeigen 
damit zumindest auf kurze Frist ein Verhalten, das 
nicht auf die Maximierung ihrer Fitness ausgerichtet 
ist. Einige Versuchsergebnisse legen ein Gerechtig-
keitsemp nden bei hoch sozial und kooperativ leben-
den Organismen, z.B. einigen Affen nahe. In einem 
Versuch kann gezeigt werden, dass Kapuzineraffen 
eine Belohnung durch Nahrung verweigern, wenn sie 
feststellen, dass ihre Nachbarn bei gleicher oder ge-
ringerer Leistung mehr erhalten als sie selbst.108 Die 
auf Leistung und Gegenleistung beruhende Inter-
aktion zwischen Versuchstier und Versuchsleiter ist 
hier anscheinend mit Erwartungen über die Art der 
Interaktion verbunden, die enttäuscht werden kön-
nen, so dass das Tier die Kooperation abbricht. Diese 
Versuchsergebnisse werden von einigen Autoren als 
Hinweis auf eine vormenschliche evolutionäre Ent-
wicklung der Aversion gegen Ungleichheit gedeutet. 
Es wird von einer wilden Gerechtigkeit (»wild justi-
ce«) gesprochen, die ein Konzept des fairen Verhal-
tens einschließt.109 

Andere Experimente deutet allerdings eher darauf 
hin, dass die Ablehnung der Nahrung durch Kapu-
zineraffen, die weniger als ihre Nachbarn erhalten, 
nicht auf einem sozialen Vergleich basiert und da-
mit nicht Ausdruck eines Gerechtigkeitsemp ndens 
ist, sondern einfach auf einem Vergleich von unter-
schiedlichen Futtermengen oder -qualitäten. Die 
Ablehnung der Nahrung erfolgt nämlich auch dann, 
wenn lediglich das vorenthaltene Futter von höherer 
Qualität gesehen wird, auch wenn kein Artgenosse 
in der Nähe ist, der es dann erhält.110 Andere Studien 
bestätigen diese Ergebnisse und deuten darauf hin, 
dass Menschenaffen nicht wie Menschen in Kommu-
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nikationssituationen sozialen Fairnessregeln folgen: 
In Situationen des Teilens lehnen Menschen in der 
Regel Angebote ab, in denen sie weniger als ein Drit-
tel der zur Verfügung stehenden Ressourcen erhalten; 
Schimpansen sind dagegen rationale Maximierer, die 
es vorziehen, überhaupt etwas von einer Ressource 
zu erhalten, auch wenn es deutlich weniger ist als ihr 
Kommunikationspartner.111

Der Vergleich des menschlichen Miteinanders 
mit der Interaktion von Tieren ist für die Entwick-
lung von Modellen zur Entstehung der spezi sch 
menschlichen Situation insgesamt sehr fruchtbar: 
So können beispielsweise für das beim Menschen 
meist im Kontext religiösen Denkens thematisierte 
Handeln der Nachsicht und des Vergebens biolo-
gisch-funktionale Erklärungen gegeben werden, die 
dieses Handeln als erfolgreiche Strategie bei sozialen 
Tieren beschreiben.112 Hinsichtlich der evolutionären 
Entstehung des fairen Handelns wird angenommen, 
dass diese zunächst im Rahmen einer Gruppenselek-
tion entstanden sein kann, weil dieses Handeln einer 
Gruppe einen selektiven Vorteil gegenüber anderen 
verschafft. In einem zweiten Schritt wird das faire 
Handeln aber auch durch Selektion auf der Ebene der 
Individuen stabilisiert, weil das unfaire Handeln über 
soziale Mechanismen sanktioniert wird.113

Evolutionäre Ästhetik
Die Bezeichnung ›Evolutionäre Ästhetik‹ erscheint 
im Englischen seit Ende des 19. Jahrhunderts, zuerst 
in einer Übersetzung des Ausdrucks evolutionisti-
sche Ästhetik aus einer Schrift M. Nordaus aus dem 
Jahr 1885 (s.u.)114 (McIlraith 1896: »evolutionary 
æsthetics«115; vgl. Baird 1903: »evolutionary æsthe-
tics«)116. Eine weitere Verbreitung des Ausdrucks, 
verbunden mit einer intensiven Diskussion des The-
mas, setzt aber erst Ende des 20. Jahrhunderts ein.117

Antike und Mittelalter
Dass die nichtmenschlichen Lebewesen einen Sinn 
für Schönheit und Harmonie besitzen oder sogar 
Kunst erzeugen, ist eine seit der Antike gelegent-
lich vertretene Auffassung, die aber von klassischen 
Autoren mehrheitlich bestritten wird118. Aristoteles 
betrachtet die sinnliche Wahrnehmung allein um des 
Schönen willen, und nicht im Dienste der Lebenser-
haltung, als ein Spezi kum des Menschen, so z.B. 
die Wahrnehmung von schönen Tönen, Farben oder 
Gerüchen.119 Darin folgt ihm Thomas von Aquin 
nach, indem er allein dem Menschen die Wahrneh-
mung einer Stimmigkeit des Angeschauten (»con-
venentia sensibilium«) zuschreibt. Im Gegensatz 

zum Tier, bei dem die Wahrnehmung stets als Mit-
tel zum Zweck der Selbst- oder Arterhaltung stehe, 
könne der Mensch etwas als Wert für sich betrachen; 
er emp nde seine Lust nicht nur mittelbar (»per ac-
cidens«) (als Mittel zum Überleben), sondern seine 
Lust kann ihm vielmehr zum Selbstzweck werden, 
wenn sie keinem anderen Zweck dient und insbeson-
dere »nicht zur Erhaltung der Natur« gehört.120

Natur als Subjekt und Objekt der Ästhetik
Unstrittig ist seit der Antike, dass außermenschli-
che Lebewesen für den Betrachter schön erscheinen 
können. Tiere und P anzen können also immer als 
Objekte der Schönheit empfunden werden; strittig 
ist allein ihre Rolle als Subjekte des Schönheits-
emp ndens. Naheliegend ist die Betrachtung aller 
Lebewesen als schön in theologischen Entwürfen, 
in denen die Lebewesen als ebenso gestaltet durch 
einen Schöpfergott erscheinen wie die Kunstwer-
ke durch den Menschen. Die Anschauung von der 
Schönheit der Natur verbreitet sich daher besonders 
im Rahmen physikotheologischer Entwürfe im 18. 
Jahrhundert. Sie bezieht sich nicht nur auf die Lebe-
wesen, sondern auch auf die kosmische Ordnung der 
Gestirne und die anorganische Natur auf der Erde. 
Als Grund der Schönheit werden verschiedene As-
pekte der Natur genannt, von Leibniz z.B. die Über-
einstimmung von Einheit und Vielheit in der Natur, 
von Shaftesbury die Verhältnisse von Symmetrie und 
Ordnung.121 Nachdem bereits in der ersten Hälfte des 
18. Jahrhunderts die Rede von der ›Schönheit der 
Natur‹ zu einer festen Formel geworden ist122, wird 
in der Jahrhundertmitte der Ausdruck Naturschönheit 
geprägt (Ehrhart 1753: »Naturschönheiten«123). Seit 
Ende der 1780er Jahre verwendet I. Kant das Wort 
im Singular in seinen gedruckten Schriften.124. Eine 
Naturschönheit ist für Kant dadurch gegeben, dass in 
einigen Gegenständen der Natur eine »Zweckmäßig-
keit ohne Zweck« angetroffen werde.125

18. Jh.: Kunst- und Schönheitstriebe
In den Gelehrtendiskussionen um die Tierseele im 18. 
Jahrhundert wird von der einen Seite auch den Tieren 
eine »Vortref ichkeit im Denken« attestiert, die sich 
u.a. in ihrer »geometrischen Kunst im Bauen« zei-
ge.126 Auch H.S. Reimarus bezieht 1760 den Begriff 
der Kunst auf die Tiere, in dem er von ihren Kunst-
trieben spricht. Kunst besteht nach Reimarus in einer 
willentlichen und zweckmäßigen Handlung: »Eine 
regelmäßige Fertigkeit in willkührlichen Handlun-
gen die zu einem gewissen Zwecke führen, und doch 
vielfältige Abweichungen leiden, nennet man Kunst. 
Da nun die Thiere, von Natur, in ihren willkührlichen 
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Handlungen solche regelmäßigen Fertigkeiten zu 
ihrer und ihres Geschlechtes Erhaltung und Wohl-
fahrt besitzen, wo an sich vielfältige Abweichungen 
möglich wären: so besitzen sie von Natur gewisse 
angeborene Künste«.127 Also schon allein weil die 
Tiere ein Verhalten zeigen, das auf Selbsterhaltung 
und Fortp anzung ausgerichtet ist, betreiben sie nach 
Reimarus’ Vorstellung auch Kunst.

Auch im 18. Jahrhundert bleibt aber die Gegen-
überstellung von Schönheit im Dienste praktischer 
Verwendungen und Schönheit um ihrer selbst willen 
erhalten. D. Hume betont in einer posthum 1779 er-
schienenen Schrift die Eigenart der Schönheit in der 
Musik und Harmonie als einer Befriedigung, die jen-
seits der biologischen Zwecke der Erhaltung der Art 
stehen: »Our sense for music, harmony, and indeed 
beauty of all kinds, gives satisfaction, without being 
absolutely necessary to the preservation and propa-
gation of the species«.128

In diesem Zusammenhang wird am Ende des 18. 
Jahrhunderts auch der Begriff des Schönheitstriebs 
geprägt. Er geht zurück auf K.P. Moritz, bei dem es 
1793 heißt, es sei »das Streben nach Verzieren ein 
edler Trieb der Seele, wodurch der Mensch sich 
von dem Thiere, das nur seine Bedürfnisse befrie-
digt, unterscheide«.129 Moritz spricht in diesem Zu-
sammenhang auch von dem »Trieb des Menschen 
nach Schönheit«.130 In einem Referat dieses Werks 
wird im gleichen Jahr der Ausdruck Schönheitstrieb 

eingeführt (Anonymus 1793: »der 
Schönheitstrieb des Menschen«).131 
In den ersten Jahrzehnten des 19. 
Jahrhunderts erscheint das Wort 
bei verschiedenen Autoren, z.B. in 
G.W.F. Hegels ›Vorlesungen über 
die Ästhetik‹ aus den 1820er Jahren, 
in denen er argumentiert, weil die 
Erscheinung des Schönen so allge-
mein verbreitet sei, könne auf »einen 
allgemeinen Schönheitstrieb in der 
menschlichen Natur« geschlossen 
werden.132 Die weitere Entwicklung 
ist allerdings darauf gerichtet, den 
»Schönheitstrieb« nicht für ein Spe-
zi kum des Menschen zu halten, 
sondern ihn auch Tieren oder sogar 
P anzen zuzuschreiben, wie es sich 
1835 bei B. von Arnim ankündigt: 
»Jeder Lebenstrieb ist Schönheits-
trieb, sieh die P anze, ihre Triebe 
alle sind erfüllt mit der Sehnsucht zu 
blühen, und die Befriedigung dieser 
Sehnsucht lag schon im Saamenkorn 

vorbereitet«.133 In diesem Sinne spricht auch E. von 
Hartmann 1869 den Tieren ebenso wie den P anzen 
einen Schönheitstrieb zu. Dieser mache ein grundle-
gendes organisches Prinzip aus und stehe neben »or-
ganischer Bildungsthätigkeit, Naturheilkraft, Re ex-
bewegungen« und »Instinct«.134

Im Sinne der Ausweitung des Schönheitsstrebens 
auf die gesamte Natur versucht J.W. von Goethe 1794 
die Idee »Schönheit sei Vollkommenheit mit Freiheit« 
auf alle Lebewesen anzuwenden ( Fortschritt). Eine 
Vollkommenheit sieht er bereits in der funktionalen 
Anlage der Teile der Organismen, so »daß sie ihres 
Daseins genießen, dasselbe erhalten und fortp anzen 
können«.135 Schönheit sieht er darüber hinaus dann 
gegeben, wenn die Lebewesen »zwecklose Hand-
lungen« nach »freier Willkür« ausführen; zumindest 
würden die Tiere schön erscheinen, sofern bei ihnen 
»Notwendigkeit und Bedürfnis versteckt« werde.

19. Jh.: Schönheit als Nützlichkeit
C. Darwin schreibt in seinen Hauptwerken vielen 
Vögeln einen Sinn für das Schöne zu (»sense of 
beauty«136 oder »taste for the beautiful«137). Dieser 
manifestiere sich etwa in ihrem Gesang oder ihren 
kunstvollen Bauten. Insgesamt ist Darwins Ansatz 
dadurch gekennzeichnet, das Schöne der Organis-
men durch seine Nützlichkeit zu erklären. Die Exis-
tenz einer Schönheit um ihrer selbst willen lehnt er 
daher ab und würde ihr regelmäßiges Vorkommen als 

Abb. 262. Ausschnitte von drei sekundären Schwingenfedern eines Argusfasans 
(Federschäfte jeweils links). Die Serie wird von Darwin gedeutet im Sinne eines 
Belegs für die Möglichkeit der sukzessiven Bildung komplexer Strukturen (hier 
den Augen ecken: im rechten Bild die zwei Figuren links) ausgehend von einfa-
chen Strukturen (hier dem relativ einfachen Ornament aus elliptischen Figuren: 
im linken Bild die Figuren links) (zusammengestellt aus Darwin, C. (1871). The 
Descent of Man: 376-378).
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Widerlegung seiner Theorie verstehen: »The believe 
that many structures have been created for the sake 
of beauty, to delight man or the Creator [...] or for the 
sake of mere variety [...] would be absolutely fatal 
to my theory«.138 Denn die Schönheit allein zum Ge-
nuss von Organismen anderer Arten würde Darwins 
zentralem Prinzip widersprechen, dem zufolge die 
Selektion keine Eigenschaften hervorbringen kann, 
die allein artfremden Organismen nützen. Eine wirk-
liche Schönheit um ihrer selbst willen (1866: »beau-
tiful for beauty’s sake«139) oder zum Genuss anderer 
gibt es nach Darwin in der Natur allein als Ergebnis 
der sexuellen Selektion durch die Wahl der Weib-
chen (die aber wiederum funktional in Bezug auf die 
Fortp anzung eingebunden ist). 

Ein phylogenetischer Zusammenhang zwischen 
»Geschlechtslust und Lust an Farben« wird in der 
Folge dessen immer wieder gesehen.140 Eine einfache 
Erklärung dieses Zusammenhangs kann darauf ver-
weisen, dass das Schöne in Gestalt des Auffälligen 
ein Kommunikationsmittel ist und die Organismen in 
nichts so sehr auf Kommunikation angewiesen sind 
wie in der sexuellen Fortp anzung.

Anders als Darwin entwickelt der Mitbegründer 
der Selektionstheorie, A.R. Wallace, eine Theorie des 
Schönen in der Natur auch außerhalb des Kontextes 
der geschlechtlichen Fortp anzung. Für Wallace ist 
das verbreitete Phänomen der größeren Schönheit der 
männlichen Tiere gegenüber den Weibchen ein Aus-
druck ihrer größeren Lebensenergie. Im Allgemeinen 
gilt ihm die Buntheit der Färbung als Maßstab der 
Vitalität und Gesundheit eines Tieres.141 

Andere Biologen wehren sich gegen die darwin-
sche Interpretation, die Schönheit als Ausdruck einer 
durch die Selektion entstandene Nützlichkeit zu se-
hen, und wollen die organische Schönheit statt auf 
ihre Nützlichkeit auf allgemeine ästhetische Gesetze 
zurückführen.142 In diesem Sinne versucht der Wie-
ner Entomologe C. Brunner von Wattenwyl 1873, 
die Zeichnung und Färbung von Käfern ästhetisch zu 
deuten als eine Hypertelie, d.h. als eine über das bloß 
Nützliche und Zweckmäßige hinausgehende Selbst-
darstellung der organischen Natur.143

Bemerkenswert ist die Theorie der ästhetischen 
Emp ndungen (»æsthetic sentiments«), die H. 
Spencer am Ende seiner ›Principles of Psychology‹ 
(1870) darstellt: Spencer entwickelt das Konzept äs-
thetischer Emp ndungen nicht ausgehend von bio-
logischen Nützlichkeitsphänomenen, sondern stellt 
sie in direkte Opposition dazu: Gerade die Trenn-
barkeit von lebensdienlichen Funktionen bilde eine 
Bedingung für ästhetische Einstellungen, so Spen-
cer: »separableness from life-serving function, is one 

of the conditions to the acquirement of the æsthetic 
character«.144 Diese Überlegungen Spencers stehen 
im Zusammenhang mit einer Theorie des Spiels bei 
Tieren und Menschen als Ausdruck überschüssiger 
Energien (»an energy somewhat in excess of immedi-
ate needs«145). Diese Energien erlaubten es den Orga-
nismen, Aktivitäten auszuführen, die um ihrer selbst 
willen erfolgten (»activities that are carried on for the 
sake of the immediate grati cation derived, without 
reference to ulterior bene ts«146). Zu diesen Aktivitä-
ten zählt Spencer auch die ästhetischen Emp ndun-
gen: Im Gegensatz zu den (ethischen) Einstellungen, 
die auf das Gute abzielen, sei für die ästhetischen 
Emp ndungen des Schönen gerade ihre Selbstbezüg-
lichkeit (»faculties for its own sake«) und fehlende 
Ausrichtung auf etwas jenseits von ihnen Stehendes 
(»apart from anything beyond«) kennzeichnend.147 
Spencer trennt die Ästhetik damit eindeutig von den 
biologischen Referenzen, die an einer Analyse von 
Lebensdienlichkeiten orientiert sind.

Nicht im Sinne eines Spiels oder überschießen-
der Energien, sondern direkt aus dem biologisch 
Nützlichen entwickelt dagegen M. Nordau 1885 
sein Programm einer »evolutionistischen Ästhetik«. 
In diesem erklärt er das Schöne insgesamt als eine 
besondere Form der »Lust-Emp ndung«. Die Lust-
emp ndung des Schönen sei wie jede Lustemp n-
dung am besten in evolutionärer Perspektive zu ver-
stehen: Sie sei »eine Folge davon, daß das, was wir 
heute als schön emp nden, entweder ursprünglich 
auch dem Einzelwesen oder der Gattung zuträglich 
oder förderlich war«.148 Nordau unterscheidet fünf 
Klassen des Schönen, drei die dem Einzelwesen för-
derlich waren, nämlich »das Erhabene, das Reizende 
und das Zweckmäßige«, und zwei auf die Gattung 
bezogene Formen, »das eigentlich Schöne im en-
gern Sinne und das Niedliche«.149 Das »eigentlich 
Schöne« hat nach Nordau seine Wurzel in der At-
traktion der Geschlechter: »Als Schönheit wird jeder 
Eindruck empfunden, der in irgend einer Weise, sei 
es direkt, sei es durch Gedankenverbindungen, das 
höchste Geschlechtszentrum im Gehirn anregt. Der 
Urtypus alles Schönen ist für den Mann das im ge-
schlechtsreifen Alter stehende und fortp anzungs-
tüchtige, also junge und gesunde Weib«.150 Die Lust 
am »Niedlichen« führt Nordau auf den »Trieb der 
Kindesliebe« zurück.151

Besonders bekannt werden am Ende des 19. Jahr-
hunderts die von E. Haeckel gezeichneten und so beti-
telten »Kunstformen der Natur«. Sie präsentieren eine 
Sammlung von ästhetisch ansprechenden Lebewesen 
von den Einzellern und P anzen bis zu den Säugetie-
ren.152 Haeckel schreibt die schönen Formen der Tiere 
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einem »schöpferischen Kunsttrieb« zu, der allerdings, 
anders als beim Menschen, »unbewußt« und ohne »in-
nere Absicht« verfahre; er sei allein das Ergebnis der 
»Anpassung des Plasmas an die Lebensbedingungen 
der Außenwelt«.153 Auch die schönen Formen der ein-
fachsten Lebewesen, z.B. der einzelligen Radiolarien, 
führt Haeckel auf das Zusammenwirken von Gefühl 
und Wille zurück154; sie seien Ausdruck einer allge-
meinen »Kunstbegabtheit« aller Lebewesen, die von 
dem »Symmetriegefühl« der »Zellseelen« herrühre155. 
Die Schönheit des Organischen führt Haeckel also auf 
die künstlerisch motivierte Aktivität der Organismen 
selbst zurück, nicht auf die Beurteilung seitens des 
menschlichen Betrachters. Auch ein künstlerisches 
Schaffen im Anorganischen, z.B. im Reich der Mine-
ralien, wird von Haeckel gesehen und im Anschluss 
an ihn dargestellt.156 

Frühes 20. Jh.: Rezeptionsästhetik
Im Gegensatz zu der haeckelschen Produktionsäs-
thetik, die eine intentional schöpferische Natur pos-
tuliert, steht die Rezeptionsästhetik einiger seiner 
Zeitgenossen, die die Schönheit der Organismen als 
menschliche Interpretation sieht. So bildet der Be-
trachter die entscheidende Kategorie in der Naturäs-
thetik des Biologen K. Möbius. Für Möbius ist es das 
»Zusammenstimmen« der Teile des Tierkörpers und 
die »leicht überschaubare Einheit« des Ganzen, die 
die Schönheit der Tiere ausmacht.157 Die Schönheit 
in Gestalt, Farbe und Bewegungen entspringe nicht 
einem natürlichen ästhetischen Gestaltungswillen, 
sondern der Beurteilung seitens des Betrachters: 
»Erst dadurch, daß sie gefallen, erhalten diese Eigen-
schaften ihren Schönheitswert«.158 Neben dem ästhe-
tischen Reiz der Geschlossenheit der Form – die nach 
Möbius dem Tier selbst als eine »sich innerlich selbst 
fühlende Einheit«159 gegeben ist – beruhe der beson-
dere ästhetische Wert der Tiere darauf, dass sich der 
Betrachter in das Leben der Tiere »einzufühlen« ver-
möge (»Einfühlungsästhetik«160). Die Bevorzugung 
bestimmter Säugetiere in der ästhetischen Beurtei-
lung erklärt Möbius durch die seit der Kindheit er-
folgende Wahrnehmung von bestimmten Tieren, die 
er »Musterthiere« nennt; dies sind in Europa v.a. die 
Haustiere Hund, Katze, Pferd etc.161

Auch im 20. Jahrhundert hat die Theorie, die das 
Schöne als das Nicht-Notwendige versteht, viele An-
hänger. M. Möbius sieht – ähnlich wie Goethe und 
Spencer (s.o.) – den Grund der Schönheit bei P an-
zen ausdrücklich darin, dass sie über »nutzlose Ei-
genschaften« verfügen, wie z.B. die Herbstfärbung 
des Laubs oder die bunten Blüten solcher P anzen, 
die nicht von Insekten bestäubt werden.162

Neben den morphologischen Gestalten und Fär-
bungen gelten die Bauten und Lautäußerungen von 
Tieren seit langem als schön. In Monogra en zu 
›Tieren als Baumeistern‹ aus der Mitte des 20. Jahr-
hunderts werden die Bauten der Tiere als Ausdruck 
von Kunst verstanden.163 K. von Frisch bezeichnet 
sie als »Baukunst«, deutet sie aber doch funktional, 
indem er der Auffassung ist, sie dienten meist dem 
Schutz der Tiere oder dem ihrer Nachkommen.164 

In Bezug auf die besonders aufwändig gestalteten 
Bauten der Laubenvögel wird argumentiert, dass die 
»Schönheit« ihrer Bauten, die im Zusammenhang 
mit der Balz stehen, einen »Transfer« der auffälligen 
Färbung von dem Ge eder der männlichen Vögel auf 
Objekte der Umwelt darstellen. Dieser Transfer ist 
v.a. für die Männchen von Vorteil, weil sie dadurch 
selbst weniger auffällig für Feinde sein können. Als 
Unterstützung für diese »Transfertheorie« wird ange-
führt, dass die Lauben bei denjenigen Vogelarten am 
aufwändigsten ausfallen, die im Vergleich zu nahe 
verwandten Arten selbst am unscheinbarsten gefärbt 
sind.165 

Die erste detaillierte Analyse des Vogelgesangs 
liefert W. Craig 1943.166 Nach Craig ist der Gesang in 
der Dämmerung der von ihm untersuchten Vogelart 
absichtslos und insofern »echte Kunst«; der Tagesge-
sang sei dagegen »angewandte Kunst«, die im Dienst 
der Revierverteidigung steht. Auch O. Koehler inter-
pretiert den Vogelgesang später als eine »Vorstufe 
von Musik«167, ebenso K. Lorenz und A. Portmann 
( Selbstdarstellung).

Lorenz gibt 1943 eine funktionalistische Interpre-
tation der Schönheit. Er ist der Auffassung, das ge-
meinsame Merkmal aller sozialen Auslöser ( Wahr-
nehmung) sei eine »generelle Unwahrscheinlichkeit« 
der Struktur, z.B. reine Spektralfarben, symmetrische 
Formen oder eine rhythmische Gliederung. Diese 
allgemeinen Merkmale von Auslösern, die sich bei 
vielen Organismen nden, würden beim Menschen 
die Emp ndung des Schönen hervorrufen.168 Die 
Evolution des Unwahrscheinlichen zur Erzielung 
von Aufmerksamkeit stehe also an der Wurzel des 
Schönheitsemp ndens.

Schönheit der und Schönheit als Funktion
Das Schöne der Organismen steht in einem Verhältnis 
zu den Funktionen, die in den ästhetisch beurteilten 
Teilen liegen. Unterschieden werden kann dabei eine 
»Schönheit der Funktion« und eine »Schönheit als 
Funktion«.169 Die erste liegt vor, wenn Strukturen als 
Nebenprodukt konstruktiv bedingter Merkmale von 
Organismen als schön erscheinen. Dies trifft z.B. auf 
die regelmäßig geformten Radiolarienskelette zu, die 
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Haeckel zeichnet ( Einzeller: Abb. 90). Ihre Schön-
heit ist ohne kommunikative Komponente, insofern 
sie funktional nicht auf die Wahrnehmung durch 
andere Organismen zu beziehen ist. Demgegenüber 
steht die »Schönheit als Funktion« im Kontext einer 
Kommunikation eines Organismus mit anderen; der 
Schönheit kommt hier eine Ausdrucksfunktion zu, 
indem sie z.B. Artgenossen anlockt oder im Dienst 
der Balz steht. 

Affenkunst
Besondere Aufmerksamkeit hat das ästhetische 
Emp nden von Affen gefunden. Sofern ihnen die 
entsprechenden Mittel zur Verfügung stehen, begin-
nen höhere Affen wie Schimpansen spontan Zeich-
nungen auf Wänden oder Papier anzufertigen. Dieses 
Verhalten ist schon lange bekannt und wird – zuerst 
seit 1913 von N. Kohts in Russland170 – systema-
tisch erforscht.171 Seit den 1950er Jahren erschei-
nen Spezialarbeiten, die sich ausschließlich mit den 
Zeichnungen und Malereien von Affen befassen.172 
In experimentellen Untersuchungen lässt B. Rensch 
Affen zunächst zwischen gezeigten Farben und For-
men auswählen und entdeckt dabei systematische 
Bevorzugungen regelmäßiger und symmetrischer 
Muster.173 Später lässt Rensch die Affen selbst malen 
und ndet auch hier ästhetische Prinzipien verwirk-
licht, wie die Zentrierung des Gemäldes auf dem zur 
Verfügung stehenden Platz und die Balance zwischen 
rechter und linker Seite.174 Die Untersuchungen von 
D. Morris zeigen, dass einzelne Affen ähnliche Mus-
ter immer wieder variieren und so individuelle Stile 
entwickeln.175 Eine Ausstellung der von Morris ge-
sammelten Affengemälde ndet in den 1950er Jahren 
viel Aufmerksamkeit.176 Weil die Zeichnungen der 
Affen »kein unmittelbares biologisches Ziel haben«, 
schätzt Morris ihr Verhalten als »Aktivität um ihrer 
selbst willen« ein ( Spiel).177

Ursprünge der Kunst des Menschen
Als die ältesten künstlerischen Darstellungen des 
Menschen galten lange Zeit die Wandmalereien und 
Gravierungen in Höhlen sowie kleine plastische Fi-
guren, die von den Menschen eiszeitlicher Jägerkul-
turen in Europa stammen (vor ca. 30.000 – 10.000 
Jahren; Tier).178 Nach Datierungen mittels der Ra-
diokarbonmethode be nden sich die ältesten Höhlen-
malereien in der nach ihrem Entdecker so genannten 
Chauvet-Höhle im südfranzösischen Département 
Ardèche (ca. 32.000 Jahre alt).179 Ein ähnliches Alter 
weist die gurative Kunst aus Elfenbein auf, die auf 
der Schwäbischen Alb in den Fundstätten Vogelherd 
und Hohle Fels gefunden wurde (mit Darstellungen 

von u.a. Pferd, Mammut, Rind, Wasservogel und 
»Löwenmensch«).180 Die älteste gurative Kunst 
aus diesen Fundstätten, z.B. die »Venus von Hohle 
Fels« ( Mensch: Abb. 282), hat ein Alter von knapp 
40.000 Jahren.181 Bedeutend älter sind die geometri-
schen Strichmuster auf Steinen oder Knochen, die in 
den letzten Jahren in einer Höhle in Südafrika und 
in Ostafrika gefunden wurden und deren Alter auf 
etwa 70.000 Jahre geschätzt wird.182 Regelmäßige 
Gravierungen nden sich auch bereits auf Knochen, 
die in Bilzingsleben in Thüringen gefunden wurden, 
einem Fundort mit Überresten des Homo erectus, 
der dort vor 250.000 bis 350.000 Jahren lebte.183 Die 
Verwendung von Hämatit zur Herstellung von Ocker 
für Körper- und Wandbemalungen kann in Afrika für 
eine Zeit vor 800.000 Jahren wahrscheinlich gemacht 
werden.184

Eigentliche Evolutionäre Ästhetik
Eine Evolutionäre Ästhetik im engeren Sinn besteht 
in dem Programm, auch die Kunst des Menschen aus 
biologischer Warte zu beurteilen. K. Richter unter-
nimmt 1999 den Versuch, die »evolutiven Wurzeln« 
und die »biologische Bedingtheit« des menschlichen 
Strebens nach Schönheit aufzuweisen.185 Dem Schön-
heitsbedürfnis des Menschen komme ein »adaptiver 
Wert« zu, weil es dazu beigetragen habe, »den Men-
schen an die Lebensbedingungen seiner Umwelt und 
seines sozialen Zusammenlebens anzupassen«.186

Kritisch kann gegen die Rede von der »Wurzel« 
oder »Basis« des Schönen im Biologischen einge-
wendet werden, dass davon allein die für Selbster-
haltung und Reproduktion nützlichen Aspekte des 
Schönheitsemp ndens betroffen sein können. Allein 
Schönheit als Funktion hat eine biologische Ba-
sis, nicht aber Schönheit als Begriff der Kunst. Als 
zweckfreie Ästhetik kann die Kunst gerade nicht (im-
mer) aus biologischen Nützlichkeitsgesichtspunkten 
erklärt werden. Das Schöne bildet also gegenüber 
den Funktionsbezügen der Biologie eine autonome 
Sphäre: Schön kann gerade das biologisch Zweck-
widrige sein. 

Bereits M. Burckhard, der Ende des 19. Jahrhun-
derts als einer der ersten das Schöne aus evoluti-
onstheoretischer Perspektive betrachtet, stellt die 
Verhältnisse in dieser Weise dar, wenn er schreibt, 
das auf »Nützlichkeitsmomente« bezogene »Schön-
heitsgefühl« habe sich in der Evolution zu einem 
»Schönheitsbedürfnis« entwickelt, das ganz frei 
von biologischen Nützlichkeiten »um seiner selbst 
willen« angestrebt werde: Die Entwicklung führte 
dazu, dass »die höheren Bedürfnisse den unmittel-
baren Zusammenhang mit den vitalen ganz verloren 
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haben, ja gelegentlich mit ihnen in direkten Wider-
streit geraten«.187 Es liegt damit auch hier die von G. 
Simmel konstatierte »Axendrehung des Lebens«188 in 
der Kultur des Menschen vor, insofern biologische 
Mittel zu kulturellen Zwecken werden ( Kultur). 
Besonders prägnant werden diese Verhältnisse in der 
modernen Gesellschaft, in der die Schönheit gerade 
nicht mehr mit dem biologisch Funktionalen einer 
erhöhten Reproduktion einhergeht (allenfalls mit 
dem nicht eingelösten Versprechen darauf); dies lässt 
sich beschreiben als der »kulturell agrant geworde-
ner Widerspruch zwischen Schönheitsorientierung 
und Reproduktionsmaximierung« (Menninghaus 
2003)189. Die ästhetischen Präferenzen haben sich 
verselbständigt und aus dem Bereich des biologisch 
Funktionalen gelöst.

Ästhetik ist gemäß dieser Argumentation etwas 
anderes als Attraktivität. Gerade das vordergründig 
Abstoßende kann ästhetische Qualitäten haben. Die 
Ästhetik hat sich von einer biologischen Nützlichkeit 
emanzipiert. Das Ästhetische kann einen Bereich 
jenseits des biologisch Funktionalen eröffnen, wie es 
M. Seel 2005 beschreibt: »Der ästhetische Sinn ist 
[…] nicht lediglich Sinn für das vital Zuträgliche, 
sondern ebenso ein Sinn für bis dahin unmögliche 
[…] Reaktions- und Lebensweisen«.190 Der Auf-
merksamkeit für das Schöne könne somit nicht nur 
ein funktionaler extrinsischer Wert, sondern auch ein 
»intrinsischer Wert« zugeschrieben werden: »eine 
Ent xierung und Entfunktionalisierung der Lebens-
vollzüge, wodurch die Individuen […] einen zur 
Anschaulichkeit gesteigerten Sinn für die Gegenwart 
ihres Lebens gewinnen«.191

Das Schöne als das biologisch Zweckwidrige?
Für die Biologie kann festgehalten werden, dass die 
häu ge Kennzeichnung von »schönen« Formen und 
Funktionen als dysfunktional, zweckwidrig oder un-
nütz nur die halbe Wahrheit trifft. Das Schöne der 
meisten Tiere, die sich sexuell fortp anzen, im Sinne 
des Auffälligen, also Bunten, Lauten und Duftenden, 
steht zwar häu g ihrer Tarnung und anderen Funkti-
onen der Selbsterhaltung entgegen – es erhöht aber 
auf der anderen Seite ihre Reproduktionsaussichten. 
Eine biologische Erklärung des Ästhetischen im Sin-
ne des für die Selbsterhaltung Unzweckmäßigen ist 
damit möglich. Einen viel diskutierten Ansatz für 
eine solche Erklärung gibt die »Handikap-Hypothe-
se« von A. Zahavi.192 Nach Zahavi kann die sexuelle 
Selektion Merkmale bei den Männchen stabilisie-
ren (z.B. auffällige Färbungen), die für ihre eigene 
Erhaltung abträglich sind (weil sie durch sie leich-
tere Beute ihrer Feinde werden). Der Vorteil dieser 

Merkmale liegt allein darin, dass sie den Weibchen 
die »guten Gene« eines Männchens signalisieren, das 
trotz der Behinderung in der Lage ist zu überleben. 
Die »Selbstdarstellung« der Männchen ist hier zwar 
ihrer Selbsterhaltung abträglich, sie ist aber nichts-
destotrotz biologisch funktional, weil sie zur Maxi-
mierung ihrer Reproduktion beiträgt. 

Das biologisch Schöne füllt demnach gleichsam 
den Bereich, in dem die beiden fundamentalen Di-
mensionen des Funktionalen in der Biologie, die 
Selbsterhaltung und die Fortp anzung, ( Funktion) 
auseinandertreten. Es könnte damit eine schöne Form 
oder Funktion biologisch geradezu de niert werden 
als ein Merkmal, das zwar die Wahrscheinlichkeit 
der Selbsterhaltung mindert, die der Fortp anzung 
aber erhöht; es ist individuell lästig, aber reproduktiv 
wertvoll.

In dem Ansatz, das Schöne vollständig über das 
biologisch Nicht-Zweckmäßige, Dysteleologische 
zu de nieren, liegt außerdem ein gewisses begrif i-
ches Paradoxon für eine evolutionäre Erklärung von 
Kunst. Denn eine biologische, d.h. funktionalistische 
Deutung von Kunst ist damit de nitorisch ausge-
schlossen: Das Schöne, das biologisch funktional ist, 
d.h. im Dienst der Selbsterhaltung oder Fortp an-
zung steht, wäre damit eben keine Kunst und nicht 
im eigentlichen Sinne schön. Die Kunst wäre immer 
genau das Andere der Biologie. Der Beitrag der Bio-
logie zur Klärung der Ästhetik könnte dann allenfalls 
darin bestehen, die Möglichkeit der Bedingungen 
anzuzeigen, unter denen eine Aufhebung der Natürli-
chen Selektion erfolgt. 

Evolutionäre Technologie und Biotechnik
Der Ausdruck ›Evolutionäre Technologie‹ (engl. 
»evolutionary technology«) wird seit Beginn des 20. 
Jahrhunderts verwendet, um Untersuchungen zu-
sammenzufassen, die die allmähliche Entwicklung 
von basalen kulturellen Techniken in der materiellen 
Kultur bei verschiedenen Völkern zum Gegenstand 
haben.193 Pionierhafte Arbeit leistet auf diesem Feld 
A.L.-F. Pitt-Rivers, indem er die Entwicklung der 
Waffentechnik und der Navigationsverfahren bei ver-
schiedenen Kulturen aufgrund des archäologischen 
Befunds beschreibt.194 Der Ausdruck ›evolutionäre 
Technologie‹ ist insgesamt wenig verbreitet.

Von einer ›Biotechnik‹ ist seit den 1830er Jahren 
die Rede, anfangs in einem außerbiologischen Kon-
text im Sinne einer Lehre der Lebenskunst (von Va-
erst 1836).195 J.C. Booth und C. Mor t führen den 
Ausdruck 1852 im Englischen ein und bezeichnen 
damit die Lehre zur Verbesserung des Ertrags und 
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der Qualität landwirtschaftlicher Erzeugnisse (»the 
art of directing and controlling the growth of plants 
and animals, whence its name Biotechnics, [...] in or-
der to render their products, in quantity and quality, 
most suitable to the demands of the arts or the more 
immediate wants of man«).196 

Im Deutschen wird der Terminus ›Biotechnik‹ im 
ersten Jahrzehnt des 20. Jahrhunderts viel verwendet, 
und zwar ausgehend von zoologischen Untersuchun-
gen zum technischen Aufbau morphologischer Struk-
turen bei Tieren. G. Tornier führt in diesem Zusam-
menhang 1901 zunächst den Ausdruck Biontotechnik 
ein (angelehnt an Haeckels Terminus ›Biont‹ für 
einen individuellen Organismus; Individuum). Tor-
nier de niert die Biontotechnik als »die Lehre von 
der Art, wie sich die Organismen nach physikalisch-
technischen Gesetzen aufbauen und von den Fähig-
keiten, die sie im Anschluss daran entwickeln«.197 
Nach Torniers Auffassung kann die Biontotechnik 
sachlich der »Entwickelungsmechanik« angeglie-
dert werden. Als Beispiele von Untersuchungen der 
Biontotechnik führt Tornier anfangs v.a. Studien zur 
Embryogenese von Wirbeltieren vor. In den folgen-
den Jahren weitet Tornier die Anwendung der Bion-
totechnik aber auch auf wirbellose Tiere aus. Außer-
dem ändert er 1903 die Bezeichnung des Feldes zu 
Biotechnik.198 Besser sei der neue Ausdruck, »weil er 
kürzer ist« und weil durch die neue Bezeichnung die 
Parallele zur Biochemie deutlicher werde.199 

Von anderen Autoren wird der Ausdruck übernom-
men, z.T. in Änderung seiner Bedeutung. So rückt 
zunehmend der Vorbildcharakter der natürlichen 
Strukturen für technische Konstruktionen in den Mit-
telpunkt der Biotechnik. Dementsprechend versteht 
R. Goldscheid unter der »planbewußten Biotech-
nik« 1911 ein Vorgehen, das die Natur der Lebewe-
sen nicht nur nachahmt, sondern schöpferisch in sie 
eingreift.200 Er hält die Biotechnik für die wichtigste 
Technologie des 20. Jahrhunderts. 

Allgemein kann die Biotechnik als die angewand-
te Kulturwissenschaft interpretiert werden, die die 
biologischen Prozesse nach dem allgemeinen Prin-
zip der Nützlichkeit ordnet.201 Sofern dabei die Ge-
staltung und der Eingriff des Menschen im Zentrum 
steht, geht es in der Biotechnik um die Herstellung 
von Leben unter Kontrolle (»life under control«) – so 
wie es H.H. Wells, J. Huxley und G.P. Wells 1939 als 
Ziel eines ef zienten und sanften Managements der 
Natur formulieren.202

Weitere Verbreitung ndet der Ausdruck seit 1919 
durch die Arbeiten des Botanikers R.H. Francé.203 
Die Biotechnik behandelt in den Worten Francés 
die »Philosophie der Er ndungstätigkeit« in der 

Natur und stellt die Evolutionsgeschichte von tech-
nischen Konstruktionen dar; in der botanischen Bio-
technik gehe es um die »technische Phylogenie der 
P anze«.204 In den technischen Bauten der P anzen 
manifestiert sich in den Augen Francés eine »außer-
menschliche Kulturmöglichkeit«; die Darstellung der 
p anzlichen Konstruktionen als Anpassungen werde 
so zu »ihrer Kulturgeschichte«.205 

Eine Untersuchung der Bauprinzipien der Organis-
men aus technischer Perspektive setzt in der zweiten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts ein. Zunächst steht dabei 
noch der Bau der Organismen im Hinblick auf den 
Nutzen für sie selbst im Vordergrund. Dies zeigt sich 
etwa in den Untersuchungen S. Schwendeners zum 
Bau von P anzen.206 Daneben wird eine Verbindung 
zwischen Technik und Biologie im Hinblick auf die 
Verwertung für menschliche Zwecke gesehen; die 
Konstruktionen der organischen Natur werden als 
Vorbild für menschliche Konstruktionen betrachtet 
und analysiert.207 Als einer der Gründerväter dieser 
technischen Biologie oder genauer biologisch inspi-
rierten Technik gilt Leonardo da Vinci, der u.a. ver-
sucht, ausgehend vom Bau der Vogel ügel Flugge-
räte für den Menschen zu konstruieren. In vielerlei 
Hinsicht dienen die organischen Konstruktionen der 
menschlichen Technik als Vorbild, so z.B. der Ge-
treidehalm und der Schaft der Vogelfeder, in denen 
eine erhöhte Biegefestigkeit durch periphere Mate-
rialanordnung erzielt wird, worauf bereits G. Galilei 
hinweist, oder die Feder ugfrucht einiger P anzen, 
deren Bauprinzipien in der Konstruktion von Fall-
schirmen durch G. Caley in der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts angewendet werden. 

Im 20. Jahrhundert werden diese Bemühungen, 
sofern sie auf rein mechanischen Prinzipien beruhen, 
als Biomechanik bezeichnet. Der Ausdruck erscheint 
bereits seit den 1870er Jahren im Sinne des biolo-
gischen Paradigmas des Mechanismus (Preyer 1873: 
»Die Biomechanik unternimmt es […] keineswegs 
alle Mysterien des Lebens zu entschleiern«208; ders. 
1883: »Biomechanik, d.i. allgemeine Bewegungsleh-
re der Organismen (Biokinetik), mit den beiden Un-
terabteilungen Biostatik oder Lehre vom Gleichge-
wicht der Organismen, und Biodynamik (Zoodynamik 
und Phytodynamik) oder Lehre von den Bewegungen 
der Organismen«209). Im Französischen taucht der 
Ausdruck in der Übersetzung von Preyers Einfüh-
rung in die Physiologie (1884) auf210 und später bei 
Y. Delage (1895: »Descartes n’est en pas moins le 
promoteur de la Biomécanique«211). Im Englischen 
wird das entsprechende Wort wohl erst seit Ende der 
1890er Jahre gebraucht (Anonymus 1899: »biome-
chanics«212; Stedman 1933: »Biomechanics, the sci-
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ence of the action of forces, internal or external, on 
the living body«).213 

Bionik
Auf einen neuen begrif ichen Nenner bringt der ame-
rikanische Luftwaffenmajor J.E. Steele die Versuche, 
technische Konstruktionen an biologischen Prinzipi-
en zu orientieren, indem er 1958 die beiden Worte 
›Biologie‹ und ›Elektronik‹ zu der Bezeichnung Bio-
nik (»bionics«) zusammenführt. Steele entwickelt 
diesen Begriff im Rahmen seiner Tätigkeit in einem 
militärischen Geheimprojekt, in dem es um die Ent-
wicklung eines elektronisch gesteuerten Fluggeräts 
geht, das in einigen Punkten einem iegenden Käfer 
ähneln soll. Steele organisiert 1960 eine Konferenz 
zum Thema der Verbindung von Technik und Biolo-
gie.214 Auf dieser Konferenz formuliert J.E. Keto die 
Aufgabe der Bionik als Untersuchung von Systemen, 
die ähnlich wie lebende Systeme funktionieren (»stu-
dy of systems which function after the manner of or 
in a manner characteristic of or resembling living 
systems«).215

Besonders im deutschsprachigen Raum hat sich die 
Gegenüberstellung von Biotechnik und Bionik etab-
liert. Danach besteht die Biotechnik (oder – um die 
oft assoziierte Nähe der Biotechnik zu mikrobiellen 
Techniken zu vermeiden – die technische Biologie) 
in der Untersuchung der Lebewesen nach physika-
lisch-technischen Methoden, die Bionik dagegen in 
der Anwendung biologischer Konstruktionsprinzipi-
en in der Technik.216 Beide betreffen komplementä-
re Ansätze: In dem einen Fall wird die Biologie aus 
physikalisch-technischer Warte betrachtet, in dem 
anderen die Technik ausgehend von natürlichen or-
ganischen Systemen entwickelt. Während die Bio-
technik als Grundlagenforschung gilt, ist die Bionik 
v.a. eine anwendungsorientierte Disziplin. In letzter 
Zeit wird die Biotechnik insbesondere mit mikrobio-
logischen und genetischen Verfahren assoziiert (z.B. 
in der Gentechnologie, Davis 1970: »gene technolo-
gy«217; Künstliches Leben).

Biotechnologie
Anders als die Biotechnik untersucht die Biotech-
nologie nicht die technischen Aspekte im Bau der 
Lebewesen, sondern ihre industrielle Verwertung für 
den Menschen. In Bezug auf ihre Anwendungsorien-
tierung entspricht die Biotechnologie also der Bio-
nik; es geht in ihr allerdings nicht um den Bau von 
Lebewesen, sondern allein um deren direkte Ausnut-
zung. Der Ausdruck ›Biotechnologie‹ erscheint an 
der Wende zum 20. Jahrhundert in einer englischen 
Rezension des Werks ›Die Mikroorganismen der 

Gärungsindustrie‹ des dänischen Biotechnologen A. 
Jörgensen (Anonymus 1900: »this special branch of 
bacteriology [i.e. the application of micro-organisms 
to industrial processes] which might be called ›bio-
technology‹«218). Jörgensen selbst verwendet die Be-
zeichnung ›Biotechnologie‹ in seinem Buch nicht; er 
spricht von Zymotechnik (s.u.).219

Programmatisch verwendet wird der Ausdruck 
seit 1917 von K. Ereky, dem späteren Ernährungsmi-
nister Ungarns, im Zusammenhang mit einer Kam-
pagne zur Steigerung der Ef zienz der ungarischen 
Landwirtschaft, insbesondere der Schweinemast.220 
Ereky beschreibt das Schwein als »biotechnologi-
sche Arbeitsmaschine«. Allgemein bezeichnet Ereky 
1919 die Biotechnologie als eine Zusammenfassung 
für »alle die Arbeitsvorgänge, bei denen aus den 
Rohstoffen mit Unterstützung lebender Organismen 
Konsumartikel erzeugt werden«.221 

P. Lindner, der Herausgeber der seit 1919 (bis 
1925) erscheinenden ›Zeitschrift für technische Bio-
logie‹ übernimmt Erekys Begriff und macht ihn da-
mit einem wissenschaftlichen Publikum bekannt.222 
Weil die Biotechnologie im Wesentlichen praktische 
Fertigkeiten umfasst und keine wissenschaftlich fun-
dierte Disziplin darstellt, lehnt A. Hase 1920 den Be-
griff ›Biotechnologie‹ im wissenschaftlichen Kon-
text ab und hält ›Biotechnik‹ für die angemessenere 
Bezeichnung.223 Beide Begriffe werden aber bis in 
die Gegenwart gleichermaßen verwendet.

Eine enge Verbindung der Biotechnologie zur 
Nahrungsmittelerzeugung mittels Mikroorganismen 
wird seit den 1920er Jahren gezogen. Die Biotech-
nologie tritt hier die Nachfolge der seit Ende des 17. 
Jahrhunderts praktizierten Zymotechnologie an, die 
von Fermentationen und verwandten chemischen 
Prozessen handelt.224 Im Zuge der Etablierung von 
Verfahren der alkoholischen Gärung zur Erzeugung 
von Getränken im großen Maßstab (z.B. des Bier-
brauens) entwickelt sich Zymotechnik seit Ende des 
19. Jahrhunderts zu einem Handelsnamen. E. Siebel 
gründet nach 1917 in Chicago ein »Bureau of Bio-
Technology«, das sich mit Prozessen der Fermenta-
tion in nicht-alkoholischen Getränken befasst.225 Die 
Wahl des neuen Wortes ›Biotechnologie‹ anstatt des 
verbreiteten ›Zymotechnik‹, das mit der alkoholi-
schen Gärung assoziiert wurde, erfolgte wahrschein-
lich, um Verfolgungen durch staatliche Behörden in 
Zeiten der Prohibition in Amerika zu umgehen.

Abgesehen von den seit Jahrtausenden z.B. durch 
Alkoholgärung und Hefewachstum biotechnologisch 
erzeugten Lebensmitteln (u.a. Brot, Wein und Bier) 
beginnt die Biotechnologie im engeren Sinne mit der 
Herstellung von Aceton und Milchsäure durch Fer-
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mentation während des Ersten Weltkriegs. Seit Ende 
des Zweiten Weltkriegs entwickelt sich die Biotech-
nologie zu einem umfangreichen Industriezweig, der 
wesentlich auf die Erzeugung von Pharmazeutika 
und Nahrungsmitteln ausgerichtet ist. Seit Mitte der 
1970er Jahre werden genetisch manipulierte Orga-
nismen verwendet, denen gezielt einzelne Gene ein-
gesetzt wurden (z.B. zur Insulinproduktion). Wegen 
der damit verbundenen wirtschaftlichen Interessen 
werden die Fortschritte der Biotechnologie wesent-
lich durch private Unternehmen vorangetrieben.226
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Künstliches Leben
Die Ursprünge des Ausdrucks ›Künstliches Leben‹ 
liegen mindestens in der Frühen Neuzeit und bezie-
hen sich auf die frühen Erfahrungen mit selbstbe-
weglichen Maschinen (»Automaten«). Im Englischen 

ndet sich ein erster Nachweis der Formulierung zu 
Beginn des 17. Jahrhunderts (1613 bei dem Drama-
tiker F. Beaumont: »Arti cial life«).1 R. Descartes 
verwendet diese Automaten, wie allgemein Einrich-
tungen von Maschinen, als Modell zur Erklärung von 
Lebensprozessen ( Physiologie; Organismus/Mecha-
nismus). Darüber hinausgehend stellt T. Hobbes in 
der Einleitung seines ›Leviathan‹ (1651) die Frage, 
ob die Automaten selbst ein künstliches Leben (»arti-

cial life«) hätten, weil ihre funktionalen Teile direkt 
mit den Einrichtungen eines Lebewesens vergleichbar 
sind (»why may we not say, that all automata (engines 
that move themselves by springs and wheels as doth 
a watch) have an arti cial life? For what is the heart, 
but a spring; and the nerves, but so many strings; and 
the joints, but so many wheels, giving motion to the 
whole body, such as was intended by the arti cer«).2 
Bei Hobbes wird Descartes’ Vergleich von Lebewesen 
mit Automaten also umgedreht: Nicht die Maschinen 
gelten als Modelle für die Erkenntnis der Tiere (tech-
nomorphes Verständnis von Lebewesen), sondern die 
Lebewesen als Modelle für Maschinen (zoomorphes 
Verständnis von Maschinen). In dem frühneuzeitli-
chen Diskurs stellt hier allerdings bereits die Annah-
me der Selbstbeweglichkeit ein Problem dar, weil die 
Materie vielfach so konzipiert ist, dass sie sich aus 
sich heraus nicht bewegen kann.

Seit dem 17. Jahrhundert werden mit dem Aus-
druck ›Künstliches Leben‹ verschiedene Bedeutun-
gen verbunden. Er wird einerseits bezogen auf das 
Leben von P anzen oder Tieren in der Kultivierung 
durch den Menschen (z.B. das Leben von P anzen 
in der Nachbarschaft des Menschen).3 Eine weitere 
Bedeutung betrifft das Leben des erwachsenen zivili-
sierten Menschen im Gegensatz zum Leben in seiner 
Kindheit und dem Leben von Menschen der Natur-

völker (»savage life«4; Hufeland 1798: »Unsre künst-
liche Diät wird erst durch unser künstliches Leben 
nothwendig«5). Der Zivilisation des Menschen ist im 
Anschluss an diese Vorstellung insgesamt ein künstli-
ches Leben zugeschrieben worden (Anonymus 1870: 
»the arti cial life of civilisation«).6 Im 20. Jahrhun-
dert rückt schließlich die technische Herstellung von 
Lebewesen in die Reichweite der Vorstellung und 
wird als wichtige technische Innovation propagiert.7

Forschungsprogramm der Informatik
Im Sinne eines festen Begriffs und eines Forschungs-
programms erscheint der Ausdruck ›Künstliches Le-
ben‹ erst Mitte der 1980er Jahre. C. Langton verwen-
det ihn 1987 in den Vorbereitungen einer Tagung, die 
in Santa Fe, New Mexico, statt ndet (»We propose 
that the notion of the ›molecular logic of the living 
state‹ can be captured by the interactions of virtual 
automata and thus that the existence of arti cial life 
within cellular automata is a distinct possibility«).8 
Langton de niert die Forschungsrichtung als das 
Studium solcher menschengemachter Systeme, die 
ein für natürliche lebende Systeme charakteristisches 
Verhalten zeigen (»the study of man-made systems 
that exhibit behaviors characteristic of natural living 
systems«).9 In der seitdem verbreiteten Bedeutung 
bezieht sich der Ausdruck ›Künstliches Leben‹ (ab-
gekürzt ›KL‹, oder Englisch ›AL‹) auf künstliche 
Systeme wie Computerprogramme oder Roboter, in 
denen wesentliche Eigenschaften von natürlichen 
Lebewesen wie Selbstbewegung, Fortp anzung oder 
Evolution verwirklicht sind.

Als gezielte Provokation kann der Begriff des 
Künstlichen Lebens empfunden werden, weil über 
Jahrtausende das Künstliche dem Lebendigen entge-
gengesetzt wurde, so dass ein »künstliches Leben« 
wie ein »hölzernes Eisen« wäre.10 Die Momente der 
natürlichen, spontanen Entstehung und des Undurch-
sichtig-Unerklärlichen, die sich mit dem Lebensbe-
griff verbinden ( Leben), werden in der Rede vom 
Künstlichen Leben unterwandert. Das künstliche 
Leben ist das gemachte und planvoll gestaltete, und 
damit in gewissem Sinne uneigentliche Leben.

De nitionsfragen: Mensch, Züchtung, Kunst
Künstliches Leben ist das Leben, das in der Kultur 
des Menschen hervorgebracht wird. De nitions-

Künstliches Leben ist Leben, das nicht im Prozess der 
natürlichen Evolution entstanden ist, sondern intentio-
nal von einem Designer gestaltet wurde. Vollkommen 
künstliche Lebewesen sind nicht durch Fortp anzung 
aus anderen entstanden, sondern durch Zusammenset-
zung nicht organisierter Teile gebildet worden. Teil-
weise künstliche Lebewesen sind solche, die zwar von 
anderen Organismen, ihren Eltern, abstammen, deren 
Eigenschaften aber bewusst und gezielt von einem pla-
nenden Wesen verändert wurden (direkt durch Manipu-
lation oder indirekt durch Züchtung).
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gemäß könnte der Mensch als das erste künstliche 
Lebewesen auf der Erde verstanden werden, weil 
er sich durch seine Selbstgestaltung zum Menschen 
bildet. H. Plessner spricht 1928 in diesem Sinne von 
der »natürlichen Künstlichkeit« des Menschen.11 Im 
engeren Sinne sind künstliche Lebewesen solche We-
sen, die der Mensch aus nichtlebenden Stoffen syn-
thetisiert hat. Ob es künstliche Lebewesen dieser Art 
bereits gibt, ist eine strittige Frage, deren Antwort 
von dem zugrunde gelegten Lebensbegriff abhängt 
(s.u.). 

Neben der vollständigen Neuformung von Le-
ben ausgehend von nicht-lebenden Ausgangsstoffen 
kann auch die Umformung vorhandener Lebewesen 
als eine Form des künstlichen Lebens gelten. Ma-
terielle, neu geformte künstliche »Lebewesen« er-
scheinen zuerst als Zeichnungen oder Plastiken, die 
aus anorganischen Stoffen geformt, aber Lebewesen 
nachgebildet sind. Die ältesten Zeugnisse der plasti-
schen ikonischen Kunst sind etwa 35.000 Jahre alt 
( Mensch; Tier: Abb. 282 und Abb. 521).12 In magi-
schen und mythologischen Vorstellungswelten kann 
diesen Repräsentationen von Lebewesen selbst ein 
Leben zugeschrieben werden. Das aus nicht-leben-
digen Stoffen gebildete künstliche Leben ist damit in 
gewisser Weise so alt wie die künstlerische Darstel-
lung von Lebewesen. Die »Lebendigkeit« der künst-
lerischen Figuren besteht aber allein in einer Ähn-
lichkeit mit bestehenden Lebewesen in Bezug auf die 
äußere Form; es fehlt ihnen eine innere Dynamik von 
Prozessen, die der eigentlichen Lebendigkeit zugrun-
de liegt.

Antike
Künstliche Automaten, die eine Dynamik von wech-
selseitig aufeinander bezogenen Prozessen umfassen 
( Wechselseitigkeit; Organisation), werden in der 
griechischen Antike in mythischen Erzählungen ent-
worfen und als mechanische Einrichtungen tatsäch-
lich konstruiert. In Homers ›Ilias‹ wird Hephaistos, 
dem Gott der Künste und des Feuers, der Betrieb 
einer gut eingerichteten Werkstatt nachgesagt, in der 
u.a. selbstfahrende Dreifüße und ein die Insel Kreta 
bewachender Riese konstruiert worden sein sollen. 
Als Gehilfe soll Hephaistos über Jungfrauen aus 
Gold verfügt haben.13 Nach dem antiken Bericht war 
Dädalus der erste Mensch, der ohne göttliche Hilfe 
Automaten gebaut hat. Darunter seien menschliche 
Gestalten, die gehen und die Arme bewegen konn-
ten.14 Aristoteles weist auf die mögliche Funktion 
solcher Androiden als Arbeitsgehilfen des Menschen 
hin.15 Konkret diskutiert er den Fall einer künstlichen 
Aphrodite aus Holz, die Dädalus dadurch belebt ha-

ben soll, dass er sie mit Quecksilber ausgegossen hat; 
die Beweglichkeit der runden Atome hätte zu einer 
Bewegung des ganzen Körpers geführt.16 Ein anderes 
viel diskutiertes künstliches Lebewesen ist die Tau-
be des Archytas, die angeblich aus Holz bestand und 
angetrieben durch einen inneren Luftstrom iegen 
konnte.17

Die Vision von sich selbst bewegenden künstli-
chen Maschinen und Menschen tritt auch in anderen 
Kulturkreisen auf: In taoistischer Tradition steht ein 
Bericht von Liu-Tzu-yüan aus dem 3. vorchristlichen 
Jahrhundert: Berichtet wird von einem menschlichen 
Automaten, der Gliedmaßen und Kopf von selbst be-
wegen kann und auch über sämtliche innere Organe 
des Menschen verfügt.18 Die mythologischen Über-
lieferungen vieler Kulturen enthalten anekdotische 
Berichte von künstlichen Menschen, Tieren und Dä-
monen. 

Genauere Hinweise auf die Mechanismen, die den 
Selbstbewegungen zugrunde liegen, nden sich in 
der Schrift ›Pneumatica‹ des Heron von Alexandria 
aus dem ersten nachchristlichen Jahrhundert. Die 
Bewegungen der dort beschriebenen Automaten be-
ruhen – ebenso wie die der um 300 Jahre älteren Au-
tomaten des Philon und Ktesibios, von denen Heron 
berichtet – im Wesentlichen auf Luft- und Wasser-
druck: Komplizierte Röhren- und Pumpensysteme in 
Brunnen und anderen Einrichtungen (z.B. Vorläufern 
der Dampfmaschine) sorgen für eine gezielte Um-
wandlung des Drucks in die Bewegungen von Figu-
ren.19 

Bis in die Renaissance- und Barockzeit hinein wer-
den hydraulische Automaten nach den Anweisungen 
Herons gebaut. Mit der Entwicklung mechanischer 
Uhren wird neben dem Luft- und Wasserdruck die 
Schwerkraft als Quelle der Bewegungen der künst-
lichen Lebewesen eingesetzt. Seit dem Mittelalter 
sind öffentlich aufgestellte Uhren als Schmuck und 
zur Unterhaltung mit mechanischen »Lebewesen« 
versehen, die über ein Uhrwerk angetrieben werden, 
z.B. kleine Menschen guren, die einen Hammer 
schwingen und auf eine Glocke schlagen oder eine 
Trompete erheben (vgl. auch die sogenannten »Ro-
raffen« z.B. über der Orgel des Straßburger Münsters 
aus dem 15. Jahrhundert).20 

Alle diese mechanisch-hydraulischen Einrichtun-
gen können eher als Simulationen denn als Realisa-
tionen von Leben gelten – und sind auch meist so 
gedacht. Nur selten, aber gelegentlich bereits bei 
antiken Autoren, die diese Auffassung vorstellen, um 
sie anschließend zu widerlegen, werden Automaten 
beschrieben, als seien sie Lebewesen, insofern sie 
über Eigenschaften von Lebewesen und damit über 
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eine Seele verfügen ( Organismus/Mechanismus). 
So beschreibt Gregor von Nyssa mechanische Spiel-
zeuge, die typische Lebenserscheinungen wie eine 
bestimmte Form, Bewegungen und sogar eine Stim-
me zeigen, die aber nicht durch eine geistige Kraft 
(»   «), sondern allein durch ein der 
Materie innewohnendes bewegendes Vermögen 
(»  «) hervorgebracht würden.21 Die 
durch den Handwerker in den Körper gelegte Tech-
nik (» «) trete hier an die Stelle der Seele, wie es 
ausdrücklich heißt.22

Automaten der Frühen Neuzeit
Maschinen, denen tatsächlich Leben zugeschrieben 
wird, werden erst nach der Formulierung mechanis-
tischer Lebenstheorien (z.B. durch Descartes; Orga-
nismus/Mechanismus) möglich. Descartes untersucht 
die ihm bekannten mechanischen Automaten genau, 
er verwendet sie als Modell zur Analyse von Lebe-
wesen – er schreibt ihnen aber nicht selbst Lebendig-
keit zu.23 Besonders bekannt wird eine um 1740 von 
J. Vaucanson konstruierte mechanische Ente. Dieses 
»Lebewesen« aus Kupfer kann auf dem Wasser he-
rum schwimmen, Nahrung und Wasser aufnehmen, 
die Nahrung verdauen und quakende Laute von sich 
geben (vgl. Abb. 263).24 Was diese Automaten jedoch 
nicht können, ist sich selbst erzeugen und die Stof-
fe ihres Körpers erneuern, wie dies die natürlichen 
Lebewesen kennzeichnet. Auch die Art der Kontrolle 
ist in beiden Systemen verschieden: Während für die 
natürlichen Lebewesen eine verteilte Steuerung ohne 
klare Hierarchien typisch ist, weisen die mechani-
schen Automaten meist eine zentralisierte Kontrolle 
auf.

Ende des 19. Jh.: Vision der Physiologie
Die Erzeugung künstlichen Lebens erscheint seit Mit-
te des 19. Jahrhunderts einigen Autoren auch in phy-
siologischer Hinsicht möglich oder sogar greifbar. 
Hintergrund dieser Einschätzung bilden die rasanten 
Fortschritte der Physiologie im 19. Jahrhundert. Für 
den Physiologen E. Dubois-Reymond gilt die Entste-
hung des Lebens 1872 zwar noch als ein Ignoramus, 
aber sie bildet doch kein Ignorabimus, weil er sie für 
prinzipiell erkennbar hält (im Gegensatz zum Wesen 
von Materie und Kraft, dem Ursprung der Bewegung 
und der Entstehung des Bewusstseins, die er für ein 
Ignorabimus hält).25 Zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
steht für J. Loeb der prinzipiellen Möglichkeit der 
Erzeugung von Leben im Labor nichts im Wege. Er 
stellt 1906 fest, dass zwar vorläu g noch ein Unter-
schied zwischen den natürlichen Organismen und 
den künstlichen Maschinen bestehe. »Es spricht aber 

nichts gegen die Möglichkeit, daß den technischen 
oder experimentellen Naturwissenschaften auch die 
künstliche Herstellung lebender Maschinen gelingen 
wird. […] Die lebenden Organismen dürfen als che-
mische Maschinen angesehen werden, weil die Ener-
giequelle für ihren Betrieb aus chemischer Energie 
gewonnen wird, und weil chemische Prozesse den 
Aufbau des Materials, aus dem die Maschine gebil-
det wird, besorgen«.26 Wenig später behauptet Loeb: 
»Nichts spricht einstweilen dafür, daß die künstliche 
Herstellung lebender Organismen prinzipiell unmög-
lich ist«.27 Programmatisch, aber im Detail etwas 
voreilig erklärt er 1911: »Das Problem des Anfangs 
des individuellen Lebens und des Todes ist restlos 
physikalisch-chemisch erklärt«.28 

Strittig bleibt in dieser Zeit, welche physikalisch-
chemischen Körper überhaupt als Organismen oder 
Lebewesen zu werten sind. Einige Autoren bezeichnen 
bereits die wachstumsfähigen Substanzen (z.B. Kris-
talle), die im Labor erzeugt wurden, als »künstliche 
Lebewesen«. Gegen diese Einschätzung wendet sich 
1915 W. Roux, indem er darauf hinweist, dass diese 
vermeintlichen Lebewesen gerade die wesentlichen 
Lebenseigenschaften der Selbstbewegung, Selbstver-
änderung und Selbstteilung nicht aufweisen.29

Künstliches Leben in der Automatentheorie
Eine neue Dimension erreicht die Wissenschaft des 
künstlichen Lebens mit den Untersuchungen J. von 

Abb. 263. Automat einer Ente mit Mechanik zur Fortbewe-
gung und Ernährung. A: Uhrwerk (zum Antrieb der Fort-
bewegung und der Pumpe?); B: Pumpe (zum Transport der 
Nahrung?); C: Mühle zum Mahlen von Körnern; F: Darm-
schlauch; J: Schnabel; H: Kopf; M: Füße (aus Anonymus 
(1899). Some curious automata. Sci. Amer. 80 (21. Jan.), 
43; leicht verändert in Bley, G. (1899). Vaucanson’s mecha-
nische Ente. Deutsche Uhrmacher-Zeitung 23(6), 136).
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Neumanns zur abstrakten Automatentheorie.30 Von 
Neumann entwickelt die logischen Grundlagen für 
sich selbst reproduzierende Maschinen und stellt 
damit das Vermögen der Fortp anzung in den Mit-
telpunkt, das bis zu seiner Zeit noch von keinem 
Automaten erreicht wird. Die sich fortp anzenden 
Einheiten existieren zunächst als wiederkehrende 
Strukturen in Algorithmen, die in den so genannten 
zellulären Automaten visualisiert werden können. In 
der Nachfolge von Neumanns werden verschiede-
ne Varianten und Vereinfachungen seiner Modelle 
vorgeschlagen.31 Eine gesamte künstliche Zelle mit 
ihrem Stoffwechsel und ihrer Teilungsfähigkeit wird 
im Zuge dieser Modellierungen entwickelt.32 In me-
chanischen und elektronischen Maschinen erfahren 
die Modelle der Selbstreproduktion eine reale Ver-
körperung33; bekannt wird in den 1950er Jahren L.S. 
Penroses mechanischer Automat der Selbstreproduk-
tion.34

Weitere Impulse für die Forschung zum Künstli-
chen Leben gehen aber nicht von den mechanischen 
Verkörperungen, sondern eher von den abstrakten 
Verkörperungen in Form von Computerprogrammen 
aus. Seit den späten sechziger Jahren werden Com-
puter verwendet, nicht nur um Leben zu simulieren, 
sondern auch um es im Milieu des Computers als 
zelluläre Automaten selbst zu realisieren. Allgemein 
handelt es sich bei einem zellulären Automaten um 
einen Gegenstand (oder ein Programm, also einen 
Algorithmus), der aus einer Menge von Unterein-
heiten besteht, die sich in verschiedenen Zuständen 
be nden können und nach bestimmten Regeln von 
einem Zustand in einen anderen übergehen können. 
Gewöhnlich wird ein zellulärer Automat als ein recht-
winkliges Gitternetz dargestellt, dessen Zellen die 
Untereinheiten abgeben. Richtungsweisend werden 
die Figuren in dem Spiel »Life«, das der Mathemati-
ker J. Conway entwickelt und das M. Gardner 1970 
populär macht (vgl. Abb. 264).35 In diesem Spiel lässt 
sich mit einfachen Regeln eine Vielzahl von Figuren 
kreieren, die sich erhalten und fortp anzen, d.h. ähn-
liche Figuren erzeugen. Als eine Form (und nicht nur 
ein Modell) von Leben werden die Figuren in die-
sem Computerspiel angesehen, weil sie wesentliche 
Merkmale von Lebewesen, z.B. Stoffwechsel (die 
Musterbildung speist sich aus der Stromzufuhr des 
Computers) und Reproduktion aufweisen. Conway, 
der Schöpfer von »Life« und der darin enthaltenen 
künstlichen Lebewesen, ist jedenfalls überzeugt von 
der Vielfalt und Lebensnähe seiner Automaten: »On 
a large enough scale you would really see living con-

gurations. Genuinely living, whatever reasonable 
de nition you care to give to it. Evolving, reprodu-

cing, squabbling over territory. Getting cleverer and 
cleverer. Writing learned Ph.D. theses. On a large 
enough board, there’s no doubt in my mind this sort 
of thing would happen«.36

Mittels Simulationen an Computern werden in der 
Folge viele weitere zelluläre Automaten geschaf-
fen37, u.a. eindimensionale Automaten von S. Wolf-
ram38, »Schwärme« von Entitäten, die das natürliche 
Schwarmverhalten von Vögeln simulieren (»boids«), 
von C. Reynolds39 sowie sich selbst reproduzierende 
»Schleifen« und »virtuelle Ameisen« (»vants«) von 
C. Langton40. In allen diesen Ansätzen lässt sich mit-
tels einfacher Regeln eine komplexe Welt von Struk-
turen und Prozessen erschaffen. Auch die Simulation 
von Evolutionsprozessen in Computermodellen ge-
hört zu diesem Forschungsansatz: Die Prinzipien von 
Mutation und Selektion können in genetischen Algo-
rithmen verankert werden, so dass eine Evolution von 
Strukturen verfolgt werden kann. In diese Richtung 
weisen die Computerprogramme von D. Jefferson, 
der Entitäten (»Ameisen«) kreiert, deren Verhalten 
in der Umwelt von eigenen Bestandteilen bestimmt 
wird, die sich vererben und variieren können, (Mu-
tation) und deren Überlebenschancen in einem sei-
ner Modelle davon abhängig gemacht werden, mit 
welchem Erfolg sie ein Labyrinth durchqueren (Se-
lektion).41 Ein ähnliches Evolutionsszenario, aller-
dings mit einem externen Selektionskriterium (einer 
»unnatürlichen Selektion«), entwirft R. Dawkins zur 
Entwicklung seiner »Biomorphe«.42 Ein sehr kom-
plexes Experiment entwickelt schließlich L. Yeager, 
indem er die Bewohner einer künstlichen Welt (»Po-
lyWorld«) sich ernähren, fortp anzen und miteinan-
der kämpfen lässt und mittels neuronaler Netze auch 
ein Lernen zulässt; dabei entwickeln sich in dieser 
Welt Individuen mit abgrenzbaren Strategien heraus, 
die sich u.a. in ihrem Sozialverhalten unterschei-
den.43 Auf ähnliche Weise entstehen ganze künstliche 
Ökosysteme in virtuellen Computerwelten.44

Seit Mitte der 1980er Jahre strebt die Forschung 
zum Künstlichen Leben auf Computerbasis nicht nur 
nach der Herstellung künstlicher Lebewesen, sondern 
auch nach einer begrif ichen Klärung des Lebens-
konzeptes. Langton ist der Ansicht, die neue For-
schungsrichtung erlaube es, Leben, wie wir es kennen 
(»life-as-we-know-it«) in den weiteren Kontextes des 
Lebens, wie es sein könnte (»life-as-it-could-be«) zu 
stellen.45 Über die Erzeugung eines Künstlichen Le-
bens könne so der Kohlenstoff-Chauvinismus eines 
allein auf dem natürlichen Leben der Erde begrün-
deten Lebensbegriffs überwunden werden, wie es C. 
Emmeche 1991 formuliert.46
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Starke und schwache These zum KL
Die Deutung der Algorithmen, die in 
Computerprogrammen bestehen und 
auf Bildschirmen visualisiert werden, 
bestimmen seit Mitte der 1980er Jah-
re die Debatte um Grundlagen und 
Formen künstlichen Lebens. Für die 
Lebendigkeit dieser Figuren in der 
Bildschirmdarstellung spricht ihre 
Bewegung nach eigenen Gesetzen, 
ihre Interaktion, Reproduktion und 
emergente Evolution. Eine der Ausei-
nandersetzungen besteht in der Frage, 
ob es sich bei diesen Figuren um Si-
mulationen oder Realisierungen von Lebewesen und 
ihren Leistungen handelt. Als Simulationen würden 
die künstlichen »Lebewesen« allein einzelne Aspek-
te der realen Lebewesen modellieren; als Realisie-
rungen würden sie selbst leben, d.h. alle Kriterien 
erfüllen, die an die Lebendigkeit eines Systems ge-
stellt werden. Je nachdem, ob hier eine bloße Simu-
lation oder eine Realisierung des Lebens behauptet 
wird, können eine schwache und eine starke These 
des Künstlichen Lebens unterschieden werden.47 C. 
Langton formuliert sein Projekt 1987 ambitioniert 
im Hinblick auf die starke These des Künstlichen Le-
bens: »We would like to build models that are so life-
like that they cease to be models of life and become 
examples of life themselves«.48 

Kritik der starken These zum KL
Andere Autoren sind hier zurückhaltender. So ist 
H.H. Pattee 1989 der Auffassung, die bisherigen 
künstlichen »Lebewesen« würden sich auf einer rein 
symbolischen Ebene bewegen und damit das zentra-
le Problem des Lebens, das Verhältnis des Symboli-
schen zum Materiellen, nicht lösen können.49 Auch E. 
Sober argumentiert, keine Entität, die aus Software 
besteht, könne im biologischen Sinne lebendig sein, 
weil sie sich nicht im eigentlichen Sinne ernähre, 
d.h. eine Verdauung von Stoffen aus der Umwelt zu 
körpereigenen Stoffe betreiben. Die Simulation der 
Verdauung durch den Computer bleibe eine Reprä-
sentation des Prozesses und stelle keine Realisation 
dar.50 Andere Autoren argumentieren dagegen, die 
Begriffe der Ernährung und Verdauung ließen sich 
so weit fassen, dass sie auch auf Software-Einheiten 
anwendbar werden.51 

C.N. El-Hani und C. Emmeche kritisieren die star-
ke These zum Künstlichen Leben im Jahr 2000 mit 
der Begründung, in einem Computer könne keine 
wirkliche Selbstreproduktion von Systemen erreicht 
werden, weil die Information der gebildeten Systeme 

immer im Computer liegen würde, nicht aber in den 
Systemen selbst.52 Die Fortp anzung künstlicher Le-
bewesen in Computern unterschieden sich damit von 
der Selbstreproduktion, wie sie bei natürlichen Or-
ganismen vorliege: Hier sei die gesamte Information 
für die Selbst-Reproduktion in den Organismen selbst 
enthalten. Abgesehen von dem nicht geklärten Begriff 
der Information in diesem Zusammenhang kann 
aber kritisch gefragt werden, warum denn die zellu-
lären Automaten nicht so verstanden werden sollen, 
dass sie ihre Selbstreproduktion zumindest zu einem 
erheblichen Teil aus eigenen Ressourcen bewerkstel-
ligen. Es scheint eine zunächst willkürliche Attri-
bution zu sein, die Programme der Automaten dem 
Rechner, auf dem sie laufen, und nicht den Automaten 
selbst zuzuschreiben. Der Rechner könnte in anderer 
Perspektive als lebensnotwendige Umwelt analog zur 
Umwelt natürlicher Organismen verstanden werden.

Bedeutung der Stof ichkeit des Lebens
Strittig ist bei den Debatten um das Künstliche Leben 
letztlich die grundsätzliche Frage, ob das Leben als 
ein reines Phänomen der Organisation der Materie zu 
verstehen ist, für das die Natur dieser Materie ohne 
Bedeutung ist, oder ob im Gegenteil die Art der Ma-
terie einen Teil der De nition des Lebens ausmacht. 
Die Verteidiger der starken Position des Künstlichen 
Lebens gehen davon aus, dass es irrelevant sei, auf 
welcher stof ichen Grundlage die Lebensprozesse 
realisiert würden (Langton 1989: »[Arti cial Life 
(AL)] views life as a property of the organization 
of matter, rather than a property of the matter which 
is so organized«53; Rasmussen 1992: »the ontologi-
cal status of a living process is independent of the 
hardware that carries it«54). Von anderer Seite wird 
dagegen argumentiert, die stof iche Grundlage sei 
sehr wohl von Bedeutung (Mahner & Bunge 1997: 
»matter does matter«55), weil die Lebensphänomene 
Emergenzphänomene darstellen würden und jedes 

Abb. 264. »Künstliches Leben« in einem zellulären Automaten: Der »Gleiter«, 
eine in vier Schritten sich selbst wieder erzeugende Figur in dem Spiel »Life« 
von J.H. Conway. Die Belegung der Zellen (schwarze Kreise) erfolgt in dem 
Spiel nach zwei einfachen Regeln: Eine Zelle wird belegt, wenn drei ihrer Nach-
barn in der vorhergehenden Phase belegt waren, und sie verliert ihre Belegung, 
wenn weniger als zwei Nachbarn belegt waren, sonst behält sie ihre Belegung 
(aus Gardner, M. (1970). The fantastic combination of John Conway’s new soli-
taire game “life”. Sci. Amer. 223 (4), 120-123: 123).
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emergente Phänomen von den Komponenten des 
Systems abhänge.

Umstritten ist dabei nicht nur die Bindung von 
Leben an bestimmte chemische Elemente und Ver-

bindungen (besonders Kohlenstoff und Proteine), 
sondern auch die Frage, ob Lebewesen einen mor-
phologisch kohärenten Körper aufweisen müssen. 
Bei der Materialisierung von Computeralgorithmen, 
die von manchen Vertretern der KL-Forschung als 
Lebewesen verstanden werden, ist dies offensichtlich 
nicht der Fall. Sie fordern daher auch, Stoffwechsel 
lediglich im Sinne der Energieabhängigkeit eines 
Systems, nicht aber im Sinne des Aufbaus eines de -
nierten Körpers als Kriterium der Lebendigkeit eines 
Systems anzusehen ( Stoffwechsel: Tab. 267).

Künstliche Bakterien
Die Versuche zur Herstellung künstlicher Bakterien 
nehmen ihren Ausgang von Vertretern der natürlich 
vorkommenden Art Mycoplasma genitalium. Das 
bereits sehr kleine Genom dieser Bakterien wird im 
Labor soweit reduziert, dass gerade noch lebensfä-
hige Formen entstehen, die über ein Minimalgenom 
( Organismus) aus 381 proteinkodierenden Genen 
für Stoffwechsel, Wachstum und Fortp anzung ver-
fügen.56 J.C. Venter und den Mitarbeitern seines Ins-
tituts gelingt es, die Sequenz dieses Minimalgenoms 
künstlich herzustellen und in einen Bakterienkorpus 
einzup anzen, dem zuvor alle Gene entnommen 
wurden. Auf dieses künstliche Bakterium mit einer 
synthetisch hergestellten Nukleotidsequenz, das den 
Namen Mycoplasma laboratorium erhält, meldet das 
J. Craig Venter Institute am 31. Mai 2007 beim US-
Patentbüro ein Patent auf die erste vollständig syn-
thetische Lebensform an.57 Drei Jahre später wird 
dieses Verfahren noch insofern verändert, als die ko-
dierenden Sequenzen über einen Computer zusam-
mengesetzt werden und einem Mycoplasma-Bakte-
rium eingesetzt werden, dem zuvor sein gesamtes 
eigenes Genom entfernt wurde. Nach dieser Über-
tragung des künstlich synthetisierten Genoms zeigte 
die damit ausgestatte Bakterienzelle einen normalen 
Stoffwechsel und die Fähigkeit zur Reproduktion, 
über die das künstliche Genom in andere Bakterien 
weitergegeben wurde.58

»Lebendige Technologie«
Neben dem Ansatz zur Veränderung bestehender 
Lebensformen existiert weiterhin der Versuch, aus-
gehend von anorganischen Stoffen Lebewesen her-
zustellen. Dieser Ansatz läuft gegenwärtig vielfach 
unter dem Titel Lebendige Technologie (»Living 
Technology«). Als internationales Forschungszent-
rum in dieser Richtung hat sich das ›European Centre 
for Living Technology (ECLT)‹ in Venedig etabliert. 
Als Ziel seiner Forschungen formuliert dieses Zen-
trum das Studium und die Schöpfung einer neuen 

aus organischen Ausgangsformen:
Menschen
Lebewesen mit einer Lebensform, die durch die eige-
ne Selbstgestaltung und Möglichkeit zur Distanzierung 
von den biologischen Determinationen gekennzeichnet 
ist und in einer selbstbezüglichen kulturellen Dynamik 
eigene Ziele als Werte setzen kann (z.B. der Mensch, 
der die Venus von Hohle Fels vor etwa 35.000 Jahren 
gemacht hat)

gezüchtete Lebewesen
Lebewesen, die gezielt unter Ausnützung der natürli-
chen Variation und durch eine über viele Generationen 
erfolgende Bevorzugung bestimmter Eigenschaften, 
eine Lebensform ausgebildet haben, die sie in weitge-
hender Abhängigkeit von den zielsetzenden Lebewesen 
gebracht hat (z.B. der erste Hund, der als Ergebnis ei-
ner generationenlangen Selektion von Wölfen einen 
menschlichen Säugling gegenüber einem Angreifer ver-
teidigt hat, statt ihn als Beute zu betrachten)

genetisch manipulierte Lebewesen
Lebewesen, in denen gezielt über externe genetische 
Regulation oder den Import von fremdem Genmaterial 
bestimmte Merkmale zur Ausprägung gebracht wurden 
(z.B. das erste Bakterium, das F. Grif ths in seinen 1928 
veröffentlichten Transformations-Experimenten mit 
fremdem Genmaterial verändert hat)

designte Lebewesen
Lebewesen, die nicht mittels Fortp anzung aus Eltern 
hervorgegangen sind, sondern aus zuvor unverbunde-
nen (anorganischen) Stoffen gezielt zusammengesetzt 
wurden (z.B. der erste Vertreter der Art Bacterium la-
boratorium)

aus technischen Ausgangsformen:
Computeralgorithmen
In elektronischen Schaltkreisen verkörperte Syste-
me, die in bestimmten Formen der Visualisierung (auf 
Computerbildschirmen) Eigenschaften zeigen, welche 
kennzeichnend für Lebewesen sind, wie Bewegung, 
Fortp anzung und Evolution (z.B. der erste Gleiter aus 
dem Spiel ›Life‹, der sich über den Bildschirm von J. 
Conways Computer bewegt hat)

Lebendige Technologie
In materiellen Bauteilen verkörperte Systeme, die nicht 
aus einem lebendigen Organismus stammen, aber in 
ihrer Interaktion solche Vermögen zeigen, welche für 
Lebewesen kennzeichnend sind (z.B. der erste zur 
Selbstreproduktion fähige Roboter)

Tab. 157. Typen künstlicher Lebewesen.
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Generation von Technologien, die die wesentlichen 
Merkmale von Leben verkörpern, z.B. Selbstorga-
nisation, Anpassungsfähigkeit, Evolutionsfähigkeit 
und Umweltsensitivität (»dedicated to the study and 
creation of a new generation of technologies which 
embody the essential properties of life, such as self-
organization, adaptability, capacity to evolve and 
react to environmental stimula, etc.«).59 Es werden 
dafür Methoden der Bionanotechnologie und der 
synthetischen Biologie eingesetzt. Endgültig wird 
damit also der Schritt von einer bloßen Simulation 
zur Realisierung von Lebensphänomenen in künstli-
chen Systemen vollzogen.

Ethik des Künstlichen Lebens
Die Erzeugung vollständig oder teilweise künstlicher 
Lebewesen ist mit erheblichen ethischen Problemen 
verbunden. Unüberschaubar und unbeherrschbar 
können insbesondere die langfristigen evolutionären 
und ökologischen Folgen sein, die mit der Verände-
rung des Genoms bestehender Organismen einher-
gehen. Selbst Forscher, die in diesem Prozess der 
Erzeugung künstlicher Organismen beteiligt sind, 
rufen daher zu einem Prozess der gesellschaftlichen 
Diskussion darüber auf.60

Mit ethischen Problemen ist insbesondere auch 
die Erzeugung künstlichen menschlichen Lebens 
verbunden. Als biologisch künstliches Leben eines 
Menschen kann das Leben eines Menschen gelten, 
dessen körperliche Ausstattung (von anderen) gezielt 
erzeugt wurde, z.B. durch genetisches Design. Mit 
Problemen ist ein solches Design u.a. verbunden, 
weil einem gestalteten Menschen nur noch bedingt 
seine Handlungen zugerechnet werden können. Nicht 
allein der einzelne Mensch, sondern auch seine Desi-
gner sind nach der Gestaltung für seine Handlungen 
verantwortlich. Durch die intentionale Gestaltung 
wird damit sowohl das Selbstverhältnis eines Men-
schen als auch seine Stellung in der Kommunikati-
onsgemeinschaft nachhaltig gestört: »Denn mit der 
Entscheidung über sein genetisches Programm haben 
die Eltern Absichten verbunden, die sich später in 
Erwartungen an das Kind verwandeln, ohne jedoch 
dem Adressaten die Möglichkeit zu einer revidieren-
den Stellungnahme einzuräumen«; sie entziehen sich 
damit »den Reziprozitätsbedingungen der kommuni-
kativen Verständigung. Die Eltern haben ohne Kon-
sensunterstellung allein nach eigenen Präferenzen so 
entschieden, als verfügten sie über eine Sache« (Ha-
bermas 2001).61 

Zu berücksichtigen ist im Rahmen einer solchen 
Argumentation aber, dass der Mensch als Kulturwe-
sen immer schon im Spannungsfeld von Eigenver-

antwortung und Fremdbestimmung steht. Die gene-
tische Veränderung treibt die Fremdbestimmung nur 
in ein besonderes Extrem. Im Prinzip, wenn auch 
noch mit einer graduell größeren Revidierbarkeit, 
stellt bereits jede Form der (aktiven oder passiven) 
Erziehung eine Fremdbestimmung dar. Die fehlende 
Revidierbarkeit im Falle genetischer Veränderung 
gewinnt allerdings eine zusätzliche Brisanz daraus, 
dass sie nicht nur das Individuum betrifft, sondern 
über die Kette der Nachkommen die ganze Spezies. 
Genetische Eingriffe ziehen damit vollkommen neue 
Probleme in den Dimensionen einer »Gattungsethik« 
(Habermas) nach sich.

Züchtung
Das Wort ›Züchtung‹ stellt eine Ableitung von 
›Zucht‹ (mhd., ahd. ›zuht‹) dar, das ausgehend von 
der konkreten Bedeutung »Ziehen« schon früh die 
übertragene Bedeutung des abstrakten »Erziehen, 
Bilden« annimmt. Seit dem frühen 19. Jahrhundert 
wird ›Züchtung‹ zur Bezeichnung des praktischen 
Vorgangs der gestaltenden Veränderung von Orga-
nismen in der Generationenfolge verwendet (Ano-
nymus 1807: bei Schafen seien »durch die Züchtung 
so auffallend vollkommene neue Spielarten hervor-
gebracht« worden62; Selektion). Biologisch gesehen 
erfolgt bei der Züchtung eine allmähliche, generati-
onenübergreifende Umgestaltung der Organismen 
durch die wiederholte Auswahl zur weiteren Fort-
p anzung von solchen Mitgliedern einer Population, 
die die beste Ausprägung des angestrebten Merkmals 
zeigen. In Anlehnung an die Bezeichnung für die 
künstliche Züchtung übersetzt H.G. Bronn Darwins 
Begriff der natürlichen Selektion 1860 als natürliche 
Zuchtwahl.63

Im weiteren Sinne sind alle vom Menschen ge-
züchteten Lebewesen wie die Haustiere und Kultur-
p anzen als künstliche Lebewesen anzusehen, weil 
sie nach Maßgabe kultureller Zwecke des Menschen 
geformt sind. Sie sind allerdings nur teilweise künst-
lich, weil ihre Hervorbringung auf den natürlichen 
Prozessen der Reproduktion und Variation beruht. 
Sie gehören damit auch noch zur natürlichen Evo-
lutionsgeschichte der Lebewesen auf der Erde, zum 
Baum oder Netz des Lebens, das alle natürlichen Le-
bewesen genealogisch miteinander verbindet ( Phy-
logenese). 

Gentechnologie
Der Ausdruck ›Gentechnologie‹ (engl. »gene tech-
nology«) erscheint spätestens Anfang der 1970er 
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Jahre.64 Die Gentechnologie kann de niert werden 
als die Technik der direkten Veränderung von Orga-
nismen durch die Integration von fremden Genen in 
ihr Genom. Bereits 1934 spricht N. Timoféeff-Res-
sovsky vom genetischen Engineering (»genetic en-
gineering«) als einem Verfahren der Synthese neuer 
Genotypen und Rassen (»synthesis of new genotypes 
and races«).65 Die diesbezügliche Methode sieht der 
Autor in experimentell induzierten Mutationen, z.B. 
mittels Röntgen- oder Gammastrahlen, und anschlie-
ßender Selektion. Es handelt sich dabei also noch um 
kein Design im Sinne eines Ingenieurs, der sein Pro-
dukt vollständig plant. 

Die ersten gentechnischen Verfahren zur direk-
ten Manipulation von Organismen werden unter der 
Bezeichnung Transformation bekannt ( Genetik). 
F. Grif ths gelingt es 1928, die vererbbaren Eigen-
schaften eines für Mäuse infektiösen Bakterienstam-
mes auf einen anderen zu übertragen, wobei er die 
infektiösen Bakterien vorher durch Erhitzung abtöte-
te, so dass es nur zu einer Übertragung ihrer Erbträ-
ger kommen konnte ( Vererbung).66 Die kontrollierte 
Einschleusung von Genen in das Genom eines Orga-
nismus erfolgt mit Hilfe von Vektoren. Als besonders 
geeignet erwiesen sich hierzu Viren oder Plasmide, 
d.h. extrachromosomale DNA-Moleküle von Bakte-
rien. 1973 wird der erste Plasmid zur Übertragung 
eines Gens in das Genom eines Bakteriums konstru-
iert.67 Seit den 1980er Jahren bezeichnet man solche 
Organismen, deren Genom sich durch menschlichen 
Eingriff aus den Genen von Organismen verschiede-
ner Arten zusammensetzt, als transgene Organismen 
(»transgenic organisms«) ( Rekombination). Der 
Einsatz von gentechnisch veränderten Organismen 
erfolgt z.B. in der Medizin. Seit 1980 wird in indust-
riellem Maßstab Insulin von Bakterien hergestellt, in 
deren Genom ein insulinerzeugendes Gen integriert 
wurde. Die gentechnologischen Verfahren sind mit 
weitreichenden ethischen und ökologischen Proble-
men behaftet.68
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Lamarckismus
Das Wort ›Lamarckismus‹ erscheint in der zweiten 
Hälfte des 19. Jahrhunderts. Es wird in verschiede-
ner Weise verstanden. Die ältere Bedeutung, die sich 
seit 1866 bei E. Haeckel ndet, bezieht sich auf J.B. 
Lamarck als Begründer der biologischen Abstam-
mungslehre. ›Lamarckismus‹ verwendet Haeckel in 
den 1860er Jahren also im Sinne der »Descendenz-
Theorie«: »[Die] Selectious-Theorie ist es, welche 
man mit vollem Rechte, ihrem alleinigen Urheber zu 
Ehren, als Darwinismus bezeichnen kann, während 
es nicht richtig ist, mit diesem Namen, wie es neuer-
dings häu g geschieht, die gesammte Descendenz-
Theorie zu belegen, die bereits von Lamarck als eine 
wissenschaftlich formulirte Theorie in die Biologie 
eingeführt worden ist, und die man daher entspre-
chend als Lamarckismus bezeichnen könnte«.1

Daneben bezieht sich der Ausdruck auf die be-
sondere Theorie über die Ursachen der langfristigen 
Veränderung von Organismen, die auf Lamarck zu-
rückgeführt wird. Im Gegensatz zum Darwinismus 
( Evolution) wird danach im Lamarckismus ein sys-
tematischer Zusammenhang zwischen der Verände-
rung eines Organismus im Laufe seines Lebens und 
den Eigenschaften seiner Nachkommen behauptet. 
Es wird also eine Vererbung erworbener Eigenschaf-
ten angenommen, wie es – nach der Etablierung eines 
de nierten Vererbungsbegriffs – seit dem Ende des 
19. Jahrhunderts heißt (zu diesem Ausdruck s.u.). La-
marck selbst verwendet weder diese Formulierung, 
noch gibt er ein Modell für einen Mechanismus der 
Vererbung erworbener Eigenschaften. 

Der Erwerb der später vererbten Eigenschaften 
erfolgt nach lamarckistischer Vorstellung auf zwei 
verschiedene Weisen: durch den direkten Ein uss der 
Umwelt (z.B. durch Anpassungen an das Klima) oder 
durch regelmäßig ausgeübte Verhaltensweisen (also 
durch Gebrauch und Nichtgebrauch von Organen). 
Der wesentliche Faktor in der Transformation der Or-
ganismen ist nach Lamarck eine organische Tendenz 
zur Höherentwicklung; die Vererbung erworbener 
Eigenschaften bildet dagegen lediglich eine sekundä-
re Ein ussgröße, die zu Modi kationen des linearen 
Fortschritts führt. 

Die Verwendung des Ausdrucks ›Lamarckis-
mus‹ in Abgrenzung zu ›Darwinismus‹ und damit 
zur Bezeichnung eines besonderen Mechanismus 
der Veränderung von Organismen erscheint erst in 

den 1880er Jahren. E. Ray Lankester, der das Wort 
›Lamarckismus‹ als einer der ersten bereits 1884 
verwendet, formuliert es so, dass nach lamarckisti-
scher Auffassung strukturelle Änderungen von Or-
ganismen durch individuelle Anpassungen erfolgten 
(»change of structure was transmitted from parent 
to offspring«).2 Im Gegensatz dazu lässt sich der 
Darwinismus nach Lankester durch die Vorstellung 
charakterisieren, dass die Variationen ohne Bezug zu 
ihrer »Fitness« auftreten (»varieties arise irrelevantly 
– that is to say, without relation to their tness«).3 La-
marckismus und (Neo-)Darwinismus unterscheiden 
sich also wesentlich durch verschiedene Vorstellun-
gen von den Ursachen der Variation der Nachkom-
men gegenüber den Vorfahren: Lamarckistisch ist die 
Annahme, dass die Variationen häu g zweckmäßig 
sind; darwinistisch ist dagegen die Ablehnung eines 
Zusammenhangs zwischen der Wahrscheinlichkeit 
des Auftretens einer Variation und ihrer Nützlichkeit. 
Darwin selbst war trotz seiner Betonung der Bedeu-
tung der Selektion für die langfristige Veränderung 
von Organismen auch, besonders in seinen späteren 
Schriften, ein Anhänger des Lamarckismus (s.u.).

Vorgeschichte bis zu Lamarck
Die Vererbung erworbener Eigenschaften stellt eine 
über Jahrhunderte akzeptierte und bis zum Ende des 
19. Jahrhunderts die dominierende Vorstellung der 
Vererbung dar.4 Aristoteles diskutiert den Fall eines 
Menschen, bei dem eine Wunde wiedererscheint, die 
seinem Vater zugefügt wurde.5 Als Erklärung dieses 
Falls nehmen die Vorsokratiker Anaxagoras, Demo-
krit und Leukipp sowie Hippokrates6 einen Mecha-
nismus der Vererbung an, bei dem die Merkmale der 
Nachkommen von allen Teilen des Körpers ihrer El-
tern bestimmt werden – eine Theorie, die später von 
Darwin ausgearbeitet und Pangenesis genannt wird 
( Vererbung). Aristoteles lehnt diese Theorie ab, u.a. 
mit dem Argument, die Nachkommen verfügen häu-

g über andere Merkmale als ihre Eltern. 
Die Annahme einer Vererbung erworbener Eigen-

schaften steht seit der Antike im Zusammenhang mit 
der Vorstellung von der Entstehung und Veränderung 
von Organen ausgehend von Bedürfnissen, die Orga-
nismen haben ( Bedürfnis). Das Problem der Verer-
bung wird also thematisiert im Rahmen des Verhält-
nisses von einem Organ als einem physischen Körper 

Der Lamarckismus ist die Lehre, nach der die Eigen-
schaften, die ein Organismus im Laufe seines Lebens 
erworben hat, an seine Nachkommen vererbt werden 
können (»Vererbung erworbener Eigenschaften«).
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und der durch es erzielten Bedürfnisbefriedigung als 
seiner Funktion. Aristoteles schreibt in seiner Ausei-
nandersetzung mit Empedokles der Funktion ein Pri-
mat zu: Es sei die Funktion (der Zweck), um deren 
willen ein Organ existiert ( Funktion; Zweckmäßig-
keit).7 Gegen solche Ansichten wendet Lukrez später 
ein, dass zumindest in Bezug auf die Reihenfolge der 
Entstehung die Glieder und Sinnesorgane der Orga-
nismen vor ihrem Nutzen gebildet sein müssen und 
erst nach der Bildung der Organe ihre Verwendung 
möglich wird (»quod natum id procreat usum«8).

Auch in den frühen Evolutionstheorien des 18. 
Jahrhunderts wird eine Veränderung von Organis-
men wiederholt als Folge ihrer Bedürfnisse gedeutet. 
P.L.M. Maupertuis gibt 1745 zwar als wesentlichen 
Grund für die Merkmale der Organismen die Ver-
erbung über die Eltern an; er erwägt aber auch den 
Ein uss der Umwelt (Klima und Ernährung) auf die 
Vererbung.9 E.B. de Condillac erklärt 1755 alle Ein-
richtungen und Instinkte der Tiere als Ausdruck ihrer 
Bedürfnisse (»besoins«).10 D. Diderot formuliert 

das Verhältnis von Organen und Bedürfnissen 1769 
als ein wechselseitiges: »les organes produisent les 
besoins, et réciproquement les besoins produisent les 
organes«.11 

J.B. de Lamarck
J.B. de Lamarck bemüht sich um eine streng kausal-
mechanische Erklärung für die Veränderung der Or-
ganismen. Er sieht das Problem der Begründung von 
Vererbung und Entwicklung daher nicht primär teleo-
logisch wie viele seiner Vorgänger. In seiner ›Philo-
sophie zoologique‹ von 1809 entwirft Lamarck eine 
Determinationskette, die in drei Schritten von Ände-

rungen der Umwelt (»circonstances«) über Änderun-
gen der Bedürfnisse (»besoins«) und Änderungen 
des Verhaltens (»habitudes«) zu einer Änderung des 
Körperbaus der Organismen führt.12 Die Veränderun-
gen der Organismen ergibt sich also aus ihrer Anpas-
sung an die Umwelt (»une diversité de circonstances 
qui est partout en rapport avec celle des formes et des 
parties des animaux«).13 Lamarck legt Wert darauf, 
dass die Umwelt nicht direkt auf die Organisation 
der Organismen wirkt (wie von Geoffroy-Saint Hi-
laire behauptet; s.u.), sondern nur vermittelt über sei-
ne Bedürfnisse und sein Verhalten.14 Das Verhalten 
wirkt dabei direkt auf die Veränderung der Organe, 
indem es durch Gebrauch oder Nichtgebrauch die Or-
gane vergrößert oder verkleinert und schließlich ver-
schwinden lässt, so wie es Lamarck in seinem ersten 
Gesetz der Veränderung beschreibt: »l’emploi plus 
fréquent et soutenu d’un organe quelconque, forti e 
peu à peu cet organe, le développe, l’agrandit, et lui 
donne une puissance proportionnée à la durée de cet 
emploi«.15 Durch den Gebrauch seiner Organe wird 
demnach also die Ausprägung dieser Organe des Or-
ganismus verstärkt. Nach dem zweiten von Lamarck 
formulierten Gesetz können die so individuell erwor-
benen Eigenschaften an die Nachkommen weiterge-
geben werden, sofern sie (in der sexuellen Fortp an-
zung) von beiden Eltern geteilt werden: »elle [d.i. die 
Natur] le conserve par la génération aux nouveaux 
individus qui en proviennent«.16 In seinem berühm-
ten Beispiel: Die Giraffen haben lange Hälse, weil 
ihre Vorfahren die Gewohnheit hatten, sich von Blät-
tern hoch oben in den Bäumen zu ernähren, weil sie 
sich daraufhin gestreckt haben und die Streckung an 
ihre Nachkommen vererbt haben.17 Die Plausibilität 
des von ihm vorgeschlagenen Mechanismus versucht 
Lamarck durch den Verweis auf ein Sprichwort zu 
unterstreichen: »les habitudes forment une seconde 
nature«.18

Im Rahmen der Selektionstheorie Darwins sind 
es wesentlich innerorganische Faktoren (wie die 
Konkurrenz), die die Veränderung der Lebewesen 
bedingen. Im Gegensatz dazu bildet in der Theorie 
Lamarcks die Änderung der Umwelt einen wesent-
lichen Grund für die organischen Transformatio-
nen: Umweltänderungen bedingen Änderungen der 
Bedürfnisse und des Verhaltens und damit schließ-
lich Änderungen des Baus der Organismen. Neben 
der Betonung der Umwelt für die Veränderung der 
Organismen nimmt Lamarck allerdings auch noch 
einen immanenten Trieb zur Höherentwicklung an. 
Auch Lamarcks Theorie der Umweltabhängigkeit 
der organischen Veränderungen gilt also nicht ohne 
Einschränkungen. Auch bei Lamarck kann damit 

Abb. 265. Die Veränderung der Morphologie aufgrund der 
Bedürfnisse (nach einer Karikatur von Caran d’Ache; aus 
Sirks, M.J. & Zirkle, C. (1964). The Evolution of Biology: 
310).
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eine gewisse Autonomie in der Entwicklung der Le-
bewesen konstatiert werden: Nicht allein die durch 
Umweltein üsse erzeugten Bedürfnisse bilden den 
Grund für die Veränderung, sondern auch die je-
weilige Organisationsform eines Lebewesens gibt 
den Anlass für Umgestaltungen. M. Weingarten 
formuliert dies so: »nicht das Bedürfnis selbst und 
allein erzeugt ein neues Organ oder eine neue Struk-
tur, sondern dies ereignet sich nur dann, wenn eine 
neue Bewegung, eine Veränderung der Beziehung 
der Teile untereinander, also eine schon veränderte 
Organisationsform erzeugt wurde«.19 Tatsächlich ist 
bei Lamarck eine »neue Bewegung« die unmittelbare 
Ursache für die Erzeugung eines neuen Organs, und 
diese inneren Bewegungen sind durch die Form der 
Organisation selbst mit bedingt. Als Erklärung für 
die Entstehung neuer Organe aufgrund veränderter 
Bewegungen entwickelt Lamarck eine komplizierte 
physiologische Theorie innerer Flüssigkeiten, nach 
der die Veränderung der Bewegung von Flüssigkei-
ten die unmittelbare Ursache für die Bildung neuer 
Organe ist.20

Als eine Variante von La-
marcks Theorie der Vererbung 
kann die Theorie E. Geoffroy 
Saint-Hilaires angesehen wer-
den, der zufolge die Verän-
derung der Organismen nicht 
vom Organismus selbst durch 
Gebrauch und Nichtgebrauch 
der Organe ausgeht, sondern 
sich als Ergebnis der direkten 
Einwirkung der Umwelt ergibt 
(»Geoffroyismus«).21 In beiden 
Fällen vollzieht sich die Ver-
änderung im Leben eines ein-
zelnen Organismus und wird 
an ihre Nachkommen weiter-
gegeben. Es handelt sich also 
jeweils um eine Vererbung er-
worbener Eigenschaften, in der 
nur die Rolle der Umwelt eine 
andere ist.

In der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts führt die Be-
schreibung von geogra schen 
Rassen ( Art), die spezi sche 
Anpassungen an ihre jewei-
lige Umwelt aufweisen und 
offensichtlich eine genetische 
Grundlage haben, zu einer Ver-
festigung der Vorstellung der 
Vererbung erworbener Eigen-

schaften. Viel diskutiert wird der Fall der mensch-
lichen Rassen. Einerseits wird der Zusammenhang 
zwischen Klima und Hautfarbe als Beleg für eine 
Vererbung erworbener Eigenschaften gesehen, ande-
rerseits wird aber, besonders nachdrücklich von J.C. 
Prichard 1813, darauf hingewiesen, dass die Verän-
derungen der Hautfarbe, die ein Mensch im Laufe 
seines Lebens erfährt, nicht an seine Nachkommen 
weitergegeben wird.22 

Darwin: Hypothese der Pangenesis
Auch Darwin integriert in seine Vorstellung von der 
Evolution der Organismen lamarckistische Elemen-
te, und zwar in zunehmendem Maße im Laufe sei-
ner späteren Schriften. Besonders in der Evolution 
des Verhaltens geht er von einem lamarckistischen 
Modell aus, dem zufolge zunächst durch den Willen 
geleitete Verhaltensweisen allmählich zu Instinkten 
werden können: »Actions, which were at rst vo-
luntary, soon became habitual, and at last heredita-
ry, and may then be performed even in opposition to 

Abb. 266. Rekonstruktion von Lamarcks Modell der Entwicklung des Lebens auf der 
Erde als parallele Höherentwicklung von Organismen in unabhängig voneinander 
entstandenen Entwicklungslinien. Nach dieser Darstellung ist der Komplexitätsgrad 
des Bauplans eines Organismus direkt proportional zu der Länge der Kette seiner 
Vorfahren, also seinem phylogenetischen Alter. In der Eindeutigkeit dieser Darstel-
lung wird diese These von Lamarck allerdings nicht behauptet. Er geht zwar von einer 
wiederholten Urzeugung des Lebens aus, behauptet aber nicht explizit, dass die Or-
ganismen mit einem komplexen Bauplan mehrfach in der Evolution aus Organismen 
mit einem einfacheren Bauplan gebildet wurden (aus Lefèvre, W. (1984). Die Entste-
hung der biologischen Evolutionstheorie: 37; eine ähnliche Abbildung in Bowler, P.J. 
(1984/89). Evolution. The History of an Idea: 85; kritisch dazu Burkhart, R.W. Jr. 
(1995). Lamarck in 1995. In: The Spirit of System. Lamarck and Evolutionary Biology, 
xi-xl: xxii; die Abbildung bei Bowler geht wohl auf ein Diagramm zurück, das M.P. 
Winsor in ihrer Dissertation entwickelt hat; vgl. Wilkins, J. (2009). Species. A History 
of the Idea: 105).
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the will«.23 Die Streitfrage, ob sich in der Entstehung 
neuer Merkmale zuerst die Gewohnheiten änderten 
und danach der Körperbau oder ob es umgekehrt sei, 
hält Darwin für schwer zu entscheiden und unbedeu-
tend für seine Theorie (»immaterial«).24 Meist erfolge 
beides simultan, wie er meint. Darwin schreibt zwar 
dem direkten Ein uss (»direct effect«) von Umwelt-
faktoren (Klima, Ernährung etc.) eine gewisse Rolle 
in der Transformation der Arten zu, im Vergleich zur 
Natürlichen Selektion hält er diesen Ein uss aber an-
fangs für sehr klein (»quite subordinate«).25 Erst seit 
Mitte der 1870er Jahre schreibt er dem Ein uss der 
Umwelt (»external conditions«) und des Verhaltens 
(»use and disuse during the life of the individual«) 
eine zunehmend wichtigere Rolle in der Gestaltung 
und Umgestaltung der Organismen zu.26 Gegenüber 
dem Faktor der Selektion sind sie für Darwin aber 
immer von untergeordneter Bedeutung.

Eine eigene Theorie für den Mechanismus der 
Vererbung erworbener Eigenschaften veröffentlicht 
Darwin 1868 in seiner Schrift über die Variation von 
Tieren und P anzen in der Domestikation.27 Gemäß 
dieser Theorie der Pangenesis, wie Darwin sie nennt, 
ist die Zusammensetzung der Keimzellen, die von ei-
nem Organismus an seine Nachkommen weitergege-
ben werden, eine Ansammlung von kleinen Keimen 
(»gemmules«). Diese Träger der vererbten Eigen-
schaften werden von jedem Zelltyp des erwachsenen 
Organismus abgesondert. Weil die vererbten Eigen-
schaftsträger also aus den differenzierten Geweben 
entstehen, ist damit für die Möglichkeit der Verer-

bung von Eigenschaften, die der Orga-
nismus in seinem individuellen Leben 
erworben hat, gesorgt

Vererbung erworbener Eigenschaften
Die Unterscheidung zwischen angebo-
renen und erworbenen Merkmalen ist 
im Denken Lamarcks und Darwins zwar 
implizit vorhanden, wirklich klar heraus-
gearbeitet und terminologisch markiert 
wird sie aber erst von späteren Autoren. 
Voraussetzung für die Unterscheidung 
ist die Bildung eines de nierten Begriffs 
der Vererbung, die erst Mitte des 19. 
Jahrhunderts erfolgt. Zu einer festste-
henden Formel entwickelt sich der Aus-
druck Vererbung erworbener Eigen-
schaften seit den 1860er Jahren (Rolle 
1863); anfangs wird er besonders im 
Kontext von Diskussionen zur Züchtung 
von P anzen und Tieren verwendet.28 E. 
Haeckel unterscheidet 1866 zwischen 

einer »Vererbung ererbter Charaktere« und einer 
Vererbung erworbener Charaktere (»conservative 
und progressive Vererbung«).29 Er übernimmt diese 
Formulierung in seiner populären Vortragsreihe30; 
daraus entwickelt sich die seit Mitte der 1870er Jahre 
die feste Verbindung der Formel ›Vererbung erwor-
bener Eigenschaften‹ mit dem Lamarckismus.31 Für 
Haeckel sind »erworbene Eigenschaften« solche, die 
ein Organismus nicht von seinen Eltern geerbt, son-
dern »während seiner individuellen Existenz durch 
Anpassung erworben hat«32. Er ist anfangs von der 
Erblichkeit auch dieser Eigenschaften überzeugt. 

Nicht immer wird die Formel ›Vererbung erwor-
bener Eigenschaften‹ allerdings mit dem Lamar-
ckismus verbunden. Gelegentlich wird auch einfach 
die Selektionstheorie Darwins mittels dieser Formel 
beschrieben.33 So erklärt A. Rauber die »Vererbung 
erworbener Eigenschaften« 1875 auf diese Weise: 
»Durch Anpassung an äussere Lebensbedingungen 
und Vererbung erworbener Eigenschaften auf den 
Keim haben sich nach ihr [der Transmutationstheo-
rie] durch stufenmässigen Fortschritt allmälig alle hö-
heren P anzen- und Thierformen hervorgebildet«.34 
Und F.A. Lange betont 1877: »das von Darwin so 
richtig nachgewiesene Princip der Vererbung erwor-
bener Eigenschaften«.35 In der später vorherrschen-
den Bedeutung verwendet aber schon G. Tschermak 
die Formulierung, wenn er 1876 erläutert, die »Ver-
erbung erworbener Eigenschaften« beruhe darauf, 
dass eine Zelle aus »kleineren Systemen« bestehe, 
über die eine gewisse »Plasticität« erreicht werde, 

Abb. 267. Zwei Modelle der Vererbung. Oben: Formung des Eies als Erb-
träger durch den ganzen Organismus; unten: das Ei bildet sowohl den 
erwachsenen Organismus als auch das Ei der nächsten Generation. Das 
obere Modell enthält die Grundannahme der Vererbung erworbener Eigen-
schaften (aus Conklin, E.G. (1919). The mechanism of evolution in the light 
of heredity and development. Scienti c Monthly 9, 481-505: 490).
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so dass äußere Einwirkungen konserviert und in die 
nächste Generation weitergegeben werden könnten.36 
Eine klare Ablehnung erfährt die Annahme einer Ver-
erbung »erworbener Eigenschaften« 1874 durch W. 
His.37 Auch G. Seidlitz bezweifelt 1878-79 die zu sei-
ner Zeit verbreitete Annahme einer Vererbung erwor-
bener Eigenschaften und weist darauf hin, dass diese 
Annahme einem Lamarckismus gleich komme. Er 
trifft eine klare Gegenüberstellung von Darwinismus 
und Lamarckismus als zwei möglichen Formen der 
Evolution.38 Auch C. von Nägeli ist sich bereits 1865 
des grundlegenden Charakters der Unterscheidung 
der Vererbung von erworbenen und ererbten Eigen-
schaften bewusst (ohne aber eine klare Terminologie 
dafür zu verwenden). Er berichtet von seinen Experi-
menten mit alpinen P anzen, die ihre im Hochgebir-
ge erworbenen Eigenschaften bereits nach einer Ge-
neration verlieren, wenn sie ins Tal versetzt werden.39 
Andere Autoren bezweifeln ausdrücklich, dass eine 
Unterscheidung zwischen erblichen und erworbenen 
(adaptiven) Eigenschaften überhaupt möglich sei. So 
ist K. Semper 1880 der Auffassung, »dass wohl die 
meisten und vielleicht alle jetzt in hohem Masse erb-
lichen Eigenschaften entstanden sind als Modi ca-
tion jener ursprünglich adaptiven Organe, welche die 
Elemente zu lange andauernder und weitgehender 
allmählicher Umwandlung in sich trugen«.40

Eine bemerkenswerte terminologische Unter-
scheidung trifft E. Hering 1870: Er bezeichnet sol-
che Eigenschaften eines Organismus, die »sich auf 
seine Nachkommen übertragen können«, die er aber 
»selbst nicht ererbt, sondern erst unter den besonde-
ren Verhältnissen, unter denen er lebte, sich angeeig-
net hat«, als kleines Erbe und grenzt dieses von dem 
»großen Erbgute des ganzen Geschlechtes« ab.41

Für die breite Akzeptanz des Modells lamarckisti-
scher Vererbung in der zweiten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts spielt es auch eine Rolle, dass die Entste-
hung der hochorganisierten Systeme der Organismen 
allein auf dem Wege des von Darwin vorgeschlage-
nen Modells von Versuch und Irrtum nicht vorstell-
bar erschien. Es gilt einfach als nicht glaubwürdig, 
dass die Umwelt der Organismen nur eine negative, 
ausmerzende, statt einer positiven, gestaltbildenden 
Rolle spiele und dass die im Laufe eines individu-
ellen Lebens erworbenen Eigenschaften nicht auch 
an die Nachkommen weitergegeben würden, wie es 
doch für die kulturelle Entwicklung des Menschen 
selbstverständlich ist. Von der Selbsterfahrung des 
Menschen geurteilt, war der Lamarckismus also das 
näherliegende Modell.

Ausgehend von experimentellen Befunden bemüht 
sich T. Eimer seit Ende der 1880er Jahre um einen 
Nachweis des »Vererbens erworbener Eigenschaf-

Abb. 268. Vergleich von zwei Modellen der Vererbung. Oben (»The True Relation«): Das Verhältnis der einseitigen Abhän-
gigkeit zwischen den differenzierten Zellen des Soma und den Keimzellen bei mehrzelligen Organismen; unten (»The False 
Relation«): Vererbung erworbener Eigenschaften durch die Rückwirkung der somatischen Zellen auf die Keimzellen (aus 
Simpson, G.G., Pittendrigh, C.S. & Tiffany, L.H. (1957). Life. An Introduction to Biology: 281).
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ten«. Nach seiner Auffassung ist das »organische 
Wachsen (Organophysis)« »von beständigen äußeren 
Ein üssen, Klima und Nahrung, auf das Plasma« be-
dingt.42 Die »hauptsächlichste Ursache der Transmu-
tation« der Arten sieht Eimer nicht in dem darwin-
schen Faktor der Selektion, sondern in der »bestimmt 
gerichteten Entwicklung« oder Orthogenesis ( Fort-
schritt).43 Ein wirklich innovativer Vorgang kann die 
Selektion nach Eimer schon deshalb nicht sein, weil 
sie nicht »die erste Entstehung neuer Eigenschaften«, 
sondern nur »die Steigerung und das Herrschendwer-
den dieser Eigenschaften« erklären könne; als ein 
»rein bezüglicher Begriff« könne der »Nutzen« »un-
möglich das Grundprinzip der Gestaltung der organi-
schen Welt« sein.44 Dezidiert behauptet Eimer daher: 
»Die Ursachen der bestimmt gerichteten Entwick-
lung liegen […] in der Wirkung äußerer Ein üsse – 
Klima, Nahrung – auf die gegebene Konstitution des 
Organismus«.45 Für einen Lamarckismus hält Eimer 
diese Position allerdings nicht, denn sie gibt nach sei-
ner Auffassung nicht die Meinung Lamarcks wieder. 
Als empirischen Beleg für seine Position führt Eimer 
Untersuchungen an Schmetterlingen an, die zeigen 
würden, wie die experimentelle Einwirkung von 
Wärme und Kälte auf die Puppen Schmetterlings-
formen hervorbringt, die den Arten unterschiedlicher 
Klimaregionen entsprechen.46 Eimer sieht in seinen 
Befunden daher »experimentelle Beweise« der »Ver-
erbung erworbener Eigenschaften«47, und er spricht 
von der »Macht der unmittelbaren Einwirkung äuße-
rer Verhältnisse«48.

Die Gegner einer Vererbung erworbener Eigen-
schaften weisen andererseits auf viele Beispiele einer 
regelmäßigen Veränderung eines Organismus hin, die 
keine Konsequenzen für die Nachkommen hat, z.B. 
die über Jahrtausende praktizierte Beschneidung der 
Juden, die zu keinen erblichen Veränderungen führte.

Der biologische Diskurs mit der Alternative der 
Vererbung erworbener oder ererbter Eigenschaften 
ist außerdem wahrscheinlich nicht ganz unabhängig 
von der älteren juristischen Debatte um eine »Ver-
erbung erworbener Eigentümer«. Eine solche Ver-
erbung, d.h. Weitergabe von Eigentümern an die 
Nachkommen, scheint im 18. Jahrhundert begrif ich 
ausgeschlossen zu sein, weil sich der juristische Be-
griff der Vererbung allein auf solche Dinge bezieht, 
die der Vererbende seit seiner Geburt besitzt, die er 
also selbst geerbt hat.49

Konjunktur am Ende des 19. Jh.
Der Lamarckismus wird an der Wende vom 19. zum 
20. Jahrhunderts viel diskutiert.50 Er ndet seine 
biologische Anerkennung u.a. wegen seiner Kompa-

tibilität mit dem allgemeinen in dieser Zeit verbrei-
teten lebensphilosophischen Bild der Lebewesen als 
autonome Wesen, die nicht nur passive Spielsteine 
der Selektion sind, sondern selbst aktiv an ihrer Um-
gestaltung beteiligt sind.51 Der Lamarckismus wird 
als eine Form der Evolution verstanden, die wirklich 
kreativ ist – im Sinne von H. Bergsons ›Évolution 
créatrice‹, einem Werk, in dem auch direkt für den 
Lamarckismus argumentiert wird52 –, und nicht nach 
dem Modell von Kampf und Destruktion ablaufen 
muss. Von biologischer Seite wird als Hauptargument 
für den Lamarckismus einerseits angeführt, dass eine 
Vererbung erworbener Eigenschaften eine höhere 
Evolutionsgeschwindigkeit ermöglichen würde: Die 
natürliche Evolution des Lebens könnte damit selbst 
in der kurzen Spanne von 100 Millionen Jahren er-
folgt sein, d.h. in jenem Zeitraum, der bis zum Be-
ginn des 20. Jahrhunderts für das Alter der Erde ge-
halten wird ( Phylogenese). Außerdem wird der La-
marckismus als Erklärung für die Bildung komplexer 
Organe angeführt, wie des Auges oder des Grabfußes 
des Maulwurfs, deren Entstehung allein durch Selek-
tion für unmöglich gehalten wird: Nicht viele kleine 
Mutationen, deren selektiver Wert erst nach Bildung 
der Gesamtstruktur vorliegt, sondern die Kombina-
tion individuell erworbener Veränderungen, die sich 
im Laufe eines Lebens akkumuliert und ihre Nütz-
lichkeit im Zusammenspiel erwiesen haben, soll die 
Grundlage der Bildung komplexer Merkmale bilden.

Auch viele paläontologisch arbeitende Biologen 
sind von der mit Lamarck verbundenen Orthogenese-
theorie und von dem lamarckistischen Mechanismus 
der Vererbung überzeugt, weil der fossile Befund in 
manchen Fällen einen linearen Trend der Transfor-
mation zeigt und der darwinsche Mechanismus der 
zufälligen Mutation und Selektion als ungeeignet 
gilt, eine solche Linearität der Entwicklung zu be-
wirken. Besonders die bevorzugte Vererbung von 
viel benutzten und nützlichen Organen gilt als ein in 
der Natur verwirklichter und sinnvoller Vorgang.53 

Ein zu seiner Zeit vielzitierter experimenteller 
Nachweisversuch der Vererbung erworbener Eigen-
schaften wird von C.E. Brown-Séquard anhand von 
Experimenten mit Kaninchen unternommen: Er stellt 
1882 fest, dass bestimmte Verletzungen des Zent-
ralnervensystems zu Verstümmelungen führen, die 
regelmäßig auf die Nachkommen vererbt werden.54 
Nicht berücksichtigt wurde bei diesen Experimen-
ten allerdings die Möglichkeit, dass die Veränderung 
nicht über das Ei, sondern den Uterus weitergegeben 
wird und somit nicht im strengen Sinne erblich ist. 

Auch an anderen Organismengruppen, v.a. P an-
zen, Algen und Pilzen, wird die Vererbung erworbe-
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ner Eigenschaften am Ende des 19. Jahrhunderts ex-
perimentell nachzuweisen versucht.55 Der experimen-
tellen Untersuchung der Vererbung von erworbenen 
Eigenschaften widmet sich ein ganzes Forschungs-
programm. Besonders bekannt wird wieder ein Fall 
aus der Zoologie: Ein üsse der Temperatur und der 
Ernährung führen in der Aufzucht von Schmetter-
lingen zu Veränderungen, die über mehrere Genera-
tionen vererbt werden.56 Als ein weiterer Beleg für 
den Mechanismus der lamarckistischen Vererbung 
gilt auch die Blindheit von Höhlenorganismen: A. 
Packard erklärt diese 1888 mit dem Nicht-Gebrauch 
der Augen, der unmittelbaren Ein uss auf die Verer-
bung habe.57 

Manche Versuche des Nachweises der Vererbung 
erworbener Eigenschaften beruhen offenbar auf Fäl-
schungen: Berühmt wird der Fall der Geburtshelfer-
kröte, bei der die Männchen im Gegensatz zu nahe 
verwandten Arten normalerweise keine Paarungs-
schwielen zum Festhalten der Weibchen ausbilden, 
weil sie zum dauerhaften Leben auf dem Land über-
gegangen sind. P. Kammerer, dem es gelingt, die 
Kröte im feuchten Milieu zu züchten, will jedoch die 
Bildung von Paarungsschwielen unter diesen verän-
derten Umweltbedingungen beobachtet haben – dies 
stellt sich jedoch als Irrtum oder Fälschung heraus, 
woraufhin sich Kammerer das Leben nimmt.58

Weismann: Neodarwinismus
Der entschiedenste Gegner der Vorstellung einer 
Vererbung erworbener Eigenschaften ist Ende des 
19. Jahrhunderts A. Weismann. Die Ablehnung die-
ser Vorstellung wird zu einem Hauptmotor für die 
Entwicklung von Weismanns Denken. Jede ererbte 
Eigenschaft eines Organismus wird nach Weismann 
durch eine Eigenschaft des »Keimplasmas« bewirkt. 
Eine Veränderung des Keimplasmas durch die im 
Lauf des Lebens eines Individuums gemachten Er-
fahrungen ist aber deswegen nicht möglich, weil 
das Keimplasma früh von den somatischen Zellen 
abgetrennt wird und unbeein usst von diesen an die 
Nachkommen weitergegeben wird (»Keimbahn«).59 
Die Verhinderung einer Vererbung erworbener Ei-
genschaften erfolgt in der Theorie Weismanns also 
aus der zytologischen Erkenntnis der ontogenetisch 
frühen Trennung von Soma und Keimplasma ( Ge-
notyp/Phänotyp). Diese Trennung wiederum ist 
dadurch bedingt, dass Weismann in der Nachfolge 
Haeckels ein Prinzip der Konservierung einem Prin-
zip der Anpassung gegenüberstellt und diese beiden 
mit unterschiedlichen Teilen des Organismus in 
Verbindung bringt: Das Keimplasma sorgt für die 
Konservierung der Struktur, das Soma für die An-

passung.60 Auch xe Verhaltensmuster und Instinkte 
betrachtet Weismann im Wesentlichen nicht als indi-
viduell geformt, sondern durch Selektion entstanden. 
Er behauptet 1883, »dass alle Instinkte rein nur durch 
Selection entstehen, dass sie nicht in der Übung des 
Einzellebens, sondern in Keimesvariationen ihre 
Wurzel haben«.61 Trotz dieser z.T. eindeutigen Ab-
lehnung einer Vererbung erworbener Eigenschaften 
ist aber auch Weismann der Auffassung, dass es eine 
Veränderung des Keimplasmas unter dem Ein uss 
der Umwelt prinzipiell geben kann. So erwägt er z.B. 
eine Veränderung des Keimplasmas unter dem Ein-

uss der Ernährung.62

Es wird damit die Selektion der alles entschei-
dende Faktor in der Evolution der Organismen: 
Weismann wird zum Begründer des Neodarwinis-
mus ( Evolution). Empirisch versucht Weismann 
das Ausbleiben einer Vererbung erworbener Eigen-
schaften durch einen berühmten Versuch zu belegen: 
Er schneidet Mäusen über viele Generationen die 
Schwänze ab und beobachtet, ob die Schwänze der 
Mäuse allmählich kürzer werden. Die gleich bleiben-
de Länge der Schwänze wertet er als Widerlegung 
des Lamarckismus.

Nachdem zu Beginn des 20. Jahrhunderts die 
Chromosomen als diskrete und gegenüber dem Zell-
plasma abgeschlossene Einheiten der Vererbung kon-
zipiert werden (»Individualität der Chromosomen«; 
Zelle/Chromosomen), wird auch dies als Argument 

gegen die Möglichkeit der Veränderung der Chromo-
somen im Laufe des Lebens eines Organismus, d.h. 
gegen eine Vererbung erworbener Eigenschaften, 
verwendet. 

Neolamarckismus
Dem Neodarwinismus Weismanns wird Ende des 
19. Jahrhunderts der Neolamarckismus gegenüber-
gestellt. Die Bezeichnung ›Neolamarckismus‹ (engl. 
»Neo-Lamarckism«63) geht auf H.W. Conn zurück, 
der sie 1887 prägt, nachdem A. Packard bereits 1885 
den Ausdruck ›Neolamarckianismus‹ (»Neo-Lamar-
ckianism«64) eingeführt hat. Packard versteht unter 
dem Neolamarckianismus eine Ansicht, nach der die 
Umwelt direkt im Sinne erblicher Veränderungen von 
Organismen wirksam ist. Er führt diesen Umweltein-

uss insbesondere zur Erklärung der Entstehung von 
neuen Formen und Typen an; deren Erhaltung könne 
dagegen mittels des darwinistischen Modells der Se-
lektion erklärt werden.

Ideologische Einbettung
Bemerkenswert ist, dass die Widerlegung des lamar-
ckistischen Modells der Vererbung auf primär empi-
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rischer Grundlage erfolgte. Aus rein theoretischer, 
logischer Sicht kann gegen den Kern einer Theorie 
der »Vererbung erworbener Eigenschaften« wenig 
eingewendet werden (vgl. aber die Diskussion zur 
Code-Dualität von Genotyp und Phänotyp).

Der Streit um den Lamarckismus seit Ende des 
19. Jahrhunderts bezieht sich aber nicht allein auf 
die Ergebnisse biologischer Experimente und allge-
meine biologische Theorien, sondern ist eingebettet 
in einen kulturellen Kontext, in dem auch politische 
und pädagogische Bewegungen miteinander ringen. 
Für einen Lamarckismus argumentieren dabei sozi-
alistische Theorien, die der Umwelt und Erziehung 
einen großen Ein uss in der Formung der Lebewe-
sen, insbesondere des Menschen, zuschreiben. Unter 
ausgeprägt ideologischem Vorzeichen erlebt der La-
marckismus in der Sowjetunion eine Blüte, die bis 
in die 1960er Jahre reicht. Nach dem Hauptvertreter 
dieser Richtung, T.D. Lyssenko wird sie Lyssenkois-
mus genannt.65 Lyssenkos Versuche, die seine lamar-
ckistischen Anschauungen in biologischer Hinsicht 
begründeten, beziehen sich auf die Abhärtung von 
Weizensamen durch Kältebehandlung, die ein frühe-
res Keimen im Frühling nach sich zieht (»Vernalisa-
tion«). Lyssenko meint in seinen Versuchen nachwei-
sen zu können, dass sich dieser Effekt über mehrere 
Generationen erhält.

Ende durch Synthetische Theorie der Evolution
In den 1930er Jahren gerät der Lamarckismus zuneh-
mend in die Defensive, weil empirische Evidenzen 
seinen Annahmen widersprechen. Viele über Gene-
rationen verfolgte Experimente, die eine Vererbung 
erworbener Eigenschaften nachweisen sollten, ver-
liefen negativ.66 Trotzdem ndet auch noch in den 
1930er Jahren die Theorie der Vererbung erworbener 
Eigenschaften ihre Anhänger. L. Plate ist z.B. noch 
1931 der Meinung, es widerspreche jeder Wahr-
scheinlichkeit, dass die vielen Anpassungen eines 
Organismus durch Mutationen entstanden und inso-
fern als »ein Spiel des Zufalls« anzusehen seien. Nä-
her liege die Annahme, dass der Organismus »durch 
die jeweilige Lebensweise seine Organisation weit-
gehend beein ußt hat«.67 Das Ende der weiten Ver-
breitung lamarckistischen Denkens wird allgemein 
mit T. Dobzhanskys Hauptwerk ›Genetics and the 
Origin of Species‹ von 1937 verknüpft.

Auf genetischer Ebene gilt lange Zeit das von F. 
Crick formulierte »zentrale Dogma« der Mole-
kularbiologie als Widerlegung des Lamarckismus. 
Nach diesem molekulargenetischen Grundsatz kann 
der Fluss der »Information« in der Genetik immer 
nur von der DNA zu den Proteinen erfolgen – eine 

Rückwirkung der im Leben eines Organismus mo-
di zierten Proteine auf seine Gene ist damit ausge-
schlossen.68 

Schattendasein trotz experimenteller Befunde
Nicht alle Experimente zum Nachweis lamarckisti-
scher Vererbungsmechanismen verlaufen allerdings 
negativ. Wie Versuchsergebnisse seit den 1920er 
Jahren belegen, kommt die vielfach für unmöglich 
erklärte Vererbung erworbener Eigenschaften tat-
sächlich bei einigen Organismen vor.69 Experimen-
tell nachweisbar ist eine Vererbung erworbener Ei-
genschaften, indem ein Organismus oder eine Kultur 
von Organismen für eine begrenzte Zeit einer physi-
schen oder chemischen Behandlung unterzogen wird. 
Wenn diese Organismen danach in ihre alte Umwelt 
zurückversetzt werden, aber die neuen Eigenschaften 
beibehalten und diese an ihre Nachkommen verer-
ben, liegt eine Vererbung erworbener Eigenschaften 
vor.70 Diese Form der Vererbung ndet sich z.B. bei 
Paramaecien (Pantoffeltierchen) in Bezug auf ihre 
Emp ndlichkeit für bestimmte Seren oder andere 
Umweltveränderungen und bei Bakterien in Bezug 
auf die Ausbildung einer Zellwand. V. Jollos, der die 
nicht-genetische Vererbung in den 1920er Jahren bei 
Paramaecien untersucht, spricht von Dauermodi -
kationen ( Mutation; Modi kation).71 Auch Eigen-
schaften des Zellkortex werden bei Pantoffeltierchen 
nicht auf genetischem Weg, sondern ausgehend von 
entsprechenden Eigenschaften der Mutterzelle ver-
erbt.72 Umstritten ist die Interpretation der Versuche 
von E.J. Steele, der Ende der 1970er Jahre beim 
Immunsystem von Mäusen eine Vererbung erwor-
bener Toleranzen gegenüber bestimmten Antigenen 
beschreibt und als Mechanismus für diese Vererbung 
die Integration der erworbenen Eigenschaften in die 
DNA der Keimzellen durch Viren erwägt.73

Lamarckismus der epigenetischen Vererbung
Ein erst seit den 1990er Jahren anerkannter Mechanis-
mus der Vererbung erworbener Eigenschaften beruht 
auf nachhaltigen Veränderungen der Genregulation. 
Eine verbreitete Form der chemischen Veränderung, 
die der Vererbung erworbener Eigenschaften zugrun-
de liegt, ist die Methylierung der DNA. Die Mecha-
nismen der Vererbung erworbener Eigenschaften 
werden als epigenetisches Vererbungssystem (»epi-
genetic inheritance system«; EIS; Vererbung) zu-
sammengefasst.74 Diesem Vererbungssystem ist u.a. 
zuzuschreiben, dass in der Individualentwicklung 
aus differenzierten Zellen eines Typs Tochterzellen 
des gleichen Typs hervorgehen (z.B. Muskelzellen 
aus Muskelzellen und Hautzellen aus Hautzellen).
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Die seit Weismann verbreitete vehemente Ab-
lehnung lamarckistischer Vererbungsmechanismen 
weicht damit einer differenzierten Beschreibung, die 
anerkennt, dass in bestimmten Kontexten durchaus 
eine Vererbung erworbener Eigenschaften möglich 
ist. Diese Form der Vererbung kann auf verschiede-
nen Ebenen vorliegen: neben der genetischen Ebene 
(z.B. durch Methylierung der DNA) insbesondere 
auf der Ebene des Verhaltens und der Kultur. Die 
nichtgenetische Weitergabe komplexer Verhaltens-
muster von Eltern auf ihre Nachkommen ist in Unter-
suchungen mit Ratten experimentell nachgewiesen.75 
Dass die kulturelle Vererbung und Tradition (im Un-
terschied zur natürlichen Evolution) wesentlich nach 
dem Muster der Vererbung erworbener Eigenschaf-
ten verläuft, wird seit langem anerkannt. Der Gedan-
ke ndet sich bereits in G. Simmels ›Philosophie des 
Geldes‹ (1900)76; auch der Genetiker T.H. Morgan 
sieht 1924 in kulturellen Prozessen Raum für lamar-
ckistische Elemente der Vererbung.77 1932 spricht 
er von der doppelten Methode der Vererbung beim 
Menschen (»the twofold method of human inheri-
tance«78): einerseits durch die physische Kontinuität 
der Keimzellen und andererseits durch die Weiterga-
be von individuellen Erfahrungen von einer Genera-
tion zur nächsten.79

Wenn also auch die organische Evolution zumin-
dest nicht immer und notwendig auf dem lamarckis-
tischen Mechanismus der Vererbung erworbener Ei-
genschaften beruht, so ist dieser Mechanismus doch 
prägend für die Kulturentwicklung des Menschen und 
allgemein für jedes auf Tradition beruhende Verfah-
ren der Weitergabe von Merkmalen von einer Gene-
ration zur nächsten: »Kumulierbare Tradition bedeu-
tet nicht mehr und nicht weniger als die Vererbung 
erworbener Eigenschaften« (Lorenz 1973).80 Auch 
die seit den 1980er Jahren entwickelten Theorien der 
kulturellen Evolution ( Kultur) verstehen den dabei 
beteiligten Mechanismus ausdrücklich als lamarckis-
tisch (Boyd & Richerson 1985: »cultural transmissi-
on makes for a kind of ›Lamarckian‹ evolution, in the 
sense that acquired variation is inherited«81). Unklar 
bleibt dabei aber oft, warum von einer kulturellen 
›Vererbung‹ und nicht nur von einer ›Weitergabe‹ 
oder ›Tradition‹ gesprochen werden sollte.82

Baldwin Effekt
Der Ersatz von individuell erworbenen vorteilhaften 
Merkmalen eines Organismus ( Modi kationen) 
durch die zufällige Entstehung vererbbarer ähnlicher 
Merkmale ( Mutationen) wird 1896 von J.M. Bald-
win »organische Selektion« genannt.83 Parallel zu 

Baldwin äußern C. Lloyd Morgan und H.F. Osborn 
ähnliche Vorstellungen.84 Der Effekt wird als gelun-
gene Vereinigung von lamarckistischen mit darwi-
nistischen Vorstellungen verstanden. Seit einem Auf-
satz G.G. Simpsons von 1953 spricht man von dem 
›Baldwin-Effekt‹.85 
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Leben
Das germanische Verb ›leben‹ (mhd. ›leben‹; ahd. 
›leb n‹) kann im Sinne von »(übrig)bleiben, fortbe-
stehen« auf die indogermanische Wurzel ›*[s]lei-‹ 
»feucht, schleimig, klebrig sein, kleben[bleiben]« 
zurückgeführt werden. Es gibt also eine etymologi-
sche Verbindung zwischen dem Wort ›Leben‹ und 
einer Wortgruppe mit der Bedeutung »Fortbestand, 
Erhaltung« (die noch in der lautlichen Ähnlichkeit 
von ›leben‹ und ›bleiben‹ ihren Ausdruck ndet). 
Die Bedeutung von ›Leben‹ als dem »Bleibenden« 
hat nicht nur für den Ausdruck in seiner biologischen 
Bedeutung eine wichtige Rolle gespielt ( Selbster-
haltung), sie steht anfangs v.a. im Zusammenhang 
mit dem christlichen Glauben und der Vorstellung 
des »ewigen Lebens« (»vita aeterna«).1

In seiner Form als substantivierter In nitiv ndet 
sich das Wort bereits in althochdeutschen Glossen 
(»Vivere daz leben«2) und in der Übersetzung der 
alttestamentarischen Psalmen durch Notker Labeo 

aus St. Gallen um das Jahr 1000 (»daz menniscon le-
ben«3). Wegen seiner etymologischen Verbindung zu 
Ausdrücken, die auf ein Beharren und Fortbestehen 
verweisen, gilt »Leben als Zustand« als Ausgangs-
bedeutung des Wortes ›lif/lîp‹.4 Bezeichnenderweise 
wird das altgermanische Wort – unter dem Ein uss 
des lateinischen ›vita‹ – für das den Tieren und Men-
schen gemeinsame Lebensprinzip schlechthin ver-
wendet. Es steht damit im Gegensatz zu den altnordi-
schen Ausdrücken für ›Seele‹, die – in verschiedenen 
Übersetzungen des einheitlichen ›anima‹ – differen-
zieren zwischen einem auf den Menschen bezogenen 
Wort (›sawul‹ oder ›sál‹) und einem Ausdruck für die 
Tiere (›andi‹).5 Diese terminologische Differenzie-
rung unter christlichem Vorzeichen weist also bereits 
auf den radikalen Schritt Descartes voraus, den Tieren 
eine Seele – d.h. das antike Prinzip der Lebendigkeit 
– ganz abzusprechen; dass den Tieren ein Leben zu-
zuschreiben ist, bezweifelt Descartes dagegen nicht.

Die beiden griechischen Wörter für ›Leben‹, 
› ‹ (mit der Grundbedeutung »Leben, Lebens-
unterhalt«6) und › ‹ (»Lebenswandel, Lebens-
zeit«) gehen dagegen – ebenso wie das lateinische 
›vita‹ – auf die indogermanische Wurzel ›*guei-‹ 
»leben« zurück. Aus dieser Wurzel haben sich viele 
auf eine Bewegung verweisende Wörter entwickelt, 
z.B. das deutsche ›keck‹ und das englische ›quick‹ 
( Selbstbewegung). Auch hinter dem hebräischen 
Wort für Leben, ›hayy m‹ steht eine Bedeutung, die 
auf Beweglichkeit und Aktivität verweist (z.B. in der 
Verbindung mit Wasser zur Bezeichnung frischen, 

ießenden Wassers).7 In der Bibel wird der Begriff 
des Lebens allerdings weniger im Sinne eines biolo-
gischen Phänomens verwendet als zur Bezeichnung 
der Lebensspanne eines Menschen und der darin sich 
vollziehenden existenziellen Ereignisse.8 Die innere 
Bewegungskraft, die der Fähigkeit zur Selbstbewe-
gung zugrunde liegt, wird im Alten Testament ›näfäš‹ 
oder ›r ah‹ genannt – Wörter, deren Grundbedeutung 
»Lufthauch« oder »Atem« ist.9 Der Atem wird mit 
dem Leben einerseits verbunden, weil er Tiere allge-
mein kennzeichnet, und andererseits, weil das Leben 
als etwas vorgestellt wird, das von außen dem Kör-
per (durch Gott) hinzugefügt (»eingehaucht«) wird.10 
Aufgrund der Verbindung von Leben mit Selbstbe-
wegung bzw. Atmen wird den P anzen lange Zeit ein 
Leben abgesprochen (aufgrund des Fehlens von Be-
wusstsein und mentalen Eigenschaften bei P anzen 
erfolgt dies z.T. bis in die Gegenwart11; P anze). 

Das Leben ist die Summe und Einheit der Aktivitäten 
und Fähigkeiten von besonderen organisierten Syste-
men, den Lebewesen. Weil einige dieser Aktivitäten, 
insbesondere die Ernährung von Stoffen aus der Um-
welt und der Schutz vor Gefahren, für den Bestand der 
Lebewesen notwendig sind, stellt das Leben eine eigene 
Weise zu sein dar. Das Leben eines Lebewesens erhält 
sich nur durch dessen Aktivitäten. Die Kontinuität dieser 
Aktivitäten, die auch über einen Wechsel der Stoffe und 
Formen des Körpers hinweg erfolgt, bedingt daher ganz 
andere Identitätsbedingungen eines Lebewesens als ei-
nes anorganischen Körpers. Auf die materielle Grundla-
ge der lebenden Wesen bezogen, bezeichnet der Begriff 
des Lebens die Struktur und den Zustand von Körpern, 
die diese Aktivitäten und Fähigkeiten zeigen. Darüber 
hinaus wird auch die ein Individuum übersteigende 
Dynamik, die sich aus dem Prozess der Fortp anzung 
ergibt und die in der Folge der Generationen besteht, 
mit dem Begriff des Lebens assoziiert. Insgesamt sind 
es damit drei Momente, die das Phänomen des Lebens 
grundlegend charakterisieren: Die dynamische Struktur 
der lebenden Wesen stellt eine Organisation dar, d.h. 
eine Gliederung des Systems in Teile (und Prozesse), 
die sich in ihrer wechselseitigen Herstellung und Erhal-
tung gegenseitig bedingen. Insofern die in den Lebewe-
sen ablaufenden Prozesse auf die Erhaltung des Ganzen 
gerichtet sind, ist ihre kausale Struktur daneben durch 
das Prinzip der Regulation bestimmt. Am nachhaltigsten 
sichern Lebewesen ihre eigene Organisation durch ihre 
Fortp anzung. Diese schließt zugleich die Möglichkeit 
der Variation, der Entstehung immer wieder neuer Le-
bensformen ein, die in langfristigen Veränderungen zu 
einer sukzessiven Komplexitätssteigerung der Formen 
führen kann. Das dritte allgemeine Prinzip zur Charak-
terisierung des Lebens lautet daher Evolution.

Leben (ahd. 8. Jh.)  420
Erleben (13. Jh.)  469
Überleben (Steinhöwel 1473)  468
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In den beiden griechischen Wörtern für ›Leben‹ ist 
eine sachliche Differenzierung zwischen dem Leben 
als allgemeinem Phänomen, das gleichermaßen den 
P anzen, Tieren und Menschen zukommt (› ‹), 
und als individueller Lebenslauf und -wandel (› ‹) 
markiert. Mit dem einzigen lateinischen Äquivalent 
›vita‹ verschwindet diese Differenzierung. Ausge-
hend von den griechischen Grundbedeutungen der 
Wörter wäre es angemessener, eine allgemeine Le-
benslehre als ›Zoologie‹ zu bezeichnen; ›Biologie‹ 
wäre eher der Name für eine Charakterkunde oder 
Ethik. 

Sprachliches und Ontologisches
Grammatikalisch bildet das Wort ›Leben‹ ein Ver-
balsubstantiv (Nomen actionis). Bereits daran wird 
deutlich, dass ›Leben‹ primär ausgehend von Tätig-
keiten bestimmt wird. Zwar wird das Leben immer 
wieder auch als ein »Zustand« verstanden12, als we-
sentlich für diesen Zustand gilt jedoch die damit ver-
bundene Aktivität. Leben ist also ein »Zustand von 
Thätigkeit«, wie G.R. Treviranus 1802 formuliert13 
(oder genauer: der Zustand von Tätigkeit eines We-
sens oder Dings, denn, wie M. Bunge und M. Mahner 
2004 knapp bemerken: »alle Zustände sind Zustände 
von Dingen«14). Das ›Leben‹ bildet eine de nierte 
Summe und Einheit von für Lebewesen charakteristi-
schen Aktivitäten und Vermögen – so K.F. Burdachs 
De nition von 1842: »Unter Leben verstehen wir die 
Gesammtheit der dem Organismus eignen Thätigkei-
ten«15 (vgl. Tab. 160). In ähnlicher Weise bestimmt 
D. Wiggins das Leben 1980 als die besondere Wei-
se der Tätigkeit (»the distinctive mode of activity«) 
von Lebewesen.16 Oder, wie es M. Schark 2005 aus-
drückt: ›Leben‹ ist der »Inbegriff der Fähigkeiten 
und Aktivitäten« der Lebewesen.17 In dieser Hinsicht 
bezeichnet ›das Leben‹ also die Menge der für Le-
bewesen typischen Tätigkeiten (z.B. Ernährung, 
Stoffwechsel, Fortp anzung). Der Ausdruck wird 
aber auch gebraucht, um die Gesamtheit und Einheit 
der Aktivitäten und Widerfahrnisse eines bestimmten 
Lebewesens (zusammenfassend) zu benennen (z.B. 
»Darwins Leben«).

Neben dieser vom Begriff des Lebewesens ( Or-
ganismus) abgeleiteten Bedeutung ist auch noch 
eine allgemeinere, enti zierende Rede von ›Leben‹ 
verbreitet: Unter ›Leben‹ kann die Eigenschaft kom-
plexer Materieeinheiten verstanden werden. Der 
Ausdruck kann außerdem dazu verwendet werden, 
mehr als ein einzelnes Individuum zu bezeichnen, 
weil ein wesentlicher Aspekt des Lebens in der Fort-
p anzung der Lebewesen gesehen wird, also in der 
»Kette« oder dem »Fluss« der Wesen in der Zeit. Als 

›das Leben‹ gilt damit auch die Summe der Lebewe-
sen an einem Ort, in einem Zeitraum oder einfach 
die Summe aller Lebewesen überhaupt (Mahner & 
Bunge 1997: »the collection of all living systems – 
past, present, and future«18). Diese rei zierende Rede 
vom ›Leben‹ zeigt sich auch in der Formel von der 
Entwicklung des Lebens oder vom Weg des Lebens in 
der Evolution (W. 1811: »Im Menschen erreicht die-
se vollkommene Entwicklung des Lebens durch die 
verschiedenen Thierklassen durch, ihren Gipfel«19; 
Burdach 1819: »Entwicklung des Lebens in der Rei-
he der organischen Wesen«20; von Bülow 1957: »Der 
Weg des Lebens, 1. Die Anfänge im Wasser«; »2. Der 
Schritt aufs Land«).21

Wie diese kleine Übersicht zeigt, sind im Le-
bensbegriff also sehr unterschiedliche ontologische 
Kategorien miteinander verbunden (vgl. Tab. 158). 
Die Kategorien werden meist nicht klar voneinander 
unterschieden, so dass mit dem Ausdruck zugleich 
ein Zustand und eine Eigenschaft des (organisierten) 
Materiellen sowie bestimmte Tätigkeiten eines Lebe-
wesens zusammengefasst werden. Deutlich wird dies 
etwa bei C. Robin, der das Leben 1880 einerseits be-
schreibt als dynamische Eigenschaft einer organisier-
ten Substanz (»un attribut dynamique de la substance 
organisée«) und andererseits als Ensemble von Tä-
tigkeiten (»un ensemble de modes d’activités«).22

Vorwissenschaftlicher Lebensbegriff
In den Mythen und Märchen vieler Völker erscheint 
die Fähigkeit, sich ohne Anstoß von außen durch 

Abb. 269. Die Lebensschleife (Henkelkreuz oder Anchzei-
chen), das altägyptische Symbol des Lebens. Das Graphem 
dient in der altägyptischen Schrift als Zeichen mit der all-
gemeinen Bedeutung »Leben«; in der Verwendung als Sym-
bol in bildnerischen Darstellungen wird ihm die speziellere 
Bedeutung »ewiges Leben im Gegensatz zum endlichen 
Leben und zum Tod« zugeschrieben. In dieser Bedeutung 
erscheint das Zeichen besonders als Attribut der Götter, in 
einigen Darstellungen reichen die Götter dem König die 
Lebensschleife oder halten sie an seine Nase, damit er das 
göttliche Leben einatme (aus Lurker, M. (1964/87). Lexikon 
der Götter und Symbole der alten Ägypter. Handbuch der 
mystischen und magischen Welt Ägyptens: 125).
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sich selbst zu bewegen, als die charakteristische 
Eigenschaft derjenigen Wesen, denen ein Leben 
zugeschrieben wird. Mit dieser Fähigkeit greift der 
vorwissenschaftliche Begriff des Lebens diejenige 
Eigenheit typischer Lebewesen (wie Vögel, nicht 
aber Bäume) heraus, die diese am auffälligsten von 
den leblosen Gegenständen auf der Erde unterschei-
det. Ob es ein einzelner Teil ist, der für den Ursprung 
der Bewegung verantwortlich ist, oder ob es ein 
Zusammenwirken mehrerer Teile, also eine System-
leistung ist, erscheint ebenfalls als Gegenstand vor-
wissenschaftlicher Überlegungen. Es gibt sowohl die 
Vorstellung, dass das Leben einen bestimmten Ort im 

Organismus einnimmt – das Leben sitzt im Kopf, im 
Blut oder im Haar (also auch in nach heutiger Auf-
fassung nicht lebensnotwendigen Körperteilen) – als 
auch die Einsicht, dass der Träger des Lebens nicht 
ein einzelner lokalisierter Teil des Körpers ist, son-
dern ›Leben‹ vielmehr die Organisationsform des le-
benden Körpers als Ganzes betrifft. Nach der letzten 
Vorstellung ist eine »Lebenskraft« überall im Körper 
vorhanden und kann sogar vom Körper abgelöst wer-
den und ein verborgenes Leben irgendwo in der Welt 
führen.23 Dieses, bei vielen Völkern wiederkehrende 
Märchenmotiv eines nicht an den Körper gebunde-
nen Lebens führt zum Begriff der Seele.

Antike
Die ursprüngliche Verwendung des Ausdrucks ›Le-
ben‹ ist im Griechischen durch die Entgegensetzung 
von Leben und Tod geprägt. ›Leben‹ wird also als ein 
Zustand verstanden, als ein »Noch-Leben«. Weitaus 
häu ger als die aktivische verbale Form (›leben‹) ist 
in den homerischen Schriften daher auch der adjek-
tivische oder partizipiale Gebrauch (›lebendig sein‹). 
In einem allgemeinen Sinne zur Bezeichnung der 
Lebensfunktionen oder deren Summe erscheint der 
Ausdruck erst später; in Bezug auf Tiere und v.a. 
P anzen wird das Wort von Homer so gut wie nie 
verwendet.24

Von der Psyche wird bei Homer an keiner Stelle 
gesagt, sie lebe. Eine solche Zuschreibung ndet sich 
aber bei Pythagoras und Heraklit.25 Die Seele rückt 
damit auch in die Rolle eines Lebensprinzips, inso-
fern sie der Bewegungsursprung aller Lebewesen ist. 
Der Lebensbegriff bei Heraklit kann darüber hinaus 
im Sinne eines durch die Individuen hindurchgehen-
den Lebensstroms interpretiert werden: Das Leben 
wird von einem Individuen auf das andere mittels 
der Fortp anzung (» «) übertragen, so dass das 
Leben in dieser Weise in der Kette der Generationen 
unendlich ist: »Sterbliche unsterblich«26.

Für viele Autoren der griechischen Antike steht 
die Selbstbewegung an zentraler Stelle bei einer 
Bestimmung des Lebensbegriffs. Bei Platon – und 
bereits seit der ältesten griechischen Philosophie und 
Dichtung27 – ist es die Seele, die dem Körper das 
Leben bringt. Weil die Seele das einzige Sich-selbst-
Bewegende sei, wird die Bewegung des Körpers von 
ihrer Anwesenheit abhängig gedacht. Die Körper le-
ben nach Platon nur, solange sie von der Seele erfüllt 
sind. Die Seele ist also dasjenige, das den Körpern 
Leben gibt: »Die Seele also, wessen sie sich bemäch-
tigt, zu dem kommt sie immer Leben mitbringend«.28 
Als das Leben-Bringende kann der Seele das dem 
Leben Entgegengesetzte, der Tod, nicht zukommen: 

Eine Weise zu sein
Leben ist nicht eine akzidentelle Eigenschaft, die be-
stimmten Körpern zukommt, sondern die ontologisch 
irreduzible Weise ihres Seins.

Inbegriff besonderer Tätigkeiten
Das Leben einer Entität besteht in ihren charakteri-
stischen und integrierten Tätigkeiten, Vermögen und 
Funktionen (z.B. Ernährung, Wachstum, Fortp anzung, 
Stoffwechsel, Emp ndung, Denken).

Zustand von Körpern
Das Leben ist der Zustand eines Körpers mit einer be-
sonderen Struktur (einer Organisation).

Eigenschaft komplexer Materieeinheiten
Das Leben ist eine Eigenschaft, die materiellen Einhei-
ten, genauer dynamischen Systemen fern des thermo-
dynamischen Gleichgewichts, ab einem bestimmten 
Komplexitätsniveau zukommt.

Einheit der individuellen Lebensgeschichte
Das Leben besteht in der Summe und Totalität der Er-
eignisse, Tätigkeiten und Widerfahrnisse eines einzel-
nen Lebewesens (insbesondere eines Menschen).

Summe von Lebewesen einer Region oder Zeit
Das Leben ist die Gesamtheit von Lebewesen, die in ei-
nem Raum oder in einer Zeitspanne existieren (z.B. das 
Leben auf der Erde als Summe aller Lebewesen auf der 
Erde seit der Entstehung des ersten Lebewesens).

Einzelne Körper übersteigende Dynamik
Das Leben umfasst mehr als ein einzelnes Individuum, 
weil sein Wesen in der Fortp anzung der Lebewesen, 
also der »Kette« oder dem »Fluss« der Wesen in der Zeit 
besteht.

Mengenbegriff
Das Leben ist ein Maß für den Umfang und die Inten-
sität besonderer Aktivitäten (z.B. das Ausmaß von Le-
bensaktivitäten in einem kranken Lebewesen oder die 
Menge von Lebewesen in einer Region).

Tab. 158. Syntaktische und semantische Dimensionen des 
Lebensbegriffs.
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Die Seele ist unsterblich. Weil die Seele unsterblich 
ist, kommt ihr auch dann Leben zu, wenn sie nicht 
an Körper gebunden ist. Die von ihr nur zeitweise 
erfüllten Körper verlieren dagegen die von der See-
le gespendete Selbstbewegung, sobald die Seele sie 
verlässt. Das Aufhören der Bewegung ist gleichbe-
deutend mit dem Aufhören des Lebens.29 Das Leben 
wird von Platon allerdings nicht direkt mit der See-
le identi ziert, und auch der Seele wird nicht aus-
drücklich ein Leben zugeschrieben.30 Die Seele kann 
vielmehr als das Prinzip des Lebens verstanden wer-
den, das sich in Selbstbewegung manifestiert. Eine 
Ausnahme davon bilden die P anzen, die für Platon 
zwar »nicht von einem Lebenden verschieden, aber 
unbeweglich« sind.31 Allerdings sind bei Platon nicht 
allein die heute als solche bezeichneten Lebewesen 
von einer Seele erfüllt; paradigmatisch für belebte 
Körper sind für ihn vielmehr die himmlischen Ob-
jekte, die Sterne und Planeten32, die – zumindest 
relativ zu einem Punkt auf der Erdober äche – sich 
bewegen. Auch der Kosmos als Ganzer stellt für Pla-
ton ein lebendiges Wesen dar33 – ein Gedanke, der in 
der antiken Weltanschauung, besonders in der Stoa 
verbreitet ist34. Spätere Autoren, unter ihnen Thomas 
von Aquin und G. Galilei, argumentieren aber, dass 
Sterne zumindest insofern von den irdischen Lebe-
wesen unterschieden sind, als sie sich nicht ernähren, 
wachsen und fortp anzen und über keine inneren Or-
gane verfügen.35

Die Konzeption des Lebens bei Aristoteles schließt 
an die Auffassungen Platons an, nicht aber, ohne sie 
zu modi zieren. Aristoteles kritisiert den ungeklärten 
Zusammenhang von Seele und Körper bei Platon. Ge-
genüber Platon legt Aristoteles besonderes Gewicht 
auf die Einheit von Körper und Seele in einem leben-
den Wesen: Man dürfe nicht fragen, »ob die Seele und 
der Körper Eines sind, wie auch nicht, ob das Wachs 
und die Figur (Eines sind)«.36 Denn die Seele gilt als 
eine der Ursachen des Lebewesens: Die Seele müsse 
notwendig »ein Wesen als Form(ursache) eines natür-
lichen Körpers sein, der in Möglichkeit Leben hat«.37 
Für Aristoteles ist die Seele »gleichsam Prinzip der 
Lebewesen«.38 Sie ist dasjenige, was die Lebewesen 
von den nicht lebenden Körpern unterscheidet. An 
verschiedenen Stellen identi ziert Aristoteles die 
Seele mit dem Lebewesen selbst. Bei einzelnen Or-
ganen wird ihre Leistung für das Gesamtsystem, also 
ihre Funktion, als Seele bezeichnet, z.B. in dem schö-
nen Satz: »Wenn nämlich das Auge ein Lebewesen 
wäre, so wäre seine Seele die Sehkraft; denn sie ist 
das Wesen des Auges dem Begriffe nach«.39 Die See-
le ist damit nicht als etwas vorzustellen, das zu dem 
Lebewesen oder seinen Organen hinzutritt, sondern 

sie ist mit dem Lebewesen und seinen Organen aufs 
Engste verbunden und immer mit ihnen gegeben. Sie 
ist eben so sehr mit dem Körper eins, wie die Form 
des Wachses in einer Figur nicht ohne das Wachs vor-
handen ist. Die Seele eines individuellen Lebewesens 
kann daher auch als dessen »Organisationsstruktur« 
oder »Funktionalität« bezeichnet werden, wie spätere 
Interpreten meinen.40 

Von einem Vitalismus moderner Art, der die Seele 
als ein zum Körper hinzutretendes Prinzip versteht, 
ist Aristoteles damit weit entfernt.41 Die Seele in 
erster Linie mit dem Bewusstsein und den nicht-
körperlichen, mentalen Leistungen in Verbindung zu 
bringen, ist ein im Wesentlichen platonisch-christ-
liches Erbe, welches seinen besonders prägnanten 
Ausdruck darin ndet, dass R. Descartes den außer-
menschlichen Lebewesen eine Seele abspricht.42 Für 
Aristoteles dagegen ist die Seele gerade das allen Le-
bewesen Gemeinsame. Seelenvermögen sind also in 

Einheit und Kontinuität
Die Leben aller Lebewesen sind genealogisch miteinan-
der verbunden und bilden letztlich eine kontinuierliche 
Einheit.

Zyklizität und Wiederholung
Viele Lebensprozesse verlaufen zyklisch, so dass die 
immer gleichen Ereignisse von Nahrungsaufnahme und 
Ruhe, Paarung und Geburt, Altern und Tod durchlaufen 
werden.

Kommunalität
Leben gibt es nur in der Gemeinschaft. Im Leben des 
Einzelnen ist das Ganze des Lebens repräsentiert.

Interdependenz
Die verschiedenen Lebensformen, P anzen, Tiere und 
Menschen, stehen in einem Verhältnis der wechselseiti-
gen Abhängigkeit voneinander. Wohl und Schaden des 
einzelnen haben Auswirkungen auf die anderen Teile 
des Ganzen.

Potenzialität und Opazität
Das Leben ist auf Steigerung und Entfaltung nicht rea-
lisierter Möglichkeiten angelegt. Das Ganze des Lebens 
lässt sich nicht überblicken und nicht beherrschen; die 
Folgen des Handelns sind vielfältig und nur begrenzt 
vorhersehbar.

Ambivalenz und Gefährdung
Das Leben ist ein notorisch labiler und gefährdeter Zu-
stand: Leben gibt es nur angesichts des Todes.

Tab. 159. Dimensionen des allgemeinen Lebensbegriffs 
ausgehend von einer kultur- und religionsgeschichtlichen 
Perspektive (in Anlehnung an Sundermeier, T. (1990). Le-
ben, religionsgeschichtlich. Theologische Realenzyklopä-
die, Bd. 20, 514-520).
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erster Linie die organischen Grundvermögen, d.h. die 
alle Lebewesen charakterisierenden Vermögen der 
Ernährung, des Wachstums und der Fortp anzung, 
über die das de niert wird, was ›Leben‹ ist (vgl. Tab. 
160).43 Die eindeutige Gegenüberstellung von dem 
Lebenden als dem Beseelten und dem Unbelebten 
als dem Seelenlosen weicht Aristoteles allerdings in-
sofern wieder auf, als er eine bis in die Gegenwart 
anhaltende Urzeugung von P anzen und Tieren an-
nimmt und in diesem Zusammenhang ausdrücklich 
bemerkt, auch in der Erde und im Wasser sei Pneuma 
und psychische Wärme, »so dass in gewisser Weise 
alles voller Seele ist«.44

Die Seele ist bei Aristoteles – wie in Ansätzen 
auch schon bei Platon45 – also nicht allein Prinzip 
der Bewegung, sondern auch noch Grund für die 
elementaren organischen Prozesse und Tätigkeiten. 
Aristoteles unterscheidet, einer Stufung des Orga-
nischen folgend, zwischen einer »Ernährungsseele« 
(die der einzige Seelenteil der P anzen und die Ursa-
che für das Tasten der Nahrung sowie das Wachstum 
ist), einer »Emp ndungsseele« (über die die Tiere 
zusätzlich verfügen) und einer »Vernunftseele« (die 
den Menschen kennzeichnet). Leben kommt nach 
Aristoteles bereits denjenigen Wesen zu, die nur über 
den untersten Seelenteil verfügen, also den P anzen. 
Von ihnen sagt er ausdrücklich, sie würden zwar le-
ben, seien aber keine Lebewesen.46 Zu einem eigent-
lichen Lebewesen wird ein Wesen also erst durch das 
Vermögen der Wahrnehmung.47 Das Leben zeigt 
sich bei P anzen dagegen allein als »Ernährung«, 
»Wachstum« (einschließlich Fortp anzung) und 
»Schwinden«.48 Diese Vermögen können nach Aris-
toteles auch ohne die Vermögen der höheren See-
lenteile (also ohne Wahrnehmung, Selbstbewegung 
und Denken) auftreten; die höheren aber nicht ohne 
die niederen.49 Mit der Feststellung einer Pluralität 
von Lebensphänomenen begründet Aristoteles eine 
besondere Strategie der Antwort auf die Frage, was 
das Leben ist: die Angabe von Kriterien der Leben-
digkeit. Die Kriterien, die Lebewesen identi zieren, 
sind bei Aristoteles komplexe Funktionen (wie eben 
Ernährung, Fortp anzung oder Wahrnehmung), die 
dem ganzen Organismus und nicht einzelnen seiner 
Teile zukommen (vgl. Tab. 164). Die Analyse des 
Lebensbegriffs bei Aristoteles wird von F. Feldman 
daher auch als lebensfunktionaler Ansatz (»life-func-
tional approach«) bezeichnet.50 Leben besteht nach 
der Bestimmung des Aristoteles in der Manifestation 
einer Vielfalt von charakteristischen Tätigkeiten, zu 
der ein Lebewesen fähig ist.51 Weil P anzen und Tie-
re über andere Lebensfunktionen verfügen, schreibt 
Aristoteles ihnen auch eine jeweils andere Art des 

Lebens zu: »Das Leben scheint […] nicht nur als 
eine Art verstanden zu werden, und ein anderes den 
Tieren, ein anderes den P anzen zuzukommen«.52 
Weil der gleiche Ausdruck in Bezug auf P anzen und 
Tiere Ungleiches bedeute, hält Aristoteles das Wort 
›Leben‹ ausdrücklich für eine »Homonymie«.53

Ontologisch bilden die Lebewesen für Aristote-
les eine eigenständige Kategorie; sie werden nicht 
als Körper verstanden, denen als akzidentelle Ei-
genschaft die Lebendigkeit zukommt, sondern die 
Lebendigkeit bezeichnet ihr Wesen: Die Lebendig-
keit bildet insofern »ein einzigartiges, unableitbares 
Prinzip innerhalb des Kosmos des Seienden« (Hilt 
2005).54 Insbesondere stellen für Aristoteles und die 
gesamte Antike nicht mechanische selbstbewegende 
Maschinen ein Modell dar, dem zufolge Lebewe-
sen verstanden und erklärt werden. Gerade insofern 
die Lebendigkeit für Aristoteles eine ontologische 
Grundkategorie bildet, ist sie nicht als eine Eigen-
schaft von einzelnem Seienden zu beschreiben, die 
diesem als zusätzliche Qualität zukommt. Eine mate-
rialistische Reduktion der Lebendigkeit auf ein stoff-
liches Substrat, einem Körper als etwas Primäres, ist 
damit unmöglich gemacht: Leben ist eine Weise zu 
sein, nicht eine Eigenschaft von Seiendem.55 Anders 
gesagt: Die Tätigkeiten und Lebensfunktionen (das 
Seelische) sind auf eine ursprüngliche Weise mit dem 
Körperlichen (dem Materiellen) verbunden gedacht, 
so dass jede Frage nach dem Primat des einen vor 
dem anderen sich nicht stellt.

Ewiges und diesseitiges Leben
In den unter christlichem Ein uss stehenden Lebens-
vorstellungen der Spätantike entwickelt sich der Le-
bensbegriff zu einem Konzept, das durch einen aus-
geprägten Doppelaspekt gekennzeichnet ist: Neben 
der bloßen Lebendigkeit der Tiere und ungläubigen 
Menschen bestehe die wahre Lebendigkeit in einem 
auf Gott orientierten Dasein. So heißt es im Neuen 
Testament der Bibel bei Paulus, Gott habe uns, die 
wir »infolge unserer Sünden tot waren, […] wieder 
lebendig gemacht«.56 Erst aufgrund der göttlichen 
Barmherzigkeit und Liebe sei der Mensch wirklich 
zum Leben gekommen. Seine Lebendigkeit bestehe 
nur im Glauben; als Ungläubiger lebe er eigentlich 
nicht.

Vor diesem christlichen Hintergrund können inner-
halb des Lebensbegriffs verschiedene Bedeutungen 
differenziert werden. Eine ausgeprägte Ambivalenz 
tritt mit dem neutestamentlichen Begriff des ewigen 
Lebens (»  «) auf.57 Dieses Leben, das 
dem Christen durch den Glauben an Jesus gegeben 
ist, wird vom irdischen Leben abgegrenzt. Das Le-
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ben im und durch den Glauben wird als das »wah-
re« oder »wirkliche« Leben bezeichnet58; das andere 
physische Leben dagegen als »dieses Leben«59 oder 
»Leben im Fleisch«60 als minderwertig verstanden. 

Die Doppelung des Lebensbegriffs, der auf eine 
diesseitige und eine jenseitige Daseinsform bezogen 
wird, ndet sich im 3. Jahrhundert auch bei Plotin. In 
neuplatonischer Manier wird bei Plotin das diesseiti-
ge Leben abquali ziert: Der Weise lasse »das Leben 
des Menschen« hinter sich und entscheide sich »für 
ein anderes, für das Leben der Götter«, so Plotin.61

Die Abwertung des irdischen Lebens geht bei man-
chem christlichen Denker so weit, dass den irdischen 
Lebewesen das eigentliche Leben ganz abgesprochen 
wird. So heißt es bei Origines, dass »Leben im ei-
gentlichen Sinne nur im Zusammenhang mit Gott 
allein auftritt«.62 In eigentlicher Bedeutung wird der 
Lebensbegriff nur noch auf Gott bezogen: Kyrill von 
Jerusalem formuliert im 4. Jahrhundert, allein Gott 
sei das wirkliche und wahrhaftige Leben (»  

  «).63 Ähnlicher Auffassung ist Meis-
ter Eckhart ein Jahrtausend später: »Gott allein, das 
letzte Ziel und das erste Bewegende, lebt und ist das 
Leben« (»Solus deus, utpote nis ultimus et movens 
primum, vivit et vita est«).64 Die irdischen Lebewe-
sen können nach Meister Eckhart nicht eigentlich 
leben, weil sie eine Wirkursache vor und über sich 
sowie ein Ziel außer sich haben; das eigentlich Le-
bendige habe aber seine Ursachen und Ziele allein in 
sich, es wird als selbstgenügsam vorgestellt.

Vor diesem Hintergrund kann von einer »Hyposta-
sierung« und »Divinisierung des Lebensbegriffes« im 
christlichen Kontext gesprochen werden.65 Begriffs-
geschichtlich und begriffspolitisch ist diese Bedeu-
tungsverschiebung insofern bemerkenswert, als sie 
deutlich macht, wie stark die evaluativen Momente 
des Begriffs sind und wie locker seine deskriptive 
Verbindung zu konkreten Gegenständen der Natur, 
den Lebewesen, in dieser Zeit ist. Seine enge Kopp-
lung an das Göttliche verweist darauf, dass ›Leben‹ 
eher als heilige Gabe und allenfalls als erklärendes 
Prinzip, nicht aber als starker Beschreibungsbegriff 
für weltliche Verhältnisse verstanden wird. Daraus 
erklärt sich auch, dass die christlichen Gelehrten 
bis zum fünften Jahrhundert (bis zu Nemesius von 
Emesa) ein nur geringes Interesse an den naturwis-
senschaftlichen Erklärungsversuchen der Lebensphä-
nomene, beispielsweise an der antiken Humoralpa-
thologie in der hippokratisch-galenischen Tradition, 
zeigen.66 In der Antike in gewisser Weise vorbereitet 
wird die christliche Divinisierung des Lebensbe-
griffs, insofern bereits antike Autoren nicht nur den 
Lebewesen als physischen Körpern, sondern auch der 

Seele selbst ein Leben zuschreiben: Plotin formuliert 
ausdrücklich, die Seele sei unsterblich und habe auch 
»Leben«67; bei Plutarch heißt es sogar, die Seele habe 
nicht nur Leben, sondern sei selbst das Leben68.

Entsprechend der Unterscheidung von dem Tod 
der Seele (»mors animae«) und dem Tod des Körpers 
(»mors corporis«), die sich bei Augustinus ndet69, 
lässt sich auch zwischen verschiedenen Arten des Le-
bens unterscheiden. So spricht Hugo von St. Viktor 
Mitte des 12. Jahrhunderts von zwei Leben, einem 
sterblichen (»vita mortalis«) und einem unsterbli-
chen (»vita immortalis«70 oder »vita vivens«71). In 
analoger Weise unterscheidet der heilige Bernhard 
zwischen dem körperlichen toten Leben (»vita mor-
talis«) und dem ewigen lebendigen Leben (»vita vita-
lis«)72 ( Mensch). Dies ist eine Unterscheidung, die 
sich bis in die Gegenwart erhalten hat und viel zur 
Komplexität des Lebensbegriffs beiträgt. Der Begriff 
bezeichnet nicht allein eine besondere Formung der 
Materie, sondern auch eine mit Werten verbundene 
Daseinsweise (s.u.). 

Christliches Mittelalter
Die in christlichen Lehren vorherrschende Konzen-
tration auf die Heilsfrage nach dem Schicksal der 
menschlichen Seele bedingt einen fortschreitenden 
Rückgang in der Behandlung biologisch-physiologi-
scher Fragen im christlichen Mittelalter. Den durch-
gängigen Schwerpunkt der Auseinandersetzung mit 
dem Leben der P anzen und Tiere bildet in dieser 
Zeit ihre Nützlichkeit für das Leben und Heil des 
Menschen. Vor diesem Hintergrund erfolgt eine onto-
logische Depotenzierung v.a. der P anzen zu einem 
bloßen Produkt aus Kraft und Stoff und damit ein-
hergehend ihre ethische Neutralisierung. In der Kon-
zeption Eriugenas unterscheidet sich das Leben der 
P anzen nicht von dem Leben der Steine und anderer 
natürlicher Körper, die ebenfalls an der Lebendigkeit 
Gottes teilhaben.73 Der in der Antike entwickelte spe-
zi sche Begriff des organischen Lebens ver üchtigt 
sich in dem Konzept einer allgemeinen Weltseele. 
H.W. Ingensiep spricht daher von einer »Entleerung 
des Lebensbegriffs« im christlichen Mittelalter, die 
erst von der Aristotelesrezeption der Hochscholastik 
beendet wird.74

Die Bindung des Lebens an die Fähigkeit der 
Selbstbewegung bleibt das ganze christliche Mittel-
alter hindurch eine dominante Bestimmung des Be-
griffs. Ausgehend von der Frage, wem am ehesten 
Lebendigkeit zugesprochen wird, und im Anschluss 
an Aristoteles, stellt Thomas von Aquin fest, »daß 
das eigentlich lebendig ist, was sich selbst in irgend-
einer Art Bewegung bewegt«.75 
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»Von den natürlichen Körpern haben die einen Leben, die 
anderen haben es nicht. Leben nennen wir sowohl Ernäh-
rung, als auch Wachstum und Schwinden. Daher ist wohl 
jeder natürliche Körper, der am Leben teilhat, ein Wesen 
(Substanz), und zwar im Sinne eines zusammengesetzten 
Wesens. [...] Da aber das Leben (eines Lebewesens) in 
mehrfacher Bedeutung verstanden wird, sagen wir, daß es 
lebe, wenn Leben auch nur in einer seiner Bedeutungen 
vorliegt: als Vernunft, Wahrnehmung, örtliche Bewegung 
und Stehen, ferner als Bewegung der Ernährung, dem 
Schwinden und dem Wachstum nach« (Aristoteles, De an. 
412a; 413a).
»Das Leben ist die Ernährung und das Wachstum von et-
was durch sich selbst« (Alexander von Aphrodisias (um 
200 n. Chr.). De an., 118).
»Zuerst […] sagen wir von einem Tier, es lebt, wenn es 
beginnt, sich selbst zu bewegen, und so lange erachtet 
man ein Tier als lebendig, solange bei ihm eine solche Be-
wegung sichtbar ist« (Thomas von Aquin 1266-73, 119f.; 
I, qu. 18, art. 1).
»Nichts anderes ist wahrlich das Leben als ein gewisser 
balsamierender Stoff [mumia balsamita: »Gegengiftmit-
tel« (Sudhoff)], der den sterblichen Körper vor den töd-
lichen Würmern und vor der Fäulnis beschützt, und der 
eine üssige Mischung der Salze enthält« (Paracelsus 
1526-27, 249).
»Das Leben der Lebewesen ist die Erhaltung aller Vermö-
gen und Aktionen [facultatum actionumque omnium con-
seruatio]. Sie erfolgt durch das Herz und durch die von 
dort fort ießende Wärme. Der Tod ist die Vernichtung der 
Lebenskraft und aller Vermögen« (Fernel 1542/51, 414; 
V, 16).
»[Die] Erhaltung eines zur Verderbnis im höchsten Grade 
hinneigenden Körpers macht den Begriff des Lebens aus, 
und in dieser Beziehung unterscheidet sich der lebende 
Körper von einem blos gemischten« (Stahl 1708, 86).
»Ich verstehe hier unter dem Wort [menschliches] Leben, 
nichts anders als die Beschaffenheit des Körpers nach 
seinen festen und üssigen Theilen, welche da erfordert 
wird, wenn die Gemeinschaft des Leibes und der Seele 
[commercium mutuum inter mentem & corpus] auch nur 
einiger massen dauren soll, oder doch wieder hergestellt 
werden kann, und nicht ganz und gar aufgehoben werden 
darf« (Boerhaave 1708; dt. 1754, 43).
»[C]haque corps organique d’un vivant est une Espèce de 
Machine divine, ou d’un Automate Naturel, qui surpasse 
in niment tous les Automates arti ciels. Parce qu’une 
Machine, faite par l’art de l’homme, n’est pas Machine 
dans chacune de ses parties […]. Mais les Machines de la 
Nature, c’est à dire les corps vivans, sont encor des machi-
nes dans leur moindres parties jusqu’à l’in ni« (Leibniz 
1714, 468).
»Leben, Vita, Vie, wird alles, was eine Würckung und 
Bewegung spühren lässet, genennet, obgleich dasselbe 
nach dem Unterscheide derer Dinge, an denen es sich be-

ndet, mercklich unterschieden ist. Das Leben eines Cör 
pers bestehet in seiner stetigen Bewegung. Es muß aber

in Cörper, der des Lebens fähig seyn soll, aus vielen und 
mancherley Theilen bestehen, die auf eine wundersam-
me Weise zusammen gesetzet ein Ganzes machen, und in 
demselben ein gewisses Maß mit seinem Umlauffe durch 
alle dessen Theile eine Wärme und Bewegung verursa-
chen, wodurch der Cörper tüchtig wird, die Lebens-Kräf-
te zu äussern, welche in der Nahrung, Wachsthume und 
Fortp anzung bestehen« (Zedler 1737, 1261).
»Leben ist die Summe aller Tätigkeiten, die aus der Ma-
schine des menschlichen Körpers hervorgehen« (Boer-
haave 1739, 72).
»Unter dem Leben verstehen wir diejenige Fähigkeit ei-
ner Substanz, vermöge welcher sie aus einem innerlichen 
Grunde auf mannigfaltig Art thätig seyn kan« (Crusius 
1745, 896, §458).
»L’Action réciproque des solides & des uides, est le fon-
dement de la Vie terrestre« (Bonnet 1764-65, I, 46).
»[L]a vie est proprement cette disposition de l’économie 
animale, dans laquelle subsiste le mouvement des organs 
nécessaries pour la circulation du sang & pour la respira-
tion« (Menuret 1765, 930).
»[L]ife is no other than a certain combination of organs, 
which are kept in a perpetual motion by mutually acting 
upon each other« (Bruckner 1768, 4).
»La vie est organisation avec capacité de sentir« (Voltaire 
1772, 55).
»Leben heißt das Vermögen einer Substanz, sich aus 
einem inneren Princip zum Handeln, einer endlichen 
Substanz, sich zur Veränderung, und einer materiellen 
Substanz, sich zur Bewegung oder Ruhe als Veränderung 
ihres Zustandes zu bestimmen« (Kant 1786, 544).
»État particulier à une grande classe de corps dans le-
squels, par des mouvement propre, inhérents et spontanés, 
les organes croissent dans toutes les dimensions à la fois, 
se nourissent et se reproduisent. Je distingue neuf carac-
teres qui sont particuliers aux corps vivants. [la di-gestion, 
la nutrition, la circulation, la respiration, les secrétions, 
l’ossi cation, la génération, l’irritabilité, la sensibilité; 
a.a.O., 15] Il suf t de reconnaître un de ces caracteres 
dans une substance pour qu’on doive la regarder comme 
jouissant de la vie. Les végétaux et les animaux sont des 
corps vivants« (Vicq-d’Azyr 1786, 122).
»The rst and most simple idea of life […] is its being the 
principle of self-preservation« (Hunter [1786-87], 223).
»Les mots organisé & vivant sont, selon moi, des synoni-
mes« (Girtanner 1790, 150).
»Die organischen Körper sind nicht zu jeder Zeit fähig, 
die aus den Gesetzen der bloß physischen Kräfte nicht 
zu erklärenden Erscheinungen hervorzubringen. Den Zu-
stand, in welchem sie dazu fähig sind, bezeichnen wir mit 
der Benennung: Leben« (Roose 1797, 13).
»Belebt nenne ich denjenigen Stoff, dessen willkührlich 
getrennte Theile, nach der Trennung, unter den vorigen 
äußeren Verhältnissen ihren Mischungszustand ändern./ 
Das Gleichgewicht der Elemente in der belebten Materie 
erhält sich nur so lange und dadurch, daß dieselbe Theil



Leben427

eines Ganzen ist. Ein Organ bestimmt das andere [...] Ein 
Metall, oder ein Stein kann zertrennt werden, und bleiben 
dabei die äußeren Bedingungen dieselben, so werden die 
zertrennten Stücke auch die Mischung beibehalten, wel-
che sie vor der Trennung hatten. Nicht so jedes Atom der 
belebten Materie« (A. von Humboldt 1797, II, 433f.).
»Das Leben […] besteht in einem Kreislauf, in einer Auf-
einanderfolge von Processen, die continuirlich in sich 
selbst zurückkehren« (Schelling 1798, 237).
»La vie est l’ensemble des fonctions qui résistent à la 
mort« (Bichat 1800, 43).
»Unter Leben verstehen wir die Reihe von Erscheinungen 
an einem von seiner Entstehung an, aus mannichfaltigen, 
vermöge ihrer Zusammensetzung harmonisirenden Thei-
len bestehenden, und seinen Zweck in sich selbst nden-
den (also organischen) Körper« (Burdach 1800, 10; §24).
»Das physische Leben ist [..] ein Zustand, den zufällige 
Einwirkungen der Aussenwelt hervorbringen und unter-
halten, in welchem aber, dieser Zufälligkeit ohngeach-
tet, dennoch eine Gleichförmigkeit der Erscheinungen 
herrscht« (Treviranus 1802, 23).
»La vie, dans les parties d’un corps qui la possède, est 
un ordre et un état de choses qui y permettent les mouve-
ments organiques; et ces mouvements, qui constituent la 
vie active, résultent de l’action d’une cause stimulante qui 
les excite« (Lamarck 1809, I, 403).
»Im Allgemeinen heißt leben durch sich selbst thätig seyn, 
und wir erkennen das Leben aus der Aeußerung einer Thä-
tigkeit« (Augustin 1809, 59).
»Das Leben eines Wesens besteht in der Erhaltung seiner 
selbst, durch Verwandlung seiner selbst und der Außen-
dinge vermittelst Kräfte und Werkzeuge, und nach Geset-
zen, welche in demselben liegen. Ein lebender Körper ist 
derjenige, welcher sich selbst erhält, indem er sich und die 
Außendinge durch Kräfte, Werkzeuge und nach Gesetzen, 
die in ihm selbst liegen, verwandelt« (Mayer 1817, 104).
»La vie est [...] un tourbillon plus ou moins rapide, plus 
ou moins compliqué, dont la direction est constante, et qui 
entraìne toujours des molécules de mêmes sortes, mais où 
les molécules individuelles entrent et d’où elles sortent 
continuellement, de manière que la forme du corps vivant 
lui est plus essentielle que sa matière. Tant que ce mou-
vement subsiste, le corps où il s’exerce est vivant; il vit, 
lorsque le mouvement s’arrête sans retour, le corps meurt« 
(Cuvier 1817, I, 13).
»So sollten wir es demnach fest im Auge behalten, dass 
Leben seinem Wesen nach Wechselwirkung sey, und sei-
ne Erscheinung folglich nie als Attribut eines Objects al-
lein, sondern als Product aller der Objecte zu betrachten 
ist, welche zu dieser Wechselwirkung beitragen« (Carus 
1818, 50f.).
»Wir behaupten, dass diejenigen Wesen leben, die sich 
in der Zeit aus eigener Kraft stetig so verändern, dass sie 
selbst der Grund davon sind, dass sie diese und jene Be-
schaffenheit annehmen« (Krause 1828, 27).

»[L]’idée générale de vie […] suppose, en effet, non-seu-
lement celle d’un être organisé de manière à comporter 
l’état vital, mais aussi celle, non moins indispensable 
d’un certain ensemble d’in uences extérieures propres 
à son accomplissement. Une telle harmonie entre l’être 
vivant et le milieu correspondant caractérise évidemment 
la condition fondamentale de la vie « (Comte 1838, 225).
»Das Leben läßt sich de nieren als der Zustand eines Kör-
pers, darin er unter beständigem Wechsel der Materie sei-
ne ihm wesentliche (substantielle) Form allezeit behält« 
(Schopenhauer 1851, II, 191).
»[L]a vie, c’est l’organisation en action« (Broca 1860, 12).
»[O]ur conception of Life under its most abstract aspect 
will be – The continuous adjustment of internal relations 
to external relations« (Spencer 1864/98, 99).
»Der Ausdruck ›Leben‹ ist [...] nichts Anderes, als eine 
Collektivbezeichnung für eine Summe von complicirteren 
Bewegungs-Erscheinungen der Materie, welche nur den 
Organismen eigen sind, und den Anorganen allgemein 
fehlen« (Haeckel 1866, I, 141f.).
»Un organisme complexe doit être considéré comme une 
réunion d’êtres simples qui sont les éléments anatomiques 
et qui vivent dans le milieu liquide intérieur. La xité du 
milieu intérieur est la condition de la vie libre, indépen-
dante: le mécanisme qui la permet est celui qui assure 
dans le milieu intérieur le maintien de toutes les condi-
tions nécessaires à la vie des éléments« (Bernard 1878, 
113).
»Leben ist die Daseinsweise der Eiweißkörper, und die-
se Daseinsweise besteht wesentlich in der beständigen 
Selbsterneuerung der chemischen Bestandteile dieser 
Körper« (Engels 1878, 75).
»La vie est une propriété immanente de la matière organi-
sée« (Littré 1879, 177).
»La vie étant un attribut dynamique de la substance organ-
isée n’est par consequent pas une chose isolable de celle-ci 
[…]. Le mot vie ne désigne en effet que la manifestation 
de l’une ou de l’ensemble des propriétés escortant l’état 
d’organisation« (Robin 1880, 32f.).
»[Wir nden,] dass ein ›principieller‹ Gegensatz zwischen 
lebendigen Organismen und anorganischen Körpern nicht 
besteht. Gegenüber der Gesammtheit der anorganischen 
Natur besteht das Charakteristicum der Organismen nur 
in dem ausnahmslosen Besitz gewisser hochcomplicirter 
chemischer Verbindungen, vor Allem der Eiweisskörper« 
(Verworn 1895, 130).
»Das Wesen aller Gestalt ist, ein einheitliches Ganzes zu 
sein; ein einheitliches Ganzes besteht aus gegenseitig sich 
bedingenden Teilen; gegenseitig sich bedingende Teile 
gibt es nur im Leben; nur Leben ist – im wahren Sinne des 
Wortes – Gestalt« (Chamberlain 1905, 499).
»La vie en générale est la mobilité même […] l’être vivant 
est surtout un lieu de passage, et […] l’essentiel de la vie 
tient dans le mouvement qui le transmet« (Bergson 1907, 
128f.).
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»Der Unterschied des Organischen vom Unorganischen 
liegt weder im Stoff, noch in der Form, noch in einer be-
stimmten Verbindung beider, noch auch in der bloßen Erhal-
tung der Form im Wechsel des Stoffes, sondern in der Ak-
tivität, mit welcher der Wechsel des Stoffes zur Erhaltung 
der Form herbeigeführt, und in der Veränderung der Form, 
durch welche diese etwaigen veränderten Stoffwechselbe-
dingungen angepaßt wird« (E. von Hartmann 1907, 121).
»Alle lebenden Körper sind spezi sch in ihrer Form, sie 
›haben‹ eine spezi sche Form, wie wir gewohnt sind zu 
sagen. Alle lebenden Körper zeigen ferner das Phänomen 
des Stoffwechsels, das heißt sie stehen in Materialaus-
tausch mit dem umgebenden Medium, sie nehmen Ma-
terial auf und geben Material ab, aber ihre Form kann 
unverändert bleiben bei diesem Austausch. Und endlich 
können wir sagen, daß alle lebenden Körper sich bewe-
gen; wenn diese Eigenschaft in ihrer klarsten Ausprägung 
auch nur im Tierreich bekannt ist, so lehrt doch schon die 
elementare Wissenschaft, daß sie auch den P anzen zu-
kommt« (Driesch 1909/28, 7).
»Lebewesen [...] sind Naturkörper, welche ›mindestens‹ 
durch eine Summe bestimmter, direkt oder indirekt der 
›Selbst‹-Erhaltung dienender Elementarfunktionen [...] 
sowie durch Selbstregulation [...] in der Ausübung aller 
dieser Funktionen vor den anorganischen Naturkörpern 
sich auszeichnen und dadurch trotz der ›Selbstverände-
rung‹ und durch dieselbe, sowie trotz der zu alledem nöti-
gen komplizierten und weichen Struktur sehr ›dauerfähig‹ 
werden« (Roux 1912, 241).
»Das Leben, so wie wir es kennen, ist ein physikalisch-
chemischer Mechanismus und es scheint undenkbar, dass 
es anders sein sollte. Als solcher besitzt er einen hohen 
Grad an Komplexität. [...] Ausserdem sind die Lebewesen 
– oder vielmehr die Gesamtheit der Lebewesen – bestän-
dig. [...] Schliesslich soll ein lebendes Wesen auch tätig 
sein, der Stoffwechsel erfordert Materie und Energie, es 
muss also zwischen dem Organismus und seiner Umwelt 
ein beständiger Austausch von Energie und Materie statt-

nden« (Henderson 1913, 15).
»Das Leben ist die Selbsterhaltung eines Individuums 
durch die Korrelation seiner Funktionen« (Goette 1921, 
358).
»Der Organismus ist ein Naturding von einem hohen 
Mannigfaltigkeitsgrad der es zusammensetzenden Stof-
fe, ihrer Anordnung und der an ihm vor sich gehenden 
Veränderungen, bei dem ein großer Teil der Vorgänge so 
verläuft, daß sie die Erhaltung der Ganzheit dieses Na-
turdings bedingen oder zur Erzeugung und Erhaltung von 
Naturdingen derselben Art führen« (Ungerer 1922, 78).
»Das ›Leben‹ charakterisiert sich […] subjektiv (praktisch 
und zugleich anthropomorphistisch) durch ›Selbsttätig-
keit‹ (›Spontaneität‹, ›Autonomie‹, usw.) und ›Eigenziel-
strebigkeit‹ (›das Ziel in sich tragen‹, ›Entelechie‹, usw.) 
und objektiv […] einerseits durch die spezi sche Art der 
Energiequelle (die eigene Körpersubstanz bzw. deren Dis-
similation) und andererseits durch die spezi sche Art des 
Resultates (ebenfalls die eigene Körpersubstanz, bzw. de-

ren Aufbau) der Funktionen und, da beides mit dazuge-
hört: durch die spezi sche Art des Kreisprozesses, der 
also von der eigenen Körpersubstanz ausgeht und wieder 
in die eigene Körpersubstanz mündet« (Pikler 1926, 43f.)
»Die lebendigen Systeme lassen sich [...] de nieren als kör-
perliche Systeme, die aus einer bis vielen Tausenden von 
Zellen bestehen, an denen sich [...] drei Gruppen von Vor-
gängen, die stationären, der Stoff- und Energiewechsel, die 
physiologischen Schwankungen dieser stationären Prozes-
se (Reizerscheinungen) und die fortschreitenden Prozesse, 
der Formwechsel, abspielen« (M. Hartmann 1927/53, 19).
»Körperliche Dinge der Anschauung, an welchen eine 
prinzipiell divergente Außen-Innenbeziehung als zu ih-
rem Sein gehörig gegenständlich auftritt, heißen leben-
dig« (Plessner 1928, 89).
»Leben ist Organisation« (Lehmann 1935, 52).
»Erst wenn ein kleiner Gegenstand, der sich ernährt, 
wächst, sich fortp anzt und eventuell bewegt, nicht ohne 
weiteres herstellbar ist und eine gewisse zentralisierte 
Komplikation der Struktur aufweist, wollen wir von Le-
ben sprechen« (Dingler 1940, 229).
»Das Leben scheint ein geordnetes und gesetzmäßiges 
Verhalten der Materie zu sein, das nicht ausschließlich auf 
ihrer Tendenz, aus Ordnung in Unordnung überzugehen, 
beruht, sondern zum Teil auf einer bestehenden Ordnung, 
die aufrechterhalten bleibt« (Schrödinger 1944, 122).
»[T]he essential criteria of life are twofold: (1) the ability 
to direct chemical change by catalysis; (2) the ability to 
reproduce by autocatalysis« (Alexander 1948, 88).
»Ein lebender Organismus ist ein Stufenbau offener Sy-
steme, der sich auf Grund seiner Systembedingungen im 
Wechsel der Bestandteile erhält« (von Bertalanffy 1949, 
124).
»A living organism may be described as a compact physi-
cal system of mechanically connected parts whose states 
and activities are related by an integrated set of directive 
correlations which, over and above any proximate focal 
condition, have the continued existence of the system as 
an ultimate focal condition« (Sommerhoff 1950, 195). 
»Das Leben des Organismus ist eben das Ineinandergrei-
fen der organischen Teilprozesse. Es ist nicht, wie man 
lange Zeit geglaubt hat, ein dahinterstehendes Etwas, ein 
gesondert von ihnen verlaufender Prozeß der Tiefe, der zu 
den physiologisch greifbaren Funktionen noch hinzukä-
me – diese sind ohnehin abgründig und rätselhaft genug 
–, sondern das zusammengeordnete Funktionieren der auf 
einander abgestimmten Organprozesse selbst, ihre Ein-
heit und gegenseitige Abhängigkeit« (N. Hartmann 1950, 
517).
»With the ability to mutate and to reproduce by copying, 
evolution becomes inevitable, and our system is almost 
alive. It is necessary to add a nal element, however, and 
that is the ability to in uence the environment in such a 
way as to insure a supply of the materials necessary for 
the perpetuation of the system. I suggest that these three 
properties – mutability, self-duplication, and heterocataly- 
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sis – comprise a necessary and suf cient de nition of liv-
ing matter« (Horowitz 1959, 106).
»[T]he criterion for a type of thing that has life is whether 
or not it has the potentiality, at least under some circum-
stances, of evolution by Darwinian natural selection« 
(Muller 1966, 513).
»[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).
»Lebewesen sind hierarchisch geordnete, offene Systeme 
von vorwiegend organischen Verbindungen, die normaler-
weise als klar umgrenzte, zellig strukturierte Individuen 
von zeitlich begrenzter Konstanz in Erscheinung treten« 
(Rensch 1968, 54).
»An autopoietic machine is a machine organized (de ned 
as a unity) as a network of processes of production (trans-
formation and destruction) of components that produces 
the components which: (i) through their interactions and 
transformations continuously regenerate and realize the 
network of processes (relations) that produced them; and 
(ii) constitute it (the machine) as a concrete unity in the 
space in which they (the components) exist by specify-
ing the topological domain of its realization as such a net-
work. It follows that an autopoietic machine continuously 
generates and speci es its own organization through its 
operation as a system of production of its own compo-
nents […] the notion of autopoiesis is necessary and suf-

cient to characterize the organization of living systems« 
(Maturana & Varela 1972, 78f.; 82).
»Life is that form of matter in which structural complex-
ity is always large; hence, for any observed living object 
there are potentially an immense number of equivalent 
objects that will never be realized. And since we cannot 
know the precise microscopic structure of a living object 
short of totally dismembering and thus destroying it, we 
also cannot fully know the future development of the ob-
ject« (Elsasser 1975, 129).
»We shall regard as alive any population of entities which 
has the properties of multiplication, heredity and varia-
tion« (Maynard Smith 1975, 96).
»Life, basically, is the capability of synthesizing proteins 
in at least suf cient quantity to replace those that are cat-
abolized by normal processes« (Dillon 1978, 408).
»Life is that property of matter that results in the coupled 
cycling of bioelements in aqueous solutions, ultimately 
driven by radiant energy to attain maximum complexity« 
(Folsome 1979, 73).
»[L]ife can be most consistently regarded as having 
emerged as informed autocatalytic systems able to exploit 
thermodynamic gradients« (Wicken 1985, 378).
»Life is an autocatalytic process where the system synthe-
sizes itself from simple building blocks« (Kaufman 1991, 
309).
»[L]ife is a self-sustained chemical system capable of un-
dergoing Darwinian evolution« (Joyce 1994, xi).

»Leben heißt Metabolismus: ständige Selbstreprodukti-
on« (Penzlin 1994, 82).
»Living things are de ned as systems simultaneously 
having three characteristics: (i) self maintenance, (ii) self-
reproduction, and (iii) evolution in interaction with the 
environment« (Nakamura 1996, 167).
»The living being is an open system, cellular, self-repro-
ducing, with self-regulated ows of matter, energy and 
information which run through it and control its growth 
and steady state. Because of its attributes such a system is 
capable of evolution, by adapting itself to changing envi-
ronmental conditions« (Omodeo 1996, 187).
»Organisms are physical information systems, a type of 
nonequilibrium thermodynamic system, that are open to 
exchange of matter and energy but that maintain a rela-
tively closed internal information system that functions to 
reproduce the system and to perpetuate lineages through 
time. They are able to impose themselves and their func-
tions on their surroundings and, thus, are self-stabilizing 
and self-organizing« (Brooks 2000, 262).
»[A] living individual is de ned within the cybernetic 
paradigm as a system of inferior negative feedbacks sub-
ordinated to a superior positive feedback. The full set of 
negative feedbacks (regulatory mechanisms), working on 
different hierarchical levels and representing the cybernet-
ic aspect of the function of a living individual, has the ›pur-
pose‹ of sustaining the identity of the individual. In turn, 
the only ›purpose‹ of this identity is to reproduce itself in 
as many copies as possible« (Korzeniewski 2001, 278).
»›[A] living being‹ is any autonomous system with open-
ended evolutionary capacities, where (i) by autonomous 
we understand a far-from-equilibrium system that consti-
tutes and maintains itself establishing an organizational 
identity of its own, a functionally integrated (homeostatic 
and active) unit based on a set of endergonic-exergonic 
couplings between internal self-constructing processes, 
as well as with other processes of interaction with its en-
vironment, and (ii) by open-ended evolutionary capacity 
we understand the potential of a system to reproduce its 
basic functional-constitutive dynamics, bringing about 
an unlimited variety of equivalent systems, of ways of 
expressing that dynamics, which are not subject to any 
predetermined upper bound of organizational complexity 
(even if they are, indeed, to the energetic-material restric-
tions imposed by a nite environment and by the universal 
physico-chemical laws)« (Ruiz-Mirazo, Peretó & Moreno 
2004, 330f.).
»Leben ist das Ergebnis einer gelungenen Strategie, hohe 
Komplexität mit Fortbestehen zu verbinden« (Muraca 
2007, 91).
»A living system is a system capable of self-production 
and self-maintenance through a regenerative network of 
processes which takes place within a boundary of its own 
making and regenerates itself through cognitive or adap-
tive interactions with the medium« (Damiano & Luisi 
2010, 149).
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Noch bei Nikolaus von Kues heißt es schlicht, das 
Leben sei »eine Art Bewegung«.76 Diese Bewegung 
werde dem Leib durch die sich selbst bewegende 
Seele verliehen. Das Leben sieht Nikolaus als eine 
Bewegung, die dem Körper akzidentell zukommt: 
»von Natur aus ist er nicht lebendig«77 und kann da-
her seine Lebendigkeit verlieren. 

Frühe Neuzeit
In der Renaissance erfolgt eine gewisse Lösung von 
der klassisch-griechischen Lebensauffassung, inso-
fern jetzt nicht mehr allein die Selbstbewegung, son-
dern genauer – beein usst von stoischen Gedanken – 
die Bewegung zur Erhaltung des Körpers ( Selbster-
haltung) als das Charakteristische der Lebewesen ge-
sehen wird. So ist für Paracelsus 1526-27 das Leben 
»nichts anderes« als »ein gewisser balsamierender 
Stoff« (mumia balsamita), der den sterblichen Kör-
per vor dem Zerfall beschützt (vgl. Tab. 160).78 Das, 
worauf sich die erhaltende Leistung des »Balsams« 
bezieht, ist bei Paracelsus nicht der einzelne Körper, 
sondern »das Leben«, das nur im Körper »sitzt« und 
»wächst« und von einem Körper zu einem anderen 
weitergegeben wird. Eine ähnlich lautende De niti-
on ndet sich 1542 bei J. Fernel. Er bestimmt das 
Leben als »die Erhaltung aller Vermögen und Aktio-
nen«, die durch das Herz und die von dort entsprin-
gende Wärme erfolgt (»Est enim animantium vita 

facultatum actionumq; omnium conseruatio, à cordis 
facultate cumin uente calore prefecta: viuere est fa-
cultatibus per vitalem vti & vigere, mors est vitalis 
roboris extinctio«; vgl. Tab. 160).79

Allgemein verbreitet ist im 16. Jahrhundert ein 
substanzialistisches Verständnis des Lebensbegriffs, 
dem zufolge das Leben nicht eine Eigenschaft oder 
eine besondere Struktur eines Körpers ist, sondern 
eine eigene Substanz, die als chemischer Stoff vor-
gestellt wird, wie z.T. bei Paracelsus. Gemäß eines 
Denkens in Analogien und Harmonien werden die 
Lebensprozesse dort vielfach in Korrespondenz zu 
kosmischen Vorgängen dargestellt.

Descartes  Maschinenmodell
Ein radikaler Wandel in der Konzeption des Lebens-
begriffs vollzieht sich mit der mechanistischen In-
terpretation der Lebensprozesse im 17. Jahrhundert 
– besonders prominent durch R. Descartes  Maschi-
nenmodell des Lebewesens und der damit einherge-
henden Absage an eine ontologisch eigenständige 
Substanzialität von Leben. Ontologisch als mechani-
sches Räderwerk verstanden und methodologisch als 
solches zu analysieren, wird ein Lebewesen zu einem 
materiellen Körper wie andere. Ausdrücklich stellt 
Descartes am Ende seines postum veröffentlichten 
›Traité de l’homme‹ (1632) fest, dass die organischen 
»Funktionen« sich ebenso aus der »Disposition« ih-
rer Organe ergeben wie die Bewegungen einer Uhr 
aus der Anordnung ihrer Gewichte und Räder (»ses 
fonctions suivent toutes naturellement, en cette ma-
chine, de la seule disposition de ses organes, ne plus 
ne moins que font les mouvements d’une horloge, ou 
autre automate, de celle de ses contrepoids & de ses 
rouës«).80 Diese Konzeption hat zur Konsequenz, ein 
Lebewesen nicht mehr als einen einheitlichen Körper 
zu sehen, sondern als ein in sich gegliedertes System, 
in dem die verschiedenen Teile in komplexer Weise 
zusammenwirken. Insofern Lebewesen mit anorga-
nischen Maschinen identi ziert werden, ist in dieser 
mechanistischen Sicht auf das Leben eine Eliminie-
rung des Lebensbegriffs aus der Naturwissenschaft 
enthalten.81 Die für Descartes grundlegende Unter-
scheidung ist die zwischen ausgedehnter, mechanisch 
zu analysierender Materie (»res extensa«) und dem 
mit Re exionsvermögen und Sprache ausgestatten 
Bewusstsein des Menschen (»res cogitans«). Für das 
Leben als eigenständiger Qualität dazwischen bleibt 
in der cartesischen dualistischen Metaphysik kein 
Raum mehr. Trotzdem hat sich Descartes  Verzicht 
auf die Seele als ein Erklärungsprinzip des Lebendi-
gen als immens fruchtbar für die naturwissenschaft-
liche Analyse der Lebensphänomene erwiesen: Sie 

»[D]ie Seinsform von Lebewesen (lat. vivere est vi-
ventibus esse), nach der klass., auf die Antike zurück-
gehenden De nition. Die heutigen Naturwissenschaf-
ten verzichten vielfach auf eine derartige De nition 
aufgrund ihrer metaphys. Implikationen, jedoch ist es 
ihnen bislang unmöglich, für das Phänomen L. eine 
physikalisch-chem. De nition zu geben. Möglich ist 
jedoch, strukturelle und dynam. Merkmale des Leben-
digen zu beschreiben. Trotz aller Verschiedenheiten 
verbindet alle Lebewesen eine Reihe grundlegender 
Eigenschaften. Zu diesen Gemeinsamkeiten zählen 
die Notwendigkeit des Stoffwechsels (Metabolismus), 
die Fähigkeit zur Vermehrung (Reproduktion) und die 
Möglichkeit der Veränderung des Erbguts (Mutationsfä-
higkeit). L. ist immer mit Individualisierung verbunden, 
d.h., lebende Organismen sind immer von der Umwelt 
abgegrenzte Gebilde, deren kleinste Einheit die Zelle 
ist« (Brockhaus 2006, 467).
»Leben ist eine Eigenschaft, die Lebewesen von unbe-
lebter Materie unterscheidet. Wesentliche Merkmale für 
Leben sind Stoff- und Energieaustausch mit der Um-
welt sowie Fortp anzung und Wachstum« (Wikipedia 
2010).

Tab. 160. 80 De nitionen oder Erläuterungen des Lebens-
begriffs.
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wirkte geradezu als eine Befreiung der Forschung 
von den Hemmnissen der überkommenen Seelenme-
taphysik.

Eine Wiederbegründung der organischen Natur-
philosophie erfolgt erst wieder Ende des 17. Jahrhun-
derts, u.a. mit Hilfe des Konzeptes der Organisation 
und der systematischen Unterscheidung von Mecha-
nismus und Organismus, wie sie von G.E. Stahl 
und G.W. Leibniz begründet wird. Vielfach bemühen 
sich die nachcartesischen mechanistischen Naturfor-
scher des späten 17. Jahrhunderts, einen Mittelweg 
zwischen dem mechanistischen Reduktionismus 
Descartes  und dem an Aristoteles anschließenden 
Substanzendualismus von lebenden Wesen und leb-
losen Dingen zu gehen. So bleiben G.A. Borelli und 
C. Perrault z.B. in ontologischer Hinsicht weiterhin 
auf traditionellem aristotelischem Boden, insofern 
sie für Lebewesen eigene existenzielle Prinzipien 
und Kräfte annehmen. In methodologischer Hinsicht 
folgen sie aber Descartes und zerlegen die Körper der 
Lebewesen in einzelne Komponenten, die sie nach 
mechanischen Gesetzen analysieren ( Organismus: 
Tab. 215).82 So zielt Perrault in seiner ›Mechanik der 
Tiere‹ (›Mécanique des animaux‹) von 1683 zwar auf 
eine mechanische Erklärung für alle Lebensfunktio-
nen der Tiere, trotzdem versteht er unter einem ›Tier‹ 
(»animal«) aber ausdrücklich ein Wesen, das über 
Gefühle verfügt und in der Lage ist, mittels eines 
Prinzips, das ›Seele‹ genannt wird, die Lebensfunk-
tionen auszuübe; die gesamte Maschine eines Tieres 
müsse notwendig durch die Seele angetrieben wer-
den.83

Der Dualismus zwischen Lebewesen und leblosen 
Dingen ist im späten 17. Jahrhundert also höchstens 
auf der Ebene mechanischer Erklärungen verschwun-
den; der ontologische Dualismus der Substanzen 
wird dagegen meist nicht aufgegeben. So kann dann 
auch J. Ray 1691 eine dichotomische Zweiteilung 
aller Körper in beseelte und unbeseelte vornehmen 
(»Bodies are either inanimate or animate«84). Zu den 
beseelten Körpern zählen nach Ray die P anzen und 
Tiere sowie der Mensch; zu den unbeseelten Körpern 
gehören dagegen auch die außerirdischen Himmels-
körper, denen nach antiker Vorstellung nicht selten 
ein Leben zugeschrieben wird. 

Leben, Mechanismus und Organisation
Im 17. bis 18. Jahrhundert verbreitet sich die Vorstel-
lung, dass es das wechselseitige Verhältnis der Teile 
des organischen Körpers zueinander ist, welches das 
eigentliche Wesen des Lebensprozesses ausmacht. 
Die Materie gilt als lebend, sofern sie organisiert ist. 
Die Erklärung der Lebensfunktionen aus der Wech-

selseitigkeit der Teile eines Systems ergibt sich im-
plizit bereits aus Descartes  Maschinenmodell des 
Lebewesens und ndet bei Descartes ihren Ausdruck 
in der Rede von Anordnungen und Dispositionen der 
Teile (s.o.). In der Nachfolge Descartes  analysieren 
viele Naturforscher des 17. Jahrhunderts Lebewesen 
nach Maßgabe mechanischer Analogien. Der Ver-
gleich von Lebewesen und Maschine ist dabei durch-
aus nicht (immer) als Abwertung zu verstehen; über 
das Maschinenmodell kann vielmehr gerade die Ein-
heit und Harmonie im Zusammenwirken der Teile in 
einem Lebewesen zum Ausdruck gebracht werden. 
So spricht K. Digby 1644 explizit von der ›Harmo-
nie‹ und ›Vielfalt in einem Ding‹ ebenso wie in den 
Lebewesen (»living creatures«), die nach der Tren-
nung der Teile zerstört wird (»this variety should be 

»Was war also das Leben? Es war Wärme, das Wärme-
produkt formerhaltender Bestandlosigkeit, ein Fieber 
der Materie, von welchem der Prozeß unaufhörlicher 
Zersetzung und Wiederherstellung unhaltbar verwik-
kelt, unhaltbar kunstreich aufgebauter Eiweißmolekel 
begleitet war. Es war das Sein des eigentlich Nicht-
sein-Könnenden, des nur in diesem verschränkten und 

ebrigen Prozeß von Zerfall und Erneuerung mit süß-
schmerzlich-genauer Not auf dem Punkte des Seins Ba-
lancierenden. Es war nicht materiell, und es war nicht 
Geist. Es war etwas zwischen beidem, ein Phänomen, 
getragen von Materie, gleich dem Regenbogen auf dem 
Wasserfall und gleich der Flamme. Aber wiewohl nicht 
materiell, war es sinnlich bis zur Lust und zum Ekel, 
die Schamlosigkeit der selbstemp ndlich-reizbar ge-
wordenen Materie, die unzüchtige Form des Seins. Es 
war ein heimlich-fühlsames Sichregen in der keuschen 
Kälte des Alls, eine wollüstig-verstohlene Unsauberkeit 
von Nährsaugung und Ausscheidung, ein exkretorischer 
Atemhauch von Kohlensäure und üblen Stoffen verbor-
gener Herkunft und Beschaffenheit. Es war das durch 
Überausgleich seiner Unbeständigkeit ermöglichte und 
in eingeborene Bildungsgesetze gebannte Wuchern, 
Sichentfalten und Gestaltbilden von etwas Gedunse-
nem aus Wasser, Eiweiß, Salz und Fetten, welches man 
Fleisch nannte, und das zur Form, zum hohen Bilde, zur 
Schönheit wurde, dabei jedoch der Inbegriff der Sinn-
lichkeit und der Begierde war. Denn diese Form und 
Schönheit war nicht geistgetragen, wie in den Werken 
der Dichtung und Musik, auch nicht getragen von einem 
neutralen und geistverzehrten, den Geist auf eine un-
schuldige Art versinnlichenden Stoff, wie die Form und 
Schönheit der Bildwerke. Vielmehr war sie getragen 
und ausgebildet von der auf unbekannte Art zur Wol-
lust erwachten Substanz, der organischen, verwesend-
wesenden Materie selbst, dem riechenden Fleische ...«.

Tab. 161. »Was war also das Leben«? (aus Mann, T. (1924). 
Der Zauberberg, Frankfurt/M. 2002: 418f.).
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in one thing; whose unity and being what it is, should 
depend of the harmony of the severall differing par-
tes, and should be destroyed by their seperation«). 
Ausdrücklich formuliert Digby auch das Verhältnis 
der Wechselseitigkeit der Teile als eine Abhängig-
keit, die die Einheit des Lebewesens begründet; er 
spricht von einer strengen Korrespondenz (»corres-
pondence«) der Teile (»the one [part] not being able 
to subsist without the other, from whom he deriveth 
what is needefull for him; and again being so usefull 
unto that other and having its action and motion so 

tting and necessary for it, as without it that other 
can not be«).85 Die Teile müssten zusammenwirken 
(»conspire together«), um die komplexen Funktionen 
und Wirkung zu erzielen, die dem Ganzen nutzen.86 
Als unmittelbarer Vergleich für die Wirkungsweise 
der Teile in einem Tier und in einer P anze dienen 
Digby zwei Maschinen, die er auf einer Reise in Spa-
nien gesehen hat ( Organismus). Im Ergebnis kann 
diese Analyse auf ein zentrales Prinzip des Lebens, 
wie die Seele, verzichten: Nicht die hierarchische 
Abhängigkeit von einer höher stehenden Kraft, son-
dern eine auf die Komponenten des Systems verteilte 
Kausalität beschreibt die Wirkungsweise in der Her-
vorbringung der Lebensprozesse.

Allerdings reicht für die meisten Autoren des 17. 
Jahrhunderts die Organisation als solche noch nicht 
aus, um einen Körper zu einem lebendigen zu ma-
chen. Ausdrücklich verankert H. More, ein Platoniker 
aus Cambridge, 1659 die Lebendigkeit in der Materie 
als solcher. Selbst das belebende Prinzip, die von ihm 
so genannte plastische Kraft (»Plastical Power«), 
bedarf nach More eine bereits zur Belebung dispo-
nierte Materie, um wirksam werden zu können. Die 
Belebung erfolgt dann durch einen organisierenden 
Eingriff der plastischen Kraft in die vorbereitete Ma-
terie (»organizing duly-prepared Matter into life«).87 
Die Lebendigkeit eines Lebewesens ist aber für More 
ausdrücklich noch nicht mit der »bloßen« Organisati-
on seines Körpers (»mere organization of the Body«) 
gegeben.88 Die Lebendigkeit bzw. Beseeltheit fällt 
also bei More keineswegs mit der Organisation der 
Körper zusammen.

Gerade umgekeht als bei More sieht die begriff-
liche Situation bei dem Physiologen F. Glisson aus, 
der 1672 das Charakteristische und Spezi sche der 
P anzen und Tiere in ihrer Organisation sieht; ›Le-
ben‹ sei dagegen eine Eigenschaft, die allen Dingen 
der Natur zukomme (»Nos verò vitam naturæ omni-
bus corporibus promiscuè tribuimus; nec indè diffe-
rentiam plantarum & animalium ab aliis corporibus, 
sed ab organizatione«).89

18. Jh.: Lebendigkeit als Organisation
Mit dem theoretischen Rahmen von Descartes  Ma-
schinenmodell des Lebendigen und den empirischen 
Einblicken in den körperlichen Feinbau der Organis-
men, die durch die Entwicklung des Mikroskops im 
17. Jahrhundert möglich werden, gelangt die innere 
Struktur der Lebewesen in den Fokus der Aufmerk-
samkeit. Es beginnt damit eine Entwicklung, im 
Zuge derer Lebewesen ausgehend von ihrer inneren 
Dynamik, der Interaktion ihrer Teile, analysiert wer-
den. Ihre Lebendigkeit wird zunehmend weniger auf 
ein zentrales Prinzip, wie die »Seele«, die nach plato-
nisch-christlichem Verständnis von außen zum Kör-
per hinzukommt, zurückgeführt, sondern vielmehr 
auf ihre körperliche Organisation: Die beseelten 
Wesen werden zu Organismen. Einen wesentlichen 
Anteil an dieser Entwicklung haben frühe »vitalisti-
sche« Konzeptionen, die den Ursprung der zentralen 
Lebensprinzipien, z.B. einer »Lebenskraft«, nicht 
mehr unmittelbar in Gott sehen, sondern in den Orga-
nismus selbst verlegen ( Organismus; Vitalismus).

Besonders deutlich wird die Rolle der inneren 
Gliederung der Körper für die Erklärung ihrer Eigen-
art in G.W. Leibniz  Philosophie des Organischen. 
Leibniz nennt die Lebewesen zwar auch »göttliche 
Maschinen«, diese Maschinen sind seiner Meinung 
nach aber den menschlichen Maschinen überlegen, 
insofern selbst ihre Teile wiederum bis ins Unend-
liche gegliederte Maschinen seien.90 Nach Leibniz 
verfügen zwar allein die Lebewesen über die Le-
bensprinzipien (»les principes de Vie«), aber auch die 
leblose Materie sei von materiellen Lebenskeimen 
durchdrungen: »il n’y a point de portion de la ma-
tiere, où il n’y ait une in nité de corps organiques et 
animés«91. Der Tod stelle daher eher eine Form der 
Umwandlung des Lebens als sein Ende dar. Mit dem 
Konzept der Monade entwickelt Leibniz eine Vor-
stellung von Lebewesen als in sich abgeschlossenen 
Entitäten, die in vielem auf die spätere Konzeption 
Kants und die Systemtheorie vorausweist. Leibniz ist 
auch einer der ersten, der (seit 1687) den Ausdruck 
›Organismus‹ für Lebewesen verwendet – allerdings 
nicht zur Bezeichnung eines konkreten individuellen 
Lebewesens, sondern für die abstrakte Ordnung oder 
Organisation der Teile in einem Lebewesen. Termi-
nologisch wird das neue, an Maschinen, Mechanis-
men und Strukturen orientierte Lebensverständnis in 
nichts so deutlich wie durch die im 18. Jahrhundert 
sich vollziehende Begriffsverschiebung von ›Lebe-
wesen‹ oder ›beseelter Körper‹ zu ›Organismus‹.

In Zedlers Lexikon, in dem die Lebewesen 1737 
als Körper beschrieben werden, die »aus vielen und 
mancherley Theilen bestehen, die auf eine wun-
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dersamme Weise zusammen gesetzet ein Ganzes 
machen«, zeigt sich diese Fokussierung auf die in-
nere Gliederung und funktionale Einheit in der Be-
stimmung des Begriffs eines Lebewesens besonders 
deutlich.92

Die Wechselseitigkeit der Komponenten und der 
Kreislauf ihrer Abhängigkeiten sind die für das Ma-

schinenmodell des Lebewesens zentralen Metaphern 
zur Beschreibung und Analyse seiner charakteristi-
schen Phänomene. Sie nden sich vielfach gerade 
bei mechanistisch orientierten Naturforschern, im 
frühen 18. Jahrhundert z.B. bei H. Boerhaave. In sei-
nem verbreiteten, 1708 zuerst erschienen und danach 
mehrfach aufgelegten Lehrbuch der Medizin stellt 
Boerhaave fest, alle Teile eines lebendigen Körpers 
hingen auf eine solche Weise miteinander zusam-
men, dass zwischen ihnen eine Wechselseitigkeit von 
Ursache und Wirkung bestehe, als ob sie in einem 
Kreislauf gingen (1708: »Illa autem ipsa dum trac-
tantur ita cohærent, ut, circulo quasi, mutuas causæ 
vices & effectuum gerant«93; 1727: »Verum omnia 
illa ita cohaerent inter se, […] ut, quasi in orbem eu-
ndo, mutuas causae & effectuum vices agant«94). Das 
Leben de niert Boerhaave unter Bezugnahme auf die 
Fähigkeit der Selbsterhaltung des lebenden Systems: 
»Ich verstehe hier unter dem Wort [menschliches] 
Leben, nichts anders als die Beschaffenheit des Kör-
pers nach seinen festen und üssigen Theilen, welche 
da erfordert wird, wenn die Gemeinschaft des Leibes 
und der Seele [mutuum commercium inter mentem 
& corpus] auch nur einiger massen dauren soll, oder 
doch wieder hergestellt werden kann, und nicht ganz 
und gar aufgehoben werden darf«.95 In einem anderen 
Werk de niert Boerhaave das Leben explizit als die 
Summe aller Tätigkeiten, die aus der Maschine des 
menschlichen Körpers hervorgehen (»Vita] Collectio 
omnium actionum, quae ex fabrica corporis humani 
oriuntur«).96

Mitte des 18. Jahrhunderts schließen viele De ni-
tionen des Lebensbegriffs an diese Bestimmungen an 
und betonen die innere Organisation oder Ordnung 
eines Körpers als das Merkmal, das sie zu lebendi-
gen macht. Nach J. Needham (1750) kann das Leben 
als Folge der Struktur oder Organisation gedeutet 
werden (»résultat de la seule structure« oder »con-
séquence immédiate de la simple organisation«).97 
G.L.L. Buffon bestimmt 1749 in ähnlicher Weise das 
Lebendige und das Beseelte als eine physische Ei-
genschaft der Materie (»le vivant et l’animé […] est 
une propriété physique de la matière«).98 Er schreibt 
weiter, das Leben eines Tieres oder einer P anze sei 
das Resultat aus den »kleinen Leben« ihrer Bestand-
teile, den organischen Molekülen: »la vie de l’animal 

ou du végétal ne paroît être que le résultat de toutes 
les actions, de toutes les petites vies particulières (s’il 
m’est permis de m’exprimer ainsi) de chacune de 
ces molécules actives«.99 Buffon geht aber, ähnlich 
wie Leibniz, von der Lebendigkeit auch der anorga-
nischen Teile der Natur aus: Das Leben wird damit 
zu einer Eigenschaft der Materie als solcher (s.u.). 
Durch ihre zahlreichen übereinstimmenden Eigen-
schaften und Fähigkeiten bilden die P anzen und 
Tiere für Buffon aber doch eine einheitliche Gruppe, 
die sich klar vom Bereich der nicht-lebendigen Kör-
per unterscheidet.

Charakteristisch für das Verständnis des Lebens-
konzepts im 18. Jahrhundert ist es, dass die Leben-
digkeit nicht als ein exzeptioneller Zustand der Mate-
rie gedeutet wird, sondern als eine Struktur, die sich 
regelmäßig und spontan aus einem anorganischen 
Substrat bilden kann. Besonders deutlich wird dieses 
Verständnis an der weiten Verbreitung von Theorien 
der Urzeugung vom 17. bis zum 19. Jahrhundert. 
Betont wird von den Vertretern der Urzeugungsleh-
ren die Regelmäßigkeit und Gesetzesmäßigkeit der 
Bildung von Lebewesen aus anorganischem Substrat; 
diese Entstehung sei daher gerade nicht »äquivok« 
und akzidentell, sondern ein verbreitetes natürliches 
Phänomen. Ihre eindrucksvollste und auch bizarrste 
Repräsentation ndet diese Sicht in der Tabelle zum 
Leben auf anderen Planeten, die Buffon 1775 am 
Ende des zweiten Ergänzungsbandes seiner Naturge-
schichte präsentiert. Hier listet Buffon detailliert auf, 
wie alt die Planeten und einige ihrer Monde unseres 
Sonnensystems sind und wie lange Leben dort exis-
tiert hat und noch existieren wird.100 Die empirische 
Grundlage für Buffons genaue Zahlen bestehen al-
lein in Versuchen zu Abkühlungsraten von erhitzten 
Metallkugeln verschiedener Größe, die Buffon selbst 
durchführt. So regelmäßig und naturgesetzlich wie 
die Metalle sich abkühlen, denkt Buffon, würde sich 
auch Leben auf den großen Kugeln des Weltalls bil-
den.

Trotz dieser Annahme der regelhaften spontanen 
Entstehung aus dem Anorganischen gelten die Lebe-
wesen aber als eine separate Klasse von Gegenstän-
den, die von den anorganischen Körpern aufgrund 
ihrer charakteristischen Aktivitäten unterschieden 
sind. In den im 18. Jahrhundert beliebten großen 
Systemen zur Klassi kation der Naturkörper sind die 
Lebewesen von den anorganischen Körpern getrennt. 
Selbst für C. de Bonnet, der sonst überall Übergänge 
und Verbindungen in der Stufenleiter der Natur sieht, 
spricht in Bezug auf die Stufe zwischen Mineralien 
und P anzen von einer Lücke (»lacune«) oder einem 
Sprung (»saut«). Er deutet diesen Sprung allerdings 
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an einigen Stellen als Ergebnis eines bisher nur un-
vollkommenen Wissens: »la lacune n’est que dans 
nos connoissances actuelles«.101 An anderer Stelle 
schreibt Bonnet, dass die scheinbare Organisation 
der geschichteten Steine (»l’organisation apparente 
des pierres feuilletées«) den Sprung (»saut«) über-
winden könnte und eine Verbindung zwischen den 
zwei Reichen darstellt. 102 Später diskutiert er auch 
die Polypen und Infusorien als Übergangsformen.103 
Trotz dieser Diskussion von Übergängen ist es aber 
doch gut etabliert, zwei Bereiche in der Natur zu un-
terscheiden. So heißt es 1786 bei F. Vicq d’Azyr, es 
gebe nur zwei Reiche in der Natur, von denen allein 
das eine über Leben verfüge (»Il n’y a donc que deux 
regnes dans la Nature, dont l’un jouit, et l’autre est 
privé de la vie«).104

Nicht über die Eigenarten der Teile für sich, son-
dern ihre Interaktion versucht Bonnet die Leben-
digkeit zu bestimmen. Die Grundlage des Lebens 
de niert Bonnet als wechselseitige Aktion der festen 
und üssigen Teile in einem Körper (vgl. Tab. 160). 
Die wechselseitige Wirkung und Abhängigkeit der 
Organe des Organismus avanciert seit Mitte des 18. 
Jahrhunderts immer häu ger zu dem entscheidenden 
Charakteristikum des Lebens. In einer Umschrei-
bung der Auffassung Buffons de niert J. Bruckner 
das Leben 1768 als eine Kombination von Organen, 
die in beständiger Bewegung gehalten werden, weil 
sie wechselseitig aufeinander einwirken (vgl. Tab. 
160).105 Nach dieser Anschauung gründet die Ein-
heit der Teile im Ganzen eines Lebewesens in ihrer 
wechselseitigen Abhängigkeit voneinander (»Their 
assemblage forms a complete whole, which supports 
itself by the reciprocal balance of its parts. By extir-
pating one, you hazard the interest of all«).106 In aller 
Knappheit behauptet C. Girtanner 1790 die Bedeu-
tungsgleichheit der Ausdrücke ›organisiert‹ und ›le-
bendig‹ – und bringt damit die Entwicklung im 18. 
Jahrhundert auf den Punkt: »Les mots organisé & 
vivant sont, selon moi, des synonimes«.107 Später im 
19. Jahrhundert wird dafür die knappe Formel ge-
prägt, das Leben sei Organisation in Aktion (»la vie, 
c’est l’organisation en action«).108

Lebenskraft, Tiere und P anzen
Mitte des 18. Jahrhunderts werden solche Lehren 
ein ussreich, die – ausgehend von der vitalistischen 
Schule in Montpellier – die Aktivitäten der Lebe-
wesen auf eine besondere Lebenskraft zurückführen 
( Vitalismus/Lebenskraft). Der Philosoph C.A. Cru-
sius identi ziert 1745 die »Lebendigkeit« mit der 
»Wircksamkeit einer lebendigen Kraft«.109 Eine le-
bendige Kraft ist nach Crusius für die Bewegung der 

Körper (auch anorganischer Körper wie einer Kugel 
oder eines Pfeils) verantwortlich. Das Leben ist für 
Crusius von der bloßen Lebendigkeit unterschieden 
durch die Quelle der Kraft im Inneren des Körpers: 
Er de niert ›Leben‹ als »Fähigkeit einer Substanz, 
vermöge welcher sie aus einem innerlichen Grunde 
auf mannigfaltig Art thätig seyn kan«.110 Weil P an-
zen sich nach Crusius nicht bewegen und auf diese 
Weise nicht tätig sind, spricht er ihnen konsequen-
terweise ein Leben ab. In Bezug auf sie könne der 
Begriff des Lebens allein »tropisch« gebraucht wer-
den. Diese Zurückhaltung in der Zuschreibung des 
Lebens zu P anzen ist am Ende des 18. Jahrhunderts 
nicht selten. L.H. von Jakob sieht 1791 ›Leben‹ we-
sentlich charakterisiert durch ein Vermögen, das er 
»Seele« oder »inneres Princip« nennt und das in der 
Verursachung von Bewegungen nach einem Begeh-
ren oder einer Vorstellung besteht: »ein Körper ist 
belebt, heißt, es wohnt ihm ein Vermögen bei, aus 
einem innern Princip oder sich selbst nach Willkühr 
zur Bewegung und Ruhe zu bestimmen«.111 Weil dies 
aber bei P anzen nicht der Fall ist, ist die Anwen-
dung des Lebensbegriffs auf sie problematisch. G.R. 
Treviranus erkennt aufgrund dieser Bemerkungen 
1802 einen »Doppelsinn des Worts Leben«: Es be-
zeichne einerseits Tätigkeiten, die sowohl bei P an-
zen und Tieren vorkommen, andererseits gerade sol-
che, die nur Tiere zeigen.112 Für Treviranus’ Begriff 
des Lebens ist daneben bemerkenswert, dass er einen 
unterschiedlichen »Grad des Lebens« in verschiede-
nen Lebensphasen eines Lebewesens annimmt: Jeder 
»lebende Organismus« durchläuft nach Treviranus 
einen »Kreislauf« zwischen einem Zustand des mi-
nimalen Lebens (»vita minima«) als Embryo und des 
maximalen Lebens (»vita maxima«) als erwachsener, 
fortp anzungsfähiger Organismus113 ( Schlaf).

Kants Lebensbegriff
Auch I. Kants Lebensbegriff ist zumindest anfangs 
v.a. ausgehend von den Lebenserscheinungen der 
Tiere de niert, wenn er ihn an das Vermögen der 
Bewegung und des Begehrens knüpft, das er P an-
zen nicht zuerkennt: »Leben heißt das Vermögen 
einer Substanz, sich aus einem inneren Princip zum 
Handeln, einer endlichen Substanz, sich zur Ver-
änderung, und einer materiellen Substanz, sich zur 
Bewegung oder Ruhe als Veränderung ihres Zustan-
des zu bestimmen«.114 Weil allein das Begehren das 
innere Prinzip der Veränderung des Zustandes einer 
Substanz ist, ist für Kant das Leben an ein Begeh-
rungsvermögen gebunden. Dieses Vermögen ge-
hört für Kant aber nicht zur Materie als solcher, so 
dass diese für ihn leblos ist. Das Leben ist also eine 
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Bestimmung, die zur Materie hinzutritt, die nicht 
schon in der Materie selbst liegt. Insofern das Be-
gehren hier im Zentrum der Bestimmung des Lebens 
liegt, kann von einem »psychologischen Begriff« des 
Lebens gesprochen werden.115 Zu unterscheiden ist 
dieser Lebensbegriff bei Kant einerseits von einem 
»anthropologischen Lebensbegriff«, wie er in der 
›Kritik der praktischen Vernunft‹ entfaltet wird und 
wesentlich mit dem Vermögen eines Wesens verbun-
den ist, nach selbst gegebenen Gesetzen der Vernunft 
zu handeln, und andererseits von einem biologischen 
Lebensbegriff, wie er in der ›Kritik der teleologi-
schen Urteilskraft‹ entwickelt wird und mit dem 
Konzept des Naturzwecks in enger Verbindung steht 
( Zweckmäßigkeit). Auffallend ist, dass Kant in der 
›Kritik der teleologischen Urteilskraft‹, die doch als 
Theorie zur Grundlegung der Biologie gelesen wer-
den kann, an keiner Stelle ausdrücklich den Begriff 
des Lebens behandelt. Der Ausdruck erscheint nur 
beiläu g und im Zusammenhang eines Arguments, 
nämlich der Widerlegung des Hylozoismus, also der 
Annahme einer als solcher belebten Materie. Dort 
stellt Kant fest, dass man »Leben [...] nicht anders 
als in organisierten Wesen kennt«.116 Auch das Wort 
›Lebewesen‹ kommt in diesem Werk nicht vor (und 
nur an wenigen Stellen der Ausdruck ›lebendes We-
sen‹117). Kant verwendet stattdessen den Terminus 
»organisirtes Wesen«, den er besonders anhand von 
P anzen erläutert. Mit Kant lässt sich also eine Un-
terscheidung zwischen dem Begriff des Lebewesens 
und des Organismus machen: Während der Begriff 
des Lebewesens ausgehend von dem Vermögen der 
durch Begehren ausgelösten Bewegung (bei Tieren) 
bestimmt ist, geht der Begriff des Organismus von 
der besonderen inneren Struktur eines gegliederten 
Körpers aus (den auch P anzen haben). Das Wort 
›Organismus‹ gebraucht Kant aber erst in seinem 

postum veröffentlichten Werk. Dort stellt er eine 
enge Verbindung zwischen den Konzepten eines ›or-
ganischen Körpers‹ und ›Leben‹ her: »Daß ein orga-
nischer Körper belebt ist, ist ein identischer Satz«.118

Ein organisiertes Wesen bestimmt Kant als einen 
Naturgegenstand, dessen Erkenntnis eines beson-
deren (erkenntnisregulativen) Begriffs bedarf, der 
Zweckmäßigkeit. Als Naturzweck bestimmt ist 

ein Lebewesen ein Gegenstand, in dem »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« ist.119 Darüber 
hinaus wird ein solches Wesen nach Kant nicht wie 
ein Kunstprodukt durch einen äußeren Eingriff her-
vorgebracht, sondern es erzeugt sich selbst, es ist in 
den Worten Kants ein »organisirtes und sich selbst 

organisirendes Wesen«: Die Teile eines organisierten 
Wesens sind in Kants berühmter und ein ussreicher 
Formulierung »voneinander wechselseitig Ursache 
und Wirkung ihrer Form«.120 Im Gegensatz zu Arte-
fakten sind im Organismus die Teile also generative 
Ursache von einander. Kant schließt sich damit der 
Tradition an, die in der Wechselseitigkeit der Teile 
eines Systems ein wesentliches Kennzeichen von Or-
ganismen, und damit zumindest eine grundsätzliche 
Voraussetzung von Lebendigkeit sieht.

Die interne Doppelung des Lebensbegriffs, die von 
christlichen Autoren stark gemacht wird, ndet sich 
auch bei Kant wieder: Neben dem organischen Leben 
kennt Kant ein Leben als intelligentes Wesen, »ein 
von der Thierheit und selbst von der ganzen Sinnen-
welt unabhängiges Leben«, nämlich ein Leben, das 
»nicht auf Bedingungen und Grenzen dieses [d.h. des 
organischen] Lebens eingeschränkt ist, sondern ins 
Unendliche geht«.121

Deutscher Idealismus
In der Nachfolge Kants stehen viele Auffassungen 
der Philosophen des Deutschen Idealismus, die Or-
ganismen als Systeme aus interdependenten Teilen 
bestimmen und diese Systeme auch direkt mit Lebe-
wesen identi zieren. Bei Schelling ist ausdrücklich 
nicht mehr nur die Organisiertheit, sondern das Le-
ben selbst über die Momente der Wechselseitigkeit 
von Teilen eines Ganzen und das Bild des Kreislaufs 
bestimmt: »Das Leben […] besteht in einem Kreis-
lauf, in einer Aufeinanderfolge von Processen, die 
continuirlich in sich selbst zurückkehren« (vgl. Tab. 
160).122 Darüber hinaus wird der Begriff des Lebens 
bei Schelling so umfassend, dass er weitgehend mit 
dem des Seins zusammenfällt: Er bezeichnet das un-
endliche Werden der Natur als Werden des Unendli-
chen (d.h. Gottes).

G.W.F. Hegel, der das Leben allgemein als un-
mittelbare Einheit von Begriff und Objektivität be-
stimmt123, nimmt eine Dreiteilung der Phänomene 
des Lebens vor. 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 inner-
halb 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 Assimilation; c) die Idee, als sich 
zum Anderen, das selbst lebendiges Individuum ist, 
und damit im Anderen zu sich selbst verhaltend, – 
Gattungsprozeß«.124 Hegels Dreiteilung ndet eine 
Parallele in Kants Erläuterung seines Begriffs eines 
Naturzwecks. Am Beispiel eines Baums führt Kant 
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aus, dass ein Organismus in dreifacher Hinsicht als 
Naturzweck anzusehen ist: erstens in der Erzeugung 
eines anderen Baums der gleichen Art (Fortp an-
zung, d.h. Gattungsprozess), zweitens in seinem 
Wachstum (Ernährung, d.h. Assimilation) und drit-
tens in der wechselseitigen Abhängigkeit seiner Teile 
(Ganzheit, d.h. Gestalt).125 In umgekehrter Reihen-
folge sind damit die drei Bereiche angesprochen, die 
Hegel seiner Einteilung der Philosophie des Organi-
schen zugrunde legt. Kants Dreiteilung spiegelt of-
fenbar eine Einteilung, die von Blumenbach stammt, 
der alle »Generation, Nutrition und Reproduction« 
als Ausdruck eines Bildungstriebes sieht.126 Und 
dahinter wiederum steht vielleicht Buffons Kapite-
leinteilung seiner ›Histoire générale des animaux‹ 
(1749). In systemtheoretischer Interpretation kann 
auf dieser Dreiteilung der Lebensphänomene eine 
systematische Gliederung der Biologie in Subdiszip-
linen vorgenommen werden.127 – Die letzte Ausrich-
tung erfährt der Lebensprozess nach Hegel durch die 
Fortp anzung der Lebewesen, also den »Gattungs-
prozeß«. Dieser stelle »die Wahrheit des Lebens« 
oder die »Vollendung der Idee des Lebens« dar.128 In 
dieser Ausrichtung ist das Über-sich-Hinausgehen 
der Lebewesen als eines ihrer Wesensmerkmale fest-
gehalten. Der »Gattungsprozeß« als der »höchsten 
Stufe« der Natur dient nach Hegel dazu, dass sich 
das Leben »in der Subjektivität aufhebt«.129

Lamarck und Cuvier
Die an der Wende zum 19. Jahrhundert führenden 
vergleichenden Anatomen in Frankreich, J.B. de 
Lamarck und G. Cuvier, schließen in ihren Bestim-
mungen des Lebensbegriffs an die französische ma-
terialistische Philosophie der Mitte des 18. Jahrhun-
derts an. Lamarck versteht unter ›Leben‹ 1797 ein 
physisches Phänomen der Bewegung, das aus der 
Funktionsausübung der Organe eines Lebewesens 
folgt: »Je pense […] que la vie, dans les êtres qui en 
sont doués, n’est autre chose que le mouvement qui 
résulte, dans les parties de ces êtres, de l’exécution 
des fonctions de leurs organes essentiels, ou que la 
possibilité de jouir de ce mouvement, lorsqu’il est 
suspendu«.130 Ein Lebewesen bestimmt Lamarck als 
einen natürlichen organisierten Körper, bestehend 
aus verschiedenen Teilen, die wechselseitig aufein-
ander einwirken und durch diese gegenseitige Ein-
wirkung (»action réciproque«) oder äußere Ein üs-
se in Bewegung gehalten werden ( Organismus).131 
Knapp zusammengefasst ist das Leben bei Lamarck 
nichts als eine Weise oder eine Ordnung von Dingen 
(»n’est qu’un mode ou un ordre de choses«) oder ein 
Zustand von Teilen (»un état des parties«).132 Das Le-

ben bildet also ein natürliches Phänomen, ein physi-
sches Faktum, wie Lamarck es 1802 nennt (»la vie 
est un phénomène très naturel, un fait physique«133; 
und er wiederholt: »La vie est un ordre et un état de 
choses«134). Es sind besondere Leistungen und Funk-
tionen, die einen natürlichen Körper für Lamarck zu 
einem Lebewesen machen, nämlich Ernährung, Ent-
wicklung und Fortp anzung (»la faculté de se nour-
rir, de se développer, de se reproduire«); grundsätz-
lich unterscheidet er die Lebewesen von den anor-
ganischen Dingen, insofern sie dem Tod unterliegen 
(»nécessairement assujettis à la mort«).135 Aufgrund 
dieser exklusiver Eigenschaften konstatiert Lamarck 
einen großen Sprung (»hiatus immense«) zwischen 
Lebewesen (»corps vivans«) und unbelebten Mate-
rien (»matières brutes«).136 1820 gibt Lamarck eine 
ganze Liste von Lebensmerkmalen, die Tieren und 
P anzen gleichermaßen zukommen (vgl. Tab. 162).

Cuvier, unter größerem Ein uss der deutschen 
Tradition seit Kant stehend, betont die wechselsei-
tige Abhängigkeit der Teile in einem Lebewesen 
und seine funktionale Geschlossenheit noch stärker. 
Allgemein besteht das Leben für Cuvier in der Fä-
higkeit von stof ichen Verbindungen, sich aufgrund 
des Stoffwechsels mit der Umwelt in einer bestimm-
ten Gestalt eine gewisse Zeit zu erhalten: »elle con-
siste dans la faculté qu’ont certaines combinaisons 
corporelles de durer pendant un temps et sous une 
forme déterminée, en attirant sans cesse dans leur 
composition une partie des substances environnan-
tes, et en rendant aux éléments des portions de leur 
propre substance«.137 Ein besonderes methodisches 
Problem für die Analyse von Lebewesen ergibt sich 
für Cuvier daraus, dass sie funktionale Ganzheiten 
bilden, jeder Teil also von der Wirkung der anderen 
abhängt und damit ihre Zerschneidung zu Zwecken 
der Analyse mit ihrer Zerstörung einhergeht und 
einzelne Funktionen sich außerdem nicht eindeutig 
bestimmten Teilen zuordnen lassen: »Toutes les par-
ties d’un corps vivant sont liées; elles ne peuvent agir 
qu’autant qu’elles agissent toutes ensemble: vouloir 
en séparer une de la masse, c’est la reporter dans 
l’ordre des substances mortes, c’est en changer enti-
èrement l’essence. Les machines qui font l’objet de 
nos recherches ne peuvent être démontées sans être 
détruites; nous ne pouvons connoître ce qui résulte-
roit de l’absence d’un ou de plusieurs de leur roua-
ges, et par conséquent nous ne pouvons savoir quelle 
est la part que chacun de ces rouages prend à l’effet 
total.«138 Bekannt ist außerdem Cuviers dynamisches 
Verständnis des Lebens ausgehend vom Phänomen 
des Stoffwechsels (s.u.) und sein Vergleich des Le-
bens mit einem Strudel, der sich bei wechselnden 
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Stoffen in seiner Gestalt erhält (vgl. Tab. 160; dieser 
Vergleich ndet sich auch bereits 1768 bei J. Bruck-
ner139).

Leben als Totalitäts- und Einheitsbegriff
Weit verbreitet ist zu Beginn des 19. Jahrhunderts die 
Auffassung der romantischen Naturphilosophie, nach 
der alles in der Natur lebendig ist. Diese Auffassung 
schließt an eine lange Tradition an, in der der Lebens-
begriff als ein zentraler Pathos- und Integrationsbe-
griff fungiert, welcher immer wieder mit der Aufgabe 
versehen wird, disparate Aspekte des (menschlichen) 
Daseins zusammenzuführen. Diese Funktion zeigt 
sich in den ersten Sätzen des Johannes-Evangeliums, 
in dem das Leben als Mittler zwischen Gott und den 
Menschen fungiert: »Im Anfang war das Wort, und 
das Wort war bei Gott, und das Wort war Gott. [...] 
In ihm [d.i. dem Wort] war das Leben, und das Leben 
war das Licht des Menschen«.140 In ähnlicher Wei-
se avanciert in der Philosophie des Neuplatonismus 
der Begriff des Lebens zum zentralen vermittelnden 

Element zwischen dem Sein auf der einen und dem 
Denken auf der anderen Seite. Seit dieser Zeit wird 
das systematische Problem, wie das Materielle und 
das Geistige zusammenzubringen sind, unter dem Ti-
tel des Lebens diskutiert.

Als Folge der integrativen Funktion des Lebens-
begriffs erfolgt nicht selten eine Zuschreibung von 
Leben zu den anorganischen Naturkörpern: J.B. van 
Helmont unterscheidet 1648 fünf verschiedene Stu-
fen des Lebens, die von dem »stummen und verbor-
genen« Leben der Mineralien über das der Samen, 
P anzen und Tiere bis zu dem des Menschen reicht.141 
Auch in späterer Zeit wird das Lebendige nicht im-
mer als eine Besonderung innerhalb des Bereichs der 
Natur verstanden, so etwa von F.W.J. Schelling, für 
den das primär Lebendige offenbar der »allgemeine 
Organismus« der Natur ist: »Das Leben ist nicht Ei-
genschaft oder Product der thierischen Materie, son-
dern umgekehrt die Materie ist Product des Lebens. 
Der Organismus ist nicht die Eigenschaft einzelner 
Naturdinge, sondern umgekehrt, die einzelnen Na-

1. Individualität der Art 
(»l’individualité de l’espèce«)
Lebewesen gruppieren sich in Arten mit jeweils spezi-

schen Verbindungen und Dispositionen der Moleküle, 
aus denen ihre Körper sich zusammensetzen. 

2. Zelluläres Gewebe (»tissu cellulaire«)
Die Körper von Lebewesen bestehen aus zwei Typen 
von Bestandteilen, den festen und üssigen; erstere set-
zen sich aus zellulärem Gewebe zusammen.

3. Selbstbewegung (»mouvemens internes«)
Lebewesen zeigen spontane Bewegungen der inneren 
Teile, die nicht durch äußere erregende Ursachen (»cau-
ses excitatrices ou stimulantes«) ausgelöst werden.

4. Ordnung (»ordre«) und Organisation
Die Ordnung und der besondere Zustand der Teile (»un 
ordre et un état de choses«) kennzeichnen die Körper der 
Lebewesen und machen deren Bewegungen möglich.

5. Alterung (»succession de changemens d’état«)
Trotz Einrichtungen zur Überwindung von Verlusten und 
zur Reparatur (»des pertes à subir et des réparations«) 
durchlaufen Lebewesen eine Sukzession von Zuständen 
in ihrem Leben, die von einem Jugendstadium (»jeunes-
se«) zu einem Altersstadium (»vieillesse«) führt.

6. Bedürfnisse (»besoins«) und Stoffwechsel
Zu ihrer Erhaltung verfügen Lebewesen über Bedürfnis-
se (»des besoins à satisfaire pour leur conservation«), 

Tab. 162. Zehn Merkmale von Lebewesen (»corps vivans«) im Unterschied zu leblosen Körpern (»corps bruts«); diese Merk-
male kommen P anzen und Tiere gleichermaßen zu (nach Lamarck, J.B. de (1820). Système analytique des connaissances 
positives de l’homme: 121-123; vgl. 100-102).

die sie zu der Aufnahme von Stoffen (»s’approprier des
matières étrangères qui les nourissent«) bewegen; die-
se Stoffe werden von den Lebewesen verändert und zu 
körpereigenen umgewandelt (»qu’ils changent et trans-
forment en leur propre substance«).

7. Entwicklungen (»développemens«)
Über einen bestimmten Zeitraum ihrer Existenz zeigen 
Lebewesen eine Entwicklung, die in einem Wachstum 
(»accroissement«) und einer Veränderung ihres Zustan-
des (»état«) besteht.

8. Einheitliche Erzeugungsart 
(»même genre d’origine«)
Abgesehen von den Lebewesen, die durch eine sponta-
ne Erzeugung entstehen, gehen alle Lebewesen durch 
Fortp anzung (»reproduction«) aus Elternorganismen 
hervor (»tous ensuite proviennent les uns des autres«).

9. Besondere Vermögen (»facultés«)
Lebewesen verfügen über besondere Vermögen, die 
ihnen gemeinsam sind (»des facultés qui leur sont gé-
néralement communes«) [z.B. Ernährung, Selbstbewe-
gung, Emp ndung, Wahrnehmung, Fortp anzung].

10. De nierte Lebensdauer und Tod (»mort«)
Lebewesen haben eine begrenzte Lebensdauer (»durée 
d’existence des individus«), an deren Ende der Tod 
steht, der das unumkehrbare Ende der Lebensphäno-
mene in einem Individuum darstellt (»l’instant de leur 
cessation, sans possibilité de retour«).
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turdinge sind eben so viele Beschränkungen oder 
einzelne Anschauungsweisen des allgemeinen Orga-
nismus. [...] Die Dinge sind also nicht Principien des 
Organismus, sondern umgekehrt, der Organismus ist 
das Principium der Dinge«.142

Als Hylozoismus, d.h. als die Anschauung, nach 
der die Materie als solche belebt ist, äußert sich diese 
Auffassung immer wieder, besonders stimmenreich 
in der Naturphilosophie der Romantik des frühen 19. 
Jahrhunderts. Bei Treviranus heißt es 1805: »Alles, 
das Universum selber, besitzt Leben«.143 Auch J.G. 
Fichte weitet den Begriff des Lebens 1806 so weit 
aus, dass jedes Sein, begriffen als ein Prozess, für 
ihn zum Lebendigen wird: »Das Seyn, durchaus und 
schlechthin als Seyn, ist lebendig und in sich tätig, 
und es giebt kein anderes Seyn, als das Leben«.144 
Die Natur in ihrer Dynamik wird damit insgesamt be-
lebt. E. Bartels schreibt 1808: »In der Natur ist also 
Nichts, das nicht lebendig wäre; sie ist ganz Leben, 
weil sie das einzige Leben ist«.145 In einer Aristote-
les-Interpretation sieht Hegel die Natur insgesamt 
als Leben, insofern sie »Zweck in sich ist, Einheit 
mit sich selbst«.146 Ähnlich versteht F.L. Augustin 
1809 das Leben als autonome Tätigkeit: »Im All-
gemeinen heißt leben durch sich selbst thätig seyn, 
und wir erkennen das Leben aus der Aeußerung einer 
Thätigkeit«.147 Und er schließt daraus: »Allgemein 
betrachtet giebt es also nichts als Leben und nichts 
außer dem Leben, also auch keinen Tod, der das Le-
ben tilgt«148; das Leben sei nicht von einem anderen 
Prinzip abgeleitet. Verbreitet ist es auch, den Kosmos 
als Ganzes als ein Lebewesen oder einen Organis-
mus zu beschreiben. L. Oken ist 1810 der Ansicht, 
das Leben eines einzelnen Organismus sei begrenzt 
und ermögliche in seiner Begrenzung das Leben des 
»Weltorganismus«.149 Das Leben dieses umfassen-
den Organismus stellt er sich als ewig vor und allein 
durch den Wechsel der einzelnen individuellen Or-
ganismen möglich. Ihre Zerstörung, ihr Tod sei da-
her kein »Vernichten«, sondern nur ein »Wechseln«: 
»Das Sterben ist nur ein Uebergang zu einem andern 
Leben, nicht zum Tode«.150 Später formuliert Oken: 
»Es gibt nichts Todtes in der Welt; nur das ist todt, 
was nicht ist, nur das Nichts. [...] In der Welt ist alles 
lebendig«.151 

Vereinzelt hält sich dieses umfassende Verständnis 
des Lebensbegriffs bis zum Ende des 19. und bis ins 
20. Jahrhundert. Noch bei F. Nietzsche heißt es in 
diesem Sinne 1885-86: »Das ›Sein‹ – wir haben kei-
ne andere Vorstellung davon als ›leben‹. – Wie kann 
also etwas Todtes ›sein‹?«.152 So gedacht, ist das Le-
ben seinem Wesen nach vom Tode frei und unsterb-
lich.153 E. Haeckel ist 1876 der Auffassung, selbst 

die Atome seien beseelt: »Jedes Atom besitzt eine 
inhärente Summe von Kraft und ist in diesem Sin-
ne ›beseelt‹. Ohne die Annahme einer ›Atomseele‹ 
sind die gewöhnlichsten und allgemeinsten Erschei-
nungen der Chemie unerklärlich. Lust und Unlust, 
Begierde und Abneigung, Anziehung und Abstoßung 
müssen allen Massen-Atomen gemeinsam sein: denn 
die Bewegungen der Atome, die bei Bildung und 
Au ösung einer jeden chemischen Verbindung statt-

nden müssen, sind nur erklärbar, wenn wir ihnen 
Emp ndung und Willen beilegen.«154 Später ergänzt 
er in seinen ›Studien über das anorganische Leben‹: 
»Alle Substanz besitzt Leben, anorganische ebenso 
wie organische; alle Dinge sind beseelt, Kristalle so 
gut wie Organismen«.155 In diesen Worten drückt sich 
bei Haeckel die Überzeugung von der »Einheit aller 
Naturerscheinungen« aus: Alle für die organischen 
Lebewesen kennzeichnenden Lebenserscheinungen 
meint Haeckel auch bei Kristallen auszumachen: 
vom Wachstum und der Ernährung über die Kopu-
lation (Hybridisierung), den Stoffwechsel und die 
Abgrenzung gegenüber der Umwelt (»Membrana-
tion«: Hautbildung), den Polymorphismus und die 
Differenzierung, die Exkretion und Regeneration, bis 
hin zur Bewegung und Metamorphose und der »Füh-
lung«.156

Die dominante Verwendung des Lebensbegriffs ist 
aber natürlich sein Einsatz als ein Differenzbegriff, 
der eine Unterscheidung zwischen verschiedenen 
Körpern der Natur ermöglicht: den lebenden und 
den leblosen. Bemerkenswert ist dabei aber wiede-
rum, dass der Begriff mit sehr unterschiedlichen, ja 
entgegengesetzten allgemeinen Begriffen verbunden 
wird. Die auffälligste Polarität, die sich im Lebens-
begriff vereint, ist die Differenz von Selbsterhaltung 
und Veränderung. Es macht die innere Spannung, ja 
Ironie des Lebensbegriffs aus, dass er das Natürliche 
sowohl insofern bezeichnet, als es (angesichts äuße-
rer Störungen) in sich beharrt als auch insofern, als es 
(aus sich heraus) sich verändert. Das Leben ist beides, 
einerseits Erhaltung, andererseits Fortentwicklung.

Leben als Selbsterhaltung
Viele der expliziten De nitionen des Lebensbegriffs 
sind auf das Vermögen der Selbsterhaltung bezogen 
(vgl. Tab. 160). Die Selbsterhaltung gilt als eine der 
auffälligsten Fähigkeiten von Lebewesen. Gerade 
weil die Körper der Lebewesen eine ihnen eigene und 
wesentliche Disposition zum Zerfall aufweisen, ist 
ihre Erhaltung aufgrund eigener Leistung eines ihrer 
zentralen Merkmale, wie G.E. Stahl 1708 bemerkt: 
»Diese Erhaltung eines zur Verderbnis im höchsten 
Grade hinneigenden Körpers macht den Begriff des 
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Lebens aus, und in dieser Beziehung unterscheidet 
sich der lebende Körper von einem blos gemisch-
ten«157 (»Haec ipsa conservatio rei tam corruptibilis, 
ne ipso actu corrumpatur, est proprie illud, quod sub 
usitato vitae vocabulo intellegi debet«.158).

De nitionen aus dem 19. Jahrhundert, die in diese 
Richtung weisen, sind etwa die von A.C. Mayer 1817: 
»Das Leben eines Wesens besteht in der Erhaltung 
seiner selbst, durch Verwandlung seiner selbst und 
der Außendinge vermittelst Kräfte und Werkzeuge, 
und nach Gesetzen, welche in demselben liegen«159 
oder von Schopenhauer 1851: »Das Leben läßt sich 
de nieren als der Zustand eines Körpers, darin er 
unter beständigem Wechsel der Materie seine ihm 
wesentliche (substantielle) Form allezeit behält«160. 
Im Gegensatz zu einem Wasserstrudel oder Wasser-
fall ist nach Schopenhauer bei einem Lebewesen die 
Form nicht Ausdruck »allgemeiner Naturgesetze« 
und von »äußern Umständen« abhängig und insofern 
»zufällig«, sondern ergibt sich aufgrund der spezi -
schen Gesetze des jeweiligen Systems und ist diesem 
»wesentlich«, d.h. die Veränderung der Form geht 
mit der Zerstörung des Lebewesens einher.

Leben als Veränderung und Evolution
Ebenso tief wie die Selbsterhaltung ist der gegenteili-
ge Aspekt in dem Lebensbegriff verankert: die Wan-
delbarkeit. Diese Wandelbarkeit äußert sich im For-
menwandel in der Entwicklung eines Individuums 
( Metamorphose), in den nicht naturgesetzlich fest-
gelegten Bahnen eines individuellen Lebens und v.a. 
in dem Wandel der Formen in der Folge der Generati-
onen. Insofern die Fortp anzung als ein entscheiden-
des Kriterium für Leben gilt ( Fortp anzung: Tab. 
78), ist mit dem Leben also auch die Veränderung der 
Gestalten verbunden. Ihren bildlichen Ausdruck n-
det dieses Verständnis in dem häu gen Vergleich des 
Lebens mit einem Fluss oder einer Kette von Wesen.

Nach antiker Auffassung wird die Selbstbewegung 
der Lebewesen über ein stof iches Agens, das See-
le, Pneuma oder Spiritus genannt wird, vermittelt. 
Dieses Agens ist selbst räumlich und strömt in den 
Körper ein, den es belebt. Es kann ihn aber auch wie-
der verlassen, so dass das eigentlich Lebendige nicht 
der Körper als solcher ist, sondern allein insofern er 
von diesem Agens erfüllt ist. Noch bei Paracelsus 

ndet sich diese Auffassung, wenn er das Leben als 
eben diesen lebensspendenden Saft selbst – den sich 
Paracelsus als eine Mischung von Salzen vorstellt 
und »balsamierende Mumie« nennt – de niert (s.o.). 
Der bloße Körper ist für Paracelsus ein Kunstpro-
dukt (»creatura«), und ausdrücklich kein Leben.161 
Das Leben habe allein seinen »Sitz« im Körper und 

»wächst« dort; der Körper verhalte sich zum Leben, 
wie das Holz zum Feuer: »wie das Feuer nur lebt, 
solange Holz da ist, so lebt auch das lange Leben, 
solange der Körper da ist«162. Paracelsus bringt es 
auf den Punkt: »Der Körper ist ein Lebewesen, aber 
nicht das Leben«163 (»corpus enim creatura est at non 
vita«164). Das Leben ist also gerade das den einzel-
nen Körper Übergreifende, das ihn Erfüllende und 
ihn wieder Verlassende. An anderer Stelle bezeichnet 
Paracelsus die lebensspendende Kraft als Archeus 
( Vitalismus); dieser wirke wie ein Baumeister, der 
den Körper aus dem Keim aufbaue und die Assimi-
lation der Nahrung dirigiere.165 Von dieser Beschrei-
bung zu einem genetischen Lebensbegriff, nach dem 
die Gene die eigentlichen Lebensträger bilden, ist 
es nur ein kleiner Schritt (s.u.). Zur Bezeichnung 
derjenigen Entität, die nicht an einen individuellen 
Körper gebunden ist, sondern verschiedene Lebe-
wesen vielmehr hinsichtlich ihrer Lebendigkeit ver-
bindet, ist seit der Antike der Begriff der lebenden 
Substanz in Gebrauch ( Organismus).

Im 18. Jahrhundert entwickelt sich die Vorstellung 
des Lebens als eines Stroms von Veränderungen aus-
gehend von Buffons Konzipierung von biologischen 
Arten als bloßer Fiktion; real ist nach Buffon allein 

die Sukzession von Individuen in der Zeit. M. Adan-
son bemerkt 1763, dass aus dieser Auffassung folge, 
dass die organische Realität in einem Strom von Kör-
pern ohne klare Abgrenzung zwischen ihnen beste-
he, so dass alle Lebewesen als integrale Teile eines 
umfassenden Ganzen anzusehen seien (»des parties 
intégrantes d’un seul tout«; »un seul être universel, 
dont ils seroient les parties«) und es letztlich nur ein 
universales Lebewesen gebe, das sich seit der Ent-
stehung des Lebens auf der Erde modi ziert und in 
immer neue Formen transformiert habe. Diese Auf-
fassung lehnt Adanson jedoch ab und hält daran fest, 
dass zumindest für den Menschen eine Einteilung der 
Lebewesen in Arten und getrennte Individuen vorlie-
ge, von denen jedes einzelne sein isoliertes Leben 
führe (»chacun des êtres qui le [d.i. l’être univer-
sel] composent, est isolé, & vit séparément de ses 
semblables«) – auch wenn sie von einem göttlichen 
Standpunkt alle Teile eines universalen Wesens sein 
könnten.166

Die Bewegung und Veränderung kann daher im 
18. Jahrhundert als das Wesentliche des Lebens gel-
ten (Baker 1764: »We have, I think, no Criterion or 
sensible Proof whereby to distinguish Life but Moti-
on«167). Das Sich-Bewegende und Sich-Verändernde 
gilt als das Lebendige. 1798 hält F.W.J. Schelling 
fest, »daß das Leben in einem steten Werden besteht, 
und jedes Product, eben deßwegen weil es dieß ist, 
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todt ist«.168 J.W. von Goethe wendet 1807 gegen den 
von ihm selbst viel verwendeten Begriff der Gestalt 
ein: »Betrachten wir aber alle Gestalten, besonders 
die organischen, so nden wir, daß nirgend ein Beste-
hendes, nirgend ein Ruhendes, ein Abgeschlossenes 
vorkommt, sondern daß vielmehr alles in einer steten 
Bewegung schwanke«.169 K.F. Burdach hält die inne-
re Bewegung 1810 für das zentrale Charakteristikum 
eines Organismus; er sei »in steter innrer Thätigkeit 
begriffen, wodurch seine Theile continuirlich zerstört 
und wieder gebildet werden«.170 C.G. Carus formu-
liert 1818, Leben bezeichne »nichts für sich beste-
hendes Reales, es enthält vielmehr nur den Begriff 
gewisser Veränderungen, gewisser stets fortschrei-
tenden Verwandlungen bestimmter Realitäten«.171 
Später erläutert Carus ausführlicher: »Leben ist uns 
demnach allemal eine Reihe von Veränderungen an 
und in einem Dasselbe bleibenden Einigen – eine 
Geschichte; – ist folglich nur Leben insofern es fort-
schreitet; ein Leben welches nicht fortschreitet, ist 
schlechterdings undenkbar, – ist kein Leben«.172 Die 
individuelle Entwicklung der Organismen erfolgt 
nach Carus in einer »Spirallinie« und bildet damit 
eine »Lebensspirale«173, weil ähnliche Zustände auf 
einer immer »höhern Ordnung« wiederholt durchlau-
fen werden. Auch den Ausdruck ›Evolution‹ verwen-
det Carus in diesem Zusammenhang.174 Von Biologen 
des 19. Jahrhunderts viel zitiert wird ein Satz aus J. 
Müllers ›Handbuch der Physiologie‹ (1833-40), nach 
dem es »das Leben« ist, das sich über den Wechsel 
der Lebewesen erhält: »Die organischen Körper sind 

vergänglich, indem sich das Leben mit einem Schein 
von Unsterblichkeit von einem zum andern Indivi-
duum erhält, vergehen die Individuen selbst«.175 Im 
entwicklungsbiologischen Kontext ist K.E. von Baer 
1866 der Auffassung, »daß in einem organischen Le-
ben jeder einzelne Zustand nur ein momentaner Aus-
druck eines Werdens ist«, oder noch prägnanter, »daß 
für die organischen Körper das Beharren (das Beste-
hen) nur ein Schein, das Werden aber das Wesen und 
das Bleibende ist«.176

Unter dem Ein uss der darwinschen Evoluti-
onstheorie erfährt der Lebensbegriff Ende des 19. 
Jahrhunderts eine Verstärkung dieses Bedeutungsas-
pekts: Nicht mehr das Individuum in seinem Bestre-
ben nach Selbsterhaltung, sondern die dynamische 
Kette der Individuen, die sich langfristig verändern, 
gilt als Paradigma der Lebendigkeit. So schreibt der 
Entwicklungsbiologe A. Weismann 1884 den Fort-
p anzungszellen (Keimzellen) der mehrzelligen Or-
ganismen ein »eigentliches« Leben zu, weil sie über 
das Leben der Körperzellen hinaus in den Nachkom-
men weiter bestehen können und damit potenziell 
unsterblich sind: »Der Körper, das Soma, erscheint 
unter diesem Gesichtspunkt gewissermaßen als ein 
nebensächliches Anhängsel der eigentlichen Träger 
des Lebens: der Fortp anzungszellen«.177 Diese Ver-
hältnisverschiebung zwischen individuellem Orga-
nismus und organismusübergreifenden »Keimen« als 
Trägern des Lebens wird naturphilosophisch vielfach 
bemerkt. M. Scheler ist 1913-16 der Ansicht: »ob-
jektiv erscheint der organische Träger der jeweiligen 
Fortp anzungsenergien nicht als ein Teil des Indivi-
duums (z.B. die Keimzelle als eine Zelle unter den 
anderen, die den Organismus zusammensetzen), son-
dern das organische Individuum erscheint als ›Teil‹ 
jenes Trägers der Fortp anzungsenergien insofern, 
als es in ihm bereits prädeterminiert ist«.178 Es liegt 
also eine Umkehrung der teleologischen Verhältnisse 
vor: Nicht die Keimzellen bilden das Mittel für die 
Erzeugung und Erhaltung des Organismus, sondern 
der Organismus wird zu einem Mittel für seine ihn 
überlebenden Keimzellen. H. Jonas erscheint 1966 
»das kurzlebige makroskopische Individuum als so 
etwas wie ein periodischer Schößling des fortdau-
ernden Keimplasmas«, dessen Existenz lediglich in 
der Wahrnehmung von »Dienstfunktionen« für den 
Keim seinen Grund hat.179

Einige Biologen des 19. Jahrhunderts gehen so-
weit, die Kette und den sich entfaltenden Baum der 
Individuen in der Evolution als ein großes Indivi-
duum anzusehen. So formuliert C. von Nägeli 1884: 
»Der gesamte Stammbaum [»von der einfachsten bis 
zur complicirtesten P anze, von dem niedersten bis 

Abb. 270. Schema Goethes zur Darstellung der Bezüge des 
Lebensbegriffs. Der Ausdruck ›Leben‹ wird als Summe oder 
Resultante aus zwei Gruppen von Begriffen dargestellt: die 
erste Folge besteht aus Wörtern, die eine Dynamik bezeich-
nen und als wirkende Prinzipien verstanden werden können; 
die zweite aus der Polarität von Stoff und Form, die jeweils 
statische Verhältnisse betreffen. Die Reihe der Wirkprinzipi-
en ist so angeordnet, dass der unspezi sche Ausdruck ›Ver-
mögen‹ dem ungestalteten »Stoff« am nächsten steht, der 
gerichtete ›Trieb‹ dagegen der »Form« (aus Goethe, J.W. 
von (1820). Bildungstrieb (LA, Bd. I, 9, 99-100): 100).
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zum höchsten Thier«] ist im Grunde ein einziges aus 
Idioplasma bestehendes, continuierliches Individu-
um, welches wächst, sich vermehrt und dabei ver-
ändert, und welches mit jeder Generation ein neues 
Kleid anzieht, d.h. einen neuen individuellen Leib 
bildet«.180 Eine Rechtfertigung für diese Betrachtung 
sieht Nägeli darin, dass es doch eine durchgehende 
Substanz ist, das »Idioplasma«, das sich in den ver-
schiedenen Lebensformen manifestiert. Er hält daher 
die Rede von einem großen substanziell einheitlichen 
Individuum sogar für angemessener als die Beschrei-
bung über den Prozess der Vererbung »Denn statt 
dass die Eltern einen Theil ihrer Eigenschaften auf 
die Kinder vererben, ist es vielmehr das nämliche 
Idioplasma, welches zuerst den seinem Wesen ent-
sprechenden elterlichen Leib und eine Generation 
nachher den seinem Wesen entsprechenden und da-
her ganz ähnlichen kindlichen Leib bildet«.181

Besonders energisch deutet Nietzsche den Lebens-
begriff ausgehend von einer dynamisch-darwinis-
tischen Sichtweise. Angeregt durch W.H. Rolph182 
versteht er das Leben insgesamt als einen Kampf um 
Erweiterung der Macht: »an allem Lebendigen ist am 
deutlichsten zu zeigen, daß es alles thut, um nicht 
sich zu erhalten, sondern um mehr zu werden«183; 
die Selbsterhaltung gilt ihm »nur als eine Folge der 
Selbsterweiterung«184. Mit diesem dynamistischen, 
»pleonaktischen« Lebensbegriff wird Nietzsche ei-
ner der Wegbereiter der späteren Lebensphilosophie. 

Für diese Strömung zu Beginn des 20. Jahrhun-
derts wird besonders H. Bergsons ›Évolution créat-
rice‹ von 1907 wegweisend. Für Bergson bildet die 
Zukunftsoffenheit der Entwicklung das eigentliche 
Charakteristikum des Lebens und die Einheit der or-
ganischen Welt: »Devant l’évolution de la vie [...] les 
portes de l’avenir restent grandes ouvertes. C’est une 
création qui se poursuit sans n en vertu d’un mou-
vement initial. Ce mouvement fait l’unité du monde 
organisé«.185 Wesentlich sei das Leben ein durch die 
Materie geschleuderter Strom.186 Der Organismus 
ist daher nur Zwischenstation in dieser unendlichen 
Transformationskette: »La vie en générale est la 
mobilité même […] l’être vivant est surtout un lieu 
de passage, et […] l’essentiel de la vie tient dans le 
mouvement qui le transmet«.187 Entscheidend ist hier 
das Fundierungsverhältnis: Ein Lebewesen ist nur 
Lebewesen, insofern es Glied einer Transformations-
kette, also Zwischenstation ist. 

Ähnlich sieht es G. Simmel.188 1913 formuliert er 
in dem alten Bild: »das Leben ist ein Strom, dessen 
Tropfen die Wesen sind, er geht nicht durch sie hin-
durch, sondern ihre Existenz ist ganz und gar nur 
sein Fließen«.189 1918 will Simmel das Leben we-

sentlich durch die Gleichzeitigkeit von Begrenzung 
und Überschreiten der Grenze charakterisieren: »die 
Gegenwart des Lebens besteht darin, daß es die Ge-
genwart transzendiert«190; das »innerste Wesen« des 
Lebens zeige sich darin, »über sich selbst hinauszu-
gehen«.191 In diesem »Hinausgreifen des Lebens über 
sich selbst« sei ihm »die Transzendenz immanent«.192 
Dieses Verhältnis manifestiere sich in den organi-
schen Vorgängen von Wachstum und Zeugung, die 
auf etwas gerichtet seien, das jenseits der aktuellen 
Form eines Lebewesens stehe; aber auch schon die 
physiologische Selbsterhaltung sei kein bloßes Be-
harren in einem Zustand, sondern eine »fortwähren-
de Neuerzeugung«.193 Selbst die Statik des Lebens ist 
eine Dynamik, so ließe sich sagen. Bei Simmel heißt 
es über das Leben, es sei das »Sich-Steigern und 
stetige Sich-Verlassen gerade die Art seiner Einheit, 
seines In-Sich-Bleibens«.194 Er macht den Versuch, 
»das Leben als ein solches zu begreifen, welches die 
Grenze gegen sein Jenseits stetig übergreift und in 
diesem Übergreifen sein eigenes Wesen hat, der Ver-
such, an diesem Transzendieren die De nition des 
Lebens überhaupt zu nden, die Geschlossenheit sei-
ner Individualitätsform zwar festzuhalten, aber nur, 
damit sie in kontinuierlichem Prozeß durchbrochen 
werde. Das Leben ndet sein Wesen, seinen Prozeß 
darin, Mehr-Leben und Mehr-als-Leben zu sein, sein 
Positiv ist als solcher schon sein Komparativ«.195 
Mehr-Leben ist dabei das Ziel des Lebendigen auf 
physiologischer Stufe, Mehr-als-Leben sein Ziel auf 
kultureller Stufe.196 »Logisch nicht recht faßbar« er-
scheint es Simmel, dass für das Leben »dieses Sich-
Steigern und stetige Sich-Verlassen gerade die Art 
seiner Einheit, seines In-sich-Bleibens ist«.197

Für dieses paradoxe Verhältnis zur Bestimmung 
des Lebewesens ist H. Plessner 1928 bemüht, zuge-
spitzte Formulierungen zu nden: »Bleiben, was es 
ist, und Übergehen sowohl in das, was es nicht ist 
[...] als auch in das, was es ist«; »Werden eines Be-
harrens, Beharren eines Werdens: die ›Momente‹ des 
Stehens und des Übergehens vereinigen sich«; »Syn-
thesis aus Stehen und Übergehen«.198 Knapp heißt es 
vorher: »Leben ist Bewegung, kann ohne Bewegung 
nicht statt nden«.199 Ist das Charakteristikum des 
Lebens die Bewegung und Veränderung, dann kann 
es also nur durch seine Bewegung und Veränderung 
das bleiben, was es ist. Leben ist »Sein im Werden«, 
»Konstanz im Wandel«, wie es H.E. Hengstenberg 
1968 formuliert.200

Eine genauere Analyse dazu, warum nicht die 
Erhaltung, sondern die »Beweglichkeit« und »Neu-
formung« zum Wesen des Lebens gehört, liefert N. 
Hartmann 1950 ( Art). Er ist der Auffassung, die 
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Labilität der Formen auf den Ebenen des Organis-
mus, der Arten und der Phylogenese ermögliche eine 
Anpassung des Lebens an immer neue Bedingungen. 
So kann er resümieren: »alle Erhaltung ist Stillstand, 
alles Leben aber ist im Grunde Bewegung, Prozeß, 
Anderswerden, Formbildung, Aufstieg; es ist ein 
Irrtum, das Wesen des Lebens in der Erhaltung zu 
suchen. Erhaltung ist auf allen Stufen nur ein Mo-
ment in der Struktur des Prozesses. [...] was auf der 
höchsten Stufe sich ›erhält‹, ist gerade das kategoria-
le Gegenstück eigentlicher Erhaltung, die permanen-
te Veränderung«.201 

Ausgehend von der Konzipierung des Lebendigen 
als des sich Verändernden ist auch immer wieder Kri-
tik an dem Verständnis des Kreises als Symbol des 
Lebens geübt worden. Nicht der Kreis, sondern die 
ins Unendliche offene Linie sei das eigentliche Sym-
bol des Lebens, meinen z.B. H.S. Chamberlain 1905 
und Plessner 1928 ( Kreislauf).202 

Auch die Protagonisten der Synthetischen Theorie 
der Evolution nehmen das Bild des Stroms und die 
Bedeutung der Historizität für die Bestimmung des 
Lebendigen auf ( Evolution): Kein Organismus kön-
ne ohne Berücksichtigung seiner Geschichte verstan-
den werden, so E. Mayr 1959: »No organic being can 
be fully understood except by considering its histo-
ry«.203 B.Rensch schreibt 1968, die Ahnenreihe eines 
Lebewesens bilde einen »Lebensfaden«, und alle Le-
bensfäden zusammen seien letztlich »Abzweigungen 
eines gemeinsamen großen Lebensstromes«.204 

Bis in die jüngste Zeit wird der Bezug zur Ge-
schichte und Veränderung der Formen als ein we-
sentliches Bestimmungsstück des Lebensbegriffs 
verstanden. So denkt C. Rehmann-Sutter 1993-94, 
das »Wesen des Lebens« liege »in seinen Offenhei-
ten«205, und »die Würde und Identität« der Lebewe-
sen seien »nicht ohne die naturhistorischen Interakti-
onen zu begreifen«206. H. Markl resümiert 1993: Das 
»wichtigste am Leben« sei nicht die identische Redu-
plikation in der Fortp anzung, sondern der »unauf-
hörliche Wandel in der Vermehrung. Leben ist neue-
rungssüchtig, da es sich nur durch Wandel einer sich 
ständig wandelnden Welt anpassen kann«.207 »Das 
Leben ändert sich in ständigem Fluß«, wie es 1964 
bei dem Paläontologen E. Kuhn-Schnyder heißt.208

›Leben‹ bezeichnet in der Biologie also mindestens 
zweierlei: einerseits eine Seinsweise, einen Zustand 
oder eine Eigenschaft bestimmter Natureinheiten 
und andererseits einen Prozess, der eine Veränderung 
dieser Einheiten einschließt. Es gehört zum biologi-
schen Begriff des Lebens, dass er ebenso auf einen 
individuellen Gegenstand und dessen Erhalt wie auf 
die Abfolge und den Wandel der Individuen bezogen 

ist. Der individuelle Organismus ist also nur eine Sei-
te des Lebens, nur »die Hälfte des Lebens«, wie J. 
Hoffmeyer und C. Emmeche 1991 schreiben.209 Wird 
das Leben allein von Seiten des Organismus entwor-
fen, dann geht die historische Dimension verloren. 
Die andere Hälfte bildet den Autoren zufolge die »di-
gitale Phase« des Lebens, die in den Genotypen ver-
körpert ist und über die der langfristige Fortbestand 
des Lebens gesichert wird (denn die digitale Sphäre 
ist gegenüber Ein üssen der Umwelt in stärkerem 
Maße geschützt als die »analogen« Phänotypen; 
Genotyp/Phänotyp: Code-Dualität).
Eine »universale De nition« des Lebensbegriffs, 

die ausdrücklich darauf gerichtet ist, diesen Doppel-
aspekt von individueller Verkörperung und evolutio-
närem Prozess des Lebens zum Ausdruck zu bringen, 
schlagen K. Ruiz-Mirazo, J. Peretó und A. Moreno 
im Jahr 2004 vor (vgl. Tab. 160). Ein Lebewesen ist 
nach den Autoren einerseits ein »autonomes Sys-
tem«, d.h. ein funktional integriertes, aktives System, 
das sich selbst aufbaut, erhält und mit seiner Umwelt 
interagiert, und andererseits eine Einheit, die in einer 
Evolutionsvergangenheit entstanden ist und vermit-
telt durch das Vermögen zur Fortp anzung über die 
Fähigkeit zur Evolution in eine offene Zukunft ver-
fügt210 (2010: »a complex network of self-reprodu-
cing autonomous agents whose basic organization is 
instructed by material records generated through the 
open-ended, historical process in which that collecti-
ve network evolves«211).

Wird das Leben wesentlich in der Abfolge der Le-
bewesen gesehen, lässt sich mit Paul Valéry sogar 
ein Gegensatz zwischen ›Leben‹ und ›Lebewesen‹ 
behaupten: »Das Dasein jedes Lebewesens ist gegen 
das Leben gerichtet, und das Leben gegen die indivi-
duelle Existenz – die es hervorbringt, um zu sein, und 
wieder abberuft, um zu sein –, wobei es gleichzeitig 
das unbedingte, erbitterte Festhalten und Bewahren 
dessen mit hervorbringt, was bloß Durchgang sein 
kann – den Glauben an den unbegrenzten /individu-
ellen/ Wert dessen, was nur ein statistisches Element 
sein kann. Das Individuum muß über die Maßen an 
dem hängen, was es unter allen Umständen verlieren 
muß – und es muß sich für einmalig und wesentlich 
halten, um seine statistische, seine unterschiedslose 
und fungible Rolle vollständig zu erfüllen«.212 Ana-
log zu der von Simmel konstatierten Tragödie der 
Kultur lässt sich also auch eine Tragödie des Lebens 
formulieren, die darin besteht, dass jede einmal ge-
wonnene Form wieder »abberufen« und zerstört 
wird, um eine neue Form zu schaffen: »Das Leben 
wechselt das Individuum, wie ein bewegter Gegen-
stand die Umgebung wechselt, wie ein Reisender den 
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Wagen« (Valéry).213 – Dieses letztere Bild hat antike 
Wurzeln: Bei Lukrez heißt es, das Leben werde von 
einem Körper zu einem anderen weitergegeben wie 
eine Fackel von einem Läufer zum nächsten (»quasi 
cursores vitai lampada tradunt«).214

Zu bedenken ist allerdings, dass ein Verständnis des 
Lebensbegriffs ausgehend von Evolutionsvorstellun-
gen (und dessen de nitorische Verankerung) weitrei-
chende theoretische Verschiebungen zur Folge hätte: 
Nicht mehr der individuelle Organismus, sondern die 
sich verändernde Population würde den paradigma-
tischen Fall einer lebendigen Einheit bilden (und der 
Kreationismus wäre außerdem aus de nitorischen 
Gründen, nicht aus empirischen, widerlegt).215

Leben als Anpassung
Aufbauend auf einem evolutionstheoretisch bestimm-
ten Lebensbegriff kann das Konzept der Anpassung 
in den Mittelpunkt der De nition des Lebensbegriffs 
rücken und unter der Voraussetzung einer variablen 
Umwelt zugleich eine Erklärung für die beständige 
Veränderung der Lebewesen als ein zentrales Merk-
mal des Lebens geben. Seit der ersten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts spielt das Verhältnis zwischen Organis-
mus und Umwelt eine wichtige Rolle in Erörterun-
gen über den Lebensbegriff. Richtungsweisend stellt 
A. Comte 1838 fest, dass die allgemeine Idee des 
Lebens nicht nur die Vorstellung eines organisierten 
Wesens enthält, sondern auch die eines Gefüges von 
äußeren Ein üssen (»in uences extérieures«), das 
die Lebendigkeit eines solchen Wesens ermöglicht. 
Die grundlegende Bedingung des Lebens sei durch 
eine Harmonie zwischen Lebewesen und Umwelt 
(»milieu«) charakterisiert (vgl. Tab. 160).216 Verände-
rungen und Störungen der Lebenserscheinungen auf 
allen Ebenen der biologischen Hierarchie (»échel-
le biologique«) sind nach Comte ebenso oft durch 
Modi kationen des Organismus selbst wie durch 
Ein üsse der Umweltbedingungen (»circonstances 
ambiantes«) bedingt.

H. Spencer formt im Anschluss daran eine sehr 
allgemeine De nition des Lebensbegriffs: Leben 
ist für ihn eine kontinuierliche Anpassung (»adjust-
ment«) von inneren Verhältnissen an äußere (vgl. 
Tab. 160).217 Es ist allerdings fraglich, ob das Anpas-
sungskonzept in dieser allgemeinen Form geeignet 
ist, Leben auszuzeichnen. Denn Anpassungen dieser 
allgemeinen Art gibt es offenbar doch überall in der 
Natur: Der Wasserlauf passt sich den geologischen 
Formationen an, der Kieselstein passt sich dem Bach 
an, indem er sich rundet etc.

Es besteht aber bis in die Gegenwart eine hohe 
Attraktivität darin, den Begriff des Lebens über das 

für die Evolutionstheorie zentrale Konzept der An-
passung zu erläutern. Für M. Bedau besteht 1996 die 
Natur des Lebens in einer geschmeidigen Anpassung 
(»supple adaptation«). Er versteht darunter die nicht 
endende Fähigkeit des Lebens, neue Lösungen für 
nicht antizipierte Geschehnisse hervorzubringen: 
»supple adaptation involves responding appropria-
tely in an inde nite variety of ways to an unpredic-
table variety of contingencies«.218 Diese Fähigkeit 
der Plastizität komme nicht allein den Populationen 
von Organismen in ihrer Geschichte zu, sondern z.B. 
auch dem System des menschlichen Geistes, so dass 
in der Konsequenz auch diesem System das Attribut 
Leben zuerkannt werden könne.219 Bedau versucht 
es, die Vitalität eines Systems zu einer quanti zier-
baren Größe zu machen, die den Grad misst, in dem 
ein System in der Lage ist, neue adaptive Variationen 
hervorzubringen.220

›Leben‹ zwischen Regulation und Evolution
Weil Leben die zwei Aspekte der Erhaltung und Ver-
änderung gleichermaßen umfasst, erscheint jeder An-
satz verfehlt, der den Begriff nur von einer Seite zu 
bestimmen versucht. Beharrung und Wandel als Phä-
nomene des Organischen sind auch nicht so verteilt, 
dass die Perspektive des Organismus nur die eine 
betrifft und die der Population nur die andere: Auch 
individuelle Organismen sind sich wandelnde Sys-
teme ( Metamorphose), und Populationen weisen 
Mechanismen der Stabilisierung auf (z.B. der Arter-
kennung; Art), die zu Formen führen, welche über 
Hunderte von Jahrmillionen weitgehend konstant 
sind (»lebende Fossilien«, z.B. das Perlboot Nautilus 
oder der Pfeilschwanzkrebs Limulus). 

Die Verhältnisse der Beharrung (Regulation) und 
des Wandels (Evolution) sind also keine Relationen, 
die dazu geeignet sind, ›Leben‹ in einfacher Weise 
zu bestimmen. Lebewesen sind stets beides: sowohl 
sich erhaltende als auch sich verändernde Naturge-
genstände. Bei P. Valéry heißt es: »Ein Lebendes ist 
ein materielles System, das sich durch Umwandlun-
gen erhält«.221 Unterschieden werden könne an jeder 
Struktur eines Lebewesens jeweils ein »Transforma-
tionsaspekt« und ein »Konservationsaspekt«.222 Auf 
eine einfache Formel gebracht besteht der Zustand 
der Lebendigkeit nach Valéry in der Veränderung 
und Selbstveränderung mit dem Ziel der Erhaltung: 
»Bios. Se transformer et transformer pour conser-
ver«.223 Die begrif iche Situation lässt sich auch als 
ein Dilemma oder ein Paradoxon formulieren ( Fort-
p anzung: Tab. 80): Voraussetzung für Evolution ist 
eine Einheit der Selbsterhaltung, diese erhält sich 
aber gerade selbst und kann daher keiner Evolution 
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unterliegen. Die Selbsterhaltung erfolgt umgekehrt 
am effektivsten durch das Mittel der Fortp anzung, 
das aber gerade eine langfristige Transformation be-
wirkt.

Weder der Begriff der Regulation noch der der 
Evolution liefert einen einheitlichen Schlüssel zum 
Verständnis aller Lebensphänomene. Leben ist also 
beides: Erhaltung und Veränderung. Diese beiden 
Aspekte setzen außerdem ein Konzept voraus, das 
dasjenige System beschreibt, welches Phänomene 
der Konstanz oder Variation zeigt. Traditionell wird 
dieses Substrat der Erhaltung und Veränderung mit 
dem Konzept der Organisation bezeichnet. Ange-
messen erscheint es daher, Organisation, Regulation 
und Evolution als die drei für den Lebensbegriff zen-
tralen Aspekte aufzufassen (vgl. Tab. 163).

Leben: Organisation, Regulation, Evolution
Der grundlegende Begriff in dieser Reihe ist der der 
Organisation. Er markiert den Grundansatz der 

Biologie in Annäherung an den Lebensbegriff: In 
der Biologie werden die Lebewesen als organisierte 
Systeme, als Organismen konzipiert. Das Organi-
sationskonzept erlaubt es, besondere Gegenstände 

der Natur aus dem Fluss des Geschehens als Einhei-
ten auszugliedern, und zwar als Einheiten von sich 
wechselseitig bedingenden Prozessen (und Teilen), 
die aufgrund dieser Wechselseitigkeit zusammen 
ein geschlossenes System bilden. Die Wechselseitig-
keit der Prozesse in einer Organisation stellt sich als 
eine wechselseitige Bedingung und wechselseitige 
Bestimmung dar: Jeder Prozess hängt in seiner Wir-
kung von den anderen Prozessen des Systems ab und 
wird im Hinblick auf seine Wirkung auf die anderen 
Prozesse, die aufgrund der Wechselseitigkeit auf ihn 
zurückwirkt, bestimmt. 

Das Prinzip der Regulation betrifft nicht den für 
die Biologie systematisch ersten Schritt der Konzi-
pierung und Ausgliederung einer komplexen kau-
salen Struktur bestimmter Art, sondern den zweiten 
Schritt ihrer Stabilisierung.224 Nicht das Bestehen ei-
nes organisierten Systems, sondern dessen Erhaltung 
bildet das Thema des Regulationskonzeptes. Die Re-
gulation betrifft also nicht in erster Linie die inter-
nen Bezüge eines Systems, sondern sie handelt von 
der Beziehung eines organisierten Systems zu seiner 
Umwelt, insbesondere zu den von ihr ausgehenden 
störenden Ein üssen. 

Im Rahmen des dritten Prinzips der Evolution 
verschiebt sich das Thema fort von der Frage, wie 
ein Netzwerk von interdependenten kausalen Prozes-
sen als Einheit begriffen werden kann (Organisation) 
und diese Einhalt erhalten werden kann (Regulation), 
hin zu der Frage, wie es langfristig in der Generati-
onenfolge und in Konfrontation mit der Konkurrenz 
anderer Organismen verändert und komplexer wer-
den kann. 

Materialistische De nitionen
Neben diesen allgemeinen Prinzipien zur Charak-
terisierung des Lebendigen wird seit dem Ende des 
19. Jahrhunderts auch der Versuch unternommen, 
das spezi sch Lebendige an der stof ichen Natur 
der Lebewesen festzumachen. Am bekanntesten ist 
die einfache chemische De nition, die F. Engels 
1878 gibt: »Leben ist die Daseinsweise der Eiweiß-
körper« – die allerdings meist verkürzt zitiert wird, 
denn Engels fährt fort: »und diese Daseinsweise 
besteht wesentlich in der beständigen Selbsterneue-
rung der chemischen Bestandteile dieser Körper«.225 
Es ist also nicht eigentlich die Chemie, die Engels 
seiner Lebensbestimmung zugrunde legt, sondern 
die Leistung zur Selbsterneuerung. Aber auch rein 
chemische Bestimmungen des Lebensbegriffs lassen 
sich nden. Der Physiologe M. Verworn meint z.B. 
1895 feststellen zu können, »dass ein ›principieller‹ 
Gegensatz zwischen lebendigen Organismen und an-

Leben ist eine Seinsweise von (Natur-)Gegen ständen, 
die sich durch Organisation, Regulation und Evolution 
auszeichnet. 

Organisation bezeichnet die Gliederung eines Gegen-
stands in mehrere Teile (und Prozesse), die sich in ihrer 
wechselseitigen Herstellung und Erhaltung gegenseitig 
bedingen und durch die wechselseitige Bezogenheit 
aufeinander bestimmt werden.

Regulation bezeichnet die Ausrichtung der in einem Ge-
genstand ablaufenden Prozesse auf die Erhaltung dieses 
Gegenstands; die Regulation besteht in der Versorgung 
des Systems mit notwendigen Stoffen aus der Umwelt 
(Ernährung), der Abwehr schädigender Einwirkungen 
(Schutz) und der Abstimmung der Prozesse aufeinander 
(Koordination und Integration).

Evolution bezeichnet die Transformation von Gegen-
ständen, die sich aus der Fähigkeit der Gegenstände zur 
Fortp anzung ergibt, d. h. zur Erzeugung von selbst-
ständigen Gegenständen, die ihren Erzeugern ähneln, 
aber auch Variationen aufweisen, so dass es zu einer 
unterschiedlichen Vermehrung der Varianten und damit 
einer sukzessiven Steigerung der Komplexität der Ge-
genstände in einem langfristigen, generationenübergrei-
fenden Prozess kommen kann.

Tab. 163. Vorschlag zur De nition des biologischen Lebens-
begriffs (in Anlehnung an Toepfer, G. (2005). Der Begriff 
des Lebens. In. Krohs, U. & Toepfer, G. (Hg.). Philosophie 
der Biologie,  157-174: 169f.).
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organischen Körpern nicht besteht. Gegenüber der 
Gesammtheit der anorganischen Natur besteht das 
Charakteristicum der Organismen nur in dem aus-
nahmslosen Besitz gewisser hochcomplicirter che-
mischer Verbindungen, vor Allem der Eiweisskör-
per«.226 Auch manche moderne Autoren haben einen 
auf Eiweißchemie eingeschränkten Lebensbegriff; 
bei L.S. Dillon heißt es z.B. 1978: »Life, basically, is 
the capability of synthesizing proteins in at least suf-

cient quantity to replace those that are catabolized 
by normal processes«.227

Bereits Mitte des 19. Jahrhunderts wird aber dar-
auf hingewiesen, dass die chemischen Stoffe als sol-
che noch nicht lebendig sind. So stellt E. von Brücke 
1862 fest: »wir nehmen diejenigen Erscheinungen, 
welche wir als Lebenserscheinungen bezeichnen, 
am Eiweisse als solchem durchaus nicht wahr«.228 P. 
Häberlin konstatiert 1957: »Ein Stoff ist als solcher 
weder organisch noch anorganisch; es kommt einzig 
darauf an, ob das ihn betreffende Geschehen organi-
sches (lebendiges) oder anorganisches (nichtlebendi-
ges) Geschehen sei«.229

Leben als Komplex von Funktionen
Weil also ausgehend von der materiellen Grundlage 
der Lebewesen eine De nition des Lebensbegriffs 
nur schwer vorstellbar ist und weil die Mechanismen 
zur Realisierung der Lebensphänomene sehr unter-
schiedlich sein können, gilt im 20. Jahrhundert meist 
allein eine De nition, die von den Lebensfunktionen 
selbst ausgeht, als gangbarer Weg. W. Roux kon-
statiert 1915: »nur eine funktionelle De nition des 
Lebens ist zurzeit möglich«.230 Daran hat sich bis in 
die Gegenwart kaum etwas geändert, auch wenn die 
stof iche Basis der Lebensfunktionen im Grundsätz-
lichen weitgehend geklärt ist. Weil es aber verschie-
dene Phänomene oder Funktonen sind, die mit dem 
Leben verbunden werden (Whewell 1840/47: »life is 
not one Function, but a System of Functions«231), fal-
len die Antworten im Rahmen der funktionalen De -
nitionen des Lebensbegriffs sehr unterschiedlich aus. 
Die Unterschiede beginnen damit, dass Uneinigkeit 
darüber besteht, welche Funktionen wesentlich mit 
dem Leben verbunden sind. Verschiedene Autoren 
geben unterschiedliche, mehr oder weniger systema-
tisch und empirisch begründete Listen von grundle-
genden Lebensfunktionen (vgl. Tab. 164).232

Zurückführen lässt sich der analytische Ansatz, 
der das Leben in verschiedene nebeneinanderstehen-
de Aspekte zergliedert, bis in die Antike. Bereits 
Aristoteles beurteilt die Seele, die nach seiner Lehre 
exklusiv den lebenden Körpern zukommt, nicht als 
einheitlichen, unanalysierten Gegenstand, sondern 

unterscheidet eine Mehrzahl von Seelenvermögen 
gemäß der zu unterscheidenden Äußerungsformen 
des Lebens (s.o.). Er merkt an: Wir sagen von etwas, 
»daß es lebe, wenn Leben auch nur in einer seiner 
Bedeutungen vorliegt: als Vernunft, Wahrnehmung, 
örtliche Bewegung und Stehen, ferner als Bewegung 
der Ernährung, dem Schwinden und dem Wachstum 
nach«.233 An anderen Stellen bezeichnet Aristoteles 
auch die Fortp anzung als eine Grundfunktion aller 
Lebewesen.234 Auch wenn den P anzen nicht alle 
Lebensmerkmale zukommen, ist Aristoteles doch der 
Ansicht: »P anzen leben, ohne an Ortsbewegung und 
Wahrnehmung teilzuhaben«.235 Aristoteles schreibt 
den P anzen also zwar ein Leben zu; er nennt sie 
aber an keiner Stelle ›Lebewesen‹ ( Organismus).

A. Meyer bemüht sich 1926 um eine Auswertung 
und Ordnung der verschiedenen Listen von Lebens-
merkmalen. Ernährung und Vermehrung sind nach 
der Analyse Meyers die am häu gsten genannten 
Merkmale ( Funktion: Tab. 91).236 Meyer ist darum 
bemüht, die von verschiedenen Autoren genannten 
Lebensmerkmale so zu modi zieren, dass sie als 
Grundlage für ein axiomatisches Fundament der Bio-
logie geeignet sind. Mit diesem Ziel will er »orga-
nische Modale« formulieren, die »qualitative Letzt-
heiten« darstellen, also nicht auf andere Qualitäten 
reduziert werden können, d.h. unabhängig vonein-
ander sind.237 Für Modale hält er u.a. die Merkmale 
Ernährung, Vermehrung, Vererbung und Wachstum. 

Das Verfahren der Aufzählung von allen Lebe-
wesen gemeinsamen Merkmalen zur Bestimmung 
des Lebensbegriffs wird auch im pädagogischen 
Zusammenhang angewandt. G. Schaefer entwickelt 
1990 als einen Vorschlag für die Lehrpläne zum Bio-
logieunterricht eine Liste von zwölf »universellen 
Lebensprinzipien«. Diese sollen nicht nur die materi-
elle Seite des organischen Lebens abdecken, sondern 
auch seelische und soziale Aspekte berücksichtigen 
und außerdem »die fundamentale Polarität (innere 
Widersprüchlichkeit), die allem Leben innewohnt« 
zum Ausdruck bringen.238 Die zwölf Prinzipien von 
Schaefer lauten: 1. Polarität, 2. Verwandlung/Fixie-
rung, 3. Ordnung/Unordnung, 4. Selbständigkeit/
Abhängigkeit, 5. Grenzöffnung/Grenzschließung, 6. 
Ver echtung/Ent echtung, 7. Variabilität/Uniformi-
tät, 8. Anpassung/Beharrung, 9. Aufwertung/Abwer-
tung, 10. Bewegung/Ruhe, 11. Bedeutungsbildung/
Bedeutungsabbau und 12. Informationsspeicherung/
Informationslöschung. Mit nur leichten Variationen 
übernimmt J. Wille die Aufzählung Schaefers.239 Wil-
le spielt durch, welche Einheiten auf den verschie-
denen Stufen der biologischen Organisation (Zelle, 
Gewebe, Organismus, Population, Biozönose und 
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Biosphäre) nach den Lebensprinzipien als lebend an-
zusehen sind. Im Ergebnis erscheint vieles als eine 
»Frage der Auslegung« und nicht immer alles als 
»lernförderlich«. Die zwölf Prinzipien, die hier als 
Kriterien fungieren, sind nicht immer alle anwend-
bar. Kritisch bleibt anzumerken, dass Schaefers Le-
bensprinzipien nicht nur das Organische betreffen, 
sondern auch die anorganische Natur (z.B. die Prinzi-
pien Verwandlung/Fixierung und Bewegung/Ruhe). 
Außerdem sind die Prinzipien nicht systematisch 
entwickelt, sondern bilden lediglich eine mehr oder 
weniger schlüssige Aufzählung. Zu einer präzisen 
Bestimmung des Lebensbegriffs sind sie daher nur 
begrenzt geeignet.

Kritik des Listenansatzes
Das Aufstellen einer Liste von Lebenskriterien wi-
derspricht in seinem Ansatz bereits dem Versuch, 
›Leben‹ auf nur ein Prinzip zurückzuführen. Die 
Bestimmung des Lebensbegriffs durch Angabe einer 
Liste von Merkmalen nimmt dem Phänomen also 
seine Einheitlichkeit.240 Es drängt sich die Frage auf, 
mit welchem der aufgezählten Merkmale das Leben 
notwendig verknüpft ist, mit welchem hinreichend, 
mit welchem nur zufällig, oder ob für das Vorliegen 
von Leben alle Merkmale erforderlich sind. Lebt ein 
Körper, dem das eine Merkmal, z.B. der Stoffwech-
sel, zukommt, ein anderes, z.B. die Fortp anzung, 
aber nicht? Oder umgekehrt? Oder sind erst beide 
zusammen hinreichend? Die meisten Autoren plä-
dieren in allgemeinen Antworten für die letzte Op-
tion, in besonderen Fällen werden aber Ausnahmen 
gemacht: Ein Maulesel wird selbstverständlich als 
ein Lebewesen angesehen, auch wenn er sich nicht 
fortp anzen kann. Im Allgemeinen gilt jedes einzel-
ne Merkmal entweder als zu weit, so dass es auch 
herkömmlich nichtlebenden Systemen zukommt, 
oder als zu eng, so dass es konventionell als lebend 
betrachtete Gegenstände ausschließt.241 Nur in ihrer 
Gesamtheit ermöglichen es die Lebenskriterien also, 
den Phänomenbereich des Lebendigen zu umgren-
zen.242 Wie Oparin 1924 bemerkt, ist Leben allein 
durch eine Kombination von Merkmalen zu charak-
terisieren: »Life is not characterized by any special 
properties but by a de nite, speci c combination of 
these properties«.243 

Die Strategie des Au istens von Merkmalen stellt 
jedenfalls eher eine Analyse als eine De nition des 
Lebensbegriffs dar. I. Geoffroy Saint-Hilaire bemerkt 
dies bereits 1859: »Dire de la vie qu’elle est la faculté 
de se mouvoir, de se reproduire et, pour une partie des 
êtres vivants, de sentir, ou encore, d’un être organisé, 
qu’il naît, croît, se reproduit et meurt, c’est énumérer, 

ce n’est pas dé nir. Toute dé nition est une synthèse, 
et il n’y a ici qu’une analyse de la vie«.244

Eine weitere Frage betrifft den Status solcher Lis-
ten: Sind sie als empirische Beobachtungen über die 
Formen des auf der Erde bekannten Lebens zu wer-
ten oder haben sie einen darüber hinaus gehenden 
theoretischen Stellenwert? De nieren sie in einer vor 
jeder Erfahrung stehenden Weise, was als Leben an-
zusehen ist?

Eine umfassende Kritik an der Strategie der Auf-
zählung von Merkmalen zur Bestimmung des Le-
bensbegriffs kommt von einer Seite, die eine »apri-
orische Theorie der organischen Wesensmerkmale« 
zu entwickeln versucht, wie es H. Plessner 1928 
formuliert.245 In einer solchen Theorie soll es nur ein 
Bestimmungsstück sein, das den Begriff des Lebens 
wesentlich de niert. Bei Plessner ist dies die Selbst-
abgrenzung (Positionalität) der Lebewesen. Bean-
sprucht ist damit, die Biologie nicht ausgehend von 
ihrer empirischen Seite zu erschließen und auf induk-
tiv-abstrahierendem Wege die allgemeinsten Eigen-
schaften der Lebewesen festzustellen, sondern mit 
dem theoretischen Konzept des Organismus vor jeder 
Empirie zu beginnen. In einer theoretischen Analyse 
sollen die »konstitutiven Wesensmerkmale«, d.h. die 
»Kategorien des Lebendigen«246 festgestellt werden. 
Als konstitutive Momente werden sie als diejenigen 
Begriffe verstanden, die die biologische Erkenntnis 
überhaupt ermöglichen. Den empirischen Erschei-
nungen des Lebens – wie z.B. Stoffwechsel, Wachs-
tum, Entwicklung und Vermehrung – wird gegenüber 
den für den Lebensbegriff konstitutiven Merkmalen 
allein eine indikatorische Rolle zugeschrieben: Sie 
zeigen an, dass ein lebendiger Gegenstand vorliegt, 
sie geben aber nicht den Grund für seine Lebendig-
keit ab. Problematisch sind diese Ansätze, insofern 
der eine zugrunde gelegte Begriff, etwa die Selbst-
abgrenzung, unscharf und an bestimmte theoretische 
Vorannahmen gebunden ist.

›Leben‹ als Spiegel einer »realen Vagheit«
Eine Konsequenz aus dem Vorhandensein einer 
Mehrzahl von Kriterien zur Bestimmung des Le-
bensbegriffs ist dessen Unschärfe. Ist eine Liste von 
Eigenschaften die Antwort auf die Frage, was das Le-
ben ist, dann droht das Phänomen des Lebens als ein-
heitlicher Gegenstand zu verschwinden. Eine Menge 
heterogener Eigenschaften, die in unterschiedlichen 
Kombinationen vorkommen, wirft die Frage auf, 
warum gerade diese Menge zusammengefasst wer-
den soll, um mit ihr eine Gegenstandsklasse zu de-

nieren. Über eine Eigenschaftsklasse bestimmt, 
erscheint das Lebendige also als ein willkürlich ab-
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Aristoteles (De an. 413a)
Vernunft, Wahrnehmung, Ortsbewegung, Ernährung, 
Wachstum

Bourguet (1729, 147)
Entwicklung, Wachstum, Ernährung, spontane Bewegung

Vicq-d’Azyr (1786, 15)
Verdauung, Ernährung, Kreislauf, Atmung, Sekretion, 
Stützgewebe (»ossi cation«), Fortp anzung, Erregbarkeit 
(»irritabilité«), Emp ndungsfähigkeit (»sensibilité«) 

Kielmeyer (1793, 9f.)
Sensibilität, Irritabilität, Reproduktionskraft, Sekretions-
kraft, Propulsionskraft

Mayer (1817, 97ff.)
Selbstbewegung, Selbstgestaltung, Stoffassimilation, Pro-
duktions- und Reproduktionskraft, Organisation, Wider-
stehende Kraft und Erhaltende Kraft

Chaussier & Adelon (1819, 205f.)
Fortp anzung, Ernährung, Entwicklung, Tod, Lebensge-
setze (»lois vitales«)

Haeckel (1866, I, 112)
Bewegung, Ernährung, Wachstum, Fortp anzung, Emp-

ndung

Bernard (1878, I, 32)
Organisation, Fortp anzung, Ernährung, Entwicklung, 
Verletzbarkeit

Engels (1878, 77)
Stoffwechsel (Ernährung und Ausscheidung), Reizbar-
keit, Kontraktibilität, Wachstumsmöglichkeit, innere Be-
wegung

Liebmann (1899, 239f.)
Formkonstanz, Zielstrebigkeit, Selbsthervorbringung, 
Fortp anzung, Wechselseitigkeit (Korrelation) der Teile, 
Selbsterhaltung

Ostwald (1915, 170f.)
Ernährung, Wachstum, Erhaltung, selbsttätige Bewegung, 
Fortp anzung, Vererbung, Regulationen

Roux (1915, 175ff.)
Dissimilation, Stoffausscheidung, Stoffaufnahme, Assi-
milation, Wachstum, Bewegung, Vermehrung, Vererbung, 
Entwicklung

Petersen (1919, 425)
Stoffwechsel, Energiewechsel, Bewegung, Sekretion, 
Wachstum und Fortp anzung, Reizbarkeit und Regula-
tion

Plate (1922, 17f.)
Individualität, Organisation, Bewegung, Aufnahme neuer 
Substanz, Assimilation, Dissimilation, Exkretion, Wachs-
tum, Reizbarkeit, Vermehrung, Vererbung, Dauerhaftig-
keit

Oparin (1924)
Organisation, Metabolismus, Selbst-Reproduktion, Reiz-
barkeit

Woltereck (1940, 36ff.)
Komplexität, Kontinuität, Ganzheit, Erregbarkeit, Ent-
wicklung, Aktivität, Intentionalität, Reaktivität, Rezepti-
vität

Ballauf (1949, 55ff.)
Hierarchie, Enkapsis, Ganzheit, Kontinuität, Totalitäts-
struktur, Erhaltung im stationären Zustand, Integration, 
Historizität, Gerichtetheit, autonome Aktivität, Rhythmik, 
Polarität, Plastizität, superexistierende Ordnung

Horowitz (1959)
Mutabilität, Selbstduplikation, Heterokatalyse

Rothschuh (1959/63, 98)
Entfaltung der bionomen Organisation (Ontogenese, 
Wachstum), Vollzug der arttypischen Lebensleistungen 
(z.B. Nahrungserwerb, Stoffwechsel), Fortp anzung der 
Art (z.B. Sexualverhalten), Selbsterhaltung (z.B. Regula-
tion, Schutzverhalten), geselliges Zusammenleben

Oparin (1960, 152)
Stoffwechsel, Wachstum, Vermehrung, Selbsterzeugung, 
Bewegung im Raum, Reizbarkeit

Kaplan (1965, 271)
Stoffwechsel, Bewegung, Regulation (Selbsterhaltung); 
Wachstum, Vermehrung, Assoziation (Erweiterung); On-
togenese und Phylogenese (Wandel)

Monod (1970)
Teleonomie, autonome Morphogenese, invariante Repro-
duktion

Maynard Smith (1975)
Vermehrung, Vererbung, Variation

Crick (1981)
Selbstreproduktion, Genetik, Evolution, Metabolismus 

Mayr (1982, 53ff.)
Komplexität und Organisation, chemische Einzigartigkeit, 
Qualität, Einzigartigkeit und Variabilität, Besitz eines ge-
netischen Programms, historische Natur, Natürliche Se-
lektion und Unbestimmtheit der Prozesse
Wolters & Mittelstraß (1984, 550)
Metabolismus, Selbstreproduktion, Mutagenität

Küppers (1985)
Metabolismus, Selbstreproduktion, Mutabilität

Farmer & Belin (1992)
Muster in Raumzeit, Selbstreproduktion, Selbstreprä-
sentation in einem Informationsspeicher, Metabolismus, 
Funktionale Interaktion mit der Umwelt, Interdependenz 
der Teile, Stabilität angesichts von Störungen, Evolutions-
fähigkeit

Koutrou nis (2008)
Selbsterhaltung und Selbsterzeugung, Vermehrung, Be-
ziehung zu anderen Organismen und Evolutionsfähigkeit, 
Irritabilität bzw. Erregbarkeit, Besondere materielle Zu-
sammensetzung, Zeitliche Selbstbegrenzung einiger Le-
bewesen: Tod

Tab. 164. Eigenschaftslisten zur Bestimmung des Lebensbegriffs.
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gegrenztes Phänomen, dem kein scharf umrissener 
Gegenstand in der Natur entspricht.247 Die Begriffe 
›Leben‹ oder ›Lebewesen‹ würden damit nicht mehr 
eine natürliche Sorte (»natural kind«) von Gegen-
ständen bezeichnen, sondern sie würden künstlich 
gebildete Kategorien bilden.248 Zumindest bleibt zu 
klären, warum gerade diese Eigenschaften in vielen 
Gegenständen miteinander koexistieren.

Wegen der Heterogenität seiner Bestimmungs-
merkmale repräsentiert das Konzept des Lebens also 
offenbar kein einheitliches Naturphänomen, sondern 
eine Sammelbezeichnung für verschiedene Erschei-
nungen, die in unterschiedlichen Kombinationen 
vorliegen, aber kein allen gemeinsames Merkmal 
aufweisen. Der Begriff ›Leben‹ wäre dann ein Fa-
milienähnlichkeits-Konzept im Sinne Wittgensteins 
(ähnlich wie ›Spiel‹).249

Ein solcher, allein in seiner naturwissenschaftli-
chen Anwendung bereits vager Begriff des Lebens 
lässt sich bis in die Antike zurückverfolgen. So vertritt 
Aristoteles einen komparativen Begriff des Lebens, 
wenn er die Frage nach der Lebendigkeit von etwas 
von dem Vergleichsgegenstand abhängig macht: »So 
macht die Natur auch den Übergang von den unbe-
lebten zu den lebendigen Dingen nur schrittweise, so 
daß infolge dieser Stetigkeit überall Zwischenglieder 
vorhanden sind, ein Mittelding, von dem man nicht 
weiß, zu welchem Grenznachbarn es zu rechnen ist. 
Auf die unbelebte Natur folgt zunächst die Gattung 
der P anzen, die auch wieder Unterschiede der Le-
bendigkeit im Vergleich zueinander aufweisen. Aber 
die ganze Gattung erscheint, verglichen mit den an-
dern Körpern, als beseelt, verglichen mit den Tieren 
freilich als unbeseelt«.250

Zur Unschärfe des Begriffs trägt in Mittelalter 
und Neuzeit auch der ungeklärte Status des Kon-
zepts zwischen einer rein naturwissenschaftlichen 
Betrachtung und einer religiösen oder kulturellen 
Wertschätzung bei. Vor diesem Hintergrund bezeich-
net J. Clauberg den Lebensbegriff 1654 explizit als 
vage (»vaga«) und unsicher (»incerta«).251 Der Be-
griff sei kritisch zu beurteilen, weil er nicht eindeutig 
zwischen der körperlichen und geistigen Dimension 
differenziere und weil er auf zu viele heterogene Ge-
genstände angewendet werde, so dass er nicht dem 
cartesischen Ideal der klaren und deutlichen Erkennt-
nis entsprechen könne. Zur Verfestigung der Vagheit 
des Lebensbegriffs trägt Clauberg aber selbst auch 
bei, indem er das Denken selbst als ein Leben be-
zeichnet (»ipsa cogitatio vita«252).

Aber auch innerhalb rein naturwissenschaftlicher 
Ansätze gilt der Begriff als vage. Für C. Emmeche 
(1991) impliziert die Existenz thermodynamisch 

offener Systeme, die aber andere für Leben zentra-
le Eigenschaften nicht aufweisen, ›Leben‹ als einen 
prinzipiell vagen Begriff zu konzipieren, »der eine 
reale ›Vagheit‹, ein Kontinuum in der Natur wider-
spiegelt«253 (vgl. auch Morange 2010: »The demar-
cation between life and non-life is the product of hu-
man history, not of evolutionary history«254). 

Ausgehend von dem Verständnis von ›Leben‹ als 
unscharfe Kategorie, als »fuzzy concept«, wird in 
den letzten Jahren dafür argumentiert, ›Leben‹ für 
ein graduierbares Konzept zu halten, also Grade der 
Lebendigkeit anzunehmen. Weil ›Leben‹ keine klar 
geschnittene natürliche Art (»natural kind«) darstelle, 
könne es einem Naturgegenstand also in verschiede-
nen Graden zukommen: Denjenigen Wesen, die heute 
als Eucarya, Archaea oder Bacteria klassi ziert wer-
den ( Taxonomie), könnte ein Wert von ›1‹ zugeord-
net werden, den Viren dagegen ein kleinerer Wert.255

Als Resümee dieser Ansichten zur Vagheit und 
Graduierbarkeit des Lebensbegriffs hält es J. Gayon 
2010 für möglich, dass ›Leben‹ als wissenschaftliche 
Kategorie eines Tages ganz verschwinde; es würde 
nur noch eine für die Praxis nützliche, aber nicht 
mehr eine naturwissenschaftlich abgrenzbare Kate-
gorie bilden: »When this point will be reached, life 
will be no longer a concept for the natural sciences, 
but just a convenient word in practice, in the kind of 
world that we inhabit. ›Life‹ will be a folk concept. 
Its specialists will be no longer chemists, biologists, 
and roboticists; life will be a subject for psychology, 
cognitive science and anthropology«.256

Leben auf verschiedenen Ebenen der Organisation
Eine weitere Schwierigkeit des Lebensbegriffs ergibt 
sich aus der Gliederung der makroskopisch sichtbaren 
Lebewesen in Teile, denen selbst einige Lebensmerk-
male zukommen ( Hierarchie). Von vielen Autoren 
der Biologiegeschichte wird daher auch den Teilen 
eines Lebewesens ein Leben zugeschrieben. Insbe-
sondere das Herz gilt seit der Antike als ein Träger 
von Leben. Für Aristoteles ist die Selbstbewegung 
des Herzens ein Zeichen für dessen Lebendigkeit, 
die ontogenetisch frühe Sichtbarkeit dieser Aktivität 
gilt ihm außerdem als Zeichen für den Sitz der Seele 
im Herzen.257 Mitte des 16. Jahrhunderts ndet sich 
diese Auffassung auch bei M. Serveto wieder.258 Eine 
zentrale Rolle spielt sie bei W. Harvey, dem Entde-
cker des Blutkreislaufs ( Kreislauf). Für Harvey ist 
das Herz das »Prinzip des Lebens« und die »Sonne 
der kleinen Welt« des Körpers (»principium vitae 
& sol microcosmi«).259 Dem Herzen komme neben 
Emp ndung und Beweglichkeit auch Leben (»vita«) 
zu, es sei eine Art innerliches Lebewesen (»animal 
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quoddam internum«), und das ganze Lebewesen 
(»totum animal«) sei sein Werk (»opus«).260 Wie ein 
Fürst im Staat regiere das Herz überall im Körper 
(»ubique gubernans«).261 Am Ende des 17. Jahrhun-
derts ist J. Locke der Auffassung, die Teile in einem 
Organismus würden ein gemeinsames Leben (»Com-
mon Life«) führen, und das Leben werde den neuen 
Teilen mitgeteilt (»Life be communicated to new Par-
ticles of Matter«).262 

Auch im 18. Jahrhundert ist es verbreitet, Organen 
eines Lebewesens ein Leben zuzuschreiben, weil sie 
nach ihrer Abtrennung vom lebendigen Körper oder 
dem Tod des Organismus noch gewisse Lebenser-
scheinungen, v.a. eine Reizbarkeit, zeigen. Diese 
Sicht ndet besonders nach den Versuchen A. von 
Hallers und der damit einhergehenden Exponierung 
der Reizbarkeit als einem zentralen Lebensmerkmal 
weite Verbreitung ( Selbstbewegung). Die eigene 
Bewegungsfähigkeit der Organe gilt als Indiz für das 
Vorhandensein einer eigenen Lebenskraft und damit 
auch eines eigenen Lebens. Den verschiedenen Ebe-
nen der Lebendigkeit in einem Organismus korres-
pondieren damit auch verschiedene Grade des To-
des, wie explizit z.B. P.-J. Barthez 1778 bemerkt.263 
Vorbereitet wird mit dieser Konzipierung außerdem 
ein Verständnis, dem zufolge die Lebendigkeit eines 
Wesens ein dezentriertes Phänomen ist, das nicht von 
einem einzelnen »Zentralorgan« ausgeht, sondern 
sich aus der Interaktion verschiedener, über den Kör-
per verteilter Organe ergibt ( Organ; Organisation).

Neben dem Organismus als Ganzem und den Or-
ganen postuliert G.L.L. Buffon Mitte des 18. Jahr-
hunderts organische Moleküle als eine weitere Orga-
nisationsebene der Lebewesen. Im Anschluss daran 
unterscheidet D. Diderot 1774 drei Ebenen der Le-
bendigkeit: »Il y a certainement dans un même ani-
mal trois vies distinctes: La vie de l’animal entier. La 
vie de chacun de ses organes. La vie de la molécule 
ou de l’élément«264. T. Bordeu unterscheidet 1775 
zwischen einem allgemeinen Leben (»vie générale«) 
des gesamten Körpers und dem besonderen Leben 
(»vie particulière«) seiner organischen Teile. Der 
Körper eines Lebewesens ist nach Bordeu also eine 
Ansammlung von selbst lebendigen Organen (wie er 
auch in seiner Metapher des Bienenschwarms zum 
Ausdruck bringt; Organismus): »Le corps vivant est 
un assemblage de plusieurs organs qui vivent cha-
cun à leur manière, qui sentient plus ou moins, et qui 
se meuvent, agissent ou se reposent dans des temps 
marqués«; Bordeu spricht auch von dem allgemei-
nen Leben als einer Summe der besonderen: »La vie 
générale […] est la somme de toutes les vies parti-
culières«.265

Neben den Lebensmolekülen oder -elementen gilt 
vielen Physiologen des 18. Jahrhunderts bei Wirbel-
tieren das Blut als ein wichtiger und selbst lebendiger 
Körperbestandteil. J. Hunter bezeichnet das Blut aus-
drücklich als den zentralen Träger des Lebensprin-
zips und schreibt, es sei selbst mit Leben versehen 
(»endowed with life«).266 

Ende des 18. Jahrhunderts konstatiert J.F. Blumen-
bach für einzelne Organe ein besonderes Leben267 
(oder vita propria268) und versteht darunter ihre spe-
zi sche Reizbarkeit, oder genauer »diejenigen Kräf-
te […], die man an einzelnen, zu einzelnen Verrich-
tungen bestimmten Organen wahrnimmt«269. F.W.J. 
Schelling übernimmt diesen Ausdruck insofern jedes 
Organ »seine eigentühmliche Funktion ausübte« – 
weil die Ausübung der Funktion aber nur innerhalb 
eines »ganzen Organismus möglich wäre«, spricht er 
von einem geborgten Leben.270

Mit der Etablierung der Lehre von den Zellen als 
physiologische Einheiten aller Organismen verbrei-
tet sich die Sicht, dass es ein Leben auf verschiede-
nen funktionalen Ebenen des Organismus gibt. Bei 
M.J. Schleiden heißt es 1838: »Jede Zelle führt [...] 
ein zweifaches Leben: ein ganz selbstständiges, nur 
ihrer eignen Entwicklung angehöriges und ein andres 
mittelbares, in so fern sie integrirender Theil einer 
P anze geworden«.271 Nach C. Bernard sind die Zel-
len als die Elementareinheiten der Organisation eines 
Organismus sogar die einzigen wirklich lebendigen 
Teile.272 

Erst im 20. Jahrhundert setzt sich allmählich die 
Auffassung durch, den Teilen eines Lebewesens ein 
Leben nicht zuzusprechen, weil bei ihnen nicht alle 
Lebensmerkmale auftreten. E. Bünning formuliert es 
1943 auf diese Weise: Ein Organismus besteht aus 
Teilen, »von denen jedes für sich gleich wenig lebt, 
aber alle zusammen durch ihre Wechselwirkung das 
Leben ermöglichen«.273

Monistische Bestimmungen im 20. Jh.
Im 20. Jahrhundert sind es v.a. zwei organische Phä-
nomene, die in den Mittelpunkt der Lebensde nitio-
nen rücken: der Stoffwechsel und die Fortp anzung. 
Werden diese beiden Funktionen auf Zellkern und 
Protoplasma verteilt, wie dies bereits E. Haeckel 
1866 hypothetisch vornimmt274, dann können der nu-
kleozentrische und der plasmazentrische Ansatz ei-
nander gegenübergestellt werden.275 Nukleozentrisch 
sind solche Vorschläge, die den Begriff des Lebens 
an die Leistung der Fortp anzung von Lebewesen 
knüpfen. Weil die Gene für die Fortp anzung eine 
entscheidende Rolle spielen, wird diese Argumenta-
tion insbesondere von Genetikern vorgebracht. Plas-
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mazentrisch sind dagegen Erklärungen, die von dem 
Metabolismus der Lebewesen ausgehen. Biochemi-
ker favorisieren in der Regel diesen Ansatz. In eine 
unmittelbare Konfrontation führt die Kontroverse 
zwischen diesen beiden Theorien des Lebens zuerst 
auf dem Treffen der ›British Association of the Ad-
vancement of Science‹ in Dundee im Jahr 1912.276 
Nukleozentrisch argumentiert hier E.A. Minchin, 
indem er der Auffassung ist, am Anfang der Entste-
hung des Lebens auf der Erde stehe die Bildung des 
zur Replikation fähigen Chromatins. An dieses hät-
ten sich im Laufe der Evolution die achromatischen 
Protoplasma-Substanzen angelagert. H.E. Armstrong 
hält dagegen, dass nicht mit der Replikation, sondern 
erst durch das Zusammenwirken der verschiedenen 
Teile des Protoplasmas ein Organismus gebildet sei. 
Die Debatte zwischen diesen beiden Lagern zieht 
sich durch die folgenden Jahrzehnte. Besonders pro-
minente Vertreter sind auf nukleozentrischer Seite 
der Genetiker H.J. Muller277 (vgl. Muller 1929) und 
auf plasmazentrischer Seite der Biochemiker A. 
Oparin278 (vgl. Oparin 1938). Muller ist der Ansicht, 
Leben könne es nur dort geben, wo auch eine Re-
plikationsmaschinerie vorliege (s.u.). Oparin argu-
mentiert dagegen, die biochemischen Mechanismen 
der Abgrenzung des Organismus von seiner Umwelt 
ermöglichten erst die Entstehung der komplexen Me-
chanismen der Replikation. 

Seit den 1940er Jahren ist es verbreitet, beide Ei-
genschaften, Stoffwechsel und Replikationsfähigkeit, 
gemeinsam zum Kriterium für Lebendigkeit zu ma-
chen. So heißt es 1948 bei J. Alexander: »the essential 
criteria of life are twofold: (1) the ability to direct che-
mical change by catalysis; (2) the ability to reprodu-
ce by autocatalysis«.279 F. Dyson formuliert 1999 im 
Anschluss an J. von Neumann: »life is not one thing 
but two, metabolism and replication«.280 Insofern die 
beiden Grundfunktionen entwicklungsgeschichtlich 
nicht gleichzeitig entstanden sind, kann mit Dyson 
von den »zwei Ursprüngen des Lebens« gesprochen 
werden.281 Die Allgegenwärtigkeit von Proteinen und 
Nukleinsäuren in lebenden Organismen, diese »duale 
Struktur«, ist für Dyson der »Prima-Facie-Beweis für 
den doppelten Ursprung des Lebens«.282

Biochemisch wird heute meist die Sicht favori-
siert, der zufolge das auf Nukleinsäure basierende 
Leben eine sekundäre Entstehung ist. Die ursprüng-
liche Form des Lebens beruhte allein auf Proteinen. 
Die zur Replikation befähigten Nukleinsäuren entwi-
ckelten die Leistung, den Stoffwechsel der Proteine 
auszunutzen und stellten so eine Art frühe Parasiten 
dar. Im Laufe der Evolution bildete sich dieser Para-
sitismus in eine Symbiose um.

Metabolismus
De nitionen des Lebensbegriffs über das Kriterium 
des Stoffwechsels gibt es seit der Antike. Für Aris-
toteles ist die Fähigkeit zur Ernährung die unterste 
Seelenfunktion, die allem Lebendigen zukommt. 
Alexander von Aphrodisias identi ziert das Leben 
direkt mit der Ernährung und dem Wachstum durch 
sich selbst (»          

«; vgl. Tab. 160).283

Dieses Verständnis drückt sich auch im häu gen 
Vergleich des Lebens mit Feuer oder Strudeln aus. 
Der erste Vergleich ndet sich nach einem Bericht 
Herodots bereits bei den alten Ägyptern, insofern sie 
das Feuer selbst für ein lebendes Tier halten, das al-
les verzehrt, was es erlangen kann, und das mit dem 
Verzehrten zugleich stirbt.284 Bei E. Mach heißt es zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts: »Das Leben besteht aus 
Vorgängen, welche sich tatsächlich erhalten, fort und 
fort wiederholen und ausbreiten, d.h. successive grö-
ßere Quantitäten von ›Materie‹ in ihr Bereich ziehen. 
Die Lebensvorgänge gleichen also einem Brand«.285 
Ausführlicher diskutiert W. Ostwald 1902 die Paral-
lele zwischen der Selbsterhaltung des Lebens und der 
Flamme.286

Ausgehend von diesen Beispielen wird vielfach 
eingewandt, dass das Phänomen des reinen Stoff-
wechsels auch in der anorganischen Natur auftritt: 
»Stoffwechsel als solcher ndet statt auch ohne Le-
ben«, schreibt etwa F. Engels 1878.287 Engels nennt 
zwei Beispiele dafür: den Schwefelkreislauf auf 
der Erde, bei dem Schwefel in Schwefeldioxid und 
Schwefelsäure umgewandelt wird, und die Diffusi-
on von Stoffen durch eine Membran. Kerzen amme, 
Strudel oder Konvektionszellen werden auch im 20. 
Jahrhundert immer wieder als Beispiele für Stoff-
wechselvorgänge im Bereich des Anorganischen an-
geführt.288 

Darüber hinaus kann die Frage gestellt werden, ob 
das Vorhandensein eines Stoffwechsels überhaupt 
ein notwendiges Kriterium für Leben ist. Anhänger 
der Theorie, künstliche Lebewesen könnten in Form 
von Computerprogrammen existieren, argumentieren 
dafür, für Leben sei zumindest nicht der Aufbau eines 
eigenen kohärenten Körpers notwendig. Es könnte 
daher dafür argumentiert werden, diesen Aspekt des 
Stoffwechselbegriffs ( Stoffwechsel: Tab. 267) auf-
zugeben. M.A. Boden gesteht 1999 diese Möglich-
keit ein, denn der Lebensbegriff sei selbst nicht fest 
bestimmt (»the concept of life is negotiable«289); sie 
hält diesen Weg aber für nicht sinnvoll, denn es gebe 
keine von den Argumenten aus der Forschung zum 
künstlichen Leben unabhängigen Gründe, die für 
die Aufgabe des Stoffwechsels als Kriterium für die 
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Lebendigkeit eines Systems sprechen würden: »we 
should recognize it [i.e. metabolism in the sense of 
having a body] as a fundamental requisite of the sort 
of self-organization that is characteristic of life«.290

Dies ist die herrschende Auffassung im 20. Jahr-
hundert Der am weitesten verbreiteten Meinung zu-
folge gilt der Stoffwechsel bis in die Gegenwart als 
der zentrale Prozess des Lebens. R. Hesse formuliert 
1910: »Der Stoffwechsel ist das wesentliche Merk-
mal, durch das sich das Protoplasma von toter organi-
sierter Masse unterscheidet. Er besteht in fortwähren-
der Zersetzung und beständiger Neubildung von Pro-
toplasma: das Leben ist ein beständiges Werden und 
beständiges Vergehen«.291 Ähnlich äußern sich 1944 
E. Schrödinger292 und 1994 H. Penzlin: »Leben heißt 
Metabolismus: ständige Selbstreproduktion«293.

Fortp anzung und Evolution: Genzentrismus
Die Fähigkeit zur Fortp anzung und in Folge des-
sen zur Evolution bildet den zweiten Aspekt von Le-
bewesen, der im 20. Jahrhundert in die Rolle eines 
monistischen Kriteriums der Lebendigkeit rückt.294 
In der zweiten Jahrhunderthälfte de nieren viele Au-
toren die Lebendigkeit über die Reproduktions- und 
Evolutionsfähigkeit von Organismen. Horowitz sieht 
1959 in der Fähigkeit zur Veränderung (Mutation), 
zur Teilung durch »Kopieren« (Reproduktion) und 
zur Erzeugung der Körperbestandteile ausgehend 
von Ressourcen der Umwelt (Heterokatalyse) die 
drei notwendigen und hinreichenden Bedingungen 
für das Vorliegen von Leben (vgl. Tab. 160).295 Auch 
für G. Heberer bildet die »Fähigkeit zur Autoduplika-
tion« 1960 den Prozess, der die Lebewesen wesent-
lich kennzeichnet.296 An diese Fähigkeit bindet Hebe-
rer als einen weiteren »Wesenszug« des Lebendigen 
die Historizität ( Evolution). Die Historizität hängt 
für Heberer an der komplexen Natur der Lebewesen, 
denn sie bedinge eine Irreversibilität der Prozesse: 
Eine einmal gebildete Form werde aufgrund ihrer 
Komplexität kaum ein zweites Mal entstehen kön-
nen. Auch der Genetiker H.J. Muller bindet seinen 
Lebensbegriff in erster Linie an die Reproduktions-
fähigkeit eines Systems. Er ist der Ansicht, das Gen-
material selbst verfüge über die Eigenschaften des 
Lebens und de niert die Lebendigkeit eines Gegen-
standes über dessen Evolutionsfähigkeit (vgl. Tab. 
160). Eine Variante dieser Bestimmung ist die Le-
bensde nition, die von dem Exobiologie-Programm 
der NASA gegeben wird: »life is a self-sustained 
chemical system capable of undergoing Darwinian 
evolution« (Joyce 1994).297

Kritisch wird gegen die genzentrierten Lebensde -
nitionen eingewandt, dass die Gene ihre Funktion der 

Weitergabe von Information allein innerhalb eines 
komplexen Systems wahrnehmen können. E. Bün-
ning stellt 1947 fest, das Gen oder der Erbfaktor im 
Chromosomen sei »genau so wenig lebend wie ein 
anderes Eiweißmolekül, wie ein Zuckermolekül, wie 
der Sauerstoff oder das Wasser«.298 Alle diese Stof-
fe seien Bestandteile des Organismus, die in ihrem 
Zusammenwirken den Organismus ausmachen wür-
den. N.W. Pirie macht 1959 denselben Punkt, wenn 
er feststellt, ein ganzes System von Faktoren erzeuge 
ein anderes Gen, und nicht allein ein einzelnes Gen: 
»it is probably the system that makes another gene 
rather than the gene that makes a copy of itself«.299 
Eine Bestimmung des Lebensbegriffs könne daher 
nicht vom isolierten Phänomen der Reproduktion 
ausgehen, sondern müsse an dem System ansetzen, 
dass diese Reproduktion ermöglicht.

Organisation oder Regulation als De niens?
Neben den zentralen Aktivitäten des Stoffwechsels 
und der Fortp anzung treten in einigen Ansätzen die 
Prinzipien der Organisation oder Regulation in der 
Rolle eines De niens für den Lebensbegriff auf. Be-
reits Voltaire de niert das Leben 1772 als »Organi-
sation mit der Fähigkeit zu fühlen« (vgl. Tab. 160). 
Zu einer zugespitzten Bestimmung in diesem Sinne 
gelangt F.M. Lehmann 1935, indem er formuliert: 
»Leben ist Organisation«300 oder etwas ausführlicher: 
»Leben ist Organisation oder Ordnung von ›elemen-
taren‹ Einheiten zu einer ›ganzheitlichen‹ Überein-
heit«301 ( Organisation). In die gleiche Richtung 
weisen die Versuche, ausgehend vom Vermögen der 
Selbstherstellung oder Selbstorganisation den Zu-
stand lebendiger Systeme exklusiv zu charakterisie-
ren. So argumentieren H.R. Maturana und F.J. Varela 
1972, die Kategorie der Autopoiese sei notwendig 
und hinreichend, die Organisation eines lebenden 
Systems zu bestimmen.302

Auf der anderen Seite steht seit langem die Selbst-
erhaltung als ein zentrales Bestimmungsstück für den 
Begriff des Lebens (s.o.). Der Physiologe J. Hunter 
sieht in dem Prinzip der Selbsterhaltung (»the prin-
ciple of self-preservation«) am Ende des 18. Jahr-
hunderts die erste und einfachste Vorstellung des 
Lebens (» rst, and most simple idea of life«).303 Das 
Leben wird der Materie nach Hunter verliehen (»en-
dowed«). Es könne nicht aus der bloßen Anordnung 
der Materie (»modi cation of matter«; »arrangement 
of parts«) entspringen, denn in Leichen könne doch 
die gleiche Anordnung vorliegen, ohne dass diese ein 
Leben hätten; das Leben werde also der besonderen 
Anordnung der Materie hinzugefügt (»superadded 
to this peculiar modi cation of matter«).304 Auch im 
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20. Jahrhundert gibt es nicht wenige Stimmen, die in 
diese Richtung weisen, etwa A. Goettes Bestimmung 
aus dem Jahr 1921: »Das Leben ist die Selbsterhal-
tung eines Individuums durch die Korrelation seiner 
Funktionen«305, oder die These F. von Cubes aus dem 
Jahr 1968: »Steuerungs- und Regelungsprozesse (zur 
Aufrechterhaltung bestimmter Zustände oder Errei-
chung von Zielen) existieren – abgesehen von den 
jetzt vorliegenden technischen Konstruktionen – nur 
im Bereich des Organischen«306, oder schließlich B. 
Korzeniewskis (2001) kybernetische De nition ei-
nes lebendigen Individuums als ein System negativer 
Rückkopplungen, das einer höheren, den Systemer-
halt betreffenden positiven Rückkopplungsschleife 
untergeordnet ist (vgl. Tab. 160).307

Weder ›Organisation‹ noch ›Regulation‹ sind aller-
dings ausreichend spezi sche Konzepte, um auf ihrer 
Grundlage ›Leben‹ exklusiv zu charakterisieren. Zu-
stände der Organisation und Prozesse der Regulation 
werden vielmehr auch im Bereich des Anorganischen 
identi ziert. Sinnvoll erscheint es daher, gerade die 
Verbindung von Organisation und Regulation für 
eine De nition des Lebensbegriffs heranzuziehen 
(s.o.: Tab. 163).

Doppelsinn von Leben: materiell und evaluativ
Seit der Antike bildet ›Leben‹ nicht allein eine na-
turwissenschaftliche Kategorie, sondern immer 
auch eine zentrale Begrif ichkeit zur menschlichen 
Selbstbeschreibung. Eine deskriptiv-evaluative Dop-
peldeutigkeit des Begriffs kündigt sich bereits bei 
Aristoteles an, wenn er in seiner ›Politik‹ bemerkt, es 
liege »vielleicht schon ein Teil des Guten im Leben 
allein an sich« (»        

«).308 Der Wertaspekt des Lebens zeigt sich 
nach Aristoteles darin, dass Menschen in ihrem Ver-
langen nach Leben bereit sind, Not zu ertragen, so als 
gäbe es im Leben selbst ein Glückgefühl. Nicht nur 
der individuelle Lebenswandel (› ‹), sondern auch 
das bloße Leben (› ‹) kann bei Aristoteles damit 
Aspekte eines Wertbegriffs aufweisen. Dieses »blo-
ße Leben« (Benjamin 1921309) wird auch das nackte 
Leben genannt (Lodge 1614: »to live well and ver-
tuously, a naked life is the least part«310; als Überset-
zung für Seneca: »ad bene vivendum minima portio 
est vivere«311; Wieland 1760: »Was hast du mir übrig 
gelassen, als dieß elende nakte Leben, von allem aus-
gezogen was es edel und begehrens-würdig macht, 
das kriechende Daseyn eines Wurms, zu ewigem 
Gefühl der Schande verdammt!«312; Agamben 1995: 
»Politik gibt es deshalb, weil der Mensch das Lebe-
wese ist, das in der Sprache das nackte Leben von 
sich abtrennt und sich entgegensetzt und zugleich in 

einer einschließenden Ausschließung die Beziehung 
zu ihm aufrechterhält«313; Bioethik/Biopolitik).

Aufgrund dieses zumindest implizit vorhandenen 
Wertaspekts des Lebensbegriffs können nicht nur 
die Naturwissenschaften, sondern auch kulturwis-
senschaftliche Disziplinen den Begriff für sich be-
anspruchen. Zusätzlich zur naturwissenschaftlichen 
Komplexität des Lebensbegriffs trägt diese Stellung 
zwischen den etablierten Wissensbereichen einiges 
zu seiner Vielschichtigkeit und auch Unklarheit bei. 
Die verschiedenen Ansätze sind dabei für den Be-
griff in gleicher Weise von Bedeutung, so dass jede 
Annäherung vor dem methodischen und sachlichen 
Hintergrund einer Disziplin immer nur Teile des 
Konzepts erfasst. Der mit dem Begriff verbundene 
integrative Deutungsanspruch, der faktische und nor-
mative Fragen miteinander verschränkt, liegt damit 
quer zu der etablierten Differenzierung der wissen-
schaftlichen Disziplinen. Relativ zu den Disziplinen 
markiert der Begriff eine Leerstelle, die von ihnen nur 
umrandet, nicht aber ausgefüllt werden kann. Einzig 
angemessen zum Verständnis des Phänomens ist also 
ein »pluri-disziplinärer Zugang« (Morange 2005314; 
vgl. auch Gerhardt 2010: »Ein wissenschaftlicher 
und politischer Missgriff wäre es, den Biologen gar 
die ›Deutungshoheit‹ über das Leben zuzugestehen. 
Aufklärung über das Leben kann es nur im Verein 
verschiedener Wissenschaften geben«315).

Wegen seiner normativen Konnotationen kann der 
Lebensbegriff als Ansatzpunkt für die Verankerung 
einer normativen Ebene im Bereich des Faktischen 
der Natur in Stellung gebracht werden. Im Anschluss 
daran ist er immer wieder zur Rechtfertigung von 
solchen Werten herangezogen worden, die mit dem 
Natürlichen des Lebens zusammenhängen. In diesen 
Bezügen erscheint der Lebensbegriff als ein in den 
jeweils anderen Bereich projiziertes Konzept. Sei-
ner Verwendung liegt nicht selten eine Doppelpro-
jektion zugrunde: eine Projektion des Normativen 
in die Natur und des Natürlichen in das Normative. 
Im Medium des Lebensbegriffs werden einerseits 
Gegenstände und Prozesse der Natur nach Maßgabe 
menschlicher Verhältnisse modelliert und anderer-
seits kulturelle Phänomene nach der Vorbildlichkeit 
der Natur gewertet.

Der sich daraus ergebende Doppelsinn im Wort 
›Leben‹, das einerseits auf einen materiellen Ge-
genstand verweist und andererseits eine geistige, 
wertebestimmte Dimension zumindest nahe legt, ist 
kein zufälliges Nebeneinander, sondern lässt sich 
wortgeschichtlich genau nachzeichnen und begrün-
den. Es erweist sich nämlich, dass die germanischen 
Sprachen zunächst über zwei Wurzeln verfügten, die 
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das Wortfeld ›Leben‹ abdeckten. Neben dem bis heu-
te gültigen Stamm, der zu den verwandten Formen 
von deutsch ›Leben‹, englisch ›life‹, schwedisch, 
dänisch, norwegisch ›liv‹ und isländisch ›lif‹ führt, 

ndet sich in einer älteren Sprachstufe noch ein an-
derer Stamm mit der Bedeutung von ›Leben‹, der 
in verschiedenen alten Sprachen seine Formen hat: 
altenglisch ›feorh‹, altsächsisch und althochdeutsch 
›ferah‹ und mittelhochdeutsch ›verch‹. Diese Formen 
sind in allen modernen germanischen Sprachen (mit 
Ausnahme des Neuisländischen) verschwunden. Als 
Grund für ihr Verschwinden wird genannt, dass sie in 
einem konkreteren Sinne den Sitz des Lebens – seine 
materielle Verkörperung – und nicht den abstrakten 
Zustand des Lebendigseins – das Lebensprinzip – be-
zeichnen. Die aus dieser Wurzel gebildeten Wörter 
widersetzten sich daher in einem stärkeren Maße ei-
ner Öffnung auch geistiger und geistlicher Aspekte 
in ihrem Bedeutungsspektrum. Gerade dieser Wider-
stand ist aber offenbar ein wichtiger Grund für ihr 
Verschwinden. Als überlegen erwies sich der andere 
Wortstamm (der u.a. zu dem deutschen ›Leben‹ führ-
te), der von vornherein eine abstraktere Bedeutung 
zuließ und damit auch den Import philosophischer 
und religiöser (christlicher) Theoreme erlaubte.316 
Das unter christlichem Ein uss sich vollziehende 
Verschwinden der an die konkrete Körperlichkeit 
gebundenen Wörter für »Leben« (das zunächst als 
Erfolg christlichen Denkens gewertet werden kann) 
verhindert langfristig eine terminologische Diffe-
renzierung zwischen einem biologischen, auf die 
allgemeinen organischen Funktionen bezogenen 
Lebensbegriff und einem anderen, der die spezi sch 
menschlichen Aspekte des Lebens bezeichnet (eine 
Differenzierung, die in den altnordischen Sprachen 
für verschiedene Übersetzungen des Ausdrucks ›ani-
ma‹ angelegt war317; s.o.).

Die Ambivalenz des Lebensbegriffs, einerseits 
Materielles, andererseits das Jenseitige des Materiel-
len zu bezeichnen, ist also tief in der Wortgeschichte 
verwurzelt. Obwohl ihnen die Option zur Verfügung 
stand, einen rein auf Materielles verweisenden Le-
bensbegriff zu konsolidieren, entfalteten die germa-
nischen Sprachen die andere Wurzel, die den Begriff 
quasi in der Schwebe ließ. Vor allem der christliche 
Ein uss wird hierfür verantwortlich zu machen sein. 
Denn es ist ein aus christlicher Weltanschauung ge-
borenes Bedürfnis, das Konzept eines jenseitigen 
Daseins – auf das das diesseitige zwar bezogen ist, 
von dem es aber doch verschieden ist – auch sprach-
lich an das diesseitige zu knüpfen, ohne es mit ihm 
zu identi zieren. Der jenseitige Zustand, das Leben 
nach dem Tod, gewinnt dadurch an Plausibilität, 

dass er unter dem Dach des gleichen Wortes, das 
den diesseitigen Zustand eines irdischen Lebens be-
zeichnet, einen Platz ndet. Die wörtlich genommen 
paradoxen Formulierungen, wie etwa die Mahnung 
des Paulus: »Wenn ihr nach dem Fleisch lebt, müsst 
ihr sterben«318 oder die Sentenz aus dem Matthäus-
Evangelium: »Wer das Leben gewinnen will, wird 
es verlieren«319, spielen mit dieser Doppeldeutigkeit 
des (griechischen) Wortes. Die Thesen lauten, dass 
es ein Fortbestehen des (jenseitigen) Lebens nach 
dem Ende des (diesseitigen) Lebens gibt, und dass 
das (vergängliche) Leben seinen Wert nicht in sich 
hat, sondern allein durch seine Ausrichtung auf das 
(ewige) Leben erhält. Das eigentliche Leben ist nach 
christlicher Überzeugung allein in der Orientierung 
auf Gott gegeben, diese zeigt sich sowohl im dies-
seitigen als auch im jenseitigen Leben. Auf diese 
Weise können faktische und normative Aussagen mit 
dem Lebensbegriff gleichermaßen verknüpft werden, 
z.B. schon in der alttestamentarischen Behauptung, 
»daß der Mensch nicht nur von Brot lebt, sondern 
daß der Mensch von allem lebt, was der Mund des 
Herrn spricht«320. Theologisch kann daher von der 
»Heiligkeit des Lebens« oder dem »moralischen 
Sinn des Lebensbegriffs«321 gesprochen werden. Be-
gründet wird das Gebot der Lebenserhaltung in der 
christlichen Argumentation damit, dass das Leben 
lediglich von Gott geliehen ist und daher nur er das 
Recht hat, es zu beenden.322 Von Seiten der Theolo-
gie wird aber gleichzeitig darauf verwiesen, dass der 
(Wert-)Begriff des Lebens keinen »absoluten Wert« 
verkörpert, sondern lediglich einen »Grundwert« ab-
gibt, ohne den andere (eigentliche) Werte nicht real 
werden könnten.323 

Die Lehre von der Heiligkeit des Lebens ist spä-
ter Bestandteil der konventionellen säkularen Mo-
ral geworden: In der medizinischen Ethik gilt das 
menschliche Leben als ein unbedingter Wert, und 
es galt lange als P icht, das Leben unabhängig von 
seiner jeweiligen Beschaffenheit und Qualität zu 
erhalten.324 Erst in den letzten Jahren setzt eine in-
tensive Diskussion über die Berechtigung der Unter-
lassung von Hilfe und des Sterbenlassens ein.325 In 
der Rechtspraxis, in den meisten ärztlichen Verlaut-
barungen und sogar in der Erklärung zur Euthanasie 
des Vatikans wird ein Sterbenlassen von Patienten 
in bestimmten Fällen geduldet.326 Verwiesen wird in 
diesem Zusammenhang auch auf die antike Tradition 
der rational begründeten Kindstötung, Abtreibung 
und des Selbstmordes.327 

Es sind also letztlich die materialen Überzeugun-
gen der christlichen Lehre – dass es ein übersinn-
liches Leben nach dem Tod gibt, auf das das dies-
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seitige Leben auszurichten ist, bzw. dass das wahre 
Leben wegen seiner Bezogenheit auf Gott ein ewi-
ges Leben ist –, die einer begrif ichen Differen-
zierung der materialen und mentalen Aspekte des 
Lebensbegriffs entgegenwirkten. Als Folge dieser 
Entwicklung steht heute kein neutraler Begriff mehr 
zur Verfügung, der nur die biologische Seite des Da-
seins beschreiben könnte. Ob hier tatsächlich eine 
ursächliche Verbindung besteht, bedürfte einer ge-
naueren Untersuchung: Möglicherweise erfolgte die 
Etablierung eines unscharfen Begriffs des Lebens in 
den Jahrhunderten, in denen die germanischen Spra-
chen sich zu standardisierten Schriftsprachen entwi-
ckelten, unter erheblichem Ein uss des christlichen 
Denkens. Eine Rolle spielte dabei sicher auch das aus 
der christlichen Lehre folgende Interesse an einer be-
grif ichen Entdifferenzierung, die der eigenen Lehre 
erhöhte Plausibilität verleihen könnte. Es erscheint 
zumindest nicht unwahrscheinlich, dass die begriff-
liche Äquivokation sich als Folge der kulturellen Do-
minanz des christlichen Denkens eingestellt hat.

Als eine Wiederholung in nuce dieser langfristigen 
sprachgeschichtlichen Entwicklung lässt sich das 
Schicksal des Lebensbegriffs im 17. Jahrhundert in-
terpretieren. Der Begriff sieht sich in dieser Zeit einer 
zunehmenden Säkularisierung ausgesetzt, so dass sei-
ne religiös-transzendenten Bedeutungsaspekte hinter 
der sich etablierenden rein naturwissenschaftlichen 
Bedeutung zu verschwinden drohen. Besonders 
deutlich werden diese Spannungen im Lebensbegriff, 
nachdem der Theologe F.C. Oetinger Mitte des 18. 
Jahrhunderts eine explizite Theorie der Erkenntnis 
als Gesamtschau der Welt formuliert, in der ›Leben‹ 
als zentraler, alles umfassender Begriff fungiert, in 
welchem Leib und Geist, die diesseitige Welt der 
Natur und das jenseitige Reich Gottes vereinigt sind. 
Oetinger proklamiert ›Leben‹ als systematischen 
Begriff, der die Ganzheit aller Erscheinungen, also 
sowohl die Daseinsweise Gottes als auch die Wirk-
lichkeit des Menschen und der Natur umfasst.328 Mit 
R. Piepmeier lässt sich sagen, ein solcher Lebensbe-
griff als Einheitskonzept, in dem die Trennung von 
theoretischer und praktischer Vernunft überwunden 
gedacht sein soll, führe in eine Aporie. 

Die aporetische oder paradoxe Struktur des Le-
bensbegriffs zeigt sich in manchem Dichterwort, 
etwa bei F. Schiller, bei dem es 1795 heißt: »ein 
Mensch, wiewohl er lebt und Gestalt hat, ist darum 
noch lange keine lebende Gestalt«329, oder bei H. 
von Hofmannsthal, der 1893 über Swinburne und die 
Künstlergruppe der Präraffaeliten schreibt: »Ihnen 
wird das Leben erst lebendig, wenn es durch irgend-
eine Kunst hindurchgegangen ist«330. Hier fungiert 

der Begriff des Leben einerseits als bloße Bedingung 
der Werte im Sinne einer eigentlichen Lebendigkeit 
(Subjekt) und andererseits als ihre Verkörperung 
(Prädikat). In gleichem Sinne spricht H. Rickert 1921 
vom »lebendigen Leben«331 und unterscheidet hierin 
einen »Wirklichkeitsbegriff« von einem »Sinn- und 
Wertbegriff« des Lebens332. Auch K. Lorenz schreibt 
1973, es sei »keine Übertreibung zu sagen, daß das 
geistige Leben des Menschen eine neue Art von Le-
ben sei«.333 Zusammengezogen ergeben diese beiden 
Aspekte paradoxe Formulierungen wie den von T.W. 
Adorno zitierten Satz F. Kürnbergers: »Das Leben 
lebt nicht!« (1855).334 Ihre Wurzel hat diese begriff-
liche Doppeldeutigkeit bereits in der vorchristlichen 
Antike: Schon Aristoteles bezieht den Begriff des 
Lebens nicht allein auf die besondere Erscheinungs-
form der Lebewesen, sondern verwendet den Begriff 
auch in anderem Sinne, wenn er in der ›Metaphysik‹ 
schreibt: »der Vernunft Wirklichkeit ist Leben«.335 
Das ewige Leben ist bereits für Aristoteles das Leben 
Gottes. In der christlichen Metaphysik ndet diese 
Sicht ihren Ausdruck in der Unterscheidung von le-
bendigem Leben (»vita vitalis«) und sterblichem Le-
ben (»vita mortalis«; s.o.).

Lebensphilosophie
Obwohl der Lebensbegriff seit der Antike eine inte-
grative Rolle spielt, die Diesseitiges und Jenseitiges 
oder Körperliches und Geistiges zusammenbindet 
– in diesem Sinne etwa 1324 bei Marsilius von Pa-
dua336 –, entwickelt sich eine breite Strömung, die 
sich selbst als »Lebensphilosophie« versteht und den 
Lebensbegriff zu einem Grundbegriff der Philoso-
phie macht, erst seit Mitte des 18. Jahrhunderts. In 
der frühen (ersten) Lebensphilosophie wird der Le-
bensbegriff zu einem Kampfbegriff gegen die Herr-
schaft des Verstandes und als Mittel der Versöhnung 
aller Gegensätze verwendet. Die Vorstellung von 
›Leben‹ verknüpft sich mit der geniehaften Befrei-
ung vom rigiden Gesetz der Rationalität. Diesem 
Ansatz folgend entwirft K.P. Moritz seine ›Beiträge 
zur Philosophie des Lebens‹ (1781) als erweiterte, 
auf ein alltägliches Orientierungswissen abzielende 
praktische Philosophie, und F. Schlegel versucht in 
seinen ›Vorlesungen einer Philosophie des Lebens‹ 
(1827) das Erleben als eine überlegene Form des Er-
kennens zu verstehen und so das Gefühl gegenüber 
dem Verstand aufzuwerten.337

Von der programmatischen (zweiten) Lebensphi-
losophie Ende des 19. Jahrhunderts werden diese 
Gedanken aufgegriffen und mit dem Anspruch einer 
umfassenden Erneuerungsbewegung ausgebaut. Ihr 
Ziel ist es, körperliche und geistige Momente des 
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Menschen, Fühlen und Denken, unter dem Titel des 
›Lebens‹ zusammenzuführen. ›Leben‹ wird so zu 
einem Schlüsselbegriff der Epoche. Als lebend gilt 
dabei die ursprüngliche, spontane Ganzheit des Da-
seins, die sich gegen Vereinseitigungen im Sinne des 
modernen, auf Spezialisierung und Technisierung 
beruhenden Zweckrationalismus stellt. Auch als Titel 
vieler literarischer Texte wird ›Leben‹ geradezu zu 
einem »Zauberwort«, von dem man sich die Erlö-
sung aus den kulturellen Erstarrungen der Institutio-
nen und der Entfremdung von der Arbeit erhofft. Den 
Gegenbegriff zu diesem Leben bildet damit nicht das 
Leblose in der Natur, sondern die Zivilisation mit 
ihren modernen Erscheinungen, die nicht als iden-
titätsbildend, sondern als entfremdend empfunden 
werden. Mit den Ausdrücken ›lebendig‹ und ›orga-
nisch‹ drückt sich dagegen die Sehnsucht nach einem 
einheitlichen Grund des Lebens aus. Der mit ihnen 
verbundene positive Wertaspekt macht diese Wörter 
zu eindeutigen »Pluswörtern«.338 Dieser Wertaspekt 
kann dabei so sehr in den Vordergrund treten, dass 
eher die positive Aura des Wortes als seine genaue 
Bedeutung eingesetzt wird, um dem eigenen Stand-
punkt eine Verbindlichkeit zu verleihen.

›Leben‹ wird in der Lebensphilosophie als syste-
matischer Begriff verstanden, der als höchster Punkt 
einer neu zu gründenden Wissenschaft fungieren 
soll, etwa im Sinne F. Nietzsches: »das Leben ist die 
höhere, die herrschende Gewalt [...]. Das Erkennen 
setzt das Leben voraus«.339 Insbesondere W. Dilthey 
ist es am Ende des 19. Jahrhunderts, der ›Leben‹ in 
einem erkenntnis- und wissenschaftstheoretischen 
Sinne versteht und den Begriff zum Aufbau eines 
eigenen Wissenschaftszweiges, den er die Geistes-
wissenschaften nennt, einsetzen will. Für Dilthey ist 
›Leben‹ einerseits generell der Titel zur Bezeichnung 
von Erkenntnisvoraussetzungen: »Die fundamenta-
len Voraussetzungen der Erkenntnis sind im Leben 
gegeben, und das Denken kann nicht hinter sie grei-
fen«340; »Es ist also aller Zusammenhang, den unser 
Wahrnehmen sieht und unser Denken setzt, der eige-
nen inneren Lebendigkeit entnommen«341. Auf der an-
deren Seite etabliere der Lebensbegriff eine spezielle 
Wissenschaft, weil die Erkenntnis des Lebens über 
eigene »Kategorien« erfolge. Zu diesen Kategorien 
gehören für Dilthey das Teil-Ganzes-Schema und der 
Begriff der Bedeutung. Die Erkenntnisse, die das Le-
ben betreffen, sind nach Dilthey wesentlich dadurch 
gekennzeichnet, dass ein Teil auf ein Ganzes bezo-
gen wird, dass ein Element des Lebens (ein Ereignis, 
eine Erinnerung, eine Vorausahnung etc.) Bedeutung 
gewinnt für andere Elemente. Jeder Moment hat sei-
ne Bedeutung nur durch seinen Zusammenhang mit 

dem Ganzen des Lebens. Das Leben besteht in nichts 
anderem als in der Zusammengehörigkeit und wech-
selseitigen Bezogenheit einzelner Momente zueinan-
der. Eine allgemeine Lebensbestimmung kann daher 
lauten: »Das Leben besteht in der Wechselwirkung 
der Lebenseinheiten«.342 Die Wissenschaften des Le-
bens, die ein (jeweilig gegebenes) Leben erforschen, 
bestehen darin, die Zusammenhänge dieses Lebens 
aufzudecken. Das dafür notwendige Mittel ist für 
Dilthey ein Verstehen und Nachvollziehen. Das ande-
re, fremde Leben erschließt sich also nur durch eine 
Beziehung auf das eigene Leben, als das »von innen 
Bekannte«.343 Aber trotz aller Bemühungen Diltheys, 
die Geisteswissenschaften als die Wissenschaften 
des (menschlichen) Lebens auf ein respektables 
Fundament zu stellen, um sie als derart methodisch 
gesichertes Unterfangen den Naturwissenschaften 
nebenordnen zu können, betont Dilthey doch, dass 
das Eigentümliche des Gegenstandes gerade in den 
Grenzen seiner Rationalisierbarkeit besteht: Es »ist 
in allem Verstehen ein Irrationales, wie das Leben 
selber ein solches ist; es kann durch keine Formeln 
logischer Leistungen repräsentiert werden«.344 Das 
Leben sei ein Gegenstand, der nicht ohne Weiteres 
»in Begriffe eingeht«; wegen der umfassenden Wech-
selbezogenheit seiner Glieder, der Unteilbarkeit sei-
nes Ganzen, gilt, dass ihm gegenüber »alle Begriffe 
zerstäuben«.345 Das Verstehen des Lebens wird so zu 
dem unabschließbaren Versuch, etwas letztlich Uner-
gründliches erschöpfend zu bestimmen. Die Katego-
rien von Teil und Ganzem und der Bedeutung geben 
an, in welchen Dimensionen sich die Teilbestim-
mungen entfalten. Ihrem Gegenstand gemäß können 

»[Die] Umbildung der europäischen Weltanschauung 
[… in eine] vom Er-leben der Wesensgehalte der Welt 
ausgehende Philosophie […] wird sein wie der erste Tritt 
eines jahrelang in einem dunklen Gefängnis Hausenden 
in einen blühenden Garten. Und dies Gefängnis wird 
unser auf einen auf das bloß Mechanische und Mecha-
nisierbare gerichteten Verstand umgrenztes Menschen-
milieu mit seiner ›Zivilisation‹ sein. Und jener Garten 
wird sein – die bunte Welt Gottes, die wir – wenn auch 
noch in der Ferne – sich uns auftun und hell uns grüßen 
sehen. Und jener Gefangene wird sein – der europäische 
Mensch von heute und gestern, der seufzend und stöh-
nend unter den Lasten seiner eigenen Mechanismen ein-
herschreitet und, nur die Erde im Blick und Schwere in 
den Gliedern, seines Gottes und seiner Welt vergaß.«

Tab. 165. Eine enthusiastische Ankündigung der Lebens-
philosophie durch M. Scheler (aus Scheler, M. (1913). Ver-
suche einer Philosophie des Lebens. Nietzsche – Dilthey – 
Bergson. In: Vom Umsturz der Werte. Abhandlungen und 
Aufsätze, Bern 1955, 311-339: 339).
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sie nicht statisch konzipiert und auf einen zeitlosen 
Kosmos geltender Werte bezogen sein, sondern müs-
sen es ermöglichen, das Wesen einer Dynamik, einer 
zukunftsoffenen Entwicklung, die nur aus sich selbst 
heraus strukturiert werden kann, zu erschließen.

Hinter der kulturkritischen Stoßrichtung der Le-
bensphilosophie steht ein letztlich metaphysisches 
Wissenschaftsreformprogramm, das, getragen von 
einer Einheits- und Ganzheitssehnsucht, selbst die 
erkenntnistheoretische Subjekt-Objekt-Spaltung 
überwinden will und sich damit auch von den Ver-
sprechungen einer begrif ichen Analyse lossagt. 
Man ist auf der Suche nach einem nicht vermittel-
ten, ursprünglichen Bezug zu den Gegenständen, und 
das unmittelbare Erleben und Verstehen des einen 
Lebens durch das andere soll dies ermöglichen. Es 
wird über eine Aufwertung des Status der Intuition 
für die Erkenntnis die identi katorische Nähe zu den 
Objekten gesucht. Nicht die sezierende Analyse, son-
dern allein die intuitive Anschauung wird nach Über-
zeugung der Anhänger der Lebensphilosophie den 
Phänomenen gerecht. In ihrer kulturrevolutionären 
Stoßrichtung löst sich diese Erneuerungsbewegung 
daher von Tendenzen der Verwissenschaftlichung der 
Lebensfragen an den Universitäten und ndet ihre 
Unterstützung weniger in Kreisen der akademischen 
Philosophie, von der sie meist abgelehnt wird, dafür 
aber umso mehr in einer breiten Jugendbewegung. In 
einer manifestartigen Schrift zur Lebensphilosophie 
kündigt M. Scheler 1913 eine »Umbildung der euro-
päischen Weltanschauung« hin zu einem »Er-leben 
der Wesensgehalte der Welt« mit enthusiastischen 
Worten an (vgl. Tab. 165).

Simmel: »große Axendrehung« und Ambivalenz
Die Erlösungserwartung, die sich in der Lebensphi-
losophie mit dem Lebensbegriff verbindet, lädt dem 
Begriff eine bezeichnende Doppelfunktion und Dop-
peldeutigkeit auf. Besonders deutlich zeigt sich dies 
in den Schriften G. Simmels. Denn Simmel stellt 
den Begriff des Lebens einerseits in Kontrast zu 
den eigentlichen Wertbegriffen, die er für die Welt 
des Menschen reserviert, für »Kunst«, »Kultur« und 
»Ideen«. So stellt er 1916-17 fest, »daß die Kunst, 
allgemein: die Idee, ihren Sinn und ihr Recht gera-
de daraus zieht, daß sie das Andere des Lebens ist, 
die Erlösung aus seiner Praxis, seiner Zufälligkeit, 
seinem zeitlichen Ver ießen, seiner endlosen Ver-
kettung von Zwecken und Mitteln«.346 Simmel deutet 
die Verselbständigung von Formen des Lebens, die 
sich dem Leben selbst nicht mehr unterordnen, ent-
wicklungsgeschichtlich und konstatiert eine »große 
Axendrehung des Lebens«: »die Formen oder Funk-

tionen, die das Leben um seiner selbst willen, aus 
seiner eigenen Dynamik hervorgetrieben hat, werden 
derart selbständig und de nitiv, daß umgekehrt das 
Leben ihnen dient, seine Inhalte in sie einordnet, und 
daß das Gelingen dieser Einordnung als eine eben-
so letzte Wert- und Sinnerfüllung gilt, wie zuvor die 
Einfügung dieser Formen in die Oekonomie des Le-
bens«.347 Alle ideengeleiteten Aktivitäten sprengen 
nach Simmel die Ordnung des bloß biologischen 
Lebens. Dazu zählt Simmel auch die erotische Lie-
be; auch diese ist für ihn ein Signum des »transvi-
talen Reiches« der Ideen des Menschen. In ihm er-
folge eine Befreiung von den »Ursächlichkeiten und 
Zweckmäßigkeiten des primären, biologisch, egois-
tisch, sozialreligiös, bestimmten Lebens«.348 

Andererseits dient der Lebensbegriff bei Simmel 
nicht allein als Kontrastfolie für die Ideen und Wert-
begriffe des Kulturellen. Simmel bringt vielmehr 
auch das Transvitale wieder mit dem Begriff des Le-
bens in der Rolle eines Wertbegriffs in Verbindung: 
»Die Liebe, die etwas ganz Selbständiges, Transvita-
les geworden ist, an der sich die Abkehr vom Leben 
und dem Dienst an ihm vollzogen hat, wird in der 
erotischen Natur wieder zu einem Leben, wie in dem 
Künstler die überteleologisch gewordene Kunst«.349 
In Simmels Lebensphilosophie wird damit deutlich, 
wie eng beieinander die Exponierung, Depotenzie-
rung und Resurrektion des Lebensbegriffs als Wert-
kategorie liegen kann.

Untergeordneter Status der Lebenswerte
Diese evaluative Ambivalenz durchzieht die Ge-
schichte des Lebensbegriffs seit der Antike. ›Leben‹ 
als Wertbegriff steht die These von der Wertfreiheit 
des Lebens als solchem gegenüber. Deutlich wird die 
letztere These in einer Aufforderung, die Platon im 
›Gorgias‹ seinem Sokrates in einem Gespräch in den 
Mund legt: »Also, Bester, sieh zu, ob nicht das Edle 
und Gute etwas ganz anderes ist, als das Erhalten 
[ ] nd Erhaltenwerden«.350 Zu leben (» «) 
im Sinne bloßen Überlebens sei das Edle und Gute 
nicht. Es geht hier um die Tugend, und da ist Sokra-
tes der Auffassung, dass diese nicht darin bestehen 
könne, »sich selbst und das Seinige zu erhalten, wie 
einer auch sonst sein möge«.351 Wenn die Tugend und 
ebenso die anderen Werte aber etwas anderes sind als 
die Selbsterhaltung des Lebens, dann heißt das um-
gekehrt, dass der Begriff des Lebens seinem Wesen 
nach kein Wertbegriff ist. 

Aristoteles betrachtet dagegen an manchen Stellen 
seines Werks das Leben durchaus als einen Wert für 
sich: »Das Leben aber gehört zu dem an sich Guten 
und Genussreichen«, heißt es etwa in der Nikoma-
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chischen Ethik.352 Er schränkt dies aber gleich im 
Anschluss insofern ein, als die wertvolle Qualität des 
Lebens nur für ein von Lastern freies, tugendhaftes 
Leben gelte. Aristoteles kann demnach auch so inter-
pretiert werden, dass seiner Meinung nach nicht das 
Leben selbst, sondern allein die Tugendhaftigkeit im 
Leben einen Wert darstellt. 

Auch in der kirchlichen Tradition lassen sich Stim-
men nden, die dem Leben selbst einen Wert bei-
messen. So heißt es bei Augustinus und Thomas von 
Aquin, ein lebendiges Wesen sei besser (»melior«) 
»als jedes beliebige nicht lebendige Wesen«.353

Die Auffassung, dass es höhere Güter als das pure 
Leben gibt, bringt F. Schiller am Ende seiner ›Braut 
von Messina‹ (1803) bündig auf den Begriff: »Das 
Leben ist der Güter höchstes nicht«. In den ersten 
Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts wird diese These 
v.a. von H. Rickert vertreten (s.u.). Und W. Benjamin 
ist 1921 der Meinung, es sei »falsch«, »niedrig« und 
»unedel«, das Dasein im Sinne des »bloßen Lebens« 
über Glück und Gerechtigkeit eines Daseins zu stel-
len.354 Denn das eigentlich Wertvolle sei nicht das 
Leben, sondern »der Mensch« (mit seinen Werten 
von Gerechtigkeit oder auch Glück): »So heilig der 
Mensch ist […], so wenig ist es sein leibliches, durch 
Mitmenschen verletzliches Leben.«355 In diesem Sin-
ne vermerkt selbst E. Jünger am 23. November 1941 
in seinem Tagebuch: »Heiliger noch als das Leben 
muß uns die Würde des Menschen sein«.356

»Leben lebt immer auf Unkosten andern Lebens«
Die fehlende Eignung des Lebensbegriffs für einen 
uneingeschränkten Wertbegriff hängt auch mit des-
sen ungebrochener Verankerung in den Naturwissen-
schaften zusammen: Das Leben in der Natur wird in 
der Biologie nicht nur als schöpferisch (in der Evo-
lution), sondern in gleichem Maße als destruktiv (in 
trophisch-ökologischen Beziehungen) beschrieben. 
»Leben lebt immer auf Unkosten andern Lebens«, 
wie es F. Nietzsche in den 1880er Jahren formu-
liert.357 Nietzsche knüpft daran seine These, dass »das 
Leben essentiell, nämlich in seinen Grundfunktionen 
verletzend, vergewaltigend, ausbeutend, vernichtend 
fungirt und gar nicht anders gedacht werden kann 
ohne diesen Charakter«.358 Die Ausbeutung bezeich-
net Nietzsche folgerichtig als »organische Grund-
funktion«.359 Nietzsche wird mit seinem Konzept 
des Lebens als etwas ungebändigt Herausbrechendes 
einerseits zum Wegbereiter der Lebensphilosophie, 
andererseits gleichzeitig zum Vorreiter der Kritik ei-
nes emphatisch positiv besetzten Lebensbegriffs, in-
sofern für ihn das Lebendige gerade das explizit die 
Werte Verneinende ist, »weil Leben etwas essentiell 

Unmoralisches ist«.360 Nietzsche selbst zelebriert ge-
radezu diese Ambivalenz, wenn er ›Leben‹ zugleich 
als Wert- und als Unwertbegriff exponiert. Letztlich 
triumphiert in dem Wettstreit von Moral und Leben 
als eigentlicher Wert bei Nietzsche aber das Leben, 
denn »die Moral selbst ist ein Spezialfall der Unmo-
ralität«361; daher folge: »Man muß die Moral vernich-
ten, um das Leben zu befreien«362, denn »alle Moral 
verneint das Leben«363. Die eigentliche Moral ist 
für Nietzsche also mit den moralzersetzenden Wer-
ten des »Lebens« gegeben: »jede gesunde Moral ist 
von einem Instinkte des Lebens beherrscht«.364 Auf 
sprachlicher Ebene stellt es ein paradoxes Projekt 
Nietzsches dar, den Lebensbegriff zu einem stärke-
ren Wertbegriff machen zu wollen als den Moral- 
oder Wertbegriff selbst.

Assoziationen des Lebensbegriffs mit zerstöre-
rischen Tätigkeiten nden sich 1878 auch bei dem 
Physiologen C. Bernard, der der Auffassung ist, jede 
organische Schöpfung impliziere eine Destruktion: 
»[L]a création organique implique la destruction 
organique [...]. Les êtres vivants ne peuvent exister 
qu’avec les matériaux d’autres êtres morts avant eux 
ou détruits par eux«.365 Wäre das Leben ein Wert, 
dann wäre es also konstitutiv mit der Destruktion 
dieses Werts verbunden. Besonders drastisch schil-
dert dies A. Schopenhauer, der die organische Welt 
beschreibt als einen »Tummelplatz gequälter und ge-
ängstigter Wesen, welche nur dadurch bestehn, daß 
eines das andere verzehrt, wo daher jedes reißende 
Thier das lebendige Grab tausend anderer und seine 
Selbsterhaltung eine Kette von Martertoden ist«.366

Ideengeschichtlich lässt sich der Gedanke von der 
lebensvernichtenden Grundlage des Lebens selbst 
über das 18. Jahrhundert und die Scholastik bis in die 
Antike zurückverfolgen ( Tod): C. de Bonnet kon-
statiert 1764, im Bereich des Organischen bedeute 
die Zerstörung des einen Wesens die Erhaltung eines 
anderen (»la destruction des uns fait la conservati-
on des autres«).367 Zehn Jahre zuvor äußert G.L.L. 
Buffon den gleichen Gedanken als Notwendigkeit: 
Für Leben sei Zerstörung erforderlich (»pour vivre 
il faut détruire, & ce n’est en effet qu’en détruisant 
des êtres que les animaux peuvent se nourrir & se 
multplier«).368 

Im Mittelalter ndet sich der Gedanke vereinzelt 
in der Scholastik.369 Und in der Antike bei zahlrei-
chen weiteren Autoren, etwa bei Aristoteles, der der 
Auffassung ist, »daß das Vergehen des einen die Ge-
burt des andern bedeutet und das Werden dieses Din-
ges das Vergehen eines andern«370, oder bei Heraklit, 
bei dem es in freier Übersetzung heißt: »Diese Din-
ge leben den Tod jener und jene sterben das Leben 
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dieser«371. Ausgeweitet auf die anorganische Natur 
steht dahinter ein allgemeines Kontinuitätsprinzip, 
dem zufolge ein Gegenstand nicht aus dem Nichts 
entstehen kann.

Leben ist in biologischer Perspektive also gleich-
sam analytisch mit Zerstörung und Leid verbunden. 
Und auch umgekehrt sind Zerstörung und Leid Ka-
tegorien, die naturwissenschaftlich erst im Rahmen 
der Biologie Sinn machen: Einer physikalisch-che-
mischen Beschreibung sind sie ebenso fremd wie 
die Rede von ›Fehlfunktionen‹ ( Funktion) oder 

›Krankheit‹. Erst in biologischer Beschreibung lie-
gen Organismen als Systeme vor, für deren Bestand 
bestimmte funktionale Rollen erfüllt sein müssen, 
und die über Mechanismen der Regulation in ihrer 
Integrität stabilisiert sowie in ihrer Reproduktion 
optimiert werden. Als offene Systeme sind Lebewe-
sen auf den Abbau energiereicher Nahrung, d.h. auf 
Zerstörung von Umweltressourcen angewiesen – und 
gleichzeitig stellen sie funktional organisierte Körper 
dar, die ihrerseits einer Störung und Zerstörung un-
terliegen können. Die Zerstörung wird von den Le-
bewesen zu vermeiden gesucht, sie erfolgt aber doch 
unweigerlich – und verleiht ihnen damit gleichzeitig 
raumzeitliche Kontur, Identität und Individualität.

Rickert: Wertindifferenz der Lebendigkeit
Eine grundsätzliche Kritik erfährt die Lebensphilo-
sophie und die mit ihr einhergehende Interpretation 
des Lebens- als eines Wertbegriffs in der Schrift ›Die 
Philosophie des Lebens‹ (1920) des neukantianischen 
Philosophen H. Rickert. Rickert hält den lebensphi-
losophischen Intuitionismus und Antirationalismus 
für einen Irrationalismus, gleichwohl steht er einer 
rationalen Lebensphilosophie aber nicht vollkom-
men ablehnend gegenüber372. Das zentrale Anliegen 
Rickerts besteht in einer begrif ichen Differenzie-
rung zwischen einem wertfreien naturwissenschaft-
lichen Begriff des Lebens und den in den Kulturwis-
senschaften grundgelegten »Kulturwerten«.

Weil der Begriff des Lebens für Rickert primär ein 
naturwissenschaftlicher Begriff ist, gilt seiner Mei-
nung nach, dass »die bloße Lebendigkeit für sich 
betrachtet wertindifferent ist«.373 Dies wird nach 
Rickert schon an der Fülle des Lebens deutlich, d.h. 
an der Koexistenz der unterschiedlichsten Lebens-
formen, die ihr Leben so vielfältig führten, dass sich 
daraus kein gemeinsamer Wert ergebe: »Wenn der 
Mensch krank ist, leben die Bazillen, und wenn die 
Bazillen sterben, wird der Mensch gesund«.374 Weil 
der Mensch hier sein Leben als Zweck und Wert set-
ze, müsse auch der Tod der Bazillen ein Wert sein, 
und damit könne nicht jedes Leben wertvoll sein. 

Rickert resümiert, »daß das Leben als solches noch 
nicht als Gut gelten kann. Es bedeutet gar nichts, 
wenn ich bloß lebendig bin. Der Wert meines Lebens 
hängt allein von der Art meines Lebens oder von der 
Besonderheit meiner Erlebnisse ab«.375

Das, was ein Leben zu einem Gut macht, sind nach 
Rickert die Werte. Sie stellen für ihn gerade »das 
Andere des Lebens« dar.376 Sie lassen sich nicht in 
den Prinzipien empirischer Erkenntnis oder gar der 
empirischen Erkenntnis selbst nden, sondern ihre 
Erkenntnis erfordere eine Distanz von dem mannig-
faltigen Material der Welt. Denn es »kann doch erst 
der, der die bloße Lebendigkeit in diesem oder jenem 
Sinne zurückzudrängen vermag, ein Kulturmensch 
genannt werden, und erst dort gibt es Kulturgüter, 
wo Gebilde vorhanden sind, die zur bloßen Leben-
digkeit in einer Art von Gegensatz stehen. Man muß, 
mit anderen Worten, das Leben bis zu einem gewis-
sen Grade ›töten‹, um zu Gütern mit Eigenwerten zu 
kommen«.377

Zwischen dem Leben und den Werten besteht nach 
Rickert allein ein Verhältnis der einseitigen Bedin-
gung: Das Leben ist Voraussetzung und Mittel dafür, 
dass überhaupt Werte gebildet werden können. Als 
dieses Mittel ist das Leben unverzichtbar. Die Er-
kenntnis der Prinzipien des Lebens könne aber die 
Werte selbst nicht erschließen oder fundieren. Wer-
te bleiben der Biologie äußerlich, auch wenn eine 
Orientierung auf sie nicht anders realisiert werden 
kann als an Lebendem: »Das bloße Leben bleibt stets 
Bedingungsgut und kann Wert nur erhalten als Vor-
aussetzung der Verwirklichung von anderen Gütern, 
deren Werte um ihrer selbst willen gelten. Nicht etwa 
steht die Kultur im Dienste des Lebens, sondern es 
darf nur das Leben im Dienst der Kultur stehen. Und 
nicht darauf, ob die Kultur mehr oder weniger ›leben-
dig‹ ist, sondern allein darauf kommt es an, welche 
Werte durch ihre Lebendigkeit verwirklicht werden. 
Die Lebendigkeit selbst kann nie etwas anderes als 
Mittel sein, und ihr Wert hängt daher allein vom Wert 
der Zwecke ab, denen sie dient«.378

Rickerts Auffassung von der Wertfreiheit des Le-
bens ist letztlich methodologischen Ursprungs und 
schließt z.T. an Kant an, der bereits 1790 einen wert-
freien Lebensbegriff vertritt, wenn er argumentiert: 
»bestände die Welt aus lauter leblosen, oder zwar 
zum Theil aus lebenden, aber vernunftlosen Wesen, 
so würde das Dasein einer solchen Welt gar keinen 
Werth haben, weil in ihr kein Wesen existirte, das 
von einem Werthe den mindesten Begriff hat«.379 
Der Wertbegriff steht für Rickert an der Basis der 
Kulturwissenschaften, die er in Bezug auf die Logik 
ihrer Begriffsbildung den Naturwissenschaften ge-
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genüberstellt. Im Wertbegriff sieht Rickert mit dem 
Dualismus von Wert und Unwert ein universales 
Differenzschema etabliert, das dem mit dem Natur-
begriff verknüpften Monismus widerspreche: »[F]ür 
eine einheitliche Naturauffassung enthält der Begriff 
eines ›natürlichen Wertes‹ geradezu einen Wider-
spruch«.380

Scheler, Hartmann: Leben als Wert
Im Gegensatz zur Position Rickerts wird in den 
späteren, nicht selten anthropologisierenden Vari-
anten neukantianischer Standpunkte oftmals dem 
Leben ein eigener Wert zugeschrieben. So versteht 
M. Scheler das Leben 1913-16 als eine »echte We-
senheit« und die vitalen Werte als »eine vollständig 
selbständige Wertmodalität« und ordnet sie in seiner 
materialen Wertelehre neben die Wertreihe des Ange-
nehmen und Unangenehmen, die geistigen Werte und 
die Werte des Heiligen und Unheiligen als eine vierte 
Wertmodalität ein.381 Die Begründung für diese Ein-
ordnung liegt darin, dass Scheler in den grundsätzli-
chen Fragen der Biologie – er nennt: die Probleme 
der Individuation, der Weitergabe des Erworbenen, 
der Fortp anzung und der Ontogenese und Phyloge-
nese – jeweils eine Entsprechung in ethischen Fra-
gen sieht. Die grundlegenden biologischen Fragen 
lieferten ein »Gegenbild« der ethischen Fragen, und 
auch andere Wertebereiche fänden in »biologischen 
Grundvorstellungen« ihre »Wurzel«.382 Die Selbstän-
digkeit der vitalen Werte wird damit bereits durch ihre 
Hinordnung auf die kulturellen Werte eingeschränkt; 
Scheler bestätigt dies durch die Behauptung, dass in 
Bezug auf die geistigen Werte (das Schöne, Gute und 
Wahre) »die klare Evidenz besteht, Lebenswerte für 
sie opfern zu ›sollen‹«.383

An anderer Stelle wird das Menschliche von 
Scheler durch seine Opposition zu den Prinzipien 
des Lebens bestimmt: Das »neue Prinzip«, das das 
spezi sch Menschliche bestimmt, »steht außerhalb 
alles dessen, was wir ›Leben‹ im weitesten Sinne 
nennen können«384; der Mensch sei »der Asket des 
Lebens«385, gekennzeichnet durch das »konstituti-
onelle ›Nein‹ zum Triebe«386. Die dem Menschen 
eigene Gesetzlichkeit der Vernunft oder des Geistes 
sei es, die seine organische Seite der Triebe koordini-
ere und lenke, um sie auf Werte auszurichten: »Eben 
der Geist ist es, der bereits die Triebverdrängung 
einleitet, indem der idee- und wertgeleitete geistige 
›Wille‹ den idee-wertwiderstreitenden Impulsen des 
Trieblebens die zu einer Triebhandlung notwendi-
gen Vorstellungen versagt«.387 Den Lebenswerten 
kommt ausdrücklich keine Unbedingheit ihrer Gel-
tung zu – und trotzdem versteht Scheler sie als Wer-

te. Bei Scheler hat also eine Idee, die im Widerstreit 
mit anderen systematisch zu opfern ist, immer noch 
den Status eines Wertes. In seiner Rede von einer 
»Rangordnung der Werte« vertritt Scheler ein hierar-
chisches Modell, das einige Werte systematisch über 
andere ordnet.388 Nach einem unter Neukantianern 
verbreiteten Verständnis des Wertbegriffs würden die 
Lebenswerte als bloße Bedingungswerte allerdings 
ihren Wertcharakter verlieren. Denn im strengen 
neukantianischen Sinne können Werte nur einander 
nebengeordnet, nicht aber untergeordnet werden, 
weil sie andernfalls ihr bestimmendes Moment einer 
unbedingten Idee verlieren würden.389

Ähnlich wie Scheler spricht auch N. Hartmann 1926 
von dem »Eigenwert des Lebens«390 und führt später 
ebenfalls eine Wertehierarchie ein: »Wie sehr immer 
die Moral eine Überordnung höherer Wertgesichts-
punkte und Beherrschung des Trieblebens durch sie 
verlangen mag, die Wahrung des Naturhaften bleibt 
doch ein Eigenwert«391. Auch bei Hartmann hat das 
Leben aber im Wesentlichen einen instrumentellen 
Wert für die Entfaltung der höherrangigen geistigen 
Werte: »Wir kennen ein personales Wesen schlech-
terdings nur auf vitaler Grundlage – gleichsam auf 
einem Organismus aufsitzend«.392 Befremdlich vor 
neukantianischem Hintergrund ist Hartmanns Auf-
fassung, dass das Leben genau »in diesem Sinne [...] 
ein Eigenwert« sein soll.393

Kultur als Teil des Lebens
Während bei Scheler und Hartmann der Begriff des 
Lebens noch in einer gewissen Ambivalenz in Be-
zug auf das Geistige und die Werte steht – einerseits 
gilt der Mensch als Asket des Lebens, andererseits 
verkörpern die Lebewesen doch Werte –, sind spä-
tere Autoren eindeutig und sehen den Geist und mit 
ihm die Kultur als einen Teil des Lebens an. In diese 
Richtung bewegt sich etwa E. Cassirer, wenn er 1930 
gegen Scheler behauptet: »Der Geist braucht nicht 
mehr als ein allem Leben fremdes oder feindliches 
Prinzip betrachtet, sondern er kann als eine Wendung 
und Umkehr des Lebens selbst verstanden werden – 
eine Wandlung, die es in sich selbst erfährt, in dem 
Maße, als es aus dem Kreise des bloß organischen 
Bildens und Gestaltens in den Kreis der ›Form‹, der 
ideellen Gestalt, eintritt«.394 ›Leben‹ ist hier wieder 
als integrativer Begriff gedacht, in dem sowohl die 
Natur- als auch die Kulturseite des Menschen einge-
schlossen ist.

In diesem Sinne will es auch der Mediziner K. 
Goldstein 1934 vermeiden, einen Gegensatz zwi-
schen Geist und Leben aufkommen zu lassen. Der 
Geist sei zu integrieren in das Leben, das Geistige 
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des Menschen sei Ausdruck seines Lebens. Goldstein 
vermag es, mit einer Unterscheidung eine Einheit 
zum Ausdruck zu bringen, indem er sagt: »Leben im 
tierischen Sein ist aber etwas anderes als Leben im 
menschlichen«.395 Tier und Mensch seien zwar von-
einander verschieden, sie kämen aber darin überein, 
lebendig zu sein, und das spezi sch Menschliche 
könne nur ausgehend von dieser Gemeinsamkeit be-
stimmt werden.

Mit diesen Versuchen, den Menschen und seine 
Welt der Kultur in das Reich des Lebendigen zu 
integrieren, stellt sich das Problem, zu einem spe-
zi schen Begriff des Menschen und seiner Welt zu 
gelangen, in neuer Schärfe. Für Simmel und die frü-
hen Neukantianer liegt das spezi sch Menschliche 
gerade darin, dass der Mensch in seinem Handeln die 
Ordnung des Lebens insofern verlässt, als die orga-
nischen Funktionsbegriffe nicht mehr den primären 
Rahmen für ihn abgeben. Soll der Mensch von dem 
allgemeinen Begriff des Lebens (das er mit den ande-
ren Organismen teilt) entworfen werden, geht dieses 
Spezi kum verloren. In einer Rückprojektion kann 
zwar das, was dem Menschen als lebenstranszenden-
ter, unbedingter Wert gilt, auch in der organischen 
Natur gesehen werden: Die P anzen können »schön« 
erscheinen, die Tiere »wahrhaftig« und »gut«. Als 
biologische Wesen verstanden, verfolgen die nicht-
menschlichen Organismen diese Werte aber nicht 
selbst als unbedingte Ziele. Als natürliche, der Se-
lektion unterliegende Organismen können sie keinen 
organischen Zweck opfern, um damit systematisch 
anderen, selektionstranszendenten Prinzipien zu fol-
gen. Genau das tut aber, Rickert und Simmel zufolge, 
der Mensch. Um dieses auf den Begriff zu bringen, 
erscheint es ihnen nicht ausreichend, das Leben des 
Menschen als eine gewisse Erweiterung des allge-
meinen Lebens der Organismen darzustellen. Das 
Spezi kum des Menschen in seiner Welt wird viel-
mehr darin gesehen, dass er »das Andere des Lebens« 
p egt, dass er, wie Scheler sagt, das Leben verneinen 
kann, um anderen Determinationszusammenhängen 
als den organischen das Primat einzuräumen.

›Leben‹ als ethisch aufgeladenes Konzept
Die neukantianischen Bemühungen um eine begriff-
liche Trennung der Lebens- und Wertbegriffe ist 
im 20. Jahrhundert aber wenig Erfolg beschieden. 
Stark gemacht werden im Gegenteil immer wieder 
die ethischen Implikationen des Lebensbegriffs, die 
zu wiederholten Versuchen führen, eine umfassende 
moralische Schutzwürdigkeit alles Lebenden zu be-
gründen (biozentrische Position der Bioethik). Am 
bekanntesten ist in dieser Hinsicht A. Schweitzers 

Ethik des Respekts vor dem Leben. Die umfassende 
»Ehrfurcht vor dem Leben« 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 gege-
ben. Gut ist, Leben erhalten und Leben fördern; böse 
ist, Leben vernichten und Leben hemmen«.396

Bis in die Gegenwart ist diese Auffassung stark 
umstritten. Kritiker weisen darauf hin, dass die 
Grenzziehung zwischen dem Lebenden und Leblo-
sen unklar ist, und dass nicht in allen Fällen einem 
Lebewesen der größere moralische Wert gegenüber 
einem leblosen Körper zuzuerkennen sei.397 Denn 
auch nicht lebende Gegenstände können in gewisser 
Weise geschädigt werden (z.B. über lange Zeiträume 
gewachsene mineralische Gebilde wie Stalaktiten).398 
Außerdem wird argumentiert, dass nicht die Leben-
digkeit als solche den moralisch relevanten Punkt 
trifft, sondern vielmehr andere, durch die Lebendig-
keit erst mögliche Vermögen von Lebewesen, wie 
z.B. ihre Emp ndungsfähigkeit und ihr Bewusstsein; 
diese eigentlich ethisch relevanten Eigenschaften 
kommen aber durchaus nicht allen Lebewesen zu.399 
Umstritten ist also bis in die Gegenwart, ob der Wert 
des Lebens mit dem Leben selbst gegeben ist, oder 
ob er von der Qualität des jeweils gelebten und zu 
lebenden Lebens abhängt.

In den jüngsten Diskussionen um Präimplantati-
onsdiagnostik, »Früheuthanasie« und Sterbehilfe ist 
diese Frage von unmittelbarer praktischer Relevanz. 
Es wird dabei dafür plädiert, den Begriff des »unwer-
ten Lebens« nicht zu tabuisieren und damit aufzuge-
ben.400 Als ein entscheidender Punkt gilt dabei, dass 
der Wert eines Lebens allein aus der Innenperspek-
tive des Lebenden beurteilt werden kann. Vielfach 
wird in den Diskussionen für einen graduierbaren 
intrinsischen Wert des Lebens argumentiert, sei es in 
Bezug auf Formen menschlichen Lebens oder außer-
menschliche Lebensformen von P anzen über Tiere 
bis zu Menschen.401

Ein neuer Lebensbegriff für die Biologie?
Einige Autoren der zweiten Hälfte des 20. Jahrhun-
derts emp nden das biologische Verständnis des Le-
bensbegriffs als unzureichend, um die Tiefendimen-
sion des Begriffs zu erfassen. Der Begriff diene nicht 
nur zur Demarkation eines naturwissenschaftlichen 
Aufgabenbereiches, sondern müsse als Wertbegriff 
mit insbesondere ethischen Implikationen verstanden 
werden. Das als ›lebend‹ Bezeichnete begegne nicht 
nur in der empirischen Wahrnehmung als äußerer Na-
turgegenstand, sondern auch in der inneren Erfahrung 
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als subjektiv Erlebtes. Zu unterscheiden sei damit ein 
Außenaspekt und ein »Innenaspekt des Lebens« im 
Sinne eines »organischen Selbstgefühls«.402

E.-M. Engels konstatiert 1982 als Ergebnis ihrer 
ausführlichen Studie über den modernen Teleologie-
begriff eine zunehmende Einengung der biologischen 
Theoriebildung im Sinne einer »Verobjektivierung 
und Mechanisierung der Finalität«403; das Beson-
dere des Lebens werde letztlich zu nichts anderem 
als einer objektiven Systemeigenschaft. Sie erblickt 
in dieser Tendenz einen ontologischen Reduktionis-
mus, der der Wissenschaft der Biologie ihren eigent-
lichen Gegenstand raube: »In dem Maße, wie sich 
die Wissenschaft vom Lebendigen als Wissenschaft 
etabliert, entschwindet ihr das Leben in seiner onto-
logischen Eigentümlichkeit gegenüber der unbeleb-
ten Natur«.404 Eine ontologisch nicht verkürzte Le-
bensauffassung hat es nach Engels mit einem ethisch 
aufgeladenen Konzept zu tun, dem eine Wissenschaft 
davon Rechnung zu tragen habe. Statt für einen na-
turwissenschaftlichen, wertfreien Lebensbegriff zu 
argumentieren, schreibt Engels: »Ebensogut könnte 
man den Spieß herumdrehen und argumentieren, daß 
sich die heutige Biologie von ihrem Denkansatz her 
als fragwürdig erweist und auf Grund ihrer eigenen 
Voraussetzungen ihren Anspruch, eine Wissenschaft 
vom Lebendigen zu sein, gar nicht erfüllen kann und 
von daher eines neuen Lebensbegriffes bedarf«.405 Ein 
Desiderat der Forschung liegt für Engels demzufolge 
in der »Entwicklung einer neuen Lebenskonzeption, 
die in der Lage wäre, Lebendiges von Leblosem im 
nichttrivialen Sinn zu unterscheiden«.406

Aufgegriffen wird dieser Aufruf in den letzten 
Jahren u.a. von F. Kambartel (1996) und A. Krebs 
(2000). Beide sind, wie Engels, der Auffassung, 
dass die Kriterien, die Biologen für ›Leben‹ ange-
ben: Stoffwechsel, Mutation und Reproduktion nicht 
hinreichten, um zwischen natürlichen und techni-
schen Systemen zu unterscheiden. Es sei nur noch 
eine Frage der Zeit, bis es künstliche Systeme geben 
werde, die nach den biologischen Kriterien leben. 
Eine ernstzunehmende Intuition stelle sich aber da-
gegen, die künstlich geschaffenen organisierten und 
regulierten Systeme, angefangen bei Thermostaten 
und Schachcomputern und endend bei sich selbst 
reproduzierenden Automaten, als Lebewesen an-
zuerkennen. Befürchtet wird eine Nivellierung der 
Grenze zwischen Lebewesen und Technik, die die 
Einpassung des Menschen in eine durch und durch 
technisch geprägte Welt vorbereitet.407 Als Antwort 
auf diese Bedrohung schlagen beide Autoren einen 
neuen, »lebensweltlichen Lebensbegriff«408 vor, der 
als Alternative zu dem biologischen Begriff verstan-

den wird. Dieser neue Lebensbegriff soll angesichts 
des zunehmend technischen Verständnisses von 
Lebensphänomenen den tatsächlichen qualitativen 
Unterschied vom Leblosen zum Lebendigen auf den 
Begriff bringen. Er müsse damit Abhilfe schaffen in 
einer Situation, in der »weder die genuin biologi-
schen noch teleologischen Kriterien des Lebens die 
intendierte Unterscheidung zwischen dem Lebendi-
gen und dem (bloß) materiellen leisten können und 
daher in dieser Funktion aufzugeben sind« (Kam-
bartel409) bzw. in der »der biologische Lebensbegriff 
keinen Sprung zu etwas Neuem in der Natur markiert 
und dadurch in die Irre führt« (Krebs410).

Als zentrale Bestimmungsstücke dieses Lebens-
begriffs werden folgende angegeben: leibliche Emp-

ndungen, z.B. »Schmerzemp ndungen (bohrende 
Kopfschmerzen etwa), Geschmacksemp ndungen 
(des Bitteren, Scharfen, Süßen usf.), Druckemp n-
dungen« (Kambartel411) bzw. »Wahrnehmung oder 
Emp ndung [...] Denn das Auftreten von Wahrneh-
mung und Emp ndung in der Natur stellt den ersten 
wesentlichen Sprung über die funktionale Organisa-
tion hinaus dar« (Krebs412). Wesentlich ist dabei das 
Zugeständnis eines privilegierten Zugangs zu sich 
selbst bei den im eigentlichen Sinne lebenden Orga-
nismen, ein »Leben mit Innenseite«413.

Es stellt sich allerdings die Frage, ob die Kon-
zepte der Wahrnehmung und Emp ndung, auf die 
die beiden Autoren abheben, sich dafür eignen, den 
Bereich des Lebendigen von dem des Nicht-Leben-
digen zu trennen. Beide Konzepte sind zunächst Be-
griffe, die von Biologen mit einem genuin biologi-
schen Gehalt gefüllt werden. Als so verstandene bio-
logische Begriffe verweisen sie auf die funktionale 
Organisation des Organismus und erlauben keinen 
Sprung aus dieser Organisation heraus. Außerdem 
sind ›Wahrnehmung‹ und ›Emp ndung‹ keine Be-
griffe, die im heutigen Sprachgebrauch auf Lebewe-
sen eingeschränkt sind. Krebs selbst gesteht ihrem 
Computer eine Druckemp ndlichkeit zu und kann 
sich ohne weiteres lichtemp ndliche Roboter vor-
stellen. ›Wahrnehmung‹ und ›Emp ndung‹ müssten 
also zumindest näher spezi ziert werden, um mit 
ihnen das Lebendige in einem lebensweltlich befrie-
digenden Sinn auszuzeichnen. Außerdem besteht bei 
diesen Begriffen die Gefahr, Lebewesen allein als 
»psycho-physische Einheiten«, die über ein »mate-
riell realisiertes Bewusstsein« und »mentale Eigen-
schaften« verfügen, zu de nieren – und damit P an-
zen aus dem Bereich der Lebewesen auszuschließen, 
wie dies K. Akerma 2007 tatsächlich vorschlägt414 
(und wie es schon Aristoteles praktiziert; s.o.; Or-
ganismus).
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Möglich ist es aber auch, dass der Unterschied 
zwischen Lebewesen und technischen Maschinen, 
den Kambartel und Krebs mit dem Lebensbegriff 
markiert sehen wollen, nicht an besonderen struktu-
rellen Eigenschaften oder Fähigkeiten (»Kriterien«) 
verankert werden kann, sondern allein in ihrer un-
terschiedlichen Entstehungsgeschichte: Lebewesen 
sind Naturgegenstände, Maschinen sind intentional 
gestaltete Artefakte. Auch an diesem Unterschied 
können beträchtliche ethische und ästhetische Dif-
ferenzen hängen: In seiner selbstorganisierten Ent-
stehung ist ein Lebewesen nicht etwas Entworfenes 
und nicht unserer Verfügung unterworfen, sondern 
besteht unabhängig von unseren Interessen und 
konfrontiert uns mit seiner eigenen teleologischen 
Struktur.

»Präre exive Vertrautheit mit dem Leben«
Bezeichnend für den Lebensbegriff ist seine ambi-
valente Stellung zwischen zwei epistemologischen 
Extremen, für die er stehen kann: das Nie-Erkenn-
bare und das Immer-schon-Erkannte. So formuliert 
J.E. Hafner 1996: »Entweder Denken erklärt ›Le-
ben‹ zum prinzipiell Unbekannten, nur Angewand-
ten, oder es erklärt ›Leben‹ zum prinzipiell Immer-
schon-Bekannten«.415 Nach der zweiten Variante 
ist ›Leben‹ ein unmittelbar klarer Begriff, die uns 
selbstverständlichste Tatsache. Die Frage nach der 
Bedeutung des Begriffs kann daher schon von J. Lo-
cke als eine intellektuelle Beleidigung beschrieben 
werden.416 Nach dieser Auffassung ist der primäre 
Zugang zum Leben in der Selbsterfahrung gegeben; 
es besteht eine »präre exive Vertrautheit mit dem 
Leben« (Hafner 1996)417. Vor jeder Erkenntnis ist das 
Leben danach immer schon von innen her bekannt: 
»Am besten kennen wir das Leben von uns selber 
durch unsere eigene Erfahrung«, wie A. Portmann 
1949/55 schreibt.418 Das eigene Erleben des Lebens 
gilt damit auch als Weg zur Erkenntnis fremden Le-
bens. Deshalb wird für Portmann die Erkenntnis der 
Lebewesen immer unzugänglicher, je weiter sich 
ihre Organisation – und damit ihre »Innerlichkeit« 
– von unserer unterscheidet.419 Die Erkenntnis des 
Lebens anderer Lebewesen gilt also als abgeleitet. 
Der Ursprung des Begriffs wird im Selbstverständ-
nis des Menschen gesehen. Nach P. Häberlin (1957) 
heißen die Organismen ›Lebewesen‹, »weil der uns 
unmittelbar gegebene Lebensbegriff auf sie über-
tragen wird«420: »Was wissen wir denn vom ›Tier‹, 
d.h. von seiner Lebensform, außer dem, was wir von 
uns in es hinein interpretiert haben«421. In ähnlicher 
Weise argumentiert A. Brenner 2009, jeder von au-
ßen kommende Versuch zur Bestimmung des Lebens 

sei zum Scheitern verurteilt, denn es liege bereits im 
Begriff, »dass Leben nur aus sich heraus begriffen 
werden kann, nicht jedoch von außen her«.422 Wer-
de das Leben nicht als das Eigene, sondern als das 
»Andere«, bloß Materielle begriffen, dann werde der 
grundsätzliche Charakter des Lebenskonzepts und 
der Frage nach dem Leben als »der Frage aller Fra-
gen« verkannt und es sei damit der Weg verbaut zu 
einer integrativen Theorie des Lebendigen, die Geis-
tiges und Materielles miteinander verbinden könne423 
(vgl. Tab. 166)

In der konkreten Unmittelbarkeit des jeweils eige-
nen Lebens und der Abstraktheit des generellen Kon-
zepts zeigt sich eine für den Lebensbegriff grundle-
gende Spannung: »Nichts ist konkreter als das Leben, 
und nichts abstrakter als sein allgemeiner Begriff«, 
lässt sich mit C. Türcke konstatieren.424

Erkenntnisskepsis gegenüber dem Lebenden
Seit langem steht der Lebensbegriff für das nicht 
vollständig Erkennbare und nicht abschließend De -
nierbare (vgl. Tab. 166).425 Das lebensphilosophische 
Grundmotiv, das den Lebensbegriff in strenge Op-
position zu dem Verstehbaren überhaupt bringt, lässt 
sich mindestens bis ins 18. Jahrhundert zurückver-
folgen. Bei J.G. Fichte heißt es 1799 in einem Brief 
an K.L. Reinhold: »Leben ist ganz eigentlich Nicht-
Philosophieren; Philosophieren ist ganz eigentlich 
Nicht-Leben; und ich kenne keine treffendere Be-
stimmung beider Begriffe als diese. – Es ist hier eine 
vollkommene Antithesis, und ein Vereinigungspunkt 
ist [...] unmöglich«.426 Hinter dieser Auffassung steht 
bei Fichte eine skeptische Haltung in Bezug auf den 
Nutzen der Philosophie zur Besserung des Menschen: 
»Nur was aus dem Leben kommt, vermag das Leben 
zu bilden; aber der Idealismus ist das wahre Gegen-
teil des Lebens. Sein eigentlicher Zweck ist Wissen, 
um des Wissens willen: Sein praktischer Nutzen ist 
nur mittelbar«.427 Für den Philosophen Fichte folgt 
aus dieser Opposition jedoch nicht ein lebensfernes, 
selbstgenügsames Akademikerdasein. Sein Philoso-
phieren hat das gegenteilige Ziel: »wenn meinem ge-
sammten Wissen nichts außer dem Wissen entspricht, 
so nde ich mich um mein ganzes Leben betrogen. 
[...] Nicht bloßes Wissen, sondern nach deinem Wis-
sen Thun ist deine Bestimmung [...]. Nicht zum mü-
ßigen Beschauen und Betrachten deiner selbst, oder 
zum Brüten über andächtige Emp ndungen, – nein, 
zum Handeln bist du da; dein Handeln und allein dein 
Handeln bestimmt deinen Werth«.428 – Mit dem An-
tagonismus von ›Leben‹ und ›Philosophie‹ schließt 
Fichte an Platons bekanntes Bonmot an: »Philoso-
phieren bedeutet, sterben zu lernen«.429
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Erkenntnisskepsis gegenüber dem Lebendigen 
ndet sich besonders prägnant auch in G.W. Hegels 

Philosophie des Organischen. Für Hegel ist das Le-
bendige als Individuum durch eine Unmittelbarkeit 
gekennzeichnet, die erst im »Gattungsprozeß« aufge-
hoben wird, in dem die besonderen Einzelheiten des 
stets individuellen Lebens untergehen und eine neue 

Bestimmtheit einer für sich seienden Allgemeinheit 
entsteht (s.o.): »In der Begattung erstirbt die Unmit-
telbarkeit der lebendigen Individualität; der Tod die-
ses Lebens ist das Hervorgehen des Geistes«.430 ›Le-
ben‹ umfasst also sowohl das konkrete Individuelle 
als auch das abstrakte Allgemeine, das im »Gattungs-
prozeß« entsteht. Hegel nennt das Leben daher den 

»Die organischen Körper sind nicht zu jeder Zeit fähig, 
die aus den Gesetzen der bloß physischen Kräfte nicht 
zu erklärenden Erscheinungen hervorzubringen. Den Zu-
stand, in welchem sie dazu fähig sind, bezeichnen wir mit 
der Benennung: Leben« (Roose 1797, 13).

»Das Leben ist der zu seiner Manifestation gekommene 
Begriff, der deutlich gewordene, ausgelegte Begriff, dem 
Verstande aber zugleich am schwersten zu fassen, weil für 
ihn das Abstrakte, Tote, als das Einfachste am leichtesten 
zu fassen ist« (Hegel 1817/30, II, 37, §251).

»La plus grande, la plus dif cile question que l’on puis-
se faire, après celle sur DIEU même, est cette demande; 
qu’est-ce que la vie?« (Virey 1821, 434).

»In dein Auge schaute ich jüngst, oh Leben! Und in s Un-
ergründliche schien ich mir da zu sinken. Aber du zogst 
mich mit goldner Angel heraus; spöttisch lachtest du, 
als ich dich unergründlich nannte« (Nietzsche 1883-85, 
140).

»L’intelligence est caracterisée par une incompréhension 
naturelle de la vie« (Bergson 1907, 166).

»[Es] ist in allem Verstehen ein Irrationales, wie das Le-
ben selber ein solches ist; es kann durch keine Formeln 
logischer Leistungen repräsentiert werden« (Dilthey ca. 
1910, 218).

»Das Geschehen, um welches es hier geht [d.i. das Le-
ben], ist eben in einer Schicht heimisch, die nicht mehr 
Natur und noch nicht Geist ist, an die folglich das begriff-
liche Denken weder von außen noch von innen recht her-
ankommen kann« (Litt 1923, 42f.).

»Die Wahrheit des Lebens scheint nirgends anders als in 
seiner reinen Unmittelbarkeit gegeben und ihr beschlos-
sen zu sein – alles Begreifen und Erfassen des Lebens 
aber scheint eben diese Unmittelbarkeit zu bedrohen und 
aufzuheben. […] Nicht in irgendeiner Form der Reprä-
sentation, sondern nur in der reinen Intuition läßt sich 
der ursprüngliche Gehalt des Lebens erfassen« (Cassirer 
1923-29, I, 48f.).

»Der Begriff des Lebewesens hat die gleiche Unbestimmt-
heit wie der der Sprache« (Wittgenstein 1929-48, 356).

»Vermutlich ist für uns von allem Seienden, das ist, das 
Lebe-Wesen am schwersten zu denken, weil es uns einer 
seits in gewisser Weise am nächsten verwandt und ande-

rerseits doch zugleich durch einen Abgrund von unserem 
ek-sistenten Wesen geschieden ist« (Heidegger 1946, 
17).

»In diesem Erlebnis [der lebendigen Gestalten der P an-
zen und Tiere] ist die Gewissheit, dass in den Oranismen 
uns ein Geheimnis begegnet, das dem unseres eigenen Le-
bens verwandt ist, dass in diesen Gestalten eine besondere 
Seinsweise sinnfällig vor uns ist, welche in verschiede-
nem Masse und verschiedener Art von ihrer Innerlichkeit 
kündet« (Portmann 1948, 244).

»Biologische Vorgänge lassen sich nie so bestimmt und 
eindeutig vorhersagen, wie kausalmechanische Prozesse« 
(von Uexküll 1949, 16).

»[D]ie tiefe Rätselhaftigkeit des Organischen« (Hartmann 
1951, 24).

»›[D]as Leben‹ […hat] keinerlei eigentliche Struktur« 
(Binswanger 1956, 397).

»Es sind keine biologischen Gesetze, sondern es ist gera-
de im Gegenteil der Einschlag des gesetzlich nicht Faßba-
ren, des Unerwarteten, des Neuen, des Schöpferischen, an 
dem wir erkennen, ob etwas lebendig ist« (Sachsse 1971, 
243).

»Die Erfahrung des Lebens bedeutet die Erfahrung ei-
nes Gegenständlichen, von dem das Subjekt sich selbst 
nicht abzuheben vermag und demgegenüber es in seinem 
Selbstbegriff als rein ›transzendentales‹ Denkvermögen 
scheitert« (Simon 1973, 844).

»Ich halte es für einen überaus glücklichen Umstand, daß 
die Multidemensionalität des Lebendigen sich einfachen 
oder komplizierten wissenschaftlichen Erklärungen ent-
zieht. Man kann sie nur staunend bewundern, wenn man 
sie nicht in einem Geschwafel von hinkenden Modellver-
suchen begraben will« (Chargaff 1993-94, 5).

»Es scheint so, daß in unserer Kultur das Leben dasje-
nige ist, was nicht de niert werden kann, aber gerade 
deswegen unablässig gegliedert und geteilt werden muß« 
(Agamben 2002, 23).

»Das Leben ist [...] von der Art, dass es sich einem be-
grif ichen Zugang versperrt. Leben, dieses bewegte und 
nur in Bewegung zu verstehende Phänomen, stirbt gleich-
sam ab, wenn man es in das feste Korsett eines Begriffs 
presst« (Brenner 2009, 72f.).

Tab. 166. Erkenntnisskepsis gegenüber dem Lebenden: das Leben als das Gesetzlose, nicht Erkenn- oder De nierbare.
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»zu seiner Manifestation gekommenen Begriff«; er 
sei dem Verstand »am schwersten zu fassen, weil für 
ihn das Abstrakte, Tote, als das Einfache am leichtes-
ten zu fassen ist«.431 

Auch für viele empirisch arbeitende Naturforscher 
gilt die Erkenntnis der Phänomene des Lebens als ein 
schwieriges Problem – oder sogar als das schwie-
rigste, wie es 1821 J.-J. Virey beschreibt (vgl. Tab. 
166). Als ein Grund für die Schwierigkeit gilt die 
ausgeprägte Vielfältigkeit der Lebenserscheinungen. 
Der Physiologe X. Bichat kontrastiert Ende des 18. 
Jahrhunderts die Variabilität der Lebensphänomene 
mit der Invarianz und Statik der physikalisch-chemi-
schen Phänomene.432 1824 äußert sich auch J. Müller 
vorsichtig, indem er schreibt, die Physiologie kön-
ne »nur die Bedingungen des Lebens erörtern, nicht 
aber mit dem Lebendigen selbst sich befassen«.433 

Bemerkenswerterweise hält allerdings E. Du Bois-
Reymond 1872 das Leben nicht wie das Wesen der 
Materie und Kraft auf der einen Seite und das Be-
wusstsein auf der anderen Seite für einen Gegen-
stand, der sich naturwissenschaftlicher Erkenntnis 
prinzipiell entzieht. Weil das Leben wesentlich auf 
Phänomenen der Bewegung beruhe, sei es ein letzt-
lich mechanisches Problem.434 In Du Bois-Reymonds 
berühmter Wortwahl gehören die Erscheinungen des 
Lebens zwar noch zu dem Bereich des noch nicht 
genau Erkannten, des Ignoramus, aber im Gegen-
satz zum Wesen von Materie, Kraft und Bewusstsein 
seien sie grundsätzlich erkennbar und seien daher 
nicht zum Ignorabimus zu rechnen. Die vollständige 
Erkenntnis der Phänomene des Lebens wird also in 
Aussicht gestellt. 

H. Bergson: Alle begrif ichen Rahmen bersten
Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird die Skepsis 
gegenüber der Erkennbarkeit des Gegenstandes, der 
›Leben‹ genannt wird, zu einem zentralen Punkt in der 
Lebensphilosophie H. Bergsons. Bergson sieht das 
menschliche Erkenntnisvermögen (»l’intelligence«) 
als ein Instrument an, das im Zusammenhang mit 
seiner Anpassung an die Umwelt entstanden ist. Die 
Begriffe des Verstandes seien daher wesentlich durch 
ihre Leistung der Repräsentation der (materiellen) 
Umwelt geprägt. Die intellektuelle Erkenntnis trage 
somit dort am weitesten, wo es um starre, diskonti-
nuierliche, räumlich und zeitlich xierte – kurz: um 
die leblosen Gegenstände geht. Zur Erfassung des 
Lebendigen in seiner unüberschaubaren zeitlichen 
Erstreckung sei der Verstand, der selbst erst als ein 
Glied des Prozesses des Lebens entstanden ist, aber 
nur sehr begrenzt in der Lage: »notre pensée, sous sa 
forme purement logique, est incapable de se repré-

senter la vrai nature de la vie, la signi cation profon-
de du mouvement évolutif. Créer par la vie, dans des 
circonstances déterminées, pour agir sur des choses 
déterminées, comment embrasserait-elle la vie, dont 
elle n’est qu’une émanation ou un aspect?«435 

Für Bergson besteht das Wesentliche des Lebens 
in der Entwicklung – aber gerade zu ihrer Erkenntnis 
tauge unser Verstand am wenigsten: »L’intelligence 
n’est point faite pour penser l’évolution, au sens 
propre du mot, c’est-à-dire la continuité d’un chan-
gement qui serait mobilité pure«.436 Alle Rahmen 
bersten, in die wir versuchen, das Leben zum Zweck 
seiner Erkenntnis zu sperren, so Bergsons Meinung. 
Selbst zur Erfassung der elementaren Einheit des Le-
bens, des individuellen Organismus, reichten unsere 
an mechanischen Verhältnissen geschulten Begriffe 
nicht aus, weil wir nicht sagen könnten, wo der Orga-
nismus beginne und wo er ende, ob er – selbst zusam-
mengesetzt aus einer Vielzahl von Elementarorganis-
men, den Zellen – Eines oder Vieles sei. Bergson ver-
wendet zur Charakterisierung der nur unzulänglichen 
Erkenntnis des Lebens durch den Verstand das Bild 
einer Kurve, die in Tangenten zerlegt wird: So wie 
die Tangenten den Verlauf der Kurve nur annähernd 
abbilden können, seien auch die physikalisch-chemi-
schen Gesetze nur annähernd dazu in der Lage, das 
Wesen des Lebens zu erfassen.437 Wesentlich für das 
Leben seien die schöpferischen Entwicklungsprozes-
se, die weder eine an Wiederholungen und Gleichför-
migkeiten ausgerichtete mechanistische Interpretati-
on noch eine um Selbsterhaltung und Stabilisierung 
des Gegebenen kreisende nalistische Sicht in den 
Blick bekämen.438 

Als adäquate Erkenntnisform des Lebens akzep-
tiert Bergson allein eine auf Intuition aufbauende und 
nicht dem Denken, sondern dem Handeln verp ich-
tete künstlerische Erkenntnis. Diese schließt, im Ge-
gensatz zur distanzierenden theoretischen Erkenntnis, 
Spontaneität und Verspieltheit ein. Das sich jenseits 
von Zweckmäßigkeiten bewegende freie Spiel der 
Kunst sei am ehesten geeignet, die Schöpferkraft des 
Lebendigen, die ständige Entstehung neuer Formen 
zu erkennen: »car l’art vit de création et implique une 
croyance latente à la spontanéité de la nature«.439 Die 
Intuition ist dabei eine Erkenntnisform, die Bergson 
direkt als eine organische Leistung versteht; sie sei 
vom Leben unmittelbar selbst geformt, sie bilde den 
sich seiner selbst bewusst gewordenen Instinkt, aus-
gezeichnet durch die Fähigkeit, sich mit dem Objekt 
zu identi zieren, erkennbar an der sympathischen Be-
rührung, die uns mit allen Lebewesen verbindet.440

Im Anschluss an Bergson ndet sich die Einschät-
zung der Intuition als der eigentlich dem Leben an-
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gemessenen Erkenntnisform bei zahlreichen Philoso-
phen. So ist in den 1920er Jahren für E. Cassirer das 
Leben, gegeben in seiner »reinen Unmittelbarkeit«, 
ausdrücklich allein durch die Intuition erkennbar. 
Jede Erkenntnis durch Repräsentation mittels des 
Symbolischen sei auf eine Zerlegung und Aufteilung 
des Lebens angewiesen. Aber nur in einem ursprüng-
lichen, intuitiven Erkennen, das jeder mittelbaren 
Gestaltung vorausliegt, »scheinen wir an den eigent-
lichen, den echten Kern des Lebens zu rühren, der 
aber als ein schlechthin einfacher, in sich selbst ver-
schlossener Kern erscheint«.441

›Leben‹ als erkenntnistheoretische Kategorie
Erkenntnisskepsis gegenüber dem, was als ›Leben‹ 
bezeichnet wird, zeigt sich auch bei L. Wittgenstein. 
Er formuliert dies sprachkritisch: Die Probleme, die 
mit dem Leben verbunden sind, hätten nicht die Form 
eines Satzes und seien daher auch nicht wahrheitsfä-
hig und könnten nicht in einer Wissenschaft behan-
delt werden; ihre Lösung zeige sich darin, dass sie 
»verschwinden«: »Wir fühlen, dass selbst wenn alle 
möglichen wissenschaftlichen Fragen beantwortet 
sind, unsere Lebensprobleme noch gar nicht berührt 
sind. Freilich bleibt dann eben keine Frage mehr; und 
eben dies ist die Antwort«.442 Auch wenn sich Witt-
genstein hier mehr auf das Kultur- und Gefühlsleben 
des Menschen als auf das organische Leben bezieht, 
ist es doch nicht unabhängig davon gedacht – wie 
sich auch in diesem Satz Wittgensteins zeigt: »Der 
Begriff des Lebewesens hat die gleiche Unbestimmt-
heit wie der der Sprache«443.

Lebensphilosophisch wird also die Möglichkeit 
der Vergegenständlichung von Lebensphänomenen 
bestritten: Das Lebende existiert nach seinem eige-
nen, uns unbekannten Gesetz; es entzieht sich unse-
rem erklärenden Zugriff. Das Lebendige ist geradezu 
als etwas konzipiert, das das menschliche Erkennt-
nisvermögen übersteigt. So verstanden ist ›Leben‹ 
also kein Gegenstand der Natur, sondern eine er-
kenntnistheoretische Kategorie. Sie bildet den zen-
tralen Begriff einer »Semantik des Unbestimmten« 
(G. Gamm).444

›Leben‹ markiert insofern eine Stelle in der Spra-
che, die de nitionsgemäß für das gedanklich nicht 
voll zu Durchdringende einsteht. Lebend ist dasje-
nige, in dem die Erkenntnissubjekte in einem um-
fassenden, über die Biologie hinausgehenden Sinne 
stecken. Das Leben kann damit nicht – zumindest 
nicht in erschöpfender Weise – zum Gegenstand ei-
ner exakten Wissenschaft werden. In wissenschaftli-
cher Analyse verliert es seinen Charakter des Lebens 
und wird zur bloßen Materie oder Organisation. In 

diesem Sinne ist das Leben ein Grenzbegriff, der das 
Ende des begrif ich klar Erkennbaren markiert. Bei 
J. Simon heißt es 1973: »Die Erfahrung des Lebens 
bedeutet die Erfahrung eines Gegenständlichen, von 
dem das Subjekt sich selbst nicht abzuheben vermag 
und demgegenüber es in seinem Selbstbegriff als rein 
›transzendentales‹ Denkvermögen scheitert«.445 Die 
erkenntniskritische Kategorie des Lebens bezieht 
sich nach Simon auf »alles, was von den allgemei-
nen Begriffen des Verstandes her nicht aufzulösen 
ist. Es soll nicht aufgelöst werden, weil wir ein Be-
dürfnis haben, es ›in seiner Art‹ als eine in empiri-
schen Begriffen bezeichnete Einheit gegenüber dem 
Bedürfnis des Verstandes ›bestehen‹ zu lassen«.446 
In der Verwendung des Lebensbegriffs äußert sich 
damit ein expliziter oder impliziter Verzicht auf Er-
kenntnismöglichkeiten; dieser Verzicht ist normativ 
in dem Begriff verankert: »Von Leben aber sprechen 
wir, insofern unsere einteilenden Begriffe gerade et-
was bedeuten sollen, das sich den Einteilungen durch 
uns in sein eigenes ›Inneres‹ entzieht«.447

In diesem Sinne ist auch C. Rehmann-Sutter 2000 
der Auffassung, der Begriff ›Leben‹ bezeichne etwas 
in der »Realität« und »beyond the realm of langua-
ge«448; Leben könne nur beschrieben, nicht aber de-

niert werden. Diese besondere Realität wird dem 
Leben deshalb zugeschrieben, weil jedes Lebewesen 
als ein Zentrum eines jeweils eigenen Universums 
angesehen werden kann: »Das Wesen des Lebewe-
sens liegt in seiner eigenen individuellen Fülle des 
Daseins«.449

Leben als Selbstzweck und Für-sich-Seiendes
Die Konzipierung des Lebendigen als eines Gegen-
standes, der sich einer vollständigen Erkenntnis ent-
zieht, ist damit nur die negative Seite der positiven 
Bestimmung, nach der das Lebendige wesentlich ein 
Sein für Sich hat; das Lebendige gilt als Selbstzweck 
( Zweckmäßigkeit). Diese Bestimmung des Leben-
digen ist alt und schließt an das antike Verständnis 
des Lebendigen als dem Sich-selbst-Bewegenden an 
( Selbstbewegung). In diesem Sinne beurteilt Meis-
ter Eckhart das Leben als das, »was von innen her 
aus sich selbst bewegt wird«450; das Leben lebe »aus 
seinem eigenen Grunde«451.

Eine besondere Konjunktur erlebt diese Beschrei-
bung des Lebens zur Zeit der Romantik. Ein Lebe-
wesen wird verstanden als eine in sich geschlossene 
Ganzheit, die aus harmonisch ineinandergreifenden 

Gliedern besteht ( Organismus). Die angemessene 
Erkenntnis geht daher nicht von der isolierenden 
Analyse aus, sondern von einem beobachtenden 
Hinzutreten zur jeweils eigenen, selbstbezüglichen 
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Dynamik des Lebendigen, in dem dieses in seinen 
eigenen Gesetzen erfahren wird. Poetisch beschreibt 
dies Goethe in einem Fragment: »Die Art die Natur-
produkte in sich selbst zu betrachten ohne Beziehung 
auf Nutzen oder Zweckmäßigkeit, ohne Verhältnis 
zu ihrem ersten Urheber, bloß als lebendiges Gan-
ze, das eben, weil es lebendig ist, schon Ursache und 
Wirkung in sich schließt, an das wir also hintreten 
und von ihm selbst Rechenschaft fordern können, 
dem wir zutrauen können, daß es uns Auskunft über 
die Art seines Daseins geben werde«.452 Die Eigen-
gesetzlichkeit, Spontaneität und Unvorhersagbarkeit 
des Lebensgeschehens steht hier im Zentrum. Das 
Lebendige bezeichnet einen Gegenstand, sofern er 
nicht in einen Verwertungszusammenhang eingebun-
den ist, sondern für sich besteht, nicht genutzt und 
nicht dienstbar gemacht wird. 

Die Darstellung der Lebensphänomene als Ergeb-
nis der Interaktion der Teile von Lebewesen enthält 
eine Betonung dynamischer und autonomer Syste-
maspekte, die einerseits im Gegensatz zur älteren 
Maschinentheorie des Lebens steht und andererseits 
den späteren Transformations- und Evolutionstheo-
rien des Lebens den Weg öffnet.453 Werden Lebewe-
sen als Bildungen (Goethe; Morphologie) und sich 
selbst organisierende Wesen (Kant; Selbstorgani-
sation) beschrieben, dann liegt die Vorstellung von 
Umbildungen und Umorganisationen nicht fern. Die 
romantische Naturphilosophie des frühen 19. Jahr-
hunderts kann also als wichtige Vorbereiterin der 
darwinschen Evolutionstheorie gesehen werden.

Die Fähigkeit zur Veränderung nach Maßgabe ei-
gener Bedingungen und Voraussetzungen wird dabei 
immer wieder als ein Charakteristikum der Lebewe-
sen verstanden. Bei K.C.F. Krause erscheint 1828 
diese Eigenschaft der Lebewesen geradezu als ihr 
zentrales De nitionsmerkmal: »diejenigen Wesen 
leben, die sich in der Zeit aus eigener Kraft stetig so 
verändern, dass sie selbst der Grund davon sind, dass 
sie diese und jene Beschaffenheit annehmen.«454

Im 20. Jahrhundert erscheint das Theorem der 
Selbstbezüglichkeit und Systemspezi tät der Le-
bensphänomene im Rahmen verschiedener biologi-
scher Theorien, so in der Konstruktionsmorphologie 
( Morphologie) und Wahrnehmungsphysiologie 
( Wahrnehmung). Für den Zoologen A. Portmann 
manifestiert sich 1948 in der »Tiergestalt« die Ein-
heit und »Innerlichkeit« eines Lebens, die vor der 
Wissenschaft Momente eines »Geheimnisses« und 
des »Unsagbaren« bewahren (vgl. Tab. 166).455 Deut-
lich wird der Aspekt der Selbstbezüglichkeit der 
Organismen auch in der Umwelttheorie J. von Uex-
külls ( Umwelt). Nach dieser Theorie erzeugen die 

Organismen jeweils ihre eigene Welt von Bedeutun-
gen. Es wird dabei durch den Bau eines Organismus 
festgelegt, was er wahrnimmt und was für ihn von 
Relevanz ist. Ein wahres Verstehen der Organismen 
erschließt sich also nur aus der Innenperspektive des 
jeweiligen Lebewesens.

Prägnant ist die Interpretation des Lebendigen als 
Folge seiner Selbstbestimmung in der existenzialis-
tisch getönten Biologie J. Monods. Dort heißt es, »die 
Struktur eines Lebewesens« verdanke »fast nichts der 
Einwirkung äußerer Kräfte, aber alles – von der allge-
meinen Gestalt bis in die kleinste Einzelheit – seinen 
inneren, ›morphogenetischen‹ Wechselwirkungen«. 
Diese Struktur zeige »eine klare und uneingeschränk-
te Selbstbestimmung, die eine quasi totale ›Freiheit‹ 
gegenüber äußeren Kräften und Bedingungen ein-
schließt«.456 Ihre eigene Determination nach inneren 
Gesetzen stelle sich der Subsumtion der Lebenser-
scheinungen unter allgemeine Gesetze in den Weg.

Zirkularität des Lebensbegriffs
Die Beschreibung der Lebenserscheinungen als 
selbstbezüglich kann sich in einer besonderen te-
leologischen Zirkularität in der Frage und Antwort 
nach dem Leben manifestieren. Denn eine häu ge 
Antwort auf die wieder geläu g gewordene Frage 
nach dem Sinn des Lebens lautet, dass dieses in dem 
Leben selbst liege: »Der Zweck des Lebens ist das 
Leben selbst«, formuliert J.W. von Goethe im Feb-
ruar 1796 in einem Brief an H.J. Meyer457. Ähnlich 
heißt es ein Jahrhundert später: »Der Sinn des Lebens 
ist, das Leben zu erhalten« (mit der Einschränkung: 
»nur nicht für sich allein, sondern zugleich für ande-
re, für alle«) (Schrempf 1895)458, oder knapper: »Der 
Sinn des Lebens ist das Leben selbst« (Angermann 
1922)459. G. Simmel argumentiert in seiner Nietz-
sche-Interpretation von 1906: Wenn das Leben auf 
keinen ihm gegenüber jenseitigen Endzweck entwor-
fen gedacht werde und in sich dynamische Momen-
te der Entwicklung enthalte, dann »kann das Leben 
selbst zum Zweck des Lebens werden«.460 

Indem das Leben nach seinem Sinn und Wert be-
fragt wird, wird es zum Mittel für den Zweck eines 
ihm gegenüber Jenseitigen gemacht. Das Leben wird 
entworfen als etwas, das eines Sinnes und Wertes 
bedarf; das Leben wird als Mittel für einen Zweck, 
der jenseits von ihm steht, verstanden (ein lange Zeit 
primär religiöser Topos; s.o.). Aber eine starke Intu-
ition wehrt sich dagegen, das Leben als ein bloßes 
Mittel zu lebenstranszendenten Zwecken zu machen. 
Das Leben selbst ist doch immer wieder die Antwort 
auf die Frage nach dem Sinn des Lebens. Der Le-
bensbegriff hat also offenbar die Funktion, sowohl 
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ganzheitliche Fragen zu provozieren als auch sie zu 
beantworten. In dieser zirkulären Struktur liefert er 
einen Anfangs- und Endpunkt des inhaltlichen Argu-
mentierens.

In der Tautologie der Gleichheit von Frage und 
Antwort nach dem Leben drückt sich auch die Offen-
heit und fehlende Teleologie des Lebens aus: Etwas 
ist lebend, sofern es nicht auf einen Zweck festgelegt 
ist. Seine Grundstruktur ist die Freiheit und Flexibi-
lität seiner Organisation, die damit gerade der starren 
Funktionalität einer Maschine entgegengesetzt ist. 
Mit P. Valéry gesagt: »Wenn das Leben ein Ziel hätte, 
wäre es keines mehr« (»Si la vie avait un but, elle ne 
serait plus la vie«).461

Dominanz des Naturwissenschaftlichen
Der lebensphilosophische Impuls, den Ausdruck ›Le-
ben‹ quasi im Sinne einer erkenntnistheoretischen 
Kategorie zur Bezeichnung des nicht vollständig 
Erkennbaren zu verwenden, ndet mit den rasanten 
Fortschritten der Biologie im 20. Jahrhundert immer 
weniger Resonanz. Eine zunehmende Dominanz ent-
wickelt das naturwissenschaftliche Verständnis des 
Begriffs, das einen kausal erklärbaren und in Kom-
ponenten zerlegbaren Gegenstand bezeichnet. Die 
meisten Enzyklopädien des 20. Jahrhunderts erklä-
ren den Begriff primär oder sogar ausschließlich im 
naturwissenschaftlichen Sinne. Bemerkenswert ist 
dies, weil kaum ein anderer Ausdruck so sehr geeig-
net ist, auch die einzigartig-individuelle, private und 
unmittelbare Erfahrung des eigenen Daseins auf den 
Begriff zu bringen.

Die Dominanz des Naturwissenschaftlichen im 
Lebensbegriff ist allerdings keine Errungenschaft des 
20. Jahrhunderts. An dem Begriff schlägt sich seit 
langem der Wettstreit der Disziplinen und Einstel-
lungen nieder. So wendet sich schon F.W.J. Schelling 
gegen das Verständnis des Lebens als des Unerkenn-
baren (bei Kant462) und plädiert für dessen naturwis-
senschaftliche Analyse: »Es ist ein alter Wahn, daß 
Organisation und Leben aus Naturprincipien uner-
klärbar seyen. – Soll damit so viel gesagt werden: 
der erste Ursprung der organischen Natur seye phy-
sikalisch unerforschlich, so dient diese unerwiesne 
Behauptung zu nichts, als den Muth des Untersu-
chers niederzuschlagen. Es ist wenigstens verstattet, 
einer dreisten Behauptung eine andre ebenso dreiste 
entgegen zu setzen, und so kommt die Wissenschaft 
nicht von der Stelle. Es wäre wenigstens Ein Schritt 
zu jener Erklärung gethan, wenn man zeigen könnte, 
daß die Stufenfolge aller organischen Wesen durch 
allmählige Entwicklung Einer und derselben Organi-
sation sich gebildet habe«.463

In wissenschaftstheoretischen Analysen wird ver-
sucht, die spezi schen Erkenntnisbedingungen des 
Lebendigen möglichst präzise zu explizieren. Dabei 
wird auch nach Erklärungen dafür gesucht, dass das 
Lebendige als das Unerkennbare, Selbstbezügli-
che, sich der objektiven Erkenntnis Entziehende er-
scheint. Viele Analysen führen dabei auf die Begriffe 
der Ganzheit und der zweckmäßigen Organisa-
tion (s.o.). Nach L. von Bertalanffy ergibt sich die 
Begrenztheit aller Analysen des Lebendigen daraus, 
dass ›Leben‹ wesentlich ein »Systemzustand« ist, 
der nicht durch die Analyse von Einzelvorgängen 
erschlossen werden kann.464 Mathematisch können 
Lebewesen durch Größen beschrieben werden, die 
in einer nicht-linearen Abhängigkeit voneinander 
stehen und damit eine Unvorhersagbarkeit der Ent-
wicklung bedingen. Thermodynamisch erscheinen 
sie als offene Systeme, die sich fern des thermodyna-
mischen Gleichgewichts in einem Zustand geringer 
Entropie erhalten, indem sie durch ihren Stoff- und 
Energiedurchsatz Entropie in der Umwelt erzeugen 
und über Bifurkationspunkte Transformationen in 
eine unbestimmte Richtung durchlaufen ( Bedürf-
nis; Selbstorganisation).

Sprachpolitik mit dem Lebensbegriff
Ein Grund für die Dominanz des Naturwissenschaft-
lichen im heutigen Verständnis des Lebensbegriffs 
sind vermutlich auch ökonomische Interessen, die 
mit der Begriffsverwendung verbunden sind. ›Le-
ben‹ bildet eines der im öffentlichen Sprachgebrauch 
attraktivsten Wörter, und so ist es kein Wunder, dass 
viele Wirtschaftsunternehmen es in einem fest mit 
dem Markennamen verbundenen Slogan benutzen 
– darunter nicht wenige Pharmaunternehmen (z.B. 
die Bayer AG seit 2004 mit dem Claim »Science 
for a better life«, entwickelt von der Werbeagentur 
BBDO). Aus der Perspektive der pharmazeutischen 
Industrie bildet ›Leben‹ ein allseits beachtetes öko-
nomisches Gut, das notorisch gefährdet ist und in 
naturwissenschaftlich kontrollierten Verfahren mit 
chemischen Produkten geheilt oder stabilisiert wer-
den kann. Aber auch der Biologie selbst, die für sich 
den Titel ›Lebenswissenschaft‹ in Anspruch nimmt 
( Biologie), sichert der Bezug zu diesem schönen 
Wort öffentliche Aufmerksamkeit und Gelder. Und 
selbst zunächst lebensferne kostspielige Aktivitäten 
wie Raumfahrtmissionen werten sich vielfach da-
durch auf, dass sie in Aussicht stellen, etwas zum 
Verständnis des Lebens (und sei es auf anderen Pla-
neten) beizutragen.

Mit dieser fortschreitenden Integration des Le-
bensbegriffs in das technisch-instrumentelle Handeln 
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wird dieser zunehmend unbrauchbar zur Bezeich-
nung von Phänomenen, die jenseits der Erkenntnis 
oder gar Erkenntnismöglichkeit stehen. Der Lebens-
philosophie hat die Biotechnologie ihr Verständnis 
ihres Titelbegriffs destruiert. Leben wird mehr und 
mehr zu der technisch beherrschbaren Funktionalität 
der Teilsysteme eines Organismus. Der Raum für das 
Geheimnisvolle, das prinzipiell dem Verstehen Ent-
zogene, das die Lebensphilosophie mit dem Begriff 
verband, verschwindet zusehends. Die von M. Weber 
diagnostizierte Entzauberung der Welt zeigt sich da-
her in kaum einem Phänomen deutlicher als in dem 
schwindendenden Wert des modernen Lebensbegriffs 
für eine Lebensphilosophie. 

Der »reduzierte Lebensbegriff« der Biologie
Trotz seiner starken naturwissenschaftlichen Bezüge 
ist der Begriff des Lebens kein genuin und spezi sch 
naturwissenschaftlicher Begriff. In gewisser Weise 
ist das Lebendige in biologischen Untersuchungen 
immer schon vorausgesetzt und liegt vor jeder wis-
senschaftlichen Analyse bereits in sehr unterschied-
lichen Beschreibungskontexten vor. Einige Wissen-
schaftstheoretiker schließen daraus, dass »›das Le-
ben‹ nicht der Gegenstand wissenschaftlicher, damit 
a fortiori biologischer Bemühung sein kann«.465 An-
dere argumentieren, der ganze Ansatz der De nition 
»des Lebens« sei fragwürdig, weil ihm die Annahme 
einer besonderen Substanz oder Kraft des Lebens zu-
grunde liege, diese aber gerade durch die Fortschritte 
der Biologie widerlegt sei. De niert werden könne 
zwar nicht »das Leben«, aber doch »der Prozess des 
Lebens«, meint etwa E. Mayr 1982.466 ›Leben‹ ist für 
Mayr allein die »Rei kation« des Lebensprozesses.

Wegen der ausgeprägten außerwissenschaftlichen 
Bezüge ihres zentralen Konzepts ist die Biologie of-
fenbar eine Wissenschaft, die ihren Gegenstand nicht 
ganz für sich hat: ›Leben‹ wird seit der Antike so 
konzipiert, dass es nicht allein naturwissenschaftlich 
verstanden werden kann. Die Biologie als naturwis-
senschaftliche »Lebenswissenschaft« ( Biologie) 
vermag es also nicht, ihren Gegenstand erschöpfend 
darzustellen und zu erklären. Im 20. Jahrhundert ist 
dieses methodisch beschränkte Potenzial der Biolo-
gie, d.h. die die Biologie überschreitende Semantik 
von ›Leben‹, fest in dem Selbstverständnis der meis-
ten Biologen verankert. So heißt es 1930 bei L. von 
Bertalanffy, die Aufgabe einer »Lebenswissenschaft« 
sei nicht allein die Vermehrung der »Kenntnisse vom 
Lebensgeschehen«, sondern auch »die geistige Bear-
beitung dieser Ergebnisse«.467 Das, was die Biologie 
an ihrem Gegenstand ›Leben‹ behandelt, gilt nicht 
als das Ganze des Gegenstandes. Der Biologie wird 

insofern ein »reduzierter Lebensbegriff« zugeschrie-
ben (Markschies 2005).468

Ob es eine Wissenschaft geben kann, die sich dem 
Lebensbegriff in seiner unreduzierten Form anneh-
men kann, ist eine kaum gestellte Frage. Gegen eine 
Privilegierung der Biologie vertritt H. Böhme 2000 
die These, »dass die Kulturwissenschaften völlig un-
verzichtbar sind, um den Horizont des menschlichen 
Lebens in seiner unreduzierten Weite offen, selbstre-

exiv und entscheidbar zu halten«.469 Es ist offenbar 
in erster Linie der Begriff des menschlichen Lebens, 
der das Lebenskonzept insgesamt komplex macht, 
zu komplex für eine einzelne Wissenschaft. Ebenso 
wie von ›Mensch‹ (und vielleicht noch von ›Geist‹ 
und ›Bewusstsein‹) kann es also auch von ›Leben‹ 
nur eine Pluralität von Wissenschaften geben, die erst 
zusammen dem Gegenstand gerecht werden. Anders 
gesagt: Der Biologie ist es in ihrer langen Geschichte 
nicht gelungen, ihren Gegenstand begrif ich so zu 
fassen und zu benennen, dass sie exklusiv für diesen 
zuständig wäre. Begriffspolitisch war es offenbar von 
Vorteil, den Grundbegriff so zu modellieren, dass er 
offen bleibt für fachexterne Semantiken.

Zugleich Irrelevanz und Zentralität
Das wohl Bezeichnendste an der aktuellen Stellung 
des Lebensbegriffs ist seine hohe Ambivalenz: »Das 
Wort ›Leben‹ ist heute gleichzeitig nichtssagend 
und geladen, kaum der Analyse wert und doch eine 
Kampfansage«, wie es B. Duden 1991 formuliert.470 
Den Charakter des Nichtssagenden hat das Wort, 
weil es sehr vielfältige Anwendungen hat und von 
Konnotationen strotzt, so dass es häu g nichts Spezi-

sches mehr bezeichnet, sondern lediglich eine posi-
tive Aura transportiert. Zentral ist es auf der anderen 
Seite aber doch, weil sich viele ethische Dilemmata 
um die Frage nach Anfang und Ende oder Wert und 
Würde des Lebens drehen.

Innerhalb der modernen Biologie ist das wohl Be-
merkenswerteste des Lebensbegriffs die Irrelevanz 
der Frage nach seiner De nition. Selbst die Unmög-
lichkeit einer scharfen Abgrenzung von Lebendigem 
und Leblosem würde für die Biologie in ihrer wissen-
schaftlichen Praxis keine Schwierigkeiten aufwerfen. 
Die Frage nach der De nition des Lebens ist damit 
im Wesentlichen eine philosophische geworden, in 
ihrer Motivation ebenso wie in ihrer Antwort.

Überleben
Seitdem die Evolutionstheorie eine dominante Stel-
lung in der Biologie einnimmt, ist es häu g weni-
ger der Begriff des Lebens, der biologisch thema-
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tisch ist, als vielmehr der des Überlebens. Das Wort 
(mhd., frühnhd. ›überleben‹471; lat. ›supervivere‹472) 
bedeutet anfangs »länger leben als ein anderer« be-
vor es die heute herrschende Bedeutung »lebendig 
bleiben« erhält (Luther: »wolt got, ich ubirlebt den 
morgenn«473).

Im unmittelbaren Anschluss an Darwins Theorie 
schlägt H. Spencer 1864 die Formulierung survival 
of the ttest (»Überleben des Tüchtigsten«) vor, um 
damit den zentralen Mechanismus der Evolutions-
theorie, den Darwin mit der Metapher der Selektion 
bezeichnet, auf den Begriff zu bringen ( Anpassung/
Fitness).474 

Darwin akzeptiert die Vorzüge von Spencers For-
mulierung gegenüber seiner eigenen ursprünglichen 
Ausdrucksweise und verwendet sie später selbst.475 
Der Vorzug der Rede vom Überleben im Rahmen 
einer Evolutionstheorie liegt in den stärker kompe-
titiven und damit komparativen Konnotationen des 
Begriffs: In der Evolutionstheorie werden die Eigen-
schaften der Organismen hinsichtlich ihres Beitrags 
zu einem relativen Vorteil eines Organismus gegen-
über einem anderen herausgestellt. – Wegen seiner 
evolutionstheoretischen Einbindung bleibt das Kon-
zept des Überlebens aber eingeschränkt und vermag 
es nicht, die Reichhaltigkeit des Lebensbegriffs wie-
derzugeben. E. Fromm bemerkt eine gewisse »Nek-
rophilie« in dem Ausdruck: Es komme darin in erster 
Linie die Angst um das Leben und die Gefahr seiner 
Verletzung zum Ausdruck.476

Erleben
Das von ›Leben‹ abgeleitete Wort ›Erleben‹ hat sei-
ne Ursprünge im Mittelhochdeutschen (in der Be-
deutung »von etwas betroffen werden« um 1270 bei 
Konrad von Würzburg).477 Es wird anfangs allein in 
Bezug auf den Menschen verwendet und bezeichnet 
das Erfahren besonderer Ereignisse und Widerfahr-
nisse im Leben, die intensiv wahrgenommen und mit 
einer starken Gefühlsqualität und Wertung verbun-
den werden (Luther 1534: »Meine tage […] haben 
nichts guts erlebt«478; Hans Sachs 1534: »Und ob du 
gleich lang lebest noch, Erlebest du viel Unglücks 
doch«479; Goethe 1777: »das herrlichste was ich er-
lebt habe«480; Jean Paul 1800: »Wie schön ist so et-
was, gemalt – wie viel schöner, erlebt!«481).

Als philosophischer Terminus erscheint ›Erleben‹ 
seit Beginn des 19. Jahrhunderts.482 J.G. Fichte ver-
wendet ihn zur Bezeichnung eines re exionslosen 
Zustandes der unmittelbaren Erfahrung, in dem es 
gelte, »das wirkliche Reelle, das, was die wahre 
Thatsache deines gegenwärtigen Erfahrens und Le-

bens ist – was du wirklich lebst, und erlebst – von 
dem nicht wirklichen, bloß eingebildeten, und vor-
gebildeten, zu unterscheiden«.483 Bei Fichte und den 
ihm folgenden Philosophen »trägt das Wort den Ton 
der Unmittelbarkeit, mit der etwas Wirkliches erfaßt 
wird, die keiner fremden Beglaubigung bedarf und 
aller vermittelnden Deutung vorhergeht. Das Erlebte 
ist stets das Selbsterlebte, dessen Gehalt sich keiner 
Konstruktion verdankt« (Cramer 1972).484 Eine ex-
plizite De nition des Begriffs ›Erlebnis‹ ndet sich 
in einem philosophiehistorischen Handbuch aus dem 
Jahr 1838: »Erlebniß heißt alles, was man selbst er-
lebt (empfunden, geschaut, gedacht, gewollt, gethan 
oder gelassen) hat«.485

Im 19. Jahrhundert wird der Ausdruck in der 
Regel allein auf den Menschen bezogen. Dass nur 
Menschen zu einem Erleben in der Lage sind, be-
hauptet C. Daub 1838 ausdrücklich: »Indem nun das 
menschliche Leben die Bewegung als Wahrnehmung 
ist, welche sie als thierisches nicht seyn kann, ist es 
kein bloßes Leben, sondern zugleich ein Erleben«.486 
Im folgenden Jahr heißt es bei Daub: »Das Thier lebt, 
aber erlebt nichts«487. Auch im 20. Jahrhundert ist der 
Begriff meist auf die menschliche Welterfahrung 
bezogen (Winkler 1929: »[es] gebiert die sprachlich-
begrif iche Tätigkeit stetig seelisches Erleben (Er-
kenntnis, Vorstellen, Wollen, Fühlen)«488).

Erst im Rahmen der sich konstituierenden theore-
tischen Biologie wird auch nicht-menschlichen Le-
bewesen ein Erleben zugeschrieben. So analysiert R. 
Woltereck 1932 Organismen als »erlebende Subjek-
te«. Selbst in Bezug auf Zellen hält es Woltereck für 
nicht abwegig, ihnen ein Erleben, aber ausdrücklich 
noch keine Seele zuzugestehen: »Es ist zum mindes-
ten geschmacklos, das Erleben einer Darmzelle oder 
einer Kartoffel als psychisch zu bezeichnen«.489 Auch 
bei L. Klages ndet sich 1932 die Anwendung des 
Erlebensbegriffs auf bewusstseinsfreie Lebensfor-
men, z.B. auf P anzen: »ihr Erleben der Ferne und 
ihr Erleben der Nähe tragen wesentlich denselben 
Charakter«.490 Programmatisch bezieht H. Jonas 
1951 die Dimension des Erlebens auf alle Lebewe-
sen (oder zumindest alle Tiere; Bedürfnis). Konsti-
tutiv für Lebendigkeit ist nach Jonas eine subjektive 
Bedürftigkeit, die sich aus dem Angewiesensein aller 
Lebewesen auf äußere Ressourcen ergibt. In dem Be-
dürfnis manifestiere sich  eine »fundamentale Selbst-
besorgtheit alles Lebens«, das sowohl die Teleolo-
gie des Organischen im Sinne seiner Bezogenheit 
auf seine Umwelt bedinge (»Selbsttranszendierung 
durch die Bedürftigkeit«491) als auch die »Dimension 
der Innerlichkeit« der Lebewesen begründe (»das ab-
solute Interesse des Organismus an seinem eigenen 
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Dasein«492). Jonas vertritt daher die These, dass »In-
nerlichkeit koextensiv mit dem Leben ist«.493

Von philosophischer Bedeutung wird die Zuschrei-
bung von einem Erleben zu Tieren in der Qualiade-
batte im Rahmen der analytischen Philosophie des 
Geistes. In seinem berühmten Aufsatz ›What is it 
like to be a bat?‹ konstatiert T. Nagel 1974: »Wir alle 
glauben, daß Fledermäuse Erlebnisse haben« (»we 
all believe that bats have experience«).494 Nagel wählt 
hier das Beispiel eines Säugetiers, und nicht »Wes-
pen oder Flundern«, »weil man das Vertrauen darauf, 
daß es da Erlebnisse gibt, schrittweise verliert, wenn 
man den phylogenetischen Baum zu weit nach unten 
klettert«.495 Nagel weist mit seinem Vergleich auf den 
subjektiven Charakter und die phänomenale Qualität 
von Erfahrungen hin und auf die Möglichkeit, »daß 
es Tatsachen jenseits der Reichweite menschlicher 
Begriffe gibt«496, nämlich die subjektiven Erlebnisin-
halte, die aus einer Ersten-Person-Perspektive unmit-
telbar erfahren werden.

Im Anschluss an solche Auffassungen ist es gegen-
wärtig nicht unüblich, ein Erleben grundsätzlich allen 
Lebewesen zuzuschreiben. N. Hinterberger spricht 
1996 von »biologisch materiellem ›Gewahrwerden‹ 
plus subjektivem Erleben bei einzelligen Organismen 
(denn hier kann Information aus phylogenetischen 
Gründen wirklich selbstgerichtet, also subjektiv und 
objektiv genutzt und modi ziert werden)«497. Der 
Molekularbiologe J.A. Shapiro argumentiert 2007, 
die neueren Erkenntnisse über die komplizierten Me-
chanismen der Signalübermittlung und Kommunika-
tion bei Bakterien berechtige dazu, ihnen ein Emp-

nden zuzuschreiben: »even the smallest cells are 
sentient beings«.498 Andere Autoren nehmen dagegen 
eine Graduierung an, die vom vollen Erleben des 
Menschen bis zum fehlenden Erleben der Einzeller 
reicht (Görnitz & Görnitz 2008: »Da unser mensch-
liches Erleben viele unbewusste Anteile hat, fällt es 
leicht, auch sehr vielen Tieren ein Erleben zuzuspre-
chen. […] Dass Einzeller noch kein Erleben haben, 
ist gewiss keine unzulässige Aussage«499).

Für eine ungewöhnlich direkte Verbindung von 
›Leben‹ und ›Erleben‹ plädiert K. Akerma im Jahr 
2000: Nur insofern ein Organismus über ein Erleben 
verfüge, solle ihm auch Leben und der Status eines 
Lebewesens zuerkannt werden. Erleben liegt nach 
Akerma aber nur bei einigen Tieren mit einem diffe-
renzierten Nervensystem und qualitativen mentalen 
Zuständen vor. Auch das menschliche »Leben« ende 
mit seinem »Erleben«, selbst wenn der Mensch als 
»Organismus«, nicht aber als »Lebewesen« über die 
Phase seines Erlebens hinaus Bestand haben kann.500 
H.W. Ingensiep kritisiert dies als eine zoozentrische 

Verkürzung des Lebensbegriffs auf ein nicht allen 
Organismen eigenes »Erleben«.501 Er wendet sich in 
seiner Kritik also nicht gegen das Absprechen eines 
Erlebens bei P anzen, Pilzen und Mikroorganismen, 
sondern gegen das Verständnis von »Leben als Erle-
ben«, weil damit eine »Zwei-Klassen-Gesellschaft« 
von Organismen etabliert würde, von denen die einen 
leben und die anderen nicht.502

Unabhängig von diesen Zuschreibungsfragen 
transportiert der Begriff des Erlebens Aspekte des 
Lebensbegriffs, die beim Begriff des Überlebens 
gerade verloren gegangen sind: die subjektive und 
unmittelbare Erfahrungsdimension. ›Erleben‹ und 
›Überleben‹ können damit als zwei komplementäre 
Aspekte des Lebensbegriffs gelten, von denen (bis-
her) allein der zweite einen zentralen Gegenstand der 
Biologie bildet.

Ob Lebewesen, mit denen wir nicht in einem diffe-
renzierten kommunikativen Zusammenhang stehen, 
ein Erleben haben und wie dieses aussieht, kann nur 
spekulativ beurteilt werden. Weil es für ein Lebewe-
sen konstitutiv ist, sich als eine Einheit gegenüber 
der Umwelt zu behaupten und zwischen nützlichen 
und schädlichen Ein üssen qualitativ zu unterschei-
den (und sich entsprechend zu verhalten), ist es zu-
mindest nicht prinzipiell ausgeschlossen, jedem Le-
bewesen ein qualitatives Erleben zuzuschreiben, das 
von der Analyse des Organismus als kausales System 
unterschieden ist.
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Lebensform
In terminologischer Bedeutung wird der Ausdruck 
›Lebensform‹ 1895 von dem dänischen P anzen-
ökologen E. Warming eingeführt (dän. 1895: »liv-
former«; dt. 1896: »Lebensform«). Warming de -
niert eine Lebensform als die gemeinsame Gestalt 
von P anzen, die »im Einklange mit denselben Le-
bensbedingungen denselben Habitus angenommen« 
haben.1 Wie Warming weiter erläutert, werden zu 
derselben Lebensform »alle die Arten gerechnet, die 
in Ausstattung und in Physiognomie gleich oder doch 
sehr übereinstimmend sind, mögen sie nahe ver-
wandt oder systematisch weit voneinander entfernt 
sein«.2 Als ein Beispiel für die Übereinstimmung in 
den »Formenverhältnissen« führt Warming die Le-
bensform der Kakteen an, die in unterschiedlichen 
P anzenfamilien entwickelt wurde.

Älterer nicht-terminologischer Gebrauch
Das Wort ›Lebensform‹ wird vereinzelt bereits seit 
dem späten 16. Jahrhundert verwendet, so z.B. 1580 
als Übersetzung des lateinischen ›Vivendi‹ (»Viuen-
di. Lebensform«3), in einer Predigt von 1679 (»einen 
rechten Lebens Form«4) oder 1784 von J.G. Herder.5 
J.W. von Goethe gebraucht 1795 in analoger Weise 
den Ausdruck Lebensweise.6 

Auch in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
erscheint ›Lebensform‹ vereinzelt in biologischen 
Schriften, allerdings nicht sehr häu g und in ver-
schiedenen Zusammenhängen.7 Vielfach dient es 
im komparativen Sinn zur Angabe des Komplexi-
tätsniveaus eines Organismus in einer Hierarchie 
von Organisationstypen (Roeschlaub 1804: »der 
niedersten oder der höhern Lebensform«8). Auch zur 
Unterscheidung von Gesundheitszuständen eines 
Organismus wird es gebraucht (Hecker 1805: »Die 
Heilung bestehet also in Verwandlung der abnormen 
Lebensform, die man Krankheit nennt, in die norma-
le, die man unter der Gesundheit verstehet«9; 1807: 
»eine scharfe Grenzlinie zwischen der gesunden 
und kranken Lebensform«10). W. Butte spricht 1829 
allgemein von »niedrigeren Lebens-Formen«, »der 
Lebens-Form des Thieres«, »der Lebens-Form der 
P anze« und »der Lebens-Form des Menschen«.11 
Bei J. Müller heißt es 1837: »Die Art ist eine durch 
die Individuen […] repräsentirte Lebensform, wel-

che mit gewissen unveräußerlichen Charakteren in 
der Generation wiederkehrt und durch die Genera-
tion ähnlicher Individuen constant wieder erzeugt 
wird«.12 Und R. Leuckart formuliert 1853, die über 
einen Generationswechsel miteinander verbundenen 
Organismen verkörpern »zwei verschiedene Lebens-
formen«.13 

Eine allgemeine Verbreitung erfährt der Ausdruck 
durch C. Darwin: »forms of life« taucht in der sechs-
ten Au age des ›Origin of Species‹ von 1872 61mal 
auf. Besonders die organischen Anpassungen an 
einen bestimmten Lebensraum werden zu einer Le-
bensform zusammengefasst, z.B. der Komplex der 
Anpassungen höhlenbewohnender Tiere. E.D. Cope 
spricht 1872 in diesem Zusammenhang von der Höh-
lenlebensform (»cave life form«).14 Allgemein wird 
seit Ende des 19. Jahrhunderts unter einer Lebens-
form die Gestalt eines Organismus verstanden, in der 
sich sein Verhältnis zur Umwelt ausdrückt.

Antike
Schon in vorwissenschaftlichen Texten werden Orga-
nismen in Lebensformen eingeteilt, so z.B. von Hip-
pokrates, Platon und im Alten Testament der Bibel, 
die im Schöpfungsmythos die Gruppe der Tiere nach 
dem Medium ihres hauptsächlichen Aufenthaltsortes 
in Wasser-, Luft- und Landtiere gliedert.15

Eine erste systematische Übersicht über die Le-
bensformen der Tiere gibt Aristoteles in seiner Tier-
geschichte. Die Klassi zierung der Tiere nach ihren 
Lebensformen steht bei Aristoteles neben ihrer Ein-
teilung nach ihrem inneren Bau (in z.B. Bluttiere 
und blutlose Tiere). Hinsichtlich der Lebensformen 
systematisiert Aristoteles die Tiere in verschiedenen 
Dimensionen. Zugrundegelegt werden die Fortbe-
wegung, und zwar v.a. das bevorzugte Medium, in 
dem sie sich aufhalten (Land, Wasser oder Luft)16, 
die Fortp anzung (z.B. eierlegende, lebendgebä-
rende, larvengebärende Organismen; Zeitpunkt und 
Häu gkeit der Fortp anzung)17, die Geselligkeit18, 
die Brutfürsorge19, die Ernährung20 und das Verhal-
ten gegenüber äußeren Störungen wie dem Wechsel 
der Jahreszeiten21 und Krankheiten22. In der ›Politik‹ 
führt Aristoteles die verschiedenen Lebensweisen 
der Tiere auf ihre verschiedenen Formen der Ernäh-
rung zurück23. 

Eine Lebensform ist ein ökologisch-morphologischer 
Typ von Organismen, der als Anpassung an bestimmte 
Umweltbedingungen entstanden ist. Grundlage für die 
Zuordnung von Organismen zu einer Lebensform ist 
somit nicht ihre genealogische Verwandtschaft, sondern 
ihre Ähnlichkeit in (äußerer) Gestalt und Lebensweise.

Lebensform (Warming 1895)  484
Chamaephyten (Raunkiær 1905)  489
Hemikryptophyten (Raunkiær 1905)  489
Kryptophyten (Raunkiær 1905)  489
Phanerophyten (Raunkiær 1905)  489
Therophyten (Raunkiær 1905)  489
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Ausgehend von der Unterschei-
dung zwischen Land-, Wasser- und 
Lufttieren bemüht sich Aristoteles 
um die Formulierung von Gesetzen 
oder Verallgemeinerungen, z.B.: 
Kein Landtier verfügt nicht über die 
Fähigkeit zur Fortbewegung (aber 
manche Wassertiere); kein Tier be-
wegt sich nur in der Luft (aber man-
che nur im Wasser oder nur auf dem 
Land); viele Tiere bewegen sich 
sowohl auf dem Land als auch im 
Wasser fort.

Reimarus: die »Lebensart« der Tiere
Bis zum Ende des 18. Jahrhunderts 
macht die Lebensformenkunde kei-
ne wesentlichen Fortschritte. Nach 
der unmittelbaren Anschauung wer-
den die Lebewesen in wenige große 
Formentypen eingeteilt. Eine relativ 
differenzierte Einteilung der Insek-
ten in ökologische Typen ndet sich 
zu Beginn des 18. Jahrhunderts bei 
A. Vallisnieri.24

In der zweiten Hälfte des 18. Jahr-
hunderts beschreibt H.S. Reimarus 
die Vielfalt der Lebensformen in 
einer Lehre von der Lebensart der 
Tiere: Er stellt fest, es sei »die Art des Lebens, in 
so verschiedenen Thieren, ganz verschieden; ein 
jedes sein gewisses Element, Gegend, und Ort des 
Aufenthaltes, seine eigenthümliche Weise, ein Nest, 
Wohnung, oder Bau zu machen, seine besondere Art 
der Bewegung, seine bestimmt Art, die Speise zu 
erhalten, zu bereiten, zu bewahren, seine Lebensver-
änderungen zu überstehen, sich zu paaren, und die 
Jungen aufzubringen, seine Feinde abzuhalten«.25 
Die Verschiedenheit der »Lebensart«26 der Tiere 
beruht nach Reimarus auf einer unterschiedlichen 
»Leibes- und Seelenbeschaffenheit« und hat jeweils 
spezi sche Bedürfnisse und Triebe zur Befriedigung 
dieser Bedürfnisse zur Folge27. Die Gruppierung der 
Lebewesen in verschiedene Arten führt Reimarus 
auf die Differenzierung der Lebensarten zurück: 
Es »macht die verschiedene Möglichkeit der Arten 
des Lebens den wesentlichen Unterschied der ver-
schiedenen möglichen Thierarten aus. Demnach 
sind so viele Arten der Thiere wirklich in der Welt, 
als verschiedene Arten des Lebens möglich sind«.28 
Reimarus gelangt hier also noch nicht zu einer 
Klassi kation der Tiere in umfangreiche Typen von 
Lebensformen; jeder taxonomischen Art entspricht 

vielmehr eine »Lebensart«. In einem späteren Werk 
entwickelt Reimarus aber eine Systematik für die 
verschiedenen Fortbewegungsarten der Tiere, die 
auch als eine Gliederung von Lebensformen ange-
sehen werden kann.29

A. von Humboldt: »Hauptformen« von P anzen
In die moderne Biologie wird die Vorstellung um-
fangreicher Typen von Lebensformen ausgehend von 
der Vegetationskunde eingeführt. A. von Humboldt 
bemüht sich in den ersten Jahren des 19. Jahrhun-
derts um eine »physiognomische« Klassi kation von 
P anzen. Er unterscheidet zuerst 16, später 17 »P an-
zenformen« (vgl. Tab. 167) (die Einteilung von 1806 
enthält mit den zwei Formen der »Heidekräuter« und 
»Lianen« zwei Typen, die in der späteren Klassi -
kation nicht erscheinen, so dass sich zusammen 19 
P anzenformen ergeben).30 Humboldt benennt die 
von ihm unterschiedenen »Hauptformen« von P an-
zen meist nach einer charakteristischen Gattung, z.B. 
›Bananenform‹, ›Palmenform‹, ›Mimosenform‹ oder 
›Cactusform‹. Aus einigen dieser Bezeichnungen 
entwickelt sich der Name für einen Lebensformtyp 
(z.B. ›Palmen‹ und ›Kakteen‹), die meisten der Be-

Abb. 271. Die Lebensformen von P anzen nach C. Raunkiær. Die schwarz aus-
gefüllten P anzenteile überdauern die ungünstige Jahreszeit (z.B. den Winter), 
die anderen sterben ab. 1 Phanerophyten: überdauernde Knospen an aufrechten 
Trieben; 2 und 3 Chamaephyten: Knospen nahe dem Erdboden (zwischen 10 und 
50 cm); 4 Hemikryptophyten: Knospen am Boden, von Erde oder P anzenre-
sten geschützt; 5 und 6 Kryptophyten: Überdauerungsknospen in der Erde; nicht 
abgebildet sind die Therophyten, die einjährigen P anzen, die die ungünstige 
Jahreszeit in Form der Samen überstehen (die Terminologie nach Raunkiær, C. 
(1905). Types biologiques pour la géographie botanique. Oversigt over Det Kon-
gelige Danske Videnskabernes Selskabs Forhandlinger, 1905, 347-438: 353f.; 
die Zeichnung aus Raunkiær, C. (1907) Planterigets Livsformer og deres Betyd-
ning for Geogra en: Vorsatz, Ausschnitt).
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nennungen Humboldts behalten jedoch ihre rein ta-
xonomische Bedeutung. 

Die von ihm gegebene Liste von »einigen weni-
gen Grundgestalten« der P anzen versteht Humboldt 
nicht als vollständig; es werden vielmehr nur solche 
aufgeführt, »deren Studium dem Landschaftsma-
ler besonders wichtig seyn muß«.31 Es komme da-
rin »allein auf große Umrisse, auf das an, was den 
Character der Vegetation, und folglich den Eindruck 

bestimmt, den der Anblick der Gewächse und ihre 
Gruppirung auf das Gemüth des Beobachters macht. 
Die eigentlich botanischen Klassi cationen gründen 
sich dagegen auf die kleinsten, dem gemeinen Sinne 
gar nicht auffallenden, aber beständigsten und wich-
tigsten Theile der Befruchtung«.32 Die Zuordnung 
von P anzen zu Lebensformen hat bei Humboldt also 
auch eine ausgesprochen ästhetische Dimension.

1. Bananenform
Ein eischiger, hoher, krautartiger Stamm, aus zarten, 
silberweißen, oft schwarzge ammten Lamellen gebildet. 
Breite, zarte, seidenartig glänzende, quergestreifte, fast 
lilienartige Blätter, von denen die jüngeren, gelblichgrün, 
und eingerollt, senkrecht emporwachsen, indem die älte-
ren, vom Winde zerrissen, mit den spitzen, wie die Krone 
der Palmen, abwärts gebeugt sind. Goldgelbe längliche 
Früchte, traubenartig zusammengehäuft.

2. Palmenform
Ein hoher, ungetheilter, geringelter und gegen die Mitte 
oft bauchiger und stacheliger Schaft, auf dem sich eine 
Krone von ge ederten oder fächerartigen Blättern maje-
stätisch erhebt. Am Ende des Stammes meist zweyklappi-
ge Blumenscheiden, aus welchen die Rispe ausbricht.

3. Form der baumartigen Farrenkräuter
Den Palmen ähnlich, aber der Schaft minder hoch und 
schlank, schwarzrissig, mit zarten und schiefgestreiften, 
hellgrünen, am Rande ziemlich gekerbten, fast kohlarti-
gen Blättern. Keine Blumenscheiden.

4. Aloe-Form
Steife, oft bläulichgrüne, glatte, stechend-spitzige Blät-
ter. Hohe Blüthen, Stängel, die aus der Mitte entspringen 
und sich bisweilen kandelaberartig theilen. Einige Arten 
erheben die strahlige Krone auf nackten, geringelten, oft 
schlangenartig gewundenen Stämmen.

5. Pothosform
Glänzende, große, oft spieß- und pfeilförmige, durchlö-
cherte Blätter. Lange, hellgrüne, saftige, meist rankende 
Stängel. Dicke, längliche Blumen. Kolben, aus weißlichen 
Scheiden ausbrechend.

6. Form der Nadelhölzer
Die Krone bald pyramidal, wie Lerchenbäume und Cy-
pressen, bald schirm-, fast palmartig sich ausbreitende, 
wie Pinus pinea.

7. Form der Orchideen
Einfache, eischige, hellgrüne Blätter, mit buntfarbigen, 
wunderbar gestalteten Blüthen, oft parasitisch, die größte 
Zierde der Tropenvegetation.

8. Mimosenform
Alle fein ge ederte Blätter, zwischen welchen die Bläue 
des Himmels angenehm durchschimmert. Weitschattige 
Kronen, oft schirmartig gedrückt.

9. Malvenform
Dickstämmige Bäume mit großen, weichen, meist lappi-
gen Blättern (foliis lobatis) und prachtvollen Säulenbäu-
men

10. Rebenform
Rankende Gewächse mit rissigen holzigen Stämmen und 
vielfach zusammengesetzten Blättern. Die Blüthen meist 
in Doldentrauben und Rispen.

11. Lilienform
Stammlose Gewächse mit langen, einfachen, hellgrünen, 
zartgestreiften, oft schwertförmigen und zweyzeiligen, 
nicht aufrecht stehenden Blättern, und mit zarten, pracht-
vollen Blüthen, bald in Scheiden, bald ohne Scheiden.

12. Cactusform
Vielkantige, eischige, blattlose, oft gestachelte, säulen-
förmig ansteigende, theils kronleuchterartig getheilte Ge-
wächse, mit schöngefärbten aus der fast unbelebt schei-
nenden Masse ausbrechende Blumen.

13. Casuarinenform
Blattlose Gewächse, vom einfachsten äußern Baue, mit 
weichen, dünnen, gegliederten, in der Länge gestreiften 
Stängeln.

14. Gras- und Schilf-Form

15. Form der Laubmoose

16. Form der Blätter echten

17. Form der Hutschwämme

Tab. 167. Einteilung der P anzen nach ihrer Physiognomie in 17 »P anzenformen« (nach Humboldt, A. von (1807). Ideen zu 
einer Geographie der P anzen, Leipzig 1960, 21-50: 45-47; vgl. ders. (1806). Ideen zu einer Physiognomik der Gewächse: 
18-25).
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Analogie und Af nität
Von Seiten der vergleichenden Anatomie wird in der 
ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts eine Gliederung 
der Organismen nach Lebensformen auf der Grund-
lage des Begriffspaars Analogie und Af nität vorge-
nommen ( Analogie; Homologie). Übereinstimmun-
gen im Bauplan geben eine Einteilung der Organis-
men nach Af nitäten; ähnliche Anpassungen an die 
Umwelt werden dagegen als Ausdruck einer Analo-
gie der Formen gedeutet. So gliedert H.E. Strickland 
1840 die Klasse der Vögel nach den Ansprüchen an 
die Umwelt, genauer gemäß den vier möglichen Ty-
pen des Aufenthaltsmediums – Luft, Boden, aches 
Wasser und tiefes Wasser – in vier Ordnungen, die 
»Insessores«, »Rasores«, »Grallatores« und »Natato-
res«.33 Die Bewohner des gleichen Lebensraums und 
die Konsumenten der gleichen Nahrungsart zeigen 
nach Strickland Ähnlichkeiten (»analogies«), die als 
Anpassungen an die Lebensweise (»adaptation of 
organic beings to their destined conditions of exis-
tence«) unabhängig von den wesentlichen Merkma-
len des Bauplans (»quite independent of their natural 
or essential af nities«) zu erklären sind.34

19. Jh.: physiognomische Einteilungen
Der Ansatz Humboldts wird in der ersten Hälfte des 

19. Jahrhunderts von Botanikern aufgegriffen und 
ausgearbeitet, ohne dabei aber der botanischen Le-
bensformenkunde wesentliche neue theoretische Im-
pulse zu geben.35 Erst in der zweiten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts werden Klassi kationen vorgeschla-
gen, die sich von den taxonomischen Gliederungen 
vollständig zu lösen versuchen. So gibt A. Kerner 
von Marilaun 1863 die Beschreibung einer »P an-
zenformation« nach einer Unterscheidung von zwölf 
»Grundformen des P anzenreiches«; diese sind: 
»Bäume, Sträucher, Stauden, Filzp anzen, Kräuter, 
Blattp anzen, Schlinggewächse, Fadenp anzen, 
Rohre, Halmgewächse, Schwämme und Krusten-
p anzen« (vgl. Tab. 168).36 Andere Autoren geben 
dagegen sehr viel umfangreichere Listen von physi-
ognomischen Typen. So unterscheidet H. Grisebach 
in seiner ›Vegetation der Erde‹ (1872) zwischen 54 
»Vegetationsformen«.37 Die Systematik baut darauf 
auf, dass das Erscheinungsbild der P anzen sich mit 
den Umweltbedingungen (z.B. den Höhenstufen im 
Gebirge) in einer regelhaften Weise ändert. Später 
erhöht sich die Zahl der von Grisebach unterschiede-
nen Typen sogar auf 60, und er differenziert zwischen 
sieben Hauptgruppen: »Holzgewächse, Succulente 
Gewächse, Schlinggewächse, Epiphyten, Kräuter, 
Gräser und Zellenp anzen« (vgl. Tab. 168).38 Eine 

Kerner
1863

Bäume
Sträucher
Schlinggewächse
Stauden

Kräuter
Blattp anzen
Fadenp anzen
Rohre
Halmgewächse
Krustenp anzen
Filzp anzen
Schwämme

Grisebach
1872

Holzgewächse

Schlinggewächse
Epiphyten

Succulente Gewächse

Kräuter
Gräser
Zellenp anzen

Drude
1887

I. Holzp anzen mit Belaubung
 Bäume und Sträucher
 Lianen
 Mangroven
 Holzparasiten
II.  Blattlose Holzp anzen
 Stamm-Succulenten
 Blattlose Gesträuche
III.  Halbsträucher
IV.  Den Holzgewächsen ähnliche, oberirdisch durch   
 viele Vegetationsperioden ausdauernde Kräuter
V.  Hepaxanthische oder redivive Gewächse, autotroph  
 und durch Chlorophyll führende Laubblätter assimi- 
 lierend
VI.  Autotrophe, ohne Laubblätter assimilierend: Flechten
VII. Parasitische und saprophytische Gewächse ohne   
 Chlorophyll

Tab. 168. Klassi kationen von P anzen auf physiognomischer Grundlage in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts (nach 
Kerner von Marilaun, A. (1863). Das P anzenleben der Donauländer: 9; Grisebach, A. (1872). Die Vegetation der Erde nach 
ihrer klimatischen Anordnung: 11-14; Drude, O. (1887). Die systematische und geographische Anordnung der Phaneroga-
men. In: Schenk, A. (Hg.). Handbuch der Botanik, Bd. 3, 2, 175-496: 487-489).
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ähnliche Einteilung ndet sich 1887 bei O. Drude, 
der die älteren physiognomischen Entwürfe dafür 
kritisiert, dass in ihnen nicht klar zwischen »morpho-
logischen« und »biologischen«, d.h. als Anpassungen 
an die Umwelt zu deutenden, Gliederungskriterien 
unterschieden wird (»jener physiognomische Wirr-
warr«).39 Allerdings liegt bei Drudes eigenem Ein-
teilungsvorschlag auch nicht immer eine eindeutige 
Unterscheidung dieser beiden Aspekte vor.

Warmings System der p anzlichen Lebensformen
Nach der Formulierung der Evolutionstheorie durch 
C. Darwin und A.R. Wallace Ende der 1850er Jahre 
erfolgt eine Umorientierung in den Vorschlägen zur 
systemtischen Gliederung der Vegetation nach Le-
bensformtypen. Die Klassi kationen orientieren sich 
immer weniger an rein physiognomisch-morpho-
logischen Aspekten und legen stattdessen Gewicht 
auf die Bedeutung der Merkmale für Überleben und 
Fortp anzung der P anzen. Die für die Identi kation 
und Einteilung der Lebensformen relevanten Merk-
male werden dabei als Anpassungen interpretiert. 
Besonders deutlich wird dieser Ansatz in den Arbei-
ten E. Warmings, der in diesem Zusammenhang 1895 
den Begriff der ›Lebensform‹ prägt (s.o.). Bereits zu-
vor, im Jahr 1884 macht Warming einen Vorschlag 
zur Unterscheidung verschiedener Lebensformen 
bei P anzen (vgl. Tab. 169).40 In Warmings System 
werden die P anzen in erster Linie nach folgenden 
Kriterien klassi ziert: ihrer Lebensdauer, der Fähig-
keit zur vegetativen Vermehrung, der Lebensdauer 
der Sprosse und außerdem der Art der vegetativen 
Ausbreitung (oberirdisch oder unterirdisch).41 Ein 
Vorläufer Warmings in dieser Art der Klassi kation 
ist A.-P. de Candolle, der bereits 1818 vorschlägt, die 
P anzen nach ihrer Lebensdauer und der Höhe ihres 
verholzten Teils in Typen zu gliedern.42

Auf evolutionstheoretischer Grundlage hält es auch 
H. Reiter 1885 für angemessen, »zur Unterscheidung 
der Vegetationsformen nur diejenigen Merkmale her-
anzuziehen, welche […] als das Resultat nachheriger 
Anpassung erscheinen«.43 Mit der Differenzierung 
C. von Nägelis beruhen die Lebensformen also auf 
»Anpassungsmerkmalen«, nicht auf den durch den 
Bauplan – oder nach Reiter durch die »ursprüngli-
che Vererbung«44 – bedingten »Organisationsmerk-
malen« ( Analogie).45 Reiter de niert eine »Vege-
tationsform« allgemein als »sämmtliche Lebewesen 
[…], welche in Bezug auf ihre Lebensthätigkeit und 
die dazu gehörige Ausrüstung in allen wesentlichen 
Stücken untereinander übereinstimmen, mögen sie 
nun nahe verwandt sein oder nicht«.46

I. Hauptgruppe. Hapaxanthische P anzen (»monokar-  
 pische« nach De Candolle)
 A. Monocyklische (einjährige, annuelle)
 B.  Dicyklische (zweijährige, bienne)
 C.  Pleio-polycyklische (mehrjährige, aber nur      
   einmal fruchtend)

II. Hauptgruppe. Perenne P anzen (»polykarpische«   
  nach De Candolle)
 A. Arten mit keinem oder äusserst geringem Wan-  
   derungsvermögen
  1. Primwurzel durch das ganze Leben der P anze  
    bleibend, oder eine bleibende Stamm-Knollen- 
    bildung. Einziges Vermehrungsmittel sind die   
    Samen
    a.  verholzte, lange lebende Sprosse. Gewöhn- 
      liche dikotyle Bäume und Sträucher
    b.  Krautartige Panzen
  2. Die Primwurzel schnell, d.h. nach etwa 1-2-3   
    Jahren absterbend. Von hinten stetig fortschrei- 
    tende Au ösung des Primsprosses und des fol-  
    genden Hauptsprosses. Vermehrung auf vegeta - 
    tivem Wege ist möglich
    a.  Senkrechte oder etwas schräg liegende 
      unterirdische Sprossverbände (Rhizome), 
      dadurch entstanden, dass die unteren Theile  
      der Sprosse mehr als ein Jahr leben
    b. Bleibende Sprossverbände kommen nicht   
      zu Stande, weil jeder Spross monocyklisch  
      ist,  also nur ein Jahr lebt, dann aber völlig   
      abstirbt

 B. Arten mit einem grösseren, oft bedeutenden     
   Wanderungsvermögen
  1. Oberirdische Wanderer
    a.  mit lange dauernder Primwurzel
    b. mit schnell absterbender Primwurzel
  2. Unterirdische Wanderer. Primwurzel gewöhn-  
    lich schnell absterbend
    a.  Wanderung durch horizontal wachsende    
      Sprosse, welche Sprossverbände (Grund-  
      achsen) bilden
    b.  Wanderung durch horizontal wachsende    
      unterirdische Sprosse, die aber so schnell    
      absterben, dass nur Sprossverbände von nur  
      ganz kurzer Dauer gebildet werden können.   
      Die oberidischen Sprosstheile von monocy-  
      klischem Bau und Dauer
    c.  Wurzelwanderer, d.h. Panzen, welche     
      durch sprossbildende Wurzeln überwintern,   
      wandern und sich vermehren

Tab. 169. Lebensformen von P anzen nach ökologischen 
Kriterien (vereinfacht nach Warming, E. (1884). Ueber per-
enne Gewächse. Bot. Centralbl. 18, 184-188).
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Raunkiær: Lage der Überdauerungs-
organe
Die bis in die Gegenwart am weites-
ten verbreitete Einteilung der P anzen 
in Lebensformen schlägt C. Raunkiær 
1905 vor. Im Gegensatz zu den meis-
ten älteren Klassi kationen beruht das 
System Raunkiærs auf nur einem Kri-
terium: der Lage der Überdauerungs-
organe (Knospen). Er unterscheidet 
fünf Typen: Chamaephyten, Hemik-
ryptophyten, Kryptophyten, Phane-
rophyten und Therophyten (vgl. Abb. 
271).47 Die Einteilung Raunkiærs n-
det in der Botanik weite Anerkennung 
und bildet das Standardbeispiel für 
eine Typisierung von Lebensformen in 
Lehrbüchern.

Raunkiær konzentriert sich in sei-
nem System auf nur ein Merkmal zur 
Einteilung, weil er mit seinem Vor-
schlag die Grundlage für statistische 
Untersuchungen legen will. Er ist der 
Auffassung, dass sich im Rahmen 
einer »biologischen P anzengeo-
graphie«48 – im Gegensatz zu einer 
» oristischen P anzengeographie« – 
»P anzenklimate« durch ein charakte-
ristisches Spektrum an Lebensformen 
bestimmen lassen. So unterscheidet er 
nach der relativen Häu gkeit eines Le-
bensformtyps vier »Hauptp anzenkli-
mate«: »ein Phanerophytenklima, die 
tropische Zone mit nicht zu geringen 
Niederschlägen; ein Therophytenkli-
ma, das Winterregengebiet der subtro-
pischen Zone; ein Hemikryptophyten-
klima, der größte Teil der kalten gemä-
ßigten Zone; ein Chamaephytenklima, 
die kalte Zone«.49

Analog zu den Verhältnissen bei den 
Landp anzen versucht J. Feldmann 
1967 eine Typisierung der Lebensfor-
men von Algen zu geben. 50

Remane: Lebensformkomplexe der Tiere
Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts ist 
das Konzept der Lebensformen im We-
sentlichen auf die Botanik beschränkt. 
Erst A. Remane überträgt den Termi-
nus 1943 in systematischer Absicht 
auf Tiere und etabliert ihn damit als 
ein allgemeines biologisches Konzept. 

Abb. 272. Schlüssel zur Klassi kation der Tiere nach ihrer Fortbewegungswei-
se (aus Kühnelt, W. (1953). Ein Beitrag zur Kenntnis tierischer Lebensformen 
(Lebensformen in Beziehung zur mechanischen Beschaffenheit des Aufent-
haltsortes). Verh. zool.-bot. Ges. Wien 93, 57-71: 69f.).
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Um den typologischen Charakter der Einteilung zu 
betonen, spricht Remane meist von Lebensformty-
pen. Remane schließt unmittelbar an Warming an 
und führt aus: »Nur unter geringer Abänderung des 
Wesentlichen möchte ich als Lebensformtyp de nie-
ren: Organismen, die in Zusammenhang mit gleicher 
Lebensweise einen Komplex gleichartiger Strukturen 
aufweisen, so daß Rückschlüsse von der Struktur auf 
die Lebensweise möglich sind«.51 Remane stellt die 
Systematik des »Natürlichen Systems« derjenigen 
der Lebensformtypen gegenüber: Wie jene auf ho-
mologen Ähnlichkeiten beruhe, gründe diese sich auf 
analoge Ähnlichkeiten, die sich aus gleichgerichte-
ten Anpassungen an die Lebensbedingungen ergeben 
würden. Er weist auch darauf hin, dass die Systema-
tik der Lebensformtypen aus »nebeneinanderstehen-
den Klassi kationen nach Ernährung, Bewegung, 
Fortp anzung, bei P anzen hierher auch Samen-
verbreitung usw.« bestehe.52 Ein Organismus nehme 
also nicht eine einzige Stelle in diesem System ein, 
sondern müsse in den verschiedenen Teilsystemen 
jeweils separat klassi ziert werden. 

Auch hinsichtlich eines Teilsystems kann ein 
Organismus in verschiedenen Phasen seines Le-
bens unterschiedlichen Typen von Lebensformen 
zugeordnet werden – weil sich seine Lebensform 
wandelt, sei es irreversibel (Metamorphose) oder 
reversibel (Poikilomorphose; Metamorphose). W. 
Kühnelt stellt 1953 fest: »Ein Individuum kann [...] 
Merkmale zweier recht verschiedener Lebensfor-
men tragen, die je nach dem augenblicklichen Auf-
enthalt entsprechend zur Geltung kommen (z.B. Te-
trix [eine Heuschrecke] iegend, schwimmend und 
springend)«.53

Koepcke: ›Die Lebensformen‹ (1971-74)
In einer umfangreichen Monogra e baut H.-W. Koep-
cke 1971-74 den Ansatz Remanes zu einem Versuch 
über eine »universell gültige biologische Theorie« 
aus.54 Koepckes Ziel ist es, mit seiner Systematik der 
Lebensformtypen die Bezüge, in denen das Leben der 
Organismen sich entfaltet, erschöpfend zu erfassen. 
Die Vollständigkeit der Systematik versucht Koepcke 
dadurch sicherzustellen, dass er von einem einfachen 
Evolutionsmodell ausgeht: Organismen, die in einem 
zweidimensionalen Raum verteilt sind, können sich 
vor der Zerstörung durch lokal auftretende »Katast-
rophen« auf zwei Weisen schützen: durch Lokomoti-
on und durch Resistenz. Lokomotion bezeichnet die 
Fähigkeit eines Organismus, den Ort einer lokalen 
Katastrophe aktiv zu verlassen und dadurch sein Le-
ben zu erhalten ( Selbstbewegung). Die Flucht kann 
in einem Ortswechsel innerhalb des Lebensraums 

(Deviation) oder einem (periodischen) Verlassen des 
Lebensraums (Migration) bestehen. Unter Resistenz 
wird seine Fähigkeit verstanden, eine Katastrophe 
durch die Ausbildung von Schutzeinrichtungen zu 
überstehen. Die Resistenz kann in morphologischen 
Merkmalen (z.B. Panzerung, Tarntracht), physio-
logischen Eigenschaften (z.B. Thermoregulation, 
Dormanz) oder Bewegungsabläufen (z.B. Schlagen 
mit den Extremitäten, Stechen mit dem Wehrstachel) 
bestehen ( Schutz). Weil ein Organismus außerdem 
ein konstitutionell offenes System ist, ist er für seine 
Selbsterhaltung auf die Zufuhr von Stoffen aus der 
Umwelt angewiesen. Koepcke bezeichnet dies als 
seine Leistung des Substanzerwerbs ( Ernährung). 
Damit sind drei »Lebensweisetypen der Selbstbe-
hauptung« unterschieden: Substanzerwerb, Lokomo-
tion und Resistenz (vgl. Tab. 170).

Aus der Fähigkeit zur Fortp anzung eines Orga-
nismus – sie gehört für Koepcke zu den De nitions-
merkmalen eines Organismus und bildet eine »axi-
omatische Grundannahme der Biologie«55 – ergibt 
sich ein weiterer Komplex von Lebensformtypen. 
Der Tradition gemäß, bezeichnet Koepcke diesen 
als Arterhaltung und stellt ihn als obersten funkti-
onalen Ordnungsbegriff gleichberechtigt neben die 
Selbstbehauptung. In Koepckes einfachem Evolu-
tionsmodell stellt die Fortp anzung eine Strategie 
des Organismus dar, sich, d.h. seinen Typus, in Form 
seiner Nachkommen zu erhalten. Die »ökologischen 
Grundfunktionen der Arterhaltung« gliedert Koepcke 
in die drei Bereiche der Soziabilität, der Brutfürsorge 
und der Sexualität (vgl. Tab. 170; Arterhaltung: Abb. 
29). Zur Soziabilität gehören alle Verhaltensweisen, 
die den Zusammenschluss eines Organismus mit an-
deren Organismen betreffen ( Sozialverhalten). Die-
ser Zusammenschluss kann bis zur Spezialisierung 
der Individuen in Folge einer organisierten Arbeits-
teilung gehen, so dass das einzelne Individuum seine 
selbständige Lebensfähigkeit verliert. Erst die Sozia-
bilität ermöglicht den Aufstieg von mikroskopischen 
zu makroskopischen Dimensionen der Organisation, 
weil die elementaren Organisationsvorgänge sich auf 
der Ebene chemischer Wechselwirkungen vollziehen, 
die eine nur (elektronen-)mikroskopische Reichweite 
haben. Makroskopische Organisation setzt also einen 
Zusammenschluss (oder Zusammenhalt) der auf mi-
kroskopischer Ebene gebildeten Einheiten (z.B. der 
Zellen) voraus. Die Brutfürsorge umfasst die Verhal-
tensweisen eines (meist verwandten) Organismus, die 
den in der Fortp anzung neu gebildeten Organismen 
nützen ( Brutp ege). Dazu gehört das Aufsuchen ei-
ner geeigneten Lebensstätte für den Nachwuchs, die 
Ernährung und Verteidigung der Brut etc. Die Sexua-
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lität schließlich betrifft alle Verhaltensweisen, die da-
rauf gerichtet sind, eine Vermischung des genetischen 
Materials eines Organismus mit dem eines anderen 
herbeizuführen ( Geschlecht). Wegen der De nition 
der Sexualität als einer Neukombination von Erban-
lagen verschiedener Organismen ist sie im Gegensatz 
zur Fortp anzung stets mit Sozialverhalten verbun-
den. Weil es Organismen gibt, die sich rein asexuell 

fortp anzen, muss der Lebensformtyp der Sexualität 
allerdings nicht notwendig verwirklicht sein.

Die gleichen sechs Funktionskreise, die Koepcke 
damit zur Klassi kation von Lebensformtypen an-
führt, nden sich in leichter Modi kation bereits zur 
Kapiteleinteilung von F. Do eins Monogra e ›Das 
Tier als Glied des Naturganzen‹ (1914) für »Das Tier 
und die belebten Elemente seines Lebensraumes«. 

Die ökologischen Grundfunktionen der Selbstbehauptung

1  Die Lebensweisetypen des Substanzerwerbs
1.1 Ohne Substanzerwerb (Betriebsenergie stammt aus Reservestoffen)
1.2  Substanzerwerb durch Auswerten eines Mediums des Habitats, z.B. Strömungs ltrieren
1.3  Substanzerwerb durch Auswerten von Strukturteilen des Habitats, z.B. Jagen

2 Die Lebensweisetypen der Lokomotion
2.1 Lokomotion in homogenen Medien, z.B. Schwimmen
2.2 Lokomotion auf der Grenz äche zweier Medien, z.B. Rudern
2.3 Lokomotion in Mediengemischen, z.B. Klettern

3 Die Lebensweisetypen der Resistenz
3.1  Resistenz gegenüber existenzerschwerenden Eigenschaften des Habitats, z.B. Kälteresistenz
3.2 Resistenz gegenüber lebensfeindlichen Strukturteilen des Habitats, v.a. gegenüber Feinden, z.B. Bestachelung
3.3 Resistenzformen, die sowohl gegenüber speziellen existenzerschwerenden Eigenschaften als auch Strukturteilen 
 des Habitats wirksam sein können, z.B. Stielbildung
3.4 Ökologisch bedeutsame allgemeine Funktionen, die auch der Resistenz förderlich sind, z.B. Fernwahrnehmung

Die ökologischen Grundfunktionen der Arterhaltung

Die Lebensweisetypen der Soziabilität4 
4.1 Intraspezi sche Massenbildung, z.B. Truppbildung
4.2 Interspezi sche Massenbildung, z.B. Freie Symbiose 
4.3 Altruismus, z.B. Soziale Verteidigungshilfe

Soziale Kommunikationsformen (Sozialsignalismus), z.B. Chemischer Sozialsignalismus4.4 
Elimination, z.B. Geschwistermord4.5 
Reduktionsformen der Soziabilität, z.B. Seltenheit4.6 

Die Lebensweisetypen der Brutfürsorge5 
5.1 Vorsorgliche Brutfürsorgehandlungen, z.B. Aufsuchen des Nachkommen-Habitats
5.2 Ernähren der Brut (Nutrition), z.B. Füttern mit erworbenen Substanzen
5.3 Schützen der Brut (Protektion), z.B. Bewachen und Verteidigen der Brut
5.4 Sonderleistungen der Eltern, die der Brutumbildung förderlich sind, z.B. Brüten
5.5 Soziale Brutfürsorge, z.B. Brutkoloniebildung
5.6 Körpereigene Brutp ege (Kontakt-Brutp ege), z.B. Äußeres Bruttragen
5,7 Reduktionsformen und Fehlen der Brutfürsorge, z.B. Direkte Selbsterzeugung

Die Lebensweisetypen der Sexualität6 
6.1 Transport der Sexualprodukte durch ein Medium des Habitats (Mechanogamie), z.B. Anemogamie 
6.2 Transport der Sexualprodukte durch andere Organismen (Xenogamie oder Zoidiogamie)
6.3 Formen des Aufsuchens des Sexualhabitats, z.B. Sexuell bedingte Wanderung
6.4 Sexualsignalismus (sexuelle Erkennungszeichen, die es erleichtern, vom Partner aufgefunden zu werden), 
 z.B. Akustischer Sexualsignalismus
6.5 Balz und Begattung, z.B. Schaubalz
6.6 Sexuelle Elimination, z.B. Revierverteidigung
6.7 Eheformen, z.B. Polygamie
6.8 Reduktionsformen und Fehlen der Sexualität, z.B. Ökologische Asexualität

Tab. 170. Typologie der Lebensformen (nach Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.).
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Dort heißen sie: »Ernährungsbiologie«, »Organismen 
als Feinde der Tiere (Das Tier im Kampfe gegen sei-
ne Verfolger)«, »Geschlechtsleben der Tiere«, »Tier-
wanderung«, »Versorgung der Nachkommenschaft«, 
»Gesellschaftsbildung im Tierreich« und (bei Koep-
cke im vorigen abgehandelt) »Die staatenbildenden 
Insekten«.56 Diese Abschnitte werden ebenfalls der 
Selbst-bzw. Arterhaltung zugeordnet, denn, so kon-
statiert bereits Do ein: »Selbsterhaltung und Arter-
haltung, Nahrungserwerb und Fortp anzungstrieb 
sind die wesentlichen Faktoren im aktiven Leben der 
Tiere«.57

Besondere Relevanz der Lokomotionsart
In den Systemen zur Klassi kation von Lebensfor-

men der Tiere kommt der Lokomotionsart eine aus-
gezeichnete Stellung zu, weil sie einen besonders 
weitreichenden Ein uss auf die äußere Gestalt eines 
Lebewesens hat. H. Böker widmet 1935 den gesam-
ten ersten Band seiner (unvollendet gebliebenen) 
Vergleichenden Anatomie der Wirbeltiere, die auf 
eine Lebensformenlehre zielt, der Fortbewegung. 
Er rechtfertigt dies damit, dass das äußere Erschei-
nungsbild eines Organismus in erster Linie durch 
die Art der Fortbewegung geprägt werde. Funktional 
steht die Fortbewegung allerdings nicht gleichrangig 
neben den von Böker genannten drei primären Funk-
tionskreisen: »Alle Lebensäußerungen der Wirbeltie-
re richten sich nach drei Haupttrieben, denen jedes 
Tier unterworfen ist: dem Trieb sich zu ernähren, 

Abb. 273. Lebensformen bei Tieren in konvergenter Entwicklung auf verschiedenen Kontinenten (aus Remmert, H. (1978). 
Ökologie: 7; nach einer Anregung von Farb, P. (1965/79). Die Ökologie: 134).
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sich fortzup anzen, und sich zu schützen. Ernäh-
rung, Fortp anzung und Umwelteinstellung sind in-
folgedessen die drei größten Funktionsgruppen, die 
es gibt«.58

In Koepckes System der Lebensformen wird die 
Lokomotion direkt neben die organischen Grund-
funktionen von Ernährung, Schutz, Fortp anzung 
etc. geordnet. Sie hat allerdings insofern eine Son-
derstellung, als sie vielfach als Mittel in Relation zu 
den anderen Funktionen fungiert: Sie dient der Er-
nährung (in Form des Jagens, des Sammelns, des lo-
komotorischen Filtrierens etc.), dem Schutz (Flucht), 
der Brutfürsorge (durch Aufsuchen eines Habitats der 
Jungen) und der Soziabilität und Sexualität (durch 
Zusammengehen der Partner). Durch ihre vielfältige 
Mittelstellung in Bezug auf andere Funktionskreise 
erscheint es aber fraglich, ob die Lokomotion über-
haupt als eine eigenständige Grundfunktion angese-
hen werden sollte. Die Lokomotion als solche (ohne 
Bezug zu den anderen Grundfunktionen) ist eine 
funktionale Strategie eines Organismus, gezielt oder 
opportunistisch Orte günstiger Lebensbedingungen 
aufzusuchen – sie stellt aber keine für das Leben des 
Organismus notwendige Funktion dar, wie dies etwa 
für Ernährung und Schutz gilt.

Uniformismus und Pluriformismus
In der Regel wechseln Organismen einer Art den Le-
bensformtyp im Laufe ihres Lebens. Dieses Phäno-
men bezeichnet Koepcke 1971 als Pluriformismus59 
(1952: Pluriformie60). Bei Organismen, die im Laufe 
ihres Lebens nur einem Lebensformtyp angehören, 
spricht Koepcke von Uniformismus.61 Uniformismus 
kann bei Organismen auftreten, die sich durch gleich-
mäßige Teilung fortp anzen (wie viele Bakterien und 
Einzeller). Unter den Wirbeltieren gelten manche 
Haie hinsichtlich der Lebensform als uniform, weil 
sie sich, wie alle Fische, Zeit ihres Lebens in dem 
einheitlichen Medium des Wassers aufhalten, weil 
sie im Gegensatz zu vielen Landwirbeltieren keine 
eigenen Ruhe- oder Schlafphasen und dementspre-
chende Lebensformen ausbilden und weil die jungen 
Haie bereits so weit entwickelt auf die Welt kommen, 
dass sie einem weitgehend dem der erwachsenen 
Tiere gleichenden räuberischen Leben nachgehen 
( Metamorphose: Abb. 306). Allerdings liegt die 
Einheitlichkeit der Lebensformen nur bei den frei 
lebenden Organismen vor, denn in ihrer frühen Indi-
vidualentwicklung, die sich vollständig innerhalb des 
Körpers des Mutterorganismus abspielt, haben auch 
diese Organismen natürlich eine andere Lebensform 
als in ihrem späteren Leben.

Typen des Lebensformwechsels
Im Falle des Pluriformismus bildet ein biologisches 
Individuum (und eine biologische Art) eine spezi -
sche Komposition von verschiedenen Lebensformen, 
die in regelhafter Weise auseinander hervorgehen. Es 
stellt, in einer Formulierung Koepckes, eine »haupt-
sächlich in zeitlicher Hinsicht organisierte Lebens-
formkomposition« oder einen Lebensformenkom-
plex dar.62 Wegen der komplexen Verkörperung der 
Lebensformen einer Art in den Organismen, kann 
weder ein Organismus noch eine Art – wie in der 
»natürlichen« (d.h. genealogischen) Ordnung ihrer 
Verwandtschaft – in einem einfachen hierarchischen 
System verortet werden, sondern jeder Organismus 
muss für jedes Entwicklungs- und eventuell für jedes 
Verhaltensstadium gesondert klassi ziert werden.

Nach Koepcke kann der Pluriformismus in fünf 
grundsätzliche Typen eingeteilt werden ( Metamor-
phose: Abb. 302; Tab. 185)63:

1. Polyözie. Der Organismus kann seine Lebens-
form den Umständen gemäß (reversibel) ändern. 
Hierzu zählen z.B. jahreszeitlich bedingte Änderun-
gen, wie bei Bäumen das Abwerfen der Blätter im 
Herbst oder der Winterschlaf bei Tieren; tageszeitlich 
bedingte Änderungen, wie z.B. die ausschließliche 
Tages- oder Nachtaktivität von Organismen; abiotisch 
bedingte nicht periodische Änderungen, wie Starrezu-
stände bei ungünstigen Wetterlagen oder schließlich 
die »Poikilotopie«, d.h. das Vorliegen von nebenein-
ander bestehenden Lebensformen eines Organismus, 
die mit dem (kurzfristigen) Wechsel eines Habitats 
(eines Biozönose-Typs) geändert werden, z.B. die 
sowohl terrestrische als auch aquatische Lebensweise 
der Amphibien oder die Lebensformen der zwischen 
Wasser, Land und Luft sich frei bewegenden Wasser-
vögel ( Metamorphose: Abb. 303). Auch der bereits 
von G.L.L. de Buffon beschriebene alternierende 
Wechsel der Daseinsweise der Tiere zwischen einer 
Ruhe- und einer Bewegungsform (»Zykloethose«; 
Metamorphose: Abb. 310) kann als eine Form der 

Polyözie gelten: »L’animal a deux manières d’être, 
l’état de mouvement & l’état de repos, la veille & le 
sommeil, qui se succèdent alternativement pendant 
toute la vie«.64 In der Poikilotopie ist mit dem Wechsel 
des Habitats oft auch ein Wechsel der aktuellen etho-
logischen Grundfunktion verbunden, z.B. der Wechsel 
von Ernährung zum Sexualverhalten bei einem Vogel, 
der sich von einem festen Untergrund zum Balz ug in 
die Luft erhebt, oder der Wechsel von Ernährung zum 
Schutzverhalten bei einem Frosch, der auf der Flucht 
vor einem Feind vom Land ins Wasser springt. Als 
Form der Polyözie kann schließlich auch das Neben-
einander von verschiedenen äußeren Erscheinungs-
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formen eines Organismus gelten, das sich je nach den 
aktuell wahrgenommenen Funktionen ändert, z.B. der 
Wechsel von entfalteter und zusammengelegter Stel-
lung des Rads eines Pfaus. 

2. Metamorphose. Der Organismus durchläuft 
irreversibel verschiedene Lebensformen in seinem 
Leben. Beispiele hierfür sind die Entwicklung der 
holometabolen Insekten mit den Stadien von Ei, Lar-
ve, Puppe und Imago; die Entwicklung vieler höherer 
Krebse über eine Nauplius- und eine Zoëa-Larve; die 
Entwicklung vieler Amphibien (z.B. Frösche) mit 
den Stadien von Ei, Kaulquappe und Frosch; die Ent-
wicklung von vielen Vögeln vom Ei über das Nest-
hockerstadium und den Jungvogel zum Erwachsenen 
und der Wechsel vom (passiv) beweglichen Samen zu 
dem verwurzelten und wachsenden Individuum bei 
P anzen ( Metamorphose: Abb. 300). Genaugenom-
men erfolgt die ontogenetische Entwicklung jedes 
differenzierten Organismus über die gleichförmige 
Abfolge charakteristischer Stadien. Im eigentlichen 
Sinne liegt eine Metamorphose aber nur dann vor, 
wenn ein Organismus im Laufe seiner Entwicklung 
selbständig lebende Stadien mit unterschiedlicher 
Lebensform durchläuft. 

3. Polymorphismus. Verschiedene Lebensformen 
von Organismen treten innerhalb einer Art nebenein-
ander auf, wobei jedes Individuum seine Lebensform 
beibehält und die Individuen verschiedener Lebens-
formen in einem Geschwisterverhältnis zueinander 
stehen. Auch umweltabhängige Variationen in der 
Gestalt und Lebensweise von Organismen des glei-
chen Genotyps, die heute als phänotypische Plasti-
zität oder Polyphänismus bekannt sind, können als 
Formen des Polymorphismus interpretiert werden. 
Das bekannteste Beispiel hierfür ist der Dimorphis-
mus der Geschlechter, ein anderes Beispiel ist mit 
den Kasten der sozialen Insekten gegeben ( Poly-
morphismus: Abb. 417).

4. Generationswechsel. Organismen aufeinander-
folgender Generationen, also solche, die in einem 
Eltern-Kind-Verhältnis zueinander stehen, sind durch 
verschiedene Lebensformen, insbesondere eine ver-
schiedene Art der Fortp anzung, ausgezeichnet. Bei-
spiele für diese Form des Pluriformismus sind der von 
C. de Bonnet 1745 beobachtete Wechsel zwischen 
parthenogenetischer und sexueller Fortp anzung bei 
Blattläusen oder der von A. von Chamisso 1819 be-
schriebene Wechsel zwischen vegetativer und zwei-
geschlechtlicher Fortp anzung (Metagenese) bei den 
im Meer lebenden Salpen ( Generationswechsel). 

5. Ökomerie. Die ethologischen Grundfunktionen 
sind auf verschiedene Körperteile eines Organismus 
verteilt, die über eine weitgehend autonome Umwelt-

beziehung ausgezeichnet sind. Oft ist die Verselb-
ständigung des eine Grundfunktion tragenden Kör-
perteils mit einer Vervielfältigung desselben verbun-
den, woraus sich der Titel Ökomerie rechtfertigt.65 
Das Wesentliche des mit dem Begriff bezeichneten 
Phänomens liegt allerdings nicht in der Vervielfälti-
gung einer Struktur oder der Untergliederung eines 
Organismus in sich wiederholende autonome Unter-
einheiten (Modularität), sondern in der räumlichen 
Trennung der Grundfunktionen an einem organischen 
Körper. Ein Beispiel für Ökomerie ist der Körperbau 
der höheren P anzen (Kormophyten), etwa der Bäu-
me, bei denen die ethologischen Funktionen schwer-
punktmäßig auf verschiedene Körperteile verteilt 
sind: Resistenz auf den Stamm, Substanzerwerb auf 
die Wurzeln und Blätter, Sexualität auf die Blüten, 
und Lokomotion auf die Früchte. Allgemein stellt in 
mehrzelligen Organismen schon jede Arbeitsteilung 
zwischen Zellen, Geweben und Organen eine Form 
der Ökomerie dar.

Lebensformwechsel ermöglicht Spezialisierung
Die in den Lebensformtypen enthaltenen verschiede-
nen Grundfunktionen stellen unterschiedliche Anfor-
derungen an einen Organismus, die nicht alle gleich-
zeitig optimal erfüllt werden können. Hohe Resistenz 
ist in der Regel nicht in Verbindung mit intensivem 
Substanzerwerb möglich; intensive Brutfürsorge 
schließt hohe Mobilität und intensiven Substanzerwerb 
aus etc. Der Vorteil des Pluriformismus kann daher da-
rin gesehen werden, dass innerhalb einer Art durch das 
Vorliegen verschiedener Lebensformen eine Speziali-
sierung auf jeweils eine Funktion möglich wird. 

In einer typologischen Einteilung können Organis-
men danach klassi ziert werden, ob sie die Grund-
funktionen auf verschiedene Formen verteilen, die 
dann auf diese Funktionen spezialisiert sind (z.B. 
Sporen für die Resistenz, Samen für die Lokomotion, 
Larven für den Substanzerwerb, Imagos für die Se-
xualität), oder ob sie die verschiedenen Grundfunkti-
onen in einer oder wenigen generalistischen Lebens-
formen miteinander vereinen (z.B. viele höhere Wir-
beltiere, bei denen v.a. der fakultative Lebensform-
wechsel in Form der Polyözie ausgeprägt ist). 

Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang, 
dass die Typen der Übergänge zwischen den Lebens-
formen in stärkerem Maße innerhalb einer taxono-
mischen Verwandtschaftsgruppe konserviert sind 
als die Lebensformen selbst. So sind für einzelne 
Verwandtschaftskreise vor allem die Weisen der 
Lebensformumwandlung kennzeichnend, z.B. der 
Generationswechsel für die Farne und Moose, die 
Metamorphose für die Insekten oder die Polyözie für 
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die Vögel.66 Bemerkenswert ist außerdem, dass die 
Vereinigung der Grundfunktionen in einem Organis-
mus, der seine Lebensform fakultativ und reversibel 
ändern kann, (Poyözie) v.a. bei solchen Organismen 
vorkommt, die über einen hohen Organisationsgrad 
verfügen. Das Nebeneinander der verschiedenen Le-
bensformen erfordert eine Koordination und Integ-
ration, die die Ausbildung eines Verarbeitungs- und 
Koordinationszentrums (Gehirn) voraussetzt.

Lebensform und Verwandtschaft
Eine Gliederung nach Lebensformen begründet eine 
von der genealogischen Verwandtschaft unabhängige 
Klassi kation von Lebewesen. Weil das Konzept der 
Funktionsähnlichkeit grundlegend für die Systematik 
ist, ordnet Koepcke die Lebensformenlehre der Ana-
logienbiologie zu und stellt sie der Homologienbiolo-
gie gegenüber ( Analogie; Homologie). Trotz dieser 
Unabhängigkeit besteht aber doch vielfach eine Kor-
relation von Lebensformtypen mit morphologischen 
Bauplänen, die über Hunderte von Jahrmillionen 
konstant sind. Daher liegt auch eine gewisse Korre-
lation der Lebensformen mit den großen taxonomi-
schen Gruppen vor.

Die sechs häu gsten Tiergruppen, die zusammen 
über 97% aller Tierarten umfassen (aber nur ein 1/6 
aller Tierstämme ausmachen), lassen sich grob als 
fünf morphologische Typen beschreiben: (1) mi-
kroskopisch kleine, oft kugelförmige Organismen 
(Bakterien und Einzeller), (2) kleine oft parasitische 
langgestreckte Würmer (Plathelminthes und Nema-
toda), (3) meist ugfähige kleine Tiere mit segmen-
tiertem Körper und Außenskelett (Arthropoda), (4) 
meist beschalte Tiere mittlerer Größe mit unsegmen-
tiertem asymmetrischem Körper und nur langsamer 
Lokomotion (Mollusca) und (5) große Tiere mit stark 
differenziertem Organsystem und Innenskelett (Wir-
beltiere). Diese in einer sehr einfachen Klassi kation 
bestimmten morphologischen Typen verkörpern je-
weils einen bestimmten Symmetrietyp ( Morpholo-
gie: Tab. 195) und können Größenklassen zugeordnet 
werden: Bakterien und Einzeller <0,1cm; Würmer: 
meist 0,1-1cm; Außenskelett-Tiere: meist 1-10cm; 
Weichtiere: meist 10cm-1m; Wirbeltiere: oft >1m. 
Auch wenn es Ausnahmen von dieser Zuordnung 
gibt, entfaltet jeder morphologische Typ sein Diver-
si zierungspotenzial offenbar v.a. in einer Körper-
größenordnung.

Grenzen der Lebensformenkunde
Anders als die phylogenetische, genealogisch be-
gründete Systematik ( Taxonomie) hat sich die 
Lebensformenkunde nie zu einem Hauptstrom bio-

logischer Forschung entwickelt. Aktuell gibt es nur 
wenige Beiträge zu diesem Thema.67 Als alternative 
Klassi kationsmöglichkeit ist sie in erster Linie in 
funktional orientierten und von der älteren Naturge-
schichte abgeleiteten Disziplinen wie der Ökologie 
von Bedeutung. Ein grundsätzliches Problem der 
Lebensformenlehre besteht in der Schwierigkeit, 
ein kontextübergreifendes, eindeutiges System der 
Lebensformen zu entwickeln. Die Mannigfaltigkeit 
der Formen und die Optionen der Anpassung sind zu 
heterogen, als dass sie eine konsistente Klassi kation 
ermöglichen würden.
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Lebensgeschichte
Das Wort ›Lebensgeschichte‹ im Sinne der Geschich-
te des Lebens eines Menschen wird mindestens seit 
dem 17. Jahrhundert verwendet.1 Auch im Französi-
schen nden sich entsprechende Nachweise, so z.B. 
bei G.W. Leibniz, der 1704 von der »histoire de la vie 
d’un homme« spricht2. Der Gebrauch des Wortes ist 
angelehnt an das lateinische ›historia vitae‹, das sich 
vereinzelt bei klassischen Autoren ndet.3

Im biologischen Zusammenhang erscheint der 
deutsche Ausdruck 1750 bei J.G. Sulzer (»Die kur-
ze Lebensgeschichte dieses Insekts kann man bey 
Réaumur in dem VI. Theil s. Memoires sur les in-
sectes lesen«4; bei Réaumur 1734-36 nur »histoire 
des insectes« oder »histoire de cette […] espece«5; 
nicht aber »histoire de la vie«; Anonymus 1775: 
»die Lebensgeschichte eines Insekts«6). G. Forster 
verwendet den Ausdruck 1779, indem er die »Er-
nährung, Ausbildung und Verrichtungen eines jeden 
Theils« eines Lebewesens als »Lebensgeschichte des 
organischen Körpers« bezeichnet.7 Das Wort verbrei-
tet sich in der Biologie des frühen 19. Jahrhunderts: 
A. Goldfuß verwendet 1826 die Formulierung »Le-
bensgeschichte des Thieres«8 und meint damit die 
Entwicklung vom Ei bis zum Tod unter Einschluss 
insbesondere seiner Fortp anzung. C.T. von Siebold 
erörtert 1854 die »Lebensgeschichte der Cestoden«, 
die einen Generationswechsel einschließen kann.9 
Im englischen Sprachraum kommt seit den 1860er 
Jahren der Ausdruck ›life-history‹ in Bezug auf die 
Lebensweise von Tieren und P anzen auf.10

Der Sache nach stellt G.L.L. Buffon in seiner um-
fangreichen Naturgeschichte aus der Mitte des 18. 
Jahrhunderts die Lebensgeschichte vieler Tierarten 
dar. Programmatisch formuliert er als Ziel seiner 
Ausführungen im ersten Band der ›Histoire naturel-
le‹, in seiner »Geschichte der Tiere« gehe es nicht 
nur um die Geschichte der Individuen, sondern der 
Arten insgesamt; dazu rechnet er den Zeitpunkt 
der Empfängnisfähigkeit, die Geburten, Anzahl der 
Jungen, Brutp ege etc.: »l’histoire d’un animal doit 
être non pas l’histoire de l’individu, mais celle de 
l’espèce entière de ces animaux; elle doit comprend-
re leur génération, le temps de la pregnation, celui de 
l’accouchement, le nombre des petits, les soins des 

pères & des mères, leur espèce d’éducation, leur in-
stinct, les lieux de leur habitation, leur nourriture, la 
manière dont ils se la procurent, leurs mœurs, leurs 
ruses, leur chasse«.11

Gra sche Repräsentationen der Lebensgeschich-
te nden sich anfangs besonders in Form der Le-
benstreppen und Lebensräder zur typologischen 
Darstellung der menschlichen Lebensphasen (vgl. 
Abb. 274; Kreislauf: Abb. 246).12 Im wissenschaft-
lichen Kontext entwickelt sich die gra sche Re-
präsentation der Entwicklung von Lebewesen v.a. 
ausgehend von mikroskopischen Beobachtungen 
zur Teilung von Mikroorganismen seit Mitte des 18. 
Jahrhunderts.13

Biologischer Terminus im 20. Jh.
Zu einem spezi schen biologischen Terminus ent-
wickelt sich der Ausdruck ›Lebensgeschichte‹ erst 
Mitte des 20. Jahrhunderts. Als biologischer Begriff 
betrifft die Lebensgeschichte eines Organismus 
die Verteilung der wesentlichen Lebensfunktionen 
– insbesondere die mit der Fortp anzung zusam-
menhängenden – über seine Lebensspanne. Als ent-
scheidende Parameter der Lebensgeschichte gelten 
die Anzahl der Fortp anzungsperioden im Leben 
des Organismus, die Anzahl der Nachkommen pro 
Fortp anzungsereignis (»Brut«), die Größe der 
Nachkommen bei der Geburt, das Alter bei der ers-
ten Reproduktion und der Zusammenhang zwischen 
der Reproduktion mit der Mortalität der sich fort-
p anzenden Organismen. Die Lebensgeschichtsfor-
schung geht v.a. vergleichend vor und versucht es, 
allgemeine Muster der Lebensgeschichte von Orga-
nismen zu identi zieren.

Die biologische Lebensgeschichtsforschung, die 
diese Parameter im Zusammenhang diskutiert, be-
ginnt in den 40er Jahren des 20. Jahrhunderts. D. 
Lack postuliert 1947 für die Lebensgeschichte vieler 
Vögel einen Kon ikt zwischen der Produktion von 
möglichst vielen Eiern auf der einen Seite und der 
Maximierung der Überlebenswahrscheinlichkeit der 

Die Lebensgeschichte ist der für eine Art typische Ver-
lauf des Lebens eines Organismus. Wichtige Merkmale 
der Lebensgeschichte betreffen Zeitpunkt und Häu g-
keit der Fortp anzung, die Anzahl der Nachkommen 
sowie andere den typischen Lebenszyklus betreffen-
de Ereignisse wie Metamorphose, Generations- oder 
Wirtswechsel.
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Jungen durch die Brutp ege der Eltern auf der ande-
ren Seite.14 Nach der Argumentation Lacks erhöhen 
zu viele gelegte Eier die Fitness der Eltern nicht, weil 
aufgrund der damit einhergehenden verringerten Ka-
pazität zur Brutp ege weniger Junge bis zum fort-
p anzungsfähigen Alter überleben. 

Neben dem Kon ikt (»Trade-off«; s.u.) zwischen 
der Anzahl und Qualität der produzierten Nachkom-
men besteht ein weiterer Antagonismus zwischen der 
Dauer des individuellen Lebens und der Anzahl der 
Nachkommen eines Organismus. In einer klassischen 
Arbeit zeigt L.C. Cole 1954, dass ein Organismus, 
der sich nur einmal fortp anzt und nur einen Nach-
kommen pro Fortp anzungsepisode mehr produziert 
als ein anderer, unsterblicher Organismus die gleiche 
Fitness aufweist wie letzterer.15 Im Allgemeinen wird 
die Selektion also eher in Richtung vermehrter Re-
produktion als verlängertem Leben des Individuums 
wirken. 

Coles Ergebnis wird allerdings kritisiert, weil er 
von der unrealistischen Annahme fehlender Morta-
lität des sich über mehrere Reproduktionsperioden 
fortp anzenden Organismus ausgeht.16 Besonders 
angesichts der Unsicherheit des Überlebens der 
Nachkommen bewirkt der Trade-off von eigenem 
Überleben und Fekundität einen selektiven Druck in 
Richtung mehrfacher Reproduktion im Lauf eines in-
dividuellen Lebens (Iteroparitie; s.u.).17 Für den Aus-
gang des Wettstreits mehrerer Strategien ist insgesamt 
das Verhältnis der Überlebenswahrscheinlichkeit der 
Eltern zu dem ihrer Nachkommen entscheidend.18 Es 
kann aber gezeigt werden, dass qualitativ gleiche Er-
gebnisse resultieren, wenn in dem Ansatz Coles die 
Mortalität berücksichtigt wird.19 Die Tatsache, dass 
es trotz der Argumentation Coles so viele langlebige 
Organismen gibt, die sich mehrmals in ihrem Leben 
fortp anzen, wird von S.C. Stearns 1976 als Coles 
Paradox bezeichnet.20

Abb. 274. Die typisierte Lebensgeschichte eines Menschen dargestellt als Aufstieg und Abstieg auf einer Stufenleiter. Im un-
teren Drittel zeigt dieses Bild eine Darstellung des Jüngsten Gerichts mit Christus als Weltenrichter auf einem Regenbogen 
über der Weltkugel thronend. In der darüber be ndlichen symmetrischen Brückenbogenarchitektur sitzen auf neun von rechts 
nach links erst ansteigenden, dann absteigenden Stufen männliche Figuren zunehmenden Alters, mit dem Typus eines fünf-
zigjährigen, eine Schriftrolle lesenden Mannes in der Mitte. In den Nischen unter jeder Stufe be nden sich Tierdarstellungen 
zur Symbolisierung der Lebensalter. Darstellungen dieser Art tauchen in der ersten Hälfte des 16. Jahrhunderts auf , nden 
sich aber häu ger erst seit der Mitte des 17. Jahrhunders. Vorbild für die Konstruktion war wahrscheinlich die Triumphbo-
genarchitektur (Jörg Breu d.J., Die neun Lebensalter des Mannes, Augsburg 1540; aus Joerißen, P. (1983). Lebenstreppe 
und Lebensalterspiel im 16. Jahrhundert. In: ders. & Will, C. (Hg.). Die Lebenstreppe. Bilder der menschlichen Lebensalter, 
25-38: 26).
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»Strategien« der Lebensgeschichte
Mit dem Ansatz, den Organismus als ein System zu 
beschreiben, das über verschiedene Optionen zur 
Allokation der ihm zur Verfügung stehenden Res-
sourcen verfügt, gilt Cole als Begründer des »stra-
tegischen Denkens« in den Theorien der Lebensge-
schichte. Der Terminus Lebensgeschichtsstrategie 
(Gadgil 1969: »life history strategies«21), Reproduk-
tionsstrategie (»reproductive strategy«22) oder kurz 
Strategie (»strategy«23) für ein besonderes Muster 
der Fortp anzung im Lauf des Lebens eines Organis-
mus setzt sich allerdings erst seit Beginn der 1970er 
Jahre durch. Eingeführt ist mit den Überlegungen 
Coles auch das wichtige Konzept des Trade-off (s.u.). 
In der Logik dieses Ansatzes ist es die Selektion, die 
die Organismen zu optimierten Systemen formt. Die 
Selektion führt zur Ausbildung einer (relativ) opti-
malen Strategie der Organismen im Hinblick auf ihre 
Fitness.

Zentrale Stellung der Reproduktion
Die zentrale Frage der Lebensgeschichtsforschung 
betrifft Zeitpunkt und Häu gkeit der Reproduktion 
im Leben eines Individuums. Der relative Beitrag 
einer Altersklasse oder eines Individuums zur Men-
ge der Organismen der nächsten Generationen (also 
zum Populationswachstum insgesamt) wird von R.A. 
Fisher 1930 reproduktiver Wert (»reproductive va-
lue«) genannt ( Selektion).24 Normalerweise steigt 
der reproduktive Wert eines Organismus von der Ge-
burt bis zum Zeitpunkt der Fortp anzungsreife auf 
einen maximalen Wert und fällt dann wieder ab. Der 
reproduktive Wert zu Beginn der Fortp anzungsrei-
fe ist höher als später, weil sich die früh gezeugten 
Nachkommen selbst früher als die später gezeugten 
fortp anzen und damit zu einer weiteren Erhöhung 
des reproduktiven Wertes ihrer Eltern beitragen. Die 
Lage des Maximums des reproduktiven Wertes in der 
Lebensspanne eines durchschnittlichen Individuums 
ist ein Parameter der Lebensgeschichte. Weil jede 
Reproduktion mit Kosten für den sich reproduzie-
renden Organismus einhergeht25, verringert sie die 
Überlebenswahrscheinlichkeit und damit den zu er-
wartenden zukünftige Reproduktionswert (»residual 
reproductive value«). Die negativen Auswirkungen 
der Reproduktion auf das Überleben eines Organis-
mus und/oder auf seine zukünftige Reproduktion ist 
inzwischen in vielen Experimenten bestätigt. Theo-
retisch zu erwarten ist die durch Selektion bedingte 
Einstellung einer solchen Balance zwischen momen-
taner und zukünftiger Reproduktion für jede Alters-
klasse, dass die Gesamtanzahl der Nachkommen ei-
nes Organismus, d.h. seine Fitness, maximal wird.

Weil jedes Reproduktionsereignis die Überle-
bens- und damit Reproduktionswahrscheinlichkeit 
eines Organismus in der Zukunft mindert, wird im 
Rahmen von Überlegungen zu Lebensgeschichtsstra-
tegien seit Mitte der 1960er Jahren von den Kosten 
der Reproduktion oder kurz den Reproduktionskos-
ten gesprochen (Williams 1966: »costs of reproduc-
tion«).26 Gelegentlich werden diese Kosten auch als 
Überlebenskosten (»survival costs of reproduction«) 
bezeichnet.27 Die Reproduktionskosten ergeben sich 
aus dem direkten Verlust an Körpersubstanz und 
Energie durch die Reproduktion, aber auch aus in-
direkten Effekten, wie einer verminderten Mobilität 
oder erhöhten Auffälligkeit für Feinde.

Lebensgeschichte und Kernphasenwechsel
Eine grundlegende Unterscheidung bei allen sexuell 
sich fortp anzenden Arten betrifft den Zeitpunkt der 
Reduktionsteilung: Bei den allermeisten hoch diffe-
renzierten Organismen erfolgt die Reduktionsteilung 
erst bei der Bildung der Keimzellen, die Organismen 
weisen also einen doppelten Chromosomensatz auf, 
sie sind diploid ( Zelle/Chromosomen) und stellen, 
nach einer Begrif ichkeit, die M. Hartmann 1918 
einführt, Diplonten dar.28 Im Unterschied dazu er-
folgt die Reduktionsteilung bei einigen Algen (z.B. 
Chlamydomonas) und Pilzen (z.B. vielen Oomyce-
ten) unmittelbar nach der Bildung der Zygote, die Or-

Abb. 275. Zwei verschiedene Typen des Lebenszyklus: links 
diplontischer (bei den höheren Tieren und P anzen), rechts 
haplontischer Lebenszyklus (bei einigen Algen, z.B. Chla-
mydomonas, Closterium). Im diplontischen Lebenszyklus 
erfolgt die Reduktionsteilung (Meiose) erst bei der Bildung 
der Gameten, der mehrzellige Organismus ist also diploid; 
im haplontischen Lebenszyklus erfolgt die Reduktionstei-
lung dagegen unmittelbar nach der Bildung der Zygote, der 
Organismus ist also die meiste Zeit seines Lebens haploid 
(aus Hartmann, M. (1918). Theoretische Bedeutung und 
Terminologie der Vererbungserscheinungen bei haploiden 
Organismen (Chlamydomonas, Phycomyces, Honigbiene). 
Z. indukt. Abstamm.- Vererbungsl. 20, 1-26: 5).
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ganismen sind also in der längsten Zeit ihres Lebens 
haploid oder Haplonten.29 Der Lebenszyklus dieser 
Organismen wird in einer späteren Terminologie als 
haplontisch (engl. »haplontic«) bezeichnet30, der der 
Diplonten als diplontisch (»diplontic«)31.

Die Phase mit einfachem Chromosomensatz wird 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts Haplophase ge-
nannt (franz. Vuillemin 190732; dt. Goebel 191333; 
engl. Wilson 1925: »Haplophase, that phase of the 
life-history, particularly in the antithetic alternation 
of generations in plants, in which the nuclei are hap-
loid.34). Die andere Phase mit diploiden Zellen wird 
Diplophase genannt.35 Um die Bindung der Termi-
nologie an die Diploidie zu vermeiden, schlägt H. 
Winkler 1920 vor, den Ausdruck ›Haplophase‹ durch 
Gamophase zu ersetzen und statt ›Diplophase‹ das 
Wort Zygophase zu verwenden.36 In der Gamophase 
liegt damit also die reduzierte Anzahl der Chromoso-
men vor, wie sie für die Gameten typisch ist; in der 
Zygophase dagegen die Chromosmenanzahl wie in 
der Zygote.

Regeln der komparativen Lebensgeschichtsforschung
Einige in empirischen Vergleichen und in theoreti-
schen Simulationen bestätigten Verallgemeinerun-
gen der Lebensgeschichtsforschung lauten37: (1) Bei 
hoher Mortalität der Jungen im Vergleich zu den Er-
wachsenen reproduziert sich jeder Organismus mehr-
mals in seinem Leben. (2) Die Anzahl der Jungen 
pro Brut hat einen Wert, der die Anzahl der bis zur 
Fortp anzungsfähigkeit sich entwickelnden Jungen 
maximiert. (3) In wachsenden Populationen sinkt 
das Alter bei der ersten Fortp anzung im Vergleich 
zu stabilen oder abnehmenden Populationen. (4) Mit 
erhöhtem Räuberdruck nimmt die Größe der Jungen 
bei der Geburt zu. (5) In stabilen Umwelten erfolgt 
die Reproduktion in vergleichsweise hohem Alter, 
der einzelne Organismus reproduziert sich mehrmals 
und bringt wenige, große Junge hervor, denen er eine 
intensive Brutp ege zukommen lässt (»K-Selektion«; 
s.u.). (6) Bei stärkerer Fluktuation der Mortalität der 
Jungen gegenüber der der Alten liegt eine Tendenz 
der Organismen vor, sich mehrmals fortzup anzen 
und weniger Junge pro Brut hervorzubringen (»bet-
hedging«, d.h. Risikostreuung).

Trade-off der Lebensgeschichtsparameter
Die verschiedenen Lebensgeschichtsparameter ste-
hen nicht unabhängig voneinander, sondern hängen 
z.T. voneinander ab. Oft sind sie stärker untereinander 
korreliert als mit Merkmalen der Umwelt. Hinsicht-
lich der Korrelation von Größen der Lebensgeschich-
te mit Umweltparametern ist in der Botanik seit Mitte 

des 19. Jahrhunderts von der Phänologie die Rede 
(franz. Morren 185338; dt. Fritsch 185639). Verstanden 
wird darunter das Studium der periodisch wiederkeh-
renden Erscheinungen bei P anzen im Verhältnis zu 
Jahreszeit, Witterung, Standort und Geogra e.

Untereinander stehen die Werte mancher der Grö-
ßen der Lebensgeschichte im Verhältnis eines wech-
selseitigen Ausschlusses. Diese Größen können dann 
nicht gleichzeitig (im Hinblick auf die Fitness des 
Organismus) optimiert werden. Die Verbesserung 
der einen geht also notwendig mit der Verschlech-
terung der anderen einher. In der Lebensgeschichts-
forschung wird ein solches Verhältnis als Trade-off 
bezeichnet. Der Ausdruck (manchmal übersetzt als 
Abwägungsbeziehung oder Kompromiss) stammt 
aus der Ökonomie und ist dort mit dem Konzept der 
Opportunitätskosten verknüpft: Die Investition in ein 
Gut ist mit Verlusten in Bezug auf ein anderes Gut 
verbunden. Zentrale ökonomische Trade-offs betref-
fen das Verhältnis zwischen Geschwindigkeit und 
Qualität in der Erzeugung von Gütern oder zwischen 
In ation und Arbeitslosigkeit. Die Rede von Trade-
off in diesem Sinne lässt sich seit den 1950er Jahren 
nachweisen.40 In der Biologie taucht der Ausdruck 
erst zu Beginn der 70er Jahren auf.41 

Der zentrale biologische Trade-off besteht in dem 
Kon ikt zwischen dem Ausmaß der momentanen 
Reproduktion eines Organismus (bzw. dem Einsatz 
für Verwandte in der Brutp ege oder anderem hel-
fenden Fortp anzungsverhalten) und der Verlänge-
rung des individuellen Überlebens (mit der damit 
verbundenen Möglichkeit späterer Fortp anzung). 
Beschrieben werden diese Abhängigkeiten seit der 
Antike: Der Aristoteles-Schüler Theophrast beob-
achtet z.B. ein Trade-off zwischen dem Wachstum 
und der Fruchtbildung, also der Fortp anzung bei 
P anzen.42

Als ein allgemeines Gesetz behandelt H. Spencer 
1867 das Verhältnis zwischen der Länge eines indi-
viduellen Lebens und der Reproduktionsfähigkeit 
von Organismen. Er spricht von der inversen Vari-
ation der Prinzipien der Individuation und Zeugung 
(»inverse variation between Individuation and Ge-
nesis«43): »where the ability to maintain individual 
life is small, the ability to propagate must be great, 
and vice versa«44. Die Höherentwicklung zu hoch 
integrierten Organismen, bestehend aus vielen dif-
ferenzierten Organen, ist für Spencer nur durch das 
Überwiegen der Selbsterhaltungskräfte gegenüber 
denen der Reproduktion möglich. Denn die Per-
fektionierung der Arbeitsteilung der Teile in einem 
Organismus hänge davon ab, dass die Teile in einer 
Einheit verbunden bleiben; Trennung der Teile ei-
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nes Organismus durch schnelle 
Vermehrung steht dem aber ent-
gegen. Nur durch die wechsel-
seitige Abhängigkeit der Teile 
voneinander kann nach Spencer 
daher eine evolutionäre Ent-
wicklung zu hochorganisierten 
Systemen erfolgen: »progress 
towards mutual dependence of 
parts is prevented by the parts 
becoming independent«45. Der 
allgemeine Fortschritt der Evo-
lution hängt für Spencer daher 
an einem Zurückdrängen der 
Reproduktionsfähigkeit: »other 
things being equal, advancing 
evolution must be accompanied 
by declining fertility«46 – eine 
Gedanke, der in vielen weiteren 
Varianten von Spencer formu-
liert wird.

Andere Trade-offs betreffen 
die Größe und Anzahl der her-
vorgebrachten Nachkommen 
oder den Kompromiss zwischen 
der Maximierung der Fähigkeit 
zur Kolonisierung neuer Ha-
bitate durch Migration und der 
Maximierung der Fekundität47. 
Seit Ende des 18. Jahrhunderts 
werden diese Trade-offs im 
Rahmen von Kompensations- 
und Korrelationsprinzipien dis-
kutiert ( Morphologie).

Morphologie als Teil der Lebensgeschichte
Neben den mit der Fortp anzung zusammenhän-
genden Merkmalen eines Organismus gehören auch 
noch andere zu seinen Lebensgeschichtsparametern, 
so z.B. sein Lebenszyklus (Metamorphose, Genera-
tionswechsel) und sein morphologischer Bau, z.B. 
die Körpergröße oder die Gliederung in sich wieder-
holende und weitgehend autonome Untereinheiten 
(»Modularität«48; Morphologie).

Die Bildung eines großen Körpers wird durch eine 
lange Entwicklungsphase, verbunden mit einer spä-
ten Reproduktion, ermöglicht. Ein großer Körper ist 
in der Regel mit einigen Vorteilen für den Organis-
mus verbunden, z.B. einer Überlegenheit gegenüber 
Konkurrenten, einer geringeren Gefährdung durch 
Räuber und einer stärkeren Emanzipation von abioti-
schen Umweltfaktoren (wegen des geringeren Ober-

ächen-Volumen-Verhältnisses). Auf der anderen 

Seite benötigen große Organismen mehr Nahrung als 
kleine und sind wegen ihrer langen Entwicklungszeit 
zu einer späten Reproduktion gezwungen, so dass sie 
gegenüber kleinen, sich schnell vermehrenden Orga-
nismen Nachteile haben können. 

Semelparie und Iteroparie
Eine Klassi kation von Organismen nach dem Mus-
ter ihrer Lebensgeschichte ndet v.a. in der zweiten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts eine terminologische 
Fixierung. Als wichtige Dimensionen der Lebensge-
schichte werden die Anzahl der Reproduktionsereig-
nisse im Leben eines Organismus und die Anzahl der 
Nachkommen, die er produziert, identi ziert. Diese 
beiden Dimensionen nden in der Terminologie von 
Semelparie und Iteroparie bzw. r- und K-Strategie 
ihren Ausdruck.

Abb. 276. Verschiedene Typen der Lebensgeschichte von Organismen (aus Bonner, 
J.T. (1965). Size and Cycle: 51).
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Die Termini ›Semelparie‹ (»semelparity«) und ›Ite-
roparie‹ (»iteroparity«) werden von L.C. Cole 1954 
eingeführt.49 Semelpar sind Organismen, die nur eine 
Reproduktionsphase in ihrem Leben aufweisen; ite-
ropar sind solche, die sich mehrmals in ihrem Leben 
fortp anzen. Cole zeigt in einer einfachen Überle-
gung, dass semelpare Organismen dann gegenüber 
iteroparen (und als unsterblich angenommenen) Or-
ganismen einen Vorteil haben, wenn sie nur mehr als 
einen Nachkommen mehr pro Fortp anzungsphase 
zeugen (s.o.). Semelpar sind v.a. solche Organismen, 
bei denen der Fortp anzungsakt mit hohen Investiti-
onen verbunden ist, so z.B. viele Fische, die zur Ab-
lage ihres Laichs weite Wanderungen unternehmen. 

Die Ausdrücke ›semelpar‹ und ›iteropar‹ sind v.a. 
in der Zoologie verbreitet. In der Botanik besteht 
seit Beginn des 19. Jahrhunderts eine andere Ter-
minologie: A.P. de Candolle bezeichnet 1805 solche 
P anzen, die in ihrem Leben nur einmal blühen und 
Früchte tragen als monokarp (»plantes monocar-
piennes«).50 Den Gegenbegriff dazu bildet bei de 
Candolle polykarp.51 Die P anzen ersten Typs nennt 

A. Braun 1854 haplobiotisch.52 E. Warming spricht 
1884 von hapaxanthischen P anzen.53 Von Bedeu-
tung sind diese Unterscheidungen u.a. für die Klassi-

kation der P anzen nach Lebensformen.

r- und K-Strategie
Die Parameter der logistischen Kurve ( Population) 
werden von R.H. MacArthur und E.O. Wilson 1967 
dazu genutzt, zwei verschiedene Strategien der Um-
weltnutzung von Ressourcen zu beschreiben.54 Die 
beiden Strategien werden dabei Typen von Organis-
men zugeordnet und können somit als Lebensform-
typen betrachtet werden. Die r-Strategie oder r-Se-
lektion (MacArthur & Wilson 1967: »r selection«55) 
(nach dem Wachstumsparameter r) besteht darin, 
durch schnelle Reproduktion die Populationsgröße 
über die Umweltkapazität hinaus zu treiben, so dass 
die Umweltressourcen schnell ausgenutzt werden, 
die Population danach aber wegen Übernutzung der 
Ressourcen zusammenbricht. Populationen die einer 
K-Strategie (MacArthur & Wilson 1967: »K selec-

Abb. 277. Korrelationen der r- und K-Selektion mit verschiedenen Parametern der Umwelt, der Populationsstruktur und der 
Lebensgeschichte von Organismen (aus Pianka, E.R. (1970). On r- and K-selection. Amer. Nat. 104, 592-597: 593).
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tion«56) (nach dem Kapazitätsparameter K) folgen 
bzw. einer K-Selektion unterliegen, tasten sich da-
gegen langsam an die Kapazitätsgrenze heran und 
vermögen die Ressourcen langfristig optimal auszu-
nutzen. 

Eine qualitative Kontrastierung von zwei Formen 
der Selektion, die mit Umweltparametern korreliert 
sind, nimmt bereits T. Dobzhansky 1950 vor: Unter 
der Voraussetzung von relativ konstanten Umwelt-
bedingungen in den Tropen nimmt Dobzhansky eine 
starke Dichteabhängigkeit der Mortalität von Orga-
nismen bei der »Evolution in den Tropen« an, so dass 
die Selektion in Richtung einer hohen individuellen 
Fitness und relativ niedrigen Reproduktionsraten 
wirkt. In gemäßigten Klimazonen würden die stark 
schwankenden Umweltbedingungen dagegen eine 
nur geringe Dichteabhängigkeit der Mortalität be-
wirken (weil die Organismen unabhängig von ihrem 
Genotyp und Phänotyp durch die Umweltereignisse 
getötet würden und auch die Populationsdichte eine 
nur geringe Rolle für die Mortalität spielt).57 E.R. 
Pianka charakterisiert das Spektrum von r- zu K-
Selektion aufbauend auf diesen Überlegungen 1970 
allgemein durch die Dichteabhängigkeit der Morta-
lität: Bei r-Selektion liegt eine nur geringe Dichte-
abhängigkeit der Mortalität vor, so dass die Selekti-
on in Richtung hoher Reproduktionsraten wirkt; bei 
K-Selektion hängt die Mortalität dagegen stark von 
der Populationsdichte ab, so dass die Selektion in die 
Richtung wirkt, die verfügbaren Energien und Res-
sourcen für die Stärkung der individuellen Überle-
benswahrscheinlichkeit und Konkurrenzfähigkeit zu 
verwenden.58

Vielen Populationen von Insekten und anderen 
Organismen, die in variablen Umwelten mit einem 
unvorhersehbar sich än-
derndem Ressourcenan-
gebot leben und sich op-
portunistisch auf neuen 
Ressourcen schnell aus-
breiten und so zu Grada-
tionen neigen, wird eine 
r-Strategie zugeschrieben, 
während viele große Säu-
getiere und Vögel, die 
in konstanten Umwelten 
leben und sich selten fort-
p anzen, als K-Strategen 
angesehen werden. Viele 
Eigenschaften von Orga-
nismen (die sogenannten 
Lebensgeschichtsparame-
ter) lassen sich dem Sche-

ma der r- und K-Strategie zuordnen: K-Strategen 
tendieren dazu, über einen großen Körper zu verfü-
gen, relativ lange zu leben, sich relativ spät im Leben 
fortzup anzen und dabei nicht nur einmal, sondern 
mehrmals, aber jedes Mal nur wenige Nachkommen 
zu bekommen und dem Nachwuchs eine intensive 
Brutp ege zukommen zu lassen (vgl. Abb. 277). 
Zentrale morphologische und allgemein biologische 
Merkmale eines Organismus können somit als direk-
tes Resultat eines (langfristig wirksamen) populati-
onsbiologischen Prozesses interpretiert und letztlich 
auf die Umweltbedingungen zurückgeführt werden: 
Unstabile Lebensräume, in denen der einzelne Orga-
nismus eine nur geringe Überlebenswahrscheinlich-
keit hat, begünstigen Organismen mit einer geringen 
Körpergröße und hohen Reproduktionsraten, die zu 
einem schnellen Populationswachstum führen.

Beobachtungen über die Korrelationen zwischen 
einzelnen Parametern der Lebensgeschichte, die 
auch durch die Konzepte der r- und K-Strategie 
zum Ausdruck gebracht werden, gibt es seit langem. 
Sie werden in den älteren Theorien allerdings nicht 
durch Selektion, sondern die harmonische Einrich-
tung der Welt durch einen weisen Schöpfergott in-
terpretiert. So berichtet Platon im ›Protagoras‹ von 
der »ausgleichenden« Verteilung der Fähigkeiten auf 
die verschiedenen Lebensformen: Die Starken wer-
den mit geringer Schnelligkeit ausgestattet, und die 
Schnellen mit geringer Stärke; den Organismen, die 
sich von anderen ernähren, verlieh der demiurgische 
Schöpfer eine »dürftige Zeugung, dagegen den von 
ihn verzehrten eine vielerzeugende Kraft, dem Ge-
schlecht zur Erhaltung«.59 Auch Aristoteles stellt fest, 
dass kleine Organismen häu g mehr Nachkommen 
haben als große; das geringe Wachstum werde bei 

Abb. 278. Spektrum von altrizialer bis präkozialer Lebensgeschichte und damit verbun-
dener Eigenschaften der Organismen, entwickelt ausgehend von Vergleichen bei Fischen 
(aus Bruton, M.N. (1989). The ecological signi cance of alternative life-history styles. In: 
Bruton, M.N. (ed.). Alternative Life-History Styles of Animals, 503-553: 514).
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ihnen kompensiert durch eine starke Vermehrung.60 
Mitte des 17. Jahrhunderts weist T. Browne darauf 
hin, dass bei bestimmten Arten von Organismen, 
z.B. großen Säugetieren, eine nur geringe Fort-
p anzungsrate mit einem langen Leben verbunden 
ist (»Others there are which make good the paucity 
of their breed with the length and duration of their 
dayes«).61 Ähnliche Ausführungen nden sich später 
in physikotheologischem Gewand bei J. Ray und W. 
Derham. Nach Ray wird die Schwäche von Tieren 
entweder durch das gleichzeitige Hervorbringen 
zahlreicher Nachkommen (»multiparous«) oder eine 
wiederholte Fortp anzung (»often breeding«) kom-
pensiert.62 Derham erklärt die Korrelation zwischen 
dem Erreichen eines hohen Alters und der geringen 
Reproduktion als sinnvolle Einrichtung der Welt, die 
verhindert, dass es zu massenhafter Ausbreitung be-
stimmter Arten kommt.63

Auch im 18. Jahrhundert nden sich Überlegun-
gen, die auf die spätere Unterscheidung von r- und K-
Strategie vorausweisen: C. von Linné schreibt 1749, 
die Natur habe »denjenigen Thieren, welche am 
kleinsten sind und vielen anderen Nutzen und Nah-
rung geben, die größte Fruchtbarkeit verliehen«.64 
H. Reimarus sieht 1760/62 in ähnlicher Weise eine 
Kompensationsbeziehung zwischen Selbsterhaltung 
und Fortp anzung: »Denn da die Insekten an sich 
kurzes Leben haben, und durch die Witterung am 
leichtesten hingerafft werden, dennoch aber allen 
übrigen Raubthieren, zu Lande und zu Wasser, das 
erste Futter darreichen müssen: so mußte auch ihre 
Vermehrung desto stärker seyn, wenn es nicht allen 
übrigen Thierarten an Nahrung gebrechen sollte«.65 
Weniger physikotheologisch schreibt C.F. Kielmey-
er 1793 solchen Organismentypen, die über eine 
geringe »Emp ndungsfähigkeit« und damit Selbst-
erhaltungsfähigkeit verfügen, eine größere »Re-
productionskraft« zu.66 Eine weitere Station in der 
Geschichte dieses komparativen Konzeptes bildet 
der von C. Bergmann und R. Leuckart 1852/55 kon-
statierte erhöhte Fortp anzungsbedarf bei solchen 
Organismen, die durch eine geringe »Dauerhaftig-
keit«67 ausgezeichnet sind.

Statt der Angabe eines Musters der Lebensge-
schichte, wie er in den Begriffen von r- und K-Stra-
tegie zum Ausdruck kommt, wurde auch vorgeschla-
gen, die kausalen Mechanismen, die hinter diesen 
Mustern jeweils stehen, auf Begriffe zu bringen. Hier 
hat sich besonders die typisierende Unterscheidung 
von einerseits spätreifen oder p egebedürftigen Jun-
gen (»altrizial«; von lat. ›altrix‹ »Ernährerin, Amme«) 
und andererseits frühreifen Jungen (»präkozial«; von 
lat. ›praecoquis‹ »frühreif«) etabliert ( Brutp ege). 

Diese Differenzierung hat eine lange Tradition v.a. 
in Bezug auf die Entwicklung von Vögeln, bei denen 
seit Beginn des 19. Jahrhunderts zwischen »Nestho-
ckern« und »Nest üchtern« unterschieden wird. A. 
Portmann weitet die Unterscheidung 1939 auf andere 
Organismengruppen, insbesondere die Säugetiere, 
aus.68 Später wird sie auch auf Fische angewandt.69 

Der Entwicklungsweg eines spätreifen Orga-
nismus entspricht dem Modell der r-Strategie: Es 
werden viele Nachkommen produziert, die bei ihrer 
Geburt unvollständig entwickelt sind, für die die El-
tern wenig investieren und die auf eigene Ernährung 
(oder lange Versorgung durch Artgenossen) ange-
wiesen sind. Im Gegensatz dazu kommen die früh-
reifen Organismen in einem weit entwickelten und 
mit hoher Überlebenswahrscheinlichkeit ausgestat-
teten Stadium auf die Welt; dies bedingt, dass ihre 
Eltern nur wenige von ihnen produzieren können 
– dieser Entwicklungsweg korrespondiert also dem 
Modell der K-Selektion. In die Rubrik der spätreifen 
Organismen fallen z.B. viele Insekten, bei denen die 
Nachkommen ein eigenes Ernährungsstadium (Lar-
venstadium der holometabolen Insekten) durchlau-
fen, das als reine Ernährungsform zu deuten ist und 
z.T. eine intensive Brutp ege erfährt (z.B. bei den 
sozialen Insekten).

Wie die Differenzierung von r- und K-Strategie 
kann auch die Unterscheidung von spät- und früh-
reifem Entwicklungsweg mit Umweltverhältnissen 
in Beziehung gesetzt werden. Spätreife Organismen 
leben tendenziell in unstabilen, stark uktuierenden 
Umwelten und sind einer dichteunabhängigen Mor-
talität ausgesetzt; es handelt sich bei ihnen meist um 
Generalisten mit starkem Ausbreitungsvermögen, 
aber geringer Konkurrenzfähigkeit. Im Gegensatz 
dazu leben frühreife Organismen eher in einer stabi-
len, dichtbesiedelten Umwelt; sie sind Spezialisten, 
mit starker Konkurrenzfähigkeit, die oft einer dichte-
abhängigen Mortalität unterworfen sind.70
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Lernen
Das Wort ›Lernen‹ (mhd. ›lernen‹, ahd. ›lern n‹) 
ist mit ›lehren‹ und ›leisten‹ verwandt und hat die 
ursprüngliche Bedeutung »einer Spur nachgehen, 
etwas verfolgen«. Der individuelle Erwerb von 
Kenntnissen und Fähigkeiten wird auch im Grie-
chischen mit einem besonderen Ausdruck benannt 
(› ‹). Weder dieser griechische noch der 
lateinische Ausdruck (»discere«) werden aber in 
terminologischer Weise verwendet. Und auch die 
entsprechenden Wörter der modernen Sprachen 
entwickeln sich erst Ende des 19. Jahrhunderts zu 
Fachausdrücken der psychologischen1 und etholo-
gischen2 Literatur. Lange vor der Etablierung spezi-

scher »Lerntheorien« erscheint das Wort ›Lernen‹ 
seit dem frühen 16. Jahrhundert vielfach in Titeln 
von Werken über schulische und außerschulische 
Bildung und Erziehung.3 Besonders der Erwerb der 
elementaren Kulturtechniken, des Rechnens, Lesens, 
Schreibens und Sprechens von Fremdsprachen, wer-
den als ›Lernen‹ zusammengefasst.4 In Bezug auf 
Tiere wird ›Lernen‹ nicht selten in einem Atemzug 
mit ›Intelligenz‹ erwähnt, oder sogar als eine Form 
von Intelligenz verstanden (Thorndike 1899: »the 
process of learning or intelligent activity«5). In äl-
teren Werken werden Untersuchungen zum Lernen 
meist unter Titeln wie ›Gedächtnis‹, ›Assoziation‹ 
oder ›Übung‹ abgehandelt.6

Antike bis 19. Jh.
Die Gelehrigkeit der Tiere ist bekannt, seitdem der 
Mensch sie zu seinen Zwecken abzurichten versteht, 
also seit der Jungsteinzeit. Explizit beschreibt Platon 
das Lernen bei Hunden, die gegenüber den ihnen be-
kannten Menschen zahm sind und nur Unbekannte 
anbellen, also eine Form des Lernens, die später Ge-
wöhnung oder Habituation genannt wird (s.u.).7 An 
anderer Stelle entwickelt Platon eine Theorie, nach 
der die Fähigkeit zur Erinnerung für alle Lebewesen 
notwendig sei, weil sie ohne diese ihre Bedürfnisse 
nicht befriedigen könnten. Denn ein Bedürfnis richte 
sich stets auf einen Zustand, der dem gegenwärtigen 
Körperzustand entgegengesetzt sei, und setze damit 
die Erinnerung des Entgegengesetzten voraus: Der 
Durst setze z.B. die Erinnerung an das Trinken vor-
aus, um danach streben zu können.8 Das Lernen des 
Menschen betrachtet Platon als eine Form des Wie-
dererinnerns, »das Wiederaufnehmen einer uns schon 

angehöriger Erkenntnis«, die lediglich bei der Geburt 
verlorenging.9 Für Alkimos, einen jüngeren Zeitge-
nossen Platons, ermöglicht die Erinnerung überhaupt 
die Lebenserhaltung der Lebewesen, weil sie allein 
über ihre Erinnerungsfähigkeit eine konstante Ein-
stellung zu ihrer Nahrung und ihren Artgenossen ent-
wickeln könnten.10 Die Frage, ob das Erinnerte an-
geboren oder erlernt ist, bleibt hier allerdings offen. 
Aristoteles stellt fest, dass einige Tiere nicht allein 
aufgrund angeborener Anlagen (»  «), son-
dern auch erworbener Gewohnheiten (»  «) 
leben.11 Er sieht das Vermögen zur Erinnerung und 
zum Lernen in Verbindung mit der Intelligenz.12 Das 
Lernen bei Tieren stellt Aristoteles – geleitet vom 
Modell des Unterrichts beim Menschen – in einen 
engen Zusammenhang mit der Lehre: Die Tiere, die 
lernen können, lassen sich gleichzeitig belehren, sei 
es von anderen Tieren oder vom Menschen.13 Auch 
spätere Autoren der Antike weisen auf die Lernfähig-
keit von Tieren hin.14

Im Mittelalter und der Frühen Neuzeit dominieren 
anekdotische Beschreibungen in der Feststellung des 
Lernens bei Tieren. Häu g wird diese Fähigkeit auf 
eine (letztlich göttliche) Intelligenz zurückgeführt. 
Seit langem ist bekannt, dass der Gesang der Vögel 
vielfältiger und schöner ausfällt, wenn die Tiere in 
ihrer Jugend den Gesang ihrer Eltern hören konnten. 
Ein Autor der Frühen Neuzeit, der dies feststellt, ist 
1660 M. Cureau de la Chambre.15 Die Frage nach 
dem relativen Anteil von Erbe und Erfahrung in der 
Herausbildung der Kenntnisse und Fertigkeiten der 
Tiere erfährt bereits in der Frühen Neuzeit eine er-
hebliche Aufmerksamkeit. Dies zeigt sich etwa an 
Experimenten mit isoliert aufgezogenen Tieren oder 
Menschen, in denen versucht wird, den Beitrag von 
individueller Erfahrung und ererbter Konstitution zu 
ermitteln.

Lernen ist die nachhaltige Modi kation von Verhalten 
aufgrund individueller Erfahrung. Sie beruht auf dem 
Erwerb von Kenntnissen oder körperlichen Fertigkei-
ten.

angeboren/erlernt (Seneca 1. Jh.)  513
Tradition (lat.)  515
Habituation (mlat.)  512
Lernen (ahd. 9. Jh.)  507
Plastizität des Nervensystems (Beale 1870)  513
Bahnung (Exner 1882)  510
Versuch und Irrtum (Lloyd Morgan 1894)  511
Engramm (Semon 1904)  508
Mneme (Semon 1904)  508
Konditionierung (Watson 1916)  509
Trieb-Dressurverschränkung (Lorenz 1932)  514
Verhaltensplastizität (Lloyd Morgan 1898)  513
Prägung (Lorenz 1935)  516
operantes Verhalten (Skinner 1937)  509
negatives Lernen (Bindra 1973)  512
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Spätes 19. Jh.: Lernen, Instinkt und Vererbung
In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird das 
Lernen als eine neben den Instinkten stehende und 
durch Ein üsse der Umwelt bedingte Form der 
Verhaltenssteuerung aufgefasst. Vielfach wird eine 
Verschränkung von Erfahrungen durch Lernen und 
Instinkte angenommen. Der Psychologe W. Wundt 
geht 1874 davon aus, dass selbst die basalen Trie-
be der Tiere, die auf Ernährung und Fortp anzung 
gerichtet sind, »von den individuellen Erlebnissen 
beein usst werden« und somit nicht allein ein »ange-
borenes Besitzthum« darstellen.16 Wundt erklärt auch 
die Entstehung der Instinkte nach einem Modell der 
lamarckistischen Vererbung: Sie seien aus ursprüng-
lichen »Willenshandlungen« hervorgegangen und 
durch ihre gewohnheitsmäßige Ausübung erblich 
geworden.

Insgesamt stehen die biologischen Theorien zum 
Lernen am Ende des 19. Jahrhunderts in engem Zu-
sammenhang zu Theorien der Vererbung. Der zen-
trale vermittelnde Begriff ist der des Gedächtnisses. 

Für E. Haeckel besteht das Gedächtnis nicht nur in 
der Speicherung individueller Erfahrungen in einem 
Nervensystem, sondern er wird allgemein mit einer 
»Reproduktion« identi ziert. Das Gedächtnis ist da-
mit, in Haeckels Worten, »bei jedem Entwickelungs-
Vorgang und namentlich bei der Fortp anzung der 
Organismen wirksam«.17 Das Gedächtnis wird als 
eine allgemeine Grundkraft der organischen Natur 
betrachtet, das die organischen Körper von den an-
organischen unterscheidet. R. Semon führt in diesem 
Zusammenhang 1904 den Begriff Mnem als »erhal-
tendes Prinzip im Wechsel des organischen Gesche-
hens« ein.18 Auf lamarckistischer Grundlage erklären 
die Mneme für Semon sowohl das Gedächtnis als 
Funktion der Nerven als auch die Vererbung von einer 
Generation in die nächste. Die Vererbung erworbener 
Eigenschaften wird dabei über physiologische Ein-
drücke (»Veränderung der organischen Substanz«) 
vermittelt, die Semon Engramme nennt.19 

Von den führenden Biologen der Zeit (z.B. A. Weis-
mann) wird die These einer physiologisch gleichen 
Grundlage von Gedächtnis und Vererbung allerdings 
bestritten.20 Wenn auch nicht die lamarckistische 
Theorie, so haben doch die zentralen von Semon ge-
prägten Begriffe bis in die Gegenwart überlebt: Als 
›Engramme‹ werden später allgemein neurophysio-
logische Zustände bezeichnet, die Gedächtnisleistun-
gen zugrunde liegen; und ›Meme‹ (»memes«) nennt 
R. Dawkins 1976 die kleinsten Gedankenelemente, 
die als Selektionseinheiten auf der Ebene der Kultur 
sich vererben, variieren, miteinander konkurrieren 
und sich ausbreiten ( Kultur/Kulturelle Evolution).21

An der Wende zum 20. Jahrhundert wird das Ler-
nen als ein nahezu universales organisches Phäno-
men verstanden. Experimentell zeigt sich, dass selbst 
sehr einfach gebaute wirbellose Tiere zum Lernen 
in der Lage sind.22 Aufgrund des weiten Spektrums 
der Formen des Lernens werden verschiedene Lern-
typen unterschieden. So differenziert E. Wasmann 
1899 im Versuch der Abgrenzung der »psychischen 
Fähigkeiten« von höher organisierten Tieren (Säu-
getieren und Vögeln) gegenüber den niederen Tieren 
(Insekten) sechs verschiedene Formen des Lernens 
(vgl. Tab. 171). Lernen durch Übung, Gedächtnis, 
Nachahmung und Dressur ndet Wasmann auch bei 
Ameisen. Allein solches Lernen, das ein Schließen 
beinhaltet, und das Wasmann ›Intelligenz‹ nennt, 
fehlt bei diesen Tieren (es kommt nach Wasmann al-
lein dem Menschen zu). Die Leistungen des Lernens 
sind nach Wasmann bei den Ameisen eng mit instink-
tiven Verhaltensweisen verbunden. Durch Versuche 
zum Lernen und durch die erfolgreiche Dressur von 
Ameisen erkennt Wasmann, dass »die Ameisen durch 

I Selbständiges Lernen
1. Übung
Lernen durch »instinktive Einübung angeborener Re-

exmechanismen, welche durch die Muskelgefühle des 
Thieres ausgelöst wird«

2. Sinnliches Gedächtnis
Lernen durch »sinnliche Erfahrung, indem durch diesel-
be neue Vorstellungs- und Emp ndungsassociationen 
unmittelbar gebildet werden«

3. Intelligenz: Schließen aus der Erfahrung
Lernen durch »sinnliche Erfahrung und intelligentes 
Schliessen von früheren auf neue Verhältnisse«

II Lernen durch fremden Ein uss
4. Nachahmung
Lernen durch »Anregung des Nachahmungstriebes, 
welche von dem Beispiele Anderer ausgeht«

5. Dressur
Lernen durch »Dressur, durch welche der Mensch an-
deren sinnlichen Wesen neue Vorstellungs- und Emp-

ndungsassociationen nach seinem intelligenten Plane 
einprägt«

6. Belehrung zur Intelligenz
Lernen durch »intelligente Belehrung (Unterricht), 
durch welche ein intelligentes Wesen ein anderes lehrt, 
nicht bloss neue Vorstellungsassociationen unmittelbar 
zu bilden, sondern auch neue Schlüsse zu ziehen aus 
früheren Erkenntnissen«

Tab. 171. Formen des Lernens (nach Wasmann, E. (1899). 
Die psychischen Fähigkeiten der Ameisen. Zoologica Heft 
28: 110).
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eigene sinnliche Erfahrung, durch Nachahmung und 
durch Dressur vieles wirklich zu lernen vermögen, 
wodurch sie die Ausübung ihrer erblichen Instinkte 
modi ciren«.23

Als Grundlage einer De nition des Lernbegriffs 
etabliert sich die Vorstellung, Lernen sei eine rela-
tiv dauerhafte Verhaltensänderung, die sich aus einer 
besonderen Organismus-Umwelt-Beziehung ergibt 
und nicht auf innere Entwicklungsprozesse zurück-
zuführen ist.24

Pawlow: »bedingte Re exe«
Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird versucht, der 
weiten Verbreitung des Lernens dadurch Rechnung 
zu tragen, dass es ausgehend von dem einfachsten 
Mechanismus der Verhaltensauslösung konzipiert 
wird: dem Re ex. Durch Lernen veränderte Re exe 
sind variable Verbindungen zwischen einem Um-
weltereignis und einer Organismusreaktion, die erst 
im Laufe des Lebens eines Organismus ausgebildet 
(und wieder gelöst) werden, die also das Ergebnis 
einer Assoziation sind und insofern durch vorherge-
hende Erfahrung bedingt sind. I. Pawlow nennt sie 
daher 1903 die bedingten Re exe ( Verhalten).25 In 
den bedingten Re exen liegt häu g eine Verbindung 
eines Verhaltens mit einem nicht regelmäßigen und 
oft entfernten (distanten) Umweltereignis vor. Die 
bedingten Re exe ermöglichen also eine Anpassung 
des Organismus an die spezi schen, zufälligen und 
variablen Eigenschaften seiner Umwelt. Diese exi-
ble Anpassung stellt nach Pawlow eine notwendige 
Voraussetzung für das Überleben eines Organismus 
in einer sich wandelnden Umwelt dar.

In einer Kritik älterer Ansätze, die alles Verhalten 
durch angeborene Instinkte erklären will, entwi-
ckeln sich in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhun-
derts weitreichende Verhaltenstheorien, die so gut 
wie alle Verhaltensweisen von Menschen und Tieren 
als Ergebnisse eines Lernens interpretieren (»Anti-
Instinkt-Revolte«). Die einfachste Form des Lernens 
wird dabei im Anschluss an Pawlows Begriff des 
›bedingten Re exes‹ als Konditionierung bezeichnet 
(Watson 1916: »conditioning«).26

Konditionierung
Beim bedingten Re ex der klassischen Konditio-
nierung erfolgt eine individuelle Umweltanpassung 
eines Organismus durch Herstellung einer zufälli-
gen, aber regelmäßigen Verbindung zwischen einem 
neuen Reiz (z.B. einem Klingelton) und einem be-
kannten (unbedingten) Reizobjekt (z.B. der Präsen-
tation von Futter). Im Unterschied dazu wird in der 
operanten Konditionierung ein zufällig ausgeführtes 

Verhalten über eine Belohnung in einer speziellen 
Umweltsituation verstärkt. Diese besondere Form 
des bedingten Verhaltens bezeichnet B.F. Skinner 
1937 als operantes Verhalten (»operant behavi-
or«27); seit Ende der 30er Jahre wird v.a. von operan-
ter Konditionierung (Brownell 1939: »operant con-
ditioning«28) gesprochen. Skinner verwendet diesen 
Ausdruck für spontan auftretendes Verhalten, das 
durch seine eigenen Konsequenzen verstärkt wird 
(»a kind of response which occurs spontaneously in 
the absence of any stimulation with which it may 
be speci cally correlated«29). Wegen seiner sponta-
nen Ausführung ohne anfängliche Bindung an einen 
spezi schen Reiz grenzt er es von dem Fall der klas-
sischen (pawlowschen) Konditionierung, also einem 
Re ex als Antwort auf einen bestimmten Reiz, ab 
(»respondent type«). Eine operante Konditionierung 
liegt z.B. bei einer Ratte in einem Versuchskä g vor, 
bei der das anfänglich zufällig ausgeführte Verhal-
ten des Drückens eines Hebels durch die Gabe von 
Futter verstärkt wird (»reinforcement«). Eingesetzt 
werden Kä ge dieser Art zur Untersuchung von 
Lernverhalten (»associative processes«30) seit Be-
ginn des 20. Jahrhunderts (u.a. von Thorndike31). 
Verfeinert wird der Aufbau durch die Experimente 
Skinners, nach dem sie später meist benannt werden 
(»Skinner box«: Abb. 280).

Die beiden Formen des einfachen Lernens betref-
fen also entweder die Re exauslösung (Assoziation 
eines neuen Umweltreizes mit dem bestehenden, so 
dass jener diesen in der Re exauslösung ersetzen 
kann) oder die Re exwirkung (Verstärkung des Re-

exes durch seine positiven Konsequenzen für den 
Organismus). Neben diesen beiden einfachen Typen 
bestehen Lernformen, die komplexere Fähigkeiten 
eines Organismus einschließen, z.B. Lernen durch 
Imitation oder Lernen durch gedankliche Vorstellun-
gen.32

Abb. 279. Die Bewegungsbahn eines Krebses in einem Kä-
g. Der Krebs wurde darauf trainiert, den hier verschlosse-

nen rechten (R; in der Abbildung den unteren) Ausgang ins 
Freie zu nehmen. Erst nach mehreren Anläufen ndet er den 
offenen linken Ausgang (L) (aus Yerkes, R.M. & Huggins, 
G.E. (1903). Habit formation in the craw sh Cambarus af-
nis. Harvard Psychol. Stud. 1, 565-577: 574).
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Eine von W.H. Thorpe ins Leben gerufene Grup-
pe von Verhaltensforschern (u.a. K. Lorenz und N. 
Tinbergen), die sich um Klärung terminologischer 
Fragen in der Ethologie bemüht, de niert die Kon-
ditionierung 1951 als den Prozess des Erwerbs von 
Fähigkeiten zur Reaktion auf einen spezi schen Reiz 
mit einer Re exantwort, die eigentlich einem ande-
ren Reiz zugehört und sich als Folge des wiederhol-
ten gleichzeitigen Auftretens der beiden Reize ein-
stellt (»Conditioning=The process of acquisition by 
an animal of the capacity to respond to a given stimu-
lus with the re ex reaction proper to another stimulus 
(the reinforcement) when the two stimuli are applied 
concurrently for a number of times«).33

In wissenschaftstheoretischer Hinsicht sehen ei-
nige Autoren einen grundlegenden Zusammenhang 
zwischen dem Prozess der operanten Konditionie-
rung und dem biologischen Zweckbegriff: Die ope-
rante Konditionierung kann als ein grundlegendes 
Modell für zweckmäßig zu beurteilende organische 
Prozesse gelten, weil in der operanten Konditionie-
rung (im Gegensatz zur klassischen) die Beziehung 
eines Verhaltens zu seinen Konsequenzen im Mit-
telpunkt steht. Die Konzipierung eines Prozesses 
ausgehend von seinen Konsequenzen macht die 
Konditionierung also zu einem elementaren Modell-
fall biologischer Zweckbeurteilungen. Diesen Stand-
punkt vertritt etwa Skinner 1953: »Statements which 
use such words as ›incentive‹ or ›purpose‹ are usu-
ally reducible to statements about operant conditio-
ning«.34 Von anderer Seite wird daran kritisiert, dass 
die operante Konditionierung nicht der funktionalen 
Variabilität des Verhaltens gerecht wird. Organismen 

verhalten sich opportunistischer als das enge Modell 
der operanten Konditionierung vorhersagt.35

Lernen bei Einzellern?
Die klassischen Experimente zum Lernen erfolgten 
mit Tieren, die über ein differenziertes Nervensystem 
verfügen. Seit Beginn des 20. Jahrhunderts wird da-
neben auch ein Lernen bei Einzellern und Bakterien 
immer wieder diskutiert.36 Aufgrund der Ergebnisse 
von »Dressurversuchen« mit Pantoffeltierchen (Pa-
ramaecium) behauptet F. Bramstedt 1935 ein Lern-
vermögen bei diesen Einzellern nachgewiesen zu 
haben.37 Die Untersuchungen Bramstedts sind aber 
umstritten und können von anderen Forschern der 
1930er Jahre nicht bestätigt werden.38 Von experi-
mentellen Nachweisen einer Konditionierbarkeit von 
Pantoffeltieren und ihrem Lernvermögen wird aber 
seit den 1950er Jahren immer wieder berichtet.39 
Wegen methodischer Probleme der anderen Untersu-
chungen gilt aber nur eine Studie aus dem Jahr 1979 
als gesichert, in der Pantoffeltierchen darauf trainiert 
wurden, über einen Vibrationsreiz als konditionier-
tem Signal einen elektrischen Schock zu vermeiden 
(Hennessey et al. 1979).40 Der Sachverhalt bleibt also 
umstritten, und manche Forscher sind der Überzeu-
gung, »daß Einzeller wahrscheinlich nicht konditio-
nierbar sind« (Voß & Machemer 1987).41 Von ande-
rer Seite werden allerdings molekulare Mechanismen 
vorgeschlagen, die beim assoziativen Lernen der 
Einzeller beteiligt sein könnten.42 Neben dem Lernen 
innerhalb der Lebensspanne eines Individuums wird 
auch ein assoziatives Lernen als Ergebnis von evolu-
tionären Prozessen, die über mehrere Generationen 
laufen, diskutiert.43

Neurophysiologie des Lernens
Neurophysiologische Modelle des Lernens werden 
seit Ende des 19. Jahrhunderts entwickelt. S. Exner 
stellt 1894 zahlreiche neuronale Schaltkreise dar 
( Emp ndung: Abb. 96) und betrachtet das Ler-
nen als einen Prozess der Stärkung von neuronalen 
Kontakten innerhalb dieser Verknüpfungen. Durch 
eine Wiederholung der Reizabläufe soll es zu einer 
Erleichterung der Erregungsübertragung kommen – 
ein Prozess, den Exner seit 1882 Bahnung nennt.44 
Spekulationen über den physiologischen Zusammen-
hang von Gewohnheiten des Verhaltens und der Aus-
bildung von Leitungsbahnen gibt es seit Beginn des 
19. Jahrhunderts. Ein Vorläufer in dieser Richtung 
ist J.B. de Lamarck, der sogar das Entstehen neuer 
Organe als Folge der Umleitung von inneren Flüs-
sigkeiten aufgrund veränderter gewohnheitsmäßig 
ausgeführter Verhaltensweisen annimmt.45

Abb. 280. Eine Experimentierbox (»Skinnerbox«) zur Un-
tersuchung des Lernverhaltens bei Ratten. Durch Drücken 
des Hebels (»Lever«) kann eine Ratte die Gabe von Futter 
auslösen (aus Skinner, B.F. (1938). The Behavior of Orga-
nisms: 49).
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In der Mitte des 20. Jahrhunderts versucht D. Hebb 
die Ergebnisse der Versuche zur Konditionierung in 
einem neurophysiologischen Modell des Lernens zu 
erklären: Die Assoziation von zwei Vorstellungen be-
ruht in Hebbs neuronalem Modell auf der Kopplung 
von zwei Erregungsleitungen in einer Synapse: Die 
häu g gemeinsame Erregung beider Leitungen führt 
zur Erleichterung der postsynaptischen Erregung bei 
der Erregung von nur einer Leitung.46 Zusammenge-
fasst wird diese Argumentation in der später so ge-
nannten Hebbschen Regel: »what res together, wi-
res together« (Löwel & Singer 1992: »neurons wire 
together if they re together«47). E. Kandel liefert seit 
den 1960er Jahren eine experimentelle Bestätigung 
für die Relevanz dieses Forms des Lernens bei der 
Meeresschnecke Aplysia.48

Lernen durch »Versuch und Irrtum«
Meist unterschieden vom Lernen durch Konditio-
nierung wird das Lernen durch Versuch und Irrtum 
(»trial and error«) (vgl. Tab. 172). Bezeichnung und 
Verfahren werden zunächst für die Lösung von Auf-
gaben, die der Mensch sich gestellt hat, z.B. in der 
Mathematik, angewandt.49 Mitte des 19. Jahrhunderts 
beschreibt A. Bain die Form des originellen Denkens 
des Menschen, das revolutionären Entdeckungen zu-
grunde liegt, als die von Versuch und Irrtum (»trial 
and error«).50 In den 1870er Jahren wird daneben in 
der Psychologie ein allgemeines Prinzip des Lernens 
in dieser Begrif ichkeit benannt.51 Verwendet wird 
der Ausdruck z.B. für den Spracherwerb bei Kin-
dern (bei H. Taine 1876 ursprünglich »tâtonnement 
et selection«52; englisch 1877 übersetzt als »trial and 
error«53). 

C. Lloyd Morgan führt dann Ende des 19. Jahrhun-
derts die Terminologie in die Biologie zur Beschrei-
bung des Problemlöseverhaltens von Tieren ein: Er 
spricht von der Methode des variierten Versuchs und 
Irrtums mit der Ausnützung des zufälligen Erfolgs 
(»the method of varied trial and error with the uti-
lization of chance success«54), die später wiederum 
knapp als Versuch und Irrtum (»trial and error«) zu-
sammengefasst wird.

E.L. Thorndike formuliert diese Form des Ler-
nens nach dem Modell von Versuch und zufälligem 
Erfolg (»learning by trial and accidental success«55) 
1911 als ein Gesetz, das Effektgesetz. Es lautet: »Of 
several responses made to the same situation, tho-
se which are accompanied or closely followed by 
satisfaction to the animal will, other things being 
equal, be more rmly connected with the situation, 
so that, when it recurs, they will be more likely to 
recur«.56

Das Lernen durch Versuch und Irrtum zur Lösung 
eines de nierten Problems ist charakterisiert durch 
die zwei Phasen des ungezielten Ausprobierens oder 
der blinden Variation und des Verwerfens der nicht 
erfolgreichen Ansätze oder Varianten, d.h. die Selek-
tion der erfolgreichen Ansätze. Die erste Phase ist 
dabei »blind« oder »zufällig«, insofern die Variatio-
nen nicht in Abhängigkeit von ihren Erfolgsaussich-
ten auftreten. Das Muster des Lernens nach diesen 
zwei Phasen wird nicht nur als grundlegend für viele 
Lernvorgänge – angefangen von den Einzellern bis 
zum »kreativen Denken« des Menschen – gesehen, 
es wird darüber hinaus mit dem Mechanismus der 
Evolution, wie er von Darwin durch das Zusammen-
spiel von Mutation und Selektion beschrieben wird, 
identi ziert. D.T. Campbell charakterisiert den über-
einstimmenden Mechanismus 1960 als blinde Varia-
tion und selektive Beibehaltung (»blind variation and 
selective retention«).57

Abb. 281. Vier Flugbahnen einer Grabwespe beim An ug 
ihres Neststandortes, nachdem das Nest anfangs durch 
einen Kreis von Tannenzapfen markiert war und dieser in 
verschiedener Weise verändert wurde (aus Tinbergen, N. 
(1938). On the orientation of the digger wasp Philanthus tri-
angulum Fabr. III. Selective learning of landmarks. In: ders. 
(1972). The Animal in its World, vol. I, 146-196: 194).
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Auch einfachen Maschinen wird seit den 1950er 
Jahren ein Lernen nach der Methode von Versuch 
und Irrtum zugeschrieben. Die Konstruktion dieser 
Maschinen geht von dem Prinzip zellulärer Automa-
ten und J. von Neumanns Analysen selbstreproduzie-
render Maschinen aus ( Künstliches Leben).58 Auch 
in diesem Zusammenhang wird die Ähnlichkeit des 
Prinzips der Algorithmen dieser Maschinen mit dem 
Prinzip der Natürlichen Selektion betont.

Habituation
Eine weitere Form des Lernens stellt die Habituation 
dar. Das Wort leitet sich von dem mittellateinischen 
›habituatio‹ »Gewöhnung«59 ab (von dem älteren 
Verb ›habituare‹ »sich gewöhnen«) und entwickelt 
sich allmählich zu einem Fachterminus, der v.a. auf 
physiologische Prozesse bezogen wird. Der paradig-
matische Fall einer Habituation liegt in der nachlas-
senden Wirkung von Drogen bei beständigem Kon-
sum. Allgemein de niert werden kann die Habituati-
on als das Schwinden einer Reaktion als Ergebnis der 
wiederholten Stimulation ohne folgende Belohnung 
(Thorpe 1951: »Habituation=The waning of a res-
ponse as a result of repeated stimulation which is not 
followed by any kind of reinforcement. It is of rela-
tively enduring nature and is thus regarded as distinct 
from fatigue and sensory adaptation«60). Das erste 
systematisch untersuchte Beispiel für Habituation 
bildet das Nachlassen der Rückzugsbewegung der 
Fühler von Schnecken nach einer mechanischen Er-
schütterung, wenn dieser Reiz wiederholt erfolgt.61

Negatives Lernen
Im Unterschied zur Herstellung einer Verknüpfung 
von Vorstellungen wird die aktive Entfernung einer 
solchen Verknüpfung als negatives Lernen (oder 
»reverses Lernen«, »unlearning«) bezeichnet. Der 
Ausdruck erscheint zunächst in der Pädagogik im 
Sinne eines nicht sinnvollen, die Entwicklung hem-
menden Lernens durch Bestrafung statt durch Beloh-
nung (Borgeson 1926: »Not negative learning, but 

positive learning through inspiration, information, 
and participation in the normal process of life, is a 
sound, reasonable, and logical process of attaining 
development«62). Später wird der Begriff zur Analy-
se von Entwicklungsprozessen verwendet, in denen 
sensible Phasen des Lernens und solche des Nicht-
Lernens aufeinander folgen; es zeigt sich dabei, dass 
auch die (erworbene) Unfähigkeit zu lernen (»learn 
not to learn«) in bestimmten Phasen der Entwicklung 
eine wichtige Rolle spielen kann.63 Als technischer 
Begriff im Sinne des Aufhebens einer bestehenden 
Verknüpfung auf mentaler oder neuronaler Ebene 
wird der Ausdruck ›negatives Lernen‹ 1973 von D. 
Bindra eingeführt.64 In dieser Bedeutung wird das 
negative Lernen als eine Funktion des Träumens im 
Schlaf vorgeschlagen, weil dadurch schädliche As-
soziationen abtrainiert werden können ( Schlaf).65 
In Simulationen kann gezeigt werden, dass das ne-
gative Lernen einen stabilisierenden Effekt auf das 
Gedächtnis von neuronalen Netzen hat.66

De nitionsbemühungen
Mitte des 20. Jahrhunderts setzen verstärkt Bemü-
hungen ein, das Konzept des Lernens umfassend und 
doch spezi sch zu de nieren. Eine bekannte De niti-
on stammt von W.H. Thorpe, der zufolge Lernen der 
Prozess ist, der sich als adaptive Veränderung von 
individuellem Verhalten als Ergebnis von Erfahrung 
manifestiert (1951: »Learning=The process which 
produces adaptive change in individual behaviour 
as the result of experience. It is regarded as distinct 
from fatigue, sensory adaptation, maturation and the 
results of surgical or other injury«67; 1956: »that pro-
cess which manifests itself by adaptive changes in 
individual behaviour as a result of individual expe-
rience«68). Gleichbedeutend damit beschreibt Thorpe 
Lernen als die Organisation von Verhalten als Ergeb-
nis individueller Erfahrung (»the organisation of be-
haviour as a result of individual experience«69). 

Einige Autoren schließen einfache bedingte Re-
exe und auf monotone Weise trainierte Verhaltens-

änderungen aus der Kategorie des Lernens aus. So 
bezeichnet Skinner letztere nicht als Lernen, sondern 
als ›Konditionierung‹ (s.o.). Hintergrund dieses Aus-
schlusses ist es, dass mit der Kategorisierung eines  
Verhaltens als Lernen eine besondere Betonung der 
eigenen Aktivität des Organismus vorgenommen 
wird; passive Reaktionen auf Reize der Umwelt gel-
ten demgegenüber nicht als Lernen.70

Das Lernen tritt dabei häu g als Ergebnis wieder-
holter Erfahrungen auf; aber auch Verhaltensände-
rungen aufgrund einmaliger Wahrnehmungen können 
als ›Lernen‹ bestimmt werden (z.B. die »Prägung«; 

Innovation der Mittel

nein ja

symbolische 
Repräsentation

nein
Konditio-
nierung/ 

Habituation

Versuch und 
Irrtum

ja Nachahmung/ 
Verstehen Einsicht

Tab. 172. Kreuzklassi kation von Typen des Lernens.
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s.u.). Nicht immer eindeutig ist die Abgrenzung 
von Lernen gegenüber der Reifung von Verhaltens-
weisen. Ausgehend von solchen De nitionen, die 
die Übung (»practice«) als zentrales Bestimmungs-
moment von Lernen nehmen – vgl. z.B. Dewsbury 
1978: »We shall de ne learning in a very broad sense 
as a change in behavior that occurs as the result of 
practice«71 – ist eine Differenzierung zwischen Ler-
nen und Reifung fast unmöglich. Üblich ist es aber, 
das Vorliegen von Lernen an äußere Ein ussfaktoren 
zu binden und so von Entwicklungsprozessen abzu-
grenzen. Zur Unterscheidung von kurzfristigen Ver-
haltensänderungen wird außerdem die langfristige 
oder sogar permanente Modi kation des Verhaltens 
als ein Kriterium für das Vorliegen von Lernen vor-
geschlagen.72 Welche Zeitskala aber jeweils anzu-
wenden ist, kann für verschiedene Organismen sehr 
unterschiedlich sein. Einige Autoren plädieren daher 
dafür, die Kategorie des Lernens ganz aufzugeben 
und stattdessen andere Termini zu verwenden, z.B. 
Plastizität des Nervensystems (Beale 1870: »plasti-
city of the nervous system«73; Pikler 1900: »Plasti-
zität des Nervensystems«)74 oder Verhaltensplastizi-
tät (Lloyd Morgan 1898: »the growth of individual 
plasticity of behaviour, in race-development, would 
seem to be accompanied by a disintegration of the 
de niteness of instinctive response, natural selection 
favouring rather the plastic animal capable of inde-

nitely varied accommodation than the more rigid 
type whose adaptations are congenitally de ned«75; 
Clark 1934: »behavioural plasticity«76; Cade 1952: 
»behavioral plasticity«77; »plastic changes«78).79

Angeboren/erlernt
Die Unterscheidung von angeborenem und erlerntem 
Verhalten wird bereits in der Antike gemacht. Wie 
erwähnt, berichtet Aristoteles, dass einige Tiere nicht 
allein aufgrund angeborener Anlagen (»  «), 
sondern erworbener Gewohnheiten (»  «) 
leben.80 Seneca schreibt – unter Verweis auf einen 
Gedanken von Poseidonios81 –, dass der Selbster-
haltungstrieb und die Sorge um sich selbst jedem 
Lebewesen angeboren (»innascitur«) und nicht ein-
gep anzt (»inseritur«) sei.82 Dass die Tiere ein nicht 
aus der Erfahrung gewonnenes Wissen besitzen 
(»scientiam non experimento collectam«), schließt 
Seneca daraus, dass dieses Wissen seit der Geburt 
vorliegt, d.h. bevor die Erfahrung gesammelt werden 
konnte, so z.B. die Furcht vor bestimmten Feinden 
( Intelligenz).83 Auch an der Stereotypie bestimmter 
Verhaltensweisen, die von allen Mitgliedern einer 
Art immer gleich ausgeführt werden, wie z.B. dem 
Netzbau der Spinnen, zeigt sich nach Seneca, dass 

diese angeboren (»nascitur«) und nicht erlernt (»dis-
citur«) seien84: »Nur langsam entwickelt sich und ist 
vielfältig, was die Erfahrung lehrt; was immer die 
Natur weitergibt, ist bei allen gleich und steht sofort 
zur Verfügung«85. Dass das Wissen und Können der 
Tiere als ›angeboren‹ bezeichnet wird, hindert einige 
antike Autoren, etwa Plutarch, nicht daran, den Tie-
ren eine Vernunft zuzuschreiben; sie verstehen sogar 
ausdrücklich das Angeborene als Beleg der Tierver-
nunft ( Intelligenz).86

Auch in der Gründungsphase der Ethologie als ex-
perimentelle Wissenschaft am Ende des 19. Jahrhun-
derts wird mit dem Begriffspaar angeboren-erwor-
ben (bzw. ererbt-erlernt) operiert. C. Lloyd Morgan 
betrachtet 1896 die Instinkte als »erblich und von 
der individuellen Erfahrung unabhängig«.87 Sie seien 
durch eine »bestimmte Regelmäßigkeit des Verlaufs« 

Genetisch bedingt
Ein Merkmal ist angeboren, wenn seine Ausbildung auf 
bestimmte Gene zurückgeht.
Kritik: An der Entwicklung aller Merkmale eines Orga-
nismus sind nicht nur Gene, sondern immer auch Fakto-
ren der Umwelt beteiligt.

Genetisch bedingte Variation
Ein Merkmal ist angeboren, wenn seine Variation zwi-
schen Individuen erblich aufgrund von genetischen Un-
terschieden ist.
Kritik: Das Kriterium ist allein für den Vergleich zwi-
schen Individuen anwendbar.

Ererbte Information
Ein Merkmal ist angeboren, wenn seine Information 
nicht in dem individuellen Leben durch besondere Er-
fahrungen erworben ist, sondern wenn die Information 
aus seinem genetischen Programm stammt (z.B. die 
Kenntnis des Stichlingmännchens, dass seine Rivalen 
rot gefärbt sind).
Kritik: Die De nition ist nicht scharf, weil die Begriffe 
›Information‹ und ›genetisches Programm‹ nicht klar 
sind.

Tiefe Verankerung in der Entwicklung
Ein Merkmal ist angeboren, wenn es tief in der Entwick-
lung verankert ist, d.h. wenn es früh in der Entwicklung 
entsteht und viele andere Merkmale in späteren Ent-
wicklungsphasen von ihm abhängen.
Kritik: Mit dieser De nition ist die Bindung des Be-
griffs ›angeboren‹ an ›genetisch bedingt‹ aufgehoben, 
auch Umweltfaktoren, die früh in der Entwicklung 
wirksam werden, können nach dieser De nition ange-
boren sein.

Tab. 173. Verschiedene Bedeutungen von ›angeboren‹ im 
Gegensatz zu ›erlernt‹ (angelehnt und erweitert nach Daw-
kins, M.S. (1986/95). Unravelling Animal Behaviour: 62-
66).
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charakterisiert. Aber auch auf die enge Verbindung 
von Instinktivem und Erlerntem, die sich manchmal, 
z.B. im Vogel ug, nicht voneinander trennen lassen, 
weist Lloyd Morgan hin.

Die Ethologie als vergleichende Lehre legt in ihrer 
Gründungsphase in den 1930er Jahren den Schwer-
punkt ihrer Untersuchung auf das angeborene Ver-
halten. K. Lorenz schreibt 1935: »Nach unserem 
Dafürhalten sollte das Schwergewicht der Bedeutung 
der gesamten Tierseelenkunde vorläu g mehr auf die 
Erforschung des triebmäßig Angeborenen als auf die-
jenige der variablen Handlungsweisen, des Erlernten 
und des Verstandesmäßigen, gelegt werden, vor allem 
[...] deshalb, weil man in Unkenntnis des triebmäßi-
gen Verhaltens eines Tieres nie weiß, wie weit seine 
Lernleistung und seine Intelligenzleistung gehen«.88 
Bereits zuvor weist Lorenz aber darauf hin, dass eine 
enge Verbindung zwischen angeborenen und erlern-
ten Komponenten im Verhalten vorliegen kann. Er 
spricht 1932 von einer Trieb-Dressurverschränkung 
(1961: »Instinkt-Dressur-Verschränkung«89) und 
analog von einer Trieb-Intellektverschränkung, wenn 
»in einer längeren Kette von Triebhandlungen erwor-
bene Automatismen oder Verstandeshandlungen als 
eingeschaltete Glieder auftreten«90.

Ausgehend von dem behavioristischen Ansatz, al-
les Verhalten als Ergebnis eines Lernens zu deuten, 
gerät der Begriff des Angeborenen bei Lorenz und 
anderen Pionieren der Ethologie in die Kritik. D.O. 
Hebb ist 1953 der Meinung, die Unterscheidung von 
›angeboren‹ und ›erlernt‹ habe überhaupt keinen ana-
lytischen Wert und sei deshalb am besten aufzuge-
ben.91 In seiner bekannten Kritik an Lorenz  Lehre 
aus dem gleichen Jahr hält ebenso D.S. Lehrman den 
Begriff des Angeborenen für heuristisch wertlos, weil 
es immer möglich sei, dass ein als angeboren ange-
nommenes Verhalten doch tatsächlich in der frühen 
Individualentwicklung eines Organismus (z.B. im Ei 
oder im Uterus) gelernt worden sei.92 Lorenz gesteht 
als Erwiderung auf diese Kritik zu, dass der Begriff 
des Angeborenen ungenau ist, er will aber trotzdem 
an ihm festhalten und wiederholt seine Auffassung, 
dass eine Verschränkung zwischen Angeborenem 
und Erlerntem häu g vorliege.93

In Aufarbeitung dieser Auseinandersetzungen um 
die begrif iche Differenzierung zwischen ›angebo-
ren‹ und ›erlernt‹ werden verschiedene Weisen des 
Verständnisses der Begriffe unterschieden (vgl. Tab. 
173). Der Kern der Aussage, das Verhalten eines Or-
ganismus sei nicht ›erlernt‹, sondern ›angeboren‹, 
bezieht sich offensichtlich darauf, dass die Informa-
tion für die Bildung dieses Merkmals nicht aus der 
im Laufe des Lebens erworbenen Erfahrung stammt, 

sondern seit dem Beginn der Existenz des Organis-
mus (in seinen Genen) enthalten ist.94 Neben dieser 
Kernbedeutung existieren aber weitere Aspekte des 
Begriffs. P. Bateson unterscheidet 1991 insgesamt 
sieben Bedeutungen des Ausdrucks ›angeboren‹: (1) 
seit der Geburt vorhanden, (2) ein durch genetische 
Unterschiede bedingter Verhaltensunterschied, (3) 
im Verlauf der Evolution angepasst, (4) unverändert 
während der Entwicklung, (5) allen Mitgliedern ei-
ner Art gemeinsam, (6) nicht erlernt und (7) ein be-
sonders organisiertes und von innen getriebenes Ver-
haltenssystem.95 Manche dieser Bedeutungen gelten 
allerdings eher als Indikatoren des Angeborenseins, 
die außerdem keinen zwingenden Charakter haben, 
so insbesondere die fünfte Bedeutung: Dass ein 
Merkmal bei allen Vertretern einer Art vorhanden ist, 
muss nicht zwingend auf seinen angeborenen Status 
im Sinne der ersten Bedeutungen hinweisen.

Operationalisierbar wird v.a. das erste Kriterium 
durch den Vergleich von Individuen mit gleicher 
Lernumgebung, aber unterschiedlicher körperlicher 
(z.B. genetischer) Konstitution. Experimentelle Un-
tersuchungen zu Art und Umfang des Lernens bei 
Tieren erfolgen seit Ende des 19. Jahrhunderts (vgl. 
Abb. 279). N. Tinbergen veröffentlicht 1938 seine 
Versuche mit Grabwespen zur Bedeutung des Ler-
nens für die Orientierung von Insekten: Nach experi-
menteller Verlagerung der Landmarken am Nestein-
gang suchen Grabwespen ihr Nest an dem neuen Ort 
(vgl. Abb. 281).96 Die einzige zuverlässige Methode 
zur Beantwortung der Frage, ob ein Merkmal ange-
boren oder erlernt ist, stellt nach Tinbergen das Ver-
fahren der isolierten Aufzucht von Individuen unter 
verschiedenen Bedingungen dar.97 Die Ähnlichkeit 
aller Individuen einer Population in Bezug auf ein 
Merkmal könne zwar ein klarer Hinweis auf die erb-
liche Fixierung dieses Merkmals sein98; weil ein Ler-
nen unter gleichen Umweltbedingungen aber nicht 
ausgeschlossen werden könne, bilde die Ähnlichkeit 
nicht die Grundlage für einen zwingenden Schluss 
auf den angeborenen Charakter des Merkmals. Mit 
den von Tinbergen geforderten Methoden weist W.H. 
Thorpe 1958 nach, dass der Gesang des Buch nken 
in kritischen Phasen der individuellen Entwicklung 
von den Jungen tatsächlich erlernt werden muss.99

Eine De nition von ›angeboren‹, die die Bindung 
an genetische Determination aufhebt, schlägt W. 
Wimsatt 1986 vor. Für Wimsatt bildet die tiefe ge-
nerative Verankerung (»generative entrenchment«) 
eines Merkmals in der Entwicklung die Basis für 
seine Auszeichnung als ›angeboren‹.100 Ein Merkmal 
ist tief verankert, wenn es früh in der Entwicklung 
entsteht und viele in späteren Entwicklungsphasen 
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gebildete Merkmale von ihm abhängen. Wimsatt be-
trachtet es als einen Vorzug dieser De nition, dass sie 
keine scharfe Unterscheidung zwischen den Anteilen 
an der Merkmalsbildung, die genetisch und durch 
Umweltein üsse bedingt sind, vornimmt.

Insgesamt bildet die Diskussion um den Anteil 
von angeborenen und erlernten Komponenten in 
bestimmten Verhaltensweisen einen Sonderfall der 
allgemeinen Auseinandersetzung um das Verhältnis 
von Erbe und Umwelt (»nature versus nurture«) in 
der Ausbildung eines Merkmals ( Vererbung/Erb-
lichkeit). 

In philosophischen Auseinandersetzungen um den 
Begriff des Angeborenen wird diskutiert, wie das 
Konzept klar de niert werden kann. Ein Vorschlag 
lautet dabei, das Angeborene im Sinne von C.H. 
Waddingtons entwicklungsbiologischer Theorie der 
Kanalisation zu verstehen: Ein Merkmal ist danach 
in dem Maße ›angeboren‹, wie seine Entwicklung 
durch organismuseigene Faktoren kanalisiert ist, d.h. 
insbesondere durch Strukturen des Genotyps deter-
miniert und daher von wechselnden Umweltbedin-
gungen wenig oder nicht beein usst wird.101 

P.E. Grif ths weist 2002 darauf hin, dass im Begriff 
des Angeborenen mehrere Aspekte miteinander ver-
bunden sind, die konzeptionell getrennt werden soll-
ten. Zu trennen seien insbesondere (1) die fehlende 
Beein ussbarkeit des betreffenden Merkmals durch 
Umweltbedingungen (»Developmental xity«), (2) 
die Einordnung des Merkmals als (essenzielles) Ele-
ment der spezi schen Natur eines Organismus (»spe-
cies nature«) und (3) die Wertung der Eigenschaft als 
Anpassung, d.h. als Produkt einer Selektion in der 
Vergangenheit (»Intended outcome«).102 Die wei-
te Anerkennung der Kategorie des Angeborenen in 
der frühen Ethologie erklärt Grif ths als Folge eines 
im Alltagsdenken fest verankerten Essenzialismus 
(»folk essentialism«): Im Alltagsdenken wird ange-
nommen, dass jeder Organismus einen nicht beob-
achtbaren Kern hat, der seine spezi schen sichtbaren 
Merkmale erklärt und seine Artidentität erhält.103

Tradition
Das Wort ›Tradition‹ ist abgeleitet von dem lateini-
schen ›traditio‹ »Übergabe, Überlieferung, Bericht«. 
Die Grundbedeutung bezieht sich also auf die indivi-
duelle Übergabe von etwas von einer Person zu einer 
anderen und auf die soziale Institutionalisierung die-
ser Interaktionen. Nach sophistischen Lehren hängt 
die Möglichkeit von Tradition mit der Sprache des 
Menschen zusammen und kommt daher bei Tieren 
nicht vor.104 Aristoteles weist dagegen auf die große 

stimmliche Variation bei Vögeln hin und nimmt für 
sie ein Lernen und sogar eine gegenseitige Belehrung 
durch lautliche Verständigung an.105

Von einer Tradition bei Tieren spricht auch I. Kant, 
und zwar in Bezug auf den Vogelgesang.106 Bekannt 
werden in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts 
die Untersuchungen D. Barringtons zum Lernen und 
zur Weitergabe des Gesangs bei Vögeln.107

Ende des 19. Jahrhunderts ist es der frühe Ethologe 
C. Lloyd Morgan, der sich für eine Anwendung des 
Traditionsbegriffs in der Biologie ausspricht. Er über-
nimmt den Ausdruck aus W.H. Hudsons Werk ›The 
Naturalist in La Plata‹ (1892). Hudson erklärt darin 
insbesondere die Furcht vor bestimmten Feinden bei 
Vögeln als Ergebnis von Tradition (»fear of particu-
lar enemies is in nearly all cases – for I will not say 
all – the result of experience and tradition«).108 Lloyd 
Morgan hält das Phänomen besonders bei Tieren, 
die in Gruppen leben, für sehr bedeutend. Er erklärt 
das Vorhandensein von Traditionen durch imitatives 
Lernen: »By tradition I mean this: that the animal is 
born into a group of animals which perform a num-
ber of activities in certain ways, and that through the 
imitative tendency it falls into these ways, which are 
thus handed on or carried down through tradition«.109 
Im Anschluss an D.G. Ritchie110 differenziert Lloyd 
Morgan zwischen Tradition als »sozialer Vererbung« 
und Instinkt als Ausdruck einer genetischen Verer-
bung ( Vererbung/soziale Vererbung). Wo in konkre-
ten Fällen die Grenze zwischen beiden zu ziehen ist, 
hält Lloyd Morgan aber für offen (»What we are apt 
to regard as hereditary instincts may in some cases be 
shown to be traditional habits«111). 

Im deutschsprachigen Raum bestehen am Ende des 
19. Jahrhunderts allerding erhebliche Bedenken, den 
Traditionsbegriff auf nichtmenschliche Lebewesen zu 
beziehen. So macht A. Weismann in einem Vortrag 
über ›Musik bei Thieren und beim Menschen‹ von 
1889 »den tiefen Unterschied zwischen Mensch und 
Thier« in seiner »Wurzel« daran fest, dass der Mensch 
eine »Tradition« besitze, die Tiere aber nicht.112 Die 
kulturelle Entwicklung besteht für Weismann in ei-
ner »Steigerung der geistigen Errungenschaften der 
Menschheit als eines Ganzen«; sie könne nicht inner-
halb eines »Einzellebens« erworben werden, sondern 
bestehe ihrem Wesen nach darin, dass sie »gesam-
melt«, »erworben« und »überliefert« werde.113 Kultu-
relle Leistungen beruhen nach Weismann also nicht 
auf der Steigerung individueller Fähigkeiten, sondern 
»auf der Fähigkeit der Ueberlieferung der Geistespro-
ducte einer Generation auf die andere […]; denn eine 
Generation baut immer wieder auf dem weiter, was 
die vorhergehende errungen hat«.114
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In der Ethologie des 20. Jahrhunderts ist aber auch 
im Deutschen die Anerkennung von Traditionen bei 
Tieren verbreitet. O. Heinroth bemerkt 1911, dass 
Gänse viele Verhaltensweisen nicht durch den Ins-
tinkt, sondern durch Tradition erwerben.115 Am Ende 
des Jahrhunderts wird ein ganzes Spektrum von Ver-
haltensmustern bei Säugetieren und Vögeln als Tra-
dition verstanden, z.B. das Ernährungsverhalten der 
Darwin nken oder das Verhalten zur Nahrungswahl 
bei Affen.116 Im ethologischen Kontext wird nicht 
jede Form des für eine lokale Population typischen 
und spezi schen Verhaltens (»lokal spezi sches Ver-
halten«) Tradition genannt; für die Zuschreibung der 
Tradition ist vielmehr der individuelle Erwerb des 
Verhaltens durch soziales Lernen Voraussetzung.117 
Als ein Indiz für das Vorliegen einer Tradition gilt 
insbesondere die fehlende Korrelation des Verhal-
tensmusters mit ökologischen Bedingungen ( Kul-
tur).

In der biologischen Zuschreibung von Kultur zu 
Tieren stellt die Tradition das zentrale Element dar. 
Von biologischer Seite wird Kultur nicht selten iden-
ti ziert mit dem Vorhandensein von Tradition, und 
die Veränderung dieser Traditionen bildet dann die 
Grundlage einer »kulturellen Evolution«.

Auch ein erweiterter Begriff der Tradition hat in 
der Theorie der Biologie eine gewisse Verbreitung. 
So kann der Mechanismus der Evolution, wie er 
durch Darwins Theorie beschreibbar ist, durch das 
Zusammenspiel der drei Momente von Tradition, Va-
riation und Selektion bestimmt werden.118 In diesem 
Kontext meint ›Tradition‹ nicht allein die Weitergabe 
von Erlerntem, sondern von allen Merkmalen, seien 
sie vererbt oder erworben, und bezieht sich damit all-
gemein auf das konservierende Element in der Evo-
lution.

Prägung
Die Bezeichnung ›Prägung‹ geht zurück auf K. Lo-
renz, der den Begriff im Anschluss an O. Heinroths119 
Beobachtungen des Phänomens bei Gänsen im Berli-
ner Zoologischen Garten prägt.120 Die Prägung stellt 
in Lorenz  Beschreibung eine Form des Lernens im 
weiteren Sinne dar. Sie ist ein Vorgang, bei dem die 
Auslösung eines Verhaltensmusters an einen be-
stimmten Reiz gebunden wird. In der Prägung erfolgt 
also die Konstruktion eines individuell wirksamen 
Auslösers, auf den eine bestimmte Verhaltensweise 
im Anschluss daran xiert ist. Die bekannteste Form 
der Prägung bildet die Nachfolgeprägung einer neu-
geborenen Gans auf das Bild ihrer Mutter oder ei-
nes Menschen, dem sie dementsprechend folgt. Das 

Phänomen der Nachfolgeprägung bei Gänsen ist seit 
der Antike bekannt und wird z.B. von Plinius be-
schrieben und als Liebe (»amor«) erklärt 121; die erste 
wissenschaftliche Darstellung erfolgt 1873 durch P. 
Spalding122.

Lorenz nennt drei typische Merkmale der Prägung: 
Sie erfolge ohne Übung innerhalb kurzer Zeit; sie sei 
an ein ganz bestimmtes Entwicklungsstadium eines 
jungen, sich entwickelnden Organismus gebunden; 
und sie verlaufe irreversibel; das einmal Geprägte 
könne nicht durch andere Ereignisse revidiert wer-
den und werde auch nicht wieder vergessen.123 Durch 
diese drei Merkmale sieht Lorenz die Prägung grund-
sätzlich vom Lernen unterschieden. Im Gegensatz 
zum Lernen ist die Prägung nach Lorenz nicht durch 
eine Einübung im Sinne der Methode des Versuch 
und Irrtums entstanden und nicht durch Dressur mit-
tels Belohnung zu verändern. 

Gegen Lorenz’ Ablehnung der Lerntheorie zur 
Deutung der Prägung hat sich entschiedener Wider-
stand formiert. Die Kritik bewegt sich entweder in 
der Richtung, die Charakteristika der Prägung, insbe-
sondere ihre Irreversibilität und die Bindung an eine 
sensible Phase zu bestreiten, oder lerntheoretische 
Erklärungen dafür anzubieten.124 Die Irreversibilität 
etwa wird damit zu erklären versucht, dass die Prä-
gung in einer frühen Phase der Bildung des Diskri-
minierungsvermögens eines Organismus erfolgt und 
alle weiteren Schritte des Unterscheidungsvermö-
gens auf dieser ersten Differenzierung aufbauen. 

Von Lorenz und den von ihm beein ussten Etholo-
gen wird dagegen vorgebracht, eine Lerntheorie kön-
ne den adaptiven Wert der Prägung nicht erkennen 
und betrachte den Organismus losgelöst von seinen 
phylogenetischen und ökologischen Bezügen.125 

Verbreitet ist seit den 1970er Jahren ein weiter Be-
griff der Prägung, dem zufolge dieser sich auf viele 
Aspekte des Lernens in frühen Entwicklungsstadien 
eines Individuums bezieht. Erworbene Bindungen an 
Artgenossen oder Wirtstypen gehören ebenso dazu 
wie erlernte Präferenzen für ein Habitat oder einen 
Nahrungstyp.126

Die Terminologiegruppe um Thorpe bietet 1951 
als De nition von ›Prägung‹ an: eine schnelle und 
meist sehr stabile Form des Lernens, die in der frühen 
Lebensphase von sozialen Organismen vorkommt 
und die, häu g ohne unmittelbare Verstärkung, allge-
meine überindividuelle Merkmale als das Muster der 
Art erkennen und dies in der Folge als Verhaltens-
auslöser verwenden (»Imprinting=A rapid and usu-
ally very stable form of learning taking place in the 
early life of social species, whereby, often apparently 
without any immediate reinforcement, broad supra-
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individual characteristics of the species come to be 
recognized as the species pattern and subsequently 
used as releasers«).127
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Mensch
Das Wort ›Mensch‹ (mhd. ›mensch[e]‹, ahd. ›men-
nisco‹) stellt eine Ableitung von ›Mann‹ (mhd., 
ahd. ›man‹) dar. Dieses Wort geht möglicherweise 
auf die indogermanische Verbalwurzel ›*men[e]‹ 
»überlegen, denken« zurück. Das lateinische ›homo‹ 
»Mensch, Mann« ist mit lat. ›humus‹ »Erde, Erdbo-
den« verwandt und bedeutet daher ursprünglich so 
viel wie »Irdischer« (der gleiche etymologische Zu-
sammenhang besteht im Hebräischen zwischen den 
Worten › d m‹ »Mensch« und ›ad m ‹ »Ackerer-
de«). Für das griechische › ‹ sind verschie-
dene Herleitungen vorgeschlagen worden: Es kann 
eine Bedeutungsentwicklung über »mannähnlich« 
und »Mann« genommen haben oder von Wörtern 
abgeleitet werden, die die ursprüngliche Bedeutung 
»mit stacheligem Gesicht«, »blühendes Aussehen«, 
»gescheit«, »der Zögling«, »der Aufgerichtete« 
oder »die unten Lokalisierten« haben.1 In anderen 
Sprachen verläuft die Grenzziehung des Begriffs 
›Mensch‹ z.T. anders als in den indoeuropäischen. So 
können auch einige Tiere oder Gestirne mit dem glei-
chen Ausdruck wie der Mensch belegt werden.2

Mensch und Tier
Der Mensch wird in vielen Kulturen als eine be-
sondere Form eines Tiers gesehen. Die Nähe des 
Menschen zum Tier wird vor allem in solchen Ge-
sellschaften betont, deren Existenzbasis die Jagd 
bildet. Dort ist die Vorstellung eines Tierahnen oder 

die Erscheinung des Totemismus besonders verbrei-
tet. Nicht die Übermacht des Menschen über das 
Tier, sondern gerade seine Abhängigkeit von ihm 
beherrscht die Vorstellungswelt. So fühlt sich der Jä-
ger nicht selten schuldig gegenüber dem Tier, das er 
getötet hat und fürchtet dessen Rache.3

In der reichen paläolithischen Kunst sind Darstel-
lungen des Menschen relativ selten. Die ältesten be-
kannten Zeugnisse des Homo sapiens zur Abbildung 
seines Körpers bestehen in Venus-Statuetten mit ei-
nem Alter von knapp 40.000 Jahren (vgl. Abb. 282).

Auch im Alten Testament der Bibel wird die Nähe 
von Mensch und Tier betont. Dies kommt u.a. da-
durch zum Ausdruck, dass Mensch und Tier zu-
geschrieben wird, aus dem gleichen Material, der 
roten Ackererde (hebr. »ad m «), geschaffen wor-
den zu sein, außerdem gleichermaßen aus Fleisch 
(»k l b s r«) zu bestehen und die gleiche Nahrung 
zu sich zu nehmen und schließlich gleichermaßen 
zur Vermehrung auf der Erde ermächtigt worden 
zu sein. Unterschieden sind Mensch und Tier da-
durch, dass Gott die Tiere durch Befehl an die Erde 
schafft (»Wortschöpfung«); der Mensch dagegen 
durch Gottes Hand aus Ackererde geformt wird 
(»Tatschöpfung«).4

Ein Mensch ist ein Lebewesen, das der biologischen 
Spezies Homo sapiens angehört. Aus vergleichend-bio-
logischer Perspektive ist diese Spezies einzigartig, weil 
viele ihrer Mitglieder ein Verhalten zeigen, das nicht auf 
die Maximierung ihrer biologischen Fitness gerichtet 
ist. In außerbiologischer Begrif ichkeit beschrieben, ist 
die Spezies dadurch ausgezeichnet, dass nur sie überle-
gende, sprechende und handelnde Personen einschließt. 
Ein Mensch ist also ein Lebewesen, das entweder selbst 
in einigen seiner Lebensphasen über die Fähigkeit der 
Sprache und Re exion und in deren Folge des zweck-
esetzenden Handelns verfügt oder das mit einem derart 
befähigten Lebewesen artverwandt ist. Ihre kognitiven 
und insbesondere sprachlichen Kompetenzen ermög-
lichen den menschlichen Personen im Gegensatz zu 
den Tieren ein Handeln durch das Setzen von Zielen, 
die jenseits der universalen biologischen Zwecke der 
Selbsterhaltung und Fortp anzung stehen. Ausgezeich-
net sind die menschlichen Personen somit dadurch, 
dass sie sich nicht nur (zweckrational) im Hinblick auf 
(biologisch) gegebene Zwecke verhalten, sondern sich 
selbst Ziele setzen und diese in einer (kollektiv entstan-
denen) normativen Ordnung bewerten, begründen und 
rechtfertigen, d.h. (rational) handeln können.

anthropomorph (griech.)  557
animal rationale (Seneca 64-65)  523
Homo duplex (Corpus Hermeticum 3. Jh.)  524
animal rationabile (Chalcidius 4. Jh.)  529
Homo loquens (Augustinus 4.-5. Jh.)  552
Mensch (ahd. 8. Jh.)  520
Anthropologie (Hundt 1501)  551
Anthropomorpha (Ray 1693)  557
Homo sapiens (Linné 1758)  552
geräteherstellendes Tier (Boswell 1785)  538
Menschenaffen (Cuhn 1790)  558
Anthropomorphismus (Lewes 1858)  557
Sonderstellung (Rokitansky 1858)  533
Homo neanderthalensis (King 1863)  554
Homo erectus (Cope 1895)  554
Körperausschaltung (Alsberg 1922)  543
Naturbefreiung (Alsberg 1922)  543
Australopithecus (Dart 1925)  555
Weltoffenheit (Scheler 1928)  532
Exzentrizität (Plessner 1928)  532
Homo sapiens sapiens (Lyon 1936)  552
Mängelwesen (Gehlen 1940)  536
animal symbolicum (Cassirer 1944)  541
Instinktreduktion (Gehlen 1950)  537
Psychozoa (Huyley 1955)  535
Transhumanismus (Huxley 1957)  561
Tier-Mensch-Übergangsfeld (Heberer 1958)  555
Homo habilis (Leakey, Tobias & Napier 1964)  554
anthropothym (Lorenz 1990)  558
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Wie sich schon in der Etymo-
logie vieler Wörter für den Men-
schen widerspiegelt, wird er häu g 
im Vergleich zum Tier de niert. In 
diesem Vergleich weist der Mensch 
sowohl Vorzüge als auch Nachteile 
auf. Plinius kann sich daher nicht 
entscheiden, ob die Natur sich 
zum Menschen wie eine besse-
re Mutter (»parens melior«) oder 
eine schlechtere Stiefmutter (»tris-
tior noverca«) verhalten hat.5 Der 
Mensch wird einerseits als den an-
deren Organismen ähnlich, ande-
rerseits als von ihnen verschieden 
verstanden: er hat eine doppelte 
Natur (s.u). Die Verschiedenheit 
von den Tieren liegt nach Meinung 
vieler antiker Autoren in Gefühlen 
und Einstellungen, die eine spon-
tane Leidenschaft überwinden, 
z.B. in Mäßigung, Zurückhaltung 
und Mitleid. Hesiod drückt zum 
ersten Mal die Auffassung aus, 
dass die Welt des Menschen durch 
Prinzipien geleitet sei, die dem 
gegenseitigen Verhältnis der Tiere 
genau entgegengesetzt ist: Nicht 
Gewalt, sondern Rechtlichkeit be-
stimme das Miteinander unter den 
Menschen.6 Diese Rechtlichkeit 
ist nach Hesiod aber nicht selbst-
verständlich, sondern gefährdet 
und muss also durch rechtsgemä-
ßes Handeln erhalten werden. 

Der Vergleich mit den Tieren 
bezieht sich oft nur auf einen Teil eines Menschen 
(vgl. das »bellende Herz« bei Homer7), der von an-
deren Teilen der Person beherrscht werden kann. In 
den homerischen Epen wird der Mensch in erster Li-
nie nicht gegenüber den Tieren, sondern gegenüber 
den Göttern abgegrenzt. Erst in der Sophistik des 5. 
vorchristlichen Jahrhunderts entwickelt sich ein neu-
es menschliches Selbstbewusstsein, das die Kultur-
leistungen als menschliche Errungenschaft versteht 
und nicht mehr als Gabe der Götter interpretiert. Die 
Theorien zur Entwicklung der Kultur des Menschen 
gehen einher mit einer Distanzierung von der Kul-
turlosigkeit der Tiere. Als erster, der eine naturalisti-
sche Entwicklungslehre des Menschen aufstellt, gilt 
der Anaxagoras-Schüler Archelaos. Nach Archelaos 
haben sich die Menschen zunächst wie die Tiere von 
Schlamm ernährt, bevor sie sich von den übrigen 

Lebewesen trennten (» «) und Gesetze 
aufstellten, handwerkliche Fähigkeiten entwickelten 
und Städte gründeten.8 Die Trennung des Menschen 
von den Tieren wird aber durchaus nicht immer po-
sitiv beurteilt; schon Empedokles verweist auf ein 
goldenes Zeitalter, in dem der Mensch harmonisch 
und in Liebe verbunden mit den anderen Tieren eine 
Einheit bildete.9 Die Monopolstellung des Menschen 
in Bezug auf Sprache, Technik und staatliche Orga-
nisation wird von vielen antiken Autoren in Frage 
gestellt: Auch die Vögel verfügen demnach über eine 
Sprache, die Spinnen über die Kunst des Webens und 
die Ameisen und Bienen über eine staatliche Orga-
nisation ( Kultur). Als das Vermögen, das die Son-
derstellung des Menschen am besten zu begründen 
vermag, gilt in sophistischer Zeit der Verstand ( In-
telligenz).10 Im Zusammenhang damit werden die 

Abb. 282. Die Venus von Hohle Fels – die älteste bekannte gürliche Darstellung des 
Menschen und die älteste bekannte gürliche Kunst überhaupt. Die etwa 6 cm hohe 
Figur ist aus Mammut-Elfenbein geschnitzt und hat ein Alter von 35.000 bis 40.000 
Jahren (frühes Aurignacien). Sie wurde im September 2008 in der Höhle Hohle Fels 
bei Schelklingen in der Schwäbischen Alb gefunden, etwa 20 m vom Höhleneingang 
entfernt in einer Tiefe von ca. 3 m unter der Erdober äche. Auffallend sind die 
markant dargestellten Brüste und Genitalien – also die mit der Reproduktion in 
Zusammenhang stehenden Körperteile. Der Kopf der Figur fehlt; an seiner Stelle 
be ndet sich eine Öse, die einen Gebrauch der Figur als Anhänger nahelegt. Das 
Zusammenpressen der Brüste mit den Armen wird als eine Abwehrgeste und im Sin-
ne einer Körperhaltung der »Kraft und Aggression« (J. Hahn 1986) gedeutet. Es 
wird vermutet, dass die Figur von den ersten modernen Menschen angefertigt wur-
de, die vor etwa 40.000 Jahren über die Flusstäler Mitteleuropa besiedelten (Foto 
von H. Jensen, Universität Tübingen; der weiße Balken entspricht einer Länge von 
1 cm; aus Conard, N.J. (2009). A female gurine from the basal Aurignacian of 
Hohle Fels Cave in southwestern Germany. Nature 459, 248-252: 248).
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Hände des Menschen gesehen11 und sein aufrechter 
Gang12. 

Antike Klassik: »animal rationale«
Seit der Antike erfolgt also die Beschreibung des 
Menschen als integraler Bestandteil einer Beschrei-
bung der Tiere. In der Darstellung Platons verbinden 
die unteren beiden Seelenteile – die für Wachstum 
und Fortp anzung sowie für den Mut verantwortlich 
sind – den Menschen mit den Tieren.13 Herausge-
hoben ist der Mensch aus der Natur, insofern er die 
Ideen schauen kann – es sind aber doch die Ideen, 
auf die es dabei ankommt, nicht der Mensch. Der In-
halt der Erkenntnis steht im Mittelpunkt, nicht das 
Subjekt der Erkenntnis. Im Gegensatz zu den Tieren 
ist der Mensch nach Platon zur Zusammenschau sei-
ner Sinneseindrücke fähig.14 Die Gesprächspartner 
in Platons Dialogen argumentieren zwar an einigen 
Stellen streng im Sinne einer ethischen Anthropo-
zentrik, nämlich mittels des Rechts des Stärkeren15, 
die höchste Stellung in der Ideenhierarchie Platons 
nimmt aber doch nicht die Idee des Menschen ein, 
sondern die des Guten16. Zunächst allein erkenntnis-
theoretisch, aber auch ethisch lässt sich der berühm-
te Homo-mensura-Satz des Protagoras deuten, nach 
dem der Mensch das Maß aller Dinge ist.17 

Insbesondere die Fähigkeit zur Vernunft ist es, 
die den Menschen (und die Götter) in der antiken 
Auffassung zu einer Spitzenstellung verhelfen und 
ihn als das Ziel der Ordnung der Natur erscheinen 
lassen.18 Verstand und Vernunft sind die am meisten 
diskutierten Spezi ka des Menschen, die ihn von den 
Tieren unterscheiden. Als erster, der den Verstand als 
das Charakteristikum des Menschen nimmt, gilt Alk-
maion von Kroton. Nach Alkmaion kann allein der 
Mensch verstehen (» «), die anderen Lebewe-
sen könnten nur wahrnehmen, aber nicht verstehen 
(vgl. Tab. 178).19 Der Mensch gilt im Anschluss an 
Alkmaion als das mit dem »Logos«, d.h. als das zu-
gleich mit Vernunft und Sprache begabte Lebewesen 
(»   «).20 Ähnlich heißt es bei Platon, 
die anderen Lebewesen würden nicht re ektieren 
und nicht bedenken, was sie gesehen haben; dies tue 
allein der Mensch.21

Aristoteles behandelt den Menschen sowohl in sei-
nen politischen Schriften als auch im Rahmen seiner 
Tierkunde.22 Das Charakteristikum des Menschen ist 
nach Aristoteles einerseits seine natürliche Befähi-
gung zu einem Leben in einem nach Recht und Gesetz 
geordneten Gemeinwesen (»   «) 
und andererseits – im Anschluss an Alkmaion und 
Platon – sein Vermögen der Bildung einer Sprache 
und des Besitzes von Vernunft.23 Ein soziales Leben 

führt nach Aristoteles nicht nur der Mensch, sondern 
auch manch anderes beseelte Wesen; das unterschei-
dende Merkmal liege darin, dass allein der Mensch 
einen Sinn habe für Gut und Böse, für Gerecht und 
Ungerecht.24 Der Mensch wird also primär als ein 
Lebewesen oder Tier (» «) bestimmt, wenn auch 
eines mit besonderen Eigenschaften, nämlich in ers-
ter Linie Sprache ( Kommunikation) und Vernunft 
( Intelligenz; Bewusstsein). Durch seine Teilhabe 
am unvergänglichen und göttlichen Geist wird der 
Mensch aus dem Reich der Tiere herausgehoben, ihm 
wird eine Mittelstellung zwischen Tieren und Göt-
tern zugewiesen; auch die aufrechte Körperhaltung 
des Menschen stellt Aristoteles in diesen Zusammen-
hang.25 Die eigentlich charakteristischen Merkmale 
des Menschen bestimmt Aristoteles aber nicht über 
den Körperbau, sondern die besonderen Geistes-
vermögen, nämlich die Fähigkeit zur Bildung von 
Allgemeinurteilen26 und Schlussfolgerungen27, die 
Überlegung, d.h. die Fähigkeit, sich bewusst etwas 
ins Gedächtnis zurückrufen zu können28, die damit 
zusammenhängende Begabung zur Entscheidung29 
und Zukunftsplanung30, und schließlich die Fähigkeit 
zur systematischen Erfahrung31 und deren Ausbau in 
Kunst und Wissenschaft32.33

In vielen Passagen beschreibt Aristoteles den 
Menschen im Vergleich zu den Tieren: Der aufrech-
te Gang, der Gebrauch der Hände, das meiste und 
wärmste Blut, seine Tapferkeit und Klugheit zeich-
nen ihn im Vergleich zu den Tieren aus.34 Auch der 
Superlativ in der Rede vom Menschen als das »ver-
nünftigste aller Tiere« stellt ihn noch in eine Reihe 
mit den Tieren.35 Der de nitionslogische genus pro-
ximum und damit das Wesen des Menschen36 ist für 
Aristoteles seine Tierheit.

Weil allein der Mensch in seinem Handeln eine 
Wahlfreiheit hat, kann nach Aristoteles auch nur er 
Tugenden und Laster haben.37 Unterschieden von den 
Tieren ist der Mensch nach Aristoteles durch einen 
dritten Seelenteil, die »Vernunftseele«, die ihm neben 
Sprache und Vernunft das Leben in einer nach Gesetz 
und Recht geordneten Gemeinschaft ermöglicht.38 
Die Allgemeinheit und Abstraktheit der Prinzipien 
der Vernunft rechtfertigt es für Aristoteles auch, den 
Menschen zumindest zum Teil außerhalb seiner Na-
turlehre zu stellen, denn ihre Abstraktheit bedingt, 
dass sie sich nicht ändern – Gegenstand einer Natur-
lehre seien aber nur die veränderlichen Dinge.39

Weil der Mensch durch seine Vernunft in der Lage 
ist, sich von den Eindrücken des Augenblicks zu lö-
sen und neben einem Bewusstsein von Vergangenheit 
und Zukunft auch abstrakte Begriffe zu bilden, die 
sein Handeln leiten, wird ihm im Gegensatz zu den 
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Tieren eine Verantwortung für sein Handeln und sei-
ne Lebensführung zugeschrieben. Die intellektuellen 
Fähigkeiten des Menschen begründen also auch das 
Reich der Verantwortung und der Sittlichkeit; durch 
seine Fähigkeit der Beherrschung der Triebe wird das 
Handeln des Menschen zu seiner eigenen Leistung 
und verliert den Status eines natürlichen Prozesses.40

Trotz dieser Betonung von Unterschieden weist 
Aristoteles auf viele Gemeinsamkeiten von Mensch 
und Tier hin und gesteht auch ihnen Gedächtnis, Ver-
stand und eine praktische Intelligenz zu. Die Grenze 
bleibt daher fragil und an vielen Stellen durchlässig. 
An einer Stelle der ›Historia animalium‹ heißt es von 
den Tieren: »Nur im Grade unterscheiden sie sich 
vom Menschen und der Mensch von den andern Ge-
schöpfen – manches ist beim Menschen, manches bei 
den Tieren besser entwickelt –, während für anderes 
wenigstens Entsprechungen vorliegen. Was nämlich 
dem Menschen Kunst, Weisheit und Verstand bedeu-
tet, ersetzt manchen Tieren eine Naturanlage ähnli-
cher Art.«41

Bei Platon und Aristoteles wird der Mensch 
demnach auf der einen Seite von den Tieren unter-
schieden, beide haben auf der anderen Seite aber 
Gemeinsamkeiten, die sich in gemeinsamen Lebens-
funktionen bzw. der Teilhabe an derselben geistigen 
Natur oder gemeinsamen Seelenteilen ( Leben) 
manifestieren42. Im Gegensatz zu späteren Auffas-
sungen, wie sie etwa in der Stoa vertreten werden, 
hat also der Mensch selbst auch Elemente von Tie-
rischem in sich. Oder, wie es A. Schmitt 1997 for-
muliert: »Für die Stoa verläuft die Grenze zwischen 
Tier und Mensch eben zwischen Tier und Mensch. 
Der Mensch ist in allem, was er ist, in seinen Wahr-
nehmungen, Emotionen und seinem Denken etwas 
anderes als das Tier, für Platon und Aristoteles und 
ihre Schulen verläuft die Grenze mitten durch den 
Menschen selbst«.43

Später verbreitet sich die Formel vom Menschen 
als dem sprechenden bzw. denkenden Tier v.a. in der 
lateinischen Übersetzung als animal rationale, die 
wohl zuerst bei Seneca in der Mitte des ersten Jahr-
hunderts erscheint: (Seneca 64-65: »Rationale animal 
es«44; »Rationale enim animal est homo«45; Quintili-
an um 95: »falsa est, si dicas ›animal rationale‹: nam 
est equus animal, sed inrationale«46; Tertullian 3. Jh.: 
»hominem facis animal rationale, sensus et scientiae 
capacissimum«47). Später wird sie viel gebraucht und 

ndet sich u.a. bei Augustinus (»homo est animal 
rationale mortale«48) und Thomas von Aquin49.50 (W. 
Coward und I. Kant sprechen später vorsichtiger von 
dem Menschen als dem vernunftfähigen Tier: animal 
rationabile; s.u.)

Neben Sprache und Verstand sieht Aristoteles auch 
die sinnliche Wahrnehmung allein um des Schönen 
willen und nicht im Dienste der Lebenserhaltung als 
ein Spezi kum des Menschen, so z.B. die Wahrneh-
mung von schönen Tönen, Farben oder Gerüchen.51 
Thomas von Aquin schließt hieran später an: Er 
sieht die Wahrnehmung einer »convenentia sensi-
bilium«, d.h. der Stimmigkeit des Angeschauten in 
sich, als eine spezi sch menschliche Fähigkeit: Das 
Tier integriert nach Thomas die Sinnlichkeit in sein 
Begehren und stellt wahrgenommene Objekte stets 
in weitere funktionale Dienste, z.B. als Beute oder 
als Paarungspartner, letztlich sind sie damit entwe-
der auf die Selbsterhaltung oder die Arterhaltung 
( Fortp anzung) bezogen. Im Gegensatz dazu kön-
ne der Mensch etwas als Wert für sich betrachten; 
er emp nde seine Lust nicht nur mittelbar (»per ac-
cidens«) (als Mittel zum Überleben), sondern seine 
Lust kann ihm vielmehr zum Selbstzweck werden, 
wenn sie keinem anderen Zweck dient und insbeson-
dere »nicht zur Erhaltung der Natur« gehört.52

Die Sonder- und Spitzenstellung des Menschen 
gegenüber den Tieren wird seit der Antike auch na-
turteleologisch begründet, z.B. an einer (aber auch 
tatsächlich nur einer) Stelle bei Aristoteles, in der 
er behauptet, »daß die P anzen der Tiere wegen, 
und dann, dass die anderen animalischen Wesen der 
Menschen wegen da sind«.53 Diese Aussage muss 
allerdings nicht im Sinne einer universalen Naturte-
leologie interpretiert werden. Es geht Aristoteles in 
diesem Zusammenhang nämlich um die Vielfalt der 
Lebensformen, und es erscheint ihm zunächst allein 
als eine bloß empirische Tatsache, dass die Tiere für 
ihre Erhaltung auf die Ernährung durch andere an-
gewiesen sind und dass der Mensch darüber hinaus 
noch Kleidung, Gerätschaften und Dienstleistungen 
von anderen Lebewesen beziehen muss.54 Erst in spä-
terer antiker (stoischer und v.a. christlicher) Deutung 
gelten die P anzen und Tiere in einer allgemeinen 
teleologischen Ordnung als etwas, das um des Men-
schen willen geschaffen worden sei.55

Rein sprachlich ist es bemerkenswert, dass die 
Formel vom Mensch als dem vernünftigen Tier in 
den germanischen Sprachen einen anderen Klang 
hat als in den romanischen. Denn im Lateinischen, 
Französischen und auch im Englischen stehen meh-
rere Ausdrücke zur Bezeichnung von Tieren zur Ver-
fügung: das neutrale (und übergeordnete) ›animal‹ 
und die abwertenden ›brutum‹ und ›bestia‹.56 In den 
germanischen Sprachen ist die Rede vom Menschen 
als einer Art von Tieren daher problematischer als in 
den romanischen und im Englischen (s.u.: ›Diffusion 
des Humanen‹).
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Christliche Anthropozentrik
Christlich interpretiert wird die antike Begründung 
der Anthropozentrik mit dem biblischen Herrschafts-
auftrag an den Menschen, sich die Natur untertan zu 
machen (der Schöpfungsbericht von Genesis 1 ge-
hört zu der so genannten Priesterschrift, die um 500 
v. Chr. entstand).57 Zu einer Lehrmeinung entwickelt 
sie sich in der christlichen Scholastik, so heißt es bei 
Thomas von Aquin, es seien die Geschöpfe, die un-
ter dem Menschen stehen, um des Menschen willen 
da (»creaturae quae sunt infra hominem, sunt propter 
hominem«).58 Auch im Tierbuch Alberts des Gro-
ßen erscheint eine Darstellung des Menschen, und 
zwar am Anfang der Beschreibung der vierfüßigen 
Tiere.59 Albert hebt den Menschen sowohl hinsicht-
lich seiner intellektuellen Fähigkeiten und seiner ge-
sellschaftlichen Einrichtungen als auch hinsichtlich 
seiner Anatomie, v.a. durch seine aufrechte Stellung 
(»corpus erectus«) von den Tieren ab.60 Hinsichtlich 
der Ursachen der Bewegungen unterscheidet sich der 
Mensch nach scholastischer Lehre kaum von den 
Tieren, allein seine Ziele seien von denen der Tie-
re radikal unterschieden. Gemeinsam sei den Tieren 
und Menschen noch das Streben nach Vollkommen-
heit und Ewigkeit. Die Tiere würden diese aber allein 
durch die Erhaltung ihrer Art in der Fortp anzung 
zu erreichen vermögen; der Mensch könne sich da-
gegen von der Ausrichtung alles Organischen auf die 
körperliche Selbst- und Arterhaltung lösen und nach 
der unkörperlichen Ewigkeit streben.61

In der Frühen Neuzeit vertritt selbst der spätere 
Kritiker einer naturteleologischen Weltbetrachtung, 
F. Bacon, 1609 eine teleologische Weltsicht mit dem 
Menschen als Ziel der Natur: »Man, if we look to 

nal causes, may be regarded as the centre of the 
world; insomuch that if man were taken away from 
the world, the rest would be seen to be all astray, 
without aim or purpose«.62 Auch wenn sich diese 
Ansicht bis zum Ende des 18. Jahrhunderts, v.a. in 
theologischen Kreisen hält63, wird sie doch seit der 
Mitte des 17. Jahrhunderts meist abgelehnt64: »non 
omnia hominum causa eri« – wie es G.W. Leibniz 
ca. 1678 formuliert65. Allein in regulativer Hinsicht 
und mit Blick auf eine Moralbegründung verstehen 
einige Autoren bis zum 18. Jahrhundert (und z.T. bis 
in die Gegenwart) den Menschen als Ziel oder als 
»den letzten Zweck der Natur, in Beziehung auf wel-
chen alle übrigen Naturdinge ein System von Zwe-
cken ausmachen« (Kant 1790).66

»Homo duplex«: Natur und Geist
Seit der Antike wird dem Menschen eine doppelte 
Natur zugeschrieben. Platon drückt diese Ambiva-

lenz des Menschen aus, indem er einen sinnlich-
begehrenden und einen vernünftig-denkenden Teil 
der Seele einander gegenüberstellt.67 Die paulinische 
Anthropologie unterscheidet in ähnlicher Weise ei-
nen äußeren (materiellen) und einen inneren (geisti-
gen) Menschen; die Prinzipien von Fleisch und Geist 
stehen sich im Menschen gegenüber.68 In den ersten 
nachchristlichen Jahrhunderten ndet die Konzipie-
rung des Menschen in einer doppelten Verfasstheit, 
einerseits als natural-materielles und andererseits 
als geistig-spirituelles Wesen, ihren Ausdruck in der 
Formel des Homo duplex.69 Neben dem platonischen 
und christlichen Ein uss prägen gnostische Gedan-
ken die dualistische Vorstellung des Menschen. Seit 
der Zeitenwende ist sie allgemein verbreitet (so bei 
Antiochos von Askalon, Philo von Alexandrien und 
Nemesios von Emesa).70 Der Mensch ist dabei nicht 
nur das Wesen, in dem die zwei Seiten des Kör-
perlichen und des Geistigen gemeinsam vorliegen, 
in ihm sind sie vielmehr auch zusammengebunden 
und zu einer Einheit geformt: Der Mensch wird zum 
»Brennpunkt der Natur«, zur »Fessel zwischen Irdi-
schem und Himmlischem«, wie es K. Reinhardt 1921 
formuliert.71 

Im zweiten bis dritten Jahrhundert ist es die Ge-
genüberstellung von sterblichem und unsterblichem 
Teil, die nach dem ›Corpus Hermeticum‹ die dop-
pelte Natur des Menschen ausmacht (»Homo du-
plex«).72 Der Mensch gilt in seinem sterblichen Teil 
den Tieren gleich, in seinem unsterblichen Teil aber 
als gottgleich. Der heilige Bernhard unterscheidet im 
11. Jahrhundert zwischen dem körperlichen toten Le-
ben (»vita mortalis«) und dem ewigen lebendigen Le-
ben (»vita vitalis«)73 ( Leben). Und bei Thomas von 
Aquin heißt es, der Mensch habe »gewissermaßen 
die Grenze der beiden Naturen inne«.74 Der Mensch 
wird damit also nicht aus sich heraus de niert, son-
dern durch die beiden Sphären, in die er nach oben 
und unten hineinragt.75

Auch von frühen medizinisch-biologischen 
Schriftstellern wird dieser Dualismus übernommen. 
Paracelsus schreibt dem Menschen zwei Körper zu, 
einen sichtbaren und einen unsichtbaren.76 Geradezu 
sprichwörtlich wird das dualistische Bild von Natur 
und Mensch bei R. Descartes, mit der Unterscheidung 
von der allen Gegenständen der Natur eigenen res ex-
tensa und der dem Menschen vorbehaltenen res co-
gitans. Viele Autoren des 17. Jahrhunderts vertreten 
eine dualistische Position in Bezug auf den Menschen. 
So heißt es 1688 bei N. Malebranche: »L’homme est 
composé de deux substances, esprit & core«77 oder bei 
B. Pascal: »Nous sommes composés de deux natures 
opposées et de divers genre, d’âme et de corps«78. 
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Die Doppelnatur des Menschen kann dabei als 
eine Auszeichnung gewertet, sie kann aber auch als 
seine Ortlosigkeit thematisiert werden. Als Teilneh-
mer zweier Welten sitzt der Mensch gleichsam zwi-
schen den Stühlen oder, wie A. Pope 1733 dichtet: 
»He hangs between; in doubt to act or rest;/ In doubt 
to deem himself a good or beast;/ In doubt his Mind 
or Body to prefer; Born but to die, and reas’ning but 
to err; […] Created half to rise and half to fall,/ Great 
lord of all things, yet a prey to all«.79

In der Mitte des 18. Jahrhunderts wird der Homo 
duplex von G.L.L. Buffon im Rahmen seiner Tier-
kunde behandelt: »L’homme intérieur est double; 
il est composé de deux principes différents par leur 
nature, & contraires par leur action«.80 Buffon unter-
scheidet das materielle animalische Prinzip (»prin-
cipe animal«) von dem nicht materiellen, durch 
Erziehung gebildeten geistigen Prinzip (»principe 
spirituel«). Die innere Zerrissenheit des Menschen 
kommt nach Buffon in der beständigen Diskrepanz 
zwischen Tun und Wollen im Menschen zum Aus-
druck. Die Doppelnatur des Menschen manifestiert 
sich nach Buffon auch im Auftreten einer normativen 
Ebene und damit dem möglichen Auseinandertreten 
von Wollen und Tun (Normativität und Faktizität).81 
Zu einem zentralen philosophischen Motiv wird die 
Doppelnatur des Menschen bei I. Kant. Nach Kant ist 
das Leben des Menschen einer doppelten Determi-
nation unterworfen: als Naturwesen unterliegt er den 
ihm von Natur mitgegebenen Antrieben und Affekten 
(die »Tierheit« im Menschen); als Vernunftwesen ist 
er auf der anderen Seite dazu in der Lage, sich von 
der Naturdetermination zu befreien und sein Handeln 
nach der Vorstellung von selbstgegebenen Gesetzen 
zu bestimmen. Bemerkenswert ist, dass Kant beide 
Formen des menschlichen Daseins als ein Leben 
bestimmt. Neben dem organischen Leben kennt 
Kant ein Leben als intelligentes Wesen, »ein von der 
Thierheit und selbst von der ganzen Sinnenwelt un-
abhängiges Leben«.82

16. Jh.: Beginn der Anthropologie
In der sich etablierenden Anthropologie des 16. Jahr-
hunderts manifestiert sich zunehmend das Bestreben, 
den Menschen als eigenständigen Gegenstand unab-
hängig von der Theologie zu bestimmen. Der Titel 
›Anthropologie‹ dient dabei geradezu als Mittel zur 
Emanzipation der Schulphilosophie von der meta-
physischen Tradition.83 Für Pico della Mirandola ist 
es die freie Wahl in der Entwicklung seiner Anlagen, 
die den Menschen im Gegensatz zu dem an seine 
Triebe gefesselten Tier kennzeichnet: Der Mensch sei 
derjenige, dem gar nichts Eigenes (»nihil proprium«) 

gegeben werden konnte.84 Den Menschen beschreibt 
Pico zwar als ein Geschöpf Gottes, Gott habe es aber 
als von allen Einschränkungen frei geschaffen und 
ihm gegenüber den Imperativ formuliert, er möge 
sich nach seinem freien Willen (»pro tuo arbitrio«) 
selbst bestimmen und seine Natur selbst festlegen 
(»tibi illam prae nies«).85

Nur geringes Interesse ndet in der Renaissance 
die Frage nach den prinzipiellen Grenzen zwischen 
Mensch und Tier. Aufmerksamkeit besteht eher für die 
Ähnlichkeiten statt für die Unterschiede86, wie etwa 
die Darstellung von Tiermenschen in den Kunst- und 
Wunderkammern belegen. Ausdrücklich gegen eine 
Hervorhebung des Menschen gegenüber den Tieren 

Abb. 283. Der Mensch als eine in sich zentrierte, harmo-
nische Gestalt nach Leonardo da Vinci. Die Darstellung 
schließt an eine Beschreibung der vollkommenen Harmonie 
des menschlichen Körpers bei dem römischen Architekten 
Vitruv an. Im dritten Buch seines Architekturtraktats be-
hauptet Vitruv, ein Mann mit gespreizten Armen und Bei-
nen könne gleichermaßen in die geometrischen Figuren 
von Kreis und Quadrat eingepasst werden, wobei in beiden 
Fällen der Bauchnabel im Mittelpunkt der Figuren stünde.  
Leonardo fertigt seine Darstellung nach monatelangen sy-
stematischen Vermessungen mehrerer junger Männer an. 
Der Idee nach folgt Leonardo zwar Vitruv, in der konkreten 
Darstellung folgt er aber seinen Messergebnissen und ver-
schiebt das Quadrat gegenüber dem Kreis, so dass nur noch 
der Mittelpunkt des »homo ad circulum« im Nabel liegt. 
Die Zeichnung gilt damit als bildgewordener Triumph der 
neuzeitlichen Empirie über die antike Überlieferung  (»Der 
Vitruvmann«, um 1490, Venedig, Galleria dell  Accademia, 
Inv. 228).
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plädiert M. de Montaigne in seinen ›Essais‹ (1580): 
Bloße »leere Einbildung« führe den Menschen dazu, 
sich von dem Haufen der übrigen Geschöpfe abzu-
sondern und eine Sonderstellung anzumaßen (»qu’il 
se trie soi-même et sépare de la presse des autres 
créatures«).87 Es sei für den Menschen willkürlich zu 
bestimmen, was den Tieren, seinen Mitbrüdern und 
Gefährten, an Fähigkeiten und Kräften zugebilligt 
werden sollte ( Bioethik).

17. Jh.: Sprache und Vernunft
Ein verstärktes Interesse an der begrif ichen Ab-
grenzung von ›Mensch‹ und ›Tier‹ entsteht im 17. 
Jahrhundert. Im Anschluss an antike Lehrmeinungen 
stehen dabei die menschlichen Vermögen der Spra-
che ( Kommunikation) und Vernunft ( Intelligenz; 
Bewusstsein) im Mittelpunkt. Bei Descartes heißt 
es 1637, der Mensch verfüge im Gegensatz zu den 
Tieren über die Fähigkeit des vernünftigen Spre-
chens; die durch Vernunft ermöglichte Sprache sei 
daher ein sicheres Mittel, um Menschen von Tieren 
zu unterscheiden.88 Allerdings kann sich eine klare 
begrif iche Differenzierung nicht durchsetzen, die 
begrif ichen Grenzen des Humanen verlaufen nicht 
konstant und sind unscharf. Gerade das Kriterium 
der Sprache bedingt immer wieder Unsicherheiten, 
denn auch den Tieren wird nicht selten eine Sprache 
zugeschrieben. Noch J. Locke berichtet Ende des 17. 
Jahrhunderts von einem Papageien, der in der Lage 
sei, eine Konversation aufrechtzuerhalten und wie 
ein vernünftiges (»reasonable«) Wesen auf Fragen zu 
antworten.89 Locke argumentiert daher, dass im All-
gemeinen nicht allein die Vorstellung eines denken-
den oder rationalen Wesens (»a thinking or rational 
Being alone«) die Idee des Menschen (»the Idea of a 
Man«) liefere, sondern ebenso wichtig eine bestimm-
te Gestalt des Körpers (»a body so and so shaped«) 
sei.90

Die Ähnlichkeit im Körperbau zwischen Men-
schenaffen (s.u.), insbesondere Schimpansen, und 
Menschen veranlasst E. Tyson Ende des 17. Jahrhun-
derts dazu, Schimpansen – die er als Homo silvestris, 
also als Waldmenschen versteht – eine vermittelnde 
Stellung zwischen Tieren und Menschen zuzuschrei-
ben.91 Nach Tyson hat der Schimpanse 34 Merkmale 
gemeinsam mit den anderen Affen und 48 gemein-
sam mit dem Menschen92, so dass er schließt, er sei 
weder eigentlich Mensch noch Affe, sondern ein Tier 
dazwischen: »our Pygmie is no Man, nor yet the 
Common Ape; but a sort of Animal between both; 
and tho’ a Biped, yet of the Quadrumanus-kind«.93 
Allerdings wird zu gleicher Zeit auch umgekehrt ar-
gumentiert: Die Ähnlichkeit im Körperbau von Men-

schen und Menschaffen, v.a. im Bau der für das Spre-
chen notwendigen Organe, sei in Verbindung mit der 
Beobachtung, dass allein der Mensch eine Sprache 
entwickelt habe, gerade ein Beleg für die herausge-
hobene Stellung des Menschen und die Diskontinui-
tät zwischen Affe und Mensch.94 Wenn selbst solche 
Tiere, die dem Menschen physisch stark ähneln, sich 
im Verhalten vom Menschen unterscheiden und of-
fensichtlich nicht wie der Mensch über Vernunft und 
Sprache verfügen, dann bestehe doch eine tiefe Kluft 
zwischen dem Menschen und den Affen (»l’intervalle 
qui les sépare est immense«), räsonniert Buffon Mit-
te des 18. Jahrhunderts.95 Auch Buffons Mitarbeiter 
Daubenton schließt sich dieser Auffassung an und 
spricht sich gegen eine Einordnung des Menschen in 
eine der Klassen des Tierreichs aus.96 Nach Dauben-
ton ist der Mensch das einzige Wesen mit einer Seele; 
neben den Unterschieden in intellektueller Hinsicht 
betont Daubenton aber auch die physischen Diffe-
renzen.97

Es ist allgemein verbreitet im Zeitalter der Aufklä-
rung, Vernunft und Sprache als die beiden Fähigkei-
ten des Menschen anzusehen, die ihn von den Tieren 
unterscheiden. Allerdings gibt es auch immer wieder 
Zwei er an dieser Auffassung, die auf die Unschär-
fe der Begriffe oder die Verbreitung der Phänomene 
auch bei Tieren hinweisen. J.O. de La Mettrie meint 
etwa, die Sprache solle nicht als Zeichen der immate-
riellen Seele des Menschen angesehen werden, weil 
die Idee der Seele eine Einbildung sei und außerdem 
Personen, die nicht sprechen können, immer noch 
Menschen seien.98 Gleichzeitig etabliert sich im 18. 
Jahrhundert eine Einschätzung von Tieren, die sich 
von der älteren Beurteilung der Tiere als Maschinen 
klar abhebt und auch das Verhalten der Tiere durch 
Vorstellungen und Gedanken geleitet interpretiert 
( Bedürfnis): Nach E.B. de Condillac können die 
Laute der Tiere analog zur Sprache des Menschen 
als Ausdruck dieser Gedanken gedeutet werden99; 
und auch die ältesten Sprachen des Menschen hält 
Condillac für natürliche Schreie, die allein durch In-
stinkte ausgelöst seien100.

18. Jh.: Materialistische Theorien des Menschen
Die dualistische Differenzierung zwischen Mensch 
und Tier parallel zur Gegenüberstellung von Geist 
und Materie gerät im 18. Jahrhundert unter Druck, 
zunächst durch materialistische Theorien des Men-
schen, später auch durch die Zuschreibung von Geist 
zu Tieren ( Bewusstsein). Die am meisten diskutierte 
materialistische Theorie des Menschen im 18. Jahr-
hundert formuliert La Mettrie in seinem ›L’homme 
machine‹ von 1747. Alle Vermögen des Menschen 
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werden bei La Mettrie konsequent ausgehend von 
körperlichen Funktionen gedeutet und auf diese re-
duziert. Der Körper des Menschen erscheint auf die-
se Weise als eine Maschine, die ihre Triebfeder selbst 
aufzieht (»Le corps humain est une Machine qui 
monte elle-même ses ressorts«).101 Selbst die bisher 
so üchtige Seele wird damit zu nichts als einem Be-
wegungsprinzip, einem materiellen Teil des Gehirns, 
einer zentralen Feder, die alle Zahnräder am Laufen 
hält (»l’Ame n’est qu’un principe de mouvement, ou 
une Partie matérielle sensible du Cerveau, […] un 
ressort principal de toute la Machine, qui a une in-

uence visible sur tous les autres«).102 Ein Mensch 
ist in den Augen La Mettries damit im Grunde nichts 
als ein Tier (»l’Homme n’est qu’un Animal, ou un 
Assemblage de ressorts, qui tous se montent les uns 
par les autres«)103, wenn auch ein sehr komplexes. 
Kennzeichnend für die Position La Mettries ist es al-
lerdings, dass er das Maschinenhafte nicht mit einem 
zufälligen Mechanismus gleichsetzt, sondern das ge-
ordnete Miteinander, d.h. die Wechselseitigkeit und 

Organisation des Ganzen des Körpers betont – und 
insofern durchaus einen Unterschied zwischen phy-
sikalischen und biologischen Gegenständen macht.

Im Anschluss an diesen Materialismus können 
auch die kognitiven Leistungen des Menschen mit 
Gehirnfunktionen gleichgesetzt werden. Diese Auf-
fassung ndet sich explizit bei P.-H.T. d’Holbach 
in seinem ›Système de la nature‹ von 1770. Die 
menschlichen Denkleistungen beschreibt d’Holbach 
hier als Eigenschaften und Modi kationen der Ma-
terie (»l’intelligence ou la pensée puissent être des 
propriétés et des modi cations de la matière«).104 Sie 
würden sich direkt aus der Organisation des Körpers 
ergeben (»les facultés que l’on nomme intellectuelle 
ne sont que des modes ou des façons d’être et d’agir, 
résultantes de l’organisation de notre corps«).105 Die 
Seele ist damit nichts vom Körper Unterschiedenes, 
sondern vielmehr der Körper selbst, betrachtet rela-
tiv zu einiger seiner Funktionen (»l’âme, bien loin 
de devoir être distinguée du corps, n’est que ce corps 
lui-même, envisagé relativement à quelques-unes de 
ses fonctions«).106 Aus dieser Betrachtung folgt bei 
d’Holbach eine Absage an jede Privilegierung des 
Menschen gegenüber den anderen Lebewesen. Wie 
jedes andere Seiende sei auch der Mensch in die 
Kette der notwendigen Verknüpfungen der Natur in-
tegriert: »un instrument passif entre les mains de la 
nécessité«.107

Nicht nur die strukturell-materialistische, sondern 
auch die genealogische Integration des Menschen in 
die Natur beginnt sich Mitte des 18. Jahrhunderts ab-
zuzeichnen. Bei C. von Linné wird die Bindung des 

Menschen an das Reich der Tiere durch die Annah-
me einer Zwischenform bekräftigt. Linné verweist 
auf Reisende, die Menschen mit Schwänzen gesehen 
haben und stellt diese vermeintlich existierenden We-
sen in die Art Homo troglodytes. Auch die menschen-
ähnlichen Affen stellt Linné in die Gattung Homo; er 
bezeichnet den Orang-Utan 1758 – in Anlehnung an 
N. Tulp, der diese Bezeichnung 1641 für den Bonobo 
einführt (s.u.: Menschenaffen)108 – als Homo sylvest-
ris.109 Der mit dem Menschen näher verwandte (und 
Linné vermutlich besser bekannte) Schimpanse er-
scheint bei Linné allerdings in der Gattung Satyrus.110 
Insgesamt ist Linné aber offensichtlich der Überzeu-
gung, dass es kein morphologisches und auch kein 
anderes Merkmal gibt, das den Menschen eindeutig 
von den Tieren unterscheidet.111

Auch bei Buffon kommt die Integration des Men-
schen in die Natur bereits dadurch zum Ausdruck, 
dass er ihn als Element seiner Naturgeschichte be-
schreibt. In Bezug auf die körperlichen Funktionen 
sieht Buffon keinen großen Unterschied zwischen 
den Tieren und den Menschen. Allein in psychischer 
Hinsicht bestehe ein erheblicher Unterschied; so 
schreibt er den Tieren allgemein die Fähigkeit des 
Überlegens ab ( Bewusstsein).112 1753 formuliert 
Buffon ausdrücklich die Möglichkeit eines genealo-
gischen Zusammenhangs von Menschen und Affen, 
zumindest als eine diskussionswürdige Vorstellung 
(vgl. Tab. 174; Phylogenese).

J.J. Rousseau behauptet 1755 sogar, dass der 
Mensch und die höheren Affen (Orang-Utan und 
Schimpansen) zur gleichen Art gehören: »Toutes ses 
observations sur les variétés [...] dans l’Espèce hu-
maine, me font douter si divers animaux semblables 
aux hommes pris par les voyageurs pour des Bêtes 
[…], ne seroient point en effet de véritables hommes 
Sauvages, dont la race dispersée anciennement dans 
les bois n’avoit eu occasion de développer aucune de 
ses facultés virtuelles, n’avoit acquis aucun degré de 
perféction, et se trouvoit encore dans l’état primitif 
de Nature«.113 Er knüpft an diese Vermutung auch 
die Überlegung einer genealogischen Verwandt-
schaft und Abstammung des Menschen vom Orang-
Utan.114 

Bezüglich der artlichen Trennung von Mensch und 
Menschenaffen hat 1764 auch C. de Bonnet Zweifel, 
und er hält es für möglich, dass die Verschiedenhei-
ten weniger Artunterschiede als vielmehr einfache 
Abweichungen seien (»moins des characteres spéci-

ques, que des simple variétés«) – und er sieht darin 
das Prinzip der Kontinuität der Formen in der Na-
tur bestätigt.115 Aufgrund der starken anatomischen 
Ähnlichkeiten von Mensch und Orang-Utan plädiert 
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Lord Monboddo, ebenso wie zuvor Rousseau, für 
die Menschennatur des Organ-Utans. Gegen Perrault 
und Buffon argumentiert Monboddo, dass die Ähn-
lichkeit der Lauterzeugungsorgane von Menschen 
und Menschenaffen nur Sinn mache vor der Annah-
me, dass beide Wesen auf ähnliche Weise Gebrauch 
davon machen können: Auch der Orang-Utan sei also 
ein Mensch.116

Auf Kritik stößt diese Zuordnung bei deutschen 
Anatomen, allen voran bei J.F. Blumenbach: Für 
Blumenbach besteht eine erhebliche anatomische 
Differenz zwischen Affen und Menschen, insofern 
erstere vierhändig (»quadruman«), und nicht wie der 
Mensch zweibeinig (»biped«) seien.117 Unterstüt-
zung erhält Blumenbach von P. Camper und dessen 
vergleichenden Untersuchungen des Skelettbaus mit 
dem Nachweis der Unmöglichkeit des aufrechten 
Gangs bei Affen.118 Nicht mehr die Unterschiede im 
Hinblick auf Verhalten und Denkvermögen, sondern 
allein die physische Konstitution gilt diesen verglei-
chenden Anatomen als Grundlage für die klare Un-
terscheidung des Menschen von den Affen.

Trotz dieser Absetzung des Menschen von den 
Affen, d.h. den Tieren, wird der Mensch aber in 
den verbreiteten naturhistorischen Enzyklopädien 
des frühen 19. Jahrhunderts weiterhin mit abgehan-
delt. In diesen Wörterbucheinträgen verstärkt sich 
auch die Hypothese der Deszendenz des Menschen 
von den Affen, deutlich z.B. im Eintrag ›Homme‹ 
von Lacépède in einem Wörterbuch aus dem Jahr 

1821: Der Mensch sei zwar anders als das, von dem 
er komme, aber auch die Menschenaffen (»homme 
sauvage«) könnten allmählich ein Niveau der Wis-
senschaften und Künste erreichen, wie es für den 
Menschen typisch sei. Lacépède legt nahe, dass dies 
allein eine Frage der Zeit sei, und diese spiele in der 
Natur keine Rolle.119 In dem anschließenden Artikel 
über den fossilen Menschen ndet sich die Feststel-
lung, der Mensch habe offenbar noch nicht zur Zeit 
der naturhistorischen Revolutionen existiert, von 
der so viele Fossilien überliefert sind: »Il paroît que 
l’espèce humaine n’existoit pas encore à l’époque 
des révolutions qui nous ont laissé les restes de tant 
d’espèces d’êtres organisés«.120 Lange vor Darwin 
wird der Mensch damit in die naturhistorische Über-
lieferung integriert.

»Menschenrassen«
Die Debatte am Ende des 18. Jahrhunderts dreht 
sich zunehmend weniger um die Abgrenzung des 
Menschen von den Affen als vielmehr um die in-
terne Differenzierung der Formen des Menschen in 
Untergruppen, die Gattungen (»genera«), Varietäten 
(»varietates«) oder Rassen genannt werden ( Art).121 
Den Ausdruck Menschenrassen führt I. Kant 1785 
ein. Im Anschluss an Linné und Blumenbach unter-
scheidet Kant nach geogra schen Regionen und der 
Hautfarbe vier Rassen: »Wir kennen mit Gewißheit 
nicht mehr erbliche Unterschiede der Hautfarbe, als 
die: der Weißen, der gelben Indianer, der Neger und 
der kupferfarbig-rothen Amerikaner«.122

Schon vor Kant hatte Blumenbach festgestellt, 
dass alle Menschen zur gleichen Art gehören, und 
allein verschiedene Varietäten unterschieden werden 
können.123 Die Variationen innerhalb der menschli-
chen Art können nach Blumenbach erklärt werden 
wie die Variationen der Rassen der Haustiere (z.B. 
des Schweins): Die »Menschenracen« bilden für ihn 
»bloße Spielarten« und nicht »verschiedene Gattun-
gen (Species)«.124 Ausdrücklich stellt Blumenbach 
1790 die Menschen in die Gruppe der »vollkom-
mensten aller Hausthiere«.125 Ebenso wie den ande-
ren Haustieren ermögliche die hohe Variationsbreite 
die Anpassung des Menschen an unterschiedliche 
klimatische Verhältnisse, so dass der biblische Auf-
trag zur Besiedlung der gesamten Erde erfüllt wer-
den könne. Als die wesentlichen Kennzeichen des 
Menschen werden seine Vernunft, die Sprache, der 
aufrechte Gang und die Zweihändigkeit angeführt. In 
der lateinischen Kurzcharakteristik heißt es 1779 bei 
Blumenbach: »Animal rationale, loquens, erectum, 
bimanum«.126 Der Mensch gehört in der Taxonomie 
Blumenbachs in die Ordnung der Unbewaffneten 

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

»Was uns Menschen selbst betrifft, so hätten wir also 
consequenter Weise […] unsere uralten gemeinsamen 
Vorfahren in affenähnlichen Säugethieren, weiterhin 
in känguruhartigen Beutelthieren, noch weiter hinauf 
[…] in eidechsenartigen Reptilien, und endlich in noch 
früherer Zeit […] in niedrig organisirten Fischen zu su-
chen« (Haeckel 1863, 17).

Tab. 174. Der Mensch als Teil der Natur in genealogischer 
Perspektive (aus Buffon, G.L.L. (1753). L’âne. In: Histoire 
naturelle générale et particulière, Bd. 4 (Œuvres philoso-
phiques, Paris 1954, 353-358); Haeckel, E. (1863). Ueber 
die Entwickelungstheorie Darwin’s. Amtl. Ber. Versamml. 
Deutsch. Naturforsch. Ärzte 38, 17-30: 17).
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(»Inermis«). Ebenso wie vierzig 
Jahre zuvor Linné unterscheidet 
Blumenbach 1775 vier Rassen 
(»varietates«) innerhalb der Gat-
tung (»genus«) des Menschen 
und ordnet diese verschiedenen 
geogra schen Regionen zu: »1. 
orbis borealis &c. [boreale Regi-
onen Eurasiens und Amerikas] 2. 
Asia transganget[anae]. et infra 
Amur . sita 3. Africa. 4. Ame-
ricae reliquum«.127 1779 nimmt 
Blumenbach dagegen eine Ein-
teilung in fünf Varietäten vor: (1) 
»Die Europäer [...]; sodann die 
Asiaten, die diesseits des Obi, des 
Caspischen Meeres, des Gebürges 
Imaus und des Ganges, wohnen; 
ferner die Nordafrikaner; und 
endlich die Grönländer und Eski-
mos«, (2) »Die übrigen Asiaten«, 
(3) »Die übrigen Afrikaner«, (4) 
»Die übrigen Amerikaner« und (5) »Die Australasi-
aten und Polynesen«.128 Diese Einteilung in fünf Va-
rietäten übernimmt Blumenbach auch in der zweiten 
Au age seines Werks über die Variationen des Men-
schen von 1781, indem er die Bewohner der südli-
chen Welt von Australien und Polynesien als eine 
eigene Varietät bestimmt (»nouus orbis australis«).129 
In der dritten Au age dieses Werks von 1795 führt 
Blumenbach dann die Bezeichnungen ein, die spä-
ter einschlägig werden: ›Kaukasier‹ (»Caucasiae«), 
›Mongolen‹ (»Mongolicae«), ›Äthiopier‹ (»Aethio-
picae«), ›Amerikaner‹ (»Americanae«), ›Malayen‹ 
(»Malaicae«).130 Die Bezeichnung ›Kaukasier‹ für 
die Europäer erfolgt bei Blumenbach ausgehend von 
einem gut proportionierten Schädel aus dem Kauka-
sus, den er für typisch europäisch hält.

Anatomische Untersuchungen der Menschenras-
sen am Ende des 18. Jahrhunderts sind von dem 
Versuch des Nachweises des höheren Entwicklungs-
standes der hellhäutigen Menschen gegenüber den 
dunkelhäutigen geprägt. So führen anatomische 
Sektionen des Gehirns S.T. Soemmerring 1784 zu 
der Auffassung, der durchschnittliche »Mohre« ste-
he in seiner Gehirnanatomie den Affen näher als 
der »Europäer«.131 (Affengehirne hat Soemmerring 
allerdings nie untersucht.) Auch im 19. Jahrhundert 
hat diese Auffassung viele Anhänger.132 Dagegen 
wendet sich 1836 F. Tiedemann mit einer detaillier-
ten neuroanatomischen Untersuchung, die diese Un-
terschiede zwischen den »Rassen« nicht bestätigen 
kann.133

Der Gedanke der Analogie der menschlichen Ras-
sen zu denen der Haustiere wird später von W.C. 
Wells aufgenommen; er formuliert darauf aufbauend 
eine der ersten Selektionstheorien des 19. Jahrhun-
derts, die auch Darwin später als einen Vorläufer sei-
ner Theorien wahrnimmt ( Selektion).134 Nach der 
Darstellung von Wells aus dem Jahr 1813 haben sich 
in der Entwicklung des Menschen diejenigen Rassen 
in einer Region durchgesetzt, für die sie am besten 
angepasst sind (» tted for the country which they 
inhabit«).135 

Pathos der Selbstgesetzgebung – und Spott darüber
Kant bestimmt den Menschen philosophisch durch 
seine Autonomie gegenüber der Natur, d.h. durch sein 
Vermögen, sich selbst Gesetze zu geben und nach 
diesen zu leben. Von dem Menschen gelte, »daß er 
einen Charakter hat, den er sich selbst schafft, indem 
er vermögend ist, sich nach seinen von ihm selbst 
genommenen Zwecken zu perfectioniren; wodurch 
er als mit Vernunftfähigkeit begabtes Thier (animal 
rationabile) aus sich selbst ein vernünftiges Thier 
(animal rationale) machen kann«.136 Der Mensch ist 
für Kant daher »das einzige Wesen auf Erden, wel-
ches Verstand, mithin ein Vermögen hat, sich selbst 
willkührlich Zwecke zu setzen«.137 Die Formulie-
rung animal rationabile ndet sich vor Kant bereits 
seit der Spätantike in Kommentaren zu Aristoteles; 
zuerst erscheint sie offenbar im vierten Jahrhundert 
bei Chalcidius (insbesondere in Bezug auf Teufel: 
»Daemon est animal rationabile«138). Danach taucht 

Abb. 284. Typen von menschenähnlichen Wesen nach C. von Linné. Von links nach 
rechts: Troglodyt, Luzifer, Satyr und Pygmäe. Die Darstellungen des Troglody-
ten und Luzifers (Homo caudatus) folgen Reisebeschreibungen; Vorbild für die 
Darstellung des Satyr war zunächst Tulps Beschreibung des Schimpansen, später 
Edwards Darstellung eines Orang-Utan; die Abbildung des Pygmäen hat Ähnlich-
keiten zu Beschreibungen von Hottentotten (aus Linné, C. von (1760). Anthropo-
morpha; auch in ders. Amoenitates academicae, Bd. 6).
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sie u.a. im sechsten Jahrhundert bei Cassiodor139 und 
im frühen 16. Jahrhundert bei J.L. Vives auf (»homo 
est animal rationabile«140). Auch in lateinischen 
Übersetzungen der Renaissance zu den griechischen 
Texten von Alexander von Aphrodisias und Themis-
tios erscheint die Formulierung (Alexander: »Cum 
animal rationabile mortale de sensibilibus etia ho-
minibus dicatur«141; Themistios: »omnem hominem 
esse animal rationabile«142).W. Coward argumentiert 
1702 in einer Schrift über die menschliche Seele, der 
Mensch könne nur animal rationabile genannt wer-
den, weil er in den Anfangsphasen seiner Existenz als 
Embryo und kleines Kind noch nicht über Vernunft 
verfüge: »if no signs of Rationality, no Acts of Rea-
son seem to be exerted, as in Embryo’s it’s demons-
tratively plain, and in Infants, all their Operations at 

rst are but meer Mechanism, what Grounds has any 
one to de ne such a Creature Animal Rationale. He 
may be indeed term’d Animal Rationabile, because 
by the Act of Generation, such a Body, or Composi-
tum seems to be produce’d, which in process of time 
will become Rational, and exert all or most Acts of 
Reason.«143

Die Fähigkeit zur Selbstgesetzgebung ergibt sich 
für Kant und die Philosophen des Deutschen Idea-
lismus aus der menschlichen Freiheit, d.h. seiner Fä-
higkeit zur Emanzipation von natürlichen Determi-
nationen (insbesondere auch organisch-funktionalen 
Zwängen) und seinem Vermögen zu ideengeleiteter 
Überlegung und zu einem Handeln nach vernunft-
begründeten Normen (vgl. Tab. 175).144. Bei J.G. 
Fichte heißt es 1796, im Gegensatz zum Tier verfüge 
der Mensch über keinen »bestimmten Umkreis der 
willkührlichen Bewegung«; »Die Natur hat alle ihre 
Werke vollendet, nur von dem Menschen zog sie die 
Hand ab, und übergab ihn gerade dadurch an sich 
selbst«.145

Die Selbstauszeichnung des Menschen als des ein-
zigen Wesens, das zu Vernunft, Sprache und Selbst-
re exion in der Lage ist, ndet in der zweiten Hälfte 
des 18. Jahrhunderts auch manchen Kritiker. So spöt-
telt G.C. Lichtenberg 1774 in seinen ›Sudelbüchern‹: 
»Daß der Mensch das edelste Geschöpf sei läßt sich 
auch schon daraus abnehmen, daß es ihm noch kein 
anderes Geschöpf widersprochen hat«.146

Disziplinäre Differenzierung
Seit Mitte des 19. Jahrhunderts zerfällt die Anthro-
pologie in Einzelwissenschaften, die den Menschen 
mittels ihrer jeweiligen Methodik unterschiedlich 
bestimmen. Eine zunehmende Dominanz entwickelt 
dabei die naturwissenschaftliche Bestimmung des 
Menschen als biologische Art, die in vergleichender 

Perspektive erforscht wird. Die diachrone Verände-
rung des Anthropologie-Begriffs lässt sich durch ei-
nen Vergleich von Enzyklopädie-Einträgen untersu-
chen und zeigt einen steilen Anstieg des Anteils der 
naturwissenschaftlichen Anthropologie in der Mitte 
des 19. Jahrhunderts.147 

Darwin: genealogische Verbundenheit mit den Tieren
Einen wesentlichen Ein uss auf die Veränderung 
des wissenschaftlichen Bildes des Menschen hat die 
Evolutionstheorie. Nach C. Darwin ist der Mensch 
als ein Teil des Tierreichs anzusehen und in seinen 
geistigen Fähigkeiten von den höheren Tieren nicht 
durch einen prinzipiellen, sondern einen bloß gradu-
ellen Unterschied getrennt: »the difference in mind 
between man and the higher animals, great as it is, 
certainly is one of degree and not of kind«.148 Nicht 
nur in körperlicher, sondern auch in mentaler Hin-
sicht liege eine kontinuierliche Stufung zwischen 
allen Lebewesen vor: »we may trace a perfect grada-
tion from the mind of an utter idiot, lower than that 
of an animal low in the scale, to the mind of a New-
ton«.149 Als das wesentliche Kennzeichen des Men-
schen in physischer Hinsicht erscheint Darwin der 
aufrechte Gang, die Bipedie, die es ihm ermöglichte, 
die Hände für den Gebrauch von Steinen und ande-
ren Waffen zur Verteidigung zu verwenden.150 Als ein 
anderes zentrales Merkmal des Menschen diskutiert 
Darwin die Haarlosigkeit. Er interpretiert sie als Er-
gebnis nicht der natürlichen Selektion, weil sie seiner 
Meinung nach für das Individuum dysfunktional ist, 
sondern der sexuellen Selektion durch die Wahl der 
Sexualpartner. In der Präferenz für die nackte Haut 
manifestiere sich eine Absetzung von den haarigen 
Vorfahren: »The absence of hair on the body is to a 
certain extent a secondary sexual character; for in all 
parts of the world women are less hairy than men. 
Therefore we may reasonably suspect that this is a 
character which has been gained through sexual se-
lection«.151 W. Menninghaus wertet aufgrund dieser 
Erklärung die Haarlosigkeit als »das erste und basale 
Modephänomen des menschlichen und vorrangig des 
weiblichen Körpers« und interpretiert sie als »ästhe-
tische Souveränität gegen andere Rücksichten der 
› tness‹«.152

Auch andere Biologen betonen die Ähnlichkeiten 
des Menschen mit den Affen in morphologischer und 
auch in psychologischer Hinsicht.153 Schon Buffon 
bemerkt, der Orang-Utan unterscheide sich körper-
lich weniger vom Menschen als von den anderen Af-
fen; er könne daher, wenn nur die » gure« betrachtet 
werde, gleichermaßen als letzter Affe oder als erster 
Mensch bezeichnet werden.154 (Huxley behauptet 
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später das Gleiche vom Gorilla.155) R. Owen sieht 
zwar auch eine starke Ähnlichkeit der Affen mit dem 
Menschen; er will die taxonomische Eigenständig-
keit des Menschen aber über einen besonderen Teil 
des menschlichen Gehirns begründen (den Hippo-

campus minor), den die Affen seiner Meinung nach 
nicht haben, und ordnet den Menschen daher in eine 
eigene Unterklasse der Säugetiere, die Archencepha-
la.156 Huxley, der Owen später widerlegt, wertet die 
Ähnlichkeit selbst der Hirnstrukturen von Affe und 

»[Es] ist speziell der Mensch […] Ursprung von bestimm-
ten Handlungen, er allein unter den Lebewesen, insofer-
ne von keinem anderen gesagt werden könnte, es handle. 
[…] [Es] ist klar, daß sowohl Tugend wie Minderwer-
tigkeit sich auf jenen Bereich beziehen, wo der Mensch 
selbst Ursprung und Ursache der Handlungen ist. Daher 
muß man begrif ich fassen, was das für Handlungen sind, 
deren Urheber und Ursprung der Mensch selber ist. Nun, 
da stimmen wir alle überein: was willentlich und gemäß 
der Entscheidung des einzelnen geschieht, davon ist er 
der Urheber, während er von dem was unwillentlich ge-
schieht, nicht selber Urheber ist. […] [Es] ist bei den Tie-
ren das Erzwungene (nur) einfach – wie beim Unbelebten 
–, denn bei ihnen gibt es den Gegensatz von Überlegung 
und Strebung nicht, sondern sie folgen der Strebung. Im 
Menschen aber ist beides, das heißt in einem bestimm-
ten Alter, dem wir das Handeln wirklich zuerkennen. Wir 
sprechen ja nicht vom ›Handeln‹ beim Kinde, und auch 
nicht beim Tier, sondern erst dann wenn schon auf Grund 
von Überlegung gehandelt wird« (Aristoteles, Ethica Eu-
demica 1222b18-21 (II, 6); 1223a13-17; 1224a28-30; vgl. 
Ethica Nicomachea 1111b7-13).

»So traf der beste Bildner schließlich die Entscheidung, 
daß der, dem gar nichts Eigenes gegeben werden konnte, 
zugleich an allem Anteil habe, was jedem einzelnen Ge-
schöpf nur für sich selbst zuteil geworden war. Also nahm 
er den Menschen hin als Schöpfung eines Gebildes ohne 
besondere Eigenart, stellte ihn in den Mittelpunkt der Welt 
und redete ihn so an: ›Keinen bestimmten Platz habe ich 
dir zugewiesen, auch keine bestimmte äußere Erschei-
nung und auch nicht irgendeine besondere Gabe habe ich 
dir verliehen, Adam, damit du den Platz, das Aussehen 
und alle die Gaben, die du dir selber wünschst, nach dei-
nem eigenen Willen und Entschluß erhalten und besitzen 
kannst. Die fest umrissene Natur der übrigen Geschöpfe 
entfaltet sich nur innerhalb der von mir vorgeschriebenen 
Gesetze. Du wirst von allen Einschränkungen frei nach 
deinem eigenen freien Willen, dem ich dich überlassen 
habe, dir selbst deine Natur bestimmen […]‹« (Pico della 
Mirandola 1496, 7f.).

»Der Mensch ist der erste Freigelassene der Schöpfung« 
(Herder 1784, 146).

»[Der Mensch ist] das einzige Wesen auf Erden, welches 
Verstand, mithin ein Vermögen hat, sich selbst willkühr-
lich Zwecke zu setzen« (Kant 1790/93, 431).

»[A]lle Thiere sind vollendet, und fertig, der Mensch ist 
nur angedeutet, und entworfen. […] Die Natur hat alle 

ihre Werke vollendet, nur von dem Menschen zog sie die 
Hand ab, und übergab ihn gerade dadurch an sich selbst. 
Bildsamkeit, als solche, ist der Charakter der Menschheit« 
(Fichte 1796, 379).

»Der Mensch kann […] mittels seines Denkvermögens 
die Motive, deren Ein uß auf seinen Willen er spürt, in 
beliebiger Ordnung abwechselnd und wiederholt sich 
vergegenwärtigen, um sie seinem Willen vorzuhalten, 
welches überlegen heißt: er ist deliberationsfähig und hat 
vermöge dieser Fähigkeit eine weit größere Wahl, als dem 
Tiere möglich ist. Hiedurch ist er allerdings relativ frei, 
nämlich frei vom unmittelbaren Zwange der anschaulich 
gegenwärtigen, auf seinen Willen als Motive wirkenden 
Objekte, welchem das Tier schlechthin unterworfen ist: er 
hingegen bestimmt sich unabhängig von den gegenwärti-
gen Objekten nach Gedanken, welche seine Motive sind« 
(Schopenhauer 1841, 554).

»Das Tier ist unmittelbar eins mit seiner Lebenstätigkeit. 
Es unterscheidet sich nicht von ihr. Es ist sie. Der Mensch 
macht seine Lebenstätigkeit selbst zum Gegenstand sei-
nes Wollens und seines Bewußtseins. Er hat bewußte Le-
benstätigkeit« (Marx 1844, 516). 

»[D]er Mensch [ist] das noch nicht festgestellte Thier« 
(Nietzsche 1886, 81).

»Der Mensch, weil er den größten Aktionsradius hat, weil 
seine Zwecksetzung sich am weitesten und unabhängigs-
ten von dem vitalen Automatismus seines Leibes stellt, ist 
seiner Teleologie am wenigsten gewiß. Das ist, was man 
seine Freiheit nennen kann« (Simmel 1916-17, 256).

»Der Mensch ist das X, das sich in unbegrenztem Maße 
›weltoffen‹ verhalten kann. Menschwerdung ist Erhebung 
zur Weltoffenheit kraft des Geistes« (Scheler 1928, 40).

»Weil dem Menschen durch seinen Existenztyp aufge-
zwungen ist, das Leben zu führen, welches er lebt, d.h. 
zu machen, was er ist – eben weil er nur ist, wenn er voll-
zieht – braucht er ein Komplement nichtnatürlicher, nicht-
gewachsener Art. Darum ist er von Natur, aus Gründen 
seiner Existenzform künstlich. Als exzentrisches Wesen 
nicht im Gleichgewicht, ortlos, zeitlos im Nichts stehend, 
konstitutiv heimatlos, muß er ›etwas werden‹ und sich das 
Gleichgewicht – schaffen« (Plessner 1928, 310).

»Der humanen Natur zugeordnet, für uns einzig natür-
lich ist die Notwendigkeit zur regelnden Entscheidung, 
zur konventionellen Satzung. Human ist die Freiheit zur 
Wahl« (Portmann 1950, 270).

Tab. 175. Die Freiheit als Wesensbestimmung des Menschen.
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Mensch als einen Triumph der darwinistischen Evo-
lutionstheorie.157

E. Haeckel betrachtet die Anthropologie 1866 
als »einzelnen Special-Zweig der Zoologie« und 
schreibt, »die Methoden ihrer Behandlung müssen 
dieselben sein, wie in der übrigen Zoologie und wie 
in der Biologie überhaupt«.158 Explizit ordnet Haeck-
el den Menschen in die Entwicklungsgeschichte der 
Wirbeltiere ein, so dass der Mensch seine Vorfahren 
in »affenähnlichen Säugethieren«, »känguruhartigen 
Beutelthieren«, »eidechsenartigen Reptilien« und 
schließlich »niedrig organisirten Fischen« zu sehen 
habe (vgl. Tab. 174).159

Insgesamt befördert die Evolutionstheorie zwar 
einerseits die naturalistische Perspektive auf den 
Menschen, andererseits enthält der v.a. in den frühen 
Evolutionstheorien enthaltene Fortschrittsgedanke 
aber das Potenzial für die Lösung des Menschen 
aus der Natur. Mit der Ideologie des (evolutionären) 
Fortschritts wird der theologischen Doktrin von der 
göttlichen Vorsehung eine Absage erteilt und dem 
Menschen sein Schicksal quasi selbst in die Hand ge-
geben. Die Evolutionstheorie verbindet sich hier mit 

dem aufklärerischen Impetus des 18. Jahrhunderts: 
Wird die organische Natur mit der Evolutionsvorstel-
lung als ein Prozess gedacht, der eine offene Zukunft 
hat, dann wird es möglich, die Entstehung des Men-
schen als ein besonderes Stadium in diesem Prozess 
zu deuten: das Stadium, in dem die Entwicklung 
re exiv geworden ist und Lebewesen entstanden 
sind, die ihre (biologische) Zukunft bewusst selbst 
gestalten können. Die in der Evolutionsvorstellung 
verbundenen Aspekte der Kontinuität und Innovation 
(Emergenz) in der Entwicklung ermöglichen es also, 
den Menschen biologisch zugleich als ein Produkt 
der natürlichen Evolution und als etwas in der Ge-
schichte des Lebens Besonderes zu konzipieren, das 
von allen anderen Lebensformen unterschieden ist.

Philosophische Anthropologie
Mit dem Kolonialismus des 19. Jahrhunderts gehen 
ausführliche Beschreibungen und Vermessungen von 
Menschen fremder Völker einher, die dem haeckel-
schen Programm der Integration der Anthropologie in 
die Zoologie entsprechen. Es bewahrt sich dabei aber 
immer auch die Vorstellung einer nicht-biologischen 
Komponente der menschlichen Kulturen. Explizit 
herausgestellt wird diese Komponente in der Philo-
sophischen Anthropologie der ersten Jahrzehnte des 
20. Jahrhunderts (vgl. Tab. 176).160 Diese bemüht sich 
um eine Verortung der menschlichen Seinsweise aus-
gehend von der Seinsweise der P anzen und Tiere; 
es geht also um die »Stellung des Menschen im Kos-
mos« (Scheler)161, denn: »Ohne Philosophie der Natur 
keine Philosophie des Menschen« (Plessner)162. Die 
spezi sche Existenzweise des Menschen wird mit 
Begriffen wie Weltoffenheit (Scheler 1928163; vorher 
im theologischen Kontext zur Kennzeichnung einer 
religiösen Haltung164) oder seiner exzentrischen Posi-
tionalität oder knapp Exzentrizität (Plessner 1928)165 
zu bestimmen versucht (vgl. Tab. 176). Aufgrund sei-
ner nur unvollständigen natürlichen Determination ist 
der Mensch für Plessner nach dem »Gesetz der natür-
lichen Künstlichkeit« auf seine Selbstgestaltung an-
gewiesen: »Der Mensch lebt nur, indem er ein Leben 
führt. Mensch sein ist die ›Abhebung‹ des Lebendigs-
eins vom Sein und der Vollzug dieser Abhebung, kraft 
dessen die Schicht der Lebendigkeit als quasi selb-
ständige Sphäre erscheint, die bei P anze und Tier 
unselbständiges Moment des Seins, seine Eigenschaft 
bleibt«.166 Die besondere Lebendigkeit des Menschen 
begründet damit also eine eigene (kulturelle) Seins-
sphäre, die von dem bloßen Leben der P anzen und 
Tiere unterschieden ist ( Leben). Scheler drückt dies 
durch die Zuschreibung von »Welt« für den Men-
schen im Gegensatz zu den Tieren aus. Die Tiere 

Abb. 285. Darstellung der Verwandtschaft des Menschen 
mit den Menschenaffen in Form eines Stammbaums (aus ei-
nem Brief Darwins an T.H. Huxley vom 21. April 1868; von 
Darwin selbst nicht veröffentlicht; aus Gruber, H.E. (1974). 
Darwin on Man: 197).
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haben nach Scheler allein eine »Um-
welt«, aber keine »Welt«, denn: »Das 
Tier hat keine ›Gegenstände‹: es lebt in 
seine Umwelt ekstatisch hinein, die es 
gleichsam wie eine Schnecke ihr Haus 
als Struktur überall hinträgt, wohin es 
geht – es vermag diese Umwelt nicht 
zum Gegenstand zu machen«.167 Die 
»eigenartige Fernstellung, diese Dis-
tanzierung der ›Umwelt‹ zur ›Welt‹« 
bilde dagegen ein Spezi kum des 
Menschen.168 Mit der Zuweisung einer 
Umwelt zu den nicht-menschlichen 

Lebewesen schließt Scheler an die 
Umweltlehre J. von Uexkülls an. Die-
ser unterscheidet in den 1920er Jah-
ren zwar zwischen einer »objektiven 
Wirklichkeit«, die er »Welt« nennt und 
einer »subjektiven Wirklichkeit«, die die »Umwelt« 
bildet169; er nutzt diese Unterscheidung aber nicht für 
die Bestimmung der Stellung des Menschen. Bei von 
Uexküll wird auch der Mensch als Organismus wie 
die anderen Lebewesen wesentlich durch seine je-
weils subjektiv erfahrene Umwelt charakterisiert.170

Interpretiert werden kann die Unterscheidung zwi-
schen einem Leben in einer ›Welt‹ und einer ›Um-
welt‹ auch in der Weise, dass ein Wesen, das in einer 
Welt lebt, von seinen momentan wirksamen Bedürf-
nissen und Sinneseindrücken abstrahieren kann, um 
eine Situation in ihrer Komplexität zu überblicken. 
Dieses Vermögen des Überblicks enthält die Lösung 
aus einer egozentrischen Betrachtung und erfolgt 
stattdessen in einer »ökozentrischen« Sicht, die die 
Vergegenwärtigung zukünftiger Bedürfnislagen und 
Umweltsituationen einschließt und somit eine vor-
ausschauende Planung ermöglicht.171 Insofern bei ei-
nem Leben in einer Welt eine parallele Verarbeitung 
von verschiedenen Sinneseindrücken 
und Emp ndungen erfolgt und damit 
auch eigene Fehlrepräsentationen auf-
gedeckt werden können, kann hier von 
einem Bewusstsein gesprochen wer-
den.172

Die »Sonderstellung« des Menschen
Gegen die Eingliederung des Menschen 
in das biologisch bestimmte Reich der 
Tiere wird von philosophischer und 
theologischer Seite immer wieder auf 
die Sonderstellung des Menschen hin-
gewiesen. Die Kennzeichnung des Men-
schen mittels dieses Begriffs kommt 
Mitte des 19. Jahrhunderts auf. Sie ist 

offenbar aus der politischen Sprache der Zeit ent-
lehnt (Anonymus 1852: »weder Ungarn noch Kroa-
tien werden je mehr die vormärzliche Sonderstellung 
erlangen«173). Der Wiener Arzt C. Rokitansky kons-
tatiert 1858 eine »Sonderstellung« des Menschen im 
Bereich der Lebewesen, weil er durch »Verstand«, 
»Re exion, »Begriffswelt« und »Sprache« von den 
Tieren unterschieden sei.174 Wenig später wird jedoch 
die evolutionäre Verbundenheit des Menschen mit 
den Tieren gegen die Sonderstellung des Menschen 
angeführt. So argumentiert M.L. Stern 1885, die Tat-
sache, dass »der Mensch sich sogar aus dem Thiere 
entwickelt hat« spreche »gegen die Sonderstellung 
des Menschen«.175 K. Snell ist in seinen ›Vorlesungen 
über die Abstammung des Menschen‹ der Ansicht, 
dem Menschen könne zwar eine »Sonderstellung« 
zukommen, weil er sich genealogisch auf bestimm-
te »Urwesen« zurückführen lasse, »aber freilich alle 
übrigen Geschöpfe in ihrer Art nicht weniger«.176 

Abb. 286. Das Skelett des Menschen am Ende einer Reihe von Affenskeletten. 
Von links nach rechts die Skelette von Gibbon, Orang-Utan, Schimpanse, Go-
rilla und Mensch, alle in aufrechter Position (aus Huxley, T.H. (1863). Man’s 
Place in Nature (Collected Essays, vol. VII, London 1894, 1-208: 76).

Abb. 287. Das biologische Bild des Menschen als Glied einer Kette von in 
der Evolution aufeinanderfolgenden Arten. Von links nach rechts sind dar-
gestellt: Spitzhörnchen, Lemur, Meerkatze, Gorilla, aufgerichteter Gorilla 
und Mensch (aus Schwidetzky, I. (1959/71). Das Menschenbild der Biolo-
gie. Ergebnisse und Probleme der naturwissenschaftlichen Anthropologie: 
4).



Mensch 534

Eine Konjunktur erfährt der Begriff der Sonderstel-
lung in den 1920er Jahren177 – wenn er auch anfangs 
eher polemisch verwendet wird (Klaatsch 1920)178. 
Die menschliche Sonderstellung wird u.a mit der In-
stinktarmut des Menschen begründet, mit der Gegen-
überstellung des Instinkts der Tiere und der Freiheit 
des Menschen, also mit der menschlichen Befreiung 
vom »Gängelwagen des Instincts«, wie es bei Kant 
heißt179. Auch von anthropologischer Seite wird am 
Ende des 19. Jahrhunderts auf die Instinktarmut des 
Menschen hingewiesen. J.G. Vogt schreibt 1892: 
»Der erste Mensch war das erste vom Instinkt be-
freite Tier«.180 Als »Ersatz« für die »Ausmerzung des 
Instinktes« ist nach Vogt beim Menschen die »sociale 
Emotionssphäre« entstanden, die ihm ein geselliges 
Leben ermöglicht, das seine individuelle Hil osig-
keit kompensiere.181

Eine scharfe Absetzung des Menschen von der or-
ganischen Natur, für einen Biologen ungewöhnlich, 
vollzieht A. Portmann Mitte des 20. Jahrhunderts. 
Beein usst von der philosophischen Anthropologie 
und dem Existenzialismus der ersten Jahrhundert-
hälfte ist für ihn die »Weltoffenheit« und »Freiheit« 
des Menschen das ihn aus der Natur heraushebende 
Merkmal: »Der humanen Natur zugeordnet, für uns 
einzig natürlich ist die Notwendigkeit zur regelnden 
Entscheidung, zur konventionellen Satzung. Human 
ist die Freiheit zur Wahl«.182 Das Organ für die freie 
Entscheidung ist bei Portmann das Bewusstsein; 
er bezeichnet es als »das uns naturgegebene Instru-
ment für Einsicht und Entscheidung«.183 Eine solche 
zurückhaltende Einschätzung der Rolle der Biologie 
für ein Verständnis des Menschen – auch im Sinne 
von J. Illies: »Der Mensch ist mehr als seine Bio-
logie, dem Menschen wird Naturwissenschaft allein 
nicht gerecht«184 – ndet sich seit den 1980er Jahren 
von biologischer Seite immer seltener. Die allgemei-
ne Tendenz der Auffassungen geht in die Richtung, 
eine Sonderstellung des Menschen grundsätzlich zu 
bezweifeln und auch seine Kultur unter biologisch-
evolutionären Gesichtspunkten zu erklären.

Wenn dem Menschen in der zweiten Hälfte des 
20. Jahrhunderts überhaupt noch eine Sonderstellung 
eingeräumt wird, dann in der Regel auf der Grund-
lage bestimmter kognitiver Fähigkeiten (wie schnel-
les Lernen durch Lehre) oder manueller Fertigkeiten 
(wie Werkzeugherstellung), die selbst wiederum als 
evolutionäre Anpassungen erklärbar sind (vgl. Tab. 
178).185 Der Mensch unterscheidet sich von den 
Tieren insofern also nur hinsichtlich der Mittel, mit 
denen er seine Anpassungen vollzieht. Der Univer-
salität der Selektion unterliegt aber auch er, selbst 
in seiner kulturellen Entwicklung, wenn diese als 

»Der Mensch als das lebendige Ding, das in die Mitte 
seiner Existenz gestellt ist, weiß diese Mitte, erlebt sie 
und ist darum über sie hinaus. Er erlebt die Bindung im 
absoluten Hier-Jetzt, die Totalkonvergenz des Umfeldes 
und des eigenen Leibes gegen das Zentrum seiner Po-
sition und ist darum nicht mehr von ihr gebunden. Er 
erlebt das unmittelbare Anheben seiner Aktionen, die 
Impulsivität seiner Regungen und Bewegungen, das 
radikale Urhebertum seines lebendigen Daseins, das 
Stehen zwischen Aktion und Aktion, die Wahl ebenso 
wie Hingerissenheit in Affekt und Trieb, er weiß sich 
frei und trotz dieser Freiheit in eine Existenz gebannt, 
die ihn hemmt und mit der er kämpfen muß. Ist das Le-
ben der Tiere zentrisch, so ist das Leben des Menschen, 
ohne die Zentrierung durchbrechen zu können, zugleich 
aus ihr heraus, exzentrisch. Exzentrizität ist die für den 
Menschen charakteristische Form seiner frontalen Ge-
stelltheit gegen das Umfeld« (Plessner 1928, 291f.).

»Der Mensch ist, um existenzfähig zu sein, auf Um-
schaffung und Bewältigung der Natur hin gebaut, und 
deswegen auch auf die Möglichkeit der Erfahrung der 
Welt hin: er ist handelndes Wesen, weil er unspezia-
lisiert ist, und also der natürlich angepaßten Umwelt, 
entbehrt. Der Inbegriff der von ihm ins Lebensdienli-
che umgearbeiteten Natur heißt Kultur, und die Kul-
turwelt ist die menschliche Welt. Es gibt für ihn keine 
Existenzmöglichkeit in der unveränderten, in der nicht 
›entgifteten‹ Natur, und es gibt keinen ›Naturmenschen‹ 
im strengen Sinne: d.h. keine menschliche Gesellschaft 
ohne Waffen, ohne Feuer, ohne präparierte und künstli-
che Nahrung, ohne Obdach und ohne Formen der her-
gestellten Kooperation. Die Kultur ist also die ›zweite 
Natur‹ – will sagen: die menschliche, die selbsttätig be-
arbeitete, innerhalb deren er allein leben kann« (Gehlen 
(1940/62, 38).

»Der Mensch nimmt seiner lebensgeschichtlichen De-
termination ungeachtet dieser gegenüber eine gewisse 
Distanz ein. Er hat neben dem Lebensdienlichen auch 
anderes im Auge. Er ist dazu jedenfalls imstande. Er 
vermag sich den Ansprüchen des Lebens gegenüber 
souverän zu verhalten. Die Souveränität seines souverä-
nen Verhaltens besteht darin, daß er Interessen hat, die 
er selbst erst entwickeln muß, die nicht auf Lebensdien-
lichkeit eingeschränkt sind, anders und besser gesagt, 
die auch, wenn sie lebensdienlich sind, doch nicht stam-
mesgeschichtlich vorgezeichnete, sondern eben spontan 
entwickelte Interessen sind, Interessen, die es nur gibt, 
weil sie vom Menschen unter Absehung von seinem 
oder gegen sein pures Lebensinteresse herausgebildet 
und festgehalten, durchgesetzt werden. Der Mensch löst 
sich mit ihnen aus dem puren Stoffwechselprozeß mit 
der ihm vorgegebenen (Um)welt. Er schafft sich mit ih-
nen seine eigene (je eigene) Welt. Und dieses Schaffen 
ist seine spezi sche, seine einzigartige Aktivität« (Flach 
1997, 62).

Tab. 176. Einige zentrale Aspekte des Menschen aus der 
Anthropologie des 20. Jahrhunderts.
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Evolution beschrieben wird ( Evolution/Kulturelle 
Evolution).

Psychozoa und die Kategorie ›Mensch‹
Die angenommene grundsätzliche Verschiedenheit 
von Mensch und Tier veranlasst J. Huxley 1955, für 
den Menschen ein eigenes Taxon zu schaffen, das 
er Psychozoa nennt. Dieses Taxon stellt für Huxley 
allerdings keine Einheit dar, die in phylogenetischer 
Hinsicht den anderen »Reichen« der Natur nebenzu-
ordnen ist, sondern es soll allein die isolierte Stellung 
des Menschen in einer Ordnung von Organisations-
stufen (»grades«; Typus) zum Ausdruck bringen.186 
Das Adjektiv psychozoisch (»psychozoic«) wird in 
der Geologie bereits Ende des 19. Jahrhunderts ver-
wendet, um die geologische Epoche zu bezeichnen, 
in der der Mensch aufgetreten ist.187 Sprachlich an-
gemessener als die Bezeichnung ›Psychozoa‹ wären 
allerdings die Termini Logozoa (von griech. › ‹ 
»Rede, Denken« und in Anlehnung an › ‹ 
für den rationalen Seelenteil nach Platon188) oder No-
etikozoa (von griech. › ‹ »Vernunft, Geist« und 
in Anlehnung an ›  ‹ für die Vernunft-
seele nach Aristoteles189). Denn nach klassischer 
Auffassung haben die Tiere zwar eine Seele (griech. 
› ‹), aber im Gegensatz zum Menschen keinen 
Geist ( Bewusstsein).

Eine verbreitete Äquivokation liegt in dem Be-
griff ›Mensch‹, weil er einerseits als biologische 
Artbezeichnung, andererseits als Bezeichnung für 
eine natürliche Art im logischen Sinne verstanden 
werden kann.190 Menschsein heißt nach der zweiten 
Bedeutung also nicht, Mitglied einer biologischen 
Fortp anzungsgemeinschaft zu sein, sondern in be-
sonderer Weise sein Leben zu führen. Die spezi sche 
Weise des menschlichen Lebens wird dabei (bis zum 
Ende des 20. Jahrhunderts) vielfach über den Begriff 
der Kultur bestimmt. Die biologische und die kul-
turelle Bestimmung als Mensch – der Mensch als 
biologisches Taxon und als kulturelle Lebensform – 
müssen nicht parallel verlaufen: Andere Lebewesen 
als der biologische Mensch können den kulturellen 
Zustand des Menschseins (die conditio humana oder 
die Humanität) erreichen; und nicht alle biologischen 
Menschen müssen sich in diesem Zustand be nden. 
Es kann also ebenso eine animale Humanität wie 
eine humane Animalität geben.191 Das Menschsein 
ruht also in gewisser Weise einer biologischen Struk-
tur auf. Mit G. Agamben lässt sich die biologische 
Spezies Homo sapiens als das anthropophore Tier 
bezeichnen.192 

Weil der Begriff des Menschen ein so starker Wert-
begriff ist, tendiert der öffentliche Sprachgebrauch 

dazu, ihn als ein maximal inkludierendes Konzept zu 
verstehen: Manchen Tieren werden also ohne Beden-
ken die lange Zeit als exklusiv menschlich angese-
henen Eigenschaften und Vermögen zugeschrieben, 
keinem biologisch zur Art Homo sapiens zählenden 
Organismus werden sie aber abgesprochen. Allein 
die Rede von einer animalen Humanität ist also po-
litisch korrekt, nicht dagegen die von einer humanen 
Animalität. Vor dem Hintergrund der historischen Er-
fahrung von katastrophalen Ausgrenzungspraktiken, 
die sich mit der Kategorie ›Mensch‹ verbinden, ist 
diese Begriffspolitik verständlich. Sie hat zur Kon-
sequenz, dass die kulturelle Bedeutung weitgehend 
an die biologische angelehnt bleibt, und damit also 
nicht mentale Fähigkeiten oder Dispositionen, son-
dern reproduktive Kapazitäten (wie für jede andere 
biologische Art) die Zugehörigkeit zur kulturellen 
Kategorie de nieren.

Dynamik wird in diese Kategorisierung wohl spä-
testens dann kommen, wenn durch Fortschritte der 
Technik oder Kontakte zu außerirdischen Zivilisa-
tionen Wesen mit menschenähnlichen psychischen 
Kapazitäten in unserer Welt erscheinen, die mit dem 
Homo sapiens nicht in genealogischer Verbundenheit 
stehen. Dann wird sich die Frage stellen, ob ›Mensch‹ 
primär als ein genealogisches Konzept im Sinne des 
biologischen Artbegriffs verstanden werden soll oder 
als ein strukturalistischer Begriff, der die Organisati-
onsform von Organismen mit komplexen mentalen 
Fähigkeiten wie der re ektierenden Selbstbewertung 
und des werteorientierten Handelns bezeichnet, un-
abhängig davon, auf welcher verwandtschaftlichen 
und materiellen Grundlage diese Vermögen realisiert 
sind.

Kultur- oder Mängelwesen?
Von Seiten der philosophischen Anthropologie ist 
es immer wieder die Kultur, die als das spezi sch 
Menschliche gesehen wird; der Mensch gilt als das 
Kulturwesen von Natur. Seit der Antike wird dabei 
die These diskutiert, dass die Kultur des Menschen 
als Kompensation eines Mangels in der natürlichen 
Ausstattung zu interpretieren ist. Schon Anaximan-
der bemerkt, dass allein der Mensch eine lange P ege 
braucht, weil er hil os auf die Welt kommt.193 Auch 
Anaxagoras entwirft sein Bild des Menschen ausge-
hend von einem Vergleich mit den Tieren und ist der 
Ansicht, das dabei festgestellte De zit des Menschen 
müsse durch Erfahrung, Gedächtnis, Klugheit und 
Geschicklichkeit ausgeglichen werden.194 Besonders 
prominent wird die Mängeltheorie in der Antike durch 
Platons Dialog ›Protagoras‹. Dort wird berichtet, wie 
Prometheus den Menschen dadurch das Leben er-
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möglichte, dass er den Göttern das technische Wissen 
und die Fähigkeit des Feuermachens stahl und den 
Menschen überbrachte. Erst die durch dieses Wissen 
ermöglichte Herstellung von Häusern, Kleidung und 
Nahrungsmitteln schaffte nach dem Mythos für den 
Menschen die Voraussetzung des Überlebens, indem 
es die natürlichen Schwächen des Menschen gegen-
über den Tieren kompensierte.195 Die Mängeltheorie 

ndet in der Antike viele Anhänger, kritisch wird sie 
u.a. in der Stoa vor einem theologischen Hintergrund 
gesehen, insofern mit ihr die Unvollkommenheit von 
Gottes Vorsehung und zudem eine Leugnung der 
Spitzenstellung des Menschen impliziert sein könn-
te.196 Als Gegenbewegung gegen die Stoa erfreut sich 
die Mängeltheorie aber wiederum großer Beliebtheit 
bei römischen Autoren.197

Der Grundgedanke der Mängeltheorie zeigt sich 
in verschiedenen Varianten innerhalb der Geistes-
geschichte: H. Reimarus stellt 1760 beim Menschen 
einen »Mangel angeborner Künste, Wissenschaften 
und Tugenden«198 fest, so dass »der Mensch, durch 
seinen Mangel, zur Geselligkeit und Sprache, von der 
Natur selbst, obwohl nur überhaupt und von ferne, 

bestimmt« sei199. In seinen »Lei-
bes- und Gemüthskräften« sei der 
Mensch im Gegensatz zu den Tie-
ren »von Natur undeterminirt«: 
Die Menschen »können und müs-
sen alle übrige Kräfte und Hand-
lungen selbst determiniren, und 
sich alle besondere Vollkommen-
heit und Geschicklichkeit durch 
Nachdenken, Fleiß und Uebung 
erwerben«.200 Vor diesem Hinter-
grund erscheint es geradezu not-
wendig, dass Reimarus die »Kraft 
zu re ectiren« als ein Kennzei-
chen des Menschen ansieht; er 
versteht darunter das Vermögen, 
»außer einander vorgestellte Din-
ge mit einander in seiner Vorstel-
lung zu vergleichen«.201

In analoger Weise konstatiert 
J.G. Herder 1772 »Lücken und 
Mängel« beim Menschen, die 
aber »in der Mitte dieser Män-
gel« mit der Sprachfähigkeit »den 
Keim zum Ersatze« enthalten 
würden.202 Psychologisch gewen-
det bildet für A. Adler der Geist 
ein Surrogat der konstitutionellen 
Organminderwertigkeit des Men-
schen.203

In der Philosophischen Anthropologie des 20. Jahr-
hunderts wird es geradezu zu einem Allgemeinplatz, 
die Entwicklung der Kultur als Kompensation eines 
organischen De zits zu beurteilen. A. Gehlen bringt 
diese Kompensationsauffassung von Kultur 1940 
mit seinem Begriff des Menschen als Mängelwesen 
auf den Punkt.204 Gehlen erläutert: »Morphologisch 
ist [...] der Mensch im Gegensatz zu allen höheren 
Säugern hauptsächlich durch Mängel bestimmt, die 
jeweils im exakt biologischen Sinne als Unangepaßt-
heiten, Unspezialisiertheiten, als Primitivismen, d.h. 
als Unentwickeltes zu bezeichnen sind«.205 Diese 
Mängel werden nach Gehlen kompensiert durch die 
höheren (symbolischen) Bewusstseinsleistungen, die 
immer wieder zurückbezogen sind auf das Überle-
ben, auf den »Funktionsablauf« des Lebens und die 
»vitalen Prozesse«.206 Die Aufgabe des Bewusstseins 
konzentriert sich nach dieser Auffassung darauf, die 
Störungen zu kompensieren, die sich dem Lebewesen 
Mensch entgegenstellen. Die Erhaltung des Daseins, 
im Hinblick auf die ein Mangel und eine Kompensa-
tion konstatiert werden kann, stellt für Gehlen dabei 
überhaupt die einzige Aufgabe für den Menschen als 

Abb. 288. Schlüsselinnovationen in der Evolution des Menschen (aus Leakey, R. 
(1994). The Origin of Humankind: Frontispiz).
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Einzelnen und in der Gemeinschaft dar: »Die Auf-
gabe des Menschen besteht in erster Linie darin, 
überhaupt am Leben zu bleiben – es wird dies darin 
deutlich, daß wir z.B. für eine menschliche Gemein-
schaft, ein Volk, gar keine andere Aufgabe als die set-
zen können, sich im Dasein zu erhalten«.207

Unter Kultur versteht Gehlen die Welt, in der der 
Mensch allein leben kann: »An genau der Stelle, wo 
beim Tier die ›Umwelt‹ steht, steht [...] beim Men-
schen die Kulturwelt«.208 In der Konsequenz gibt es 
für ihn daher keinen »Naturmenschen«: Der Mensch 
ist das natürlicherweise unnatürliche Wesen, er sei 
»von Natur ein Kulturwesen«209.

Für das Leben in der Kultur ist nach Gehlen ein 
Abbau der instinktiven Verhaltensanteile und eine 
Zunahme des plastischen, durch Lernen geformten 
Verhaltens kennzeichnend. Zur Bezeichnung dieses 
Sachverhalts spricht Gehlen im sachlichen Anschluss 
an Überlegungen von K. Lorenz seit 1950 von der 
Instinktreduktion beim Menschen.210 Für Gehlen ist 
der Mensch gerade aufgrund seiner Instinktentbun-
denheit der Stabilisierung bedürftig. Er entwickelt 
seine Theorie der Techniken zur Kompensation der 
Instinktarmut in seiner Institutionenlehre. Die Frage 
nach der Anzahl der Instinkte des Menschen ist aller-
dings umstritten. Der Psychologe W. James ist 1890 
der Auffassung, der Mensch habe eher mehr Instinkte 
als die Tiere211, und diese These hat auch unter aktu-
ellen Vertretern der Evolutionären Psychologie man-
che Anhänger212 – sofern der Begriff des Instinkts 
überhaupt noch Verwendung ndet.

»Spezialist auf Nichtspezialisiertsein«
Als ein weiteres Spezi kum des Menschen gilt das 
Vorhandensein universell einsetzbarer Organe in sei-
ner körperlichen Organisation. Aristoteles weist in 
Abweisung der Mängeltheorie des Protagoras darauf 
hin, dass jede Spezialisierung eine Beschränkung be-
deute und der unspezialisierte menschliche Körper 
eine Anpassung an die unterschiedlichsten Situationen 
ermögliche; so sei die Hand nicht nur ein Instrument, 
sondern verkörpere viele.213 Der Mensch habe seine 
Hände und seine Vernunft erhalten, um die Nacktheit 
seines Körpers und die Abwesenheit von Fertigkei-
ten (d.h. Instinkten) in seiner Seele zu kompensieren. 
In ähnlichem Kontext werden diese Gedanken und 
Formulierungen später von Thomas von Aquin auf-
genommen.214 In Anlehnung daran heißt es bei Galen, 
der Mensch habe mit der Vernunft »eine Fertigkeit 
für Fertigkeiten«, und: »Weil der Mensch allein unter 
allen Lebewesen eine Fertigkeit für Fertigkeiten in 
seiner Seele hat, hat er sinnvollerweise am Körper ein 
Werkzeug für Werkzeuge erhalten«.215

Im Kontext der Ethologie des 20. Jahrhunderts 
bringt K. Lorenz die Plastizität im Verhalten des 
Menschen auf die Formel, der Mensch gehöre mit 

 4,4 Mio.  Erste zweibeinige Primaten
 2,5 Mio. Erste Steinwerkzeuge zur Gewinnung   
  von Knochenmark (Homo habilis)
 1,8 Mio. Erste Migrationswelle von Afrika nach   
  Asien (Homo erectus)
 1,6 Mio. Nutzung von Feuer (Homo erectus)
 1,5 Mio.  Handaxt (Homo ergaster)
 1,2 Mio. Beginn der Erweiterung des Hirnvolu-  
  mens in der Homo-Linie
 1,0 Mio. Wanderung der Hominiden nach Europa
 600-400.000 Holzspeere und Feuerstellen (Homo   
  heidelbergensis)
 150-120.000 Gemeinsamer Vorfahre aller u. nur der   
  modernen Menschen (Homo sapiens)
 100-50.000 Zweite Auswanderungswelle aus Afrika
 100.000 Begräbnisstätten (Todesbewusstsein)
 50-35.000 Vielfältige Werkzeuge aus Steinen   
  und Knochen, dekorative Kunst
 40-35.000 Homo sapiens in Europa, erste gürli-  
  che Kunst (»Venus von Hohle Fels«)
 20.000 Textilien aus P anzenfasern (Europa)
 18.000 Keramikgefäße (China)
 15.000 Homo sapiens auf allen Kontinenten   
  (zuletzt Amerika), alle anderen Homi-  
  niden ausgestorben (seit ca. 30.000)
 15.600 Pfeil und Bogen (Mitteleuropa)
 13.000 Hund als erstes Haustier
 11.000 Sesshaftigkeit: Ackerbau, Viehzucht,   
  Hausbau (Mesopotamien)
 8.000 Kulturp anzen und Haustiere: Erbse,   
  Linse, Gerste, Weizen, Ziege, Schaf,   
  Schwein, Rind
 6.000 Wolltextilien (Catal Hüyük)
 5.500 P ug (anfangs aus Holz, Osteuropa)
 5.000 Brennofen, Kupferguss
 3.700 Rad und Wagen (Mitteleuropa, 
  Kaukasus, Mesopotamien, Indus)
 3.500 Piktogra sche Schrift (Sumer)
 3.000 Staatlichkeit, Eisenwaffen
 2.300 Phonogra sche Schrift (Akkad)
 1.750 Rechtsstaatlichkeit (Codex Hammurabi)
 1.700 Lunisolarjahr (Altbabylon)
 1.700 Buchstabenschrift (proto-semitisches   
  Alphabet von der Sinai-Halbinsel)
 1.370 Monotheismus (Sonnenkult in   
  Ägypten, Echnaton)
 650 Geldmünzen (Lydien)
 580 Beginn der abendländischen Philoso-  
  phie (Thales von Milet)

Tab. 177. Einschneidende Ereignisse und Innovationen in 
der Evolution und Kulturgeschichte des Menschen. Die 
Zahlen in der linken Spalte geben den Zeitpunkt in Jahren 
vor der christlichen Zeitrechnung an (zusammengestellt 
nach verschiedenen Autoren).
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anderen Säugetieren zu den »unspezialisierten Neu-
gierwesen« oder, noch allgemeiner, den »Spezia-
listen auf Nichtspezialisiertsein«, die durch ausge-
prägte Neugier und keine starren Instinkte, sondern 
eine Tendenz zum »Durchprobieren« vieler Verhal-
tensweisen gekennzeichnet sind.216 Nach Lorenz  
Meinung ist besonders die Vergleichende Verhal-
tensforschung dazu geeignet, die Sonderstellung des 
Menschen, d.h. seine spezi schen Eigenschaften zu 
identi zieren. Zu diesen zählt er die Leistungen, die 
»durch Vernunft und verantwortliche Moral gesteu-
ert sind« und allgemein die über Tradition weiter-
gegebene »Welt des Geistes, der Kultur, der echten 
Menschlichkeit«.217 Worin diese Welt sich aber genau 
von dem ethologisch erforschten Verhalten der Tiere 
unterscheidet, diskutiert Lorenz nicht weiter. Als ein 
Charakteristikum der Kultur stellt er lediglich her-
aus, dass sich ihre Entwicklung, im Gegensatz zur 
biologischen Evolution, nach dem lamarckistischen 
Muster der Vererbung erworbener Eigenschaften 
vollziehe ( Lamarckismus).218

Das geräteherstellende Tier?
Eine De nition des Menschen als das werkzeug- oder 
geräteherstellende Tier erfolgt bereits Ende des 18. 
Jahrhunderts. J. Boswell schreibt diesen Ausdruck 
1785 B. Franklin zu (»Dr. Franklin said, Man was 
›a tool-making animal‹«) und begründet diese seiner 
Meinung nach gute De nition damit, dass allein der 
Mensch in der Lage sei, Dinge herzustellen, die zum 
Herstellen anderer Dinge dienen (»no animal but man 
makes a thing, by means of which he can make ano-
ther thing«).219 Ende des 19. Jahrhunderts wird der 
Mensch in diesem Sinne als zwar nicht der einzige 
Werkzeugnutzer (»tool-user«), aber doch der einzige 
Gerätehersteller (»tool-maker«) unter den Primaten 
bezeichnet (Clodd 1888).220 Auch im 20. Jahrhundert 
wird der Unterschied zwischen der Geräteherstel-
lung des Menschen und dem Werkzeuggebrauch der 
Tiere (z.B. der Seeotter, der Galapagos nken oder 
der Affen) wiederholt betont. K.P. Oakley macht es 
1949 im sachlichen Anschluss an die älteren Auffas-
sungen zum De nitionsmerkmal des Menschen, ein 
Gerätehersteller (»tool-maker«) zu sein.221 Ein Gerät 
wird von Oakley dabei als ein für einen bestimmten 
Zweck angefertigtes Artefakt de niert. Das Herstel-
len von Geräten setzt nach Oakley weitergehende 
mentale Fähigkeiten als deren bloßer Gebrauch vo-
raus. Bei Affen sei allein zu beobachten, dass sie ein 
bereits zweckmäßig geformtes Ding als Werkzeug 
verwenden könnten; allein der Mensch besitze aber 
die Fähigkeit, aus einem Gegenstand, der dem beab-
sichtigten Werkzeug äußerlich nicht ähnele, ein sol-

ches Werkzeug herzustellen. Der Mensch sei also in 
der Lage, einen Bearbeitungsprozess ausgehend von 
der rein mentalen Vorstellung des Produkts zu begin-
nen: So vermag er es z.B., sich ein Steinwerkzeug 
in einem noch unbearbeiteten Stein vorzustellen und 
diesen zielorientiert umzugestalten. In diesem Ver-
mögen der »mentalen Isolation« eines in einen Kon-
text bis zur Unkenntlichkeit eingebetteten Gegen-
standes sieht Oakley den Ursprung des begrif ichen 
Denkens (»the dawn of conceptual thought«).222

Vorteile bieten alle an der materiellen Kultur des 
Menschen ansetzenden De nitionen aus praktischen 
Gesichtspunkten: Sie ermöglichen eine Datierung 
des Beginns der Menschheit auf der Grundlage des 
archäologischen Befunds.223 G. Heberer, der im 
deutschsprachigen Raum die Überlegungen Oak-
leys aufgreift, bestimmt ein Gerät im Gegensatz zu 
einem Werkzeug als »ein auf einer abstrakten Idee 
beruhendes, zukunftsbezogenes, absichtlich zu ei-
nem bestimmten Zweck hergerichtetes Artefakt«224; 
kennzeichnend für ein Gerät sei außerdem, dass es 
meist wiederholt benutzt wird225.

Die Fähigkeit zur feinen Bearbeitung von Gegen-
ständen steht in Verbindung mit der offensichtlichsten 
morphologischen Differenz des Menschen gegenüber 
seinen nächsten Verwandten: dem aufrechten Gang 
und der dadurch bedingten Entlastung der Vorderext-
remitäten von Lokomotionsaufgaben. Von vielen Au-
toren des 20. Jahrhunderts wird dem aufrechten Gang 
eine entscheidende Rolle in der Menschwerdung 
zugeschrieben. 1949 schreibt der Anthropologe E. 
Straus in einer Abhandlung über ›Die aufrechte Hal-
tung‹: »Mit der aufrechten Haltung hat der Mensch 
die Freiheit gewonnen, die Arme seitwärts zu rich-
ten, zu heben, zu strecken, zu greifen, zu weisen«.226 
Meist wird der aufrechte Gang vor dem Hintergrund 
des dadurch ermöglichten intensiven Werkzeug- und 
Gerätegebrauchs diskutiert, der als ein wichtiges 
Spezi kum des Menschen gilt.227 E. Mayr betrachtet 
die zweibeinige Fortbewegung des Menschen daher 
1963 als den Schlüsselfaktor der menschlichen Evo-
lution (»The acquisition of upright posture and bipe-
dal locomotion was the key element in evolution of 
the hominid line«228). Neben der Bedeutung für die 
Werkzeugentwicklung wird auch ein Zusammenhang 
zwischen dem aufrechten Gang des Menschen und 
seiner Sprachentwicklung diskutiert: Durch den auf-
rechten Gang wird der Thorax von den mechanischen 
Erfordernissen des vierbeinigen Gangs befreit, und 
es kann eine Lösung der Lautäußerungen vom Atem- 
und Schrittrhythmus erfolgen.229
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Koalitionsverstärkung als Lösung des Einmaligkeits-
problems?
Wenn in der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
überhaupt noch Grenzziehungen für die Kategorie 
›Mensch‹ vorgenommen werden, dann meist nicht 
mehr auf der Grundlage einer Begrif ichkeit, die das 
spezi sch Menschliche mit einem exklusiven Begriff 
markiert (wie ›Kultur‹, ›Bewusstsein‹ oder ›Spra-
che‹) – denn das mit diesen Ausdrücken Bezeichnete 
wird auch manchen Tieren zugeschrieben. Stattdes-
sen werden Eigenschaften angegeben und Termino-
logien verwendet, die auch in der Beschreibung des 
Verhaltens der Tiere Verwendung nden. Ein Bei-
spiel für diesen Weg ist P.M. Binghams allgemeine 
Theorie der menschlichen Einmaligkeit (»human 
uniqueness«) aus dem Jahr 1999. Nach Bingham 
ist es die Kooperation unter den Mitgliedern einer 
Gruppe, die den Ansatzpunkt zur Lösung des Ein-
maligkeitsproblems (»human uniqueness problem«) 
liefert: Der wesentliche Schritt in der Etablierung 
dauerhafter Kooperation besteht in der Ausbildung 
höchst effektiver Mittel der Koalitionsverstärkung 
(»coalitional enforcement«), v.a. der Entwicklung 
von Fernwirkungswaffen (wie Steinen oder Spee-
ren als Wurfgeschossen), die ursprünglich im Kon-
text der Jagd entstanden sind, später aber eingesetzt 
werden, um nicht-kooperierende Gruppenmitglieder 
zu bedrohen und sie zur Kooperation zu zwingen, 
ohne die Gefahr der eigenen Verletzung eingehen zu 
müssen: »the ability for remote killing/injury per-
mitted a collection of self-interested individuals to 
effectively and simultaneously attack another cons-
peci c individual. This capability, in turn, supported 
the emergence of cooperative punishment«.230 Der 
Selektionsmechanismus der Bestrafung von koope-
rationsunwilligen, »parasitären« Individuen kann 
sich bei allen in Gruppen lebenden und miteinander 
kooperierenden Lebewesen ausbilden; in den evolu-
tionär frühen Kleinverbänden des Menschen ist er 
nach Bingham aber ein besonders nachhaltig wirk-
samer Mechanismus gewesen. Verbunden mit der 
Möglichkeit der ef zienten Bestrafung hätten sich 
auch die kognitiven Fähigkeiten zur Wahrnehmung 
von Betrugsversuchen in der Gruppe herausgebildet: 
Die soziale Überwachung stand demnach also am 
Anfang der nachhaltigen Kooperation in den Grup-
pen von nicht miteinander verwandten Individuen – 
und hat zugleich die Evolution der auf das Soziale 
gerichteten kognitiven Fähigkeiten (»soziales Ge-
spür«) befördert ( Intelligenz: Abb. 227). Eine Reihe 
von biologischen Eigenheiten des Menschen lässt 
sich durch die Annahme von Mechanismen der Koa-
litionsverstärkung in den Kleingruppen erklären. So 

kann die für Säugetiere ungewöhnlich fest etablierte 
Struktur der Monogamie des Menschen, die zu einer 
geringen Varianz in dem Reproduktionserfolg der 
Weibchen führt, als ein Ergebnis von Männerkoaliti-
onen gedeutet werden, die die sexuelle Monopolisie-
rung der Weibchen in einer Gruppe durch ein Männ-
chen verhindert hat. Und die versteckte Ovulation bei 
Frauen kann interpretiert werden als ein Produkt der 
Bedrohung von Weibchen durch andere Weibchen, 
ihre Empfängnisbereitschaft nicht offen zur Schau 
zu stellen, um dadurch in den bevorzugten Genuss 
der von den Männchen bereitgestellten Ressourcen 
zu gelangen.231 Auch die Entstehung der Sprache im 
Sinne eines verlässlichen, auf den Austausch ehrli-
cher Signale beruhenden Kommunikationssystems 
wird durch die Hypothese der Koalitionsverstärkung 
zu erklären versucht: Mit nur geringen Kosten für 
den Strafenden kann eine unehrliche Kommunikati-
on, die individuelle Vorteile ermöglicht und bei Tie-
ren daher sehr verbreitet ist ( Mimikry; Schutz: Tab. 
240), von den anderen Gruppenmitgliedern effektiv 
bestraft werden.232 Mit diesem Erklärungsansatz wird 
also versucht, die spezi sch menschlichen Eigen-
schaften aus allgemein-biologischen Mechanismen 
der Selektion zu erklären. Der Mensch wird damit 
gerade durch seine Besonderheiten in die biologische 
Evolution integriert.

Das sich mit dem Gegenüber identi zierende Tier?
Neben diesem Versuch zur Lösung des Einmalig-
keitsproblems werden viele andere diskutiert, die aus 
der Perspektive unterschiedlicher Disziplinen vorge-
schlagen werden. Aus Sicht der vergleichenden Psy-
chologie stellt es ein charakteristisches Merkmal des 
Menschen dar, sich mit anderen intentional handeln-
den Menschen identi zieren zu können.233 Menschen 
lernen nicht nur von anderen, sondern durch andere. 
Dieser Fähigkeit wird besonders für die individuelle 
Entwicklung und die kulturelle Evolution insgesamt 
eine zentrale Rolle zugeschrieben. M. Tomasello, 
einer der Hauptvertreter dieser Sicht, argumentiert 
1999: Indem ein Mensch über die Fähigkeit verfügt, 
sich mit einem anderen zu identi zieren und diesen 
als ein mentales und intentional handelndes Wesen zu 
verstehen, wird die Form des imitierenden Lernens 
ermöglicht, die an der Basis der rasanten kumulati-
ven kulturellen Evolution des Menschen steht (vgl. 
Tab. 178). Tomasello vermutet, dass die »Fähigkeit 
zum Verstehen der Artgenossen als intentionale und 
geistbegabte Akteure […] das kognitive Hauptmerk-
mal ist, das moderne von prämodernen Menschen 
unterscheidet«.234 Der sehr effektive sich mit dem 
Gegenüber identi zierende Lernmechanismus des 
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Menschen ermöglichte die kumulative Anreicherung 
von kulturellen Traditionen – die sich damit vom 
Prozess der biologischen Evolution lösen und zur 
kulturellen »Geschichte« werden.235

Sprache als Schlüssel?
Eine der ältesten Traditionen sieht das Alleinstel-
lungsmerkmal des Menschen in seiner Sprache 
( Kommunikation). Einmalig ist die Sprachverwen-
dung des Menschen insbesondere insofern, als er sie 
nicht allein zur Kommunikation mit seinen Artge-
nossen gebraucht, sondern auch zur monologischen 
Orientierung und Organisation seines Handelns. Von 
Bedeutung ist dabei die Möglichkeit, mittels der 

Sprache ein von der aktuellen Situation losgelöstes 
Denken zu praktizieren (Bickerton 1995: »of ine-
Denken«; Kommunikation).236 In diesem Denken 
können Wege und Ziele des Handelns sowie Relati-
onen zwischen abstrakten Gegenständen symbolisch 
dargestellt und vergegenständlicht werden. Die Spra-
che hat sich in dieser Hinsicht von einem ursprüng-
lichen biologischen Werkzeug zu einem Selbstzweck 
entwickelt, der in biologisch nicht sinnvoller Weise, 
d.h. tnessmindernd, angestrebt werden kann. 

Die seit der Antike übliche Charakterisierung des 
Menschen über seine Sprache drückt sich seit der 
Renaissance in der Formel des animal loquens oder 
Homo loquens aus.237 Die Humanisten, besonders 
prominent Erasmus von Rotterdam, sehen in der 
Sprache die Fähigkeit, die es dem Menschen ermög-
licht, sich verschiedene Handlungsoptionen vorzu-
stellen und zwischen diesen wählen zu können, d.h. 
einen freien Willen zu entfalten – und damit auch für 
sein Handeln verantwortlich zu sein.238 J.F. Blumen-
bach verwendet den Ausdruck ›loquens‹ 1779 in sei-
ner plurinominalen Beschreibung der biologischen 
Art des Menschen (»Animal rationale, loquens«).239 
Die Sprache des Menschen stellt für Blumenbach 
im Gegensatz zur »Stimme« der Tiere eine »directe 
Folge der Vernunft« dar.240 J.G. Hamann behauptet 
1784, »das ganze Vermögen zu denken beruht auf 
Sprache«.241 In einem viel zitierten Satz beurteilt W. 
von Humboldt 1820 das Vermögen zur Sprache als 
wesentliches Merkmal des Menschen: »Der Mensch 
ist nur Mensch durch Sprache; um aber die Sprache 
zu er nden, müßte er schon Mensch sein«.242

Ratiozentrische Bestimmungen – und deren Kritik
Eng verbunden mit der Sprache als dem Charakte-
ristikum des Menschen wird seit der Antike seine 
Vernunft diskutiert (s.o.). Beide werden nicht selten 
unter Bezug aufeinander de niert: Echte Sprache be-
steht in der Ermöglichung der Vernunft, und Vernunft 
kann es nur geben im Medium der Sprache. Das Ge-
meinsame von Sprache und Vernunft ist ihre Operati-
on in einer Welt aus Symbolen in Form von abstrak-
ten Begriffen und Relationen. L. von Bertalanffy ist 
1956 der Auffassung, die Erschaffung einer solchen 
symbolischen Welt sei ein Monopol des Menschen 
(»The monopoly of man [...] is the creation of a uni-
verse of symbols in thought and language«).243 Mög-
lich wird durch die Symbolverwendung die Fixierung 
und der wiederholte konstante Bezug auf komplexe 
Sachverhalte. Oder, wie es G. Siegmund 1958 in sei-
nem ›Beitrag zur Wesensbestimmung des Menschen‹ 
beschreibt: Durch Sprache und Intelligenz kann der 
Mensch »Dauerstrukturen« in einer nicht durch sei-

Begreifen (Vernunft)
»Der Mensch unterscheidet sich von den übrigen Ge-
schöpfen dadurch, daß er allein begreift (» «), 
während die übrigen zwar wahrnehmen, aber nicht be-
greifen« (Alkmaion B1a).

Kunst: das Schöne als Selbstzweck
»[O]ffenbar macht das bloße Sehen des Schönen oder 
das Hören des Harmonischen keinerlei nennenswerten 
Eindruck auf sie [die Tiere …;] bei den Gerüchen ist 
es so, daß sie (nur) Lust an denen haben, die in beiläu-

ger Weise, nicht dagegen an sich angenehm sind. ›An 
sich‹ – damit meine ich solche, an denen wir Lust haben 
nicht in Folge der Erwartung oder der Erinnerung, wie 
das z.B. bei Speisen und Getränken der Fall ist – […, 
sondern] z.B. den Duft der Blumen« (Aristoteles, Ethica 
Eudemica 1231a3-11).

Sprache
»Der Mensch ist nur Mensch durch Sprache« (W. von 
Humboldt 1820, 12).

Autonomie durch freie Zwecksetzung 
»[Der Mensch ist] das einzige Wesen auf Erden, welches 
Verstand, mithin ein Vermögen hat, sich selbst willkühr-
lich Zwecke zu setzen« (Kant 1790/93, 431).

Geräteherstellung
»no animal but man makes a thing, by means of which 
he can make another thing« (Boswell 1785, 25).

Lernen durch Identi zieren mit dem Anderen
»Wenn ein Mensch etwas ›durch‹ einen anderen lernt, 
identi ziert er sich mit diesem anderen und seinen in-
tentionalen und geistigen Zuständen. [... Es] spricht die 
überwältigende Mehrzahl empirischer Befunde dafür, 
daß nur Menschen ihre Artgenossen als intentionale 
Akteure wie sich selbst verstehen, und somit nur Men-
schen kulturelle Lernprozesse vollziehen« (Tomasello 
1999, 17f.).

Tab. 178. Alleinstellungsmerkmale des Menschen: kognitive 
Fähigkeiten und manuelle Fertigkeiten des Menschen, die 
ihn von den Tieren unterscheiden sollen.
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ne primären Bedürfnisse gestalteten »Objektwelt« 
schaffen, so dass eine »aktive Befreiung von der 
Gebundenheit an Raum und Zeit, der Überschritt 
zu echter Allgemeinheit und Abstraktheit« erfolgen 
kann.244 Bis in die Gegenwart wird vor dem Hinter-
grund solcher Überlegungen diskutiert, inwiefern der 
Mensch als Teil der Natur oder als ihre Überschrei-
tung und eigentlicher Bewohner einer geistigen Welt 
zu bestimmen ist.245

Gegen die ratiozentrische Bestimmung des Men-
schen gibt es Einwände aus mehreren Richtungen. E. 
Cassirer ist 1944 der Auffassung, die Charakterisie-
rung des Menschen als »sprechendes Tier« oder als 
animal rationale sei zu eng, um die ganze Vielfalt 
des Spezi schen der menschlichen Kultur auf den 
Begriff zu bringen. Das Konzept der Vernunft und 
mit ihm das der Sprache seien ungeeignet, »die For-
men der Kultur in ihrer Fülle und Manigfaltigkeit zu 
erfassen«. Cassirer prägt daher die seiner Meinung 
nach angemessenere Formel vom animal symboli-
cum.246 

Von anderer Seite wird die Ratiozentrik kritisiert, 
weil sie eine Vernachlässigung der Dimension des 
subjektiven Erlebens und Emp ndens impliziere. 
F. Fukuyama versucht in diesem Sinne 2002, die 
»menschliche Natur« ausgehend von emotionalen, 
und das heißt für ihn im Wesentlichen biologisch 
näher zu charakterisierenden Bestimmungen zu klä-
ren: »Während viele die menschliche Vernunft und 
die Fähigkeit, sittliche Entscheidungen zu fällen, als 
die wichtigsten, nur beim Menschen zu ndenden 
Eigenschaften au isten würden, die unserer Gattung 
ihre Würde verleihen, möchte ich dem entgegenhal-
ten, daß die volle Skala der Emotionen mindestens 
genauso wichtig, wenn nicht wichtiger ist«.247 Unter 
der besonderen menschlichen Skala von Emotionen 
versteht Fukuyama die menschlichen »Zwecke, Zie-
le, Bestrebungen, Wünsche, Notwendigkeiten, Sehn-
süchte, Ängste, Abneigungen und dergleichen.«248 
Nicht unbeabsichtigt scheint es dabei zu sein, dass 
eine ähnlich spezi sche (wenn auch vielleicht nicht 
so reichhaltige) Skala von Emotionen auch bei Tieren 
denkbar ist. Die spezi sche Würde anderer Wesen 
steht damit gleichberechtigt neben der spezi schen 
Würde des Menschen.

Aus ganz anderer Richtung kommt die Kritik M. 
Heideggers an der Formel des animal rationale. Er 
kritisiert 1946, »daß der Mensch dadurch endgül-
tig in den Wesensbereich der Animalitas verstoßen 
bleibt, auch dann, wenn man ihn nicht dem Tier 
gleichsetzt, sondern ihm eine spezi sche Differenz 
zuschreibt«.249 In der Bestimmung von der animali-
tas her sieht Heidegger einen Biologismus, den es zu 

überwinden gelte: »Die Verirrung des Biologismus 
ist dadurch noch nicht überwunden, daß man dem 
Leiblichen des Menschen die Seele und der Seele 
den Geist und dem Geist das Existentielle aufstockt 
und lauter als bisher die Hochschätzung des Geistes 
predigt, um dann doch alles in das Erleben des Le-
bens zurückfallen zu lassen, mit der warnenden Ver-
sicherung, das Denken zerstöre durch seine starren 
Begriffe den Lebensstrom und das Denken des Seins 
verunstalte die Existenz. [...] So wenig das Wesen 
des Menschen darin besteht, ein animalischer Orga-
nismus zu sein, so wenig läßt sich diese unzureichen-
de Wesensbestimmung des Menschen dadurch be-
seitigen und ausgleichen, daß der Mensch mit einer 
unsterblichen Seele oder mit dem Vernunftvermögen 
oder mit dem Personcharakter ausgestattet wird«.250 
Statt den Menschen von der Nähe zum Tier her zu 
bestimmen, plädiert Heidegger dafür, ihn ausgehend 
von »dem Göttlichen« zu denken. Denn, es möch-
te scheinen, wie er schreibt, »als sei das Wesen des 
Göttlichen uns näher als das Befremdende der Lebe-
Wesen«.251 Fremd seien uns »Gewächs und Getier«, 
weil sie »je in ihre Umgebung verspannt, aber nie-
mals in die Lichtung des Seins, und nur sie ist ›Welt‹, 
frei gestellt sind, deshalb fehlt ihnen die Sprache«.252

Menschliches Leben im »Raum der Gründe«
Im Anschluss an eine Formulierung W. Sellars  aus 
dem Jahr 1956 kann die spezi sche Welt des Men-
schen als der Raum der Gründe bezeichnet werden. 
Sellars sieht die Eigenart des Menschen in seiner 
Fähigkeit zu einem Wissen und Handeln, das sich in 
dem logischen Raum von Gründen bewegt (»in cha-
racterizing an episode or a state as that of knowing, 
we are not giving an empirical description of that epi-
sode or state; we are placing it in the logical space of 
reasons, of justifying and being able to justify what 
one says«).253

Seit den 1990er Jahren wird diese Formulierung 
von vielen Philosophen aufgenommen. J. McDowell 
betont dabei 1994 die Vorgängigkeit der kollektiv 
erzeugten geistigen Welt der Gründe vor jedem in-
dividuellen Leben. Jeder Mensch wird in eine bereits 
bestehende symbolische und in sich inferenziell ge-
ordnete Welt geboren: »In being initiated into a lan-
guage, a human being is introduced into something 
that already embodies putatively rational linkages 
between concepts, putatively constitutive of the lay-
out of the space of reasons, before she comes on the 
scene. [...] Human beings mature into being home 
in the space of reasons or, what comes to the same 
thing, living their lives in the world; we can make 
sense of that by noting that the language into which a 
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human being is rst initiated stands over against her 
as a priori embodiment of mindedness, of the possi-
bility of an orientation to the world«.254

Die individuelle Menschwerdung vollzieht sich 
damit durch die sukzessive eigene Integration in den 
Raum der Gründe, durch die Entwicklung der Fähig-
keit zur Begründung eigener Handlungen und zum 
Handeln aus Gründen. Nach D. Sturma manifestiert 
sich darin die »menschliche Grundbefähigung zum 
personalen Leben«.255 Teil dieses Lebens in einem 
Raum von Gründen ist es auch, dass der Mensch, im 
Gegensatz zum Tier, ein legitimer Adressat von Vor-
würfen und Anklagen ist. Aufgrund seines Selbstbe-
wusstseins und seiner »Überlegungsfähigkeit« ist der 
Mensch, in den Worten E. Tugendhats, im Gegensatz 
zu »anderen Tieren«, »sich als Denkender in einem 
Spielraum von Stellungnahmen bewußt«.256 Dieses 
Bewusstsein eines Spielraums mache den Menschen 
zu einem »Ich-Sager«; die Menschen seien damit 
»die Tiere, die sich selbst und gegenseitig Vorhaltun-
gen machen können«.257

Befreiung von der Teleologie des Organischen
Eine Konsequenz des Lebens in dem sprachlich ver-
fassten Raum der Gründe ist die damit verbundene 
Möglichkeit der Lösung des Handelns von den un-
mittelbaren vitalen Bedürfnissen. Möglich ist damit 
auch eine Distanzierung oder sogar Befreiung von 
der funktionalen Ordnung der Biologie, die auf eine 
Maximierung der Reproduktion ausgerichtet ist. Seit 
der Antike wird diese Möglichkeit für den Menschen 
bestimmt und seit der Neuzeit mit den Begriffen der 
Freiheit und Autonomie benannt (vgl. Tab. 175). Der 
Mensch gilt als das sich selbst gestaltende Lebewe-
sen, sein Wesen wird in seiner Fähigkeit zur Dis-
tanzierung von dem Vorgegebenen, dem Vermögen, 
sich selbst Gesetze geben zu können, gesehen. Bis 
zur Mitte des 20. Jahrhunderts wird diese Fähigkeit 
in scharfer Entgegensetzung zum Leben der Tiere 
beschrieben. So stellt E. Rothacker 1941 polarisie-
rend einander gegenüber: die »animalisch-eshafte 
Drangnähe« des Tieres und die »ichhafte objektivie-
rende Distanz« des Menschen; er formuliert die Glei-
chung »Mensch : Tier = Distanz : Drang«.258

Herausgearbeitet wird die Befreiung des Men-
schen von der Teleologie des Organischen in sehr un-
terschiedlichen argumentativen Kontexten. Ende des 
18. Jahrhunderts ist es etwa I. Kant, der in dem be-
wussten Setzen von Zwecken ein spezi sch mensch-
liches Vermögen sieht (vgl. Tab. 175). In diesem Sin-
ne bemerkt auch H.F. Autenrieth 1802, der Mensch 
sei dadurch bestimmt, dass seine Handlungen im Ge-
gensatz zu den Bewegungen der Tiere nicht allein auf 

»körperliches Wohlseyn und Entfernung von körper-
lichem Uebelbe nden« gerichtet seien, sondern dass 
der »Zweck« menschlicher Handlungen vielfach 
»nichts mehr mit einem Streben nach körperlichem 
Wohlbe nden, seiner Natur nach, gemein hat; oft 
diesem Streben widerspricht«.259

Vor ganz anderem theoretischen Hintergrund argu-
mentiert in den 1860er Jahren A.R. Wallace, der Mit-
begründer der Evolutionstheorie, wenn er behauptet, 
sowohl bestimmte körperliche Merkmale des Men-
schen (z.B. seine Stimme und seine Hände) als auch 
seine mentalen Fähigkeiten (z.B. das abstrakte Den-
ken und die Moral) hätten nicht durch Natürliche Se-
lektion entstehen können. Wallace ist dieser Auffas-
sung, weil er diese Merkmale des Menschen für nicht 
nützlich im Sinne einer biologischen Funktionalität 
hält – weder für das Individuum, noch für die Grup-
pe, in der er lebt: »The utilitarian hypothesis (which 
is the theory of natural selection applied to the mind) 
seems inadequate to account for the development of 
the moral sense«260. Nicht nur hinsichtlich der Ent-
stehung einzelner Merkmale, auch im Hinblick auf 
die Mechanismen, die in der Kulturentwicklung des 
Menschen wirksam sind, hält Wallace die biologi-
sche Selektion für nicht ausschlaggebend. Denn er 
stellt fest, dass Moralität und auch Intelligenz nicht 
unbedingt diejenigen Menschen auszeichnet, die im 
Leben am besten fortkommen und sich am schnells-
ten fortp anzen – und doch sei die Kulturentwick-
lung auf eine Erhöhung der Moralität und Intelligenz 
gerichtet: »it is indisputably the mediocre, if not the 
low, both as regards morality and intelligence, who 
succeed best in life and multiply fastest. Yet there 
is undoubtedly an advance – on the whole a steady 
and a permanent one – both in the in uence on pu-
blic opinion of a high morality, and in the general 
desire for intellectual elevation«261. Diese mentalen 
Fähigkeiten und sozialen Institutionen haben es nach 
Wallace dem Menschen ermöglicht, dem Mechanis-
mus der natürlichen Selektion zu entkommen (»Man 
has […] escaped ›natural selection‹«262). L. Büchner 
spricht im Anschluss daran deutlich von einer Be-
freiung des Menschen von der Selektion: Es »befreit 
sich der Mensch nach und nach […] selbst von der 
die ganze übrige Natur beherrschenden natürlichen 
Zuchtwahl«.263 Wallace sieht in der Befreiung des 
Menschen von der die übrige organische Natur be-
herrschenden Selektion eine Art Beweis für die Exis-
tenz höherer Wesen, von denen die intellektuelle und 
moralische Ausrichtung des Menschen herrührt (»the 
surest proof that there are other and higher existences 
than ourselves«264). Bereits Wallaces Zeitgenossen 
stellen aber auch die Selektionsbefreiung des Men-



Mensch543

schen in einen natürlichen Entwicklungskontext. 
Ohne spiritistischen Spekulationen zuzuneigen, pro-
pagiert T. H. Huxley am Ende des 19. Jahrhunderts 
eine scharfe Opposition zwischen der Natur auf der 
einen und dem Menschen auf der anderen Seite. Vor 
allem die Prinzipien des ethischen Handelns, die für 
den Menschen kennzeichnend seien, lassen sich nach 
Huxley in keiner Weise aus der Natur ableiten.265

P. Alsberg spricht 1922 in diesem Zusammenhang 
von dem Prinzip der Körperausschaltung266 und 
der Naturbefreiung267, die die Sonderstellung268 des 
Menschen im Bereich des Organischen begründen. 
Während die Tiere nach Alsberg dem »Körperprin-
zip« unterliegen, sei es dem Menschen v.a. durch 
seinen Einsatz von Werkzeugen – z.B. seiner »au-
ßerkörperlichen Abwehrmethoden«269 mittels des 
Werfens von Steinen – gelungen, seine biologischen 
Funktionen von seiner körperlichen Verfassung un-
abhängig zu machen: »Das Entwicklungsprinzip des 
Tieres ist das Prinzip der Körperanpassung (Körper-
fortbildung), das Entwicklungsprinzip des Menschen 
ist das Prinzip der Körperausschaltung vermittels 
künstlicher Werkzeuge«270. 

E.A. Hooton bringt einen ähnlichen Gedanken 
1937 auf den Begriff, indem er es für ein Charakte-
ristikum des Menschen hält, sich von der Umwelt-
determination ( Umwelt) befreit zu haben, die die 
Evolution der nichtmenschlichen Lebewesen be-
herrscht: »Infra-primate evolution is characterized 
by passivity of the organism, which evolves through 
a sort of environmental determinism. In man, on the 
contrary, evolution has become autodirective. The 
balance of power has shifted from the environment to 
the organism. […] Natural selection has been tossed 
out of the saddle and is prostrate somewhere back 
in the muck«.271 In Bezug auf die Entwicklung des 
Menschen spricht Hooton von der selbstgerichteten 
Evolution (»autodirective evolution«).272

Für H. Miller ist es 1964 die durch das Leben in 
der Gruppe erzeugte Isolation gegenüber dem Se-
lektionsdruck, die eine Entwicklung nach anderen 
Prinzipien in Gang gesetzt hat als denen der Natür-
lichen Selektion: »Through their ef cient nurture of 
progeny, human populations secure their repeated re-
generation not by tting individuals to meet external 
conditions but by removing them from these; for here 
the effective environment of the group has come to 
be nothing else than the group itself«273. Nach Miller 
hat das Sozialleben des Menschen um den Einzel-
nen eine schützende Hülle oder einen Muff erzeugt, 
der ihn gegenüber dem Druck der Selektion isoliert. 
Die schützende Isolation kommt dabei v.a. den jun-
gen, in der Entwicklung be ndlichen Individuen zu 

Gute (»insulating the growing generations from all 
selective pressures«274). Der Prozess der Menschwer-
dung besteht demnach also in einer Befreiung vom 
Selektionsdruck (einer Selektionsausschaltung), die 
Miller als eine Domestikation beschreibt und daher 
statt vom Homo sapiens vom Homo ultradomesti-
cus spricht. Durch die Veränderung seiner Umwelt 
schaffe der Mensch sich seine eigene Nische, der er 
sich anpasse. Die Selektion, der er unterliegt, kann 
daher als eine Selbstselektion ( Selektion) beschrie-
ben werden. (Vollständig ausgeschaltet ist die biolo-
gische Selektion auch beim Menschen nicht. Sie ist 
bei ihm v.a. pränatal wirksam.) Weil aber auch ande-
re Organismen als der Mensch sich gegenüber dem 
direkten Ein uss der Umwelt zu isolieren versuchen 
– wie Miller selbst bemerkt275 –, kann die Isolation 
als solche noch nicht als ein spezi sches Humanum 
gelten.

Homo nes-deligens?
Die Isolation gegenüber Selektionsdrücken macht 
allerdings eine Entwicklung möglich, an deren Ende 
andere Zweckorientierungen des Handelns stehen als 
die in der organischen Natur durchgängig angestreb-
ten: Sie ermöglicht die Emanzipation von dem uni-
versalen biologischen Zweck der Fitnessmaximie-
rung durch Reproduktion. Diese Emanzipation ist 
ein für das Leben des Menschen im Vergleich zu dem 
der Tiere zentrales Moment. In Bezug auf den Men-
schen ist die Evolution der Lebewesen damit als ein 
Prozess zu verstehen, der in der sukzessiven kompa-
rativen Steigerung eines Merkmals von Lebewesen 
– ihrer Fitness – bestand, bis diese Perfektionierung 
dazu führte, dass es sich selbst aufhob. Der Grund 
für diese Selbstaufhebung der Fitnessmaximierung 
besteht offenbar darin, dass der biologische Zweck 
der (komparativen) Fitnesssteigerung durch ein Mit-
tel erfolgte, das sich so weit verselbständigte, bis es 
sich dem biologischen Zweck, dem es diente, nicht 
mehr unterordnen ließ. Dieses ursprüngliche biolo-
gische Mittel, das kultureller Zweck geworden ist, ist 
die Fähigkeit zur Flexibilität und zur Distanzierung 
von den unmittelbaren biologischen Bedürfnissen. 
Sie kulminiert in der kulturellen Selbstgestaltung, 
wie sie dem Menschen möglich ist. Die Flexibilität 
in Bezug auf die Erreichung der biologischen Zwe-
cke, die als Mittel der Fitnessmaximierung eine fort-
schreitende Emanzipation von den Widrigkeiten der 
Umwelt bedeutete, mündete in eine Emanzipation 
von der funktionalen Ordnung des Lebens selbst, d.h. 
von der Universalität der Fitnessmaximierung. 

Die nicht-menschlichen Lebewesen unterscheiden 
sich voneinander in den Mitteln, mit denen sie die 
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immer gleichen Ziele verfolgen; der Mensch unter-
scheidet sich von ihnen in der Variation nicht nur 
der Mittel, sondern auch der Ziele. Auf den Begriff 
gebracht werden diese Entwicklungsverhältnisse zu 
Beginn des 20. Jahrhunderts durch G. Simmel mit 
seiner These, in der Kulturentwicklung des Menschen 
liege eine »große Axendrehung des Lebens« vor.276 
Mit Simmel lässt sich daher sagen, der Mensch sei 
sich »seiner Teleologie am wenigsten gewiß« oder 
»das unzweckmäßige Wesen«: »Der Mensch hat eine 
Existenzstufe erlangt, die über dem Zweck steht. Es 
ist sein eigentlicher Wert, daß er zwecklos handeln 
kann« (vgl. Tab. 175).277

Die Achsendrehung betrifft die teleologische Ori-
entierung des menschlichen Handelns: Worauf die 
Tiere funktional durchgängig als Ziele ihres Verhal-
tens ausgerichtet sind, ihre Selbsterhaltung und Fort-
p  anzung, kann für den Menschen den Status eines 
bloßen Mittels erhalten; und was umgekehrt den Tie-
ren Mittel für ihre biologischen Ziele ist, kann für 
den Menschen zum Zweck werden. In biologischer, 
d.h. funktionaler Hinsicht ist der Mensch also ein 
umgedrehtes Tier: Homo  nes-invertens, das sich 
seine Zwecke frei setzen kann: Homo  nes-deligens.

Verbunden mit dieser Bestimmung ist auch die 
Beschränkung echter Kreativität auf den Bereich des 
Menschen. Für M. Bunge gehört es zu den De  niti-
onsmerkmalen einer Gemeinschaft als ›menschlich‹, 
dass diese Mitglieder habe, die absolut kreativ (»ab-
solutely creative (original)«) sind.278 Wird auch Tieren 
eine Kreativität zugesprochen, so ist diese doch eine 

bloße Kreativität der Mittel und bleibt bezogen auf die 
für die De  nition von ›Tier‹ essenzielle funktionale 
Ausrichtung auf Überleben und Fortp  anzung. Es 
kann vor diesem Hintergrund als ein zentrales Merk-
mal des Menschen gelten, eine Zweckkreativität zu 
entfalten, die darin besteht, neben den biologischen 
Zwecken des Überlebens und Fortp  anzens andere 
Zwecke zu setzen und systematisch zu verfolgen.279 
Der Mensch ist also insofern einzigartig, als die so-
zial und kulturell etablierten Zwecke für die Deter-
mination seines Verhaltens ein  ussreicher werden 
können als die biologischen (Goldschmidt 1993: »A 
major point of difference between mankind and other 
animals is the human capacity to draw its behaviou-
ral motivation from the community to supplement or 
even over-ride biologically driven behaviour«280; vgl. 
auch Irons 1997: »I take it as abundantly clear that, 
in modern societies, cultural success either lowers re-
production or has no effect on reproduction«281).

»das Tier auf Umwegen schlechthin«
Ihren Ausdruck  ndet die menschliche Zweckkreati-
vität, d.h. seine Freiheit vom biologischen Imperativ 
zur Fitnessmaximierung, nicht zuletzt in der Plurali-
tät der menschlichen Kulturen und der Individualität 
des Menschseins. Mit E.M. Cioran lässt sich vom 
Menschen sagen: »Inmitten der Unzahl seiner At-
tribute erscheint er als das denkbar unbestimmteste 
aller Wesen. Gehen die Tiere geradewegs auf ihr Ziel 
zu, so verliert er sich auf Umwegen: er ist das Tier 
auf Umwegen schlechthin«.282

Ende und Aktualität der Frage nach dem 
Wesen
Antworten auf die Frage nach dem Wesen 
des Menschen, die auf eine de  nitive Be-
stimmung zielen, sind in der Gegenwart 
allerdings selten geworden. Wie in vielen 
anderen Bereichen tritt auch in der wissen-
schaftlichen Anthropologie die Frage nach 
dem ›Was ist?‹ zugunsten der Frage nach 
dem ›Wie?‹ zurück (die von K.R. Popper 
1957 diagnostizierte Ablösung des »me-
thodologischen Essentialismus« durch den 
»methodologischen Nominalismus«283). In 
Publikationen, die an eine weitere Öffent-
lichkeit gerichtet sind, hält sich die Frage 
›Was ist der Mensch?‹ aber zumindest als 
beliebte Titelfrage.284 Die Antworten, die 
etwa im »Humanprojekt« der ›Berlin-Bran-
denburgischen Akademie der Wissenschaf-
ten‹ im Jahr 2008 auf diese Frage gegeben 
werden, zielen aber vielfach bewusst ge-

Sprache

Kultur
(weil die Sprache eine 

Emanzipation von den bio-
logischen Zielen ermög-
licht und die Moral diese 
Emanzipation erzwingt)

Moral
(weil die Sprache sozial 
konstituiert wird und die 

Freiheit der Individuen nur 
über soziale Normen zu 

sichern ist)

Geschichte 
(weil die Sprache eine präzi-
se, akkumulative Erinnerung 

ermöglicht und die Kultur 
eine Vielfalt heterogener 
Erfahrungen bereitstellt)

Freiheit
(weil die Sprache Hand-
lungsoptionen vorführt 

und die Geschichte 
Distanzierung von der 
Gegenwart ermöglicht)

Abb. 289. Ein Bündel charakteristischer Merkmale des Menschen und 
deren Abhängigkeitsbeziehungen untereinander, die eine gegenseitige 
Stabilisierung der Merkmale bedingen.
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rade an der Frage vorbei: »Hinter Fragen dieser Art 
wittere ich mangelndes Interesse für die konkrete 
Vielfalt der jeweils ›lebendigen Individuen‹« (F. Ce-
rutti); »It is widely agreed nowadays that we should 
not expect to nd an absolute difference between 
humans and other animals« (J. Dupré); »Die Frage 
danach, was der Mensch ist, weist die Psychologie 
als unbeantwortbar zurück« (A. Freund).285 Die Fra-
ge erscheint manchen bereits in ihrer knappen Form 
als eine Provokation; es zeige sich darin ein »herrisch 
auftretendes De nitionsbegehren« (J. Mittelstraß).286 
H. Schnädelbach ist 1989 der Auffassung, die Frage 
›Was ist der Mensch?‹ sei keine wissenschaftliche 
Frage, weil sie keinen einheitlichen Forschungsge-
genstand konstituiere. Weil der Mensch eine Katego-
rie zwischen den Disziplinen ist, konstatiert Schnä-
delbach, dass die wissenschaftlichen Antworten auf 
die Frage »bloße Anwendungen dessen sind, was die 
jeweiligen Leitwissenschaften (Biologie, Evolutions-
theorie, Ökologie, Geschichte, Sozialwissenschaften) 
in ihrem jeweiligen Kernbereich viel genauer wis-
sen«.287 In der wissenschaftlichen Darstellung bilde 
der Mensch daher ein »bloßes Epiphänomen des an-
derweitig viel zuverlässiger Erforschten«.288

Es ist also offenbar nicht zeitgemäß, nach den 
Wesensdifferenzen zwischen Menschen und Tieren 
oder Menschen und Maschinen zu suchen. Dies gilt, 
weil die Grenzen begrif ich und sachlich unscharf 
werden: begrif ich v.a. hinsichtlich der Mensch-
Tier-Differenz durch den Verlust der traditionsrei-
chen Konzepte wie ›Kultur‹, ›Geist‹ und ›Sprache‹ 
in ihrer Rolle als Grenzbegriffe (s.u.) sowie sachlich 
hinsichtlich der Mensch-Maschinen-Differenz durch 
die zunehmende körperliche Verschmelzung dieser 
ehemals getrennten Welten (durch Prothesen, Schritt-
macher, Neuroenhancer etc.).

Zeitgemäß ist es folglich, Visionen über »Anthro-
potechnik« (P. Sloterdijk 1999289) und eine zukünf-
tige selbst gesteuerte Evolution des Menschen zu 
entwickeln. Das Zeitalter des »Posthumanismus«, in 
dem der Schritt vom Homo sapiens zum »Homo s@
apiens« (R. Kurzweil 1999290) vollzogen sein wird, 
soll den Abschied von der labilen, verderblichen 
»Wetware« der biologischen Systeme bringen. An 
ihre Stelle sollen alterslose und aus Sicherheitsko-
pien jederzeit wieder belebbare digitale Menschen 
treten, die über eine vielfach höhere kognitive und 
damit auch soziale, ethische und ästhetische Kom-
petenz als der biologische Mensch verfügen. Vorge-
schlagen wird eine solche Vision des ewigen Lebens 
als Ergebnis der Verschmelzung von Computer- und 
Biotechnologie bereits 1981 durch R. Jastrow.291

Bewusster De nitionsverzicht
Die diagnostizierte Unde nierbarkeit des Menschen 
ergibt sich damit aus der Dynamik seiner Selbst-
gestaltung: Weil der Mensch seine Welt beständig 
verändert, seine Identität aber erst in dieser Welt ent-
steht, verändert er auch beständig sich selbst.292 Als 
Resümee aus den vielfältigen De nitionsversuchen 
des Menschen wird daher der Schluss gezogen, dass 
die Tatsache der Unde nierbarkeit des Menschen 
sein zentrales De nitionsmerkmal ausmacht.293 Zu 
diesem Schluss gelangt M. Scheler in seiner Philo-
sophischen Anthropologie bereits 1915: »gerade die 
Unde nierbarkeit gehört zum Wesen des Menschen. 
Er ist […] ein ewiges ›Hinaus‹ des Lebens über sich 
selbst«.294 Diese De nitionslosigkeit hält Scheler 
für ein Kennzeichen der Moderne; 1929 schriebt er: 
»Wir sind in der ungefähr zehntausendjährigen Ge-
schichte das erste Zeitalter, in dem sich der Mensch 
völlig und restlos ›problematisch‹ geworden ist; in 
dem er nicht mehr weiß, was er ist; zugleich aber 
auch weiß, daß er es nicht weiß«.295 Als Reaktion auf 
die Bestimmungsversuche des Menschenbegriffs in 
der Philosophischen Anthropologie der 1920er Jah-
re zieht auch G. Anders die Konsequenz: »Das We-
sen des Menschen besteht darin, daß er kein Wesen 
hat«296 (1937: »l’arti cialité est la nature de l’homme 
et son essence est l’instabilité«; »l’essence de 
l’homme consiste effectivement en sa non- xité«297). 
Bis in die Gegenwart ndet sich diese Auffassung in 
vielen Variationen formuliert. So heißt es 1940 bei J. 
Ortega y Gasset: »Der Mensch hat keine Natur [na-
turaleza]. Was er hat, ist Geschichte [historia], denn 
Geschichtlichkeit ist die Seinsweise eines Wesens, 
das ganz grundlegend und radikal Beweglichkeit 
und Veränderung ist«.298 J. Habermas schreibt 1958: 
»›den‹ Menschen gibt es so wenig wie ›die‹ Spra-
che. Weil Menschen sich erst zu dem machen, was 
sie sind, und das, den Umständen nach, je auf eine 
andere Weise, gibt es sehr wohl Gesellschaften oder 
Kulturen, über die sich, wie über P anzenarten oder 
Tiergattungen, allgemeine Aussagen machen lassen; 
aber nicht über ›den‹ Menschen«.299 Und T.W. Ador-
no behauptet 1966: »Was der Mensch sei, läßt sich 
nicht angeben«.300 In diesem Verdikt sieht Adorno 
keine »besonders erhabene Anthropologie sondern 
ein Veto gegen jegliche«.301

Seit den 1960er Jahren wird die Suche nach einer 
Essenz des Menschen grundsätzlich kritisiert und in 
seiner historischen Bedingtheit als ein »Diskurs« re-
lativiert. Nach M. Foucault besteht eine Inkompatibi-
lität zwischen dem klassischen Diskurs, der sich um 
»Repräsentationen« bemüht, und der Existenzweise 
des Menschen.302 »Der Mensch« bildet für Foucault 
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nicht einen konstanten Gegenstand, sondern eine va-
riable Größe in einem historisch kontingenten Dis-
kurs und stellt somit eine »Er ndung« dar.303 Dem 
Diskurs, der den Menschen hervorgebracht hat, 
schreibt Foucault ein junges Alter zu; ebenso wie der 
Mensch in diesem Diskurs erfunden wurde, kann er 
auch wieder verschwinden »wie am Meeresufer ein 
Gesicht aus Sand«.304 

Gegen die Versuche, das »Wesen« oder die »Na-
tur« des Menschen zu bestimmen, werden in den 
letzten Jahren auch Argumente angeführt, die aus der 
evolutionären Entstehung des Menschen abgeleitet 
werden. D. Hull argumentiert 1978, wenn biologi-
sche Arten über den genealogischen Zusammenhalt 
von Individuen de niert werden, würde das Krite-
rium der Zugehörigkeit zu einer Art nicht mehr ein 
intrinsisches Merkmal von Individuen sein, sondern 
eine relationale Eigenschaft, so dass überhaupt keine 
intrinsische Wesensbestimmung mehr gegeben wer-
den könne und es auch kein Wesen des Menschen 
gebe: »If species are interpreted as historical entities, 
then particular organisms belong in a particular spe-
cies because they are part of that genealogical nexus, 
not because they possess any essential traits. No spe-
cies has an essence in this sense. Hence there is no 
such thing as human nature«.305 Es kann nach Hull 
zwar Merkmale geben, die zurzeit nur Mitgliedern 
der Art Homo sapiens zukommen; dies wäre aber ein 
bloß kontingentes Faktum zu einem Zeitpunkt der 
Evolution. Als historische Einheit könnten sich die 
Merkmale von Menschen ändern, ohne dass diese 
einer anderen Art zugerechnet werden müssten. An-
dere Vertreter der Auffassung, biologische Arten sei-
en nicht als Klassen, sondern als Individuen zu ver-
stehen, äußern ähnliche Meinungen (Ghiselin 1997: 
»What does evolution teach us about human nature? 
It tells us that human nature is a superstition«306). 
In seiner Kritik der »Evolutionären Psychologie« 
( Kulturwissenschaft) schließt sich D.J. Buller 2005 
dieser Meinung an. Für Buller macht die Rede von 
der menschlichen Natur keinen Sinn, weil es keine 
universal und exklusiv den Menschen zukommenden 
Eigenschaften gebe (»strictly speaking, there are no 
characteristics that are universally distributed among 
all and only human beings«).307 Die Auffassung von 
menschlichen Universalien sei auch grundsätzlich 
mit einem evolutionären Verständnis der menschli-
chen Art nicht vereinbar.308

Die evolutionäre Entstehung des Menschen muss 
aber andererseits nicht gegen die Anerkennung von 
allgemeinen Aussagen über den Menschen sprechen. 
Trotz der großen Variation in psychischen Eigen-
schaften kann es hier ebenso Gemeinsamkeiten im 

Anatomie
Anzahl der Zelltypen 210
Anzahl der Knochen 212
Anzahl der Haare 105

Anzahl der Zellen 1013

Anzahl der endosymbiotischen
Organismen (Bakterien im Darm) 1014

addierte Länge der DNA-Fäden
in einer diploiden Zelle 1,8 m
Länge der Blutgefäße 1.500 km
Anzahl Nervenzellen im Gehirn 1010

Anzahl Synapsen im Gehirn 1012

Länge aller Nervenfasern 106 km
Hautober äche 1,5-1,8m2

Gewichtsanteil der Elemente  O: 63%, C: 20%
 H: 10%, N: 3%
Physiologie
täglicher Energiebedarf  10.000 kJ
täglich geatmete Luftmenge 10.000 l
Anzahl der pro Sekunde
auf- und abgebauten Zellen 107

Zeitraum, in dem alle Zellmem-
branen des Körpers ersetzt sind 20 Tage
Anzahl unterscheidbarer Farbtöne 200
Anzahl unterscheidbarer Düfte 10.000
Anzahl der Stellen der Zahl Pi, die
Akira Haraguchi aufsagen konnte 100.000
Genetik
Anzahl der Basenpaare der DNA 3x109

Anzahl proteinkodierendender Gene 23.000
Anteil proteinkodierender Gene 
an DNA (Exons) 3%
Anzahl kodierter Proteine 500.000
Anteil viraler DNA im Genom 9%
genetische Übereinstimmung
zweier beliebiger Menschen 99,9%
Anzahl Mutationen Eltern-Kind 60
Population
Summe aller Individuen in der 
Geschichte 1011

geschätzte Populationsgröße vor 
2 Mio. Jahren (Individuen) 10.000
max. Wachstumsrate (1963) 2,19%
Evolution
evolutionäres Alter (Jahre)
(Homo sapiens) 195.000
genetischer Unterschied
zum Schimpansen 0,6%
Kultur
gegenwärtige Anzahl der Sprachen 5.000-7.000
Ethnien mit spezif. Kulturtradition 2.500-8.000
Indigene Völker (Territorialbezug) 4.000-5.000
Staaten 194
Kulturregionen, Zivilisationen 2-ca. 20

Tab. 179. Der Mensch in Zahlen (u.a. nach Kunsch, K. 
(1997/2007). Der Mensch in Zahlen; Antweiler, C. (2007). 
Was ist den Menschen gemeinsam?: 32).
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Vergleich zu anderen Arten geben wie im Bereich der 
Anatomie und Physiologie.309 Außerdem ist es nicht 
ohne weiteres klar, warum die Kategorie ›Mensch‹ 
als biologische Spezies verstanden werden sollte. 
Der Begriff könnte auch als eine Lebensform be-
stimmt werden, die zwar auf der Erde in nur einer 
biologischen Spezies vorliegt, die aber prinzipiell in 
verschiedenen, unabhängig voneinander verlaufen-
den phylogenetischen Zusammenhängen entstehen 
kann, nämlich als die Lebensform von Organismen, 
die sich auf selbstgesetzte Ziele verp ichten sowie 
die Entscheidungen für ihr Handeln begründen und 
rechtfertigen können.

Eine solche Bestimmung des Menschen über seine 
Fähigkeit zur Zielsetzung und Freiheit (vgl. Tab. 175) 
kann auch eine Begründung für die Ablehnung einer 
»Natur« oder eines »Wesens« des Menschen liefern: 
Die Festlegung des Menschen auf ein Wesen ist prin-
zipiell ideologieverdächtig, weil die Wandelbarkeit, 
Distanzierungsfähigkeit von allem Überkommenen, 
den Menschen auszeichnet. Darin liegt aber selbst-
verständlich selbst eine Bestimmung: »Das Unwan-
delbare am Menschen ist seine Wandelbarkeit« (Böh-
me, Matussek & Müller 2000).310

Was den Menschen gemeinsam ist
In der Ethnologie werden die Gemeinsamkeiten der 
Menschen unter dem Titel der menschlichen Uni-
versalien diskutiert. Traditionell gibt es allerdings 
ein Vorbehalt unter Ethnologen, das Gemeinsame 
zu betonen. Herausgestellt werden in der Ethnologie 
vielmehr die Unterschiede zwischen den Kulturen; 
Ethnologen verstehen sich selbst traditionell als Ad-
vokaten der Vielfalt, nicht der Einheit der Mensch-
heit.311 Nicht beliebt ist die Rede von Universalien 
unter Ethnologen, weil damit idealisierende oder 
verdeckt normative Ansprüche verbunden sein kön-
nen. Eine kleine Gruppe von Ethnologen hat sich des 
Themas aber immer angenommen. Erste Listen von 
Universalien stellt der Ethnologe G.P. Murdock seit 
1945 auf (vgl. Tab. 181). Sie sind ausgehend von ei-
ner umfangreichen Übersicht über die Kulturen des 
Menschen gewonnen. 

Ein verstärktes Interesse nden Universalien seit 
Ende der 1980er Jahre ausgehend von evolutionären 
Ansätzen in der Psychologie, die darauf zielen, den 
menschlichen Geist (»the human mind«) als ein aus 
einer Vielzahl von adaptierten Modulen zusammen-
gesetztes Produkt der Evolution zu beschreiben.312 
Die Einheitlichkeit der Selektionsbedingungen in 
der langen, den menschlichen Geist prägenden Pha-
se der Steinzeit habe bei allen Menschen ein in sei-
nen Grundzügen einheitlich strukturiertes mentales 

performativ
Spiel
Tanz
Musik
Rituale
Totenbetrauerung
Herstellung von Schmuck und Artefakten
Geschenke
Aggressionsbereitschaft und Gewalttätigkeit bei Männern

kognitiv
Sprache
Metapherngebrauch
Denken in logischen Relationen
Religion, Aberglaube und Kosmologie
Medizin

emotional
Grundemotionen von Freude, Traurigkeit, Wut, Furcht, 

Überraschung und Ekel
konstanter mimischer Ausdruck der Grundemotionen
Neid

zwischenmenschlich
Geschichtenerzählen
Klatsch
Humor
Lügen
Empathie
Zuweisen intentionaler Zustände (»theory of mind«)

moralisch
moralische Bewertungen
Schuldgefühle
Reziprozität
moralische Empörung, inklusive Rache
Strafen und Gesetze, u.a. gegen Mord und Vergewaltigung

sexuell
Geschlechtsstereotypien
geschlechtstypische Arbeitsteilung mit Kinderaufzucht als 

primär weibliche Angelegenheit
Eifersucht
Flirtverhalten
geschlechtstypische Partnerwahlkriterien (Männer: Status; 

Frauen: Jugend und Gesundheit)

sozial
Besitz
Gastfreundschaft
Familien mit Mutter und Kind als Kern
Nepotismus
Inzestscheu
Großmutter als Helferin bei der Kinderbetreuung

Tab. 180. Menschliche Universalien, d.h. kulturübergreifend 
vorkommende Eigenschaften, Vermögen und Einstellungen 
(geordnet und leicht verändert nach einer Liste von Chasiotis, 
A. (2007). Evolutionstheoretische Ansätze im Kulturvergleich. 
In: Trommsdorff, G. & Kornandt, H.-J. (Hg). Theorien und Me-
thoden der kulturvergleichenden Psychologie, 179-219: 205).



Mensch 548

System geformt ( Kulturwissenschaft: Evolutionäre 
Psychologie).

De niert werden kulturelle Universalien von Eth-
nologen allerdings auf der Ebene von Gesellschaften, 
nicht von Individuen (Brown 2004: »Human univer-
sals – of which hundreds have been identi ed – con-
sist of those features of culture, society, language, 
behavior, and mind that, so far as the record has been 
examined, are found among all peoples known to 
ethnography and history«313; Antweiler 2007: »Uni-
versalien [sind] Merkmale oder Phänomene, die in 
allen Gesellschaften vertreten sind«314). Universalien 
müssen also nicht in allen Individuen, sondern nur 
in allen Kulturen instanziiert sein. Die Existenz von 
sprachunfähigen menschlichen Individuen spricht 
also z.B. nicht gegen die Annahme von Sprache als 
Universalie aller menschlichen Kulturen. In ethno-
logischen Studien werden Universalien in der Regel 
in empirischen Studien komparativ gewonnen. Nur 
vereinzelt wird mit ihnen der Anspruch verbunden, 
die Kategorie ›Mensch‹ zu de nieren (Brown 2000: 
»human universals must play a part in understanding 
what it is to be human«315). Mit diesem Ziel könnte 
zwischen essenziellen (oder notwendigen) und ak-
zidentellen (oder kontingenten) Universalien unter-
schieden werden; letztere wären dann Universalien, 
die den Typus oder die Lebensform ›Mensch‹ de -
nieren (wie Sprache), im Gegensatz zu Universalien, 
die kontingenterweise zurzeit allen menschlichen 
Kulturen zukommen (wie Religion).

›Mensch‹ als Kategorie der Zuschreibung
Die Betonung, dass die Grenzen der Kategorie 
›Mensch‹ nicht allein von Seiten der Naturwissen-
schaften gezogen werden können, sondern sich aus 
vielfältigen kulturellen Praxen und Aushandlungs-
prozessen ergeben, ndet sich inzwischen auch bei 
Naturwissenschaftlern. ›Mensch‹ sei ein »kulturbe-
zogener Zuschreibungsbegriff«, so H. Markl im Jahr 
2001. Auch ein nicht mehr lebendes Individuum 
kann nach Markl als »Mitglied der Menschenge-
meinschaft« angesehen und als »Mensch« behandelt 
werden, insofern ihm eine Würde zugeschrieben und 
ihm mit Achtung begegnet werden kann.316 Nicht alle 
Menschen, oder zumindest nicht alle Körper, die in 
bestimmten Kontexten als Menschen behandelt wer-
den, wären danach also Lebewesen.

Diffusion des Humanen: Verlust aller Grenzbegriffe
Als Gattungswesen kann der Mensch tatsächlich 
an ein Ende kommen, wenn sein Körper und seine 
Psyche in die Hände von Ingenieuren gegeben wer-
den, die diese nach beliebigen Vorgaben zielgerichtet 
gestalten. Im Kontext solcher Entwicklungen wird 
der Begriff ›Mensch‹ von einer ehemals normativ 
geschützten Kategorie zu einem diffusen, in seiner 
Anwendung unsicheren Konzept transformiert. Er 
markiert eher Problemfelder und provoziert offene 
Fragen, als dass er klare Orientierungen zu geben 
vermag. So kann der Begriff des Menschen kaum 
noch zu einem Sicherungsdiskurs beitragen, der übli-

age-grading
athletic sports
bodily adornment
calendar
cleanliness training
community organization
cooking
cooperative labor
cosmology
courtship
dancing
decorative art
divination
division of labor
dream interpretation
education
eschatology
ethics
ethnobotany

etiquette
faith healing
family
feasting

re making
folklore
food taboos
funeral rites
games
gestures
gift giving
government
greetings
hair styles
hospitality
housing 
hygiene
incest taboos
inheritance rules

population policy
postnatal care
pregnancy usages
property rights
propitiation of supernatural 

beings
puberty customs
religious ritual
residence rules
sexual restrictions
soul concepts
status differentiation
surgery
tool making
trade
visiting
weaving
weather control

joking
kin-groups
kinship nomenclature
language
law
luck superstitions
magic
marriage
mealtimes
medicine
modesty concerning natural 

functions
mourning
music
mythology
numerals
obstetrics
penal sanctions
personal names

Tab. 181. Offene Liste von 73 Universalien menschlicher Kulturen, die aufgrund eines umfassenden Kulturvergleichs ermit-
telt wurde. Die Universalien sind in alphabetischer Reihenfolge angeordnet, so dass der Eindruck einer sachlichen Systema-
tik vermieden wird (nach Murdock, G.P. (1945). The common denominator of cultures. In Linton, R. (ed.). The Science of 
Man in the World Crisis, 123-142: 124).
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cherweise die Privilegierung menschlicher Gattungs-
merkmale beinhaltete. Alle stabilen Unterscheidun-
gen, die die traditionellen Antworten auf die Frage 
nach den Grenzen des Menschen unterstellen (gebo-
ren/ungeboren, lebendig/tot, Tier/Mensch, Mensch/
Maschine: gezeugt/gemacht), sind in den letzten 
Jahrzehnten fraglich geworden (vgl. Tab. 183). Be-
züglich dieser Oppositionspaare schien es bis ins 20. 
Jahrhundert hinein möglich, klare Differenzierungen 
vorzunehmen und die Sonderstellung des Menschen 
zu begründen. Unterdessen ist der Mensch einer im-
mer radikaleren Kontingenz ausgesetzt, zunehmend 
von technischen Artefakten besiedelt und in seiner 
biologischen Substanz manipulierbar.317

Deutlichen Ausdruck ndet die neue Unschärfe 
in Bezug auf den Menschen auf begrif icher Ebene: 
Alle großen Wörter, die ehemals die Funktion hat-
ten, den Menschen als eine distinkte und einmalige 
Spezies auszuzeichnen, erscheinen seit Ende des 20. 
Jahrhunderts als unbrauchbar im Hinblick auf diese 
Funktion. Angefangen mit den Konzepten des Be-
wusstseins und der Sprache, die schon spätestens seit 
dem 19. Jahrhundert auch auf Tiere bezogen werden, 
über die Begriffe Sozialverhalten und Kultur, die 
seit Mitte des 20. Jahrhunderts fest in der Sprache 
der Biologie verankert sind, sind es seit Ende des 
Jahrhunderts schließlich auch die Begriffe Geist, 
Vernunft und Freiheit, die als nicht mehr geeignet 

fähig zur Lautsprache mit Grammatik und Syntax 1. 
sowie mit Mitteilungsfunktion
fähig zur Bildung dauerhafter überfamiliärer Ge-2. 
meinschaften
fähig zu dauerhaften persönlichen Beziehungen zu 3. 
Verwandten und Nichtverwandten
fähig zur kulturellen, außergenetischen Übertragung 4. 
(transmission) i.e.S.
fähig zur Werkzeugherstellung mittels hergestellter 5. 
Werkzeuge (intentional affordances, artifacts i.e.S.)
fähig zur Verdinglichung von Sachverhalten (Be-6. 
griffe für Eigenschaften von Objekten)
fähig zur Zeitvergegenwärtigung (  Antizipation, 7. 
Bedürfnisantizipation;  Bedürfniszurückstellung; 

 zukunftsorientierte kulturelle Variation (con-
structed virtual future reality); Zukunftsvorsorge
fähig und abhängig von Lernen mit echter Instrukti-8. 
on und Imitation i.e.S. (statt nur Emulationslernen)
fähig zu außerkörperlicher Tradierung von Wissen 9. 
(Schrift, Monumente)
fähig zur Modi kation von Innovationen und gene-10. 
rationsübergreifenden Akkumulation durch zuver-
lässige Weitergabe (cumulative cultural evolution, 
»Wagenhebereffekt«, ratchet effect)
fähig zur spontanen (nicht induzierten) Kommuni-11. 
kation mit arbiträren Symbolen
fähig zur Kommunikation i.e.S., d.h. unter der be-12. 
wussten Annahme, dass man selbst Informationen 
hat, die andere nicht haben (truly communicative, 
intentional teaching)
fähig zur Kontrolle des Verhaltens und Verarbeitung 13. 
psychischer Verunsicherungen
fähig ab dem 9. Lebensmonat zu Aktivitäten mit ge-14. 
teilter Aufmerksamkeit (joint intentional activities)
Verständnis anderer Personen als intentionale Akteu-15. 
re (soziale Kognition, understanding conspeci cs; 
emphronesis), nüchtern (soziale Kognition) oder ge-
fühlsmäßig (Einfühlung, Empathie);  Intersubjek-
tivität/Perspektivenübernahme,  Instruktion)

16. fähig zu geteilter Intentionalität (shared intentiona-
lity) und kollektiv geteilter Intentionalität ab dem 3. 
bzw. 4. Lebensjahr  Kollaboration

17. fähig zur intendierten Instruktion, d.h. der Absicht, 
die Psyche (nicht nur das Verhalten) von Sozialpart-
nern zu beein ussen (second order intentionality, 
narrative thought)

18. sprachliche Repräsentation früherer, gegenwärtig 
nicht räumlich präsenter und/oder zukünftiger Zu-
stände und Konzepte; Geschichtsbewusstsein

19. Vermittlung zwischen Intelligenzmodulen (cogniti-
ve uidity, metarepresentation)

20. komplexe Technologie (  Möglichkeit des Über-
schusses,  Arbeitsteilung,  Hierarchie)

21. Arbeitsteilung
22. fähig zur Bildung großer Gesellschaften (deutlich 

größer als Populationen anderer höherer Primaten)
23. Möglichkeit der starken Veränderung der Umwelt 

 Selektionsdruckänderung
24. fähig der künstlichen langfristigen Beein ussung 

von Lebewesen: Domestikation
25. Expressive Kultur in Form von Kunst, Musik, Per-

formanz (Tanz)
26. sozial konstruierte Geschlechtskonzepte, -ideale und 

-rollen (gender)
27. Heimlichkeit des Geschlechtsverkehrs
28. häu g lebenslange (oft polygyne) Paarbindung; 

Tendenz zur Familiarisierung des Manns, hoher vä-
terlicher Aufwand (male paternal investment)

29. fähig zur Empfängnisverhütung, bewussten Nicht-
fortp anzung (  potentiell gegen Tendenz der 
Maximierung der genetischen Repräsentation in der 
Folgegeneration)

30. fähig zur bewussten Selbsttötung (  potentiell ge-
gen Tendenz der Maximierung der genetischen Re-
präsentation in der Folgegeneration)

31. fähig zu Imagination, vielfältigem Spiel und Selbst-
täuschung (self-deception)

Tab. 182. Charakteristika des Menschen. Der Pfeil ( ) verweist auf wichtige Implikationen von Fähigkeiten (nach verschie-
denen Autoren; aus Antweiler, C. (2007/09). Was ist den Menschen gemeinsam? Über Kultur und Kulturen: 171).
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erscheinen, den Menschen exklusiv zu charakte-
risieren. Die Konzepte werden im Rahmen dieser 
Entwicklung nicht vollständig aufgegeben, sondern 
erfahren eine interne Differenzierung und Aspektie-
rung: Nicht mehr ohne Einschränkungen, sondern 
nur in jeweils spezi scher Hinsicht scheinen ›Be-
wusstsein‹, ›Sprache‹, ›Sozialität‹, ›Kultur‹, ›Geist‹, 
›Vernunft‹ und ›Freiheit‹ den Menschen bestimmen 
zu können – in anderer Hinsicht werden sie aber ge-
rade auch auf andere Lebensformen angewandt oder 
gänzlich abgelehnt (wie etwa ›Freiheit‹ von manchen 
Hirnforschern). Die zunächst noch schleichend sich 
vollziehenden Begriffsverschiebungen haben dabei 
ein Potenzial der weit reichenden Transformation 
kultureller Praktiken – und sind umgekehrt gerade 
Ausdruck einer sich vollziehenden kulturellen Trans-
formation, die sich z.B. in den kommunikativ intensiv 
geführten, emotional aufgeladenen und ökonomisch 
zweckfreien Gemeinschaften mit Haustieren oder in 
Praktiken des Schutzes von P anzen und Tieren um 
ihrer selbst willen manifestiert.

Als Folge dieser Entwicklung ist es in der Ge-
genwart nicht wenig verbreitet, ›Mensch‹ und ›Tier‹ 
nicht als ein begrif iches Gegensatzpaar zu verste-
hen, sondern den Menschen selbst als ein Tier zu 
begreifen, wenn auch ein besonderes (Tinbergen 
1951: »Auch der Mensch ist ein Tier. Es ist eine be-
achtliche und in vieler Hinsicht einzigartige Art, aber 
ein Tier ist er doch«318). Ausdruck ndet dies in den 
selbst unter Philosophen geläu g gewordenen Re-
deweisen von »dem Menschen und anderen Tieren« 
(E. Tugendhat 2003319), den Menschen als »Tieren 
unter anderen Tieren« (M. Wild 2006320) oder dem 
»menschlichen Tier« (C. Taylor 1977321). Der Verlust 
der »anthropologischen Differenz«, d.h. der katego-
rialen Verschiedenheit von Mensch und Tier, wird 
damit ausdrücklich auch in der Disziplin begrüßt, in 
der es um begrif iche Differenzierung geht. Als un-
bedenklich erscheint die Redeweise vielleicht auch 

deswegen, weil sie aus dem 
Englischen übernommen ist, in 
dem ›animal‹ allerdings eine an-
dere (umfassendere) Bedeutung 
hat als ›Tier‹, weil es daneben 
noch andere Bezeichnungen 
für Tiere gibt, z.B. ›beast‹ oder 
›brute‹ (und ›the human beast‹ 
oder ›the human brute‹ hat einen 
deutlich anderen Klang als ›the 
human animal‹; s.o.: ›animal ra-
tionale‹).322

Der Menschenbegriff als kritische Ressource
Die gegenwärtige begrif iche Entdifferenzierung ist 
vielleicht nur vor einem Hintergrund denkbar, in dem 
die Differenzen auf anderem als begrif ichem Wege 
aufrecht erhalten werden. In vielen kulturellen Prak-
tiken ist eine scharfe Abgrenzung von Mensch und 
Tier selbstverständlich. Die Überwachung der Gren-
ze (»policing the boundary«323) zwischen Mensch 
und Tier erfolgt also inzwischen auf andere Weise als 
durch die großen traditionsreichen Begriffe. Wenn 
auch begrif ich nicht mehr klar stabilisiert, bezieht 
sich die Vorstellung des Menschen doch noch auf 
eine Einheit, die eine Perspektive der Gleichheit un-
ter Beteiligten und die Etablierung einer Rechte- und 
Schutzgemeinschaft begründet. Der Begriff sollte 
in dieser Hinsicht auch begrif ich als eine kritische 
Ressource angesehen werden.

Welche Rolle dafür die traditionsreichen Grenz-
begriffe spielen können, ist ungewiss. Gegenwärtig 
werden ›Kultur‹, ›Geist‹, ›Sprache‹ und ›Intelligenz‹ 
meist in der Weise zu operationalisieren versucht, 
dass sie auf die empirische Forschung an Tieren an-
wendbar sind und die mit den Begriffen bezeichneten 
Vermögen damit zumindest in Graduierungen auch 
nicht-menschlichen Lebewesen zugeschrieben wer-
den können. Nur noch selten wird dafür argumentiert, 
diese Ausdrücke ausgehend von ihrer Grenzfunktion 
zu bestimmen und sie somit als Begriffe zu verste-
hen, die den Bereich des Menschlichen zu de nieren 
vermögen. Möglich wäre ein solcher Weg: ›Kultur‹, 
›Geist‹, ›Sprache‹ und ›Intelligenz‹ könnten dann 
genau das bezeichnen, was die Welt des Menschen 
gegenüber dem Verhalten der Tiere auszeichnet (M. 
Cartmill 1990: »What we mean by the word ›intel-
ligence‹ is whatever distinguishes the human mind 
from those of beasts [; …] what we mean by ›lan-
guage‹ is whatever substantiates the judgement that 
nonhuman animals are unable to talk«324). Mit dieser 
argumentativen Strategie hätten die großen Begriffe 

zeitliche Dimension der Grenze

Anfang Ende

Typ des 
Menschseins

Mensch als 
Individuum

Zeugung
(Embryonen)

Tod
(Partialtod durch 

Organausfall)

Mensch als 
Gattungswesen

Tier-Mensch-
Übergangsfeld
(Tierkulturen)

technische Gestaltung 
der Körper

(»Cyborgs«)

Tab. 183. Kreuzklassi kation von vier Grenzbereichen des Menschen (in Klammern 
problematische Entitäten).
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einen über die Zeit wechselnden empirischen Gehalt: 
Nachdem bei manchen Tieren z.B. die Fähigkeit zur 
Werkzeugherstellung beobachtet wurde, könnte die-
se Tätigkeit keine wesentliche Komponente zur Be-
stimmung des Begriffs ›Kultur‹ mehr sein.

Anthropologie
Einen ›Anthropologen‹ (griech. » «) 
kennt schon Aristoteles.325 Er versteht das Wort aber 
nicht im heutigen Sinn zur Bezeichnung des wissen-
schaftlichen Studiums des Menschen, sondern meint 
damit einfach einen redseligen Menschen. In der 
hellenistischen Epoche der griechischen Philosophie 
gewinnt der Ausdruck eine theologische Bedeutung, 
die sich bis ins 17. Jahrhundert erhält (z.B. noch 1686 
bei Leibniz326).327

Von der Anthropologie als selbständiger Lehre 
vom Menschen kann erst seit der Neuzeit die Rede 
sein. Ältere Aussagen sind nur als unzusammenhän-
gende Elemente der späteren Lehre identi zierbar. 
Aristoteles handelt an verschiedenen Stellen seines 
Werkes von dem Menschen, u.a. in der Schrift über 
die Seele, in der Rhetorik, in der Politik und in der 
Tiergeschichte. Eine für die antiken Auffassungen 
des Menschen besonders ein ussreiche Lehre Aris-
toteles’ betrifft seine Typisierungen von Charakte-
ren in der Rhetorik.328 Die Charakterlehre wird von 
Theophrast ausgebaut329 und erscheint später unter 
dem Ein uss der hippokratischen Medizin abgewan-
delt bei Galen in der Lehre der vier Temperamente330. 
Ebenso wenig wie in der Antike entwickelt sich im 
Mittelalter eine einheitliche Anthropologie; es wer-
den seit der Frühscholastik lediglich einzelne Trakta-
te über den Menschen geschrieben.331

Seit Beginn des 16. Jahrhunderts etabliert sich eine 
Disziplin, die sich selbst ›Anthropologie‹ nennt, als 
allgemeine Lehre vom Menschen.332 I. Kant kennt 
zwei Teile der Anthropologie: eine »physiologische«, 
die danach fragt, »was die Natur aus dem Menschen 
macht« und eine »pragmatische«, die auszuarbeiten 
er allein als philosophisches Unterfangen betrachtet, 
und die er sich zur Aufgabe macht. Ihr Gegenstand 
ist die Frage, was der Mensch »als freihandelndes 
Wesen aus sich selber macht oder machen kann und 
soll«.333 Als eine solche P ichtenlehre gerät die Anth-
ropologie in eine Konkurrenzstellung zur Ethik. Sie 
wird in dieser Rolle, wie es O. Marquard 1971 for-
muliert, »subaltern«, wenn nicht »über üssig«.334

Die herrschende Bedeutung von ›Anthropologie‹ 
wird damit im 19. Jahrhundert auch nicht die philo-
sophische, sondern die physiologisch-biologische. 
1914 de niert R. Martin: »Die Anthropologie ist die 

Naturgeschichte der Hominiden in ihrer zeitlichen 
und räumlichen Ausdehnung«; ihr Gegenstand sei le-
diglich die »Physis der Hominiden«.335 Viele schlie-
ßen sich solchen De nitionen an, knapp z.B. 1931 
E. Fischer: »Anthropologie ist die Naturwissenschaft 
der Hominiden«.336 

Besonders im deutschsprachigen Raum etabliert 
sich daneben in den 1920er Jahren die Philosophi-
sche Anthropologie, als deren Hauptvertreter M. 
Scheler, H. Plessner und A. Gehlen gelten. Im eng-
lischen Sprachraum wird die Anthropologie im 20. 
Jahrhundert zunehmend mit der Ethnologie identi-

ziert: Als »cultural anthropology« untersucht sie 
insbesondere die Kultur der schriftlosen Völker und 
wird damit parallel zu den »humanities« als der Kul-
turwissenschaft der Schriftvölker behandelt (so be-
reits 1908 von R.R. Merrett).337 In einem Länderver-
gleich stellt I. Schwidetzky 1974 fest, dass die Anth-
ropologie in den süd- und osteuropäischen Ländern 
fast ausschließlich naturwissenschaftlich verstanden 
wird, während in Mitteleuropa die Philosophische 
Anthropologie weiterhin (zumindest soweit es sich 
in den Lexikonde nitionen widerspiegelt) ein uss-
reich ist.338

In der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts nehmen 
»rassenkundliche« Untersuchungen einen breiten 
Raum in der Anthropologie ein.339 Im Mittelpunkt 
des Interesses steht dabei die Variabilität des Men-
schen und ihre Klassi kation in diskrete Typen. 
Bis in die Gegenwart zeigt sich dieses Interesse in 
dem Verweis auf Variationsanalysen als einem we-
sentlichen Element der Anthropologie. 1974 geben 
führende deutsche Anthropologen folgende »ope-
rationale De nition«: »Als anthropologisch sollen 
alle Arbeiten klassi ziert werden, die sich mit der 
Variabilität normaler biologischer Merkmale der 
Hominiden befassen«.340 Unter Berücksichtigung 
des für die Anthropologie stets maßgeblichen Tier-
Mensch-Vergleichs de niert R. Knußmann 1980/96 
in seinem verbreiteten Lehrbuch der Anthropologie: 
»Gegenstände der (biologischen) Anthropologie sind 
die Deskription und Kausalanalyse der Variabilität 
innerhalb der Hominiden sowie der Vergleich des 
Menschen mit dem Tier, soweit sich diese Aufgaben 
auf nicht-pathologische und mit naturwissenschaftli-
chen Mitteln faßbare Merkmale beziehen«.341

Durch ihr vorherrschendes Interesse an der Variabi-
lität innerhalb der Spezies könnte die Anthropologie 
von der Humanethologie ( Ethologie) unterschieden 
werden: Zwar wird der Mensch auch in der Etholo-
gie unter vergleichender Perspektive behandelt, im 
Mittelpunkt stehen dabei aber die stereotypen Aus-
drucksformen. So ist der vergleichende Ethologe I. 
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Eibl-Eibesfeldt 1967/80 der Auffassung, es »spürt 
die Verhaltensforschung weniger den Rassenunter-
schieden als den allen Menschen gemeinsamen Uni-
versalien nach. Wir dürften also gegen Vorwürfe des 
Rassismus gefeit sein«.342

Nach der Konjunktur der Anthropologie in der 
ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts, besonders in den 
1920er bis 40er Jahren, tritt sie in der zweiten Hälfte 
des 20. Jahrhunderts in den Hintergrund, nicht zuletzt 
wegen der ideologischen Nähe mancher Anthropolo-
gen zur Rassenideologie. Seit den 1990er Jahren er-
folgt jedoch eine Renaissance der Anthropologie, für 
die C. Thies 2009 zwei wesentliche Gründe nennt: 
einerseits das schwindende Interesse an der Ge-
schichtsphilosophie, das sich überspitzt in der Rede 
vom »Ende der Geschichte« ausdrückt, und ande-
rerseits den Wissenszuwachs der naturwissenschaft-
lichen Disziplinen, die sich mit dem Menschen be-
schäftigen.343 Dieser Wissenszuwachs führt auch zu 
einer gewissen Rehabilitierung der Vorstellung einer 
›Natur des Menschen‹, insofern neben der Vielfalt 
auch die Gemeinsamkeiten der Menschen im Unter-
schied zu den Tieren in den Blick kommen, sei es aus 
evolutionärer ( Kulturwissenschaft: Evolutionäre 
Psychologie) oder aus psychologischer Perspektive 
(etwa in den Arbeiten M. Tomasellos, der 2011 selbst 
von der »Natur des Menschen« spricht344; s.o.).

Homo sapiens
In der ersten Au age der ›Systema naturae‹ von 
1735 ordnet C. von Linné den Menschen unter der 
Gattungsbezeichnung Homo zusammen mit den Af-
fen (»Simia«) und dem Faultier (»Bradypus«) in die 
Ordnung Anthropomorpha, die die erste Ordnung der 
vierfüßigen Tiere (»Quadrupedia«) darstellt ( Taxo-
nomie: Abb. 517). Die Bezeichnung für die Ordnung 
übernimmt Linné von J. Ray, der 1693 die landbe-
wohnenden vierfüßigen Tiere mit mehrfach gespal-
tenen Füßen (also mit Zehen) und Krallen oder Fin-
gernägeln als »Anthropomorpha« (auf Griechisch) 
zusammenfasst (»Animalia pede unguiculato multi-

do«).345 Statt eines Artnamens charakterisiert Linné 
den Menschen 1735 mittels der delphischen Formel 
nosce te ipsum.346 Nach der Hautfarbe unterscheidet 
er vier Untertypen des Menschen (»Europaeus albe-
sc., Americanus rubesc., Asiaticus fuscus., Africanus 
nigr.«).347 In der zehnten Au age der ›Systema natu-
rae‹ von 1758, in der er die binominale Nomenklatur 
erstmals konsequent anwendet ( Art), führt Linné die 
bis heute gültige biologische Artbezeichnung Homo 
sapiens ein348 (nicht für den Menschen, sondern für 
eine Affenart verwendet Linné den Artnamen bereits 

1753 in einer Vorlesung: Simia sapiens349). Die Weis-
heit oder der Verstand (»sapientia«) gilt Linné als die 
höchste der menschlichen Eigenschaften; die Fähig-
keit zur Selbsterkenntnis ist sein differenzierendes 
Artkennzeichen. Die Begriffsbildung bei Linné ist 
angelehnt an die alte Bezeichnung des Menschen als 
animal rationale, die sich schon bei Autoren der rö-
mischen Klassik und später bei Augustinus und Tho-
mas von Aquin ndet (s.o.).350 Auch die Ordnung, 
in die der Mensch zusammen mit den Affen gestellt 
wird, benennt Linné 1758 um; sie heißt seitdem ›Pri-
mates‹ (denn sie bildet bei Linné die erste Ordnung 
der Mammalia). Diese Ordnung umfasst nun vier 
Gattungen: Homo, Simia, Lemur und Vespertillo – 
statt des Faultiers sind es nun also die Fledermäuse, 
mit der sich der Mensch seine taxonomische Ord-
nung teilt. – Die Formulierung ›Homo sapiens‹ hat 
ebenso wie die Kennzeichnung des Menschen als 
Homo loquens und die biologische Artbezeichnung 
›Homo erectus‹ (s.u.) Vorläufer in der Antike.351 In 
terminologischer Verwendung erscheinen die Aus-
drücke aber erst in der Neuzeit.

Dass Linné den Menschen überhaupt in das Tier-
reich integriert und nicht als eigenes, viertes Reich, 
neben die Tiere, P anzen und Mineralien stellt, hat 
möglicherweise reine Gründe der Symmetrie: Weil 
er die Reiche als Ausdruck eines göttlichen Schöp-
fungsplans versteht, ist Linné daran gelegen, die Rei-
che möglichst gleich groß zu gestalten.352

Neben den Homo sapiens stellt Linné in der zehn-
ten Au age der ›Systema naturae‹ von 1758 eine 
andere Menschenart, den Homo troglodytes (H. noc-
turnus). Wie aus der Dissertation eines seiner Schü-
ler deutlich wird353, handelt es sich dabei um einen 
behaarten Menschen ferner Länder, den Linné nach 
vagen Reisebeschreibungen (u.a. durch J. Bonti-
us354) konstruiert. (Bereits in der Antike bei Plinius 
erscheint ›Trogodytae‹ [sic!] als Bezeichnung für 
menschenähnliche Wesen aus Afrika.355) In den drei 
letzten zu seinen Lebzeiten erschienen Au agen der 
›Systema naturae‹ bleiben diese zwei Menschenarten 
nebeneinander bestehen. Erst in der 13. revidierten 
Au age von 1788 erscheint dagegen nur eine Art der 
Gattung Homo: Der Homo troglodytes wird – im An-
schluss an Blumenbachs Arbeit von 1775 (s.u.) – als 
Simia troglodytes zu den Affen gestellt (bei denen 
er bis heute, als Pan troglodytes, dem Schimpansen, 
verblieben ist).356

Die Bezeichnung für die Unterart Homo sapiens 
sapiens wird seit den 1930er Jahren verwendet. An-
fangs wird darunter allein die Gruppe der weißen 
Menschen (»White Man« oder »Caucasians«) ver-
standen. Diese wird abgegrenzt von anderen Unterar-
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ten (»subspecies«), die durch die Hautfarbe de niert 
werden, so dem Homo sapiens americanus (»Ameri-
can Indian«) und dem Homo sapiens afer (»Colored 
Man«).357 Noch 1946 ist diese Einteilung etabliert; 
es werden insgesamt fünf Unterarten unterschieden, 
neben den genannten drei zusätzlich der Homo sapi-
ens asiaticus (»Mongolian«) und der Homo sapiens 
tasmanianus (»Australian Black«).358 Die bis in die 
Gegenwart gültige Auffassung, nach der alle derzeit 
lebenden Menschen zu der gleichen biologischen Un-
terart gerechnet werden, schlägt E. Mayr 1950 vor359 
– ohne dass er aber die Bezeichnung Homo sapiens 
sapiens verwendet; in diesem Sinne erfolgt dies erst 
Mitte der 1950er Jahre360. Mayr grenzt 
diese Unterart von nur fossil bekannten 
Unterarten ab, wie dem Neandertha-
ler (mit dem späteren Unterartnamen 
Homo sapiens neanderthaliensis) und 
den Vor-Neanderthalern der Gattung 
Homo, wie dem später so genannten 
›Heidelbergmenschen‹ (Homo sapiens 
heidelbergensis). Auch für die spätere 
Etablierung der Bezeichnung ›Homo sa-
piens sapiens‹ seit den 50er Jahren sind 
Abgrenzungen von fossil überlieferten 
anderen Unterarten des Menschen lei-
tend (bei Dobzhansky 1955: »from the 
Aurignacien-Perigordian times on, Eu-
rope and probably the rest of the world 
as well, was inhabited by Homo sapiens 
sapiens«361). Zu allgemeiner Verbrei-
tung kommt die Bezeichnung Homo sa-
piens sapiens erst in der zweiten Hälfte 
der 1960er Jahre.362 Als ein Argument 
für die Etablierung wird angeführt, dass 
nach den traumatischen rassistischen 
Erfahrungen des Nationalsozialismus 
die Einheit aller Menschen von biolo-
gischer Seite betont werden sollte; bis 
zur untersten Ebene der biologischen 
Klassi kation soll die taxonomische 
Zusammengehörigkeit der Menschen 
zum Ausdruck gebracht werden.363 – 
Die Bezeichnung Homo sapiens sapiens 
kann auch in ihrer wörtlichen Bedeu-
tung als treffende Charakterisierung des 
Menschen verstanden werden: Im Un-
terschied zu den Tieren ist der Mensch 
das Wesen, dessen vernunftbegabte Le-
bendigkeit wesentlich von Re exivität 
gekennzeichnet ist: Der Mensch weiß 
nicht nur, sondern er weiß, dass er weiß 
(und dass er nicht weiß).

Fossilgeschichte des Menschen
Die Entwicklungsgeschichte des Menschen wird 
seit dem 18. Jahrhundert anhand von fossilen Fun-
den diskutiert. J.J. Scheuchzer beschreibt 1726 ein 
Skelett, das er für das Überbleibsel eines in der Sint-

ut ertrunkenen armen Sünders hält (»Homo diluvii 
testis«).364 Erst G. Cuvier erkennt es 1811 als ein 
fossiles Salamanderskelett. Die wissenschaftliche 
Entdeckungsgeschichte der fossilen Vorgänger des 
modernen Menschen beginnt Mitte des 19. Jahrhun-
derts und führt zur Entdeckung immer älterer fossi-
ler Formen. Die fossil dokumentierte Vorgeschichte 
des Menschen ist dabei ein emotional aufgeladenes 

Abb. 290. Stammbaum der Primaten von 1915. Die Trennung zwischen den 
Stammlinien von Mensch und Tier wird in das Oligozän verlegt, das nach da-
maliger Auffassung allerdings auf eine sehr viel jüngere Zeit als heute datiert 
wurde (12 gegenüber heute 30 Millionen Jahren) (aus Keith, A. (1915). The 
Antiquitiy of Man: Frontispiz).
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Thema und die Geschichtsschreibung nicht frei von 
Mythenbildungen und Konstruktionen.365 

Das älteste nicht zur Art Homo sapiens gerechnete 
fossile Skelett eines Menschen wird 1856 im Nean-
dertal bei Düsseldorf gefunden und von J.C. Fuhl-
rott an H. Schaaffhausen weitergeleitet, der es 1858 
beschreibt.366 Erst später werden noch ältere Funde 
zur gleichen Art gerechnet, nämlich die bereits 1829 
im belgischen Ort Engis und 1848 in Gibraltar ge-
fundenen Schädel. W. King stellt für den Fund aus 
dem Neandertal 1863 eine neue Art auf, den Homo 
neanderthalensis367 (das Tal des Fundortes ist nach 
dem Theologen und Kirchenlieddichter J. Neumann, 
1650-1680, benannt, der seinen Namen in griechi-
scher Übersetzung verwendete). Aufgrund der Un-
terschiede zum modernen Menschen bezweifelt King 
aber bereits, dass die Neandertaler tatsächliche Vor-
fahren des Menschen seien. Diese Auffassung bestä-
tigt sich im 20. Jahrhundert, so dass der Neandertaler 

zu einer Seitenlinie des Homo 
sapiens gerechnet und eine 
zeitlich sich überschneidende 
Existenz beider Formen ange-
nommen wird (bis zum Ausster-
ben des Neandertalers vor etwa 
30.000 Jahren).368 Vergleiche des 
Genoms von Neandertalern und 
modernen Menschen deuten auf 
sexuelle Verbindungen zwischen 
beiden Menschenformen hin, 
die bei den ursprünglich europä-
ischen und asiatischen Nachfah-
ren der fossilen Menschen (nicht 
aber den afrikanischen) Spuren 
von Neandertalergenen in ihrem 
Genom bedingt.369

E. Haeckel vermutet 1874, 
dass Übergangsformen zwischen 
Affen und Menschen (»Pitecan-
thropos«) den Gibbons ähneln 
und in Südostasien lebten.370 Der 
niederländische Arzt E. Dubois 
macht sich daraufhin auf die Su-
che nach Überresten dieser We-
sen und ndet auf Java 1890/91 
tatsächlich Schädeldach und 
Oberschenkel eines menschli-
chen Fossils, das er zur Art Pite-
canthropus erectus rechnet371 
und das später in Homo erectus 
umbenannt wird (der Namens-
geber, E.D. Cope, lehnt die Be-
zeichnung allerdings anfangs 

selbst ab, weil sie insofern »absurd« sei, als alle Ar-
ten der Gattung Homo aufrecht gingen372) (mit einem 
Alter von etwa 1,5 bis 0,3 Millionen Jahren).373 

Die lange Zeit als älteste Vertreter der Gattung 
Homo geltenden Formen der Art Homo habilis wer-
den von L.S.B. Leakey, P.V. Tobias und J.R. Napier 
in der Olduvai-Schlucht in Ostafrika entdeckt und 
1964 beschrieben (mit einem Alter von knapp 2 
Millionen Jahren).374 Noch etwa eine halbe Million 
Jahre ältere Funde der Gattung Homo (aus der Art 
Homo habilis) werden in den 1990er Jahre in Ma-
lawi und Äthiopien gefunden.375 Bemerkenswert ist 
v.a. der letztere Fund, weil er gleichzeitig eine gut 
etablierte Werkzeugkultur der frühen Homo-Formen 
belegt. Ein neuerer Fund eines Oberkieferknochens 
des Homo habilis vom Turkana-See in Kenia, der nur 
1,44 Millionen Jahre alt ist376, wirft die Frage auf, 
ob der Homo habilis wirklich zu den unmittelbaren 
Vorfahren von Homo sapiens zählt. Zumindest exis-

Abb. 291. Stammbaum des Menschen von 1934 (aus Leakey, L. (1934). Adam’s 
Ancestors: 227).
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tierten nach dem jüngsten Fund Vertreter des habilis 
zugleich mit Vertretern des Homo erectus, der als 
Vorfahre des modernen Menschen gilt. 

Die Gattung Australopithecus mit Vertretern, die 
vor bis zu vier Millionen Jahren lebten, wird nach 
Funden in Südafrika von R.A. Dart 1925 beschrie-
ben.377 D.C. Johanson, T.B. White und Y. Coppens 
beschreiben 1978 einen der ältesten bekannten Ver-
treter der Australopithecinen als Australopithecus 
afarensis (»Lucy«).378 Die Verzweigung der Gattung 
Australopithecus in zwei Linien, von denen die eine 
zur Gattung Homo führte – ein Prozess, der vor etwa 
2,8 bis 2,5 Millionen Jahren stattgefunden hat – wird 
mit klimatischen Veränderungen in Ostafrika in Ver-
bindung gebracht: Die zunehmende Trockenheit be-
dingte eine Ausbreitung von trockenresistenten und 
hartfaserigen P anzen.379 Die beiden Menschenli-
nien wählten zwei verschiedene Strategien der Be-
wältigung dieser Umweltveränderung: Während die 
eine Linie sich zu robusten Formen entwickelte, die 
auch harte Nahrung mit ihren Zähnen aufschließen 
konnte, entwickelten die grazileren Vertreter der Gat-
tung Homo eine intensive Technik des Werkzeugge-
brauchs. 

Als ein vielleicht unmittelbarer Vorfahre der Aus-
tralophithecinen gilt ein gut dokumentierter Fund 
eines Menschenaffen der Art Ardipithecus ramidus, 
der vor 4,4 Millionen Jahren in den Wäldern und 
Waldrändern Äthiopiens lebte und bereits zum auf-
rechten Gang über kürzere Strecken befähigt war 
(»Ardi«).380

Ein zentrales Problem der Paläoanthropologie bil-
det die Frage nach den Faktoren in der Evolution, 
die die Entstehung des Menschen ermöglicht haben. 
Zeitlich wird die Entstehung des Menschen in das 
von G. Heberer 1958 so genannte Tier-Mensch-
Übergangsfeld eingeordnet, das 
vor etwa vier bis sechs Millio-
nen Jahren liegt.381 Neuere ge-
netische Untersuchungen legen 
allerdings nahe, dass die Men-
schenlinie erst seit 2 Millionen 
Jahren von den Affen genetisch 
vollständig getrennt ist: Trotz 

Abb. 292. Stammbaum des Menschen: In dem Zeitraum von 
einer bis drei Millionen Jahren vor der Gegenwart beste-
hen zwei Menschentypen unterschiedlicher Gattungen ne-
beneinander: die Vertreter der Gattung Australopithecus 
(links) und die der Gattung Homo (rechts). Steinwerkzeuge 
sind eine Er ndung des Homo, nicht des Australopithecus. 
Die  jüngeren Vertreter der Linie des Australopithecus wer-
den später in die Gattung Paranthropus gestellt (aus Johan-
son, D. (1981). Lucy (dt. München 1982): 351).

Abb. 293. Moderner Stammbaum 
des Menschen (aus Wrangham, 
R.W. (2001). Out of the Pan, into the 
re: How our ancestors’ evolution 

depended on what they ate. In: de 
Waal, F.B.M. (ed.) Tree of Origin. 
What Primate Behavior Can Tell 
Us About Human Social Evolution, 
119-143: 125).
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morphologischer und ethologischer Spaltung vor 
6,3 Millionen Jahren kam es über lange Zeiträume 
immer wieder zu genetischem Austausch zwischen 
Affen und Menschen.382

Als älteste Knochenfunde von Vertretern unserer 
Art, des Homo sapiens, galten lange die Funde in 
der Qafzeh-Höhle in Israel383 und an der Mündung 
des Klasies River in Südafrika384, die etwa 100.000 
Jahre alt sind. In jüngerer Zeit wird aber auch von 
Schädelfunden in der Nähe des Turkana-Sees in Ke-
nia berichtet, die zum Homo sapiens gehören sollen 
und ein Alter von 270.000 bis 300.000 Jahren auf-
weisen.385 Andere Knochenfunde sprechen für ein 
Alter des Homo sapiens von bis zu 600.000 Jahren.386 
Die Datierung und Einschätzung der Funde ist aber 
umstritten. In Südafrika werden Reste ähnlichen 

Alters, die an den Fundstätten 
Broken Hill und Saldanha ge-
funden wurden, in die Art Homo 
rhodesiensis gestellt. Zurzeit gilt 
ein kürzlich in Äthiopien gefun-
dener Schädel mit einem Alter 
von 160.000 Jahren als ältestes 
Zeugnis des Homo sapiens387 
(s.u.). Auch genetische Befunde 
weisen darauf hin, dass die Art 
des modernen Menschen ein Al-
ter von etwa 150.000 Jahren hat. 
Genetische Daten sprechen auch 
dafür, dass sich vor etwa 150.000 
Jahren in Afrika zwei weitgehend 
getrennte Menschenpopulatio-
nen befanden, die erst aufgrund 
starker Wanderungsbewegungen 
vor etwa 70.000 Jahren wieder 
vereinigt wurden.388

Ausgehend von genetischen 
Untersuchungen wird außerdem 
dafür argumentiert, dass in der 
jüngeren Evolutionsgeschichte 
des Homo sapiens ein Flaschen-
hals mit einer Populationsgröße 
von nur wenigen Tausend In-
dividuen vorhanden war. Nach 
der Toba-Katastrophen-Theorie, 
die S.H. Ambrose 1998 vor-
schlägt, ist der Vulkanausbruch 
des Mount Toba in Indonesien 
vor 72.000 Jahren und die darauf 
folgende erhebliche Abkühlung 
der Erde für einen drastischen 
Rückgang der Menschenpopula-
tion verantwortlich.389 Der starke 

Bevölkerungsrückgang könnte auch die danach ein-
setzende schnelle Differenzierung der isolierten Po-
pulationen des Menschen erklären.

Teil der aktuellen Diskussion um die Geschichte 
der Menschwerdung ist die Frage, ob sich diese in 
einem plötzlichen Schritt im Sinne eines durchbro-
chenen Gleichgewichts (»punctuated equilibrium«; 
Gleichgewicht) oder sukzessive vollzogen hat. 

Die Vorstellung von einer humanen Revolution, in 
der verschiedene Faktoren, so die Entstehung der 
Sprache und die Entwicklung handwerklicher Tech-
nologien zu einer schnellen, sich wechselseitig auf-
schaukelnden Entwicklung führten (seit etwa 50.000 
Jahren), hat die anthropologischen Auffassungen der 
letzten Jahre beherrscht.390 Der mittelsteinzeitliche 
archäologische Befund in Afrika legt aber nahe, dass 

Abb. 294. Zeitliche und räumliche Einordnung der Fossilfunde des Menschen. Nach 
dem fossilen Befund hat die Spezies Homo sapiens ein Alter von etwa einer Million 
Jahren; genetische Befunde sprechen dagegen eher für ein Alter von 150.000 Jahren 
(aus Bräuer, G. (2007). Origin of modern humans. In: Henke, W. & Tattersall, I. 
(eds.). Handbook of Paleoanthropology, vol III, Phylogeny of Hominids, 1749-1779: 
1772).
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dort schon seit mehr als 250.000 Jahren fortgeschrit-
tene Technologien, spezialisierte Jagdmethoden, 
Handel über große Entfernungen und symbolischer 
Gebrauch von Pigmenten existieren, so dass von ei-
ner schrittweisen Zusammensetzung verschiedener 
Bausteine des Menschseins ausgegangen werden 
muss.391

»anthropomorph« und »anthropothym«
Die Beschreibung der Ähnlichkeit von nicht-mensch-
lichen Wesen mit Menschen in Bezug auf ihre Gestalt 
erfolgt seit der Antike mittels des Ausdrucks ›anthro-
pomorph‹. Die ältere Wortverwendung bezieht sich 
u.a. auf die Vermenschlichung von Göttern (Philo 
Judaeus 1. Jh.: »   «392; 1554: 
»Deus anthropomorphus«393). Nach den im ersten 
Jahrhundert entstandenen ›Materia medica‹ des grie-
chischen Arztes Dioskurides hat bereits Pythagoras 
die Wurzeln der Alraunp anze (Mandragora) ›an-
thropomorph‹ genannt (nach der Übersetzung von 
Lusitano 1558: »Pythagoras mandragoram anthropo-
morphon, id est guram hominis, appelavit«394; Co-
lumella 1. Jh.: »semihominis«395). Zwar lässt sich das 
Wort in einer Sammlung der als Fragment überliefer-
ten astrologischen Schriften des Pythagoras tatsäch-
lich nachweisen (» «)396; wahrschein-
lich ist es aber doch erst spätantiken Ursprungs397. Im 
17. Jahrhundert wird das Adjektiv ›anthropomorph‹ 
auf alle möglichen menschenähnlichen Gegenstän-
de bezogen (Laurenzi 1673: »Anthropomorphus, 
humanam formam habens«398); anfangs besonders, 
der antiken Tradition folgend, auf die Alraunen (Kiel 
1642: »Mandragora, […] malus terrestris anthro-
pomorphos«399; ebenso Ray 1686400 und Tournefort 
1700401). In der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts 
sind es dann eine ganze Reihe von Fabelwesen, die in 
das Reich der anthropomorphen Monster aufgenom-
men werden (Schott 1667: »Centauri, Hippocentau-
ri, Onocentauri, Satyri, Tritones, Nereides, Sirenes, 
aliaque similia anthropomorpha monstra«402). Unter 
den anthropomorphen Wesen nden sich aber auch 
so harmlose wie Orchideen (Hoffmann 1662: »Or-
chis militaris anthropomorphos«403).

In den Rang eines Titels für ein systematisches 
Taxon gelangt die Bezeichnung Anthropomorpha 
(in der griechischen Form) in der Klassi kation für 
die vierfüßigen Tiere, die J. Ray 1693 vorschlägt. Er 
fasst darin die landbewohnenden vierfüßigen Tiere 
mit mehrfach gespaltenen Füßen (also mit Zehen) 
und Krallen oder Fingernägeln (»Animalia pede un-
guiculato multi do«) zusammen.404 Auch der Mensch 
gehört nach Rays Klassi kation in die Gruppe der 

Anthropomorpha. Linné übernimmt diese Bezeich-
nung in den ersten Au agen seiner ›Systema natu-
rae‹, bevor er ab der 10. Au age von 1758 stattdes-
sen die Ordnung der Primates einführt ( Systematik; 
Mensch). 

Seit dem späten 17. Jahrhunderts erscheint das 
Adjektiv ›anthropomorph‹ im Französischen und 
Englischen (Furetière 1690: »plante anthropomor-
phes«405; Scott 1753: »Naturalists give instances of 
anthropomorphous plants, anthropomorphous mine-
rals &c.«406; Anonymus 1796: »anthropomorph si-
miae«407; 1763: »anthropomorphous animals«408). 

Davon abgeleitet ist die Bildung Anthropomor-
phismus.409 Der Ausdruck wird im 18. Jahrhundert 
auf die vermenschlichende Betrachtung von Göttern 
bezogen (Scott 1753: »Anthropomorphism, […] the 
error of those who ascribe a human gure to the dei-
ty«410). Wohl erst im 19. Jahrhundert erscheint das 
Wort ›Anthropomorphismus‹ in der Bedeutung einer 
(zu Unrecht) vermenschlichenden Betrachtung von 
P anzen oder Tieren (Lewes 1858: »we speak with 
large latitude of anthropomorphism when we speak 
of the ›vision‹ of these animals. Molluscan vision is 
not human vision; nor in accurate language is it vi-
sion at all: it is not seeing, but feeling«411; Düsing 
1884: »Hier von Barbarei und Demoralisation zu 
sprechen dürfte man wohl für Anthropomorphismus 
halten. Es ist vielmehr eine nützliche, durch natürli-
che Zuchtwahl erworbene Eigenschaft, dass die Bie-
nen im Herbst die Drohnen töten«412).

In seiner monistischen Philosophie, die auch den 
Menschen als Teil der Natur thematisiert, unterschei-
det E. Haeckel 1895 drei »anthropistische Dogmen«: 
(1) das anthropozentrische Dogma, dem zufolge »der 
Mensch der prädestinirte Mittelpunkt und Endzweck 
alles Erdenlebens« sei; (2) das anthropomorphe 
Dogma, das Gott nach dem Vorbild des Menschen 
vorstellt und ihm damit ein Handeln zuschreibt 
»nach vorbedachtem Schöpfungs-Plane gleich einem 
sinnreichen Techniker« und als »weiser Weltregent 
und Gesetzgeber«; sowie (3) das anthropolatrische 
Dogma, das »den Menschen selbst zum Gott« macht, 
etwa durch die »weitverbreiteten, durch ihr Alter 
geheiligten Mythen von der ›persönlichen Unsterb-
lichkeit‹, von der absoluten ›Willensfreiheit‹, von 
der Doppel-Natur des Menschen, dessen ›unsterb-
liche Seele‹ den sterblichen Körper nur zeitweise 
bewohnt«.413 Haeckel zielt damit, ähnlich wie wenig 
später M. Planck, auf die Begründung einer objekti-
ven Wissenschaft im Sinne einer »Emanzipation von 
den anthropomorphen Elementen« (Planck 1909).414

Eine Auseinandersetzung um die Berechtigung 
anthropomorphen Argumentierens in der Biologie 
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erfolgt an der Wende zum 20. Jahrhundert zwischen 
dem Physiologen C. Richet und dem Dichter S. 
Prudhomme. Richet ist dabei der Auffassung, jede 
Beschreibung und Erklärung in der Biologie, die 
auf Zwecke zurückgreife, sei ein ungerechtfertig-
ter grober Anthropomorphismus (»grossier anthro-
pomorphisme«); bestimmt sei die organische Welt 
nicht durch Ziele und Zwecke, sondern durch eine 
Anstrengung für das Leben (»effort vers la vie«).415 
Prudhomme wendet dagegen ein, diese Anstrengung 
sei doch bereits nichts als eine anthropomorphe, un-
verzichtbare Kategorie zur Beschreibung des Orga-
nischen.416

In der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts schlie-
ßen sich nicht wenige Philosophen dieser Auffassung 
an: H. Jonas plädiert 1966 für eine »organische Phi-
losophie ohne Furcht vor dem Tadel des Anthropo-
morphismus«417 und bezieht dies insbesondere auf 
das Zulassen von Zweckursachen in biologischen 
Erklärungen. In ähnlicher Weise denkt R. Spaemann 
im Jahr 2000, nicht nur den Menschen, sondern auch 
das außermenschliche Leben müssten wir »anthro-
pomorph betrachten, wenn wir ihm gerecht werden 
wollen. Nur im Ausgang von bewußtem Leben, das 
wir selbst sind, können wir adäquat sprechen von 
nichtbewußtem Leben, von außermenschlichem Le-
ben«.418

Für eine vermenschlichende Betrachtung der Tie-
re, die sich weniger auf die äußere Gestalt als viel-
mehr das Verhalten und das Gefühlsleben bezieht , 
schlägt G. Lorenz 1990 den Ausdruck anthropothym 
vor (abgeleitet von griech. › ‹ »Gemüt, Innenle-
ben«).419 Zu der anthropothymen Einstellung gehört 
ebenso der empathische Nachvollzug des Verhaltens 
und der Stimmung von Tieren wie deren distanzie-
rende Ablehnung aufgrund kultureller Prägungen.

Menschenaffen
Die Bezeichnung ›Menschenaffen‹ erscheint verein-
zelt seit Ende des 18. Jahrhunderts (Cuhn 1790420; 
Pestalozzi 1797421) und wird in der Schönen Litera-
tur der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts wiederholt 
verwendet422. In wissenschaftlichen Abhandlungen 
taucht der Terminus seit den 1820er Jahren auf (von 
Ritgen 1828423), als regelmäßiger Terminus aber erst 
seit den 1860er Jahren – offensichtlich im Zusam-
menhang mit der Präsentation dieser Tiere in Zoo-
logischen Gärten (1858 Gründung des Frankfurter 
Zoos, 1863 Eröffnung des Hamburger Tierparks) 
(engl. 1860: »anthropoid ape«424; Jaeger 1862: »Men-
schenaffen (Chimpanse, Gorilla, Orang)«425; Schle-
gel 1866: »Die Anthropomorphen oder Menschen-

affen«426; Dendy 1869: »man-ape«427). E. Selenka 
zählt 1898 in seinen Studien zur Entwicklung und 
Anatomie der »Menschenaffen« Orang-Utan, Goril-
la, Schimpanse und Gibbon zu dieser taxonomischen 
Gruppe.428 Bevor sich die deutsche Bezeichnung 
›Menschenaffen‹ etabliert, ist die zusammengesetzte 
Form anthropomorphe Affen verbreitet (bei Blumen-
bach 1810: »in simiis quibusdam anthropomorphis 
(satyro v.c. et troglodyte)«429; in englischer Überset-
zung 1817: »anthropomorphous apes«430).

Ohne Arten voneinander zu unterscheiden, nden 
sich erste ober ächliche Beschreibungen von Men-
schenaffen in Reisebeschreibungen und Werken der 
Naturgeschichte seit Ende des 15. Jahrhunderts.431

Die Namen für diese verschiedenen Affenarten 
gehen auf die Bezeichnungen derjenigen Menschen 
zurück, die im 17. bis 18. Jahrhundert deren Le-
bensraum bewohnten und Kontakt mit europäischen 
Reisenden hatten. Der niederländische Arzt N. Tulp 
führt 1641 die Bezeichnung Orang-Outang in die eu-
ropäischen Sprachen ein – dabei handelt es sich um 
ein ursprünglich malaysisches Wort mit der Bedeu-
tung »wilder Mann aus den Wäldern«. Tulp verwen-
det auch die dem entsprechende lateinische Bezeich-
nung Homo Sylvestris und spricht – in Anlehnung 
an Plinius  Beschreibung eines vierfüßigen Wesens 
von menschlicher Gestalt, das in den Bergen Indiens 
lebt – von dem indischen Satyr.432 Tulp bezieht sich 
allerdings nicht auf Individuen, der später ›Orang-
Utan‹ genannten Art, sondern auf einen Affen, der 
aus Angola stammt, nach neueren Untersuchungen 
einen Bonobo433. Die Bezeichnung »Orang-Outang« 
übernimmt E. Tyson für den jungen Schimpansen, 
ebenfalls aus Angola, der ihn 1698 erreicht, den er 
seziert und in seiner Monogra e von 1699 ausführ-
lich beschreibt.434 Der erste, der die Menschenaffen 
von Borneo und Java »Orang-Outang« nennt, ist of-
fenbar J. Bontius zu Beginn des 18. Jahrhunderts.435 
Die erste anatomisch präzise Unterscheidung von 
Orang-Utan und Schimpanse geht auf J.F. Blumen-
bach zurück; er bezieht dabei die Bezeichnungen 
Satyrus (»Satyrus s. Oranutan«) und Troglodytes 
(»Simia Troglodytes«) auf jeweils eine dieser beiden 
Arten (s.u.).436 Neben Blumenbach liefert auch F. von 
Wurmb bereits 1780 eine ausführliche Beschreibung 
von dem »Groote Borneoosche Orang Outang of de 
Oost-Indische Pongo«. Es bleibt aber doch bis in die 
ersten Jahrzehnte des 19. Jahrhunderts verbreitet, den 
Orang-Utan nicht für einen Menschenaffen, sondern 
einen Verwandten des Pavians zu halten.437 Die nahe 
Verwandtschaft des Orang-Utans mit den anderen 
Menschenaffen wird erst von R. Owen 1835 etab-
liert.438 Bis Mitte des 19. Jahrhunderts bleibt ›Orang-



Mensch559

Utan‹ aber auch eine übergeordnete Bezeichnung 
für menschenähnliche Affen aus Asien oder Afrika. 
Der Artname für den Orang-Utan nach heutiger No-
menklatur pygmaeus geht auf die elfte Au age von 
Linnés ›Systema naturae‹ aus dem Jahr 1760 zurück, 
der Gattungsname Pongo auf Lacépède (»Pongo 
borneo«439). Zusammengenommen ist die wissen-
schaftliche Artbezeichnung Pongo pygmaeus für den 
Orang-Utan ein gewisser Widerspruch in sich, denn 
›Pongo‹ war ursprünglich der Name für einen großen 
Affen.440

Die Bezeichnung Schimpanse ist von dem lokalen 
Namen dieser Tiere ›kivili-chimpenze‹, einem Aus-
druck der Bantu-Sprache Tschiluba mit der wörtli-
chen Bedeutung »Scheinmensch«, abgeleitet. Erste 
Nachweise des Ausdrucks stammen aus den 1730er 
Jahren, nachdem ein Individuum aus dem Urwald 
von Guinea nach England gebracht und als sehr 
menschenähnlich beschrieben wird: Es läuft aufrecht 
und ernährt sich mit den Händen wie der Mensch. 
Ein Londoner Periodikum berichtet 1738, dieses Tier 
werde von den Einheimischen in Angola ›chimpan-
ze‹ oder ›the Mockman‹ genannt441; auch auf Franzö-
sisch erscheint dieser Ausdruck wenig später442. Der 
wissenschaftliche Artname troglodytes geht auf J.F. 
Blumenbach zurück, der ihn 1775 einführt (Simia 
Troglodytes, in Übernahme der Bezeichnung von 
Linnés Homo Troglodytes; s.o.).443 Die Unterschei-
dung von Gorillas und Schimpansen nimmt zuerst 
der englische Reisende A. Battell in seiner 1613 er-
schienen Monogra e vor; er nennt sie »zwei Arten 
von Monstern« und bezeichnet sie als Pongo und 
Engecko.444 Später nden sich diese Bezeichnungen 
bei Buffon wieder.445 Der heutige wissenschaftliche 
Gattungsname Pan ist von dem bocksfüßigen Hir-
tengott der griechischen Mythologie entliehen und 
wird 1816 von L. Oken eingeführt446 (denn der ältere 
Gattungsname Troglodytes erwies sich als ungültig, 
weil Vieillot bereits 1806 eine Vogelgattung, die des 
Zaunkönigs, so benannt hatte).

Der Name Gorilla ndet sich zuerst in einem 
Reisebericht des karthagischen Seefahrers Hanno 
aus dem fünften vorchristlichen Jahrhundert. Han-
no bringt von seiner Afrikareise (vielleicht in die 
Gegend des heutigen Kamerun) die Felle von drei 
weiblichen Individuen mit, die von den afrikanischen 
Dolmetschern – in späterer griechischer Übersetzung 
aus dem Punischen, in der der Text überliefert ist – 
als › ‹ bezeichnet werden.447 Nicht eindeutig 
ist allerdings, ob es sich dabei wirklich um Gorillas 
oder um Schimpansen oder sogar Angehörige ei-
nes Pygmäenvolkes handelt. Später ndet sich der 
Name beiläu g in einer Reisebeschreibung aus dem 

Ende des 18. Jahrhunderts.448 Die Bezeichnung setzt 
sich aber erst Mitte des 19. Jahrhunderts durch, nach-
dem zunächst T.S. Savage und später Savage und J. 
Wyman 1847 eine wissenschaftliche Beschreibung 
der Art unter dem Namen Troglodytes gorilla lie-
fern.449 Als wissenschaftlicher Gattungsname wird 
›Gorilla‹ 1852 von I. Geoffroy Saint-Hilaire einge-
führt (die Gattung Troglodytes war für Primaten un-
gültig; s.o.).450

Die vierte Menschenaffenart, der Bonobo, wird 
erst 1929 von dem Schimpansen unterschieden. 
Die Unterscheidung geht auf E. Schwarz zurück, 
der sie anhand eines Schädels aus einem belgischen 
Museum durchführt und zunächst eine neue Unter-
art des Schimpansen vorschlägt, der er den Namen 
Pan satyrus paniscus gibt.451 Eine ausführliche Be-
schreibung gibt wenige Jahre später H.J. Coolidge, 
der aufgrund der erheblichen Unterschiede von den 
anderen Schimpansen die Bonobos in eine eigene Art 
stellt (»a true pedomorphic species«), für die er den 
wissenschaftlichen Namen Pan paniscus wählt.452 
Der Name ›Bonobo‹, der in den 1930er Jahren er-
scheint – H. Heck hat ihn nach eigener Auskunft 
»von Afrika mitbekommen«453 – ist vermutlich ab-

Abb. 295. Eine der ersten Abbildungen eines Menschenaffen 
(»Orang-Outang« oder »Homo Sylvestris«), wahrschein-
lich eines Schimpansen, aus der Mitte des 17. Jahrhunderts 
(aus Tulp, N. (1641). Observationum medicarum).
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geleitet von der falschen Wiedergabe des Namens 
der Stadt Bolobo am Unterlauf des Kongo, von wo 
die ersten Exemplare in Europa stammen. Die erste 
Beschreibung des Bonobo stammt von dem nieder-
ländischen Arzt N. Tulp aus dem Jahr 1641 (unter der 
Bezeichnung ›Orang-Outang‹).454 Der wissenschaft-
liche Artname des Bonobo müsste nach den Regeln 
des Internationalen Codes der Nomenklatur eigent-
lich nicht paniscus, sondern satyrus lauten, weil dies 
die Bezeichnung ist, die Linné in der verbindlichen 
10. Au age der ›Systema naturae‹ von 1758 verwen-
det.455 Linné orientiert sich für seine Bestimmung an 
Tulps Beschreibung (eines Bonobo), als Abbildung 
verwendet er dagegen G. Edwards  Illustration eines 
Orang-Utans.

Auf der Basis der starken genetischen Ähnlichkeit 
(99%) fordern Wissenschaftler seit einigen Jahren 
die taxonomische Eingliederung von Schimpansen 
(Pan troglodytes) und Bonobos (Pan paniscus) unter 
die Gattung Homo.456 Nach den genetischen Daten 
vollzog sich die Trennung der beiden Arten von der 
Stammlinie des Menschen vor etwa sechs Millionen 
Jahren; in anderen Verwandtschaftsgruppen wird ein 
Taxon dieses Alters auf der Ebene der Gattung ein-
geordnet. Dem Prinzip der Rangäquivalenz folgend, 
nach dem Taxa ähnlichen Alters auf gleicher taxono-
mischer Rangstufe (z.B. der Stufe der Gattung) ein-
geordnet werden sollten, müssten demnach die bei-
den Schimpansenarten und der Mensch in die gleiche 
Gattung gestellt werden.

Übermensch
Das Wort ›Übermensch‹ wird v.a. in der Nachfolge F. 
Nietzsches bekannt. Für Nietzsche ist der »Mensch« 
etwas, »das überwunden werden soll« auf dem 
Weg zum »Übermenschen«.457 Die Wortgeschichte 
reicht jedoch bis in die Antike zurück.458 Ihre Ur-
sprünge liegen offenbar im antiken Heroenkult und 
der sich daran anschließenden Herrscherverherrli-
chung. Erste Nachweise des griechischen Wortes 
(» «) nden sich in späthellenistischer 
Zeit bei Dionysios von Halikarnassos und Lukian. 
Bei ersterem erscheint der Ausdruck in positiver Be-
deutung zur Beschreibung der göttergleichen Schön-
heit einer Frau.459 Lukian verwendet das Wort dage-
gen in einem ironischen Sinn zur Kennzeichnung des 
überzogenen Selbstanspruchs der weltlichen Herr-
scher seiner Zeit, dessen Haltlosigkeit sich v.a. an-
gesichts ihres Todes zeige.460 Die positive Bedeutung 
des Wortes ndet sich auch in frühen christlichen 
Dokumenten: Das Menschenbild der frühchristlichen 
Gemeinde ist getragen von einer Heilserwartung und 

Erhöhung des Menschen durch die christliche Of-
fenbarung. Diese Hoffnung auf eine Transformation 
des Gläubigen hin zu einem neuen Menschen zeigt 
sich an manchem Wort der Bibel, das eine derartige 
Seinserhöhung in Aussicht stellt.461 Im 2. Jahrhun-
dert nach Christus verwendet Montanus in diesem 
christlichen Kontext auch das griechische Wort für 
den Übermenschen.462 In der christlichen Überliefe-
rung tritt jedoch die »futuristische« Orientierung hin 
auf den kommenden neuen Menschen zunehmend 
in den Hintergrund gegenüber einem »restaurativen 
Schema«, dem zufolge der Mensch allmählich von 
Gott abgefallen sei und dadurch sein anfängliches 
Gottesbild verloren habe.463 Am Ende der Entwick-
lung steht nach dieser Auffassung also höchstens das 
restaurierte Alte, nicht etwas Neues, in einem vor-
her nicht dagewesenen Sinne Göttliches. Zwar wird 
bei Dionysios Aeropagita Ende des 5. Jahrhunderts 
Christus als ›Übermensch‹ bezeichnet, und in der 
mittelalterlichen christlichen Mystik wird der Begriff 
auch auf den erlösten Gerechten, den Charismatiker 
und Heiligen übertragen; das Wort erscheint aber 
insgesamt selten.464 Im Deutschen tritt es erstmals 
im Spätmittelhochdeutschen auf, so z.B. in Form des 
Adjektivs bei dem Volksprediger Geiler von Kaysers-
berg.465 Zur Zeit Luthers wird das Wort sowohl posi-
tiv im Sinne einer Engelsgleichheit als auch ironisie-
rend verwendet.466 Nicht mehr in einem dogmatisch-
christlichen Sinne, sondern humanistisch gewendet 
und auf die höheren Geistesgaben des Menschen 
bezogen, verwendet Paracelsus den Ausdruck.467 Die 
ironisierende Konnotation des Begriffs gewinnt in 
der deutschen Klassik, so bei Lessing und Goethe, 
wieder an Bedeutung. Ausdrücklich abgelehnt wird 
das Streben zum Übermenschen bei Herder, indem 
er die Bildung zum Menschlichen, zur Humanität als 
das eigentliche Ziel der Entwicklung erklärt.468 Das 
Übermenschliche wird von Herder in gleicher Wei-
se abgelehnt wie das Unmenschliche, die eigentliche 
Richtschnur bildet für ihn das Menschliche.469

Seit Mitte des 18. Jahrhunderts ist die Vorstellung 
von einem Übermenschen eingebettet in den Kontext 
sozialer und politischer Utopien und einem Fort-
schrittsglauben, der u.a. durch die Weiterentwicklung 
der Naturwissenschaften motiviert ist (z.B. bei Con-
dorcet, Saint-Simon, Comte und Spencer).

Das Entwicklungs- und Fortschrittsdenken des 19. 
Jahrhunderts führt abermals zu einer Wendung und 
zu einer erneuten Aufwertung der Vorstellung des 
Übermenschlichen. So ist C. Darwin der Überzeu-
gung, der Mensch werde in ferner Zukunft ein weit 
vollkommeneres Geschöpf werden als er zurzeit ist 
(»will be a far more perfect creature than he now 
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is«).470 Der vergangene Aufstieg der organischen 
Stufenleiter (»organic scale«) könne den Menschen 
zu der Hoffnung veranlassen, in seinem weiteren 
Aufstieg eine noch höhere Bestimmung zu erlangen 
(»a still higher destiny in the distant future«).471 Strit-
tig ist im unmittelbaren Anschluss an Darwins The-
orie, welche Merkmale des Menschen von diesem 
Aufstieg betroffen sind, und auf welchem Wege er 
erreicht wird. Darwins früher Mitstreiter A.R. Wal-
lace ist skeptisch, dass die Höherentwicklung seine 
organische Ausstattung betreffen werde; weiterent-
wickeln wird sich nach Wallace der Mensch allein in 
seinen geistigen Fähigkeiten. Und diese Entwicklung 
werde sich nicht als Ergebnis der natürlichen Selekti-
on ergeben, sondern gerade durch die Befreiung von 
ihr (s.o.).472

Im 20. Jahrhundert erscheint die Vorstellung vom 
Übermenschen vielfach verbunden mit dem Be-
griff des Transhumanismus. Den Ausdruck prägt 
J. Huxley 1957 für eine auf den sozialen Wohlstand 
gerichtete Entwicklung der Menschheit als Ganzes: 
»man remaining man, but transcending himself, by 
 realizing new possibilities of and for his human na-
ture«.473 Nicht selten beiläu g wird von Biologen das 
weitere Voranschreiten der Evolution des Menschen 
für möglich gehalten, z.B. in K. Lorenz  Bemerkung 
von 1963: »Das langgesuchte Zwischenglied zwi-
schen dem Tiere und dem wahrhaft humanen Men-
schen – sind wir!«474

Zu einem programmatischen Ziel wird der Trans-
humanismus in den Visionen der Verschmelzung des 
Menschen mit Maschinen, in denen auf die Ergän-
zungsbedürftigkeit des Menschen als de zitärer Na-
turgegenstand verwiesen wird: Der Mensch bildet in 
dieser Perspektive das technisch zu verbessernde Ob-
jekt.475 Im 20. Jahrhundert werden verschiedene kon-
krete Visionen zu Mensch-Maschinen-Symbiosen 
und einer darauf beruhenden Zivilisation entwickelt. 
Als ein Schlüsseltext der Transhumanismus-Bewe-
gung gilt D. Bernals Essay ›The World, the Flesh, 
and the Devil‹ von 1929.476 Eine in den verschiede-
nen Ansätzen immer wieder thematisierte Vorstel-
lung bezieht sich auf die »Entmaterialisierung« der 
mental-psychischen Seite eines einzelnen Menschen, 
d.h. die Lösung des Seelenlebens von einem Leib 
und seine Übertragung auf andere Körper. Auf eine 
solche Bewegung der »Entmaterialisierung« »vom 
Prä-Humanen zum Ultra-Humanen« zielt bereits 
P. Teilhard de Chardin in einem Essay von 1950.477 
Zu einer ein ussreichen Bewegung, die auch in der 
Öffentlichkeit viel Aufmerksamkeit ndet, wird der 
Transhumanismus seit Mitte der 1980er Jahre. Die 
Vorstellung, von der dabei für viele die größte Fas-

zination ausgeht, ist die in Aussicht gestellte Mög-
lichkeit der individuellen Unsterblichkeit durch die 
technische Reproduktion eines individuellen Be-
wusstseins und dessen Übertragung auf Maschinen 
(»mind uploading« oder »Transplantation des Geis-
tes«).478 In dieser Form bildet der Transhumanismus 
also eine technisch raf nierte Perpetuierung des be-
kannten Menschlichen, nicht notwendig aber eine 
Überhöhung oder Steigerung (»enhancement«) der 
menschlichen Vermögen.
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Metamorphose
Das Wort ›Metamorphose‹ (griech. › ‹ 
»Umgestaltung, Verwandlung«) steht ursprünglich 
im Kontext der antiken Vorstellung der Umwandlung 
von göttlichen oder menschlichen Wesen in Tiere, 
P anzen oder anorganische Stoffe. Bekannt gewor-
den ist diese Vorstellung v.a. durch Ovids Verwand-
lungsgeschichten, aber auch schon vorher sind My-
then dieser Art weit verbreitet.1 Das Wort ndet sich 
außer in seiner lateinischen Form bei dem um 40 v. 
Chr. in Rom lebenden Dichter Parthenios2 und später 
bei Ovid auch bei seinem Zeitgenossen Strabo3 auf 
Griechisch und später bei Lukian4. 

In die Biologie führt der englische Naturkundler 
T. Moufet den Ausdruck 1590 zur Bezeichnung der 
Umwandlung von Insekten (v.a. Schmetterlingen) 
im Laufe ihrer Individualentwicklung ein.5 Das Wort 
verbreitet sich in der Biologie seit der ersten Hälfte 
des 17. Jahrhunderts, v.a. durch die Verwendung bei 
W. Harvey. Harvey bezeichnet allgemein die Zeu-
gung der Insekten, bei denen aus einem Ei zunächst 
ein »Wurm« (die Larve) und aus dessen »Verwand-
lung« das zeugungsfähige Insekt hervorgeht, als 
»Metamorphosis«.6 Der Gegenbegriff zur Metamor-
phose ist bei Harvey die Epigenese ( Entwicklung), 
bei der es zu einer sukzessiven Addition und nicht 
einer simultanen Veränderung der Teile eines Orga-
nismus, also einem plötzlichen Umschlag der Gestalt 
kommt.

Das entsprechende deutsche Wort Formwechsel 
ist als biologischer Begriff seit Beginn des 19. Jahr-
hunderts in dieser Bedeutung verbreitet (Wilbrand 
1810: »Die Decapoden gehen […] zu Zeiten aus dem 
Wasser hervor, wie unserer Flußkrebs. In ihnen ist 
schon jener Formenwechsel angedeutet, der in den 
Larven der ge ügelten Insecten sichtlich wird«7; 
1834 bei C.G. Carus8). In einem allgemeinen natur-
philosophischen Sinne erscheint das Wort ›Formen-
wechsel‹ bereits Ende des 18. Jahrhunderts, u.a. 1795 
bei Schiller.9 Auch J. von Görres gebraucht das Wort 
1803 in einem nicht-terminologischen Sinn in  all-
gemeiner Bedeutung: »was in Jenem [dem »dunst-
förmigen Seelenmuskel«] chemisch als Zersetzung 
erscheint, wird im Andern [dem »äußern festen Mus-
kelsystem«] mechanisch als Formwechsel räumliche 

Bewegung wecken«.10 Der Ausdruck wird auch in der 
zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts verwendet: W. 
Preyer bezeichnet damit 1873 allgemein den Wechsel 
der Form, den ein Organismus in seinem individuel-
len Leben durchläuft und der in Beziehung zu den 
Wachstumsvorgängen steht.11 Am Ende des 19. Jahr-
hunderts bilden ›Formwechsel‹ und ›Stoffwechsel‹ 
ein häu ges Begriffspaar ( Physiologie: Tab. 229).

Ontologie der Metamorphose
In einer Metamorphose durchläuft ein Organismus 
eine radikale Veränderung: Ein Individuum weist in 
verschiedenen Phasen seines Lebens derart unter-
schiedliche Eigenschaftsbündel auf, wie sie norma-
lerweise getrennte Individuen sehr verschiedener Ty-
pen charakterisieren: von einer wurmgleichen Raupe 
zu einem vogelartigen Schmetterling oder von einer 

schähnlichen Kaulquappe zu einem reptilienartigen 
Frosch.

In ontologischen Kategorien ausgedrückt: Ein In-
dividuum weist in Phasen seines Daseins verschiede-
ne akzidentelle Eigenschaften auf, die den Eindruck 
machen, unterschiedliche substanzielle Eigenschaf-
ten zu sein. Aber sie sind dennoch bloße Akzidenzen, 
denn das Individuum kann diese Eigenschaften ver-
lieren und doch seine Identität bewahren. Es scheint 
in einer Metamorphose also nur so, als seien in ihr 
substanziell unterschiedliche Wesen miteinander 
verbunden. Das Phänomen der Metamorphose macht 
damit für die Biologie deutlich, dass nicht konstan-
te morphologische Eigenschaften die Grundlage der 
Identität eines Individuums sein müssen – und wirft 
die Frage auf, worin die Identität eines lebendigen 
Individuums dann besteht.

Metamorphose (Moufet 1590)  573
Larve (Linné 1748)  575
Puppe (Linné 1748)  575
Imago (Linné 1767)  575
Formwechsel (Wilbrand 1810)  573
Monomorphismus (Breyer 1862)  584
Imaginalscheiben (Weismann 1864)  582
Pleomorphie (de Bary 1864)  583
Saison-Dimorphismus (Weismann 1875)  587
Zyklomorphose (Woltereck 1909)  585
diplobiontisch (Svedelius 1915)  584
haplobiontisch (Svedelius 1915)  584
Poikilotopie (Koepcke 1956)  585
Polyözie (Koepcke 1956)  585
Pluriformismus (Koepcke 1973)  584
Uniformismus (Koepcke 1973)  584
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Eine Metamorphose ist ein für eine Art typischer, plötz-
licher, radikaler und irreversibler Wandel in der Gestalt 
eines Organismus. Ein Individuum, das eine Metamor-
phose durchläuft, weist in verschiedenen Phasen seines 
Lebens derart unterschiedliche Eigenschaftsbündel auf, 
wie sie normalerweise Individuen verschiedener Arten 
charakterisieren. 
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Antike Beschreibungen
Das biologische Phänomen der Metamorphose ist seit 
langer Zeit bekannt. Es soll bereits in dem altägypti-
schen Papyrus Ebers aus der Zeit von 1550 v.Chr be-
schrieben worden sein12; dieser enthält zumindest die 
ausdrückliche Erwähnung von Kaulquappen13.

Aristoteles beschreibt die Metamorphose der In-
sekten (nicht aber der Amphibien), ohne sie als ›Me-
tamorphose‹ zu bezeichnen (er spricht z.B. von einer 
Verwandlung: » «14). Aristoteles un-
terscheidet allgemein zwischen Tieren, die gegenüber 
den Erwachsenen »gleichartige« Junge hervorbringen 
(z.B. die Säugetiere), und anderen, von denen er sagt, 
sie »bringen etwas Unentwickeltes zu Tage, das ihre 
eigene Gestalt noch nicht bekommen hat«15. Hierzu 
zählt er die eierlegenden Vögel und Reptilien und 
die Insekten, die sich aus Maden entwickeln. Nach 
der Einteilung von Aristoteles machen also auch die 
Vögel eine Metamorphose durch – eine durchaus z.T. 
bis in die Gegenwart vertretene Sicht.16 Meist wird 
nach moderner Auffassung der Entwicklungsgang 
der Vögel allerdings nicht als eine Metamorpho-
se verstanden, weil die im Zusammenhang mit der 
Brutfürsorge auftretenden Entwicklungsstadien (die 
Eier und Nestjungen) ausgeklammert werden. Schon 
Aristoteles zweifelt aber aufgrund seiner epigeneti-
schen Auffassung der Entwicklung der Tiere, nach 
der diese in einer echten Differenzierung und Organ-
neubildung und keinem bloßen Wachstum besteht, an 
der Konsistenz seiner Einteilung. Denn: »In gewis-
sem Sinne scheinen alle Tiere zuerst Maden hervor-
zubringen, da der noch ganz unentwickelte Keim so 
geartet ist«17. Im Sinne eines Gestaltwechsels in der 
Entwicklung würden demnach also alle Organismen 
eine Metamorphose durchmachen.

Metamorphose der Tiere
Erst im 17. Jahrhundert wird die regelmäßige ein-
schneidende Formveränderung in der Entwicklung 
von Tieren und P anzen als ›Metamorphose‹ be-
zeichnet.18 Unter einer Metamorphose wird da-
bei sowohl der regelmäßige Gestaltwandel in der 
Entwicklung einiger Tiere verstanden als auch die 
Umbildung nur einzelner Teile (v.a. bei P anzen). 
Genaue Untersuchungen zur Entwicklung der Flie-
genmaden aus Eiern veröffentlicht der Florentiner 
Arzt F. Redi 1668.19 Vor allem die künstlerischen 
Darstellungen der Metamorphosestadien von Insek-
ten durch J. Goedaert20 und M.S. Merian21 tragen zur 
breiten Kenntnis des Phänomens bei. J. Swammer-
dam wendet sich in seiner Arbeit über die Naturge-
schichte der Insekten von 1669 gegen die Vorstellung 
einer plötzlichen Umwandlung der Formen bei der 

Abb. 196. Frösche an einem Teich, in dem Kaulquappen 
schwimmen, als Beleg für eine frühe Beobachtung der Me-
tamorphose (nach Rondelet, G. (1555). Libri de piscibus 
marinis, Bd. 2: 217; aus Jahn, I. (Hg.) (1998). Geschichte 
der Biologie: 193).

Abb. 297. Zeichnung Goethes aus der Mitte der 1790er 
Jahre zum Typus einer höheren P anze. Angedeutet ist die 
Metamorphose der Blätter in der Reihe von den unteren 
zu den oberen Stengelblättern (aus Kuhn, D. (Hg.) (1977). 
Goethe, Schriften zur Naturwissenschaft (LA), Bd. 9, Teil A. 
Zur Morphologie. Von den Anfängen bis 1795, Ergänzun-
gen und Erläuterungen: Tafel IX).
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Metamorphose und versucht durch die Sektion von 
Larven nachzuweisen, dass sich die Organe bei der 
Metamorphose der Insekten so allmählich bilden wie 
beim Hühnchen im Ei.22 In Swammerdams ›Bibel der 
Natur‹ ndet sich eine Einteilung der Tiere gemäß 
des Vorkommens und der Grade der Metamorphose; 
die Gruppe der Insekten wird dort der Sache nach in 
hemi- und holometabole untergliedert.23 

Im Zusammenhang mit seiner Präformationslehre 
organischer Formen ( Entwicklung) spricht G.W. 
Leibniz zu Beginn des 18. Jahrhunderts von einer 
Metamorphose der Tiere (»metamorphose dans les 
animaux«). Die Tiere seien mit einer Anlage zur Um-
gestaltung ausgestattet, die auch den Wechsel zwi-
schen »Arten« ermögliche (»disposé à une grande 
transformation pour devenir un animal d’une autre 
espèce«24). Als Beispiele führt Leibniz die Metamor-
phose von Würmern zu Fliegen und von Raupen zu 
Schmetterlingen an. Nach Leibniz bildet die Meta-
morphose ein bei Tieren verbreitetes Phänomen (»il y 
a souvent metamorphose dans les animaux«).25 Diese 
Auffassung steht im Zusammenhang mit der Vorstel-
lung, dass alles in der Natur auf einer Umwandlung 
beruhe, es also weder vollkommene Neuerzeugung 
noch eigentlichen Tod gebe.

Larve, Puppe, Imago
Die Bezeichnungen für die charakteristischen Stadien 
in der Metamorphose der Insekten führt C. von Lin-
né Mitte des 18. Jahrhunderts ein. In seiner traditio-
nellen Bedeutung von »Maske« verwendet bereits J. 
Ray den Ausdruck ›Larve‹ am Ende des 17. Jahrhun-
derts (»we exclude both these [the aureliae (pupae) 
and caterpillars of the butter ies] from the degree of 
Species, making them to be the same Insect under a 
different larva or Habit«26). Nach dieser Bedeutung 
ist die eigentliche Artzugehörigkeit bei den Insekten, 
die eine Metamorphose durchmachen, in der Larve 
versteckt oder maskiert. In einem terminologischen 
Sinn führt Linné 1748 die beiden Bezeichnungen 
Larve (»Larva«27) und Puppe (»Pupa«28) ein. Das 
dritte Stadium des voll entwickelten Tiers bezeich-
net er 1748 als »Insectum perfectum«.29 In der 13. 
Au age des ›Systema naturae‹ von 1767 führt Linné 
für dieses letzte Stadium der Metamorphose die Be-
zeichnung Imago ein, und zwar sowohl für Amphi-
bien30 als auch für Insekten31 (engl. W.B. 1778: »the 
egg of the insect […] will next become a pupa, and 
then lastly change into the imago, or perfect state, in 
which the insect appears in its proper size, shape, and 
colours«32).

Metamorphose als universales Naturprinzip
In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts wird ›Me-
tamorphose‹ ein vielbenutzter Terminus. Dabei wird 
nicht allein die regelmäßige Umwandlung der Orga-
nismen in ihrer Lebensgeschichte als Metamorphose 
verstanden, sondern allgemein jede Umwandlung 
von Formen in der Natur. Voltaire formuliert ausge-
hend von biologischen Beispielen ausdrücklich, alles 
in der Natur scheine einer Metamorphose zu unterlie-
gen (»un point presque imperceptible devient un ver, 
ce ver devient papillon; un gland se transforme en 

Abb.298. Spätere Entwicklungsstadien einer Kröte als ein 
Beispiel für Metamorphose (aus Claus, C., Grobben, K. & 
Kühn, A. (1880/1932). Lehrbuch der Zoologie: 950).

Abb. 299. Die Laubblätter der Kohl-Gänsedistel (Sonchus 
oleraceus), kreisfömig im Uhrzeigersinn angeordnet von 
dem Keimblatt unten links bis zum Hochblatt unten rechts 
– ein Beispiel für die Metamorphose der Blätter nach 
Goethe (aus Bockemühl, J. (1964). Der P anzentypus als 
Bewegungsgestalt. Elemente der Naturwissenschaft 1, 
3-11: 7).
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chêne, un œuf en oiseau [...] tout paraît en n mé-
tamorphosé dans la nature«).33 Ähnlich heißt es bei 
Bonnet 1764: »Tout n’est que métamorphose dans 
le Monde physique«.34 Als ein zumindest universal 
biologisches Phänomen beschreibt D.G. Kieser die 
Metamorphose 1807: »An jedem Lebensprocess ist 
beständige Metamorphose, so des Wesens, wie der 
Form, und ohne dieselbe giebt es kein Leben. Sie 

ndet Statt im thierischen, wie im menschlichen, im 
vegetabilischen wie im animalischen Organismus 
und da jedes Organ eines individuellen Organismus 
wieder ein Individuum für sich repräsentirt, auch in 
jedem individuellen Organ eines lebenden Organis-
mus«.35

Analog zu den Verhältnissen bei den Insekten 
beschreibt A.J. Roesel von Rosenhof die Metamor-
phose der Amphibien Mitte des 18. Jahrhunderts.36 
Eben aufgrund ihrer Metamorphose, d.h. dem Vor-

liegen eines freilebenden Larvenstadiums, werden 
die Amphibien Anfang des 19. Jahrhunderts von den 
Reptilien unterschieden ( Taxonomie). Das Kriteri-
um des Vorliegens oder Fehlens der Metamorphose 
dient also – ebenso wie zuvor bei der systematischen 
Einteilung der Insekten durch Swammerdam – auch 
in der Taxonomie der Vierfüßer den Zwecken der 
Klassi kation.

Metamorphosen der P anzen
Eine andere Bedeutung als in der Zoologie kommt in 
der Botanik dem Begriff der Metamorphose zu.37 In 
der Botanik wird meist nicht die regelmäßige Um-
wandlung eines ganzen Organismus in seiner Indi-
vidualentwicklung als ›Metamorphose‹ bezeichnet, 
sondern vielmehr das Entstehen von verschiedenen 
Formelementen aus gleichen Anlagen in einem Or-
ganismus. Der Sache nach bemerkt schon der Aristo-

Abb. 300. Beispiele für Metamorphosen bei P anzen und Tieren. Von links nach rechts: Stachelbeerspanner (Abraxus): 
Eier, Raupe, Puppe, Imago; Haarstern (Antedon): Ei, Tönnchenlarve, Pentacrinus-Stadium, frei bewegliches Tier; Guano-
kormoran (Phalacrocorax): Eier, Nesthocker-Stadium, Dunenjunges, Jungvogel, Altvogel); Kandelaberkaktus (Browningia): 
Same, völlig bestachelte, unverzweigte Jugendform, nur am Stamm bestachelte, baumförmige Erwachsenenform; Fuchsie 
(Fuchsia): Blütenknospe, Blüte, unreife grüne Frucht, reife blauschwarze Frucht (aus Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Le-
bensformen, 2 Bde.: I, 331).
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teles-Schüler Theophrast, dass eine 
morphologische Verwandtschaft 
zwischen den Blättern und Blüten 
einer P anze besteht. Er ist der 
Auffassung, dass auch die farbigen 
Teile einer Blüte selbst Blätter bzw. 
blattartig sind.38 

Später ist es v.a. die Ähnlichkeit 
von Keimblättern (Kotyledonen) 
des Samens und der Blätter der 
ausgewachsenen P anze, die Auf-
merksamkeit ndet. Als erster, der 
die Keimblätter als Blätter erkennt, 
gilt N. Highmore in seiner Ab-
handlung über die Fortp anzung 
von 1651.39 Später wird dies auch 
von N. Grew und M. Malpighi so 
gesehen und bildlich dargestellt. 
Grew stellt fest, dass auch die Blü-
tenblätter aus den gleichen Teilen 
zusammengesetzt sind wie die 
grünen Blätter einer P anze.40 Und 
Malpighi verwendet in diesem Zu-
sammenhang auch das Wort ›Meta-
morphose‹. Er bezieht es zunächst 
auf die von ihm experimentell nicht 
bewerkstelligte Umwandlung von 
P anzen einer Art in solche einer 
anderen Art (»metamorphosi […] 
plantas in alias degenerare«).41 
Später verwendet er den Ausdruck 
aber auch für Veränderungen von 
Organen bei P anzen, z.B. von 
Knospen zu Laubblättern (»Insunt 
[in gemma] tamen varie Metamor-
phoses, in quibus Naturæ lusus 
elucescit«)42 oder von Staubfäden in Blütenblätter; 
Malphighi gibt außerdem genaue Abbildungen von 
diesen Transformationen43.

Im 17. und frühen 18. Jahrhundert ndet sich das 
Wort ›Metamorphose‹ in der Botanik ohne in ter-
minologischem Sinne de niert oder in eine Theorie 
eingebunden zu sein.44 Als Terminus erscheint der 
Ausdruck Mitte des 18. Jahrhunderts bei C. von Linné 
und seinen Schülern. Linné behandelt die Umwand-
lung von P anzenteilen in einem eigenen Kapitel 
am Ende seiner ›Philosophia botanica‹ (1751), über-
schrieben »Metamorphosis vegetabilis«.45 Dort stellt 
er fest – ähnlich wie später Goethe –, das Prinzip der 
(Entwicklung der) Blüten und Blätter sei das gleiche 
(»Principium orum & foliorum idem est«46). Sein 
Schüler P. Loe ing beobachtet, dass Knospen glei-
chermaßen Blätter und Blüten zu bilden vermögen, 

weshalb ihm die Frucht als »metamorphisierte Knos-
pe« erscheint.47 N.E. Dahlberg, ein anderer Schüler 
Linnés, baut diese Gedanken weiter aus.48 Insgesamt 
lassen sich bei Linné und seinen Schülern zwei Me-
tamorphosetheorien unterscheiden49: Auf der einen 
Seite wird die Metamorphose der P anzen nach dem 
Modell der Metamorphose der Tiere verstanden: Das 
Verhältnis der vegetativen P anzenteile zur Blüte wird 
in Analogie zum Verhältnis der Larve zum fortp an-
zungsfähigen Tier gesetzt (»inter insecta & vegetabi-
lia, analogiam manifestete«50). Wie das erwachsene 
Tier steht nach dieser Auffassung auch die Blüte am 
Ende der individuellen Entwicklung und verkörpert 
den Höhe- und Schlusspunkt der Entwicklung, in dem 
das Wesen der P anze konzentriert vorliegt. Anderer-
seits – und dies ist der vor und nach Linné eigentlich 
in der Botanik verankerte Metamorphosebegriff – be-

Abb. 301. Gestaltwandel im Lebenszyklus von Tieren. 1-2: Ringelwurm der Gat-
tung Polygordius, 3-4: Ringelwurm der Familie Oweniidae, 5-6: Schlangenstern 
der Art Ophiotrix fragilis, 7-8: Krebs der Gattung Sergestes, 9-10: Fisch der Art 
Stylophthalmus paradoxus, 11-12: Frosch. Die charakteristischen Larvenformen 
haben spezielle Bezeichnungen erhalten: 1: Trochophora, 3: Mitraria, 5: Pluteus, 
7: Zoea (aus Füller, H. (1995). Die Schönheit der Tiere: 148).
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zieht sich die Umwandlung auf einzelne P anzentei-
le, insbesondere das Blatt, das in mannigfachen Va-
riationen in den verschiedenen Organen der P anze 
erscheint. Prägnant wird diese Sicht der p anzlichen 
Organe als Differenzierungen und Umwandlungen 
bestehender Strukturen wenig später von dem frühen 
Entwicklungsbiologen C.F. Wolff formuliert, indem 
er feststellt, alle Teile einer P anze außer dem Stengel 
seien »modi zierte Blätter (»Si ergo omnes plantae 
partes praeter caulem, ad vnicum foliorum genus re-
ductae, nihil proprie sunt quam folia modi cata«).51

Goethes Metamorphoselehre
Ein ussreich wird J.W. von Goethes ›Versuch die 
Metamorphose der P anzen zu erklären‹ (1790). 
Goethe erkennt eine »geheime Verwandtschaft der 
verschiedenen äußern P anzenteile«, die »sich nach 
einander und gleichsam aus einander entwickeln«, so 
dass »ein und dasselbe Organ sich uns mannigfaltig 
verändert sehen läßt«.52 Prägnant formuliert Goethe 
seine Auffassung bereits 1787 in den Aufzeichnun-
gen der Italienischen Reise: »Es war mir nämlich 
aufgegangen, daß in demjenigen Organ der P anze, 
welches wir als Blatt gewöhnlich anzusprechen p e-
gen, der wahre Proteus verborgen liege, der sich in 
allen Gestaltungen verstecken und offenbaren könne. 
Vorwärts und rückwärts ist die P anze immer nur 
Blatt, mit dem künftigen Keime so unzertrennlich 
vereint, daß man eins ohne das andere nicht denken 
darf«53. Für Goethe steht die Metamorphose anfangs 
im Zusammenhang mit seiner Vorstellung einer »Ur-
p anze«, auf die alle p anzlichen Formen letztlich 
zurückgeführt werden können (und analog dazu 
einem »Urtier«; Typus). Später löst sich Goethes 
Vorstellung der organischen Metamorphosen von der 
Suche nach der einen Urp anze als dem Typus, nach 
dem alle P anzen geformt sind. Das Prinzip der Ur-
form wird mit der Metamorphoselehre in die Darstel-
lung eines Prozesses aufgelöst.

Die Vorstellung einer vom Innern der Dinge her-
aus erfolgenden Entwicklung bildet insgesamt eine 
leitende Idee in der Naturauffassung Goethes. Die 
Metamorphose der P anze ist damit Ausdruck eines 
allgemeinen Enwicklungsprinzips in der Natur, das 
auch in den Bereichen der Tiere, des Menschen und 
des Anorganischen wirksam ist. Gemäß universaler 
Harmonie- und Korrespondenzprinzipien – »Jedes 
Existierende ist ein Analogon alles Existierenden«54 
– zielt Goethe auf eine Deutung der Formenvielfalt 
durch universale Grundgesetze, »Gesetze der Um-
wandlung«, die in vielen Varianten formuliert wer-
den. Die Metamorphose erscheint damit als ein zen-
trales wirkendes Prinzip der Natur, das sich in der 

»I de ne metamorphosis, in the broadest sense, as a transi-
tion between vegetative and sexually reproductive multi-
cellular stages of a life history« (C. Bishop).

»Metamorphosis in the strict sense describes a particular 
life history transition in multicellular organisms, from 
a larval to a juvenile (or adult) stage, accompanied by 
dramatic morphological, physiological, and ecological 
changes. Such changes typically include a major restruc-
turing of morphology, and often involve a transition from 
a non-reproductive to a reproductive state, dispersal and 
settlement to a new habitat, and a shift in nutrition and 
feeding behavior« (T. Flatt).

»Metamorphosis is a life-history transition that involves 
radical changes in habitat, morphology, and physiology. 
The pre-metamorphic phase is characterized by a distinct 
larval stage that is often not reproductive and lives in a dif-
ferent habitat than does the adult. Metamorphosis is tightly 
regulated within an animal’s life cycle by hormones and a 
variety of environmental signals« (A. Heyland).

»Metamorphosis is a more or less substantial morphologi-
cal transformation between 2 multicellular phases in an 
organism’s life cycle, often marking the transition from 
a pre-reproductive to a reproductive life stage. It usually 
involves major physiological changes and a shift in habi-
tat, feeding mode, etc., and can generally be subdivided 
into an extended phase that involves transcriptional regu-
lation, and a shorter phase (such as settlement in marine 
invertebrates, adult eclosion in insects) that does not« (J. 
Hodin).

»Metamorphosis is an ecological and a morphological 
transition that an organism undergoes as a normal part of 
ontogeny« (M. Jacobs).

»Metamorphosis is a characteristic event in an organism’s 
life history, which involves a morphological transforma-
tion, more distinct than simply growth and morphogen-
esis« (S. Maslakova).

»To me, metamorphosis is a qualitative discontinuity in 
development, which results in the generation of a juvenile 
(sexually immature adult) body plan« (T. Pires).

»I would de ne metamorphosis as a dramatic, coordinated 
transition in an individual’s life history that occurs post-
embryogenesis, frequently connecting an immature stage 
with a reproductive stage« (A. Reitzel).

»Metamorphosis is a post-embryonic event in which a 
particular stage of an organism undergoes a radical mor-
phological change, thereby accommodating the functional 
and ecological demands of the next stage« (K. Tanaka).

»Metamorphosis is an abrupt change in the form or the 
structure of an organism during post-embryonic develop-
ment. It occurs at the end of a larval growth phase« (J. 
Youson).

Tab. 184. De nitionen des Metamorphosebegriffs (Ausschnit-
te der De nitionen aus Bishop, C.D. et al. (2006). What is 
metamorphosis? Integr. Comp. Biol. 46, 655-661).
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Abwandlung der Grundformen etwa durch Ausdeh-
nung und Zusammenziehung von Teilen und anderen 
Transformationstypen manifestiert. Für die P anzen 
sieht Goethe allgemein das Blatt als die Grundform, 
als das p anzliche Urorgan an, von dem alle Gestal-
ten als Modi kationen abgeleitet werden. In Bezug 
auf die Tiere, genauer die Wirbeltiere, hält Goethe 
den Wirbel für ein vielfach modi ziertes Grundele-
ment, aus dessen Transformation seiner Meinung 
nach auch die Entstehung des Schädels zu erklären 
ist – eine Anschauung, die v.a. von L. Oken aufge-
griffen und ausgearbeitet wird.55

In der Suche nach Ähnlichkeiten und Entsprechun-
gen, Übergängen und Wandlungsstufen ist Goethes 
Metamorphoselehre den alten Stufenleitervorstellun-
gen und deren Stetigkeits- und Vollständigkeitsprin-
zipien verbunden ( Phylogenese). Methodisch zeigt 
sich dies auch darin, dass die Naturgeschichte bei 
Goethe wesentlich auf dem Vergleich von Formen 
beruht ( Anatomie/vergleichende Anatomie). Auch 
die Morphologie – ein Ausdruck, der auf Goethe 
zurückgeht – bildet für ihn nicht eine statische Ge-
staltenlehre, sondern ist wesentlich dynamische Mor-
phologie: »Gestaltenlehre ist Verwandlungslehre. Die 
Lehre der Metamorphose ist der Schlüssel zu allen 
Zeichen der Natur«.56 Goethe verwendet selbst zwar 
nicht den Ausdruck ›Homologie‹, der Sache nach 
kann Goethes Lehre der Metamorphose der Blattor-
gane und Wirbelknochen aber als Begründung des 
morphologischen Begriffs der Homologie verstan-
den werden.57 Dementsprechend bilden für Goethe 
nicht nur beobachtbare Gestaltumwandlungen, also 
Prozesse in der Natur, sondern auch die Ergebnisse 
solcher Prozesse einen Ausdruck von Metamorpho-
sen: Goethe thematisiert ausdrücklich Phänomene 
einer »simultanen Metamorphose«58 (später auch 
»seriale Metamorphose« genannt59), die er in den 
Abwandlungen der Teile in einem Organismus ver-
wirklicht sieht, – so ist er der Ansicht, »daß sämtliche 
Wirbelknochen eines Tieres einerlei Organe sind« 
und dass es sich dabei um »identische Teile« hande-
le, die »verschieden umgeformt« wurden.60 Anderer-
seits beschreibt Goethe auch die Transformation von 
Organen durch eine Veränderung der Arten, insofern 
»die in dem Typus benannten einzelnen Teile durch 
alle Tiergeschlechter und Arten immerfort verän-
dert werden« und somit »aus der Versatilität dieses 
Typus […] die vielen Geschlechter und Arten der 
vollkommneren Tiere die wir kennen, durchgängig 
abzuleiten sind«.61 Die organischen Formähnlichkei-
ten interpretiert Goethe also als Ergebnis eines (hy-
pothetisch angenommenen) langfristigen Prozesses 
der Metamorphose, und dieser offenbart sich auf den 

beiden Ebenen des einzelnen Organismus und der 
sukzessiven Änderung der Formen im Vergleich von 
Organismen verschiedener Arten.

Die Metamorphoselehre repräsentiert für Goethe 
auch ein Gegenmodell zu hierarchisch-klassi zie-
renden Ordnungssystemen, wie dem Linnéschen 
»System der Natur« (»systema naturae«) – eine For-
mulierung, die Goethe bezeichnenderweise ablehnt 
( Systematik). Die Metamorphoselehre bildet inso-
fern ein Forschungsprogramm, in dem die organi-
sche Formenvielfalt als ursprüngliche Bildungen und 
Umbildungen interpretiert werden, ganz im Sinne 
einer künstlerisch produktiven Natur, einer natura 
naturans. Nicht ein Klass kationssystem, das von 
der Zahl und Kon guration der Teile ausgeht, son-
dern der Prozess der Veränderung der Natur offenbart 
nach Goethe die natürliche Ordnung. Gegenüber der 
Entdeckung des realen Naturprozesses der Meta-
morphose bildet die Darstellung eines »Systems der 
Natur« daher ein abgeleitetes und sekundäres Unter-
fangen: Das System wird erst durch die Einsichten in 
die Metamorphose ermöglicht.62

Darüber hinaus ist ›Metamorphose‹ für Goethe 
mehr als ein bloß biologisches Phänomen, nämlich 
ein umfassendes Prinzip der Entfaltung in Natur und 
Kultur, das ästhetische und ethische Implikationen 
hat, etwa in der Forderung nach freier Bildung und 
Selbstgestaltung des Menschen.63 In dieser Verbin-
dung zeigt sich ein Verständnis der Metamorphose als 
Steigerung und Vervollkommnung von individuellen 
Vermögen (auch den Ideen einer Vervollkommnung 
in der Natur steht Goethe nicht fern64). Andererseits 
bleibt der Metamorphosebegriff von den antiken 
Vorgaben geprägt, denen zufolge die Verwandlun-
gen – etwa vom Menschen zur P anze – der antiken 
Seelenlehre entsprechend eher einen Ab- als einen 
Aufstieg darstellen, ein Verfall des Geistigen ins 
Natürliche oder nach Hegel »ein Herunterkommen 
und eine Strafe geistiger Existenzen«65. Als Ergebnis 
dieser verschiedenen Interpretationen erscheint die 
Metamorphose insgesamt meist als eine wertneut-
rale Veränderung, die weder eine Vervollkommnung 
noch eine Degeneration impliziert, sondern eben eine 
bloße Verwandlung benennt.

Goethes Verständnis der Metamorphose spielt in 
der romantischen Naturphilosophie eine prägende 
Rolle66 und wird bis ins 20. Jahrhundert für die Bio-
logie fruchtbar zu machen versucht. In der Botanik 
deutet W. Troll Formerscheinungen der P anzen als 
Metamorphosen im Sinne Goethes.67 I.T. Lorenzen 
entwickelt, ausgehend von Goethes Vorstellungen 
von einem »Urtier«, für verschiedene Tierstämme 
ihren »Archetypus« – Lorenzen spricht auch von der 
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»Gruppenseele« – und deren »Metamorphosen«, wie 
sie im Laufe der Evolution aufgetreten sind.68 Die-
se Ansätze bleiben allerdings akademische Rander-
scheinungen. Im Allgemeinen wird, spätestens seit 
J. Sachs’ historischer Darstellung von 1875, Goethes 
Metamorphoselehre als Ausdruck einer rein speku-
lativen, den Erkenntnisfortschritt behindernden ide-
alistischen Morphologie abgetan.69

Geologie: »metamorphe Gesteine«
Neben der terminologischen Verwendung in der 
Biologie wird ›Metamorphose‹ auch in der Geologie 
als Begriff mit spezi scher Bedeutung verwendet. 
Verstanden wird darunter der Prozess der Verände-
rung der Textur oder Zusammensetzung eines Ge-
steins durch äußere Ein üsse wie Druck oder Hit-
ze, ohne dass es zu einer vollkommenen Schmelze 
des Steins kommt. Typisch für Gesteine, die einer 
Metamorphose unterlagen, ist eine Streifung oder 
Schichtung.

Schon J. Hutton, der Hauptvertreter des »Pluto-
nismus« im 18. Jahrhundert, also jener Auffassung, 
der zufolge die Gesteine im Erdinnern entstanden 
sind, erklärt das besondere Aussehen von Gneis und 
Schiefer als Ergebnis der Umschmelzung vorhande-
ner Gesteine.

In die Geologie wird die Bezeichnung ›metamor-
phisch‹ für Gesteine durch C. Lyell 1833 eingeführt: 
Er teilt die Tiefengesteine, d.h. die im Erdinnern 
geformten Steine (»hypogene rocks«), in die unge-
schichteten plutonischen und die (durch Hitze und 
Druck im Erdinnern) veränderten geschichteten (»al-
tered strati ed«), die er metamorphisch (»metamor-
phic«) nennt und für die er Schiefer und Gneis als 
Beispiele anführt.70 Unterschieden sind diese einer-
seits von den unveränderten plutonischen Gesteinen 
und andererseits von den geschichteten Sedimentge-
steinen, die an der Erdober äche am Meeresboden 
entstanden sind und keine sekundäre Veränderung 
erfahren haben, d.h. den Gesteinen der unveränder-
ten Sedimentschichten (»unaltered sedimentary stra-
ta«71). Mit der Kategorie der metamorphen Gesteine 
wird die alte Zweiteilung der Gesteine in Sediment- 
und Eruptivgesteine – mit dem vom 18. zum 19. Jahr-
hundert schwelenden Streit zwischen den Neptunis-
ten und Plutonisten – durch eine Dreiteilung ersetzt.

»Metamorphose der Arten«
In der Biologie wird bis zur Mitte des 19. Jahrhun-
derts ein weiter und oft unspezi scher Begriff der 
Metamorphose verwendet. K.E. von Baer unterschei-
det allgemein zwischen der »individuellen Metamor-
phose« und der »Metamorphose des Thierreiches«72 
– von Baer distanziert sich zwar von der letzteren 
Vorstellung, weil er sich v.a. daran stößt, dass damit 
von einer bloß »einreihigen Stufenfolge der verschie-
denen Thierformen« ausgegangen werden muss; die 
Differenzierung zwischen den zwei Formen der Me-
tamorphose kommt aber doch E. Haeckels späterem 
Begriffspaar von Ontogenie und Phylogenie nahe. 
Allerdings ist die Metamorphose »durch die ver-
schiedenen Thierformen« bei von Baer nicht als reale 

Abb. 302. Grundschemata zur Verteilung von zwei Lebens-
formen über die Individuen einer Art. Individuen sind durch 
Kreise symbolisiert; ein Pfeil steht für die Umwandlung ei-
nes Individuums von einer Lebensform in eine andere oder 
für die Bildung eines neuen Individuums; Doppelpfeile ste-
hen für eine umkehrbare Umwandlung.
Rechts unten eine Kombination verschiedener Lebensform-
wechsel bei einer Art. Kombiniert sind Metamorphose, 
Polyözie und Polymorphismus. Ein realistisches Beispiel 
dafür wäre ein Schmetterling mit den Stadien von Ei, Larve 
und Imago im Leben eines Individuums (Metamorphose), 
einem Lebensformwechsel im Imagostadium durch Wechsel 
des Aufenthaltsorts (Polyözie) und die Spezialisierung ver-
schiedener Individuen auf unterschiedliche Lebensräume 
in Form von ökologischen Rassen (Polymorphismus) (aus 
Koepcke, H.-W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.: I, 
314f.).
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Transformation der Arten gedacht, sondern als bloße 
Vorstellung der stufenweisen Ähnlichkeit. 

C.H. Schultz verwendet 1832 in Bezug auf P an-
zen die Formulierungen »Metamorphose der Arten« 
und »Metamorphose der dazu gehörigen Gattun-
gen«.73 Es ist allerdings nicht ganz klar, was damit 
gemeint ist. Eine reale Transformation der Arten im 
Sinne einer Phylogenese verbindet Schultz damit 
nicht ausdrücklich; die Formulierung ist vielmehr 
bezogen auf das natürliche System der P anzen und 
deren taxonomische Verwandtschaft.

Nach Entdeckung des Phänomens des Genera-
tionswechsels wird auch auf diese Erscheinung der 
Metamorphosebegriff übertragen. In seiner Beschrei-
bung des Generationswechsels bringt es der norwegi-
sche Naturforscher M. Sars 1841 auf die Formel: »es 
ist nicht das Individuum, sondern es ist die Generati-
on, welche sich metamorphisirt«.74

Später wird der Metamorphosebegriff auch auf die 
reale Umwandlung von Arten im Sinne von Darwins 
Evolutionstheorie bezogen (Grisebach 1866: »Meta-
morphose der Arten«75). Auch in der Zoologie ist von 
der Metamorphose in Bezug auf einzelne Strukturen 
die Rede (z.B. die Viszeralbögen der Wirbeltiere) – 
der Begriff korrespondiert in dieser Bedeutung weit-
gehend dem späteren Konzept der Homologie.76

Spezi scher Metamorphosebegriff der Zoologie
Erst in den 1850er Jahren enwickelt sich innerhalb der 
Zoologie ein spezi scher Begriff der Metamorphose. 
Der Zoologe H.G. Bronn verfügt 1850 noch über ein 
relativ allgemeines Verständnis des Ausdrucks, wenn 
er schreibt: »Jedes Thier hat von seiner ersten Entwi-
ckelung im Ei an eine Reihe von Veränderungen oder 
Metamorphosen zu durchlaufen«77.

Einige Jahre später bemühen sich C. Bergmann 
und R. Leuckart um die genauere De nition eines en-

geren Metamorphosebegriffs. Bergmann und Leuck-
art verstehen dabei ›Metamorphose‹ zunächst noch 
allgemein als eine organische Veränderung, der jedes 
Lebewesen in seiner Entwicklung unterworfen ist, 
insofern alle »durch einen allmäligen fortlaufenden 
Prozeß der Formbildung und Veränderung aus dem 
Dotter hervorgehen«.78 Einen spezi schen Begriff 
der Metamorphose wollen die Autoren durch das 
Kriterium bestimmen, dass bei der Metamorphose 
die Veränderung »in die Zeit des freien und selb-
ständigen Lebens fällt«. Bei den Vögeln und Säuge-
tieren liegt demnach keine Metamorphose vor, weil 

Tab. 185. Kreuzklassi kation von Typen der Variation von Lebensformen innerhalb eines Organismus oder innerhalb der 
Individuen einer Art (Terminologie nach Koepcke, H.-W. (1975). Über die  möglichen Formen des Lebens auf anderen Pla-
neten: 99f.).

Objekt der Variation

Einzelorganismus Population 
(Generationsübergang)

Art der 
Variation

räumlich (parallel)
Ökomerie

Spezialisierung von Körperteilen, z.B. in 
Ernährungs- und Fortp anzungsorgane

Polymorphismus
Spezialisierung von Individuen, z.B. 

Geschlechtsdimorphismus, ökologische 
Rassen

zeitlich (seriell)

Polyözie und Metamorphose
Spezialisierung von Lebensphasen, z.B. 

in Ernährungs- und Fortp anzungs-
stadien

Generationswechsel
Spezialisierung von Generationen, z.B. 
in Fortp anzungs- und Ausbreitungs-

individuen

Abb. 303. Vier Aktivitätstypen eines Kormorans, die ver-
schiedenen Lebensformen (und verschiedenen Lebensräu-
men) zugeordnet werden können: Fliegen, Sitzen, Schwim-
men, Tauchen – ein Beispiel für Polyözie (aus Koepcke, 
H.-W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.: I, 326).
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ihre ontogenetischen Formveränderungen wesentlich 
innerhalb der Eier bzw. des mütterlichen Körpers 
vollzogen werden. Allein viele Insekten, Amphibien 
und andere Organismen, die über ein freilebendes 
Larvenstadium verfügen, machen nach der De niti-
on von Bergmann und Leuckart in ihrem Leben eine 
Metamorphose durch. Funktional deuten die Autoren 
die Erscheinung der Metamorphose mit der The-
se, »daß die freie Metamorphose ein Mittel ist, die 
Fruchtbarkeit der Arten zu erhöhen«.79

Im Sinne der Bestimmung durch Bergmann und 
Leuckart de niert auch J.V. Carus 1853: »Unter der 
Entwickelung mit Metamorphose verstehen wir [...] 
diejenige Form der einfachen continuirlichen Diffe-
renzirung thierischer Körper, bei welcher während 
der freien Entwickelungszeit Organe oder Theile an 
denselben vorhanden sind, welche sich am entwi-

ckelten Thierkörper nicht nden, daher provisorisch 
zu nennen sind und nach deren Verschwinden das 
Thier die völlig entwickelte Form annimmt«.80

Imaginalscheiben
Detaillierte Beschreibungen der radikalen Verände-
rungen, die sich im Körperbau von Schmetterlingen 
während der Metamorphose vollziehen, liefert M. 
Herold 1815, indem er die Larven und Puppen Tag 
für Tag in ihrer Entwicklung untersucht.81 Im Rah-
men solcher genauer anatomischer Analysen werden 
spezi sche Strukturen identi ziert, die das Material 
für die erst später gebildeten Organe enthalten. Be-
reits Ende des 17. Jahrhunderts beschreibt J. Swam-
merdam das Vorhandensein der Anlagen für die spä-
teren Körperteile der erwachsenen Insekten in der 
Larve.82 Detaillierte Untersuchungen dieser Anlagen 
erfolgen aber erst seit Mitte des 19. Jahrhunderts. A. 
Weismann stellt in den 1860er Jahren bei Fliegen 
fest, dass die Anlagen der späteren Organe »getrennt 
von einander im Innern der Leibeshöhle entstehen, 
um erst nach der Verpuppung zu den Abschnitten 
des Fliegenkörpers zusammenzuwachsen«83. Er be-
zeichnet die Struktur dieser Anlagen zunächst als 
Bildungsscheiben84, bevor er 1864 den bis heute 
geläu gen Ausdruck Imaginalscheiben einführt85. 
Dabei handelt es sich um abgegrenzte scheibenför-
mige Körper, die in dem Larvenstadium noch ohne 
Funktion sind, aus denen sich aber in der weiteren 
Entwicklung die Körperanhänge (Fühler, Beine, Flü-
gel etc.) des erwachsenen Insekts bilden (vgl. Abb. 
304). Diese Organe der Imagines entstehen nach den 
Beobachtungen Weismanns also nicht aus der »blos-
sen Umwandlung entsprechender Theile der Larve«, 
sondern stellen eine »gänzliche Neubildung« dar.86 
Der neue Ausdruck wird im unmittelbaren Anschluss 
an Weismann auch auf die Metamorphose anderer In-
sekten angewandt, z.B. von Haut üglern der Gattung 
Platygaster.87

Kennzeichen der Metamorphose
Mit der Identi zierung besonderer anatomischer 
Strukturen, die sich in Organismen mit einer Meta-
morphose nden, erfährt auch der Metamorphosebe-
griff eine Präzisierung. Nicht jede organische Gestalt-
veränderung wird seit Ende des 19. Jahrhunderts als 
Metamorphose verstanden, sondern nur eine solche, 
die einen plötzlichen, schnellen, radikalen und irre-
versiblen morphologischen Transformationsprozess 
darstellt. Damit die rasche und umfassende Umge-
staltung im Rahmen der Metamorphose möglich ist, 
sind spezi sche anatomische Strukturen notwendig 
(eben die Imaginalscheiben).

Abb. 304. Vorderende der Larve einer Kriebelmücke (Simu-
lia sericea) mit den Imaginalscheiben, aus denen während 
der Metamorphose die Gliedmaßen des Thorax der ausge-
wachsenen Mücke gebildet werden: op und up: obere und 
untere Prothoracalscheibe; oms: obere Mesothoracalschei-
be (untere nicht beschriftet); omt und umt: obere und untere 
Metathoracalscheibe (aus Weismann, A. (1863). Ueber die 
Entstehung des vollendeten Insekts in der Larve und Puppe. 
Ein Beitrag zur Metamorphose der Insekten. Abh. Sencken-
berg. Naturforsch. Ges. 4, 227-260: Taf. I, Fig. 1).
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Neben diesem vorherrschenden engeren Meta-
morphosebegriff ist in der Biologie aber bis in die 
Gegenwart auch ein weiter Begriff geläu g, der je-
den organischen Gestaltwandel, unabhängig von 
Geschwindigkeit und Ausmaß einschließt. In diesem 
Sinne de niert W. Hennig 1950 Metamorphismen 
als »Gestaltverschiedenheiten, die zwischen Se-
maphoronten [d.i. merkmalstragenden Individuen] 
bestehen, die durch ontogenetische Beziehungen 
miteinander verbunden sind«.88 Sie sind damit unter-
schieden von den Polymorphismen, d.h. Gestaltver-
schiedenheiten von Organismen der gleichen Art, die 
in »tokogenetischer Beziehung« zueinander stehen, 
also solchen, die über Fortp anzungsereignisse mit-
einander verbunden sind (oder im Geschwisterver-
hältnis zueinander stehen).

Von vielen Biologen wird die spezi sche indi-
viduelle Entwicklung von Organismen mit der ihr 
eigenen Flexibilität und Plastizität in Bezug auf 
Umweltein üsse als ein wichtiger Unterschied der 
Organismen gegenüber anorganischen Körpern ge-
wertet und insofern als ein Kennzeichen der Lebe-
wesen verstanden. Mit J. von Uexküll lässt sich von 
einem aktiven Bauplan der Organismen sprechen.89 
Die Fähigkeit zur weitgehenden Reorganisation des 
eigenen Körperbaus aus inneren Anlagen heraus ist 
auch ein zentrales Unterscheidungsmerkmal der Or-
ganismen von (bisherigen) menschlichen Artefakten 
wie Maschinen. 

Funktionale Erklärungen
Eine allgemeine funktionale Deutung der Metamor-
phose versucht A. Portmann 1954. Er stellt fest, dass 
der Gestaltwandel der Metamorphose meist mit ei-
nem Umweltwechsel verbunden ist. Dies zeigt sich 
z.B. bei den Amphibien im Wechsel vom Leben im 
Wasser zu dem auf dem Land, bei den Seesternen, 
Seeigeln, Muscheln und Krebsen im Wechsel vom 
freischwebenden Leben im Wasser zu dem auf dem 
Meeresgrund oder bei vielen Parasiten im Wechsel 
von einem Wirt zu einem anderen. Häu g erscheint 
eine Metamorphose bei solchen Formen, die in dem 
sich fortp anzenden Stadium wenig beweglich sind, 
z.B. den Seesternen, Seeigeln und Muscheln des 
Meeres. Bei den landlebenden hochdifferenzierten 
Lebensformen, d.h. den Reptilien, Vögeln und Säu-
getieren ndet sich eine Metamorphose dagegen 
nicht: »Voller Formwechsel scheint mit den höchsten 
Stufen tierischen Lebens unvereinbar«90.

Heute wird die Metamorphose in funktionaler Deu-
tung allgemein als eine Strategie der Spezialisierung 
eines Lebensstadiums auf eine Funktion interpretiert, 
z.B. die Ernährung in der Jugend und die Fortp an-

zung und Verbreitung im Alter. In der Metamorpho-
se ist das »Prinzip der Verteilung der ökologischen 
Grundfunktionen auf verschiedene Altersstadien« 
verwirklicht, wie H.-W. Koepcke 1973 bemerkt.91 
Eine weitere verbreitete Argumentation erklärt die 
Unterschiedlichkeit der Altersstadien als Nischen-
differenzierung, über die eine Konkurrenz zwischen 
den verschidenen Lebensstadien vermieden wird.

Metamorphose als Resultat larvalen Transfers
Eine vom Verlauf der Evolution ausgehende Erklä-
rung des Phänomens der Metamorphose liefert D.I. 
Williamson in den letzten Jahren. Danach verfügen 
die Organismen mit einer Metamorphose über eine 
Evolutionsvergangenheit in komplett unterschied-
lichen Tierstämmen, die durch sekundäre Ver-
schmelzung zusammengeführt wurden (»retikulate 
Evolution«; Phylogenese): Die Larven sollen also 
eine andere Evolutionsvergangenheit haben als die 
Imagos.92 Gemäß Williamsons Hypothese des lar-
valen Transfers kam es zu einer Übertragung und 
Integration eines ganzen Genoms eines Organismus 
in das eines anderen.93 Die empirische Grundlage für 
diese Hypothese liegt einerseits in der erklärungsbe-
dürftigen Verteilung von Larvenformen bei einigen 
Seeigeln und anderen Stachelhäutern (Echinoderma-
ten): Während sehr unterschiedlich geformte adulte 
Formen zum Teil fast identische Larvenformen auf-
weisen (Pluteus-Larven), entwickeln sich umgekehrt 
sehr ähnliche erwachsene Formen aus gänzlich ver-
schiedenen Larven ( Entwicklung: Abb. 105). Die 
Hypothese des larvalen Transfers liefert die einfache 
Erklärung für diese Verteilung, dass von den nahe 
verwandten Seeigeln einige ein Genom eines ande-
ren Organismus integriert haben, andere dagegen 
nicht. Eine andere empirische Stütze für Williamsons 
Hypothese bilden Hybridisierungsversuche von See-
igeln (Echinodermaten) mit Seescheiden (Chordaten) 
– also eine Hybridisierung über getrennte Tierstäm-
me hinweg – die immerhin über viele Tage lebens-
fähige Organismen hervorbrachten. Auch die Larven 
vieler Insekten könnten nach Williamsons Hypothese 
ursprünglich in einem anderen Tierstamm entstanden 
sein (z.B. bei den Stummelfüßern, Onychophoren).

Pleomorphismus
Als ein Überbegriff zu ›Metamorphose‹ kann das 
Konzept des ›Pleomorphismus‹ (oder der ›Pleomor-
phose‹) angesehen werden. Die Begriffsbildung geht 
auf die Mitte des 19. Jahrhunderts zurück: W.W. 
Saunders bezeichnet 1847 eine vielgestaltige Käfer-
gattung aus Australien als Pleomorpha.94 1849 ge-
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braucht A. Breithaupt den Ausdruck ›Pleomorphie‹ 
in Bezug auf anorganische Gegenstände.95 Die bio-
logische Verwendung dieses Terminus geht wohl zu-
rück auf den französischen Botaniker L.-R. Tulasne, 
der ihn in den 1850er Jahren einführt, um das Vor-
kommen einer Vielfalt von Fortp anzungsorganen 
innerhalb einer Pilzart auf den Begriff zu bringen.96 
A. de Bary spricht seit 1864 unter Berufung auf Tu-
lasne und H.F. Bonorden von der Pleomorphie und 
dem Pleomorphismus einiger Pilze (1864: »Pleomor-
phie der Pilze«).97 

Später wird das Wort auf die vielfältigen Erschei-
nungsformen von Mikroorganismen, v.a. Bakterien, 
angewandt. Die verschiedenen Formen gelten als 
Erscheinungsweisen eines Individuums oder wer-
den als verschiedene Stadien im Entwicklungszyklus 
einer Art interpretiert. In extremer Weise wird un-
ter der These des Pleomorphismus die Behauptung 
verstanden, dass alle Bakterien zu einer Art gehören 
und lediglich als Variationen dieser einen Grundform 
anzusehen sind. Diese Anschauung vertreten in den 
1870er Jahren u.a. T. Billroth und C. von Nägeli.98 
Billroth spricht von einer »Monotonie der Formen«99 
und hält es für wahrscheinlich, dass alle untersuch-
ten Bakterien einer »P anzengattung«, nämlich der 
»Algengattung« »Oscillatorien« angehören100. Abge-
sehen von der faktischen Frage, welche Bakterien als 
vielgestaltig anzusehen sind, bleibt auch der Begriff 

der Pleomorphie lange Zeit unklar. De Bary will zu 
den pleomorphen Formen nicht die P anzen zäh-
len, die in ihrem natürlichen Entwicklungsgang die 
unterschiedlich geformten Stadien von Samenkorn, 
Keimp anze, blühende und fruchttragende P anze 
durchlaufen, sondern nur diejenigen Organismen, die 
»in gleichnamigen Entwicklungsabschnitten unter 
sehr ungleichen Gestalten auftreten«101. Zur Abgren-
zung von dem Konzept des Polymorphismus sollte 
unter dem Pleomorphismus allerdings die Vielgestal-
tigkeit der Formen innerhalb des Lebens eines Orga-
nismus verstanden werden.

Als Gegenbegriff zum Pleomorphismus wird spä-
ter der Terminus Monomorphismus geprägt (Breyer 
1862: »monomorphisme«102; Walsh 1863: »mono-
morphism«103; Hildebrand 1867: »Monomorphis-
mus«104). H.-W. Koepcke führt 1973 für die gleiche 
Unterscheidung die aus einem lateinischen Stamm 
abgeleiteten Begriffe Uniformismus und Plurifor-
mismus (1956: Pluriformie105) ein.106 Uniformismus 
liegt nach Koepcke vor, wenn »eine Organismenart 
nur eine einzige Lebensform« besitzt; es bestehen 
also keine Jugend- oder Altersformen. Dieser Ext-
remfall tritt allein bei Mikroorganismen auf. Inner-
halb der Wirbeltiere kommen viele Haie dem Unifor-
mismus am nächsten, insofern bei ihnen die lebend-
geborenen Jungen den Eltern weitgehend ähneln und 
auch ein ähnliches Leben wie diese führen (vgl. Abb. 
306). Komplettiert wird der Uniformismus mancher 
Haie noch dadurch, dass sie Hermaphroditen sind, 
dass also auch zwischen den Geschlechtern kein Un-
terschied vorliegt. Die Organismen der allermeisten 
Arten sind dagegen pluriform, weil bei ihnen eine 
morphologische und ethologische Differenzierung 
zwischen Jugend- und Altersstadien besteht. Das 
Vorhandensein einer Mehrzahl von Lebensformtypen 
innerhalb einer Art von Organismen ist meist schon 
dadurch bedingt, dass die neu geborenen, sich entwi-
ckelnden Organismen in der Größe erheblich von den 
ausgewachsenen unterschieden sind. Damit verbun-
den ist in der Regel ein Unterschied in der Ernährung 
und der Bedrohung durch Feinde.

Mit einer für P anzen entwickelten Terminolo-
gie von N. Svedelius können die Organismen mit 
uniformen Lebensformen auch als haplobiontisch 
bezeichnet werden. Svedelius verwendet diesen Aus-
druck 1915 für P anzen, die nur in einer Lebensform 
auftreten, bei denen also keine eigenen monözischen 
oder diözischen Geschlechtsp anzen existieren.107 
Der Gegenbegriff dazu bildet bei Svedelius diplo-
biontisch; dieser könnte zu polybiontisch erweitert 
werden, um damit alle Organismen, die in mehr als 
einer Lebensform existieren, zu bezeichnen.

Abb. 305. Poly- und Monotopie bei Wirbeltieren. Von links 
nach rechts: Tetratopie (Tauchente: Oxyura), Tritopie (Pin-
guin: Spheniscus), Bi- bis Monotopie (Delphin: Delphinus), 
Monotopie (Menschenhai: Carcharodon) (aus Koepcke, H.-
W. (1971-74). Die Lebensformen, 2 Bde.: I, 340).
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Neben der Metamorphose als einer einmalig und 
irreversibel durchlaufenen Abfolge von verschiede-
nen Lebensformen innerhalb des Lebens eines Orga-
nismus kann auch ein wiederholter und reversibler 
Wechsel verschiedener Formen vorliegen. Koepcke 
nennt einen solchen Typus des Pleomorphismus 
(bzw. des Pluriformismus) Polyözie.108 (Dieser Aus-
druck wird zuvor bereits in einem anderen Kontext 
für das gemeinsame Vorkommen von gemischt- und 
getrenntgeschlechtlichen Individuen innerhalb einer 
Art verwendet: Linné 1753 als taxonomische Gruppe 
für die Feigen: »Polyoecia«109; Richard 1829: »Po-
lyoecie«110; Warnstorf 1885: »polyoecisch«111; Baur 
1911: »Polyözie«112; nach R. von Wettstein 1923 bei 
»P anzen mit Zwitterblüten und eingeschlechtigen 
Blüten auf demselben Individuum«113.) Wenn die 
Polyözie mit einem Wechsel des Lebensraums ver-
bunden ist, spricht Koepcke von einer Poikilotopie. 
Sie besteht im »Habitatwechsel«114 oder genauer 
der Fähigkeit, »eine Lebensgemeinschaft unter Ae-
nderung der Lebensform nach Belieben zu verlassen 
und wieder zu ihr zurückkehren zu können«115. Im 
Anschluss an G. Enderlein ( Nische) nennt 1918 
A. Thienemann diesen Wechsel, sofern er einmalig 
und irreversibel ist, Heterocönie; einen wiederholten 
Wechsel des Lebensraumes bezeichnet Thienemann 
als Heterotopie.116 

Ist die Gestaltänderung eines Organismus nicht mit 
einem Lebensraumwechsel verbunden, dann wäre 
statt von ›Poikilotopie‹ besser von Poikilomorphose 
die Rede. Diese könnte allgemein den wiederholten 
Wechsel der Gestalt oder Lebensform eines Organis-
mus im Laufe seines Lebens bezeichnen. Liegt allein 
eine Veränderung des Verhaltens ohne Änderung 
der morphologischen Gestalt eines Organismus vor, 
dann kann der wiederholte (und reversible) Wechsel 
von einer Lebensform zu einer anderen entweder – 
parallel zu ›Poikomorphose‹ – als Poikiloethose oder 
– parallel zu ›Metamorphose‹ – als Metaethose be-
zeichnet werden. Darunter würden Phänomene wie 
der Wechsel von Nahrungsaufnahme und Flucht, von 
Wachzustand und Schlaf oder von Balzhaltung und 
Ruhestellung fallen.

Verbreitet ist die Poi-
kilotopie bei denjenigen 
Vögeln, bei denen das 
Leben in der Luft mit dem 
Leben auf dem Boden 
abwechseln kann. Auch 
der Wechsel zwischen 
Wach- und Schlafform bei 
den Säugetieren kann als 
eine Form der Poikiloto-

pie angesehen werden, zumindest sofern er mit ei-
nem Rückzug in ein anderes Habitat, z.B. eine Höhle 
verbunden ist. Soll die letzte Einschränkung aufge-
hoben werden, ist es sinnvoller, statt von Polyözie 
von Poikilomorphose, Poikiloethose oder Metaetho-
se zu sprechen (s.u.). – Schon Aristoteles beschreibt 
solche Tiere, die in verschiedenen Habitaten leben, 
und erwägt die besonderen Probleme der Klassi -
kation, die sich daraus ergeben (mit der Kategorie 
des » «; Phylogenese/Zwischenfor-
men).117 Ein Beispiel für diese Lebewesen bilden für 
Aristoteles die Wale, die zum Atmen auf ein anderes 
Medium angewiesen sind (die Luft) als zur Nah-
rungsaufnahme (das Wasser); andere Beispiele für 
eine amphibische Lebensweise sind bei Aristoteles 
die Seehunde und Fledermäuse.

Sind die Lebensfunktionen auf verschiedene klar 
separierte Teile im Körper eines Organismus verteilt, 
spricht Koepcke 1973 von intraindividuellem Poly-
morphismus oder Ökomerie, (vgl. Tab. 185).118

Zyklomorphose
Zyklische Veränderungen der Körpergestalt von 
Organismen werden seit Beginn des 20. Jahrhun-
derts ›Zyklomorphosen‹ genannt. Meist werden die 
Veränderungen der Zykomorphose auf Organismen 

Abb. 306. Körpergestalt eines Hais (Carcharhinidae) als 
Beispiel für Uniformismus. Alle frei lebenden Organismen 
dieser Arten haben eine sehr ähnliche äußere Form und 
Lebensweise. Die neu geborenen Tiere unterscheiden sich 
allein in der Größe von den Eltern. Darüber hinaus existie-
ren keine ausgeprägten Schlaf- oder Ruhestellungen, viele 
Lebensgrundfunktionen werden nicht in spezialisierten Le-
bensphasen, sondern simultan vollzogen (aus Fiedler, K. 
(1991). Fische. In:        Kaestner, A. (Begr.). Lehrbuch der 
speziellen Zoologie, Bd. II, 2: 220).

Tab. 186. Kreuzklassi kation von Typen des Lebensformwechsels eines Organismus.

Typ der Variation

linear zyklisch

Art der 
Variation

Formwechsel
(Morphologie)

Metamorphose
(Larve-Imago)

Zyklomorphose
(Sommer-Winterkleid)

Verhaltenswechsel
(Ethologie)

Metaethose
(Bienenarbeiterin)

Zykloethose
(Wach-Schlafwechsel)
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verschiedener Generationen bezogen. 
Die Zyklomorphose stellt dann eine 
besondere Form des Generationswech-
sels (im weiteren Sinn) dar. Das klas-
sische Beispiel hierfür ist die Abfolge 
der Generationen von Wasser öhen in 
einem See. Die Formen des Sommers 
weisen gegenüber denen der anderen 
Jahreszeiten eine Verlängerung des 
Kopfes auf (einen »Helm«). Das Phä-
nomen wird zuerst im letzten Jahrzehnt 
des 19. Jahrhunderts von verschiedenen 
Autoren beschrieben, u.a. von E. von 
Daday, O. Zacharias, R. Lundberg und 
C. Apstein.119 Es wird als »saisonale Va-
riation«, »periodische Gestaltverände-
rung«120 oder – 1909 von R. Woltereck 
– als »Cyklomorphose«121 bezeichnet.

Bezüglich der biolo-
gischen Bedeutung der 
Anhänge der Wasser öhe 
werden verschiedene Hy-
pothesen formuliert. Die 
klassische Schwebetheorie 
geht auf W. Ostwald zurück 
und interpretiert die Helme 
als Kompensation der ver-
minderten inneren Reibung 
(Viskosität) des wärmeren 
Wassers im Sommer.122 Die 
Kopfanhänge verhindern 
danach ein schnelleres Ab-
sinken der Tiere im Som-
mer wegen des vermin-
derten Auftriebs durch die 
geringere Viskosität des 
warmen Wassers. Daneben 
stehen andere Deutungen, 
die den Helmen eine Rolle 
als Führungs- und Steuer-

ächen für die aktive Be-
wegung der Wasser öhe123 
oder beim Gasaustausch124 
zuschreiben. Neben den 
funktionalen Aspekten sind 
auch die physiologischen 
und genetischen Bedingun-
gen der Zyklomorphose 
eingehend untersucht wor-
den.125 

Als unterschiedliche Aus-
bildung des gleichen Geno-
typs bei verschiedenen Um-

Abb. 308. Alterspolyethismus (Metaethose) der Honigbiene. Abhängig vom Alter zeigt eine 
Honigbiene ein unterschiedliches Verhalten: Die ersten Tage ihres erwachsenen Lebens über-
nimmt sie vorwiegend das Putzen der Waben und das Füttern der Larven (»Cell Cleaning«), 
danach bis zum 20. Lebenstag den Bau der Waben (»Building Comb«) sowie deren Abdek-
kung (»Capping Comb«), anschließend den Schutz des Stocks (»Guarding«) und schließlich 
das Sammeln des Nektars (»Foraging«). Das veränderte Verhalten geht mit einer Verände-
rung innerer Organe einher: Die Futterdrüse im Kopf wird nach den ersten  Lebenstagen ab-
gebaut, die Ausbildung der Wachsdrüsen am Thorax ist am größten in der Mitte des erwach-
senen Lebens, bei der Sammelbiene sind beide Drüsen zurückgebildet. Links eine symbolische 
Darstellung, rechts eine quantitative Übersicht über den relativen Anteil der verschiedenen 
Aktivitäten bei einem Individuum (aus Lindauer, M. (1961). Communication among Social 
Bees: 15; 20).

Abb. 307.  Zyklomorphose bei Wasser öhen (Hyalodaphnia). Dargestellt 
sind verschiedene Individuen der gleichen Art, aber unterschiedlicher Gene-
rationen, im Jahreslauf von Juni bis Januar. Die Kopfhöhe der Wasser öhe 
korreliert mit der Wassertemperatur (nach Wesenberg-Lund aus Woltereck, 
R. (1909). Weitere experimentelle Untersuchungen über Artveränderung, 
speziell über das Wesen quantitativer Artunterschiede bei Daphniden. Verh. 
Deutsch. Zool. Ges. 19, 110-172: 122).



Metamorphose587

weltbedingungen ist die Zyklo-
morphose eine Form von phä-
notypischer Plastizität ( Po-
lymorphismus).126 Aufgrund 
ihrer zyklischen Abhängigkeit 
von den Jahreszeiten kann sie 
auch als saisonaler Polymor-
phismus oder Polyphänismus 
bezeichnet werden. Auch der 
»Saison-Dimorphismus« der 
Schmetterlinge127 (allgemein 
der Saisonpolymorphismus) 
und die verschiedenen For-
men des Generationswechsels 
können als Arten der Zyklo-
morphose verstanden werden, 
wie dies W. Hennig 1950 vor-
nimmt.128 Hennig interpretiert 
die Zyklomorphose – den »Cy-
clomorphismus« wie er sagt – als eine Kombination 
des Metamorphismus (Gestaltverschiedenheit von 
Stadien der Ontogenese eines Individuums) und des 
Polymorphismus (Gestaltverschiedenheit von Indivi-
duen der gleichen Art). Im Zyklomorphismus sind »die 
einander folgenden Generationen gestaltverschieden« 
und kehren periodisch wieder. Es handelt sich um zy-
klische, »über den Rahmen einzelner Individualzyklen 
hinausgehende Gestaltveränderungen«.129 Der Aus-
druck Saison-Dimorphismus wird in den 1860er Jah-
ren wohl von A.R. Wallace eingeführt (Edwards 1868: 
»›seasonal‹ dimorphism«130); A. Weismann analysiert 
das Phänomen ausführlich 1875 bei Schmetterlingen.

Die Zykomorphose muss aber nicht als ein popula-
tionsbiolgisches Konzept begriffen werden, sondern 
kann auch analog zur Metamorphose als Prozess der 
Veränderung der Gestalt eines einzelnen Organismus 
verstanden werden. Phänomene der Zyklomorphose 
in diesem Sinne sind beispielsweise der saisonale 
Laubabwurf der Bäume, die Ausbildung von Über-
dauerungsformen mehrjähriger P anzen oder der 
Wechsel von Winter- und Sommerkleid bei vielen 
Vögeln und Säugetieren. 

Die Terminologie zur Bezeichnung dieser Um-
wandlungsprozesse hat sich bisher noch nicht fest 
etabliert. Sprachlich konsequent wäre es, alle Ver-
änderungen, die sich im Laufe des Lebens eines Or-
ganismus vollziehen, als Morphosen zu bezeichnen, 
parallel dazu die Formenvariation in einer Population 
als Morphismen. Die traditionell als Zyklomorphose 
beschriebene Abfolge von Generationen verschieden 
geformter Organismen wäre dann besser als exogen 
bedingter saisonaler oder zyklischer ›Polymorphis-
mus‹ (oder Generationswechsel) zu bezeichnen.

Parallel zur Zyklomorphose lässt sich auch ein 
zyklischer Wechsel des Verhaltens von Organismen 
auf einen Begriff bringen. Dieser könnte Zykloetho-
se genannt werden (vgl. Tab. 186). Er würde so be-
kannte Phänomene wie den Wechsel von Wach- und 
Schlafzuständen, Nahrungsaufnahme und Nahrungs-
verarbeitung oder Nahrungssuche und Schutzver-
halten umfassen. Allgemein beschrieben wird das 
Phänomen 1753 von  G.L.L. de Buffon: »L’animal 
a deux manières d’être, l’état de mouvement & l’état 
de repos, la veille & le sommeil, qui se succèdent 
alternativement pendant toute la vie«.131

Abb. 309. Zyklischer Gestaltwechsel eines Organismus im Laufe seines Lebens: eine 
Eiche im Winter und im Sommer (aus Morel, G. (1985). L’arbre horologer des saisons, 
ill. durch S. Pérols, dt.: Bäume im Jahreslauf, Ravensburg 1998).

Abb. 310. Periodischer Form- und Verhaltenswechsel (»Zy-
kloethose«) beim Fuchs: Körperhaltung im Schlaf (oben) 
und bei der Jagd (»Mäuselsprung«; unten) (oben nach Has-
senberg; beides aus Tembrock, G. (1983). Spezielle Verhal-
tensbiologie der Tiere, Bd. 2: 757; 749).
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animaux (in: Histoire naturelle générale et particulière, Bd. 
4, zit. nach Œuvres philosophiques, Paris 1954, 317-337): 
318.
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Mimikry
Das Wort ›Mimikry‹ ist abgeleitet von den grie-
chischen Grundwörtern › ‹ »Nachahmer«, 
› ‹ »nachahmen« und den Adjektiven 
› ‹, › ‹. Es erscheint in der allgemei-
nen Bedeutung »Nachahmung, Kopie (besonders der 
mimischen Imitation einer Person zur Belustigung)« 
bereits in der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts 
(Howard 1671).1 Der englische Ausdruck (»Mimik-
ry«) wird in einem Wörterbuch von 1794 erläutert als 
»possenhafte Nachäffung der Geberden«.2 Im biolo-
gischen Kontext wird es vereinzelt bereits in der ers-
ten Hälfte des 19. Jahrhunderts verwendet, allerdings 
vornehmlich für die Ähnlichkeit von Organismen 
mit unbeweglichen Elementen ihres Lebensraums, 
also im Sinne der später so genannten Mimese (so 
1818 von Kirby für die Ähnlichkeit brasilianischer 
Stabheuschrecken der Gattung Phasmia mit trocke-
nen Zweigen).3 Die Prägung als biologischer Termi-
nus erfolgt erst 1862 durch den englischen Insekten-
sammler und Forschungsreisenden H.W. Bates (»mi-
micry«4; auch »mimetic analogy«5) Im Deutschen 
wird der Ausdruck bereits in den frühen 1870er Jah-
ren in der durch Bates geprägten terminologischen 
Bedeutung verwendet.6 Im Französischen hat er sich 
dagegen nicht etabliert; es ist stattdessen meist von 
dem Mimetismus (»mimétisme«) die Rede.7

Mimetische Analogien (»Mimetic analogies«) de -
niert Bates als Ähnlichkeiten in der äußeren Erschei-
nung, in der Gestalt und Färbung von Angehörigen 
weit entfernter (taxonomischer) Familien (»resem-
blances in external appearance, shape, and colours 
between members of widely distinct families«8). Die 
von Bates beschriebenen Fälle der Mimikry beste-
hen in der äußeren Ähnlichkeit von wenig miteinan-
der verwandten Tieren in Bezug auf eine auffällige 
Färbung. Diese Ähnlichkeit wird von Bates als eine 
Nachahmung (»imitation«) des einen Tiers durch 
das andere gedeutet. In Mitteleuropa wird die Ähn-

lichkeit der Färbung einiger Schmetterlinge (v.a. des 
Hornissenschwärmers, Aegeria apiformis Cl.) mit der 
auffälligen Musterung der Bienen und Wespen schon 
vor Bates als eine »Nachahmung« beschrieben, z.B. 
1861 von A. Rössler9, auf den sich auch Bates beruft 
( Kommunikation). Und auch die ausgeprägte äuße-
re Ähnlichkeit von Schmetterlingen, die nur wenig 
miteinander verwandt sind, wird bereits lange vor 
Bates 1836 von J.B. Boisduval für Schmetterlinge 
aus Westafrika beschrieben.10

Die biologische Begrif ichkeit und die biologi-
schen Theorien, die zur Erklärung des Phänomens 
der Mimikry entwickelt werden, nden auch außer-
halb der Biologie viel Aufmerksamkeit. Ebenso wie 
in Bezug auf die Erscheinungen der Metamorphose 
ist auch die Mimikry ein Feld, in dem ein intensiver 
Gedanken- und Begriffstransfer zwischen der Biolo-
gie und den Kultur- und Medienwissenschaften er-
folgt (»Humanmimikry«).11

›Mimikry‹ bei Bates
Bates untersucht das Phänomen der Mimikry anhand 
von Schmetterlingen am Amazonas. Dabei beobach-
tet er, dass Tagfalter sehr verschiedener Arten sich in 
ihrer auffälligen Färbung ähneln. Er interpretiert die-
sen Befund im Rahmen eines selektionstheoretischen 
Modells, dem zufolge einige der Tagfalter (Vertreter 
der Familie Heliconidae) von ihren Fressfeinden ge-
mieden werden, weil sie diesen (aufgrund besonde-
rer Drüsensekrete) offenbar nicht bekömmlich sind 
(»unpalatable«) und sie dies über ihre »Warnfärbung« 
den Feinden signalisieren. Schmetterlinge anderer 
Arten genießen nun einen Schutz vor gemeinsamen 
Feinden, wenn sie eine ähnliche Färbung aufweisen 
wie die nicht bekömmlichen Falter, auch wenn sie 
ihren Feinden doch tatsächlich schmecken. Denn 
der potenzielle Angreifer wird nach der schlechten 
Erfahrung mit dem schlechtschmeckenden auch den 
anderen meiden, sofern er beide nicht unterscheiden 
kann. Die mimetischen Analogien stellen nach Bates 
also Anpassungen (»adaptations«12) dar. Bates inter-
pretiert die Ähnlichkeit damit als eine Nachahmung 
(»imitation«) der von den Feinden gemiedenen Arten 
(»objects imitated«) durch die bekömmlichen Arten 
(»imitators«).13

Allgemeine De nition
In weiterem Sinne kann unter ›Mimikry‹ jede (mor-

Mimikry ist eine Ähnlichkeit verschiedener Organismen 
(oder der Zustände eines Organismus in verschiedenen 
Situationen, z.B. bei Verletzung und beim Verleiten), 
die darauf beruht, dass (1) mindestens einer dieser Or-
ganismen (der Nachahmer) aus der Ähnlichkeit mit dem 
anderen (dem Vorbild oder Modell) einen Vorteil zieht 
(z.B. durch verbesserten Schutz vor Räubern, bessere 
Nahrungsversorgung oder vermehrte Reproduktion) 
und (2) dieser Vorteil dadurch bewirkt wird, dass ein 
weiterer Organismus (der Signalempfänger oder neutral 
nichtsemiotisch der Ähnlichkeitsverursacher), für den 
die Wahrnehmung der anderen Organismen relevant ist 
(z.B. als Beute oder Feinde), nicht in der Lage ist, zwi-
schen Vorbild und Nachahmer zu unterscheiden.

Mimikry (Bates 1862)  592
Pseudomimikry (Higgins 1882)  601
Mimese (Puschnig 1917)  601
Signalfälschung (Wickler 1964)  598
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phologische oder ethologische) Ähnlichkeit zwi-
schen zwei Organismen verstanden werden, die nicht 
durch Verwandtschaft (Homologie) oder parallele 
Anpassung an die anorganische Umwelt (Analogie) 
entstanden ist und für mindestens einen der Orga-
nismen funktional ist. Darüber hinaus kann auch die 
Ähnlichkeit des Verhaltens eines einzigen Organis-
mus in einer (Modell-)Situation mit dem in einer 
anderen (Nachahmungs-)Situation unter die Mimik-
ry fallen (z.B. das Vortäuschen einer Verletzung bei 
Vögeln, die damit einen Räuber von ihrem Gelege 
weglocken, also das so genannte »Verleiten« oder die 
»Aristotelische Mimikry«; s.u.).

»Müllersche Mimikry«
Neben dem Vorteil, den nur die Organismen einer 
Art aus der Ähnlichkeit zu denen einer anderen Art 
ziehen, weil die anderen z.B. für gemeinsame Fein-
de ungenießbar sind (»Batessche Mimikry«), stehen 
solche Fälle, in denen alle einander ähnlichen Or-
ganismen einen Vorteil aus der Ähnlichkeit ziehen, 
weil sie z.B. alle ungenießbar sind und gemeinsame 
Feinde daher nach dem Verzehr der einen Form auch 
den Verzehr der anderen meiden (»Müllersche Mi-
mikry«; nach Fritz Müller, der die Ähnlichkeit von 
entfernt verwandten Schmetterlingen nach diesem 
Modell 1878 theoretisch erklärt, ohne dies allerdings 
zunächst experimentell zu belegen14). Es können sich 
so Organismen aus ganz verschiedenen Verwandt-
schaftskreisen zu »Mimikryringen« zusammen n-
den, die durch ihre gemeinsame Warnfärbung einen 
Schutz genießen. In diesen Fällen liegt ein Verhältnis 
vor, in dem sich die Vertreter verschiedener Arten die 
»Last der Räubererziehung« teilen.15 Als empirischen 
Beleg für seine Theorie wertet es Müller 1883, dass 
er bei einer als ungenießbar geltenden Schmetter-
lingsart einen großen Anteil von Tieren mit verletzten 
Flügeln nachweisen kann. Die Verletzungen deuten 
auf Angriffe von Vögeln hin und gelten Müller als 
Nachweis für den erlernten und nicht angeborenen 
Charakter des Wissens von der Ungenießbarkeit der 
Schmetterlinge seitens der Vögel.16

Im Gegensatz zur Batesschen Mimikry wirkt bei 
der Müllerschen Form auf Modell und Imitator ein 
Selektionsdruck zur Verstärkung der Ähnlichkeit; 
theoretisch sollten also monomorphe Formen ent-
stehen. Weil diese aber häu g nicht gefunden wer-
den und bei einem klassischen Fall von Batesscher 
Mimikry (den Schmetterlingen Limenitis archippus 
und Danaus plexippus) das Verhältnis von Modell 
und Imitator gerade umgekehrt zu sein scheint als 
ursprünglich angenommen (da der ursprünglich als 
Imitator angesehene Falter in Wirklichkeit der für 

den Feind weniger bekömmliche ist), wird die klare 
Abgrenzung der Müllerschen Mimikry von der Ba-
tesschen Form in letzter Zeit bezweifelt.17 Wird die 
Differenzierung allerdings nicht ausgehend von der 
Verträglichkeit für den Räuber, sondern von dem ein-
seitigen oder wechselseitigen Nutzen der Beute vor-
genommen, dann bilden Batessche und Müllersche 
Mimikry zwei klar unterschiedene Kategorien.18

Mimikry bei P anzen
Auch bei P anzen wird von Mimikry gesprochen. 
Phänomene der Ähnlichkeit zwischen P anzen oder 
P anzen und Tieren werden seit der Antike beschrie-
ben. Die erste Monogra e zu dem Thema verfasst 
F. Hildebrandt 190219 – aber erst in den folgenden 
Jahrzehnten wird die Erklärung von Ähnlichkeiten 
bei P anzen im Rahmen einer Theorie der Mimik-
ry allgemein anerkannt.20 Besonders auffällig ist die 
Ähnlichkeit von Blüten bestimmter Orchideen (der 
Gattung Ophrys) mit Bienen oder anderen blütenbe-
stäubenden Insekten. J.B. de la Porta beschreibt diese 
Ähnlichkeit bereits zu Beginn des 17. Jahrhunderts.21 
C. von Linné drückt die Ähnlichkeit zwischen Blüte 
und Insekt in der Benennung der Arten aus (z.B. in 
den Artnamen O. insectifera, O. apifera und O. mus-
cifera). Im 19. Jahrhundert wird diese Ähnlichkeit 
meist im Sinne des Abhaltens der Insekten von den 
Blüten interpretiert. Erst seit Beginn des 20. Jahrhun-
derts, angefangen mit den Arbeiten H. Correvons und 
A. Pouyannes, setzt sich die umgekehrte funktionale 
Deutung durch, nach der die Insektenähnlichkeit der 

Abb. 311. Mimikry bei zwei Schmetterlingsarten. Nach 
Bates ist der obere Schmetterling (Leptalis orise, Fam. 
Pieridae) ein Imitator des unteren (Methona psidii, Fam. 
Heliconidae) (aus Bates, H.W. (1862). Contributions to an 
insect fauna of the Amazon valley. Lepidoptera: Heliconi-
dae. Trans. Linn. Soc. Lond. 23, 495-566: Tab. 56).
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Blüten zur Anlockung männlicher Insekten dient (die 
dann mit den vermeintlichen Artgenossen auf der 
Blüte zu kopulieren versuchen).22

Als eine Form der Mimikry werden die »Täusch-
blumen« angesehen, die den blütenbesuchenden In-
sekten vortäuschen, Nektar zu führen, ohne dass dies 
der Fall ist.23 Solche Blumen werden schon von C.K. 
Sprengel 1793 beschrieben und »Scheinsaftblumen« 
genannt.24 Die heutige Bezeichnung »Täuschblu-
men« geht auf H. Müller zurück, der sie 1878 ein-
führt.25 Auch A.R. Wallace beschreibt 1889 die Ähn-
lichkeit von einigen taxonomisch isolierten P anzen 
in Südafrika, die die Blüten von Orchideen imitieren 
und auf diese Weise häu ger von blütenbestäuben-
den Insekten besucht werden.26

Neben der Funktion zur Blütenbefruchtung können 
Phänomene der Mimikry bei P anzen funktional ge-
deutet werden im Hinblick auf die Vermeidung des 
Fraßes (z.B. die Ähnlichkeit von P anzen der Gattung 
Lithops mit Steinen, die W.J. Burchell schon 1822 be-
schreibt27 oder die Ähnlichkeit von Taubnesseln mit 
Brennnesseln28) oder der eigenen Ernährung (z.B. bei 
einigen Kannenp anzen, die einen iegenanlocken-
den Aas- oder Exkrementgeruch ausströmen).

Theoretische Auseinandersetzungen
Mit der Batesschen und Müllerschen Mimikry liegen 
zwei verschiedene paradigmatische Fälle von Mimi-
kry vor. Was genau aber als ›Mimikry‹ zu bezeich-
nen ist, war und ist unter Zoologen umstritten. Der 
Mitbegründer der Selektionstheorie, A.R. Wallace, 
stellt 1889 fünf Bedingungen für das Vorliegen von 
Mimikry auf: (1) die Organismen, die die »Nachah-
mer« darstellen, kommen stets in dem selben Gebiet 

vor wie ihr »Vorbild«; (2) die »Nach-
ahmer« sind weniger wehrhaft als die 
»Vorbilder«; (3) die »Nachahmer« sind 
seltener; (4) sie unterscheiden sich auf-
fällig von der Mehrheit ihrer nächsten 
Verwandten anderer Arten; und (5) die 
»Nachahmung« bezieht sich allein auf 
äußere Merkmale und nicht auf innere 
Organisationseigenschaften.29 Die wei-
tere Diskussion ergab, dass einige die-
ser Bedingungen eingeschränkt werden 
müssen. Der Fall der Müllerschen Mi-
mikry macht bereits deutlich, dass ein 
Unterschied in der Wehrhaftigkeit bzw. 
Ungenießbarkeit zwischen Organismen 
nicht vorliegen muss, damit sie einen 
Vorteil aus ihrer Ähnlichkeit ziehen. 
Fraglich ist allein, ob dies ›Mimikry‹ 
genannt werden soll. Außerdem ist der 

Vorteil des Schutzes für die nachahmenden Orga-
nismen nicht allein dann gegeben, wenn sie im Ver-
gleich zu ihrem »Vorbild« selten sind, sondern er ist 
dann nur weniger effektiv, worauf A. Seitz 1925 auf-
merksam macht.30 Fraglich ist auch, ob Mimikry auf 
Formen der »Täuschung« oder »Signalfälschung« 
eingeschränkt werden sollte, so dass die Müllersche 
Mimikry keine Mimikry mehr wäre (s.u.). Diesen 
Weg geht bereits E.B. Poulton in seinem Klassiker 
über ›The Colours of Animals‹ (1890), indem er für 
die »echte Mimikry« fordert, bei ihr liege die Vor-
täuschung einer unangenehmen Eigenschaft vor (»to 
suggest the presence of some unpleasant attribute 
which has no existence in fact«; vgl. Tab. 187).31 Auf 
diese Weise ist es Poulton möglich, die Mimikry ein-
deutig von der Tarnung (Mimese) abzugrenzen.

Nicht nur die Ähnlichkeit von Organismen zu ihrem 
einseitigen oder gegenseitigen Schutz ist ›Mimikry‹ 
genannt worden, sondern auch solche Ähnlichkeiten, 
die im Dienst der Ernährung oder anderer Funktionen 
stehen. Jagende Organismen, die ihren Beutetieren 
ähneln, können sich diesen unbemerkt nähern und 
so ihre Ernährung sicherstellen. E.G. Peckham be-
schreibt diese Form der Mimikry erstmals bei Spin-
nen, die Ameisen ähneln, – W. Wickler spricht daher 
1968 von »Peckhamscher Mimikry«32 – und Poulton 
bezeichnet sie 1890 als »aggressive Mimikry« im 
Gegensatz zur »protektiven Mimikry«, wie sie durch 
Bates und Müller beschrieben wurde. Es besteht al-
lerdings später zunächst die Tendenz, die Mimikry 
wieder auf allein dem Schutz dienende Ähnlichkei-
ten zwischen Organismen einzugrenzen. A. Jacobi 
legt 1913 fest: »Mimikry bedeutet die schützende 
Nachäffung gemiedener Tiere durch andere Tiere 

Abb. 312. Klassi kation der Funktion von Farben in der organischen Natur 
(aus Poulton, E.B. (1890). The Colours of Animals, their Meaning and Use: 
338).
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»[I]mitative resemblances« (Bates 1862, 507).

»[In] true Mimicry […] the resemblance deceptively 
suggests the presence of some positively unpleasant 
quality« (Poulton 1890, 222).

»Mimikry bedeutet die schützende Nachäffung gemie-
dener Tiere durch andere Tiere desselben Wohngebietes, 
und nichts anderes!« (Jacobi 1913, 64).

»[D]as Wesen der Mimikry besteht in der täuschenden 
Ähnlichkeit zwischen verschiedenen Tieren, ganz abge-
sehen davon, ob die Täuschung durch Nachäffung eines 
Warnkleides oder eines andern Kleides bewirkt wird« 
(Wasmann 1925, 23).

»Mimikry ist eine Tierähnlichkeit, die einen Feind auf-
fällig vor einem Angriff warnen soll« (Heikertinger 
1954, 39).

»Mimikry = Signalfälschung« (Wickler 1964, 583).

»Mimicry […] can be de ned in the following way: (1) 
A signal is emitted by two different signal-senders (S1, 
S2) which have at least one signal receiver (R) in com-
mon that reacts similarly to both of them. (2) One of the 
senders is called a model, the other the mimic […] if 
the signals from the two senders could be distinguished 
by the receiver, individual experience and/or selection 
would favor different reactions« (Wickler 1965, 519).

»Signalfälschung, täuschende Signalnachahmung. Die 
Nachahmung eines Tieres oder von Teilen eines Tieres 
zum Erzielen eines biologischen Vorteils« (Immelmann 
1975, 79).

»Mimicry occurs when an organism or group of organ-
isms (the mimic) simulates signal properties of a second 
living organism (the model), such that the mimic is able 
to take some advantage of the regular response of a sen-
sitive signal-receiver (the operator) towards the model, 
through mistaken identity of the mimic for the model« 
(Vane-Wright 1976, 50).

»I de ne mimicry as the process whereby the sensory 
systems of one animal (operator) are unable to discrimi-
nate consistently a second organism or parts thereof 
(mimic) from either another organism or the physical 
environment (the models), thereby increasing the tness 
of the mimic« (Wiens 1978, 367).

»Mimicry involves an organism (the mimic) which sim-
ulates signal properties of a second living organism (the 
model) which are perceived as signals of interest by a 
third living organism (the operator), such that the mimic 
gains in tness as a result of the operator identifying it as 
an example of the model« (Vane-Wright 1980, 4).

»Mimicry involves an organism (the mimic) which sim-
ulates signal properties of another organism (the model) 
so that the two are confused by a third living organism 
and the mimic gains protection, food, a mating advan-
tage (or whatever else we can think is testable) as a con-
sequence of the confusion« (Robinson 1981, 19f.).

»[A] mimicry system is an ecological set-up that in-
cludes two or more protagonists, performing three roles: 
being a model, being a mimic, or being a dupe. [In] Or-
ganismic mimicry systems […] a model is a living or 
material agent emitting perceptible stimuli or signals; a 
mimic is an animal or plant that plagiarizes the model; 
and a dupe is an animal enemy or victim of the mimic 
whose senses are receptive to the model’s signals and 
which is thus deceived by the mimic’s similar signals« 
(Pasteur 1982, 169).

»We de ne mimicry as a type of convergent evolution 
in which one or more species have converged in mor-
phology, chemistry, or behavior, on a part of itself or 
themselves (automimicry), another living entity, or an 
inanimate object as a result of selection by an animal« 
(Powell & Jones 1983, 312).

»In contnrast to crypsis, mimicry is a phenomenon of 
the relevant environment of a signal-receiver; therefore, 
at least the mimic endeavours to become conspicuous 
for one or more signal-receiver« (Zabka & Tembrock 
1986, 173).

»Mimikry bedeutet […] Signalfälschung: Ein Signal-
sender dient als Vorbild für den Nachahmer; für den 
Nachahmer und Fälscher entstehen Vorteile durch die 
Täuschung des Signalempfängers. Mimikry begegnet 
uns in zwei Formen, einerseits als Schutzmimikry durch 
Imitation abschreckender Vorbilder, andererseits als 
Lockmimikry durch Nachahmung attraktiver Signale 
(Lunau 2002, 7).

»Mimicry is the parasitic or mutualistic exploitation 
of a communication channel. More plainly, the term 
describes the situation in which one organism gets the 
better of another organism (known as the dupe) by look-
ing, smelling, sounding, or feeling like something else. 
Mimicry in this sense is very widespread, operating as it 
can through any of the senses of the dupe and involving 
all kinds of adaptation, from antipredator defense and 
predator stealth to courtship and reproduction« (Turner 
2002, 732).

»[A] likeness between two animals, which is not caused 
by kinship or convergent evolution but is typically 
caused by selective pressure from predators« (Komárek 
2003, 9).

Tab. 187. De nitionen des Mimikrybegriffs.
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desselben Wohngebietes, und nichts anderes!«33. Sie 
sei ihrem Wesen nach »nur eine Weiterbildung der 
Warnfärbung«.34 Während das Schutzmittel bei der 
Mimikry demnach also eine auffällige Färbung des 
Organismus ist, zählt Jacobi solche Schutzeinrich-
tungen, die den Organismus tarnen oder in seinem 
Lebensraum verbergen, nicht zur Mimikry. Der für 
die weiteren theoretischen Auseinandersetzungen 
um die Mimikry in Deutschland ein ussreiche Zoo-
loge F. Heikertinger übernimmt für die verbergenden 
Ähnlichkeiten eines Organismus mit Strukturteilen 
seines Lebensraumes den neuen Terminus Mimese 
(s.u.).35 Bezieht sich die Mimese auf andere Tiere, 
liegt Zoomimese vor. Heikertinger unterscheidet die-
se von der Mimikry wie folgt: »Zoomimese ist eine 
Tierähnlichkeit, die ihrem Träger zum Unbeachtet-
bleiben, Übersehenwerden, verhelfen soll. Mimikry 
ist eine Tierähnlichkeit, die einen Feind auffällig vor 
einem Angriff warnen soll«.36 Alle Formen der Ähn-
lichkeit eines Organismus mit anderen Organismen, 
die ihn entweder weniger sichtbar machen (»tarnen«) 
oder die seiner Ernährung und nicht dem Schutz die-
nen, sind damit nicht als Mimikry verstanden. Posi-
tiv formuliert: Mimikry ist protektive, nachgeahmte 
Warntracht.37 Nach diesem Verständnis kann die Mi-
mikry neben andere Formen der Ähnlichkeit von Or-
ganismen eingeordnet werden (vgl. Tab. 188). 

Sinnvoll erscheint es allerdings, die etwas willkür-
liche Einteilung nach der Beweglichkeit des nach-
geahmten Vorbildes (Tiere versus P anzen und Un-
belebtes) aufzugeben. Stattdessen könnten die Ähn-
lichkeitsformen danach unterteilt werden, ob sie auf 
Prozessen der Koevolution zwischen Organismen 
oder auf einseitiger evolutionärer Anpassung von 
Organismen an die abiotische oder biotische Umwelt 
beruhen. Diese beiden Verhältnisse sind dadurch un-
terschieden, ob die Ähnlichkeit eines Organismus ge-
genüber dem Modell für die Evolution des Modells 
von Relevanz ist oder nicht. Nicht von Relevanz oder 
von nur geringer Relevanz ist z.B. die Tarnfärbung 
einer Forelle für den Bach oder eines Rehs für den 

Wald. Terminologisch 
könnte der Biomimese 
und Biomimikry (oder 
auch Allelomimese und 
Allelomimikry) die Abio-
mimese und Abiomimikry 
gegenübergestellt werden 
(vgl. Tab. 189). Als Bio-
mimikry können somit 
nicht nur die schützenden 
Färbungen, sondern auch 
im Dienst des Nahrungs-

erwerbs stehende Ähnlichkeitsfärbungen, z.B. die 
der Peckhamschen Mimikry bezeichnet werden. Eine 
dritte Dimension der Ähnlichkeitsklassi kation kann 
schließlich von dem funktionalen Kontext, in dem 
die Ähnlichkeit für den nachahmenden Organismus 
eine Rolle spielt, ausgehen: Auf dieser Grundlage 
kann unterschieden werden zwischen einer Meleto-
mimese bzw. eine Meletomimikry (dem Schutz die-
nende unauffällige bzw. auffällige Formung und Fär-
bung) und einer Trophomimese bzw. Trophomimikry 
(der Ernährung dienende unauffällige bzw. auffällige 
Formung und Färbung) (vgl. Tab. 189).

Heikertinger bemüht sich nicht nur um eine genaue 
Bestimmung des Mimikrybegriffs, sondern unterzieht 
diesen auch einer grundsätzlichen Kritik. Aus einer 
der Selektionstheorie skeptisch gegenüberstehenden 
Überzeugung lehnt er jede Deutung der Mimikry als 
»Anpassung« ab. Mimikry will er als ein deskriptives 
Konzept verstanden wissen, das lediglich den Zustand 
der Ähnlichkeit unter Organismen und den Nutzen, 
den einer der Organismen daraus zieht, bezeichnet. 
Er wendet sich damit gegen jede auf die Genese der 
Ähnlichkeit abzielende und im Rahmen der Evolu-
tionstheorie sich bewegende Deutung. Er bestreitet 
ausdrücklich noch 1954, »daß der Nutzen das Entste-
hen erklärt, wie solches die Zuchtwahlhypothese vor-
gibt«.38 Statt der adaptiven Hypothese zur Erklärung 
der Ähnlichkeit favorisiert Heikertinger als Erklärung 
für die »Wespenähnlichkeit von Insekten« und die 
»Farbzeichnungsähnlichkeit zwischen Schmetter-
lingen verschiedener Verwandtschaft« die Annahme 
eines »alten gemeinsamen Erbguts«39 bzw., sofern 
es sich um eine Ähnlichkeit handelt, die auf eine be-
stimmte Region begrenzt ist (ein Phänomen, das er als 
»Genius loci« bezeichnet40), »bestimmte abiotische 
Umweltfaktoren«41, die eben auf die ähnlichen Orga-
nismen in gleicher Weise gewirkt haben. Insgesamt 
hält Heikertinger dem evolutionstheoretischen »Bild 
eines Kampfes alles Lebenden untereinander« seine 
Auffassung von der Natur als einem »Bild eines stil-
len, ausgeglichenen Tributfriedens«42 entgegen. Fern 

Form- oder Färbungstyp

unauffällig
(»Tarnung«)

auffällig
(»Warnung«)

Referenz-
objekt der 
Ähnlichkeit

bewegtes Objekt
(Tiere) Zoomimese Mimikry

unbewegtes Objekt
(P anzen u. Unbelebtes) Mimese abiot. Mimikry

z.B. Bestachelung

Tab. 188. Kreuzklassi kation von Ähnlichkeitstypen von Organismen, die sich am Referenz-
objekt der Ähnlichkeit orientiert.
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davon, die Eigenschaften der Organismen adaptatio-
nistisch zu deuten, sieht er in ihnen eine »zwecklose 
Schönheit«. Mit der sich verfestigenden Akzeptanz 
der Evolutionstheorie auch im deutschen Sprachraum 
wird der Ein uss Heikertingers auf das Verständnis 
der Mimikry als nicht förderlich eingeschätzt. H.-W. 
Koepcke urteilt 1971 rückblickend: »Die Tätigkeit 
Heikertingers ist der Erforschung der Tiertrachten 
sehr hinderlich gewesen, weil viele wertvolle Beob-
achtungen aus Furcht vor seiner zerstörenden Kritik 
wohl leider nicht veröffentlicht worden sind«.43

Mimikry und Selektion
Seit der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts erfolgt 
die Erklärung der Phänomene der Mimikry allgemein 
im Rahmen der Selektionstheorie. Bereits für Darwin 
(1866) und seine Zeitgenossen – die Beschreibung 
des Phänomens durch Bates erfolgte nur drei Jahre 
nach dem Erscheinen von Darwins Hauptwerk – wird 
die Mimikry als wichtiger empirischer Beleg für das 
Vorhandensein einer natürlichen Selektion gewertet 
( Selektion).44 Seit den 1930er Jahren wird die Mimi-
kry in quantitativer Hinsicht im Rahmen von Selek-
tionsmodellen diskutiert.45 Auch die unbekümmerte 
Rede vieler Biologen von »Nachahmung« kann in 
diesem Kontext eine Präzisierung erfahren. Im ur-
sprünglichen Sinne setzt Nachahmung Intentionalität 
voraus und bezieht sich auf Veränderungen im Laufe 
des Lebens eines Organismus nach dem Vorbild eines 
anderen Organismus. Davon ist Mimikry aber unter-
schieden, denn sie bezeichnet weder einen intentio-
nalen noch einen im Laufe des Lebens eines Organis-
mus ablaufenden Vorgang. Mimikry wird heute viel-
mehr als ein Phänomen der Anpassung interpretiert, 
das sich auf Strukturen oder Verhaltensweisen eines 
Organismus bezieht, die im Laufe der evolutionären 
Vergangenheit entstanden sind. Mimikry liegt vor, 
wenn die Selektion zu Ähnlichkeiten von nicht näher 
miteinander verwandten Organismen führt, die nicht 
als gleichgerichtete Umweltanpassungen (Analogien 
oder Konvergenzen), sondern aufgrund der Ähnlich-
keit selbst entstanden sind. Nur sekundäre Ähnlich-
keiten sind also als Mimikry anzusehen: In der Kette 
der Vorfahren von zwei Organismen, die zueinander 
im Verhältnis der Mimikry stehen, müssen sich Or-
ganismen von verschiedenen Arten be nden, die in 
Bezug auf das betrachtete Merkmal einander nicht 
ähnlich sind. Andernfalls handelt es sich nicht um 
Mimikry, sondern schlicht um Vererbung (die Hei-
kertinger als allgemeine Grundlage der Mimikry an-
nimmt; s.o.). Mimikry ist also eine Ähnlichkeit, die 
nicht auf stammesgeschichtlicher Verwandtschaft 
beruht, sie ist kein Phänomen der Homologie. Sie 

ist aber auch keine Analogie (vgl. Tab. 6), weil sie 
nicht auf gleichgerichteter Umweltanpassung beruht. 
Sie ist vielmehr eine Anpassung an zwei andere dy-
namische Systeme: an Organismen einer Art, die als 
Modell für den Nachahmer wirken, und an Organis-
men einer dritten Art, auf die die beiden einander 
ähnlichen Arten bezogen sind. Die Ähnlichkeit der 
nicht verwandten Organismen zueinander verleiht 
zumindest einem der Organismen einen Vorteil, sie 
ist für ihn funktional.

Voraussetzung für die Wirksamkeit von Mimikry 
ist in allen Fällen das tatsächliche Vorhandensein von 
Feinden von den über Mimikry geschützten Organis-
men und die Lernfähigkeit dieser Feinde. Dass die 
Schmetterlinge, für die die Mimikry zuerst beschrie-
ben wurde, überhaupt von Fressfeinden, die ihre Fär-
bung wahrnehmen, bedroht sind, wird seit Ende des 
19. Jahrhunderts wiederholt bezweifelt.46 Die Skepsis 
gegenüber dem Darwinismus in dieser Zeit führt zu 
einem allgemeinen Zweifel an den selektionstheore-
tischen Erklärungen der Mimikry. M.C. Piepers be-
obachtet 1903 die starke Ähnlichkeit von wenig mit-

S F E

u p e Meletoabiomimese
z.B. Umweltfärbung der Beute

u p k Meletobiomimese
z.B. Gruppenschutz d. Uniformen

u a e Trophoabiomimese
z.B. Umweltfärbung des Räubers

u a k Trophobiomimese
z.B. Ameisengäste

a p e Meletoabiomimikry
z.B. Bestachelung

a p k Meletobiomimikry
z.B. Müllersche Mimikry

a a e Trophoabiomimikry
z.B. Aasgeruch eischfr. P anzen

a a k Trophobiomimikry
z.B. Peckhamsche Mimikry

Tab. 189. Kreuzklassi kation von Ähnlichkeitstypen von 
Organismen in drei Dimensionen. Die drei Dimensionen 
zur Gliederung der Ähnlichkeit sind: die Signalwirkung 
der Ähnlichkeit (S): unauffällig (Tarnung) (u) oder auffällig 
(Warnung oder Täuschung) (a), die hier zur Unterscheidung 
zwischen Mimese und Mimikry dient; der funktionale Kon-
text (F): Schutz (protektiv) (p) oder Ernährung (aggressiv) 
(a); und die Entstehung in einem Evolutionsprozess (E): 
durch einseitige Anpassung im Rahmen einfacher Evolution 
(e) oder durch wechselseitige Anpassung zwischen organi-
schen Systemen (Koevolution) (k).
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einander verwandten Schmetterlingen nicht nur der 
gleichen Region, sondern ganz verschiedener Kon-
tinente – ein Befund, für den eine selektionstheore-
tische Erklärung im Sinne einer Nachahmung kaum 
gegeben werden kann.47 Mit der zunehmenden Ak-
zeptanz der Selektionstheorie in der ersten Hälfte des 
20. Jahrhunderts wächst aber das Vertrauen in eine 
Interpretation der Mimikry als Ergebnis eines Selek-
tionsprozesses. Auch die Lernfähigkeit der Feinde 
wird in Versuchen zur Mimikry vielfach bewiesen. 
Sie stellt ihrem Wesen nach nichts anderes als eine 
konditionierte Reaktion dar ( Lernen): Aufgrund der 
gemachten Erfahrung der Unbekömmlichkeit einer 
Beute mit einer bestimmten Färbung wird eine so 
gefärbte Beute in Zukunft gemieden (vgl. die Experi-
mente von P.J. Darlington 193848 und J.V.Z. Brower 
195849). Die Versuche zeigen, dass selbst eine nicht 
sehr große Ähnlichkeit mit einem Beuteobjekt, das 
infolge schlechter Erfahrungen gemieden wird, be-
reits einen beträchtlichen Schutz verleiht. Allerdings 
haben die Räuberorganismen ein individuell sehr un-
terschiedlich ausgeprägtes Diskriminierungsvermö-
gen in Bezug auf die verschiedenen Beuteobjekte.

Erweiterung des Mimikrybegriffs
Der enge Mimikrybegriff im Sinne einer nachah-
menden auffälligen Schutztracht, wie er etwa von 
Jacobi und Heikertinger vertreten wird, hat sich nicht 
durchgesetzt. In den 1960er Jahren löst W. Wickler 
sein Verständnis der Mimikry von der Bindung an ei-
nen bestimmten Funktionskreis des Organismus (den 
Schutz) und von der Bedingung der Auffälligkeit des 
nachgeahmten Merkmals. Im Gegensatz zu den frü-
heren Ansätzen, legt er ein semiotisches Modell dem 
Begriff der Mimikry zugrunde. Das entscheidende 
Moment der Mimikry wird die Beziehung des »Nach-
ahmers« zu einem dritten Organismus, dem »Signal-
empfänger«, in Bezug auf den das mimetische Verhal-
ten funktional ist, z.B. als Schutz vor einem Räuber, 
als Tarnung oder als Lockmittel für eine Beute. Jede 
Form der Signalfälschung durch Organismen wird 
von Wickler als Mimikry verstanden. Für alle späte-
ren De nitionen der Mimikry sind Wicklers Bestim-
mungen von zentraler Bedeutung (vgl. Tab. 187).50

Den Ausdruck ›Signalfälschung‹ führt Wickler 
1964 ein (»Mimikry = Signalfälschung?«51), und er 
wird von seinen ethologischen Kollegen in der Fol-
ge zur De nition des Ausdrucks verwendet (Eibl-
Eibesfeldt 196752; Immelmann 1975: Tab. 187). In 
seiner Monogra e von 1968 verwendet Wickler den 
Ausdruck allerdings nicht. Sachlich hält er aber an 
seiner Ansicht fest: »Mimikry dient zur Täuschung 
eines Signalempfängers«.53 Nicht nur die Ähnlich-
keit von Organismen untereinander durch einseitige 
oder beidseitige »Nachahmung«, sondern auch der 
Einsatz »natürlicher Attrappen« (Wickler) für an-
dere Zwecke als den eigenen Schutz gilt als Mimi-
kry. Dazu gehören z.B. Nahrungsattrappen, die von 
einigen räuberischen Organismen (den sogenannten 
»Anglern«) eingesetzt werden, um ihre Beute zu 
fangen.54 Bekannt ist auch die Putzermimikry, bei 
der die Organismen einer Fischart, die sich parasi-
tisch von großen Fischen ernähren, indem sie ihnen 
Fleischstücke herausbeißen, dadurch an ihre Opfer 
gelangen, dass sie den Putzer schen ähneln, die mit 
den großen Fischen in Symbiose leben, weil sie die-
se von Parasiten befreien. Auch hier ist die Mimikry 
nicht ein Mittel zum Schutz, sondern zur Ernährung. 
Nach dem gleichen Muster entwickeln manche in-
sektenfressenden P anzen ein Aussehen oder einen 
Geruch, der Insekten anzieht, weil er z.B. die Anwe-
senheit von Aas simuliert, so dass sie zum Opfer der 
P anze werden.

Wickler selbst löst den Mimikrybegriff von seinem 
ursprünglichen Modell, in dem drei verschiedene Or-
ganismen an einem Mimikry-System beteiligt sind 
(»Vorbild«, »Nachahmer«, und »Signalempfänger«), 

Abb. 313. Schema der Interaktion von Organismen bei der 
Mimikry. Im Anschluss an W. Wickler können bei der Mimi-
kry drei Rollen von Agenten unterschieden werden (die auch 
auf nur zwei Organismen verteilt sein können): ein Vorbild 
(engl. »Model«), ein Nachahmer (»Mimic«) und ein Signal-
empfänger (»Signal Receiver«). Vorbild und Nachahmer 
stellen Signalüberträger (»Signal Transmitter«) für den Si-
gnalempfänger dar. Die Relation der Mimikry besteht, wenn 
der Signalempfänger nicht in der Lage ist, zwischen den Si-
gnalen der unterschiedlichen Sender zu unterscheiden und 
wenn der Nachahmer aus der normalen Reaktion des Emp-
fängers auf das Vorbild (z.B. dem Verzicht, es zu fressen) 
einen Vorteil zieht. Der Signalempfänger bildet also den 
Agenten, durch den die Ähnlichkeit von Vorbild und Nach-
ahmer vermittelt und verursacht ist (aus Vane-Wright, R.I. 
(1976). A uni ed classi cation of mimetic resemblances. 
Biol. J. Linn. Soc. 8, 25-56: 29).
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und bezieht auch solche Fälle in das Konzept mit ein, 
bei denen nur zwei Organismen miteinander inter-
agieren: ein »Sender« und ein »Empfänger« eines 
»falschen Signals«. Beispiele für Mimikry werden 
damit auch der bekannte Brutparasitismus des Ku-
ckucks oder die Anlockung von männlichen Insekten 
(z.B. Bienen) bei Orchideen durch deren Ähnlichkeit 
mit den weiblichen Insekten (die schon Darwin ge-
nau beschrieben hat). Die paarungsbereiten Insekten 
des einen Geschlechts übernehmen die Bestäubung 
der Orchideen und erfüllen damit eine Funktion für 
die P anze. Wird die Täuschung des Signalempfän-
gers zur De nitionsbedingung der Mimikry erklärt, 
dann kann die Müllersche Mimikry nicht mehr als 
Mimikry verstanden werden, weil hier keine »Signal-
fälschung« vorliegt, sondern nur eine »Normierung 
von Signalen mit gleicher Bedeutung«, wie Wickler 
es ausdrückt55.

Von der Tarnung wird die Mimikry in der Regel 
abgegrenzt, auch wenn das Tarnen als eine »Täu-
schung« eines potenziellen Feindes verstanden wird, 
insofern die Tarnung die funktionale Bedeutung hat, 

die Anwesenheit des Organismus zu verbergen und 
stattdessen seine Abwesenheit zu suggerieren. Sie 
stellt aber keine »Signalfälschung« dar, weil die 
Tarnfarbe nicht als ›Signal‹ gewertet wird. Die Tarn-
färbung gilt nicht als ein Merkmal der relevanten 
Umwelt eines Signalempfängers.56

Kritisch kann gegen das semiotische Modell Wick-
lers und seine Bindung des Mimikybegriffs an das 
Vorliegen einer Signaltäuschung eingewendet wer-
den, dass es Phänomene der organischen Ähnlichkeit 
gibt, bei denen keine »Täuschung« diagnostiziert 
werden kann, die aber doch auf ähnlichen Selekti-
onsprozessen beruhen. Dazu zählen alle Ähnlichkei-
ten zwischen verschiedenen Organismen, die nicht 
auf Täuschung (und auch nicht auf Homologie und 
Analogie) beruhen, sondern im Gegenteil zu gegen-
seitigem Nutzen erfolgen. So kann z.B. argumentiert 
werden, die rote Farbe des Dompfaff-Männchens 
stelle für sein Weibchen einen Superreiz dar, weil 
es den roten Früchten ähnelt, die die Dompfaffe als 
Nahrung zu sich nehmen.57 Wickler selbst gibt andere 
Beispiele für Mimikry im Zusammenhang der Paa-

Abb. 314. Klassi kation von acht Typen der Mimikry, ba-
sierend auf drei Variablen mit jeweils zwei alternativen Zu-
ständen. Die drei Variablen sind: (1) die biologische Rolle 
des Signalempfängers (R) für das Vorbild (d.h. den Signal-
überträger 1, S1, oder das »Model«) (negativ: links; positiv: 
rechts), (2) die biologische Rolle des Signalempfängers (R) 
für den Nachahmer (d.h. den Signalüberträger 2, S2, oder 
den »Mimic«) (negativ: oben; positiv: unten) sowie (3) der 
aus der Interaktion resultierende Effekt der Existenz des 
Nachahmers (S2) für das Vorbild (S1) (positiv: »synergic«: 
äußeres Quadrat; negativ: »antergic«: inneres Quadrat). 
Die vier Felder der beiden Quadrate entsprechen folgenden 
Typen: (1) Bei einer negativen Rolle des Signalempfängers 
für Vorbild und Nachahmer (links oben) liegt ein Verhältnis 
des Warnens (»warning«) vor, (2) bei beidseitig positiver 
Rolle (rechts unten) besteht ein Verhältnis des Einladens 
(»inviting«), (3) bei einer nur für den Nachahmer negativen 
Rolle des Signalempfängers (rechts oben) liegt eine aggres-
sive (»aggressive«) Mimikry vor und (4) bei einer nur für das 
Vorbild negativen Rolle des Signalempfängers (links unten) 
eine verteidigende (»defensive«) Mimikry. Die aus dieser 
Klassi kation folgenden acht Typen der Mimikry sind: Klas-
se I: synergische warnende Mimikry (Müllersche Mimikry, z.B. die Ähnlichkeit von giftigen Beutetieren), Klasse II: synergi-
sche aggressive Mimikry (z.B. die Ähnlichkeit eines Köders mit dem Beuteobjekt eines Räubers, wie bei den Angler schen), 
Klasse III: synergische verteidigende Mimikry (z.B. die Ähnlichkeit eines für den Signalempfänger ungefährlichen Organis-
mus mit einem gefährlichen, der zur gleichen Art gehört), Klasse IV: synergische einladende Mimikry (z.B. die Ähnlichkeit 
von Organismen verschiedener Arten, die einen gemeinsamen Fressfeind haben), Klasse V: antergische einladende Mimikry 
(z.B. die Ähnlichkeit von Blumen verschiedener Arten, die um bestäubende Insekten konkurrieren), Klasse VI: antergische 
verteidigende Mimikry (Batessche Mimikry, z.B. die Ähnlichkeit einer ungiftigen Beuteart mit einer giftigen), Klasse VII: 
antergische aggressive Mimikry (Peckhamsche Mimikry, z.B. die Ähnlichkeit zu Putzer schen von parasitären Fischen, die 
ihren Wirten Körperstücke abbeißen, statt sie von auf der Haut sitzenden Parasiten zu befreien) und Klasse VIII: antergische 
warnende Mimikry (z.B. die Ähnlichkeit einer Raubmöwe mit einem Greifvogel, die für die Raubmöwe ein Vorteil ist, weil 
sie dadurch leichter an die ausgespiene Nahrung von iehenden Möwen kommt, die für den Greifvogel aber einen Nachteil 
darstellt) (aus Vane-Wright, R.I. (1976). A uni ed classi cation of mimetic resemblances. Biol. J. Linn. Soc. 8, 25-56: 32).
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rung von Organismen, die auf der Verwendung von 
nahrungsähnlichen Reizen durch das eine Geschlecht 
beruhen. Von einer »Täuschung« kann hier kaum die 
Rede sein, denn es ist auch für den angelockten Orga-
nismus funktional, dass er auf die von dem anderen 
ausgesandten Reize reagiert. Auch solche Fälle kön-
nen als ›Mimikry‹ bezeichnet werden, wenn nicht die 

»Signalfälschung« zu dem De niens des Begriffs ge-
macht wird. Als das entscheidende Kriterium für das 
Vorliegen von Mimikry könnte angenommen werden, 
dass die Evolution einer Ähnlichkeit allein aufgrund 
dieser Ähnlichkeit selbst erfolgte – und nicht auf-
grund von Verwandtschaft, Entwicklungszwängen, 
gleichgerichteten Umweltanpassungen oder »Täu-
schung« ( Analogie: Tab. 6). Mimikry wäre danach 
also das Ergebnis der Selektion einer Ähnlichkeit um 
der Ähnlichkeit willen, genauer gesagt das Ergebnis 
eines Selektionsprozesses, bei dem die Ähnlichkeit 
nicht ein bloßes Nebenprodukt ist (wie im Falle von 
Homologien und Analogien), sondern selbst das Ziel 
der Selektion, weil die Ähnlichkeit selbst funktional 
ist (im Hinblick auf Schutz, Ernährung oder andere 

tnessrelevante Kontexte). Sowohl eine Tarnung als 
auch eine (täuschende oder ehrliche) Warnung lassen 
sich somit als parallele Formen einer Selektion für 
Ähnlichkeit verstehen.

Typen der Mimikry
Im Gegensatz zur ursprünglichen De nition der Mi-
mikry und ihre Einschränkung auf den Kontext der 
auffälligen »Warnung« hat sich heute ein weiter Mi-
mikrybegriff durchgesetzt, der sehr unterschiedliche 
Phänomene der Nachahmung zusammenfasst. Mimi-
kry liegt in vielen Fällen vor, bei denen ein Organis-
mus in einer Situation ein Aussehen (Morphomimik-
ry) oder ein Verhalten (Ethomimikry) zeigt, das einem 
Aussehen oder Verhalten eines anderen Organismus 
oder des gleichen Organismus in einer anderen Situ-
ation ähnelt. Solche Formen der Ähnlichkeit können 
auf verschiedene Weise klassi ziert werden.

G. Pasteur schlägt 1982 eine Klassi kation nach 
drei Dimensionen vor.58 Die erste Dimension betrifft 
die Funktion der Mimikry und enthält als Typen z.B. 
die aggressive Mimikry (die der eigenen Ernährung 
oder der der Nachkommen dient), die protektive Mi-
mikry (die dem Schutz vor Feinden dient) oder die 
mutualistische und kommensalische Mimikry (die 
wiederum meist auf die Ernährung bezogen ist). 
Die zweite Dimension betrifft die Typen der Zusam-
mensetzung der Arten, die an der Mimikry beteiligt 
sind: Wenn alle drei beteiligten Organismen (Modell, 
Nachahmer und Signalempfänger) zu verschiedenen 
Arten gehören, spricht Pasteur von einem disjunk-
ten Mimikrysystem; gehören alle drei zur gleichen 
Art, liegt ein konjunktes System vor; wenn nur zwei 
der Protagonisten zur gleichen Art gehören, besteht 
schließlich ein bipolares System. Je nachdem, wel-
che zwei Rollen von Organismen der gleichen Art 
wahrgenommen werden, lassen sich wiederum drei 
Typen des bipolaren Systems unterscheiden. Die 

Abb. 315. Aggressive Mimikry bei den Wundernasenblüm-
chen (Cephalanthus = Corbulonasus). Diese ausgestorbe-
nen, ursprünglich auf dem inzwischen untergegangenen 
Südseearchipel Heieiei heimischen Vertreter der Naslinge 
(Rhinogradentia) ahmen mit ihren Nasen Blüten nach und 
ernähren sich räuberisch von den dadurch angelockten In-
sekten. In der Originalbeschreibung heißt es, die Vertreter 
dieser Gattung seien dadurch gekennzeichnet, »daß die 
Nasen kurz und breit und blumenblattartig um den Mund 
herumstehen und nur mit einer sehr einfachen epi- und 
hyponasalen Muskulatur versehen sind, welche es den Tie-
ren ermöglicht, die tonisch gespreizten Nasen sehr schnell 
zusammenklappen zu lassen, wenn ein Insekt sich auf das 
Mundfeld gesetzt hat«. Die Tiere kamen kolonieweise auf 
Blumenwiesen der höheren Bergregionen vor. Für den Ent-
decker der Inselgruppe, E. Pettersson-Skämtvist, waren die-
se Wiesen das Schönste, was er auf Heieiei gesehen habe: 
»Die Stärke der Farben und der Glanz der Nasen sei ganz 
außerordentlich; und der eigenartige Anblick, welche die in 
der frischen Seebrise auf ihren Schwänzen sich wiegenden 
Tierchen bieten, sei bezaubernd« (aus Stümpke, H. (1961). 
Bau und Leben der Rhinogradentia: 69, Tafel XIV).
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dritte Dimension schließlich teilt die Bedeutung des 
Modells für den Signalempfänger danach ein, ob es 
schädlich oder nützlich ist. 

Nach der Klassi kation der Mimikrytypen durch 
Pasteur lassen sich die bekannten Fälle der Mimik-
ry präzise bestimmen, z.B.: die Batessche Mimikry 
ist eine protektive Mimikry mit einer disjunkten Ar-
tenzusammensetzung und einem für den Signalemp-
fänger schädlichen Modell; die Wickler-Eisnersche 
Mimikry ist eine aggressive Mimikry mit disjunkter 
Zusammensetzung und einem für den Signalempfän-
ger nützlichen Modell (z.B. die aggressiven Nachah-
mer der Putzer sche); die Wasmannsche Mimikry ist 
eine mutualistische oder kommensalische Mimikry 
mit bipolarer Artenzusammensetzung (Modell und 
Signalempfänger gehören zur gleichen Art) und ei-
nem nützlichen Modell (z.B. die Insekten, die Amei-
sen nachahmen und deren Nester reinigen)59; die 
Aristotelische Mimikry ist eine protektive Mimikry 
mit bipolarer Artenzusammensetzung (Modell und 
Nachahmer gehören zur gleichen Art und sogar zum 
gleichen Individuum) und einem für den Signalemp-
fänger nützlichen Modell (z.B. das »Verleiten« der 
Vögel, bei dem ein Vogel einem Räuber eine Verlet-
zung vortäuscht, um diesen von seinem Nest wegzu-
locken)60; und schließlich die Wicklersche Mimikry, 
die eine protektive Mimikry mit konjunkter Arten-
zusammensetzung und nützlichem Modell darstellt 
(z.B. das Nachahmen von Weibchen durch unterge-
ordnete Paviane zu ihrem Schutz vor den ranghöhe-
ren Männchen).

Neben dieser Klassi kation der Mimikry bestehen 
andere Einteilungen, z.B. die auf Wicklers semioti-
schem Modell aufbauende Typisierung R.I. Vane-
Wrights (Abb. 314; vgl. auch Tab. 187).

Pseudomimikry
Den Ausdruck Pseudomimikry (»pseudo-mimicry«) 
führt H.H. Higgins 1882 ein, um damit die große 
Ähnlichkeiten von Weichtieren sehr weit voneinan-
der entfernter geogra scher Regionen zu bezeich-
nen.61 Aufgrund der großen räumlichen Entfernung 
kann die Ähnlichkeit nicht zu einem Vorteil einer der 
Partner führen.

In ähnlicher Bedeutung verwendet E. Wasmann 
1896 das Wort (»Pseudomimicry«) und bezeichnet 
damit morphologische Ähnlichkeiten zwischen Orga-
nismen entfernt verwandter Arten, die »ohne irgend 
welche nachweisbare biologische Bedeutung« sei.62 
Wasmann beurteilt insbesondere die Ähnlichkeit von 
Insekten (wie Kurz ügelkäfern) mit Ameisen, die 
zusammen mit den Ameisen leben ohne daraus einen 
Vorteil zu ziehen, als Pseudomimikry. Er erklärt die-

se Ähnlichkeit als »morphologisches Familienerb-
stück«, d.h. wohl als Homologie.

Meist wird der Begriff der Pseudomimikry aber 
auf einander sehr ähnliche, aber wenig miteinander 
verwandte Organismen bezogen, die in weit vonein-
ander entfernten Regionen der Erde leben, also kei-
nen Vorteil aus der Ähnlichkeit ziehen können. Bis 
Mitte des 20. Jahrhunderts werten viele Autoren das 
Phänomen der Pseudomimikry als ein Argument ge-
gen selektionstheoretische Erklärungen der Mimikry. 
So heißt es 1897 bei T. Eimer: »Die Pseudomimicry 
zerstört alle Schlußfolgerungen, welche bis dahin 
aus scheinbar nachahmenden Ähnlichkeiten für die 
Zuchtwahllehre gezogen wurden«.63 F. Heikertin-
ger behauptet 1925, Mimikry und Pseudomimikry 
»stammen zuverlässig aus derselben Naturwerkstät-
te«.64 1954 heißt es bei ihm, Mimikry und Pseudomi-
mikry seien ein »grundsätzlich einheitlicher Erschei-
nungskomplex« und: »Mimikry sind bloß jene Fälle 
von Pseudomimikry, in denen beide Partner zufällig 
gleiche Gebiete bewohnen«.65

Eine mögliche Erklärung für Ähnlichkeiten zwi-
schen Organismen aufgrund von Pseudomimikry  
wird später in entwicklungsbiologischen »Zwängen« 
gesehen.66

Mimese
In einer weiteren Bedeutung, die auch Formen der 
später so genannten Mimikry einschließt, nämlich als 
äußere Ähnlichkeit zwischen nicht näher miteinander 
verwandten Organismen, prägt H.E. Strickland Mit-
te des 19. Jahrhunderts den Ausdruck ›Mimesis‹.67 
Strickland gibt diesen Ausdruck allerdings später zu-
gunsten des von Ingram eingeführten Terminus Ico-
nism wieder auf.68 Eine Mimese oder ein Ikonismus 
ist für Strickland einer von drei grundlegenden Typen 
der Ähnlichkeit zwischen Organismen. Diese Ähn-
lichkeit steht neben Ähnlichkeiten in wesentlichen 
Merkmalen, die Strickland Af nität nennt (»Af nity 
consists in an essential and physiological agreement 
in the corresponding parts of organic beings, resul-
ting from a uniformity of plan«69; Homologie), und 
den durch gleiche Funktionen bedingten Ähnlichkei-
ten, den Analogien (»a similarity of external form 
and of function connected with it, but without that 
agreement of essence which constitutes Af nity«70). 
Die Mimese ist für Strickland eine dritte Form der 
Ähnlichkeit, die weder durch Wesensverwandtschaft 
noch durch Funktionsgleichheit verursacht ist (»a 
resemblance in form or con guration exists, but wi-
thout any perceptible identity either of essence or of 
function«71). Als Beispiele für diese »zufällige« Ähn-
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lichkeit führt Strickland Parallelen in der Färbung 
von nicht miteinander verwandten Vögeln an.

Später wird der Ausdruck in erster Linie auf die 
Ähnlichkeit von Tieren mit unbeweglichen Objekten 
ihrer Umwelt bezogen. Für diese Ähnlichkeit ver-
wendet G. Jäger 1868 die Bezeichnung Mimesie.72 
Die gestreckte Körpergestalt von Stabheuschrecken 
und Spannerraupen stellt für Jäger eine Mimesie dar, 
weil sie den Ästen ihrer Umwelt ähnelt. Den Vorteil 
dieser Ähnlichkeit sieht Jäger im Schutz durch Tar-
nung. In der zweiten Au age dieses Werks von 1906 
setzt Jäger statt ›Mimesie‹ an genau dieser Stelle den 
Ausdruck ›Mimikry‹.73

In engerer Bedeutung und in Abgrenzung zu ›Mi-
mikry‹ verwendet R. Puschnig das Wort ›Mimese‹ 

1917.74 Er versteht sie im Sinne der Tarnung eines 
Organismus, d.h. seiner farblichen oder strukturel-
len Ähnlichkeit mit Gegenständen seiner Umwelt, 
die zuvor von Jacobi »schützende Ähnlichkeit«75 
genannt wird. Im Gegensatz zu einer allgemeinen 
»Schutzfärbung« besteht eine Mimese nach Pusch-
nig in einer »weitgehenden Übereinstimmung [eines 
Tieres] in Färbung oder in Gestalt und Färbung mit 
bestimmten, unbeweglichen oder wenig beweglichen 
Gegenständen der Umgebung, meist mit P anzen 
oder P anzenteilen (selten auch mit anderen Tie-
ren)«.76 Je nachdem, ob sich die Ähnlichkeit auf die 
Gestalt, die Färbung oder beides bezieht, spricht 
Puschnig von einer Morphomimese, Chromomimese 
oder Morphochromomimese.

In Puschnigs Bedeutung wird das Wort ›Mimese‹ 
1919 von F. Heikertinger übernommen und verbrei-
tet.77 In Anlehnung an eine Einteilung von Schutz-
ähnlichkeiten, die Poulton 1890 vornimmt (vgl. Abb. 
312)78, ordnet Heikertinger die Mimese unter die 
»unauffälligen Trachten« und erläutert sie als: »Ähn-
lichkeit mit von Feinden unbeachtet bleibenden Ein-
zeldingen der Umgebung: a) mit Tieren: Zoomimese; 
b) mit P anzen: Phytomimese; c) mit Gegenständen: 
Allomimese«79. Im Unterschied zur Mimikry ist die 
Zoomimese nach Heikertinger als eine »Tarnung« 
und nicht als eine »Warnung« zu deuten. In ähnli-
cher Weise unterscheidet Wickler 1968 Mimikry und 
Mimese im Hinblick auf den Signalempfänger: Bei 
der Mimikry werde »ein ihn interessierendes Signal 
nachgeahmt«, bei der Mimese dagegen »der ihn nicht 
interessierende ›Hintergrund‹«.80

Andere Autoren, z.B. E. Wasmann machen die 
terminologische Unterscheidung von Mimese und 
Mimikry allerdings nicht mit und fassen auch die Er-
scheinungen der Mimese als eine Form der Mimikry 
auf.81 Hintergrund dieses Widerstands ist bei Was-
mann sein eigener Untersuchungsgegenstand: die 
»Ameisengäste«, die Ameisen ähneln und in deren 
Kolonien leben, um von ihnen zu pro tieren (»Amei-
senmimikry«). Die Ähnlichkeit der Ameisengäste 
mit den Ameisen bildet für Wasmann geradezu den 
paradigmatischen Fall der Mimikry – bei den Amei-
sengästen liegt aber gerade keine Warn-, sondern 
eine Tarngestalt vor, weshalb Heikertinger sie nicht 
als eine Mimikry verstehen will. Wasmann hat dem-
gegenüber einen weiten Mimikrybegriff und de niert 
die Mimikry 1925 als »täuschende Ähnlichkeit zwi-
schen verschiedenen Tieren, ganz abgesehen davon, 
ob die Täuschung durch Nachäffung eines Warnklei-
des oder eines andern Kleides bewirkt wird«.82 

Kommunikationstheoretisch könnte die mimeti-
sche Ähnlichkeit zwischen einem Organismus und 

Abb. 316. Blattmimese des indischen Schmetterlings Kal-
lima inachis. Links oben ein iegendes Exemplar, schräg 
rechts darunter ein anderes, an einem Zweig sitzend: »By 
far the most singular and most perfect disguise I have ever 
met with in a Lepidopterous insect is that of a common Indi-
an butter y, Kallima inachis, and its Malayan ally Kallima 
paralekta. I had the satisfaction of observing the habits of 
the latter in Sumatra, where it is rather plentiful at the end 
of the dry season. It is a large and showy insect when on the 
wing, the upper surface being glossed with blue and purple, 
and the fore wings crossed obliquely by a broad band of 
rich orange. The under surface of the wings is totally dif-
ferent, and is seen at a glance to resemble a dead leaf. The 
hind wings terminate in a little tail, which forms the stalk of 
the leaf, and from this to the apex is a slightly curved dark 
brown line representing the midrib. The transverse striæ 
which cross the discoidal cell in many butter ies are here 
continued so as to form lateral veins, and the usual submar-
ginal striæ on the hind wings, slightly modi ed, represent 
others towards the base of the wing. But it is only when the 
habits of the insect are observed that the disguise becomes 
manifested in all its perfection« (Wallace, A.R. (1867). The 
disguises of insects. Hardwicke’s Science Gossip 3 (Sept. 
1867), 193-198: 196; eine andere Abb. in vol. 11 (1875), 
63 (Fig. 38).
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einem Objekt, das für einen anderen Organismus 
(z.B. einen Räuber) von Relevanz ist, als ein Signal 
verstanden werden (Edmunds 1976: »Mimetic ani-
mals, by contrast [to cryptic animals], are detected 
by predators, but the signals they produce cause the 
predators to refrain from attacking them«83). Die mi-
metische Ähnlichkeit ist damit von der kryptischen 
Ähnlichkeit unterschieden ( Schutz: Tab. 241). Die 
Mimese könnte aber auch, in der Abgrenzung zur 
Mimikry, so beschrieben werden, dass in ihr über-
haupt nicht signalisiert, sondern im Gegenteil ein an-
derer Organismus daran gehindert wird, etwas für ihn 
Relevantes wahrzunehmen; Mimese wäre dann also 
eine Unterkategorie der Krypsis (Edmunds 1981)84 
(»coercion«; Kommunikation: Tab. 138). Überein-
stimmend ist bei Mimikry und Mimese aber die Ähn-
lichkeit der Organismen einer Art mit bestimmten 
Gegenständen eines Typs verursacht durch das Un-
vermögen von Organismen einer anderen Art, zwi-
schen den Organismen und dem Gegenstand zu dif-
ferenzieren. Und übereinstimmend ist dies in beiden 
Fällen für den Ähnlichkeitsträger von Vorteil, für den 
Organismus mit dem fehlenden Differenzierungsver-
mögen dagegen nicht.
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Modi kation
Der Ausdruck kommt gelegentlich bereits im klassi-
schen Latein als Substantiv mit der Bedeutung »Ord-
nen, Regulieren« vor.1 In seiner heutigen biologi-
schen Bedeutung zur Bezeichnung einer Eigenschaft 
eines Organismus, die durch seine Umwelt bedingt 
ist und nicht an seine Nachkommen weitergegeben 
wird, geht der Ausdruck auf C. von Nägeli zurück, 
der ihn 1884 prägt. Vorher wird das Wort in einer 
weiteren Bedeutung verwendet, in der auch die erb-
lichen Veränderungen von Organismen eingeschlos-
sen sind. So bezeichnet J.W. von Goethe die Um-
wandlung von Blättern einer P anze, die nach seiner 
Auffassung Ausdruck einer Metamorphose sind, als 
»Modi kation«2 und C. Darwin kennt später vererbte 
Modi kationen (»inherited modi cations«)3.

Die Unterscheidung zwischen vererbten und durch 
Umweltein üsse erworbenen Eigenschaften hat eine 
lange Tradition, die bis in die Antike zurückreicht 
( Lernen/angeboren-erlernt). In seinen zoologischen 
Schriften führt Aristoteles zahlreiche Variationen auf 
Ein üsse der Umwelt zurück. Dazu zählen u.a. die 
Körpergröße, äußere Gestalt und Farbe4, die Gestalt 
innerer Organe5 und Verhaltenseigenheiten6.7 Aristo-
teles geht dabei offenbar von einem direkten Ein uss 
der Umweltbedingungen auf einen Organismus aus, 
und nicht von einem über Selektionsvorgänge ver-
mittelten Prozess.8

J. Ray bezeichnet 1686 eine Eigenschaft einer 
P anze, die nicht an ihre Nachkommen weitergege-
ben wird, und die er im Gegensatz zu den Arteigen-
schaften als »accidentell« ansieht, als Varietät (»va-
rietas«) ( Art).9 C. von Linné unterscheidet zwischen 
den Eigenschaften einer P anze, die ererbt sind und 
denen, die durch Umweltein üsse zu Stande gekom-
men sind. Letztere bezeichnet er als Varietät.10 Bei 
I. Kant ist es das Begriffspaar Rasse und Varietät 
( Art), das diesen Unterschied markiert.11 Für die 
Begriffsbildung im 19. Jahrhundert, v.a. in der Bo-
tanik, sind die Schriften A.-P. de Candolles von Be-
deutung. Er unterscheidet 1813 verschiedene Formen 
der Varietät, von denen einige standortabhängig sind 
oder sich lediglich in einem Individuum zeigen, an-
dere dagegen erblich sind; erstere nennt er Variatio-
nen ( Mutation).12 Später charakterisiert de Candolle 
diese Veränderungen durch ihren vorübergehenden 

Charakter in einer Art (»Ces différences ne parais-
sent pas altèrer l’espèce d’une manière permanen-
te«); sie könnten verloren gehen, wenn die P anze 
an einen anderen Ort transportiert würde. Sowohl die 
erblichen als auch die vorübergehenden, umweltab-
hängigen Veränderungen bezeichnet de Candolle als 
›Modi kationen‹ (»modi cations«).13

Eine präzise Abgrenzung der Modi kationen von 
den Varietäten und Rassen nimmt Nägeli 1884 vor 
(die Unterscheidung vollzieht Nägeli implizit bereits 
186514). Die Varietät bezieht sich danach auf alle erb-
lichen Eigenschaften eines Organismus, die von den 
typischen Arteigenschaften abweicht. Von den Modi-

kationen dagegen sagt Nägeli: »Die Modi cationen 
werden durch verschiedene äussere Ein üsse, durch 
Nahrung, Klima, Reize hervorgebracht und sind 
vorzüglich Standorts-, Ernährungs- und krankhafte 
Modi cationen. Sie bestehen in Erscheinungen, die 
am Individuum entstehen und wieder vergehen, oder, 
wenn sie ihm bis zu seinem Ende anhaften, doch nicht 
auf die Kinder übertragen werden. Kommen sie auch 
den Kindern zu, so ist dies nicht die Folge der Verer-
bung, sondern weil sie in ihnen durch die nämlichen 
Ursachen wie in den Eltern erzeugt werden«.15

L. Plate schlägt 1904 vor, die nicht erblichen Va-
riationen als Somationen zu bezeichnen und sie von 
den »Fluctuationen«, die eine geringe Erblichkeit 
aufweisen und den »Mutationen« mit einer hohen 
Erblichkeit abzugrenzen.16 Diese Terminologie setzt 
sich allerdings nicht allgemein durch. Seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts etabliert sich in der Genetik, 
v.a. ausgehend von botanischen Untersuchungen, 
allein der Begriff der Modi kation.17 Ob diese als 
eine Form der Variation anzusehen sind, bleibt dabei 
umstritten. A. Lang spricht sich 1909 dagegen aus 
und will die Variationen auf erbliche Veränderungen 
einschränken.18

Trotz der schon im 19. Jahrhundert getroffenen 
terminologischen Unterscheidung zwischen Mutati-
onen, die auf den Genotyp bezogen sind, und Modi-

kationen, die den Phänotyp betreffen, erfolgt selbst 

Eine Modi kation ist eine durch Umweltein üsse be-
dingte besondere Erscheinungsform eines Organismus, 
die zwar für das Individuum dauerhaft ist, aber nicht 
vererbt wird. Modi kationen können in standorttypi-
schen Phänotypen bestehen, z.B. Kleinwüchsigkeit im 
Gebirge.
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in den 1930er Jahren noch eine Vermischung beider 
Aspekte. 

Der gesamte umweltbedingte Merkmalskomplex 
eines einzelnen Organismus wird von G. Turesson 
1922 als Ökophän (»ecophene«) bezeichnet ( Art: 
Abb. 22).19 Den für einen bestimmten Genotyp und 
einen bestimmten Umwelttyp charakteristischen Typ 
von Organismen bezeichnet Turesson als Ökotyp 
(»ecotype«). Der Ökotyp ist in den Worten Tures-
sons das Resultat der Interaktion von Genotyp und 
Umwelt: »the product arising as a result of the geno-
typical response of an ecospecies to a particular ha-
bitat«.20 Ökotypen beinhalten also charakteristische 
Merkmale, die als Reaktion auf bestimmte ökologi-
sche Faktoren ausgebildet werden. Der Begriff des 
Ökotyps wird später in erster Linie von Botanikern 
aufgegriffen. Dabei wird betont, dass jede Unterart, 
Rasse oder Varietät Eigenschaften eines Ökotyps 
aufweist.21 Auch von zoologischer Seite wird ein en-
ger Zusammenhang zwischen ökologisch bedingten 
und taxonomisch bestimmten Einheiten gesehen: E. 
Mayr behauptet 1947, jede Rasse ( Art) sei gleich-
zeitig eine geogra sche Rasse und eine ökologische 
Rasse (»ecological race«).22

Manche Umweltein üsse führen bei Organismen 
zu Formen, die einer genetischen Mutation stark äh-
neln (z.B. Zwergformen). R. Goldschmidt untersucht 
dieses Phänomen in den 1930er Jahren genauer, an-
fangs an Schmetterlingen, später an der Frucht iege. 
Er prägt dafür 1935 die Bezeichnung Phänokopie23 
(engl. 1938: »phenocopies«24).

Für eine besonders nachhaltig wirksame Form der 
Modi kation schlägt V. Jollos 1913 den Terminus 
Dauermodi kation vor.25 Er beobachtet bei Pantof-
feltierchen (Paramaecium) eine durch Umweltein-

üsse erworbene Resistenz gegenüber Giften, die vie-
le (z.T. einige hundert) Generationen erhalten bleibt, 
aber schließlich doch wieder zurückgebildet wird. Es 
handelt sich nach Jollos also um eine »Modi kation« 
und keine »Mutation«, d.h. »Veränderung der geno-
typischen Grundlage«.26 Später charakterisiert Jollos 
die Dauermodi kationen dadurch, dass er feststellt, 
es handele sich bei ihnen »um keine Veränderungen 
der Erbanlagen im strengen Sinne, um keine Mutati-
onen, sondern um auf höchste gesteigerte Nachwir-
kungserscheinungen«.27 Jollos untersucht die Dauer-
modi kationen an Pantoffeltierchen und beobachtet 
eine durch Außenfaktoren ausgelöste Veränderung, 
die sich über Generationen erhält, dann aber vollstän-
dig verschwindet ( Lamarckismus). Jollos deutet die 
Vererbung der Dauermodi kationen über nur einen 
begrenzten Zeitraum als Ausdruck einer sich allmäh-
lich durchsetzenden Dominanz der Gene in den Zell-

kernen gegenüber den an der Vererbung beteiligten 
zytoplasmatischen Faktoren. T.M. Sonneborn gibt 
ab den 1940er Jahren verschiedene andere mögliche 
Mechanismen an, die das Phänomen der Dauermodi-

kation erklären können, so die Änderung der Kon-
zentration von sich selbst-replizierenden Faktoren im 
Zytoplasma.28

Experimentelle Untersuchungen von Modi katio-
nen werden seit dem 19. Jahrhundert durchgeführt. 
Untersuchungsmaterial bilden meist P anzen, die an 
verschiedenen Standorten unterschiedliche Wuchs-
formen zeigen. Indem eine P anze von einem Stand-
ort entnommen wird und an einem anderen einge-
p anzt wird (oder ihre Samen dort ausgesät werden), 
kann das Ausmaß der relativen Ein üsse von Um-
weltbedingungen und genetischen Faktoren ermittelt 
werden. Die bekanntesten Untersuchungen dieser 
Art sind neben den Studien von Turesson die Expe-
rimente des Ump anzens von Schafgarben (Achillea 
lanulosa) in verschiedenen Höhenlagen, die in den 
1940er Jahren durchgeführt werden.29 Weil das Aus-
sehen der P anzen weitgehend von ihrer Herkunft 
und nicht von ihrem aktuellen Standort abhängt, 
schließen J. Clausen, D.D. Keck und W.M. Heisey, 
dass die unterschiedlichen Wuchsformen genetisch 
bedingt sind, also keine Modi kationen darstellen. 

Plastizität
Im Englischen hat sich die terminologische Verwen-
dung des Ausdrucks ›Modi kation‹ weniger etabliert 
als im Deutschen. Zur Bezeichnung der Fähigkeit der 
Anpassung eines individuellen Organismus an seine 
jeweiligen Umweltbedingungen wird häu ger der 
Begriff ›Plastizität‹ verwendet. In der allgemeinen 
Bedeutung der Veränderlichkeit eines Gegenstades 
in seiner Form erscheint der Ausdruck seit dem frü-

Abb. 317. Modi kation der Pigmentierung bei der Schlupf-
wespe Habrobracon juglandis. Von links nach rechts erfolg-
te die Aufzucht bei 35, 30, 20 und 16°C (aus Schlottke, E. 
(1926). Über die Variabilität der schwarzen Pigmentierung 
und ihre Beein ussbarkeit durch Temperaturen bei Ha-
brobracon juglandis Ashmead. Z. vergl. Physiol. 3, 692-
736: 701).
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hen 18. Jahrhundert (Switzer 1727: »It [sc. pepper-
mint] is well known to be very easily propagated by 
its own stringy roots, which, hydra-like, will spring, 
cut it off or to pieces ever so much; such a plasticity 
there is in its nature, that nothing but balm can pre-
tend to the like«30). Im Deutschen wird das Wort seit 
den 1790er Jahren in erster Linie auf Flüssigkeiten 
in den Körpern von Tieren bezogen (Mezler 1798: 
»die Plastizität der üßigen, und die Lebenskraft der 
festen Theile«31; »die Plastizität der Säfte«32); da-
neben erscheint es auch im Sinne von »thierischer 
Bildungsfähigkeit«33 oder als »die Fähigkeit [einiger 
Stoffe tierischer Körper] zu verhärten (Concrescibi-
lität) und dabey gewisse Formen anzunehmen (Plas-
ticität der thierischen Substanzen)« (Schmid 1799)34 
(vgl. Reich 1828: »Bildungstrieb ( Plasticität)«35). 

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird der 
Ausdruck nicht nur auf Organismen, sondern auch 
auf Populationen und Arten bezogen. Dies geschieht 
besonders in der Folge von Darwins Selektionstheo-
rie (Huxley 1859: »the extreme modi ability or plas-
ticity of those kinds of animals and plants which have 
been subjected to such arti cial conditions as are 
imposed by domestication«36; Clifford 1869: »The 
race must at a certain time have a de nite amount of 
plasticity, that is, a de nite power of adapting itself 
to altered circumstances by changing in accordance 
with them«37).

Mit Beginn des 20. Jahrhunderts wird das Wort 
vornehmlich auf Anpassungen im Bereich des Ner-
vensystems und Verhaltens bezogen (Lloyd Morgan 
1898: »individual plasticity of behaviour«38; Beale 
1870: »plasticity of the nervous system«39; Pikler 
1900: »Plastizität des Nervensystems«40; Lernen).

Im Kontext der Evolutionstheorie wird argumen-
tiert, dass Plastizität im Sinne einer phänotypischen 
Veränderung von Organismen in vielen Fällen einer 
genotypischen Veränderung vorausgeht (West Eber-
hard 2005: »genes are probably more often follo-
wers than leaders in evolutionary change«41). Dieser 
Mechanismus kann über die Entwicklungsplastizität 

(»developmental plasticity«) von Organismen ver-
mittelt werden: Entwicklungsprozesse können unter-
einander verschieden, aber über Generationen stabil 
sein, ohne dass dies auf der genetischen Ebene sicht-
bar wird.

Die Anpassung eines individuellen Organismus 
an seine besonderen Umweltbedingungen wird seit 
den 1950er Jahren phänotypische Akkommodation 
genannt (oder »phänotypische Flexibilität«; s.u.). 
Der Ausdruck wird zunächst in Bezug auf Einzel-
ler gebraucht (Stanier, Doudoroff & Adelberg 1957: 
»Nongenetic or physiological adaptation […] invol-
ves direct phenotypic accommodation: the cell un-
dergoes a nonheritable, physiological change in di-
rect response to a change in the environment, thereby 
becoming better able to survive«42). M.B. West Eber-
hard versteht die phänotypische Akkommodation in 
den 2000er Jahren als den ersten Schritt in Evoluti-
onsprozessen, in denen die genetischen Veränderun-
gen den phänotypischen nachfolgen: Erst nach den 
phänotypischen Anpassungen und der Realisierung 
dieses Phänotyps durch verschiedene Entwicklungs-
wege (»developmental recombination«) folgt in dem 
Modell West Eberhards die genetische Veränderung 
(»genetic accommodation«).43

Ein extremer Fall der genetischen Akkomodation, 
bei der eine phänotypische Anpassung an die Um-
welt genotypisch xiert wird, ist die seit den 1950er 
Jahren so genannte genetische Assimilation. Die 
Begriffsprägung geht auf C.H. Waddington zurück, 
der den Ausdruck seit 1953 gebraucht (»genetic as-
similation of an environmental effect«).44 Nach Ein-
schätzung von West-Eberhard geht die Evolution der 
Mehrheit aller Merkmale auf den Prozess der gene-
tischen Assimilation zurück.45 Die Mechanismen des 
Prozesses sind aber noch wenig verstanden.

Phänotypische Plastizität
Das Konzept der ›phänotypischen Plastizität‹ wird 
in den 1920er Jahren eingeführt (Brierley 1921: 

»phenotypic plasticity«46; später 
auch: »adaptive plasticity of the 
phenotype«47). 

Das Grundmuster der phäno-
typischen Plastizität besteht in 
der Variation des Phänotyps von 
Organismen des gleichen Ge-
notyps, die durch verschiedene 
Umweltbedingungen verursacht 
ist. Unterschiedliche Formen 
der phänotypischen Plastizität 
werden unterschieden, wobei 

Gegenstand der Variation

Individuum Population

zeitliche 
Dimension

kurzfristig
(zyklisch/reversibel)

Verhaltens exibilität,
Zyklomorphose

Saison-
polyethismus/

polymorphismus

langfristig
(linear/irreversibel)

Entwicklung 
(Prägung, Wuchsform)

Tradition, 
Evolution

Tab. 190. Kreuzklassi kation von Typen der phänotypischen Plastizität (in Bezug auf 
Verhalten und Körperbau von Organismen).
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drei wesentliche Unterscheidungsgesichtspunkte 
herangezogen werden48: (1) die zeitliche Dimensi-
on: Variation innerhalb einer Generation oder über 
mehrere Generationen, (2) das Objekt der Variation: 
Variation zwischen verschiedenen Populationen oder 
von Individuen in einer Population und (3) die Re-
lation zu Umweltänderungen: kontinuierliche versus 
diskrete und reversible versus irreversible Variation 
(vgl. Tab. 190 für eine an diese Gliederung z.T. an-
gelehnte Einteilung). Das übereinstimmende Merk-
mal besteht in einer Anpassung des Phänotyps eines 
Organismus an eine bestimmte Umweltbedingung. 
Die einfachste Form der phänotypischen Plastizi-
tät bildet damit das situationsspezi sche Verhalten 
eines Organismus. Allein das Vorhandensein ver-
schiedener Verhaltensweisen in unterschiedlichen 
Umweltbedingungen (Verhaltenspluralität) bedingt 
also eine Art der phänotypischen Plastizität von Or-
ganismen.49 In den meisten Kontexten bezieht sich 
der Begriff allerdings auf die irreversible Variation 
von verschiedenen Individuen einer Population auf-
grund unterschiedlicher Umweltein üsse.50 In gene-
tischen Modellen ist mit ›phänotypischer Plastizität‹ 
dagegen meist die Variation zwischen verschiedenen 
Generationen gemeint.51

Weitgehend synonym mit ›phänotypischer Plasti-
zität‹ wird der Ausdruck phänotypische Flexibilität 
(»phenotypic exibility«52) verwendet. J.M. Thoday 
versteht darunter 1953 eine Komponente der Varia-
bilität zwischen Individuen, die unabhängig von ge-
netischen Unterschieden ist (»a component of varia-
bility which is independent of genetic exibility«).53 
Ein Vorschlag zur Differenzierung zwischen Plasti-
zität und Flexibilität, der sich aber nicht allgemein 
durchgesetzt hat, erfolgt aufgrund des Kriteriums der 
Reversibilität: Die Plastizität bezieht sich danach auf 
irreversible Änderungen des Phänotyps, die Flexibi-
lität dagegen auf reversible (vgl. Tab. 190).54

In der Regel wird die phänotypische Plastizität 
– ebenso wie, auf Populationsebene, der Polymor-
phismus – als eine Anpassung an räumlich heteroge-
ne und zeitlich variable Umweltbedingungen inter-
pretiert. In einer polymorphen Population steht eine 
Vielzahl unterschiedlicher Typen bereit, die für je-
weils andere Umweltbedingungen gut angepasst sind. 
Die phänotypische Plastizität kann daher besonders 
bei solchen Organismen als funktional interpretiert 
werden, die eine geringe Fähigkeit zur individuellen 
Anpassung an unterschiedliche Umweltbedingungen 
und zum Ausgleich von Störungen (also zur Ho-
möostase) aufweisen. Phänotypische Plastizität und 
Polymorphismus auf der einen Seite und Homöos-
tasefähigkeit auf der anderen Seite können geradezu 

als funktional äquivalent gedeutet werden.55 Mathe-
matische Modellierungen zeigen, dass eine genetisch 

exible Strategie gegenüber spezialisierten und xen 
Strategien überlegen und stabil sein kann.56 

Wegen der Bereitstellung von Varianten, die ei-
ner anschließenden Selektion unterworfen werden 
können, stellt die phänotypische Plastizität ein Phä-
nomen dar, das die Evolution beschleunigen kann. 
Andererseits kann das Vorliegen einer Plastizität in 
manchen Kontexten auch als Ausdruck eines nicht 
abgeschlossenen Selektionsprozesses gesehen wer-
den. Wenn aus einer Reihe von Merkmalen nur eines 
optimal ist, dann ist die phänotypische Plastizität ein 
Phänomen, das der Evolution dieses gut angepassten 
Merkmals im Wege steht.57
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Molekularbiologie
Die Molekularbiologie ist eine im 20. Jahrhundert 
entstandene Teildisziplin der Biologie, die biologi-
sche Prozesse auf molekularer Ebene untersucht. 
Der erste, der die Bezeichnung verwendet, ist wohl 
W. Weaver, der Direktor der ›Natural Sciences Sec-
tion‹ der ›Rockefeller Foundation‹, die in der Mitte 
des Jahrhunderts Forschungsprogramme aus diesem 
Feld der Biologie mit erheblichen Forschungsgel-
dern fördert. 1938 prognostiziert Weaver, die »neue 
Biologie« oder »Molekularbiologie« werde sich als 
ebenso revolutionär erweisen wie die Entdeckung 
der lebenden Zelle.1 Der neue Terminus wird rasch 
aufgegriffen und verbreitet sich schnell.2

Der Gegenstandsbereich der Molekularbiologie 
wird unterschiedlich bestimmt. Nach einem weiten 
Verständnis, das an dem Wortlaut des Ausdrucks 
orientiert ist, umfasst sie alle Untersuchungen bio-
logischer Phänomene auf molekularer Ebene. Nach 
dem engen Verständnis ist sie dagegen auf die Erfor-
schung genetischer Vorgänge auf molekularer Ebene 
festgelegt (und wird dann von der umfassenderen 
Biochemie abgegrenzt; s.u.).3 Auch wenn dies mehr 
von den Begriffen als der tatsächlichen Forschungs-
praxis ausgeht, könnten Biochemie und Molekular-
biologie insofern unterschieden werden, als erstere 
als Teildisziplin der Chemie verstanden wird, die 
sich mit den chemischen Reaktionen in Lebewesen 
befasst, zweitere dagegen als Teildisziplin der Bio-
logie, in der es um die Integration dieser Reaktionen 
in das System des Organismus, also die funktionalen 
Aspekte der Reaktionen geht.

Die Natur ihres Gegenstandes bedingt es, dass die 
Molekularbiologie auf eine Vielzahl apparativ auf-
wändiger Techniken angewiesen ist. Diese werden 
seit den 1930er Jahren entwickelt, z.B. die Elektro-
nenmikroskopie, Ultrazentrifugation, Röntgenstruk-
turanalyse und UV-Spektroskopie. Wegen des gro-
ßen apparativen Aufwands ruht die Organisation der 
Forschung in der Molekularbiologie häu g weniger 
auf umfassenden Theorien als auf besonderen experi-
mentellen Techniken und »Experimentalsystemen«.4 
Sie ist als eine »hybride Wissenschaft« anzusehen, 
die »mindestens Experimentalsysteme aus der Bio-
physik, der Biochemie und der Genetik miteinander 
kombiniert« (Rheinberger 1999).5 Der hybride Cha-
rakter bezieht sich dabei auf alle Aspekte der Diszi-
plin, nicht nur auf die Natur der Experimentalsyste-
me, sondern auch auf die in ihr entwickelten Kon-

zepte und beschriebenen Objekte, die erst über die 
Techniken zugänglich werden. Aufgrund des hohen 
technologischen Aufwands ist die Praxis der mole-
kularbiologischen Forschung durch eine ausgeprägt 
arbeitsteilig organisierte Zusammenarbeit verschie-
dener Teams gekennzeichnet.

In der Molekularbiologie werden die Lebenspro-
zesse durch eine »Batterie von Techniken« (Burian 
19966) erschlossen; das Leben erscheint damit in 
einer neuen »technologischen Landschaft« (Kay 
19937). Der Organismus nimmt damit, wie es H.-J. 
Rheinberger 1998 ausdrückt, in den apparativ ge-
prägten Analysen der Molekularbiologie »den Status 
eines technischen Objekts« an und wird auf diese 
Wese selbst »in ein Labor verwandelt«.8

Weil es das Programm der Molekularbiologie dar-
stellt, die biologischen Prozesse auf der chemischen 
Ebene der Moleküle zu beschreiben, steht ihr Ansatz 
in besonderem Verdacht, eine reduktionistische Stra-
tegie zu verfolgen. Insofern die Molekularbiologie 
aber als Teilgebiet der Biologie verstanden wird und 
von der Biochemie unterschieden ist, werden in ihr 
auch die Prozesse auf molekularer Ebene stets funk-
tional gedeutet und in das System des Organismus 
integriert. Die Analyse und Erklärung der Lebens-
prozesse auf molekularer Ebene muss also nicht not-

Die Molekularbiologie ist die Teildisziplin der Biologie, 
die Lebensprozesse auf molekularer Ebene untersucht.
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wendig einen Reduktionismus enthalten, und es lässt 
sich auch zeigen, dass Fragen des Reduktionismus 
für die Forschung der Molekularbiologen weitge-
hend irrelevant sind9.

Nach A. Rosenberg enthält die Molekularbiologie 
als einzige biologische Disziplin neben der Evolu-
tionsbiologie einen universalen theoretischen Kern, 
der für alle Lebensformen (auf der Erde) Gültigkeit 
hat.10 Vorstellbar ist allerdings, dass außerirdische 
Lebewesen auf einer ganz anderen molekularbiolo-
gischen Basis ihre Organisation entfalten. Eher als 
die Molekularbiologie sollte daher eine Theorie der 
Organisation oder Selbstorganisation als zweite theo-
retische Basis der Biologie neben der Evolutionsthe-
orie angesehen werden.

Ursprünge im späten 19. Jh.
Frühe Theorien der Molekularbiologie befassen 

sich mit dem molekularen Bau der Zel-
len. C. von Nägeli nimmt 1877 aufgrund 
der Doppelbrechung der Stärkekörner und 
Zellwände einen Aufbau der Zellen aus 
kristallisierten, länglichen Teilchen an, 
die in der Zelle hydratisiert vorliegen und 
die er Micellen (von lat. mica »Krume«) 
nennt.11 Nachdem physikalische Theorien 
über die optische Anisotropie von Misch-
körpern entwickelt werden, wird die Mi-
cellartheorie Nägelis zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts zunächst optisch durch H. 
Ambronn12 und später röntgenogra sch 
durch P. Scherrer13 bestätigt. Aus Viskosi-
tätsmessungen an Zellulose- und Stärkelö-
sungen entwickelt H. Staudinger 1932 die 
Überzeugung, in den Zellen müssten lange 
Fadenmoleküle vorliegen.14 Staudingers 
Vorstellungen schienen jedoch anfangs 
den Röntgenanalysen zu widersprechen 
und konnten sich nur langsam durchset-
zen.15

Molekulare Prozesse der Vererbung
Eines der Hauptprojekte in der Frühphase 
der Molekularbiologie besteht in der Auf-
klärung der molekularen Mechanismen der 
Vererbung. Als wahrscheinlichste stoff-

liche Grundlage des Erbmaterials gelten 
bis in die 1940er Jahre die Proteine, weil 
den Nukleinsäuren, in denen nur vier Ba-
sen nachgewiesen wurden, ( Gen/DNA) 
eine zu geringe Spezi tät zugeschrieben 
wird. Es herrscht die Annahme vor, die 
Sequenzen der Nukleinsäuren bestünden 

aus immer gleichen Wiederholungen der Basen und 
seien daher zu unspezi sch, um als Träger der Erb-
information fungieren zu können (»Tetranukleotid-
Hypothese«). In den ersten Modellen der genetisch 
wirksamen Moleküle haben die Nukleinsäuren allein 
eine Stützfunktion; der Teil, der die Spezi tät des 
Moleküls bedingt, wird in den Proteinen gesehen. 
Aufgrund von Röntgenstrukturanalysen stellen T. 
Caspersson und J. Schultz Ende der 1930er Jahre 
das Modell eines Nukleoproteins auf, das die Form 
einer einsträngigen Helix hat. Die wesentliche Rolle 
der Nukleinsäuren sehen Caspersson und Schultz in 
der Streckung der Proteine, um dadurch die Stabilität 
und Replikation des Moleküls zu ermöglichen; sie 
vermuten aber auch bereits, dass die Fähigkeit zur 
Selbstreproduktion (»self-reproduction«) der Mole-
küle (»self-reproducing molecules«) an der Nuklein-
säure-Komponente des Moleküls hängt.16

Abb. 318. Schema des zentralen Netzes von chemischen Reaktionen im 
Stoffwechsel eukaryoter aerober Zellen (aus Alberts, B. et al. (1983). 
Molecular Biology of the Cell: 83).
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Aufgrund experimenteller Befunde zur »Trans-
formation« von Bakterien allein durch die Übertra-
gung von DNA17 ( Vererbung) sowie die Infektion 
von Bakterien mit radioaktiv markierter DNA von 
Bakteriophagen18 tritt ab Mitte der 1940er Jahre das 
Protein-Paradigma des Gens in den Hintergrund, und 
es beginnt sich die Ansicht zu verfestigen, dass die 
DNA ( Gen) der wesentliche Träger der genetischen 
»Information« ist. Die DNA wird also als das Mo-

lekül identi ziert, in dem das von einer Generation 
zur nächsten weitergegebene genetische Material 
enthalten ist. Bekanntermaßen gelingt es J. Watson 
und F. Crick 1953 durch Verbindung einer Reihe von 
Befunden, u.a. dem von E. Chargaff ermittelten kon-
stanten quantitativen Verhältnis der vier Basen in den 
Nukleinsäuren und den Röntgenstrukturbildern, die 
R. Gosling, R. Franklin und M. Wilkins von der DNA 
erstellen, das bis heute gültige Modell der Doppel-
helix für die Struktur der DNA aufzustellen ( Gen: 
Abb. 183).19

Die alte Annahme, die Sequenz der Basen in der 
DNA und der Aminosäuren in den Proteinen beste-
he aus den immer gleichen Wiederholungen, sei also 
unspezi sch und damit irrelevant für die Genetik, gilt 
durch die Aufklärung der Sequenz der Aminosäuren 
(der Primärstruktur) des ersten Proteins, des Insulins, 
Anfang der 50er Jahre in Cambridge20 als widerlegt. 
Es zeigte sich vielmehr, dass die Sequenz der Ami-
nosäuren für die Struktur des Moleküls von großer 
Bedeutung ist.

Der nächste Schritt der Analyse besteht in der Her-
stellung einer Beziehung zwischen der Sequenz der 
organischen Basen der DNA mit der Sequenz der 
Aminosäuren der Proteine. Die Frage ist, auf welche 
Weise die spezi sche Struktur der DNA auf die Pro-
teine übertragen wird. Anfang der 50er Jahre werden 
Modelle der direkten Wechselwirkung zwischen den 
Aminosäuren und der Ober äche der DNA vorge-
schlagen.21 Wesentlich getragen durch den »RNA-
Tie-Club«, dem u.a. Watson und Crick angehören, 
setzt sich später die Vorstellung durch, zwischen der 
Sequenz der DNA und der Proteine sei ein vermitteln-
der Schritt der Bildung von RNA zwischengeschaltet. 
Watson vermutet bereits 1952 einen einseitigen Weg 
der Informationsweitergabe von der DNA über die 
RNA zum Protein (vgl. Abb. 319).22 Crick formuliert 
es dann 1958 als das Zentrale Dogma der Molekular-
biologie, dass der Informations uss einseitig von den 
Nukleinsäuren zu den Proteinen verläuft und nicht 
umgekehrt werden kann (»once ›information‹ has 
passed into protein it cannot get out again […] trans-
fer from protein to protein, or from protein to nucleic 
acid is impossible«).23 Der erste Schritt dieses Pro-

zesses, der Übergang der DNA zur RNA wird 1961 
von Jacob und Monod Transkription genannt24; zwei 
Jahre später wird der zweite Schritt, die Bildung der 
Proteine nach der Basensequenz der RNA, Translati-
on genannt25 (auch zuvor ist in der Genetik die lingu-
istische Metapher der Translation bereits verbreitet, 
z.B. bei Gamow 195426, jedoch nicht in der späteren 
spezi schen Bedeutung). Bemerkenswert ist dabei, 
dass die informationstheoretischen Metaphern in 
zwei sehr unterschiedlichen Kontexten eingeführt 
werden: einerseits im Zusammenhang einer Analyse 
von Gen- und Enzymregulationen, also in einer Be-
trachtung der Wechselwirkung von Zellbestandteilen 
(u.a. durch Jacob und Monod), andererseits in der Un-
tersuchung der als linearer Weg vorgestellten »Über-
setzung« der DNA in Proteine. Offenbar unabhängig 
voneinander wird in beiden Fällen das Konzept des 
Boten (engl. »messenger«) verwendet, einerseits für 
eine chemisch nicht identi zierte spezielle Substanz, 
die eine regulierende Funktion ausübt (den anfangs 
so genannten Repressor, frz. »répresseur«27), ande-
rerseits für die zwischen DNA und Protein vermit-
telnde RNA, die später so genannte messenger RNA28 
( Gen).29 Das zentrale Projekt der Molekularbiologie 
in den 1960er Jahren besteht in der Aufklärung des 
genetischen Codes, d.h. der Übersetzungsregel der 
Basensequenz der DNA in die Aminosäuresequenz 
der Proteine ( Gen).

Postgenomik und Proteomik
Seit den 1970er Jahren erfolgt eine verstärkte Aus-

Abb.319. Frühe Darstellung des funktionalen Verhältnisses 
von DNA, RNA und Protein, d.h. des »Zentralen Dogmas 
der Molekularbiologie«: Die DNA (unten) ist zur Selbstre-
plikation in der Lage, außerdem geht von ihr die Bildung 
der RNA (oben rechts) aus, von der wiederum die Proteine 
(oben links) gebildet werden. Skizze J. Watsons aus den 
frühen 1950er Jahren (aus Watson, J. (1968). The Double 
Helix: 154).
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richtung der Molekularbiologie fort von der Untersu-
chung von Bakterien hin zurAnalyse des Genoms hö-

herer Organismen. Entscheidende Fortschritte in der 
Sequenzierung der DNA werden mittels der Technik 
der Polymerase-Kettenreaktion (PCR) erzielt.30 Der 
Erfolg zeigt sich u.a. in der vollständigen Sequen-
zierung des Genoms von P anzen, Mäusen und 
schließlich im Jahr 2000 des Menschen. Mit diesen 
Fortschritten verschiebt sich der Fokus der moleku-
larbiologischen Forschungen von dem Gen als Ana-
lyseeinheit zur Interaktion von Genen untereinander 
und mit Proteinen. Es beginnt damit die neue Epoche 
der Postgenomik (»postgenomics«31; Gen).

Die im zentralen Dogma der Molekularbiologie 
liegende Privilegierung der DNA als kausales Agens 
wird schon früh problematisiert. So weist B. Commo-
ner 1964 darauf hin, dass für das »Ablesen« der DNA 
ein ganzer Apparat von Enzymen notwendig ist, es 
also eine Rückwirkung von Genprodukten und ande-
ren Zellkomponenten auf die Expression von DNA-
Abschnitten gibt. Die Spezi tät der Struktur der DNA 
hat nach Commoner einen »multi-molekularen Ur-
sprung«; die DNA könne daher weder als ein »selbst-
verdoppelndes Molekül« noch als Master-Molekül 
der Zelle angesehen werden. Alle DNA-Funktionen 
seien vielmehr eingebettet in eine komplexe Zellum-
welt: »the unique properties of life are possessed by 
no constituent less complex than the living cell«.32 In 
dieser Hinsicht muss das zentrale Dogma also einge-
schränkt werden: In einigen Fällen läuft der Informa-
tions uss auch von den Proteinen zur DNA, insofern 
letztere die Expression von ersterer regulieren.

In Anlehnung an den Begriff ›Genom‹ ( Gen) 
führt M. Wilkins auf einer Tagung im Jahr 1994 
den Terminus Proteom ein, um die Gesamtheit der 
Proteine eines Organismus (die sich im Laufe seines 
Lebens ändern kann) zu bezeichnen.33 Die einseitige 
Fixierung der Analyse molekularbiologischer Pro-
zesse auf die Gene, die quasi disziplinären Status 
erreicht (»Genomik«), wird in den 1990er Jahren um 
die Analyse der Wechselwirkung von Genen mit Pro-
teinen ergänzt. Es wird damit das Zeitalter der Pro-
teomik (»proteomics«)34 und der Wiederkehr einer 
holistischen Biologie35 ( Ganzheit) propagiert. Bei 
der Proteomik handelt es sich um ein rasant expan-
dierendes Forschungsfeld.

Um die Einheit und das Zusammenwirken von 
Genom und Proteom eines Organismus auf den Be-
griff zu bringen, schlägt H.-J. Rheinberger 2002 den 
Ausdruck Organom vor: »das Genom und Proteom 
aus der Sicht des Zusammenwirkens aller bekannten 
Gen- und Proteinstrukturen«36.

Molekulare Wege des Stoffwechsels
Durch neuartige Verfahren, u.a. der Markierung von 

Fokus auf dem Gemeinsamen aller Lebewesen
Die Molekularbiologie betont die Gemeinsamkeiten der 
basalen Lebensphänomene aller Lebewesen auf der mo-
lekularen Ebene.

Konzentration auf die einfachsten Organismen
Weil es besonders um die allen Lebewesen gemein-
samen Phänomene geht, kann sich die Forschung aus 
pragmatischen Gründen auf die einfachsten Organismen 
konzentrieren, die Bakterien und Viren.

Bottom up-Ansatz
Erklärt werden die Lebensphänomene ausgehend von 
der physikalisch-chemischen Ebene der Moleküle und 
physikalischen Kräfte. Weitgehend ausgeblendet wer-
den damit Phänomene und Prozesse, die sich aus der In-
teraktion der Teile bei komplexen Organismen ergeben 
oder die die Interaktion zwischen Organismen (wie z.B. 
die Symbiose) oder die Interaktion von Organismen und 
ihrer Umwelt betreffen.

Interdisziplinarität
Die Einheit der Molekularbiologie wird nicht durch 
eine Methode geleistet, sondern einen Forschungsge-
genstand: die molekulare Ebene als Ursache der Le-
bensphänomene. Zur Erforschung dieses Gegenstandes 

nden sich verschiedene außer- und innerbiologische 
Disziplinen zusammen, darunter die Physik, Chemie, 
Mathematik, Genetik, Embryologie, Physiologie, Im-
munologie und Mikrobiologie.

Protein-Paradigma
Gegenstand der Untersuchung sind bevorzugt einige 
wenige Stoffklassen, insbesondere die Proteine, über 
deren Struktur und Funktion viele biologische Phäno-
mene, wie Fortp anzung, Wachstum, Nervenfunktionen 
und Immunität, erklärt werden.

Das Submikroskopische als Ort des Lebens
Als Ursprungsort der Lebensphänomene gilt der submi-
kroskopische Bereich zwischen 10-6 und 10-7 cm.

Technologische Landschaft
Untersucht werden kann dieser Bereich allein durch 
den Einsatz aufwändiger technischer Apparate, wie z.B. 
Elektronenmikroskopen, Ultrazentrifugen, Elektropho-
resen, Spektroskopen und Röntgendiffraktometern.

Arbeit im Teamwork
Der interdisziplinäre Ansatz und der hohe apparative 
Aufwand bedingt die soziale Organisation der For-
schung in Form von Teamwork.

Tab. 191. Charakteristika der Molekularbiologie, die diese 
als einen grundsätzlich neuen Ansatz der Biologie auswei-
sen (nach Kay, L.E. (1993). The Molecular Vision of Life. 
Caltech, the Rockefeller Foundation, and the Rise of the 
New Biology: 4f.).
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Stoffen mit radioaktiven Isotopen, gelingt im 20. 
Jahrhundert die Aufklärung zentraler Stoffwechsel-
wege von P anzen und Tieren. Diese zentralen Wege 
stellen sich z.T. als Kreisläufe heraus, so z.B. der 
1937 entschlüsselte Zitrat- oder Zitronensäurezy-
klus (engl. Dixon 1939: »citric acid cycle«37), nach 
seinem Entdecker auch Krebszyklus genannt, der 
eine wichtige Bedeutung bei der Energiegewinnung 
im Rahmen des Abbaus von Kohlenhydraten spielt38 
( Ernährung/Atmung), und der zentrale Stoffwech-
selweg der Photosynthese, der 1956 aufgeklärte re-
duktive Pentosephosphatzyklus (engl. Racker 1957: 
»reductive pentose phosphate cycle«39) oder Cal-
vinzyklus40 ( Ernährung/Photosynthese). Ein wich-
tiger linearer Prozess des Primärstoffwechsels ist 
die Glykolyse. Der Ausdruck wird seit Ende des 19. 
Jahrhunderts auf einen biochemisch nicht geklärten 
Vorgang der Au ösung von Glukosezucker im Blut 
bezogen (franz. Lépine & Baural 1891: »gycolyse«41; 
engl. Tate 1892: »glycolysis«42). Die biochemische 
Beschreibung der Intermediärprodukte der Glykoly-
se erfolgt in den 1930er Jahren durch u.a. G. Emb-
den, O.F. Meyerhof und J.K. Parnas.43 Dass bei der 
Energiegewinnung aus der Nahrung eine Phosphat-
übertragung eine entscheidende Rolle spielt, weist 
V.A. Engelhardt Anfang der 1930er Jahre nach.44 
Das zentrale Molekül für den Energiestoffwechsel, 
das ATP (Adenosintriphosphat) beschreibt K. Loh-
mann schon 1929 (»Adenylpyrophosphorsäure«).45 
Die später geläu ge Abkürzung ›ATP‹ erscheint aber 
erst Ende der 1930er Jahre (engl. Stephenson 1939: 
»A.T.P.«46). Ein wichtiges Enzym im Stoffwechsel 
der Kohlenhydrate und Fette, das Acetyl-Coenzym A 
wird von F. Lynen und E. Reichert 1951 beschrie-
ben (zunächst unter der Bezeichnung »acetyliertes 
Coferment A«47; später als »S-acetyl coenzyme A« 
und »acetyl CoA«48). Ein anderer linearer Stoffwech-
selweg, die -Oxidation der Fettsäuren, wird 1904 
von F. Knoop entdeckt49; die molekularen Prozesse 
werden aber erst Jahrzehnte später aufgeklärt50. Nach 
Vorarbeiten von Knoop wird die zentrale Reaktion 
im Stoffwechsel der Aminosäuren, die Transaminie-
rungsreaktion, 1937 von A.E. Braunstein und M.G. 
Kritzmann beschrieben.51 F. Lipmann formuliert 
1941 eine allgemeine Hypothese über den Energie-
transfer mittels ATP in den lebenden Zellen.52

Biochemie
Der Ausdruck ›Biochemie‹ erscheint vereinzelt be-
reits in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts. So 
verwendet ihn L. Lenhossék 1824 in Überlegungen 
zur Wirksamkeit von Naturstoffen als Arzneimittel: 

»die Biochemie müßte, wenn sie als solche zu Stan-
de kommen sollte, aus der Naturlehre des lebendigen 
Organismus und aus der Pathologie hervorgehen, 
nicht aber aus dem chemischen Laboratorium in 
selbe übertragen werden: denn es fragt sich nicht, 
wie sich gewisse Stoffe, als zerstörte Überreste des 
Organischen, unter gewissen Umständen verhalten, 
sondern darum, wie sich der Organismus in seinem 
biochemischen Prozeß überhaupt, und gegen ge-
wisse, mit ihm in Con ict tretende ponderable und 
imponderable Stoffe verhalte«.53 Bis zur Mitte des 
Jahrhunderts taucht das Wort an verschiedenen Stel-
len vereinzelt auf.54 An exponierter Stelle gebraucht 
V. Kletzinsky den Ausdruck in seinem ›Compendium 
der Biochemie‹ aus dem Jahr 1858. Er de niert die-
se Teildisziplin eingangs als den »Theil der Biologie 
oder Lehre vom Leben, welcher das materielle Sub-
strat der Organe und Funktionen erforscht«.55 Nach 

Einheitlichkeit der Zellbausteine
Zellen bestehen aus Verbindungen typischer  Stoffklas-
sen, von denen die häu gsten Kohlenhydrate, Proteine, 
Fette und Nukleinsäuren sind.

Universalität der Enzyme als Katalysatoren
Der Zellstoffwechsel wird von fast universal verbreite-
ten Enzymen als chemischen Katalysatoren reguliert.

Glucose als allgemeines Stoffwechselsubstrat
Das für den Energiestoffwechsel zentrale und allgemein 
verbreitete Molekül ist Glucose.

Universalität der zentralen Stoffwechselwege
Die zentralen Stoffwechselprozesse, wie der Abbau der 
Glucose, vollziehen sich bei fast allen Lebewesen auf 
gleichen Wegen.

ATP als Elementarquantum der Energie
Das einfache Molekül ATP bildet den universal verbrei-
teten Speicher der Energie in biologischen Prozessen.

Membrangebundene Phosphorylierungen
Der Aufbau des ATP erfolgt auf einheitlichem Weg über 
membrangebundene Elektronentransportketten.

Einheitsmembranen als Zellgrenzen
Zellen werden durch in ihrer Grundstruktur einfach auf-
gebaute Doppellipidschichten begrenzt.

Universalität des genetischen Codes
Genetische Informationen werden über ein fast univer-
sales einfaches System von nur vier organischen Basen 
und deren Übersetzung in 20 Aminosäuren weitergege-
ben.

Tab. 192. Die Einheitlichkeit der Lebewesen in biochemi-
scher Hinsicht (verändert und erweitert nach Höxtermann, 
E. (1994). Berliner Botaniker in der Geschichte der Bio-
chemie: 135f.).
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außen grenzt Kletzinsky die Biochemie von der Bio-
physik und der Biomorphologie ab, intern gliedert 
er sie in »analytische Biochemie oder die Chemie 
der Elemente und organischen Molecule« und einen 
»synthetischen Theil, oder die Lehre von den bio-
chemischen Processen, die Chemie der organischen 
Funktionen«.56 Beide werden auch unterschieden als 
»Lehre vom Stoffe des Lebens« und »Lehre vom Le-
ben des Stoffes«.57

Zu allgemeiner Verbreitung gelangt der Ausdruck, 
nachdem F. Hoppe-Seyler ihn seit 1877 gebraucht.58 
Als ›chemische Werkstatt‹ (»of cina chemica«) wird 
der P anzenkörper bereits in der ersten Hälfte des 
18. Jahrhunderts bezeichnet.59 Vorgängerkonzepte 
zu ›Biochemie‹ sind seit Ende des 18. Jahrhunderts 
Zoochemie (Juch 1800)60 oder Tierchemie (Fourcroy 
1782: »Chimie animale«61; Anonymus 1782: »animal 
chemistry«62; dt. 1803: »Thierchemie«63) und die 
Phytochemie (Naumburg 1799: »Botanische Chemie 
oder Phytochemie, welche die chemische Analyse 
der P anzenkörper und ihrer Theile enthält«64) oder 
P anzenchemie (Fourcroy 1782: »Chimie végéta-
le«65; Ecker 1799: »P anzenchemie«66) sowie die 
physiologische Chemie67 (Weigel 1777: »physiolo-
gische Chemie«68; Thouvenel 1780: »chimie physio-
logique«69). X. Bichat bezieht den Titel ›Tierchemie‹ 
(»chimie animale«) im Jahr 1800 auf die chemische 
Analyse des Urins, des Speichels und anderer Kör-
persäfte. Nach der Auffassung Bichats bilden diese 
Untersuchungen nicht einen Teil der physiologischen 
Chemie (»chimie physiologique«), sondern vielmehr 
einer Chemie des toten Körpers (»l’anatomie cada-
vérique des uides«).70

Seit ihrer Prägung ist mit diesen Worten ein re-
duktionistisches Forschungsprogramm zur Untersu-

chung der Lebensvorgänge verbunden. J.J. Berzelius 
wendet sich mit seinem Begriff der Tierchemie zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts gegen jeden vitalis-
tischen Ansatz und konstatiert 1806: »Das Leben 
liegt nicht in einem fremden, im organischen oder 
lebenden Körper be ndlichen Wesen, sein Ursprung 
ist in den allgemeinen Grundkräften der Urstoffe zu 
suchen, und es ist die notwendige Folge der Verhält-
nisse, unter denen die Grundstoffe des lebenden Kör-
pers vereinigt sind«.71

Die ältere statische Chemie der Lebewesen ge-
winnt viele ihrer Erkenntnisse aus einer Analyse der 
Verdauungsprozesse ( Ernährung). Wichtige Fort-
schritte in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts brin-
gen die Untersuchungen F. Magendies72, W. Prouts73 
und die Zusammenarbeit von F. Tiedemann und L. 
Gmelin74. Im Rahmen dieser Untersuchungen wer-
den als Grundstoffe der Lebewesen die Stoffklassen 
der Kohlenhydrate, Fette und Eiweiße identi ziert. 
Während ältere Autoren davon ausgehen, dass diese 
Stoffe allein von Lebewesen hergestellt werden kön-
nen, ist mit der gelungenen Harnstoffsynthese durch 
F. Wöhler im Jahr 1828 der Nachweis erbracht, dass 
auch auf chemisch-synthetischem Weg eine Erzeu-
gung von Stoffen möglich ist, die unter natürlichen 
Bedingungen allein in Lebewesen zu nden sind.75

Während die ältere Chemie der Lebewesen we-
sentlich in einer Untersuchung ihrer stof ichen Zu-
sammensetzung besteht, ist der Ansatz der Bioche-
mie auf eine Analyse der Dynamik der Stoffumwand-
lung ausgerichtet – eine Gegenüberstellung von sta-
tischer und dynamischer Betrachtung, die sich schon 
bei K.B. Hofmann 1879 ndet.76 Für die Etablierung 
der neuen Disziplin der Biochemie ist darüber hin-
aus kennzeichnend, dass sie seit den 1870er Jahren 
ein neues Gefüge von Begriffen entwickelt, mit Hilfe 
dessen sie sich aus ihren älteren Wurzeln in der Phy-
siologie, besonders der Ernährungslehre und Zell-
physiologie, lösen kann. Ein entscheidender Schritt 
besteht dabei in der Verschiebung der Analyseebene 
von dem Protoplasma der Zelle auf die Ebene einzel-
ner chemischer Stoffe – v.a. mittels des Konzepts des 
Enzyms (s.u.).77 Dieses Konzept ermöglicht neue Er-
klärungen von Prozessen des Stoffwechsels, der At-
mung und anderer Stoffumsätze im Organismus und 
liefert darüber hinaus die Basis für die Vereinigung 
sehr unterschiedlicher Ansätze in einem gemeinsa-
men Forschungsprogramm, das der Biochemie spezi-

sche, von Chemie und Physiologie unterschiedene 
Fragestellungen zuweist und damit bei aller Vielfalt 
der Methoden eine disziplinäre Ordnung verleiht.78 
Der sich im letzten Viertel des 19. Jahrhunderts ver-
breitende Ausdruck ›Biochemie‹ wird damit nicht 

Abb. 320. Zitratzyklus (aus Krebs, H.A. (1946). Cyclic proc-
esses in living matter. Enzymologia 12, 88-100: 88).
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nur eine Bezeichnung für eine alte Sache, sondern 
mit dem Wort ist seit der Jahrhundertwende auch ein 
neues Programm verknüpft.

Zu einem rapiden Aufschwung der Biochemie und 
einer raschen Verbreitung der Bezeichnung kommt es 
im ersten Jahrzehnt des 20. Jahrhunderts. Eine gan-
ze Reihe von biochemischen Zeitschriften beginnt in 
dieser Zeit ihr Erscheinen79; der erste Lehrstuhl für 
Biochemie wird 1902 an der Universität Liverpool 
eingerichtet80.

Den eigentlichen Durchbruch erreicht die Bio-
chemie der Enzyme mit den neuen experimentellen 
Techniken der Ultrazentrifugation und der Röntgen-
strukturanalyse, die sich seit den 1920er Jahren etab-
lieren und den Nachweis ermöglichen, dass Enzyme 
und Proteine große Moleküle mit einer jeweils cha-
rakteristischen Struktur darstellen.

Bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts erweist es sich, 
dass die zentralen Stoffwechselwege eine erstaunli-
che Homogenität in den verschiedensten Gruppen 
von Organismen aufweisen und die Biochemie damit 
durch eine – angesichts der morphologischen Vielfalt 
der Organismen – überraschende Einheitlichkeit ge-
kennzeichnet ist (vgl. Tab. 192).

Kolloidchemie
In den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts ent-
wickelt sich die neue Enzymbiochemie parallel zu 
einem Ansatz, der auf dem Konzept des Kolloids 
aufbaut.81 Dieser Terminus wird 1860 von T. Gra-
ham eingeführt (»colloids«82) und beschreibt – im 
Gegensatz zu ›Kristalloid‹ und in Ableitung von dem 
griechischen Ausdruck › ‹ für »Leim« – eine 
besondere gelartige Erscheinungsform von Materie 
im festen Aggregatzustand, nämlich Stoffe, die nicht 
schnell mit anderen Stoffen reagieren, die nicht zur 
Kristallisation neigen und die nicht durch organische 
Membranen diffundieren. Mit diesem Konzept ver-
knüpft sich einerseits ein stark an der Teilchenphysik 
orientiertes Programm, das eine bessere Anbindung 
der Biochemie an die Physik und Chemie in Aus-
sicht stellt, als dies auf der Basis des anfangs vagen 
Enzymbegriffs möglich wäre. Andererseits wird am 
Vorhandensein der Kolloide die Eigenart der Lebe-
wesen festgemacht und der Begriff damit in speku-
lativer Weise auszunutzen versucht, um mit ihm die 
spezi schen Unterschiede von lebender und toter 
Materie zu begründen.83

Im Zusammenhang der Untersuchung von kolloi-
dalen Stoffen, insbesondere des Kautschuks, etabliert 
sich das Konzept des Makromoleküls (engl. »macro-
molecule«) für große Moleküle, die aus sehr vielen 
Atomen bestehen. H. Staudinger führt den Ausdruck 

1924 ein: »Für solche Kolloidteilchen, bei denen das 
Molekül mit dem Primärteilchen identisch ist, bei 
dem also die einzelnen Atome des Kolloidmoleküls 
durch normale Valenzbetätigung gebunden sind, 
schlagen wir [...] die Bezeichnung Makromolekül 
vor«.84 Später wird der Ausdruck v.a. für Polymere 
aus Zuckern, Aminosäuren oder Nukleinsäuren ver-
wendet. In einem älteren chemischen Kontext ist das 
Wort bereits Ende des 19. Jahrhunderts für postulier-
te große Moleküle in Kristallen in Gebrauch.85 Ohne 
Ein uss auf die spätere Begriffsbildung ist auch die 
Verwendung des Ausdrucks »Riesenmolecüle« durch 
E. P üger in den 1870er Jahren.86 Mit Hilfe des Be-
griffs des Makromoleküls gelingt es, eine eigenstän-
dige, zwischen Chemie und morphologisch orientier-
ter Biologie stehende Analyseebene zu begründen.87

Die Grundstoffe der Lebewesen
Mittels der Methoden der analytischen Chemie wird 
die Natur der Stoffe, aus denen die Lebewesen sich 
zusammensetzen, seit dem frühen 19. Jahrhundert 
untersucht. Die Namen solcher Stoffe, die makros-
kopisch abgegrenzte Strukturen bilden, werden z.T. 
seit der Antike tradiert, z.B. die Bezeichnung für 
Fett. Dieses deutsche Wort ist abgeleitet von dem 
ursprünglich niederdeutschen Adjektiv ›fett‹, das 
wiederum von dem untergegangenen mittelhoch-
deutschen Verb ›veizen‹ (vgl. altenglisch ›fætan‹) 
»fett machen« abstammt. Sachlich entsprechende 
Substantivbildungen anderer Sprachen sind: italie-
nisch ›grasso‹; lateinisch ›pingue‹, ›adeps‹, ›omen-
tum‹ und ›crassus‹ (Adj.) sowie griechisch › ‹88. 
Die ersten systematischen Untersuchungen der Fette 
leistet M.E. Chevreul im zweiten Jahrzehnt des 19. 
Jahrhunderts.89 Er bestimmt die Fette als eine Zusam-
mensetzung von Glycerin und Fettsäuren und gelangt 
zur Unterscheidung von sieben verschiedenen Fett-
säuren.

Als Bezeichnung für den Grundstoff der Organis-
men führt G.J. Mulder 1838 – vielleicht nach Anre-
gung durch Berzelius90 – das Wort Protein ein.91 Er 
versteht darunter die organische Materie als allge-
meines Prinzip aller Bestandteile eines Lebewesens 
(»la matière organique, étant un principe général de 

Abb. 331. Lineare Verknüpfung von Aminosäuren zu einer 
Kette in Proteinen (aus Hofmeister, F. (1902). Ueber den 
Bau des Eiweißmoleküls. Naturwiss. Rundsch. 17, 529-533; 
545-549: 547).
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toutes les parties constituantes du corps animal«).92 
Die Proteine stellt Mulder sich als phosphor- und 
schwefelhaltige Verbindungen vor, die mit einem 
Grundkörper aus Stickstoff, Kohlenstoff, Wasser-
stoff und Sauerstoff verbunden sind. Sie sollen die 
Ausgangsstoffe für die Herstellung aller anderen 
Verbindungen im Tierkörper bilden. J. Liebig, der 
die Bezeichnung von Mulder übernimmt, ist der Auf-
fassung, die Proteine würden in P anzen aus anorga-
nischen Ausgangsstoffen gebildet und alle stickstoff-
haltigen Bestandteile des Tierkörpers stammten von 
den Proteinen ab.93 Dass die Proteine Polypeptide 
sind, ist seit den Untersuchungen E. Fischers und F. 
Hofmeisters zu Beginn des 20. Jahrhunderts bekannt 
(vgl. Abb. 321).94 Fischer macht den Vorschlag, die 
Ketten von Aminosäuren nach der Anzahl der anei-
nander gebundenen Aminosäuren als »Dipeptide«, 
»Tripeptide«, »Tetrapeptide« etc. zu benennen.95 
Später werden die Proteine häu g als Proteinstoffe 
oder Proteide bezeichnet. Auf dem Internationa-
len Physiologie-Kongress in Heidelberg 1907 wird 
empfohlen, nur noch den Ausdruck Proteine zu ver-
wenden.96 Die ältere Bezeichnung für die Proteine 
im Deutschen lautet Eiweiß (abgeleitet von frühneu-
hochdeutsch ›eier-weiß‹). Sie erscheint seit der zwei-
ten Hälfte des 18. Jahrhunderts, wird aber erst in den 
1850er Jahren zu einem im physiologischen Kontext 
regelmäßig verwendeten Terminus.97

Die neben Fetten und Proteinen dritte wichtige 
Stoffklasse der Lebewesen sind die Kohlenhydrate. 
Der Ausdruck erscheint im zweiten Jahrzehnt des 
19. Jahrhunderts für Hydrate des Kohlenstoffs, d.h. 
quantitativ unspezi sche Verbindungen von Kohlen-
stoff mit Wasser (Meinecke 1817: »man […] kann 
die Holzfaser für ein Kohlenhydrat ansehen, das aus 
Kohle und Wasser in dem Verhältnisse von 4 zu 3, 
oder vielleicht richtiger von 2 zu 1 besteht«98). Re-
gelmäßig verwendet wird der Ausdruck erst seit den 
1840er Jahren. C. Schmidt bestimmt die Stoffklasse 
1844 ausgehend von der Summenformel Cn(H2O)m 
ein (»Stoffe […], die Kohlenstoff plus Wasserstoff 
und Sauerstoff im Verhältniß wie im Wasser enthal-
ten«).99 Im Englischen verwendet W. Prout 1831 die 
Formulierung (»Saccharine group […:] they are es-
sentially composed of carbon and water, or in other 
words, […] they may be considered as hydrates of 
carbon«).100 Nach der Aufklärung der chemischen 
Struktur der Kohlenhydrate als Polymere von Mo-
nosachariden (Glukose) werden diese seit Ende des 
19. Jahrhunderts auch als Polysaccharide bezeichnet 
(von Richter 1891101; 1880: »Polysaccharate«102).

Eine vierte Stoffklasse, die Nukleinsäuren, werden 
zuerst Ende der 1860er Jahren von J. Miescher aus 

Zellkernen extrahiert und als »Nuclein« bezeichnet 
( Gen).103 Seit Ende der 1880er Jahre ist von den 
›Nukleinsäuren‹ die Rede (Altmann 1889: »Nucleïn-
säuren«).104 Die zentrale Rolle dieser Stoffklasse bei 
den Prozessen der Vererbung wird seit den 1940er 
Jahren geklärt.

Fermente und Enzyme
Die physiologisch besonders wichtige Klasse von 
Proteinen, die biochemische Reaktionen katalysie-
ren, wird 1877 von W. Kühne Enzyme genannt.105 
Der bis ins 20. Jahrhundert parallel dazu verwen-
dete Ausdruck Ferment (abgeleitet von lat. ›ferve-
re‹ »kochen, wogen«) wird bereits in der römischen 
Antike für aufquellende Stoffe und für den Prozess 
der Gärung zur Herstellung von Brot, alkoholischen 
Getränken oder anderer Nahrungsmittel verwendet 
(»fermentum« u.a. bei Vergil, Celsus, Columella 
und Plinius106). J.B. van Helmont gebraucht diesen 
Ausdruck Mitte des 17. Jahrhunderts für ein imma-
terielles Naturprinzip, das direkt von dem zentralen 
lenkenden Prinzip der organischen Körper, dem 
»Archeus«, beein usst wird, um auf die Materie in 

gerichteter Weise einzuwirken.107 Im Prozess der Al-
koholgärung betrachtet van Helmont besonders die 
Ausscheidung der Kohlensäure und erklärt sie analog 
zum Aufgehen einer Saat (»imago fermenti impreg-
nat massam semine«).108 Im 19. Jahrhundert spielt 
der Begriff ›Ferment‹ im Zusammenhang mit The-
orien der Gärung eine Rolle: Der Bodensatz in gä-
renden Flüssigkeiten wird mit diesem Ausdruck be-
legt.109 Nachdem man diesem Bodensatz eine wichti-
ge kausale Rolle im Gärungsprozess zuerkennt, wird 
die Bezeichnung auch auf chemische Agentien von 
Lebewesen in anderen Zusammenhängen übertra-
gen. M. Traube, der anders als sein Lehrer J. Liebig 
die (richtige) Theorie vertritt, dass der Gärungspro-
zess sich unter Beteiligung von Lebewesen (Pilzen) 
vollzieht, (»vegetative Gährungstheorie«) behauptet 
1877: »Die Fermente sind nicht, wie Liebig annahm, 
in Zersetzung begriffene Körper […], sondern es 
sind den Eiweisskörpern nahestehende chemische 
Verbindungen, die […] eine bestimmte chemische 
Zusammensetzung besitzen und durch Aeusserung 
bestimmter chemischer Af nitäten Veränderungen 
in anderen Körpern hervorrufen. […] Fermente sind 
Ursachen der wichtigsten vital-chemischen Processe 
und zwar nicht nur in den niederen, sondern auch in 
den höheren Organismen«.110

Nach Kühne sind die Enzyme im Gegensatz zu den 
Fermenten im engeren Sinne an die lebende biolo-
gische Zelle gebunden. Diese Unterscheidung zwi-
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schen Enzymen und Fermenten wird jedoch hinfällig, 
nachdem E. Buchner 1897 nachweist, dass auch ein 
zellfreier Hefepresssaft eine Gärung bewirken kann 
und dass dafür ein bestimmtes Protein, die Zymase, 
verantwortlich ist.111 Diese Entdeckung wird als die 
Lösung des Enzymbegriffs aus der Zellbiologie und 
als wesentlicher Beitrag zur Begründung der Bioche-
mie gewertet. 

G. Bertrand stellt 1897 fest, dass einige Enzyme 
für ihre Aktivität auf die Anwesenheit von Metallen 
angewiesen sind; er nennt die Eisenanteile in den En-
zymen Ko-Fermente (»co-ferments«).112 Später, u.a. 
unter dem Ein uss der Entdeckung von A. Harden, 
dass zellfreie Fermentationen auf Phosphat und einen 
organischen Kofaktor angewiesen sind, verbreitet 
sich der Ausdruck Ko-Enzym.113

Biophysik
Der Ausdruck ›Biophysik‹ erscheint vereinzelt in der 
ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts, so 1828 bei A. 
Henschel zur Kennzeichnung der »materialistischen 
Lebensansicht« des Physiologen J.C. Reil.114 In ei-
nem Fremdwörterbuch wird das Wort 1870 allgemein 
als »Lebensorganismenlehre« erläutert.115 Diese letz-
te Verwendung ist wahrscheinlich durch E. Haeckel 
beein usst, der 1866 als alternative Bezeichnung für 
die Physiologie die Formulierung »organische oder 
biologische Physik (Biodynamik)« verwendet.116 
Vereinzelt ist seit Beginn des 19. Jahrhunderts auch 
von der Zoophysik die Rede (Anonymus 1801).117 
Bis zum Ende des 19. Jahrhunderts erscheint der 
Ausdruck ›Biophysik‹ nur gelegentlich, meist zu-
sammen mit ›Biochemie‹.118

In zunehmend terminologischer Verwendung wird 
das Wort an der Wende vom 19. zum 20. Jahrhundert 
gebräuchlich. K. Pearson schlägt die Bezeichnung 
1892 für einen Wissenschaftszweig vor, der sich um 
den Nachweis bemüht, dass auch die Tatsachen der 
Biologie auf besonderen physikalischen Gesetzen 
beruhen (»branch of science which endeavours to 
show that the facts of Biology [...] constitute parti-
cular cases of general physical laws«).119 Erste Veröf-
fentlichungen zur Biophysik erscheinen in den ersten 
Jahren des neuen Jahrhunderts.120

Institutionelle Etablierung erfährt das Fach in den 
1930er Jahren. In Frankfurt am Main wird 1937 das 
›Kaiser-Wilhelm-Institut für Biophysik‹ gegründet 
(seit 1948 ›Max-Planck-Institut für Biophysik‹). Der 
Vorgänger dieser Einrichtung ist das 1921 von F. 
Dessauer gegründete ›Institut für medizinische Phy-
sik‹. B. Rajewsky, einer der Schüler Dessauers, der 
sich wie dieser v.a. mit der Anwendung der Strahlen-

physik in der Biologie und Physik beschäftigt, wird 
der erste Präsident des Biophysik-Instituts in Frank-
furt.121 Die Forschungen des Instituts konzentrieren 
sich bis nach dem Zweiten Weltkrieg auf die Aus-
wirkungen von Strahlungen auf biologische Objekte. 
Zur Ausrüstung des Instituts zählen ein Elektronen-
beschleuniger und eines der ersten Elektronenmik-
roskope. Seit den 1960er Jahren verlagert sich der 
Forschungsschwerpunkt auf die Untersuchung des 
Stofftransports über natürliche und künstliche Mem-
branen.

Die Biophysik ist weniger durch die Einheitlich-
keit ihres Gegenstandes ausgezeichnet als durch die 
Verwendung bestimmter Verfahren und Techniken. 
Sie kann daher eher als eine Hilfswissenschaft der 
Biologie denn als eigene Subdisziplin angesehen 
werden.122
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Morphologie
Der Terminus ›Morphologie‹ wird von J.W. von 
Goethe geprägt. In seinen Tagebüchern und Brie-
fen verwendet er den Ausdruck seit dem September 
1796.1 Er de niert ihn als »Lehre von der Gestalt der 
Bildung und Umbildung der organischen Körper«.2 
Veröffentlicht wird der Text mit dieser Passage erst 
1817. Wohl unabhängig von Goethe erfolgt daher die 
Begriffsprägung durch K.F. Burdach im Jahr 1800. 
Burdach versteht unter der »Morphologie des Men-
schen« die »Lehre von der Form des menschlichen 
Körpers«.3

Goethes Begründung der Morphologie
Goethe beschreibt die Morphologie als eine »Hülfs-
wissenschaft der Physiologie«4, insofern diese es all-
gemein mit der Analyse eines Ganzen in der Natur zu 
tun habe. Weil die Morphologie »nur darstellen und 
nicht erklären will«, sei sie von den anderen Hilfs-
wissenschaften der Physiologie, insbesondere der 
Physik und der Chemie, unterschieden. Im Gegensatz 
zu diesen allgemeinen Lehren werde die Morpholo-
gie »durch ihre Beschränkung eigentlich nur zur be-
sondern Lehre«5. In ihr soll offenbar die Anwendung 
der allgemeinen »Kraft- und Ortsverhältnisse« der 
Physik und der »Stoff- und Mischungsverhältnisse« 
der Chemie auf einen besonderen Körper dargestellt 
werden. Weil die Erklärung auf die Prinzipien von 
Physik und Chemie verweisen, ist in der Morpho-
logie also nur eine Beschreibung eines besonderen, 
gestalteten Körpers gegeben. Goethe sieht die Mor-
phologie auch nicht im Kontrast zu der auf Sektio-
nen beruhenden Anatomie, sondern versteht sie als 
eine Lehre, die selbst auf der Anatomie und Zooto-
mie aufbaut. Und auch der Physiologie setzt Goethe 
die Morphologie nicht streng entgegen, denn auch 
die Morphologie ist für ihn nicht allein eine Lehre 
der (statischen) Gestalten, sondern auch der dynami-
schen Verhältnisse der Metamorphose, d.h. der Um-
wandlung der organischen Formen ( Metamorphose; 
Typus). 

Goethes Sprache in seinen morphologischen Schrif-
ten weist einige Besonderheiten auf: Bemerkenswert 
ist einerseits sein Verzicht auf die Verwendung einer 
strengen Terminologie. Statt terminologischer Wen-
dungen gebraucht er für die gleiche, seinem Ver-
ständnis nach sich ständig wandelnde Sache häu g 
verschiedene Worte (»Synonymvariation«). Dieser 
»Variationsstil« ermöglicht ihm, die Sache von ver-

schiedener Seite zu beleuchten und zu umkreisen, 
und sie damit in gewisser Weise offen zu lassen, statt 
sie zu xieren.6 Außerdem ist für Goethes Sprache in 
diesem Zusammenhang kennzeichnend, dass er die 
morphologischen Dinge häu g nicht mittels intrinsi-
scher Merkmale benennt, sondern relationale Bestim-
mungen vornimmt, ein morphologisches Element 
also unter Bezug auf andere benennt (z.B. verwendet 
er in seinen botanischen Studien viel die Ausdrücke 
›Teil‹ und ›Organ‹).7 In die Morphologie ist also mit 
Goethes beschreibender Sprache immer schon ein 
Bezug zu dem Ganzen des Organismus hergestellt. 
Die Morphologie ist ausgerichtet auf eine Analyse 
funktionaler Aspekte des Zusammenwirkens der Tei-
le im Ganzen des Organismus. Abgelehnt wird in der 
morphologischen Perspektive also die Interpretation 
der Organismen als bloße Aggregate von Teilen, die 
frei miteinander kombiniert werden können, und be-
tont wird die wechselseitige Abhängigkeit der Teile 
und die Geschlossenheit des gesamten Systems des 
Organismus (die »Korrelation der Teile«; s.u.).

Über die Botanik und Zoologie hinausgehend, ist 
das Konzept der Morphologie bei Goethe auch auf 
die anorganische Natur auszuweiten. Was Goethe im 
Auge hat, ist insgesamt eine Morphologienlehre der 
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Natur.8 Auch für die Gestalt der Mineralien ließe sich 
daher mit Goethe eine Morphologie formulieren.9

Goethes »Gesetze des organischen Typus«
Obwohl Goethe in der Morphologie den Schwer-
punkt auf einen beschreibenden Ansatz legt, versucht 
er es doch, diese Lehre als eine Gesetzeswissenschaft 
zu etablieren. So ist er der Auffassung, in der »Meta-
morphose der P anzen« sei die Grundlage einer Phy-
siologie der Formbildung gegeben, von der Goethe 
sagt: »Sie zeigt uns die Gesetze wornach die P an-
zen gebildet werden. Sie macht uns auf ein doppeltes 
Gesetz aufmerksam [:] 1. Auf das Gesetz der innern 
Natur, wodurch die P anzen konstituiert werden. 2. 
Auf das Gesetz der äußern Umstände wodurch die 
P anzen modi ziert werden«.10 

Goethe trennt hier die gesetzesmäßige Konstituti-
on des Typus von seiner gesetzesmäßigen Modi -
kation in mannigfaltige Formen. Die Gestaltbildung 
wird in den begrif ichen Rahmen von idealtypischen 
Gestalten, die die Einheit des Typus verkörpern, und 
modi zierenden Metamorphosen, die die Mannigfal-
tigkeit der Abwandlungen ermöglichen, gestellt. B. 
Hassenstein interpretiert die beiden Gesetze Goe-
thes im Licht der Evolutionstheorie. Danach betrifft 
das erste Gesetz Organisationsmerkmale des Or-
ganismus, die sich aus seiner inneren Organisation 
ergeben und deshalb konstant erhalten bleiben. Das 
zweite Gesetz betrifft Anpassungsmerkmale, die sich 
aus der Beziehung des Organismus zu seiner Um-
welt ergeben, und die sich daher mit den jeweiligen 
Umwelten, in denen verwandte Organismen leben, 
ändern können11 (für diese auf C. Nägeli zurückge-
hende Unterscheidung Analogie). Der einheitliche 
Typus eines Blattes zeigt sich z.B. in den äußeren 
Teilen einer P anze in bestimmten Modi kationen, 
die zueinander in einer »geheimen Verwandtschaft« 
stehen: Spross-, Kelch-, Kron- und Staubblätter einer 
Blütenp anze haben sich nach Goethe in einer Reihe 
auseinander entwickelt und als ihnen gemeinsames 
Grundmuster lässt sich der Typus des Blattes ange-
ben.

Auch für die Tiere entwickelt Goethe Vorstellun-
gen von einem anatomischen Typus der Tiere, der ei-
nen Vorschlag enthält »zu einem allgemeinen Bilde, 
worin die Gestalten sämtlicher Tiere, der Möglichkeit 
nach, enthalten wären und wornach man jedes Tier 
in einer gewissen Ordnung beschriebe«.12 Ausführli-
cher formuliert Goethe in der nachgelassenen Arbeit 
›Versuch über die Gestalt der Tiere‹: »Wie nun aber 
[...] die Wissenschaft auf einmal zur Konsistenz ge-
langt, ein allgemeiner Leitfaden durch das Labyrinth 
der Gestalten gegeben ein allgemeines Fachwerk, 

worin jede einzelne Beobachtung zum allgemeinen 
Gebrauch niedergelegt werden könne, aufzubauen 
wäre, scheint mir der Weg zu sein wenn ein allge-
meiner Typus, ein allgemeines Schema ausgearbeitet 
und aufgestellt würde, welchem sowohl Menschen 
als Tiere untergeordnet blieben, mit dem die Klassen, 
die Geschlechter und Gattungen verglichen, wornach 
sie beurteilt würden«.13

Goethe schwebt hier das Konzept des später in der 
Biologie so genannten Bauplans vor ( Typus): ein 
idealisiertes Modell für die räumliche Anordnung der 
Körperteile eines Organismus, ein Schema der relati-
ven Lageverhältnisse seiner Körperteile. Goethe ver-
bindet mit dem Konzept des Bauplanes weniger die 
These einer verwandtschaftlichen Abstammung der 
Tiere; der Bauplan hat vielmehr die Funktion, den 
Organismus in seiner Ganzheit und korrelativen Ein-
heit seiner Teile darzustellen. Es geht dabei um zwei-
erlei: die Kopplung der strukturellen Komponenten 
untereinander und das Verhältnis der strukturellen 
zur funktionalen Organisation des Organismus. 

Die Grundlage für die Aufstellung eines Typus ist 
bei Goethe aber nicht die funktionale Einheit der Tei-
le, sondern der strukturelle Aspekte der Konstruktion 
des Organismus (»ausgehend von der Osteologie«). 
Der Vergleich von Bauplänen zeigt eine korrelative 
Änderung der strukturellen Komponenten des Gan-
zen: Die Veränderung des einen Teils zieht eine Ver-
änderung eines anderen nach sich. Größenzunahme 
des einen Körperteils geht z.B. mit der Größenabnah-
me eines anderen einher. Goethe formuliert diesen 
Zusammenhang als das »Gesetz des Etats« (s.u.).

Die konkreten von Goethe angeführten »Gesetze 
des organischen Typus«14 machen den vagen Cha-
rakter dieser »Gesetze« deutlich. Es handelt sich bei 

Abb. 322. Randzeichnung Goethes in seinem Manuskript 
›Zu den Gesetzen der P anzenbildung‹ (1788) (aus: Kuhn, 
D. (Hg.) (1964). Goethe. Die Schriften zur Naturwissen-
schaft. Deutsche Akademie der Naturforscher Leopoldina, 
Bd. I, 10, Taf. VIII, 2).
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ihnen nicht um Kausalgesetze, die einen zeitlichen 
Verlauf bestimmen oder einen konstitutiven Zusam-
menhang zwischen Größen etablieren, sondern ledig-
lich um komparative Verallgemeinerungen, die die 
Fülle des Materials ordnen. Die »typologischen Ge-
setze« bilden also nicht eigentlich Gesetze, sondern 
bloß mehr oder weniger gültige Prinzipien des Ver-
gleichs. Dies wird auch daran deutlich, dass ein Ty-
pus nicht nach strengen Kriterien identi ziert wird, 
sondern seine Konstruktion in der Regel mit der 
Leistung des Gestaltsehens in Verbindung gebracht 
wird: Bei Goethe heißt es 1795, es erscheine »das 
ganze Tierreich unter einem einzigen großen Bilde«, 
wenn wir es »mit Augen des Geistes sehen«.15 

Der begrif iche Rahmen der Naturwissenschaft 
wird hier also insofern gesprengt, als zur Explikation 
des Typus auf einen Grundbegriff der Ästhetik ver-
wiesen wird. Das Verhältnis zwischen Ästhetik und 
Naturwissenschaft bleibt bei Goethe in einer gewis-
sen Unschärfe. Einerseits lässt sich sagen: Die Äs-
thetik dient in Form einer Harmonienlehre als Hilfs-
wissenschaft der Morphologie. Auf der anderen Seite 
steht im Zentrum von Goethes Bestreben weniger die 
Etablierung einer methodisch sauberen Zoologie als 
die versuchsweise Erweiterung der Ästhetik auf die 
Natur. So betitelt er programmatisch ein Schreiben 
an Schiller: »Inwiefern die Idee: Schönheit sei Voll-
kommenheit mit Freiheit, auf organische Naturen an-
gewendet werden könne« (1794).16 Das Verhältnis ist 
hier das einer Anwendung: Der Wertbegriff der Äs-
thetik ermöglicht in seiner Anwendung auf die Biolo-
gie eine Ordnung der Organismen. Die Morphologie 
wäre demnach also konstitutionell auf die Ästhetik 
angewiesen, sie könnte sich nur nach Maßgabe äs-
thetischer Begriffe entfalten. Treffend charakterisiert 
wohl W. Benjamin die Stellung von Goethes Natur-
wissenschaft: »Goethes naturwissenschaftliche Stu-
dien stehen im Zusammenhang seines Schrifttums 
an der Stelle, die bei geringeren Künstlern oft die 
Ästhetik einnimmt. [...] Goethe gehört zur Familie 
jener großen Geister, für welche es im Grunde eine 
Kunst im abgezogenen Sinne nicht gab. Ihm war die 
Lehre von dem Urphänomen als Naturwissenschaft 
zugleich die wahre Kunstlehre, wie es für Dante die 
Philosophie der Scholastik und für Dürer die techni-
schen Künste waren«.17

Ob sich die von Goethe intendierten morphologi-
schen »Gesetze der Form« aber wirklich formulie-
ren lassen, ist seit Goethes Zeiten sehr umstritten. 
Hassenstein kritisiert Goethe 1950 dafür, dass seine 
Materialbasis nicht dafür ausgereicht hätte, morpho-
logische Gesetze zu formulieren18, und er hält zu-
sammenfassend fest: »Mehr, als daß ›etwas Wahres 

daran ist‹, darf der exakte Naturwissenschaftler von 
morphologischen Gesetzmäßigkeiten ohnehin nicht 
erwarten«.19

Vorläufer Goethes
Auch vor Goethe spielt die Morphologie eine grund-
legende Rolle in der Botanik und Zoologie: Die 
Beschreibung der Tiere nach ihrer äußeren Gestalt 
( Form) und ihre Ordnung nach morphologischen 
Merkmalen ( Systematik) bildet seit der Antike ein 
zentrales Thema der wissenschaftlichen Beschäfti-
gung mit den Lebewesen. Und auch allgemeine mor-
phologische Zusammenhänge im Sinne von Geset-
zen der »Korrelation« werden bereits in der Antike 
formuliert (so von Aristoteles; s.u.). Von der Antike 
bis zur Renaissance ist die Morphologie allerdings in 
erster Linie eine Hilfswissenschaft der für praktische 
Anwendungen relevanteren Physiologie.

Cuvier: Morphologie als Ganzheitslehre
Zu Beginn des 19. Jahrhunderts erlangen die typolo-
gischen Formgesetze eine zentrale Bedeutung für die 
Morphologie. Sie tragen auch dazu bei, den Begriff 
des Organismus als ein vereinheitlichendes Konzept 
der Biologie zu etablieren: Ein Organismus wird als 
eine morphologische und physiologische Ganzheit 
von Teilen gesehen, die nicht beliebig verändert und 
miteinander kombiniert werden können, sondern in 
einem Verhältnis der wechselseitigen zeitlichen und 
räumlichen Beein ussung stehen.

Der vergleichende Anatom G. Cuvier, der in Vie-
lem die von Goethe beabsichtigte Typologienleh-
re weiter entwickelt und auf eine breite empirische 
Grundlage stellt, formuliert 1812 allgemeiner und 
damit vorsichtiger als Goethe sein Korrelationsge-
setz (»la corrélation des formes dans les être organi-
sés«), dem zufolge jedes Lebewesen ein Ganzes bil-
det, ein einheitliches und geschlossenes System, in 
welchem alle Teile einander gegenseitig entsprechen 
und sich nur unter gleichzeitiger Veränderung ande-
rer Teile verändern können, so dass in gewisser Wei-
se mit jedem Teil alle übrigen gegeben sind: »Tout 
être organisé forme un ensemble, un système unique 
et clos, dont toutes les parties se correspondent mu-
tuellement, et concourent à la même action dé nitive 
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«.20 Für Cuvier als 
praktizierenden Paläontologen ist dabei besonders 
wichtig, dass sein Gesetz in der Weise angewandt 
werden kann, dass aus einem einzelnen überlieferten 
Teil eines Organismus weitreichende Schlüsse auf 
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seinen gesamten Körperbau gezogen werden können 
(s.u.).21

Homologiebegriff
Im Rahmen einer vergleichenden Morphologie 
( Anatomie) wird die Abwandlung der Gestalten 
besonders mittels des sich in der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts etablierenden Begriffs der Ho-
mologie untersucht. Dieses Konzept ermöglicht es, 
ausgehend von dem Verständnis des Organismus als 
systemisches Gefüge, die Abwandlung der Teile zu 
verfolgen, auch wenn diese Teile in Organismen ver-
schiedener Arten jeweils andere Formen oder Funkti-
onen aufweisen. Die Morphologie liefert mit diesem 
Ansatz entscheidende Impulse für die Vorstellung ei-
ner Phylogenese und genealogischen Klassi kation 
( Systematik), in der die Gruppierung nicht nach der 
Kombination von einzelnen Merkmalen und nicht 
nach Funktionen, sondern nach der Abwandlung des 
gesamten »Bauplans« vorgenommen wird.22

Form und Funktion
Als relativ wenig veränderlich erweisen sich in der 
komparativen Sicht vielfach die Formen der struk-
turellen Einheiten der Organismen (der Körperteile) 
sowie deren relative Lageverhältnisse. Einer größe-
ren Variation unterliegen dagegen die von den Teilen 
wahrgenommenen Funktionen. Archetypische Bau-
pläne werden daher meist allein auf der Grundlage 
der Form und Lage der Körperteile konstruiert. Zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts betont dies insbesondere 
É. Geoffroy St.-Hilaire in einer Auseinandersetzung 
mit Cuvier: Die vielen Beispiele von morphologisch 
ähnlichen Organen mit ganz anderen Funktionen 
weisen nach Geoffroy darauf hin, dass nicht die 
Funktionen, sondern die Formen und die Annahme 
eines gemeinsamen Bauplans den entscheidenden 
Schlüssel zur Interpretation der organischen Struktu-
ren liefern.23 Die damit begründete Struktur xiertheit 
der Bauplanforschung hat aber zumindest noch inso-
fern eine funktionale Komponente, als es doch die 
funktionale Organisation eines Organismus ist, die 
den Grund für die biologische Bedeutung der For-
men enthält und die damit die Ursache für die Mög-
lichkeit zur Formulierung typologischer Gesetze wie 
dem Korrelationsprinzip darstellt. 

Vielfach beschrieben wird in der vergleichenden 
Morphologie des 19. Jahrhunderts das Phänomen 
des Wechsels einer Funktion bei einem morpholo-
gisch einheitlichen Teil von verwandten Organis-
men (Dohrn 1875: »Funktionswechsel«; Funktion). 
Diese Erscheinung zeigt, dass die morphologische 
Gliederung des Organismus nicht parallel zu einer 

funktionalen Systematik verläuft. Die Systematik der 
Formen und der Funktionen eines Organismus lässt 
sich nicht immer einfach aufeinander abbilden (Ben-
ninghoff 1935: »Funktionelle Systeme decken sich 
nicht vollständig mit den Bauplangliedern«24). So 
wie eine Funktion durch verschiedene Formen wahr-
genommen werden kann (z.B. die Temperaturregula-
tion durch Transpiration oder Stoffwechselaktivität), 
kann auch eine Form mehrere Funktionen abdecken 
(z.B. die Leber). Funktionelle Systeme eines Orga-
nismus müssen sogar an überhaupt keine klar räum-
lich umrissene Form gebunden sein, wie das Beispiel 
des Immunsystems zeigt. 

Mitte des 19. Jh.: »disziplinärer Zusammenbruch«
Mit dem Aufblühen der Physiologie seit Mitte des 19. 
Jahrhunderts ist ein korrespondierender Niedergang 
der Morphologie verbunden, der bis in die Gegen-
wart anhält ( Biologie: Abb. 65). L. Nyhart spricht 

Abb. 323. Morphologie der Honigbiene und ihrer Organe. 
Eine der ersten mit Hilfe des Mikroskops angefertigten bio-
logischen Darstellungen (aus Stelluti, F. (1625). Apiarium 
[Einblattdruck]).
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in diesem Zusammenhang von einem »disziplinären 
Zusammenbruch« der Morphologie.25 Die Morpholo-
gie gerät u.a. in eine Krise, weil viele ihrer Konzepte 
im Rahmen einer naturphilosophischen Einstellung 
gewonnen wurden – diese gilt aber im Laufe des 
19. Jahrhunderts zunehmend als überholt, weil nicht 
empirisch fundiert. Mit dem Erfolg der Zellentheorie 
wird außerdem eine einheitliche Basis zur Erklärung 
und Beschreibung der Organismen ermöglicht, die 
die übergeordnete Ebene der Morphologie über üs-
sig zu machen droht. 

Einen zumindest zeitweiligen Aufschwung erlebt 
die Morphologie aber unter dem Ein uss der Evolu-
tionstheorie, insofern sie entscheidend an der Rekon-
struktion phylogenetischer Transformationsreihen 
beteiligt ist. Der vergleichende Morphologe C. Ge-
genbaur deklariert es 1875 zum ausdrücklichen Pro-
gramm der Morphologie, die Abstammungsverhält-
nisse zwischen den verschiedenen Formen zu klären 
und damit der Anatomie, Entwicklungsbiologie und 
Paläontologie einen übergeordneten Rahmen zu 
geben.26 Am Ende des Jahrhunderts nimmt die Ent-
wicklung dennoch eher den umgekehrten Lauf, in-
dem sich die Lehren von der Struktur und Genese der 
Organismen (z.B. die Zytologie und Entwicklungs-
physiologie) von der Morphologie emanzipieren und 
diese zu ihrer Hilfswissenschaft machen.27

Morphologie als Hilfswissenschaft der Physiologie
Für die Zoologen C. Bergmann und R. Leuckart bil-
det es 1852 ein Programm für die Zukunft, die Mor-
phologie »zu einem Theile der Physiologie« werden 
zu lassen; Ziel sei es, eine »Physiologie der Plastik« 
zu entwickeln.28 Eine ausdrückliche Priorität der 
Physiologie gegenüber der Morphologie und Anato-
mie wird 1865 von dem französischen Physiologen 
C. Bernard behauptet. Die Physiologie ist für ihn 
gegenüber der Anatomie die tiefere (»plus profon-
de«29) und komplexere30 Wissenschaft; die Anatomie 
sollte ihr daher als Hilfswissenschaft untergeordnet 
werden31: »l’anatomiste ne sait rien interpréter par 
l’anatomie seule«32; »l’anatomiste ne peut jamais al-
ler au delà de ce que lui apprend la physiologie«33. 
Der einzige Wert der Anatomie bestehe darin, Gewe-
be und andere Teile eines Organismus identi zieren 
und wiedererkennen zu können.

Die Etablierung der Physiologie im 19. Jahrhun-
dert zieht es auch nach sich, dass viele Aspekte, die 
anfangs als Thema der Morphologie gesehen wur-
den, später der Physiologie (und Entwicklungsbiolo-
gie) zugerechnet werden. Dies betrifft v.a. alle dy-
namischen Aspekte der Veränderung der Gestalten. 
Die Morphologie wird in der zweiten Hälfte des 19. 

Jahrhunderts damit zu einer reinen Lehre der stati-
schen Bauverhältnisse der Organismen. So sieht es 
auch E. Haeckel, indem er 1866 die Morphologie als 
Biostatik (»organische Morphonomie«) bezeichnet 
und ihr die Physiologie als Biodynamik (»organische 
Phoronomie«) gegenüberstellt.34 Beide Ausdrücke 
erscheinen bereits vor Haeckel in der ersten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts: Biostatik seit 1817 (Niemann 
1817) und Biodynamik seit 1820 ( Physiologie). Bis 
zur Jahrhundertmitte wird ›Biostatik‹ aber meist im 
Sinne einer statistischen Bevölkerungslehre, also ei-
ner Biostatistik verwendet ( Population).35 Erst seit 
den 1850er Jahren wird der Ausdruck in Abgrenzung 
von der Physiologie auf die statischen Verhältnisse 
eines lebendigen Körpers und seiner Bestandteile 
angewandt (Walser 1850: Es müsste »Aufgabe der 
Biostatik sein, die allgemeinen Gesetze der Mecha-
nik auf die Lebenserscheinungen anzuwenden«36; 
Kletzinsky 1857: »Biostatik und Biodynamik des 
Chinins«37).

Sich dem Zeitgeist entgegenstellend, wehrt sich 
Haeckel gegen eine methodische Gegenüberstellung, 
in der der Physiologie der »höhere Rang« einer erklä-
renden Wissenschaft, der Morphologie aber lediglich 
die Rolle einer »untergeordneten Hülfswissenschaft« 
zugeschrieben wird.38 Er behauptet dagegen eine 
strenge Koordination der beiden Wissenschaften: 
»Die Physiologie oder Biodynamik beschreibt und 
erklärt die Leistungen (Functionen, Bewegungen, 
Kräfte) der Organismen. Die Morphologie beschreibt 
und erklärt die Formen (äussere Gestalt und innere 
formelle Zusammensetzung) der Organismen«.39 
In einer gewissen Spannung steht diese Nebenord-
nung aber doch mit einem von Haeckel formulierten 
Grundsatz: »Jedes Sein wird nur durch sein Werden 
erkannt«.40 Auch das Werden der organischen Ge-
stalten ordnet Haeckel offensichtlich der Morpholo-
gie zu, so dass diese keine reine Lehre der statischen 
Formen bleibt: In Haeckels Systematik der biologi-
schen Teildisziplinen wird die Morphologie zunächst 
in Anatomie und Biogenie geschieden, erstere dann 
weiter unterteilt in Tektologie (Strukturlehre) und 
Promorphologie (Grundformenlehre) und letztere in 
Ontogenie (Individualentwicklung) und Phylogenie 
(Stammesentwicklung) ( Biologie: Abb. 57).

Trotz dieser Bemühungen Haeckels und anderer 
Morphologen ndet die beherrschende Stellung der 
Morphologie innerhalb der biologischen Forschung 
am Ende des 19. Jahrhunderts ein Ende. Beschrieben 
wurde dieser Prozess durch eine Bewegung der »Re-
volte gegen die Morphologie«.41 Nicht mehr allein 
die vergleichende Perspektive der Beschreibung von 
organischen Formen, sondern die Erklärung ihrer 
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Entstehung im Rahmen der ontogenetischen und phy-
logenetischen Entwicklung und ihrer Weitergabe von 
einer Generation zur nächsten durch Mechanismen 
der Vererbung bilden die entscheidenden Fragen, die 
zur Formulierung neuer experimentell orientierter 
Forschungsprogramme der Entwicklungsbiologie, 
Evolutionsbiologie und Genetik führen.
Der Botaniker K. Goebel erkennt der Morpholo-

gie zu Beginn des 20. Jahrhunderts keinerlei Selb-
ständigkeit mehr zu; er hält sie für eine vorläu ge, 
bloß beschreibende Disziplin: »Morphologisch ist 
das, was sich physiologisch noch nicht verstehen 
lässt«42. Und der Zoologe A. Meyer behauptet 1926, 
die Morphologie sei »überall da erledigt und entbehr-
lich, wo die von ihr beschriebenen Formverhältnisse 
physiologisch durchschaut sind«.43 Die Morphologie 
erscheint insofern als Krücke für eine noch nicht 
vollendete Physiologie.

Selbst Vertreter des Faches treten im 20. Jahrhun-
dert zurückhaltend und meist ohne weitreichende 
Ansprüche auf. H. Weber leitet seine Darstellung 
der ›Stellung und Aufgaben der Morphologie in der 
Zoologie der Gegenwart‹ 1955 mit der Feststellung 
ein: »Es ist ein Wagnis, in der Gegenwart [vor einem 
Auditorium von Zoologen] über Morphologie zu 
sprechen«; denn die Morphologie sei in der Wahr-
nehmung der meisten Biologen »günstigenfalls ein 
Mann auf verlorenem Posten – bemitleidenswert und 
ein wenig lächerlich«. Wohl zutreffend charakteri-
siert Weber die verbreitete Sicht auf die Morpholo-
gie, wenn er schreibt, sie sei »bei milder Beurteilung 
eine im wesentlichen abgeschlossene Disziplin mit 
einer unbestreitbaren Bedeutung für die zoologische 
Propädeutik, weniger wohlwollend betrachtet eine 
Pseudowissenschaft ohne die Möglichkeit exakter 
Problemlösungen und daher selbst im Unterricht mit 
Nichtachtung zu strafen«.44

Renaissance im Rahmen der Gestalttheorien
Parallel zu ihrem Niedergang auf breiter akademi-
scher Front erlebt die Morphologie allerdings in eini-
gen akademischen Nischen eine gewisse Renaissance, 
die u.a. von den organischen Gestalt- und Ganzheits-
lehren der ersten Jahrzehnte des 20. Jahrhunderts 
ausgeht( Ganzheit) und in der manche Biologen ihre 
Untersuchungen direkt an Goethe anzuschließen ver-
suchen. Diese Renaissance ist aber zugleich mit der 
Einsicht in das Ende der Morphologie als erklären-
der Wissenschaft verbunden. Der Botaniker W. Troll 
konstatiert gleich zu Beginn seiner grundlegenden 
Arbeit über ›Organisation und Gestalt im Bereich der 
Blüte‹ (1928), dass die Morphologie »als selbständi-
ge Disziplin ihrem Ende entgegenzugehen scheint«.45 

Sein Versuch der Rettung der Morphologie besteht 
darin, sie als Gestalttheorie zu konstituieren. Als sol-
che sieht er sie als »immanenterweise idealistische 
Wissenschaft«.46 Ihre Aufgabe sei es nicht, die Ent-
stehung der Gestalten kausal zu erklären, sondern sie 
»abzuleiten«47, d.h. ihre Arbeit bestehe darin, eine 
gegebene Gestalt durch eine Reihe von Transforma-
tionsschritten in andere Gestalten zu überführen. Die 
Morphologie als Lehre der Gestalten hat nach Troll 
»das Bleibende« zum Gegenstand: »der Strom von 
Ursache und Wirkung geht bloß durch sie hindurch 
[…]. Die Form, als Erscheinung der Idee, besteht 
also zwar in der Ebene der Kausalität, ist aber nicht 
von dieser Ebene und kann, als außer ihr liegend, aus 
ihr heraus nicht begriffen werden. Morphologisch ist 
demnach das, was sich physiologisch, das ist kausal, 
überhaupt nicht verstehen läßt«.48 Die Morphologie 
ist in den Augen Trolls demnach ausdrücklich kei-
ne erklärende Kausalwissenschaft, sondern eine an-
schauende Vergleichswissenschaft: »An die Stelle 
der kausalen Erklärung tritt in ihrem Bereich, wo das 
Auge allein regiert, die Ableitung«.49 Die Ableitung 
besteht hier nicht in dem Nachweis einer entwick-
lungsgeschichtlichen Reihe – diese wäre ja wieder 
kausal –, sondern in der Anwendung einer ästhe-
tisch-typologischen Klassi kation. Der Erfolg der 
Ableitung sei daher als Evidenz mit dem Charakter 
einer Offenbarung zu verstehen: »Es ist das Gelingen 
einer Ableitung, wie wenn die Sonne aufgeht«.50 Die 
Morphologie ist für Troll damit keine rein auf das 
empirische Material bezogene Wissenschaft, son-
dern sie enthält stets auch idealistische Bezüge: »Die 
Morphologie betrachtet die Gestalt nicht als Materie, 
sondern als in ihr ausgedrückte Erscheinung, die sich 
allein dem Sinne des Auges erschließt. Gestalt ist für 
sie die anschaulich erfaßte Ganzheit des Organismus 
und als solche unanalysierbar, d.h. sie geht, wie die 
exakten Wissenschaften vom ›Element‹ (ob dieses 
nun Elektron, Atom oder Mizell heißt), aus von der 
Gestalt und sucht deren Wesen, ihre innere Einheit, 
im gegenseitigen Vergleich mit anderen Gestalten 
zur Anschauung zu bringen«.51 

Verwandte Auffassungen zur Morphologie vertritt 
Mitte des 20. Jahrhunderts der Zoologe A. Portmann 
in Bezug auf die »Tiergestalt«.52 Portmann bringt die 
Morphologie insbesondere in Zusammenhang mit 
der Selbstdarstellung des Organischen: »Die Mor-
phologie […] ist die Wissenschaft von der Selbstdar-
stellung der Organismen und klärt gemeinsam mit 
der Physiologie die besonderen Formmerkmale der 
Organismen, die als Anpassungen an die Umgebung, 
an den Stoffwechsel oder an die Arterhaltung zu ver-
stehen sind.«53
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In einer Zeit, in der Genetik und Entwicklungs-
biologie rasante Fortschritte mit ihrer kausal-ana-
lytischen Methodik machen, hängt allerdings kaum 
mehr ein Biologe einer akausalen Morphologie an. 
Fraglich ist es v.a., ob die Morphologie es zur Auf-
stellung allgemeiner Gesetze der Formen und Form-
bildungen bringen wird.

Grundformenlehre
Ein immer wieder aufgegriffenes Programm der 
Morphologie besteht darin, organische »Grund-
formen« zu identi zieren, die als wiederkehrende 
Strukturelemente in Organismen erscheinen. Insbe-
sondere ausgehend von den Symmetrieverhältnis-
sen von Organismen sind diese Grundformen in ein 
System gebracht worden (s.u.). Kritisch ist gegen 
diese »Grundformenlehre« angeführt worden, dass 
die äußere Beschreibung der Organismen nach ihren 
Symmetrieverhältnissen die eigentlichen formge-
benden Prozesse, die im Laufe der Ontogenese ab-
laufen, außer Acht lässt. Morphologisch interessant 
sind nicht allein die resultierenden äußeren Formen 
der Organismen, sondern vielmehr die möglichen 
Gesetzmäßigkeiten in den Ursachen dieser Formen. 
Es bleibt ein bisher nur unvollständig eingelöstes 
Programm der vergleichenden Morphologie, nicht 
nur geometrische Figuren anzugeben, die den Orga-
nismen ähneln, sondern die Gesetze der Individual-
entwicklung, die zu diesen Formen führen, selbst zu 
formulieren. Bei der Komplexität der betrachteten 
Prozesse kann aber auch bezweifelt werden, dass 
diese überhaupt sich dem Schema allgemeiner Ge-
setze fügen und damit eine eindeutige Systematik 
ergeben. 

Als Leitbild für die systematische Erfassung der 
Gestalt der Organismen und Organe ndet sich in 
der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts im Perioden-
system der chemischen Elemente. In den Worten des 
Pioniers M. Nowikoff ist es das Ziel, die Gestalten 
der Organismen als »Ausdruck allgemeiner, in der 
lebenden Natur liegender Gesetze der Formbildung« 
zu interpretieren.54 Nowikoff präsentiert »periodische 
Tabellen«55, die als Grundlage für eine Klassi kation 
der organischen Formen bei sehr unterschiedlichen 
Tieren fungieren. Nowikoff bezieht sich dabei auf 
die Formen von Gehäusen, Zentralnervensystemen, 
Augen, Leuchtorganen und Bewegungseinrichtun-
gen. Die einzelnen Formtypen, so z.B. die Gehäuse 
in Form von Becher, Röhre oder Spirale oder die 
Nervensysteme in Form von Netz, Markstrang oder 
Ganglien treten in jeweils verschiedenen phylogene-
tischen Verwandtschaftsgruppen auf und bilden so 
jeweils eine Periode. 

Auch in der heutigen Debatte um die Gesetze der 
Formbildung taucht der alte morphologische Traum 
eines Periodensystems der organischen Formen im-
mer wieder auf. Im Programm der strukturalistischen 
Entwicklungsbiologie erscheint er z.B. bei B. Good-
win in den 1980er Jahren. Nach Goodwin soll sich 
eine »rationale« Systematik der Formen von dem 
historischen Ansatz der durch die Evolutionstheorie 
dominierten Biologie befreien und stattdessen die 
Formen nach ahistorischen »idealen Gesetzen der 
Formbildung« klassi zieren: »The rational taxono-
my which could emerge from a logical classi cation 
of these forms would be quite independent of the 
actual historical sequence of appearance of species, 
genera and phyla, just as the periodic table of the ele-
ments is independent of their historical appearance, 
and is compatible with a great variety of possible se-
quences«.56 Auch den Begriff der Homologie will 
Goodwin in diesem Sinne nicht mehr als genealo-
gisches, sondern als rein morphologisches Konzept 
verstehen (»homological equivalence is independent 
of history. […] it provides the basic tool for a logical 
classi cation of forms in terms of their generative 
principles«).57

Mit dem strukturalistischen Ansatz der Entwick-
lungsbiologie tritt an die Stelle des älteren For-
schungsprogramms, dem zufolge die Ergebnisse 
der ontogenetischen Prozesse, d.h. die am Ende der 
Entwicklung stehenden Gestalten, systematisiert 
werden, ein neuer Ansatz, der von den Prozessen der 
Morphogenese ausgeht, um die möglichen Gesetze 
der Gestaltbildung zu formulieren. Auf genetischer 
und molekularbiologischer Ebene können dabei in 
der Eireifung und frühen Morphogenese spezi sche 
Gene und konstante Mechanismen gefunden werden, 
die bei sehr unterschiedlichen Tierformen vorkom-
men. Insgesamt stecken die Versuche zur systema-
tischen Klassi kation der organischen Formen und 
Formbildungsprozesse aber noch in den Anfängen.

Methodik der Morphologie
Strittig sind bis in die Gegenwart die methodische 
Grundlage und die Abgrenzung des Gegenstandes der 
Morphologie. In der ersten Hälfte des 20. Jahrhun-
derts wird eine Diskussion darüber geführt, inwie-
fern die Morphologie allein an Strukturen orientiert 
sein soll oder auch funktionale Aspekte darzustellen 
habe. R.E. Snodgrass plädiert 1935 für die zweite 
Alternative: »Morphology [...] must be intimate with 
function, since it must see forms as plastic physical 
adaptations to the work to be performed«.58 G.F. Fer-
ris hält dagegen 1948 eine nicht auf die Funktion der 
organischen Teile bezogene Morphologie für den 



Morphologie631

methodisch saubereren Ansatz: »We postulate that 
it is not the business of the student of comparative 
morphology, to inquire into the function of a struc-
ture. It is his business merely to trace the history of 
a structure«59. Von philosophischer Seite wird darauf 
hingewiesen, dass viele der morphologischen Kon-
zepte an sich bereits auf physiologischer Grundlage 
beruhen und daher eine funktionsfreie Morphologie 
kaum möglich erscheint. M. Beckner stellt daher 
1959 fest, dass die morphologischen Konzepte im-
mer schon im Hinblick auf physiologische Vorgän-
ge entworfen würden: »[T]he morphologist chooses 
his concepts in order that his descriptions convey as 
much as possible of the workings of the organism 
being described. Physiology is the theory that me-
diates these inferences, and physiology is the theory 
which must inform the building of morphological 
concepts«.60 ›Herz‹ ist z.B. eine morphologische Ka-
tegorie, die weitgehend unabhängig von der Gestalt 
des damit bezeichneten Körpers ist, sondern sich auf 
seine Wirkung innerhalb des Organismus bezieht. In 
Organismen ganz unterschiedlicher Klassen können 
daher einander funktional analoge, aber strukturell 
verschiedene Teile als ›Herzen‹ beschrieben werden.

Von einer Eigenständigkeit der Morphologie ge-
genüber der Physiologie kann also nicht die Rede 
sein. Die Bestimmung morphologischer Einheiten 
erfolgt nicht einfach durch die Beschreibung ihrer 
äußeren Form und inneren Struktur, sondern un-
ter Bezug auf ihre Relation, die sie zu den anderen 
Einheiten haben. Oder, wie es A. Benninghoff 1935 
formuliert: »Es gibt im Organischen keine freien au-
tonomen 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«.61 Die Inbezugsetzung 
einer Form auf ein übergeordnetes System erfolgt 
in der Regel dadurch, dass ihr eine Funktion zuge-
schrieben wird: Herz, Niere, Lunge, Magen etc. sind 
morphologische Einheiten, die ihre Bestimmtheit in 
ihrer Funktion relativ zu anderen Organen eines Or-
ganismus verdanken.

Trotz dieser funktionalistischen Bezüge gilt aber 
die Vergleichung der Formen bis in die Gegenwart 
als die grundlegende Methode der Morphologie. 
Die Morphologie wird außerdem vielfach nicht als 
bloße »Formenkunde« verstanden, sondern als ver-
gleichende »Homologienforschung«.62 Eine rein be-
schreibende Formenlehre wird seit der ersten Hälfte 
des 19. Jahrhundert Morphogra e genannt (Burdach 
1810: »Die Morphographie des menschlichen Kör-
pers […] untersucht die mechanischen Eigenschaften 
und Verhältnisse der einzelnen Theile«63). Für K.F. 

Burdach bildet die »Morphographie« 1814 nach der 
»Technik der Morphologie« den zweiten Schritt der 
Morphologie, insofern sie nicht mehr auf das Ein-
zelne gerichtet ist, sondern »synthesirt«, d.h. die 
Ergebnisse der Analysen zusammenfasst und »ein 
getreues Bild von den räumlichen Verhältnissen des 
Körpers« schafft.64 Den letzten Schritt der Morpho-
logie bildet nach Burdach die »Morphotheorie«, in 
der funktionale Beurteilungen im Zentrum stehen, 
insofern sie »den Grund und den Zweck von jeder 
Besonderheit der Form« erforscht.65 Der Zoologe 
K.V. von Heusinger versteht unter der Morphogra e 
1822 »die Struktur-Beschreibung, die sich mit der 
Beschreibung der gröberen, leichter in die Augen 
fallenden Theile des Thierkörpers beschäftigt«.66 Für 
die Morphogra e der P anzen und Tiere schlägt von 
Heusinger die Ausdrücke Phytogra e bzw. Zoogra e 
vor ( Biologie).

Als eine klassische Teildisziplin der Biologie kann 
die Morphologie angesehen werden, weil in ihr – an-
ders als in der Evolutionstheorie – der individuelle 
Organismus den methodischen Grundbegriff bildet. 
In der Morphologie wird der Organismus nicht als 
Element in eine sich verändernde Population gestellt, 
sondern die Verhältnisse in dem sich bildenden und 
erhaltenden Organismus selbst bilden den Gegen-
stand der Analyse. In der Morphologie werden die 
Aspekte der internen Herstellung und der Erhaltung 
der konkreten Formen untersucht, zu denen der 
Transformationsprozess der Evolution geführt hat 
und die den Ausgangspunkt für weitere Transforma-
tionen bilden. Die Gestalt der Organismen, wie sie in 
der Morphologie untersucht wird, stellt damit ein die 
Perspektiven der Biologie vermittelndes Phänomen 
dar. In ihr ist enthalten: der Organismus als Einheit 
der Organisation und Regulation und der Organis-
mus als historisches Produkt, als Glied einer Trans-
formationskette, das nach Ähnlichkeiten des Baus, 
der Lebensweise und der Verwandtschaft klassi ziert 
werden kann. Insofern die Gestalt und das Verhält-
nis der Teile zueinander den besonderen Fokus der 
Morphologie bildet, kann sie als die der Anatomie 
übergeordnete Teildisziplin der Biologie gelten: Die 
Morphologie betrachtet nicht nur die Form der inne-
ren Organe eines Organismus, sondern primär den 
ganzen Organismus in seiner Einheit und Geschlos-
senheit. Ein zentrales Thema der Morphologie bilden 
daher auch die seit der Antike aufgestellten Prinzi-
pien der »Korrelation« und »Konnexion« sowie der 
»Einheit des Plans« (s.u.).

Der organismuszentrierte Ansatz der Morphologie 
bedingt auch die anfängliche Distanz vieler Morpho-
logen zur Evolutionstheorie, die sich bis zur Mitte 
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des 20. Jahrhunderts hält und später kritisch kom-
mentiert wird. Besonders M. Ghiselin beschreibt 
diese Distanz als ein Versagen der Morphologie, 
ein Versagen sowohl hinsichtlich der Annahme der 
Evolutionstheorie als auch hinsichtlich eines positi-
ven Beitrags zu ihrer Etablierung (1980: »The failure 
of morphology to assimilate Darwinism«67; 2006: 
»The failure of morphology to contribute to the mo-
dern synthesis«: »morphology contributed virtually 
nothing to the Synthesis«68). Gestützt wird diese 
Einschätzung u.a. durch die Tatsache, dass die Be-
gründer der Synthetischen Theorie der Evolution, T. 
Dobzhansky, E. Mayr, G.G. Simpson und J.S. Hux-
ley, in ihren zentralen Schriften zur Begründung der 
Synthese die Morphologie kaum behandeln und zu 
integrieren versuchen – selbst dann nicht, wenn sie 
selbst morphologisch gearbeitet haben.

Ghiselin versteht die Morphologie als eine bloß 
formale beschreibende Disziplin (»a formal, descrip-
tive science«), die lediglich Daten für andere Diszi-
plinen, die kausale Erklärungen liefern können, zur 
Verfügung stelle.69 Viele Morphologen des 20. Jahr-
hunderts bemühen sich allerdings darum, die Mor-
phologie selbst als eine Erklärungswissenschaft zu 
etablieren (s.u.).

Im 20. Jahrhundert zerfällt die Morphologie in ver-
schiedene Schulen, die einen jeweils eigenen Ansatz 
p egen und eine eigenständige Terminologie entwi-
ckeln. Gemeinsam ist den meisten Ansätzen die Be-
tonung der engen Verbindung der Morphologie mit 
der Physiologie. Die wichtigsten Strömungen der 
Morphologie sind die idealistische Morphologie, die 
Funktionsmorphologie, die Konstruktionsmorpholo-
gie und die Evolutionsmorphologie.

Idealistische Morphologie
Eine Kennzeichnung der Morphologie (der P an-
zen) als ›idealistisch‹ nimmt der Botaniker A. Braun 
1862 vor: »Die Morphologie ist ihrer Natur nach 
idealistisch; ohne die Idee des Lebens fehlt ihr das 
innere Band ihrer Anschauungen«.70 Was genau da-
mit gemeint ist, bleibt bei Braun etwas unscharf. 
Der Begriff steht bei Braun im Zusammenhang mit 
Überlegungen zu dem »hervorstechendsten Charac-
ter aller Organisation«, nämlich der »nicht zufälli-
gen, sondern gesetzlichen Harmonie des organischen 
Baus«, die einen »Plan« und dieser wiederum einen 
»Gedanken, der ihn erfaßt«, voraussetze, so dass die 
»lebendigen Geschöpfe« zu Recht als »Natur- oder 
Schöpfungsgedanken« bezeichnet werden könnten.71 
In der Morphologie geht es nach Braun darum, den 
»lebendigen Zusammenhang der Erscheinungen zu 

erfassen, in der Gestalt überall den Ausdruck, in der 
Entwicklung die Geschichte des Lebens zu erken-
nen«.72

Die Abhebung einer modernen empirischen Mor-
phologie von einer älteren, idealistischen Morpholo-
gie geht auf den Botaniker und Botanikhistoriker J. 
Sachs zurück. Die ältere Strömung der Morphologie 
der P anzen nimmt nach Sachs  Meinung von 1875 
ihren Ausgang von Goethes Metamorphoselehre, und 
zu ihr rechnet er auch C.F. Schimpers und A. Brauns 
Blattstellungslehre.73 Diese ältere Morphologie sei 
Ausdruck einer »idealistisch platonisirenden Natur-
betrachtung«.74 Ihr stellt er die moderne »inductive 
Morphologie« gegenüber, die seit der Jahrhundert-
mitte von H. von Mohl, M.J. Schleiden, C. von Nä-
geli, F.A.N. Unger und F.W.B. Hofmeister getragen 
werde. Unterschieden seien die beiden Richtungen 
in ihrem methodischen Ansatz: Während die idealis-
tische Lehre »die neuen Thatsachen einem Schema 
alter Begriffe einordnet«, bediene sich die induktive 
Morphologie einer Methode, die »aus neuen That-
sachen neue Begriffe ableitet«.75 Das Verfahren der 
idealistischen Morphologie charakterisiert Sachs als 
dogmatisch, intolerant und konservativ. Es behindere 
aufgrund seines teleologischen Ansatzes den empi-
rischen Fortschritt, weil es die Kausalität verwerfe 
und stattdessen die Natur aus Zweckbegriffen erklä-
ren wolle.76 Dieser Einschätzung schließen sich im 
20. Jahrhundert die meisten Botaniker an, so dass 
die Morphologie alten Stils nachhaltig diskreditiert 
bleibt.

Die Quellen der idealistischen Morphologie können 
in der Vorstellung konstanter Arten und der Formung 
jedes Individuums nach dem Modell eines Arttypus 
gesehen werden. Neben der platonisch-christlichen 
Tradition ist es die vergleichende Morphologie seit 
Mitte des 18. Jahrhunderts, die ein solches Bild von 
Arten zeichnet, im Besonderen z.B. Buffon – und 
zwar trotz seiner Ablehnung eines realistischen Art-
begriffs ( Typus; Art).

Die Bezeichnung ›idealistische Morphologie‹ 
(engl. »idealistic morphology«) erscheint 20 Jahre 
nach Sachs  vehementer Kritik des Ansatzes im letz-
ten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts.77 Sie wird auch 
zu dieser Zeit meist in disquali zierender Absicht ge-
braucht, um die nicht phylogenetische, sondern typo-
logische Grundlage einer Morphologie herauszustel-
len.78 So urteilt K. Goebel, der den Ausdruck wohl 
als erster 1893 verwendet, die »idealistische Mor-
phologie« habe »seit 30 Jahren statt neuen Gedanken 
höchstens neue Namen hervorgebracht« und »die vor 
ihrem Auftreten schon vorhandenen Anfänge einer 
experimentelle Morphologie zurückgedrängt«.79
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Von Anhängern der Evolutionstheorie, insbeson-
dere aus dem englischsprachigen Raum, dient die 
Bezeichnung ›idealistische Morphologie‹ im 20. 
Jahrhundert allgemein zur Bestimmung einer Positi-
on, die als Gegenentwurf zu einer auf der Evolutions-
theorie aufbauenden Interpretation der Morphologie 
verstanden wird.80 Abgelehnt wird das idealistische 
Moment, das in der Bildung von Einheiten ( Typen) 
besteht, die keine wirkliche Entsprechung in der Na-
tur haben. Die objektive Geltung der Typen könne 
durch keine klare empirische Methodik garantiert 
werden. Explizit bezeichnet auch A. Naef 1919 die 
gesamte Morphologie vor der Durchsetzung der Evo-
lutionstheorie als ›idealistisch‹. In ihr seien typolo-
gische Zusammenhänge erkannt, jedoch in »ideeller, 
d.h. mit der Annahme realer Abhängigkeit zunächst 
nicht verknüpfter« Weise vorgestellt worden.81

Vereinzelte Versuche der Begründung einer unab-
hängig von der Evolutionstheorie stehenden Morpho-
logie entwickeln sich seit dem zweiten Jahrzehnt des 
20. Jahrhunderts ausgehend von der Gestalttheorie 
und mathematischen Analysen der Formbildung. Im 
Rahmen dieser Ansätze werden nicht Anpassungen 
an die Umwelt als letzte Ursache der Form gesehen, 
sondern diese werden als Ausdruck allgemeiner or-
ganischer »Gestalten« oder physikalisch-chemischer 
Gesetze gesehen. Für die zweite Möglichkeit plädiert 
D’Arcy Thompson, insofern er der Auffassung ist, 
»dass die Formen vom Spiel physikalischer Kräfte 
abhängig und die Formvarianten eine direkte Folge 
einfacher quantitativer Änderungen im Bereich die-
ser Kräfte sind«.82 Daher sei auch für die Biologie 
eine Systematik der Formen möglich, die nicht den 
historischen Aspekt der genealogischen Verwandt-
schaft als Kriterium der Einteilung verwendet, son-
dern die stattdessen nach einem strukturellen System 
verfährt, das dem ähnelt, welches der Physiker zur 
Ordnung der Formen von Tropfen oder der Struktur 
der Kristalle verwendet.83 Ausgangspunkt der metho-
dischen Analyse der Formen müsse dabei die Gestalt 
des Organismus als Ganzer sein. Das Verfahren der 
Genetik, einzelne »Merkmale« zu isolieren und mit-
einander zu vergleichen, bleibe daher immer Stück-
werk. Eine Untersuchung der Transformation der 
organischen Formen müsse stets die Korrelation der 
einzelnen Merkmale, ihre wechselseitige Beziehung 
zueinander berücksichtigen: »[W]enn der Morpholo-
ge ein Tier Punkt um Punkt, Merkmal um Merkmal 
mit einem andern vergleicht, sind diese Vergleiche 
zu oft nur das Ergebnis künstlichen Sezierens und 
Analysierens. Denn der lebende Körper ist ein ein-
heitliches und unteilbares Ganzes, bei dem wir keine 
scharfe Grenze selbst zwischen dem Kopf und dem 

Rumpf, dem Muskel, der Sehne und dem Knochen 
entdecken können«.84 Zum Vergleich der Orga-
nismen in ihrer ganzen Gestalt entwickelt D’Arcy 
Thompson ein eigenes Verfahren, die »Koordinaten-
Methode«85, die darin besteht, die äußere Gestalt des 
Organismus einem kartesischen Koordinatensystem 
einzubeschreiben und durch Deformationen dieses 
Systems seine mögliche Transformation in andere, 
verwandte Formen nachzuzeichnen und anschaulich 
zu machen. Bekannt geworden sind v.a. die so ent-
stehenden gra schen Darstellungen der Gestalt von 
Fischen, die aus den verschiedenen Deformations-
typen einer Ausgangsform abgeleitet sind ( Form: 
Abb. 132). 

Einen gestalttheoretischen Hintergrund haben die 
Versuche des Botanikers W. Troll zur Wiederbelebung 
der idealistischen Morphologie. Troll will die immer 
wieder als Musterbeispiel für Analogien behandelte 
Ähnlichkeit zwischen Beuteltieren und höheren Säu-
getieren nicht als Anpassungsähnlichkeiten, sondern 
als gemeinsame Gestalttypen erklären. Er führt 1928 
zu diesem Beispiel aus: »Es ist hier aber doch sehr 
die Frage, ob die Mannigfaltigkeit dieser Typen nicht 
größer ist als die der Lebensbedingungen und ob hier 
nicht etwa Gestalttypen vorliegen, so daß man sogar 
sagen könnte: der Marder, die Maus, der Maulwurf 
in der Organisation des Beuteltieres. Danach besäße 
die Natur gleichsam eine ›Musterkarte‹, welche sie 
ihren Gestaltungen zugrunde legt«.86 Marder, Maus 
und Maulwurf stellen für Troll also Gestalttypen dar, 
die auf verschiedene Weise mehrmals in der Evolu-
tionsgeschichte der Lebewesen entstanden sind. Die 
Ähnlichkeiten dieser Gestalten sind dabei nicht als 
Anpassungsähnlichkeiten zu deuten, weil sie nicht 
das Ergebnis der Anpassung an die Umwelt zu in-
terpretieren seien, sondern als morphologische Ty-
pen, die einem jeweils eigenen Entwicklungsgesetz 
folgen. Der Typus ist für Troll das Ursprüngliche; er 
ist Idee und nicht selbst wieder Produkt einer Abbil-
drelation zur Umwelt.

Für eine idealistische Morphologie argumentiert 
1936 auch B. Steiner. Er ist der Auffassung, der 
Begriff der Morphologie müsse »ganz unabhängig 
von der Dynamik der Lebenserscheinungen festge-
halten werden«87 und sei methodisch und sachlich 
klar unterschieden von der »Stammbaumbiologie«88. 
Er de niert allgemein: »Idealistische Biologie […] 
ist die Erforschung systematischer Zusammenhänge 
unter dem Begriff der Methexis, der Verkörperung 
einer vorbildlichen Idee, mit bewußter Ausschaltung 
real genetischer Theorien, d.i. dem Abstammen von 
einem wirklich existierenden Urtier. Systematische 
Beziehungen, die die Erforschung des Einen, das in 
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Vielem ist und von Vielem ausgesagt werden kann, 
sind logischer Art […]: in der Zeit erfolgt nur ihre 
verschiedene Realisierung«89. Weil die Morphologie 
damit auf eine reine Gestaltlehre festgelegt ist, kommt 
er zu folgender radikaler Einschätzung: »Morpholo-
gie läßt sich […] nur dann voraussetzungslos und un-
verfälscht betreiben, wenn jeglicher Gedanke an die 
deszendenztheoretische Phylogenese wegfällt«.90

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts betonen dagegen 
verschiedene Autoren die Vereinbarkeit von »ide-
alistischer« und evolutionstheoretisch orientierter 
Morphologie. Daher emp ehlt A. Remane 1956, statt 
von ›idealistischer Morphologie‹, angemessener von 
reiner Morphologie zu sprechen.91 Und auch H.A. 
Froebe hält 1971 die Unterscheidung von »idealis-
tisch« und »realistisch« in diesem Zusammenhang 
für »unnötig«. Eine typologische »Theorie der Be-
ziehung« und eine phylogenetische »Theorie der Ab-
stammung« müssten sich nicht ausschließen, sondern 
könnten sich gegenseitig erhellen.92

Rationale Morphologie
Als ›rationale Morphologie‹ wird von B. Goodwin 
und G. Webster 1982 eine Richtung innerhalb der 
Morphologie bezeichnet, die den Ansatz der idealis-
tischen Morphologie von entwicklungsbiologischer 
Seite verteidigt, insofern in der Entwicklung allge-
meine, vom konkreten Verlauf der Evolution unab-
hängige »Gesetze der Transformation« angenommen 
werden.93 Zu dieser Terminologie ist bemerkenswert, 
dass schon Goethe ein Verfahren der Morphologie 
als ›rationell‹ bezeichnet, bei dem nicht »empirisch« 
von »der besondern Bildung eines Geschöpfes« aus-
gegangen wird, sondern vielmehr die Betrachtung 
der »vollkommensten Tiere« am Anfang steht94 (vgl. 
auch Canstatt 1845: »rationelle Morphologie der 
Hautkrankheiten«95).

Der programmatische Anspruch der rationalen 
Morphologie Goodwins und Websters besteht im 
Wiedergewinn des Organismus als der fundamenta-
len Einheit der Biologie. Sie stellen sich dem Dar-
winismus insofern entgegen, als dieser Organismen 
wesentlich als eine Sammlung von Merkmalen kon-
zipiert, die jeweils seine Anpassung an verschiedene 
Umweltfaktoren sicherstellen. Das Programm der 
rationalen Morphologie ist demgegenüber ein Vor-
schlag für eine von der Einheit des Organismus aus-
gehende Theorie der ganzheitlichen Gestaltbildung. 
Eine solche Theorie erscheint den Autoren notwen-
dig, wenn die Biologie in diesem Bereich nicht ledig-
lich in dem Status einer historischen Erzählung und in 
einer Beschreibung von Einzelfällen verharren soll: 

»We argue that the theory of evolution provides only 
limited insight into the problem of form as regards 
both the causal explanation of form and the relations 
between forms. We suggest that what is required is 
the development of a speci c causal-explanatory the-
ory of form, a theory of morphogenesis in the most 
comprehensive sense, and that such a theory will be 
as fundamental to biology, if not more so, at least as 
the theory of evolution«.96

Hinter dem Programm der rationalen Morpholo-
gie steht die These, dass sich die Erklärung struk-
tureller Ähnlichkeiten von Organismen nicht in der 
Alternative von Homologie (Verwandtschaft) oder 
Analogie (Umweltanpassung) erschöpft. Neben 

diesen beiden Erklärungsbegriffen tritt die Vorstel-
lung eines inneren Entwicklungsgesetzes, das für die 
Ausbildung der Formen angenommen wird. Ähnli-
che Organismen können daher neben der Verwandt-
schaft und als Anpassung verstandener Lebensform 
auch aufgrund eines gleichen inneren Formgesetzes 
strukturelle Ähnlichkeiten aufweisen. Im Laufe des 
20. Jahrhunderts werden diese Entwicklungsgeset-
ze verschiedentlich auf einen Begriff gebracht: H. 
Bergson spricht 1907 von einem internen Prinzip 
der Entwicklungsrichtung (»principe interne de di-
rection«97), das für die gleichgerichtete Ausbildung 
eines Auges bei Wirbeltieren und Weichtieren ver-
antwortlich sei. Ein entwicklungsbiologisches Mo-
dell entwirft C.H. Waddington 1957 mit dem Begriff 
der Creode für stabilisierende Prozessketten, in de-
nen sich die Entwicklung von Organismen vollzieht. 
Er beschreibt die Entwicklung allgemein als einen 
durch interne Prozesse stabilisierten Pfad (»pathway 
of change which is equilibrated in the sense that the 
system tends to return to it after disturbance«) ( Re-
gulation).98 Die entwicklungsbiologische Forschung 
hat inzwischen zahlreiche solcher Entwicklungspfa-
de auf molekularer und genetischer Ebene beschrie-
ben.

Funktionsmorphologie
Der Ausdruck ›Funktionsmorphologie‹ erscheint am 
Ende des 19. Jahrhunderts, und zwar zuerst in der 
Form funktionelle Morphologie (Anonymus 1899: 
»The theory of the functional morphology of bones 
can be demonstrated mathematically«99) in einer Be-
sprechung von J. Wolffs ›Lehre von der funktionel-
len Knochengestalt‹ aus demselben Jahr100 (vgl. auch 
Landacre 1911: »functional morphology«101).

Nach L. von Bertalanffy betrachtet die funktionel-
le Morphologie »die organischen Formen im Zusam-
menhang mit ihrer Funktion als bestimmten Funktio-
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nen angepaßte, einer bestimmten Umwelt angepaßte 
Werkzeuge«.102 Die Funktionsmorphologie unter-
sucht demnach also besonders Strukturen, sofern sie 
eine auf die Umwelt bezogene Leistung betreffen. 
Aber auch die Bedeutung eines Organs in Bezug auf 
seine Funktion im Organismus kann im Rahmen der 
Funktionsmorphologie analysiert werden.103 Seit den 
1970er Jahren wird der Terminus ›Funktionsmorpho-
logie‹ weitgehend synonym mit dem verbreiteteren 
Konstruktionsmorphologie (s.u.) verwendet.104

Als erste systematische Untersuchungen zur Funk-
tionsmorphologie gelten J.A. Borellis Studien aus 
dem 17. Jahrhundert zu den mechanischen Grund-
lagen der Fortbewegungsweisen der Tiere auf dem 
Land, im Wasser und in der Luft.105 Borelli vergleicht 
die Lokomotionsorgane mit mechanischen Werkzeu-
gen, z.B. den Schwanz der Fische mit einem Wrick- 
oder Steuerruder. Aufgegriffen und weiterentwickelt 
werden diese Ansätze seit Ende des 18. Jahrhunderts 
von T.J. Barthez106 und J. Müller107. Eine genaue me-
chanische Analyse des Gehens des Menschen unter-
nehmen die Brüder W. und E. Weber 1836.108 Einen 
Überblick über die Arbeiten zur terrestrischen Loko-
motion von Säugetieren gibt S. Haughton 1873.109 
Fortschritte werden am Ende des 19. Jahrhunderts 
durch den Einsatz der Momentfotogra e als Mittel 
der Bewegungsanalyse erzielt.110 Eine erste richtung-
weisende funktionsmorphologische Studie zu P an-
zen veröffentlicht S. Schwendener 1874.111 Am Ende 
des 19. Jahrhunderts wird der funktionsmorpholo-
gische Ansatz auch auf solche Körperteile der Tiere 
ausgeweitet, die nicht der Lokomotion dienen, z.B. 
die Mundwerkzeuge, Klammer- und Haftorgane oder 
die Verdauungsorgane mit ihren Bewegungen. Seit 
dem Beginn des 20. Jahrhunderts steht die Funkti-
onsmorphologie in besonderer Verbindung zu techni-
schen Anwendungen ( Kultur/Biotechnik).

Funktionsanatomie
Vor der Etablierung der Funktionsmorphologie ver-
breitet sich das Wort Funktionsanatomie, das seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts im englischen Sprach-
raum erscheint (Anonymus 1836: »the functional 
anatomy of the human body«112; Gardner 1856: 
»functional anatomy«113; Gowers 1885: »functional 
anatomy«: »the consideration of the structural ar-
rangements that subserve special functions«114; dt. 
Übers. 1886: »functionelle Anatomie«115). J. Schaxel 
verwendet 1922 den zusammengezogenen Ausdruck 
›Funktionsanatomie‹.116 H. Böker fasst 1937 alle 
funktional orientierten Disziplinen der Biologie als 
funktionelle Anatomie zusammen, nämlich die Phy-
siologie, Ethologie und Ökologie; er differenziert 

diese von den historischen Disziplinen, der Genetik 
und Deszendenzlehre, die er als genetische Anatomie 
bezeichnet, und den beschreibenden Disziplinen, die 
er deskriptive Anatomie (Bauplanlehre) nennt117 (vgl. 
Anonymus 1798: »anatomie descriptive«118; Ano-
nymus 1802: »descriptive anatomy«119; Anonymus 
1803: »beschreibende Anatomie«120). Seit Ende der 
1930er Jahre wird der Ansatz der Funktionsanatomie 
besonders von H. Weber für eine eigene Richtung der 
Anatomie ausgebaut (s.u.).

H. Weber führt den Begriff der vergleichenden 
Funktionsanatomie 1939 ein.121 Er beabsichtigt mit 
ihm eine Überwindung der alten Trennung von mor-
phologischen und physiologischen Fragestellungen. 
Nach Weber geht es in der Funktionsanatomie um 
eine zusammenhängende Darstellung von Formen 
und Funktionen, einschließlich ökologischer Ge-
sichtspunkte. Insbesondere soll deutlich gemacht 
werden, inwiefern die verschiedenen Strukturen eines 
Organismus in einem wechselseitigen, auf »Korrelati-
onen« (s.u.) beruhenden Verhältnis zueinander stehen. 
Weber zielt damit auf die Erforschung des Organis-
mus als eine Ganzheit: »Gerade weil derartige Unter-
suchungen dazu zwingen, den Bau, die Physiologie 
und die Umweltabhängigkeiten der Untersuchungs-
objekte gleichermaßen zu berücksichtigen, liefern sie 
die methodische Möglichkeit, dem programmatisch 
so oft betonten Ganzheitsgedanken auf nüchtern na-
turwissenschaftlichem Wege näherzukommen«.122

Andere Bezeichnungen
Bestrebungen, Physiologie und Anatomie möglichst 
eng miteinander zu verknüpfen, bestehen seit Beginn 
des 20. Jahrhunderts. Bei A. Bethe heißt es 1917: 
»Die Gestalt ist das Substrat, an dem sich die Funkti-
on abspielt; das Wesentliche ist aber die Funktion«.123 
Mit der Einsicht in die funktionalen Aspekte auch 
der morphologisch bestimmten Einheiten gilt die alte 
Gegenüberstellung von Morphologie und Physiolo-
gie vielfach als überholt. Verschiedene Autoren rufen 
seit Ende des 19. Jahrhunderts daher eine neue Diszi-
plin aus, die gerade die Einheit von Morphologie und 
Physiologie zu ihrer Grundlage macht. Zu ihnen ge-
hört der Haeckel-Schüler W. Haacke, der die Wissen-
schaft, die Statik (Morphologie) und Dynamik (Phy-
siologie) der Organismen umfasst, Bionomie nennt 
( Biologie).124 Haacke argumentiert, beide könnten 
nicht in Isolation voneinander studiert werden, denn 
»[d]ie Funktionen können nicht unabhängig von den 
Formen bestehen«.125 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. 
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Explizit auf die Zusammenführung von Morpho-
logie und Physiologie gerichtet, ist auch die Lehre 
der physiologischen Morphologie. Der Ausdruck er-
scheint seit den 1830er Jahren (Purkinje 1833: »Wir 
stellen folgenden Cyklus der physiologischen Dokt-
rinen auf: Naturphilosophie, oder allgemeine Physio-
logie, physiologische Morphologie, physiologische 
Physik […] physiologische Chemie, physiologische 
Dynamik, physiologische Psychologie«126; Schultz-
Schultzenstein 1846: »die botanischen Systematiker 
müssen mehr P anzenphysiologie und physiologi-
sche Morphologie studiren«127). Der mit dem Aus-
druck bezeichneten Disziplin wird anfangs aber auch 
mit Skepsis begegnet (Gorup 1853: »Eine physio-
logische Morphologie, eine physiologische Physik, 
eine physiologische Chemie giebt es, streng logisch 
genommen, nicht, denn die Gesetze des lebenden 
Organismus sind weder Zweck der Chemie, noch 
Zweck der Physik, endlich keinesfalls Hauptzweck 
der Morphologie«128). Am Ende des Jahrhunderts 
wird der Ansatz der physiologischen Morphologie 
u.a. 1888 von B. Hatschek und wenig später von J. 
Loeb propagiert.129 Loeb untersucht unter diesem Ti-
tel insbesondere Entwicklungsprozesse, z.B. die Bil-
dung von Strukturen an typischen und untypischen 
Orten (»Heteromorphosen«; Entwicklung). Aufge-
griffen wird die Bezeichnung 1942 von E. Ungerers: 
In der Lehre der »Physiologischen Morphologie« 
geht es nach Ungerer um die »Beziehung der Form-

teile auf den ›Leistungsplan‹ des 
Organismus«.130

Verwandt mit dem Konzept 
der Funktionsmorphologie ist der 
Begriff der dynamischen Mor-
phologie, den A. Naef seit 1913 
verwendet. Die »dynamische 
Morphologie« unternimmt es 
nach Naef, das organische »Ge-
schehen kausal zu analysieren«.131 
In den 1940er Jahren gebraucht 
auch L. von Bertalanffy diesen 
Ausdruck und stellt ihn neben die 
typologische, phylogenetische, 
funktionelle und entwicklungs-
geschichtlich-entwicklungsme-
chanische Morphologie. In der 
»dynamischen Morphologie« 
werde der Organismus betrachtet 
»als Ausdruck eines geordneten 
Geschehens usses, als Ausdruck 
eines geordneten Systems von 
Kräften«.132 Kritisiert wird die 
Bezeichnung allerdings gerade 

auch, weil mit ihr die traditionelle Differenzierung 
zwischen Morphologie und Physiologie aufgehoben 
wird. So hält A. Fry-Wyssing 1938 den Ausdruck 
›dynamische Morphologie‹ für »sinnstörend«, »denn 
de nitionsgemäß kann Morphologie nach wie vor 
nur gegebene räumliche Beziehungen beschreiben 
oder erklären, und wenn man dazu übergeht, räumli-
che Veränderungen zu untersuchen, begibt man sich 
eben auf das Gebiet der Physiologie«.133

Konstruktionsmorphologie
Der Terminus ›Konstruktionsmorphologie‹ wird 
1954 von H. Weber geprägt.134 Weber erläutert: »Un-
ter Konstruktion ist dabei die Einheit aus Bau und 
Leistung zu verstehen, mit Einschluß ihrer Dynamik, 
ihres Werdens und der Dynamik ihres Werdens«.135 
Weber hofft mit diesem neuen synthetischen Ansatz, 
die alte »unglückselige vermeintliche Antinomie 
Morphologie gegen Physiologie«136 zu überwinden. 
Der neue Terminus wird von Schülern Webers aus 
Tübingen in den 1950er Jahren aufgegriffen.137 

In einem ein ussreichen kleinen Aufsatz aus 
dem Jahr 1970 konzipiert A. Seilacher die Kons-
truktionsmorphologie als »Zusammenschau« der 
drei grundlegenden Aspekte der Morphologie: des 
»historisch-phylogenetischen Aspekts«, des »ökolo-
gisch-adaptiven Aspekts« und des »bautechnischen 
Aspekts«.138 Betont wird mit dieser Dreiteilung der 

Abb. 324. Der begrif iche Rahmen der Konstruktionsmorphologie (aus Seilacher, A. 
(1991). Self-organizing mechanisms in morphogenesis and evolution. In: Schmidt-
Kittler, N. & Vogel, K. (eds.). Constructional Morphology and Evolution, 251-271: 
252).
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Aspekte, dass nicht alle morphologischen Merk-
male als einfache funktionale »Anpassungen« 
zu werten sind. So weisen nach Seilacher viele 
Merkmale Eigenschaften auf, die allein als Ne-
benprodukt ihrer morphologischen Bildung oder 
ihrer phylogenetischen Vergangenheit, nicht aber 
als Funktionen zu deuten sind. Wegen dieser 
Betonung der morphologischen Einschränkun-
gen (»constraints«; Typus) wird der Ansatz 
der Konstruktionsmorphologie vielfach von den 
Kritikern des biologischen »Adaptationismus« 
( Anpassung) zitiert. Seilacher erweitert seine 
Dreiteilung der Aspekte der Konstruktionsmor-
phologie später um einen vierten Aspekt, in dem 
es um das Verhältnis des Organismus zu seiner 
Umwelt geht (die Biomorphodynamik; vgl. Abb. 
324).139

Seit den 1970er Jahren wird Webers Ansatz v.a. 
von Biologen, die am Frankfurter Senckenberg-
Museum tätig sind, weiterentwickelt. Sie bedienen 
sich für ihr Programm des Titels der Konstrukti-
onsmorphologie140 oder Bionomie141 ( Biologie). 
Nach W.F. Gutmann, einem der Hauptvertreter 
dieser Richtung, hat es die Konstruktionsmor-
phologie mit der »mechanischen Kohärenz or-
ganismischer Konstruktionen« zu tun.142 Im Mit-
telpunkt der Konstruktionsmorphologie steht die 
Betrachtung des Organismus als ein System, das 
mechanischen Gesetzen und Zwängen unterwor-
fen ist. Zur Erklärung der Veränderung der Orga-
nismen in der Evolution wird aus konstruktions-
morphologischer Sicht besonderes Gewicht auf 
die internen Bedingungen gelegt. Anpassungen 
werden – sofern der Ausdruck überhaupt verwen-
det wird – als Ergebnis interner (mechanischer) 
Konstruktionsbedingungen und nicht als Reakti-
onen auf die Umwelt interpretiert.

Die Konstruktionsmorphologie gilt heute als 
wichtige biologische Disziplin im Rahmen eines 
evolutionstheoretischen Verständnisses der Or-
ganismen.143 Seit 1976 erscheint ein eigenes Or-
gan zur Publikation konstruktionsmorphologischer 
Arbeiten.144 Ihr ursprünglicher synthetischer Ansatz 
aber, der sowohl die funktionale als auch die theore-
tische Morphologie in sich vereinen sollte, gilt heute 
nicht als realisiert. Die Konstruktionsmorphologie 
wird vielmehr als ein heuristisches Programm oder 
eine Arbeitshypothese verstanden, die gleichberech-
tigt neben anderen Ansätzen steht.145 Der funktionale, 
bauchtechnische und historische Aspekt der Morpho-
logie, die Seilacher in einer Disziplin zusammenfüh-
ren wollte, werden auch heute noch meist getrennt 
voneinander untersucht.

Teilweise in sachlicher Überschneidung mit der 
älteren Konstruktionsmorphologie konzipiert S. 
Richter 2007 eine Abteilung der Morphologie, die 
er Kohärenzmorphologie nennt. Diese betreffe den 
zur Funktionsmorphologie komplementären Aspekt 
der Kausalen Morphologie, der die »Kohärenzen 
zwischen Strukturen« innerhalb eines Organismus 
behandelt: Es gehe in der Konstruktionsmorphologie 
um die »Aufdeckung von Kohärenz, die zwischen 
den Elementen des strukturellen und funktionellen 
Netzwerks eines Organismus bestehen, und die ent-
weder genetisch (und epigenetisch) verankert oder 

Abb. 325. Konstruktionsmorphologisches Modell der Wirbeltier-
Entstehung. Den Ausgangspunkt der Entwicklung bildet ein Wurm 
(A) mit einer Hydroskelett-Konstruktion aus einem üssigkeitser-
füllten Coelom, das in Coelom-Segmente (Cs) metamer geglie-
dert ist; die Bildung von Muskelblocks (My) und Chorda (Ch) als 
Stützskelett macht die Ringmuskulatur allmählich über üssig und 
die Flüssigkeitsfüllung funktionslos (B, C), so dass ein in Organe 
differenzierter Körperinnenraum mit einem steif gestellten Kopf-
abschnitt und einer auf den Antrieb spezialisierten Schwanz osse 
entstehen kann (D) (aus Gutmann, W.F. (1969). Zu Bau und Leis-
tung von Tierkonstruktionen, 9. Die Entstehung der Wirbeltiere. 
Natur und Museum 99, 45-55: 53).



Morphologie 638

historisch bzw. architektonisch bedingt sein kann«.146 
Richter verfolgt die Absicht, die Morphologie insge-
samt als »Erklärungswissenschaft« zu konstituieren; 
die »rein deskriptive Morphologie« bezeichnet er 
demgegenüber als ›Anatomie‹.147

Evolutionäre Morphologie
Die Bezeichnung ›evolutionäre Morphologie‹ er-
scheint an der Wende zum 20. Jahrhundert (Anony-
mus 1900; Bower 1904: »evolutionary morpholo-
gy«).148 Sie wird in den 1920er und 30er Jahren v.a. 
von russischen Wissenschaftlern viel verwendet; in 
der Russischen Akademie der Wissenschaften wird 
in dieser Zeit ein ›Institut für Evolutionsmorpholo-
gie‹ gegründet.149 A.N. Sewertzoff versteht unter der 
»Evolutionsmorphologie« 1931 die »morphologi-
sche Theorie des Ganges der Evolution«.150 Auch in 
der englischen Sprache verbreitet sich der Ausdruck 
bereits in den ersten Jahrzehnten des 20. Jahrhunderts 
(z.B. Dobzhansky 1937: »evolutionary morpholo-
gy«).151 In einem allgemeinen Sinn wird darunter die 
Untersuchung der Gestaltungen der Lebewesen unter 
einer evolutionären Perspektive verstanden. 

Die evolutionäre Morphologie ist durch eine öko-
logisch-selektionstheoretische Perspektive gekenn-
zeichnet. Anstatt der Rekonstruktion von Stammbäu-
men in einem vergangenheitsorientierten Ansatz geht 
es in der evolutionären Morphologie um die Darstel-
lung und Erklärung der Potenziale eines Bauplans für 
die Entwicklung in verschiedenen Lebensformen.152

Morphogenese
Den Ausdruck ›Morphogenese‹ verwendet H. Lotze 

seit 1842 (»die Morpho-
genese des Körpers«).153 
E. Haeckel fasst 1866 die 
»Entwicklungsgeschichte 
der Organismen« und die 
»Entwicklungsgeschichte 
der Stämme« als »Mor-
phogenese« zusammen.154 
Wie die Morphologie ist 
nach Haeckel auch die 
Morphogenese »weit 
mehr eine descriptive als 
eine erklärende Discip-
lin«, auch wenn Erklä-
rungen ihr Ziel seien.155 
Später wird der Ausdruck 
v.a. auf die individuel-
le Gestaltbildung eines 

Organismus im Laufe seiner Ontogenese bezogen. 
Vornehmlich die Entwicklung einzelner Strukturen 
im Laufe des individuellen Lebens eines Organismus 
werden als ›Morphogenese‹ beschrieben.156 A. Naef 
gibt 1913 als Aufgabe der Morphologie aus, nicht 
allein die ausgewachsenen »terminalen« Formen zu 
betrachten, sondern vielmehr den ganzen Entwick-
lungszyklus von verschiedenen Ontogenesen, also 
die Morphogenese, zum Gegenstand einer verglei-
chenden Betrachtung zu machen.157

Der ältere deutsche Ausdruck für Morphogenese 
lautet Formbildung. Das Wort erscheint seit Ende 
des 18. Jahrhunderts in biologischen Abhandlungen 
(Herz 1782: »Die zweyte Erklärungsart der Formbil-
dung, die Entwickelung, ist leichter und einfältiger. 
Dieser zufolge, ist der Anfang der Frucht bereits vom 
Schöpfer selbst gebildet, und bedarf nur eines Mittels 
zur Vervollkommung und zum fernem Wachsthu-
me«158; von Humboldt 1797159); der Ausdruck erlangt 
aber erst Mitte des 19. Jahrhunderts einen spezi -
schen entwicklungsbiologischen Sinn.160

Theoretische Morphologie
Die Bezeichnung ›theoretische Morphologie‹ er-
scheint vereinzelt und meist beiläu g bereits seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts (Hooker 1849: »theore-
tical morphology«).161 Auch E.S. Russell verwendet 
sie in seinem bekannten Werk ›Form and Function‹ 
von 1916.162 Ein einheitliches Forschungsprogramm 
unter diesem Titel entwickelt sich aber erst in den 
1960er Jahren. Die Ziele dieses Programms sind vor 
allem zweierlei: (1) die mathematische Simulation 
der Morphogenese lebender Organismen und (2) die 
Analyse des Spektrums möglicher organischer For-

Tab. 193. Kreuzklassi kation von vier Aspekten der Morphologie (in Anlehnung an Seila-
cher, A. (1970). Arbeitskonzept zur Konstruktions-Morphologie. Lethaia 3, 393-396; ders. 
(1991). Self-organizing mechanisms in morphogenesis and evolution. In: Schmidt-Kittler, N. 
& Vogel, K. (eds.). Constructional Morphology and Evolution, 251-271: 252).

zeitliche Dimension

Gegenwart
(Nutzen)

Vergangenheit 
(Herstellung)

Räumliche 
Dimension

Aspekte des einzelnen 
Organismus

Physiologie
(funktionaler Aspekt)

Ontogenese 
(bautechnischer 

Aspekt)

den einzelnen Orga-
nismus überschreitende 
Aspekte

Umweltanpassung 
(ökologischer Aspekt)

Phylogenese 
(historischer Aspekt)
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men mittels der Konstruktion hypothetischer »mor-
phologischer Räume«.163 

Der Schwerpunkt der frühen theoretischen Mor-
phologie in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
liegt auf Versuchen zur Modellierung der Formen 
real existierender Organismen, ausgehend von we-
nigen Parametern und mittels einfacher mathemati-
scher Ansätze. Die Absicht der Modellierung besteht 
darin, viele verschiedene morphologische Strukturen 
auf gemeinsame einfache geometrische Prinzipi-
en zurückzuführen. Im Gegensatz zu diesen frühen 
Ansätzen bemüht sich die theoretische Morphologie 
seit den 1960er Jahren um die Rekonstruktion der tat-
sächlichen Prozesse der biologischen Gestaltbildung. 
Dabei steht anfangs das zweite Ziel der beiden oben 
genannten im Mittelpunkt: Es wird der Raum mögli-
cher Formen ermittelt, indem einzelne Parameter in 
dem mathematischen Modell variiert werden. Eine 
zentrale Rolle spielt bei diesen Modellierungen das 
Konzept des morphologischen Raums oder Morpho-
raums, das ebenfalls vereinzelt bereits seit Ende des 
19. Jahrhunderts verwendet wird (Parker 1877: »The 
morphological space traversed by a Salamander or 
Newt passing from the rst xation of the cartila-
ginous beams and bars that form its rst chondro-
skeleton [...] to its adult state is immense«164; Raup 
& Gould 1974: »the incomplete lling of potential 
morphological space by related clades«165 McGhee 
1980: »morphospace«166). Der ausgehend von den 
möglichen Formen gebildete theoretische Morpho-
raum wird de niert als mehrdimensionaler geomet-
rischer Hyperraum, der sich aus der systematischen 
Variation der Parameterwerte eines geometrischen 
Modells einer Form ergibt.167 Die realen Formen der 
Natur können in der mathematischen Modellierung 
des Morphoraums im Verhältnis zu den möglichen, 
nicht realisierten Formen untersucht werden. Diesen 
Ansatz verfolgt seit Mitte der 1960er Jahren insbe-
sondere D.M. Raup, der mit einem Aufsatz (verfasst 
zusammen mit A. Michelsen) über die Morphologie 
der spiraligen Windungen von Schneckenhäusern 
aus dem Jahr 1965 als Begründer der theoretischen 
Morphologie gilt.168 

Auch wenn es meist in das Feld der Morphometrik 
(s.u.) gestellt wird, spielt auch in der theoretischen 
Morphologie die mathematische Modellierung der 
Morphogenese realer Organismen eine gewisse Rol-
le. Im Gegensatz zum theoretischen Morphoraum, 
der die möglichen und meist bloß hypothetischen 
Formen und Bildungsprozesse modelliert, wird der 
Raum, in dem die realen Gestalten und Prozesse 
dargestellt werden, empirischer Morphoraum (»em-
pirical morphospace«) genannt.169 Als letztes Ziel 

und ultimater Triumpf der theoretischen Morpholo-
gie wird ein Verständnis der biologischen Diversität, 
ausgehend von den Grenzen zwischen dem Mögli-
chen und dem Realisierten und dem Möglichen und 
dem Unmöglichen, angesehen.170

Eine besondere Verbindung hat die theoretische 
Morphologie zur Funktionsmorphologie (s.o.). Denn 
es wird als ein allgemeines Ziel für die theoretische 
Morphologie angegeben, nicht nur den Raum des 
möglichen Designs mit dem theoretisch möglichen 
zu vergleichen, sondern darüber hinaus aus diesem 
Vergleich auch Hypothesen zur Funktion der Struk-
turen zu entwickeln.171 Zu diesem Zweck ist die Me-
thode des »Paradigmas« entwickelt worden: Über die 
Modellierung mittels mechanischer Analogien wird 
diejenige Struktur ermittelt, die das optimale Design 
(das Paradigma) im Hinblick auf eine bestimmte 
Funktion darstellt.172

Morphometrik
Der Ausdruck ›Morphometrik‹ (engl. »morphome-
trics«) erscheint als Bezeichnung für die numeri-
schen Aspekte der Formen von Organismen seit den 
1960er Jahren.173 Die Morphometrik befasst sich im 
Gegensatz zur theoretischen Morphologie (s.o.) mit 
der Messung und Modellierung der Gestalten und 
Gestaltbildungen realer Organismen, und nicht ihrer 
Verortung in einem Raum möglicher Formen. Einen 
nachhaltigen Ein uss auf die Morphometrik übt W. 
D’Arcy Thompson mit seinen vergleichenden quan-
titativen Untersuchungen zum Umriss von Organis-
men und dessen Transformationen aus ( Form: Abb. 
132).174

Korrelation
Der allgemeine Begriff der Korrelation (lat. ›con-
referre‹ »zusammenbringen«) wird Mitte des 18. 
Jahrhunderts in die Biologie eingeführt. Bezeichnet 
wird damit die Ganzheitlichkeit der Organismen aus 
morphologisch-physiologischer Perspektive: Eine 
vergleichende Betrachtung zeigt, dass die Verände-
rung eines Teils die Änderung anderer Teile eines 
Organismus bedingt.

Bis zum Ende des 18. Jahrhunderts erscheint das 
Wort allerdings selten im biologischen Kontext; au-
ßerdem wird es anfangs, im Gegensatz zur später do-
minanten Bedeutung, weniger für die morphologische 
als vielmehr für die physiologische Wechselwirkung 
zwischen den Organen verwendet (La Mettrie 1751: 
»[le cœur & le cerveau] se tiennent dans une rélation 
& corrélation perpetuelle«175; de Grimaud 1791: »il 
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y a une corrélation bien manifestement établie entre 
l’organe de la peau et les organes digestifs«176).

Häu ger in Gebrauch ist der Ausdruck seit Beginn 
des 19. Jahrhunderts; er wird im ersten Jahrzehnt die-
ses Jahrhunderts meist auf die wechselseitige Abhän-
gigkeit der Funktionen in einem Organismus bezogen 
(Tourlet 1801: »l’organisation plus parfaite est dûe à 
l’assemblage de molécules qui se combinent selon 
des ns déterminées pour chaque espèce d’organes 
et pour sa corrélation avec un centre unique, ou avec 
plusieurs foyers«177; Marie de Saint-Ursin 1804: »la 
corrélation des organes fonctionnaires«178; Geoff-
roy St. Hilaire 1805: »corrélation entre leurs princi-
paux organes«179; Caille 1809: »l’idée des systèmes 
d’organes renfermant celle d’une correlation de 
fonctions entre des organes différens«).180 Als einen 
Grundbegriff der Morphologie etabliert G. Cuvier 
1812 das Wort (s.u.).

Antike
Seit der Antike steht die Erkenntnis morphologischer 
Korrelationen im Zusammenhang mit der Annahme 
von Kompensationen: Die besondere Ausprägung ei-
ner Struktur (oder einer Fähigkeit) bei einem Organis-
mus geht einher mit dem Abbau einer anderen Struk-
tur (oder Fähigkeit), die bei ähnlichen Organismen 
hervortritt.181 Kompensationen dieser Art werden von 
Platon und Aristoteles beschrieben. Platon (und vor 
ihm Herodot) bemerkt einen Zusammenhang zwi-
schen der physischen Schwäche der Lebewesen einer 
Tierart und ihrer ausgeprägten Fortp anzungsfähig-
keit, die die Art kompensatorisch vor der Vernich-
tung bewahrt.182 Bei Aristoteles heißt es: »[Ü]berall 
stattet die Natur das eine reichlicher aus auf Kosten 
des andern, hat sie dem Leib ein dichtes Haarkleid 
gegeben, so ist es mit dem Schwanz nur dürftig be-
stellt, wie es den Bären gegangen ist«.183 Oder im 
Vergleich von Krebsen, bei denen in der einen Grup-
pe eine Vermehrung der Füße durch den Abbau der 
Scheren ausgeglichen wird: »Diese fehlen, weil sie 
mehr Beine haben, für deren Vermehrung der Stoff 
der Scheren verbraucht ist«.184 Auch eine funktionale 
Kompensation kennt Aristoteles. Er bemerkt bei den 
Tieren, »daß die einen eine Lunge haben, die den an-
dern fehlt, bei denen aber die Arbeit, die für jene die 
Lunge verrichten, dafür ein anderes Glied tut«.185 Die 
Kompensationen stehen bei Aristoteles im Kontext 
eines allgemeinen Harmoniegesetzes, dem zufolge 
ein Gleichgewicht in den Dingen angestrebt wird.186

Renaissance und Neuzeit
In der Renaissance ist es u.a. Paracelsus, der die 
geschlossene Einheit der organischen Körper her-

aus streicht. Er erkennt die inneren Korrelationen 
zwischen den Teilen eines Körpers und fasst sie als 
eine Sympathie auf ( Ganzheit). Statt als kausale 
Verknüpfung, die sich sukzessive in der Zeit entfal-
tet, betrachtet er das organische Geschehen in einem 
Lebewesen als gleichzeitigen Zusammenhang, als 
geordnete Harmonie, als Mikrokosmos.187 Vermittelt 
über Nikolaus von Kues und Leibniz’ Konzept von in 
sich geschlossenen Monaden wird die Vorstellung der 
Lebewesen als integrierte und geschlossene Ganzhei-
ten für die Korrelationsvorstellungen der Morpholo-
gie seit Mitte des 18. Jahrhunderts wirksam.

Zu neuer Bedeutung kommt das Prinzip der Korre-
lation mit dem Verständnis des Lebewesens als eines 
Systems von sich wechselseitig bedingenden Teilen, 
das seit Mitte des 18. Jahrhunderts entwickelt wird 
( Leben; Organismus). D. Diderot diskutiert die 
Kompensationen unter dem Stichwort der »Schön-
heit der Tiere«: »il est d’observation qu’aucune 
partie du corps ne peut excéder sa mesure, qu’aux 
dépens des autres«.188 F. Vicq d’Azyr bemerkt um 
1780, dass kein Teil des Körpers eines Lebewesens 
eine wesentliche Veränderung erfährt, ohne dass die 
anderen davon betroffen wären.189 Alle Teile müssen 
nach Vicq d’Azyr einander und den Lebensgewohn-
heiten des Organismus entsprechen; die Zähne und 
der Verdauungsapparat z.B. der Art der aufgenom-
menen Nahrung.

Goethes »Gesetz des Etats«
Eine zentrale Rolle spielt das Prinzip der Korrelati-
on in der Morphologie Goethes. Der Vergleich von 
Bauplänen zeigt Goethe zufolge eine korrelative Än-
derung der strukturellen Komponenten des Ganzen: 
Die Veränderung des einen Teils ziehe eine Verände-
rung eines anderen nach sich. Größenzunahme des 
einen Körperteils gehe z.B. mit der Größenabnahme 
eines anderen einher. Goethe hat dies als das Gesetz 
des Etats formuliert, nach dem gilt, »daß keinem 
Teil etwas zugelegt werden könne, ohne daß einem 
andern dagegen etwas abgezogen werde, und umge-
kehrt. [...] Der Bildungstrieb ist hier in einem zwar 
beschränkten, aber doch wohleingerichteten Reiche 
zum Beherrscher gesetzt. Die Rubriken seines Etats, 
in welche sein Aufwand zu verteilen ist, sind ihm 
vorgeschrieben, was er auf jedes wenden will, steht 
ihm, bis auf einen gewissen Grad, frei. Will er der 
einen mehr zuwenden, so ist er nicht ganz gehindert, 
allein er ist genötigt an einer andern sogleich etwas 
fehlen zu lassen; und so kann die Natur sich niemals 
verschulden, oder wohl gar bankrutt werden«.190 
Diese »Idee eines haushälterischen Gebens und Neh-
mens«191 in der Natur – schon Aristoteles spricht in 
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einem ähnlichen Kontext davon, die Natur verfahre 
wie ein guter Hausverwalter (»  «192) 
– erläutert Goethe an einigen Beispielen: In der ty-
pologischen (nicht notwendig entwicklungsbiologi-
schen) Reihe von Schlange, Eidechse und Frosch er-
folgt eine zunehmende Verkürzung des Körpers, die 
mit einer Verlängerung der Extremitäten einhergeht. 
Neben dieser Formenreihe stehe der Krötentypus, 
der aus dem Froschtypus durch eine Verbreiterung 
des Körpers, verbunden mit einer kompensatorischen 
Verkürzung der Beine, entwickelt werden könne. 

A. Meyer-Abich bezeichnet Goethes Gesetz 1949 
als Kompensationsgesetz und sieht in ihm »das erste 
holistische Grundgesetz der modernen Biologie«.193 
In Bezug auf die Prioritätsfrage ist aber zu beach-
ten, dass die methodische Auszeichnung von Orga-
nismen als Ganzheiten, bestehend aus wechselseitig 
aufeinander verweisenden Gliedern, vor Goethe min-
destens auf C.F. Kielmeyer (1793), der bereits von 
sich gegenseitig kompensierenden Kräften spricht194, 
und natürlich I. Kant (1790)195 zurückgeht ( Orga-
nismus). Vor Kant hat auch bereits J.F. Blumenbach 
1786 ein holistisches, von ihm so genanntes Gesetz 
der Homogenität aufgestellt, nach dem die Variation 
eines Teils eines organischen Körpers eine korrelati-
ve Variation eines anderen Teils nach sich zieht. Blu-
menbach spricht von einer »genauen Congruenz in 
der Ausbildung der zu einer individuellen Gestaltung 
gehörigen Theile«196. Wie später Cuvier beansprucht 
auch Blumenbach für sich, aus der Kenntnis eines 
Knochens eines Organismus auf die Form der ande-
ren schließen zu können. In den 1780er Jahren stellt 
außerdem J.G. Herder eine reziproke Entsprechung 
von Reproduktionsfähigkeit und Emp ndung auf, 
die insbesondere für die Ansichten Kielmeyers von 
Bedeutung ist.197

Cuvier, Geoffroy – und Darwin
Ein ausdrücklich so genanntes Gesetz der Korrelati-
on formuliert G. Cuvier im Jahr 1812 (»la corrélation 
des formes dans les être organisés«). Nach diesem 
Gesetz bildet ein organisiertes Wesen ein einheitli-
ches und geschlossenes System (»un système unique 
et clos«), in dem alle Teile einander entsprechen 
(»toutes les parties se correspondent mutuellement«) 
und aufeinander verweisen (»chacune d’elles, prise 
séparément, indique et donne toutes les autres«).198 
Das Wort ›Korrelation‹ in diesem Zusammenhang 
verwendet Cuvier offenbar noch nicht in seinen 
Vorlesungen zur Vergleichenden Anatomie aus dem 
Jahr 1800, auch wenn er der Sache nach – unter dem 
Ein uss Kants stehend ( Organismus) – schon die 
Wechselseitigkeit der Organe und Funktionen betont 

(»dépendance mutuelle des fonctions«; l’harmonie 
convenable entre les organes qui agissent les uns sur 
les autres«).199 

Auch Cuviers Freund und akademischer Gegen-
spieler, É. Geoffroy St.-Hilaire, entwickelt die Vor-
stellung eines Korrelationsprinzips im Sinne einer 
wechselseitigen Anpassung von Organen eines Kör-
pers aneinander und nennt dieses Prinzip Gleichge-
wicht der Organe (»balancement des organes«).200 
Nach diesem Prinzip ist die stärkere Ausprägung 
eines Merkmals stets begleitet von der Reduktion an-
derer Körpermerkmale.

C. Darwin diskutiert das Phänomen der Korrelation 
in seinem Hauptwerk unter Verweis auf einige wun-
derliche (»whimsical«) Fälle. Als Ausdruck von Kor-
relationsgesetzen (»mysterious laws of correlation«) 
versteht Darwin z.B. den Fall, dass weiße männliche 
Katzen mit blauen Augen taub sind.201 Hier stehen die 
Korrelationsgesetze nicht mehr im Zusammenhang 
von Überlegungen zu den Prinzipien morphologischer 
Ganzheit oder Harmonie in einem Organismus, son-
dern repräsentieren lediglich kuriose Verknüpfungen 
von Merkmalen. Auch aus der züchterischen Praxis 
sind Darwin Fälle der Korrelation bekannt: die Ver-
änderung eines Organs zieht hier die Veränderung an-
derer Organe nach sich. Bezeichnenderweise verliert 
das Korrelationsprinzip gerade bei Darwin seine für 
die Morphologie zentrale Stellung. Ist doch für Dar-
wins Ansatz die Dekomponierung des Organismus in 
einzelne Merkmale, die jeweils einer Selektion un-
terliegen und eine eigene Anpassung an ihre Umwelt 
zeigen, zentral. Insbesondere in der deutschsprachi-
gen Morphologie hält sich aber das Korrelationsprin-
zip als wichtiger Grundsatz bis ins 20. Jahrhundert 
(einen Überblick über die morphologischen Theorien 
der Korrelation gibt E. Rádl 1901).202 

20. Jh.: Funktionsanatomie
Seit den 1920er Jahren wird der Begriff der Korre-
lation im Rahmen funktionsanatomischer Unter-
suchungen wiederbelebt. F. Eggers beobachtet bei 
Insekten eine parallele Variation von Strukturen, 
die ohne direkte funktionale Beziehung zueinander 
stehen, und er bezeichnet dieses Phänomen 1923 als 
Korrelation.203 Später spricht er von »phyletischen, 
endogen geleiteten Korrelationssystemen«, die da-
rin bestehen, dass völlig »heterogene Organe« in 
verschiedenen Insektenarten gemeinsam auftreten. 
Eggers erklärt dieses Phänomen damit, dass eine 
phylogenetisch zuerst auftretende »primäre Organ-
umbildung« später »eine Kette teils nacheinander, 
teils nebeneinander statthabender Körperveränderun-
gen nach sich zog«204. 



Morphologie 642

Auch Für H. Weber bildet der Begriff der Korre-
lation ein wichtiges Konzept für seine morpholo-
gisch-physiologischen Untersuchungen im Rahmen 
einer Funktionsanatomie (s.o.). Er spricht in diesem 
Zusammenhang von den »funktionellen und anato-
mischen Korrelationen der an einer einheitlichen Ge-
samtfunktion beteiligten Organe«.205

Neben den morphologischen Korrelationen wer-
den in der Lebensgeschichtsforschung ( Lebens-
geschichte) und Ethologie auch Korrelationen zwi-
schen Körperbau und Verhalten festgestellt. So wird 
die Korrelation zwischen unscheinbarer Erscheinung 
und komplexem Gesang bei Singvögeln als ein Ver-
hältnis der Kompensation beschrieben.206

Gründe für die korrelative Einheit des Organismus
Insgesamt lassen sich drei Gründe für die korrelative 
Einheit der Teile eines Organismus angeben: die funk-
tionale Organisation, Anpassungen an die Umwelt 
und die Entstehung im Prozess der Selbstorganisati-
on. In Bezug auf die interne funktionale Organisation 
verweisen die Teile eines Organismus wechselseitig 
aufeinander, weil die essenziellen Lebensfunktionen 
des Organismus zwar nicht einem bestimmten Teil 
zugeordnet werden müssen, sondern diese einem 
Funktionswandel unterliegen können, aber doch von 
mindestens einem Teil getragen werden müssen. Ein 
Körperteil kann also nur in dem Maße eine (lebens-
wichtige) Funktion verlieren, wie diese von einem 
anderen Teil übernommen wird. In Bezug auf seine 
externe Anpassung an die Umwelt korrelieren die Tei-
le eines Organismus miteinander, weil eine Änderung 
der Umwelt des Organismus in der Regel eine Ver-
änderung der verschiedenen Funktionssysteme des 
Organismus nach sich zieht. Dies wird besonders in 
Extremfällen deutlich: Der Wechsel des Lebensraums 
einiger Säugetiere (der Vorfahren der Wale und Del-
phine) vom Land ins Wasser führte zu einer parallelen 
Veränderung vieler ihrer morphologischen Merkmale. 
In der Evolutionstheorie werden diese Veränderungen 
als gemeinsame parallele Anpassung an die Umwelt 
gedeutet. Schließlich korrelieren die Teile eines Or-
ganismus miteinander, weil sie durch wechselseitige 
Einwirkung aufeinander in einem Prozess der Selbst-
organisation überhaupt erst gebildet werden. Anders 
als in einer intentional geplanten Konstruktion (einem 
Artefakt) ist in der Selbstorganisation eines Systems 
jeder einzelne Teil Glied eines genetischen Gefüges, 
das sich selbst organisiert, in dessen Bildung also ver-
schiedene Prozesse an jeweils einem Teil angreifen. 
Die Veränderung jedes Teils bewirkt also Veränderun-
gen der Prozesse der Selbstherstellung des Organis-
mus an anderen Teilen, d.h. eine Korrelation.

Symmetrie
Das Wort ›Symmetrie‹ erscheint im Griechischen 
und Lateinischen seit der Antike (abgeleitet von 
griech. › ‹ »abgemessen, verhältnismäßig«: 
› ‹; lat. ›symmetria‹ »Proportion«). Theo-
phrast verwendet das Wort bereits im biologischen 
Kontext207; im klassischen Latein ist es nicht häu g 
(Plinius um 79: »non habet Latinum nomen symme-
tria«208). In der Renaissance taucht der Ausdruck u.a. 
1532 in der Übersetzung einer Schrift von A. Dürer 
im Sinne von »Proportion« auf.209 In der Antike und 
Renaissance bezeichnet er allgemein die Harmonie 
und Verhältnismäßigkeit der Teile in einem Körper. 

Erst Mitte des 17. Jahrhunderts erscheint das Wort 
in der speziellen Bedeutung der Spiegelsymmetrie. 
Als einer der ersten verwendet es B. Pascal in die-
sem Sinn in seinen ›Pensées‹ (posthum 1670). Nach 
Pascal ist der Ausdruck auf der Gestalt des mensch-
lichen Körpers gegründet und bezieht sich dabei 
auf die Verhältnisse in der Breite, nicht aber in der 
Höhe und Tiefe (»Symétrie, ce qu’on voit d’une vue, 
[…] fondée aussi sur la gure de l’homme, d’où il 
arrive qu’on ne veut la symétrie qu’en largeur, non 
en hauteur ni profondeur«).210 In dieser Bedeutung 
gebraucht C. Perrault das Wort im Kontext der Ar-
chitekturtheorie in einem Kommentar seiner Vitruv-
Übersetzung aus dem Jahr 1673: Das Wort bezeichne 
alles, was die peripheren Teile eines Gebäudes ein-
ander ähnlich mache.211 Bis zum Ende des 18. Jahr-
hunderts wird das Wort daneben aber auch noch oft 
in der alten Bedeutung zur Bezeichnung einer Ver-
hältnismäßigkeit oder Harmonie der Anordnung von 
Teilen in einem Ganzen gebraucht (Chambaud & Ro-
binet 1776: »Symmétrie, […] proportion que les par-
ties d’un corps ont entre elles & avec leur tout«212).

Auch im biologischen Zusammenhang erscheint 
der Ausdruck Mitte des 18. Jahrhunderts, z.B. in den 
Schriften G.L.L. Buffons, in dieser allgemeinen Be-
deutung (1764 in Bezug auf die Streifen des Zebras: 
»la robe rayée de rubans noirs et blancs, disposés 
alternativement avec tant de régularité et de symé-
trie, qu’il semble que la Nature ait employé la règle 
et le compas pour la peindre«213). Erst am Ende des 
Jahrhunderts wird er im engeren Sinne für die Bi-
lateralsymmetrie verwendet (La Cépède 1799: »les 
deux yeux sont situés du même côté de la tète; mais 
indépendamment de ce défaut remarquable de sym-
métrie, relativement à l’axe longitudinal du poisson, 
ils en présentent fréquemment un second par une 
inégalité frappante dans leur volume«214; von Söm-
mering 1800: »Symmetrie des Hirnes. […] Alles ist 
im Hirne doppelt, und selbst diejenigen Theile, wel-
che, weil sie in der Mitte liegen, einfach scheinen, 
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z.B. das Rückenmark, bestehen, genau betrachtet, 
aus zwey symmetrisch gleichen Hälften«215; Pittard 
1852: »Symmetry is a word used to express […] the 
fact […] that one half of an animal is usually an exact 
reversed copy of the other«216).

Die Regelmäßigkeit im äußeren Bau der P anzen 
und Tiere ist offensichtlich und wird seit der Antike 
beschrieben.217 Die Einteilung des Reichs der P an-
zen durch C. von Linné und der Tiere durch G. Cu-
vier orientiert sich in erheblichem Maß an den sym-
metrischen Lageverhältnissen der organischen Teile 
( Taxonomie). Der Botaniker A.-P. de Candolle sieht 
die Symmetrie (»disposition relative des parties«) zu 
Beginn des 19. Jahrhunderts als entscheidend für die 
Taxonomie der P anzen an. Er behauptet, es existiere 
ein Symmetrieplan für jede Klasse von Lebewesen 
(»plan symétrique de chaque classe d’êtres«).218 

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts wird versucht, die 
Formen von Organismen auf der Grundlage ihrer 
Symmetrieverhältnisse in ein System zu bringen. 
Über die Symmetrieverhältnisse wird allgemein die 
Wiederholung von Strukturen in einem Körper dar-
gestellt, es geht um die räumlichen Beziehungen von 
Körperteilen, die in ihrer Gestalt einander korrespon-
dieren. Die einfachsten globalen Systematiken der 
Formen von Organismen orientieren sich an der Lage 
der Symmetrieachsen der Körper. Als die für die höhe-
ren Tiere verbreitetste Form der Symmetrie wird dabei 
das Vorliegen von nur einer Symmetrieebene in den 
drei Raumachsen, die Bilateralsymmetrie, erkannt. 
Der Ausdruck wird in der Form ›bilaterale Symmetrie‹ 
offenbar zuerst von A.W. von Schlegel in seiner ›Indi-
schen Bibliothek‹ und seinen Vorlesungen zur Bilden-
den Kunst von 1827 verwendet.219 In beiden Schriften 

bezieht Schlegel den Ausdruck auch bereits auf die 
Symmetrieverhältnisse der höheren entwickelten Tie-
re. So heißt es in der ›Indischen Bibliothek‹: Die Ar-
chitektur »wetteifert mit der großen Baumeisterin der 
Körperwelt, welche […] in der Thierwelt die bilaterale 
Symmetrie […] durch unzählige Verwandlungen als ei-
nen allgemeinen Typus hindurchführt«.220 Auch in den 
1830er Jahren erscheint das Wort im kunsthistorischen 
Zusammenhang.221 In einem fachwissenschaftlichen 
Beitrag zur Biologie gebraucht wohl zuerst L. Agassiz 
die Formulierung, und zwar im Jahr 1834 (»bilateral 
symmetry«).222 Im Deutschen erscheint der Ausdruck 
in den 1850er Jahren in biologischen Schriften, bei 
H. Schlegel 1852 sowie bei V. Carus und J. Müller 
1853 noch in der Form ›bilaterale Symmetrie‹223, bei 
C. Gegenbaur seit 1856 in der später üblichen Form 
als ›Bilateralsymmetrie‹.224 E. Haeckel nennt die Tiere 
mit einem bilateralsymmetrischen Bau 1874 Bilate-
ria.225 Dazu gehören nach Haeckel »sämmtliche Wür-
mer« und die von diesen abzuleitenden »vier höchsten 
Thierstämme«, die Weichtiere, Stachelhäuter, Glieder-
füßer und Wirbeltiere.

Klassi kationen in der Mitte des 19. Jh.
In seiner Einteilung des Tierreichs nach Kriterien 
der Symmetrie des Körperbaus unterscheidet H. 
Burmeister 1854 »reguläre Thiere« (»Polypen und 
Strahlthiere«), die über ein »centrales Hauptorgan« 
charakterisiert sind, und »irreguläre Thiere« (»Infu-
sionsthiere«), daneben stellt er die »Gliederthiere« 
und die »Rückgratthiere«.226 Das System von Bur-
meister ist also nicht streng an den Formen orientiert, 
sondern berücksichtigt auch die traditionellen mor-
phologischen Einteilungen. 

Abb. 326. Formen und Symmetrien von Organismen. Von links nach rechts sind dargestellt: Asymmetrie, Kugelsymmetrie, 
Radiärsymmetrie, Disymmetrie, Bilateralsymmetrie und Metamerie. In der oberen Reihe sind Tiere als Beispiele abgebildet: 
Schnecke (nach Férrusac), Radiolar (nach Haeckel), Seestern, Rippenqualle (nach Chun), Schildkröte und Skolopender. In 
der unteren Reihe sind P anzen oder deren Blüten dargestellt: Ulva (nach Thuret), Volvox (nach Klein), Geranium, Dicentra, 
Consolida und Hippuris (alle Tiere außer dem letzten aus Claus, C., Grobben, K. & Kühn, A. (1880/1932). Lehrbuch der 
Zoologie; alle P anzen außer den letzten beiden aus Strasburger et al. (1894/1939). Lehrbuch der Botanik; der Skolopender 
und Hippuris aus Troll, W. (1948). Allgemeine Botanik; Consolida aus Troll, W. (1928). Organisation und Gestalt im Bereich 
der Blüte).
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Konsequenter ist G.H. Bronn, der sich – ebenso wie 
M.J. Schleiden für die Botanik227 – bemüht, die orga-
nischen Formen der Tiere auf geometrische Grund -
guren wie Kugel, Ei oder Kegel zurückzuführen. Als 
Grundform der Tiere sieht er den Keil und bezeich-
net ihre Form daher als Sphenoid, die Grundform der 
P anze ist für ihn das Ei (Ooid) und die des Minerals 
das Prisma (Prismoid).228 Später baut er dieses Sys-
tem aus und unterscheidet bei den Tieren die »Amor-
phozoen oder P anzenthiere, ohne Grund-Form«, 
die »Aktinozoen oder Strahlen-Thiere, mit Aktinoid-
Form« und die »Höheren Thiere mit Hemisphenoid-
Form«229. Den Terminus ›Bilateralsymmetrie‹ lehnt 
Bronn ab, weil dieser seiner Meinung nach nicht zum 
Ausdruck bringt, dass keine Symmetrie zwischen 
dem vorderen und hinteren sowie dem oberen und 
unteren Körperteil der Tiere besteht.230

Eine andere Klassi kation, die sich jedoch nicht 
an geometrischen Grundformen orientiert, entwickelt 
G. Jäger 1857. Den drei Raumachsen eines Körpers 
weist Jäger jeweils zwei Flächen zu, die entweder 
einander ähneln oder voneinander verschieden sind. 
Im ersten Fall spricht er von parallelen Flächen (Par-
allelpaar), im zweiten von polaren Flächen (Polpaar). 
Er de niert dann: »ein symmetrischer Körper ist ein 
solcher, der zwei Polpaare und ein Parallelenpaar hat. 
Ein regulärer Körper ist ein solcher, der ein Polpaar 
und zwei Parallelpaare hat«.231 Ausgehend von der 
Anzahl der Raumachsen mit polaren Flächen nennt 
Jäger die radiären Körper »einaxig«, die symme-
trischen dagegen »zweiaxig«. Daneben stellt er als 
dritte Gruppe die »axenlosen« Körper. Die Wirbeltie-
re, Gliedertiere und Weichtiere gehören nach Jägers 
Einteilung zu den symmetrischen oder zweiachsigen 
Körpern; die Stachelhäuter und Nesseltiere dagegen 
zu den radiären oder einachsigen; und die Infusorien 
und Wurzelfüßer schließlich zu den achsenlosen.232 
Die beiden Pole der polaren Achse der ein- und zwei-
achsigen Tierkörper bezeichnet Jäger als Kopfpol und 
Steisspol. Bei den zweiachsigen Tieren nennt er die 
beiden Pole der anderen Achse animalen Pol (z.B. 
die Rückenseite der Wirbeltiere) und vegetativen Pol 
(die Bauchseite der Wirbeltiere). Die Konstanz der 
Symmetrieverhältnisse versucht Jäger in der Emb-
ryonalentwicklung der Tiere der einzelnen Gruppen 
nachzuweisen. Als Erklärung für die Verteilung der 
Grundformen über die Tiergruppen führt Jäger u.a. 
ihre Lebensweise an; er ist z.B. der Ansicht, »dass 
das Festsitzen eines Thieres die Ursache der radiären 
Körperform desselben ist«233.

Zusammenfassend werden in den morphologi-
schen Systemen in der Mitte des 19. Jahrhunderts 
drei große Gruppen unterschieden: unregelmäßige 

Formen, die nicht symmetrisch halbierbar sind (z.B. 
viele Einzeller), regelmäßige strahlige Formen, bei 
denen die Symmetrieelemente durch Rotation an ei-
ner Symmetrieachse zur Deckung gebracht werden 
können (z.B. Blüten, Medusen, Seesterne), und bila-
teralsymmetrische Formen, die über eine Symmetrie-
ebene verfügen (z.B. Weichtiere, Gliedertiere, Wir-
beltiere). Die verschiedenen Typen der Symmetrien, 
Ebenen und Achsen im Körperbau werden in einer 
variablen Terminologie benannt. Erst Ende des 19. 
Jahrhunderts setzt sich allmählich eine vereinheit-
lichte Terminologie durch.234

Haeckels »Promorphologie«
E. Haeckel entwickelt 1866 eine Klassi kation der 
morphologischen Gestalten, die auf diesen Eintei-
lungen in die drei großen Gruppen aufbaut. In sei-
ner »Promorphologie als Lehre von den organischen 
Grundformen«235 verwendet Haeckel als Einteilungs-
gesichtspunkte die stereometrischen Verhältnisse der 
Körperformen der Organismen: den Rahmen der 
Klassi kation geben die Symmetrieachsen und geo-
metrischen Figuren, die den organischen Formen 
einbeschrieben werden können (vgl. Tab. 194). Die 
Promorphologie wird so zu einem Äquivalent der 
Kristallogra e der anorganischen Körper. 

Für viele der von Haeckel aufgestellten Gruppen 
nden sich allein Vertreter einfacher Organismen, 

wie z.B. der von Haeckel ausgiebig untersuchten for-
menreichen einzelligen Radiolarien. Bei den Tieren 
gehören alle hochentwickelten Organismen (d.h. alle 
Wirbeltiere und Gliederfüßer und auch viele Weich-
tiere und »Würmer«) zur Gruppe der »Zygopleuren« 
(Bilateralsymmetrie i.e.S.). Die einfachste geome-
trische Form, die diesem Typus entspricht, ist eine 
entlang der Hauptachse halbierte Pyramide von vier 
Seiten. Ein solcher Körper lässt sich nur durch eine 
Ebene in zwei symmetrisch gleiche Hälften zerlegen. 
Diese Symmetrieebene, die durch die Hauptachse 
(mit den Polen Vorne und Hinten) und die Mittellinie 
der Basis, d.h. die Dorsoventralachse, gelegt werden 
kann, ist die Median- oder Sagittalebene des Kör-
pers. Sie teilt den Körper in die beiden symmetrisch 
zueinander stehenden rechten und linken Hälften. 
Die zu ihr senkrecht verlaufende Frontalebene (La-
teralebene, auch: Transversalebene), die den Körper 
in eine Rücken- und Bauchseite teilt, und die zu ihr 
ebenfalls senkrecht liegende dritte Raumebene, die 
Äquatorialebene (auch: Transversalebene), die den 
Körper in ein Vorder- und Hinterende teilt, stellen 
dagegen keine Symmetrieebenen dar. 

Körper mit Hohlformen (z.B. Becher und Röhre) 
werden in Haeckels Systematik nicht als eigene For-
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men berücksichtigt. In einer späteren Einteilung ver-
sucht R. Woltereck auch diese als »biotische Grund-
formen« zu erfassen; er entwickelt dabei aber keine 
durchgängige Systematik.236

Symmetrie und Lebensform
Bereits Haeckel weist auf den engen Zusammenhang 
zwischen Symmetrieverhältnissen und Lebensfor-
men, insbesondere die Fortbewegungsweisen der 
Organismen hin. Fast alle auf dem Festland sich 
bewegenden Organismen zeigen die Symmetriever-
hältnisse einer Zygopleuren-Form. Diese ist also 
unabhängig von den Abstammungsverhältnissen 
entstanden und offensichtlich als Anpassung an die 
Lokomotion auf dem Land und in der Luft zu deuten 
(vgl. Tab. 195; Form: Abb. 133). Auch die meisten 
der vom Menschen erfundenen Fortbewegungsmittel 
zeigen in ihrem äußeren Bau diese Symmetrieform 
(z.B. Fahrräder, Autos, Lokomotiven, Boote, Flug-
zeuge).237

Die Bilateralsymmetrie kann also gedeutet werden 
als eine Anpassung an die Fortbewegung in einem 
asymmetrischen Kraftraum, in einer Umwelt, in der 
mit dem Gravitationsfeld der Erde ein ausgeprägt 
gerichtetes Kraftfeld vorliegt. Die einzige Symmet-
rieebene (die Sagittalebene) liegt bei den bilateral-
symmetrischen Tieren in der Regel parallel zu den 
Kraftlinien des Gravitationsfeldes und parallel zur 
Fortbewegungsrichtung, aber senkrecht zur Ebene, 
in der sie sich bewegen. Dies ist die einzige Ebene, 
in der es keine Vorzugsrichtung gibt; die beiden Kör-
perenden, die senkrecht zu dieser Ebene liegen (rechts 

und links), entsprechen einander also spiegelbildlich 
(zumindest hinsichtlich der äußeren Form). Die Sym-
metrie der beiden Körperseiten ist im Hinblick auf 
die Fortbewegung zweckmäßig, denn bei einer un-
gleichen Verteilung der Fortbewegungsorgane wäre 
eine geradlinige Vorwärtsbewegung erschwert – weil 
sich an den beiden Körperseiten die Fortbewegungs-
organe be nden. Das vordere und hintere Körperen-
de (die jeweils den anterioren und posterioren Pol der 
Hauptachse bilden) sind durch die Bewegungsrich-
tung und die damit einhergehenden morphologischen 
Strukturen (Lage des Nahrungsaufnahmeorgans und 
Konzentration der Sinnesorgane am anterioren Ende) 
asymmetrisch. Die Ober- und Unterseite (die den 
dorsalen und den ventralen Pol einer Richtachse bil-
den) sind bedingt durch das Gravitationsfeld und die 
unterschiedliche Exposition gegenüber der Umwelt 
asymmetrisch. 

Sehr viel schwächer ist die Dorsoventralität bei 
Tieren ausgeprägt, die sich in einem stärker symme-
trischen Kraftraum bewegen, z.B. Tiere im Wasser, 
bei denen der Auftrieb die Gravitationskraft ab-
schwächt (Spindelform vieler Fische, Disymmetrie 
der Rippenquallen). Organismen, die sich im dreidi-
mensionalen Raum bewegen und für die die Gravi-
tation nicht von großer Bedeutung ist, sind vielfach 
kugelsymmetrisch (z.B. viele einzellige Algen).

Sesshafte Lebewesen ohne Fortbewegung zeigen 
häu g einen radialsymmetrischen (radiären) Bau 
(in Haeckels Terminologie die Protaxonia). Die 
Ebene der Radialsymmetrie steht hier senkrecht auf 
der Hauptachse seines Wachstums. Erklärt werden 

1. Lipostaura. Grundformen ohne Kreuzachsen und ohne Medianebene (Sagittalebene)
1.1 Anaxonia. Achsenlose Formen. (Klumpen)
1.2 Axonia. Achsenfeste Grundformen.
1.2.1 Homaxonia. Alle Achsen gleich. (Kugeln)
1.2.2 Heteraxonia. Eine oder mehrere konstante Achsen.
1.2.2.1 Polyaxonia. Mehrere konstante Achsen.
1.2.2.1.1 Arrythma. (Irreguläre Polyeder)
1.2.2.1.2 Rhythmica. (Reguläre Polyeder)
1.2.2.2 Protaxonia. Eine Hauptachse. Keine Kreuzachsen (Monaxonia)
1.2.2.2.1 Haplopola. Eine gleichpolige Achse. (Sphäroid oder Zylinder) 
1.2.2.2.2 Diplopola. Eine ungleichpolige Achse. (Ei, Kegel, Kegelstumpf)

2  Stauraxonia. Grundformen mit einer Hauptachse und Kreuzachsen, aber ohne Medianebene (Sagittalebene)
2.1 Homostaura. Gleichpolige Hauptachse. (Doppel-Pyramiden)
2.2 Heterostaura. Ungleichpolige Hauptachse. (Pyramiden) [viele Seesterne und Medusen]

3 Zeugita (Allopola). Grundformen mit Kreuzachsen und mit Medianebene (Sagittalebene) (Bilateralsymmetrie)
3.1 Amphipleura. Schienige Formen. Hälfte einer Pyramide von 4+2n Seiten
3.2 Zygopleura. Jochpaarige Formen. Hälfte einer Pyramide von 4 Seiten [Wirbeltiere, Gliederfüßer, Weichtiere]

Tab. 194. Formen der Symmetrie von Organismen (nach Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Organismen: Bd. 
1).
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kann dies damit, dass ein sessiler Organismus sym-
metrische Beziehungen in den zwei Dimensionen 
der Ebene, auf der er festsitzt, aufweist. Denn die 
Raumrichtungen dieser Ebene sind gleichberechtigt 
im Hinblick auf ihre Versorgungs- und Entsorgungs-
funktion für den Organismus. Die Nährstoffzufuhr 
für eine Seeanemone im Meer oder die Annäherung 
einer Biene an eine Blüte beispielsweise ist von je-
der Richtung gleichwahrscheinlich – so argumentiert 
R.S. Lillie 1915.238 Dass Organismen oder Teile von 
ihnen, die sich nicht fortbewegen, oft eine ausgepräg-
te Symmetrie aufweisen, wie z.B. die »dorsiventra-
len« Blüten von Lippen- und Rachenblütlern, kann 
auf die Symmetrie der Organismen zurückgeführt 
werden, mit denen sie in Beziehungen stehen (z.B. 
die blütenbesuchenden Insekten).

Metamerie
Eine Symmetrie muss nicht in einer Spiegelsymmet-
rie von Teilen eines Körpers bestehen, sondern kann 
auch in einer nicht-spiegelsymmetrischen Wieder-
holung von gleichgeformten Strukturen bestehen. 
Eine solche »Longitudinalsymmetrie« besteht in der 
Aneinanderreihung von gleich gebauten Elementen 
entlang der Medianachse. Die Bauelemente weisen 
dabei häu g jeweils einen Satz von Organen auf 
(z.B. ein Paar Extremitäten oder Exkretionsorgane). 
Auf Haeckel geht die moderne Bezeichnung Meta-
merie für diese Gliederung des Körpers in sich in der 
Längsachse wiederholende Bauelemente zurück. Ein 
einzelnes Segment nennt Haeckel ein Metamer. Im 
Anschluss an Bronn betrachtet er die Metamere als 
zueinander homologe »Folgestücke«. Die Lehre der 

Metamere nennt Haeckel »Metamerologie 
oder Homodynamenlehre«.239 

Neben den Metameren unterscheidet 
Haeckel noch Paramere (Nebenstücke) 
und Antimere (Gegenstücke). Er de niert: 
»Paramere oder Nebenstücke (homonome 
Theile) sind [...] entsprechende Theile, 
welche um eine Kreuzaxe oder Breitenaxe 
des Körpers (oder um die Hauptaxe eines 
einzelnen Körpertheils) herum neben ei-
nander liegen. Antimeren oder Gegenstü-
cke dagegen sind entsprechende Theile, 
welche um die Hauptaxe (Längsaxe) des 
Körpers herum neben einander liegen«240. 
Zu den Parameren zählt er z.B. die Zehen 
der Füße der vierfüßigen Wirbeltiere oder 
die Blättchen der dreigliedrigen Blätter des 
Klees; Antimeren sind dagegen die paari-
gen Körperteile der Wirbeltiere, z.B. ihre 
Beine, Augen und Ohren. Parallel zu den 

Metameren als den »Segmenten der Hauptaxen« be-
zeichnet Haeckel die »Segmente der Kreuzaxen (oder 
Breitenaxen)« als Epimere oder »homonyme Thei-
le«. Epimere sind z.B. die Abschnitte der Extremitä-
ten der Wirbeltiere, also Oberarm, Unterarm, Carpus, 
Metacarpus und Phalangen ( Homologie).241 

Für die Botanik übernimmt J. Sachs 1882 das Wort 
›Metamer‹ für sich wiederholende Elemente.242 In 
der Botanik bezeichnet der Ausdruck einen von meh-
reren morphologisch einheitlichen Abschnitten, in 
die ein Trieb eingeteilt werden kann, z.B. ein Phy-
ton, d.h. ein Knoten einschließlich seines Blattes, 
oder ein Modul (s.u.).243 Sachs führt für die Botanik 
1873 auch die Einteilung der Blüten nach der Zahl 
ihrer Symmetrieebenen in mono-, di- und polysym-
metrische ein.244 

A. Frey unternimmt es 1926, alle Symmetriever-
hältnisse durch drei Verfahren der Deckung von sym-
metrisch gleichwertigen Formelementen zu erfas-
sen.245 Diese grundlegenden »Deckoperationen« sind 
nach Frey die Parallelverschiebung (verwirklicht 
z.B. bei den Blättern eines Zweiges), die Drehung 
(z.B. die »wirtelige« Stellung der Blüten einer Blu-
me) und die Spiegelung (z.B. die Stellung der Glied-
maßen eines Wirbeltiers). Durch Kombination dieser 
drei Deckoperationen entstehen drei neue Formen 
der Symmetrie: die Kombination aus Parallelver-
schiebung und Spiegelung ergibt die Gleitspiegelung 
(z.B. die Metamerie der Articulaten), die Kombinati-
on aus Parallelverschiebung und Drehung erzeugt die 
Schraubung (z.B. in der Blattstellung mancher P an-
zen) und die Kombination aus Spiegelung und Dre-
hung resultiert schließlich in der Drehspiegelung, die 

Symmetrietyp Lebensform Beispiel

Anaxonia langsam bewegliche  Schnecken
(achsenloser Klumpen) Landtiere

Homaxonia kleine Organismen einzellige Algen
(Kugel) im Wasser 

Haplopola im Boden bohrende Fadenwürmer
(Zylinder) Organismen

Heterostaura sessile oder wenig  Seesterne,
(Pyramide) bewegliche Organismen P anzen

Amphipleura unter Wasser  Rippenquallen, 
(Spindel) schwimmende Tiere Fische

Zygopleura auf dem Land laufende  Insekten, 
(Bilateralsymmetrie) und iegende Tiere Wirbeltiere

Tab. 195. Korrelation der Haupttypen der Symmetrieformen von Organis-
men (Bezeichnungen nach Haeckel) mit deren Lebensweise.



Morphologie647

sich bei Organismen selten verwirklicht ndet (z.B. 
bei der Desmediaceengattung Staurastrum).

Schließlich wird der Begriff der Symmetrie nicht 
allein auf räumliche Verhältnisse bezogen, sondern 
auch auf zeitliche. W. von Engelhardt de niert die 
Symmetrie 1949 allgemein als »die räumliche und 
(oder) zeitliche Wiederholung gleicher Elemen-
te«.246 Alle rhythmisch wiederkehrenden physiolo-
gischen und ethologischen Prozesse (Zykloethose; 
Metamorphose), angefangen beim Herzschlag und 

Atemrhythmus, über den Zellzyklus und den Schlaf-
Wach-Rhythmus bis hin zum Ernährungs- und Fort-
p anzungszyklus können als Formen einer »zeitli-
chen Metamerie« gedeutet werden.247

Modul
Von ›Modulen‹ bei P anzen sprechen zuerst J.L. Har-
per und L. White 1974248, und zwar als Übersetzung 
des französischen article, nachdem der Begriff Mo-
dularität vorher bereits in einem allgemeineren Sinn 
im morphologischen Zusammenhang Verwendung 
fand.249 ›Article‹ wiederum ist eine Bezeichnung, die 
G. Chauveaud 1921 an Stelle des älteren ›Phyton‹ 
einführt.250 Die von C.G. Gaudichaud 1841 vertrete-
ne Phytontheorie betrachtet den Kormus – d.h. den in 
Wurzel, Sproß und Blätter gegliederten Körper einer 
höheren P anze – als Zusammensetzung aus Teilstü-
cken (Phytonen), die jeweils ein Blatt und ein Sproß-
stück umfassen und als Baueinheiten der P anzen 
angesehen werden (»un végétal original unique«).251 
Die Phytontheorie hat bis zum Beginn des 20. Jahr-
hunderts viele Anhänger252, wird dann aber, beson-
ders nachhaltig auf dem Botanischen Kongress in 
Cambridge 1930 als unangemessene Vereinfachung 
kritisiert.253 (Die Bezeichnung Kormus ndet sich 
1802 bei Willdenow (»Cormus«), wobei er darun-
ter im Gegensatz zur heutigen Auffassung auch die 
Moosstengel und Blattstiele versteht.254)

F. Hallé und R.A.A. Oldeman, die das Wort ›ar-
ticle‹ 1970 aufgreifen, gebrauchen den Ausdruck 
nicht im Sinne der alten Phytontheorie, sondern de-

nieren ihn mit Prévost als den Spross einer P anze, 
der alle Differenzierungsphasen bis zur Ausbildung 
eines Fortp anzungsstadiums umfasst: »Un article 
est un axe dont le méristème édi cateur parcourt la 
totalité de la séquence de différenciations propre à 
l’espèce considérée, depuis son origine jusqu’à la 
sexualité«255. Ein article ist damit nicht allein eine 
räumlich-morphologische Einheit, sondern auch eine 
dynamisch-physiologische. In der englischen Über-
arbeitung ihres Werks geben die Autoren ›article‹ mit 
Modul wieder und bemerken, dass mit der modularen 

Konstruktion eines Baumes seine Zusammensetzung 
aus einer Reihe von äquivalenten morphologischen 
Einheiten, die unendlich wiederholt werden können, 
gemeint ist.256

In der Folge dieser Bestimmung werden unter den 
Modulen in der Botanik architektonische Einheiten 
von P anzen verstanden, die sich innerhalb einer 
P anze wiederholen. White de niert ein Modul 1979 
als einen monopodialen Trieb mit einem de nierten 
Ende, wie einer Blüte, einem Dorn, einer Ranke oder 
einem Meristem (»monopodial shoot terminated by 
an in orescence, by a spine or tendril, or by paren-
chymatization of the apical meristem«257. Dem Mo-
dul entspricht also der Trieb, der schon lange als Indi-
viduum der P anze beschrieben wird ( Individuum/
Dividuum).

Insofern mehrzellige Organismen aus vielen sich 
ähnelnden Zellen aufgebaut sind, kann man bei ihnen 
insgesamt das Prinzip der Modularität verwirklicht 
sehen. Ein Vorteil der Modularität besteht in der ge-
ringeren Anfälligkeit eines nach diesem Prinzip auf-
gebauten Körpers gegenüber Störungen, wie H. Si-
mon 1962 in einem bekannten Gleichnis erläutert.258

In den 1990er Jahren etabliert sich ein weites ent-
wicklungsbiologisches Verständnis des morphologi-
schen Modulbegriffs. Module gelten als integrierte 
und sich relativ autonom verhaltende Elemente in Ent-
wicklungsprozessen: »Modules are building blocks of 
interacting elements that operate in an integrated and 
relatively autonomous manner« (Schlosser 2004).259 
Solche Entwicklungsmodule (»developmental modu-
les«) können auf verschiedenen Organisationsebenen 
identi ziert werden, von der genetischen Ebene über 
die Ebene der Gen-Protein-Interaktion bis hin zur 
Ebene der Organbildung. Auch ein morphogeneti-
sches Feld kann als ein entwicklungsbiologisches 
Modul beschrieben werden.260 Entwicklungsmodule 
sind durch ihre Stabilität und weitgehende Konstanz 
auch in wechselnden Entwicklungsumgebungen ge-
kennzeichnet. Neben ihrer Eigenschaft als Einheiten 
der Entwicklung werden sie auch als Einheiten der 
Evolution diskutiert, weil sie aufgrund ihrer Kom-
binierbarkeit und der Möglichkeit ihrer Einbettung 
in neue Kontexte Mechanismen der Veränderung 
von Organismen bereitstellten (Schlosser 2004: »the 
building blocks of evolutionary transformation«261). 
Module können damit als diejenigen Strukturen ver-
standen werden, die gleichzeitig für die Stabilität und 
die Veränderbarkeit von Organismen verantwortlich 
sind (Walsh 2006: »The very feature that secures the 
robustness of organisms – their capacity to withstand 
perturbations by mounting compensatory change – 
also underwrites their changeability«262).



Morphologie 648

Nachweise

1  Goethe, J.W. von [1796]. [Tagebucheintrag vom 25. 
Sept. 1796]. (Tagebücher, Bd. II, 1, hg. v. E. Zehm, Stutt-
gart 2000): 80; ders. [1796]. [Brief an Schiller vom 12. Nov. 
1796]. (Sämtliche Werke, 2. Abt., Bd. 4 (31), hg. v. V.C. 
Dörr & N. Oellers, Frankfurt/M. 1998, 257-258): 258.
2  Goethe, J.W. von (ca. 1796). Betrachtung über Morpho-
logie (LA, Bd. I, 10, 137-144): 140; vgl. Schmid, G. (1935). 
Über die Herkunft der Ausdrücke Morphologie und Biolo-
gie. Nova Acta Leopold. N.F. 2, 597-620: 613.
3  Burdach, K.F. (1800). Propädeutik zum Studium der ge-
sammten Heilkunst: 62 (§196).
4  Goethe (ca. 1796): 140.
5  ebd.
6  Vgl. Pörksen, U. (1986). Deutsche Naturwissenschafts-
sprachen: 82ff.
7  Goethe, J.W. von (1790). Versuch die Metamorphose 
der P anzen zu erklären (LA, Bd. I, 9, 23-61); vgl. Pörksen 
(1986): 86.
8  Vgl. Breidbach, O. (2006). Goethes Metamorphosenleh-
re: 105.
9  Vgl. Engelhardt, W. von (1990). Morphologie im Reich 
der Steine? In: Mann, G., Mollenhauer, D. & Peters, S. 
(Hg.) (1992). In der Mitte zwischen Natur und Subjekt. 
Johann Wolfgang von Goethes Versuch, die Metamorphose 
der P anze zu erklären, 1790-1800, 33-51.
10  Goethe, J.W. von (ca. 1797). Vorarbeiten zu einer Phy-
siologie der P anzen (LA, Bd. I, 10, 135-136): 135.
11  Hassenstein, B. (1950). Goethes Morphologie als 
selbstkritische Wissenschaft und die heutige Gültigkeit ih-
rer Ergebnisse. Goethe. Jahrb. Goethe-Ges. N.F. 12, 333-
357: 350.
12  Goethe, J.W. (1795). Erster Entwurf einer allgemeinen 
Einleitung in die vergleichende Anatomie, ausgehend von 
der Osteologie (LA, Bd. I, 9, 119-151): 121.
13  Goethe, J.W. von (ca. 1790). Versuch über die Gestalt 
der Tiere (LA, Bd. I, 10, 74-87): 76.
14  Goethe (1795): 127.
15  a.a.O.: 138.
16  Goethe, J.W. von (1794). Inwiefern die Idee: Schönheit 
sei Vollkommenheit mit Freiheit, auf organische Naturen 
angewendet werden könne (LA, Bd. I, 10, 125-127): 125.
17  Benjamin, W. (1928). Goethe (Gesammelte Schriften, 
Bd. II, 2, Frankfurt/M. 1991, 705-739): 719f.
18  Hassenstein (1950): 352.
19  a.a.O.: 346.
20  Cuvier, G. (1812). Recherches sur les ossemens fossiles 
de quadrupèdes, 4 Bde.: I, 58.
21  Cuvier, G. (1800/35). Leçons d’anatomie comparée, 
Bd. 1: 58.
22  Vgl. Lefèvre, W. (1984). Die Entstehung der biologi-
schen Evolutionstheorie: 184.
23  Vgl. Ospovat, D. (1978). Perfect adaptation and teleo-
logical explanation: approaches to the problem of the his-
tory of life in the mid-nineteenth century. Stud. Hist. Biol. 
2, 33-56; Appel, T. (1987). The Cuvier-Geoffroy Debate. 
French Biology in the Decades Before Darwin.
24  Benninghoff, A. (1935-36). Form und Funktion. Z. ge-

samte Naturwiss. 1, 149-160 & 2, 102-114: 160.
25  Nyhart, L. (1987). The disciplinary breakdown of ger-
man morphology, 1870-1900. Isis 78, 365-389.
26  Gegenbaur, C. (1876). Die Stellung und Bedeutung der 
Morphologie. Morphol. Jahrb. 1, 1-19: 16.
27  Vgl. Starck, D. (1966). Vergleichende Anatomie der 
Wirbeltiere von Gegenbaur bis heute. Verh. Deutsch. Zool. 
Ges. 1965, 51-67; Nyhart, L. (1995). Biology Takes Form. 
Animal Morphology and the German Universities, 1800-
1900.
28  Bergmann, C. & Leuckart, R. (1852). Anatomisch-
physiologische Uebersicht des Thierreichs. Vergleichende 
Anatomie und Physiologie: 36.
29  Bernard, C. (1865). Introduction à l’étude de la méde-
cine expérimentale: 160.
30  a.a.O.: 185.
31  a.a.O.: 186.
32  a.a.O.: 188.
33  a.a.O.: 189.
34  Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Orga-
nismen, 2 Bde.: I, 21.
35  Niemann, J.F. (1817). Ueber politische Biostatik und 
ihre Resultate. In: Symbiotikon für öffentliche und Pri-
vatärzte zur Erinnerung und Erholung, 200-208; Roth, S. 
(1821). Generalia biostaticae. Dissertatio inauguralis politi-
co-medica, quam publicae disquisitioni; Kopp, J.H. (1830). 
Denkwürdigkeiten in der ärztlichen Praxis, Bd. 1: 317.
36  Walser (1850). Biostatische Studien. Jahreshefte des 
Vereins für vaterländische Naturkunde in Württemberg 5, 
225-252: 229.
37  Kletzinsky, V. (1857). Compendium der Pharmakolo-
gie: 332; vgl. Gorup-Besanez, E.F. von (1862). Lehrbuch 
der physiologischen Chemie: 8.
38  a.a.O.: I, 19.
39  a.a.O.: I, 20.
40  a.a.O.: I, 23.
41  Bowler, P.J. (2005). Revisiting the eclipse of Darwi-
nism. J. Hist. Biol. 38, 19-32: 29.
42  Goebel, K. (1905). Die Grundprobleme der heutigen 
P anzenmorphologie. Biol. Zentralbl. 25, 65-83: 82.
43  Meyer, A. (1926). Logik der Morphologie im Rahmen 
einer Logik der gesamten Biologie: 94.
44  Weber, H. (1955). Stellung und Aufgaben der Morpho-
logie in der Zoologie der Gegenwart. Verh. deutsch. zool. 
Ges. 1954 (= Zool. Anz., Suppl. 18), 137-159: 137f.
45  Troll, W. (1928). Organisation und Gestalt im Bereich 
der Blüte: 1.
46  a.a.O.: 26.
47  a.a.O.: 20.
48  a.a.O.: 25f.
49  a.a.O.: 20.
50  ebd.
51  a.a.O.: 5.
52  Portmann, A. (1948/60). Die Tiergestalt.
53  Portmann, A. (1955). Das Lebendige als vorbereitete 
Beziehung. Eranos-Jahrbuch 24, 485-506: 502.
54  Nowikoff, M. (1930). Das Prinzip der Analogie und die 
vergleichende Anatomie. Eine Studie über eine Gesetzmä-
ßigkeit in der Biologie: 11.



Morphologie649

55  a.a.O.: 16.
56  Goodwin, B.C. (1982). Development and evolution. J. 
theor. Biol. 97, 43-55: 51.
57  ebd.
58  Snodgrass, R.E. (1935). Principles of Insect Morpho-
logy: 1.
59  Ferris, G.F. (1948). The princples of comparative mor-
phology. Micorentomol. 13, 49-56.
60  Beckner, M. (1959). The Biological Way of Thought 
(Berkely 1968): 115.
61  Benninghoff, A. (1935-36). Form und Funktion. Z. ge-
samte Naturwiss. 1, 149-160 & 2, 102-114: 155.
62  Siewing, R. (Hg.). (1985). Lehrbuch der Zoologie, Bd. 
2. Systematik: XXX.
63  Burdach, K.F. (1810). Die Literatur der Heilwissen-
schaft, Bd. 1: 378.
64  Burdach, K.F. (1814). Anatomische Untersuchungen, 
Heft 1: 10.
65  a.a.O.: 11.
66  Heusinger, K.F. von (1822). System der Histologie, 
Theil 1: 8; vgl. auch Naef, A. (1913). Studien zur generel-
len Morphologie der Mollusken, 2. Teil. Das Cölomsystem 
in seinen topographischen Beziehungen. Fortschr. Ergebn. 
Zool. 3 (H. 4), 329-462: 333.
67  Ghiselin, M. (1980). The failure of morphology to as-
similate Darwinism. In: Mayr, E. & Provine, W. (eds.). The 
Evolutionary Synthesis, 180-193.
68  Ghiselin, M.T. (2006). The failure of morphology to 
contribute to the modern synthesis. Theor. Biosci. 124, 309-
316: 310.
69  ebd.
70  Braun, A. (1862). Rede zur Feier des acht und sechigs-
ten Stiftungstages des medicinisch-chirurgischen Friedrich-
Wilhelms-Instituts: 13.
71  ebd.
72  ebd.
73  Braun, A. (1835). Dr. Carl Schimpers Vorträge über die 
Möglichkeit eines wissenschaftlichen Verständnisses der 
Blattstellung. Flora 18, 145-191; vgl. Baron, W. (1931). Die 
idealistische Morphologie Al. Brauns und A.P. de Candolles 
und ihr Verhältnis zur Deszendenztheorie. Beih. Bot. Cen-
tralbl. 48, I, 314-334; Hoppe, B. (1969). Deutscher Idealis-
mus und Naturforschung. Werdegang und Werk von Alex-
ander Braun (1805 bis 1877). Technikgesch. 36, 111-132.
74  Sachs, J. (1875). Geschichte der Botanik vom 16. Jahr-
hundert bis 1860: 184.
75  a.a.O.: 185.
76  ebd.
77  Atkinson, G.F. (1897). Experimental morphology. Sci-
ence 6, 538-550: 540; Goebel, K. (1898). Julius Sachs (II). 
Science 7, 695-702: 701.
78  Vgl. Starck, D. (1980). Die idealistische Morphologie 
und ihre Nachwirkungen. Medizinhist. J. 15, 44-56.
79  Goebel, K. (1893). Zur Geschichte unserer Kenntniss 
der Correlationsvorgänge. Flora 77, 38-42: 38.
80  Mayr, E. (1982). The Growth of Biological Thought: 
458.
81  Naef, A. (1919). Idealistische Morphologie und Phyloge-
netik. Zur Methodik der systematischen Morphologie: 13.

82  Thompson, D’Arcy W. (1917/42). On Growth and Form 
(dt. Über Wachstum und Form, Frankfurt/M. 1983): 248.
83  ebd.
84  a.a.O.: 333.
85  a.a.O.: 328.
86  Troll, W. (1928). Organisation und Gestalt im Bereich 
der Blüte: 92f.
87  Steiner, B. (1936). Stilgesetzliche Morphologie. Zur 
Logik der organischen Form: 20.
88  a.a.O.: 29.
89  a.a.O.: 31f.
90  a.a.O.: 37.
91  Remane, A. (1952/56). Die Grundlagen des natürlichen 
Systems, der vergleichenden Anatomie und der Phylogene-
tik: 13.
92  Froebe, H.A. (1971). Die wissenschaftstheoretische 
Stellung der Typologie. Ber. Deutsch. Bot. Ges. 84, 119-
129: 128.
93  Webster, G. & Goodwin, B.C. (1982). The origin of 
species: a structuralist approach. Journal of Social and Bio-
logical Structures 5, 15-47: 17.
94  Goethe, J.W. von (ca. 1790). Versuch über die Gestalt 
der Tiere (LA, Bd. I, 10, 74-87): 76.
95  Canstatt, C.F. (1845). Handbuch der medicinischen 
Klinik, Bd. 4: 1031.
96  Webster, G. & Goodwin, B. (1996). Form and Trans-
formation. Generative and Relational Principles in Biology: 
ix.
97  Bergson, H. (1907). L’évolution créatrice (Paris 1948): 
77.
98  Waddington, C.H. (1957). The Strategy of the Genes: 
32.
99  Anonymus (1899). [Rez. Wolff, J. (1899). The doctrine 
of the functional form of bones]. The Philadelphia Medical 
Journal 4, 650.
100  Wolff, J. (1899). Die Lehre von der funktionellen 
Knochengestalt. Archiv für pathologische Anatomie und 
Physiologie und für klinische Medicin 155, 256-315: darin 
nicht der Ausdruck ›functionelle Morphologie‹!
101  Landacre, F.L. (1911). The theory of nerve compo-
nents and the fore brain vesicle of vertebrates. Trans. Amer. 
Microscop. Soc. 30, 57-66: 57.
102  Bertalanffy, L. von (1941). Probleme einer dynami-
schen Morphologie. (Untersuchungen über die Gesetzlich-
keit des Wachstums, IV.) Biol. Gen. 15, 1-22: 1.
103  Koeppel, G. (1955). Ein Beitrag zur Funktionsmor-
phologie der normalen Thrombocyten des Menschen im 
Nativblut.
104  Vgl. Vogel, K. (1975). Funktionsmorphologie als 
Hilfsmittel paläontologischer Evolutionsforschung; Kull, 
U., Maier, W., Nachtigall, W. & Seilacher, A. (1996). Funk-
tions- und Konstruktionsmorphologie. In: Teichmann, K. & 
Wilke, J. (Hg.). Prozess und Form »natürlicher Konstrukti-
onen«, 34-51.
105  Borelli, J.A. (1680-81). De motu animalium; vgl. 
Gutmann, W.F. & Bonik, K. (1980). Borelli und die Folgen 
– kann man die Mechanik in Lebewesen sehen? Natur Mu-
seum 110, 263-274; Reif, W.-E. (1985). Konzepte und Ge-
schichte der Funktionsmorphologie. Aufs. Reden senckenb. 



Morphologie 650

naturf. Ges. 35, 107-131.
106  Barthez, T.J. (1798). Nouvelle méchanique des mou-
vements des animaux.
107  Müller, J. (1822). Dissertatio physiolgiae sistens com-
mentarios de phoronomia animalium.
108  Weber, W. & Weber, E. (1836). Mechanik der mensch-
lichen Gehwerkzeuge. Eine anatomisch-physiologische 
Untersuchung.
109  Haughton, S. (1873). Principles of Animal Mecha-
nics.
110  Vgl. Hendricks, G. (1975). Eadweard Muybridge. The 
Father of Motion Picture.
111  Schwendener, S. (1874). Das mechanische Princip im 
anatomischen Bau der Monocotylen.
112  Anonymus (1836). On the functional anatomy of the 
human body. The Magazine of Health 1; vgl. The Literary 
Gazette 20 (1836), 126; The Lady’s Magazine And Museum 
8 (1836), 279-280: 280
113  Gardner, A.K. (1856). The Causes and Curative Treat-
ment of Sterility. With a Preliminary Statement of the Phy-
siology of Generation: 25; Hancock, H. (1873). On the Ope-
rative Surgery of the Foot and Ankle-Joint: 18; Hardesty, I. 
(1908). Review: Santee, H.E. (1907). Anatomy of the Brain 
and Spinal Cord. Science 27, 533-535: 534.
114  Gowers, W.R. (1885). Lectures of the Diagnosis of 
Diseases of the Brain: 10; ders. (1885). Diagnosis of the 
Brain and of the Spinal Cors: 9.
115  Gowers, W.R. (1885). Lectures on the Diagnosis of 
the Diseases of the Brain (dt. Vorlesungen über die Diag-
nostik der Gehirnkrankheiten, übers. v. J. Mommsen, Frei-
burg 1886): 12; vgl. Fritsch, J. (1887). [Ref. Gowers, W.R. 
(1886). Diagnostik der Gehirnkrankheiten]. Jahrbücher für 
Psychiatrie 7, 217-219: 217.
116  Schaxel, J. (1919/22). Grundzüge der Theorienbildung 
in der Biologie: 128.
117  Böker, H. (1937). Form und Funktion im Lichte der 
vergleichenden biologischen Anatomie. Folia Biotheor. 1, 
Ser. B, 27-41: 28.
118  Anonymus (1798). [Rez. Lauth, M. (1798). Elémens 
de myologie et de syndesmologie]. Recueil périodique de 
la Société de Médecine de Paris 4 (Nr. 23), 381-387: 381; 
Bichat, X. (1801-03). Traité d’anatomie descriptive, 5 Bde.
119  Anonymus (1802). [Obituary X. Bichat]. The London 
Medical and Physical Journal 8, 382; Wilson E. & Goddard, 
P.B. (1813). A System of Human Anatomy, General and 
Special: ix; Home, E. (1818). On a mal-conformation of the 
uterine system in women. Philos. Trans. Roy. Soc. London 
108, 308-315: 309.
120  Anonymus (1803). [Rez. Walter, J.G. (1802). Museum 
anatomicum]. Medicinisch-chirurgische Zeitung 3 (Nr. 55), 
33-43: 41.
121  Weber, H. (1939). Vergleichend-funktionsanatomi-
sche Untersuchungen an atypischen Beißmandibeln von 
Insekten. Biol. Zentralbl. 59, 541-566: 541.
122  Weber, H. (1939). Morphologie und Entwicklungsge-
schichte der Arthropoden. Fortschr. Zool. N.F. 4, 95-136: 
95.
123  Bethe, A. (1917). Die Physiologie in ihrem Verhält-
nis zu Medizin und Naturwissenschaft. Biol. Zentralbl. 37, 

325-333: 330; vgl. Stempell, W. & Koch, A. (1916). Ele-
mente der Tierphysiologie; Braus, H. (1921). Anatomie des 
Menschen, Bd. 1: 1ff.
124  Haacke, W. (1886-87). Biologie, Gesammtwissen-
schaft und Geographie. Biol. Centralbl. 6, 705-718: 711.
125  a.a.O.: 710.
126  Purkinje, J.E. (1833). [Rez. Die Physiologie als Er-
fahrungswissenschaft. Bearbeitet von Karl. Friedr. Burdach 
(Schluss)]. Jahrbücher für wissenschaftliche Kritik 1, 793-
796: 796.
127  Schultz-Schultzenstein, C.H. (1846). Ueber den Ein-

uss eines natürlichen Systems der Physiologie und Mor-
phologie der P anzen auf die systematische Feststellung 
der Gattungen und Arten. Flora, oder, Botanische Zeitung 
21, 321-333: 325.
128  Gorup (1853). [Rez. Robin, C. & Veleil, F. (1853). 
Traité de chimie anatomique et physiologique normale et 
pathologique]. Schmidt’s Jahrbücher der in- und ausländi-
schen gesammten Medizin 80, 363-367: 363.
129  Hatschek, B. (1888). Lehrbuch der Zoologie: 19; 
Loeb, J. (1891-92). Untersuchungen zur physiologischen 
Morphologie der Thiere; ders. (1894). On some facts and 
principles of physiological morphology. In: Biological 
Lecture Delivered at the Marine Biological Laboratory of 
Woods Hole in the Summer Session of 1893; vgl. auch 
schon Schimper, A.F.W. (1888). Die epiphytische Vegeta-
tion Amerika’s: 155.
130  Ungerer, E. (1942). Die Erkenntnisgrundlagen der 
Biologie. Ihre Geschichte und ihr gegenwärtiger Stand. In: 
Gessner, F. (Hg.). Handbuch der Biologie, Bd. I, 1, 1-94: 
67.
131  Naef, A. (1913). Das Cölomsystem in seinen topogra-
phischen Beziehungen. Ergebn. Fortschr. Zool. 3, 329–462: 
344; vgl. auch Bertalanffy, L. von (1941). Probleme einer 
dynamischen Morphologie. (Untersuchungen über die Ge-
setzlichkeit des Wachstums, IV.) Biol. Gen. 15, 1-22: 1.
132  Bertalanffy (1941): 3.
133  Frey-Wyssling, A. (1938). Submikroskopische Mor-
phologie des Protoplasmas und seiner Derivate: 6.
134  Weber, H. (1954). Stellung und Aufgaben der Mor-
phologie in der Zoologie der Gegenwart. Verhandlungen der 
deutschen Zoologischen Gesellschaft 1954 (= Zoologischer 
Anzeiger Suppl. 18), 137-159: 155; vgl. Reif, W.-E. (1985). 
Konstruktionsmorphologie als biologisches Arbeitskonzept 
bei Hermann Weber. Aufs. Reden senckenb. naturf. Ges. 35, 
133-142.
135  Weber (1954): 155.
136  a.a.O.: 138.
137  Schmutz, W. (1955). Zur Konstruktionsmorphologie 
des männlichen Geschlechtsapparates der Mallophagen. 
Zool. Jahrb. Abt. Anat.74, 211-316; Klier, E. (1956). Zur 
Konstruktionsmorphologie des männlichen Geschlechtsap-
parates der Psocopteren. Zool. Jahrb. Abt. Anat. 75, 207-
286.
138  Seilacher, A. (1970). Arbeitskonzept zur Konstruk-
tions-Morphologie. Lethaia 3, 393-396; vgl. Thomas, 
R.D.K. (1979). Morphology, constructional. In: Fairbridge, 
R.W. & Jablonski, D. (eds.). Encyclopedia of Paleontology, 
vol. 7, 482-487.



Morphologie651

139  Seilacher, A. (1991). Self-organizing mechanisms in 
morphogenesis and evolution. In: Schmidt-Kittler, N. & Vo-
gel, K. (eds.). Constructional Morphology and Evolution, 
251-271.
140  Gutmann, W.F. (1972). Die Hydroskelett-Theorie. 
Aufs. Reden senckenb. naturf. Ges. 21: 11; vgl. Hertler, C. 
(2000). Organism and morphology: methodological diffe-
rences between functional and constructional morphology. 
In: Peters, D.S. & Weingarten, M. (eds.). Organisms, Genes 
and Evolution, 43-51.
141  Gutmann, W.F. & Bonik, K. (1981). Kritische Evoluti-
onstheorie. Ein Beitrag zur Überwindung altdarwinistischer 
Dogmen: 114.
142  Gutmann, W.F. & Weingarten, M. (1992). Grundlagen 
von Konstruktionsmorphologie und organismischer Evolu-
tionstheorie. Aufs. Reden senckenb. naturf. Ges. 38, 51-68: 
58.
143  Vogel, K. (1991). Konstruktionsmorphologie: ein 
Schlüssel zum Verständnis der biologischen Evolution; 
Bock, W.J. (1991). Explanations in Konstruktionsmorpho-
logie and evolutionary morphology. In: Schmidt-Kitter, N. 
& Vogel, K. (eds.). Constructional Morphology and Evo-
lution, 9-29.
144  Konstruktionsmorphologie (Chicago, Ill.) 1.1976-
145  McGhee Jr., G.R. (1998). Theoretical Morphology: 8.
146  Richter, S. (2007). Aufgaben einer Evolutionären 
Morphologie im 21. Jahrhundert. In: Wägele, J.W. (Hg.). 
Höhepunkte der zoologischen Forschung im deutschen 
Sprachraum, 49-57: 55.
147  a.a.O.: 50.
148  Anonymus (1900). [Rez. Goebel, K. (1900). Orga-
nography of Plants, vol. 1]. Gardeners’ Chronicle 28 (3rd 
ser.), 146; Bower, F.O. (1904). Plant morphology. Science 
20, 524-536: 533; Russell, E.S. (1917). Form and Function: 
312.
149  Sewertzoff, A.N. (1931). Morphologische Gesetz-
mässigkeiten der Evolution: ix; vgl. Levit, G.S., Hossfeld, 
U. & Olsson, L. (2004). The integration of Darwinism and 
evolutionary morphology: Alexej Nikolajevich Sewertzoff 
(1866-1936), and the developmental basis of evolutionary 
change. J. Exper. Zool. (MOL DEV EVOL) 302B (4), 343-
354; vgl. auch Institut evoljucionnoj morfologii i ekologii 
zivotnych im A. N. Severcova Spravocnik (Moskau 1973).
150  Sewertzoff (1931): x.
151  Dobzhansky, T. (1937). Genetics and the Origin of 
Species: 8.
152  Mayr, E. (1982). The Growth of Biological Thought: 
468.
153  Lotze, H. (1842). Allgemeine Pathologie und Thera-
pie als mechanische Naturwissenschaften: 376.
154  Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Orga-
nismen, 2 Bde.: I, 50.
155  a.a.O.: 51.
156  Vgl. z.B. Schmalhausen, J.J. (1925). Über die Beein-

ussung der Morphogenese der Extremitäten vom Axolotl 
durch verschiedene Faktoren. Arch. Entwicklungsmech. 
105.
157  Naef, A. (1913). Studien zur generellen Morphologie 
der Mollusken, 2. Teil. Das Cölomsystem in seinen topo-

graphischen Beziehungen. Fortschr. Ergebn. Zool. 3 (H. 4), 
329-462: 352.
158  Herz, M. (1782). Grundriß aller medicinischen Wis-
senschaften: 214 (§277).
159  Humboldt, A. von (1797). Versuche über die gereizte 
Muskel- und Nervenfaser, Bd. 2: 148; 164.
160  Meyer, G.F.W. (1825). Nebenstunden meiner Be-
schäftigung im Gebiete der P anzenkunde, 1. Teil. Die Ent-
wicklung, Metamorphose und Fortp anzung der Flechten: 
in Anwendung auf ihre systematische Anordnung zur Nach-
weisung des allgemeinen Ganges der Formbildung in den 
untern Ordnungen cryptogamischer Gewächse; Rauber, A. 
(1880). Formbildung und Formstörung in der Entwicklung 
von Wirbelthieren.
161  Hooker, W.J. (1849). Review: Sprague, I. & Gray, A. 
(1849). Gernera oræ americæ boreali-orientalis illustrate, 
vol. 2. Hooker’s Journal of Botany and Kew Garden Mis-
cellany 1, 353-361: 358; Carpenter, W.B. (1884). On the 
nervous system of the Crinoidea. Proc. Roy. Soc. Lond. 37, 
67-76: 74.
162  Russell, E.S. (1916). Form and Function (Chicago 
1982): 33.
163  McGhee Jr., G.R. (1998). Theoretical Morphology: 2.
164  Parker, W.K. (1877). On the structure and develop-
ment of the skull in the Urodelous Amphibia, part I. Philos. 
Trans. Roy. Soc. Lond. 167 529-597: 531.
165  Raup, D.M. & Gould, S.J. (1974). Stochastic simula-
tion and evolution of morphology – towards a nomothetic 
paleontology. Syst. Zool. 23, 305-322: 308.
166  McGhee, G.R. Jr. (1980). Shell form in the biconvex 
articulate Brachiopoda: a geometric analysis. Paleobiol. 6, 
57-76: 64.
167  McGhee, G.R. Jr. (1991). Theoretical morphology. 
The concept and its applications. In: Glinsky, N.L. & Sig-
nor, P.W. (eds.). Analytical Paleobiology, 87-102: 87.
168  Raup, D.M. & Michelsen, A. (1965). Theoretical mor-
phology of the coiled shell. Science 147, 1294-1295; vgl. 
Raup, D.M. (1961). The geometry of coiling in gastropods. 
Proc. Nat. Acad. Sci. USA 47, 602-609.
169  McGhee (1991).
170  Hickman, C.S. (1993b). Theoretical design space: a 
new program for the analysis of structural diversity. In: Sei-
lacher, A. & Chinzei, K. (eds.). Progress in Constructional 
Morphology (=Neus Jahrb. Geol. Paläontol. Abhandl. 190), 
169-182: 170.
171  Hickman, C.S. (1988). Analysis of form and function 
in fossils. Amer. Zool. 28, 775-793: 790.
172  Rudwick, M.J.S. (1964). The inference of function 
from structure in fossils. Br. J. Philos. Sci. 15, 27-40; vgl. 
Lugar, L. (1990). Morphology. In: Briggs, D.E.G. & Crow-
ther, P.R. (eds.). Paleobiology. A Synthesis, 307-313.
173  Stower, W.J., Davies, D.E. & Jones, I.B. (1960). Mor-
phometric studies of the desert locust, Schistocerca grega-
ria (Forsk.). J. Anim. Ecol. 29, 309-339: 309.
174  Thompson, D’Arcy W. (1917/42). On Growth and 
Form; vgl. Lutz, T.M. & Boyajian, G.E. (1995). Fractal geo-
metry of ammonoid sutures. Paleobiol. 21, 329-342.
175  La Mettrie, J.O. de (1751). Critique d’un médecin du 
parti des spiritualistes, sur la pièce intitulée Les animaux 



Morphologie 652

plus que machines: 58.
176  Grimaud, J.C.M.G. de (1791). Cours complet de è-
vres, Bd. 3: 119.
177  Tourlet (1801). Analyse de l’ouvrage ayant pour titre 
Principes physiologiques, par Ch. L. Dumas. Mémoires des 
sociétés savantes et littéraires de la République 1, 58-69: 
61.
178  Marie de Saint-Ursin, P.J. (1804). L’ami des femmes: 
256.
179  Geoffroy St. Hilaire, É. (1805). Mémoire sur quelques 
chauve-souris d’Amérique formant une petite famille sous 
le nom de molossus. Annales du muséum d’histoire naturel-
le 6, 150-156: 150.
180  Caille, J.M.A. (1809). Examens critique des principes 
de physiologie de M. Dumas. Annales clinique ou journal 
de médecine 18, 90-107: 102.
181  Vgl. Legée, G. (1973). Les lois de l’organisation 
d’Aristote à Geoffroy Saint-Hilaire. Histoire et Nature n.s. 
1, 3-25.
182  Herodot, Historiae III, 108; Platon, Protagoras 320d 
ff.
183  Aristoteles, De part. anim. 658a.
184  a.a.O.: 684a; für ein weiteres Beispiel vgl. a.a.O.: 
663a.
185  a.a.O.: 645b.
186  a.a.O.: 652a
187  Paracelsus (1570). Volumen paramirum: 105; vgl. 
Rádl, E. (1905-09/13). Geschichte der biologischen Theo-
rien., 2 Bde.: I, 77.
188  Diderot, D. (1778). Éléments de physiologie (Œuvres 
complètes, Bd. 17, Paris 1987, 293-516): 325.
189  Vicq d’Azyr, F. (1786). Discours sur l’anatomie (Œu-
vre, Bd. 4, Paris 1805): 22.
190  Goethe, J.W. (1795). Erster Entwurf einer allgemei-
nen Einleitung in die vergleichende Anatomie, ausgehend 
von der Osteologie (LA, Bd. I, 9. 119-151): 124f.
191  a.a.O.: 126.
192  Aristoteles, De gen. anim. 744b16f.
193  Meyer-Abich, A. (1949). Goethes Kompensations-
prinzip, das erste holistische Grundgesetz der modernen 
Biologie. In: Meyer-Abich, A. (Hg.). Biologie der Goethe-
zeit, 282-302.
194  Kielmeyer, C.F. (1793). Über die Verhältniße der or-
ganischen Kräfte unter einander in der Reihe der verschie-
denen Organisationen, die Gesetze und Folgen dieser Ver-
hältnisse.
195  Kant, I. (1790/93). Kritik der Urtheilskraft (AA, Bd. 
V, 165-485): §65.
196  Blumenbach, J.F. (1786/1807). Geschichte und Be-
schreibung der Knochen des menschlichen Körpers: 85 (I, 
§108).
197  Herder, J.G. (1784-91). Ideen zur Philosophie der 
Geschichte der Menschheit (Sämtliche Werke, Bd. 13-14, 
hg. v. B. Suphan, Berlin, 1887-1909): I, 90f.; vgl. Proß, W. 
(1994). Herders Konzept der organischen Kräfte und die 
Wirkung der ›Ideen zur Philosophie der Geschichte der 
Menschheit‹ auf Carl Friedrich Kielmeyer. In: Kanz, K.T. 
(Hg.). Philosophie des Organischen in der Goethezeit, 81-
99; Bach, T. (2001). Biologie und Philosophie bei C.F. Kiel-

meyer und F.W.J. Schelling: 154.
198  Cuvier, G. (1812). Recherches sur les ossemens fossi-
les de quadrupèdes, 4 Bde.: I, 58.
199  Cuvier, G. (1800). Leçons d’anatomie comparée: 47.
200  Geoffroy Saint-Hilaire, É. (1818-22). Philosophie 
anatomique, Bd. 2. Des monstruosités humaines.
201  Darwin, C. (1859/72). On the Origin of Species: 9; 
vgl. 1. Au . 1859: 12.
202  Rádl, E. (1901). Ueber die Bedeutung des Prinzips 
von der Korrelation in der Biologie. Biol. Centralbl. 21, 
401-416; 490-496; 550-560; 585-591; 605-621.
203  Eggers, F. (1923). Über Korrelationen in der Aus-
bildung der Flügel und der Tympanalorgane bei Insekten. 
Verh. Deutsch. Zool. Ges. 28, 42-44.
204  Eggers, F. (1938). Das Prinzip der phyletischen, en-
dogen geleiteten Korrelationssysteme. Zool. Anz. 122, 161-
165.
205  Weber, H. (1939). Morphologie und Entwicklungsge-
schichte der Arthropoden. Fortschr. Zool. N.F. 4, 95-136: 
97.
206  Kipp, F. (1942). Das Kompensationsprinzip in der 
Brutbiologie der Vögel. Beitr. Fortp anzungsbiol. Vögel 
18, 52-59: 57.
207  Theophrast, De sensu I, 12.
208  Plinius (um 79). Naturalis historia 34, 65.
209  Dürer, A. (1532). De symmetria partium in rectis for-
mis humanorum corporum (Übers. J. Camerarius); dt. Ori-
ginal: Vier Bücher von menschlicher Proportion (1528).
210  Pascal, B. [ca. 1662]. Pensées (ed. L. Brunschvicg, 
Paris 1907): 330 (I, 28); vgl. Kambartel, W. (1972). Sym-
metrie und Schönheit. Über mögliche Voraussetzungen des 
neueren Kunstbewußtseins in der Architekturtheorie C. 
Perraults: 43f.
211  Perrault, C. (1673). Les dix livres d’architecture de 
Vitruve: 10 (Anm. 3); vgl. Kambartel (1972): 47ff.
212  Chambaud, L. & Robinet, J.B. (1776). Nouveau dicti-
onnaire François-Anglois, Et Anglois-François, Bd. 1: 667.
213  Buffon, G.L.L. (1764). Histoire naturelle, générale et 
particulière, Bd. 12: 2.
214  La Cépède, B. (1799). Histoire naturelle des poissons, 
Bd. 4: 606.
215  Sömmering, S.T. von (1800). Hirn- und Nervenlehre: 
18.
216  Pittard, S.R. (1852). Symmetry. In: Todd, R.B. (ed.). 
The Cyclopaedia of Anatomy and Physiology, vol. 4, 845-
862: 845.
217  Theophrast, Historia plantarum 1.1.8.
218  Candolle, A.-P. de (1813/19). Théorie élémentaire de 
la botanique: 89 (§58).
219  Schlegel, A.W. von (1827). Indische Bibliothek, 
Bd. 2: 458; ders. (1827). Vorlesungen über Theorie und 
Geschichte der bildenden Künste (Kritische Ausgabe der 
Vorlesungen, Bd. II, 1, Paderborn 2007, 289-348): 300 (3. 
Vorl., Punkt 2).
220  ebd.
221  Parthey, G.FC. (1838). Das alexandrinische Museum: 
20; ders. (1840). Wanderungen durch Sicilien und die Le-
vante: 313.
222  Agassiz, L. (1834). Observations on the growth and 



Morphologie653

bilateral symmetry of the Echinodermata. Philos. Mag. 3. 
ser., 5, 369-373.
223  Schlegel, H. (1852). Ueber die Entstehung des voll-
kommenen Kleides der Vögel durch Verfärben und Wech-
seln der Federn, unabhängig von der Mauser. Naumannia 2, 
19-40: 21; Carus, V. (1853). System der thierischen Mor-
phologie: 310; Müller, J. (1853). Ueber den Bau der Echi-
nodermen. Arch. Anat. Physiol. wiss. Med. 1853, 175-240: 
175.
224  Gegenbaur, C. (1856). Studien über Ordnung und Sys-
tematik der Ctenophoren. Arch. Naturgesch. 22, 163-205: 
164; ders. (1859). Grundzüge der vergleichenden Anato-
mie: 146.
225  Haeckel. E. (1874). Die Gastraea-Theorie, die phylo-
genetische Classi cation des Thierreichs und die Homolo-
gie der Keimblätter. Jena. Z. Naturwiss. 8, 1-55: 33.
226  Burmeister, H. (1843/54). Geschichte der Schöpfung: 
365ff.; vgl. ders. (1856). Zoonomische Briefe. Allgemeine 
Darstellung der thierischen Organisation, Teil 1: 26-36; 
ders. (1837). Handbuch der Naturgeschichte, 2. Abth. Zoo-
logie: 387.
227  Schleiden, M.J. (1842-43/49-50). Grundzüge der 
wissenschaftlichen Botanik nebst einer methodologischen 
Einleitung als Anleitung zum Studium der P anze, 2 Bde.: 
II, 4-16.
228  Bronn, G.H. (1850). Allgemeine Zoologie: 97.
229  Bronn, G.H. (1858). Morphologische Studien über die 
Gestaltungs-Gesetze der Naturkörper und der organischen 
insbesondere: VII.
230  a.a.O.: 58
231  Jäger, G. (1857). Über Symmetrie und Regularität als 
Eintheilungsprincipien des Thierreichs. Sitzungsber. math.-
naturwiss. Class. Kaiserl. Akad. Wiss. Wien 24, 338-365: 
341.
232  a.a.O.: 349f.
233  a.a.O.: 364.
234  Schulze, F.E. (1893). Über die Bezeichnung von Lage 
und Richtung im Thierkörper. Verh. Deutsch. Zool. Ges. 3, 
6-10.
235  Haeckel, E. (1866). Generelle Morphologie der Orga-
nismen, 2 Bde.: I, 377ff.
236  Woltereck, R. (1932/40). Grundzüge einer allgemei-
nen Biologie: 121ff.
237  Haeckel (1866): I, 521.
238  Lillie, R.S. (1915). What is purposive and intelligent 
behavior from the physiological point of view? J. Philos. 
Psychol. Sci. Methods 12, 589-610: 598.
239  Haeckel (1866): I, 45.
240  a.a.O.: I, 311f.
241  a.a.O.: I, 316.
242  Sachs, J. (1882). Vorlesungen über P anzenphysiolo-
gie: 586.
243  Vgl. Smirnova, E.S. (1970). Morphological classi -
cation of owering plants according to vegetative characte-
ristics. Dokl. Akad. Nauk. SSSR 190, 1243-1245; Nozeran, 
R., Baneilhon, L. & Neville, P. (1971). Intervention of inter-
nal correlations in the morphogenesis of higher plants. Adv. 
Morphol. 9, 1-66; White, J. (1979). The plant as a metapo-
pulation. Annu. Rev. Ecol. Syst. 10, 109-145.

244  Sachs, J. (1868/73). Lehrbuch der Botanik: 523.
245  Frey, A. (1926). Geometrische Symmetriebetrachtung. 
Flora 120, 87-98.
246  Engelhardt, W. von (1949). Symmetrie. Stud. Gen. 2, 
203-212: 203.
247  Sitte, P. (1984). Symmetrien bei Organismen. Biol. in 
unserer Zeit 14, 161-170: 162.
248  Harper, J.L. & White, J. (1974). The demography of 
plants. Annu. Rev. Ecol. Syst. 5, 419-463: 421.
249  Wilson, A.G. (1967). Morphology and modularity. In: 
Zwicky, F. & Wilson, A.G. (eds.). New Methods of Thought 
and Procedure, 298-313.
250  Chauveaud, G. (1921). La constitution des plantes va-
sculaires relévée par leur ontogénie.
251  Gaudichaud, C.G. (1841). Recherches généralessur 
l’organographie, la physiologie et l’organogénie des végé-
taux: 6; 58.
252  Vgl. z.B. Gray, A. (1849). On the composition of the 
plant by phytons, and some applications of phyllotaxis. 
Proc. Amer. Assoc. Adv. Sci. 1849, 438-444; elakovský, 
L. (1901). Die Gliederung der Kaulome. Bot. Zeitung 59, 
79-114.
253  Brooks, F.T. & Chipp, T.F. (eds.) (1931). 5th Inter-
national Botanical Congress, Cambridge 1930; vgl. Arber, 
A. (1930). Root and shoot in the angiosperms: a study of 
morphological categories. New Phytol. 29, 297-315.
254  Willdenow, C.L. (1792/1802). Grundriss der Kräuter-
kunde zu Vorlesungen entworfen: 27.
255  Hallé, F., Oldeman, R.A.A. (1970). Essai sur 
l’architecture et la dynamique de croissance des arbres 
tropicaux: 26f.; vgl. Prévost, M.-F. (1967). Architecture de 
quelques Apocynacées ligneuses. Mém. Soc. Bot., France 
114, 23-36.
256  Hallé, F., Oldeman, R.A.A. & Tomlinson, P.B. (1978). 
Tropcial Trees and Forests: an Architectural Analysis: 5.
257  White, J. (1979). The plant as a metapopulation. Annu. 
Rev. Ecol. Syst. 10, 109-145: 135.
258  Simon, H.A. (1962). The architecture of complexity. 
Proc. Amer. Philos. Soc. 106, 467-482.
259  Schlosser, G. (2004). The role of modules in develop-
ment and evolution. In: Schlosser, G. & Wagner, G.P. (eds.). 
Modularity in Development and Evolution, 519-582: 519f.
260  Vgl. Bolker, J.A. (2000). Modularity in development 
and why it matters to evo-devo. Amer. Zool. 40, 770-776.
261  Schlosser (2004): 542.
262  Walsh, D. (2006). Evolutionary essentialism. Brit. J. 
Philos. Sci. 57, 425-448: 438.



Morphologie 654

Literatur

Russell, E.S. (1916). Form and Function. A Contribution to 
the History of Animal Morphology.

Schmid, G. (1935). Über die Herkunft der Ausdrücke Mor-
phologie und Biologie. Nova Acta Leopold. N.F. 2, 597-
620.

Nyhart, L. (1995). Biology Takes Form. Animal Morpholo-
gy and the German Universities, 1800-1900.

Larson, J.L. (1996). Interpreting Nature. The Science of Li-
ving Form from Linnaeus to Kant.

Mocek, R. (1998). Die werdende Form. Eine Geschichte 
der Kausalen Morphologie.

Hertler, C. (2001). Morphologische Methoden in der Evo-
lutionsforschung.



Mutation655

Mutation
Entlehnt von dem lateinischen Verb ›mutare‹ »be-
wegen, verändern« ist das deutsche Wort ›mutieren‹ 
in der gleichen Bedeutung seit dem 14. Jahrhundert 
belegt. Die ältere auf biologische Gegenstände bezo-
gene Begriffsgeschichte ist mit dem Terminus Trans-
mutation verbunden. Im klassischen Latein ist eine 
›transmutatio‹ eine Vertauschung von Buchstaben1 
oder, in der Verbform, allgemein ein Austausch von 
Gegenständen2. Thomas von Aquin spricht sowohl 
von »mutatio«3 als auch »transmutatio«4, um die Ver-
änderung eines Gegenstandes zu bezeichnen. In der 
Alchemie des Mittelalters wird unter einer Transmu-
tation die beabsichtigte Umwandlung eines Elements 
in ein anderes verstanden, um auf diese Weise z.B. 
Gold oder Silber zu gewinnen. 

J.C. Scaliger bezieht das Wort 1557 auf die orga-
nische Welt und erklärt die vereinzelt beobachtete 
Transmutation (»transmutatio«) von Arten durch 
das Vorhandensein einer Pluralität von substanziel-
len Formen in einem einzelnen Organismus: Bei 
der Entstehung eines Organismus einer »neuen Art« 
aus einem anderen trete eine andere, in den Eltern 
bereits angelegte substanzielle Form in den Vorder-
grund ( Phylogenese).5 Auch F. Bacon hält 1627 
eine Artentransformation (»Transmutation of Spe-
cies«) für nicht ausgeschlossen, weil sich dafür viele 
Belege (»manifest Instances«) anführen ließen.6 Im 
17. Jahrhundert bezeichnet der Begriff der Mutation 
meist eine plötzliche und drastische Änderung eines 
Gegenstandes, z.B. eines Insekts in seiner Metamor-
phose7; es besteht eine semantische Verbindung von 
›Mutation‹ und ›Katastrophe‹ (so bei R. Hooke).8 

Im botanischen Kontext Mitte des 18. Jahrhunderts 
ändert sich jedoch diese Verbindung und gerade klei-
ne Veränderungen werden als ›Mutationen‹ bezeich-
net. So nennt C. von Linné eine Varietät 1751 eine 
»planta mutata«.9 M. Adanson übernimmt diesen 
Wortgebrauch und versteht unter ›Mutationen‹ (»mu-
tations«) 1769 kleine Veränderungen einer P anze, 
die keine neuen Arten, sondern allenfalls neue Varie-
täten hervorbringen10 (und er lehnt dementsprechend 
auch einen Wandel von Arten, eine »transmutation 
des espèces«11, ab). Die Mutationen sind nach Adan-
son aber nicht nur erblicher Natur, sondern können 
in manchen Fällen auf die Kultivierung, die Stand-
ortbedingungen oder das Klima zurückgeführt wer-
den. Adanson verwendet den Ausdruck auch nicht als 
einen festen Terminus: Neben ›Mutationen‹ spricht 

er meist von ›Veränderungen‹ (»changemens«). J.B. 
de Lamarck wendet den Ausdruck 1802 auch auf die 
Umwelt von Organismen an und versteht unter den 
Mutationen der Umwelt (»mutations de circonstan-
ces«) Veränderungen (»modi cations«) der Umwelt, 
die den organischen Veränderungen vorausgehen.12 
Auch die Veränderungen der Lebewesen nennt La-
marck aber ›Mutationen‹.13 Der Ausdruck hat also 
zu dieser Zeit noch keinen terminologischen Status. 
C. Darwin verwendet den Ausdruck ›transmutation‹ 
vereinzelt seit Ende der 1830er Jahre, um damit die 
Veränderung von Arten zu bezeichnen.14 

Als terminologische Bezeichnung für die kleinsten, 
kaum wahrnehmbaren Schritte in der Evolution führt 
der Paläontologe W. Waagen 1869 das Wort ›Muta-
tion‹ ein.15 Die Mutationen sind für Waagen die zeit-
lich hintereinander auftretenden verschiedenen For-
men eines Typus. Weil Waagen die Evolutionstheorie 
in der darwinschen Form für große Veränderungen 
ablehnt, beziehen sich seine Mutationen allein auf 
die zeitliche Veränderung von Organismenreihen 
innerhalb einer Sippe. Er grenzt die Mutationen als 
die zeitlich aufeinander folgenden Formen von den 
Varietäten als den zeitlich nebeneinander bestehen-
den Formen eines Typus ab ( Art/Varietät). Bei Waa-
gen sind die Mutationen die veränderten Organismen 
selbst und nicht die Veränderung; seine »Mutatio-
nen« entsprechen also den heutigen Mutanten.

Antike
Dass Organismen in Form und Aussehen nicht immer 
ihren Eltern ähneln, ist seit der Antike bekannt. Sind 
die Abweichungen umfangreich und mindern sie die 
Überlebensaussichten, werden sie meist unter dem 
Titel der Missbildungen (» «) behandelt. Aris-
toteles räumt aber bereits ein, dass die Abweichung 
»nicht gegen alle Natur, aber doch gegen das Übliche 
verstößt«16; auch das Widernatürliche sei in gewis-
sem Sinne der Natur gemäß. Aristoteles berichtet 

Eine Mutation ist eine erbliche Veränderung eines Orga-
nismus gegenüber seinen Eltern.
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in diesem Zusammenhang z.B. von rauchfarbenem 
Wein, der zwar einen Übergang zwischen weißem 
und rotem Wein darstellt, aber für Aristoteles trotz-
dem nicht naturwidrig ist. Ausführlicher als Aristote-
les beschäftigt sich Theophrast mit den Veränderun-
gen von Organismen. Er diskutiert sie entweder als 
Ein uss unterschiedlicher Umweltbedingungen oder 
als »Entartung« und Verwilderung bei fehlender Kul-
tivierung; sie steht dann also im Wechselspiel von 
physis und techne.17 

18. Jh.: Zufall und Notwendigkeit der Veränderung
Neuzeitliche Theorien der Mutation verstehen diese 
als eine plötzliche, zufällige Änderung der Eigen-
schaften eines Organismus gegenüber den Eigen-
schaften seiner Eltern. Die Bedeutung dieser Ände-
rungen für eine mögliche Entstehung neuer Arten 
wird von P.L.M. de Maupertuis bereits Mitte des 18. 
Jahrhunderts gesehen, und er entwickelt darauf auf-
bauend Ansätze einer Selektionstheorie ( Selektion) 
sowie einer Theorie der Transformation der Arten 
( Phylogenese).18 Das plötzliche Auftreten von Or-
ganismen mit Eigenschaften, die ihre Eltern nicht 
haben (z.B. Nachkommen mit weißer Hautfarbe von 
Eltern mit schwarzer Hautfarbe), erklärt Maupertuis 
durch eine zufällige Änderung in der Anordnung von 
Elementarteilchen (»parties élémentaires«), die für 
die Vererbung verantwortlich sind: »chaque degré 
d’erreur auroit fait une nouvelle espece: & à force 
d’écarts répétés seroit venue la diversité in nie des 
animaux que nous voyons aujourd’hui«19.

Abgesehen von diesen vereinzelten, modern an-
mutenden Konzeptionen von zufälligen Variationen 
ist es bis zum Beginn des 19. Jahrhunderts üblich, die 
Veränderungen von Organismen als nützlich im Sin-
ne einer Höherentwicklung zu beurteilen (so z.B. La-
marck; Phylogenese). Wie in der Ontogenese wird 
auch in der Phylogenese jeder Schritt der Verände-
rung als ein Fortschritt angesehen. Gebrochen wird 
mit dieser harmonischen Vorstellung erst am Ende 
des ersten Drittel des 19. Jahrhunderts. Es ist der 
im Allgemeinen fest im typologischen Denken ver-
ankerte G. Cuvier, der am Ende seines Lebens fest-
stellt, dass insbesondere die weniger wichtigen, an 
der Peripherie des Körpers be ndlichen Organe einer 
zufälligen Variation unterliegen können: Eine Modi-

kation (»modi cation«) dieser Organe muss nach 
Cuvier nicht vorteilhaft sein, damit sie vorkommt 
(»elle n’a pas besoin d’être utile pour être réalisé«); 
ihr Auftreten darf nur nicht die Ordnung des Ganzen 
stören (»il suf t [...] qu’elle ne détruise pas l’accord 
de l’ensemble«).20 Vorbereitet ist damit eine evoluti-
onstheoretische Konzeption, die die Zufälligkeit der 

organischen Veränderungen ins Zentrum der Trans-
formationslehre rückt, wie dies bei Darwins Selekti-
onstheorie der Fall ist.

Variation, Varietät und Variabilität
Der ältere, bis zum Ende des 19. Jahrhunderts ver-
breitete Terminus zur Bezeichnung von Mutationen 
lautet Variation (abgeleitet von lat. ›variatio‹ »Ver-
schiedenheit«). Seit dem 17. Jahrhundert erscheint 
das Wort, um Merkmale von P anzen zu bezeich-
nen, die nicht durch Umweltein üsse, sondern durch 
Vererbung bedingt sind (Bauhin & Cherler posthum 
1651: »Pulmonaria licheni sive Hepaticæ fontanæ 
similis squammato foliorum incubito, ineffabili la-
ciniarum variatione, quæ qua matri suæ hærent«21). 
Vor dem 17. Jahrhundert wird der Ausdruck in ers-
ter Linie auf anorganische Gegenstände bezogen 
(Giambattista della Porta 1588: »chamæleon [d.i. 
der Straußsa or, Carthamus corymbosus L.] non ex 
terræ variatione colores mutat, sed cum hæret alicui 
colorato«22; vgl. aber den unsicheren Nachweis von 
Bartholomaeus Anglicus aus dem 13. Jahrhundert: 
»diversitas in foliorum & orum variatione«23).

Im späten 17. Jahrhundert erscheint ›Variation‹ im 
Englischen, allerdings ohne Bezug zur Erblichkeit: 
R. Hooke erwägt 1668 eine Modi kation von Arten 
als Reaktion auf Umweltänderungen ( Phylogenese) 
und nennt diese ›Variation‹ (»variety of Climate and 
Nourishment doth vary several accidents in their [i.e. 
in some animal’s] shape, if these or any other anima-
ted Body be thus transplanted, ’tis not unlikely but 
that the like variation may follow«24). 

Mitte des 18. Jahrhunderts bezeichnet G.L.L. Buf-
fon eine Abweichung vom »Protoyp« ( Typus) einer 
Art als ›Variation‹ (»une variation«).25 Buffon nimmt 
eine dynamische Interpretation der Variationen vor, 
wenn er von den Bewegungen der Variation (»mou-
vemens de variation«) spricht, die den Bewegungen 
der Natur (»mouvemens de la Nature«) entsprechen 
( Phylogenese).26 Buffon unterscheidet zwischen Va-
riationen, die allein dem Klima und der Ernährung 
zuzuschreiben sind, und solchen, die unabhängig von 
Umweltein üssen von den Eltern an ihre Nachkom-
men weitergegeben werden, also erblich sind. Auch 
C. von Linné verwendet den Ausdruck gelegentlich 
an Stelle seines regelmäßig verwendeten Terminus 
›Varietät‹ ( Art).27 E.J.C. Esper stellt 1781 die Va-
riationen (»variationes (Abarten)«) den Varietäten 
(»Varietates (Abänderungen, Varietäten)«) und »Sub-
spezies (Untergattungen, Raçes)« gegenüber.28 

Zu einem festen biologischen Terminus wird der 
Begriff der Variation jedoch erst in der ersten Hälf-
te des 19. Jahrhunderts, v.a. unter dem Ein uss der 
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Schriften des Botanikers A.-P. de Candolle. Nach der 
botanischen Terminologie, wie sie de Candolle 1813 
begründet und sich im Laufe des 19. Jahrhunderts 
allgemein verbreitet, ist eine Variation eine nicht erb-
liche, v.a. durch äußere Ein üsse bedingte Abwei-
chung von den typischen Formen einer Art. De Can-
dolle versteht unter Variationen insbesondere lokale 
Varietäten (»variétés locales«), deren abweichende 
Wuchsform er z.B. auf die besonderen Bodenverhält-
nisse zurückführt.29 Eine zweite Form der Variation 
(»sorte de variation«) nennt de Candolle permanente 
Varietäten (»variétés permanentes par extension«); 
diese seien zwar für ein einzelnes Individuum und 
dessen vegetative Ableger typisch, sie vererben sich 
aber nicht auf die Samen (»ne se conservent point par 
les graines«30). Erst die dritte Form der Varietäten, 
die Rassen oder im Samen permanenten Varietäten 
(»variétés permanentes par les graines«) beruhen in 
der Einteilung de Candolles auf Vererbung (»varié-
tés héréditaires«).31 Diese letzte Form der Varietäten 
nennt de Candolle nicht mehr ›Variationen‹.

Einen Überblick über die Arten der Variation vor 
Darwin gibt 1847 P. Lucas.32 Die Variationen um-
fassen danach ein breites Spektrum von Formen der 
organischen Veränderung: Sie können nach der Ge-
burt durch Unterschiede in der Ernährung und ande-
re Umweltein üsse erfolgen, zwischen Befruchtung 
und Geburt durch Ein üsse von der Mutter, bei der 
Befruchtung durch die Ein üsse der beiden Eltern 
oder weiter zurückreichende Faktoren bedingt sein.

In allgemeiner Bedeutung erscheint der Ausdruck 
Variabilität seit der Scholastik (Thomas von Aquin 
um 1265: »principium variabilitatis est potentia ma-
teriae in eo quod variatur, propter quam ab agente 
reducitur in aliam dispositionem«33). In Bezug auf 
biologische Gegenstände wird das Wort seit Ende des 
17. Jahrhunderts verwendet (Poiret 1687: »la variabi-
lité des hommes«34; von Haller 1744 in Bezug auf den 
Gesang der Nachtigall: »Inter aves autem variabilita-
te luscinia, exiguum animal, omnino excellit«35). Erst 
seit Ende des 18. Jahrhundert erscheint der Ausdruck 
regelmäßig (Bruguière 1789: »variabilité de leur for-
me [von Muscheln der Gattung Chama]«36; Steevens 
1790: »variability in this species of owers [i.e. the 
gilly ower, Dianthus]«37; Lyell 1832: »Variability of 
a species compared to that of an individual«38; Reil 
1802: »Variabilität [der Seele] in den Individuen, 
durch ihre verschiedene Cultur«39; von Jäger 1814: 
»Variabilität der Zahl einzelner Blüthenorgane«40).

›Variabilität‹ und ›Variation‹ sind in ihrer Bedeu-
tung selbst sehr variable Begriffe (de Vries 1901: 
»Nichts ist variabler als die Bedeutung des Wortes 
Variabilität«41). In seiner Grundbedeutung bezeich-

net ›Variabilität‹ den Grad der Vielgestaltigkeit von 
Individuen oder Teilen von Individuen innerhalb ei-
nes Taxons (z.B. einer Art). Die Variabilität ist also 
ein Maß der Diversität.

Darwin: Variation und Evolution
In C. Darwins Theorie der Evolution bildet der Be-
griff der Variation ein zentrales Konzept. Die ter-
minologische Verwendung des Wortes hat Darwin 
vielleicht von de Candolle übernommen. Unter Va-
riationen versteht Darwin (ebenso wie T.P. Matthews 
bereits 183142) Veränderungen von Organismen, an 
denen die Selektion angreifen kann.43 Im Gegensatz 
zur älteren Begriffstradition bezeichnet Darwin mit 
›Variation‹ ausdrücklich eine erbliche Veränderung 
(»hereditary modi cation«44), wie sie aus der Züch-
tungspraxis bekannt sind. Sie bilden Abweichungen 
der Eigenschaften eines Organismus von denen ei-
nes typischen Vertreters seiner Art. Gemäß seiner 
anfänglichen naturtheologisch-harmonischen Vor-
stellung von einer »perfekten Adaptation« ( Anpas-
sung) geht Darwin bis in die 1840er Jahre davon aus, 
ohne Umweltänderung gebe es nur unwesentliche 
Veränderungen der Organismen (auch wenn er zuge-
steht: »a certain amount of variation is consequent on 
mere act of reproduction«45). Jede Veränderung der 
Organismen hat ihre Ursache danach also außerhalb 
derselben. Im natürlichen Zustand zeigen die meis-
ten Organismen eine nur geringe Variation (»Most 
organic beings in a state of nature vary exceedingly 
little«46). Darwin konzipiert eine Population von 
Organismen außerdem noch nicht als ein Reservoir 
von einer Vielfalt unterschiedlicher Merkmale: Vari-
ation ist für Darwin im Wesentlichen ein individu-
elles, kein Populations-Phänomen, als das es später 
im Rahmen der Populationsgenetik behandelt wird.47 

Abb. 327. Normalform (oben) und Mutation (unten) einer 
Erdbeerart (Fragaria alpina) (aus De Vries, H. (1901-03). 
Die Mutationstheorie, 2 Bde.: I, 24f.).
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Die Selektion wird somit allein bei einem Wechsel 
der Umwelt wirksam.

Nach der später veröffentlichten Version seiner 
Theorie von 1859 kann es dagegen auch eine Selek-
tion ohne Umweltänderung geben, denn Darwin hat 
sich nun von der Vorstellung einer perfekten Anpas-
sung gelöst und führt einen relativen Maßstab des 
Vergleichs ein: Nicht das Verhältnis des einzelnen 
Organismus zu seiner Umwelt ist nun maßgeblich, 
sondern sein Verhältnis zu seinen Konkurrenten 
( Umwelt/Umweltdeterminismus).48 Das Material 
der Variation, an dem die Selektion angreifen kann – 
die später so genannten ›Mutationen‹ –, thematisiert 
Darwin im Wesentlichen im Hinblick auf das Problem 
der Anpassung an die Umwelt, d.h. der Nützlichkeit 
oder Schädlichkeit für den Organismus. Niemals tritt 
nach Darwin eine Variation auf, weil sie für den Or-
ganismus nützlich ist und zu diesem Ziel erschaffen 
wurde; die Variationen gelten ihm vielmehr als Er-
gebnis des Zufalls (»due to chance«49), oder, genauer 
gesagt, die Gesetze der Variation gelten unabhängig 
von der Nützlichkeit der Variation (»independently 
of utility«50). Die Zufälligkeit besteht also darin, dass 
die Wahrscheinlichkeit des Auftretens einer Variation 
unabhängig von ihrer Zweckmäßigkeit ist; nicht ge-
meint ist damit, dass die Variation gar keine Ursache 
habe (s.u.).

Wenig beleuchtet werden bei Darwin die im Orga-
nismus liegenden Gründe der Variation und mögliche 
Gesetze ihrer Vererbung. Darwin lehnt damit die zu 
seiner Zeit verbreiteten Vorstellungen einer orthogo-
nalen Evolution, nach denen ein richtendes Prinzip 
in den Organismen den Lauf der Transformationen 
determiniert, ab. Hinsichtlich des Mechanismus der 
Entstehung unterscheidet er nicht scharf zwischen 
kleinen Veränderungen und großen Sprüngen, die 
zu Monstrositäten führen können. Ähnliches gilt für 
A.R. Wallace, der unabhängig von Darwin eine Se-
lektionstheorie entwickelt: Ihm geht es in der Thema-
tisierung von Variationen zunächst um das Problem 
der Abweichung eines Individuums von seinem Ty-
pus, und nicht um Mechanismen des Auftretens oder 
der Vererbung der Variationen.51 Mit der Darstel-
lung von Merkmalsverteilungen in einer Population 
weist Wallace dem späteren populationsbasierten 
Verständnis von Variationen den Weg ( Population: 
Abb. 418).

Unter Berufung auf die alte Weisheit Natura non 
facit saltum erklärt Darwin die großen Übergänge 
zwischen den Arten als das Ergebnis der Akkumu-
lation vieler kleiner Schritte, die Summe von vielen 
kleinen sukzessiven Variationen (»slight successive 
variations«).52 Bei diesem Grundsatz der Kontinuität 

in der Natur handelt es sich um ein seit der Antike be-
kanntes und in der Frühen Neuzeit fest etabliertes Er-
kenntnisprinzip. Eine der Wurzeln des Prinzips ndet 
sich bei Aristoteles, der in der Vielfalt der Formen 
»überall Zwischenglieder« erkennt und die Ordnung 
der organischen Natur daher weniger durch Diskret-
heit als durch »Stetigkeit« charakterisiert sieht.53 In 
der Frühen Neuzeit ndet das Prinzip einen Aus-
druck in Form von G.W. Leibniz  1687 formuliertem 
»Gesetz der Kontinuität«54: »il est nécessaire, que 
tous les ordres des Etres naturels ne forment qu’une 
seule chaîne, dans laquelle les différentes classes, 
comme autant d’anneaux tiennent si étroitement 
les unes aux autres, qu’il est impossible aux sens 
et à l’imagination de xer précisement le point, où 
quelqu’une commence, ou nit«55. C. von Linné, der 
sich bei der intensiven Beschäftigung mit den von 
ihm aufgestellten P anzensippen damit konfrontiert 
sieht, Zwischenformen vorzu nden ( Phylogenese), 
äußert 1751 den Satz »Natura non facit saltus« (sic!) 
(in dieser Formulierung wohl als erster).56 Allerdings 
streicht Linné diesen Satz später in seiner eigenen 
Ausgabe seiner ›Philosophia botanica‹.57

Kontinuierliche und diskontinuierliche Variation
Darwin stellt sich die langfristige Veränderung von 
Organismen eines Typs zu einem anderen Typ also 
als sukzessive und kontinuierliche Akkumulation 
von kleinen Variationen vor (»it is the steady accu-
mulation of bene cial differences which has given 
rise to all the more important modi cations of struc-
ture«58). Kleine Unterschiede zwischen den Nach-
kommen der gleichen Eltern (»individual differen-
ces«) liefern nach seiner Theorie das Material für die 
Selektion: »These individual differences are of the 
highest importance for us, for they are often inheri-
ted, as must be familiar to every one; and they thus 
afford materials for natural selection to act on and 
accumulate«.59 Bereits von Darwins Anhängern wird 
diese kontinuierliche Variation aber um eine andere 
Form der Variation, die diskontinuierliche Variation, 
ergänzt. So schreibt T.H. Huxley in seiner Rezension 
des ›Origin‹ von 1860: »We believe […] that nature 
does make jumps now and then, and a recognition of 
the fact is of no small importance«.60 Die Unterschei-
dung dieser zwei Arten von Variationen hat ihre Ur-
sprünge lange vor der an Darwin sich anschließenden 
Debatte (und wird von Darwin selbst immer wieder 
erwogen61). Allein die diskontinuierliche Variation 
wird in der vordarwinschen Zeit mit einer Trans-
formation der Arten in Verbindung gebracht; die 
kontinuierlichen Variationen sind nach der älteren 
Anschauung dagegen lediglich die Ursache individu-
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eller und in der Generationenfolge vorübergehender 
Abweichungen von einem Typus. Auch am Ende des 
19. Jahrhunderts wird die in Darwins Theorie pos-
tulierte langfristige Wirksamkeit der Akkumulation 
kleiner Veränderungen zur Transformation der Ar-
ten meist bezweifelt. W. Bateson, der den Terminus 
der diskontinuierlichen Variation (»discontinuous 
variation«) 1891 einführt und viel benutzt62, erklärt 
programmatisch am Ende seiner umfangreichen Ar-
beit über die organischen Diskontinuitäten die Dis-
kontinuität der Arten aus der Diskontinuität der Va-
riationen: »the Discontinuity of Species results from 
the Discontinuity of Variation«.63 Die Diskontinuität 
der Variation führt Bateson nicht auf Diskontinuitä-
ten der Umwelt, sondern auf innere Eigenschaften 
der Organismen (»the intrinsic nature of organisms 
themselves«64) zurück. Von der Bedeutung dieser 
diskontinuierlichen Variation für die Evolution sind 
in den letzten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts die 
meisten Biologen überzeugt. Huxley führt für diese 
sprunghafte Variation 1864 die Bezeichnung Salta-
tion ein (»We greatly suspect that she [i.e. nature] 
does make considerable jumps in the way of variati-
on now and then, and that these saltations give rise to 
some of the gaps which appear to exist in the series 
of known forms«).65 Im Anschluss an diesen Begriff 
ist später von einer saltatorischen Evolution die Rede 
(Brookds 1883: »saltatory evolution«).66

In einer statistischen Argumentation, die sich auf 
umfangreiche quantitative Erhebungen beruft, ver-
sucht F. Galton Ende des 19. Jahrhunderts zu begrün-
den, dass eine langfristige Veränderung von Organis-
men diskontinuierliche Variationen voraussetzt. Denn 
nach seinen Messungen liegt die durchschnittliche 
Ausprägung der Merkmale von Nachkommen zweier 
Organismen stets näher am Populationsdurchschnitt 
als der Durchschnitt der Eigenschaften der beiden 
Eltern. Jede Veränderung wird somit langfristig wie-
der zum Populationsdurchschnitt zurückführen (»Re-
gressionsgesetz«). Der entscheidende Evolutionsfak-
tor besteht nach Galton daher in diskontinuierlichen 
Sprüngen (»sports«).67 Entscheidend ist in Galtons 
Ansatz, dass er die Variationen aus einer statistischen 
Perspektive als ein Phänomen auf der Ebene von Po-
pulationen beschreibt. In Galtons Analyse wird da-
mit, ebenso wie durch A. Weismanns Arbeiten, das 
alte antagonistische Verständnis von Variation und 
Vererbung überwunden: Die Variation wird nicht 
als ein Versagen der Vererbungsmechanismen ver-
standen im Sinne eines Abweichens vom Prototyp, 
sondern als ein integraler Bestandteil der Vererbung 
selbst. Nach der neuen Konzeption leistet gerade die 
merkmalsgetreue Vererbung die Erhaltung der Merk-

malsvielfalt und damit die Variation innerhalb einer 
Population.68

De Vries: »Mutationstheorie«
Die Sprunghaftigkeit der für die Evolution relevan-
ten Veränderungen betont auch H. de Vries in seiner 
ein ussreichen »Mutationstheorie« zu Beginn des 
20. Jahrhunderts. De Vries führt dabei den Begriff 
der Mutation als einen terminus technicus in einer 
engeren Bedeutung als der später üblichen ein: Im 
Gegensatz zu einer Variation sei eine »Mutation« die 
Veränderung eines Organismus, die ihn als Angehö-
rigen einer anderen Art ausweist als seine Eltern, also 
der Vorgang des »stufenweisen Fortschrittes in der 
Natur, bei der die neue Art plötzlich aus einer frühe-
ren hervorgeh[t]«69. De Vries versteht seine Mutati-
onstheorie nicht als Ergänzung oder als Erläuterung 
von Darwins Theorie der Variation, sondern sieht 
sich im Widerspruch zu ihr, weil er der Auffassung 
ist, Darwins Variationen liege ein anderer Mechanis-
mus zugrunde als seinen – neue Arten generierenden 
– Mutationen. Dahinter steht bei de Vries die Über-
zeugung, »dass die Arten nicht iessend, sondern 
stufenweise aus einander hervorgegangen sind. [...] 
Die neue Art ist somit mit einem Male da; sie entsteht 
aus der früheren ohne sichtbare Vorbereitung, ohne 
Uebergänge«.70 Die von Darwin thematisierte indi-
viduelle Variation kann nach de Vries dagegen nicht 
zur Bildung neuer Arten führen. Besonderes Gewicht 
legt er darauf, dass die Vererbung über isolierte Par-
tikel erfolgt (Partikulartheorie der Vererbung): »Als 
Mutationstheorie bezeichne ich den Satz, dass die 
Eigenschaften der Organismen aus scharf voneinan-
der unterschiedenen Einheiten aufgebaut sind. Diese 
Einheiten können zu Gruppen verbunden sein, und 
in verwandten Arten kehren dieselben Einheiten und 
Gruppen wieder«.71 De Vries und seine Anhänger 
sehen eine Stützung ihrer Auffassung in den Regel-
mäßigkeiten der Vererbung, wie sie in den Gesetzen 
G. Mendels und deren Annahme diskreter Erbträger 
beschrieben werden. Die kontinuierliche Variation 
wird demgegenüber von dieser Seite nicht auf ge-
netische Faktoren zurückgeführt. Der von de Vries 
behauptete Mechanismus der Evolution durch Mu-
tation schließt außerdem den weiteren Faktor der Se-
lektion ausdrücklich aus; die Selektion wird im Ge-
genteil als unwirksam für die Entstehung neuer Arten 
angesehen. Die empirische Basis für die Aufstellung 
seiner Mutationstheorie bilden für de Vries seine 
umfangreichen Untersuchungen an der Nachtkerze 
(Oenothera) – eine, wie sich später herausstellte, un-
glückliche Wahl eines Untersuchungsobjekts, denn 
die von de Vries beobachteten diskontinuierlichen 
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Veränderungen stellen nach heutigen Begriffen keine 
einfachen Mutationen dar, sondern sind auf ein insta-
biles Chromosomensystem zurückzuführen.72

Genetische De nition des Mutationsbegriffs
Ein Wandel dieser Auffassung von Mutationen und 
der Unwirksamkeit der Selektion für Prozesse der 
Artbildung erfolgt durch den Ein uss von zwei Sei-
ten: Auf der einen Seite beschreiben die im Freiland 
arbeitenden Biologen (»Naturalisten«) überall konti-
nuierliche Variationen innerhalb von Populationen, 
selten aber sprunghafte Übergänge und lehnen des-
halb eine sprunghafte Evolution ohne Selektion ab.73 
Auf der anderen Seite liefern mathematische Ana-
lysen des Selektionsmechanismus durch statistisch 
arbeitende Biologen (»Biometriker«) die Einsicht, 
dass selbst kleine Selektionsvorteile langfristig um-
wälzende Veränderungen bewirken können ( Selek-
tion)74. In Verbindung mit der mendelschen Annahme 
diskreter Merkmalsträger kann auf diese Weise auch 
dem Einwand begegnet werden, jede vorteilhafte 
Veränderung werde in der Population durch Rück-
kreuzung im Laufe der Generationen bis zur Unwirk-
samkeit verdünnt (»swamping« oder »blending«; 
s.u.). 

Im ersten Jahrzehnt des 20. Jahrhunderts kommt es 
daher zu einer Rede nition des Begriffs der Mutation: 
Im Gegensatz zu de Vries, der einen wesentlich evo-
lutionstheoretisch fundierten (auf Prozesse der Art-
bildung bezogenen) Mutationsbegriff vertritt, wird 
dem Begriff eine rein genetische Bedeutung gege-
ben. Jede Änderung auf der Ebene der Gene wird als 
Mutation verstanden, unabhängig von ihrem Ein uss 
auf die Entstehung neuer Arten. Unter Voraussetzung 
der neuen Bedeutung erfolgt die Bildung einer Art 
also in der Regel nicht durch eine einzige Mutation, 
sondern durch die Summierung vieler Mutationen. 
Dieses neue Verständnis des Mutationsbegriffs zeigt 
sich in den Arbeiten der Genetiker L. Plate, E. Baur, 
W. Johannsen und T.H. Morgan. 

Auch die von Darwin so genannten Variationen, 
selbst wenn sie keine neuen Arten erzeugen, werden 
von den Genetikern als Mutationen bezeichnet. So ist 
für L. Plate eine Mutation 1905 einfach eine im ho-
hen Grade erbliche Variation. Er grenzt die Mutatio-
nen von den »Fluctuationen« und den »Somationen« 
ab, wobei erstere eine Erblichkeit unter 50% aufwei-
sen und letztere überhaupt nicht erblich sind, sondern 
den späteren umweltbedingten Modi kationen ent-
sprechen. Alle drei Formen fasst Plate als »Variatio-
nen« zusammen.75 E. Baur argumentiert 1911, dass 
die Gültigkeit der Evolutionstheorie vom Vorhan-
densein einer ausreichenden Anzahl von Mutationen 

abhängt: »Die Selektionstheorie steht und fällt also 
damit, ob es sich zeigt, daß die Mutationen wirklich 
häu g genug vorkommen, um einen wirksamen Se-
lektionsprozeß zu ermöglichen, oder ob dies nicht 
der Fall ist«.76 Ohne eine hinreichende Variabilität 
könne eine nachhaltige Veränderung der Organismen 
durch natürliche Selektion nicht gewährleistet wer-
den. Baur versucht dies nicht theoretisch, sondern 
durch umfangreiche empirische Untersuchungen zu 
belegen. 1924 kann er zeigen, dass bei der von ihm 
untersuchten P anzenart (dem Löwenmäulchen An-
tirrhinum) tatsächlich viele Mutationen vorkommen, 
wenn sie auch oft rezessiv und unauffällig sind.77 Die 
Mutationen liefern damit, in den Worten Baurs, »ge-
nügendes Selektionsmaterial«, und auch »Speziesun-
terschiede« können als »Summationen von sehr vie-
len kleinen Mutationsschritten« begriffen werden.78 
Ähnlich argumentiert später N.W. Timoféeff-Res-
sovsky.79 Die Mutationen werden damit als relevant 
nicht nur für individuelle Variationen innerhalb einer 
Art, sondern auch für Prozesse der Artbildung einge-
schätzt – im Gegensatz zur Auffassung von de Vries 
wird aber nicht eine einzige, sondern die Akkumula-
tion vieler kleiner Mutationen dafür verantwortlich 
gemacht. Die kategoriale Unterscheidung zwischen 
kontinuierlichen und diskontinuierlichen Variationen 
wird damit insgesamt seit den 1920er Jahren aufge-
geben: »The genetic basis of continuous variation is 
probably similar to that of discontinuous variation«, 
formuliert T. Dobzhansky 193780. Dies bedeutet in 
erster Linie, dass das Auftreten von Mutationen nicht 
mehr als ein alternativer Mechanismus der Evolution 
verstanden werden muss (wie von de Vries), sondern 
die Mutationen mit den darwinschen erblichen Va-
riationen identi ziert und damit in die synthetische 
Theorie der Evolution integriert werden können – die 
Spannung zwischen mendelscher Genetik und dar-
winscher Evolution ist überwunden.

Besonders die Ergebnisse der Forschergruppe um 
Morgan legen auf empirischer Grundlage nahe, dass 
die Mutationen keine revolutionären Veränderungen 
sein müssen, sondern in der Mehrzahl der Fälle klei-
ne Variationen darstellen, die zur normalen Variabi-
lität einer Art gehören.81 E.M. East stellt 1910 fest, 
dass eine Kombination von mehreren mendelschen 
Faktoren Typen bilden kann, die über kontinuierliche 
Übergänge miteinander verbunden sind. Die Verän-
derung eines einzelnen Faktors kann also gering sein. 
East plädiert daher bereits 1910 für einen weiten Mu-
tationsbegriff: »the word mutation may properly be 
applied to any inherited variation, however small«.82 
C.B. Bridges wendet sich vor diesem Hintergrund 
1919 gegen eine Unterscheidung von »Saltationen«, 
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»Mutationen« und »Variationen« und schreibt: »To 
us these are all a single class, ›mutations‹, and the 
term carries no restrictions of degree, covering the 
most extreme as well as the slightest detectable in-
herited variation«.83 Die Betonung liegt hier auf der 
Erblichkeit der Variationen: Mutationen sind, so wie 
es H.J. Muller 1922 formuliert, »permanente Verän-
derungen« eines Gens. Diese Veränderungen stellen 
nach Muller strukturelle Umgestaltungen dar, sie 
führen aber dennoch nicht zu einer Veränderung der 
»autokatalytischen« Fähigkeiten des Gens, d.h. sei-
ner Replikation und Weitergabe in die nächste Ge-
neration – als erbliche Variationen liefern sie damit 
nach Ansicht Mullers die eigentliche Basis der evo-
lutionären Veränderung.84 Trotz des Nachweises der 
Häu gkeit von Mutationen werden diese von Mor-
gan und seinen Schülern meist als schädliche Verän-
derungen angesehen, die bald nach ihrem Entstehen 
durch Selektion wieder eliminiert werden.

Für den Nachweis der Erblichkeit phänotypischer 
Unterschiede zwischen Individuen einer Art wird 
häu g ein bestimmter Versuchsansatz verfolgt: Phä-
notypisch unterschiedliche Individuen, die unter ver-
schiedenen Umweltbedingungen leben, werden an 
einen Ort mit anderen Bedingungen gebracht und da-
raufhin die Merkmale der Nachkommen untersucht; 
die Kontinuität der Merkmale von einer Generation 
in die nächste wird dann im Sinne ihrer Erblichkeit 
interpretiert. Einer der ersten, der diesen Ansatz 
konsequent verfolgt, ist 1915 F.B. Sumner anhand 
der kalifornischen Springmaus (Peromyscus mani-
culatus), deren subspezi sche Variation (mit rund 
40 geogra schen Rassen) sich als erblich erweist.85 
Dass viele der im Labor gefundenen Mutationen bei 
Drosophila tatsächlich auch in der freien Natur vor-
kommen, zeigt das Ehepaar Timoféeff-Ressovsky 
1927.86 In ihren Untersuchungen wird auch deutlich, 
dass viele der Mutationen evolutionär relevant sein 
können, weil sie einen erheblichen Ein uss auf die 
Vitalität der Fliegen haben.

»Mendelianer« versus »Biometriker«
In den frühen Arbeiten zur Biometrie im letzten Jahr-
zehnt des 19. und ersten des 20. Jahrhunderts spielt 
sich eine Debatte über die Art der in der Evolution 
wirksamen Variationen ab. Auf der einen Seite argu-
mentiert W. Bateson im Sinne der Erkenntnisse Men-
dels für den diskontinuierlichen Charakter der Varia-
tionen, auf der anderen Seite stehen W.F.R. Weldon, 
K. Pearson (die »Biometriker«) und später R.A. Fis-
her, die im Anschluss an Galtons Vererbungsgesetz 
für einen kontinuierlichen Übergang zwischen den 
Varianten argumentieren.87 Hintergrund der Ausein-

andersetzung ist u.a. die Schwierigkeit der Genetiker, 
im Anschluss an die von Mendel und seinen Nach-
folgern (z.B. de Vries) beschriebenen diskontinuier-
lichen Variationen die in der Natur zu beobachtenden 
kontinuierlichen Übergänge innerhalb einer Popula-
tion zu erklären. Die Debatte hat allerdings in erster 
Linie polemischen Charakter, und im Nachhinein be-
trachtet erscheinen die Standpunkte durchaus nicht 
unvereinbar miteinander.88 Der Mathematiker G.Y. 
Yule bietet bereits 1902 als Vorschlag zur Überwin-
dung der Kontroverse an, die kontinuierlichen Varia-
tionen als Überlagerung verschiedener diskontinuier-
lich variierender Faktoren zu erklären.89 Auch Bate-
son gesteht zu, dass diskontinuierliche Variationen in 
kontinuierliche übergehen können, wenn verschiede-
ne Faktoren zusammenwirken (und führt dafür, wenn 
auch in anderem Zusammenhang, den Terminus 
›epistatische Merkmale‹ ein; Gen/Epistasis).90 Den 
experimentellen Nachweis für die Möglichkeit der 
Bestimmung eines kontinuierlich variierenden Merk-
mals (der Färbung der Samen vom Weizen) über ei-
nen Mechanismus der Vererbung nach den mendel-
schen Gesetzen führt H. Nilsson-Ehle am Ende des 
ersten Jahrzehnts des 20. Jahrhunderts.91

Mutation und Variation
Das Verständnis auf der Ebene der Gene wird für 
die Bedeutung des Mutationsbegriffs im 20. Jahr-
hundert leitend. Als ›Mutation‹ gilt demnach eine 
Veränderung des genetischen Materials eines Orga-
nismus, die während der frühesten Vorgänge seiner 
Erzeugung entstanden ist und an seine Nachkommen 
weitergegeben wird. Nicht notwendig verbunden ist 
damit eine äußerlich sichtbare Änderung des Orga-
nismus, weil nicht jede genotypische Veränderung 
sich auch phänotypisch auswirkt.

Seit Beginn des 20. Jahrhunderts gilt Variation 
demgegenüber als der Oberbegriff, der alle Formen 
der Veränderung von Organismen umfasst: »Der Be-
griff der Variation bezeichnet jede beliebige organi-
sche Abweichung von der Norm«, heißt es 1914 bei L. 
Plate.92 Sowohl genetisch durch Mutationen bedingte 
Änderungen von einer Generation zur nächsten als 
auch durch die Umwelt induzierte Modi kationen 
gelten damit als Variationen (vgl. Tab. 196). 

Bis in die erste Hälfte des 20. Jahrhunderts wird 
auch das Phänomen der Variabilität, d.h. das Vor-
handensein verschieden gestalteter Organismen in-
nerhalb einer Art (s.o.), als ›Variation‹ bezeichnet. 
J. Philiptschenko schlägt demgegenüber 1927 vor, 
allein den Vorgang der Veränderung Variation zu 
nennen.93
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Populationsgenetik der Mutationen
In populationsgenetischer Hinsicht können die Mu-
tationen eine nachhaltige Veränderung einer Popu-
lation bewirken, die auch unabhängig von Selektion 
erfolgt. S. Wright unterscheidet in diesem Zusam-
menhang 1929 einen Mutationsdruck (»mutation 
pressure«) von einem Selektionsdruck (»selection 
pressure«).94 Ein anhaltend hoher Mutationsdruck 
führt zu nicht-adaptiven Veränderungen von Orga-
nismen in einer Population, d.h. zu einer besonderen 
Form der genetischen Drift ( Evolution/Drift). Der 
Selektionsdruck sorgt dagegen für eine Kanalisie-
rung der Veränderungen in adaptive Bahnen.

Zur Erhaltung der genetischen Vielfalt und damit 
zur Ermöglichung von Evolution sind Mutationen 
insbesondere in Populationen von asexuell sich fort-
p anzenden Organismen von Bedeutung. R.A. Fis-
her argumentiert 1930, dass es einen optimalen Grad 
der Mutabilität (»optimum degree of mutability«) 
gibt, der auf der einen Seite ausreichend groß ist, um 
»evolutionären Fortschritt« zu ermöglichen und auf 
der anderen Seite nicht zu groß, um die vorteilhaften 
Varianten nicht zu zerstören.95 Fisher verwendet in 
diesem Zusammenhang den Ausdruck Mutationsra-

te (»mutation rate«) für die Häu gkeit von Mutatio-
nen pro Generation auf einem Genort.96 Eingeführt 
wird dieser Terminus 1919 durch H.J. Muller und E. 
Altenburg (»the difference in mutation rate in diffe-
rent organisms and under different conditions«97). 
Die Autoren bemühen sich um eine Bestimmung der 
Mutationsrate bei Drosophila unter natürlichen und 
künstlichen Bedingungen. Im Laufe der 1920er Jahre 
gelingt es Muller, durch Röntgenstrahlung eine er-
hebliche Steigerung der Mutationsrate zu erreichen 
(1928: »The mutation rate in some treated cultures 
was estimated 15,000 times the normal rate«98).

Mit Fisher und den anderen Populationsgenetikern 
etabliert sich ein populationsbasiertes Verständnis 
von Mutationen, das diese als Ressource zur Evoluti-
on im Genpool einer Population beurteilt. Besonders 
deutlich stellt dies T. Dobzhansky 1937 heraus: Eine 
Population wird konzipiert als ein Reservoir einer 
Vielzahl von Variationen, die in geringer Häu gkeit 
vorhanden sind und sich bei einer Änderung der Um-
weltbedingungen aufgrund von Selektionsprozessen 
in der Population ausbreiten können.99

Mikro- und Makromutationen
Die alte Differenzierung zwischen Variationen im 
Sinne kleiner, reformierender Abweichungen und 
großer, revolutionärer, neue Arten begründender 
Sprünge ndet bis zur Mitte des 20. Jahrhunderts 
viele Anhänger. R. Goldschmidt unterscheidet 1940 
in diesem Sinne zwischen Mikromutationen (inner-
halb einer Art) und Makromutationen (von einer 
Art zu einer anderen)100 und hält – entgegen den bis 
dahin erreichten Fortschritten in der Einebnung der 
Unterschiede zwischen kontinuierlichen und dis-
kontinuierlichen Variationen ( Evolutionsbiologie/
Synthetische Theorie) – noch daran fest, dass zwi-
schen beiden ein prinzipieller Unterschied besteht: 
»the facts of microevolution do not suf ce for an 
understanding of macroevolution«.101 Die für die 
Makroevolution notwendigen Makromutationen be-
stehen nach Goldschmidt in Veränderungen, die ei-
nen großen Ein uss auf Entwicklungsprozesse haben 
und plötzlich zu einer neuen stabilen Form führen 
(»leading at once to a new and stable form, widely 
diverging from the former«).102 Goldschmidts Theo-
rie der Makromutationen hängt eng mit seiner Ableh-
nung des Begriffs des Gens und der Konzipierung 
der Chromosomen als den eigentlichen Einheiten der 
Vererbung zusammen. Mutationen sind nach dieser 
Theorie als Umorganisationen der Chromosomen zu 
verstehen; Mikromutationen als Änderungen klei-
nen Ausmaßes, Makromutationen dagegen als eine 
komplette Neuordnung (»complete repatterning«), 

1 Nichtgenetische Variation
1.1  Individuelle Variation in der Zeit
1.1.1  Altersvariation
1.1.2  Säsonale Variation eines Individuums
1.1.3  Säsonale Variation zwischen den Generationen
1.2  Soziale Variation (z.B. soziale Kasten der Insekten)
1.3  Ökologische Variation
1.3.1  Habitatabhängige Variation (Ökophänotypen)
1.3.2  Klimatisch bedingte Variation
1.3.3  Wirtsabhängige Variation
1.3.4  Dichteabhängige Variation
1.3.5  Allometrische Variation
1.3.6  Neurogene Farbvariation (z.B. beim Chamäleon)
1.4  Traumatische Variation
1.4.1  Parasiteninduzierte Variation
1.4.2  Unfalls- und verletzungsbedingte Variation

2 Genetische Variation
2.1  Geschlechtsbedingte Variation
2.1.1  Primäre Geschlechtsunterschiede
2.1.2  Sekundäre Geschlechtsunterschiede
2.1.3  Generationswechsel
2.1.4  Gynandromorphe und Intersexe
2.2  Nichtgeschlechtsbedingte Variation
2.2.1  Kontinuierliche Variation
2.2.2  Diskontinuierliche Variation (genetischer  
   Polymorphismus)

Tab. 196. Einteilung der Typen von Variationen von Orga-
nismen in einer Population (nach Mayr, E. (1969). Princip-
les of Systematic Zoology: 147).
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die ein neues »chemisches System« etabliert.103 
Weil diese plötzlich entstehenden neuen Strukturen 
Ansatzpunkt eines neuen Evolutionsweges sein kön-
nen, werden sie von R. Goldschmidt hoffnungsvolle 
Monster (»hopeful monsters«) genannt (»monsters 
which would start a new evolutionary line if tting 
into some empty environmental niche«).104

Es kann in der Folge aber nicht deutlich gemacht 
werden, worin dieser prinzipielle Unterschied be-
steht und auf welchem grundsätzlich neuen Me-
chanismus die Makromutationen oder systemischen 
Mutationen (»systemic mutations«105), wie sie von 
Dobzhansky und anderen auch genannt werden, be-
ruhen. Dobzhansky wendet gegen die Möglichkeit 
von Makromutationen insbesondere ein, sie seien 
unwahrscheinlich, weil sie das »harmonische Sys-
tem« des Organismus durcheinander bringen wür-
den.106 Seit den späten 1940er Jahren – insbesondere 
unter dem Ein uss der Arbeiten von G.G. Simpson107 
und B. Rensch108 – wird die Unterscheidung zwi-
schen Mikro- und Makromutation bzw. entsprechend 
zwischen Mikro- und Makroevolution daher aufge-
geben. Rensch stellt 1947 heraus, »daß für die He-
rausbildung neuer Organe und neuer Baupläne kein 
prinzipiell anderer Vorgang als für Rassen-, Art- und 
Gattungsdifferenzierung vorausgesetzt zu werden 
braucht, d.h. daß Mutation und Selektion auch hier 
die wesentlichen Evolutionsfaktoren darstellen«.109 
Als Argument gegen die Annahme einer auf zuneh-
mende Höherentwicklung gerichteten orthogene-
tischen Evolution führt er u.a. an, dass eine »rich-
tungslose Entwicklung auch bei transspezi scher 
Evolution« weit verbreitet sei.110

S.J. Gould unterscheidet 1982 zwischen »legiti-
men« und »illegitimen« Formen der Makromutation. 
Zu den illegitimen Formen rechnet er die plötzliche 
Entstehung einer neuen Art. Die nach Gould legiti-
men Formen von Makromutationen bestehen dage-
gen in der sprunghaften Entstehung neuer Schlüssel-
merkmale oder der Veränderung von ontogenetisch 
frühen Entwicklungsprozessen, die einen kaskaden-
haften Effekt in der Morphogenese haben.111 Diese 
Makromutationen können eine Erklärung für den 
nicht kontinuierlichen, sondern häu g sprunghaften 
Verlauf in der evolutionären Transformation von Or-
ganismen liefern (nach Goulds Theorie des »durch-
brochenen Gleichgewichts«; Phylogenese) – auch 
wenn Gould seine Vorstellung von der diskontinuier-
lichen Evolution ausdrücklich nicht als eine Theorie 
der Makromutation verstanden wissen will.112 Auch 
muss eine Makromutation, so wie sie Gould ver-
steht, nicht notwendig zu einem Speziationsereignis 
führen, sondern kann sich auch innerhalb einer Art 

ereignen. Ähnlich wie vor ihm bereits G.S. Carter113 
bestimmt Gould eine Makromutation allein über die 
Größe des phänotypischen Effekts. 

Andererseits ist es auch verbreitet, Makromuta-
tionen gerade über ihren Effekt der Artbildung zu 
de nieren. Solche Mutationen, die eine reproduktive 
Isolation etablieren, sind insbesondere chromosoma-
le Veränderungen, die die Paarung homologer Chro-
mosomen stören.114 In jedem Fall besteht Einigkeit 
darüber, eine Makromutation als eine Mutation zu 
de nieren, die große adaptive Sprünge (»major adap-
tive shifts«) bewirkt und damit neue adaptive Zonen 
(»adaptive zones«) eröffnet.115

Molekularbiologie der Mutationen
Die künstliche Auslösbarkeit von Mutationen durch 
radioaktive Bestrahlung und Röntgenstrahlen wird in 
den 1920er Jahren durch E. Stein116 und durch die be-
sonders bekannt gewordenen Experimente H.J. Mul-
lers117 belegt. Neben radioaktiver Strahlung werden 
später auch viele chemische Substanzen als Muta-
gene identi ziert.118 Die Bezeichnung Mutagen n-
det sich erstmals 1946 in einer Arbeit C. Auerbachs 
(»chemical mutagens«).119 Muller de niert schon 
vor den Experimenten mit künstlichen Mutagenen 
eine Mutation als eine (chemische) Veränderung ei-
nes Gens.120 Besonders prägnant formulieren N.W. 
Timoféef-Ressovsky, K.G. Zimmer und M. Delbrück 
1935 diese chemische Auffassung der Mutation. Da-
nach bildet ein Gen einen »Atomverband«, und eine 
Mutation besteht in der »Atomumlagerung oder Bin-
dungsdissoziation«121 – eine visionäre, zu ihrer Zeit 
wenig beachtete Auffassung.

Mit der Kenntnis von der Natur des genetischen 
Materials wächst auch die Einsicht, welche Verän-
derungen dieses Material aufweisen kann. Unter-
schieden wird zwischen Gen-, Chromosomen- und 
Genommutationen, je nachdem, auf welche Einheit 
sich die Veränderung bezieht: Bei Genmutationen 
wird ein einzelnes Gen verändert, bei Chromoso-
menmutationen werden ganze Abschnitte eines 
Chromosomens modi ziert, und Genommutationen 
betreffen das gesamte Genom eines Organismus, 
z.B. den Polyploidiegrad. Genmutationen werden 
seit den frühen 1920er Jahren auch als Faktor- oder 
Punktmutationen bezeichnet (Frost 1921: »factor 
(point) mutation«).122 1924 stellt E.B. Babcock den 
Punktmutationen (»point mutations«) die Chromo-
somenveränderungen (»chromosome aberrations«) 
gegenüber.123 Morgan de niert eine Punkt- oder Gen-
mutation (»point mutation« oder »gene mutation«) 
1932 als Veränderung eines einzelnen Elements eines 
Chromosomen (»a change in only a single element 
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in a chromosome«).124 1937 ndet sich die Unter-
scheidung von Genmutationen (»gene mutations«) 
und Chromosomenveränderungen (»chromosomal 
aberrations«) auch bei Dobzhansky. Er zählt zu 
letzteren u.a. »Inversionen« und »Translokationen« 
von Chromosomensegmenten – beide müssen seiner 
Meinung nach aber nicht grundsätzlich verschiedene 
Wirkungen haben und können sowohl innerartliche 
Variationen als auch Differenzen zwischen Arten 
ausmachen.125 Auch für die dritte Klasse, die Ge-
nomveränderungen, führt Dobzhansky Beispiele an: 
Verdoppelung oder Verlust von Chromosomen oder 
Teilen von ihnen (»duplication and de ciency«) oder 
Multiplikation eines ganzen Chromosomensatzes 
(»polyploidy«).

Mutation und Quantentheorie
Einige physikalisch orientierte Autoren bringen die 
Mutationen in den 1930er und 40er Jahren mit der 
physikalischen Quantentheorie in Verbindung. Zu 
diesen gehört E. Schrödinger. Bei ihm heißt es in sei-
ner bekannten Schrift ›What is Life?‹ (1944): »Die 
Mutationen sind tatsächlich durch Quantensprünge in 
den Genmolekülen bedingt«.126 Schrödinger erläutert 
weiter: »Im Lichte heutiger Erkenntnisse steht der 
Vererbungsvorgang mit der eigentlichen Grundlage 
der Quantentheorie in enger Beziehung, ja er gründet 
sich auf sie«.127

Diese Auffassung kann sich bei Biologen jedoch 
nicht durchsetzen. Nach biologischer Anschauung 
ähneln sich Vererbungs- und Quantenvorgänge allein 
darin, dass sie nicht in kontinuierlichen, sondern in 
diskreten Veränderungen bestehen. Im biologischen 
Sinne zufällig wäre aber eine Mutation auch dann, 
wenn sie physikalisch nicht durch Quanteneffekte 
beein usst wäre, sondern mechanistisch determiniert 
abläuft. Der biologische Begriff des Zufalls bezieht 
sich nicht auf eine Indeterminiertheit, sondern eine 
fehlende Funktionsbezogenheit: Zufällig sind die 
Mutationen, weil sie in keinem gesetzmäßigen Ver-
hältnis zu den von ihnen bewirkten Konsequenzen 
für den Organismus stehen. N. Hartmann spricht 
daher 1950 präziser vom »Finalzufälligen« der Mu-
tationen im Gegensatz zum »Kausalzufälligen« der 
Quantentheorie.128

Zufallsprozesse als Ergebnis natürlicher Selektion
Die Populationsgenetik der 1920er bis 40er Jahre hat 
einen grundlegenden Wandel in der Bewertung des 
Faktors des Zufalls in der Evolution bewirkt. Wäh-
rend nach älterer Auffassung der Zufall als etwas 
verstanden wird, das einer Höherentwicklung ent-
gegen gerichtet ist und diese unmöglich macht, wird 

in der Populationsgenetik gerade die Bedeutung des 
Zufalls – besonders deutlich in dem Faktor der Drift 
( Evolution) – betont. In der Konzeption S. Wrights 
sprengt der Faktor der Drift die traditionelle dicho-
tome Gegenüberstellung von nichtadaptiven Zufalls-
effekten auf der einen Seite und der auf Anpassung 
gerichteten Selektion auf der anderen Seite. Drift ist 
ein Evolutionsfaktor, der zwar eine starke Zufalls-
komponente enthält, trotzdem aber zu Adaptationen 
beitragen und diese auch erst ermöglichen kann. 
Über den Faktor der Drift und andere Zufallseffekte 
kommt eine Population in die Lage, das Feld mögli-
cher Anpassungen in einer Weise zu erproben, wie es 
aufgrund von Selektion alleine nicht möglich wäre. 
Der Zufall wird also zu einem positiven, selbst durch 
Selektion geförderten Faktor der Evolution. M.J.S. 
Hodge spricht 1987 von einem durch die Natur ent-
worfenen Zufall: »the teleological theory of naturally 
probabilistic processes: the theory of chance as desi-
gned by nature«.129

Im Gegensatz zu den älteren Mutationstheorien, 
nach denen Mutationen im Wesentlichen schädliche 
Veränderungen eines gesunden Wildtyps sind, zeigt 
sich mit der Verfeinerung der populationsgeneti-
schen Untersuchungsmethoden seit den 1960er Jah-
ren, dass viele Populationen einen hohen Grad von 
Polymorphismus zeigen130 und viele Mutationen se-
lektiv neutral sind ( Evolution/Neutrale Theorie der 
Evolution).131 Aber nicht nur über selektive Neutra-
lität von Mutationen, auch über Selektion kann eine 
hohe Variabilität in einer Population aufrechterhalten 
werden. Einen Mechanismus dazu bildet der Vorteil 
von heterozygoten Individuen gegenüber homozygo-
ten, den schon Fisher 1930 diskutiert132, ein anderer 
die frequenzabhängige Selektion mit der selektiven 
Bevorzugung des jeweils seltenen Typs, die zu einem 
balancierten Polymorphismus führen kann ( Poly-
morphismus).133 

Mutabilität als Grundeigenschaft der Lebewesen
Seit den 1950er Jahren gilt die Mutationsfähigkeit als 
eine grundlegende Eigenschaft von Lebewesen und 
taucht als ein Merkmal in vielen Listen zur Bestim-
mung des Lebensbegriffs auf ( Leben: Tab. 164). 
Auch als Kriterium zur Bestimmung des Konzepts 
der Selbstreproduktion wird der Mutationsbegriff 
diskutiert, um auf diese Weise die einfache Vermeh-
rung von Verbindungen auf chemischer Ebene von 
der biologischen Selbstreproduktion abgrenzen zu 
können.134 In diesem Zusammenhang wird die Mu-
tation aber auch einfach als eine Konsequenz der 
strukturellen Komplexität eines sich fortp anzenden 
Systems gesehen.135
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In einem naturphilosophischen Sinn kann die 
Variation als eines der Grundmomente des Lebens 
gesehen werden. Kennzeichnend für das Leben ist 
seine Erscheinung in Form von Individuen, die ge-
geneinander isoliert sind, aber im gelegentlichen 
Kontakt stehen, die einander ähneln, aber jeweils 
verschieden sind, und die nebeneinander stehen und 
aufeinander folgen. Poetisch drückt dies P. Valéry in 
dem Gegensatz von Intelligenz und Leben aus: »Die 
Intelligenz ist vom Typus: ein für alle Mal. Sie ab-
strahiert, erledigt, faßt zusammen, hat immer schon 
gesehen, schon verbraucht. Das Leben aber sagt es 
noch einmal, rhythmisiert, sprießt und wuchert – 
will sich ausbreiten wie ein Gas, grenzenlos, ohne 
eigene Form, erkennt sich nicht einmal wieder, frißt 
seine eigenen Gliedmaßen«.136 Insofern gleichzei-
tig die Veränderung ( Evolution) und die Erhaltung 
( Selbsterhaltung) für die Lebewesen kennzeichnend 
sind, kann das Lebende mit Valéry bestimmt werden 
als »ein materielles System, das sich durch Umwand-
lungen erhält«.137 

In ihren Wurzeln geht die Einsicht in den funda-
mentalen Charakter und die Tragweite der Variati-
on und Mutation auf Darwin zurück und bildet das 
eigentlich Revolutionäre seines Denkens138: Die 
Variation bildet nicht eine krankhafte Störung eines 
Systems, sondern die Grundlage für die Strukturie-
rung der organischen Welt in Individuen, für ihre 

Diversität und ihren evolutionären Wandel in der 
Phylogenese. Mit Darwins Theorie wird also eine 

Absage erteilt an das Modell des älteren Typus-
denkens, das E. Sober 1980 als natural state model 
bezeichnet: die Postulierung von einigen Vertretern 
einer Gruppe als ›normal‹ oder ›natürlich‹ und ande-
ren als ›anormal‹ oder ›unnatürlich‹. Nach der popu-
lationstheoretischen Revolution der Biologie, die mit 
Darwin beginnt, gilt die Variation nicht mehr als Ab-
normaliät, sondern als grundlegendes Phänomen des 
Organischen, dem die ganze Dynamik der Evolution 
zugrundeliegt: »Variation is not thought of as a de-

ection from the natural state of uniformity. Rather, 
variation is taken to be a fundamental property in its 
own right« (Sober 1986).139

Seit Ende des 19. Jahrhundert wird die evolutionär 
zentrale Fähigkeit von Organismen, über ihre Fort-
p anzung Variationen ihrer eigenen Organisation 
hervorzubringen, als Evolutionsfähigkeit oder Evol-
vierbarkeit (engl. »evolvability«) bezeichnet. Im 19. 
Jahrhundert wird der Ausdruck v.a. im Zusammen-
hang des Militärwesens und in Bezug auf die Onto-
genese von Organismen verwendet; er erscheint aber 
auch bereits in Bezug auf das individuenübergrei-
fende Potenzial der phylogenetischen Entwicklung 

(Vesque 1891: »Jede Art [der Sektion Retinostemon 
in der P anzengattung Clusia …] könnte sich […] in 
verschiedene Arten zerlegen. Alle sind noch, anders 
gesagt, evolutionsfähig, […] während die Arten mit 
ausgeprägter Epharmonie ihre Evolutionsfähigkeit 
eingebüsst haben«140). Der entsprechende englische 
Ausdruck ›evolvability‹ wird seit den 1930er Jahren 
verwendet und zur Bezeichnung eines der zentralen 
Merkmale des Lebens verwendet (Thomson 1931: 
»evolvability as one of the nine characteristics of 
organisms«141; »variability – and with it evolvabili-
ty – must be ranked as one of the fundamental cha-
racteristics of living beings«142; Muller 1963: »What 
are these basic principles peculiar to the world of life 
as seen by the modern biologist? […] All of them 
center about life’s characteristic of evolvability«143). 
Referenzpunkt für die De nition des Konzepts sind 
entweder Organismen (Kirschner & Gerhart 1998: 
»Evolvability is an organism’s capacity to generate 
heritable phenotypic variation«144) oder die geneti-
sche Ebene (Wagner & Altenberg 1996: »Evolvabi-
lity is the genome’s ability to produce adaptive vari-
ants when acted upon by the genetic system«145). 
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Nische
Das seit Ende des 17. Jahrhunderts im Deutschen 
verwendete Wort ›Nische‹ ist abgeleitet von dem 
französischen ›niche‹ mit der gleichen Bedeutung 
»Vertiefung in einer Wand«; dieses gehört zu dem 
altfranzösischen Verb ›nichier‹ »ein Nest bauen«, 
dem wiederum das lateinische Stammwort ›nidus‹ 
»Nest« zugrunde liegt.

Als ökologischer Begriff zur Bezeichnung der 
funktionalen Stellung eines Organismus in einem 
übergeordneten System wird der Begriff der Nische 
zu Beginn des 20. Jahrhunderts in die Biologie ein-
geführt. Im Rahmen einer evolutionstheoretischen 
Diskussion der Rolle der geogra schen Isolation bei 
der Bildung von Arten verwendet R.H. Johnson den 
Ausdruck 1910 (»One expects the different species 
in a region to occupy different niches in the envi-
ronment«).1 An dieser Stelle wird die Bezeichnung 
jedoch nicht eindeutig in einem ökologisch-funkti-
onalen Sinne verwendet und hat noch immer starke 
räumliche Konnotationen. Der Ausdruck wird von 
Johnson auch später nicht zu einem festen Terminus 
ausgebaut.

Der Nischenbegriff J. Grinnells
Als spätere Referenz des Begriffs dient meist nicht 
die Verwendung bei Johnson, sondern die wohl un-
abhängig davon erfolgende Wortprägung durch J. 
Grinnell. In einem Aufsatz aus dem Jahr 1913 geben 
Grinnell und H.S. Swarth zwar keine genaue De -
nition des Konzepts, stellen es aber bereits in den 
Kontext, in dem es später vor allem diskutiert wird: 
den Ansprüchen der Organismen einer Art an ihre 
Umwelt: »associations are often capable of subdivi-
sion; in fact such splitting may be carried logically 
to the point where but one species occupies each its 
own niche«.2 Es wird hier also eine Korrespondenz 
zwischen einer biologischen Art und einer Nische 
hergestellt. 

In späteren Arbeiten spezi ziert Grinnell das 
Konzept der Nische für eine Art: So bezeichnet er 
1917 diejenigen Aspekte der Büsche des kaliforni-
schen Chaparral (einer Buschformation), auf die eine 
Spottdrossel als Schutz und Neststandort angewiesen 
ist, als deren ›Nische‹ (»niche«).3 Grinnell versteht 
den Begriff also im Hinblick auf die Aspekte der 
Umwelt, die von einem Organismus genutzt werden; 

er bezeichnet eine Nische gelegentlich ausdrücklich 
als Einheit des Habitats und spricht von der ökolo-
gischen Nische (»ecologic niche«) und Umweltni-
sche (»environmental niche«).4 Eine Nische ist bei 
Grinnell also im Wesentlichen eine Eigenschaft der 
Umwelt, nicht von Organismen oder Populationen.5 
An anderen Stellen verwendet er den Ausdruck all-
gemein für die Umweltfaktoren, die von einem Orga-
nismus genutzt werden, und damit weniger in einem 
räumlichen Sinne.6 Umweltänderungen können nach 
Grinnell neue Nischen schaffen, und auch das Verlas-
sen einer Art von Organismen hinterlasse eine unbe-
setzte Nische (»a niche is vacated«).7 Die Evolution 
der Organismen folgt nach Grinnell den Änderungen 
ihrer Umwelt: »Evolution of environments came rst 
– comes rst; […] The course of organic evolution 
has been molded and is being molded by environ-
mental circumstances«.8 

Von Bedeutung für die ökologische Theorie ist das 
Konzept der Nische schon bei Grinnell, insofern er, 
dem später so genannten Konkurrenzausschlussprin-
zip ( Koexistenz) gemäß, der Auffassung ist, Arten 
von Organismen, die sich in ihren Umweltansprü-
chen exakt gleichen, könnten nicht am gleichen Ort 
nebeneinander bestehen: »It is [...] axiomatic that no 
two species regularly established in a single fauna 
have precisely the same niche relationships«.9

Vorläufer im 18. und frühen 19. Jh.
Frühe Vorstellungen von einer Nische der Lebewesen 

nden sich in C. von Linnés Bild einer geordneten, 
von einem Schöpfergott eingerichteten organischen 

Die Nische ist die ökologische Rolle eines Organismus 
in einem Ökosystem; sie besteht aus seinen Ansprüchen 
an die Umwelt (z.B. seine Nahrung) und seinen Wir-
kungen auf andere Organismen (z.B. als Beute, Feinde, 
Konkurrenten oder Symbionten).
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Natur, in dem jedes Lebewesen einen ihm zugewie-
senen Platz (»statio«10) einnimmt. Linné verwendet 
außerdem das Bild von einem Beruf oder Geschäft 
(»negotium«11), das jedem Lebewesen in der Ökono-
mie der Natur zukomme. Die Ordnung in spezielle 
Aufgaben, die den menschlichen Berufen entspre-
chen, führt nach Linné dazu, dass jedes Lebewesen 
eine besondere Rolle in der geordneten Ökonomie 
der Natur spielt. Auch die als über üssig und schäd-
lich erscheinenden Räuber und Aasfresser überneh-
men in der weise eingerichteten Welt eine Funktion. 
Den Tieren schreibt Linné insgesamt die Rolle der 
Reinigung der Natur von toten und faulenden Stof-
fen zu; sie stünden damit im Dienst der P anzen und 
würden das allgemeine Gleichgewicht aufrechterhal-
ten.12 Der Theologe J. Bruckner, ein Anhänger Lin-
nés, verwendet in seinen englischen Schriften den 
Ausdruck ›Platz‹ (»place«), um die spezi sche Rolle 
einer jeweiligen Art in dem vernetzten ökologischen 
System der Tiere (»animal system«) zu benennen 
( Ernährung/Nahrungsnetz).13

Ein Vorläufer des späteren biologischen Nischen-
begriffs stellt auch J.G. Herders Konzept der Sphäre 
der Tiere dar. Herder schreibt: »Jedes Thier hat sei-
nen Kreis, in den es von der Geburt an gehört, gleich 
eintritt, in dem es Lebenslang bleibet, und stirbt: nun 
ist es aber sonderbar, daß je schärfer die Sinne der 
Tiere, und je wunderbarer ihre Kunstwerke sind, des-
to kleiner ist ihr Kreis: desto einartiger ist ihr Kunst-
werk«.14 Der »Kreis« der Tiere bezieht sich hier auf 
ihren festgelegten Lebensraum und ihre typischen 
Verhaltensweisen. Auch die Vorstellung, dass die 
Nische über eine Größe verfügt und somit quanti -
zierbar ist, ist hierin bereits enthalten: Spezialisierte 
Tiere verfügen über eine engere Nische als Genera-
listen. Das Konzept der Sphäre ist bei Herder aber 
nicht streng ökologisch gedacht, sondern enthält star-
ke ethologische Bezüge, insofern damit das Inventar 
der Verhaltensweisen eines Tieres bezeichnet ist.

Primär ethologisch orientiert sind auch die stark 
auf die Umweltlehre von Uexkülls voraus weisen-
den Ausführungen G.W.F. Hegels zu den »Kreisen« 
der Tiere15 (die Metapher des Kreises in diesem Zu-
sammenhang verwendet bereits C. de Bonnet (1765: 
»cercle natural« der Organismen16; Kreislauf). 
Nach Hegel betrifft ein Instinkt »das Verhältnis des 
Tieres zu seiner unorganischen, vereinzelten Natur«; 
für jedes Tier werde »nur ein beschränkter Umkreis 
der allgemeinen unorganischen Natur der seinige«. 
In einem Zusatz erläutert Hegel: »Der Trieb im be-
sonderen Tiere ist ein ganz bestimmter Trieb; jedes 
Tier hat nur einen beschränkten Kreis zu seiner ei-
genen unorganischen Natur, die allein für es ist, und 

die es sich aus Vielem, und zwar vermöge des In-
stinkts, heraussuchen muß. […] Das Tier kann nur 
durch seine unorganische Natur erregt werden, denn 
das Entgegengesetzte ist nur sein Entgegengesetztes; 
nicht das Andere überhaupt soll erkannt werden, son-
dern eines jeden sein Anderes, das eben ein wesent-
liches Moment der eigenen Natur eines jeden ist«.17 
Angesprochen ist damit die enge Korrespondenz von 
Organismus und jeweiliger Umwelt, die von Uexküll 
als ein kontrapunktisches Verhältnis zu bestimmen 
sucht ( Anpassung).

Darwin: Nischen als ökologische »Plätze«
Besonders die Vorläufer des Nischenkonzepts bei 
Linné werden für die ökologischen Überlegungen C. 
Darwins von Bedeutung. Deutlich wird der Ein uss 
des alten Denkens ausgehend von einer Ökonomie 
der Natur v.a. in den Manuskripten Darwins. Dar-
win beschreibt die Ökonomie der Natur hier als ein 
Netz des Lebens (»web of life«) ( Ernährung/Nah-
rungskette; zu dem Ausdruck auch Phylogenese/
Stammnetz). In diesem Netz gebe es de nierte Plät-
ze (»places in the economy of nature«), die von ver-
schiedenen Lebewesen ausgefüllt werden könnten. 
Auch das Leerbleiben dieser Plätze erwägt Darwin 
(»there were places open, which could be lled by 
other beings«; »unoccupied or not perfectly occupi-
ed places«).18 Die Plätze bestehen in der Vorstellung 
Darwins also auch unabhängig von den Organismen, 
die sie ausfüllen. Die Natürliche Selektion ist nach 
Darwin im Wesentlichen ein Kampf um diese Plätze. 
Der Kampf entsteht aus dem Missverhältnis der be-
grenzten und konstanten Anzahl der Plätze und des 
starken Wachstums der Populationen. Die Konstanz 
der Plätze bedingt es andererseits aber, dass es sich 
um ein reguliertes System mit einer konstanten An-
zahl von Arten handelt. Erst in seinen späteren Ent-
würfen löst sich Darwin von der Orientierung an der 
Konstanz und Harmonie der Natur und geht von einer 
Zunahme der Arten (und damit auch der »Plätze«) im 
Laufe der Evolution aus ( Phylogenese).19 Die Plätze 
entstehen nach der späteren Auffassung Darwins aus 
der Interaktion der Organismen selbst, sie sind damit 
nicht mehr ein von der anorganischen Natur vorgege-
bener Faktor, sondern werden in der Evolution selbst 
hervorgebracht.20 Trotz Darwins Einsichten in den 
Zusammenhang von Diversi zierung und Konkur-
renzvermeidung (nach dem Prinzip der Divergenz; 
Phylogenese) ist aber auch sein späteres Denken 

noch stark von der Vorstellung eines Ausschlusses 
von Arten durch Konkurrenz geprägt.21

Auch außerhalb des theoretischen Rahmens der 
Evolutionstheorie ist das Nischenkonzept in der 
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zweiten Hälfte des 19. Jahrhun-
derts implizit präsent, und zwar 
v.a. im Kontext von Argumenten 
zur Erklärung der begrenzten geo-
gra schen Verbreitung von Arten 
trotz des großen Raums mit vor-
teilhaften abiotischen Lebensbe-
dingungen.22

Elton: Nischen als Systemstellen
Der Tierökologe C. Elton greift 
in seinem ein ussreichen Werk 
›Animal Ecology‹ von 1927 das 
seit Beginn des Jahrhunderts ver-
wendete Wort ›Nische‹ auf und 
bezeichnet die Nische eines Orga-
nismus als seinen Platz in der bio-
tischen Gemeinschaft, seine Re-
lation zu seiner Beute und seinen 
Feinden (»its place in the biotic en-
vironment, its relation to food and 
enemies«).23 Die Nische wird von 
Elton also im Rahmen einer Sys-
temvorstellung als eine Beziehung 
zwischen Organismen bestimmt. 
Elton verwendet später die Ana-
logie des Berufs, um das Konzept 
der Nische zu erläutern. Er grenzt 
dies von der Adresse ab und wen-
det sich damit ausdrücklich gegen 
ein räumliches Verständnis der Ni-
sche.24 Nach Elton ist die Nische diejenige Stelle, die 
ein Organismus im organischen Beziehungskreislauf 
eines Ökosystems einnimmt; sie ist eine Systemstel-
le. In einem System von Nahrungsbeziehungen, um 
die es in den Analysen Eltons in erster Linie geht – 
Elton verwendet als einer der ersten konsequent die 
Konzepte ›Nahrungskette‹ und ›Nahrungskreislauf‹ 
( Ernährung) –, bildet sie z.B. die Gesamtheit der 
Beziehungen eines Organismus, die sich aus seiner 
Eigenschaft als Räuber von anderen und als Beute für 
andere Organismen ergibt.

In diesem funktionalen (und nicht räumlichen) 
Sinne etabliert sich der Nischenbegriff in den 1950er 
Jahren. Eine Nische gilt als ökologische Position 
(»ecological position«) einer Art in einem Ökosys-
tem25 oder als Status (»status«) eines Organismus in 
einer Gemeinschaft und einem Ökosystem, der sich 
aus seinen Anpassungen und seinem spezi schen 
Verhalten ergibt26. Diese Interpretation des Nischen-
begriffs wird als funktionale Nische (»functional ni-
che«) der Grinnellschen Habitat- oder Platznische 
(»place niche«) gegenübergestellt.27 Im Anschluss an 

Elton bezeichnet W. Tischler in den 1970er Jahren 
die Nische als »das Wirkungsfeld einer Art als Sum-
me aller Lebensäußerungen«.28

G.F. Gause: Nischen und Koexistenz
Für die theoretischen Grundlagen der Ökologie ist das 
Nischenkonzept von großer Wichtigkeit, weil es in 
Verbindung zum Konkurrenzausschlussprinzip steht 
( Koexistenz). Bereits. J.B.S. Haldane beschreibt 
dieses Prinzip 1924 in seiner mathematischen Mo-
dellierung von Selektionsprozessen29; eine weiterge-
hende Berücksichtigung und zentrale Stellung in der 
ökologischen Theoriebildung erhält es aber erst seit 
den 1930er Jahren, beginnend mit den Arbeiten G.F. 
Gauses.

Implizit besteht eine Verbindung des Nischenkon-
zepts zu den Theorien der Koexistenz von Organis-
men seit Grinnells Einführung des Nischenbegriffs. 
Diese Verbindung wird aber bis in die 1930er Jahre 
nicht weiter analysiert, und sie spielt insbesondere in 
den Darstellungen Eltons keine zentrale Rolle. Dies 
ändert sich erst mit der Anwendung der Nischenthe-

Abb. 328. Die Ein ussnische der Stieleiche in der osteuropäischen Waldsteppe, 
dargestellt über die Ketten von P anzen- und Tierarten, die von ihrer Anwesenheit 
abhängig sind (aus Stugren, B. (1972/86). Grundlagen der allgemeinen Ökologie: 
99).
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orie auf Fragen der Gemeinschaftsökologie durch 
G.F. Gause. 1934 de niert auch Gause eine Nische 
als den Platz (»place«), den eine Art in einer Ge-
meinschaft besetzt, d.h. die Gewohnheiten, Nahrung 
und Lebensweise der Organismen, die ihr zugerech-
net werden (vgl. Tab. 197).30 Gause behauptet wei-
ter, zwei ähnliche Arten könnten aufgrund von Kon-
kurrenz kaum jemals die gleiche Nische besetzen 
(»It is admitted that as a result of competition two 
similiar species scarcely ever occupy similar niches, 
but displace each other in such a manner that each 
takes possession of certain peculiar kinds of food and 
modes of life in which it has an advantage over its 
competitor«).31 Gause diskutiert das Nischenkonzept 
also im Zusammenhang mit der Möglichkeit einer 
Koexistenz von Organismen verschiedener Arten 
am gleichen Ort. In der Interpretation von Gause 
ist ein Gleichgewicht zwischen zwei Arten, die die 
gleiche Nische besetzen, nach den Lotka-Volterra-
Gleichungen ausgeschlossen (»the equation [of two 
competing species, …] does not permit of any equi-
librium between the competing species occupying 
the same ›niche‹, and leads to the entire displacing 
of one of them by another«; Koexistenz).32 Umge-
kehrt schließt Gause später: Wenn die Organismen 
ähnlicher Arten in der Natur zusammen vorkommen, 

dann nehmen sie verschiedene Nischen ein: »if two 
or more nearly related species live in the eld in a 
stable association, these species certainly possess dif-
ferent ecological niches«.33

1939 stellt Gause fest, dass nicht nur in der Inter-
aktion von Organismen zweier Arten eine langfristi-
ge Koexistenz allein durch eine Differenzierung ih-
rer Umweltansprüche möglich ist, sondern dass auch 
die Zusammensetzung komplexer biologischer Ge-
meinschaften durch die ökologische Differenzierung 
der Organismen, aus denen sie sich zusammensetzen, 
bestimmt wird: »only a certain de nite combination 
between the concentration of the species living to-
gether possess the property of maintaining stabili-
ty«.34 Wenn Organismen verschiedener Arten in der 
gleichen ökologischen Gemeinschaft zusammenle-
ben, dann besetzen sie unterschiedliche Nischen (»if 
two or more nearly related species live in the eld in 
a stable association, these species certainly possess 
different ecological niches«35) – 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«36. Aus diesem An-
satz entwickelt sich ein über Jahrzehnte wirksames 
Forschungsprogramm der Gemeinschaftsökologie 
( Biozönose).

Die zentrale Bedeutung des Nischenkonzepts er-
gibt sich dabei aus der Tatsache, dass auf seiner 
Grundlage eine Erklärung für die Stabilität ökolo-
gischer Gemeinschaften gegeben werden kann: Als 
Folge einer Nischendifferenzierung hat das Popula-
tionswachstum einer Art einen größeren hemmen-
den Ein uss auf das Wachstum dieser Population 
als das Wachstum von Populationen anderer Arten 
(weil durch das Populationswachstum einer Art die 
Ressourcenausbeutung in demjenigen Bereich am 
größten ist, auf den sich die Organismen dieser Art 
spezialisiert haben) – erfüllt wird damit die zentrale 
Stabilitätsbedingung des Lotka-Volterra-Modells von 
miteinander konkurrierenden Organismen verschie-
dener Arten. Die Spezialisierung von Organismen 
auf bestimmte Ressourcen der Umwelt erzeugt also 
eine Frequenzabhängigkeit des Populationswachs-
tums, die eine stabile Koexistenz von verschiedenen 
Arten in einer Gemeinschaft ermöglicht.37 

Gause argumentiert nicht nur auf theoretischer 
Grundlage, sondern führt selbst Laborexperimente 
mit Einzellern und Hefe zur empirischen Untersu-
chung der theoretischen Konkurrenzmodelle durch. 

Abb. 329. Anspruchsnische: Die ökologische Nische von 
Heuschrecken einer Art (Acrida turrita), dargestellt als 
Populationsdichte entlang eines Umweltparameters (Tem-
peratur). Die tatsächliche Verteilung (spitze Kurve) passt 
sich fast einer Gaußschen Normalverteilungskurve an (aus 
Gause, G.F. (1932). Ecology of populations. Quart. Rev. 
Biol. 7, 27-46: 33).
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Die Ergebnisse seiner theoreti-
schen und empirischen Arbeit n-
det weite Anerkennung, indem das 
Konkurrenzausschlussprinzip auch 
als Gauses Hypothese (»Gause’s 
hypothesis«; Koexistenz) be-
kannt wird. Kritik entzündet sich 
allerdings an dem experimentellen 
Aufbau und der Interpretation sei-
ner Ergebnisse. Umstritten ist, ob 
diese wirklich als eine empirische 
»Überprüfung« der mathemati-
schen Modelle gelten können oder 
ob sie nicht nur das bestätigen, was 
bereits bekannt ist ( Population).38

Hutchinson: Nischen als Anspruchs-
pro le
Als abstrakte Menge von quantita-
tiv bestimmbaren Umweltfaktoren 
wird die Nische seit den 1940er Jahren konzipiert. 
Diese Faktoren können in einem vieldimensionalen 
Koordinatensystem der einzelnen Umweltgrößen 
als mehrdimensionaler Raum dargestellt werden, 
wie G.E. Hutchinson dies erstmals 1944 vorschlägt 
(»n-dimensional hyper-space«; vgl. Abb. 330).39 
Hutchinson de niert die Nische zunächst als Summe 
aller Umweltfaktoren, die auf einen Organismus ein-
wirken; später führt er den Begriff der Fundamental-
nische (»fundamental niche«) ein und fasst darunter 
den Bereich von Umweltfaktoren, der einer Art eine 
unbegrenzte Existenz ermöglicht (nach Hutchinson 
ist es R. MacArthur, der den Begriff der Fundamen-
talnische prägt).40 Er grenzt dieses Konzept ab von 
der Realnische (»realized niche«41), d.h. den tatsäch-
lich auf einen Organismus einwirkenden relevanten 
Umweltfaktoren. 

Bei Hutchinson ist der Nischenbegriff ausgehend 
von Modellen zur Konkurrenz entwickelt: Die Spe-
zialisierung auf eine Nische ermöglicht die Koexis-
tenz von mehreren Arten, die ohne Spezialisierung 
nicht möglich wäre. Der Nischenbegriff kann aber 
auch unabhängig von Konkurrenzmodellen einge-
führt werden. Der Begriff macht auch Sinn für eine 
einzelne Art ohne Bezug zu interspezi scher Kon-
kurrenz.42 In diesem Sinne kann die Nische als in-
trinsische Eigenschaft einer Population oder Art ver-
standen werden. Nische als Ausdruck individueller 
Bedürfnisse an die Umwelt.

Im Sinn von minimalen Bedingungen, die das 
Überleben eines Organismus ermöglichen, verbreitet 
sich später der Begriff der Minimalnische (Hurlbert 
1981: »minimal niche«)43 (vgl. auch Minimalumwelt; 

Umwelt). Auf dieser Grundlage lassen sich Größe 
und Überlappung der Nischen von verschiedenen 
Arten bestimmen, und es können in Verbindung mit 
dem Konkurrenzausschlussprinzip quantitative Aus-
sagen über die Konkurrenz und Koexistenz von Ar-
ten sowie die Diversität einer Gemeinschaft gemacht 
werden. Die Umweltansprüche der Organismen ver-
schiedener Arten werden dabei häu g gra sch als 
ein- oder mehrdimensionale Räume dargestellt44, so 
dass die Weite und der Grad der Überlappung der 
Nischen sehr anschaulich wird45. In mathematischen 
Modellierungen wird dieser Ansatz weiter verfolgt, 
um eine enge Beziehung zwischen der Nischenstruk-
tur und der Struktur einer Gemeinschaft herzustel-
len.46

Unbesetzte (leere) Nischen
Kennzeichnend für den Nischenbegriff bei Hutchin-
son und seinen Nachfolgern ist, dass eine Nische als 
eine Eigenschaft von Organismen oder einer Popula-
tion verstanden wird: Unbesetzte oder leere Nischen 
kann es daher nicht geben. Die Nische wird damit zu 
einem Populationskonzept (Colwell 1992: »populati-
on niche concept«).47 Aber selbst Hutchinson verzich-
tet doch nicht ganz auf die Vorstellung leerer Nischen 
(Looijen 2000: »a slip of the pen on Hutchinson’s 
part«48). So stellt er fest, die häu g schnelle Ausbrei-
tung von durch den Menschen eingeführten Arten sei 
eine Evidenz für leere Nischen (»empty niches«).49 
Es bleibt eine unter Biologen verbreitete Konzipie-
rung der Nische als funktionaler Ort in einem Öko-
system, der unbesetzt sein kann. Bereits in der ersten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts ist die Rede von einer 

Abb. 330. Die fundamentale Nische von zwei Arten, de niert über zwei Umwelt-
größen (Nahrungsgröße und Temperatur) in einem zweidimensionalen Nischen-
raum. Der Nischenraum (links) gibt das Vorkommen der Organismen der zwei 
Arten in Abhängigkeit von den Werten der betrachteten Umweltgrößen wieder; 
der Biotopraum (rechts) stellt die räumliche Verteilung der Umweltgrößen (d.h. 
der Nischendimensionen) dar. Die Pfeile verbinden äquivalente Punkte in dem 
Nischen- und Biotopraum miteinander (aus Hutchinson, G.E. (1958). Conclud-
ing remarks. Cold Spring Harb. Symp. Quant. Biol. 22, 415-427: 421).
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Biozönose, die »ungesättigt«50 oder einem Biotop, 
das »unbesetzt«51 ist, nicht selten. Viele Fälle sol-
cher unbesetzter Nischen werden – insbesondere in 
populären Darstellungen – angeführt; ein bekanntes 
und gut untersuchtes Beispiel ist das Fehlen blattmi-
nierender Insekten auf dem Adlerfarn in Neu Guinea 
und Neu Mexiko.52 Ein Test der Hypothese, es liege 

in einem Fall eine unbesetzte Nische vor, ist aller-
dings schwierig, wenn auch nicht prinzipiell aus-
geschlossen: Die erfolgreiche Einführung einer Art 
könnte die Hypothese zwar bestätigen; der fehlende 
Erfolg der Einführung müsste aber nicht als Widerle-
gung der Hypothese gelten, weil die falsche Art ge-
wählt worden sein könnte oder die richtige Art in der 

Ein ussnische (Systemstelle)

»[A]ssociations are often capable of subdivision; in fact 
such splitting may be carried logically to the point where 
but one species occupies each its own niche« (Grinnell & 
Swarth 1913, 218).

»[T]he status of an animal in its community, to indicate, 
what it is doing […;] the ›niche‹ of an animal means its 
place in the biotic environment, its relation to food and 
enemies« (Elton 1927, 63f.).

»The ecological niche […] is the position or status of an 
organism within its community and ecosystem resulting 
from the organism’s structural adaptations, physiologi-
cal responses, and speci c behaviour (inherited and/or 
learned). The ecological niche of an organism depends not 
only on where it lives but also on what it does« (Odum 
1953, 15).

»The niche comprises all the bonds between the popu-
lation and the community and ecosystem in which it is 
found« (Clapham 1973, 103).

»[T]he position or role of a species within a given commu-
nity […] the intracommunity role of the species« (Whit-
taker, Levin & Root 1973, 321; 325).

»Die ökologische Nische ist […] ein multidimensionales 
(weil viele Wechselbeziehungen umfassendes) Bezie-
hungssystem zwischen einer Tierart und ihrer Umwelt, das 
hergestellt (gebildet) wird« (Osche 1973, 37-39).

»Das Wirkungsfeld einer Art als Summe aller Lebensäu-
ßerungen wird meist ›ökologische Nische‹ genannt, die im 
Vergleich zum Habitat oder ›Adresse‹ gleichsam dem ›Be-
ruf‹ entsprechen soll. Es beinhaltet aber noch mehr, näm-
lich die Bedeutung dieses Berufs für das ganze System. 
[…] Das Wirkungsfeld wird nämlich in einem bestimmten 
Bezugssystem erst gebildet« (Tischler 1976/79, 22).

Anspruchsnische (Spektrum genutzter Ressourcen)

»A niche indicates what place the given species occupies 
in a community, i.e., what are its habits, food and mode 
of life. It is admitted that as a result of competition two 
similiar species scarcely ever occupy similar niches, but 
displace each other in such a manner that each takes pos-
session of certain peculiar kinds of food and modes of life 
in which it has an advantage over its competitor« (Gause 
1934, 19).

»The term niche (in Gause’s sense, rather than Elton’s) is 
here de ned as the sum of all the environmental factors 
acting on the organism« (Hutchinson 1944, 20).

»I de ne the term ›niche‹ as the ecologic position that 
a species occupies in a particular ecosystem. The term 
›niche‹ includes, therefore, a consideration of the habitat 
that the species concerned occupies for shelter, for breed-
ing sites, and for other activities, the food that it eats, and 
all the other features of the ecosystem that it utilizes. The 
term does not include, except indirectly, any consider-
ations of the functions that the species serves in the com-
munity« (Dice 1952, 227).

»The niche of a population is a hypervolume in a space 
de ned by axes representing the biotic and abiotic factors 
to which populations in the community respond differen-
tially« (Colwell & Fuentes 1975, 283).

»The niche may be thought of as composed of several di-
mensions […], each corresponding to some requisite for a 
species« (Root 1967, 317).

»The ecological niche has […] become increasingly iden-
ti ed with resource utilization spectra« (Pianka 1976/81, 
169).

»Let b name an organism of kind (e.g., taxon) B with en-
vironment E. Then the ecological niche of b is the set of 
nomologically possible, i.e., B-speci c bonding relations 
of b with the items in its environment E that have a posi-
tive biovalue to b« (Mahner & Bunge 1997, 181).

Synthese:»[T]he joint description of the environmental 
conditions that allow a species to satisfy its minimum re-
quirements so that the birth rate of a local population is 
equal to or greater than its death rate along with the set 
of per capita effects of that species on these environmental 
conditions« (Chase & Leibold 2003, 15).

Tab. 197. De nitionen und Erläuterungen des Nischenbegriffs.
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Evolution noch gar nicht entstanden ist.53 Fraglich ist 
auch, ob eine eingeführte Art einfach eine freie Ni-
sche besetzt und das vorhandene Ökosystem damit 
wenig verändert oder ob nicht vielmehr mit jeder Ni-
schenbesetzung eine Umstrukturierung des gesamten 
Systems vorgenommen wird, so dass das Bild einer 
freien Nische im Sinne eines freien Sitzplatzes unan-
gemessen ist.54 

Anspruchs- und Ein ussnische
In den Nischenbegriffen von Elton auf der einen 
Seite sowie Gause und Hutchinson auf der anderen 
Seite liegen zwei sehr unterschiedliche Konzepte 
vor. Eltons Begriff bezieht sich auf die Integration 
von Organismen einer Art in ein Ökosystem, ihre 
ökologische Stellung und Wirkung im Verhältnis zu 
den Organismen anderer Arten; Gauses und Huchin-
sons Begriff bezeichnet dagegen primär nicht die 
ökologischen Wirkungen, sondern die Ansprüche 
und Lebenserfordernisse in Form der Nutzung von 
Ressourcen durch die Organismen einer Art. Die 
erste Bedeutung bezeichnet also eine Eigenschaft ei-
ner Lebensgemeinschaft oder eines Ökosystems, die 
zweite dagegen die eines Organismus oder einer Po-
pulation.55 Gemeinsam ist beiden Begriffen, dass sie 
das funktionale Verhältnis von Organismen zu ihrer 
Umwelt und dessen ökologische Konsequenzen be-
treffen. Weil Organismen in zweierlei Hinsicht funk-
tional auf ihre Umwelt bezogen ist: als abhängig von 
ihrer Umwelt und als notwendig für andere Organis-
men in ihrer Umwelt, weist auch das Nischenkonzept 
diese zwei Seiten auf.

Seit den 1970er Jahren werden diese beiden Ni-
schenbegriffe als die beiden zueinander komplemen-
tären Umweltverhältnisse von Organismen einander 
gegenübergestellt und schlagwortartig charakteri-
siert: von B.C. Patten 1978 als Eingangs-Umwelt 
(»input environment«) und Ausgangs-Umwelt (»out-
put environment«)56, von B.C. Patten und G.T. Auble 
1980 als Habitatnische (»habitat niche«) und Rollen-
nische (»role niche«)57 und von M.A. Leibold 1995 
als Anspruchsnische (»requirement niche«) und 
Ein ussnische (»impact niche«)58.

Um terminologische Missverständnisse auszu-
schließen, wird auch vorgeschlagen, die Ambiguität 
des Nischenbegriffs dadurch aufzulösen, dass für 
den synökologischen Begriff der Nische, also die 
Systemstelle eines Organismus (bzw. die komplexe 
Systemstelle einer Art) innerhalb eines Ökosystems, 
der Begriff der ökologischen Rolle verwendet wer-
den sollte.59 Der Nischenbegriff sollte dann allein im 
autökologischen Kontext weiterverwendet werden: 
Er bezeichnet den Ausschnitt der Umgebung eines 

Organismus, der seine Umwelt darstellt, also die 
Gesamtheit derjenigen Umgebungsfaktoren, die sei-
ne Erhaltung und seine Fortp anzung ermöglichen 
und gefährden. Unklar ist hierbei, inwieweit auch 
die gefährdenden Faktoren (wie Räuber und Para-
siten) zur Nische zu rechnen sind. Ausgehend von 
dem Konzept der Nische als einem Raum notwendi-
ger Ressourcen würden sie kein Element der Nische 
sein.

Die Differenzierung zwischen Nischen und Rollen 
erlaubt eine Stellungnahme in der mit dem Nischen-
begriff lange verbundenen Kontroverse, ob Nischen 
unabhängig von oder vor den Organismen, die sie 
ausfüllen, existieren oder ob sie erst mit den Orga-
nismen geschaffen werden. Letzteres gilt selbstver-
ständlich für den autökologisch bestimmten Nischen-
begriff (Gauses und Hutchinsons): Ohne Organismen 
mit bestimmten Ansprüchen an ihre Umwelt auch 
keine (Anspruchs-)Nischen. Für die synökologische 
Nische (die Rolle eines Organismus oder einer Art in 
einem Ökosystem) gilt dagegen, dass sie als System-
stelle auch dann vorhanden ist, wenn sie tatsächlich 
nicht ausgefüllt wird. 

Komplexität des Nischenbegriffs
Der Begriff der Nische ist in der heutigen Biologie 
sehr komplex und wird höchst unterschiedlich de -
niert (Real & Levins 1991: »No concept in ecology 
has been more variously de ned or more universally 
confused than ›niche‹«60; Trepl 2005: »Man hat den 
Eindruck, daß sich der Erfolg – im Sinne häu ger 
Verwendung – des Nischenbegriffs nicht seiner Ein-
deutigkeit, sondern dem Gegenteil verdankt«61). Die 
Komplexität ist durch die unterschiedlichen etholo-
gischen, ökologischen und evolutionstheoretischen 
Bezüge des Begriffs bedingt: Die ethologischen Be-
züge ergeben sich aus einem autökologischen Ver-

Abb. 331. Veranschaulichung der »Annidation« (Einni-
schung) (rechts) gegenüber der »Substitution« (links) an-
hand eines idealisierten Stammbaums. Die Einnischung 
führt zu einer Diversi zierung der Arten (aus Ludwig, W. 
(1948). Darwins Zuchtwahllehre in moderner Fassung 
(Aufs. Reden Senckenb. Naturf. Ges. 6): 29).
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ständnis als Spektrum der genutzten Ressourcen, die 
ökologischen aus der Einbettung eines Organismus 
in ein Ökosystem und die evolutionstheoretischen 
aus den Konsequenzen der Ressourcennutzung 
auf die Dynamik einer Gemeinschaft. Das gesamte 
»multidimensionale Beziehungssystem« zwischen 
Organismen einer Art und ihrer Umwelt ist damit im 
Nischenbegriff zusammengefasst (Osche 1973; vgl. 
Tab. 197).62 Der Begriff dient darüber hinaus nicht 
nur zur Beschreibung der Ansprüche von Organismen 
einer Art oder ihrer Wirkungen in einem Ökosystem, 
sondern auch zur Erklärung der Eigenschaften von 
Organismen. So wird die Ähnlichkeit von Organis-
men sehr unterschiedlicher Verwandtschaftskreise 
oder geogra sch entfernter Orte häu g unter Verweis 
auf die Ähnlichkeit ihrer Nischen erklärt.63 In der 
klassischen Argumentation auf der Grundlage einer 
begrenzten Ähnlichkeit (»limiting similarity«) ist es 
die Differenzierung der Nischen, die eine Koexistenz 
ermöglicht und die damit für die Erklärung der Un-
terschiede zwischen Organismen einer Gemeinschaft 
herangezogen wird.64 In einem jüngeren terminologi-
schen Vorschlag werden die Angehörigen verschie-
dener (auch taxonomisch weit entfernt voneinander 
stehender) Arten, die ihre Umwelt in ähnlicher Weise 
nutzen, also in die gleichen Nische besetzen, als eine 
Gilde zusammengefasst (Root 1967; Biozönose).65 

Komplex wird der (synökologische) Nischen-
begriff auch dadurch, dass ein Organismus in sehr 
verschiedenen Kontexten in einem Ökosystem 
Funktionen wahrnehmen kann, ein Vogel z.B. in der 
Verbreitung von Früchten, der Dezimierung von In-
sekten, der Vertreibung von Konkurrenten, als Beute 
von Räubern, Zwischenwirt von Parasiten etc. Jede 
dieser einzelnen Wirkungen kann als eine getrennte 
Funktion (Rolle) des Organismus betrachtet werden. 
Die verschiedenen Mikronischen für jede Funktion 
können zu einer für die Organismen einer Art typi-
schen Makronische zusammengefasst werden. Und 
bei Organismen verschiedener Arten können diese 
Rollen in jeweils anderer Weise miteinander kombi-
niert sein.

Die Komplexität des Begriffs wird weiter dadurch 
gesteigert, dass es in der Biologie üblich ist, den Ni-
schenbegriff nicht allein auf Organismen, sondern 
auch auf Arten zu beziehen.66 Weil es die einzelnen 
Organismen, aber nicht die Arten sind, die in den 
kausalen Beziehungen stehen, die das Nischenkon-
zept begründen, erscheint es allerdings empfehlens-
wert, den Nischenbegriff nur auf Organismen zu be-
ziehen.67

Evolutionstheoretische Bezüge weist der Nischen-
begriff auf, weil er ein zentrales Konzept im Rahmen 

der Koexistenz- und Diversitätsmodelle der Gemein-
schaftsökologie bildet ( Biozönose; Diversität). Die 
Differenzierung von Nischen wird damit als ein die 
Richtung von Evolutionsprozessen bestimmender 
Faktor konzipiert. Seit den 1950er Jahren gilt die 
Nische und der Prozess der Einnischung (Annidati-
on) als ein zentraler Evolutionsfaktor ( Evolution). 
W. Ludwig bezeichnet die Einnischung 1950 als den 
»fünften Evolutionsfaktor« (neben Mutation, Selek-
tion, Abweichungen von der Panmixie durch z.B. In-
zucht oder Isolation und Zufall); sie beruht in seinen 
Worten auf »neuartiger (= zusätzlicher) Ausnutzung 
eines gemeinsamen Lebensraums«68 und verschafft 
den Individuen, die die neue Nische besetzen, einen 
Selektionsvorteil, auch wenn sie in anderer Hinsicht 
benachteiligt sind. K. Günther verwendet 1949 im 
Zusammenhang der Einnischung als Evolutionsfak-
tor und der Aufteilung der Umwelt in »Adaptations-
zonen« den Terminus ökologische Lizenz.69

Aus der Vielschichtigkeit des Nischenbegriffs er-
geben sich Meinungsverschiedenheiten über seinen 
Wert für die ökologische Theorie. Das Spektrum der 
Einschätzungen reicht von seiner Anerkennung als 
einem zentralen Begriff der Ökologie (Pianka 1973: 
»The concept of the niche pervades all of ecology; 
indeed were it not for the fact that the ecological ni-
che has been used in so many different ways, ecology 
might almost be de ned as the study of niches«70) 
bis zu seiner vollständigen Ablehnung (Williams 
1972: »I think it is good practice to avoid the term 
niche whenever possible«71).72 Um die Komplexität 
des Begriffs zu reduzieren, werden verschiedene 
Vorschläge zur Ent echtung der Bedeutungskompo-
nenten gegeben. Ein Vorschlag von R.H. Whittaker, 
S.A. Levin und R.B. Root aus dem Jahr 1973 sieht 
vor, den Nischenbegriff allein auf die Rolle einer Art 
innerhalb einer Gemeinschaft zu beziehen (vgl. Tab. 
197), für alle räumlichen Aspekte der Verteilung den 
Ausdruck ›Habitat‹ zu verwenden und die komplexe 
Verbindung von Nische und Habitat mit dem Termi-
nus Ökotop zu bezeichnen.73

Weil neben die klassischen Modellen zur Koexis-
tenz von Organismen verschiedener Arten mit ähnli-
chen Ressourcenansprüchen inzwischen andere Mo-
delle getreten sind, die eine Koexistenz auch ohne 
Nischendifferenzierung ermöglichen (z.B. aufgrund 
von räumlicher Aggregation, stochastischen Fakto-
ren oder zyklischen Interaktionsformen; Koexis-
tenz: Tab. 133), ist es in der Gegenwart umstritten, ob 
der Nischenbegriff weiterhin eine zentrale Stellung 
in der Ökologie beanspruchen kann.74
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Ökologische Valenz
Mit dem Konzept der Nische verwandt ist der Be-
griff der ökologischen Valenz. Er wird von R. Hesse 
1924 eingeführt. »Die Weite des Spielraums (Am-
plitude) der Lebensbedingungen, innerhalb deren 
eine Tierart zu gedeihen vermag«, bildet nach Hesse 
die ökologischer Valenz dieser Art.75 Arten, bei de-
nen die beiden Grenzwerte der Valenz für möglichst 
viele Einzelfaktoren weit auseinanderliegen, haben 
eine große Valenz; die anderen eine geringe Valenz. 
W. Tischler bezeichnet die ökologische Valenz 1949 
auch als »Reaktionsbreite« und bestimmt sie ähnlich 
wie Hesse als den »Schwankungsbereich der Um-
weltfaktoren, bei denen eine Art noch lebensfähig 
ist«.76 Nicht nur Arten, sondern auch einzelnen Or-
ganismen schreibt Tischler einen solchen Wert zu, 
wenn er formuliert, der Begriff bezeichne die »To-
leranz, die ein Tier einem Umweltfaktor gegenüber 
zeigt«. Die Reaktionsbreite ist nach Tischler eine 
Komponente der »Reaktionsnorm«. Ursprünglich 
wird der Ausdruck Reaktionsnorm allerdings nicht 
auf Eigenschaften der Umwelt von Organismen oder 
Arten bezogen, sondern auf Merkmale der Organis-
men selbst. R. Woltereck führt das Konzept 1909 
ein, um damit die »Gesamtzahl der Reaktionszah-
len« von Organismen eines Genotyps in verschiede-
nen Umwelten auf den Begriff zu bringen ( Geno-
typ/Phänotyp).77 Die Reaktionsnorm bezeichnet also 
den Variationsbereich von Organismen des gleichen 
Genotyps, wenn diese sich in verschiedenen Um-
welten entwickeln.

Organismen mit einer großen ökologischen Va-
lenz in Bezug auf viele Einzelfaktoren werden von 
Hesse euryök genannt, solche mit kleiner Valenz bei 
vielen Faktoren stenök.78 Diese Bezeichnungen ver-
laufen parallel zur Begriffsprägung von F. Dahl, der 
1903 eurytope (weitverbreitete) und stenotope (für 
ein Biotop charakteristische) Arten einander gegen-
überstellt.79 Diese Begriffsbildung wiederum orien-
tiert sich an den älteren, von K. Möbius 1873 einge-
führten Unterscheidungen euryhalin-stenohalin und 
eurytherm-stenotherm für zwei Typen von Tieren 
des Meerwassers mit unterschiedlicher Toleranz für 
den Salzgehalt bzw. die Temperatur des Wassers.80 
Tischler identi ziert 1947 die eurytopen mit den 
euryöken Arten und bezeichnet sie mit einem Aus-
druck von Hesse als tychozöne Arten; demgegenüber 
nennt er die stenotopen oder stenöken Arten euzöne 
Arten ( Biotop).81 Neben dieser Terminologie steht 
die Unterscheidung zwischen »Eurychorie (weite 
geographische Verbreitung)« und Stenochorie (be-
schränktes Verbreitungsgebiet)«, die Hennig 1949 
verwendet.82

Tiere, die regelmäßig von einer Biozönose in eine 
andere übergehen, bezeichnet Enderlein 1908 als he-
terocön; er grenzt sie von den homocönen Tieren ab, 
die zeitlebens in derselben Biozönose bleiben.83 In 
Bezug auf die heterozönen Tiere führt Dahl im glei-
chen Jahr eine Differenzierung ein: Er bezeichnet nur 
solche Tiere als heterocön, deren Wechsel der Biozö-
nose dem Jahreszyklus folgt, weil er parallel zur Ver-
änderung des Organismus von einem Entwicklungs-
stadium zu einem anderen erfolgt und damit irrever-
sibel ist (z.B. der Biozönosewechsel der Kaulquappe 
im Wasser zum Frosch auf dem Land). Liegt dagegen 
ein fortwährender (reversibler) Wechsel des Lebens-
raums vor, spricht Dahl von heterotopen (irrtümlich 
»heteropen«) Tieren (z.B. die blumenbesuchenden 
Insekten) ( Metamorphose).

Für die wichtigen Umweltfaktoren der Tempera-
tur und Feuchtigkeit schlägt A. de Candolle 1874 
eine Gliederung der P anzen in folgende Typen vor: 
wärme- und feuchtigkeitsliebende (Megatherme), 
trockenheitsliebende (Xerophile), solche, die mittle-
re Grade von Wärme und Feuchtigkeit bevorzugen 
(Mesotherme), mit wenig Wärme gedeihende (Mi-
krotherme), kälteliebende (Hekistotherme) und die 
v.a. in älteren erdgeschichtlichen Epochen verbrei-
teten hitzetoleranten Megistothermen.84 Warming 
unterscheidet nach dem Faktor der Feuchtigkeit in 
ähnlicher Absicht Hydrophytenvereine, Xerophyten-
vereine, Mesophytenvereine und Halophytenverei-
ne.85 Diese Bezeichnungen setzen sich um die Jahr-
hundertwende durch: Flahault spricht im Jahr 1900 
von den Hydrophyten, Xerophyten, Halophyten und 
Mesophyten.86

Für den Nährstoffbedarf bei P anzen schlägt C.A. 
Weber 1907 die Unterscheidung von eutraphent 
(»anspruchsvolle«) oligotraphent (»anspruchslose«) 
und der Zwischenstufe mesotraphent vor.87 Diese 
Einteilung hat sich aber kaum etabliert.

Nischenkonstruktion
Nicht alle Organismen leben in einer Umwelt, die so 
verbleibt, wie sie von ihnen vorgefunden wird. Einige 
Organismen sind vielmehr darauf angewiesen, ihren 
Lebensraum gezielt zu verändern: Sie betreiben ein 
Biotopengineering, und – wenn sie damit auch das 
Biotop für Organismen anderer Arten gestalten – ein 
Ökosystemengineering (»ecosystem engineering«; 

Symbiose). Seit den späten 1980er Jahren ist diese 
umweltverändernde Aktivität als Nischenkonstruk-
tion (»niche construction«) bekannt.88 F.J. Odling-
Smee, der den Terminus 1988 einführt, erörtert ihn 
ausgehend von Überlegungen zu einer ökologischen 
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Vererbung, die parallel zur klassischen genetischen 
Vererbung konzipiert ist: Die ökologische Vererbung 
besteht in der Weitergabe all der Umweltfaktoren, die 
ein Organismus von seinen Vorfahren »erbt«, z.B. 
des spezi schen Habitats, in dem er seine Entwick-
lung vollzieht. Unter ›Nischenkonstruktion‹ versteht 
Odling-Smee nun die »modi zierende Kraft«, die 
die ökologische Vererbung in paralleler Weise ver-
ändert, wie die Natürliche Selektion die genetische 
Vererbung steuert. Die Begriffsbildung ist geprägt 
durch R.C. Lewontins Forderung von 1982, das Ver-
hältnis von Organismus und Umwelt nicht als An-
passung, sondern als Konstruktion zu bestimmen.89 
Das bekannteste Beispiel einer Nischenkonstruktion 
bildet die Umgestaltung der Umwelt durch den Bi-
ber. Durch diese Umgestaltung verändert der Biber 
seine eigenen Selektionsbedingungen und ist somit 
nicht länger als passiv, sondern als aktiv gegenüber 
seiner Umwelt zu sehen. Die Nischenkonstruktion 
verändert also die Dynamik des Evolutionsprozesses. 
Das Verständnis von Organismen als aktive Gestalter 
ihrer Umwelt, das mit dem Konzept der Nischen-
konstruktion verbunden ist, wird von manchen als 
ein wichtiger Paradigmenwechsel in der Ökologie 
und Evolutionsbiologie beurteilt, der außerdem das 
Potenzial zur Synthese von ökologischen und evo-
lutionstheoretischen Fragestellungen hat.90 Eine be-
sondere Rolle kommt der Nischenkonstruktion in 
der Evolution des Menschen zu, weil keine andere 
Spezies eine so weitgehende Umweltveränderung 
betreibt.91

Anders als die Anhänger der Theorie des Erwei-
terten Phänotyps (»extended phenotype«; Genotyp/
Phänotyp) sehen die Vertreter der Theorie der Ni-
schenkonstruktion mit diesem Konzept den Rahmen 
der synthetischen Theorie der Evolution gesprengt 
und betrachten die Nischenkonstruktion als einen 
neben der Selektion stehenden gleichberechtigten 
Faktor; es soll auf diese Weise eine Erweiterte Evo-
lutionstheorie (»Extended Evolutionary Theory«) 
begründet werden, die die Disziplinen der Ökologie 
und Evolution zu einer Synthese zu führen vermag.92 
Weil in der Nischenkonstruktion die Selektionsbe-
dingungen selbst gesetzt werden, gehe die Selektion 
nicht der Nischenkonstruktion voraus, sondern stehe 
als ein Faktor neben ihr. Die Nischenkonstruktion 
wird damit als eines der de nierenden Merkmale von 
Leben angesehen.93
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Ökologie
Der Ausdruck ›Ökologie‹, geht auf E. Haeckel zu-
rück, der damit 1866 einen Teil der Physiologie, näm-
lich den zweiten Teil der »Relations-Physiologie«, 
die »Physiologie der Beziehungen des thierischen 
Organismus zur Aussenwelt«, bezeichnet ( Biologie: 
Abb. 57). Haeckel gibt verschiedene De nitionen 
dieser Teildisziplin der Biologie (vgl. Tab. 198).1 

Die seit 1959 kursierende Annahme, H.D. Thoreau 
verwende den Ausdruck in einem Brief vom 1. Ja-
nuar 18582, erwies sich als Irrtum.3 Im Englischen 
erscheint das Wort zuerst als ›oecology‹; die Form 
›ecology‹ wird erst seit dem Botanischen Kongress 
in Madison im August 1893 verwendet, bleibt aber 
bis zum Beginn des 20. Jahrhunderts umstritten.4

Haeckels De nition der Ökologie
Die drei De nitionen, die Haeckel 1866 gibt, be-
ziehen sich auf durchaus unterschiedliche Gegen-
standsfelder: Haeckel bezeichnet die Ökologie als 
(1) »Wissenschaft von der Oeconomie, von der Le-
bensweise, von den äusseren Lebensbeziehungen der 
Organismen zu einander etc.«, (2) Wissenschaft »von 
den Wechselbeziehungen der Organismen unter ein-
ander« und (3) Wissenschaft »von den Beziehungen 
des Organismus zur umgebenden Aussenwelt« (vgl. 
Tab. 198).5 Aus heutiger Perspektive ist an der ersten 
und dritten De nition problematisch, dass sie keine 
klare Abgrenzung der Ökologie von der Ethologie 
ermöglichen, weil auch die Ethologie von den Be-
ziehungen des Organismus zu seiner Umwelt han-
delt. Genauer ist insofern die zweite De nition, die 
sich auf die »Wechselbeziehungen der Organismen 
unter einander« bezieht. In der Rede von Wechsel-
beziehungen wird deutlich, dass es die Ökologie mit 
organisierten Systemen zu tun hat, die oberhalb der 
Ebene des einzelnen Organismus stehen ( Wech-
selseitigkeit). Haeckel klärt den Begriff der Wech-
selbeziehung zwischen Organismen jedoch nicht 
ausdrücklich. Aus seinen Darstellungen wird aber 
deutlich, dass er dazu nicht nur gegenseitig förder-
liche, sondern auch antagonistische Beziehungen, 
wie Konkurrenz und Räuber-Beute-Beziehungen, 
rechnet: »Jede Organismen-Art ist abhängig von vie-
len anderen, welche mit ihr am gleichen Ort leben, 

und welche ihr entweder schädlich oder gleichgül-
tig oder nützlich sind. Jeder Organismus hat unter 
den anderen Feinde und Freunde, solche die seine 
Existenz bedrohen und solche die sie begünstigen«.6 
Bezeichnenderweise spricht Haeckel hier einerseits 
von einer »Organismen-Art«, andererseits von einem 
»Organismus«, der mit anderen in Beziehung steht. 
Nach Haeckel lässt sich also in der Ökologie sowohl 
für Arten (im Sinne von Populationen) als auch für 
Organismen untereinander eine wechselseitige Ab-
hängigkeit formulieren. Weil es nach Haeckel die 
»Wechselbeziehung jedes Individuums mit seiner 
gesammten Umgebung ist«7, die die Anpassung des 
Organismus bedingt, bestehen nach Haeckel nicht 
nur zwischen Organismen, sondern auch zwischen 
einem Organismus und seiner Außenwelt Wechsel-
beziehungen8.

Haeckel gibt dieser biologischen Teildisziplin 
zwar ihren Namen; er führt aber selbst keine ökolo-
gischen Untersuchungen durch. Die ersten systema-
tischen Studien zur Ökologie erscheinen überhaupt 
erst 30 Jahre nach Haeckels Einführung des Begriffs 
(u.a. von Warming und Schimper; s.u). Bemerkens-
werterweise sind Haeckels De nitionen trotzdem bis 
in die Gegenwart wirksam, werden vielfach zitiert 
und können weiterhin als treffende abstrakte Charak-
terisierungen des Forschungsfeldes gelten.9 Haeckels 
neuer Begriff ndet allerdings in den ersten 20 Jahren 
fast überhaupt keine Resonanz. Erst Mitte der 1880er 
Jahre erscheint ein Buch, das das Wort ›Ökologie‹ im 
Titel führt (Reiter 1885).10 Bis zur Jahrhundertwende 
sind es fast ausschließlich Botaniker, die ihre Studien 
unter den Titel ›Ökologie‹ stellen; zoologische Lehr-
bücher, die die Ökologie als Thema enthalten oder 
sogar im Titel führen, erscheinen erst zu Beginn des 
20. Jahrhunderts (Adams 1913).11 Bereits seit den 
1880er Jahren erscheinen allerdings ökologische 

Die Ökologie ist die biologische Teildisziplin, die sich 
primär mit den wechselseitigen Beziehungen zwischen 
Organismen und Populationen verschiedener Arten be-
fasst (Synökologie); daneben ist auch die Dynamik von 
Populationen einer Art (Demökologie) und das Verhält-
nis eines einzelnen Organismus zu seiner Umwelt (Aut-
ökologie) Gegenstand der Ökologie.

Ökonomie der Natur (Digby 1658)  687
Netz des Lebens (Bruckner 1768)  688
Umweltwissenschaft (Robin 1849)  706
Mesologie (Bertillon 1860)  706
Ökologie (Haeckel 1866)  681
autökologisch (Schröter 1902)  705
Synökologie (Schröter 1902)  705
Humanökologie (Hayes 1908)  700
evolutionäre Ökologie (Allee et al. 1949)  698
funktionale Ökologie (Allee et al. 1949)  698
Ökophysiologie (Chauvin 1949)  707
Ökomorphologie (Homès et al. 1951)  707
Demökologie (Schwerdtfeger 1963)  705
Holökologie (Schwerdtfeger 1963)  701
Systemökologie (Odum 1964)  696
Supraorganismik (Löther 1972)  685
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Abhandlungen von Zoologen (z.B. von Semper und 
Forbes), ohne das Wort zu verwenden (s.u.).12

Wechselbeziehung Organismen und Populationen
Die einfachsten Formen der Wechselbeziehungen 
zwischen Organismen liegen in den biologischen 
Symbiosen vor. In einer Symbiose leben Organis-
men verschiedener Arten eng zusammen und ziehen 
jeweils einen Nutzen aus der Anwesenheit des oder 
der anderen. Die bekanntesten Beispiele hierfür be-
ziehen sich auf eine Wechselbeziehung, bei der je-
weils der eine Partner einen Vorteil in der Ernährung 
durch die Anwesenheit des anderen hat und im Ge-
genzug dem anderen einen Vorteil in der Abwehr von 
Räubern und Parasiten verschafft (z.B. bei der Sym-
biose von Seeanemone und Einsiedlerkrebs oder der 
Symbiose von Tieren und Bakterien in ihrem Darm-
trakt). Durch die wechselseitige Beziehung entsteht 
eine Organisation höherer Ordnung, die eine eigene 
funktionale Einheit darstellt und zu Leistungen in 
der Lage ist, zu der der einzelne Organismus nicht 
befähigt ist (wie die Flechten als Besiedler extremer 
Standorte).

Obwohl Symbiosen einer der De nitionen genü-
gen, die Haeckel für den Gegenstand der Ökologie 
gibt, gelten sie nicht als ökologische Verhältnisse im 
engeren Sinne. Ökologische Relationen sind dadurch 
ausgezeichnet, dass zwischen Populationen von Or-
ganismen verschiedener Arten wechselseitige Be-

ziehungen bestehen. Ökologische Verhältnisse sind 
also stets demogra sch vermittelt. Explizit grenzt 
G.E. Hutchinson 1948 die Zirkularität ökologischer 
Beziehungen auf solche biodemogra scher Art ein.13 
Eine ökologische Beziehung hat also über das Ende 
des Lebens eines einzelnen Organismus hinaus Be-
stand.

Im Sprachgebrauch der Ökologie kommt dies 
durch die Beschreibung der Wechselseitigkeit auf 
der Ebene von Arten zum Ausdruck. Kritisiert wer-
den kann dies vor dem Hintergrund, dass nicht die 
Arten (verstanden als Typen) direkt interagieren, 
sondern stets nur Organismen.14 Allerdings geht es in 
der Ökologie eben nicht um die Interaktion von Or-
ganismen als solchen, sondern um Populationen. Der 
einzelne Organismus, an dem die ökologische Bezie-
hung jeweils hängt, wird lediglich als ein Repräsen-
tant eines Typus, als Ausübender einer ökologischen 
Rolle betrachtet und ist als solcher austauschbar 

(also kein Individuum im engeren Sinne).
Die Lösung vom einzelnen Organismus ermög-

licht es, nicht allein gegenseitig zuträgliche Bezie-
hungen, sondern auch antagonistische Interaktionen 
als Wechselseitigkeiten zu beschreiben: Auf Popula-
tionsebene beschrieben, bildet z.B. auch eine lineare 
Räuber-Beute-Beziehung eine Wechselseitigkeit der 
Abhängigkeit. Auf organismischer Ebene liegt hier 
ein einseitiges Abhängigkeitssystem vor, weil zwar 
der Räuberorganismus für sein Überleben von der 
Beute abhängt, der Beuteorganismus aber nicht vom 
Räuber. Eine funktionale Geschlossenheit der Wech-
selseitigkeit besteht hier allein auf Populationsebe-
ne, insofern die Populationsgrößen beider Arten sich 
gegenseitig kontrollieren und ein stabiles Gleichge-
wicht ausbilden können.

Die einzelnen Organismen werden in Bezug auf 
die ökologischen Systeme also als (wechselseitig 
sich bedingende) Mittel betrachtet, die durch ihre 
Interaktion, ihr Leben und ihren Tod, das System 
aufrechterhalten. Die Organismen üben in einem 
Ökosystem demnach eine Funktion aus, z.T. gera-
de dadurch, dass ihr Leben an ein Ende kommt, das 
System aber über ihr Leben hinaus Bestand hat. In 
der damit begründeten überorganismischen Perspek-
tive steht die Ökologie in der zweiten Hälfte des 19. 
Jahrhunderts nicht allein. Auch die Anfänge der So-
ziologie mit der Etablierung von sozialen Systemen 
als für sich bestehenden überindividuellen Gefügen 
fallen in diese Zeit. Nicht nur auf die Soziologie, son-
dern auch auf die Ökologie ließe sich daher beziehen, 
was W. Dilthey 1883 von den verschiedenen Syste-
men in dem »Leben der Gesellschaft« des Menschen 
behauptet: »Diese Systeme beharren, während die 

»Wissenschaft von der Oeconomie, von der Lebenswei-
se, von den äusseren Lebensbeziehungen der Organis-
men zu einander etc.« (Haeckel 1866, I, 8).

»Wissenschaft von den Wechselbeziehungen der Orga-
nismen unter einander« (Haeckel 1866, II, 236).

»Wissenschaft von den Beziehungen des Organismus 
zur umgebenden Aussenwelt, wohin wir im weiteren 
Sinne alle ›Existenz-Bedingungen‹ rechnen können. 
Diese sind theils organischer, theils anorganischer Na-
tur« (Haeckel 1866, II, 286).

»[D]ie Wissenschaft von den gesammten Beziehungen 
des Organismus zur umgebenden Außenwelt, zu den 
organischen und anorganischen Existenzbedingungen; 
die sogenannte ›Oekonomie der Natur‹, die Wechsel-
beziehungen aller Organismen, welche an einem und 
demselben Orte mit einander leben, ihre Anpassung an 
die Umgebung, ihre Umbildung durch den Kampf um’s 
Dasein, insbesondere die Verhältnisse des Parasitismus 
u. s. w.« (Haeckel 1868/70, 645).

»[D]ie Lehre von der Oeconomie, von dem Haushalt der 
thierischen Organismen« (Haeckel 1870, 365).

Tab. 198. De nitionen der Ökologie durch E. Haeckel.
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einzelnen Individuen selber auf dem Schauplatz des 
Lebens erscheinen und von demselben wieder abtre-
ten«.15 Und ein anderer Soziologe, G. Simmel, betont 
wenig später, dass die Wechselwirkung die Grundlage 
für die Bildung von Einheiten bei räumlich nicht zu-
sammenhängenden Systemen darstellt: »Indem alles 
soziale Leben Wechselwirkung ist, ist es eben damit 
Einheit; denn was anders heißt Einheit, als daß das 
Viele gegenseitig verbunden sei und das Schicksal 
jedes Elementes kein anderes unberührt lasse«.16 Erst 
die gegenseitige Abhängigkeit der Glieder voneinan-
der fügt sie in Simmels Augen zu einer funktionalen 
Einheit zusammen: »Einheit im empirischen Sinn ist 
nichts anderes als Wechselwirkung von Elementen: 
ein organischer Körper ist eine Einheit, weil seine 
Organe in engerem Wechselaustausch ihrer Energi-
en stehen, als mit irgendeinem äußeren Sein«.17 Wie 
in sozialen Systemen beruht auch in ökologischen 
Systemen ihre Einheit auf der Wechselseitigkeit der 
Komponenten. Die systembegründende Wechselsei-
tigkeit in der Beziehung zwischen Organismen wird 
daher bis in die Gegenwart als einer der Grundgedan-
ken der Ökologie angesehen, der in vielen De nitio-
nen der Disziplin erscheint (vgl. Tab. 199).18

Welche Art der Beziehung zwischen Organismen 
ein ökologisches System begründet, ist für die Ge-
schlossenheit der Organisation nicht von Bedeu-

tung. Es können alle Funktionskreise der Organis-
mus-Umwelt-Relation zu einem Wechselwirkungs-
system organisiert sein, also z.B. Ernährungs-, 
Schutz- oder Lokomotionsbeziehungen (z.B. bei 
der Blütenbestäubung) oder auch eine Kombination 
von Beziehungsarten ( Ökosystem: Tab. 211). Im 
Vordergrund aller ökologischen Untersuchungen 
stehen allerdings fast immer Ernährungsbeziehun-
gen.

›Ökologie‹ und ›Biologie‹
Wegen des nicht einheitlichen Gebrauchs des Ter-
minus ›Biologie‹ wird die Ökologie bis zum Ende 
des 19. Jahrhunderts manchmal mit der Biologie ins-
gesamt identi ziert. Haeckel sieht sich daher 1890 
veranlasst festzustellen, dass die Begriffe Biologie 
und Ökologie »nicht verwechselt werden« sollten, 
weil die Ökologie »nur einen Theil der Physiologie 
bildet«.19 Auch die Ethologie wird bis zum Beginn 
des 20. Jahrhunderts gelegentlich, u.a. von Haeckel, 
mit der Ökologie identi ziert.20 J.S. Burdon-Sander-
son, der Präsident der ›British Association for the 
Advancement of Science‹, setzt die Ökologie 1893 
als eine von drei Abteilungen der Biologie neben die 
Morphologie und Physiologie.21 Er de niert die Öko-
logie (in Anlehnung an Haeckel) als Wissenschaft 
der externen Beziehungen von P anzen und Tieren 

Abb. 322. Der Gegenstand der Ökologie. Das Wirkungsgefüge von sich wechselseitig beein ussenden Organismen, dar-
gestellt anhand der Nahrungsbeziehungen eines arktischen Ökosystems (durchgezogene Linien: Ernährungsbeziehungen, 
gestrichelte Linien: Transformationen, gepunktete Linien: nicht nachgewiesene, aber wahrscheinliche Ernährungsbeziehun-
gen) (aus Summerhayes, V.S. & Elton, C.S. (1923). Contributions to the ecology of Spitsbergen and Bear Island. J. Ecol. 11, 
214-286: 232).
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zueinander und zur ihren Existenzbedingungen unter 
natürlichen Verhältnissen. 

Wohl aus wissenschaftspolitischen Gründen – die 
neue Wissenschaft sollte als methodisch gesicher-
te respektable Disziplin etabliert werden – wird die 
Ökologie bis zu Beginn des 20. Jahrhunderts, nicht 
nur von Haeckel, sondern u.a. auch von amerikani-
schen P anzenökologen, als Zweig der Physiologie 
oder sogar als mit ihr identisch angesehen.22 Von an-
derer Seite, so von den Tierökologen C.C. Adams und 
C. Elton, wird die Ökologie dagegen als »neue« oder 
»wissenschaftliche Naturgeschichte« beschrieben.23 
Als solche wird sie auch von vielen aktiven Ökologen 
selbst gesehen: als eine Teildisziplin der Biologie, die 
es mit ganzen Organismen zu tun hat, die nicht im La-
bor, sondern in der freien Natur untersucht werden.24 

Die Tradition der Naturgeschichte in der Ökologie 
bedingt es allerdings auch, dass die Ökologie bis in 
die Gegenwart eine Wissenschaft eines überaus kom-
plexen Gegenstandes ist und daher in Teilen rein be-
schreibend vorgeht.25

De nition und Bezeichnung
Übereinstimmend behandeln Physiologie und Öko-
logie Systeme von sich wechselseitig bedingenden 
Elementen: die Physiologie das Miteinander der Or-
gane in einem Organismus, die Ökologie das Mitein-
ander der Organismen in einem Ökosystem. Wird die 
Physiologie den organismuszentrierten Zweigen der 
Biologie, der Organismik, zugeordnet, dann kann die 
Ökologie als das Studium der überorganismischen 
biologischen Systeme mit einem Ausdruck R Löthers 

»Ecology is the doctrine of reciprocal biological relations 
and of the adaptations acquired in the struggle for space 
and necessitated by the existing conditions of soil and cli-
mate« (Drude 1906, 186).

»[E]cology is that branch of general physiology which 
deals with the organism as a whole, with its general life 
processes, as distinguished from the more special physiol-
ogy of organs […], and which also considers the organism 
with particular reference to its usual environment« (Shel-
ford 1913, 1).

»Ecology is a new name for a very old subject. It simply 
means scienti c natural history« (Elton 1927, 1).

»[D]ie Ökologie [ist] nur eine Fortführung und Ergänzung 
der physiologischen Anatomie  […]; es werden die Be-
dingungen der Umwelt mit einbezogen in die gedankliche 
Verknüpfung der Einzelvorgänge« (Hesse 1927, 944).

»Ecology is the science of communities. A study of the 
relations of a single species to the environment conceived 
without reference to communities and, in the end, unrelat-
ed to the natural phenomena of its habitat and community 
associates, is not properly included in the eld of ecol-
ogy« (Shelford 1929, 2).

»Allgemeine Ökologie ist uns überfachliche, verbindende 
Naturwissenschaft, […] die Wissenschaft vom Haushalt 
der Natur« (Thienemann 1939, 279).

»Ecology may be de ned broadly as the science of the 
interrelation between living organisms and their environ-
ment, including both the physical and the biotic environ-
ments« (Allee et al. 1949, 1).

»Ich de niere […] Ökologie als die Wissenschaft von den 
überindividuellen Gefügen (Systemen) oder […] als die 
Wissenschaft von den Lebewesen als Gliedern des Natur-
ganzen« (Friederichs 1957, 124).

»[A]nimal ecology is the scienti c study of the distribu-
tion and abundance of animals« (Andrewartha 1961, 10).

»The study of the structure and function of ecosystems« 
(Odum 1962, 108).

»[T]he new ecology deals with the structure and function 
of levels of organization beyond that of the individual and 
species« (Odum 1964, 15).

»Ecology is the scienti c study of the interactions that 
determine the distribution and abundance of organisms« 
(Krebs 1972, 4).

»[T]he study of the relations between organisms and the 
totality of the physical and biological factors affecting 
them or in uenced by them« (Pianka 1973, 3).

»[T]he study of the natural environment, particularly the 
interrelationships between organisms and their surround-
ings« (Ricklefs 1973, 11).

»Ecology is the scienti c study of the relationships be-
tween organisms and their environment« (McNaughton & 
Wolf 1973, 4).

»Ökologie ist die Wissenschaft von den Wechselbezie-
hungen und Wechselwirkungen zwischen den verschiede-
nen Lebewesen und ihrer Umwelt, vom Stoffhaushalt und 
den Energie üssen, die das Leben auf der Erde möglich 
machen, und von den Anpassungen der Organismen an 
die Lebensbedingungen« (Larcher 1973, 5).

»Ecology is the scienti c study of the processes in uenc-
ing the distribution and abundance of organisms, the in-
teractions among organisms, and the interaction between 
organisms the transformation and ux of energy and mat-
ter« (Likens 1992, 8).

»[T]he science of the struggle for existence« (Cooper 
2003, 4).

Tab. 199. De nitionen der Ökologie.
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als Supraorganismik bezeichnet werden ( Biologie: 
Abb. 62).26

Auf systemtheoretischer Grundlage kann die Öko-
logie verstanden werden als die Lehre von Organi-
sationen zweiter Ordnung, also von Organisationen 
organisierter (und regulierter) Systeme. Im Gegen-
satz zu den organisierten Systemen erster Ordnung, 
den Organismen, müssen die Organisationen zwei-
ter Ordnung, die Ökosysteme, nicht auch über spe-
zi sche Regulationseinrichtungen verfügen, um als 
organisierte Systeme anerkannt zu werden. Zwar 
können die Teile des Gesamtsystems, die Populati-
onen, durch ihre Wechselwirkung mit anderen Po-
pulationen reguliert sein, und aus dieser Regulation 
der Teile kann auch eine Stabilität des Ganzen fol-
gen. In einem ökologischen System sind aber keine 
Regulationsmechanismen enthalten, die das Ganze 
auf Kosten seiner Teile erhalten (weil Ökosysteme 
als Ganze keiner Selektion unterliegen). Die Erhal-
tung des Ganzen ergibt sich allein als Resultante der 
Regulation der Teile. Deutlich wird diese Differenz 
zwischen Physiologie und Ökologie auch daran, 
dass die Begriffe der Konkurrenz und Koexistenz 
Grundbegriffe der Ökologie, nicht aber der Physiolo-
gie sind (s.u.: »funktionelle und biozönotische Ord-
nung«: Tab. 204).

In systemtheoretischer Perspektive kann die Öko-
logie also insofern von der Physiologie unterschieden 
werden, als nicht nur das Miteinander, sondern auch 
der Wettbewerb der Systemteile ein wesentliches 
Moment des betrachteten Systems darstellt. Wird die 
Physiologie also als Allelologie bezeichnet ( Physio-
logie), dann könnte eine von der Wortbedeutung tref-
fende Bezeichnung für die Ökologie Agono-Allelolo-
gie lauten (von griech. › ‹ »Kampf; Wettbewerb« 
und › ‹ »wechselseitig«).

Ökologie erst seit Darwin?
In welcher Epoche die Ursprünge der Wissenschaft 
der Ökologie liegen, ist umstritten.27 Einzelne Kon-
zepte und Ideen der Ökologie lassen sich bis in die 
Antike zurückverfolgen. Weil diese aber nicht in 
einen kohärenten theoretischen Rahmen eingebettet 
sind, erscheint es angemessen, diese Darstellungen 
vor dem Ende des 19. Jahrhunderts, die ökologische 
Elemente enthalten, als protoökologisch28 (Voorhees 
1983: »protoecological«29) oder ihre Verfasser als 
Präökologen (Acot 1988: »préécologues«30) zu be-
zeichnen.

Verbreitet ist die Auffassung, dass es die Wissen-
schaft der Ökologie erst nach der Formulierung der 
Evolutionstheorie durch C. Darwin gibt.31 Einerseits 
trifft dies insofern zu, als Haeckel in seiner De ni-

tion des von ihm eingeführten Konzeptes unmittel-
bar Bezug auf Darwins Selektionsprinzip nimmt: 
Gegenstand der Ökologie ist nach Haeckel neben 
den »Wechselbeziehungen aller Organismen« auch 
»ihre Umbildung durch den Kampf um’s Dasein«.32 
Als ein Argument in der Sache kann außerdem ge-
wertet werden, dass nicht allein die Kooperation von 
Elementen eines Systems, sondern in gleicher Wei-
se die von Darwins Theorie betonte Konkurrenz ein 
entscheidender Faktor in der ökologischen Perspek-
tive ist (im Gegensatz zur Physiologie). Außerdem 
eröffnet die Evolutionstheorie die Möglichkeit, das 
ökologische Miteinander der Organismen als eine 
wechselseitige Anpassung durch vergangene Selek-
tion zu erklären. In den Worten von G.E. Hutchinson 
bildet die Evolution des Lebens das »Theaterstück«, 
das auf der ökologischen »Bühne« aufgeführt wird 
(»the ecological theatre and the evolutionary play«33). 
Schließlich kann der theoretische Kern von Darwins 
Selektionslehre selbst als eine ökologische Theorie 
angesehen werden, weil sie die langfristige Verände-
rung der Formen als Folge der Interaktion von Orga-
nismen in Populationen erklärt.34 

Andererseits spielen aber die Theorien Dar-
wins und Haeckels, auch wenn letzterer der Diszi-
plin ihren Namen gegeben hat, in der tatsächlichen 
Konstitution der Ökologie eine nur geringe Rolle.35 
Ausschlaggebend für die Herausbildung eigener 
ökologischer Fragen und Methoden ist vielmehr die 
P anzengeogra e ( Biogeogra e; Biozönose) mit 
dem Versuch der Bestimmung von »Lebensformen« 
und der Abgrenzung von »Lebensgemeinschaften« 
auf der Grundlage der Assoziation von Organismen 
verschiedener Arten. Geradezu entgegengesetzt zu 
evolutionstheoretischen Erklärungsmodellen ist der 
ökologische Ansatz, insofern es in der Ökologie nicht 
um genealogisch-phylogenetische Verhältnisse geht, 
sondern um die Analyse der funktionalen Beziehun-
gen zwischen Organismen in Systemen, also die In-
teraktion von Typen von Organismen. Viele Grund-
konzepte der Ökologie, wie die Wechselseitigkeit der 
Beziehungen oder die Integration von Ökosystemen, 
sind außerdem der Betonung des Antagonismus und 
der Konkurrenz in evolutionstheoretischen Ansätzen 
entgegengesetzt.

Ökologische Gedanken seit der Antike
Vorstellungen, die Grundgedanken der Ökologie be-
treffen, erscheinen seit der Antike.36 Sie schließen 
z.B. Konzepte des Gleichgewichts in der Natur, der 
Symbiose von Lebewesen oder der Wechselsei-

tigkeit im Verhältnis von Organismen ein. Zu einem 
systematisch geordneten Wissensgefüge entwickeln 
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sich diese Vorstellungen allerdings nicht. Die ökolo-
gischen Gedanken haben ihre Wurzeln vielmehr in 
einer die Vielfalt der Natur beschreibenden Naturge-
schichte.37 Als Quellen und erste Ansatzpunkte öko-
logischen Denkens gelten u.a. die Bestrebungen, ein 
natürliches System der Organismen zu entwickeln, 
das auf ihren realen Ähnlichkeiten beruht (dabei 
werden z.T. Klassi kationen der Lebewesen nach ih-
rer Lebensform entwickelt); die Temporalisierung 
der alten Vorstellung einer Kette der Wesen, d.h. die 
Annahme einer Geschichte der Lebewesen und ih-
rer Interaktion; die Entwicklung eines geogra schen 
Wissens von der Verteilung der Arten im Raum; und 
ein teleologisches Denken, das die Relation zwischen 
den Organismen verschiedener Arten in Kategorien 
des einseitigen oder wechselseitigen Nutzens inter-
pretiert.38 Zusammengenommen ermöglichen diese 
Aspekte das Verständnis der Organismen als histo-
risch in einer bestimmten Umwelt gewordene Wesen, 
deren Merkmale als Anpassungen an ihre Interaktion 
mit Organismen anderer Arten und mit Gegenstän-
den ihrer anorganischen Umwelt entstanden sind. 
Der ursprüngliche weltanschauliche Hintergrund, in 
dem diese Gedanken formuliert sind, ist ein theologi-
scher: Es ist Gottes Entwurf, der das Miteinander der 
Lebewesen untereinander und ihre Anpassung an die 
Umwelt so eingerichtet hat. Nach dem Plan Gottes ist 
alles miteinander wechselseitig verbunden (Glacken 
1967: »modern ecological theory […] owes its origin 
to the design argument: The wisdom of the creator is 
self-evident, everything in the creation is interrela-
ted, no living thing is useless«39).

Eine alte Wurzel ökologischen Denkens ist dane-
ben die Figur des Kreislaufs zur Beschreibung der 
Interdependenz und Rekursivität organismischer 
Interaktionen. Allerdings haben Kreislauftheorien 
ihren allgemeinen Ursprung nicht in ökologischen 
Einsichten, sondern erscheinen in sehr unterschied-
lichen Kontexten. Bereits Anaximanders Schrift 
›Über die Natur‹ aus der ersten Hälfte des sechsten 
vorchristlichen Jahrhunderts – überhaupt die erste 
griechische Prosaschrift zur Erklärung der Natur, 
von der allerdings nur ein einziger Satz überliefert ist 
– enthält einen im Ansatz ökologischen Gedanken. 
Anaximanders Satz lautet: »Woraus aber den seien-
den Dingen ihr Ursprung sei, da hinein müßten sie 
auch wieder vergehen nach Schicksalsfügung, denn 
sie müßten einander Buße zahlen und Strafe für ihre 
Ungerechtigkeit nach dem Richtspruch der Zeit«.40 
Die Ordnung der Natur beruht nach diesem Satz auf 
der Beziehung, die die natürlichen Dinge zu einander 
haben, sie stellt also eine der Natur immanente Ge-
setzlichkeit dar. (Das entscheidende Wort ›einander‹ 

(griech. ) ist erst durch H. Diels’ Vergleich 
mit alten Handschriften wieder dem Text hinzuge-
fügt worden.)

Ein wichtiger Vertreter von Kreislauftheorien in 
der Antike ist Heraklit. Er behauptet einen allge-
meinen Kreislauf allen Geschehens, der in einem 
periodischen Wechsel der Zustände der Welt besteht. 
Ökologisch sind die Vorstellungen Heraklits auch 
insofern, als er eine Einheit höherer Ordnung als 
das Ergebnis eines Antagonismus von selbständigen 
Wesen (Lebewesen) deutet: »Diese Dinge leben den 
Tod jener und jene sterben das Leben dieser«, wie es 
in der freien Übersetzung W. Jaegers heißt.41 Herak-
lits komprimierte Kreislaufvorstellung ndet sich in 
vielen Formulierungen antiker Autoren wieder, z.B. 
bei Seneca in den Worten: »Zwischen allen Elemen-
ten besteht ein wechselseitiger Austausch. Was eines 
einbüßt, kommt dem anderen zugute [»Omnium 
elementorum alterni recursus sunt; quicquid alteri 
perit, in alterum transit«]. Die Natur überwacht ihre 
Bestandteile, als ob sie auf einer Waage lägen, damit 
die Welt nicht durch Störung der inneren Verhältnisse 
aus dem Gleichgewicht [aequitate] kommt«42 – Sät-
ze, die später C. von Linné am Ende seiner ›Oecono-
mia naturae‹ teilweise zitiert43.

Bei Aristoteles nden sich ökologische Ansätze 
weniger durch die Formulierung organischer Kreis-
lauftheorien (diese bezieht Aristoteles in der Regel 
auf die Kette der Reproduktion; Kreislauf) als durch 
die Diskussion der Lebensweise verschiedener Tiere 
und ihr Verhältnis der wechselseitigen Unterstützung 
( Symbiosen) oder der Konkurrenz. Die ökologi-
sche Einbindung der Organismen in ihre Umwelt be-
tont der Aristoteles-Schüler Theophrast. Er betrach-
tet die P anzen nicht in Isolation von ihrer Umwelt, 
sondern diskutiert die Ein üsse von Sonne, Boden, 
Klima und anderer Organismen. Vor diesem Hinter-
grund ermahnt Theophrast die Landwirte seiner Zeit, 
die Boden- und Klimaverhältnisse des P anzortes 
zu beachten, denn »der Standort ist wichtiger als die 
Kultivierung und P ege«44. Weil die ökologischen 
Konzepte dieser Autoren aber isoliert für sich stehen 
und nicht in eine geschlossene Theorie integriert sind, 
erscheint es doch übertrieben, Aristoteles (wie 1954 
von Bodenheimer45) oder Theophrast (wie 1979 von 
Hughes46) den »Vater der Ökologie« zu nennen.47

Holismus und Weltharmonie in der Frühen Neuzeit
Vorstellungen vom Kosmos als harmonisch geord-
nete Einheit des Miteinanders aller Teile nden sich 
bei nicht wenigen christlich-platonischen Autoren 
der Frühen Neuzeit. So heißt es z.B. in der Platonin-
terpretation M. Ficinos 1469: »Die Teile dieser Welt 
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hängen, wie die Gliedmaßen eines Lebewesens, alle 
von einem Urheber ab und stehen durch die Gemein-
schaft ihrer Natur in Zusammenhang. Wie also in uns 
das Gehirn, die Lunge, das Herz, die Leber und die 
übrigen Körperteile voneinander etwas empfangen, 
sich gegenseitig fördern und untereinander in Mitlei-
denschaft stehen [a se invicem trahunt aliquid seque 
mutuo iuvant et uno illorum aliquot patiente compa-
tiuntur], so hängen die Teile dieses großen Lebewe-
sens (»ingentis […] animalis«), d.h. alle Weltkörper 
in ihrer Gesamtheit, untereinander zusammen und 
teilen einander ihr Wesen mit«.48

In ähnlicher Weise bringt B. de Spinoza den ho-
listischen Grundgedanken der Ökologie in einem 
Brief an H. Oldenburg 1665 auf den Punkt, indem er 
feststellt, dass jeder Körper als ein Teil des gesamten 
Universums betrachtet werden müsse, mit seinem 
Ganzen zusammenstimme und mit den übrigen Kör-
pern zusammenhänge (»ut partem totius universi, 
considerare debere, cum suo toto convenire, & cum 
reliquis cohærere«).49

Shaftesbury: »System of all Animals«
Weil es offenkundig beständige Nahrungsbeziehun-
gen zwischen Organismen gibt, ist die einseitige Ab-
hängigkeit von Organismen bestimmter Arten von 
denen anderer Arten nie zweifelhaft gewesen. Ha-
sen sind auf Gras angewiesen, Frösche auf Fliegen, 
Füchse auf Mäuse etc. Alle Tiere ernähren sich ent-
weder direkt von P anzen oder von Tieren, die wie-
derum entweder direkt oder vermittelt über andere 
Tiere P anzen fressen. Die Abhängigkeit der P an-
zen von den Tieren, die einen Abhängigkeitskreislauf 
begründet, ist allerdings weniger offensichtlich (aber 
schon Linné und andere Autoren des 18. Jahrhunderts 
weisen auf sie hin; s.u.). Offensichtlich ist aber die 
wechselseitige Beziehung, die in der Fortp anzung 
von sich sexuell vermehrenden Organismen vorliegt: 
Organismen des einen Geschlechts sind auf das je-
weils andere Geschlecht zu ihrer Fortp anzung an-
gewiesen. Ende des 17. Jahrhunderts ist Shaftesbury 
der Auffassung, die Organismen seien aufgrund ihres 
gegenseitigen Verhältnisses zueinander – als Nah-
rung und als Geschlechtspartner, letzteres bezeichnet 
er als »joint-relation« – als Teile eines übergeordne-
ten Ganzen oder Systems anzusehen.50 Dieses Ganze 
vergleicht Shaftesbury mit der Organisation eines 
Organismus: »[I]n the Structure of each of these Ani-
mals, there is as apparent and perfect a relation to 
the other, as in our own Bodys there is a relation of 
Limbs and Organs; or, as in the Branches or Leaves 
of a Tree, we see a relation of each to the other, and 
all, in common, to one Root and Trunk«.51 Shaftes-

bury gebraucht zur Bezeichnung dieses auf eine Ein-
heit hingeordneten, ganzheitlichen Verhältnisses der 
Organismen zueinander einen Terminus, der später 
einschlägig sein wird, nämlich den der Ökonomie. 
Er bemerkt: »[T]here is a System of all Animals; an 
Animal-Order or Oeconomy, according to which the 
Animal Affairs are regulated and dispos’d«.52

Kreislauftheorien im frühen 18. Jh.
Zu Beginn des 18. Jahrhunderts formuliert G.E. Stahl 
eine Kreislauftheorie auf der Grundlage der von ihm 
vertretenen Phlogistonlehre. Phlogiston versteht 
Stahl als ein Verbindungsglied, das die drei Natur-
reiche von P anzen, Tieren und Mineralien in einen 
Stoffkreislauf zusammenschließt.53 Das in Verbren-
nungsprozessen freigesetzte Phlogiston gelangt nach 
dieser Vorstellung über die Luft in die P anzen, von 
dort entweder über die Tiere oder direkt über Holz-
kohle und Erz unter Freisetzung des Metalls in den 
Boden und zurück in die Luft. Wenig später spricht 
auch L. Bourguet von einem Stoffkreislauf in der 
Welt (»Circulation des Molecules de Matiere dans 
le Monde«): »ce que l’industrie des Hommes & le 
Mechanisme organique ôtent à la Terre, lui est rendu 
avec le tems d’une autre maniere«.54 Es gebe auf die-
se Weise keine wirkliche Transformation im Innern 
der Dinge, sondern nur ein Aufnehmen und Abgeben 
der Stoffe, das einen Kreislauf bildet.

Die Darstellung des Zusammenhangs und der Ein-
heit der verschiedensten Naturprozesse ndet sich in 
den physikotheologischen Ansätzen seit dem Ende 
des 17. Jahrhunderts. Die wohlgeordnete Harmo-
nie in der Natur wird als Ausdruck der Vorsehung 
(»providentia«) Gottes gedeutet. Der zu seiner Zeit 
populäre W. Derham kann vor diesem Hintergrund 
bereits von der Erhaltung des Gleichgewichts in der 
animalischen Welt sprechen.55 Physikotheologische 
Vorstellungen werden auch von ein ussreichen Bio-
logen des 18. Jahrhunderts vertreten. Vielfach wird 
nicht ausdrücklich für sie argumentiert, sondern sie 
werden als mehr oder weniger explizit gemachte Vo-
raussetzung behandelt. 

18. Jh.: »Ökonomie der Natur«
Eine erste konzeptionelle Vereinheitlichung ökologi-
scher Gedanken erfolgt mit dem Begriff der Ökono-
mie der Natur (»oeconomia naturae«). Der Ausdruck 
wird durch C. von Linné Mitte des 18. Jahrhunderts 
verbreitet.56 In zeitgenössischer Übersetzung heißt 
es 1749 bei Linné: »Unter der Oeconomie der Na-
tur verstehet man des höchsten Schöpfers weise An-
ordnung der natürlichen Dinge, vermöge der sie zur 
Hervorbringung der gemeinschaftlichen Zwecke und 
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zur Leistung eines wechselweisen Nutzens geschickt 
sind«.57 Der Ausdruck ›Ökonomie der Natur‹ lässt 
sich zwar mindestens bis zur Mitte des 17. Jahrhun-
derts zurückverfolgen (zuerst wohl 1658 bei K. Dig-
by: »œconomy of nature«58), er steht aber vor Linné 
fast immer in einem physiologischen Kontext oder 
als Metapher für den »Lauf der Dinge«. Der Termi-
nus ist parallel zu dem zeitgenössisch verbreiteten 
Ausdruck ›animal oeconomy‹ gebildet, der im 18. 
Jahrhundert synonym mit ›Tierphysiologie‹ verwen-
det wird ( Physiologie).59 

Linné steht zwar noch in der theologischen Provi-
dentia-Tradition und bekennt sich offen zur Ausrich-
tung der Naturprozesse auf den einen Endzweck, der 
mit der Existenz Gottes gegeben sei. Mit dem Begriff 
der »Ökonomie der Natur« bedient er sich aber an-
dererseits eines eigenen untheologischen Titels für 
die Organisation der Beziehungen der Organismen. 
Mit dieser Säkularisierung löst Linné die frühen öko-
logischen Vorstellungen aus einem kreationistisch-
intentionalen Kontext und legt die Grundlage für alle 
späteren naturwissenschaftlichen Untersuchungen. 
Das Miteinander der Organismen in der Natur be-
schreibt Linné als ein Verhältnis der Abhängigkeit 
und wechselseitigen Unterstützung, das analog zum 
Verhältnis der Organe in einem Organismus und der 
Menschen in einer sozialen Gemeinschaft besteht: Es 

sei die Natur so eingerichtet, dass die »Geschöpfe« 
im Verhältnis des »wechselweisen Nutzens« zuein-
ander stehen und »daß alles in der Natur einander die 
Hände bietet, um jede Gattung von Geschöpfen zu 
erhalten, daß endlich der Untergang und die Au ö-
sung des Einen allezeit zur Herstellung des Andern 
diene«.60 Insbesondere die Vorstellung einer wechsel-
seitigen Verknüpfung (»nexu inter se«) der Lebewe-
sen verschiedener Arten enthält den Kerngedanken 
der späteren Ökologie. 

Eine wechselseitige Verknüpfung besteht für Lin-
né u.a. in dem Verhältnis der P anzen zu dem Boden, 
auf dem sie wachsen (vgl. Tab. 200). Neben diesem 
Kreislauf sind in anderen Darstellungen Linnés auch 
die Tiere in einen organischen Kreislauf einbezogen.61 
Bezeichnend ist dabei, dass es nicht die biologische 
Beziehung von verschiedenen Organismen unterein-
ander ist, die den Kreislauf begründet, sondern die 
Weitergabe von Stoffen ( Kreislauf: Stoffkreislauf). 
Linné arbeitet die stof iche Grundlage der weiterge-
gebenen Substanz allerdings nicht genau heraus. In 
kleineren Schriften stellt er die spezi schen Ernäh-
rungsbeziehungen zwischen P anzen und einzelnen 
Arten von Tieren dar.62 

R. Pulteney beschreibt 1781 das von Linné ge-
zeichnete Bild des geordneten Miteinanders der Or-
ganismen verschiedener Arten als eine wechselseiti-
ge Erhaltung von Arten, über die das ganze System 
erhalten wird (»that perfect order and just subordina-
tion of all the several parts of nature, by which they 
are rendered mutually subservient to the conservati-
on of each other, and of the whole«63). Linnés Begriff 
der Vernetzung erscheint bei seinem Anhänger, dem 
Theologen J. Bruckner, 1768 in der Formulierung 
von einem kontinuierlichen Netz des Lebens (»one 
continued web of life«).64 Die wechselseitige Abhän-
gigkeit der miteinander vernetzten Arten beschreibt 
Bruckner als ein System (»animal system«), in dem 
jede Art ein spezieller Platz (»place«, Nische) zu-
komme. Die Interaktion der Arten bilde eine Ganz-
heit in einem Gleichgewicht: »Their assemblage 
forms a complete whole, which supports itself by the 
reciprocal balance of its parts. By extirping one, you 
hazard the interest of all«.65 Die Wechselwirkung der 
Arten in dem ökologischen System wird also mit den 
gleichen Bestimmungen dargestellt wie die Wechsel-
wirkung der Organe in einem Organismus. Analog zu 
Bruckner beschreibt auch C. Darwin die Ökonomie 
der Natur später als ein Netz des Lebens. Und auch 
Darwin bedient sich der räumlichen Metapher von 
de nierten Plätzen (»places in the economy of na-
ture«), die von verschiedenen Lebewesen ausgefüllt 
werden ( Nische).66

Tab. 200. Die ökologische Beziehung zwischen P anzen 
und Erde im Rahmen von Linnés Ökonomie der Natur (aus 
Linné, C. von (1749). Oeconomia naturae (dt. Die Oecono-
mie der Natur. In: Hoepfner, E.J.T. (Hg.) (1777). Des Ritters 
Carl von Linné Auserlesene Abhandlungen aus der Natur-
geschichte, Physik und Arzneywissenschaft, Bd. 2, 1-56): 
26f.).

»Die schwarze Dammerde, womit die Erde allenthalben 
bedeckt ist, hat ihren Ursprung meistentheils aus ab-
gestorbenen P anzen. [...] Das auf solche Weise durch 
verfaulte P anzen zubereitete Erdreich theilt nunmehr 
wieder alles aus seinem Schoos mit, was es empfängt. 
Denn der in die Erde gestreute Saamen zieht mit Hülfe 
der Sonne, der Luft, des Thaues und Regens, die zärtere 
Theile des Erdreichs in sich, bildet sie nach seinen Ei-
genschaften und verwandelt sie zur P anze. Den höch-
sten Baum also kann man für nichts anders halten, als 
für Erde, welche mit Luft und Wasser wunderbarer Wei-
se verbunden, und durch die von dem Schöpfer in ein 
kleines Saamenkorn gelegte Kraft, verändert worden ist. 
Aus diesen abgestorbenen P anzen, entstehet nun zwar 
wieder eben die Erde, welche vorher da war; jedoch mit 
dem Unterschied, daß nun eine größere Menge vorhan-
den ist, als vor der an diesem Orte geschehenen Vegeta-
tion da war. Die P anzen vermehren also das schwarze 
Erdreich und die Fruchtbarkeit bleibt, so lange die Welt 
stehen wird, unverändert.«
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Bonnet: »commerce réciproque«
C. de Bonnet erläutert das Verhältnis der Wechsel-
seitigkeit zwischen den Organismen verschiedener 
Arten 1745 mit einer Analogie von den Beziehungen 
von Organismen zueinander und der Wirkung von 
Rädern in einer technischen Maschine: »Il y a […] 
une liaison entre toutes les parties de cet Univers. Le 
système général est formé de l’assemblage des sys-
têmes particuliers, qui sont comme les différentes 
roues de la machine. Un Insecte, une Plante est un 
systême particulier, une petite roue qui fait mouvoir 
de plus grandes«.67 Diese ökologische Vorstellung 
steht bei Bonnet allerdings relativ isoliert. Sie ndet 
sich am Ende der Einleitung zu einer Abhandlung, 
die wesentlich den Nachweis der Parthenogenese bei 
Blattläusen und Untersuchungen zur Reproduktion 
von »Würmern« des Süßwassers zum Gegenstand 
hat. Im näheren Kontext entwickelt er sie im Zu-
sammenhang mit seinen berühmten Überlegungen 
zu einer Stufenleiter der Naturdinge (»idée d’une 
échelle des êtres naturels«). Offensichtlich ist Bon-
net bemüht, die Statik, die im Bild einer Stufenleiter 
mit wohlabgegrenzten Stufen liegt, zu überwinden, 
und er führt daher das andere, dynamische Bild ein, 
in dem das Verhältnis der Naturdinge zueinander als 
eine Wechselwirkung vorgestellt wird. 1764 erläutert 
Bonnet die ökologischen Beziehungen zwischen den 
P anzen, Tieren und auch dem mineralischen Reich 
als einen wechselseitigen Handel, der alle Dinge 
miteinander im gegenseitigen Dienst verkettet: »Un 
commerce réciproque lie tous les Etres terrestres 
[...]. Les Animaux & les Plantes s’enchaînent par 
des services mutuels«.68 Vermittelt wird das statische 
Bild der Stufenleiter und das dynamische Bild des 
zirkulären Räderwerks durch Bonnets Vorstellungen 
von einem Stoff uss, der von den P anzen über die 
weniger komplexen hin zu den komplexeren Tieren 
und schließlich zu den Menschen führt (»La même 
substance passe successivement dans les trois Reg-
nes: le même composé devient tour-à-tour Minéral, 
Plante, Insecte, Reptile, Poisson, Oiseau, Quadrupe-
de, Homme«).69 Weil der Stoff, aus dem die Orga-
nismen einschließlich des Menschen gemacht sind, 
nach deren Leben wieder in das Reich der Minera-
lien gelangt, spricht Bonnet ausdrücklich von einem 
Kreislauf (»circulation«).70 Die Natur stellt sich Bon-
net also nicht nur als ein hierarchisch geordnetes Ge-
bäude, sondern auch als ein großes Räderwerk vor, 
in dem jeder Organismus seine spezielle Rolle ein-
nimmt: »Il n’est donc rien d’isolé. Chaque Etre a son 
activité propre, dont la Sphere a été déterminée par le 
rang qu’il devoit tenir dans l’univers«.71 Im Denken 
Bonnets kündigt sich damit ein Metaphernwechsel in 

der Beschreibung der Natur an: vom Gebäude zum 
System, von der linearen Gerichtetheit der Kausalität 
zum Kreislauf der Interdependenz.

Auch von philosophischer Seite lassen sich weitere 
Stellungnahmen zu Organisationsformen der Natur 
oberhalb der Ebene von Organismen im Laufe des 18. 
Jahrhunderts anführen. So heißt es 1779 bei D. Hume, 
das Zusammenwirken der lebendigen und leblosen 
Dinge ähnele insgesamt einem organisierten Körper, 
in dem die Teile so voneinander abhängen, dass sie 
sich nur in der Interaktion mit den anderen erhalten 
können: 1779: »[I]f we survey the universe, so far as 
it falls under our knowledge, it bears a great resem-
blance to an animal or organized body, and seems ac-
tuated with a like principle of life and motion. A con-
tinual circulation of matter in it produces no disorder: 
a continual waste in every part is incessantly repaired: 
the closest sympathy is perceived throughout the enti-
re system: and each part or member, in performing its 
proper of ces, operates both to its own preservation 
and to that of the whole. The world, therefore, I infer, 
is an animal, and the Deity is the soul of the world, 
actuating it, and actuated by it«.72

Bereits 1762 beschreibt J.-J. Rousseau das Mit-
einander der Lebewesen verschiedener Arten in der 
Natur als Harmonie und Einklang eines Ganzen 
(»l’harmonie et l’accord du tout«): Jedes lebende 
Wesen könne in irgendeiner Hinsicht als Zentrum 
aller anderen angesehen werden (»le centre commun 
de tous les autres«), um das herum alle so angeordnet 
seien, dass sie füreinander wechselseitig Zweck und 
Mittel darstellten (»qu’ils sont tous réciproquement 

ns et moyens les uns realtivement aux autres«).73

Ökonomische Modelle in der Ökologie
Bereits in der Wortwahl wird deutlich, wie weitge-
hend viele der frühen ökologischen Vorstellungen 
ausgehend von ökonomischen Modellen zur Orga-
nisation, Nutzung und Kontrolle von Ressourcen 
entwickelt werden: Die Ökologie der Natur folgt 
dem Modell der Ökonomie des Menschen; jedem 
Element der Natur fällt eine nützliche Rolle zu, die 
es im Dienst des Ganzen wahrnimmt.74 Diese Kon-
zipierung ist wissenschaftlich nicht zuletzt deshalb 
von Bedeutung, weil sie das vollständige Verständnis 
der ökologischen Prozesse im Sinne eines geordne-
ten Miteinanders der Organismen in Aussicht stellt. 
Die ökologischen Verhältnisse können quasi als eine 
»kosmische Maschine« beschrieben werden.75 Nach 
D. Worster bildet dieses mechanistische Verständnis 
der Natur die Grundlage für das imperiale, auf die 
Herrschaft des Menschen zielende Verhältnis zur 
Natur, das einer anderen Traditionslinie der ökologi-
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schen Grundgedanken, die als arkadisch bezeichnet 
werden kann und die die Harmonie der Natur betont, 
gegenübersteht.76

Kant: »System der lebenden Körper«
Aufgrund der Analogie im Verhältnis der Organis-
men zueinander in ökologischer Betrachtung und der 
Organe zueinander in physiologischer Betrachtung 
stellen die ökologischen Verhältnisse in der Termino-
logie I. Kants ebenso eine Form der inneren Zweck-
mäßigkeit dar wie die Beziehung der Teile in einem 
Organismus.77 Wie in der Physiologie die Organe, so 
werden in der Ökologie die Organismen verschiede-
ner Arten in ihrer Interaktion betrachtet, und sie kön-
nen in dieser Betrachtung als füreinander wechselsei-
tig Mittel und Zweck beurteilt werden. Kant weist auf 
die Möglichkeit derartiger Systeme höherer Ordnung 
ausdrücklich hin; er bezeichnet ein solches System 
als »eine gewisse Organisation und ein System aller 
Naturreiche nach Endursachen«78, als »Organisation 
eines Systems organisirten Wesens« (gemeint wohl: 
»organisirter Wesen«)79, als »Organisirung der Syste-
me von organisirten Körpern«80 oder als »System der 
lebenden Körper, in so fern einer zum Leben des an-
dern als Glied gehört (z.B. Rennthier und Moos oder 
Schaaf und Wolf)«.81 In seinen Beispielen beschreibt 
Kant allerdings keine wechselseitigen Abhängigkei-
ten oder Existenzbedingungen zwischen den Orga-
nismen, sondern nur einseitige (z.B. »der Rehe für 
den Wolf«).82 Dass hier aber eine Wechselseitigkeit 
besteht, macht Kant im Anschluss deutlich: »Die Na-
tur organisirt die Materie nicht blos zu Körpern son-
dern auch diese wiederum zu Corporationen die nun 
auch ihrerseits ihre wechselseitige Zweckverhältnis-
se haben (Eines um des Anderen willen da ist)«.83 
Es besteht nach Kant damit insgesamt eine »Orga-
nisation eines Ganzen aus verschiedenen Species für 
einander und zu ihrer Erhaltung dienenden organi-
schen Wesen«.84 Es werde darin »das Ganze der für 
einander geschaffenen P anzen- und Thierarten so 
organisirt daß sie mit einander als Glieder einer Ket-
te (den Menschen nicht ausgenommen) einen Kreis 
bilden: nicht blos nach ihrem Nominalcharacter (der 
Ähnlichkeit), sondern dem Realcharacter (der Cau-
salität) einander zum Daseyn zu bedürfen«.85 Die 
Interaktionen zwischen den P anzen und Tieren stif-
teten insgesamt »ein gewisses Gleichgewicht unter 
den hervorbringenden und den zerstörenden Kräften 
der Natur«.86 Auch die unorganischen Teile der Erde 
sind nach Kant in diese Organisation einbezogen. 
Nach Kants Auffassung kann der gesamte »Erdglob« 
selbst als ein »organischer Körper« konzipiert wer-
den ( Biosphäre/Gaia).87

Chemisch-biologische Kreislau ehren
Seit Mitte des 18. Jahrhunderts werden Vorstellungen 
des Kreislaufs von Stoffen in der Natur nicht selten 
als Kritik an den verbreiteten Stufenleitertheorien 
vorgebracht. Dies gilt etwa für J.F. Blumenbach, für 
den es in seinem ›Handbuch der Naturgeschichte‹ 
(1779) ein »ewiger Cirkel von unermeßlich weiser 
Einrichtung« ist, dass »die P anzen ihre Nahrung aus 
der Erde ziehn, und nachher Menschen und Thieren, 
und ein Thier dem andern, zur Nahrung dienen, und 
da am Ende Menschen und Thiere und P anzen wie-
der zur Erde werden«.88

Ohne den zirkulierenden Stoff genauer zu benen-
nen beschreibt auch G. Forster den ökologischen 
(Nahrungs-)Kreislauf der Natur – einen »immerwäh-
renden Cirkel« wie er 1781 schreibt89 – knapp und 
konzentriert in einem Satz: »Das Thier, von P anzen 
genährt, die es in seine eigne Substanz verwandelte, 
stirbt hin, wird aufgelöst, und sein Stoff wird wie-
der begierig von P anzenwurzeln eingesogen«.90 
Die chemische Theorie des 18. Jahrhunderts erklärt 
Stoffkreisläufe durch die Phlogistonlehre. Zu einer 
Synthese chemischer und naturhistorischer Theori-
en des Kreislaufs kommt es allerdings erst durch die 
genauere Untersuchung der chemischen Natur der 
Atmungsvorgänge bei Organismen.

Einen Kreislauf von gasförmigen Stoffen zwi-
schen Organismen weist experimentell erstmals J. 
Priestley nach. Priestley interessierte sich für die 
Umwandlung von Luft bei Prozessen wie Atmung, 
Verbrennung oder anderen chemischen Reaktionen. 
In seinen zahlreichen Experimenten mit abgeschlos-
senen Glasgefäßen stellt er fest, dass eine Maus in ei-
nem Glas viel länger überleben kann, wenn die Luft 
in ihrem Gefäß im Austausch mit der Luft in einem 
anderen Gefäß steht, in dem sich eine wachsende 
P anze be ndet. Als Anhänger der Phlogistontheorie 
interpretiert Priestley diesen Sachverhalt einerseits 
als Anreicherung der Luft mit Phlogiston durch die 
Atmung der Luft und andererseits als Reinigung der 
Luft durch die P anze. Die Atmung des Tiers und der 
Gaswechsel der P anze haben somit einen einander 
genau entgegengesetzten Effekt: »plants, instead of 
affecting the air in the same manner with animal res-
piration, reverse the effects of breathing, and tend to 
keep the atmosphere sweet and wholesome«.91 Die 
Beobachtung des Überlebens von Tieren durch den 
Ein uss der Luft, die von wachsenden P anzen ge-
bildet wurde, ergibt zusammen mit der Beobachtung 
des Gedeihens der P anzen in der durch die Atmung 
der Tiere veränderten Luft den Nachweis eines wech-
selseitigen positiven Ein usses von P anzen und 
Tieren in Bezug auf den Gaswechsel. Priestley selbst 
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hat für diese Konsequenz aus seinen Experimenten 
kein großes Interesse. Sein Augenmerk gilt vor al-
lem der Möglichkeit, die durch die Atmung verunrei-
nigte Luft wieder zu dephlogistieren – dass auch die 
P anzen davon pro tieren, scheint ihm weniger von 
Bedeutung zu sein. Aus heutiger Sicht kann Priest-
leys Versuchsaufbau als eines der ersten künstlichen 
Ökosysteme gelten (wenn man davon absieht, dass 
es sich bei seinen Studienobjekten nicht um Popula-
tionen von Organismen, sondern um einzelne Orga-
nismen handelt). 

Die Vorstellung des engen Zusammenschlusses 
und Aufeinanderangewiesenseins der Organismen 
verschiedener Arten leitet auch die Forscher, die 
durch ihre exakten quantitativen Messungen für die 
weitere Entwicklung der Chemie richtungsweisend 
werden, allen voran A.L. de Lavoisier. Lavoisier geht 
wie die Anhänger der Phlogistontheorie von einer 
Stoffzirkulation zwischen den »drei Reichen der Na-
tur«, d.h. den Mineralien, P anzen und Tieren, aus. 
Am ausführlichsten formuliert er diesen Gedanken 
in einer Preisausschreibung der Pariser Akademie 
der Wissenschaften: »Les végétaux puisent dans l’air 
qui les environne, dans l’eau et en général dans le 
règne minéral, les matériaux nécessaires à leur orga-
nisation./ Les animaux se nourrissent ou de végétaux, 
ou d’autres animaux, qui ont été eux-mêmes nour-
ris de végétaux; en sorte que les matériaux dont ils 
sont formés sont toujours, en dernier résultat, tirés 
de l’air ou du règne minéral./ En n la fermentation, 
la putréfaction et la combustion rendent continuel-
lement à l’air de l’atmosphère et au règne minéral 
les principes que les végétaux et les animaux en ont 
empruntés«.92 Die Prozesse der Bildung der P anzen 
und Tiere (»la végétation et l’animalisation«93) stel-
len damit die umgekehrten Mechanismen (»opéra-
tions inverses«94) der Zersetzungsprozesse dar. Den 
Kreislauf der Stoffe zwischen den drei Reichen der 
Natur stellt sich Lavoisier damit nicht allein als einen 
Transportprozess vor, sondern auch als einen Anta-
gonismus von Transformationsprozessen. Beschrie-
ben ist damit also nicht nur ein Stoffkreislauf, son-
dern auch ein Abhängigkeitskreislauf ( Kreislauf). 
Die Prozesse der Verlebendigung der Materie in der 
»Vegetation« und »Animalisation« und die Prozesse 
der Zersetzung der lebenden Körper stehen in wech-
selseitiger Abhängigkeit voneinander. 

Im Anschluss an Lavoisier nden sich ähnliche 
Aussagen zur Wechselseitigkeit der chemischen 
Transformationen bei P anzen und Tieren bei ande-
ren Wissenschaftlern der Zeit, so im Jahr 1800 bei 
X. Bichat. Bichat stellt den Prozess von der Seite der 
Zersetzung her dar: »Les molécules nutritives, tour 

à tour absorbées et rejetées, passent de l’animal à la 
plante, de celle-ci au corps brut, reviennent à l’animal 
et en ressortent ensuite«.95

Erst die Fortschritte der Chemie im Laufe des 19. 
Jahrhunderts, u.a. die Überwindung der von Priestley 
bis zuletzt verteidigten Phlogistontheorie, ermögli-
chen einen genauen experimentellen Nachweis der 
Stoffe, die die chemische Natur der Wechselbezie-
hung zwischen Tieren und P anzen ausmachen. 
Nachdem Lavoisier die Atmung als eine Aufnahme 
von Sauerstoff erkennt und J. Ingenhousz 1779 in 
einfachen Untersuchungen sowie N.T. de Saussure 
1804 in quantitativ exakten Experimenten die Auf-
nahme von Kohlendioxid durch die P anzen nach-
weisen, ist es möglich, die beiden Gaswechsel von 
P anze und Tier auf chemischer Ebene als ein rezip-
rokes Verhältnis zu bestimmen. Prägnant bringt dies 
der materialistisch gesinnte Physiologe J. Moleschott 
1852 auf den Begriff des »Kreislaufs des Stoffs«: 
»Durch den Sauerstoff, den die P anze aushaucht, 
athmet das Thier; von der Kohlensäure, welche das 
Thier gegen Sauerstoff vertauscht, lebt die P an-
ze«.96 Angeregt wird Moleschott durch die Unter-
suchungen J. Liebigs zur P anzenernährung. Liebig 
erkennt dabei nicht nur den Gaswechsel von P anze 
und Tier als ein wechselseitiges Verhältnis, sondern 
interessiert sich besonders für die Verhältnisse im 
Boden. So wie sich die Tiere von den P anzen ernäh-
ren, benutzen nach Liebig auch die P anzen die Ex-
kremente und den zersetzten Tierkörper als Nahrung. 
Liebig kann dabei experimentell die Bedeutung des 
Düngers nachweisen und stellt folgenden zyklischen 
Zusammenhang fest: »Die festen und üssen Excre-
mente eines Thieres haben als Dünger für diejenigen 
Gewächse den höchsten Werth, welche dem Thiere 
zur Nahrung gedient haben«.97

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts gehört 
die Einsicht in die »Wechselwirkung« in der Ernäh-
rung von P anzen und Tieren zu den wissenschaft-
lichen Allgemeinplätzen und wird als ein zweisei-
tiger Stoffwechsel beschrieben, so z.B. 1866 durch 
E. Haeckel: »Durch diesen ›Kreislauf der Stoffe‹ ist 
der beständige Gleichgewichtszustand bedingt, den 
die organische Natur im Grossen und Ganzen zeigt. 
Die P anzen als Reductions-Organismen produci-
ren durch ihre progressive Stoffmetamorphose die 
zusammengesetzten Kohlenstoffverbindungen (Al-
buminate, Fette, Kohlenhydrate), welche die Thiere 
zu ihrer Ernährung brauchen; und indem die Thiere 
als Oxydations-Organismen durch ihre regressive 
Stoffmetamorphose die einfacheren ›anorganischen‹ 
Verbindungen herstellen (Wasser, Kohlensäure, Am-
moniak), liefern sie wiederum das Nahrungsmaterial 
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für die P anzen«.98 Ähnlich heißt es wenig später 
bei C. Bernard, die P anze lebe dort, wo das Tier 
stirbt; beide verhieleten sich in einer genau umge-
kehrten Weise und könnten damit ein harmonisches, 
im Gleichgewicht be ndliches und damit dauerhaf-
tes System begründen: »L’être végétal vit donc là où 
meurt l’animal; ils se comportent précisément d’une 
manière inverse relativement au milieu, l’un défai-
sant ce que l’autre a fait, et à eux deux ils constituent 
un état de choses harmonique, équilibré et par consé-
quent durable«.99

»Humboldtsche Wissenschaft«
Ein eigenes Forschungsfeld der Ökologie beginnt 
sich seit der Mitte des 18. Jahrhunderts in Konturen 
abzuzeichnen. Diese Formierung kann beschrie-
ben werden als die Transformation der deskriptiven 
Naturgeschichte in eine erklärende Geschichte der 
Natur.100 In dieser Transformation ist die Ökologie 
eng verbunden mit den Disziplinen, die die Vertei-
lung der Organismen im Raum und ihre Entstehung 
in der Zeit untersuchen, also der Biogeogra e und 
der Evolutionsbiologie. Ein eigenes Forschungspro-
gramm bilden diese Disziplinen insbesondere, weil 
sie sich explizit gegen das physikalistische Projekt 
der Erklärung der Organismen mittels analytischer 
Strategien der Quanti zierung und der Reduktion 
auf elementare Mechanismen wenden und stattdes-
sen die Untersuchungen an dem ganzen Organismus 
und seiner holistischen Einbettung in seine Umwelt 
ansetzen. In diesem Forschungsprogramm spielen 
also die Konzepte ›Ganzheit‹, ›Wechselseitigkeit‹, 
›Qualität‹ und ›Geschichte‹ eine zentrale Rolle. Weil 
dieser Ansatz an der Wende zum 19. Jahrhundert 
besonders nachhaltig von A. von Humboldt verfolgt 
wird, ist auch von der Humboldtschen Wissenschaft 
(Cannon 1978: »Humboldtian science«) die Rede.101

Bei von Humboldt stehen ökologische Gedanken 
zunächst in enger Verbindung mit der Biogeogra e. 
Zur Erklärung der Verteilung der Organismenarten 
auf der Erde werden Umweltfaktoren und historische 
Gründe angegeben. Die p anzengeogra schen Un-
tersuchungen von Humboldts sind aber darauf gerich-
tet, dezidiert ökologische Typen zu identi zieren, die 
nicht genealogische Verwandtschaften wiedergeben, 
sondern Anpassungsformen an bestimmte Umwelt-
bedingungen. Richtungsweisend ist dafür der Ansatz 
von Humboldts, Landschaften als ganzheitliche Ein-
heiten zu betrachten, in denen sich charakteristische 
P anzentypen nden. Der Botaniker A. Grisebach 
nennt solche »physiognomisch« charakteristischen 
Gruppierungen (z.B. ›Prärie‹, ›Wald‹) 1838 Forma-
tionen ( Biozönose). Häu g sind es einzelne Typen 

von P anzenformen, die eine Formation dominieren. 
Diese Typen werden mit der Etablierung der Geo-
botanik als Lebensformen bezeichnet. Auch die 
Betrachtung von P anzenformationen als integrier-
te Einheiten, in denen P anzen verschiedener Arten 
miteinander vergesellschaftet sind, ndet sich bereits 
bei von Humboldt und Grisebach. Zur Erklärung der 
Verbreitung von P anzen werden bis zum Ende des 
19. Jahrhunderts allerdings meist weniger biologi-
sche, als vielmehr klimatische Faktoren angeführt. 
Als ›Ökologie‹ wird dieser auf der P anzengeogra e 
aufbauende Teil der Botanik erstmals 1885 durch H. 
Reiter bezeichnet.102

Integration von Biogeogra e und Biozönologie
Die eigentliche Geburtsstunde der Ökologie wird in 
der Verbindung des biogeogra schen Ansatzes mit 
der Erklärung einer Organismengemeinschaft aus 
den internen Beziehungen der Gemeinschaft, also 
der Interaktion der Organismen, gesehen.103 Diese In-
tegration wird auf botanischer Seite durch das »große 
Triumvirat der ökologischen P anzengeografen«104 
geleistet: A. Schimper, O. Drude und E. Warming. 
Bei Drude ndet sich bereits die Annahme, dass die 
Erklärung einer P anzenformation alle Bedingungen 
der Existenz zu berücksichtigen habe105; Schimper 
hebt die drei Faktoren Temperatur, Niederschlag und 
Boden besonders hervor106; Warming führt daneben 
die Konkurrenz unter den P anzen als entschei-
denden Faktor zur Erklärung der Zusammensetzung 
von P anzengesellschaften ein107. Mit Warmings ein-

ussreicher Arbeit, die 1909 unter dem Titel ›Oeco-
logy of Plants‹ auf Englisch erscheint, ist der Titel 
›Ökologie‹ international etabliert.108 Warmings Dar-
stellung enthält einen systematischen Überblick über 
das Forschungsfeld und eine präzise Erörterung der 
grundlegenden Konzepte der P anzenökologie.

Für die Zoologie ein ussreich wird die Gliede-
rung des Lebensraums Nordamerikas ausgehend von 
dem Faktor der Temperatur durch den Ornithologen 
Merriam im letzten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts 
( Biogeogra e).109

Ende des 19. Jh.: erste ökologische Monogra en
Umfassende Arbeiten, die ausdrücklich ökologischen 
Themen gewidmet sind, erscheinen seit den 1880er 
Jahren. Der Zoologe K. Semper stellt 1880 in einer 
umfangreichen Arbeit die wechselseitigen Verhältnis-
se zwischen Tieren und den »Existenzbedingungen« 
ihrer Umwelt dar. Er zieht dabei auch die nun be-
reits etablierte Parallele zwischen der Beziehung der 
»Arten« (d.h. der Organismen verschiedener Arten) 
in einer Region und dem wechselseitigen Verhältnis 
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der Organe in einem Organismus zueinander.110 Die 
Organismen können nach Semper als »Glieder eines 
einzigen großen Organismus« angesehen werden.111 
Das Verhältnis zwischen diesen Gliedern beschreibt 
Semper als eine wechselseitige Abhängigkeit: »Es 
liegt auf der Hand, dass alle Thiere ohne Ausnahme 
in gewissem Grade gleichzeitig abhängig sind von 
verschiedenen Thieren sowohl als auch von P an-
zen«.112

In den USA ist es S.A. Forbes, der mit seiner Stu-
die zum ›See als einem Mikrokosmos‹ (1887) eine 
Pionierarbeit der Ökologie vorlegt.113 Viele zentrale 
Konzepte der späteren Ökologie, u.a. Populations-
wellen, Räuber-Beute-Interaktionen und das Kon-
kurrenzausschlussprinzip nden sich bei Forbes 
bereits angedeutet.114 Vor allem aber enthält seine 
Darstellung die Konzipierung des Miteinanders von 
Organismen verschiedener Arten als eine funktiona-
le Einheit, als ein ökologisches System (»ecological 
system«), wie er es 1908 selbst nennt115, und er ver-
wendet hierfür ebenso wie Semper den Vergleich mit 
der Einheit eines Organismus ( Ökosystem). Forbes 
ist auch einer der ersten Zoologen Amerikas, der 
sich selbst als ›Ökologen‹ (»oecologist«) bezeichnet 
(1894).116

Spencer: »general cooperation«
Biologisch interessierte Philosophen nehmen am 
Ende des 19. Jahrhunderts die ökologische Perspek-
tive auf. So diagnostiziert H. Spencer 1899 eine all-
gemeine Kooperation zwischen P anzen und Tieren 
und beschreibt diese Verbindung als ein funktionales 
Verhältnis der wechselseitigen Abhängigkeit: »It is 
needless to do more than name the mutual depen-
dence between these two great divisions. That, as 
being respectively decomposers [!] of carbon dioxide 
and exhalers of carbon dioxide, they act reciprocally, 
as also in some measure by interchange of nitroge-
nous matters; and that the implied general cooperati-
on serves in an indirect way to unite their lives, and 
in that sense to integrate the two kingdoms; needs not 
to be insisted upon«.117 

Spencer hat zwar noch Bedenken, die so zu einer 
funktionalen Einheit zusammengefügten P anzen 
und Tiere ein »organisiertes Ganzes« zu nennen, 
weil sie keine morphologische Einheit abgeben, d.h. 
keinen eigenen, abgegrenzten Körper bilden. Aber 
er will trotzdem nicht davon abgehen, die Wechsel-
wirkungen von P anzen und Tieren als organische 
Funktionen zu interpretieren. Als Übergangsformen 
zwischen den organischen Funktionen, die in einem 
Körper integriert sind, und solchen die auf mehrere 
Organismen verteilt sind, erscheinen ihm dabei die 

Symbiosen, von denen er bereits Kenntnis hat, z.B. 
die Flechten. Im Hinblick auf ihren funktionalen Be-
zug liege in Flechten das gleiche Verhältnis vor wie 
zwischen P anzen und Tieren, die nicht in einem 
Körper vereinigt sind: »[W]hen these vegetal ele-
ments and animal elements are seperately embodied 
in plants and animals, which pro t by one another, 
we may still properly regard their respectice lives as 
mutually-dependent organic functions«.118

Spencer weist darauf hin, dass in dem darwinis-
tisch geprägten Milieu seiner Zeit (zu dem er selbst 
beiträgt) die mutualistischen Beziehungen zwischen 
Organismen immer weniger beachtet wurden als die 
antagonistischen, die z.B. in Verhältnissen der Kon-
kurrenz oder von Räuber und Beute bestehen. Als 
Beleg für die Verbreitung des Mutualismus zwischen 
Organismen führt Spencer eine Reihe von Beispielen 
an. Diese Beispiele betreffen nicht nur Wechselwir-
kungen zwischen P anzen und Tieren, sondern auch 
zwischen Tieren (oder P anzen) verschiedener Arten 
untereinander. Die Zunahme der funktionalen (öko-
logischen) Verbindungen zwischen Organismen, die 
neben der Komplexitätszunahme der einzelnen Orga-
nismen steht, ist für Spencer das Gesetz der Evoluti-
on »under its most transcendental form«.119

In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts wird 
die wechselseitige Abhängigkeit von Organismen 
untereinander zu einem Allgemeinplatz, der Ein-
gang in die Standardwerke der Biologie ndet. Ei-
nen eigenen Terminus für die Gemeinschaften von 
Organismen, die »sich gegenseitig bedingen«, prägt 
der Meeresbiologe K. Möbius mit dem Begriff der 
Biozönose. Weil der Zusammenhang der Organis-

men untereinander als eine ganzheitliche Einheit be-
stimmt ist, werden analog zu den Korrelations- und 
Konnexionsgesetzen der Morphologie (von Goethe, 
Geoffroy und Cuvier) auch für die Ökologie solche 
Gesetze postuliert. Die wechselseitige Abhängigkeit 
der Teile soll es in dem einen wie in dem anderen 
Fall ermöglichen, aus der Kenntnis eines Teils auf 
das Ganze zu schließen (so argumentiert zu Beginn 
des 20. Jahrhunderts z.B. A. Thienemann120).

Ökologische Systeme als Organismen?
Die ersten Systeme, die aufgrund eingehender Unter-
suchung als ökologische Organisationen beschrieben 
werden, sind Organismengemeinschaften in Binnen-
seen. Einen Beziehungskreislauf in diesem System 
formuliert – in Anlehnung an F.A. Forel ( Ökosys-
tem) – 1918 A. Thienemann: »Die im Wasser gelös-
ten organischen Stoffe werden in P anzenleibern 
organisiert, die P anze dient dem Tier als Nahrung, 
und das abgestorbene Tier gibt, indem es verwest, 
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diese Stoffe dem Wasser wieder zurück; das ist das 
große allgemeine Schema dieses Kreislaufs: Aufbau, 
Wandlung, Abbau, wie im Einzelorganismus«.121 
Thienemann plädiert auch dafür, ein lokales ökolo-
gisches System – und nicht die Erde als Ganzes, wie 
es seit der Antike und im 19. Jahrhundert besonders 
von G.T. Fechner vertreten wird ( Biosphäre) – als 
»Organismus« aufzufassen.

Bis zum Beginn des 20. Jahrhunderts dient der Ver-
gleich von ökologischen Systemen mit Organismen 
nicht nur zur Konzipierung des Gegenstandes – bei 
einigen Autoren erlangt die Rede von ökologischen 
Systemen als »Organismen höherer Ordnung« einen 
geradezu terminologischen Status. Eine allgemein 
anerkannte einheitliche Terminologie für die überor-
ganismischen ökologischen Einheiten, die durch die 
gegenseitige Abhängigkeit von Organismen gegeben 
sind, etabliert sich aber erst in den 1930er Jahren mit 
dem Begriff des Ökosystems.

Gegen Thienemanns Auffassung eines ökologi-
schen Systems als Organismus wendet sich 1927 K. 
Friederichs: »es heißt zur Zeit den Begriff ›Organis-
mus‹ ins Wesenlose au ösen, wenn man etwas an-

deres als den lebenden Körper darunter 
versteht«.122 Nur ein Vergleich zwischen 
Organismen und ökologischen Organi-
sationen sei heuristisch wertvoll, den 
Organismen kämen aber noch weitere 
Merkmale zu, die die ökologischen Or-
ganisationen nicht aufwiesen. Einig sind 
sich Thienemann und Friederichs darin, 
dass eine ökologische Einheit in dem 
gleichen Sinne eine Organisation ist wie 
es der Organismus ist: eine Ganzheit, die 
sich selbst erhält.

Quantitative Methoden
In vielen theoretischen Ansätzen schließt 
die Ökologie des 20. Jahrhunderts an äl-
tere Vorstellungen der Naturgeschichte 
an. Eines der deutlichsten Charakteristi-
ka zur Unterscheidung der Ökologie von 
der älteren Naturgeschichte ist der Ein-
satz quantitativer Methoden. Im ›Journal 
of Animal Ecology‹ verwenden bereits 
1932, im ersten Jahr seines Bestehens, 
70% der enthaltenen Studien quantitative 
Methoden; bis 1970 steigt diese Zahl auf 
100%.123 Systematisch eingesetzt wer-
den quantitative Methoden zunächst in 
der marinen Ökologie, und zwar in der 
Bestimmung der Individuendichte von 
Plankton durch den dänischen Biologen 

V. Hensen.124 Ein anderer dänischer Biologe, C.G.J. 
Petersen, entwickelt Ende des 19. Jahrhunderts eine 
Einrichtung zum Sammeln der Fauna am Meeresbo-
den und bestimmt auf diese Weise die quantitative 
Zusammensetzung einer Biozönose auf de nierten 
Planquadraten ( Biozönose: Abb. 71).125 In die Bota-
nik führen R. Pound und F.E. Clements die Quadrat-
methode 1898 ein.126 

Umstritten bleibt, ob die Daten zur Assoziation be-
stimmter Arten es rechtfertigen, konstante »Gemein-
schaften« oder »Biozönosen« abzugrenzen. Weil der 
Wandel in der Artenzusammensetzung graduell er-
folgt, äußert sich A.C. Stephen 1933 skeptisch zu den 
Versuchen, für die Nordsee de nierte Biozönosen ab-
zugrenzen: »Species are gradually eliminated one after 
another, but there is no sharp transition and no natural 
break which would justify a separation into commu-
nities«.127 Mit dem Einsatz multivariater Statistik zur 
Analyse von Gemeinschaften seit den 1950er Jahren 
tritt an die Stelle der De nition diskreter Gemein-
schaften zunehmend die Beschreibung von Kontinua 
und »Gradienten« in der Änderung der Artenzusam-
mensetzung entlang räumlicher Transekten.128

Abb. 333. »Die drei Stufen der Ökologie« (aus Thienemann, A. (1941). 
Vom Wesen der Ökologie. Biologia Generalis 15, 312-331: 325; vgl. ders. 
(1925). Die Binnengewässer Mitteleuropas. Eine limnologische Einfüh-
rung: 18).
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Neben statistischen und wahrscheinlichkeitsthe-
oretischen Verfahren zur Auswertung von populati-
onsökologischen Untersuchungen spielen quantitati-
ve Methoden auch in der Theorie der Ökologie eine 
grundlegende Rolle. Die Konzepte der Konkurrenz, 
Koexistenz und Nische werden über mathemati-

sche Modelle zu präzisieren versucht. Für G.E. Hut-
chinson und E.S. Deevey ist die Ökologie Mitte des 
20. Jahrhunderts sogar die einzige biologische Diszi-
plin neben der Genetik, die eine eigene quantitative 
Theorie unabhängig von den physikalisch-chemi-
schen Wissenschaften entwickelt hat.129

Unsicherer Status und Konsolidierung
Um die Wende vom 19. zum 20. Jahrhundert wird 
die Ökologie von einigen Biologen in einem ein-
geschränkteren Sinne verstanden, als Haeckel sie 
konzipiert. F. Dahl will mit ihr allein die Lehre vom 
Aufenthaltsort der Tiere bezeichnen130, und E. Was-
mann versteht sie in ähnlicher Weise als »Wohnungs-
lehre«131. Trotz der zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
vorliegenden vielen ökologischen Studien bleibt der 
wissenschaftliche Status der Ökologie unklar. Die 
Ökologie wird von manchen eher als eine in der Tra-
dition der Naturgeschichte stehende, beschreibende 
Perspektive auf das Miteinander von P anzen und 
Tieren, denn als wissenschaftliche Teildisziplin der 
Biologie gesehen.132 Seit Beginn des Jahrhunderts 
wird die Ökologie aber von anderer Seite als eigen-
ständige Subdisziplin der Biologie verteidigt133; ihre 
Etablierung ndet in sich verfestigenden Forschungs-
programmen und in neu gegründeten Zeitschriften 
ihren Ausdruck.134 

Wichtige Impulse für die wissenschaftliche Kon-
solidierung der Ökologie gehen von der Erforschung 
aquatischer Systeme, v.a. von Seen, aus. Als gegen-
über der Umwelt relativ stark abgegrenzte Einheiten 
ermöglichen diese eine isolierte Untersuchung. Die 
Ökologen sind bemüht, sich in ihren zentralen Kon-
zepten an der allgemeinen Biologie zu orientieren. 
So heben sie die Organisation und Regulation 
ökologischer Systeme hervor. Seit den 1940er Jahren 
tritt in den ökologischen Studien die Untersuchung 
der biologischen Wechselwirkung hinter einer qua-
litativen und quantitativen Analyse von Stoff- und 
Energie üssen zurück. Innerhalb dieses Ansatzes 
erfolgt eine Untersuchung ganzer Ökosysteme – die 
Ökosystemforschung –, die z.T. in großangelegten, 
langfristigen Programmen organisiert wird ( Öko-
system).

In der Botanik wird in ökologischen Untersuchun-
gen häu g nicht von der tatsächlichen Interaktion 
von P anzen ausgegangen, sondern vielmehr von 

dem Ein uss der abiotischen Bedingungen auf ihre 
Morphologie und Physiologie. Eine allgemeine, 
in diese Richtung weisende De nition der Ökolo-
gie gibt auch L. von Bertalanffy 1927, wenn er als 
Grundansatz der »Anpassungslehre (Ökologie)« die 
Frage stellt, »inwiefern der Organismus befähigt ist, 
sich in seiner Umwelt zu erhalten«.135

Elton 1927: Integrierende Konzepte
Wichtige Beiträge zur Einführung vereinheitlichen-
der Vorstellungen und Konzepte in die Ökologie lie-
fert seit den 1920er Jahre der Tierökologe C. Elton.136 
Den Schwerpunkt von Eltons Untersuchungen bildet 
die Analyse der Struktur von Tiergemeinschaften zu 
einem Zeitpunkt, weniger die Transformation und 
Entwicklung der Gemeinschaften, die die P anzen-
ökologie seit Beginn des Jahrhunderts dominiert. Vor 
allem vier zentrale Konzepte werden auf Elton zu-
rückgeführt137: (1) die Nahrungskette ( Ernährung) 
als ein ökologisches Konzept der Abfolge von Orga-
nismen, die nicht auf einer Höherentwicklung oder 
Genealogie beruht, sondern auf linear hintereinander 
geschalteten Ernährungsbeziehungen; (2) die damit 
zusammenhängenden Prinzipien der zunehmenden 
Nahrungsgröße entlang der Nahrungskette und (3) 
der Nahrungspyramide, d.h. der abnehmenden An-
zahl von Organismen und der Biomasse auf höheren 
trophischen Ebenen innerhalb eines Systems (»py-
ramid of numbers«138); sowie (4) das organisierende 
Prinzip der Nische, das von Elton zwar nicht ein-
geführt, aber doch in besonderer Weise interpretiert 
wird, nämlich nicht über die Ressourcenansprüche 
eines Organismus, sondern seine ökologische Rolle 
im System.

Mitte des 20. Jh.: die »Neue Ökologie«
Mit ökonomischen und thermodynamischen Mo-
dellen etabliert sich seit Mitte des 20. Jahrhunderts 
die Neue Ökologie (»the new ecology«139), die zu-
nehmenden Abstand von der alten, naturhistorisch-
deskriptiv fundierten Ökologie gewinnt. Im Zentrum 
steht dabei der Begriff des Ökosystems, weshalb E. 
Odum die Neue Ökologie auch als Systemökologie 
bezeichnet (s.u.). Ziel ist es, allgemeine Prinzipien 
des Stoff usses und der Struktur von Ökosystemen 
zu entwickeln. Quantitative Methoden werden dabei 
v.a. ausgehend von der Populationsbiologie ( Popu-
lation) eingeführt. Die Konkurrenz unter Artgenossen 
und Räuber-Beute-Beziehungen werden in mathema-
tischen Modellen beschrieben. Vor dem Hintergrund 
der Aussicht, mittels dieser Modelle eine theoretisch 
einheitliche Basis für die Ökologie etablieren zu 
können, wird die Zeit zwischen 1923 und 1940 als 
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das »Goldene Zeitalter der theoretischen Ökologie« 
beschrieben (Scudo & Ziegler 1978).140 Der 1935 
eingeführte Begriff des Ökosystems fungiert von 
Anfang an als Basis für eine physikalistisch orien-
tierte Analyse, die nicht von Organismen und Ge-
meinschaften, sondern von Masse- und Energieum-
sätzen ausgeht. Grundsätzliche Skepsis gegenüber 
einerseits der Abgrenzbarkeit von Ökosystemen und 
andererseits dem Wert von Konkurrenzmodellen im 
Stile der Lotka-Volterra-Gleichungen für eine realis-
tische Beschreibung und Analyse der Natur kommt 
erst später auf ( Koexistenz).141

Insbesondere in ihren produktionsbiologischen 
Teilen ( Ökosystem/Produktion) ist die ökologische 
Begrif ichkeit seit Beginn des 20. Jahrhunderts an 
der Ökonomie orientiert (z.B. in der Beschreibung 
der ökologischen Rollen als Produzenten und Kon-
sumenten). Später etablieren sich mit der produkti-
onsbiologischen Analyse von Stoff üssen quantita-
tive Methoden ( Kreislauf/biogeochemischer Kreis-
lauf). Bereits 1919 unternimmt H. Schroeder den 
Versuch, die jährliche Gesamtproduktion der grünen 
P anzendecke zu schätzen.142 Weitere Vorläufer in 
dieser Hinsicht sind in den 1920er Jahren A. Lotka 
und E. Transeau. Lotka bemüht sich 1925 um eine 
Berechnung zum Energieumsatz in globalem Maß-
stab143; Transeau versucht 1926, die Menge an Son-
nenenergie, die von den P anzen eines Kornfelds in 
Illinois aufgenommen wird, zu berechnen.144 Eine 
ähnliche Analyse führt C. Juday 1940 für einen See 
in Wisconsin durch.145 Aufgrund der Dominanz von 
Studien zur Produktivität in Ökosystemen wird die 
Ökologie bereits Ende der 1930er Jahre als Auswei-
tung der Ökonomie auf die ganze Welt des Lebens 
gedeutet (Wells, Huxley & Wells 1939: »the extensi-
on of economics to the whole world of life«).146

Zu seiner Blüte kommt der Ansatz, den Stoff- und 
Energie uss in Ökosystemen detailliert zu analy-
sieren in den 1940er bis 60er Jahren.147 Richtungs-
weisend sind insbesondere die Untersuchungen R. 
Lindemans an einem kleinen See in Minnesota zum 
Energie uss durch die verschiedenen trophischen 
Ebenen und der Stabilität des Systems in einem dy-
namischen Gleichgewicht ( Ernährung: Abb. 119).148 
Lindeman begründet damit die »trophisch-dyna-
mische« Analyse von Ökosystemen. In den Worten 
seines akademischen Lehrers G.E. Hutchinson ge-
lingt es Lindeman, alle biologischen Interaktionen 
auf energetische Terme zu reduzieren.149 Besondere 
Aufmerksamkeit widmet Lindeman dem Aspekt der 
»ökologischen Ef zienz« einer trophischen Ebene, 
d.h. dem Anteil der Energie, den die Organismen 
einer trophischen Ebene aus der zur Verfügung ste-

henden Energie zu nutzen vermögen. Dieser Aspekt 
erlangt im Hinblick auf eine praktische Verwertung 
des ökologischen Wissens für die landwirtschaftliche 
Produktion große Aufmerksamkeit. 

Das zentrale vereinheitlichende Konzept in dieser 
Phase der Ökologie bildet der Begriff des Ökosys-
tems. In der ein ussreichen Darstellung E.P. Odums 
›Fundamentals of Ecology‹ (1953) fungiert der Öko-
systembegriff als das organisierende Prinzip der gan-
zen Ökologie: Ausgehend vom Ganzen des Systems 
ist es das Ziel ökologischer Analysen, die Stoff- und 
Energie üsse zu identi zieren.150 In groß angelegten 
internationalen Programmen (›Internationales Bio-
logisches Programm‹, IBP) werden seit den 1960er 
Jahren verschiedenste Ökosysteme der Erde interdis-
ziplinär und umfassend untersucht, in Deutschland 
insbesondere Probe ächen im Solling.151 In einzel-
nen Studien wird dabei nicht nur der vorhandene Be-
stand an Organismen erfasst, sondern es werden auch 
in großem Maßstab experimentelle Untersuchungen 
mit umfangreichen manipulativen Eingriffen durch-
geführt, z.B. um den Ein uss der Vegetation in einem 
Wald auf die Regulation der biogeochemischen Kreis-
läufe zu ermitteln.152 Die begleitende mathematische 
und modelltheoretische Analyse der organismischen 
Interaktionen und der Energie üsse werden in der 
Systemökologie (Odum 1964: »systems ecology«) in 
einen einheitlichen theoretischen Rahmen gestellt.153 
In den Worten Odums untersucht die Systemökologie 
die Struktur und Funktion von Organisation oberhalb 
der Ebene des Individuums und der Art.154 In der sys-
temtheoretischen Perspektive erfolgt eine Analyse 
von ökologischen Phänomenen als Bestandteilen von 
Gefügen, in denen eine wechselseitige Beein ussung 
der Elemente vorherrscht. K.E.F. Watt de niert 1966 
in diesem Sinne für die Ökologie ein System als ein 
Gefüge, das nur als Ganzheit analysiert werden kann: 
»an interlocking complex of processes, characterized 
by many reciprocal cause-effect pathways«.155 

Koexistenzmodelle und Diversitätsforschung
Seit Mitte der 1960er Jahre setzt eine Gegenbe-
wegung in der Theorie der Ökologie ein, die nicht 
mehr die Ermittlung der großen Ströme von Energie 
und Materie in Ökosystemen untersucht, sondern 
vielmehr die direkte Interaktion von Organismen 
erneut zum Ausgangspunkt nimmt. Es wird zum 
dezidierten Ziel dieses Ansatzes, die Ökologie über 
die biologischen Interaktionen von Organismen zu 
einer theoretisch fundierten und ebenso erklären-
den wie Voraussagen treffenden Wissenschaft zu 
machen. Die zentrale Figur dieser Bewegung ist R. 
MacArthur. Den Schwerpunkt seines Forschungs-
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programms bildet die Untersuchung der demogra-
schen Entwicklung einer Population in Raum und 

Zeit und ihre Beein ussung durch interne Faktoren 
wie Reproduktionsrate und Ausbreitungsfähigkeit 
sowie externe Faktoren wie Konkurrenz, Räuber und 
Parasiten. Ausgehend von einfachen mathematischen 
Populationsmodellen formuliert MacArthur die basa-
len Formen der Interaktion ( Koexistenz: Abb. 228). 
Mit diesem neuen thematischen Ansatz in der Öko-
logie ist auch eine methodische Neuerung verbun-
den, insofern die neuen Untersuchungen streng an 
der hypothetisch-deduktiven Methode orientiert sind 
und die vorgeschlagenen Modelle als empirisch test-
bare Hypothesen untersuchen (z.B. im Vergleich zu 
»Nullhypothesen«, nach denen die Struktur der Sys-
teme nicht auf biotischen Interaktionen beruht, son-
dern Ergebnis von Zufällen ist; Konkurrenz).156 Um 
die empirische Testbarkeit der Modelle zu gewähr-
leisten, beschränken sie sich auf wenige miteinander 
interagierende Arten (z.B. die Populationen von zwei 
um eine Ressource konkurrierenden Arten). Einen 
konkreten Anwendungsfall seiner Theorie entwickelt 
MacArthur zusammen mit E.O. Wilson für die In-
selbiogeogra e mit einem Modell zur Prognose der 
Artendiversität einer Insel in Abhängigkeit von der 
Größe der Insel und ihrer Entfernung vom Festland 
( Biogeogra e: Abb. 53).157 Die ersten Daten zur 
Entwicklung und zum Test des Modells stammen von 
der natürlichen Fauna der Inseln der Karibik. Wilson 
und D. Simberloff unternehmen es Ende der 1960er 
Jahre, kontrolliertere Bedingungen auf kleinen, 
künstlich entvölkerten (»defaunierten«) Inseln in den 
Florida Keys zu schaffen.158

Experimentelle Methodik
Die Methodik der ökologischen Experimente ist grund-
sätzlich in der Schwierigkeit gefangen, mit zunehmen-
der Kontrolle der Variablen einen Verlust an Realität 
zu erkaufen. Weil die Ökologie stärker als andere 
biologische Teildisziplinen auf die Untersuchung der 
Organismen in ihrem natürlichen Kontext zielt, gerät 
die Technik des Experimentierens damit in besondere 
Kritik. Ökologische Experimente werden z.T. als »in-
adäquat« zur Erkenntnis der natürlichen Verhältnisse 
abgelehnt (Red eld 1958: »experiments are always 
unnatural«159). Um dieser pauschalen Ablehnung ent-
gegenzuwirken, wird seit den 1920er Jahren eine Un-
terscheidung zwischen Feld- und Laborökologie und 
entsprechend zwischen natürlichen oder Feldexperi-
menten und Laborexperimenten (» eld and laboratory 
experiments«) eingeführt.160 Später etabliert sich eine 
Dreiteilung in Laborexperimente, Feldexperimente 
und natürliche Experimente161: Bei Laborexperimen-
ten können alle abiotischen Ein ussgrößen kontrolliert 
werden. Bei den Feldexperimenten werden nur weni-
ge Größen verändert, v.a. diejenigen, deren Ein uss 
untersucht werden soll (z.B. die Populationsdichte 
oder die Diversität). Bei den natürlichen Experimen-
ten wird keine Größe durch das Experiment verändert, 
sondern es werden allein verschiedene Standorte mit 
unterschiedlichen Bedingungen miteinander vergli-
chen (sie stellen also eigentlich keine Experimente, 
sondern lediglich systematisch vergleichende Beob-
achtungen dar162). Um nicht lediglich Korrelationen 
von Größen, sondern kausale Zusammenhänge auf-
zuklären und konkrete Hypothesen zu testen, sind die 
manipulativen Experimente unerlässlich.

Abb. 334. Ökologische Grundbegriffe (aus Schwerdtfeger, F. (1963). Ökologie der Tiere, Bd. 1. Autökologie. Die Beziehungen 
zwischen Tier und Umwelt: 26).
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Evolutionäre und funktionale Ökologie
Sowohl der ökosystemzentrierte Ansatz Odums als 
auch die demogra schen Modelle MacArthurs sind 
an der Vorstellung eines Gleichgewichts der Syste-
me orientiert. Diese Vorstellung gerät seit den 1970er 
Jahren zunehmend in die Kritik, nachdem sowohl 
Nichtgleichgewichtsmodelle für die Interaktion von 
Organismen formuliert werden als auch die reale 
Inkonstanz und Instabilität vieler Systeme genauer 
beschrieben wird. Das Ungleichgewicht der Syste-
me wird einerseits auf interne Dynamiken zurück-
geführt, andererseits auf äußere Ein üsse. Störung 
(»disturbance«) wird als ein nicht anomaler, sondern 
integraler natürlicher Faktor in vielen Ökosystemen 
erkannt.163 Weil es häu g Zufallsein üsse sind, die 
zu einer Veränderung der Gemeinschaften führen, 
werden zunehmend Modelle mit probabilistischen 
Elementen zur Beschreibung der realen Verhältnisse 
verwendet. Die Ökologie wird damit zunehmend zu 
einer Wissenschaft, die es allein mit probabilistisch 
zu beschreibenden Systemen zu tun hat.164 Weil es 
also häu g nicht allgemeine Gesetze, sondern viel-
mehr einmalige Ein üsse und Konstellationen sind, 
die zur Erklärung der Struktur konkreter Ökosyste-
me herangezogen werden müssen, wird der histori-
schen Dimension eine zunehmende Bedeutung für 
die Ökologie zugemessen. In dieser Linie steht die 
Begründung einer evolutionären Ökologie (»evolu-
tionary ecology«165) im Unterschied zu einer auf die 
Gesetze der Interaktion von Populationen zielenden 
und Ökosysteme nach ihren allgemeinen Prinzipien 
analysierenden funktionalen Ökologie (»functional 
ecology«166). In dem verbreiteten Lehrbuch der Tier-
ökologie von W.C. Allee und Mitarbeitern aus dem 
Jahr 1949, in dem diese beiden Formulierungen wohl 
erstmals erscheinen, wird die evolutionäre Ökologie 
auf die Evolution und Anpassung von Populationen 
bezogen (»evolutionary ecology depends direct-
ly upon population systems since selection acts on 
populations that evolve and become adapted to their 
environments«167), die funktionale Ökologie dage-
gen auf die energetischen Aspekte eines Ökosystems 
(»All functional ecology is closely related, directly 
or indirectly, to the capture of radiant energy that ori-
ginates in the sun«168). J.S. Huxley bezieht den Ter-
minus ›evolutionäre Ökologie‹ 1954 auf den Ansatz 
E.T.H. Corners, der die Evolution nicht einzelner ta-
xonomischer Gruppen, sondern ganzer Ökosysteme 
untersucht (»the course of evolution, not of a parti-
cular natural group of plants, but of the ecological 
complex represented by the tropical forest«).169

Nichtgleichgewichtsparadigma
Neben die traditionellen Gleichgewichtsmodelle 
der Koexistenz treten seit den 1970er Jahren Nicht-
gleichgewichtsmodelle, bei denen die Fluktuation der 
Populationsgrößen einen integralen Betandteil der 
Systembeschreibung bilden. Besonders unter dem 
Ein uss der Arbeiten R. Mays wird das Chaos als 
ein Faktor in die Modellierung natürlicher Systeme 
integriert.170 Aus einfachen Interaktionen zwischen 
wenigen Komponenten eines Systems kann sich eine 
nichtlineare Dynamik entfalten, die eine Vorhersage 
der Entwicklung des Systems unmöglich macht.171

Seit den 1990er Jahren entwickelt sich dieser An-
satz zu einem Nichtgleichgewichts-Paradigma der 
Ökologie.172 Im Rahmen dieses Paradigmas wird die 
nur begrenzte Anwendbarkeit allgemeiner Gesetze 
des Populationswachstums herausgestellt, und es 
wird die Bedeutung des Zufalls und komplexer Inter-
aktionsformen mit einer nichtlinearen Dynamik als 
Ein ussgrößen gegenüber deterministischen Fakto-
ren betont. Daneben erhalten die einmaligen Bedin-
gungen jedes einzelnen untersuchten Systems eine 
verstärkte Aufmerksamkeit, und es wird der Wert 
pluralistischer Ansätze hervorgehoben.

Eine weitere theoretische Neuerung betrifft die 
Berücksichtigung der räumlichen Ordnung von na-
türlichen Systemen: Während in älteren Modellen 
meist von der räumlichen Homogenität des Sys-
tems ausgegangen wird, betonen neuere Modelle die 
räumliche Heterogenität: Eine genutzte Ressource 
liegt oft nicht räumlich kontinuierlich vor, sondern 
ist in lokale Flecken (»patches«) gegliedert. Das Vor-
liegen einer in Flecken gegliederten Umwelt kann 
zu anderen Mustern der Interaktion von Organismen 
führen als in einer homogenen Umwelt. So kann die 
Unterteilung der Ressource z.B. eine Koexistenz von 
konkurrierenden Arten ermöglichen, die in homoge-
ner Umwelt nach dem Konkurrenzausschlussprinzip 
unmöglich ist.173

Gesetze der Ökologie?
Umstritten ist in der Ökologie seit ihren Anfängen, 
inwiefern sie Gesetze enthält. Zahlreiche potenzielle 
Gesetze der Ökologie werden vorgeschlagen und in 
Listen zusammengeführt.174 Zu diesen gehören (vgl. 
Tab. 201): Liebigs Gesetz des Minimums175, Shel-
fords Gesetz der Toleranz176, Merriams Gesetz des 
Temperaturein usses auf die geogra sche Verteilung 
von Organismen177, Bergmanns Regel der Größenzu-
nahme in kälteren Regionen178, Verhulsts und Pearls 
Gesetz des Populationswachstums ( Population)179, 
Darwins Gesetz der Differenzierung von Populatio-
nen ( Evolution; Phyogenese)180; Lotkas und Volter-
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ras Gesetz der Populationszyklen ( Ko-
existenz)181, Sempers Gesetz der Nahrungs-
pyramide ( Ernährung)182; Thienemanns 
biozönotische Gesetze ( Biozönose)183, 
Gauses Gesetz des Konkurrenzausschlusses 
( Koexistenz)184 und Hutchinsons Gesetz 
der begrenzenden Ähnlichkeit (1959)185. Ob 
es sich bei allen diesen Regeln aber wirk-
lich um Gesetze handelt, wird kontrovers 
diskutiert. Viele Ökologen bestreiten dies, 
u.a. mit dem Argument, dass die für Ökolo-
gie fundamentalen Prozesse des Wachstums 
von Populationen keine allgemeingültigen 
Regelmäßigkeiten aufweisen.186 Das Fehlen 
einer allgemeinen ökologischen Theorie mit 
klaren Gesetzen wird auf die Komplexität 
und Vielgestaltigkeit ökologischer Systeme 
zurückgeführt.187

Reduktionismus und Holismus
Die Auseinandersetzungen um die ange-
messene Methodik der Ökologie sind im 
20. Jahrhundert von zwei grundsätzlich 
unterschiedlichen Orientierungen geprägt: 
einerseits ausgehend von der Seite der Sys-
temteile, also der einzelnen Organismen und 
ihrer Ansprüche, anderseits von der Seite des 
Systemganzen, des Ökosystems, und der Er-
fordernisse seines Erhalts. Schlagwortartig 
charakterisiert stehen sich damit der Indivi-
dualismus oder Reduktionismus und der Or-
ganizismus oder Holismus gegenüber.

Im Organizismus oder Holismus werden 
die Organismen als Organe eines übergeord-
neten Systems konzipiert. Dieses übergeord-
nete System bildet eine Funktionseinheit, in 
dem die Organismen verschiedener Arten 
jeweils unterschiedliche für den Systembe-
stand relevante Rollen oder Funktionen 
ausüben. Die übergeordneten Systeme wer-
den darüber hinaus als reale Einheiten der 
Natur betrachtet, die durch die Interaktion 
der Organismen konstituiert werden. Der 
individualistische Standpunkt sieht die Inter-
aktion der Organismen verschiedener Arten 
dagegen nicht als den entscheidenden Grund 
für die Verteilung der Organismen, sondern 
interpretiert die Vereinigungen von Organis-
men verschiedener Arten an einem Ort als 
Aggregationen, die sich lediglich aus Über-
schneidungen der individuellen Ansprüche 
ergeben. Diese Aggregationen stellen nach 
individualistischer Überzeugung damit auch 

Autökologie:
1. Liebigs Gesetz des Minimums (1855)
Das Wachstum einer P anze (oder allgemein: die Geschwindigkeit 
eines Prozesses) ist durch denjenigen Faktor bestimmt, der im Mi-
nimum vorhanden ist.

2. Shelfords Gesetz der Toleranz (1911)
Die Existenz und Fortp anzung der Organismen einer Art ist für je-
den Faktor der Umwelt allein innerhalb eines bestimmten Bereichs 
möglich (»law of toleration«): »the presence or absence, or success 
of a species or group of species, its numbers, sometimes its size, 
etc., are largely determined by the degree of deviation of a factor 
or factors from the range of optimum of the species or group of 
species«.

3. Merriams Gesetz des Temperaturein usses (1894)
Der Faktor der Temperatur ist entscheidend für die geogra sche 
Verteilung von Organismen. Die Grenze zu den Polen wird durch 
die Jahressummentemperatur bestimmt, die Grenze zum Äquator 
durch die mittlere Temperatur der wärmsten Jahresperiode.

Demökologie:
4. Verhulsts und Pearls Gesetz des Populationswachstums 
(1838; 1920)
Das Wachstum einer Population folgt dem S-förmigen Verlauf einer 
logistischen Kurve, mit den höchsten Wachstumsraten bei mittlerer 
Populationsgröße.

5. Darwins Gesetz der Differenzierung von Populationen 
(1859)
Aufgrund der Konkurrenz um die gleichen Ressourcen haben die 
Individuen einer Population einen Vorteil, die sich in ihren Ansprü-
chen von den Artgenossen am meisten unterscheiden.

6. Lotkas und Volterras Gesetz der Populationszyklen (1925; 
1926)
Populationen von zwei Arten, deren Wachstum voneinander ab-
hängt, (durch Konkurrenz, Räuber-Beute-Verhältnisse oder parasiti-
sche Beziehungen) durchlaufen periodische Größenschwankungen.

Synökologie:
7. Sempers Gesetz der Nahrungspyramide (1880)
Je höher die trophische Ebene in einer Nahrungskette ist, desto ge-
ringer ist die Anzahl oder Masse der Individuen auf dieser Ebene.

8. Thienemanns biozönotische Gesetze (1918)
Eine Biozönose ist umso artenreicher, je näher ihre abiotischen Ver-
hältnisse dem Optimum für die meisten Arten und je variabler ihre 
Lebensbedingungen sind.

9. Gauses Gesetz des Konkurrenzausschlusses (1934)
Die Organismen zweier Arten mit gleichen ökologischen Ansprü-
chen können nicht im gleichen Raum dauerhaft koexistieren.

10. Hutchinsons Gesetz der begrenzenden Ähnlichkeit (1959)
In einer Gemeinschaft von Organismen verschiedener Arten mit 
ähnlichen Umweltansprüchen ermöglicht eine begrenzende Ähn-
lichkeit zwischen den Organismen (z.B. feste Größenverhältnisse) 
eine Koexistenz der Arten, die andernfalls aufgrund der Konkurrenz 
ausgeschlossen wäre.

Tab. 201. Zehn »Regeln« und »Gesetze« der Ökologie.
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keine realen Einheiten dar und können nicht mittels 
objektiver Kriterien abgegrenzt werden ( Biozöno-
se). Die Wurzeln des ökologischen Organizismus 
liegen in holistischen Ansätzen des 19. Jahrhunderts 
und nden ihren Ausdruck etwa in Thienemanns Vor-
stellung von Lebensgemeinschaften als überindividu-
elle Ganzheiten, Clements Theorie der Entwicklung 
ökologischer Gemeinschaften zu einer stabilen Kli-
max oder auch noch Odums Analyse von Ökosyste-
men als abgrenzbaren natürlichen Einheiten.

Wissenschaftlicher Status
Der wissenschaftliche Status der Ökologie wird 
seit den 1980er Jahren intensiv diskutiert. Vor al-
lem wegen des weitgehenden Fehlens von Gesetzen 
wird der Ökologie allgemein attestiert, eine noch 
»unreife« oder »anomale« Wissenschaft zu sein.188 
Aufgrund ihres starken Bezugs zu Fragen des Natur- 
und Umweltschutzes gilt sie außerdem nicht als eine 
Grundlagenwissenschaft, sondern eher als eine an-
gewandte Wissenschaft.189 Der besondere Status der 
Ökologie wird meist darauf zurückgeführt, dass sie 
es mit besonders komplexen und vielfältigen Gegen-
ständen zu tun hat, für die sich keine übergreifenden 
Gesetze formulieren lassen.190 Die Komplexität be-
dingt einige methodische Besonderheiten (vgl. Tab. 
202), insbesondere die Schwierigkeit, eine Kontrolle 
der Randbedingungen für Experimente unter Frei-
landbedingungen und damit die Wiederholung der 
Experimente sicherzustellen.191 Bei Versuchen mit 
Modellökosystemen unter Laborbedingungen bleibt 
dagegen die Übertragbarkeit der Ergebnisse auf die 
natürlichen Verhältnisse fraglich.192 Die Ökologie 
wird daher als eine Wissenschaft der Fallstudien be-
schrieben.193 Viele ihrer basalen Begriffe sind noto-
risch unklar und werden mit wechselndem Gehalt ge-
füllt, z.B. Biozönose, Ökosystem, Gleichgewicht 
oder Nische.194

Viele in der Ökologie verwendete Größen (wie 
›Koexistenz‹ oder ›Gleichgewicht‹) stellen aggregie-
rende Parameter dar, d.h. ihr Wert wird von verschie-
denen Faktoren gleichzeitig in unterschiedlich star-
kem Ausmaß bestimmt. In Bezug auf diese Größen 
wird deshalb von einer »multiplen Verursachung« 
gesprochen.195 Eine Anwendung strengen Schließens 
(Platt 1964: »strong inference«196) ist unter dieser 
Voraussetzung erschwert. Denn strenges Schließen 
setzt immer Hypothesen voraus, die echte Alterna-
tiven sind und die Möglichkeiten der Verursachung 
erschöpfen. Wenn aber simultan wirkende Fakto-
ren zu einer komplexen Größe beitragen, kann kein 
Schlüsselexperiment zum Ausschluss eines dieser 
Faktoren führen.197 Es lässt sich vielmehr zeigen, 

dass die Annahme, es liege eine allein hinreichende 
Bedingung als Ursache vor, bei Prozessen, die durch 
mehrere notwendige aber allein nicht hinreichende 
oder mehrere hinreichende aber nicht notwendige 
(und sich gegenseitig nicht ausschließende) Bedin-
gungen zustande kommen, den Erkenntnisfortschritt 
aufhalten kann.198

Trotz dieser methodischen Besonderheiten wird 
die Ökologie aber doch meist als eine basale Sub-
disziplin der Biologie mit einem eigenen Gegen-
standsbereich angesehen ( Biologie: Tab. 40). Sie 
beschreibt Phänomene auf der Ebene der Interaktion 
von Populationen, auf der emergente Eigenschaften 
und Gesetze auftreten, die nicht ausgehend von einer 
niederen Ebene beschreibbar sind.199

Humanökologie
Studien zu den ökologischen Verhältnissen der Spe-
zies Mensch laufen seit Beginn des 20. Jahrhunderts 
unter dem Titel Humanökologie (Hayes 1908: »hu-
man ecology«: »a study of the geographic conditions 
of human culture«200). Systematische Darstellungen 
der Veränderungen der Erde unter dem Ein uss des 
Menschen werden seit Ende des 19. Jahrhunderts ge-
schrieben.201 Seit der ersten Hälfte des 20. Jahrhun-
derts werden einerseits von Biologen die sozialen 
Interaktionen des Menschen ausgehend von ökolo-
gischen Modellen beschrieben202, und es wird ande-
rerseits von Soziologen eine ökologische Perspekti-
ve eingenommen203. Für manche Biologen erscheint 
dabei die Ökonomie des Menschen als seine Öko-
logie204; auch die Geogra e wird von einigen Auto-
ren als ›Humanökologie‹ bezeichnet (Barrow 1923: 
»Geography as human ecology«)205.

Ökologie als umfassende Naturwissenschaft
Bereits seit den 1930er Jahren wird der Titel ›Ökolo-
gie‹ nicht nur für eine wissenschaftliche Teildisziplin 
der Biologie in Anspruch genommen, sondern auch 
für eine umfassende Naturwissenschaft oder Weltan-
schauung. K. Friederichs ist 1934 der Auffassung, in 
der Analyse einer Gemeinschaft von Organismen an 
einem Ort seien alle Naturwissenschaften beteiligt. 
Insofern die Ökologie auf das Ganze eines Systems 
abziele, bilde die Ökologie eine »vielen Wissen-
schaften gemeinsame Methode«.206 Innerhalb der 
Naturwissenschaften sei die Ökologie als »Lehre 
vom Verhalten der Naturerscheinungen zueinander« 
die »oberste Synthese« in Form einer »Wissenschaft 
von der Natur«.207 In die gleiche Richtung weisend, 
bezeichnet A. Thienemann die Ökologie 1941 als 
eine »alle Zweige der Naturkunde verbindende ›Brü-
ckenwissenschaft‹« und versteht sie einfach als »die 
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Lehre ›vom Haushalt der Natur‹«.208 Später nennt 
Friederichs die Ökologie einen »Überbau über den 
verschiedenen Disziplinen« oder – im Anschluss an 
H. Weber – »eine Dachwissenschaft«209; sie brin-
ge einen bestimmten »Gesichtspunkt«, nämlich 
den Aspekt der Ganzheit und Interaktion der Fak-
toren, zur Geltung. Als Terminus für die Ökologie 
in diesem Verständnis verwendet Friederichs den 
Ausdruck Hologra e (»Holographie«)210 (angelehnt 
an Thienemanns Begriff der Hologra schen Stufe 
für die »Allgemeine Ökologie oder die Lehre vom 
Haushalt der Natur«211). F. Schwerdtfeger führt 1963 
dafür den Ausdruck Holökologie (»Hol-Ökologie«) 
ein.212

Ökologie als Weltanschauung
Der holistische Ansatz der Ökologie prädestiniert 
diese biologische Teildisziplin für eine weltan-
schauliche Inanspruchnahme: Weltanschaulich 
gedeutet erscheint die Natur im ökologischen Den-
ken als integriertes Gefüge von wechselseitigen 
Abhängigkeiten, in dem auch der Mensch seinen 
Platz zu nden hat. Viele moderne Schlagworte wie 
›Holismus‹, ›Dezentralismus‹ und ›verteilte Kon-
trolle‹ lassen sich unmittelbar mit dem Ansatz der 
Ökologie verbinden. Mit Ökologie in diesem Sin-
ne ist die Vorstellung eines Gleichgewichts in der 
Natur verknüpft, das nicht nur deskriptiv beobachtet 
werden kann, sondern auch normative Konsequen-
zen für das Handeln des Menschen haben soll. Der 
Ökologie wird daher schon früh das Potenzial der 
Integration von Natur- und Geisteswissenschaften 
zugeschrieben (Lindeman 1940: »Ecology: an ins-
trument for the integration of science and philoso-
phy«).213 

Bezweifelt wird aber auch, dass eine einzelne 
Disziplin diesem Anspruch überhaupt gerecht wer-
den kann. H.-M. Enzensberger stellt 1973 kritisch 
fest, dass der Ökologie »ein Totalitätsanspruch zu-
gewachsen ist, dem sie in keiner Weise gewachsen 
ist«.214 In ideologiekritischer Perspektive erscheint 
Enzensberger außerdem »die Beschäftigung mit der 
ökologischen Krise als ein reines Überbauphäno-
men, nämlich als Ausdruck der Dekadenz der bür-
gerlichen Gesellschaft. Die Bourgeoisie kann ihren 
eigenen bevorstehenden Untergang nur als Welt-
untergang begreifen«.215 Solche selbst ideologisch 
geleiteten Einschätzungen nden sich seit Mitte der 
1970er Jahre aber kaum noch; denn das Thema der 
Ökologie wird bekanntlich bevorzugt von der poli-
tischen Linken besetzt.

Wegen der Berücksichtigung auch ethischer und 
ästhetischer Aspekte diskutieren J. Cramer und W. 

1. Methodischer Holismus
Kennzeichnend für den methodischen Ansatz der Ökologie 
ist die Analyse eines Systems vor dem Hintergrund seiner 
inneren und äußeren Vernetzung, d.h. die Kontextualisie-
rung seiner Komponenten.

2. Integrationsdisziplin
Die Ökologie schließt die Vernetzung und Integration des 
Wissens aus anderen biologischen Teildisziplinen ein.

3. Dominanz des »schwachen Schließens«
Wegen der komplexen Natur der analysierten Phänomene 
bestehen in der Ökologie häu g mehrere, sich wechselsei-
tig nicht ausschließende Ursachen nebeneinander.

4. Dominanz des Deskriptiven
Für die Ökologie lassen sich kaum allgemeine Gesetze for-
mulieren; viele Aussagen haben daher eine nur lokale Gül-
tigkeit (»Wissenschaft der Fallstudien«).

5. »Natürliche Experimente«
Aufgrund der Untersuchung von Organismen in ihrem na-
türlichen Lebensraum bestehen in der Ökologie nur geringe 
Möglichkeiten zur Kontrolle der Randbedingungen.

6. Konzeptuelle Unschärfe
Viele zentrale Begriffe der Ökologie sind in ihrer Bedeu-
tung unscharf und in ihrem Wert zur Bezeichnung realer 
Einheiten umstritten (z.B. ›Ökosystem‹, ›Biozönose‹, 
›Umwelt‹). Die konzeptuelle Unschärfe manifestiert sich 
einerseits darin, dass viele Ausdrücke verschiedene neben-
einanderbestehende Bedeutungen haben (Polysemie, z.B. 
›Gemeinschaft‹, ›Nische‹) und dass andererseits umgekehrt 
verschiedene Ausdrücke sich in ihrer Bedeutung ähneln 
(Synonymie, z.B. ›Nische‹-›Rolle‹, ›Biotop‹-›Habitat‹).

7. Enge Bindung an Nachbardisziplinen
Die Ökologie weist eine ausgesprochene Nähe und z.T. 
Überschneidung mit anderen biologischen Teildisziplinen 
auf, z.B. der Ethologie, Evolutionsbiologie und Biogeo-
gra e; auch zu außerbiologischen Disziplinen besteht nicht 
immer eine scharfe Abgrenzung, z.B. zur Geogra e und 
Ökonomie.

8. Starker Anwendungsbezug
Ökologisches Wissen weist vielfach einen unmittelbaren 
Anwendungsbezug auf, z.B. in der (nachhaltigen) Fische-
rei-, Land- und Forstwirtschaft sowie in Natur- und Um-
weltschutz.

9. Ausgeprägte weltanschauliche Dimension
Die historischen Wurzeln der Ökologie liegen in einer ganz-
heitlichen Naturerfahrung (»Humboldtsche Wissenschaft«); 
später wird ihr Ansatz für eine Haltung des Respekts gegen-
über der Natur in Anspruch genommen.

10. Normative Komponente
Für das strategische Handeln des Menschen im Sinne des 
langfristigen Überlebens seiner Gattung führt das ökologi-
sche Wissen unmittelbar normative Implikationen mit sich.

Tab. 202. Methodische Besonderheiten der Ökologie.
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van den Daele die Ökologie 1980 als alternative Wis-
senschaft.216 Der integrierende Ansatz legt daneben 
die Propagierung der Ökologie als Leitwissenschaft 
nahe (Amery 1977; zu diesem Begriff Biologie).217 
Schließlich wird sie darüber hinaus als säkulare Reli-
gion aufgefasst218 (vgl. Bolz & Bosshart 1995: »Natur 
ist der Götze unserer Zeit, und Ökologie ersetzt zu-
nehmend die Theologie«219). In diesem Zusammen-
hang wird der Ökologie ein subversives Potenzial zu-
geschrieben, insofern sie gegen ein auf bedingungs-
loses Wachstum gerichtetes Wirtschaften opponiert 
und zu einer nachhaltigen Wirtschaft ermahnt.220 Die 
Ursprünge dieser subversiven Tendenz der Ökologie 
können in der romantischen Vision einer holistischen 
Natur gesucht werden.221 Im 20. Jahrhundert ndet 
sie ihren Ausdruck in biozentrischen Ethiken und 
dem Ideal eines naturverbundenen Lebens, z.B. in 
A. Leopolds Land-Ethik (»Land Ethic«) von 1949.222 
Leopold ruft dort zu einem Umgang mit der Natur 
auf, der nicht durch Besitz und Ausbeutung, son-
dern durch Liebe und Respekt (»love and respect«) 
gekennzeichnet ist.223 Neben diesen individuellen, 
auf den direkten Kontakt mit der Natur setzenden 
Ansätzen ist die Ökologie heute aber v.a. mit dem 
staatlich organisierten Management der Ressourcen 
verbunden.

Entgegen der weltanschaulichen Inanspruchnahme 
ist allerdings nicht die durchgängige »Solidarität« der 
Komponenten das alles beherrschende Prinzip der 
Ökologie. Die Instrumentalisierung der Ökologie für 
das holistische Bild einer durchweg auf wechselsei-
tigem Angewiesensein und gegenseitiger Unterstüt-
zung beruhenden Natur ist daher nicht ganz berech-
tigt. Von der Systematik der Biologie her geurteilt, 
wäre es naheliegender, eine solche Weltanschauung 
Physiologie zu nennen. Denn die Physiologie ist eher 
als die Ökologie als eine reine Lehre der Wechsel-
seitigkeit zu konzipieren; für sie spielen die für die 
Theorie der Ökologie so zentralen Konzepte der Kon-
kurrenz und der Räuber-Beute-Beziehungen keine 
fundierende Rolle. Für die weltanschauliche Nutzung 
einer Wissenschaft scheint aber weniger das methodi-
sche Fundament als die mit ihr verbundenen pragma-
tischen Techniken entscheidend. Diesbezüglich ist die 
»grüne« Ökologie, die es mit dem Verhältnis von gan-
zen Organismen untereinander zu tun hat, attraktiver 
als die auf einem jahrhundertealten tierquälerischen 
Handwerk aufbauende »rote« Physiologie. 

In der De nition der Ökologie als der Wissenschaft 
vom Kampf ums Dasein (Cooper 2003: »the science 
of the struggle for existence«224) kommt die begrenz-
te Eignung der Ökologie für die wissenschaftliche 
Fundierung einer harmonischen Weltanschauung 

Globaler Biomassebestand
organisch gebundene Biomasse (kg):
Meer 3,9x1012

Land 1,8x1015

Fossil 1019

davon konzentriert in Kohle, Erdöl, etc. 5x1015

Biomasse pro Fläche (kg/m2):
Meer 0,01
Land 12
Globale Biomasseproduktion
Nettoprimärproduktion (kg/a):
Meer 55x1012

Land 115x1012

Energiespeicherung (kJ/a):
Meer 1,0x1012

Land 2,0x1012

jährl. Nettoprimärproduktion 
pro Fläche (g/m2a):
Meer 150
Land 770
Verhältnis Biomasseproduktion 
zum Bestand
Wald 0,04
Grasland 0,3
Wasser 17
Nahrungsnutzungsef zienz
Konsumtionsef zienz 
(Verhältnis der Masse aufgenom-
mener zur verfügbaren Nahrung):
Herbivoren 5-25%
Karnivoren 50-100%
Assimilationsef zienz 
(Verhältnis der Masse assimilierter 
Stoffe zur aufgenommenen Nahrung):
Herbivoren 30%
Karnivoren 80%
Produktionsef zienz 
(Verhältnis von produzierter Biomasse 
zur Masse assimilierter Stoffe)
Wirbellose 30%
Warmblütige Wirbeltiere 1%
Nahrungsketten
durchschnittliche Länge der meisten
Nahrungsketten (in Stufen) 3-4
Anteil der Arten in den Kategorien:
reine Konsumenten (Top-Räuber) 30%
Intermediäre (Räuber und Gejagte) 50%
reine Beute (basale Konsumenten) 20%
Diversität 
Säugetierarten in Deutschland und Peru 90
Säugetierarten in Peru 469
Sprossp anzenarten in Deutschland u.  2.500
Sprossp anzenarten in Peru 18.000

Tab. 203. Ökologie in Zahlen (nach Whittaker, R.H. (1975). 
Communities and Ecosystems; Begon, M., Harper, J.L. & 
Townsend, E. (1986). Ecology; IUCN 2006).
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zum Ausdruck. Deutlich wird in dieser Formel die 
Auffassung, dass der Gegenstand der Ökologie or-
ganisierte Systeme sind, die selbst wiederum aus 
organisierten und auf ihr Überleben ausgerichteten 
Untereinheiten bestehen. Mit dieser Bezeichnung 
wird betont, dass nicht nur die Symbiose, sondern 
auch die Konkurrenz unter den Organismen konstitu-
tive Momente von ökologischen Systemen sind (wie 
dies bereits Haeckel in seinen ersten De nitionen der 
Ökologie herausstreicht; vgl. Tab. 198). Dieser Be-
zug der wissenschaftlichen Ökologie zu den Konzep-
ten ›Kampf‹ und ›Konkurrenz‹ markiert genau den 
Unterschied zur weltanschaulichen Inanspruchnah-
me der Ökologie, denn, wie L. Trepl 1987 bemerkt: 
»Im ›ökologischen Weltbild‹ kommt der Kampf ums 
Dasein eigentlich gar nicht vor«.225

Einiges spricht dafür, die naturhistorische Herkunft 
der Ökologie als Grund für ihre Inanspruchnahme als 
»Leitwissenschaft« anzusehen.226 Aus ihren naturhis-
torischen Quellen stammt auch die stark idiogra -
sche Färbung mancher Bereiche der Ökologie, d.h. 
ihr Abzielen nicht auf allgemeine Gesetze, sondern 
individuelle Verhältnisse. Ein Grund für die Attrak-
tivität der Ökologie liegt daneben in ihrer Wahrneh-
mung als einer Wissenschaft des Lebens auf globaler 
Ebene. Nicht die partikularen Verhältnisse einzelner 
Organismen, sondern ihre Wechselseitigkeit und ihr 
Zusammenwirken in höher geordneten Systemen, 
letztlich auf planetarer Ebene, bilden ihren Untersu-
chungsgegenstand.

Biozönotische und funktionelle Ordnung
Als eine gegenüber der Physiologie distinkte Teildis-
ziplin der Biologie kann die Ökologie gerade deshalb 
angesehen werden, weil sie die Organisation von be-
reits organisierten und auf ihre Selbsterhaltung hin 
stabilisierten Einheiten untersucht. Würde sich die 
Ökologie in einer funktionalen Beurteilung des po-
sitiven gegenseitigen Verhältnisses von Organismen 
zueinander erschöpfen, dann würde sie lediglich als 
eine andere Physiologie verstanden, die das im Gro-
ßen untersucht, was die Physiologie im Kleinen zum 
Gegenstand hat. Weil die Komponenten ökologischer 
Systeme, die Organismen, aber durch weitgehende 
Autonomie und interne Stabilisierung gekennzeich-
net sind, ist ihre Wechselseitigkeit durch Phänomene 
ausgezeichnet, die über eine synergistische Wechsel-
wirkung hinausgehen, nämlich gegenseitige Konkur-
renz und Ausbeutung. Konkurrenz und Ausbeutung 
zwischen organisierten Systemen unterscheiden öko-
logische Beziehungen grundsätzlich von physiologi-
schen. Anders als die Wechselwirkung der Organe in 

einem Organismus erschöpft sich die Wechselwir-
kung von Organismen untereinander daher nicht in 
ihrer gegenseitigen Organfunktion; d.h. neben dem 
auch vorhandenen kooperativen Verhältnis steht in 
der Ökologie immer ein Konkurrenzverhältnis der 
Organismen untereinander. Ein solches Konkurrenz-
verhältnis kann auch zwischen den organisierten Ein-
heiten eines Organismus (z.B. den Zellen) bestehen 
(wie dies W. Roux 1881 mit seiner Übertragung des 
darwinschen Gedankens des »struggle for existence« 
auf den »Kampf der Theile im Organismus« behaup-
tet227). 

Wird die Frage nach Interaktion versus Konkur-
renz/Ausbeutung als methodische Unterscheidung 
verstanden (systembegründende funktionale Beurtei-
lung versus dekomponierende individualistische Per-
spektive), ließe sich aber auch argumentieren, dass 
das Verhältnis der Teile in einem Organismus nur so-
weit Gegenstand der Physiologie (oder Allelologie; 
Physiologie) ist, als es auf Kooperation beruht. Die 

Unterscheidung von Physiologie und Ökologie wäre 
damit eine methodische und keine faktische Frage; 
sie würde sich an der Perspektive auf einen Gegen-
stand festmachen, nicht an der Klassi kation von 
Gegenständen.

Die zentrale Bedeutung der Verhältnisse der Kon-
kurrenz und Ausbeutung für die Ökologie ergibt sich 
aus der Konstitution von Organismen als offenen 
Systemen, die ihre Identität nur erhalten können, in-
dem sie Ressourcen aus der Umwelt verbrauchen. Bei 
gemeinsamer Nutzung einer begrenzten Ressource 
setzt also eine Konkurrenz um diese ein. Neben dem 
symbiotischen Verhältnis zueinander stehen Orga-
nismen in ökologischer Perspektive also immer auch 
in einem antagonistischen Verhältnis zueinander: 
Methodisch bildet die Ökologie keine reine Wech-
selseitigkeitslehre wie die Physiologie (Allelologie), 
sondern sie behandelt die Wechselseitigkeit von Sys-
temen, die auch ein antagonistisches Verhältnis zuei-
nander haben (und könnte daher ›Agono-Allelologie‹ 
genannt werden; s.o.).

Aufgrund dieses Unterschieds zwischen dem Mu-
tualismus der Glieder in einem Organismus und dem 
Antagonismus der Glieder in einer Biozönose kons-
tatiert A. Remane 1950 zwei »Ordnungsformen der 
lebenden Natur«: auf der einen Seite die »funktionel-
le Ordnung« des Organismus, der Zelle und der sozi-
alen Organisationen innerhalb einer Organismenart, 
wie z.B. die Bienen-, Ameisen- und Termitenstaaten; 
auf der anderen Seite die »biozönotische Ordnung« 
der Lebensgemeinschaften verschiedener Arten, die 
durch den »Kampf« der Glieder untereinander be-
stimmt sei.228 Die biozönotische Ordnung ist für Re-
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mane durch verschiedene Eigenarten gekennzeichnet: 
In ihr liege keine systeminterne Bildung der Teile, 
sondern »eine Komposition fertiger Teile« vor229; die 
Individuen seien nicht an das einzelne System gebun-
den, sondern »zum Austausch innerhalb der Systeme 
fähig«230, und sie stelle keine »Funktionskette«, son-
dern eine »Abhängigkeitskette« dar231, weil die Teile 
nur jeweils im Sinne des Erhalts von sich selbst und 
nicht vom Gesamtsystem wirkten. Auch in der Art 
der Regulation unterscheiden sich nach Remane die 
funktionellen und biozönotischen Ordnungen. Wäh-
rend in dem Organismus die Regulation »an beste-
hende Regulationsfunktionen geknüpft« sei232, könne 
in der Biozönose »nur die Quantität der Teile (Arten) 
reguliert werden«233, so dass eine fortbestehende Ko-
existenz auf dem Prinzip des »Kampfs ums Dasein« 
aufbaue und allein »durch die gegenseitige Kompen-
sation von Vermehrung und Vernichtung« ermöglicht 
werde234. In der zeitgenössischen deutschsprachigen 
Tierökologie werden Remanes Vorstellungen zustim-
mend aufgenommen235, danach weitgehend verges-
sen. H.-W. Koepcke sieht die funktionelle Ordnung 
1974 durch ein »Miteinander« und »Füreinander« 
charakterisiert, die biozönotische dagegen durch ein 
»Gegeneinander«, »Nebeneinander« und »Durchei-
nander«.236

Auch die Physiologie eines mehrzelligen Organis-
mus kann als Organisationslehre zweiter Ordnung 
betrachtet werden, weil auch in ihr eine Organisa-
tion von schon in sich organisierten Einheiten, den 
Zellen, thematisch ist. Der Unterschied zwischen 
Mehrzeller-Physiologie und Ökologie folgt daraus, 
dass die Ökologie es mit räumlich zerstreuten, nicht 
kompakt-gestalthaften und sich nicht reproduzieren-
den Systemen zu tun hat, in denen aufgrund dieser 
fehlenden morphologischen Zusammenfassung eine 
weitgehende Autonomie der Komponenten besteht. 
Die Konkurrenz zwischen Zellen und Zelllinien im 
Organismus, die auch möglich ist237, wird durch ihre 
ausgeprägte Interdependenz und Mechanismen der 
Selektion minimiert: Jede einseitige Ausbeutung 
des Organismus durch seine Teile wirkt unmittelbar 
auf die Teile selbst zurück, denn jeder Teil erleidet 
selbst Nachteile, weil alle gemeinsam eine Schick-
salsgemeinschaft bilden. Wichtigster Faktor für die 
Verbindung ist die Unmöglichkeit der Teile, sich un-
abhängig von den anderen fortp anzen zu können. 
Die nur in der Kooperation mögliche Fortp anzung 
ist so das Bindeglied, das die organisierten Teile des 
Organismus aneinander kettet.

Eine der Fortp anzung analoge Einrichtung ndet 
sich in der ökologischen Beziehung der Organismen 

funktionelle Ordnung

unmittelbarer räumlicher Zusammen-
schluss der Teile in einer morphologi-
schen Einheit

durchgehende Kooperation

kein Verlassen des Systems möglich

Reproduktion der Teile ist an die 
Reproduktion des Gesamtsystems 
gekoppelt

das System verfügt über spezi sche 
Einrichtungen der Regulation und 
Integration (wie ein Hormon- oder 
Nervensysem)

Variation und differenzielle Re-
produktion bedingt eine Selektion 
zwischen den Systemen, die zu einer 
Konkurrenz der Systeme um Repro-
duktion führt

Kriterium

räumlicher Zusammenhalt

Verhältnis der Teile zueinander

Opportunismus der Teile: Systemwechsel

Reproduktion der Teile

Regulation und Integration

Selektion

biozönotische Ordnung

kein unmittelbarer räumlicher Zusam-
menhalt der Teile

Kooperation und Konkurrenz

Lokomotion bis zum Verlassen des 
Systems möglich

aufgrund des Systemwechsels ist 
die Reproduktion der Teile von der 
Reproduktion des Gesamtsystems 
entkoppelt

Einrichtungen der zentralen Regu-
lation und Integration liegen nicht 
notwendigerweise vor

Aufgrund fehlender Reproduktions-
mechanismen besteht keine Selektion 
zwischen Systemen

Tab. 204. Unterschiede der funktionellen und biozönotischen Ordnung der lebenden Natur.
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zueinander nicht. Wegen des verbreiteten ökologi-
schen Opportunismus können sich viele Organismen 
nicht nur in einem System fortp anzen, sondern sie 
wandern zwischen verschiedenen Systemen. Dieses 
opportunistische Verhalten der Organismen, ihr sys-
temübergreifendes Wandervermögen, verhindert eine 
dauerhafte Abgeschlossenheit von Ökosystemen. Für 
die Organismen macht es ihr Opportunismus mög-
lich, dass es eine auch über Generationen hinweg 
erfolgreiche, und damit über Selektion stabilisierte 
Strategie sein kann, die Ressourcen eines Systems 
einseitig auszubeuten. Organismen sind daher nicht 
in dem Maße an ihr ökologisches System gebunden 
wie die Zellen an ihren Organismus gekettet sind. 
Letztlich liegt damit in der durch ihre Mobilität er-
möglichten Flexibilität der Organismen der Grund 
dafür, dass sie in Konkurrenz zueinander stehen kön-
nen und keine harmonische Ganzheit bilden müssen, 
wie sie im Organismus gegeben ist. 

In einem Organismus wirkt jedes nicht-koopera-
tive, ausbeuterische Verhalten eines Teils (als Typ), 
vermittelt über Selektion, negativ auf diesen Teil 
selbst zurück; in einem Ökosystem kann sich dage-
gen ein Organismus (als Typ), der ein ausbeuteri-
sches, systemschädigendes Verhalten zeigt, ebenfalls 
über Selektion vermittelt, den negativen Rückwir-
kungen auf sich selbst entziehen, indem er das Sys-
tem verlässt. 

Der Grund für die Verbreitung der bis zur Zer-
störung reichenden Ausbeutung des Systems durch 
seine Komponenten im Falle von Ökosystemen im 
Gegensatz zur physiologischen Situation ist letztlich 
darin zu sehen, dass Ökosysteme Organisationen 
darstellen, die keiner Selektion unterliegen, die also 
nicht im Hinblick auf ihre Regulation und Reproduk-
tion optimiert sind. Ökosysteme sind in vielen Fällen 
offenbar nicht wie Organismen integriert und regu-
liert – oder vorsichtiger formuliert: konzeptionell 
wird darauf verzichtet, die Regulation zu einem not-
wendigen Kriterium für das Vorliegen eines Öko-
systems zu machen. Das Fehlen dieser Regulation ist 
wahrscheinlich ein kontingentes Faktum des Lebens 
auf der Erde – das sich in erdgeschichtlichen Zeitho-
rizonten aber noch ändern kann. 

Die terminologische Konsequenz daraus könnte 
folgende sein: Nur organisierte Systeme, die zugleich 
einer solchen Selektion unterliegen, dass sie als Gan-
ze auf ihre Selbsterhaltung hin reguliert sind und als 
Ganze ihre Reproduktion optimieren, werden als 
›Organismen‹ bezeichnet. Ökosysteme sind dagegen 
Systeme, die zwar organisiert sind, zwischen denen 
aber keine starke Selektion etabliert ist, die eine au-
tonome Reproduktion und einen Systemwechsel ih-

rer Teile verhindert. Ökosysteme können daher nicht 
durch ihre Regulation als Ganze bestimmt werden, 
sondern müssen sowohl durch die Kooperation wie 
die Konkurrenz zwischen ihren Teilen charakterisiert 
werden.

Ein älterer Versuch zur Differenzierung zwischen 
physiologischen und ökologischen Systemen geht 
davon aus, dass die Systeme, die in der Ökologie als 
Organisationen bestimmt werden, keine räumliche 
Geschlossenheit in einem lückenlosen Körper auf-
weisen. Im Gegensatz zum »Verbundgefüge« der Tei-
le eines organischen Körpers können die körperlich 
nicht vereinigten Gefüge von Lebewesen, zwischen 
denen ökologische Wechselwirkungen bestehen, mit 
R. Wolterecks Begriff als Verteilgefüge bezeichnet 
werden.238 Denn die Komponenten dieser Systeme, 
die Organismen, verfügen über eine Art von Mobili-
tät, Flexibilität und Opportunismus, die keine strenge 
Bindung an einzelne Systeme voraussetzt. Die Öko-
logie kann demzufolge als die Organisationslehre 
von räumlich zerstreuten Systemen, von Systemen, 
deren Elemente keine dauernde Kontiguität aufwei-
sen und die damit keine Gestalteinheiten bilden, be-
stimmt werden.

Hinsichtlich der Integration und Regulation könnte 
damit auch ein Kontinuum zwischen Organismen und 
Ökosystemen angenommen werden. Die Integration 
des Systems könnte z.B. mittels V.N. Beklemishevs 
Konzept des »Grads der Mutualität« gemessen wer-
den: Ein System tendiert umso mehr zur Form eines 
Organismus, je stärker seine Teile ihre Individualität 
aufgeben und ihre Tätigkeit und Erhaltung der Erhal-
tung des Systems unterordnen ( Organismus: »Orga-
nismizität«; Abb. 357).239

Autökologie, Synökologie und Demökologie
Die Unterscheidung von Aut- und Synökologie ist 
abgeleitet von der Gliederung der P anzengeogra-

e in aut- und synökologische, die C. Schröter 1902 
einführt.240 Die Synökologie betrifft nach Schröter 
die »Oekologie der P anzengesellschaften«; die 
autökologische P anzengeogra e hat es dagegen 
mit der »Oekologie der einzelnen Spezies« zu tun.241 
Schröter trennt mit seiner terminologischen Gegen-
überstellung von Autökologie und Synökologie die 
beiden Hinsichten, die von Haeckel im Begriff der 
Ökologie vereint wurden: das Studium der Bezie-
hungen des Organismus zu seiner Umwelt und der 
Wechselbeziehungen der Organismen verschiedener 
Arten zueinander (s.o.).

Zur Bezeichnung einer dritten grundlegenden öko-
logischen Disziplin führt F. Schwerdtfeger 1963 den 
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Terminus Demökologie ein.242 Das Bezugsobjekt der 
Autökologie ist nach Schwerdtfeger der Organismus, 
das der Synökologie das »heterotypische Organis-
menkollektiv« und das der Demökologie das »homo-
typische Organismenkollektiv (Population)«.243 Die 
Ökologie von Arten heißt auch mit einem Terminus, 
den G. Turesson 1923 prägt, Genökologie (»geneco-
logy«).244

Eine ähnlich gelagerte Unterscheidung führt C.C. 
Adams 1913 ein, indem er zwischen Individual-
ökologie (»individual ecology«), Aggregatökologie 
(»aggregate ecology«) und Assoziationsökologie 
(»associate ecology«) unterscheidet.245 Ein ökologi-
sches Aggregat besteht nach Adams aus Organismen, 
die zur gleichen Verwandtschaftsgruppe gehören, 
z.B. den Angehörigen einer Familie; eine ökologi-
sche Assoziation setzt sich dagegen aus Organismen 
verschiedener taxonomischer Einheiten zusammen, 
die den gleichen Lebensraum bewohnen.

Das Konzept der Autökologie wird 1979 von W. 
Schwenke vehement abgelehnt, weil es seiner Mei-
nung nach keine eigene Wissenschaft der Umwelt-
beziehung in der Biologie geben kann: »Die aus dem 
Zusammenhang gerissenen, den Umweltein uß be-
treffenden Fragen aus allen Disziplinen der Zoologie 
ergeben, nebeneinandergestellt, noch keine eigene 
Disziplin«.246 Schwenke fordert daher die »Au ö-
sung« des Begriffs ›Autökologie‹. Eine Lehre des 
Umweltbezugs von Organismen hat nach Schwenke 
keine methodische und systematische Kohärenz. An-
dere Autoren, wie U. Lundberg, stimmen Schwenke 
darin zu.247 Es kann aber auch dafür argumentiert 
werden, die Ethologie als die umfassende Lehre von 
der Beziehung des Organismus zu seiner Umwelt zu 
verstehen (wie dies z.B. bei G. Tembrock oder auch 
Lundberg der Fall ist). Dass es in der Ethologie zent-
ral um das Verhältnis des Organismus zu seiner Um-
welt geht, machen bereits die obersten Titel deutlich, 
mit denen die Ethologen die Verhaltensweisen von 
Organismen in ein System bringen: Nahrungssuche 
und -aufnahme, Schutzverhalten, Partnersuche und 
Paarung sowie Brutp ege ( Verhalten: Tab. 300). 
Aufgrund ihrer Ausrichtung auf den Umweltbezug 
des einzelnen Organismus weist die Autökologie 
also zumindest erhebliche Überschneidungen mit der 
Ethologie auf.

Fragwürdig ist es auch, die Demökologie als eine 
Teildisziplin der Ökologie aufzufassen. Denn einiges 
spricht dafür, die Populationsbiologie nicht vollstän-
dig der Ökologie unterzuordnen ( Population). Im 
Gegensatz zur Synökologie, der eigentlichen Öko-
logie, beschränkt sich die Populationsbiologie auf 
die Thematisierung der Population nur einer Art: 

ihre Struktur und Dynamik, gemessen als Individu-
endichte, räumliche Verteilung, Merkmalsverteilung 
der Individuen (z.B. Alter, Geschlecht, Gesundheits-
zustand), Wachstum etc. Sie zielt damit nicht unmit-
telbar auf die Untersuchung interspezi scher Syste-
me von sich wechselseitig bedingenden Organismen 
– dem eigentlichen Gegenstand der Ökologie.248

Mesologie
Der Terminus ›Mesologie‹ zur Bezeichnung der Leh-
re vom Umweltverhältnis der Organismen wird 1860 
von L.-A. Bertillon eingeführt (abgeleitet von › ‹ 
»Mitte, Mittelpunkt, Abstand«; Bertillon übersetzt es 
als »Milieu«).249 Bertillon bestimmt die Mesologie 
als ›Umweltwissenschaft‹: »Science des milieux, ou 
science qui a pour objet la connaissance des rapports 
qui relient les êtres vivants aux milieux dans lesquels 
ils sont plongés«.250 Den Ausdruck Umweltwissen-
schaft führt C. Robin 1849 ein und koordiniert die 
damit bezeichnete Teildisziplin der Biologie mit der 
Anatomie und Physiologie (»l’anatomie, la science 
des milieux et la physiologie«).251. Besonders die 
wechselseitigen Ein üsse (»in uences réciproques«) 
von Organismus und Umwelt und die daraus resul-
tierenden Modi kationen des Organismus (und der 
Umwelt) bilden nach Bertillon den Gegenstand der 
Mesologie.252 Die Mesologie steht auch in der Ein-
teilung Bertillons als dritte Grundlagendisziplin der 
Biologie neben Anatomie und Physiologie.253 Bertil-
lon weitet die Mesologie auch in Richtung der Sozio-
logie und Pädagogik aus, insofern diese sich mit der 
Beein ussung und Veränderung des Menschen durch 
seine Umwelt befassen. Im Gegensatz zur Ökologie 
steht im Mittelpunkt der Mesologie im Sinne Ber-
tillons die Untersuchung des einzelnen Organismus 
in seiner Beein ussung durch die Umwelt; die Or-
ganisation von Organismen verschiedener Arten zu 
Ökosystemen spielt dagegen eine geringe Rolle.
Der Terminus ›Mesologie‹ kann sich insgesamt 

nicht durchsetzen und wird im 20. Jahrhundert kaum 
verwendet. ›Umweltwissenschaft‹ ist dagegen seit 
den späten 1950er Jahren ein weitgehend synonym 
zu ›Ökologie‹ gebrauchter Ausdruck (engl. Major 
1958: »environmental science«254). Besonders Fra-
gen des Managements der (vom Menschen veränder-
ten) Umwelt und des Umweltschutzes ( Bioethik) 
werden seit den 1970er Jahren unter dem Titel der 
Umweltwissenschaft(en) diskutiert.255

Als alternative Bezeichnung ndet sich seit den 
1940er Jahren auch der Terminus Umweltforschung 
(Eidmann 1941).256 Der Ausdruck Umweltlehre, den 
J. von Uexküll 1937 verwendet, ist dagegen mit des-
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sen spezi schem Verständnis des Umweltbegriffs 
verbunden ( Umwelt).257

Ökophysiologie und Ökomorphologie
Die Behandlung physiologischer Fragestellungen 
vor einem ökologischen Hintergrund wird seit Mit-
te des 20. Jahrhunderts ›Ökophysiologie‹ genannt 
(franz. Chauvin 1949: »ecophysiologie«).258 Bereits 
Ende des 19. Jahrhunderts erscheint die Bezeich-
nung ökologische Physiologie (MacMillan: »ecolo-
gical physiology«: »that branch of biological science 
which treats of the adaptations of bodily or organic 
functions to outward forces«).259 Botaniker verfolgen 
ökophysiologische Fragen seit dem 19. Jahrhundert, 
indem sie die Abhängigkeit des P anzenwachstums 
von den Standortbedingungen, insbesondere den 
Faktoren Feuchtigkeit, Temperatur und Licht unter-
suchen. Genaue Messungen dieser Faktoren setzen 
mit den Arbeiten von F.E. Clements, J. Wiesner und 
G. Kraus zu Beginn des 20. Jahrhunderts ein.260 Spä-
ter ist es v.a. der Wasserhaushalt, der im Zentrum 
ökophysiologischer Studien von Botanikern steht.261 
Von ihnen werden – ebenso wie von Ökophysiologen 
im Bereich der Zoologie, bei denen sich der Aus-
druck allerdings erst Mitte der 1980er Jahren etab-
liert262 – die spezi schen Anpassungserscheinungen 
der Organismen an ihren Lebensraum untersucht.

Eine ähnliche Wortgeschichte weist der Ausdruck 
Ökomorphologie auf. Er erscheint Mitte des 20. 
Jahrhunderts zuerst im Französischen, allerdings im 
Rahmen von botanischen Untersuchungen (Homès 
et al. 1951: »Ecomorphologie«).263 Bereits seit Ende 
des 19. Jahrhunderts ist aber die Formulierung ökolo-
gische Morphologie in Gebrauch (MacMillan 1898: 
»ecological morphology«264). Der P anzengeograf 
A. Engler bemerkt 1899: »Die ökologische Morpho-
logie, Anatomie und P anzengeographie […] hat 
zu zeigen, wie die ganze Organisation einer P anze 
gewissermassen den Stempel der sie beherrschenden 
Faktoren zur Schau trägt«.265 C. J. van der Klaauw 
sieht die Aufgabe der ökologischen Morphologie 
1948 in der Untersuchung des Verhältnisses zwi-
schen der Gestalt von Organismen und ihrer Umwelt: 
»Closely connecetd with functional morphology, 
ecological morphology occupies itself with the con-
nection between the shape of the animal in its enti-
rety and its surroundings, the latter to be taken in its 
widest sense. For the greater part these questions are 
connected with the animal’s way of living and the 
function of its organs in the surroundings in which 
it lives«.266
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Ökosystem
Der Ausdruck ›Ökosystem‹ wird vermutlich Anfang 
der 1930er Jahre von dem Botaniker A.R. Clapham 
aus Oxford geprägt und von dessen akademischem 
Lehrer A.G. Tansley bekannt gemacht. Neben ›Öko-
system‹ werden bereits seit Beginn des Jahrhunderts 
verschiedene andere Termini für die funktionale und 
räumliche Einheit von Organismenpopulationen und 
ihrer abiotischen Umwelt verwendet.

Claphams Wortprägung
Die erste gedruckte Verwendung des Wortes erfolgt 
1935 durch Tansley, der jedoch nicht auf Clapham 
verweist (»Providing the word ›ecosystem‹ was a 
little thing a gentleman did to help another gentle-
man, without expecting formal recognition«1). Die 
vermutliche Wortprägung durch Clapham erfolgt auf 
Initiative Tansleys, weil dieser seinen 33 Jahre jün-
geren Kollegen nach einem angemessenen Wort zur 
Bezeichnung der Einheit aus den physikalischen und 
biologischen Komponenten eines ökologischen Sys-
tems fragt. Dass Tansley den Ausdruck von Clapham 
übernommen hat, wird aber erst bekannt, nachdem 
dieser den Sachverhalt um 1983 in einem Gespräch 
mit seinem Sohn David aufklärt und David Clapham 
wiederum erst nach dem Tod seines Vaters (1990) 
dem Botaniker A.J. Willis, der einen Nachruf auf sei-
nen Vater verfasst, von diesem Gespräch berichtet.2 
Abgesehen von der mündlichen Mitteilung des Va-
ters Clapham an seinen Sohn, die 50 Jahre nach dem 
betreffenden Ereignis erfolgte, gibt es offenbar nur 
noch eine andere (spätere) Quelle zu diesem Sach-
verhalt: die im Jahr 2000 erschienene Autobiogra e 
des britischen Naturschützers D.A. Ratcliffe, dem 

gegenüber A.R. Clapham sich auch als Urheber des 
Wortes zu erkennen gab3.

›Ökosystem‹ bei A.G. Tansley
Der englischen Botaniker A.G. Tansley gebraucht 
den Ausdruck erstmals in einem Aufsatz von 1935. 
Tansley nimmt mit dem neuen Konzept Abstand von 
holistischen Ansätzen, die die Systeme der Interak-
tion von Organismen selbst wieder als einen Orga-
nismus beurteilen. Den unmittelbaren Anlass für die 
Einführung des Ökosystembegriffs bildet eine Serie 
von Artikeln des P anzenökologen J. Phillips, der 
einen holistischen Ansatz in der Ökologie verfolgt 
und auf dieser Grundlage auch das Konzept einer 
Gemeinschaft (»biotic community«) zu begründen 
versucht.4 Für Tansley stellt ein Ökosystem nicht al-
lein die Wechselwirkung zwischen Organismen dar, 
sondern ausdrücklich erst die Einheit von interagie-
renden Organismen mit Elementen ihrer Umwelt. 
Gegenüber dem Biom als der Summe der Organis-
men einer Region ( Biosphäre) hält Tansley das 
Ökosystem für das grundlegendere Konzept, weil 
es ein reales System der Interaktion bezeichnet: »the 
whole system (in the sense of physics), including 
not only the organism-complex, but also the whole 
complex of physical factors forming what we call 
the environment of the biome – the habitat factors 
in the widest sense«.5 Ohne die anorganischen Teile 
des Ökosystems liegt nach Tansley gar kein System 
vor (»certainly the inorganic ›factors‹ are also parts – 
there could be no systems without them«).6 Das Öko-
system bildet in der Anschauung Tansleys eine Ebene 
in der Hierarchie der physischen Welt, die von den 
Atomen zum Universum reicht. 

In dieser Einführung des Ökosystembegriffs im 
Rahmen einer physikalischen Perspektive zeigt sich 
die in den 1930er Jahren beginnende Orientierung 
der Ökologie an produktionsbiologischen Modellen 
des Stoff usses und des Energieumsatzes und die 
Abkehr vom traditionellen organismus- und gemein-
schaftszentrierten Ansatz. Die wirklichen Bindungen 
zwischen den Elementen eines Ökosystems bestehen 

Ein Ökosystem ist ein Funktionsgefüge aus den Popu-
lationen von Organismen verschiedener Arten sowie 
den von ihnen genutzten Bedingungen und Gegenstän-
den ihrer Umwelt. In den meisten Kontexten werden 
Ökosysteme durch den Wechsel der abiotischen Ver-
hältnisse (z.B. die Grenze einer Wasser äche zum um-
gebenden Land) voneinander abgegrenzt. Die Einheit 
eines Ökosystems kann aber auch darin bestehen, dass 
die Organismenpopulationen in einem Verhältnis der 
wechselseitigen Bedingung zueinander stehen (analog 
zum Verhältnis der Organe eines Organismus unterein-
ander). Im Zentrum der Analyse stehen dabei meist die 
Ernährungsverhältnisse. Auf dieser Grundlage gilt die 
trophische Autarkie als Bedingung für das Vorliegen 
eines Ökosystems. Ein Ökosystem umfasst demnach 
mindestens eine Population von primären Produzenten 
(z.B. P anzen) und Reduzenten (z.B. Bakterien), dazwi-
schengeschaltet sind meist Populationen von Konsu-
menten (z.B. Tiere).

Aquarium (Gosse 1853)  740
ökologisches System (Forbes 1908)  718
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Geoökosystem (Leser 1984)  739
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für Tansley in Stoffumsätzen, und damit nicht allein 
in biologischen Interaktionen.

Eine schnelle Verbreitung erlangt der neue Aus-
druck, nachdem R. Lindeman ihn 1942 in seinen 
richtungsweisenden energetisch-trophischen Unter-
suchungen eines Seeökosystems verwendet ( Öko-
logie).7 Der Reiz des neuen Wortes liegt in dem von 
Tansley ausdrücklich hergestellten Bezug zu der 
für die Biologie stets als Vorbild dienenden metho-
disch strengen physikalischen Begriffsbildung. Das 
Wort hält aber paradoxerweise nicht das, was es ver-
spricht: ›System‹ ist auch und gerade in der Physik 
ein höchst unspezi scher Begriff. Die holistischen 
Konnotationen, die der Systembegriff zu Beginn des 
zwanzigsten Jahrhunderts im allgemeinen Sprach-
gebrauch noch hat ( Ganzheit), sind in der Physik 
nicht mehr dominierend. Physikalisch ist alles das 
ein System, was für eine jeweilige Fragestellung zu 
einem solchen erklärt wird. Tansley kann sich daher 
begriffspolitisch geschickt einer Ambivalenz des 
Systembegriffs bedienen: Das Wort ist für ihn einer-
seits Garant für methodische Strenge durch seine An-
klänge an die Physik, andererseits aber ohne weitere 
Bestimmungen ein höchst unspezi scher Begriff. 
Klarer wird Tansleys Systembegriff auch nicht durch 

die weiteren Erläuterungen, die er gibt: Er gibt ei-
nerseits zu, dass es eine Vielzahl von Systemen zwi-
schen dem Universum und dem Atom gebe, schränkt 
aber andererseits ein, dass ein isolierter Organismus 
für sich kein System bilde, sondern nur einen Teil 
davon darstelle, weil die von ihm genutzten anorga-
nischen Umweltfaktoren zu seinem System dazuge-
hörten (wie bereits zitiert: »there could be no systems 
without them«). Die Sonne müsste danach also zum 
System eines jeden Organismus auf der Erde dazu-
zählen, weil alle von ihr abhängig sind. Tansley gibt 
also zunächst kaum mehr als ein neues Wort für eine 
unklare Sache. Die Unklarheit wird durch Tansleys 
Auffassung verstärkt, ein Ökosystem sei keine reale 
Einheit, sondern eine teilweise künstliche geistige 
Konstruktion (»partly arti cial«) zum Zwecke eines 
jeweiligen Forschungsprogramms.8

Großer Erfolg war dem Ausdruck aber trotzdem 
beschieden, wohl wegen seiner Einfachheit, seines 
zunächst nicht sehr spezi schen integrativen Charak-
ters und dem Bedarf nach einem allgemeinen Termi-
nus für die postulierten überorganismischen Einhei-
ten aus Biozönosen und anorganischen Lebensfak-
toren. Der Bedarf nach einem neuen Terminus zeigt 
sich in der großen Zahl von parallel zu ›Ökosystem‹ 
geprägten Ausdrücke mit ähnlicher Bedeutung (s.u.; 
vgl. Tab. 207).

Viele später für den Ökosystembegriff zentralen 
Aspekte, so die Unterscheidung von funktionalen 
Rollen für Organismen oder die Identi zierung von 
Stoff- und Energie üssen, sind für Tansleys Einfüh-
rung des Begriffs noch nicht von Bedeutung.9 In sei-
ner späteren Einführung in die P anzenökologie von 
1946 betont Tansley die Leistung der Selbsterhaltung 
eines Ökosystems, die sich aus der Interaktion seiner 
Elemente ergebe.10

Antike
Ein Denken in Ökosystemen ist der Antike weitge-
hend fremd. Allein in solchen Konzepten wie dem 
Gleichgewicht der Natur, ökologischen Nischen, 

individuell-mutualistischem Verhalten in Symbio-
sen oder der allgemeinen Vorstellung des Kosmos als 
ein Lebewesen ( Organismus) nden sich Ansätze 
eines ökologischen Denkens.11 Meist wird aber für 
Phänomene, die auch auf der Ebene von Ökosyste-
men relevant sind, eine Erklärung gegeben, die sich 
auf der Ebene der individuellen Organismen bewegt. 
So ist es für die zoologischen Schriften des Aristo-
teles zwar grundlegend, teleologische Bezüge zwi-
schen den Organen eines Organismus herzustellen 
( Zweckmäßigkeit); für die Organismen in Bezug 
zu anderen Organismen stellt er diesen Bezug jedoch 

»Clements’ earlier term ›biome‹ for the whole complex 
of organisms inhabiting a given region is unobjection-
able, and for some purpose convenient. But the more 
fundamental conception is, as it seems to me, the whole 
system (in the sense of physics), including not only the 
organism-complex, but also the whole complex of phys-
ical factors forming what we call the environment of the 
biome – the habitat factors in the widest sense. Though 
the organisms may claim our primary interest, when we 
are trying to think fundamentally we cannot separate 
them from their special environment, with which they 
form one physical system. It is the systems so formed 
which, from the point of view of the ecologist, are the 
basic units of nature on the face of the earth. Our natural 
human prejudices force us to consider the organisms (in 
the sense of the biologist) as the most important parts of 
these systems, but certainly the inorganic ›factors‹ are 
also parts – there could be no systems without them, and 
there is constant interchange of the most various kinds 
within each system, not only between the organisms but 
between the organic and the inorganic. These ecosys-
tems, as we may call them, are of the most various kinds 
and sizes. They form one category of the multitudinous 
physical systems of the universe, which range from the 
universe as a whole down to the atom.«

Tab. 205. Der Begriff des Ökosystems in der Darstellung 
A.G. Tansleys (aus Tansley, A.G. (1935). The use and abuse 
of vegetational concepts and terms. Ecology 16, 284-307: 
299).
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nur ausnahmsweise her. Vielmehr betont Aristoteles 
die Konkurrenz um Nahrung zwischen Organismen 
und hält außerdem fest, dass die klimatischen Bedin-
gungen nicht immer den Bedürfnissen der Organis-
men entsprechen12. Diese Zusammenhänge könnten 
die Entwicklung des Konzepts des Ökosystems als 
funktionale Einheit analog zu Organismen insgesamt 
mehr behindert als gefördert haben.13

»Organisirung der Systeme von organisirten Körpern«
Im 18. Jahrhundert formieren sich Ansätze eines öko-
logischen Denkens unter dem Titel der Ökonomie der 
Natur ( Ökologie). C. von Linné formuliert in diesem 
Rahmen 1749 die Vorstellung einer wechselseitigen 
Verknüpfung (»nexu inter se«) der Lebewesen ver-
schiedener Arten. Er hält es aufgrund göttlicher Vor-
sehung für gegeben, »daß alles in der Natur einander 
die Hände bietet, um jede Gattung von Geschöpfen 
zu erhalten, daß endlich der Untergang und die Auf-
lösung des Einen allezeit zur Herstellung des Andern 
diene«.14 Auf den Punkt bringt am Ende des 18. Jahr-
hunderts I. Kant den Grundgedanken des Ökosys-
tems, wenn er die wechselseitige Abhängigkeit von 
Organismen verschiedener Arten mit dem Konzept 
einer überindividuellen Organisation erläutert, also 
einer Organisation zweiter Ordnung, in Kants Wor-
ten eine »Organisirung der Systeme von organisirten 
Körpern«, die sich ergibt aus dem »zweckmäßigen 
Verhältnis verschiedener Arten deren eine um der an-
deren Willen da ist«15, also eine »Organisation eines 
Ganzen aus verschiedenen Species für einander und 
zu ihrer Erhaltung dienenden organischen Wesen«.16 
Kant spricht in diesem Zusammenhang auch von 
einer »Weltorganisation«17 ( Biosphäre; Ökologie). 
Angeregt sind Überlegungen dieser Art am Ende 
des 18. Jahrhunderts u.a. durch die aufkommende 
Vorstellung von Kreisläufen der Stoffe in globalem 
Maßstab, die einerseits die Lebewesen untereinander 
und andererseits den Bereich des Lebendigen mit 
dem Anorganischen verbinden (befördert u.a. durch 
die Darstellungen Bonnets und die Untersuchungen 
Priestleys und Lavoisiers).

C.F. Kielmeyer beschreibt 1793 in seiner be-
rühmten Rede über die ›Verhältniße der organischen 
Kräfte‹ nicht nur ein lebendiges Individuum als ein 
»System von Organen, das seinen Organismus aus-
macht«18, sondern sieht darüber hinaus auch »Wir-
kungen der Individuen einer Gattung mit denen so oft 
entgegengesetzten Wirkungen der Individuen aller 
andern Gattungen in ein System von Wirkungen zum 
Leben der großen Maschine der organischen Welt zu-
sammenverkettet«19. Von dieser »großen Maschine« 
(also der Biosphäre) denkt Kielmeyer darüber hin-

aus, sie habe eine Geschichte, insofern sie »in einer 
Entwicklungsbahn fortzuschreiten« scheine.20

Naturphilosophie: »allgemeiner Organismus«
In der romantischen Naturphilosophie zu Beginn des 
19. Jahrhunderts werden nicht lokale Systeme der 
Interaktion von Organismen gegeneinander abge-
grenzt, sondern es wird meist die gesamte Erde als 
ein organisiertes System betrachtet: F.W.J. Schelling 
spricht 1798 von dem »allgemeinen Organismus«21; 
G.W.F. Hegel 1817/30 von dem »geologischen Orga-
nismus der Erde«.22

In dieser Linie liegt es auch, wenn G.R. Trevira-
nus 1802 zwischen den einzelnen »lebenden Orga-
nismen« und ihrem Zusammenwirken in einem »all-
gemeinen Organismus« unterscheidet.23 Dieser all-
gemeine Organismus ist für Treviranus in ähnlicher 
Weise durch wechselseitige Abhängigkeiten seiner 
Teile, der Mineralien, P anzen und Tiere, gekenn-
zeichnet, wie es das Verhältnis der Organe in den 
»lebenden Organismen« charakterisiert: »Jedes der 
drey Naturreiche ist […] Mittel und zugleich Zweck, 
jedes ein Glied einer in sich zurückkehrenden Kette 
von Veränderungen, worin das mittlere immer Wir-
kung des vorhergehenden und zugleich Ursache des 
folgenden ist. [...] So wie endlich die leblose Natur 
dem P anzenreiche, und dieses dem Thierreiche sei-
ne Nahrung verschafft, so versorgen auch die Thiere 
wieder die Vegetabilien mit Nahrung, indem sie statt 
der eingeathmeten atmosphärischen Luft beständig 
kohlensaures Gas ausathmen, dessen Basis, die Koh-
lensäure, zum Unterhalte der P anzen dienet«.24

Für die spätere Ökologie sind allerdings weniger 
diese globalen Organismusvorstellungen leitend als 
vielmehr der vegetationskundliche Ansatz A. von 
Humboldts, der von lokalen Assoziationen aus-

Abb. 325. Schematisches Diagramm zur Darstellung eines 
Ökosystems als Kreislauf von sich wechselseitig bedingen-
den Organismen, die verschiedenen Typen angehören.
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geht. Auf der Grundlage einer »Physiognomik« der 
P anzengesellschaften ( Biozönose) beschreibt von 
Humboldt einzelne Organismen als Elemente in dem 
Ganzen einer Landschaft. So heißt es 1845 im ›Kos-
mos‹: »Generelle Ansichten gewöhnen uns, jeden Or-
ganismus als Theil des Ganzen zu betrachten, in der 
P anze und im Thier weniger das Individuum oder 
die abgeschlossene Art, als die mit der Gesammtheit 
der Bildungen verkettete Naturform zu erkennen«.25

Fechner: »Gesamtorganismus«
Mitte des 19. Jahrhunderts führen die empirischen 
Untersuchungen zum Stoffwechsel und Stoffkreis-
lauf zwischen P anzen, Tieren und mineralischen 
Bestandteilen der Erde zu einer weiteren Verfesti-
gung der Vorstellung von der natürlichen Verket-
tung der Körper der »drei Reiche« ( Kreislauf). Die 
Konsequenzen der empirischen Ergebnisse werden 
sehr deutlich in der ökologischen Perspektive G.T. 
Fechners herausgearbeitet. Nach Fechner »ergänzen 
sich P anzen- und Thierwelt in ihren Zweckleistun-
gen. Die P anze athmet die Kohlensäure ein, welche 
das Thier ausathmet, und das Thier athmet den Sau-
erstoff ein, welchen die P anze ausathmet«.26 Zwi-
schen P anzen und Tieren besteht nach Fechner ein 
Zweckverhältnis, »gegenseitige teleologische Be-
ziehungen«27, die diese zu einer höheren Einheit zu-
sammenfügen: P anzen und Tiere bilden die Glieder 
eines irdischen Gesamtorganismus, wie ihn Fechner 
nennt.28 

Vehement streicht Fechner auch die Notwendigkeit 
der Einbeziehung der anorganischen Elemente in die 
Wechselwirkung von Organismen heraus. Er gewinnt 
ein Argument für diese These aus einer Analyse des 
Organismus-Umwelt-Verhältnisses: Ebenso wie ein 
Organismus nur mit seiner anorganischen Umwelt 
als eine Einheit verstanden werden könne, weil er auf 
diese essenziell angewiesen sei, insofern »das Unor-
ganische dem Organischen zur Ernährung und Un-
terstützung« dient29, bilde auch das Zusammenleben 
der Organismen auf der Erde nur unter Einschluss 
der anorganischen Bestandteile der Erde eine Einheit 
höherer Ordnung: »Verwirft man aber eine Trennung 
organischer und unorganischer Kräfte in uns, weil 
doch alle in Zusammenhang und Wechseleingriff 
wirken, so ist es ganz natürlich, dieselben Verwer-
fungsgründe auf die Trennung des organischen und 
unorganischen Waltens der Erde zu erstrecken«30.

Forbes: Der See als Mikrokosmos
Die wesentlichen unmittelbaren Anregungen für die 
Abgrenzung ökologischer Systeme im Sinne von 
Einheiten, die sich aus Organismen und anorga-

nischen Körpern zusammensetzen, gehen von der 
Limnologie aus. Eine wichtige Rolle in dieser Hin-
sicht kommt dem amerikanischen Fischereibiologen 
S.A. Forbes zu. Für Forbes bildet das Miteinander 
von Organismen verschiedener Arten eine lebende 
Einheit (»a living unit«), insofern zwischen den Ar-
ten Verhältnisse der wechselseitigen Abhängigkeit 
(»interdependence«) bestehen. Jede Veränderung ei-
ner Gruppe, in Anzahl, Verhalten oder Gewohnheit 
ziehe eine Veränderung anderer Gruppen nach sich, 
die wiederum in einem Kreis (»circle«) auf die erste 
zurückwirke.31 Eine isolierte Betrachtung einzelner 
Komponenten dieser lebenden Einheiten ist nach 
Forbes daher nicht möglich. Forbes verwendet für 
die Einheit der Organismen in einem See seit 1880 
den Ausdruck Mikrokosmos und beschreibt die Ver-
hältnisse als kleine abgeschlossene Welt (»a little 
world within itself«).32 Er spricht hier auch bereits 
von dem »System der Bedingungen«, von dem jede 
Art abhänge. 1908 führt er dann den auf die spätere 
Terminologie vorausweisenden Ausdruck ökologi-
sches System (»ecological system«) ein – er schließt 
darunter allerdings allein die Lebewesen ein, und 
nicht die abiotischen Körper und Faktoren wie im 
späteren Ökosystembegriff.33

Neben der Limnologie ist es zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts die P anzenökologie die Impulse für 
die Bildung des Ökosystembegriffs gibt. Ein uss-
reich ist dabei v.a. F.E. Clements  Vorstellung von ei-
ner P anzengemeinschaft als einem komplexen Or-
ganismus (»complex organism«). Das organismische 
Bild einer P anzenassoziation ist in Clements  Au-
gen angemessen, weil jede Gemeinschaft, analog zu 
einem Organismus, eine charakteristische Entwick-
lung (»Sukzession«) hin zu einem stabilen Endstadi-
um (»Klimax«) durchlaufe ( Entwicklung).

Thienemann: »Organismus höherer Ordnung«
Im deutschen Sprachraum wird der enge Zusam-
menhang von Lebensgemeinschaft (Biozönose) und 
Lebensraum (Milieu oder Biotop) in den ersten Jahr-
zehnten des 20. Jahrhunderts v.a. von dem Limnolo-
gen A. Thienemann propagiert.34 Er behauptet 1916: 
»Jede Lebensgemeinschaft bildet mit dem Lebens-
raum, den sie erfüllt, eine Einheit, und zwar eine in 
sich oft so geschlossene Einheit, daß man sie gleich-
sam als einen Organismus höherer Ordnung bezeich-
nen kann«.35 Thienemann nennt diese Einheiten 
aus Lebensgemeinschaft und Lebensraum zunächst 
»Organismen zweiter Ordnung«36, bevor er später 
drei Stufen der Ökologie unterscheidet: die »idio-
graphische Stufe«, die der Autökologie entspricht 
( Ökologie), die also den Umweltbezug des einzel-
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nen Organismus betrifft, die »cönographische Stu-
fe«, deren Gegenstand die Lebensgemeinschaft ist, 
und schließlich die »holographische Stufe«, die die 
Wechselwirkung von Biotop und Biozönose bezeich-
net ( Ökologie: Abb. 333).37 Der Zusammenschluss 
von Biotop und Biozönose, den Thienemann selbst 
nach der Einführung des Ökosystembegriffs meist 
nicht als ›System‹, sondern lediglich als »organische 
Einheit« bezeichnet, wird so zu einem »Organismus 
dritter Ordnung«.38

In der Darstellung, die Thienemann von einem 
Seenökosystem als einem Kreislauf der Beziehungen 
gibt ( Ernährung: Abb. 118), bilden die Interaktionen 
der Lebensgemeinschaft für sich genommen keinen 
geschlossenen Kreislauf. Die Schließung des Kreis-
laufs erfolgt erst durch die Einbeziehung der anor-
ganischen Bestandteile. Deshalb muss er auch kon-
statieren, dass es sich bei dem »Nahrungskreislauf 

im Wasser« nicht um ein zoologisches und »nicht 
einmal um ein rein biologisches Problem handelt«.39 
Erst die Beziehung zwischen Lebensgemeinschaft 
und Lebensraum, die Thienemann als eine Wechsel-
wirkung bestimmt40, ermöglicht die Schließung des 
Beziehungsnetzes zu einem Kreislauf.

Ist diese Beziehung als Wechselwirkung bestimmt, 
ist klar, dass der Lebensraum weniger den Raum 
bezeichnet, der von den Organismen bewohnt wird, 
als vielmehr einzelne Gegenstände darin (z.B. Nähr-
stoffe) oder physikalische und chemische Größen, 
die diesen Raum charakterisieren (wie Temperatur, 
Feuchte, Strahlungsintensität etc.). Thienemann 
selbst spricht von den »Lebensbedingungen, den 
Eigenschaften des sie [d.h. die Organismen] umge-
benden Milieus« ( Umwelt/Lebensbedingungen).41 
So bestimmt, entspricht der Lebensraum genau der 
von Thienemann später so genannten Umwelt eines 

Organismus

Kontiguität: geschlossene morphologische 
Gestalt eines Körpers, der aus eigener Dyna-
mik gebildet wird

Lebensspanne: de nierter Anfang nach ei-
nem Akt der Zeugung und de niertes Ende 
des Lebens durch Geburt und Tod

de nierte artspezi sche Gestalt

aktive oder passive Bewegung zumindest in 
einigen Entwicklungsstadien (z.B. Samen 
bei P anzen)

Fortp anzung durch Reproduktion

Entwicklungsstadien: de nierte ontogeneti-
sche Entwicklungsphasen

Selbstorganisation: System aus wechselsei-
tig einander hervorbringenden und vonein-
ander abhängigen Teilen

Kooperation: durchgehende Kooperation 
typisch

Homöostase: Steuerungsmechanismen und 
Regelkreise zur Stabilisierung des Systems

Evolution: Transformation durch Variation 
und Selektion

Tab. 206. Eigenschaften von Ökosystemen im Vergleich zu Organismen.

Kriterien

1. räumliche Einheit

2. zeitliche Einheit

3. Gestalt

4. Bewegung

5. Fortp anzung

6. Entwicklung

7. funktionale Einheit

8. Verhältnis der Teile

9. Regulation

10. Transformation

Ökosystem

Verbund räumlich getrennter Individuen: 
unscharfe Grenzen, die meist durch abioti-
sche Bedingungen gesetzt sind, Migranten-
problem

Unscharfe Grenzen: unregelmäßige Formen 
der Entstehung und des Vergehens, keine 
Zeugung

nicht immer eine klare Gestalt

in der Regel keine Selbstbewegung

kein spezi scher Mechanismus der Fort-
p anzung

Sukzession: mehr oder weniger regelmäßig 
durchlaufene Stadien mit typischen Arten

Organisation: System aus wechselseitig 
voneinander abhängigen Teilen, den Orga-
nismen verschiedener Arten

Konkurrenz: Wettbewerb um Ressourcen 
die Regel

Homöostase möglich, aber nicht regelmäßig 
vorhanden, da keine Selektion des Systems 
vorliegt

kein einheitlicher Mechanismus



Ökosystem 720

Organismus, der »Gesamtheit der Lebensbedingun-
gen für einen bestimmten Organismus«.42 Allerdings 
steht ein Organismus nicht mit allen Elementen sei-
ner Umwelt im Sinne seiner Lebensbedingungen in 
Wechselwirkung; einige Elemente der Umwelt sind 
lediglich relevante Faktoren oder eben Bedingun-
gen, von denen ein Organismus abhängig ist, ohne 
sie selbst zu beein ussen (z.B. die Sonne oder der 
topogra sche Raum, in dem er lebt).

Ökosysteme als Organismen?
Gegen Thienemanns Auffassung eines ökologischen 
Systems als Organismus wendet sich 1927 K. Frie-
derichs: »es heißt zur Zeit den Begriff ›Organismus‹ 
ins Wesenlose au ösen, wenn man etwas anderes als 
den lebenden Körper darunter versteht«.43 Nur ein 
Vergleich zwischen Organismen und ökologischen 
Organisationen sei heuristisch wertvoll, den Organis-
men kämen aber noch weitere Merkmale zu, die die 
ökologischen Organisationen nicht aufwiesen. Über-
einstimmung haben Thienemann und Friederichs in 
ihrem Verständnis von ökologischen Einheiten als 
Organisationen oder Ganzheiten, die sich selbst er-
halten.

Die Debatte um die Rechtmäßigkeit des Vergleichs 
von Ökosystemen mit Organismen zieht sich bis in 
die Gegenwart. Sie macht sich vor allem daran fest, 
ob die Grenzen der Ökosysteme funktional, durch 
Interaktion und Interdependenz, d.h. die wechselsei-
tige Abhängigkeit seiner Elemente, oder topogra sch 
bestimmt werden sollen. In funktionaler Perspektive 
können die Kreisläufe der Stoffe in einem Ökosys-
tem und die Kreisläufe der Abhängigkeiten der Kom-
ponenten analog zu den Stoff- und Abhängigkeits-
kreisläufen in einem Organismus verstanden werden: 
Ein Ökosystem bildet dann eine integrierte Ganzheit 
mit der Fähigkeit zur Selbstregulation.44 Weil nicht 
alle Komponenten eines Ökosystems aber fest an die 
anderen gebunden sind, kann häu g lediglich von 
einem »relativen Grad der Kopplung«45 der Kompo-
nenten gesprochen werden und die Bestimmung der 
Grenze des Ökosystems ist damit ein notorisch pro-
blematischer Punkt. In struktureller Perspektive wird 
ein Ökosystem dagegen einfach als ein Ausschnitt 
aus der Biosphäre bestimmt, wobei die Art der Inter-
aktion seiner Elemente offen bleibt.46

Vielfalt terminologischer Vorschläge
Seit Beginn des 20. Jahrhunderts werden viele termi-
nologische Vorschläge gemacht, um die organisierte 
Einheit aus der Gemeinschaft der Lebewesen eines 
Gebietes und den von ihr genutzten abiotischen Ele-
menten der Umwelt zu bezeichnen (vgl. Tab. 207).47 

Einige dieser Ausdrücke werden von verschiedenen 
Autoren unabhängig voneinander vorgeschlagen. 
So verwenden neben Forbes auch J. Schaxel 192248 
und R. Woltereck 192849 den Ausdruck ökologisches 
System. Andere Ausdrücke nden relativ geringe 
Resonanz, wie z.B. Epigen (Abolin 191450). Gleich 
mehrere, einander ähnliche Formulierungen werden 
im Rahmen geogra scher Ansätze vorgeschlagen, 
darunter Elementarlandschaft (Polynov 192551), Mi-
krolandschaft als »kleinste natürliche Landschafts-
einheit« oder »geographische Mikrotypen« (von 
Kruedener 192652), Naturraum (Cain 1947: »natural 
area«)53 oder Biochore (Pallmann 194854) als Spezi-

zierung des geogra schen Ausdrucks Chore, den 
J. Sölch 1924 für »die eigentlichen geographischen 
Landschaften verschiedener Art« prägt55. Weil das 
Ergebnis der ökologischen Typisierung von Land-
schaftsformen vielfach in der Angabe einer Ge-
stalteinheit besteht (z.B. Wüste, Steppe, Buschland, 
Wald), könnte in diesem Zusammenhang von einer 
morphologischen Ökologie gesprochen werden (zu 
›ökologische Morphologie‹ Ökologie/Ökophysio-
logie).

Friederichs: Holozön
Von einem holistischen Standpunkt aus entwickelt K. 
Friederichs 1927 seinen Begriff Holozön (»Holoco-
en«).56 Er betrachtet das Holozön als einen »lokalen 
Einheitsfaktor«, der dafür verantwortlich ist, dass 
sich die Populationen einer Lebensgemeinschaft 
im Gleichgewicht erhalten. Als Einheitsfaktor wird 
er bestimmt, weil er einerseits die Gesamtheit der 
Faktoren bezeichnen soll, die an einem Ort wirken.57 
Außerdem macht Friederichs den Einheitsfaktor für 
die Erhaltung des Beziehungskomplexes aus Lebens-
gemeinschaft und Lebensraum als eine Einheit ver-
antwortlich. Aufgrund des holozönen Faktors seien 
die Prozesse in dem System so geartet, dass sie »für 
das Ganze zweckmäßig, d.h. ganzheitserhaltend« 
sind.58 Kennzeichnend für ein Holozön ist in der Dar-
stellung Friedrichs die umfassende Interdependenz 
der lokalen Ein ussgrößen: »die einzelnen Faktoren 
stehen untereinander in Verknüpfung und Wechsel-
wirkung; sie bedingen sich alle direkt oder indirekt 
gegenseitig«.59

Problematisch an diesem Verständnis des Holozöns 
als Einheitsfaktor ist sein vitalistischer Unterton: Die 
Vielzahl der Ein ussgrößen an einem Ort wird zu 
einer wirkenden Totalität zusammengefasst, die der 
Erhaltung des Ganzen dienen soll. Es fragt sich dabei 
einerseits, wie eine solche Totalität als ein Faktor be-
stimmt werden kann (zumal ein Faktor doch lediglich 
einen Teil der Größen eines Prozesses identi zieren 
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soll und gerade nicht deren Einheit). Und es fragt 
sich andererseits, was mit der Zusammenfassung 
aller Faktoren zu einer Einheitsgröße gewonnen 
ist. Die spezi schen und partikulären Interakti-
onen, die der einheitsbegründenden Wechselsei-
tigkeit der Teile zugrundeliegen, werden durch 
die Zusammenfassung aller Prozesse zu einem 
Einheitsfaktor mehr verdeckt als einer Analyse 
zugeführt.

Rückblickend identi ziert Friederichs seinen 
Begriff des Holozöns weitgehend mit dem neu-
en Terminus ›Ökosystem‹.60 Die ursprüngliche 
Intention Friederichs war aber wohl weniger auf 
einen Begriff gerichtet, der sich so nahtlos in ein 
physikalistisches Forschungsprogramm integrie-
ren lässt wie der des Ökosystems, sondern hat-
te eine stärker deskriptive, holistische und auch 
vitalistische Stoßrichtung ( Ganzheit).61 Nicht 
ganz zu Unrecht muss er sich daher des Vorwurfs 
erwehren, sein Konzept des Holozöns sei »mys-
tisch« (Bodenheimer 1955).62 Gegen den Begriff 
›Ökosystem‹ wendet Friederichs 1957 ein, dieser 
sei eine »Kategorie« und kein »Terminus«, weil 
er auf sehr unterschiedliche Hierarchieebenen 
biotisch-abiotischer Komplexe bezogen werden 
könne, z.B. auch bereits auf »das System des In-
dividuums mit seiner Umwelt«.63 ›Holozön‹ sei 
demgegenüber der spezi schere Begriff, weil er 
sich eindeutig auf die Ebene der Lebensgemein-
schaft beziehe und »das System dieser mit dem 
Biotop« bezeichne: »die durch Wirkungen und 
Gegenwirkungen der lokalen belebten und un-
belebten Faktoren vereinheitlichte Kombination 
derselben«.64

Woltereck: N/Z-Systeme
Einen Versuch, den Begriff eines ökologischen 
Systems allein auf einem populationsbiologi-
schen Gleichgewichtsbegriff aufzubauen, un-
ternimmt R. Woltereck 1928. Inspiriert von der 
Gestalttheorie der frühen 1920er Jahre, wendet 
Woltereck den Systembegriff auf ökologische Zu-
sammenhänge an und kommt zur Auszeichnung 
»ökologischer Gestalt-Systeme« oder auch »öko-
logischer Systeme«65, die im Wesentlichen in 
Räuber-Beute-Beziehungen bestehen. Woltereck 
nennt die beiden Elemente eines solchen Systems 
Nahrung und Zehrung und ihr Zusammenwirken 
ein N/Z-System (vgl. Tab. 207).

Neben die Bedingung eines Gleichgewichts, die 
in einem solchen System erfüllt sein muss, stellt 
Woltereck die produktionsbiologische Forderung, 
es müsse P anzen als Primärproduzenten enthal-

Mikrokosmos (Forbes 1880)
»an organic complex, – expressed by the fact that whatever af-
fects any species belonging to it, must speedily have its in u-
ence of some sort upon the whole assemblage […It is charac-
terized by] the impossibility of studying any form successfully 
out of relation to the other forms, – the necessity for taking a 
comprehensive survey of the whole as a condition to a satis-
factory understanding of any part« (Forbes 1880, 19f.).

Ökoid (Negri 1914)
»[E]coid […:] una unità […] irreducibile, comprendente tutti 
i momenti del fatto ecologico – ambiente, individuo e rea-
zioni reciproche« (Negri 1914, 1104).

Organismus höherer Ordnung (Thienemann 1916)
»Jede Lebensgemeinschaft bildet mit dem Lebensraum, den 
sie erfüllt, eine Einheit, und zwar eine in sich oft so geschlos-
sene Einheit, daß man sie gleichsam als einen Organismus 
höherer Ordnung bezeichnen kann« (Thienemann & Kieffer 
1916, 485).

Naturkomplex (Markus 1926)
»Ein Naturkomplex ist die Gesamtheit der Erscheinungen 
und Dinge, die in einem gewissen Teil der Erdober äche 
lokalisiert und kausal miteinander verbunden ist« (Markus 
1926, 79).

Holozön (Friederichs 1927)
»[D]ie einzelnen [ökologischen] Faktoren stehen untereinan-
der in Verknüpfung und Wechselwirkung; sie bedingen sich 
alle direkt oder indirekt gegenseitig. Aus dieser allgemeinen 
Verkoppelung resultiert, daß die Einzelfaktoren neben ihrer 
Einzelwirkung zusammengefaßt als Einheitsfaktor wirken 
müssen […], den wir weniger farblos den holocönen Faktor 
oder das Holocön nennen können« (Friederichs 1927, 182f.).

Ökologisches Gestalt-System (Woltereck 1928)
»Unter N/Z-System [Nahrungs-/Zehrungs-System] verstehe 
ich die aus mindestens 2 (P anzen) oder mindestens 3 Kom-
ponenten (Tiere) bestehenden Populationsgruppen, die durch 
Nahrung und Zehrung unmittelbar voneinander abhängig 
sind und deshalb ein Ganzes bilden« (Woltereck 1928, 540).

Biogeozönose (Suka ev 1941)
»Teil der Erdober äche, wo auf der bekannten Ober äche 
die Biozönose (Phytozönose, Zoozönose, Mikrozönose) und 
ihr entsprechenden Teile der Atmosphäre, Lithosphäre und 
Pedosphäre gleichartig bleiben und auch durch gleichartige 
Wechselwirkungen eng verbunden bleiben, und die deshalb 
in der Gesamtheit einen einheitlichen, innerlich wechselbe-
dingten Komplex bilden« (Suka ec 1960; nach Gluch 1977, 
174f.).

Biochore (Pallmann 1948)
»Jede P anzengesellschaft ist eine Lebensgemeinschaft mit 
ihren Ansprüchen und Fähigkeiten, voller Kampf und Wett-
bewerb. Jede natürliche Assoziation ndet sich an ihrem 
Standort, sie verbindet sich mit ihm zur höhern Einheit, zum 
Lebensraum, zur Biochore« (Pallmann 1948, 14).

Tab. 207. Äquivalente des Ökosystembegriffs.



Ökosystem 722

ten. Hervorgehoben werden die besonderen Eigen-
schaften eines solchen Systems, die sich aus seiner 
Gleichgewichtsregulation ergeben: Veränderungen 
der einen Komponente des Systems (z.B. ein Popula-
tionswachstum) wirken sich auf die anderen aus, und 
das System als Ganzes kann durch kompensierende 
Rückwirkungen erhalten werden. Das System stellt 
also ein Regulationssystem dar. Die Organisation 
dieses Systems beschränkt sich aber darauf, dass die 
Populationsgrößen wechselseitig voneinander ab-
hängen, für die Organismen dieser Populationen gilt 
dies keineswegs (s.u.).

Thienemann: Biosystem
Erst nach der Einführung des Ausdrucks ›Ökosys-
tem‹ durch Tansley spricht Thienemann in ähnlicher 
Bedeutung von einem Biosystem. Ein Biosystem bil-
det nach Thienemann eine »Lebenseinheit höherer 
Ordnung«.66 Sowohl eine Biozönose alleine als auch 
die übergeordnete Einheit von Biozönose und Biotop 
bilden für Thienemann ein Biosystem – eine Biozö-
nose eine »Lebenseinheit zweiter Ordnung« und die 
Einheit von Biozönose und Biotop eine »Lebensein-
heit dritter Ordnung« ( Ökologie: Abb. 333).67 Die 
isolierte Betrachtung auch der Biozönose als System 
hat insofern ihre Berechtigung, als die abiotische 
Umwelt der Biozönose nicht in die Organisation von 
sich wechselseitig bedingenden Gliedern des Ganzen 
des Systems notwendig einbezogen sein muss. Auch 

die Umwelt des Organismus wird in der Regel nicht 
zu diesem als funktional geschlossenem System hin-
zugezählt. Die Einheit von Lebensgemeinschaft und 
Lebensraum betrachtet Thienemann schon 1916 als 
»eine in sich oft so geschlossene Einheit, daß man 
sie gleichsam als einen Organismus höherer Ordnung 
bezeichnen kann«.68 Es bestehe nicht nur eine »engste 
Wechselbeziehung« zwischen den Teilen der Lebens-
gemeinschaft, den Organismen, sondern auch eine 
»Wechselwirkung« zwischen Lebensgemeinschaft 
und Lebensraum. Weil Lebensgemeinschaft und Le-
bensraum gegenseitig voneinander abhängen, könne 
sowohl von der Kenntnis einzelner Organismen auf 
andere in einer Lebensgemeinschaft geschlossen 
werden als auch von dem Typ des Lebensraums auf 
die Art der Gemeinschaft – nach Thienemann beste-
hen hier also ähnliche Korrelationen wie die von Cu-
vier für die Morphologie bestimmten zwischen den 
Teilen eines einzelnen Organismus ( Ökologie).

Auch in der Physiologie hat sich der Begriff des 
Biosystems seit Beginn des 20. Jahrhunderts etab-
liert. Er bezeichnet dort entweder jede vermehrungs-
fähige Einheit innerhalb eines Organismus (z.B. 
Zellen) oder auch allgemein organisierte Systeme 
( Ganzheit/System).

Lotka: gekoppelte Energietransformation
Nicht ausgehend von den Interaktionen von Organis-
men, sondern auf der Grundlage der Energieumsätze 

in einem System entwickelt A. 
Lotka 1925 sein Konzept eines 
ökologischen Systems. Lotka 
spricht in diesem Zusammen-
hang von der gekoppelten Trans-
formation von Energie durch 
Tiere und P anzen beschieden 
(»plant and animal as coupled 
transformers«).69 Lotka betrach-
tet P anzen und Tiere als so 
verbunden, dass sie sich wech-
selseitig voneinander ernähren: 
»the energy sink of the one ist 
the energy source of the other«.70 
Während die Tiere keine organi-
sche Substanz aufbauen können, 
sondern immer nur vorhandene 
abbauen und umwandeln können 
(»Katabiose«), sind die P anzen 
zum Aufbau der organischen 
Substanz (»Anabiose«) auf die 
Bereitstellung von Nährstoffen 
durch Tiere angewiesen, die das 
tote organische Material ef zi-

Abb. 336. Energie usses in einem aquatischen Ökosystem. Die Zahlen bezeichnen 
den Energie uss in Kilokalorien pro Quadratmeter pro Jahr in einem aquatischen 
Ökosystem in Florida. Abkürzungen: H: »Herbivores« (P anzenfresser), C: »Consu-
mer« (Konsumenten), TC: »Top-Consumer« (Spitzenkonsumenten), D: »Decompo-
ser« (Zersetzer) (aus Odum, H.T. (1957). Trophic structure and productivity of Silver 
Springs, Florida. Ecol. Monogr. 27, 55-112: 61).



Ökosystem723

ent wieder dekomponieren. Ähnlich wie Friederichs 
streicht Lotka die ökologische Vernetzung von Tie-
ren und P anzen zu einem vollständigen Kreislauf 
heraus ( Rolle, ökologische: Abb. 439). Bei Lotka 
sind es allein die gekoppelten Transformationen der 
Ernährungsbeziehungen, die eine funktionale Bezie-
hung von Organismen verschiedener Arten zu einer 
organisierten Ganzheit bewirken.

Odum: Etablierung als grundlegendes Konzept
In seinem verbreiteten Lehrbuch der Ökologie, das 
in erster Au age 1953 erscheint, macht E.P. Odum 
den Ökosystembegriff zu einem zentralen organisie-
renden Prinzip der Ökologie. Odum trägt damit ent-
scheidend zur Etablierung des Begriffs als ein grund-
legendes ökologisches Konzept bei. Im Anschluss an 
Odum gilt das Ökosystem allgemein als die basale 
Einheit der Ökologie (Evans 1956: »Ecosystem as 
the basic unit in ecology«).71 In seiner De nition be-
tont Odum den Kreislauf der Stoffe in einem Öko-
system und die Interaktion der Elemente, die zu einer 
Stabilität des Systems führen (vgl. Tab. 208).72

Zusammen mit seinem Bruder legt Odum auch 
die Grundlage für die umfassende empirische Un-
tersuchung des Stoff usses in Ökosystemen und 
begründet damit die Ökosystemforschung. Die erste 
vollständige Analyse eines Ökosystems im Hinblick 
auf Stoff üsse und Stoffaustausch mit der Umwelt 
liefert H.T. Odum 1957 mit der Untersuchung der 
Seen von Silver Springs, einer Kette subtropischer 
Quellseen in Florida.73 Odum zerlegt das System in 
Gruppen von Organismen, die funktionell ähnliche 
Rollen in der Nahrungskette spielen und stellt den 
Umsatz in Form eines Flussdiagramms mittels hin-
tereinandergeschalteter Kästen dar (vgl. Abb. 336). 
In den folgenden Jahren werden viele ähnliche Stu-
dien, die einen Vergleich verschiedener Ökosysteme 
ermöglichen, durchgeführt.74 Genauen Aufschluss 
über die Wege des Stoff usses und deren quantitative 
Ausmaße gibt seit 1950 der Einsatz von radioaktiven 
Markern in der Untersuchung von Ökosystemen.75 

Im Jahrzehnt zwischen 1955 und 1965 entwickelt 
sich die Ökosystemanalyse zu einem stark expan-
dierenden Forschungszweig, der v.a. in den USA in-
tensive Förderung erhält.76 Seit Ende der 50er Jahre 
werden die Grundlagen für das ›Internationale Bio-
logische Programm‹ (IBP) entwickelt, das zwischen 
1964 und 1974 sich eine weltweite Analyse der ver-
schiedensten Typen von Ökosystemen vornimmt. 
Dies geschieht zunächst in Form von Konferenzen 
zu den methodischen Grundlagen der Ökosystemfor-
schung und später in detaillierten empirischen Studi-
en, so z.B. in Deutschland im Sollingprojekt.77 

In Deutschland erfährt der Ökosystembegriff Mitte 
des 20. Jahrhunderts eine nur zögerliche Aufnahme, 
und auch die Entwicklung der empirischen Ökosys-
temforschung in Deutschland kann als verspätet be-
zeichnet werden. Dafür können ideologische Grün-
de angeführt werden: einerseits die Diskreditierung 
holistischer Vorstellungen durch deren Gebrauch im 
Nationalsozialismus78, andererseits – und im Gegen-
satz dazu – die Kontinuität dieser Vorstellungen im 
Nachkriegsdeutschland, die sich gegen ein redukti-
onistisch-analytisches Verständnis des Ökosystem-
begriffs wehrt und stattdessen für eine synthetische, 
»schauende« Perspektive auf die Natur plädiert79. Bis 
in die 1970er Jahre hat sich aber auch die deutsche 
Ökologie den internationalen Entwicklungen ange-
schlossen und den Ökosystembegriff als ein zent-
rales, die Forschung organisierendes Konzept etab-
liert. So erscheint es auch in den deutschsprachigen 
Lehrbüchern der Ökologie aus den 1970er Jahren als 
wichtiges strukturierendes Konzept.80

Wichtigster Begriff der Ökologie
Nach einer Umfrage unter allen Mitgliedern der ›Bri-
tish Ecological Society‹ (mit 645 Antworten, davon 
gut 2/3 aus Großbritannien), die Mitte der 1980er 
Jahre durchgeführt wird, bildet das Konzept des 
Ökosystems den wichtigsten Begriff der Ökologie 
(gefolgt von ›Sukzession‹, ›Energie uss‹, Ressour-
censchutz‹, ›Konkurrenz‹, ›Nische‹, ›Stoffkreislauf‹, 
›Gemeinschaft‹ und ›Lebensgeschichts-Strategie‹).81 
In wissenschaftlichen Aufsätzen des englischspra-
chigen Raums hat sich der Ausdruck bereits seit den 

Abb. 337. Zunahme der Verwendung des Terminus ›Öko-
system‹ in der biologischen Literatur zwischen 1950 und 
1990. Datengrundlage: Titel und Schlüsselworte von wis-
senschaftlichen Aufsätzen aus Biological Abstracts (aus 
Golley, F.B. (1993). A History of the Ecosystem Concept in 
Ecology: 75).
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1940er Jahren sehr rasch verbreitet (vgl. Abb. 337). 
In einem gewissen Widerspruch dazu steht die Tat-
sache, dass in modernen Lehrbüchern der Ökologie 
manchmal allein die drei Ebenen der Individuen, 
Populationen und Gemeinschaften abgehandelt wer-
den, die Ebene des Ökosystems aber nur am Rande 
erscheint: Eines der international am weitesten ver-
breiteten Lehrbücher, das Werk ›Ecology‹, das von 
M. Begon, J.L. Harper und E. Townsend herausgege-
ben wird, trägt in den ersten drei Au agen zwischen 
1986 und 1996 den Untertitel ›Individuals, Popula-
tions, and Communities‹; erst in der vierten Au age 
von 2006 erhält es den Untertitel ›From Individuals 
to Ecosystems‹.82

Häu g verwendet wird der Begriff des Ökosys-
tems zur Bezeichnung eines Typus, und nicht eines 
konkreten Systems (z.B. in der Rede von dem Öko-
system des Buchenwaldes, des Hochmoors oder des 
Hochgebirgssees).83 Empfehlenswert ist allerdings 
die Festlegung des Begriffs zur Bezeichnung eines 

konkreten Systems und dessen Abgrenzung von dem 
abstrakten Gegenstand eines Ökosystemtyps (Brian 
1952: »ecosystem type«)84.

In theoretischer Hinsicht bemerkenswert ist, wie 
der Ökosystembegriff als ein seiner Grundlage nach 
holistisches Konzept die empirische Kausalforschung 
nicht behindern muss, sondern sie im Gegenteil be-
fördern kann. Die in der Theorie und Forschungspra-
xis zentrale Stellung dieses Begriffs in der Ökologie 
enthält damit ein Lehrstück für die Wissenschaftsthe-
orie der Biologie insgesamt.

Eine gewisse Skepsis gegenüber der empirischen 
Rechtfertigung des Begriffs drückt sich allerdings 
darin aus, dass er wiederholt als metaphysisches 
Konstrukt bezeichnet wird. E.O. Wilson fasst 1989 
unter diesem Titel grundlegende Theorien der Na-
turwissenschaften zusammen, die mächtiger (»more 
powerful«) und weniger anfällig für Falsi zierungen 
(»less vulnerable«) sind als wissenschaftliche The-
orien. In die Kategorie der metaphysischen Konst-

»The ecosystem may be formally de ned as the system 
composed of physical-chemical-biological processes ac-
tive within a space-time unit of any magnitude, i.e., the 
biotic community plus its abiotic environment« (Linde-
man 1942, 400).

»Any entity or ecological unit that includes living and 
nonliving parts interacting to produce a stable system in 
which the exchange of material between the living and 
the nonliving parts follows circular paths is an ecological 
system or ecosystem« (Odum 1953, 9).

»Ökosystem = Lebensgemeinschaft + Lebensraum« 
(Tischler 1955, 404).

»[B]iotic community and its abiotic environment; the 
whole earth can be considered as one large ecosystem« 
(Krebs 1972, 634).

»Ein Ökosystem ist ein Wirkungsgefüge von Lebewesen 
und deren anorganischer Umwelt, das zwar offen, aber bis 
zu einem gewissen Grade zur Selbstregulation befähigt 
ist« (Ellenberg 1973, 1).

»[T]he ecosystem in nature is taken to consist of biotic 
and abiotic components that change and evolve together, 
and the term ›ecosystem‹ to imply a unit of co-evolution« 
(Patten 1975, 6).

»Ein Ökosystem ist ein biologisches System, das aus den 
Wechselwirkungen (aller oder einer begrenzten Zahl) 
biotischer und abiotischer Compartments (Elemente) 
untereinander und mit ihrer abiotischen und biotischen 
Umgebung (de nierte Ausschnitte der Biosphäre) in einer 
diskreten Zeit gebildet wird« (Stöcker 1979, 165).

»Ecosystem – the plexus composed of abiotic entities and 
at least one organism, which are united by the exchange of 
matter and energy« (MacMahon et al. 1978, 704).

»Ökosystem: eine sich aus abiotischen und biotischen 
Faktoren des Ökotops bzw. von Geosystem und Biosystem 
aggregierende Funktionseinheit der hochkomplexen realen 
Umwelt, die somit einen Ausschnitt aus der Geobiosphäre 
bildet, der ein sich selbst regulierendes Wirkungsgefüge 
darstellt, dessen stets offenes stof iches und energetisches 
System sich in einem dynamischen Gleichgewicht be n-
det« (Leser 1984, 356).

»Ein Ökosystem ist ein Wirkungsgefüge von Lebewesen 
und deren anorganischer Umwelt, das offen, und bis zu 
einem gewissen Grade zur Selbstregulierung befähigt ist« 
(Klötzli 1993, 288).

»Ecosystems are de ned as communites in relation to their 
environment. […] In most instances, ecosystems are dis-
tinguished because they appear relatively homogeneous 
when compared with their surroundings. They may be 
considered as homogeneous constellations of abiotic and 
biotic ecosystem characteristics« (Klijn & Udo de Haes 
1994, 90; 92).

»[A] unit comprising a community (or communities) of 
organisms and their physical and chemical environment, 
at any scale, desirably speci ed, in which there are con-
tinuous uxes of matter and energy in an interactive open 
system« (Willis 1997, 270).

»[E]cosystem: an assemblage of organisms considered 
together with their abiotic environment« (Jax, Jones & 
Pickett 1998, 254).

Tab. 208. De nitionen des Ökosystembegriffs.
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rukte fällt nach Wilson u.a. Darwins Selektionsthe-
orie und, zumindest andeutungsweise, das Konzept 
des Ökosystems.85 W. Haber bringt die These vom 
Ökosystemkonzept als metaphysischem Konstrukt 
2004 mit dem methodischen Ansatz der Ökologie in 
Verbindung, in dem es darum gehe, integrative Kon-
zepte zur Analyse der Organisation von Systemen zu 
entwickeln.86

Ökosysteme als Ergebnisse einer Koevolution
Ebenso wie Organismen sind auch Ökosysteme 
Einheiten, die in einer langen Geschichte entstan-
den sind. Die Anpassungen der in einem Ökosystem 
miteinander interagieren Organismen verschiedener 
Arten können damit über Selektionsprozesse in der 
Vergangenheit erklärt werden. Weil es sich dabei hin-
sichtlich der organischen Komponenten um allseitig 
dynamische Systeme und allseitige Anpassungen 
handelt, kann von einer Koevolution aller Organis-
men gesprochen werden. B.C. Patten bezeichnet auf 
dieser Grundlage 1975 ein Ökosystem als eine Ein-
heit der Koevolution (»a unit of coevolution«; vgl. 
Tab. 208).87 Aber selbstverständlich stellt nicht jede 
Einheit der Koevolution bereits ein Ökosystem dar. 
Koevolutionsprozesse laufen in Ökosystemen ab, 
aber sie de nieren diese nicht, denn auch in Inter-
aktionssystemen, die nur Teil von einem, aber nicht 
selbst ein Ökosystem darstellen, wie z.B. in Räuber-
Beute-Systemen, können Prozesse der Koevolution 
ablaufen.

In der heutigen globalen Gestaltung der Natur 
durch den Menschen besteht eine enge Ver echtung 
von natürlichen Ökosystemen und menschlichen 
Wirtschaftsformen. Dies gilt besonders für Stadtöko-
systeme und ökonomisch genutzte Wasser-, Agrar- 
oder Forstökosysteme. Für diese prägen F. Zacharias 
und U. Kattmann 1981 den Ausdruck mensch-orga-
nisierte Ökosysteme.88

Abgrenzung von Ökosystemen
Eines der größten Probleme des Ökosystembegriffs 
betrifft die Abgrenzung eines Ökosystems gegenüber 
seiner Umwelt. Traditionell erfolgt die Abgrenzung 
eines Ökosystems über ein bestimmtes Erschei-
nungsbild oder über eine charakteristische Artenzu-
sammensetzung. Auf dieser Grundlage wird einem 
Ökosystem eine eigentümliche Gestalt oder »Eigen-
art« zugeschrieben.89 Vielfach erfolgt die Abgren-
zung pragmatisch über abiotische Grenzen (z.B. die 
Land-Wasser-Grenze bei Flüssen, Seen und Meeren) 
oder die Grenzen eines P anzenformationstyps (z.B. 
Sommerlaubwald, Grasheide, Sandwüste) ( Biogeo-
gra e: Abb. 49). Nach einem radikal pragmatischen 

und pluralistischen Vorschlag hängt die Abgrenzung 
eines Ökosystems gänzlich von einer jeweiligen öko-
logischen Fragestellung ab.90

K. Jax, C.G. Jones und S.T.A. Pickett unterschei-
den 1998 zwei Arten von Kriterien zur Abgrenzung 
»ökologischer Einheiten«: topogra sche und funk-
tionale.91 Während das eine auf dem räumlichen 
Zusammenhang der Organismen beruhe, liege dem 
anderen eine Interaktion der Organismen zugrunde. 
Eine Entscheidung zwischen diesen beiden Kriterien 
hängt nach den Autoren am jeweiligen Beobachter 
und der Fragestellung.92 Pragmatisch sind die Au-
toren auch in ihrer De nition eines Ökosystems als 
einer Ansammlung von Organismen, die zusammen 
mit ihrer abiotischen Umwelt betrachtet werden (vgl. 
Tab. 208). 

Die topogra sche oder geogra sche Bestimmung 
der Einheit des Ökosystems beruht auf der räumli-
chen Heterogenität abiotischer Faktoren, d.h. der dis-
kontinuierlichen Variation physikalischer und chemi-
scher Parameter. Diese Grundlage der Bestimmung 
zeigt sich bereits in der Benennung mancher Syste-
me, die als Ökosystem gelten. Man spricht z.B. vom 
Ökosystem des Teiches, des Flusses, des Meeres, des 
Wattenmeeres, der Kiesgrube oder des Ackers. Aus 
dieser Praxis der Identi zierung von Ökosystemen 
wird deutlich, wie weit die Grenzen von Ökosyste-
men von den anorganischen Bedingungen der Um-
welt abhängen – im Gegensatz zu Organismen, die 
ihre Form weitgehend nach inneren Gesetzen bestim-
men. Grund für diese Dominanz des Anorganischen 
(und damit Räumlichen) ist die starke Abhängigkeit 
der Organismen von anorganischen Bedingungen 
und das meist geringe Potenzial, sich von diesen 
Bedingungen durch interspezi sche Kooperation zu 
emanzipieren. Ökosysteme sind also in stärkerem 
Maße als Organismen an einen bestimmten Raum 
gebunden. Sie sind meist nicht selbst zur Lokomoti-
on fähig, und ihre geogra sche Position wird durch 
die Umweltansprüche der Organismen einzelner do-
minanter Arten (also autökologische, nicht synöko-
logische Verhältnisse) bestimmt. Im Zusammenhang 
steht die fehlende Lokomotionsfähigkeit von Öko-
systemen auch mit der nur geringen Beweglichkeit 
von P anzen, die meist als integraler Bestandteil von 
Ökosystemen gelten (s.u.).

Die Bestimmung von Ökosystemen auf geogra-
scher Basis ist allgemein verbreitet (Rowe 1961: 

»The ecosystem […] is a geographic object«93) und 
wird besonders von P anzenökologen betont. Aber 
auch die Einschätzungen von Tierökologen weisen 
in diese Richtung. So betont W. Tischler 1978, »wie 
sehr immer Grenzen der Einheiten ökologischer Ord-
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nung von äußeren Bedingungen des Systems abhän-
gen, während die Abgrenzung bei organischen Ord-
nungssystemen durch deren innere Anlagen gegeben 
ist«.94 Klima und Boden sind nach Tischler die bei-
den wesentlichen externen Faktoren, die die Grenze 
eines Ökosystems bestimmen. Das Ökosystem eines 
Sees etwa vermag es nicht, sich über die Grenzen des 
vorhandenen Wasserbeckens zu erweitern, so wie es 
andererseits aber einem Organismus möglich ist, sein 
inneres Milieu, z.B. seinen Wasserhaushalt, weitge-
hend unabhängig von der Umwelt zu kontrollieren 
und so seinen Lebensbereich auch in solche Regio-
nen auszuweiten, in denen aus abiotischen Quellen 
Wasser nicht in ausreichendem Maße vorhanden 
ist. Aufgrund dieser Dominanz des Räumlichen und 
Abiotischen in den Ein ussgrößen eines Ökosystems 
hat die Ökologie eine besondere Af nität zur Geo-
gra e, und es besteht eine gewisse Berechtigung, Or-
ganismen aufgrund ihrer räumlichen Verteilung, ihrer 
gemeinsamen Anwesenheit in einem »Lebensraum« 
zu einheitlichen Komplexen zusammenzufassen.

Hinsichtlich der von Jax, Jones und Pickett ›funk-
tional‹ genannten Kriterien zur Abgrenzung von 
Ökosystemen erscheint es sinnvoll, zwischen zwei 
Typen zu unterscheiden (vgl. Tab. 209): Funktional 
kann ein Ökosystem als eine Einheit bestimmt wer-
den entweder (1) aufgrund räumlich diskontinuierli-
cher Änderungen der Zusammensetzung der Arten-
gemeinschaften oder (2) aufgrund der funktionalen 
Geschlossenheit des Beziehungssystems der Orga-

nismen. Terminologisch können diese beiden Krite-
rien das ›zönologische‹ und das ›systemtheoretische‹ 
genannt werden.

Zönologisch begründete Abgrenzungen von Öko-
systemen beziehen sich auf die räumlich diskon-
tinuierliche Verteilung der Gemeinschaften. Ein 
Ökosystem soll danach dort sein Ende haben, wo 
das Arteninventar eines räumlichen Gebietes sich 
sprunghaft ändert. Auch die Auszeichnung besonde-
rer »Charakterarten« oder »Zeigerarten« ist für die 
zönologische Methode der Grenzziehung typisch. 
Vor allem in der Vegetationskunde ist die Bestim-
mung von P anzengesellschaften aufgrund der Ar-
tenzusammensetzung einer Region gängige Praxis 
( Biozönose).

Die geogra sche und die zönologische Methode 
zur Bestimmung von Ökosystemgrenzen haben ihre 
offensichtlichen Schwächen: Sie beruhen nicht auf 
einer Analyse des Beziehungsge echts von Organis-
men zueinander, sondern auf der inhomogenen Ver-
teilung von Umweltfaktoren bzw. der Überschnei-
dung der Umweltansprüche einzelner Arten. Die 
Behauptung eines »Superorganismus« auf zönologi-
scher Grundlage wird deshalb seit den 1920er Jahren 
scharf kritisiert. Auf zönologischer Grundlage ist es 
immer möglich, das gemeinsame Vorkommen von 
Arten an einem Standort allein »individualistisch« 
als Ergebnis von sich überschneidenden artspezi -
schen Umweltansprüchen zu erklären.95 

Die systemtheoretische Analyse macht demgegen-
über ausdrücklich die Wechselwirkungen zwischen 
den Organismen verschiedener Arten einer »Verge-
sellschaftung« zum Kriterium der Abgrenzung von 
Ökosystemen. Die Organismen werden dabei als 
Glieder eines organisierten Ganzen betrachtet, die 
einen spezi schen Beitrag zur Aufrechterhaltung 
dieses Ganzen leisten. Ihnen können daher jeweils 
eine Funktion oder Rolle für die Arbeitsweise und 
Erhaltung des Systems zugeschrieben werden. An-
gelehnt ist das systemtheoretische Verständnis von 
Ökosystemen an die Methode zur Abgrenzung einer 
Biozönose durch K. Möbius (1877), nach der solche 

Wesen zu einer Gemeinschaft zusammengefasst wer-
den, »welche sich gegenseitig bedingen«.96 Damit ist 
ein funktionales Kriterium der Einheit eines Ökosys-
tems gefunden: Nicht alle räumlich in einem Gebiet 
vorkommenden Organismen und unbelebten Gegen-
stände sind Teil eines Ökosystems, sondern nur sol-
che, die Teil des Netzes der gegenseitigen Bedingung 
sind. Analog zur Offenheit eines Organismus ist nach 
diesem Abgrenzungskriterium auch eine Biozönose 
und ein Ökosystem nach zwei Seiten offen: Organis-
men und abiotische Körper, die für die Erhaltung des 

Topogra sches Kriterium
Die Grenzen des Ökosystems werden bestimmt durch 
die räumliche Heterogenität abiotischer Faktoren, d.h. 
die diskontinuierliche Variation physikalischer und che-
mischer Parameter.
Beispiel: Das Ökosystem eines Sees hat seine Grenze 
am Ufer des Sees, also dem Übergang vom geschlosse-
nen Wasserkörper zum Land.

Zönologisches Kriterium
Die Grenzen des Ökosystems werden bestimmt durch 
die räumlich diskontinuierliche Verteilung der Gemein-
schaften, d.h. eine Änderung des Arteninventars.
Beispiel: Ein Buchenwaldökosystem hat seine Grenze 
an der Verbreitungsgrenze des geschlossenen Buchen-
bestandes.

Systemtheoretisches Kriterium
Die Grenzen des Ökosystems werden bestimmt durch 
den Kreislauf der Beziehungen zwischen den Organis-
men an einem Ort.
Beispiel: Das Ökosystem in einem See wird durch einen 
geschlossenen Nahrungskreislauf de niert.

Tab. 209. Drei Kriterien zur Abgrenzung von Ökosystemen.
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Systems von Bedeutung sind, selbst aber nicht von 
dem System abhängen, sind nicht Teil des Systems 
(wie die Nahrungsressourcen für einen Organismus 
oder die Sonne für ein Ökosystem). Und ebenso we-
nig gehören solche Organismen und abiotische Kör-
per zu ihm, die zwar von dem Vorhandensein anderer 
Organismen abhängen, deren Anwesenheit aber nicht 
Bedingung für die Existenz anderer Organismen oder 
die Struktur ihrer Populationen im System ist (wie 
die Abfallprodukte im Falle eines Organismus oder 
ein opportunistisch die Ressourcen nutzender Zu-
fallsgast im Falle eines Ökosystems).

Obwohl der systemtheoretische Ansatz sich un-
mittelbar als Konsequenz des Organismusmodells 
eines Ökosystems ergibt, wird er selten als solcher 
gewürdigt. Gelegentlich wird er sogar vollkommen 
übergangen und selbst von prominenter Seite nicht 
einmal als eine Möglichkeit gesehen, so z.B. 1950 
von W. Tischler: »Es gibt zwei Möglichkeiten, um 
Biotope und ihre Biozönosen abgrenzen zu können. 
Entweder man geht von einem durch besondere Um-
weltfaktoren charakterisierten Standort aus oder von 
der einheitlichen Zusammensetzung der Tiergemein-
schaften«.97 Tischler sieht hier – in einem ausdrück-
lich methodenkritischen Beitrag, der von »Grund-
einheiten und Methodik biozönotischer Forschung« 
handelt98 – nur die geogra sche und die zönologische 
Methode der Bestimmung von Ökosystemen. An-
dere Autoren erklären den Ansatz einer funktional-
systemtheoretischen Abgrenzung von Ökosystemen 
aus praktischen Gründen für unmöglich – und weiten 
diese Absage auch auf den Begriff aus, so z.B. H. 
Caspers, der 1950 der Auffassung ist, dass funktiona-
le Gesichtspunkte »nicht in ihrer vollen Reichweite 
für die Abgrenzung von Biozönosen herangezogen 
werden können: denn jede funktionelle Betrachtung 
führt zum Verschwinden der Einheiten. Auch das In-
dividuum ist streng genommen ein topographischer 
Begriff (Remane, mündl.)«.99 

Der verbreitete Verzicht darauf, Biozönosen und 
Ökosysteme durch eine Bestimmung der Relationen 
ihrer Komponenten auszuzeichnen, hat also letztlich 
pragmatische Gründe: Die frühe Praxis der Ökolo-
gen besteht im Sammeln und Bestimmen von Orga-
nismen – Wechselwirkungen zwischen ihnen werden 
dabei mehr aus dem gemeinsamen Vorkommen er-
schlossen als experimentell nachgewiesen. Empiri-
sche Studien zur tatsächlichen Wechselwirkung und 
gegenseitigen Bedingung von Organismen in einem 
Ökosystem erscheinen erst in der zweiten Hälfte des 
20. Jahrhunderts. Als ein Pionier der experimentellen 
Ökologie in diesem Sinne kann H. Müller gelten, der 
seit den 1860er Jahren detaillierte Untersuchungen 

über die Wechselbeziehungen zwischen Blüten und 
Insekten durchführt.100

Für den systemtheoretischen Ansatz zur Ausglie-
derung von Ökosystemen spricht seine Verankerung 
in der biologischen Methodik: Nur insofern ein Öko-
system funktional gedacht wird, d.h. insofern es in 
Komponenten zergliedert wird, die jeweils einen 
kausalen Beitrag zur dynamischen Organisation und 
Regulation des Ganzen leisten, bildet es überhaupt 
eine genuin biologisch bestimmte und oberhalb des 
Individuums stehende Einheit. Wird es dagegen al-
lein als eine topogra sche oder zönologische Größe 
verstanden, spiegelt diese lediglich die Heterogenität 
der anorganischen Natur bzw. die koinzidierenden 
Umweltansprüche von Organismen verschiedener 
Arten wieder und bleibt so auf der Ebene der Geo-
gra e bzw. einer individualistischen Perspektive. 
Von einer überorganismischen Organisation und 
einer Regulation dieser Organisation durch Mecha-
nismen der Steuerung und Rückkopplung kann dann 
nicht die Rede sein. Aus biologischer Sicht bildet 
eine Gemeinschaft von Organismen zusammen mit 
abiotischen Körpern allein auf systemtheoretischer 
Grundlage ein Ökosystem – also nicht, weil sie eine 
geogra sche Einheit oder eine konstante Zusam-
mensetzung von Organismen verschiedener Arten 
darstellt, sondern allein aufgrund der funktionalen, 
nach dem Muster eines Kreislaufs organisierten Be-
ziehungen der Organismen und abiotischen Körper 
zueinander.

Ein gewichtiges Argument gegen die ausgezeich-
nete Stellung rein systemtheoretisch-funktionaler 
Einheiten und für eine topologische Abgrenzung von 
Systemen stammt allerdings aus Erwägungen des 
Naturschutzes: Vielfach sind es die Bedingungen an 
einem Standort, die die Entwicklung zu einem schüt-
zenswerten System determinieren. Sollen nicht nur 
einzelne Organismen, sondern auch langfristige Ent-
wicklungen in der Natur geschützt werden (»Prozess-
schutz«; Bioethik), dann emp ehlt es sich also den 
Ort, an dem diese Entwicklungen statt nden können, 
zu schützen. Nicht nur ein Ökosystem selbst, sondern 
auch die Voraussetzungen für seine Entstehungen 
bilden damit den Gegenstand des Schutzes. Die Vo-
raussetzungen eines Systems stellen aber noch nicht 
das System selbst dar. Naturschutz kann sich damit 
zufrieden geben, eine Dynamik, nicht ein organisier-
tes System zu schützen. Für die Ökologie ist die Dif-
ferenzierung zwischen topologisch und systemtheo-
retisch de nierten Einheiten aber von Bedeutung.

Organisation und Regulation von Ökosystemen
Mit einem engen Begriff der Organisation stellt ein 
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Ökosystem insofern eine Organisation dar, als seine 
Komponenten wechselseitig voneinander abhängen. 
Die Einheiten, die in einem Verhältnis der system-
konstituierenden wechselseitigen Abhängigkeit zuei-
nander stehen, können sich auf verschiedenen Ebe-
nen be nden; und diese verschiedenen Bedingungs-
beziehungen führen damit auch zur Abgrenzung 
verschiedener Arten von Systemen. Grundsätzlich 
zu unterscheiden sind dabei die Ebene der Interak-
tion von Individuen und Populationen. Einseitige 
Bedingungsverhältnisse auf Ebene der Individuen 
können wechselseitige Bedingungen auf der Ebene 
von Populationen zur Folge haben. So ist eine indi-
viduelle Räuber-Beute-Beziehung, z.B. das Fressen 
einer Antilope durch einen Löwen, ein einseitiges 
Abhängigkeitsverhältnis, insofern die Antilope mit 
ihrem Leben das Leben des Löwen ermöglicht – auf 
Populationsebene können sich aber Systemgrößen, 
wie die Populationsgrößen der Antilopen und Lö-
wen, über Räuber-Beute-Beziehungen wechselseitig 
bedingen und im Gleichgewicht stabilisieren.

Zu unterscheiden sind hier also zwei Typen von 
Systemen: ökologische Produktionssysteme und de-
mogra sche (oder demologische; Population) Kon-
trollsysteme. Letztere sind negative Rückkopplungs-
systeme, in denen statistische Parameter wie Popu-
lationsgrößen wechselseitig voneinander abhängen. 
Ökologische Systeme sind dagegen primär durch die 

zyklische Organisation von Typen individueller 
Interaktionen ausgezeichnet, insofern die eine 
konkrete Interaktion einen Effekt hat, der zu-
künftige Interaktionen des gleichen Typs mög-
lich macht. Indem z.B. Wasser öhe Algen in 
einem See fressen und ihre Verdauungsprodukte 
das Gedeihen der Algen ermöglichen, wirkt das 
Fressen der Wasser öhe positiv auf sich selbst 
zurück, weil es eine Aktivität ist, die ihre eige-
nen Voraussetzungen, das Gedeihen der Algen, 
verbessert. Es besteht hier ein wechselseitiges 
ökologisches System, das nicht allein ein Sys-
tem zur Regulation von Populationsgrößen ist, 
sondern das die wechselseitige Ermöglichung 
der Existenz individueller Algen und Wasser-

öhe zu einer organisierten Einheit zusammen-
fasst. Anders gesagt: Organisierte Systeme der 
Ökologie bestehen aus populationsvermittelten 
Ermöglichungskreisläufen auf individueller 
Ebene. Sie sind aufgrund dieser Beziehungen 
der zyklischen Ermöglichung organisierte, aber 
nicht notwendigerweise auch regulierte Syste-
me. Denn es gehört nicht zu den Identitätsbe-
dingungen eines solchen Systems, dass es durch 
Steuerungs- oder Rückkopplungsmechanismen 

stabilisiert wird. Umgekehrt ist ein demogra sches 
Kontrollsystem, wie ein Räuber-Beute-System, ein 
reguliertes, aber nicht unbedingt auch ein organisier-
tes System, weil auf individueller Ebene nur einsei-
tige Ermöglichungsbeziehungen vorliegen (vgl. Tab. 
210). 

In einem einfachen Räuber-Beute-System kann 
eine Regulation der Populationsgrößen der beiden 
beteiligten Arten erfolgen – aber trotzdem handelt es 
sich nicht um eine ökologische Wechselseitigkeit der 
Beziehung, sondern um eine einseitige Abhängigkeit, 
ein Ausbeutungsverhältnis. Die populationsbiologi-
sche Regulation, die zum Gleichgewicht von Popula-
tionsgrößen führt, begründet also noch keine ökolo-
gische Organisation, die eine Wechselbedingung der 
beteiligten Populationen einschließt. Eine Population 
von Organismen, die von den Organismen einer an-
deren Population als Beute genutzt werden, ist nicht 
durch die Population der Räuber bedingt. Reine Re-
gulationsbeziehungen können also die wechselsei-
tige Bedingung von Populationsgrößen beinhalten, 
nicht aber der Populationen selbst. Erst durch ihre 
gegenseitige Bedingung werden Populationen aber 
zu Gliedern eines organisierten Ganzen, zu Elemen-
ten eines Ökosystems.

Für Regulationssysteme ist allgemein eine Be-
schreibung auf der Ebene von Zustandsgrößen kenn-
zeichnend (den Regel-, Fühl- und Stellgrößen; Re-

Ebe Org Reg Beispiel interagierende 
Elemente

I O R Organismus Organe

I O AR kranker Organis-
mus (Krebs)

Größen zur Regula-
tion der Zellteilung

I AO R Regulation der 
Körpertemperatur

Körpertemperatur;
Schweißsekretion

P O (R) Ökosystem im 
Gleichgewicht

Organismen ver-
schiedener Arten

P O AR Ökosystem in 
Sukzession

Organismen ver-
schiedener Arten

P AO R Räuber-Beute-
System

Populationsgrößen 
verschiedener Arten

Tab. 210. Kreuzklassi kation von sechs Typen von Systemen in der 
Biologie. Die Klassi kation erfolgt nach drei Dimensionen: der 
Ebene der interagierenden Entitäten: Teile eines Individuums (I) 
oder Individuen einer Population (P); dem Vorliegen von Orga-
nisation (O) oder ihrem Fehlen (AO); sowie dem Vorliegen einer 
Regulation (R) oder ihrem Fehlen (AR). Unter der Organisation 
wird die wechselseitige Ermöglichung von individuellen Körpern 
in einem System  verstanden, unter der Regulation die wechselsei-
tige Kontrolle von Parametern durch Mechanismen der Steuerung 
oder Regelung (Rückkopplung).
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gulation: Abb. 431 für ein ökologisches Beispiel); für 
organisierte Systeme dagegen die Beschreibung auf 
der Ebene von interagierenden Körpern (Organen und 
Organismen) oder Aktivitäten (Fressen und Gefres-
senwerden), deren Einbindung in kausale Kreisläufe 
einen selbstermöglichenden Charakter hat (Organe 
eines Organismus und Organismen eines Ökosys-
tems gibt es nur in dem jeweiligen physiologischen 
bzw. ökologischen Ermöglichungskreislauf).

Eine Differenzierung dieser zwei Aspekte von 
ökologischen Systemen ist in der Ökologie allerdings 
alles andere als verbreitet. Häu g, besonders in der 
deutschsprachigen Ökologie, wird die Organisati-
on ökologischer Systeme über ihre Selbstregulation 
erläutert, so in Bezug auf Biozönosen bereits 1918 
durch A. Thienemann101 und in den frühen 1920er 
Jahren durch E. Schmid102 ( Biozönose: Tab. 47) und 
R. Hesse. Letzterer schreibt 1924 von den Gliedern 
einer Biozönose, sie würden »durch den Zustand ge-
genseitiger Bedingtheit in ein biologisches Gleichge-
wicht gezwängt, das sich durch Selbstregulation er-
hält«.103 Drei Jahre später heißt es bei K. Friederichs: 
»Die De nition ist: Eine Organisation ist eine biolo-
gische Ganzheit, die sich durch Selbstregulierung bei 
Bestand erhält«.104 Bis in die Gegenwart zieht sich 
dieses Verständnis, wie etwa an den De nitionen 
des Ökosystembegriffs durch H. Ellenberg (1973), 
H. Leser (1984) oder F. Klötzli (1993) deutlich wird 
(vgl. Tab. 208). 

Erst mit der Etablierung des Nichtgleichge-
wichtsparadigmas in der Ökologie seit den 1970er 
Jahren ( Ökologie) beginnt sich eine Trennung der 
Aspekte anzukündigen, insofern die Regulation im 
Sinne der Erhaltung eines Gleichgewichts nicht mehr 
als notwendige Bedingung für das Vorliegen eines 
ökologischen Systems verstanden wird. Deutlich 
wird dabei, dass ein Gleichgewicht von Populatio-
nen kein Merkmal von Ökosystemen sein muss und 
dass umgekehrt Gleichgewichte von Populationen 
auch unabhängig von Ökosystemen bestehen kön-
nen (z.B. in Räuber-Beute- oder Konkurrenz-Sys-
temen). Die Interaktion von Organismen muss also 
auch dann nicht ihren Charakter eines Ökosystems 
verlieren, wenn dieses System sich nicht in einem 
Gleichgewicht be ndet. Die Bestimmung des Öko-
systembegriffs hängt primär an der wechselseitigen 
Abhängigkeit von Populationen verschiedener Arten 
(d.h. der Organisation des Systems), nicht an der 
Stabilisierung der Populationsgrößen (ihrer Regula-
tion). Ein Ökosystem kann auch bei schwankenden 
Populationsgrößen Bestand haben. Indem über lange 
Zeit der Begriff des Ökosystems mit der Vorstellung 
eines harmonischen Gleichgewichts in der Natur 

verbunden wurde, ist diese Differenzierung verkannt 
worden.

Seit Ende der 1970er Jahre führen die einem Öko-
system zugeschriebenen Leistungen der Selbstregula-
tion ( Regulation/Selbstregulation) zu Diskussionen 
über die »kybernetische Natur« von Ökosystemen. 
Im Verlauf dieser Auseinandersetzungen schreiben 
einige Autoren Ökosystemen ein Informationsnetz-
werk zur Steuerung und Regelung des Systems zu.105 
Von anderer Seite wird das kybernetische Vokabular 
in der Ökologie grundsätzlich kritisiert. So plädieren 
J. Engelberg und L.L. Boyarsky 1979 für die »nicht-
kybernetische Natur von Ökosystemen«, weil es in 
Ökosystemen keine eigenen Kanäle gebe, die In-
formationen transportieren, sondern überall gebe es 
nur Umsatz von Materie und Energie.106 Dem kann 
entgegengehalten werden, dass kybernetische Regu-
lationen keiner eigenen Informationswege bedürfen, 
sondern sich allein aus der Interaktion von Elementen 
des Systems ergeben können. Nicht nur in Ökosyste-
men, sondern auch in Organismen oder Maschinen 
beruht die kybernetische Regulation auf Stoff- oder 
Energieumsatz, der sich nicht notwendig in einem 
eigenen »Informations-Netzwerk« abspielt.

Es bestehen aber doch grundsätzliche Unterschie-
de zwischen der Regulation von Organismen und 
Ökosystemen. Diese hängen im Wesentlichen dar-
an, dass Ökosysteme im Gegensatz zu Organismen 
keine eigenständigen Mechanismen der Reproduk-
tion zeigen und somit keiner Selektion unterliegen. 
Sie weisen daher keine so weitreichende Integration 
und Kooperation der Elemente auf wie Organismen. 
Nach einer Gegenüberstellung A. Remanes von 1950 
ist für die »biozönotische Ordnung« der Ökosyste-
me im Unterschied zur »funktionellen« Ordnung der 
Organismen die Konkurrenz der Komponenten ein 
wesentlicher Faktor ( Ökologie/Biozönotische und 
funktionelle Ordnung).107 Den Unterschied zwischen 
der Regulation in Organismen als »körperlich gebun-
denen« Gemeinschaften (von Zellen) und ökologi-
schen Lebensgemeinschaften als »freien« Assozia-
tionen (von Organismen) hebt Remane bereits 1939 
hervor: »Allein die Massenverteilung der Einzelarten 
wird […] in der Lebensgemeinschaft reguliert, und 
dies geschieht nicht durch besondere Regulationsme-
chanismen oder zentrale Leitung, sondern lediglich 
auf Grund der Einzeleigenschaften ihrer Teile […]. 
Jede Handlung eines Lebewesens hat in der Lebens-
gemeinschaft nur direkten Bezug auf die eigene Art 
und ihre Erhaltung […]; die Beziehungen zur allge-
meinen Lebensgemeinschaft sind ganz locker, der 
Verband ist sozusagen in dieser eine private Inter-
essengemeinschaft, die natürlich in der Gesamtge-
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meinschaft ein Faktor ist, aber in ihrer Tätigkeit ganz 
auf das eigene Interesse eingestellt ist«.108 Für die-
sen Unterschied in der Regulationsart lässt sich eine 
einfache evolutionstheoretische Erklärung geben: 
Während die Regulation zur Selbststabilisierung von 
Organismen ein direktes Selektionsergebnis darstellt, 
kann die Regulation der Ökosysteme nur zu einem 
geringen Teil als ein selbst durch Selektion entstan-
dener Mechanismus verstanden werden – vielmehr 
stellt er einen lediglich resultierenden Faktor aus der 
Selektion der Organismen dar. Als Konsequenz da-
raus erfolgt die Regulation von Ökosystemen nicht 
auf eine Weise, in der die Erhaltung des Ökosystems 
Vorrang vor der Selbsterhaltung seiner Komponen-
ten hat (wie dies für die Teile eines Organismus gilt). 
Aufgrund ihrer Beweglichkeit im Raum und ihres 
Opportunismus in der Ausnützung von Ressourcen 
sind Organismen nicht weniger Arten (im Gegensatz 
zu den Organen eines Organismus) Generalisten, die 
nicht streng an ein System gebunden sind und selbst 
die Zerstörung eines Systems überleben können 
( Ökologie: Tab. 204).

Dieses Fehlen eines eigenständigen Mechanismus 
der Regulation in Ökosystemen könnte als ein kontin-
gentes Merkmal der Ökosysteme auf der Erde ange-
sehen werden. Um den Unterschied der Ökologie zur 
Physiologie zu betonen, könnte es aber auch als ein 
Bestimmungsstück des Ökosystembegriffs betrachtet 
werden, dass Ökosysteme Momente der Regulation 
primär nur als Nebeneffekt einer Selektion auf der 
Ebene von Individuen und Populationen aufweisen. 

Gerade die Möglichkeit des Fehlens einer Regulati-
on des Gesamtsystems unterscheidet ein Ökosystem 
von einem Organismus. Als System sollte es daher 
nicht aufgrund seiner Fähigkeit zur Selbstregulation 
bestimmt werden, sondern allein insofern, als es aus 
Populationen von sich wechselseitig bedingenden 
Organismen besteht, insofern es also eine Organisati-
on im strengen Sinne aufweist.

Der Unterschied zwischen physiologischen und 
ökologischen Systemen wird auch daran festzuma-
chen versucht, dass den Ökosystemen ein spezi -
sches Organisationszentrum abgesprochen wird. 
Remane spricht 1939 vom Fehlen einer »Zentrali-
sierung« und eines »Organisationsplans« bei öko-
logischen Gemeinschaften.109 In ähnlicher Weise 
argumentieren R.H. Whittaker und G.M. Woodwell 
1972, in Lebensgemeinschaften gebe es kein Zent-
rum der Kontrolle und Organisation wie in Orga-
nismen. Und es gebe auch keine Evolution zur Ent-
wicklung eines solchen Zentrums, denn die Struktur 
von Gemeinschaften werde durch die Evolution von 
Arten bestimmt, ergebe sich also quasi lediglich als 
Nebenprodukt der Evolution ihrer Komponenten: 
»There is in the community no center of control and 
organization such as there is in the organism, and no 
evolution toward a central control system. The orga-
nization of the community – its pattern of self-main-
taining functional differentiation – is maintained by 
the genetics of species, by way of the competition 
and other population interactions of these species. 
Community organization is a result of species evo-

Abb. 338. Nahrungsnetz von aquatischen Organismen (aus Shelford, V.E. (1913). Animal Communities in Temperate America 
as Illustrated in the Chicago Region. A Study in Animal Ecology, Chicago 1937: 70).
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lution and species behaviour.«110 Methodisch können 
Ökosysteme also gerade durch das Fehlen von zen-
tralisierten Kontrollsystemen unterschieden werden. 
Nicht alle Biologen schließen sich aber der Auffas-
sung an, Ökosysteme würden keiner eigenständigen 
Evolution unterliegen und kein Gegenstand von Se-
lektion auf Ökosystemebene sein. Vielmehr nehmen 
einige, wie z.B. 1960 M.J. Dunbar, eine Konkurrenz 
und nachfolgende Evolution auch auf der Ebene von 
Ökosystemen an.111

Die Debatte um die Bestimmungsmerkmale eines 
Ökosystems hält bis in die Gegenwart an. Auf der ei-
nen Seite wird dafür plädiert, Ökosysteme als stabile 
und selbstregulierte Systeme zu beschreiben, auf der 
anderen Seite wird betont, dass nicht alle Ökosyste-
me notwendig kybernetisch reguliert sind.112 Verbrei-
tet ist ein pragmatisches Verhältnis zu dem Konzept, 
nach dem bereits eine topogra sch-physiognomische 
Einheit wie ein Wald oder ein See als ein Ökosystem 
angesehen wird, auch wenn die funktionalen Bezie-
hungen zwischen den Komponenten des Systems 

nicht untersucht wurden.113 K. Jax, G.-P. Zauke und 
E. Vareschi schlagen 1992 vor, den Begriff nicht auf 
eine enge Bedeutung festzulegen und ihn in weitem 
Sinne zu gebrauchen; jedes einzelne System müsse 
aber auf eindeutige Weise abgegrenzt und spezi ziert 
werden.114

Redundanz und Opportunismus
Die Konstanz der Populationsgrößen der Arten eines 
Ökosystems stellt nur eine hinreichende, nicht aber 
eine notwendige Bedingung für das Gleichgewicht 
und den Erhalt eines ganzen Ökosystems bzw. einer 
Gemeinschaft dar. Denn die Erhaltung des Systems 
ist auch dann möglich, wenn die Populationsgrößen 
schwanken oder eine Art aus dem System ganz ver-
schwindet. Dies ist immer dann der Fall, wenn die 
Funktion der Organismen einer Art durch andere in 
dem System übernommen werden kann. In den meis-
ten Ökosystemen ist dies eher die Regel als die Aus-
nahme, weil sich die Organismen verschiedener Ar-
ten in Bezug auf die Erhaltung des Ökosystems funk-

Abb. 339. Modell des Ökosystems eines Getreidesaatfeldes auf Lehmboden in Nordwestdeutschland zur Winterzeit. In das 
Diagramm sind taxonomische Gruppen von Organismen, tote organische Stoffe und abiotische Faktoren integriert (nach 
Heydemann, B. (1953). Agrarökologische Problematik, dargetan an Untersuchungen über die Tierwelt der Bodenober äche 
der Kulturfelder (Diss., Univ. Kiel); aus Tischler, W. (1955). Synökologie der Landtiere: 317).
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tional äquivalent zueinander verhalten. Es besteht in 
diesen Fällen eine ökologische Redundanz, insofern 
eine systemrelevante Funktion von den Organismen 
verschiedener Arten ausgeführt wird ( Rolle, ökolo-
gische).

Umgekehrt können die Organismen einer Art auch 
Funktionsträger und integrale Bestandteile verschie-
dener Ökosysteme sein. Viele Organismen zeigen 
eine erhebliche Mobilität und einen ausgeprägten 
Opportunismus in der Ressourcennutzung. Sie sind 
damit nicht streng an einen Ökosystemtyp gebunden, 
sondern wechseln zwischen verschiedenen (»Poiki-
lotopie«, Metamorphose). Und auch innerhalb eines 
Ökosystems werden die vorhandenen Ressourcen 
nur episodisch und fakultativ genutzt. Eine strikte 
Bindung an Organismen bestimmter anderer Arten 
liegt vielfach nicht vor. Strikte Abhängigkeiten be-
stehen oft nur gegenüber abiotischen Faktoren der 
Umwelt (vor allem Temperatur und Feuchtigkeit). 
Diese schwache obligate Bindung an andere Arten 
zeigt schon die Tatsache, dass Organismen vieler Ar-
ten aus ihrem Ökosystem herausgelöst und mit mehr 
oder weniger einheitlichem Kraftfutter in Botani-
schen oder Zoologischen Gärten am Leben erhalten 
werden können. Eine scharfe Grenze der Verbreitung 

besteht also oft nur dort, wo eine sprung-
hafte Änderung eines abiotischen Faktors 
vorliegt, z.B. im Übergang vom Wasser zum 
Land. Innerhalb einer abiotisch homogenen 
Region macht aber die hohe Mobilität vieler 
Organismen in Verbindung mit ihrem Op-
portunismus in der Ressourcennutzung ihre 
exklusive Zuordnung zu abgegrenzten Bio-
zönosen und Ökosystemen unmöglich. Eine 
regelmäßige Ausnahme von dem verbreite-
ten Opportunismus ist der Parasitismus: Or-
ganismen, die andere Organismen einseitig 
ausbeuten, ohne diese zu töten, sind meist 
auf eine Wirtsart spezialisiert.

Zusammengenommen sind Redundanz 
und Opportunismus zwei Faktoren, die eine 
Abgrenzung von Ökosystemen in vielen 
Fällen kaum möglich machen: Wo soll z.B. 
die Grenze zwischen dem Ökosystem Teich 
und dem Ökosystem Wiese verlaufen, wenn 
viele Arten, z.B. Fliegen, Frösche, Enten etc. 
ihre ökologischen Beziehungen, z.B. ihre 
trophischen Beziehungen der Ernährung 
und der Exkretion, sowohl in dem einen 
System als auch in dem anderen wahrneh-
men können? Von wenigen Ausnahmen wie 
den Oasen in isolierten Trocken- oder Käl-
tewüsten oder den Tiefseebiozönosen abge-

sehen gelten diese Schwierigkeiten der Abgrenzung 
für alle konventionell als Ökosysteme angesehenen 
Systeme der Erde: ob es sich um einen Wald, eine 
Wiese, ein Hochmoor oder einen Teich handelt – sie 
sind alle von Nachbarsystemen umgeben, mit denen 
es einen Austausch von Organismen gibt, die mal in 
dem einen, mal in dem anderen System ihrem Leben 
nachgehen, d.h. ökologisch gesprochen, mal in dem 
einen, mal in dem anderen System Ressourcen nut-
zen und Funktionen ausüben.

Wie oben dargestellt, begegnet die Praxis der 
Ökologie dieser Schwierigkeit, indem sie Ökosys-
teme entweder direkt über die diskrete Änderung 
besonders relevanter abiotischer Faktoren abgrenzt 
(z.B. durch die Wasser-Land-Grenze) oder über das 
Verbreitungsgebiet der Organismen einzelner Arten 
(oder höherer Taxa), die die abiotischen Verhältnisse 
ihrer Umwelt in starkem Maße verändern. Bei diesen 
Organismen handelt es sich meist um wenig mobile, 
weitgehend stationäre Individuen, wie P anzen, die 
durch ihre Dominanz einem Gebiet ihr Gepräge ge-
ben. So stellen klassische Beispiele für Ökosysteme 
dar: der Buchenwald, geprägt durch die Rotbuche 
(Fagus); die Wiese geprägt durch die Gräser (Poa-
ceae); das Hochmoor, geprägt durch die Torfmoo-

Abb. 340. Die enge Verknüpfung von abiotischen und biotischen Pro-
zessen in einem Ökosystem. Hinsichtlich der Stoff üsse in einem Ökosy-
stem bilden die Lebewesen nicht ein klar abgegrenztes Kompartiment, 
sondern sind mit anorganischen Bestandteilen eng ver ochten. Ein mi-
neralischer Nährstoff, der einmal im Jahr den Stoffkreislauf durchläuft, 
muss daher mehrfach die Grenze zwischen dem Bereich des Organi-
schen und Anorganischen passieren (aus Allen, T.F.H. & Hoekstra, T.W. 
(1992). Toward a Uni ed Ecology: 46).
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se (Sphagnum); das Korallenriff, geprägt durch die 
Korallentiere (Anthozoa) etc. Es ist dabei aber wahr-
scheinlich, dass solche großräumigen Gebilde wie 
der Buchenwald in eine Vielzahl von Ökosystemen 
im Sinne von Abhängigkeitskreisläufen aufgelöst 
werden muss. Denn nicht in allen Kreisläufen wird 
die Buche ein integrales Element sein. Sie wird für 
einige Beziehungszyklen allein ein Umweltfaktor 
sein, insofern als sie auf der einen Seite, z.B. durch 
ihre Beschattung, ein bestimmtes Mikroklima schafft, 
das die Lebensverhältnisse aller dort existierenden 
Organismen mitbestimmt, insofern sie aber auf der 
anderen Seite nicht ihrerseits von allen Organismen, 
auf die sie wirkt, beein usst wird.

Ökologische Typen
Produzenten und Reduzenten (und eventuell Konsu-

menten; Rolle, ökologische) sind bezeichnender-
weise die einzigen universal verbreiteten Kandidaten 
für eine ökologische Typologie von Organismen. An 
diesen beiden Kategorien wird deutlich, dass eine 
ökologische Typologie von der Wirkung ausgeht, die 
ein Organismus auf Organismen anderer Arten aus-
übt. Eine ökologische Klassi kation von Organismen 
deckt sich also nicht mit Klassi kationen von Verhal-
tensweisen. Nicht die Wirkung des Umweltbezugs 
eines Organismus auf diesen Organismus selbst, wie 
in der Klassi kation ethologischer Funktionskreise 
( Verhalten: Tab. 301), sondern seine Wirkung auf 
andere Organismen steht in ökologischer Hinsicht im 
Zentrum. 

Viele als ökologisch verstandene Klassi kationen 
von Organismen haben allerdings eine andere Grund-
lage: Besonders in der P anzenökologie ist es üblich, 

1 Trophische Beziehungen (Nutrition)
1.1   Direkte Ernährung: Ein Organismus frisst einen anderen oder Teile von ihm
   Beispiele: P anzenfraß (Herbivorie), Beutefang (Karnivorie)
1.2   Indirekte Ernährung: Ein Organismus ernährt sich von abgestoßenen oder abgestorbenen Teilen eines 
   anderen. Beispiele: Aasfresser (Saprophagie), Kotfresser (Koprophagie)
1.3   Ernährungsunterstützung: Ein Organismus unterstützt einen anderen im Aufschluss seiner Nahrung. 
   Beispiel: Darmbakterien
1.4   Entsorgungsbeziehung (Ernährungssymbiose): Ein Organismus unterstützt einen anderen bei der Entsor-
   gung von dessen Abfallstoffen. Beispiel: Gasaustausch in der globalen P anzen-Tier-Symbiose

2 Mitteilungsbeziehungen (Information)
2.1  Intendierte Mitteilung: Ein Organismus bezieht sich direkt auf einen anderen Organismus, um ihn auf etwas 

aufmerksam zu machen. Beispiele: Honiganzeiger und Honigdachs, Warnrufe
2.2  Nichtintendierte Mitteilung: Das Verhalten eines Organismus dient einem anderen Organismus als Informati-

on über die Umwelt. Beispiele: Aasgeier, die Hyänen Nahrungsorte anzeigen, Warnrufe für Artfremde

3 Schutzbeziehungen (Protektion)
3.1  Direkter Schutz: Ein Organismus gibt einem anderen durch seine räumliche Ausdehnung und strukturelle 

Eigenarten Schutz. Beispiele: Strauch und Vogel, Seeanemone und Krebs
3.2  Indirekter Schutz: Die Biotopumgestaltung durch einen Organismus gewährt einem anderen Schutz. 
  Beispiele: Kaninchenbau und Fuchs, Spechtloch und Meise

4 Transportbeziehungen (Lokomotion)
  Ein Organismus transportiert einen anderen
  Beispiele: P anzensamenverbreitung durch Tiere (Zoochorie), Transport von Fadenwürmern und Milben von 

einem Kothaufen zum nächsten durch Käfer (Phoresie)

5 Sexualbeziehungen (Reproduktion und Rekombination)
  Ein Organismus ermöglicht die Reproduktion und/oder Rekombination anderer
  Beispiel: Tierbestäubung (Zoophilie) der Blütenp anzen

6 Biotoperzeugungsbeziehungen (Habitatproduktion)
6.1  Direkte Biotoperzeugung (Epökie und Endökie): Ein Organismus stellt den Wohnort für einen anderen dar. 

Beispiele: Bakterien als Endosymbionten im Darm, Flöhe als Ektoparasiten im Fell, Epiphyten auf P anzen, 
auch temporär: ein Baum als Sitzwarte für einen Greifvogel

6.2  Indirekte Biotoperzeugung (»ecosystem engineering«): Ein Organismus erzeugt das Biotop für einen anderen. 
Beispiele: Buchenwaldbiotop und Waldpilz, Rüsselkäferlarven erzeugen Löcher zu den Hohlräumen in P an-
zenstengeln, die zum Wohnraum anderer Organismen werden

Tab. 211. Klassi kation der Elemente ökologischer Beziehungskreisläufe.
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»funktionale Typen« im Sinne von (ethologischen) 
Lebensformtypen zu bestimmen. Der funktionale 
Aspekt bezieht sich hier jedoch nicht darauf, welche 
Rolle die Organismen in einem Ökosystem einneh-
men, sondern welche Strategie in Relation zur Um-
welt sie für das eigene Überleben verfolgen. Dies gilt 
z.B. für Raunkiærs Einteilung der P anzen nach der 
Lage ihrer Überdauerungsknospen ( Lebensform), 
für die Klassi kation nach der Lebensdauer in an-
nuelle oder perennierende Organismen ( Lebensge-
schichte) oder für besondere Anpassungsformen von 
P anzen wie Schattentoleranz, Tiefwurzler-Flach-
wurzler, Immergrüne-Sommergrüne, Sukkulenz, Xe-
rophytie etc. ( Biotop). Als ›ökologisch‹ sind diese 
Unterscheidungen allein vor dem Hintergrund eines 
weiten Ökologiebegriffs zu verstehen, der auch die 
Relation des einzelnen Organismus zu seiner Umwelt 
als ein ökologisches Verhältnis fasst ( Ökologie).

Trophische Beziehungen – und andere
Die hauptsächlichen Wirkungen von Organismen auf 
einander, die in der Regel in Ökosystemen identi -
ziert werden, sind Ernährungsbeziehungen. Neben 

den trophischen funktionalen Typen von 
Produzenten, Konsumenten und Reduzenten 
haben sich in der Ökologie nur wenige ande-
re Typisierungen funktionaler ökologischer 
Rollen etabliert. Im Prinzip lässt sich aber für 
jeden ethologischen Funktionskreis eines Or-
ganismus auch eine ökologische Beziehung 
formulieren – nämlich dann, wenn ein Orga-
nismus einer anderen Art in der betreffenden 
Umweltbeziehung dieses Organismus eine 
regelmäßige Rolle spielt. Ebenso wie sich 
auf der ethologischen Grundfunktion der Er-
nährung ein System der wechselseitigen Ab-
hängigkeit von Organismen aufbauen lässt, 
ist dies also auch für die anderen Grundein-
stellungen möglich, die ein Organismus zu 
seiner Umwelt hat. Die Wechselseitigkeit 
kann sich auf den Schutz, die Lokomotion 
(Verbreitung), die Fortp anzung oder allge-
meine Ansprüche an den Lebensraum bezie-
hen (vgl. Tab. 211). 

Explizite Vorschläge, wie die Typen öko-
logischer Wirkungen zu klassi zieren sind, 
gibt es bisher nur wenige. F.E. Clements 
und V.E. Shelford unterscheiden 1939 sechs 
verschiedene Typen der Koaktionen (»coac-
tions«), d.h. der Wirkungen von Organis-
men aufeinander: »(1) shelter and housing, 
(2) food, (3) materials, (4) reproduction, (5) 
social grouping, and (6) attachment«.115

Die ökologischen Beziehungstypen sind als Ele-
mente ökologischer Beziehungskreisläufe zu verste-
hen, d.h. sie werden zu ökologischen Beziehungen 
im engeren Sinne erst durch ihre Integration in einen 
geschlossenen Beziehungskreislauf. Stehen sie iso-
liert und sind nicht in die Organisation eines Öko-
systems eingebunden, so handelt es sich lediglich um 
die Umweltbeziehungen eines Organismus. Genauso 
wenig wie alle physikalischen und organischen Ein-

üsse auf einen Organismus also Teil seiner Orga-
nisation sind, sind alle Umweltbeziehungen von Or-
ganismen Teil der Organisation eines Ökosystems. 
Das Verhältnis eines Organismus zu seiner Umwelt 
ist als solches also noch kein (syn-)ökologisches Ver-
hältnis, auch wenn es dies jederzeit werden kann und 
es im Einzelfall eine empirische Frage ist, ob es als 
ökologisch anzusehen ist oder nicht.

Ein ökologischer Beziehungskreislauf muss selbst-
verständlich nicht nur einen Beziehungstyp zwischen 
Organismen beinhalten, sondern kann sich über meh-
rere erstrecken.116 So kann es etwa eine Wechselbe-
ziehung zwischen einer Bienen- und einer Blüten-
p anzenpopulation geben, bei denen die Bienen die 

Abb. 341. Stoff üsse in einem Waldökosystem (aus Ovington, J.D. 
(1962). Quantitative ecology and the woodland ecosystem concept. Adv. 
Ecol. Res. 1, 103-192: 106).
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Verbreitung und Bestäubung der P anzen besorgen 
und die P anzen über den Blütennektar die Ernäh-
rung der Bienen sicherstellen. 

Es geht in der Ökologie also nicht nur um die tro-
phischen Beziehungen des Fressens und Gefressen-
werdens, die von der Arbeitsteilung der chemischen 
Fixierung von Strahlungsenergie und der dazu kom-
plementären Zersetzung der aufgebauten organi-
schen Materie angetrieben werden. Weil jede Form 
der Umweltbeziehung eines Organismus sich zu ei-
ner Abhängigkeit von Organismen einer anderen Art 
steigern kann, muss auch jede Form der Umweltbe-
ziehung Teil des wechselseitigen Bedingungsgefüges 
sein können. Die Tendenz, solche Verhältnisse, die 
nichts mit Nahrungsbeziehungen zu tun haben, aus 

der Ökologie auszulagern, ist vor dem häu g produk-
tionsbiologischen Hintergrund der Analyse von Öko-
systemen verständlich. Es sollte aber doch klar sein, 
dass funktional geschlossene Bedingungsgefüge zwi-
schen Organismen oder Populationen verschiedener 
Arten, also überorganismische Organisationssysteme 
auch jenseits von Nahrungsbeziehungen bestehen 
können, dass also der Gegenstand der Ökologie nicht 
auf produktionsbiologische Analysen zu reduzieren 
ist.

In diesem Sinne ist es, wenn einige Ansätze der 
letzten Jahre ausdrücklich nicht nur die direkte tro-
phische Beziehung der Versorgung anderer Organis-
men durch den Aufbau eigener organischer Körper-
substanz, sondern auch indirekte Effekte, die in der 

Abb. 342. Modell eines vollständigen Ökosystems (aus Ellenberg, H. (1973). Ziele und Stand der Ökosystemforschung. In: 
ders. (Hg.). Ökosystemforschung, 1-31: 3).
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Veränderung von »Ressourcenströmen« bestehen, in 
die Ökologie einbeziehen. Solche indirekten Effekte 
werden z.B. unter dem Schlagwort des Ökosystemen-
gineering (»ecosystem engineering«) behandelt.117 
Die Beziehungen zwischen den Organismen, die ge-
meinsam ein Ökosystem bilden, müssen aber nicht 
in allen Fällen eine physische Umgestaltung ihrer 
Umwelt einschließen, sondern können sich auch auf 
direkte Interaktionen beziehen. 

Ein streng funktionaler Ansatz in der Ausgliede-
rung von Ökosystemen hat zur Konsequenz, dass ein 
Organismus gleichzeitig in mehrere Ökosysteme ein-
bezogen sein kann und dass außerdem ein topogra-

scher Ort gleichzeitig von mehreren Ökosystemen 
besetzt sein kann. So können in einem Buchenwald 
neben dem trophischen Zyklus, dem wesentlich die 
Buche als Produzentin und die Bakterien und Pilze 
als Reduzenten angehören, weitere Beziehungskreis-

läufe bestehen, in die die Buche nicht als Produzen-
tin, sondern etwa als Habitatgestalterin eingeht. Der 
topogra sch und als makroskopische Formgestalt 
einheitlich behandelte Buchenwald wird so aufge-
löst in eine Vielzahl von nebeneinander bestehenden 
Beziehungskreisläufen. In vielen Zusammenhängen 
– v.a. in praktischen und auf den Naturschutz abzie-
lenden Kontexten – wird diese Zergliederung nicht 
sinnvoll sein. Soll aber präzise geklärt werden, in-
wiefern das Ökosystem eine Organisation darstellt 
und nicht bloß eine Ansammlung von mehr oder we-
niger aufeinander bezogenen Organismen, ist diese 
Zergliederung unumgänglich.

Autarkie von Ökosystemen
In der Regel wird als Bedingung für das Vorliegen 
eines Ökosystems die Forderung nach der Anwe-
senheit von Primärproduzenten gestellt; nur öko-

Abb. 343. Schema eines Ökosystems auf der Grundlage des Flusses der Stoffe und Energie. Unterbrochene Linien: Stoff-
uss; durchgezogene Linien: Energie uss; : Produktion im Hinblick auf Energie; : Produktion im Hinblick auf Stoffe; e: 

Energieabgabe durch Atmung; ed: Energieabgabe durch Zersetzung; es; Energieabgabe durch Speicherung; m: Abgabe zer-
setzter Stoffe; md: in Zersetzung begriffene Körper; ms: gespeicherte Stoffe. Die Stoffkreisläufe zwischen den organismischen 
Komponenten des Ökosystems (den P anzen, Herbivoren, Karnivoren, dem Menschen und den Destruenten) sind über das 
Reservoir an zersetzter organischer Materie (rechts) vermittelt. Zwischen den organismischen Komponenten selbst sind keine 
wechselseitigen, sondern nur einseitige Beziehungen dargestellt  (aus Macfadyen, A. (1948). The meaning of productivity in 
biological systems. J. Anim. Ecol. 17, 75-80: 78).
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logische Systeme mit Organismen, die in der Lage 
sind, aus anorganischer Materie organische herzu-
stellen, gelten damit als Ökosysteme. So wird gegen 
die Anwendung des Ökosystembegriffs auf klein-
räumige Organismengemeinschaften, die innerhalb 
anderer Organismen leben (z.B. die Darm ora des 
Menschen), eingewandt, dass diese Gemeinschaf-
ten keine Primärproduzenten einschließen und daher 
nicht als vollständige Ökosysteme angesehen wer-
den können.118 Andererseits können in ökologischen 
Systemen, die traditionell als Ökosysteme angesehen 
werden, auch die Reduzenten fehlen oder eine für 
das System nicht zentrale Rolle spielen. So erfolgt 
in manchen Systemen offensichtlich eine erhebliche 
Akkumulation von toter Materie, ohne dass diese zer-
setzt wird, z.B. in Hochmooren oder Korallenriffen.

Mit der Forderung nach der Anwesenheit von 
Primärproduzenten und Reduzenten wird eine Ver-
schränkung der Vorstellung von der Geschlossenheit 
des Ökosystems mit der Vorstellung von seiner pro-
duktionsbiologischen Autarkie vorgenommen. Der 
Grund für die Geschlossenheit sei die Autarkie, so 
ein häu ges Argument. So formuliert 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«.119 Bei A. Thienemann heißt es 1956: »Ein 
Lebensraum kann autarkisch, geschlossen, selbstän-
dig nur dann sein, wenn alle drei Organismengruppen 
[d.h. Produzenten, Konsumenten und Destruenten] in 
ihm vorhanden sind«.120 In gleichen Sinne stellt H. 
Ellenberg 1973 fest: »Als ›vollständig‹ bezeichnen 
wir ein Ökosystem nur dann, wenn 
autotrophe Organismen, d.h. in der 
Regel grüne P anzen, in genügen-
der Menge vorhanden sind, um den 
Großteil der im System verbrauch-
ten Energie aus der Sonnenenergie 
zu gewinnen und zur Herstellung 
organischer Grundstoffe zu verwen-
den«.121

Die beiden Aspekte der funktiona-
len Geschlossenheit des Ökosystems 
und seiner produktionsbiologischen 
Autarkie sollten aber doch voneinan-
der getrennt werden. Die funktionale 
Geschlossenheit bezieht sich auf die 
wechselseitige Abhängigkeit der Or-
ganismen voneinander, die Autarkie 

betrifft dagegen das Vorhandensein einer bestimmten 
Gruppe von Organismen im Ökosystem, nämlich 
den Primärproduzenten. Auf der Grundlage dieser 
beiden Aspekte werden zwei unterschiedliche Typen 
von Systemen begründet: einerseits ein Komplex von 
Organismen, der aufgrund von deren Interaktion und 
Interdependenz eine Einheit bildet, andererseits eine 
Menge von Organismen, die von den primären Produ-
zenten (einseitig) abhängen. Ein organsiertes System 
im Sinne eines Wirkungsgefüges von sich wechsel-
seitig bedingenden Elementen ergibt sich allein aus 
dem ersten Aspekt; der zweite liefert stattdessen die 
Grundlage für die Ausgliederung von Nahrungsket-
ten und Nahrungsnetzen ( Ernährung). Unabhängig 
ist die funktionale Geschlossenheit des Systems von 
seiner produktionsbiologischen Autarkie, weil es für 
das Vorliegen von wechselseitigen Abhängigkeiten 

Abb. 344. Kreislauf in der Umwandlung organischer Ma-
terie in einem Ökosystem, der aus den vier Gliedern der 
Produzenten, Konsumenten, Reduzenten und der toten or-
ganischen Materie besteht (»Konvertentenspirale«). Die 
Integration der toten organischen Materie in den Kreislauf 
macht deutlich, dass nicht nur organismische Abhängigkei-
ten, sondern auch Stoff üsse und Ernährungsbeziehungen 
dargestellt sind (aus Schwerdtfeger, F. (1975). Ökologie der 
Tiere, Bd. 3. Synökologie. Struktur, Funktion und Produkti-
vität mehrartiger Tiergemeinschaften: 269).

Abb. 345. Kreislauf der Beziehungen zwischen Organismen verschiedener funk-
tionaler Gruppen in einem Ökosystem. Dargestellt sind reine Bedingungsver-
hältnisse zwischen Organismen verschiedener ökologischer Rollen: Ein Orga-
nismus einer Gruppe, zu der ein Pfeil zeigt, ist durch Organismen der Gruppe, 
von der der Pfeil ausgeht, in seiner Existenz bedingt. Durch die Schließung der 
Bedingungsverhältnisse zu einem Kreislauf liegt ein System der wechselseitigen 
Bedingung vor (aus Berrie, A.D. (1976). Detritus, micro-organisms and animals 
in fresh water. In: Anderson, J.M. & Macfadyen, A. (eds.). The Role of Terres-
trial and Aquatic Organisms in Decomposition Processes, 323-338: 335).
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keinen relevanten Punkt darstellt, ob die Offenheit 
des Systems auf dem Austausch von anorganischen 
oder organischen Substanzen beruht.

Trotz seiner funktionalen Geschlossenheit ist ein 
Ökosystem ebenso wie ein Organismus ein offenes 
System. Die Offenheit bezieht sich auf den Aus-
tausch von Stoffen und Energie mit der Umwelt. 
Die Bestimmung der Systemgrenzen kann also nicht 
durch Gesichtspunkte der Stoff- oder Energieerhal-
tung, sondern muss funktional über die Interaktion 
der Komponenten erfolgen: Diejenigen Elemente, 
die in dem System gebildet oder erhalten werden und 
auf die Herstellung oder Erhaltung der anderen Kom-
ponenten des Systems wirken, sind Teil des Systems, 
diejenigen Elemente dagegen, die entweder nicht in 
dem System gebildet werden, aber auf es wirken, (In-
put) oder in dem System gebildet werden, aber nicht 
weiter auf es einwirken, (Output) gehören nicht zu 
dem System. Aufgrund dieser Verhältnisse besteht 
ein Ökosystem aus mindestens zwei Gliedern, die 
zusammen eine funktionale Einheit ergeben. Diese 
Glieder werden von zwei Populationen gebildet, die 
für ihre Existenz auf die Anwesenheit der jeweils an-
deren Population angewiesen sind. Im Falle der pro-
duktionsbiologischen Autarkie des Systems besteht 
es im einfachsten Fall aus einerseits Organismen, 
die in der Lage sind, aus der Umwelt des Systems 
Energie und Stoffe in das System zu integrieren und 
aus anorganischer Materie organische aufzubauen, 
und andererseits aus Organismen, die die aufgebau-
te organische Materie wieder abbauen, so dass sie 
den ersten Organismen wieder zum Aufbau zur Ver-
fügung stehen. In dem System sind also die beiden 
ökologischen Rollen der Produzenten und Redu-
zenten (oder Destruenten) auf die beiden Partner ver-
teilt. In einem unrealistisch einfachen Beispiel bildet 
eine Population von Bäumen einer Art zusammen 
mit einer Population von Pilzen ein Ökosystem: Die 
Bäume synthetisieren organische Substanz, die Pilze 
leben von dieser und stellen durch ihre remineralisie-
rende Aktivität umgekehrt den Bäumen einige ihrer 
notwendigen Ressourcen zur Verfügung.

Weil das organisierte System von wechselseitig 
voneinander abhängigen Organismen als eine funk-
tionale Einheit bestimmt ist, sprengt eine einseitige 
Abhängigkeit eines solchen Systems von außerhalb 
stehenden Organismen nicht seine Einheit. Ein sol-
ches System muss, mit anderen Worten, nicht autark 
sein; zu ihm müssen daher auch nicht notwendig 
solche Organismen gehören, die als Produzenten 
einzustufen sind, die also organische Substanz über-
haupt erst aufbauen. Ob diese Systeme ›Ökosysteme‹ 
genannt werden sollen oder nicht, ist nichts als eine 

terminologische Frage. Keine rein terminologische 
Frage ist es aber, dass ökologische Beziehungskreis-
läufe als organisierte Systeme ausgegliedert werden 
können, die keine Primärproduzenten enthalten. Und 
die Ausgliederung dieser supraorganismischen Be-
ziehungskreisläufe muss mittels eines Systembegriffs 
erfolgen – sollen diese Beziehungen als die Einheit 
bestimmt werden, die sie sind. Die Unterscheidung 
zwischen ökologischen Systemen mit und ohne Pri-
märproduzenten entspricht auf organismischer Ebene 
der Differenzierung zwischen P anzen und Tieren. 
Ökologische Systeme ohne Primärproduzenten kön-
nen also in gleicher Weise als organisierte Systeme 
angesehen werden wie Tiere als Organismen.

Einbindung abiotischer Komponenten
Unterschieden sind Ökosysteme von Biozönosen 
durch die Einbindung abiotischer Körper und Fakto-
ren in das Beziehungsgefüge. A. Thienemann macht 
dies auch gra sch deutlich, indem er in seiner Dar-
stellung des »Nahrungskreislaufs im Wasser« von 
1926 – eine der frühesten Modelldarstellungen eines 
Ökosystems überhaupt – anorganische Komponenten 
als Teil des Beziehungsnetzes kennzeichnet (»Nähr-
salze in Lösung«) ( Ernährung: Abb. 118).122 Erst 
durch die Integration dieser anorganischen Elemente 
kommt es zu einer funktionalen Schließung des Sys-
tems. Der Sache nach werden Nahrungskreisläufe in 
Seen bereits 1876 durch A. Weismann und seit 1888 
durch F.A. Forel beschrieben ( Kreislauf).123 In Abbil-
dungen des Stoff usses, der Nahrungsketten und der 
Abhängigkeiten zwischen Organismen werden aber 
meist lineare Darstellungen verwendet. Erst Thiene-
manns Abbildung führt die zyklische Geschlossenheit 
des Beziehungssystems auch gra sch ein.

Die meisten Diagramme zur Darstellung von Bio-
zönosen und Ökosystemen sind dadurch ausgezeich-
net, dass nicht alle Gruppen von Organismen über 
wechselseitige Beziehungen in das System integriert 
sind. In der gra schen Darstellung zeigt sich dies in 
dem Vorhandensein von nur eingehenden oder nur 
ausgehenden Pfeilen zu einer (meist taxonomisch be-
stimmten) Gruppe. Dies gilt bereits für die ältesten 
Darstellungen dieser Art, wie etwa das Schema des 
Nahrungsnetzes der Tiere, die mit der Baumwoll-
p anze verbunden sind, von 1912 ( Ernährung: Abb. 
117), V.E. Shelfords Modell eines Nahrungsnetzes 
für die gemäßigten Breiten der USA von 1913 (Abb. 
338) oder V.S. Summerhayes  und C.S. Eltons Mo-
dell der Interaktionen für die arktische Bäreninsel 
von 1923 ( Ökologie: Abb. 332). Auch viele späte-
re Abbildungen folgen diesem Darstellungsprinzip: 
Es werden Verbindungen zwischen taxonomischen 
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Gruppen dargestellt, die meist Ernährungsbeziehun-
gen repräsentieren, wobei einige Gruppen nur Pfeile 
aufweisen, die von ihnen ausgehen (Produzenten) 
oder zu ihnen hinführen (Endkonsumenten).124 Streng 
genommen sind diese Organismengruppen aber nicht 
als Teil der Organisation des Ökosystems im Sinne 
eines Gefüges von sich wechselseitig bedingenden 
Komponenten anzusehen. Die Diagramme stellen 
daher eher Nahrungsnetze als Ökosysteme dar. Ein 
Nahrungsnetz bildet aber nur in dem Maße ein Öko-
system im Sinne einer organisierten Einheit als in ihm 
Kreisläufe (oder Netzkreisläufe125) von Beziehungen 
und Abhängigkeiten enthalten sind. Erst durch die 
Geschlossenheit in einem Beziehungskreislauf wird 
die Wirkung der Organismen aufeinander zu einer 
Wechselwirkung und die Organismen damit zu Glie-
dern eines Ganzen, das eine funktional geschlossene 
Organisation aufweist.

Diese Geschlossenheit kann als reine Interaktion 
von Organismen dargestellt werden, etwa in dem 
stark schematisierten Kreislauf von Produzenten 
und Reduzenten (mit dazwischengeschalteten Kon-
sumenten erster und zweiter Stufe) (vgl. Abb. 345). 
Meist wird die Schließung aber durch Integration der 
anorganischen Komponenten des Systems darge-
stellt, so wie es Thienemann mit seiner Gra k von 
1926 vornimmt und wie es seitdem in Darstellungen 
ökologischer Kreisläufe üblich geworden ist (vgl. 
Abb. 343 und 344).126

Sukzession und Ende von Ökosystemen
Wie Organismen eine Entwicklung so können auch 
Ökosysteme eine Sukzession durchlaufen ( Ent-
wicklung/ökologische Entwicklung). Im Gegensatz 
zu Organismen weisen Ökosysteme aber keine scharf 
umrissenen Grenzen in der Zeit und keine eindeuti-
gen Identitätsbedingungen auf. Es gibt in der Regel 
kein scharfes Kriterium dafür, wann ein ökologisches 
System zusammengebrochen ist. In vielen Systemen 
gibt es vielmehr einen kontinuierlichen Übergang 
von dem Verlust einer Art bis zum Verlust aller Ar-
ten, die das System ausmachen. Das einzige scharfe 
Kriterium kann darin liegen, das wechselseitige Be-
dingungsverhältnis von Populationen verschiedener 
Arten zum konstituierenden Charakteristikum des 
Systems zu machen. Aber auch dieses Kriterium ist 
insofern nicht eindeutig, als in einem Ökosystem 
mehrere wechselseitige Bedingungsverhältnisse ne-
beneinander und miteinander verschränkt bestehen. 
Der Bestand eines Ökosystems kann also nicht an 
allein ein Verhältnis gebunden werden. In einem ex-
tremen Beispiel: Wenn aus einem Waldökosystem 
durch eine Umweltkatastrophe ein Trockenrasen 

wird, auf dem aber noch die Population einer Blü-
tenp anzenart und einer Bienenart als Überrest des 
ehemals komplexen Wechselbeziehungsge echts 
des Waldes gedeihen, dann wird man kaum davon 
sprechen wollen, dass das Ökosystem noch erhalten 
sei, auch dann nicht, wenn die verbliebenen Orga-
nismen der betreffenden Blütenp anzen und Bienen 
in einer wechselseitigen Abhängigkeit voneinander 
stehen. Die Identi kation von Ökosystemen orien-
tiert sich meist nicht primär an dem funktionalen 
Verhältnis von Organismen zueinander, sondern an 
dem Vorhandensein von einigen wenigen, besonders 
gestaltprägenden Organismen, z.B. den Buchen in 
einem Wald. Sind diese Organismen aus dem Sys-
tem verschwunden, dann gilt das System als zerstört, 
auch wenn die Populationen einiger Arten samt ihren 
Interaktionen mit anderen Populationen den Verlust 
der einen Art überlebt haben sollten.

Geoökosysteme und Bioökosysteme
Mitte der 1990er Jahre wird der Ökosystembegriff 
erneut Gegenstand einer Kontroverse. Wegen der 
Fähigkeit zur weiträumigen Fortbewegung vieler 
Tiere und ihres Opportunismus in der Ausnutzung 
von Ressourcen, können viele Tiere nicht allein ei-
nem Ökosystem zugeordnet werden. So bereitet es 
z.B. erhebliche Schwierigkeiten, das Ökosystem 
einer Möwe zu bestimmen.127 Zur Lösung dieser 
Schwierigkeiten wird vorgeschlagen, zwischen zwei 
Arten von Ökosystemen zu unterscheiden: organis-
muszentrierten Bioökosystemen (Antia et al. 1963: 
»bio-ecosystem«128) und geogra sch orientierten 
Geoökosystemen (Vogel 1988: »geoecosystem«129). 
Den Ausdruck Bioökologie verwendet U.A. Corti 
bereits 1925.130

In H. Lesers De nition von 1984 sind folgende 
Bestimmungen enthalten (vgl. auch Tab. 208): »Geo-
ökosystem: die Funktionseinheit eines real vorhan-
denen räumlichen Ausschnitts der Geobiosphäre, 
des […] Geoökotops, die ein selbstregulierendes 
Wirkungsgefüge abiotischer und darauf eingestell-
ter biotischer Faktoren bildet«; und »Bioökosystem: 
die Funktionseinheit p anzlicher und tierischer Le-
bensgemeinschaften, welche im […] Bioökotop 
zusammenwirken, in dem sie als ein sich selbst re-
gulierendes Wirkungsgefüge auftreten«.131 Insofern 
Lesers Konzept des Bioökosystems primär auf die 
Interaktion zwischen Organismen bezogen ist, ent-
spricht es weitgehend dem Begriff der Biozönose. 
Beide Begriffe sollen eine auf einen Raum bezogene 
Einheit bezeichnen, die Leser Geoökotop bzw. Bio-
ökotop nennt. 
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Andere Versuche der Unterscheidung der zwei 
Formen des Ökosystems konzipieren allein das Geo-
ökosystem in räumlichen Dimensionen, das Bioöko-
system dagegen wesentlich als eine nichtdimensio-
nale begrif iche Einheit (»adimensional conceptual 
unity«), deren Grenzen von der jeweiligen Fragestel-
lung einer Untersuchung abhängen.132

Biogeozönose
Eine ähnliche Bedeutung wie der Ökosystembegriff 
hat das Konzept der Biogeozönose, das V.N. Suka ev 
1942 einführt133 (er verwendet auch den Ausdruck 
Geobiozönose134). Im Gegensatz zu einem Ökosys-

tem ist eine Biogeozönose allerdings v.a. geogra-
sch-landschaftskundlich bestimmt. Nicht die Wech-

selwirkung der Organismen, sondern die physische 
Abgeschlossenheit einer Landschaftseinheit dient 
der Abgrenzung von Biogeozönosen. Eine Biogeo-
zönose besteht nach Suka ev aus einer Geozönose, 
d.h. den physischen Komponenten des Systems, und 
einer Biozönose; letztere setzt sich wiederum aus 
einer Phytozönose (P anzengesellschaft) und einer 
Zoozönose (Tiergemeinschaft) zusammen. Die beleb-
ten Komponenten des Systems treten nach Suka ev 
immer zusammen auf und weisen eine einheitliche 
Charakteristik auf.135

Aquarium
Aquarien, also künstliche kleine Wasserbehälter, in 
denen P anzen und Tiere zusammen leben und die 
meist in geschlossenen Räumen aufgestellt sind, 
können als frühe Modelle von Ökosystemen ver-
standen werden. Der Ausdruck ›Aquarium‹ erscheint 
Mitte des 18. Jahrhunderts in biologischen Schrif-
ten zur Bezeichnung eines feuchten Standortes (als 
Wuchsort von P anzen) (Linné 1745: »Aquarium 
palustre«; »Aquarium lacustre«; »Aquarium uvia-
tile«).136 Verwendet wird er auch als Gattungsname 
für eine insektenfressende P anze aus Australien, die 
der französische Naturforscher J.B. Leschenault de 
la Tour zu Beginn des 19. Jahrhunderts beschreibt 
(Aquarium sitiens).137

In der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts bezeich-
net ›Aquarium‹ im Englischen einen Gartenteich 
(1852: »Aquarium. A series of arti cial appliances 
for the garden growth of aquatic plants«).138 In der 
heutigen Bedeutung für Glasgefäße als Vivarien, die 
Wasserp anzen und -tiere beinhalten, wird das Wort 
von dem englischen Naturforscher P.H. Gosse An-
fang der 1850er Jahre eingeführt (»Mr. Robert Wa-
rington of Apothecaries’ Hall has now (Dec. 1852) 
at his residence in London a marine aquarium, with 
living Algæ and Sea-anemones in a healthy condi-
tion«139; auch »marine vivaria«140) (deutsch ›Aquari-
um‹ seit Mitte der 1850er Jahre141). 

Die Kulturtechnik des Haltens von Fischen in 
abgegrenzten Bereichen, meist zu ökonomischen 
Zwecken als Nahrungsmittel, ist sehr alt und geht bis 
auf die Sumerer zurück. Im alten Ägypten sind die 
Tempelgärten seit der frühdynastischen Zeit regel-
mäßig mit rechteckigen Wasserbecken ausgestattet. 
Aquarien aus durchsichtigem Glas erscheinen in Eu-
ropa seit Mitte des 17. Jahrhunderts; im naturwissen-
schaftlichen Kontext werden sie im 18. Jahrhundert 
zur Untersuchung des Gaswechsels von P anzen und 

Abb. 346. Ein Meerwasseraquarium mit P anzen, Krebsen, 
Seesternen und Fischen und einer zentralen Fontäne zur 
Belüftung des Wassers (»to aërate the water«), wie es von 
P.H. Goose gestaltet wurde. Auf der Londoner Weltausstel-
lung im Jahr 1851 stellt R. Warington zwei Aquarien mit 
P anzen und Tieren aus, die durch ihre Stoffwechselakti-
vität einander wechselseitig das Leben ermöglichen und 
einen »Kreislauf der Stoffe« in dem System aufrechterhal-
ten. Konzeptionell bilden diese funktional und räumlich 
abgeschlossenen Einheiten frühe reale Modelle von Öko-
systemen (nach P.H. Goose aus Woodward, S.P. (1856). A 
Manual of the Mollusca: Or, A Rudimentary Treatise of 
Recent and Fossil Shells, part 3: 443).
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Tieren eingesetzt (z.B. in J. Priestleys berühmten Ex-
perimenten aus den 1770er Jahren; Kreislauf: Abb. 
250).

Weite Verbreitung nden Aquarien nach der Lon-
doner Weltausstellung im Jahr 1851, auf der im Glas-
palast Aquarien mit Glasscheiben in einem gussei-
sernen Rahmen öffentlich gezeigt werden (vgl. Abb. 
346). Die auf der Weltausstellung zu sehenden Aqua-
rien sind nach der Konzeption des englischen Apo-
thekers R. Warington entstanden. 1850 beschreibt 
Warington die Anlage von Aquarien in einem Glas-
gefäß (»a large glass receiver of about twelve gal-
lons [ca. 55 Liter] capacity«142) und betont ihren 
Wert als harmonisch geordnete Systeme, in denen 
sich ein nachhaltiges und stabiles Gleichgewicht von 
P anzen und Tieren in einem geschlossenen Raum 
einstellt (»continued existence and stability«; »ad-
mirable balance sustained between the animal and 
vegetable kingdoms«).143

Im deutschen Sprachraum werden diese Aquari-
en schon bald als »Liebig’s Welt in einem Glase«144 
bekannt, weil J. von Liebig in seinen ›Chemischen 
Briefen‹ (1844) den »ewigen Kreislauf« der Stoffe in 
einem solchen System beschreibt. Für die Populari-
sierung der Aquarien in Deutschland trägt besonders 
E.A. Roßmäßler bei, der in der Zeitschrift ›Die Gar-
tenlaube‹ detailliert die Anlage von Aquarien unter 
den Überschriften ›Der Ocean auf dem Tische‹ und 
›Der See im Glase‹ beschreibt.145
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Organ
Das Wort ›Organ‹ geht auf lat. ›organum‹ »Werk-
zeug, Musikinstrument« zurück, das wiederum von 
griech. › ‹ »Werkzeug, Gerät, Instrument« 
abstammt. Dieses hat etymologische Ursprünge in 
griech. › ‹ »Werk, Dienst«. Als ein Fremdwort 
(d.h. mit lateinischer Flexion) erscheint das Wort 
›Organ‹ im späten 16. Jahrhundert in der deutschen 
Sprache. Bis zum Ende des 18. Jahrhunderts verliert 
das Wort seinen Status als Fremdwort.1

Antike: Ursprünge und Aristoteles
In der älteren griechischen Sprache erscheint der 
Ausdruck allein in der Bedeutung von »Handwerks-
zeug«. Erst am Ende des 5. Jahrhunderts vor Christus 
erhält das Wort eine Beziehung zum Körper eines 
Lebewesens, und zwar in der Bedeutung von »(funk-
tionales) Körperglied«. Nach einer Beobachtung B. 
Snells werden bei Homer die menschlichen Körper-
teile häu g als eigenständig und nicht als integrierte 
Glieder eines Ganzen beschrieben.2 Im hippokrati-
schen Schriftencorpus taucht das Wort › ‹ an 
22 Stellen auf, bei denen es achtmal in der allgemei-
nen Bedeutung »Gerät«, zehnmal im Sinne von »In-
strument des Arztes«, einmal für »Musikinstrument« 
und dreimal für »Sinnesvermögen« in Verbindung mit 
Funktionen der Psyche steht.3 Später gebraucht auch 
Demokrit das Wort metaphorisch, wenn er den Kör-
per als Werkzeug der Seele beschreibt.4 Bei Platon 
werden ebenso Sinnesvermögen und konkrete Dinge 
wie Körper üssigkeiten als ›Organ‹ bezeichnet.5 Mit 
der Verwendung im Sinne von Sinnesvermögen be-
reitet Platon einen Organbegriff als Funktionsbegriff 
vor, der nicht allein auf physische Dinge verweist.6

Endgültig zu einem physiologischen Terminus 
wird ›Organ‹ bei Aristoteles. Für Aristoteles ist so-
wohl der Körper als Ganzer ein Organ der Seele7 als 
auch einzelne seiner Teile, so z.B. die Hände8, der 
Kehlkopf für die Atmung9, die Sinnesvermögen des 
Gehörs und Gesichts10, der Uterus und Penis11, der 
Samen12 etc. Auch die P anzen verfügen nach Aris-
toteles über Organe, z.B. Holz, Rinde, Blätter und 
Wurzeln.13 Die P anzenorgane sind wie die der Tie-
re über ihre Funktion bestimmt, so z.B. die Wurzel 

durch ihre Leistung der Ernährung und die Blätter 
durch den Zweck des Schutzes der Frucht. 

Bedeutsam für den aristotelischen Organbegriff ist 
die teleologische Grundlage seiner Bestimmung des 
Organs bei Aristoteles: »Ein jedes Ding dankt näm-
lich die eigentümliche Bestimmtheit seiner Art den 
besonderen Verrichtungen und Vermögen, die es hat, 
und kann darum, wenn es nicht mehr die betreffen-
de Beschaffenheit hat, auch nicht mehr als dasselbe 
Ding bezeichnet werden, es sei denn im Sinne bloßer 
Namensgleichheit«.14 Es ist die Leistung eines Teils, 
und nicht etwa seine Form, die ihm seine Bestimmt-
heit verleiht: Die steinerne Hand einer Statue ver-
dient es für Aristoteles daher auch nicht, im eigent-
lichen Sinne ›Hand‹ genannt zu werden, wie er ver-
schiedentlich bemerkt.15 Nur eine Hand, die ihr Werk 
vollbringen kann, sei wirklich eine Hand. Besonders 
deutlich macht Aristoteles dies am Ende seiner Me-
teorologie. Er stellt klar, dass Teile von Organismen, 
wie Fleisch, Eingeweide, Gesicht und Hand funkti-
onal bestimmt sind, denn: »All dies wird bestimmt 
durch seine Verrichtung, 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 abgestor-
benes oder marmornes«.16 Aristoteles stellt sich die 
begrif iche Bestimmung eines Gegenstandes durch 
seinen Zweck immer auch ontologisch vor: Dass es 
der Zweck ist, der den Begriff des Gegenstandes gibt, 
bedeutet auch, dass der Zweck das Wesen dieses Din-
ges ausmacht. Es liegt also z.B. im Wesen eines Au-
ges zu sehen oder in der Natur einer Hand zu greifen; 
allein begrif ich liegt in den Organen des Körpers 
eine Zielgerichtetheit, eine Entelechie.

Aristoteles bezeichnet grundsätzlich allein die äu-
ßeren Körperteile, kaum aber die inneren Organe als 
›organon‹.17 Das paradigmatische Organ bildet für 
ihn die menschliche Hand. Unter anderem daraus 
wird deutlich, dass Aristoteles die Bestimmung von 
etwas als ›Organ‹ an das Vorliegen einer Bewegung, 
und zwar einer zielgerichteten Bewegung knüpft. 
Eine Brücke vom aristotelischen zum neuzeitlichen 
Organbegriff wird darin gesehen, dass Aristoteles das 
Pneuma mit einem Organ vergleicht.18

Auch für die äußeren Körperteile verwendet Aris-
toteles den Terminus des organon nicht immer sys-
tematisch an den Stellen, an denen seine allgemeine 
Bestimmung dies erwarten lassen würde. Er verwen-

Ein Organ ist eine funktionale Komponente eines Orga-
nismus, die eine oder mehrere spezi sche Funktionen 
in diesem ausübt. Für ihre Wirksamkeit ist sie auf die 
anderen Komponenten angewiesen, so wie die anderen 
umgekehrt von ihrer Wirkung abhängen. In der Regel 
sind Organe nicht nur in funktionaler, sondern auch in 
physischer Hinsicht gegenüber anderen Körperteilen 
abgegrenzte Einheiten.

Organ (Hippokrates ca. 397 v. Chr.)  746
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det vielmehr häu g statt ›Organ‹ seine Begriffe der 
›homoiomeren‹ (»gleichteiligen«) und ›anhomoiome-
ren‹ (»ungleichteiligen«) Glieder eines Organismus 
( Hierarchie). Diese nicht konsequente Anwendung 
des Terminus bei Aristoteles kann auch als der Grund 
für die spärliche Tradition des organon-Begriffs im 
Mittelalter angesehen werden.19

Bemerkenswert an der Werkzeugmetapher für Or-
gane ist das passive Moment, das damit verbunden 
ist: Als Werkzeug verstanden, sind Organe nicht von 
sich aus aktiv, sondern bedürfen eines Akteurs, der 
sich ihrer bedient (z.B. einer Seele). Dieser Vorstel-
lung entsprechend beschreiben Aristoteles und mit 
ihm viele andere antike Autoren die Organe nicht als 
aufeinander einwirkend und miteinander in Wechsel-
wirkung stehend – und sie verfügen insofern nicht 
eigentlich über einen Begriff des Organismus im 
Sinne einer Einheit der Selbstorganisation.

Die für die spätere Entwicklung entscheidende 
Bestimmung, die Aristoteles dem Begriff des Organs 
gibt, resultiert aus seiner vergleichenden Perspekti-
ve und seiner Bestimmung von einander funktional 
entsprechenden Teilen bei Organismen verschiede-
ner Arten als analog. Federn, Haare und Schuppen 
beschreibt er ebenso als funktional einander entspre-
chende Strukturen20 wie den Kopf der Tiere und die 
Wurzel der P anze (zur Nahrungsaufnahme)21. Mit 
diesem komparativen Ansatz gelingt es Aristoteles, 
eine funktionale Systematik von Teilen zu begrün-
den, die jedem Körperglied eine bestimmte funkti-
onale Rolle im Ganzen des Körpersystems zuweist, 
– es also als Funktionsträger zu bestimmen.22

Galen
Im unmittelbaren Anschluss an Aristoteles wird der 
Organbegriff im physiologischen Kontext bis zur rö-
mischen Kaiserzeit kaum noch verwendet. Er ndet 
sich an einigen Stellen bei dem Aristoteles-Schüler 
Theophrast, bei dem der Ausdruck neben dem ver-
breiteten Wort für ›Teil‹ (griech. » «) steht23, 
darüber hinaus sind aber nur sehr vereinzelte Nach-
weise (z.B. bei Soranus) bekannt24. Fünfhundert 
Jahre nach Aristoteles ist es erst der römische Arzt 
Galen, der das Wort ›Organ‹ wieder selbstverständ-
lich in seinen physiologischen Texten gebraucht. Die 
Geläu gkeit und der terminologische Charakter des 
Ausdrucks zeigt sich bei Galen u.a. darin, dass das 
Wort bei ihm – anders als bei Aristoteles – häu g 
absolut, d.h. ohne ein weiteres Attribut erscheint. 
Galen entwickelt eine umfassende teleologische 
Perspektive auf die Teile des menschlichen Körpers 
(von denen er eine viel differenziertere Kenntnis 
hat als Aristoteles), indem er sie alle beschreibt als 

um des Lebewesens willen geschaffen. Bevorzugt 
innere Teile des Körpers nennt Galen ›Organe‹, so 
z.B. Leber, Milz, Nieren, Gallenblase, Magen, Ute-
rus und Harnblase.25 Auch die Muskeln bezeichnet 
er als ›Organe‹, genauer »Organe der willkürlichen 
Bewegung«.26 Schließlich heißen bei Galen auch sol-
che Körperteile ›Organe‹, die sich über den ganzen 
Körper erstrecken, aber eine einheitliche Gestalt auf-
weisen, also Venen, Arterien und Nerven.27

Mittelalter und Frühe Neuzeit
Die terminologische Verwendung des Organbegriffs 
bei Galen bleibt für die gesamte Spätantike und das 
Mittelalter maßgeblich. Verbreiteter als der Ausdruck 
›Organ‹ ist jedoch im physiologischen Zusammen-
hang bis in die Frühe Neuzeit die einfache Bezeich-
nung ›Teil‹ (» «). Bemerkenswert ist außer-
dem die allmähliche Herausbildung eines Bedeu-
tungsschwerpunktes für ›Organ‹ und ›organisch‹ zur 
Bezeichnung von Körperteilen, die mit dem Mund 
und der Lauterzeugung im Zusammenhang stehen. 
Diese Verbindung lässt sich schon bei Theophilos 
Protosphatharios im 7. Jahrhundert nachweisen.28 Sie 
wird im Mittelalter so ausgeprägt, dass ›organum‹ 
allgemein primär auf den Kontext der Musikerzeu-
gung verweist. Die semantische Verbindung hat sich 
ausgehend von der Bezeichnung ›organum hydrauli-
cum‹ für jedes Musik- und besonders Blasinstrument 
entwickelt. Dieser Bedeutungsaspekt wird in der Fol-
ge der dominante: Bereits in frühen Enzyklopädien 
des Mittelalters, so in den ›Etymologiae‹ (um 600) 
des Isidor von Sevilla, erscheint das Wort ›organum‹ 
ausschließlich im Kontext der Musik, ohne Bezug zu 
körperlichen Teilen.29 Bemerkenswert, gerade für den 
physiologischen Zusammenhang, ist dabei, dass der 
Ausdruck ›organum‹ in seiner musikalischen Bedeu-
tung häu g nicht nur für ein Instrument, sondern me-
tonymisch auch für das von dem Instrument Hervor-
gebrachte steht.30 Eine ganze musikalische Gattung, 
nämlich die frühe mittelalterliche Mehrstimmigkeit, 
wird als ›organum‹ bezeichnet. Das Wort verweist 
damit auf das, was ein Instrument bewirkt. Es liegt 
in dem Ausdruck also schon früh auch insofern eine 
teleologische Konnotation, als er einen Gegenstand 
ausgehend von seiner Wirkung konzipiert.

In mittelalterlichen anatomisch-physiologischen 
Abhandlungen wird das griechische Wort z.T. ins 
Lateinische entlehnt (als ›organum‹), z.T. aber auch 
übersetzt (als ›instrumentum‹). In der Scholastik ent-
wickelt sich eine (nicht immer konsequent eingehal-
tene) terminologische Trennung, indem das lateini-
sche Wort ›instrumentum‹ für technisches Werkzeug 
steht, dem das nicht mehr metaphorisch verstandene 
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›organum‹ für ein funktional bestimmtes Körperteil 
gegenübergestellt wird. Der häu gste mittelalterliche 
Begriff zur Bezeichnung eines Körperteils lautet je-
doch für alle anatomischen Größenordnungen ›mem-
brum‹, bei Betonung der Zugehörigkeit des Teils 
zur Einheit eines Körpers auch ›pars‹.31 Wohl auch 
unter dem Ein uss der etablierten musikologischen 
Verwendung werden zu Beginn des 16. Jahrhunderts 
bevorzugt Sinnesorgane (u.a. der Mund) wieder als 
›organum‹ bezeichnet.32 In verschiedenen physiolo-
gischen Grundlagenwerken dieses Jahrhunderts wer-
den die Ausdrücke ›instrumentum‹ und ›organum‹ 
synonym verwendet.33 Auch die inneren Körperteile 
werden in diesem Zusammenhang wieder ›Organe‹ 
genannt.

Leonardo als »Wegbereiter«
Wegen seiner detaillierten zeichnerischen Darstel-
lung der Einbettung von Organen in das funktionale 
Wirkungsgefüge des Körpers ist Leonardo da Vinci 
als »Wegbereiter des neuzeitlichen ›Organ‹-Begriffs« 
bezeichnet worden.34 Die Kenntnisse vom inneren 
Bau des Menschen erwirbt Leonardo u.a. durch das 
eigene Sezieren von etwa 30 Leichen. Als das ange-
messene Mittel der Darstellung sieht Leonardo allein 
die Zeichnung, weil Wörter es seiner Meinung nach 
nicht ermöglichen, die Gliederung genau wiederzu-
geben.35 In seinen Abbildungen sind die anatomisch 

genauen Zeichnungen offensichtlich mit physiologi-
schen Annahmen verbunden. Nicht ein die Formen 
klassi zierender Blick, sondern eine Darstellung, die 
jeden Körperteil als integriertes Glied des Ganzen 
zeigt, ist für Leonardos Abbildungen kennzeichnend 
(vgl. Abb. 347). Die Organe werden somit in ihrer 
Beziehung zu den anderen Körperteilen dargestellt: 
In den Zeichnungen wird ein relationaler Organbe-
griff etabliert.

18. Jh.: Medizinischer Fachbegriff
Seit dem 17. Jahrhundert erscheint der Organbegriff 
regelmäßig in medizinischen Enzyklopädien.36 Im 
deutschen Sprachraum wird ›Organ‹ häu g in ei-
nem verwandten, aber etwas eingeschränkten Sinn 
mit ›Glied‹ gleichgesetzt. So verweist in der Enzy-
klopädie von Zedler (1735) der Eintrag ›Organ‹ auf 
›Glied, Gliedmaß‹, das de niert wird als »organi-
scher Cörper des menschlichen Leibes, welcher aus 
unterschiedenen einfachen Theilen bestehet, und zu 
willkührlichen Verrichtungen geschaffen ist«.37 »Ei-
gentlich« können nach Zedler allein die durch Ge-
lenke und Fugen mit dem Körper verbundenen Teile, 
also z.B. die Hände und Füße, als Glieder bezeichnet 
werden, in einem abgeleiteten Sinn aber auch andere 
Teile, wie die Augen.

Prägnant bringt C. von Linné die funktionale 
De nition p anzlicher Organe zum Ausdruck. So 
ist er 1746 der Auffassung, dass die Blüte über die 
Geschlechtsorgane, die der Befruchtung dienen, zu 
de nieren sei (»Florem de nimus per organa genita-
lia plantæ«).38 In einer handschriftlichen Randbemer-
kung zu einem seiner Bücher bemerkt er auch zu den 
Organen der Tiere, dass diese über ihren Gebrauch 
oder Nutzen zu de nieren seien (»quis de niat os, 
nasum, aures, nisi ex usu«).39

Zu einem in der Medizin semantisch wirklich au-
tonomen Begriff entwickelt sich das Wort ›Organ‹ 
erst Ende des 18. Jahrhunderts.40 Gleichzeitig mit 
dieser Entwicklung wird der Ausdruck ›organisch‹ 
unabhängig von dem Begriff des Organs und wird 
allmählich synonym mit ›lebendig‹ und ›natürlich‹ 
und als Gegensatz zu ›künstlich‹ verwendet ( Leben; 
Organismus). Aufgehoben wird mit der Entgegen-
setzung von ›organisch‹ und ›künstlich‹ die alte, für 
die ursprüngliche Begriffsbildung maßgebliche Pa-
rallelisierung von Werkzeugen als zu einem Zweck 
hergestellten Artefakten und von Teilen eines natürli-
chen Körpers, die eine bestimmte Funktion ausüben 
(also die physis-techne-Analogie). Ein wichtiger 
Beitrag zur Abhebung des Organischen vom Künstli-
chen geht von I. Kants Teleologie aus: Kant bestimmt 
›Organe‹ als Teile eines besonderen natürlichen 

Abb. 347. Die inneren Organe des Menschen in ihrer mor-
phologischen Verbindung untereinander (nach Leonardo 
da Vinci (1495-1505). Quaderni II1 10v, aus Herrlinger, 
R. (1967-72). Geschichte der medizinischen Abbildung, 2 
Bde.: I, 74).
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Körpers, nämlich eines »organisirten Wesens«, die 
in einem wechselseitigen Abhängigkeitsverhältnis 
zueinander stehen, so dass sie gleichzeitig als Mit-
tel und als Zweck für die anderen Teile des Körpers 
beurteilt werden können. Weil diese wechselseitige 
Abhängigkeit der Teile die »organisirten Wesen« 
zu »sich selbst organisirenden Wesen« macht, sind 
sie nach Kant unterschieden von den Produkten der 
Kunst, die immer auf einer Fremdorganisation (durch 
eine von außen kommende Gestaltung) beruhen.41 Im 
Zuge dieser Entgegensetzung des Fremd- und Selbst-
organisierten wird der Organbegriff mit besonderen 
Kräften in Verbindung gebracht, die eine Gestaltung 
der lebendigen Körper von innen heraus bewirken 
( Vitalismus/Lebenskraft). In einem Wörterbuch von 
1798 wird in diesem Sinne de niert: »Organisation 
heißt derjenige Bau eines Körpers, nach welchem er 
durch eine gewisse innere belebte Kraft vermögend 
ist, willkürliche und unwillküliche Wirkungen her-
vorzubringen. Organe sind diejenigen Körper, durch 
welche diese Wirkungen hervorgebracht werden 
können«.42

Gegen Kants holistische und teleologische Kon-
zipierung des Organismus formiert sich von phy-
siologischer Seite bereits Ende des 18. Jahrhunderts 
Widerstand. Aus empirischer Perspektive wird auf 
die Selbständigkeit der Aktivität vieler Organe und 
ihre nur bedingte Abhängigkeit von dem »Ganzen« 
hingewiesen. So schreibt J.C. Reil 1796: »Eigentlich 
bildet und erhält ein jeder Teil sich selbst, durch sei-
ne eigene Energie; seine Verbindung mit den übri-
gen Teilen ist nur äußere Bedingung, unter welcher 
seine Kräfte wirksam werden«.43 Jedes Organ müsse 
als »selbständig« und »unabhängig von allen andern 
Organen als ein besonderes für sich bestehendes or-
ganisches Wesen« betrachtet werden.44 Der tierische 
Körper bilde daher gleichsam eine »Republik« aus 
Teilen, die zwar »einzeln zur Erhaltung des Ganzen 
mitwirken«, aber doch ihre »eigenen Vollkommen-
heiten, Fehler und Gebrechen, unabhängig von den 
übrigen Gliedern des Körpers« hätten.45

Leben der Organe
Die physiologischen Untersuchungen J. Whytts Mit-
te des 18. Jahrhunderts ergeben eine relativ weit-
reichende Unabhängigkeit der Aktivität vieler Or-
gane vom zentralen Nervensystem.46 In die gleiche 
Richtung weisen die Versuche zur Reizbarkeit der 
Organe, die A. von Haller durchführt: Sie belegen 
das Vorhandensein wichtiger Lebenserscheinungen 
auch noch nach der Abtrennung der Organe vom 
lebendigen Körper oder dem Tod des Organismus 
( Selbstbewegung). Die Reizbarkeit und eigene Be-

wegungsfähigkeit rechtfertigt es für viele Autoren 
(u.a. P.-J. Barthez, dem späteren Leibarzt Napole-
ons), den Organen auch eine eigene Lebenskraft und 
damit eine eigene Lebendigkeit zuzuschreiben; ent-
sprechend der multiplen Lebendigkeit des Körpers 
werden auch verschiedene Grade des Todes unter-
schieden.47 Neben diesen Versuchen trägt auch das 
Bild vom Organismus als Bienenschwarm48 zu der 
Sicht bei, den Organen selbst ein Leben zuzuschrei-
ben ( Leben; Hierarchie; Organismus). Schon W. 
Harvey verfährt auf diese Weise, indem er das Herz 
nicht nur als »Prinzip des Lebens« und als Sonne der 
»kleinen Welt« des Körpers (»principium vitae & sol 
microcosmi«)49, sondern selbst als eine Art innerli-
ches Lebewesen (»animal quoddam internum«) mit 
eigenem Leben (»vita«) versteht50. Ausgeweitet auch 
auf die anderen Organe heißt es 1769 explizit bei D. 
Diderot, alle Organe des menschlichen Körpers seien 
eigene Lebewesen: »Tous nos organes […] ne sont 
que des animaux distincts que la loi de continuité 
tient dans une sympathie, une unité, une identité gé-
nérale«51. Eine moderne funktionalistische De nition 
des Organbegriffs gibt C. de Bonnet 1755, indem er 
die Organe als Gefüge fester Körper mit bestimmten 
Effekten de niert (»Un Organe est un assemblage de 
parties solides différemment construites, qui concou-
rent ensemble à produire un certain effet«52).

Abb. 348. Exkretionsorgane (»Malpighische Gefäße«) des 
Seidenspinners (aus Malpighi, M. (1669). De Bombycibus: 
Tab. XII).
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Ihre Nachwirkung hat diese Sicht bis ins 20. Jahr-
hundert: A. von Tschermak spricht 1913 von der 
»Selbständigkeit« und »Autonomie« der Organe und 
konstatiert ein »Eigenleben der einzelnen Organe 
und Gewebe«.53 Hintergrund dieser Vorstellung ist 
die Beobachtung, dass die Arbeitsweise einzelner 
Organe, trotz ihrer gegenseitigen Beein ussung, in 
ihrem reinen Bewegungsablauf weitgehend unab-
hängig voneinander erfolgen kann.

Zwischen Strukturalismus und Funktionalismus
Über die Zuschreibung einer Lebenskraft zu den Or-
ganen besteht eine Tendenz der Lösung des Organ-
begriffs aus dem mechanistischen Paradigma. Dieses 
Paradigma gewinnt aber doch im 19. Jahrhundert zu-
nehmend an Boden. Bei aller genauen Kenntnis von 
Kants Ansatz, kann schon G. Cuvier im Jahr 1800 ein 
Organ als eine Teilmaschine (»machine partielle«) 
de nieren, die neben anderen innerhalb der ganzen 
Tiermaschine angeordnet ist (»coordonnée à toutes 
les autres machines«).54 Im mechanistischen Paradig-
ma bleibend, vergleicht Cuvier die Bewegungsorga-
ne z.B. mit Rädern und Hebeln. Cuvier beschreibt die 
Anordnung der Organe im Körper als eine Harmonie, 
in der jedem Organ ein de nierter Platz zukommt. 
Für diese innere Harmonie formuliert Cuvier Prinzi-
pien der »Koexistenz«, »Korrelation« und »Subordi-
nation« der Teile ( Morphologie).55

Der Physiologe J. Müller versteht unter Organen 
1838 »qualitativ verschiedene Glieder des Ganzen, 
die den Grund ihrer Erhaltung in dem Ganzen ha-
ben« und die außerdem durch ihre Wechselwirkung 
mit anderen Organen überhaupt erst erzeugt wer-
den.56 In anderen Enzyklopädien der ersten Hälfte 
des 19. Jahrhunderts wird auf die morphologische 
Verschiedenheit der Organe und ihre physiologische 
Differenzierung im Dienste einer Arbeitsteilung hin-
gewiesen.57 

Weil Organe häu g vor der Kenntnis ihrer genauen 
Wirkungen im Körper als morphologisch charakte-
ristische Strukturen beschrieben werden, liegt ihrer 
Identi zierung zunächst eine von wiederkehrenden 
Strukturen ausgehende morphologische Methode zu-
grunde. Nach Bekanntwerden ihrer Funktion werden 
sie aber oft über diese Funktion de niert. Dies gilt 
zumindest für Organe mit einer verbreiteten Funk-
tion, die mehrfach unabhängig voneinander in der 
Evolution entstanden ist. So wird ein Auge nicht über 
seine jeweilige Struktur bei den Organismen einer 
Art, sondern seine Funktion identi ziert, und es kön-
nen in sehr unterschiedlichen Verwandtschaftskrei-
sen morphologisch ganz anders gebaute Körperteile 
auch als ›Augen‹ bezeichnet werden, sofern sie die 

gleiche Funktion ausüben. Gleiches gilt für innere 
Organe wie Herz, Niere oder Lunge: Herzen gibt es 
z.B. bei vielen Organismen außerhalb der Wirbeltiere 
– nicht weil sie herzförmig gebaut sind, sondern weil 
sie die Funktion des Pumpens von Flüssigkeiten im 
Körperinneren wahrnehmen. Der Funktionalismus in 
der Identi zierung von Organen wird allerdings nicht 
konsequent angewendet. Besonders deutlich ist dies 
bei Körperteilen, die mehrere Funktionen gleichzei-
tig wahrnehmen, morphologisch aber einheitlich ge-
baut sind, etwa die Leber: Die Leber wird in der Re-
gel auf struktureller Grundlage als ein einheitliches 
Organ angesehen, und nicht, wie es funktionalistisch 
angemessen wäre, in verschiedene funktionale Teile 
zergliedert.

Im Organbegriff vereinigen sich also strukturalisti-
sche und funktionalistische Perspektiven. Bis zu den 
aktuellen De nitionen ziehen sich daher Bestimmun-
gen von ›Organ‹ als Einheit von Form und Funktion. 
So bestimmt R. Abderhalden 1948 ein Organ als ein 
»aus einem oder mehreren Geweben bestehendes Ge-
bilde, das mit einer bestimmten Form eine bestimmte 
Funktion verbindet«.58

20. Jh.: »Finalbegriff«
Von Seiten der sich zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
etablierenden Theoretischen Biologie wird besonders 
die funktionalistische Komponente im Organbegriff 
betont. So konstatiert J. Reinke 1907: »Jedes Organ 
des P anzen- und Tierkörpers ist ein Finalbegriff«.59 
Und L. von Bertalanffy ist 1928 der Auffassung: 
»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 teleologische Betrachtungsweise 
schon voll enthalten. So wenig man den Organbegriff 
aus der Biologie ausmerzen kann – so wenig ist es 
möglich, die teleologische Betrachtungsweise in ihr 
zu beseitigen«.60

Ein Weg zur funktionalen Beschreibung von Orga-
nen besteht in ihrer Integration in einen Kreislauf von 
Ursachen und Wirkungen. Organe sind demnach in-
tegrale Elemente eines Kreislaufs von sich wechsel-
seitig bedingenden Strukturen, die zusammen einen 
Organismus ausmachen. Sie sind damit nicht nur von 
einem Organismus benutzte Gegenstände, sondern 
bilden in ihrer Gesamtheit selbst den Organismus, 
oder, wie es J.E. Hafner 1996 formuliert: »Organe 
sind nie nur Werkzeuge des Körpers, sie sind selbst 
der Körper«61.
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Klassi kation der Organe
Eine erste funktionale Einteilung der Organe kann 
sich darauf beziehen, ob sie primär auf andere Orga-
ne des Organismus oder auf seine Umwelt bezogen 
sind. Bei Galen ndet sich diese Unterscheidung in 
der Terminologie von natürlichen Organen (die im 
Abdomen sitzen und im Wesentlichen die »vegeta-
tiven« Funktionen der Verdauung und Fortp anzung 
übernehmen) und psychischen Organen (die v.a. im 
Kopf ihren Sitz haben und die Sinnesorgane und den 
Willen betreffen).62 Diese Differenzierung entspricht 
in etwa der Einteilung in animalische Organe (Sin-
nes- und Fortbewegungsorgane) und vegetative (or-
ganische) Organe (Organe des Blutkreislaufsystems, 
der Verdauung und Fortp anzung), die sich seit Ende 
des 18. Jahrhunderts etabliert.63 J.C.M.G. Grimaud 
unterscheidet in seinen Vorlesungsmanuskripten aus 
den 1780er Jahren zwischen den »fonctions intéri-
eurs« und den »fonctions extérieurs«.64 Eine ähnliche 
Einteilung nimmt F. Vicq d’Azyr vor.65 Richerand 
baut diese Unterscheidung aus und entwickelt eine 
wegweisende neue Klassi kation der Funktionen des 
Lebens (»nouvelle classi cation des fonctions de la 
vie«) ( Funktion: Tab. 87; Physiologie: Tab. 229).66 
Neben die Funktionen der Individualerhaltung (»fon-
ctions qui servent à la conservation de l’individu«) 
stellt er die Funktionen der Arterhaltung (»fonctions 
qui servent à la conservation de l’espèce«), die er 
bei Bichat und Grimaud vermisst. Erstere gliedert er 
in die Ernährungsfunktionen (»fonctions nutritives, 
assimilatrices, intérieures; fonctions de nutrition«), 
zu denen zählen: Digestion, Absorption, Zirkulati-
on, Respiration, Sekretion und Nutrition, und in die 
Funktionen, die die Beziehung zur Umwelt betreffen, 
(»fonctions extérieures, relatives; fonctions de rela-
tion«), zu denen die Sinneswahrnehmungen, Bewe-
gungen und Lautäußerungen gehören. 

Eine Quanti zierung der Beein ussung eines Or-
gans durch andere schlägt P. Schiefferdecker 1904 
vor. Er nennt solche Organe, von denen ein bestimm-
tes Organ beein usst wird, die Beein ussungsorga-
ne dieses Organs.67 Ein Organ »Ovarium B1« hätte 
demnach z.B. einen großen Ein uss auf das Ovar des 
betreffenden Organismus; ein Organ »Ovarium B3« 
dagegen einen geringen Ein uss. Organe, die un-
ter starkem wechselseitigem Ein uss stehen, nennt 
Schiefferdecker reziproke Organe. Insgesamt zielt 
Schiefferdecker darauf, den Begriff der Symbiose, 
der für ein Verhältnis zwischen verschiedenen Indi-
viduen etabliert ist, auch auf das wechselseitige Ver-
hältnis der Organe eines Organismus zu beziehen.

A.N. Sewertzoff unterscheidet 1914 zwischen ek-
tosomatischen und endosomatischen Organen oder 

Merkmalen.68 Letztere erläutert er später, indem er 
von ihnen sagt, dass sie »keine unmittelbaren Be-
ziehungen zur Umwelt haben, aber sowohl mit den 
ektosomatischen, als auch mit anderen entosomati-
schen Organen morphologisch und funktionell ver-
bunden sind«.69 Die ektosomatischen Organe (z.B. 
Haut, Zähne, Augen) stehen demgegenüber in direk-
ter Beziehung zur Umwelt.

Im biologischen Sprachgebrauch werden meist 
nur komplexe, aus lebenden Zellen bestehende Kör-
perteile als Organe bezeichnet. Organähnliche Kör-
perteile werden seit Mitte des 19. Jahrhunderts Or-
ganoide genannt.70 Insbesondere ist dieser Titel für 
die funktionalen Bestandteile einer Zelle verwendet 
worden, die später als Organellen bezeichnet wer-
den ( Zelle). K. Friederichs schlägt 1955 vor, unter 
Organoiden die funktionalen Teile eines Organismus 
zu verstehen, die nicht aus lebenden Zellen zusam-
mengesetzt sind, die also nicht mehr oder nur noch 
in geringem Maße in den Stoffwechsel des Organis-
mus einbezogen sind, z.B. Haare, Hufe, Klauen und 
Holz.71 

Ontologie der Organe
Einen besonderen ontologischen Status haben Orga-
ne, weil sie nicht selbständig, sondern nur als Kom-
ponenten eines Systems existieren können. Darauf 
weist J.H. Woodger 1929 hin: »Organic parts have 
the peculiarity that they do not exist ›in nature‹ inde-
pendently of the organism of which they are part«.72

Daran anschließend argumentiert M. Schark 2005, 
Organismen hätten eine »ontologische Priorität« ge-
genüber ihren Teilen: Denn von den Teilen eines Or-
ganismus, seien es Makromoleküle, Zellen, Organe 
oder Gewebe, gilt, dass es sie »als isolierbare kon-
krete Einzeldinge von Natur aus nicht anders denn 
als Teile (oder Produkte) der Organismen gibt, die sie 
jeweils enthalten«.73 Diese Teile sind von dem Gan-
zen des Systems soweit abhängig, dass sie im Gegen-
satz zu den Teilen eines anorganischen Körpers nicht 
außerhalb des Ganzen existieren können. In diesem 
Sinne existieren sie also gar nicht als Einzeldinge, 
sondern stets nur als Komponenten eines Systems. 
Auch darin liegt eine Rechtfertigung der funktiona-
len Grundlage für die Bestimmung eines Organs: Es 
ist nicht als für sich bestehende raumzeitliche, phy-
sische Einheit bestimmbar, sondern nur durch seinen 
Beitrag, den es in einer Organisation leistet, in der 
allein es existieren kann.
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Organisation
Das Wort hängt ursprünglich mit dem griechischen 
Ausdruck › ‹ mit der Bedeutung »For-
mung; Anordnung« zusammen, das wiederum mit 
der Wurzel › ‹ verbunden ist ( Organ). Der 
griechische Ausdruck erscheint erst spät, u.a. bei 
Sextus Empiricus und Porphyrios.1 Eine ursprüng-
liche semantische Verbindung der griechischen 
Ausdrücke für ›Organisation‹ und ›Organ‹ bestand 
offenbar nicht: Während ersteres im Sinne von »For-
mung« verwendet wurde, wies letzteres von Anfang 
an eine funktionale Bedeutung auf ( Organ). Beide 
Bildungen sind daher als »semantisch autonom« be-
zeichnet worden.2 Erst im Laufe ihrer späteren Ent-
wicklung werden die beiden Ausdrücke aufeinander 
bezogen und semantisch vereinheitlicht. Seit Ende 
des 18. Jahrhunderts wird ›Organisation‹ damit über-
wiegend als ein Charakteristikum der Lebewesen 
verstanden und ist zu einem »Kennwort der beleb-
ten Welt schlechthin« geworden.3 Bis zum Ende des 
18. Jahrhunderts sind sowohl ›Organisation‹ als auch 
›organisch‹ nur als naturwissenschaftliche Fachaus-
drücke bekannt; erst unter dem Ein uss der Sprache 
der Französischen Revolution, in der der Ausdruck 
›organisches Gesetz‹ (»loi organique«) eine große 
Rolle spielt, werden sie seit den 1790er Jahren auch 
im übertragenen Sinn gebraucht.4

Das Wort ›Organisation‹ ndet sich in der Form 
›organizatio‹ Mitte des 13. Jahrhunderts bei Thomas 
von Aquin5 und in den lateinischen Texten anderer 
Autoren6. Im Französischen lässt es sich seit etwa 
1390 nachweisen7; auch in lateinischen medizinisch-
naturwissenschaftlichen Abhandlungen des späten 
14. Jahrhunderts ndet sich der Ausdruck8. Ein erster 
Nachweis für ›organization‹ in der englischen Sprache 
ist von 1432, und zwar in der Übersetzung der ›Chi-
rurgia magna‹ (1363) Guy de Chauliacs9. Im Deut-
schen erscheint es erst im späten 17. Jahrhundert.10

Eine vielfache Verwendung ndet der Begriff bei 
dem spanischen Spätscholastiker F. Suárez in der 
zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts. Er steht hier 
besonders im Zusammenhang mit Diskussionen der 
ordnenden und formbildenden (»informare«) Wir-
kung der Seele auf den Körper (»organizatio«11 oder 
»organisatio«12). Auch den Ausdruck organischer 
Körper (»corpus organicum«) verwendet Suárez13, 
und ebenso bereits ›organisierter Körper‹ (»organi-
zato tali corpore«; in einer Auseinandersetzung mit 
Thomas von Aquin)14. Suárez diskutiert das Konzept 

der Organisation besonders im Zusammenhang mit 
der Frage, inwiefern sich die einheitliche Seele in 
verschiedener Weise mit den unterschiedlichen Tei-
len eines lebenden Körpers verbindet, so dass diese 
ihrem Wesen nach differenziert sind und unterschied-
liche Funktionen wahrnehmen können.15 Auch im 
Zusammenhang der Verbindung der Seele mit dem 
Körper spielt das Konzept eine Rolle: Suárez nimmt 
an, die Materie der lebenden Körper müsse eine be-
stimmte Eignung (»aptitudo«) haben, um die Seele 
empfangen zu können. Er unterscheidet in diesem 
Zusammenhang eine Organisation auf verschiede-
nen Ebenen: Vor der Verbindung der Seele mit dem 
Körper bestehe bereits eine zufällige, bloß materielle 
und natürliche (»accidentalis, et quasi materialis, et 
physica«) Organisation; die eigentliche substanziel-
le und formale (»substantialis, et quasi formalis«) 
Organisation, die dem lebenden Körper Wesen und 
Einheit verleiht, kommt nach Suárez, im Anschluss 
an Aristoteles, aber erst von der Seele.16

Der Ausdruck ›organisiert‹ (franz. ›organisé‹) er-
scheint im Französischen bereits im ersten Drittel des 
16. Jahrhunderts vereinzelt in einem Kontext, der auf 
die Gliederung eines lebenden (menschlichen) Kör-
pers bezogen ist.17 Verbreiteter ist im 16. Jahrhundert 
allerdings die Verwendung im musikalischen Kon-
text.18 Zu einem festen Terminus wird ›organisierter 
Körper‹ erst im 18. Jahrhundert, beginnend mit einer 
Schrift L. Bourguets von 1729 (s.u.).

Antike
Ein ausgearbeitetes Konzept der Organisation fehlt 
in den antiken physiologischen Lehren. Die Organe 
des Körpers werden nicht in ihrem wechselseitigen 
Bezug zueinander thematisiert ( Wechselseitigkeit), 
sondern vielmehr als Werkzeuge verstanden, deren 
sich der Körper oder die Seele zu einem Zweck be-
dienen.

Im Sinne des späteren Organisationskonzepts las-
sen sich allenfalls die Vorstellungen Aristoteles’ zu 
einem organisierten physischen Körper (»  

 «19) interpretieren ( Organ; Orga-
nismus). Von einem solchen Körper sagt Aristoteles, 
dass jeder Teil einem bestimmten Zweck diene, so 
dass der Körper insgesamt ein integriertes Ganzes 
mit einem ihm eigenen Ziel erscheint.20 Aristoteles 
stellt also eine Verbindung her zwischen den Vorstel-
lungen eines organisierten Körpers und der Arbeits-
teilung seiner Komponenten (s.u.). 

Eine Organisation ist ein dynamisches System aus Tei-
len, die in ihrer Existenz wechselseitig voneinander ab-
hängen.

Organisation (Thomas von Aquin 1254-56)  754
Organisationsgrad (Robinet 1761)  769
Arbeitsteilung (Milne Edwards 1827)  770
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In einer weiter gehenden Interpretation kann auch 
die Seele selbst bei Aristoteles (und noch deutlicher 
bei Galen21) als die Organisation des Körpers gedeu-
tet werden. Denn die Seele betrifft im physiologi-
schen Zusammenhang der aristotelischen Argumen-
tation die Form oder Gestalt eines Körpers, d.h. auch 
seine innere Struktur und die Anordnung seiner Be-
standteile.22 Weil die Seele mit den physiologischen 
Prozessen selbst in Verbindung steht, ist die von ihr 
ausgehende Organisation darüber hinaus als dyna-
misch zu denken: Sie ist nicht die statische Gestalt ei-
nes Lebewesens, sondern die über allen Gestalt- und 
Stoffwechsel gleichbleibende Substanz eines ein-
zelnen Wesens (Quarantotto 2010: »the soul should 
be conceived as a dynamic organization, namely, an 
organization which causes not only the unity, iden-
tity and being of the living body, but also its biolo-
gical processes«23; vgl. auch Miller & Miller 2010, 
in Tab. 212). Angemessen erscheint das Verständnis 
des aristotelischen Seelenbegriffs als Organisation, 
weil es zahlreiche sachliche Parallelen zwischen den 
beiden Konzepten gibt: (1) Wie die Seele ist auch die 
Organisation eines Körpers nicht selbst ein Körper, 
sondern gehört nur zu diesem; (2) Seele und Organi-
sation bestehen gleichermaßen nicht unabhängig von 
einem jeweiligen Körper; (3) Seele und Organisation 
kommen darin überein, das Prinzip der Einheit und 
Identität eines Systems zu bezeichnen; und (4) Seele 
und Organisation können als Prinzip der Bewegung 
eines Körpers verstanden werden.24

17. Jh.: Organisation als Mikrostruktur
Bis ins 18. Jahrhundert bleibt ›Organisation‹ ein 
selten gebrauchtes Wort. Mitte des 17. Jahrhunderts 

ndet es sich z.B. in den biologischen Schriften der 
Mikroskopiker R. Hooke (»the same Schematism or 
Organization that is common to all Vegetables«25) 
und M. Malpighi26 sowie in den philosophischen Ar-
beiten von J. Locke27 und G.W. Leibniz28. Auffallend 
ist, dass der Begriff im 17. Jahrhundert v.a. in Bezug 
auf den gegliederten Bau von P anzen, insbeson-
dere ihre regelmäßige mikroskopische Feinstruktur, 
wie sie von Hooke und Malpighi beschrieben wird, 
Verwendung ndet. Er bezeichnet also weniger die 
Dynamik eines Systems als die Ordnung und Statik 
einer Struktur.

Mit dem Verweis auf ihre Organisation spricht J. 
Jungius den P anzen 1662 eine Seele ab, weil sich 
ihre charakteristischen Leistungen allein aus Anord-
nung und Bau der Teile erklären ließen (»vero orga-
nisatio sola suf ciat«).29 ›Organisation‹ und ›Leben‹ 
sind also im 17. Jahrhundert meist getrennte Kon-
zepte: Das Vorliegen einer Organisation deutet nicht 

notwendig auf die Lebendigkeit eines Körpers und 
kann sogar als Argument gegen seine Lebendigkeit 
im Sinne des Vorhandenseins einer Seele genommen 
werden. Spätestens mit dem Ansatz des Cambridger 
Platonisten H. More beginnt sich allerdings eine Ver-
bindung zu verfestigen: Für More bedarf das bele-
bende Prinzip, die von ihm so genannte plastische 
Kraft (»Plastical Power«) eine bereits zur Belebung 
disponierte Materie, um wirksam werden zu können. 
Das belebende Prinzip soll also nicht von der Materie 
getrennt, sondern in ihr verankert werden. More kann 
daher die Leistung der plastischen Kraft so beschrei-
ben, dass ihr Eingriff die vorbereitete Materie zu 
Leben organisiert (»organizing duly-prepared Matter 
into life«).30 Die Lebendigkeit eines Lebewesens ist 
aber für More auch noch nicht mit der »bloßen« Or-
ganisation seines Körpers (»mere organization of the 
Body«) gegeben.31 More spricht vielmehr von einer 
mechanischen Organisation der Materie (»Matter 
Mechanically organized«32), die er von dem Zustand 
der Körper, in denen eine plastische Kraft wirksam 
ist, unterscheidet33. Die Lebendigkeit bzw. Beseelt-
heit fällt also auch bei More keineswegs mit der Or-
ganisation der Körper zusammen. Ebenso wenig wie 
die frühen Verwendungen des Ausdrucks ›Organis-
mus‹ gleichbedeutend mit ›Lebewesen‹ verlaufen, 
haben die Ausdrücke ›Organisation‹ und ›Lebendig-
keit‹ im 17. Jahrhundert gleiche Bedeutungen. Es be-
steht aber doch ein Zusammenhang, insofern bereits 
bei More gerade der Prozess des Organisierens als 
Leistung der plastischen Kraft angesehen wird.

Bemerkenswert ist die begrif iche Konstellation, 
die sich 1672 bei dem Physiologen F. Glisson ndet: 
Er verfügt über einen sehr weiten Lebensbegriff, in-
sofern er, in Abhebung von Suárez, allen Körpern 
der Natur ›Leben‹ zuschreibt; die P anzen und Tiere 
würden sich aber gerade dadurch von den anderen 
Körpern unterscheiden, dass sie über eine Organisa-
tion verfügten (»Nos verò vitam naturæ omnibus cor-
poribus promiscuè tribuimus; nec indè differentiam 
plantarum & animalium ab aliis corporibus, sed ab 
organizatione«).34 In gewisser Weise ist diese begriff-
liche Konstellation komplementär zu der von More: 
Zum spezi schen Seinsprinzip der Lebewesen wird 
die Organisation, nicht die Lebendigkeit.

Bei Locke gewinnt das Konzept der Organisation 
insofern einen zentralen Stellenwert für seine biolo-
gischen Überlegungen, als er die Organisation der 
Teile als dasjenige bestimmt, das die Kontinuität des 
Lebens in einem Lebewesen bei wechselnden Tei-
len ermöglicht: »it continues to be the same Plant, 
as long as it partakes of the same Life, though that 
Life be communicated to new Particles of Matter vi-
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tally united to the living Plant, in a like continued 
Organization«.35 Das Gleichbleiben der Organisati-
on bezeichnet hier die Identitätsbedingungen für ein 
Lebewesen: Trotz des Wechsels seiner Teile ( Stoff-
wechsel) und auch trotz des möglichen Wechsels 
seiner Form ( Metamorphose) bleibt ein lebendiges 
Individuum doch dasselbe. Die Organisation bildet 
für Locke also das bei allem Wechsel von Stoff und 
Form Kontinuierende eines lebenden Wesens.

Bei Leibniz ist das Konzept der Organisation zu-
nächst strukturell bestimmt: Die Organisation (»or-
ganisation«) versteht er als eine Anordnung (»con-

guration«; dieser Ausdruck auch schon 1674 bei 
Malebranche36) von Teilen in einem Ganzen. Im An-
schluss an Locke wird die Organisation als dasjenige 
beschrieben, das der Einheit (»unité«) und Identität 
(»identité«) eines Lebewesens zugrunde liegt. Auch 
bei wechselnden Teilen gewährleiste seine Organi-
sation den Fortbestand desselben Körpers (»un seul 
corps qui participe à une commune vie«).37 

Ausdrücklich ist Leibniz der Auffassung, dass Le-
bewesen, d.h. lebendige Organisationen, nicht allein 
nach mechanischen Gesetzen entstehen können (»que 
les loix de Mechanisme toutes seules ne sauroient for-
mer un animal, là où il n’y a rien encor d’organisé«38). 
Weil er weiter annimmt, dass alle Materie organisiert 
ist, und nicht nur insofern sie in Lebewesen enthalten 
ist (»la matiere arrangée par une sagesse divine doit 
estre essentiellement organisée partout«39; »il n’y a 
point de partie de la matiere qui ne soit divisée actuel-
lement, et qui ne contienne des corps organiques«40), 
kann er die später ein ussreiche These vertreten, dass 
die Organisation der Lebewesen immer nur aus be-
reits bestehenden Organisationen hervorgeht ( Urzeu-
gung: Tab. 289): »les animaux n’estant jamais formés 
naturellement d’une masse non organique«41. Leibniz 
nimmt also einen materialistischen Standpunkt ein, 
der gleichzeitig animistisch bzw. hylozoistisch ist. 
Die Organisation der Lebewesen entsteht nicht spon-
tan, sondern ergibt sich aus der göttlichen Präformati-
on der Materie, die über Generationen weitergegeben 
wird: »l’organisme est partout dans une matiere, dont 
la disposition vient de Dieu«42.

Vom Ende des 17. bis zum Ende des 18. Jahrhun-
derts dreht sich das Verhältnis der Konzepte ›Leben-
digkeit‹ und ›Organisation‹ offensichtlich um: Wäh-
rend im 17. Jahrhundert die Bestimmung von der 
Lebendigkeit ausgeht – die Lebendigkeit determi-
niert einen Körper mit einer Organisation zu einem 
lebendigen – ist es am Ende des 18. Jahrhunderts 
(und fortwirkend bis in die Gegenwart) umgekehrt: 
Nicht mehr die Lebendigkeit, sondern die Organisa-
tion bildet nun das grundlegende Konzept, von dem 

die Determination und folglich die Analyse ausgeht; 
die Lebendigkeit wird zu einem von der Organisation 
abgeleiteten Phänomen.43

18. Jh.: Organisation als Lebendigkeit
An der Wende zum 18. Jahrhundert spielt das Kon-
zept der Organisation eine wichtige Rolle in der 
Auszeichnung lebendiger Körper. Es wird allerdings 
noch nicht, wie es später geläu g ist, einer mechanis-
tischen Vorstellung entgegengesetzt. Das Bild von der 
Organisation des Körpers liefert vielmehr gerade die 
Grundlage für eine mechanistische Erklärung der Le-
benserscheinungen. Ein wichtiger Impuls zur Konso-
lidierung des Organisationskonzepts geht dabei von 
der entwicklungsbiologischen Präformationstheorie 
aus ( Entwicklung). Denn im Rahmen der Präforma-
tionstheorie werden die Prozesse der Gestaltbildung 
auf im Keim bereits vorhandene Mikrostrukturen zu-
rückgeführt. Diese entwicklungsbiologische Theorie 
trägt daher bis zum Ende des 18. Jahrhunderts viel 
dazu bei, das Konzept der Organisation zu verbreiten 
und in eine mechanistische Interpretation zu integrie-
ren.44 Als problematisch und gerade in einem mecha-
nistischen Modell nur schwer zu explizieren erweist 
sich dabei allein die Einschachtelungsvorstellung, 
der zufolge die Nachfahren eines Organismus über 
alle Generationen bereits in ihm enthalten sein sol-
len.

In der ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts setzt es 
sich zunehmend durch, den Körper der Lebewesen 
als organischen Körper (»corpus organicum«) zu be-
zeichnen ( Organismus). Dieser Ausdruck wird da-
bei nicht nur auf Tiere, sondern gleichermaßen auch 
auf P anzen angewandt (z.B. 1727 von Boerhaave).45 
Darüber hinaus sind es nicht nur Lebewesen, sondern 
auch andere unter dem Mikroskop als gegliederte 
Strukturen sichtbare Gebilde, die als ›organische‹ er-
scheinen. Insbesondere die hoch geordnete Struktur 
von Salzkristallen ist in diesem Zusammenhang von 
Bedeutung. Die Feingliederung der Salzkristalle ist 
bekannt, seitdem diese unter dem Mikroskop beob-
achtet werden (z.B. zu Beginn des 18. Jahrhunderts 
durch van Leeuwenhoek46).

Weil auch nichtlebendige Kristalle als organisiert 
gelten, kann der Begriff der Organisation in der ers-
ten Hälfte des 18. Jahrhunderts nicht zur scharfen Ab-
grenzung von belebter und lebloser Materie dienen. 
Der Organisationsbegriff dient in dieser Zeit eher der 
Vereinheitlichung als der Unterscheidung von Berei-
chen der Natur. Besonders deutlich zeigt sich diese 
Auffassung bei L. Bourguet47, der es, ähnlich wie zu-
vor Leibniz, 1729 auf den radikalen Begriff bringt, 
alles in der Materie (oder auch der Natur) sei orga-
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nisiert (bzw. organisch) (»tout est organisé dans la 
matiere«48; »J’ai remarqué tantôt que tout étoit orga-
nique dans la Nature«49). Insbesondere Untersuchun-
gen zur Struktur von Mineralien scheinen Bourguet 
zu dieser Auffassung gebracht zu haben. So wie die 
kristallinen Salze aus kleinen Bausteinen zusammen-
gesetzt sind, die regelmäßigen geometrischen Figu-
ren gleichen – Bourguet nennt Dreiecke, Sechsecke, 
Würfel, Oktaeder, Pyramiden und Rhomben –, stellt 
er sich auch die Organismen aus organisierten Kör-
pern zusammengesetzt vor. 

Nach Bourguets Überzeugung reichen die allge-
meinen Bewegungsgesetze dafür aus, diese Figuren 
zu erzeugen.50 Bourguet schreibt den natürlichen Kör-
pern allein eine Graduierung des Ausmaßes der Or-
ganisation zu: »[I]l y a une gradation entre les Corps 
organisés«.51 Die Kristalle seien in geringerem Maße 
organisiert als die Lebewesen. Dieser graduelle Un-
terschied wird von Bourguet aber doch als das Ergeb-
nis einer prinzipiell verschiedenen Ursache gesehen: 
Während die Organisation der Kristalle sich aus den 
allgemeinen Gesetzen der Bewegung ergäben, sei die 
Organisation der Lebewesen das Ergebnis eines nal 
wirkenden vitalen Prinzips (»principe actif«). Dieses 
die Entwicklung des Organismus ausrichtende Prin-
zip stellt Bourguet sich materialisiert als ein Element 
in einem Lebewesen vor. In seiner Lenkung der Ent-
wicklung verkörpere es den organischen Mechanis-
mus (»méchanisme organique«) der Lebewesen. Der 
organische Mechanismus ist für Bourguet also immer 
an eine schon vorhandene Organisation gebunden, er 
kann nicht unabhängig von ihr vorgestellt werden. 
Auch die Seele bildet nach Bourguet einen organi-
sierten Körper, weil nur über das Mittel eines Organs 
ein anderer Körper organisiert verändert werden kön-
ne.52 Das Vorliegen von Organisation ist also an das 
Vorhandensein einer organisierenden Instanz gebun-
den, Organisation ist für Bourguet nur als Fremdor-
ganisation, nicht als Selbstorganisation denkbar. Als 
Vergleich für das Wirken der Seele wählt Bourguet 
das Bild eines Generals, der eine Armee befehligt: 
Der General sei zwar nicht die Ursache der Bewe-
gung jedes Soldaten, aber sie seien doch alle auf ihn 
bezogen.53 Der organische Mechanismus sorge für 
die Kommunikation (»communication«) der organi-
sierten Körper mit der Welt.54

Mitte des 18. Jahrhunderts bildet sich allmählich 
die Auffassung heraus, die Organisation stelle das 
für die Lebewesen charakteristische Merkmal dar. 
Die Unterscheidung der Lebewesen von den leblosen 
Körpern wird nicht mehr auf einen besonderen Stoff 
oder eine besondere Kraft zurückgeführt, sondern 
auf die besondere Anordnung der Materie. 

Eine Etappe auf diesem Weg nehmen die Darstel-
lungen G.L.L. Buffons über den Aufbau der Kör-
per der Lebewesen ein, die dieser 1749 im zweiten 
Band seiner umfangreichen Naturgeschichte gibt. 
Buffon nimmt dort zwar an, die Organismen seien 
organisierte Körper, die wiederum aus ähnlichen or-
ganischen Körpern bestünden und seien letztlich aus 
»organischen Molekülen« zusammengesetzt (»Les 
animaux & les plantes […] sont des corps organisez 
d’autres corps organiques semblables, dont les par-
ties primitives & constituantes sont aussi organiques 
& semblables«55). Die organischen Moleküle würden 
aber in unendlicher Menge auch außerhalb der leben-
digen Körper existieren und könnten von Lebewesen 
aufgenommen werden oder selbst Lebewesen bilden. 
Die Organisation stellt für Buffon einen Prozess dar, 
bei dem die äußeren organischen Moleküle gemäß 
einer inneren Form (»moule intérieur«) assimiliert 
werden.56 Die organisierte Materie (»matière orga-
nisée«) entspricht in der Terminologie Buffons der 
lebenden Materie (»matière vivante«), insofern er 
die Unterscheidung von lebender und toter Materie 
an Stelle der Unterscheidung von organisierter und 
roher Materie (»matière brute«) setzen will.57 Zu der 
rohen Materie ohne Organisation (»sans organisa-
tion«) zählen nach Buffon die Minerale.58 In seiner 
Rede von einer lebenden Materie zeigt sich bereits 
die materialistische Lebensauffassung Buffons, nach 
der das Leben (und damit die Organisation) eine 
physische Eigenschaft der Materie ist (»le vivant & 
l’animé, au lieu d’être un degré métaphysique des 
étres, est une propriété physique de la matière«59). 
Das Leben entstehe so nicht durch einen metaphysi-
schen Eingriff, sondern als Organisation der Materie; 
die Erzeugung des Lebens »koste« die Natur daher 
nichts, so Buffon (»leur production ne coûte rien à 
la Nature«).60

Deutlicher als Buffon hält J. Needham 1750 als 
Ergebnis seiner Untersuchungen zur Urzeugung fest, 
dass allein die Kombination (»la combinaison«) von 
Prinzipien und Kräften das typisch Organische sei. 
Das Leben könne so als Ergebnis der reinen Struktur 
(»résultat de la seule structure«) oder als unmittelbare 
Konsequenz der bloßen Organisation (»conséquence 
immédiate de la simple organisation«) gedeutet wer-
den (vgl. Tab. 213).61 P.L.M. de Maupertuis versteht 
unter der Organisation 1751 einfach die Anordnung 
der Materie (»n’est qu’un arrangement des parties«). 
Im Sinne des späteren Konzepts der Selbstorga-
nisation nimmt Maupertuis an, dass in der Materie 
selbst ein Prinzip liegt – er spricht von einem Prinzip 
der Intelligenz –, das die besondere Anordnung der 
Materie zu einem organisierten Körper bewirkt, so 
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dass der Materie selbst eine Intelligenz zugeschrie-
ben wird (»supposer dans la matiere quelque degré 
d’intelligence«).62

In ähnlicher Weise fasst D. Diderot den Körper 
von Organismen, von P anzen wie Tieren, als eine 
Koordination von materiellen Teilen und Kräften. In 
aller Deutlichkeit erwägt Diderot, die kausale Inter-
aktion von Teilen und Kräften an die Stelle der Seele 
zu setzen: »L’organisation et la vie, voilà l’âme«.63 
Diderot hält es für möglich, dass die Seele nichts 
als das einheitliche Zusammenwirken der Organe 
darstellt: »L’animal est un tout un, et c’est peut-être 
cette unité qui constitue l’âme, le soi, la conscience à 
l’aide de la mémoire«.64

Für viele Naturforscher in der Mitte des 18. Jahr-
hunderts wird allerdings mit dem Konzept der Orga-
nisation keine scharfe Zäsur in der Natur markiert. 
Mit dem Bild der Stufenleiter der Natur und den Prin-
zipien der Fülle und Kontinuität werden eher Über-
gänge als Brüche in der »Kette der Wesen« gesucht 
( Phylogenese). So deutet denn auch C. de Bonnet 
1768 die »Lücke« oder den »Sprung«, der sich zwi-
schen dem Reich der Lebewesen und der toten Dinge 
auftut, primär als Ergebnis eines unvollkommenen 
Wissens: »la lacune n’est que dans nos connoissan-
ces actuelles«.65 Die Natur scheint hier einen Sprung 
(»saut«) zu machen, wie Bonnet an anderer Stelle 
schreibt.66 Bonnet unterscheidet aber immerhin in 
seiner Stufenleiter klar zwischen den organisierten 
Körpern und den unorganisierten (»Etres bruts ou in-
organisés«).67 Es ist demnach also nicht alles in der 
Natur organisiert. Zwar gibt es nach Bonnet eine ge-
nerelle Ordnung in der Natur (»Tout est systèmatique 
dans l’Univers; tout y est combinaison, rapport, liai-
son, enchaînement«68), aber trotzdem existieren auch 
nicht organisierte Dinge. Nach Bonnets Verständnis 
sind die gasförmigen und üssigen Körper sowie die 
meisten Steine unorganisiert. Bei den Steinen gebe es 
allerdings einige, nämlich die geschichteten und fa-
serigen (»les pierres feuilletées« und » breuses«69), 
die an der Grenze zwischen den unorganisierten und 
organisierten festen Körpern stehen. Er sagt in einer 
geschickten Wortwahl von ihnen, sie wiesen eine 
»apparente« (sichtbare/scheinbare) Organisation 
auf. Auch die Entdeckung weiterer Zwischenglie-
der zwischen den Bereichen des Mineralischen und 
Lebendigen erwartet Bonnet von zukünftiger For-
schung. Auf seinem Wissensstand kann er aber doch 
an exponierter Stelle zu Beginn eines Kapitels die 
P anzen und Tiere als die beiden einzigen Klassen 
der organisierten Körper behandeln: »Les solides or-
ganisés se divisent en deux classes générales: celle 
des Végétaux, & celle des Animaux«.70 Mit dieser 

»Organisation […] arrangement des parties qui constituent 
les corps animés« (Encyclopédie, Bd. 11, 1765, 629).

»[Z]weckmäßige und in ihrer Form beharrliche Anord-
nung der Theile« (Kant 1795, 33).

»Organisation ist mir überhaupt nichts anders, als der auf-
gehaltne Strom von Ursachen und Wirkungen. Nur wo die 
Natur diesen Strom nicht gehemmt hat, ießt er vorwärts (in 
gerader Linie). Wo sie ihn hemmt kehrt er (in einer Kreisli-
nie) in sich selbst zurück« (Schelling 1798, 69).

»Organisation ist […] die Einrichtung eines Körpers, wo 
jeder Theil sich zugleich als Mittel und als Zweck zu allen 
übrigen verhält« (Schmid 1799, 274).

»Organization is a general expression for the processes by 
which an organized structure is formed, and therefore can 
never properly denote the possession of organs or instru-
ments accomplishing certain purposes, but only a series of 
operations by which organs or instruments are formed, with 
a view to accomplish certain purposes. In other words, or-
ganization is the means employed in causing the structure, 
and not an effect produced by the structure« (Barclay 1822, 
340).

»L’organisation, c’est l’association intime et harmonique de 
parties plus ou moins hétérogènes, se complétant par leur di-
versité même, pour constituer solidairement un système, un 
tout, une unité distincte dans le grand ensemble, en un mot, 
un individu« (I. Geoffroy Saint-Hilaire 1854-62, II, 57).

»Organisation ist die Daseinsweise des lebendigen Kör-
pers, der sich differenzieren muß und in und mit der Dif-
ferenzierung jene innere Teleologie herausbringt, nach der 
er zugleich geformt und funktionierend erscheint« (Ples-
sner 1928, 170).

»Als ein zielgerichtetes System besteht eine Organisation 
aus einer beliebigen Anzahl von miteinander kommunizie-
renden Teilen, deren Verhalten im Hinblick auf ein Ziel ei-
ner Ordnung unterliegen muß« (Mirow 1969, 29).

»Organization is the complex of interaction and properties 
of structure that make the perpetuation of structure pos-
sible« (Kolasa & Pickett 1989, 8837).

»By organization, I mean that the parts have spatial (loca-
tion, size, shape, and motion), temporal (order, rate, and 
duration), and active (for example, feedback) relations with 
one another by which they work together to do something. 
Organization is the interlevel relation between a mecha-
nism as a whole and its components« (Craver 2007, 189).

»By ›cooperative‹ organization we mean a con guration 
of relations in which the subfunctional components mu-
tually enable each other’s functioning and collaboratively 
form a uni ed overall process that is self-maintaining. This 
kind of holistic interdependence of functioning of the parts 
makes the whole an all-or-nothing unity (alive or dead)« 
(Miller & Miller 2010, 69).

Tab. 212. De nitionen des Organisationsbegriffs.
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These, die die P anzen und Tiere unter dem Konzept 
der organisierten Wesen zusammenfasst und sie den 
Mineralien gegenüberstellt, und weniger mit seiner 
eigentlichen Intention der Vereinheitlichung der Na-
tur, ist Bonnet richtungsweisend.

Bei Bonnet ist in der Rede von ›Organisation‹ noch 
nicht notwendig ein dynamisches Verständnis enthal-
ten, weil der Ausdruck sich allein auf die statische 
Anordnung von Teilen in einem Körper bezieht. Im 
Anschluss an Leibniz versteht Bonnet einen organi-
schen Körper als eine Ganzheit (»tout organique«71) 
und ein System, das eine Zusammenfügung (»assem-
blage«) von Teilen (den Fasern) darstellt, die wieder-
um in sich gegliedert sind.72 Während das Ganze des 
Organismus als eine ›Maschine‹ (»machine entiere«) 
beschrieben wird, nennt Bonnet ihre gegliederten 
Teile ›kleine Maschinen‹ (»machinules«).73 Das 
Verhältnis der Fasern zueinander bestimmt Bonnet 
strukturell als Gewebe oder Netzwerke: »Les corps 
organisés sont des tissus plus ou moins ns, des ouv-
rages à réseaux«.74

Bekanntlich nimmt auch C. von Linné in den ers-
ten Au agen der ›Systema naturae‹ bis zur Mitte des 
18. Jahrhunderts eine Dreiteilung der Gegenstände 
der Natur in Steine, P anzen und Tiere vor. Das al-
len drei dieser »Reiche« gemeinsame Merkmal ist 
nach Linné das Wachstum. In der zehnten Au age 
seines Hauptwerkes (1758-59) führt Linné dagegen 
eine Zweiteilung in belebte und unbelebte Natur-
körper ein und unterscheidet beide nach der Alter-
native ›zusammengesetzt‹ (»congesta«) versus ›or-
ganisiert‹ (»organisata«).75 In einer anderen Schrift 
heißt es ausdrücklich, die Steine seien im Gegensatz 
zu P anzen und Tieren keine organischen Körper 
(»Lapides organica non esse corpora, uti Plantae & 
Animalia«76). Steine entstehen nach Linné durch blo-
ße Zusammenlagerung der Teile, P anzen und Tiere 
würden dagegen immer aus einem organisierten Sa-
men hervorgehen.

Besonders deutlich wird die Gegenüberstellung 
von nur zwei Reichen der Natur 1786 von F. Vicq-
d’Azyr hervorgehoben: »Il n’y a donc que deux reg-
nes dans la Nature, dont l’un jouit, et l’autre est privé 
de la vie«.77 Der Unterschied zwischen den beiden 
Reichen mache sich wesentlich an dem Vorliegen 
oder Fehlen einer spontanen Bewegung fest. Von 
den leblosen Gegenständen, z.B. den Mineralien, 
heißt es, sie seien unmittelbar durch die Gesetze der 
Mechanik bestimmt, würden nicht wachsen und nur 
auf ihren Ober ächen agieren (»gouvernés immédi-
atement par les loix connues de la mécanique et des 
attractions électives, ne recevant d’accroissement et 
n’agissant qu’à leurs surfaces«).78 Die Lebewesen 

sieht Vicq-Azyr dagegen durch die Fähigkeit zur 
Selbstbewegung und eine Liste weiterer Merkmale 
charakterisiert ( Leben: Tab. 164).

Seit den 1770er Jahren verfestigt sich die semanti-
sche Verbindung von ›Lebendigkeit‹ und ›Organisa-

»[L]a division générale qu’on devroit faire de la ma-
tière, est matière vivante & matière morte, au lieu de 
dire matière organisée & matière brute; le brut n’est que 
le mort« (Buffon 1749, 245).

»Dans les générations physiques, la vitalité, la sensa-
tion, la pensée se succédent l’une l’autre réguliérement, 
& paroissent suivre dans le même ordre comme une 
conséquence immédiate de la simple organisation« 
(Needham 1750, 375).

»Naturalia sunt corpora cuncta Creatoris manu compo-
sita, corticem Telluris constituentia, in Regna Naturæ 
tria divisa […]. 
LAPIDES corpora congesta, nec viva, nec sentientia. 
VEGETABILIA corp. organisata & viva, non sentientia.
ANIMALIA corp. organisata & viva & sentientia, sponte-
que se moventia« (Linné 1758, 6).

»La vie est organisation avec capacité de sentir« (Vol-
taire 1772, 55).

»Les mots organisé & vivant sont, selon moi, des syno-
nimes« (Girtanner 1790, 150).

»Daß ein organischer Körper belebt ist, ist ein identi-
scher Satz« (Kant, Op. p., Bd, XXI, 66).

»Organization […] conveys an idea which is utterly in-
separable from that of life actually present« (Barclay 
1822, 341).

»Leben ist Organisation, Selbstorganisation« (Fischer 
1865, 524).

»Was ein Lebewesen und was das Leben ist, läßt sich in 
einer kurzen De nition kaum zum richtigen Ausdruck 
bringen. Nur das läßt sich sagen, daß das Leben auf ei-
ner besondern eigentümlichen Organisation des Stoffes 
beruht und daß mit dieser Organisation wieder besonde-
re Verrichtungen oder Funktionen verknüpft sind, wie 
sie in der leblosen Natur niemals angetroffen werden« 
(Hertwig 1900, 4).

»Die Besonderheit des Lebens beruht nicht auf einem 
chemischen Mysterium, sondern auf Organisiertheit« 
(von Bertalanffy 1928, 68f.).

»Leben ist Organisation« (Lehmann 1935, 52).

»In einer noch zu entwickelnden Theorie des Leben-
digen muss das Konzept der ›Organisation‹ im Mittel-
punkt stehen« (Penzlin 2009, 242).

Tab. 213. Die Identi kation der Lebendigkeit eines Körpers 
mit seiner Organisiertheit seit Mitte des 18. Jahrhunderts.
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tion‹. In einem französisches Wörterbuch von 1771 
wird die Organisation als die Anordnung der Teile in 
einem lebendigen Körper de niert (vgl. Tab. 212).79 
Weil noch kein direkter Bezug auf die Aktivitäten 
der Lebewesen vorliegt, äußert sich darin ein im We-
sentlichen auf die statischen Verhältnisse bezogenes 
Verständnis des Begriffs.

Die Auffassung von der Lebendigkeit als der Or-
ganisiertheit der Materie wird 1790 von C. Girtanner 
auf den Punkt gebracht, indem er die Wörter ›organi-
siert‹ und ›lebendig‹ als Synonyme ansieht (vgl. Tab. 
213).80 Angelegt ist diese Gleichsetzung schon in den 
Vorstellungen von Locke, Stahl und Leibniz am Ende 
des 17. Jahrhunderts. Noch ein Jahrhundert zuvor, im 
Jahr 1600, wird sogar bereits in einem Kommentar 
zu Aristoteles’ ›De anima‹ eine Gleichsetzung des 
Organischen mit dem Lebendigen vorgenommen: 
Der Kommentator bemerkt dort im Anschluss an 
Aristoteles81, ›organisch‹ und ›potenziell über Leben 
verfügen‹ meine das Gleiche (»organici, potentia vi-
tam habentis, quæ duo idem valent«82). Eine termi-
nologische Etablierung erfährt diese Auffassung aber 
erst Ende des 18. Jahrhunderts.

Daher wird der Lebensbegriff in dieser Zeit von 
vielen Autoren über Vorstellungen der Organisation 
expliziert. So sieht J.C. Reil 1796 den Grund der 
organischen Phänomene nicht in einem besonderen 
Stoff oder einer spezi schen Kraft, sondern in der 
Anordnung, der Organisation der an sich toten Ma-
terie: Um das Leben zu verstehen, komme es darauf 
an, die Materie »in einer zweckmäßigen Ordnung 
zusammenzufügen«83. Diese grundlegende Auffas-
sung ndet sich im 19. und 20. Jahrhundert in vielen 
Formulierungen wieder. Etwa 1838 bei A. Comte, 
der die Idee des Lebens für untrennbar mit der der 
Organisation verbunden sieht (»l’idée de vie est réel-
lement inséparable de celle d’organisation«).84 Das 
Leben besteht nach Comte in einer wechselseitigen 

harmonischen Bezogenheit von Prozessen aufeinan-
der, einem Konsensus oder einer organischen Solida-
rität der Teile.

Mit M. Foucault können die Jahre zwischen 1775 
und 1795 als der Zeitraum angesehen werden, in 
dem die Unterscheidung zwischen Organischem und 
Anorganischem fundamental zur Klassi zierung 
der Natur wird.85 In dieser Zeit wird der Begriff des 
Organischen zu einem Ordnungsbegriff, der als Me-
thode der Charakterisierung von Naturgegenständen 
dient, und so den Bereich der Natur gliedert: »Das 
Organische wird zum Lebendigen«.86 Zuvor war 
nach Foucault nicht das Leben der entscheidende 
Ordnungsbegriff, sondern vielmehr die einzelnen 
Arten der Lebewesen, die in Form einer Stufenlei-

ter angeordnet werden konnten: »Bis zum Ende des 
achtzehnten Jahrhunderts existiert in der Tat das Le-
ben nicht, sondern lediglich Lebewesen« ( Leben).87 
In dieser Verschiebung lässt sich also ein Wandel des 
theoretischen Interesses in der wissenschaftlichen 
Auseinandersetzung mit den Lebewesen ausmachen. 
Das bisherige systematische Interesse an einer Ord-
nung der mannigfaltigen Erscheinungsformen der 
Lebewesen tritt zurück zugunsten von Fragen nach 
ihrer gemeinsamen inneren Struktur.88

Diese innere Struktur wird als ein Muster von Pro-
zessen bestimmt, das die charakteristischen Aktivi-
täten von Lebewesen hervorbringt. Dieses Prozess-
muster, die Organisation, wird damit auch derjenige 
Aspekt von Lebewesen, der ihre Identität festlegt. 
Ihre Stoffe und Formen können Organismen wech-
seln und doch dieselben bleiben ( Stoffwechsel; Me-
tamorphose), ihre Organisation bleibt aber bestehen, 
solange sie existieren. Der Begriff der Organisation 
tritt damit an die Stelle des klassischen Begriffs der 
Form zur Festlegung des Wesens des Gegenstandes 
(Spink 1960: »The Scholastic notion of form is repla-
ced by that of organization«89).

›Organisation‹ in der vergleichenden Anatomie
›Organisation‹ ist dabei allerdings nicht allein ein 
Konzept, das dazu genutzt wird, die Einheitlich-
keit aller Lebewesen und ihre Unterschiedenheit 
von dem Leblosen zu markieren – der Begriff wird 
ebenso dazu verwendet, verschiedene Typen von 
Lebewesen voneinander zu unterscheiden. ›Organi-
sationstyp‹ wird daher zu einem wichtigen Konzept 
der vergleichenden Anatomie zu Beginn des 19. 
Jahrhunderts ( Typus). G. Cuvier gliedert das Tier-
reich in vier Hauptgruppen, »angeordnet nach ihrer 
Organisation«, wie er im Titel einer umfangreichen 
Arbeit aus dem Jahr 1817 bemerkt ( Taxonomie).90 
Gemeint ist mit der Organisation in diesem Zusam-
menhang der Bauplan, d.h. die relative Anordnung 
der Teile eines Organismus. Explizit bezeichnet Cu-
vier als Gegenstand der vergleichenden Anatomie die 
Gesetze der ›Organisation‹ und deren Modi kation 
(»des lois de l’organisation des animaux et des mo-
di cations que cette organisation éprouve dans les 
diverses espèces«).91 Als das fruchtbarste Gesetz der 
Organisation (Schiller 1978: »la loi la plus féconde 
de l’organisation«92) wird dementsprechend das aus 
der vergleichenden Anatomie gewonnene morpho-
logische Korrelationsprinzip gewertet, das bei Cu-
vier als Gesetz der Koordination der Organe (»loi 
de coordination des organes«) und bei É. Geoffroy 
Saint-Hilaire als Gesetz der Verbindungen (»loi des 
connexions«) erscheint ( Morphologie).
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Gedanken als Ergebnisse einer Organisation
Bereits Mitte des 18. Jahrhunderts werden nicht al-
lein physiologische Lebenserscheinungen, sondern 
auch mentale Vermögen auf Organisationsphäno-
mene zurückgeführt. Besonders deutlich formuliert 
dies 1747 J.O. de La Mettrie, für den die Seele nichts 
als eine Folge der Organisation des Gehirns und des 
Körpers ist: »toutes les facultés de l’Ame dépendent 
tellement de la propre Organisation du Cerveau & de 
tout le Corps, qu’elles ne sont visiblement que cette 
Organisation même; […] L’organisation suf roit-
elle donc à tout? Oui, encore une fois«.93 Das Denken 
als höchstes Seelenvermögen stellt nach LaMettrie 
ebenso eine Eigenschaft der organisierten Materie 
dar wie die Undurchdringlichkeit, Elektrizität oder 
andere physikalische Phänomene. 

Der Organisationsbegriff rückt also in eine für 
alles Biologische zentrale Position und bildet das 
Konzept, das den Schlüssel zur Erklärung vieler Le-
bensphänomene bereithält. Der Begriff verkörpert 
dabei das eigentlich begründende Konzept und löst 
damit die Seele als Erklärungsbegriff ab. Von dem 
Status einer Ursache der Phänomene wird die Seele 
in die Position einer Wirkung verdrängt; zur Ursache 
wird stattdessen die Organisation.94 

In ähnlich radikaler Weise wie La Mettrie be-
schreibt auch P.-H.T. d’Holbach in seinem ›Système 
de la nature‹ von 1770 die Intelligenz oder das Denk-
vermögen als Eigenschaften und Modi kationen der 
Materie (»l’intelligence ou la pensée puissent être des 
propriétés et des modi cations de la matière«).95 Sie 
würden sich direkt aus der Organisation des Körpers 
ergeben (»les facultés que l’on nomme intellectuelle 
ne sont que des modes ou des façons d’être et d’agir, 
résultantes de l’organisation de notre corps«).96 Die 
Seele ist damit nichts vom Körper Unterschiedenes, 
sondern vielmehr der Körper selbst, betrachtet relativ 
zu einigen seiner Funktionen (»l’âme, bien loin de 
devoir être distinguée du corps, n’est que ce corps 
lui-même, envisagé relativement à quelques-unes de 
ses fonctions«).97

Die Substitution der Seele durch ›Organisation‹ als 
letztem Erklärungsbegriff wird auch darin deutlich, 
dass die Seele selbst als organisiert vorgestellt und 
ihr ein Sitz in der Anatomie des Körpers zugeschrie-
ben wird. Bonnet hält sogar ausdrücklich fest, dass 
die Funktionen der Seele von der besonderen Orga-
nisation der Nerven abhängen (»ces fonctions dépen-
dent essentiellement de l’organisation particulière 
des nerfs«).98 Die Seele wird zu einem Epiphänomen 
der körperlichen Organisation.

Lamarck: ›Organisation‹ als zentrales Konzept
J.B. de Lamarck verankert den Organisationsbegriff 
nicht mehr primär in der Anatomie, sondern gibt ihm 
vielmehr im Rahmen einer Analyse von Prozessen 
eine Bedeutung. Er macht ihn damit zu einem zent-
ralen Konzept der Physiologie.99 Seit 1797 erscheint 
der Ausdruck in den Lebensde nitionen, die Lamarck 
gibt. Ein Lebewesen ist danach ein natürlicher orga-
nisierter Körper, bestehend aus verschiedenen Teilen, 
die aufeinander einwirken: »Un être vivant est un 
corps naturel, organisé, composé de diverses sortes 
de parties qui agissent et réagissent les unes sur les 
autres, sont tenues plus ou moins en mouvement, soit 
par les suites même de leur action réciproque, soit par 
une cause extérieur«.100 Prägnant formuliert Lamarck 
immer wieder Sätze, in denen die enge Verbindung 
von Lebendigkeit und Organisation oder Ordnung 
zum Ausdruck gebracht wird. So heißt es 1801-03, 
das Leben sei nichts als eine Weise oder eine Ord-
nung der Dinge (»n’est qu’un mode ou un ordre de 
choses«) oder ein Zustand der Teile (»un état des par-
ties«)101 (1815: »un phénomène physique, résultant 
d’un ordre de choses et d’un état de parties«)102.

Im Gegensatz zu den älteren Auffassungen von 
Leibniz und Buffon, nach denen auch die Elemente 
der toten Körper aus organisierten Teilen bestehen 
(s.o.), sieht Lamarck ausdrücklich die Organisation 
als ihr Charakteristikum. Gegen das Postulat orga-
nischer oder lebender Moleküle hebt Lamarck her-
vor, dass es in der Natur keine Materie gebe, die in 
sich die Fähigkeit des Lebens habe103 (1820: »Les 
corps inorganiques ne saraient offrir le phenomène 
de la vie, puisqu’ils ne possèdent aucune organisa-
tion intérieure«104). Lamarck schließt sich auch der 
Auffassung des späten Linné an und gliedert die 
Natur in die zwei Teile der organisierten und nicht-
organisierten Körper. 1809 stellt er die lebenden, 
organisierten Wesen (»corps organisés, vivans«) den 
rohen, nicht organisierten (»corps bruts et sans vie«) 
gegenüber. Die organisierten Wesen sieht Lamarck 
durch eine Reihe von Prozessen und Funktionen 
ausgezeichnet, auf die sie für ihren Bestand angewie-
sen sind und die irgendwann an ein Ende kommen; 
diese Wesen unterliegen, anders gesagt, notwendig 
dem Tod.105 Die durch diese Fähigkeiten ausgezeich-
neten Körper sind nach Lamarck durch eine große 
Kluft (»un hiatus immense«) von der rohen Materie 
abgesetzt.106 Lamarck postuliert zwar auch eine Le-
benskraft ( Vitalismus) für die organischen Körper, 
diese stellt aber eher eine Folge als die Ursache der 
Organisation dar.107 Im Grunde sind es nach Lamarck 
die gleichen Kräfte der Natur, die in lebenden und 
leblosen Körpern wirksam sind, allein die spezi -
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schen Randbedingungen führten zu einer regulierten 
Wirkung in den organischen Körpern: »Il n’y a donc 
nulle différence dans les lois physiques, par lesquel-
les tous les corps qui existent se trouvent régis; mais 
il s’en trouve une considérable dans les circonstances 
citées où ces lois agissent«.108

Kant: Organisation und Zweckmäßigkeit
Für I. Kants naturphilosophische Überlegungen zu 
biologischen Gegenständen ist der Begriff der Or-
ganisation von großer Bedeutung. Kant entwickelt 
ihn im Rahmen seiner Naturzwecklehre ( Zweckmä-
ßigkeit). Sein zentrales Bestimmungselement eines 
Gegenstandes als »organisirtes Wesen« besteht in der 
Forderung, »daß die Teile desselben sich dadurch zur 
Einheit eines Ganzen verbinden, daß sie von einan-
der wechselseitig Ursache und Wirkung ihrer Form 
sind«.109 Die von Kant gewählte Formulierung »Ur-
sache und Wirkung ihrer Form« kann darauf bezogen 
werden, dass in einer Organisation die Wirkungen 
der Teile aufeinander von der Art sind, dass durch sie 
die Teile erst ihre Identität erhalten, in Kants Wor-
ten, »die Teile (ihrem Dasein und der Form nach) nur 
durch ihre Beziehung auf das Ganze möglich sind«110 
( Kreislauf/Abhängigkeitskreislauf). In einer Or-
ganisation werden also Gegenstände gebildet, die 
außerhalb ihrer keinen Bestand haben (z.B. die Or-
gane von Organismen). 1795 macht Kant die Einfüh-
rung des Organisationskonzepts über den Zweckbe-
griff besonders deutlich, wenn er eine Organisation 
de niert als eine »zweckmäßige und in ihrer Form 
beharrliche Anordnung der Theile«.111 Eine knappe 
De nition, die die Mittel-Zweck-Relation der Teile 
in einer Organisation hervorhebt, gibt auch einer von 
Kants Anhängern im Jahr 1799 (vgl. Tab. 212).

Kant betont auch, dass der Bereich der Organisati-
onen in der Natur abgeschlossen ist; Organisationen 
entstehen also nicht spontan aus dem Unorganisier-
ten. Ausdrücklich hält Kant fest: »Ich meinerseits lei-
te alle Organisation von organischen Wesen (durch 
Zeugung) ab«.112 Man müsse daher »immer irgend 
eine ursprüngliche Organisation zum Grund legen, 
welche jenen Mechanism selbst benutzt, um andere 
organisirte Formen hervorzubringen«.113

Schelling: durch sich selbst bestehendes Objekt
Im Anschluss an Kant denkt Schelling eine Organi-
sation dynamisch als Selbstregeneration oder Selb-
storganisation. Im Kern bestimmt er eine Organisa-
tion über das Bild eines kausalen Kreislaufs: Über 
ein zyklisches Muster von Kausalprozessen gliedert 
sich ein Gegenstand als eine funktional geschlossene 
Organisation aus dem Netz der Kausalbeziehungen 

aus. Schelling will so den Begriff der Organisation 
möglichst elementar einführen. Eine Organisation ist 
für Schelling eine besondere Schematisierung von 
kausalen Verhältnissen, nämlich eine solche, in der 
der »Strom von Ursachen und Wirkungen« in Form 
einer »Kreislinie« »in sich selbst zurück ießt« (vgl. 
Tab. 212).114 Ähnlich formuliert Schelling im Jahr 
1800: »Die in sich selbst zurückkehrende, in Ruhe 
dargestellte Sukzession ist eben die Organisation«.115 
Der Kreis de niert bei Schelling die Einheit eines 
Wirkungsgefüges; er ist die über mehrere Glieder 
sich erstreckende Wechselwirkung. Die Einheit eines 
solchen Wirkungsgefüges ist für Schelling objektiv 
gegeben und nicht allein durch einen Beobachter 
konstruiert: »Jede Organisation ist also ein Ganzes; 
ihre Einheit liegt in ihr selbst, es hängt nicht von 
unsrer Willkühr ab, sie als Eines oder als Vieles zu 
denken. Ursache und Wirkung ist etwas Vorüberge-
hendes, Vorüberschwindendes, bloße Erscheinung 
(im gewöhnlichen Sinne des Worts). Die Organisa-
tion aber ist nicht bloße Erscheinung, sondern selbst 
Objekt, und zwar ein durch sich selbst bestehendes, 
in sich selbst ganzes, unteilbares Objekt«.116

Der Organisationsbegriff hat damit die zentrale 
Funktion einer Ausgliederung von Einheiten aus den 
Ketten kausalen Geschehens der Natur. Ähnlich wie 
Schelling argumentiert später H. Lotze, dass die Ab-
grenzung der Einheit eines kausalen Komplexes vor 
dem Hintergrund, dass wir »bei der Verfolgung der 
Ursachverhältnisse überall in eine unendliche Reihe 
hinausgedrängt werden«117, nur gelingen kann, wenn 
es möglich ist, »die Causalreihe zu schliessen«118.

19. Jh.: Organisationen auf Hierarchieebenen
In der romantischen Naturphilosophie ist ›Organisa-
tion‹ aber mehr als nur ein Titel, der es ermöglicht, 
besondere Gegenstände der Natur als kausal rekur-
sive Systeme auszugliedern. Er wird darüber hin-
aus zu einem grundlegenden Begriff des Denkens 
schlechthin. Er bezeichnet einen »systematischen 
Einheitspunkt der romantischen Spekulation« (E. 
Cassirer).119 In den Begriffen der Organisation und 
des Organismus werden die polaren Gegensätze des 
Denkens als eine Einheit gedacht: Gesetz und Frei-
heit sowie Natur und Kunst kommen hier zusammen. 
Nicht nur eine partikulare Ganzheit, sondern auch 
eine universale Totalität wird also im Begriff der Or-
ganisation zu denken versucht.

Daneben bleibt der Begriff aber auch in der Bio-
logie verankert. Sein Bedeutungsspektrum ist dabei 
sehr weit: Es reicht von der Verwendung als techni-
scher Terminus bis zum metaphorischen Gebrauch; 
inhaltlich kann der Ausdruck die morphologische 
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oder kausale Struktur eines Organismus, sei-
ne Komplexität oder einen Prozess der Orga-
nisierung bezeichnen.120 

Bemerkenswert ist für das 19. Jahrhun-
dert die zunehmende Dynamisierung der als 
›Organisation‹ bezeichneten Gegenstände. 
Vielfach wird die Organisation selbst als 
ein Prozess und nicht als dessen Resultat im 
Sinne einer (anatomischen) Struktur gese-
hen. So konzipiert J. Barclay den Organisa-
tionsbegriff in einer Abhandlung über dessen 
Geschichte aus dem Jahr 1822 ausdrücklich 
als die Ursache für ein organisiertes System: 
»Organization is a general expression for the 
processes by which an organized structure is 
formed« (vgl. Tab. 212).121 ›Organisation‹ ist für Bar-
clay ein Begriff, der eng mit der Biologie verbunden 
ist (»an idea which is utterly inseparable from that 
of life actually present«); für ›Organismus‹ und ›or-
ganisierte Struktur‹ gelte dies aber nicht.122 Die spä-
tere Terminologie des 19. und 20. Jahrhunderts läuft 
allerdings gerade Barclays Vorschlag entgegen: ›Or-
ganisation‹ ist ein gängiger Begriff der Sozial- und 
Wirtschaftswissenschaften geworden; ›Organismus‹ 
blieb dagegen weitgehend der Biologie vorbehalten.

In den ersten Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts wird 
in vielen De nitionen des Organisationsbegriffs un-
mittelbar auf Lebensphänomene Bezug genommen. 
Nach F. Chaussier und N. Adelon bezeichnet die Or-
ganisation eine Art der Struktur, die allen Lebewe-
sen gemeinsam ist und Lebewesen damit insgesamt 
charakterisiert (»le mode de structure qui es propre 
à tous les corps vivans en général«).123 Daneben ste-
hen, besonders seit Mitte des Jahrhunderts, De niti-
onen, die einen allgemeineren Charakter haben, z.B. 
die Bestimmung, die I. Geoffroy Saint-Hilaire dem 
Begriff gibt: eine intime und harmonische Assozia-
tion von heterogenen Teilen zu einem einheitlichen 
Ganzen (vgl. Tab. 212).

K.E. von Baer weist 1834 darauf hin, dass die 
Organisation der Lebewesen nicht mit der Geburt 
jeweils neu entsteht, sondern vielmehr in den Prozes-
sen der Fortp anzung weitergegeben wird: »durch 
die Zeugung hindurch wiederholt sich doch dieselbe 
Organisation«.124 Er erkennt damit die regulierte Um-
wandlung (»Umgestaltung«) einer Organisation, die 
(für jede Art) dieselbe bleibt, als den wesentlichen 
Vorgang der biologischen Entwicklung.

Bereits in der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts 
werden nicht nur die Organismen, sondern auch ihre 
elementaren Bestandteile, die Zellen, als organi-
sierte Einheiten angesehen. Der in der Tradition der 
spekulativen Naturphilosophie stehende D.G. Kie-

ser konstatiert bereits 1818, ausgehend von seinen 
Untersuchungen an P anzenzellen, »daß jede Zelle 
ein vollkommen organisirter und individualisirter 
Körper ist«, und er begründet damit eine physiolo-
gische Perspektive auf die Zelle als Organisations-
einheit der P anzen.125 Auch die eigentlichen Be-
gründer der Zellenlehre, die sich auf ausführliche 
mikroskopische Untersuchungen stützen, schließen 
sich Ende der 1830er Jahre dieser Auffassung an. 
Der Botaniker M.J. Schleiden bezeichnet die Zelle 
als »eigenthümlichen kleinen Organismus«126 oder 
»den einfachsten Organismus im Allgemeinen«127. T. 
Schwann sieht 1839 das Leben bis in die untersten 
Stufen des Körperbaus als ein Phänomen der Kombi-
nation und Anordnung von Stoffen, d.h. als Organi-
sation zu erklären: »Da die Elementarstoffe in der or-
ganischen Natur von denen der anorganischen nicht 
verschieden sind, so kann der Grund der organischen 
Erscheinungen nur in einer andern Kombination der 
Stoffe liegen«.128

Ausgebaut wird diese Auffassung durch den rasan-
ten Fortschritt der Physiologie seit Mitte des 19. Jahr-
hunderts. Für C. Bernard resultiert die Organisation 
der Lebewesen aus einer Mischung von komplexen 
Substanzen, die wechselseitig aufeinander reagieren 
(»un mélange des substances complexes réagissant 
les unes sur les autres«).129 Er beschreibt sie 1878 
als eine besondere Anordnung von Materie (»un ar-
rangement, une sorte d’ordonnance«130) und hält sie 
für das wichtigste Merkmal der Lebewesen, das die 
Grenze der lebenden zur toten Materie markiere.131 
Nicht von einer geheimnisvollen Lebenskraft, son-
dern von dem Prinzip der Organisation sind nach 
Bernard alle Manifestationen des Lebens abzuleiten 
(»les phénomènes d’organisation, d’où dérivent tou-
tes les manifestations vitales«132).

Abb. 349. Dichotome Einteilung der Bereiche der Welt (aus [Haworth, 
A.] (1823). A few observations on the natural distribution of animated 
nature, by a fellow of the Linnean Society. Philos. Mag. 62, 200-202: 
202, Ausschnitt).
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Organisation und Entwicklung
Eine ausdrückliche Thematisierung erfährt die Orga-
nisation lebender Systeme im Rahmen der sich am 
Ende des 19. Jahrhunderts konstituierenden experi-
mentellen Entwicklungsbiologie. Zu Beginn des 20. 
Jahrhunderts betont F.R. Lillie, dass die physiologi-
sche Einheit (»physiological unity«) eines Organis-
mus nicht als Ergebnis einer sekundären Anpassung 
von unabhängigen Teilen entstehe, sondern die Ent-
wicklung des Organismus vollziehe sich vielmehr 
durch die Weitergabe einer immer schon vorliegen-
den organisierten Einheit, eben einer Organisation: 
»The persistence of organization is a primary law of 
embryonic development«133. Die Einheit der Verer-
bung und Entwicklung ist für Lillie eine Einheit der 
Organisation (und nicht der bloßen Information). 

In der Biologie der folgenden Jahre ndet die-
se Betonung der Organisation ihren Ausdruck in 
den experimentellen Forschungsprogrammen der 
Entwicklungsbiologie (wie schon bei H. Driesch; 
Entwicklung), weniger dagegen in der Genetik, 

die ausgehend von der Weitergabe individueller 
Merkmalsträger, den Genen, die Vererbungsprozes-
se untersucht. Der holistische Ansatz der Entwick-
lungsbiologie steht fast das gesamte 20. Jahrhundert 
dem atomistischen der Genetik gegenüber. Schon 
für Lillie ist dagegen klar, dass ein Organismus in 
jedem seiner Stadien eine Organisation bildet. Die 
Organisation selbst, und nicht nur die Summe ihrer 
Komponenten, wird nach Lillie von einer Generati-
on zur nächsten weitergegeben (»continuous through 
the cycle of the generations, and do not arise anew in 
each«134). Vererbung und Entwicklung sind also eher 
als Prozesse der Umorganisation oder Transorgani-
sation als der Selbstorganisation zu deuten.

Biologie und Soziologie
In der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts steht der 
Organisationsbegriff nicht mehr nur im Zentrum der 
Biologie, sondern auch der sich als Wissenschaft kon-
stituierenden Soziologie. Am Ende des Jahrhunderts 
sehen daher selbst viele Biologen eine besondere 
Nähe der Biologie zur Soziologie – aufgrund des für 
beide Wissenschaften grundlegenden Konzepts der 
Organisation. Ihren Ausgang nimmt diese Sichtweise 
besonders vom Vergleich der menschlichen Gesell-
schaften mit dem Körper der vielzelligen Organis-
men als einem »Zellenstaat«. Der frühe Verhaltens-
forscher C.O. Whitman ist 1893 der Auffassung, die 
Betrachtung der Organismen als Zellenstaat beruhe 
nicht auf einer ober ächlichen Ähnlichkeit, sondern 
offenbare die grundlegende Nähe von Biologie und 
Soziologie. Gegen eine einseitige Konzipierung der 

Entwicklung und Vererbung der Organismen ausge-
hend von der Zellenlehre argumentiert Whitman, die 
Organisation der Lebewesen sei die Ursache, nicht 
die Wirkung der Bildung der Zellen.135 

Der Vergleich von Staat und Organismus ist beson-
ders bis zur Mitte des Jahrhunderts weit verbreitet. 
Der Insektenforscher W.M. Wheeler betrachtet die 
sozialen Insekten 1927 als einen »Superorganismus« 
( Organismus), und er behauptet darüber hinaus, in 
jedem Organismus liege etwas fundamental Soziales, 
insofern jeder Organismus zumindest in Phasen sei-
nes Lebens mit anderen Organismen assoziiert und 
Teil einer Biozönose ist.136 O. Hertwig bemerkt 1922, 
die Biologie handle ebenso wie die Soziologie vom 
Verhältnis der Teile »zum Ganzen«, so dass beide 
Disziplinen in besonderem Maße methodisch mitein-
ander verbunden seien.137 

Auf einem Symposium in Chicago zu »Ebenen der 
Integration in biologischen und sozialen Systemen« 
werden 1941 Organismen und Gesellschaften nicht 
allein als Analoga, sondern als gleiche Phänomene 
behandelt, als Ausdruck eines allgemeinen Evoluti-
onsgesetzes zu zunehmender Differenzierung und 
Integration (im Sinne H. Spencers, der dieses Evo-
lutionsgesetz Mitte des 19. Jahrhunderts formuliert; 
Evolution: Tab. 68).138 Nachhaltig erschüttert wird 

diese Argumentations gur durch ihre exzessive Ver-
wendung im totalitären Deutschland. Belehrt durch 
die Erfahrungen nach dem Ersten Weltkrieg geht 
Wheeler schon in den 1920er Jahren auf Distanz zu 
einer organismischen Interpretation von Gesellschaft 
und warnt vor einem menschlichen Termitenstaat. 
Gegen die vollständige Organisation und ef ziente 
Administration der Gesellschaft hält er das Fortbe-
stehen von »freien« Individuen im »Wildzustand« 
für notwendig (»it is necessary to maintain a certain 
number of our activities in a primitive, unorganized 
condition [...] to retain portions of it in a wild sta-
te, i.e., free from the organizing mania of man«139). 
Denn, so zitiert Wheeler den Soziolgen G.D.H. Cole, 
jede Organisation verzerre die menschlichen Ziele 
(»all organization [...] necessarily carries with it an 
irreducible minimum of distortion of human purpo-
se«140).

Holismus
Von besonderer Relevanz ist der Organisationsbe-
griff zu Beginn des 20. Jahrhunderts, weil er einen 
dritten Weg zwischen den Standpunkten des Vitalis-
mus und Mechanismus, und damit einen Ausweg aus 
dem Grundlagenstreit der Biologie in Aussicht stellt. 
Unnötig wird mit dem Verweis auf die Organisation 
eines lebenden Wesens einerseits die Annahme einer 
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zentralen lenkenden Lebenskraft ( Vitalismus) – 
denn eine Organisation ist eine dezentrale Struktur 
von interagierenden Teilen mit verteilter Kontrolle. 
Andererseits wird die rein mechanisch-atomistische 
Sicht mittels des Organisationskonzepts um ein 
Prinzip der funktionalen Integration der isolierten 
Kausalrelationen erweitert. In diesem Sinne plädiert 
O. Hertwig 1900 dafür, für die Erklärung der Le-
bensphänomene einerseits nicht auf mysteriöse Kräf-
te zurückzugreifen und andererseits auch nicht dem 
»mechanistischen Dogma« zu folgen, nach dem »das 
Leben mit allen seinen komplizierten Erscheinungen 
nichts anderes sei als ein chemisch-physikalisches 
Problem«141, sondern stattdessen einzusehen, »daß 
das Leben auf einer besondern eigentümlichen Orga-
nisation des Stoffes beruht«142 (vgl. Tab. 213). Über 
das Konzept der Organisation kann die Biologie also 
einen dritten Weg einschlagen, der sich zwischen 
dem Ansatz des Vitalismus und Mechanismus be-
wegt, der, mit anderen Worten, der Biologie sowohl 
ihre Wissenschaftlichkeit als auch ihre methodische 
Eigenständigkeit gegenüber der Physik sichert.

Weiter ausgebaut wird diese Auffassung seit den 
1920er Jahren in der biologischen Systemtheorie 
( Ganzheit). Der Begründer dieser Richtung, L. von 
Bertalanffy, schreibt 1928: »Es gibt keine ›lebendige 
Substanz‹, weil das Merkmal des Lebens die Orga-
nisation, die Ordnung, die Planmäßigkeit (Uexküll) 
oder das Gefüge ist. Die Besonderheit des Lebens be-
ruht nicht auf einem chemischen Mysterium, sondern 
auf Organisiertheit«.143 Das Leben werde auf diese 
Weise zu einem »Formproblem«, weil es nicht mehr 
um Fragen spezi scher Substanzen oder Kräfte geht, 
die das Leben ausmachen. »Das Problem des Lebens 
ist das der Organisation«144, wie von Bertalanffy 
1949 feststellt. Andererseits ist ›Organisation‹ für 
von Bertalanffy kein exklusiv biologisches Problem. 
Auch die Physik habe es in den elementaren Ord-
nungsformen der Materie mit Organisation zu tun: 
»Ob man den Atombau, die Strukturformeln chemi-
scher Verbindungen oder die Raumgitter der Kristal-
le untersucht – stets treten Probleme der Organisation 
auf«.145

In Aussagen dieser Art ndet sich eine weite Be-
deutung des Organisationsbegriffs, die im 20. Jahr-
hundert zunehmend an Gewicht gewinnt: ›Organi-
sation‹ wird auf diesem Wege zu einem unscharfen 
Begriff, der vielfach gleichbedeutend mit ›System‹ 
verwendet wird.146 Bis zur Mitte des Jahrhunderts 
weist der Begriff noch eine stärkere spezi sche Af-

nität zur Biologie auf. Sie zeigt sich etwa bei dem 
Ökologen K. Friederichs, der den Begriff primär nicht 
auf Organismen, sondern auf Lebensgemeinschaften 

oder auf Einheiten aus Lebensgemeinschaften und 
ihrer Umwelt anwendet ( Biozönose; Ökosystem): 
»Organisation ist also jedes Gefüge, in dem Leben 
vertreten ist«.147 1927 versteht Friederichs unter ›Or-
ganisation‹ »alle Lebenseinheiten, die über dem Or-
ganismus stehen« und de niert eine Organisation als 
»eine biologische Ganzheit«.148 Eine direkte Identi-

kation des Lebensbegriffs mit dem Organisations-
konzept ndet sich 1935 bei F.M. Lehmann: »Leben 
ist Organisation«.149 Die »verborgene Idee« alles Le-
bendigen sei nichts anderes als seine Organisation.

Durch die Betrachtung einer Organisation als in-
tegriertes System aus interagierenden Teilen besteht 
eine besondere Af nität des Konzepts zum Begriff 
der Ganzheit.150 Über den Begriff wird angezeigt, 
dass es Gesetze auf einer Systemebene gibt, die für 
die Ebene der Komponenten nicht bestehen und dass 
die Komponenten des Systems durch den Bezug zum 
ganzen System bestimmt sind. Die Bestimmung je-
des Teils einer Organisation ist also relational auf die 
anderen bezogen, in den Worten J. Woodgers von 
1929: »In an organism a given part-event is signi -
cant of something other than itself. The characteriza-
tion 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«.151

Aus der Perspektive des Verhältnisses der Teile 
zum Ganzen analysiert M. Beckner 1959 den Organi-
sationsbegriff. Kennzeichnend für die Beschreibung 
eines Systems als Organisation ist die Konzipierung 
der Teile im Hinblick auf Eigenschaften, die ihnen 
nicht isoliert zukommen, sondern Phänomene be-
zeichnen, die allein vom Systemganzen ausgehen: 
»we describe the parts of organic wholes in their 
activities qua parts by employing concepts that are 
de ned by reference to the higher-level phenome-
na exhibited by the whole«.152 Angemessen ist nach 
Beckner eine solche Beschreibung, wenn eine große 
Diskrepanz zwischen den Eigenschaften der Teile 
und des Ganzen besteht, insbesondere dann, wenn die 
Phänomene auf der Systemebene besser bekannt sind 
als auf der Ebene der Teile: »organization emerges as 
a problem when there is too much knowledge in one 
direction and too little in another«.153 Weil diese Fra-
ge nach dem Wissen epistemische Angelegenheiten 
betrifft, ist ›Organisation‹ für Beckner nicht allein 
eine ontologische, sondern auch eine methodologi-
sche Kategorie: »the ›complexity‹ of phenomena and 
even of the systems showing them, is not simply an 
ontological fact, but is relative to the theory utilized 
in their analysis«.154

Im Sinne einer holistischen Interpretation des Or-
ganisationsbegriffs bestimmt M. Schellhorn ihn 1969 
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über die Konzepte der Integration und Koordinati-
on. Eine Organisation besteht demnach aus Teilen, 
die durch zwischen ihnen statt ndende Wechsel-
wirkungen integriert sind; die Wechselwirkungen 
führen gleichzeitig zu einem koordinierten Zusam-
menschluss der Teile zu einer Einheit. Formelhaft 
schreibt Schellhorn: »Die Organisation des Ganzen 
existiert als Gesamtheit der Wechselwirkungen der 
Teile«.155 Eine Organisation liegt also nur in solchen 
Systemen vor, in denen Wechselwirkungen zwischen 
den Teilen herrschen. Über diese Forderung nach ei-
ner kausalen Binnenstruktur ist der Organisationsbe-
griff spezi scher gefasst als der Systembegriff.

Ein ähnliches holistisches Verständnis des Orga-
nisationsbegriffs entwickeln J. Kolasa und S.T.A. 
Pickett 1989 im Rahmen von Überlegungen zur Ein-
heit ökologischer Systeme. Für sie ist ›Organisati-
on‹ der Komplex aus der Interaktion von Teilen und 
Eigenschaften einer Struktur, der einen Fortbestand 
der Struktur ermöglicht (vgl. Tab. 212).156 Deutlich 
ist darin wieder der für die ökologische Diskussion 
typische Bezug auf die Erhaltung des Systems. Die 
Autoren wenden ihre Bestimmung v.a. auf zusam-
mengesetzte Systeme an, die einen hohen Grad an 
Koordination und Integration der Teile sowie eine 
hierarchische Ordnung aufweisen. In diesen würden 
die Teile funktional voneinander abhängen, so dass 
die Wirkung des einen auf die Wirkung der jeweils 
anderen angewiesen ist.

Methodisches Konzept
Der Begriff der Organisation gilt bis heute als ein 
grundlegendes biologisches Konzept, das lebende 
Systeme wesentlich charakterisiert. Weil das Konzept 
nicht als Bestandteil des begrif ichen Apparates der 
Physik erscheint, kann die Autonomie der Biologie 
über den Organisationsbegriff zu begründen versucht 
werden (Wicken 1987: »The concept of organization 
doesn’t properly belong to the lexicon of physiscs or 
chemistry. Organization involves function, and the 
physical sciences don’t deal in function«157). In enger 
Verbindung steht der Begriff zu einer funktionalen 
Beurteilung von kausalen Prozessen und mit der da-
mit zusammenhängenden Abgrenzung eines Gefüges 
kausaler Relationen zu einer Einheit.158 Wie bereits 
Beckner feststellt (s.o.), ist der Organisationsbegriff 
in dieser Hinsicht kein reiner Beschreibungsbegriff 
(»ontological category«), sondern ein methodolo-
gischer Begriff, der Systeme im Rahmen einer be-
stimmten Theorie ausgliedert und charakterisiert. 

Vielfach sind es die funktionalen oder Zweck-
Mittel-Relationen zwischen den Teilen, die als die 
Differenz zwischen dem Organisations- und dem 

System- oder Ordnungsbegriff gelten. So antwortet 
der Mathematiker J. von Neumann auf die Frage, wo-
rin der Unterschied von Organisation und Ordnung 
liege: Organisation habe einen Zweck, Ordnung da-
gegen nicht (»Organization has purpose; order does 
not«159). Mit dem Organisationsbegriff liegt also eine 
Integration des Mittel-Zweck-Schemas in das Teil-
Ganzes-Schema vor. Eine Organisation hat eine in-
nere Struktur, die eine Ausrichtung auf eine Größe, 
ein Ziel enthält. Viele De nitionen des Organisati-
onsbegriffs, die von der Allgemeinen Systemtheorie 
oder Kybernetik ausgehen, berücksichtigen diese 
teleologischen Elemente des Begriffs (z.B. Mirows 
Bestimmung aus dem Jahr 1969; vgl. Tab. 212).

J.S. Wicken bezeichnet ›Organisation‹ 1984 im 
Gegensatz zu ›Ordnung‹ und ›Komplexität‹ als ein 
funktionales Konzept (»›Organization‹ is a functional 
rather than a structural concept. Organizations are 
always for something, even if this be only the perpe-
tuation of its organizational relationships (i.e. a self-
organziation)«).160 Die »funktionalen Referenten« 
von ›Organisation‹ im Bereich der Biologie sind für 
Wicken Überleben und Fortp anzung eines Organis-
mus.161 Die Entstehung von Funktionen in der Na-
tur sei mit der Bildung der ersten autokatalytischen 
Zyklen erfolgt (»With the emergence of autocatalytic 
organization, ›function‹ became a part of nature«).162 
Organisationen bilden in diesem Sinne also kausale 
Kreisläufe: Als Glied der Organisation gilt ein Ele-

ment, das sowohl über kausale Eingänge (Ursachen) 
als auch kausale Ausgänge (Wirkungen) verfügt, die 
zu anderen Elementen der Organisation führen. Da-
rüber hinaus kann jedes Element noch über andere 
Eingänge und Ausgänge verfügen, die zu Gegenstän-
den führen, welche nicht zur Organisation gehören. 
Diese anderen Eingänge und Ausgänge machen die 
Organisation zu einem offenen System. Die Bedin-
gung, der die Beziehungen der Teile einer Organisati-
on genügen müssen, ist damit die der wechselseitigen 
Wirkung aufeinander.

Ein wesentlicher Faktor in der wechselseitigen 
Relation der Teile einer Organisation besteht in ih-
rem kontingenten, also nicht naturgesetzlich de-
terminierten Charakter. Mit anderen Worten: Die 
Zerstörbarkeit gehört zu den Identitätsbedingungen 
einer Organisation, jede Organisation kann kaputt 
gehen. In einfachen physikalischen Systemen, in de-
nen sich verschiedene Größen wechselseitig bedin-
gen, ist dieses Bedingungsverhältnis naturgesetzlich 
determiniert, diese Systeme bilden daher keine Or-
ganisationen. Eines der einfachsten Systeme dieser 
Art ist das Pendel: Hier bedingt die Pendellänge die 
Schwingungsdauer und die Schwingungsdauer um-
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gekehrt die Pendellänge. Zwischen 
beiden besteht ein naturgesetzlicher 
Zusammenhang der wechselseitigen 
Bedingung. Und deshalb stellt das 
Pendel kein organisiertes System im 
eigentlichen Sinne dar. Von ›Orga-
nisationen‹ sollte nur bei Systemen 
gesprochen werden, bei denen die 
Bedingung eines Teils durch einen 
anderen gestört werden kann, so dass 
das System zerstört wird. Diese Be-
stimmung macht ›Organisation‹ zu 
einem methodischen Begriff, der die 
systematische Ausgliederung von be-
stimmten Systemtypen in der Natur 
ermöglicht.

Unwissenschaftlicher Begriff?
Trotz zahlreicher Ansätze ist eine 
einheitliche und adäquate Theorie 
der Organisation noch nicht entwi-
ckelt. Eine solche Theorie müsste 
von der besonderen Struktur lebender 
Systeme ausgehen und daraus eine 
Erklärung ihrer Fähigkeit zur spon-
tanen Aktivität entwickeln, d.h. ihrer 
Eigenschaft Agenten zu sein, die als 
Zentren von Aktivitäten fungieren 
können.163 Weitgehender Konsens 
besteht darin, dass kausale Kreislauf-
strukturen ein zentrales Element die-
ser Erklärungsmodelle sein müssen.

Solange eine umfassende Organisationstheorie 
noch nicht entwickelt wird, kann auch bezweifelt 
werden, dass das Konzept überhaupt ein wissen-
schaftlicher Begriff ist. Von dem Entwicklungsbio-
logen C.H. Waddington wird dies 1940 bestritten: »a 
concept such as organisation is not truly a part of sci-
ence«.164 Denn aus der Zuschreibung von ›Organisa-
tion‹ zu einem System ließen sich keine spezi schen 
Eigenschaften ableiten, die eine Erklärung seines 
Verhaltens unter bestimmten Umständen ermögli-
chen würden. Wegen der Allgemeinheit der Bedeu-
tung hält Waddington ›Organisation‹ für eine philo-
sophische Idee, nicht aber für einen wissenschaft-
lichen Begriff. Eine sehr ähnliche Meinung vertritt 
1959 Beckner, insofern er der Ansicht ist, über die 
Behauptung einer Komplexität hinaus könne dem 
Begriff keine Bedeutung gegeben werden: »The bare 
recognition that there are relations between things 
that obtain only in virtue of the way they are orga-
nized provides neither a science nor the foundation 
of one. Put another way, we can say that the concept 

of organization itself plays no role within science«.165 
Diese Einschätzung änderte aber nichts daran, dass 
der Begriff bis in die Gegenwart in allen Bereichen 
der Biologie eine große Verbreitung hat, wenn er 
auch häu g sehr weit gefasst wird.

Das Chemoton als Modell biologischer Organisation
Ein einfaches Modell einer biologischen Organisati-
on entwickelt T. Gánti seit 1971 unter der Bezeich-
nung Chemoton.166 Drei Funktionen sind für dieses 
minimale biologische System kennzeichnend: die 
Steuerung durch ein Programm (Genom), die Fä-
higkeit zur Ernährung und Reproduktion sowie die 
Abgrenzung von der Umwelt durch eine Schutzhülle 
(Membran). Gedacht ist das Chemoton als ein »abs-
traktes Modell«167, das die Gliederung eines überge-
ordneten chemischen Supersystems in verschiedene 
autokatalytische Subsysteme beschreiben soll. In sei-
ner möglichen Realisierung als chemisches System 
soll das Chemoton das minimale System der Biolo-
gie darstellen, das die De nition eines lebenden Sys-

Abb. 350. Das »Chemoton« als Modell für eine lebende Organisation. Das 
Chemoton besteht aus einem metabolischen, einem replizierenden und einem 
membranbildenden Subsystem. Das metabolische Subsystem verbraucht den 
Nährstoff X und bildet vier Produkte: den Abfallstoff Y, das Monomer V  des ge-
netischen Materials für das replizierende Subsystem, den Stoff T  als Vorläufer 
des membranbildenden Stoffes T und zwei Moleküle A1 als Ausgangsstoffe für 
zwei neue metabolische Subsysteme (nach Gánti aus Maynard-Smith, J. & Sza-
thmáry, E. (1995). The Major Transitions in Evolution (dt. Evolution. Prozesse, 
Mechanismen, Modelle. Heidelberg 1996): 20).
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tems erfüllt. In seinen Grundzügen repräsentiere es 
jeden Typ lebender Systeme, irdischer wie möglicher 
außerirdischer.168

Die drei Subsysteme des Chemotons lassen sich 
den drei organischen Grundfunktionen der Ernäh-
rung (Metabolismus), des Schutzes (Membran) und 
der Fortp anzung (Reproduktion) zuordnen. Diese 
drei Funktionen sind im Chemoton in jeweils einem 
separaten Kreislauf angeordnet (vgl. Abb. 350). Die 
Beziehung dieser Kreisläufe zueinander ist aller-
dings weniger einfach. Zwar wirkt der metabolische 
Kreislauf direkt auf die beiden anderen, indem er für 
sie die Ausgangsstoffe bereitstellt, diese wirken aber 
nicht in dieser stof ichen Weise auf den metaboli-
schen Kreislauf zurück. Es liegt vielmehr entweder 
eine nur indirekte Rückwirkung vor (im Falle der 
schützenden Membran) oder eine Rückwirkung 
nicht auf dasselbe System, sondern auf ein System 
gleichen Typs (Reproduktion).

Hervorzuheben an dem Chemoton als Modell der 
lebendigen Organisation ist insbesondere der Sys-
temcharakter des Modells: Es geht nicht von einer 
zentralen determinierenden Entität (z.B. den »Ge-
nen«) aus, sondern beschreibt das minimale biolo-
gische System als ein Netzwerk von Prozessen, die 
wechselseitig aufeinander bezogen sind.169 Über 
einfache Modelle der Autopoiese ( Selbstorganisa-
tion) geht das Chemoton außerdem hinaus, indem 
es nicht nur die Wechselseitigkeit in der Herstellung 
der Komponenten betont, sondern außerdem auch ei-
nen Mechanismus für die Bildung der abgrenzenden 
Membran und des genetischen Apparates aus dem 
metabolischen Subsystem angibt.

Organisation und Regulation
Ausgehend von der Ökologie wird eine biologische 
Organisation vielfach über ihre Regulationseigen-
schaften de niert. So erläutert K. Friederichs 1927: 
»Die De nition ist: Eine Organisation ist eine biolo-
gische Ganzheit, die sich durch Selbstregulierung bei 
Bestand erhält«.170 Die Verbindung von ›Organisati-
on‹ mit ›Selbstregulation‹ etabliert sich in der Öko-
logie seit 1918 ( Regulation/Selbstregulation), und 
sie schließt an ältere Vorstellungen von ökologischen 
Systemen als harmonische Gefüge im Gleichgewicht 
an. Eine Organisation ist damit also ein ökologisches 
System interagierender Populationen, das sich stabi-
lisiert, z.B. durch Rückkopplungsmechanismen, die 
in Modellen der Konkurrenz oder Räuber-Beute-
Beziehungen analysiert werden können.

Problematisch ist diese unmittelbare Verbindung 
allerdings, weil ›Organisation‹ und ›Regulation‹ 
durchaus unterschiedliche Aspekte eines Systems be-

treffen: Die Organisation betrifft seine Konstitution 
aus interagierenden Elementen, die Regulation deren 
Zusammenwirken im Sinne der Stabilisierung des 
Systems ( Leben: Tab. 163). Ideengeschichtlich ist 
die Verbindung von Lebensphänomenen mit Regu-
lationsvorstellungen sogar älter als die Perspektivie-
rung von Lebewesen als organisierte Systeme. Denn 
seit der Antike ist es verbreitet, Lebewesen als sol-
che Einheiten zu de nieren, die zur Selbsterhaltung 
auch angesichts äußerer Störungen in der Lage sind.

Organisation und Organismus
›Organisation‹ bezeichnet in der Biologie zualler-
erst die kausale Struktur eines Organismus. Insofern 
sind ›Organisation‹ und ›Organismus‹ eng mitein-
ander verbunden. Unterschieden sind sie aber durch 
ihre sehr verschiedenen evaluativen Konnotationen. 
Durch seine geläu ge Verwendung in den Sozialwis-
senschaften (und davon abgeleitet in der Ökologie; 
s.o.) hat der Begriff der Organisation – ganz anders 
als der des Organismus – die Konnotation einer kal-
ten, anonymen Institution und von technokratischer 
Machbarkeit. Die nüchterne Künstlichkeit von ›Or-
ganisation‹ steht in scharfem Kontrast zur Natürlich-
keit und harmonisch gewachsenen Ganzheitlichkeit, 
die ›Organismus‹ umgibt.

Scharf herausgearbeitet wird der Gegensatz der 
beiden Begriffe 1960 von E. Jünger. Als Extrem-
form der Organisation in der Natur sieht Jünger die 
Staaten der sozialen Insekten. Bei den sehr viel kom-
plexer gebauten Individuen der hoch entwickelten 
Wirbeltiere, v.a. der Vögel und Säugetiere, sei eine 
so weitgehende Unterordnung des individuellen Or-
ganismus unter die soziale Organisation nicht mehr 
möglich. Als Grund für das Fehlen der Organisa-
tion bei Säugetieren und Vögeln sieht Jünger den 
hohen Individualisierungsgrad der Organismen und 
das Phänomen der individuellen Brutp ege.171 ›Or-
ganisation‹ und ›Organismus‹ stehen also in einem 
kompensatorischen Verhältnis zueinander. Die hohe 
Komplexität einer Organisation kann entweder durch 
individuelle Komplexität oder durch soziale Kom-
plexität erzielt werden; denn: »Einem allgemeinen 
Gesetze zufolge wachsen die Schwierigkeiten der 
Organisation mit der Entwicklungsstufe der Organi-
sation; das Bauen fällt um so leichter, je einfacher die 
Bausteine sind«172. 

In der Kybernetik gibt H.M. Mirow diesen Zu-
sammenhang 1969 durch die einfache Regel wieder, 
»daß die Vergrößerung der Freiheit einer Organisa-
tion nur auf Kosten der Freiheit der sie konstituie-
renden Elemente erreicht werden kann«: Durch eine 
»Selbstbeschränkung der einzelnen Elemente wird 
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die Reaktionsfähigkeit der Organisation oder die als 
Freiheit zu bezeichnende Vielfalt ihrer Handlungs-
möglichkeiten erhöht«.173

Organisation im Anorganischen
Nicht nur Lebewesen und ihren sozialen Verbänden, 
auch anorganischen Körpern wird von manchen 
Autoren im 20. Jahrhundert eine Organisation zuge-
schrieben. So stellt für den Insektenforscher M.W. 
Wheeler 1927 selbst die Anordnung der Elektronen 
im Atom eine Organisation dar.174 Er schließt damit 
an die kurz zuvor von A.N. Whitehead und C. Lloyd 
Morgan propagierte Auffassung an, nach der Atome 
und andere strukturierte Einheiten der unbelebten 
Natur als Organismen anzusehen seien. Seit den 
1920er Jahren wird insbesondere die Kristallstruktur 
von Salzen als eine Form der Organisation anorgani-
scher Körper beschrieben (Woodger 1929: »the crys-
tal has an organization above the chemical level«175; 
Braitsell 1940: »inorganic organization«176). Auch L. 
von Bertalanffy sieht 1949 nicht allein Lebensphä-
nomene als Ergebnisse einer Organisation, sondern 
auch anorganische Strukturen, wie »Atombau, die 
Strukturformeln chemischer Verbindungen oder die 
Raumgitter der Kristalle« (s.o.).177 Spätere Philoso-
phen der Biologie schließen sich dieser Redeweise 
an: E. Nagel spricht 1961 von der Organisation der 
Atome in einem Eisenblock178 und D. Hull 1974 von 
der unterschiedlichen Organisation des Kohlenstoffs 
in Graphit und Diamant179.

Kritisch kann gegen diese weite Bedeutung von 
›Organisation‹ im Sinne von »Anordnung« einge-
wendet werden, dass der Begriff damit den dyna-
mischen Aspekt verliert, der sich auf die kausale 
wechselseitige Beein ussung zwischen den Teilen 
eines Systems bezieht. Infolge der inzwischen aber 
etablierten weiten Bedeutung des Ausdrucks ist der 
Organisationsbegriff nicht mehr zur Differenzierung 
zwischen biologischen und physikalischen Körpern 
geeignet. Und er droht darüber hinaus, jede differen-
zierende Funktion zu verlieren. Denn wenn Atome 
Organisationen sind, dann gibt es auch im Bereich 
des Anorganischen keine Körper ohne Organisation.

Organisationsgrad
Der Ausdruck erscheint vereinzelt bereits Mitte 
des 18. Jahrhunderts im Französischen. J.B. Robi-
net verwendet ihn 1761 für den Vergleich von Tie-
ren hinsichtlich ihrer morphologischen Ausstattung 
und der Differenziertheit ihrer Instinkte (»degré 
d’organisation«180). Es sind aber insgesamt wenige 
Autoren des 18. Jahrhunderts, bei denen die Formu-

lierung erscheint (1795 bei Condorcet)181 (zum typo-
logischen Konzept ›Organisationsstufe‹ Typus).

J.B. de Lamarck fasst 1809 die zehn von ihm unter-
schiedenen Klassen von Tieren zu sechs verschiede-
nen Organisationsgraden (»degrés d’organisation«) 
zusammen.182 Die Einteilung orientiert sich im We-
sentlichen an dem Vorliegen und der Struktur des 
Nervensystems der Organismen. Daneben spielt auch 
die Art der Nährstoffzirkulation und die weitere Glie-
derung des Körpers in differenzierte Organe für die 
Zuordnung zu einem Organisationsgrad eine Rolle. 

Im 20. Jahrhundert ist es der russische Biologe 
V.N. Beklemischew (1890-1962), der den Begriff des 
Organisationsgrades neu einführt. Er versteht diese 
Größe als ein Maß dafür, wie viele Merkmale eines 
Systems bei Schwankungen der Umweltbedingungen 
konstant bleiben.183 Der so bestimmte Organisations-
grad ist also ausgehend von Regulationsvorstellungen 
gebildet.184 In der soziologischen Handlungstheorie 
wird seit den 1950er Jahren der Begriff des Grads 
der funktionalen Autonomie oder der Systeminterde-
pendenz entwickelt.185 A.W. Gouldner de niert den 
Begriff der funktionalen Autonomie 1959 als die 

Urzeugung: Organisationsentstehung
Umwandlung nicht organisierter in organisierte Materie

Ernährung: Organisationserhalt
Energiezufuhr und Materie uss, d.h. Aufrechterhaltung 
der Lebensfunktionen und Austausch der Materie einer 
Organisation

Fortp anzung: Organisationstransmission
Weitergabe der Organisation von einem Individuum zu 
einem anderen

Entwicklungskreislauf: Organisationskontraktion und 
-expansion
Alternierender Wechsel der Organisation von einer 
komplexen, entfalteten Form (Phänotyp) zu einer weni-
ger komplexen, einfachen Form (Genotyp)

Metamorphose: individuelle Organisationstransforma-
tion
Wechsel der Organisationsform innerhalb des Lebens 
eines Individuums

Evolution: überindividuelle Organisationstransforma-
tion
Langfristiger, generationenübergreifender Wechsel der 
Organisationsform

Tod : Organisationsende
Au ösung einer Organisation in die unorganische Ma-
terie

Tab. 214. Erläuterung grundlegender biologischer Begriffe 
über das Konzept der Organisation.
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Wahrscheinlichkeit, dass ein Systemteil unabhängig 
vom System sich erhalten kann (»the functional au-
tonomy of a system part is the probability that it can 
survive separation from the system«).186

Fraglich ist allerdings, ob es überhaupt sinnvoll 
ist, den Begriff der Organisation als ein graduierba-
res Konzept zu entwerfen. Wird es zur Bezeichnung 
eines Gefüges von wechselseitig sich bedingenden 
Prozessen verstanden, also eines Kreislaufs der Inter-
dependenz, dann erscheint es viel eher als ein Alles-
oder-Nichts-Konzept.

Arbeitsteilung
In soziologischer Hinsicht geht der Begriff der Ar-
beitsteilung zurück auf die sozialen und ökonomi-
schen Theorien des 18. Jahrhunderts, die u.a. durch 
A. Ferguson und A. Smith entwickelt werden. In die 
Biologie überträgt H. Milne Edwards den Begriff 
1827. In einem Handbuchartikel zu dem Eintrag ›Or-
ganisation‹ erläutert er diesen Begriff mittels des so-
ziologischen Konzeptes der Arbeitsteilung (»division 
de travail«). Die Perfektion einer Organisation zeige 
sich an der zunehmenden Differenzierung der Orga-
ne in ihrer Struktur und ihren Eigenschaften und der 
damit einhergehenden Arbeitsteilung.187 

In dem Begriff der Arbeitsteilung wird die wech-
selseitige Bezogenheit und Abhängigkeit der Glieder 
in einem Ganzen aus der Perspektive des Ganzen 
betrachtet ( Wechselseitigkeit). Die Summe der von 
dem Ganzen (der Gesellschaft oder dem Organismus) 
verrichteten Arbeit wird als eine Gesamtheit konzi-
piert, die an verschiedene Teile delegiert und damit 
geteilt wird. Die Teilung verweist auf die Einheit und 
den Zusammenhang der Teile: Nur durch seine Be-
ziehung zu den anderen Teilen ist der einzelne Teil 
als das bestimmt, was er ist. 

Seine konzeptuellen Ursprünge hat der Begriff der 
Arbeitsteilung in der Antike. Die beiden Sokrates-
Schüler Platon und Xenophon beschreiben die Vor-
teile der Arbeitsteilung in politisch-sozialer Hinsicht 
als eine Steigerung der Effektivität.188 Zur Begrün-
dung der sozialen Arbeitsteilung geht Platon außer-
dem von der Unterschiedlichkeit der Bedürfnisse 
und der Einseitigkeit der Begabungen verschiedener 
Menschen aus. Auch die besondere Art der (funkti-
onalen) Einheit des Unterschiedenen, die aus dem 
Prinzip der Arbeitsteilung folgt, wird in der Antike 
erkannt: Nach einem Beispiel von Aristoteles kön-
nen zwei Ärzte keine »Gemeinschaft« (» «) 
bilden, wohl aber ein Arzt und ein Bauer.189 Aristo-
teles überträgt das Prinzip der Arbeitsteilung auch 
bereits auf organische Verhältnisse und weist darauf 

hin, dass in Organismen verschiedene Körperteile 
meist auch verschiedene Funktionen wahrnehmen. 
Die Natur bediene sich hier des Prinzips der Spezi-
alisierung: »Wo sie nämlich zu zwei Verrichtungen 
auch zwei Werkzeuge verwenden kann, die eines das 
andere nicht behindern, da verfährt die Natur anders 
als die Schmiedekunst mit ihren billigen Bratspieß-
leuchtern. Nur wo es nicht anders geht, verwendet sie 
dasselbe Werkzeug zu mehreren Verrichtungen«.190

Im 18. Jahrhundert wird die innere Differenzie-
rung des Organismus in Zusammenhang mit seiner 
Vollkommenheit gebracht ( Fortschritt). Je unter-
schiedlicher die Teile eines Organismus voneinander 
und vom Ganzen sind, desto vollkommenter sei die-
ser Organismus, schreibt G.L.L. Buffon 1749 (»plus 
y aura dans le corps organisé de parties différentes du 
tout, & différentes entr’elles, plus l’organisation de 
ce corps sera parfaite«191). Ähnlich bringt auch C. de 
Bonnet 1764 die Vollkommenheit einer Organisation 
mit der Ungleichartigkeit ihrer Teile in Verbindung: 
»L’Etre, dont les rapports au Tout sont plus variés, 
plus multipliés, plus féconds, possede une perfection 
plus relevée«.192

Besonders ein ussreich wird der Vergleich von 
organischem Körper und sozialem System in den 
Schriften J.J. Rousseaus seit Mitte der 1750er Jah-
re. Den »politischen Körper« konzipiert Rousseau 
in genauer Analogie zum »organischen Körper«: 
»Le corps politique, pris individuellement, peut être 
considéré comme un corps organisé, vivant, et sem-
blable à celui de l’homme«.193 Detailliert werden die 
sozialen Einrichtungen mit Körperteilen verglichen: 
die souveräne Macht mit dem Kopf; die Gesetze und 
Gewohnheiten mit dem Gehirn; Handel, Industrie 
und Landwirtschaft mit dem Mund und Magen; die 
öffentlichen Finanzen mit dem Blut etc.194 1762 be-
zeichnet Rousseau Individuum und Gesellschaft par-
allel jeweils als eine Ganzheit (»tout«).195

Aus Sicht vieler früher Soziologen des 19. Jahr-
hunderts ist die Arbeitsteilung das Phänomen, das die 
organische und die soziale Welt miteinander verbin-
det. In methodologischer Hinsicht streicht A. Comte 
1839 die Nähe von Biologie und Soziologie aufgrund 
des in beiden Wissenschaften grundlegenden Orga-
nisationskonzeptes heraus.196 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 spécia-
lité de plus en plus prononcée des diverses fonctions 
accomplies par les organes de plus en plus distinc-
te, et néanmoins toujours exactement solidaires«.197 
Und in seiner vielgescholtenen Analogisierung der 
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Gesellschaft mit einem Organismus betont dies 
1874 auch H. Spencer: »This division of labour, rst 
dwelt on by political economists as a social pheno-
menon, and thereupon recognized by biologists as a 
phenomenon of living bodies, which they called the 
›physiological division of labour‹, is that which in 
the society, as in the animal, makes it a living whole. 
Scarcely can I emphasize enough the truth that in re-
spect of this fundamental trait, a social organism and 
an individual organism are entirely alike«.198 Bemer-
kenswert ist dabei, dass Spencer der Gesellschaft und 
dem Organismus allein insofern ein Leben zuspricht, 
als sie arbeitsteilig organisiert sind. Der Begriff des 
Lebens selbst wird also bestimmt durch das Konzept 
der Arbeitsteilung: Nur ein Gegenstand, sei es ein na-
türlicher oder ein kulturell geprägter, der aus Teilen 
besteht, die wechselseitig aufeinander einwirken und 
in ihrem Zusammenwirken eine Einheit bilden, ver-
füge über Leben: »the combined actions of mutually-
dependent parts constitute life of the whole«.199

Immer wieder ist im 19. Jahrhundert die Analogie 
zwischen Organismus und Gesellschaft bestimmend 
für das Verständnis der organischen Arbeitsteilung. 
So lautet die Charakterisierung des Organismus durch 
C. Bernard 1878: »L’organisme, comme la société, 
est construit de telle façon que les conditions de la vie 
élémentaire ou individuelle y soient respectées, ces 
conditions étant les mêmes pour tous; mais en même 
temps chaque membre dépend, dans une certaine me-
sure, par sa fonction et pour sa fonction, de la place 
qu’il occupe dans l’organisme, dans le groupe soci-
al«.200 Der Spezialisierung und Arbeitsteilung in der 
Gesellschaft entspreche die Differenzierung der Or-
gane und die physiologische Arbeitsteilung (»division 
du travail physiologique«).201 Die Arbeitsteilung kann 
damit als ein allgemeines Phänomen der Organisati-
on gesehen werden, das weder spezi sch biologisch 
noch spezi sch soziologisch ist. In diesem Sinne ist 
für É. Durkheim die Arbeitsteilung mit der Organisa-
tion von Materie gegeben, sie liegt, wie er sagt, in den 
wesentlichen Eigenschaften der organischen Materie 
(»dans les propriétés essentielles de la matière organi-
sée«).202 Die Arbeitsteilung begründet für Durkheim 
eine spezi sche Form des Zusammenhalts der Teile, 
die er organische Solidarität nennt: Im Gegensatz zur 
mechanischen Solidarität, die durch Gleichartigkeit 
und Gleichsinnigkeit des Verhaltens der Teile charak-
terisiert ist, besteht nach Durkheim in der organischen 
Solidarität der Zusammenhalt durch die Unterschie-
denheit der Teile voneinander, und diese Solidarität 
wachse mit der Verschiedenheit der Teile: »l’unité de 
l’organisme est autant plus grande que cette individu-
ation des parties est plus marquées«.203

Mitte des 19. Jahrhunderts diskutiert der Zoologe 
R. Leuckart den Begriff der Arbeitsteilung zusam-
men mit dem Prinzip des Polymorphismus in der 
Natur204: Die Verschiedengestaltigkeit von Formen 
ermögliche ein Zusammenwirken auf individueller 
und sozialer Ebene.

C. Darwin bezieht die Arbeitsteilung nicht allein 
auf die Zusammenarbeit der gleichzeitig in einem 
Organismus vorhandenen Organe, sondern auch auf 
die zeitlich nacheinander erfolgende Wahrnehmung 
von verschiedenen Aufgaben in der Entwicklung 
eines Organismus (»division of labour during the 
different stages of development«).205 Bei Organis-
men, die eine Metamorphose durchmachen (z.B. den 
Insekten), führe die Spezialisierung verschiedener 
Entwicklungsstadien auf verschiedene Aufgaben 
(z.B. des Larvenstadiums auf die Ernährung und der 
Imagines auf die Fortp anzung) zu verschiedenge-
staltigen, nacheinander erscheinenden Formen, die 
erst zusammen den ganzen Organismus ausmachen 
(serielle oder diachrone Arbeitsteilung). Auch zur 
Erläuterung der Wirkung der Selektion verweist Dar-
win auf das Prinzip der Arbeitsteilung ( Evolution): 
Der Vorteil der Diversi zierung verschiedener Le-
bewesen durch ihre ökologische Spezialisierung in 
unterschiedliche Nischen entspreche demnach der 
physiologischen Arbeitsteilung im Körper.206

Gegen die Bestimmung des Organisationsbegriffs 
über die Arbeitsteilung der Teile spricht allerdings, 
dass ›Arbeitsteilung‹ selbst ein unklares Konzept ist. 
In seiner Kernbedeutung bezeichnet es nichts anderes 
als das Zusammenwirken verschiedener Faktoren in 
der Hervorbringung eines Effektes. In diesem Sinne 
könnte auch von der Arbeitsteilung von Sonne und 
Mond in der Hervorbringung der Gezeiten auf der 
Erde gesprochen werden. Durch ein solches Zusam-
menwirken ist es aber noch nicht gerechtfertigt, das 
System von Sonne, Mond und Wasserbewegung auf 
der Erde als eine Organisation anzusehen.
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Organismus
Das Wort ›Organismus‹ ndet sich seit Ende des 17. 
Jahrhunderts in biologischen Texten. Seit Beginn des 
19. Jahrhunderts stellt es einen der zentralen Begriffe 
der Biologie dar; es bildet neben ›Leben‹ ein grund-
legendes Kennwort der Biologie, das deren Gegen-
standsfeld de niert.

Frühe Wortgeschichte
Im klassischen Latein kommt das Wort ›organismus‹ 
nicht vor; es erscheint erstmals in Texten des Hoch-
mittelalters. Bis zur zweiten Hälfte des 17. Jahrhun-
derts sind allerdings nur zwei Nachweise des Wortes 
bekannt.1 Der erste stammt aus einem in griechischer 
Sprache verfassten undatierten und titellosen Manu-
skript aus der Sammlung von Marcianus Graecus aus 
dem späten 10. oder frühen 11. Jahrhundert. Dort er-
scheint der Ausdruck ›Organismus‹ (» «) 
im alchemistischen Kontext für die Bezeichnung ei-
nes Apparats zur Destillation von Flüssigkeiten.2 Der 
zweite Nachweis stammt aus einem lateinischen Text 
von Gerhoh von Reichersberg, der zwischen 1126 

und 1132 entstanden ist. In diesem Text erscheint 
das Wort im Plural (»organismos«) und hat die Be-
deutung »(disharmonischer) Chor von menschlichen 
Stimmen«.3 Diese Bedeutung ist Teil der semanti-
schen Seitenlinie des Wortfeldes, die auf einen musi-
kalischen Kontext verweist und der auch mhd. ›orga-
nieren‹, nhd. ›Orgel‹ und ›Organist‹ angehören.4 Das 
lateinische Verb ›organizare‹ erscheint bereits in der 
Vetus Latina aus dem zweiten bis vierten Jahrhundert 
in der Bedeutung »ein Instrument (besonders Orgel) 
spielen« oder »(mehrstimmig) singen«.5 Ende des 17. 
Jahrhunderts ist es zuerst G.E. Stahl, der die Bezeich-
nung ›Organismus‹ im biologischen Zusammenhang 
verwendet (s.u.; und nicht der englische Botaniker 
J. Evelyn, wie lange geglaubt6). Seit Ende des 18. 
Jahrhunderts bildet der Ausdruck ›Organismus‹ eine 
beliebte Metapher, die auf viele sehr unterschiedliche 
Gegenstände bezogen wird (z.B. auf eine Sprache), 
um mit dem Wort deren gegliederte Einheit und Ge-
schlossenheit trotz interner Dynamik zu betonen.7

Aus der Wortfamilie um ›Organismus‹ taucht in der 
deutschen Sprache zuerst das Wort ›Organ‹ als ein 
Fremdwort (d.h. mit lateinischer Flexion) im späten 
16. Jahrhundert auf.8 Das Wort verliert bis zum Ende 
des 18. Jahrhunderts seinen Status als Fremdwort. 
Erste Nachweise für ›Organisation‹ nden sich im 
Deutschen im späten 17. Jahrhundert. ›Organismus‹ 
erscheint schließlich als letztes Grundwort aus dieser 
Familie um 1740 in der deutschen Sprache. Es wird 
meist auf eine Entlehnung aus dem Französischen 
zurückgeführt.9 Aber auch eine direkte Übernahme 

Ein Organismus ist ein materielles System aus wech-
selseitig voneinander abhängigen Teilen und Prozessen, 
das in physischer und funktionaler Hinsicht eine inte-
grierte Einheit bildet und charakteristische Funktionen 
und Aktivitäten (wie Ernährung, Schutz vor Störungen 
und Rezeption von Umweltereignissen) aufweist. Die 
physische Einheit eines Organismus besteht in seiner 
materiellen Verfasstheit in einem kontinuierlich beste-
henden kohärenten Körper, dessen Stoffe und Form 
jedoch einem Wechsel unterliegen können (durch Meta-
bolismus und Metamorphose). Die funktionale Einheit 
des Systems besteht in seiner Organisation, d.h. in ei-
nem Gefüge aus Prozessen, die seine materiellen Teile 
erzeugen und erhalten und die damit (als Prozesse eines 
jeweiligen Typs) wechselseitig voneinander abhängen. 
Dieses Zusammenspiel seiner Funktionen und Aktivitä-
ten konstituiert die Identität des Systems über alle Stoff- 
und Formänderungen hinweg. Das zeitliche Ende eines 
Organismus (sein Tod) tritt entweder mit der Zerstörung 
der Einheit der Wechselseitigkeit seiner Teile ein oder 
mit seiner Teilung in gleich große Nachkommenorga-
nismen (bei Organismen, die dazu in der Lage sind, 
wie den Einzellern). Über das in der Regel vorhandene 
besondere Vermögen der Fortp anzung hat ein Orga-
nismus die Fähigkeit, (in der Interaktion mit anderen) 
neue Organismen der gleichen Art hervorzubringen. In 
selektionstheoretischer Perspektive bildet ein Organis-
mus diejenige Ebene der Selektion, auf der die Konkur-
renz unter den replikationsfähigen Teilen der Einheiten 
dieser Ebene (wie den Zellen und Genen eines Organis-
mus) minimal ist, die Konkurrenz zu anderen Entitäten 
auf dieser Ebene (den anderen Organismen der gleichen 
Art) aber maximal.

organischer Körper (Aristoteles 4. Jh. v. Chr.)  783
Corpus organicum (Chalcidius 4. Jh.)  783
lebende Substanz (Augustinus um 400)  812
organisierter Körper (Thomas v. Aquin 1259-64)  783
Lebewesen (16. Jh.)  810
Mechanismus (Stilling eet 1662)  813
Organismus (Stahl 1684)   777
lebendes System (Anonymus 1774)  812
mechanistisch (von Walther 1807)  813
Organizismus (Caf n 1822)  822
Pseudoorganismus (von Schubert 1830)  825
Protozelle (Gros 1851)  823
organismisch (H.M.G. 1859)  821
Elementarorganismus (von Brücke 1862)  823
Quasiorganismus (Blackman & Tansley 1905)  826
Organismenhaftigkeit (Reinhardt 1921)  822
Superorganismus (Wheeler 1922)  826
Organismizität (Blanshard 1939)  822
Organismizismus (Bartley 1941)  822
Metaorganismus (Eisler 1949)  827
Minimalorganismus (Schulz 1949-50)  823
Minimalzelle (Gaffron 1957)  823
Minimalgenom (Itaya 1994)  824



Organismus 778

aus dem Lateinischen ist denkbar (von Leibniz oder 
Stahl).10 Mit der Aufgabe des Lateinischen als Spra-
che der Gelehrten in der Mitte des 18. Jahrhunderts 
entstand für das Deutsche und für das Französische 
etwa gleichzeitig die Aufgabe, eine Entsprechung für 
das Lateinische corpus organicum bzw. organismus 
zu nden.

Aristoteles und die antike Physiologie
Aristoteles, der den Ausdruck Organ vielfach in 
seinen zoologischen Schriften gebraucht, verwendet 
zur Kennzeichnung besonderer natürlicher Körper, 
denen er ein Leben der Möglichkeit nach zuschreibt, 
den Ausdruck ›organisch‹ (» «11), den er 
vermutlich selbst prägt. Dem Wortfeld des Organi-
schen liegt im Griechischen allerdings keine allge-
meine semantische Abgrenzung von dem Unbelebten 
zugrunde; es bezeichnet vielmehr einfach ein instru-
mentelles Verhältnis, sei es in künstlichen Werkzeu-
gen oder natürlichen Organismen. So wird auch der 
Ausdruck ›Organ‹ (»Werkzeug«) erst in den zoolo-
gischen Schriften des Aristoteles zu einem biologi-
schen Terminus, der sich von seiner metaphorischen 
Bedeutung löst. Aber auch bei Aristoteles behält der 
Begriff des Organs seine doppelte Bedeutung eines 
technischen Werkzeugs und eines Körperteils als na-
türlichen Funktionsträger in einem Lebewesen.

Das Organische des Lebendigen liegt nach Aristo-
teles in der Gliederung des Körpers (auch der P an-
zen) in Teile, die unterschiedliche Funktionen wahr-
nehmen. Es ist die Funktion dieser Teile, ihre jewei-
lige besondere dynamische Rolle in dem Ganzen der 
Körperprozesse, die nach Aristoteles den Namen für 
die verschiedenen Teile als Organe hergibt ( Organ). 
Bei Verlust seiner kausalen Wirkung auf die anderen 
Teile verliert ein Teil seine Rolle als Organ: Ein stei-
nernes Auge einer Statue oder ein gezeichnetes Auge 
ist für Aristoteles ausdrücklich kein Organ mehr.12 
Ein organischer Körper ist für Aristoteles also ein 
dynamisches System von Teilen, die aufeinander ein-
wirken – er hat für dieses System allerdings keine 

terminologische Bezeichnung und auch das später im 
Zentrum des Organismusbegriffs stehende Verhältnis 
der Wechselseitigkeit der Teile wird von ihm nicht 
ausdrücklich thematisiert.

Aristoteles verfügt daher nicht eigentlich über ei-
nen Organismusbegriff. Zwar nimmt das Konzept des 
Lebewesens eine zentrale Stellung bei ihm ein. Und 
über das Konzept der Seele und der Seelenteile bringt 
Aristoteles die Lebendigkeit und die Grundfunktio-
nen der Lebewesen wie Ernährung, Wachstum und 
Fortbewegung auf den Begriff. Erklärungsgrundla-

ge bleibt aber das zentrale Einheitsprinzip der Seele. 
– Ein Organismus ist aber ein dezentriertes System, 
dessen Einheit allein auf dem Verhältnis der Interak-
tion, der Wechselseitigkeit seiner Teile beruht.

In ›De anima‹ grenzt Aristoteles seine Auffassung 
von der Einheit des Lebewesens von einer älteren 
Harmonietheorie ausdrücklich ab. Dieser Theorie 
zufolge besteht die Seele selbst in der Harmonie der 
Elemente des lebendigen Körpers. Das zentrale Ar-
gument von Aristoteles gegen die Harmonietheorie 
ist sein Verständnis der Seele als eines Prinzips zur 
Initiierung von Bewegungen – von einer Harmonie, 
also der bloßen geordneten Mischung und Zusam-
mensetzung der Elemente könne aber keine Bewe-
gung ausgelöst werden.13 Nicht die besondere Kon-

guration der Teile, sondern erst die Seele als ein 
eigenes »Lebens-, Einheits- und Bewegungsprinzip« 
(Perler 1996) macht die Lebewesen also zu dem, was 
sie sind.14 Durch diese Konzeption hat sich Aristo-
teles aber die Möglichkeit verstellt, den Zusammen-
hang zwischen körperlicher Organisation und Seele 
näher zu untersuchen. Es bleibt bei Aristoteles daher 
offen, wie die Verankerung der Seele, also des Prin-
zips der Lebendigkeit, im Körperlichen des Lebewe-
sens vorzustellen ist – und es gibt insbesondere keine 
Hinweise darauf, dass er sie sich als Interaktion der 
Teile vorstellt. 

Die Seele als das Prinzip der Lebendigkeit hat bei 
Aristoteles nicht direkt etwas mit der Gliederung des 
Körpers in Organe zu tun, und die zentrale Textstelle, 
die nahezulegen scheint, dass Aristoteles die Seele 
versteht als Erfüllung (Entelechie) eines »natürlichen 
mit Organen ausgestatteten Körpers«, wie üblicher-
weise übersetzt wird (u.a. 1959 von W. Theiler)15, ist 
wohl besser so zu verstehen, dass der Körper insge-
samt als Instrument der Seele dient.16 Denn an allen 
anderen 21 Stellen, an denen Aristoteles den Aus-
druck ›organisch‹ (» «) verwendet, wird er 
nicht in der Bedeutung »ausgestattet mit Organen«, 
sondern einfach im Sinne von »instrumentell, als 
Werkzeug« gebraucht.17 Die Auffassung, Aristote-
les spreche an dieser Stelle von einem organischen 

Abb. 351. Ein einfaches gra sches Modell für einen Orga-
nismus: ein Wirkungskreislauf von sich wechselseitig bedin-
genden Komponenten eines Systems.
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Körper (»corpus organicum«) im Sinne eines Kör-
pers, der über Organe verfügt, wird bereits seit der 
Spätantike vertreten (Philoponos 6. Jh.: »  

    «).18 In der Scholastik heißt 
es bei Thomas von Aquin (in der Wiedergabe von 
Aristoteles): »dicitur corpus organicum, quod habet 
diversitatem organorum«19 (ähnlich auch F. Suárez 
1574: »Dicitur autem corpus organicum, quod ex 
partibus dissimilaribus componitur«20). Fast alle neu-
zeitlichen Übersetzungen schließen sich dieser Auf-
fassung an.21

Erst unter dem Ein uss stoischer Lehren von der 
Wechselseitigkeit der Teile in einem Ganzen entwi-
ckeln sich in der Antike erste Ansätze für ein Ver-
ständnis von Organismen als Einheiten von wechsel-
seitig voneinander abhängigen Teilen. Ein wichtiges 
in diese Richtung weisendes Konzept wird ausge-
hend von der Medizin entwickelt: die Sympathie, 
also die Relation des Mitleidens (» «) zwi-
schen den Organen eines Lebewesens. Verwendung 

ndet dieser Ausdruck bereits in den hippokratischen 
Schriften ( Wechselseitigkeit), in terminologischer 
Bedeutung für die Physiologie erscheint er aber erst 
bei dem römischen Arzt Galen (»Die Teile des Kör-
pers stehen zueinander in Sympathie, d.h. sie stehen 
übereinstimmend alle im Dienst eines Ergon«22). Ne-
ben der Sympathie beschreibt Galen das Zusammen-
wirken der Teile in einem Organismus auch in ande-
ren Metaphern, die auf den Organismusbegriff vor-
ausweisen, so spricht er z.B. von einer Symphonie, 
die durch das Zusammenwirken aller Teile erhalten 
wird (»      

   «23). Begründet wird damit 
ein funktionales Modell der Seele, in dem die See-
lenteile in Wechselwirkung zueinander stehen (Sie-
gel 1973: »The ›soul‹ simply expressed the notion of 
the functional organization as another manifestation 
of the marvelous organization of nature at all levels 
of life«24).

Das Konzept eines Organismus als einer Einheit 
aus vielfältigen Teilen wird in der Antike daran deut-
lich, dass im Griechischen häu g eine Bezeichnung 
im Plural erscheint (› ‹ oder › ‹ für »Glie-
der«), wo in modernen Sprachen ein Singular steht 
(z.B. ›Leib‹, ›Körper‹).25 Auf griechischen Gefäßen 
der geometischen Zeit kommt dieses Verständnis in 
der Darstellung des menschlichen Leibs als stark 
gegliederter Körper zum Ausdruck (vgl. Abb. 352). 
Nicht die Kompaktheit, Zentriertheit und Einheit des 
Organismus, wie in einer modernen Kinderzeich-
nung, sondern die Addition und das Nebeneinander 
seiner Teile bilden in der frühgriechischen Abbildung 
das Wesentliche des Organismus.

Soziale Metaphorik
In der Antike ist es oft der Vergleich mit einem 
Staatswesen, der das Konzept des Lebewesens als 
organisiertes System erläutert. Ähnlich wie ein so-
ziales System, das aus sich wechselseitig bedingen-
den Rollen und Prozessen besteht, kann auch ein 
Lebewesen, verstanden als Organismus, als eine 
gegliederte, aus interdependenten Teilen bestehen-
de Einheit vorgestellt werden. Am bekanntesten ist 
in diesem Zusammenhang die Fabel des Menenius 
Agrippa, die von der Niederschlagung eines Plebe-
jeraufstandes in Rom handelt und in das ausgehende 
5. Jahrhundert datiert werden kann, aber besonders 
in der Überlieferung durch Livius populär wurde26. 
Der lebendige Organismus wird hier als Vorbild für 
den Staat empfohlen, weil sich in ihm die Gliedma-
ßen und inneren Organe wechselseitig wie Mittel 
und Zweck verhalten, insofern das eine dem anderen 
dient. 

Weniger ausführlich, aber der Botschaft nach ähn-
lich beschreiben auch Platon27 und Aristoteles28 das 
Staatswesen als lebendigen Körper. Platon verwen-
det außer der Analogie von Organismus und Staat 
auch die zwischen Lebewesen und gelungener Rede, 
insofern diese »eine Mitte hat und Enden, die gegen 
einander [» «] und gegen das Ganze [» «] 
in einem schicklichen Verhältnis [» «] ge-
arbeitet sind«29. Der Vergleich von Lebewesen und 
Staatswesen wird zu einem beliebten Topos antiker 
Literatur und ndet sich u.a. bei Cicero, Seneca, 
Marc Aurel und Paulus.30 Meist steht dabei der Mo-
dellcharakter des natürlichen Organismus für den 
staatlichen im Mittelpunkt. Das Verhältnis der gegen-
seitigen Unterstützung (die Synergie) der Organe in 
einem Organismus wird als Vorbild für das mensch-
liche Miteinander empfohlen: »Sind wir doch zum 
Zusammenwirken geboren, wie die Füße, die Hände, 
die Augenbrauen, die Reihen der obern und untern 
Zähne« (Marc Aurel)31. 

Abb. 352. Zwei unterschiedliche Konzipierungen des 
menschlichen Körpers: links eine Kinderzeichnung aus dem 
20. Jahrhundert, in der die Mitte und Einheit des Körpers be-
tont ist, rechts eine antike Darstellung aus der geometrischen 
Periode der griechischen Kunst, die die Gliederung des Kör-
pers und Abhebung der Teile voneinander hervorhebt (aus 
Snell, B. (1946/55). Die Entdeckung des Geistes: 23).
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Bei Aristoteles werden die systemtheoretisch-
holistischen Komponenten in seiner Theorie der 
Lebewesen auch an einer Metapher deutlich, die er 
für die Arbeitsweise eines Lebewesens ndet: Er ver-
gleicht sie mit einer Stadt, in der es nicht eine zent-
rale Schaltstelle gibt, sondern lediglich ein Ge echt 
von miteinander in Beziehung stehenden Funktions-
trägern: »Man hat aber anzunehmen, daß das Lebe-
wesen gleichsam wie eine recht gut regierte Stadt 
eingerichtet ist. Denn auf der einen Seite bedarf man, 
wenn in der Stadt einmal die Ordnung hergestellt ist, 
in keiner Weise (mehr) eines besonderen Alleinherr-
schers, der bei jedem einzelnen Geschehnis zugegen 
sein muß, sondern jeder einzelne (Bürger) erfüllt sei-
ne Aufgaben, wie es angeordnet worden ist, und das 
eine geschieht nach dem anderen, entsprechend der 
Gep ogenheit; auf der anderen Seite geschieht in den 
Lebewesen genau dasselbe durch die Natur, und zwar 
dadurch, daß jeder einzelne (Teil), nachdem die Din-
ge so eingerichtet sind, von Natur aus imstande ist, 
seine Aufgabe zu erfüllen, so daß es nicht notwendig 
ist, daß in jedem einzelnen (Teil) Seele vorhanden 
ist, die übrigen Teile vielmehr, da sich die Seele im 
Zentrum des Körpers be ndet, durch ihre natürli-
che Verbindung (mit ihr) leben und ihre (jeweilige) 
Aufgabe von Natur aus erfüllen«.32 An anderer Stelle 
betrachtet Aristoteles die Analogie von der anderen 
Seite und erläutert ein Staatswesen durch den Ver-
gleich mit einem Organismus.33

Lebewesen als dezentrierte Strukturen
Das Fehlen einer zentralen Instanz, auf die alle Funk-
tionen bezogen sind, ist eine Konzeption des Lebe-
wesens, die Aristoteles von Platon unterscheidet. In 
Platons Bild des Organismus gibt es eine Ausrichtung 
aller Funktionen auf eine einzige höchste Funktion, 
die er im Denken sieht. Aristoteles identi ziert im 
Gegensatz dazu verschiedene Seelenfunktionen, die 
er einander nebenordnet und durch ihren gegenseiti-
gen Bezug zueinander charakterisiert ( Funktion).34 
Ein Lebewesen ist für Aristoteles also in stärkerem 
Maße als für Platon eine dezentrierte Struktur. Er löst 
sich zwar nicht von der Seele als einem zentralen 
Prinzip der Einheit und Aktivität eines Lebewesens 
– durch die Betonung der Pluralität von Seelenteilen 
und der Interaktion von Teilen des Körpers verschiebt 
sich die Konzeption aber insgesamt von dem Bild 
einer zentralen Steuerung zu dem einer verteilten 
Kontrolle. Ansätze für die Vorstellung einer Wech-
selseitigkeit in der Beziehung der Teile eines Lebe-
wesens zueinander zeigen sich in der Annahme von 
Kompensations- und Ausgleichsprinzipien. So heißt 
es an einer Stelle, dass in einem Organismus »die 

Natur für jedes Übermaß eine Abhilfe sucht durch 
Beigabe seines Gegensatzes, damit eins das Über-
gewicht des andern ausgleiche«.35 Dieser holistische 
Gedanke der wechselseitigen Kontrolle der Teile im 
Organismus weist voraus auf die »Gesetze der Orga-
nisation«, wie sie zu Beginn des 19. Jahrhunderts von 
den vergleichenden Morphologen formuliert werden 
( Morphologie).36

In der nacharistotelischen antiken Auffassung wird 
den Lebewesen im Vergleich zu anderen Körpern 
eine besondere Form der Einheit zugeschrieben. Seit 
der mittleren Stoa werden drei verschiedene Arten 
von Körpern unterschieden: erstens zusammenge-
setzte Körper aus selbständigen Einheiten, wie Chöre 
oder Heere, zweitens Körper aus zusammengefügten 
Teilen, wie Schiffe oder Gebäude, und drittens Kör-
per, die im eigentlichen Sinne eine Einheit (»unitas«) 
bilden und von einem einheitlichen Prinzip durch-
drungen sind (z.B. einer Seele oder dem Pneuma), 
wie P anzen oder Tiere.37 Die Anerkennung der letz-
ten Form der Einheit, der Einheit eines Lebewesens, 
führt K. Reinhardt 1921 auf Poseidonios zu Beginn 
des ersten vorchristlichen Jahrhunderts zurück. Nach 
Reinhardt ist mit dieser lebendigen Einheit eine Ab-
lehnung atomistischer Standpunkte verbunden; in 
der organischen Einheit komme die »Organismen-
haftigkeit der Elemente« zum Ausdruck.38 Die Ele-
mente gelten demnach nicht mehr als das Primäre 
und eigentlich Seiende, sondern neben und über ih-
nen wird die eigenständige Seinsstufe der Lebewesen 
anerkannt: »der Gegensatz zur Atomistik, durch den 
der Begriff der Organismenhaftigkeit aktuell heraus-
gestellt wird, steckt virtuell schon in der Dreiteilung 
der Körper«.39

Seit dem Spätmittelalter nden sich verstärkt An-
deutungen einer Interpretation von Lebewesen als 
organisierte Systeme, deren Vermögen wesentlich 
auf der Interaktion der Teile beruhen. In Auseinan-
dersetzung mit Aristoteles und in der Formulierung 
auf die späteren Organismuskonzepte vorausweisend 
beschreibt Marsilius von Padua den lebenden Körper 
1324 als »zusammengesetzt aus bestimmten Teilen, 
die einander in einem festen Verhältnis zugeordnet 
sind und ihre Funktionen [opera] in wechselseitigem 
Austausch und in Beziehung auf das Ganze [mutuo 
communicantibus et ad totum] ausüben«.40 Marsili-
us bezieht dies sowohl auf den lebenden Körper als 
auch auf die Gesellschaft. 

Der gegliederte Aufbau eines Organismus wird 
bis in die Neuzeit aber wenig herausgearbeitet. Die 
Lebewesen gelten nicht selten als bloße »Klumpen« 
ohne innere Differenzierung.41 Insbesondere dualisti-
sche Theorien, die das Körperlich-Materielle streng 
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von dem Seelischen unterscheiden, tragen zu einer 
Stabilisierung dieser Auffassung bei.

Mechanistische Organismustheorien
Es ist daher nicht verwunderlich, dass materialistische 
Ansätze einen erheblichen Anteil an der Entwick-
lung der frühen Organismusmodelle haben. Indem 
sie auf die Seele als ein zentrales Organisations- und 
Regulationsprinzip der Lebewesen verzichten, sind 
sie darauf angewiesen, die komplexen Lebensfunk-
tionen aus der Interaktion der Teile zu begründen. 
Terminologisch manifestiert sich diese Veränderung 
in der verstärkten Verwendung von Begriffen aus 
dem Handwerk und der Baukunst zur Beschreibung 
und Analyse von Lebensprozessen. So gebraucht G. 
Bruno Ende des 16. Jahrhunderts Metaphern aus dem 
Bereich der Architektur, wenn er vom Körper eines 
Lebewesens spricht (»composizione d’uno animale«; 
»architettura«; »edi cio«).42 Eine der leitenden Me-
taphern wird daneben die der Uhr, die sich als Mo-
dell für Lebensvorgänge bereits 1266-73 bei Thomas 
von Aquin43, 1632 bei R. Descartes44 und 1689 bei J. 
Locke45 ndet (und als Modell für den Kosmos 1605 
bei J. Kepler46).

Die ein ussreichste Position zur mechanisti-
schen Deutung der Lebensprozesse entwickelt in 
den 1630er Jahren bekanntermaßen R. Descartes. 
Er beschreibt den Organismus als eine Einheit der 
Wechselwirkung seiner Teile. Es ist nach Descartes 
die besondere Anordnung der Organe, auf der die 
Lebensfunktionen beruhen (»ses fonctions suivent 
toutes naturellement, en cette machine, de la seule 
disposition de ses organes«).47 Daher sei es »in kei-
ner Weise erforderlich, hier für diese (die Maschine) 
eine vegetative oder sensitive Seele oder ein anderes 
Bewegungs- und Lebensprinzip anzunehmen als ihr 
Blut und ihre Spiritus [esprits], die durch die Hitze 
des Feuers bewegt werden, das dauernd in ihrem 
Herzen brennt und das keine andere Natur besitzt als 
alle Feuer, die sich in unbeseelten Körpern be nden 
[qui n’est point d’autre nature que tous les feux qui 
sont dans les corps inanimez]«.48 Ausdrücklich betont 
Descartes an anderer Stelle die Einheit und Korrela-
tion der Teile in einem lebenden Körper, die dessen 
Funktionen ermöglichen: »il est un, & en quelques 
façon indivisible, à raison de la disposition de ses or-
ganes, qui se raportent tellement tous l’un à l’autre, 
que lors que quelcun d’eux est osté, cela rend tout le 
corps defectueux«49.

In seinem Maschinenmodell des Lebens (s.u.: 
Mechanismus) hat Descartes primär eine Erklärung 
der Bewegung von Organismen im Auge. Er schließt 
sich in der Fokussierung der Problemstellung also an 

die antike Tradition an. Entgegen der antiken Tradi-
tion versucht er aber, die Selbstbewegung von Le-
bewesen nicht als Resultat der Wirkung einer Seele, 
sondern als Ergebnis rein mechanischer Kräfte zu 
interpretieren.50 Er gewinnt seine Argumente dabei 
wesentlich aus dem Bezug auf die damalige Hand-
werkskunst, deren technische Apparate wie Uhren, 
Mühlen oder Springbrunnen als realistische Modelle 
für die Selbstbewegung von Tieren verstanden wer-
den konnten. Der Organismus erscheint so als eine 
komplizierte Hydromechanik aus Quellen, Rohren, 
Poren, Stützbalken, Federn und Flaschenzügen. In 
dem bevorzugten Modell, der Uhr, ist es die spezi-

sche Anordnung der Teile, die ihre wechselseitige 
Wirkung aufeinander zu einem Gefüge macht, das 
auf ein Ziel hin, das Anzeigen der Zeit, organisiert 
ist. Vor allem die durch Wechselwirkung von Teilen 
eines Ganzen hervorgerufene geordnete Bewegung 
scheint es zu sein, die die Uhr zu einem eingängigen 
Modell für die Bewegung von Organismen macht. 

Dabei wird die Metapher der Uhr anfangs durch-
aus nicht als abwertend verstanden. Im 17. Jahrhun-
dert erscheint die Uhr vielmehr als ein Modell für die 
Rationalität der Welt und wird nicht als Paradigma 
eines toten Dings verstanden.51 Über das Modell 
der Uhr können zentrale Merkmale der Lebewesen 
analysiert und erklärt werden, wie z.B. das zentrale 
Problem der Selbstbewegung.52 Im 17. Jahrhundert 
entwickeln sich organisationstheoretische Modelle 
also gerade im Rahmen mechanistischer Ansätze; die 
Entgegensetzung von Organismus und Mechanismus 
ist dagegen erst eine Entwicklung des 18. Jahrhun-
derts.

Abgesehen davon, dass Descartes ausdrücklich auf 
eine Seele als Bewegungsursache (bei Tieren) ver-
zichtet, ist seine Erklärung der Bewegung noch stark 
an den antiken Vorstellungen von Aristoteles und Ga-
len orientiert. Denn nach der Ansicht Descartes’ gibt 
es im lebenden Körper (des Menschen) ein zentrales – 
und insofern der Seele analoges – Organ, das die Be-
wegungen auslöst und koordiniert. Descartes schreibt 
der Zirbeldrüse diese Funktion zu (morphologisch ist 
sie dadurch ausgezeichnet, dass sie der einzige un-
paarige Teil des Gehirns ist). Über sie werden nach 
Descartes kleine üssige oder gasförmige materielle 
Körper, die so genannten Lebensgeister (»esprits ani-
maux«), die, von den Sinnesorganen angeregt, über 
das Blut aus dem Körper in das Gehirn kommen, so 
im Gehirn verteilt, dass es zur Auslösung von Bewe-
gungen kommt. Als Vermittler zwischen dem Gehirn 
als dem Ort der Auslösung bewusster Bewegungen 
und den Muskeln sieht Descartes die Nerven, die er 
sich als kleine Röhrchen vorstellt, in denen die Le-
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bensgeister transportiert werden. Weil das Gehirn die 
zentrale Schaltstelle abgibt, lehnt Descartes konse-
quent die gehirnunabhängige Eigenbewegung von 
Organen, wie z.B. dem Herzen ab. Er hält an dieser 
Lehre fest, auch nachdem W. Harvey 1628 in seiner 
Beschreibung des Blutkreislaufes eine autonome Be-
wegungsfähigkeit des Herzen nachweist.53

Harveys Entdeckung ist für die weitere Entwick-
lung insofern von entscheidender Bedeutung, als mit 
ihr das strikt hierarchische Modell des Organismus, 
das auf der Vorstellung von einem Koordinationszen-
trum aller Bewegungen aufbaut, außer Kraft gesetzt 
wird. Mit Harveys Entdeckung des unabhängig vom 
Gehirn arbeitenden Systems des Blutkreislaufs ist ein 
entscheidender Schritt getan, der den Organismus 
nicht mehr durch den Bezug auf ein zentrales Organ 
verstehen lässt, sondern ihn vielmehr in ein Ge echt 
von miteinander verbundenen und funktional aufei-
nander bezogenen, aber trotzdem weitgehend auto-
nom arbeitenden Untersystemen au öst. Descartes 
vollzieht diesen Schritt jedoch nicht mit und beharrt 
auf einer zentralen Schaltstelle, die, als mechanisches 
Bauelement gedacht, an die Stelle der Seele tritt.

Im 17. Jahrhundert ist das Maschinenmodell der 
Lebewesen also nicht dem Organismusbild entge-
gengesetzt, sondern dient im Gegenteil nicht selten 
dazu, organismische Gedanken auszudrücken. Be-
sonders deutlich wird dies bei K. Digby, der 1644 
die Lebewesen (»living creatures«) ausdrücklich mit 
Maschinen (»engines«) vergleicht – diesen Vergleich 
wählt er aber, um gerade die Einheit des Hetero-
genen in einem Lebewesen zu formulieren: In den 
Lebewesen bestehe ebenso wie in Maschinen eine 
Verschiedenheit der Teile (»notable difference of 
partes«) und eine Unterordnung des einen Teils unter 
einen anderen (»subordinatió of one of them unto an 
other«). Digby spricht explizit von der ›Harmonie‹ 
und ›Vielfalt in einem Ding‹, die nach der Trennung 
der Teile zerstört wird (»this variety should be in 
one thing; whose unity and being what it is, should 
depend of the harmony of the severall differing par-
tes, and should be destroyed by their seperation«). 
Ausdrücklich formuliert Digby auch das Verhältnis 
der Wechselseitigkeit der Teile als eine Abhängig-
keit, die die Einheit des Lebewesens begründet; er 
spricht von einer strengen Korrespondenz (»corres-
pondence«) der Teile (»the one [part] not being able 
to subsist without the other, from whom he deriveth 
what is needefull for him; and again being so usefull 
unto that other and having its action and motion so 

tting and necessary for it, as without it that other 
can not be«).54 Als unmittelbarer Vergleich für die 
Wirkungsweise der Teile in einem Tier und in einer 

P anze dienen Digby zwei Maschinen, die er auf ei-
ner Reise in Spanien gesehen hat. Bei der Maschine, 
die Digby an die Arbeitsweise eines Tierkörpers erin-
nert, handelt es sich um eine Münzprägemaschine in 
Segovia. Bei dieser Maschine würde wie bei einem 
Lebewesen das Ergebnis des Ganzen durch die ge-
ordnete Zusammenarbeit der Teile entstehen (»every 
one [part], requireth to be directed and putt on in its 
motion by an other; and they must all of them (though 
of very different natures and kinds of motion) cons-
pire together to effect any thing that may be, for the 
use and service of the whole«).55 Der Maschinenver-
gleich ermöglicht es Digby also gerade, ein Lebewe-
sen als eine harmonische Einheit aus Teilen, die zu 
einem gemeinsamen Ziel zusammenwirken (»cons-
pire«), zu beschreiben – ohne dass er ein steuerndes 
Zentrum annehmen muss. Durch die Interaktion der 
Teile folgen Maschine wie Organismus vielmehr ei-
ner Steuerung durch verteilte Kontrolle.

Die Euphorie in Bezug auf die Erklärungsmäch-
tigkeit einer durch geschickte Anordnung bewirkten 
Organisation von Teilen in einem Ganzen wird nur 
durch ein Problem getrübt: Es bleibt ungeklärt, wie 
die Anordnung der Teile zu Stande gekommen ist, 
solange nicht ein menschlicher oder ihm analoger 
Designer angenommen wird.

In der sich in der zweiten Hälfte des 17. Jahrhun-
derts polemisch zuspitzenden Debatte zwischen den 
Mechanisten und Vitalisten ist die Argumentationsla-
ge insofern komplex, als die Mechanisten mit einem 
externen Designer argumentieren, die Vitalisten da-
gegen insofern ein stärker naturalistisches Programm 
verfolgen, als sie die besonderen Organisationskräfte 
in die lebenden Wesen selbst verlegen (allerdings 
werden die internen Formkräfte auch hier als abhän-
gig von einem alles umfassenden Gott gedacht). Aus-
drücklich zielt z.B. H. More 1659 darauf, das beleben-
de Prinzip nicht von der Materie zu trennen, sondern 
es in ihr selbst zu verankern. More nimmt daher eine 
plastische Kraft (»Plastical Power«) an, die die vor-
bereitete Materie zu Leben organisiert (»organizing 
duly-prepared Matter into life«) ( Organisation).56 
In ähnlicher Weise postuliert Mores Cambridger 
Kollege R. Cudworth eine plastische Natur (»plas-
tic nature«), die zunächst als ein allgemeines Prinzip 
der Natur angenommen wird, sich in der Folge aber 
immer mehr zu einer Pluralität von plastischen Natu-
ren, die Lebewesen als einzelnen Naturkörpern eigen 
sind, konkretisiert.57 J.B. van Helmont bringt zur glei-
chen Zeit die Vorstellung des Organismus als eines 
harmonischen Systems aus wechselseitig voneinan-
der abhängigen Teilen gegen eine rein mechanische 
Betrachtung der Lebewesen, wie sie in den Schriften 
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Descartes’ propagiert 
wird, in Stellung.58 Die 
Regulation der organi-

schen Prozesse erfolgt 
nach van Helmont durch 
eine zentrale interne 
Kraft der Lebewesen, 
den Archeus.59 In ähn-
licher Weise argumen-
tiert am Ende des 17. 
Jahrhunderts auch der 
Vitalist G.E. Stahl – und 
führt im Rahmen dieser 
Argumentation den Ter-
minus ›Organismus‹ ein 
(s.u.).

Allmählich tritt seit Mitte des 17. Jahrhunderts das 
Konzept des Organismus an die Stelle, die bis dahin 
von der Vorstellung einer Seele eingenommen wird.60 
Nicht mehr der unanalysierte, aus der Antike über-
nommene Begriff der Seele wird für die spezi sch 
organischen Vermögen verantwortlich gemacht, son-
dern die wechselseitige Wirkung von Teilen inner-
halb eines geordneten Ganzen. Ausdrücklich spricht 
der Botaniker J. Jungius Mitte des 17. Jahrhunderts 
den P anzen eine Seele ab, weil ihre Lebensleistung 
sich allein aus Anordnung und Bau der Teile erklären 
ließen (»vero organisatio sola suf ciat«).61

Bemerkenswert ist aber auch, dass viele der For-
scher der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts, die 
Organismen untersuchen, keine reine Mechanisten 
in direkter Nachfolge Descartes  sind, sondern dem 
mechanistischen Programm nur hinsichtlich ihrer 
Untersuchungsmethoden und Erklärungsstrategien 
folgen, in ontologischer Hinsicht aber weiterhin von 
einer besonderen Stellung der Organismen ausgehen, 
indem sie ihnen eine besondere substanzielle Form 
im Sinne Aristoteles , eine »plastische Natur« oder 
einfach weiterhin eine Seele zuschreiben (vgl. Tab. 
215; Leben).62

»Organische« und »organisierte Körper«
Zur terminologischen Bezeichnung von Organis-
men erscheint seit der Antike der Ausdruck organi-
scher Körper (»corpus organicum«). Er ndet sich 
bereits im 4. Jahrhundert bei Chalcidius, und zwar 
in der Wiedergabe einer aristotelischen Auffassung 
(»Anima est prima perfectio corporis naturalis orga-
nici possibilitate vitam habentis«63; bei Aristoteles: 
»   «64). In griechischen 
Schriften erscheint die Formulierung ›organischer 
Körper‹ (»  «) um die Zeitenwende 
(bei Philon von Alexandria).65 Zu einem festen Ter-

minus entwickelt sich ›organischer Körper‹ (»corpus 
organicum«) in der Scholastik; er wird u.a. von Tho-
mas von Aquin verwendet (wiederum in der Wie-
dergabe von Aristoteles: »dicitur corpus organicum, 
quod habet diversitatem organorum«66). 

Thomas von Aquin gebraucht vereinzelt auch be-
reits die Formulierung organisierter Körper (»cor-
pus organizatum«), die er weitgehend synonym mit 
›organischer Körper‹ verwendet (»Est autem pro-
pria materia animae corpus organizatum: est enim 
anima entelechia corporis organici physici potentia 
vitam habentis«).67 Bis ins 17. Jahrhundert wird der 
Ausdruck aber wenig verwendet. Er erscheint Ende 
des 16. Jahrhunderts vereinzelt bei dem spanischen 
Spätscholastiker F. Suárez (»ut, organizato tali cor-
pore, Deus in illo talem animam creet«).68 

Bei Suárez und auch im gesamten 17. Jahrhundert 
wird ein organisierter Körper noch nicht mit einem 
Lebewesen gleichgesetzt. Das Organisiertsein geht 
vielmehr der Beseelung sachlich und zeitlich voraus: 
Erst nach Bildung der Organisation kann ein Körper 
eine Beseelung, also das Leben, erhalten (Suárez ist 
der Ansicht, »daß Gott, wenn ein so beschaffener 
Körper organisiert ist, in ihm eine so beschaffene 
Seele erschafft«69).

Um die Mitte des 17. Jahrhunderts etabliert sich 
der Ausdruck ›organisierter Körper‹ im wissenschaft-
lichen Sprachgebrauch (More 1642: »Here dare I not 
de ne’t, th’Entelechy/ of organized bodies. For this 
life,/ This centrall life, which men take souls to be,/ 
Is not among the beings relative«70; Boyle 1666-67: 
»Organiz’d Bodies«71; Anonymus 1670: »the Soul 
of man is something else, than the Organized Body 
in due motion«72; Leibniz 1687: »creatures [...] or-
ganisées«73, Locke 1789: »organiz’d bodies, which 
are propagated by Seed«74). Bis zur Mitte des 18. 
Jahrhunderts bezeichnet ›organisierter Körper‹ auch 

ontologische Eigenständigkeit 
(Ablehnung eines universalen ontologischen Mechanizismus)

ja nein

methodologische 
Eigenständigkeit 

(Ablehnung 
eines universalen 

explanativen 
Mechanizismus)

ja Aristoteles
Hylemorphismus

Kant
methodologische Autonomie 

mechanische Konstitution

nein

Mechanovitalisten des späten 
17. Jh., z.B. Borelli, Régis
vitalistische Konstitution 
mechanische Erklärungen

Descartes
Tiere und P anzen als 

Maschinen

Tab. 215. Kreuzklassi kation von Standpunkten zur ontologischen und methodologischen Ei-
genständigkeit von Lebewesen.
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anorganische strukturierte Gebilde wie z.B. Salze. 
Bevor sich der Ausdruck ›Organismus‹ Anfang des 
19. Jahrhunderts allgemein durchsetzt, bildet im 
18. Jahrhundert ›organisierter Körper‹ die geläu ge 
wissenschaftliche Bezeichnung für ein Lebewesen 
– angefangen mit der nicht-terminologischen Ver-
wendung bei S. Clarke (1706-08: »organized Body 
of a chicken«75) und L. Bourguet (1729: »corps or-
ganisé«76).

Gassendi: Seele als Organisation
Die Transformation von der Beseelung zur Or-
ganisation als Leitkonzept zum Verständnis des le-
bendigen Körpers vollzieht sich im 17. Jahrhundert 
nicht immer unter expliziter Verwendung der Orga-
nisationsbegrif ichkeit. So zielt auch P. Gassendi in 
diese Richtung, wenn er im Anschluss an den epiku-
reischen Atomismus der Antike die Seele der Tiere – 
die anima oder Emp ndungsseele im Gegensatz zum 
animus oder der Vernunftseele des Menschen – als 
Prinzip ihrer Organisation versteht.77 1658 bestimmt 
Gassendi die Seele der Tiere als Prinzip ihrer Wärme 
und Aktivitäten (»in animali agendi principium«). 
Die Seele wird dabei als eine materielle Entität ver-
standen, die über den Körper der Lebewesen verteilt 
ist und die besondere Anordnung und Symmetrie 
zwischen den Teilen bedingt (»videri ergo […] esse 
Animam substantiam quandam tenuissimam, ac ve-
luti orem materiæ, cum speciali dispositione, habi-
tudineve, & symmetria partium intra ipsam massam 
crassiorum corporis degentium«).78 Die Seele ist also 
unmittelbar an die körperliche Struktur der Lebewe-
sen gebunden und wird als allgemeines Lebensprin-
zip bestimmt (»Anima nihil esse aliud, quàm accen-
sa quædam intra animalis corpus ammula, quæ sit 
vegetationis, sensus, aliarúmque omnium vitalium 
actionum principium«).79 Sie wird in der Fortp an-
zung von einem Tier zu seinen Nachkommen wei-
tergegeben. Im Gegensatz zu Descartes verzichtet 
Gassendi also nicht auf das Konzept der Seele für die 
Beschreibung der Tiere; er hat aber ein vollständig 
materialistisch-organisationstheoretisches Verständ-
nis von ihr.

Stahl: Organismus als Lebensprinzip
Vom späten Mittelalter bis in die Frühe Neuzeit wird 
der Ausdruck ›Organismus‹ offenbar überhaupt nicht 
verwendet. Erst am Ende des 17. Jahrhunderts taucht 
er vereinzelt wieder auf, und zwar im Kontext me-
dizinischer und biologischer Gelehrtendiskurse. Der 
erste, der das Wort in diesem Zusammenhang ver-
wendet, ist der Hallenser Arzt G.E. Stahl, beginnend 
mit einigen Schriften aus dem Jahr 1684, so in einer 

Dissertation zu den Krankheiten innerer Organe (»De 
of cio, & sine organico Intestinorum, seu Organismi 
eorum Formali«80) und einer anderen zur Physiologie 
von Blut und Samen (»super sanguinis in sui multi-
plicatione organismum stabilito«81). Stahl verwendet 
den Begriff des Organismus für die zweckmäßige 
Ordnung eines lebendigen Körpers. Er nennt diese 
Ordnung einen »formalen Organismus«. Der Orga-
nismus ist für Stahl damit ein Prinzip der Ordnung 
von materiellen Körpern – er wird aber nicht als Gat-
tungsname für diese Körper selbst verwendet; diese 
bezeichnet Stahl der Tradition gemäß als ›organische 
Körper‹ (»corpora organica«).82 In späteren Schriften 
gebraucht Stahl den Ausdruck ›Organismus‹ häu -
ger und nimmt eine systematische Abgrenzung von 
›Organismus‹ und ›Mechanismus‹ vor, wobei der Or-
ganismus als das für die Lebewesen kennzeichnende 
Ordnungsprinzip bestimmt wird.83

Das Verhältnis der Teile in einem Körper als Orga-
nismus bestimmt Stahl als eine Anpassung der For-
men (»aptatio con gurationis«) und ein dynamisches 
Zusammenwirken des einen Teils mit den anderen 
(»cum aliis partibus cohaerens, conspirans, atque 
communicans«).84 Die Teile in einem Organismus 
würden wechselseitig und gemeinsam (»mutua et so-
cia«) zusammenhängen.85 Quelle der Kraft im Kör-
per sei eine organische oder vielmehr organisierende 
Kraft (»energiam simpliciter organicam (seu potius 
organizantem)«), die den Körper als ein Instrument 
benutze.86 Also nicht nur der Körper, sondern auch 
die steuernde Kraft, d.h. die Seele, bildet für Stahl 
eine organische Einheit. Die komplexen Vermögen 
des Ganzen würden sich aus einem Zusammenspiel 
vitaler Akte (»actuum vitalium talis concursus«) er-
geben.87 Wie die Lenkung des materiellen Körpers 
durch die immaterielle Seele aber genau erfolgen 
kann, hält Stahl für eine Frage, die unlösbar (»inso-
lubilis«) ist.88

Für Stahl ist ein Organismus eine auf einen End-
zweck ausgerichtete Einrichtung. Nicht nur die na-
türlichen Lebewesen, auch die vom Menschen kon-
struierten Apparate bezeichnet er als Organismen. 
Stahl räumt ein, dass auch im lebenden Körper viele 
Erscheinungen auf einer mechanischen Bewegung 
beruhen. Den mechanischen Körpern fehle aber eine 
innere Ordnung und Ausrichtung der Teile auf ein 
gemeinsames Ziel (»destinatio«, »ordo«, »applica-
tio« und »directio«).89 Diese Ordnung schreibt Stahl 
einem inneren Prinzip des Organismus zu, von dem 
er sagt, dass es die Bewegungen »dirigierte, dispo-
nierte, regierte und steuerte«.90 Als den Endzweck 
der Bewegungen eines Organismus gibt Stahl die 
Erhaltung des Körpers an.91
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Die Einführung des Organismusbegriffs durch 
Stahl ist für den Ansatz seiner Physiologie bezeich-
nend, insofern Stahl den lebendigen Körper als eine 
Einheit der Interaktion von Teilen beschreibt – und 
sich damit von einer Tradition löst, die einzelnen 
Elementen des Körpers eine für die Lebendigkeit 
des Ganzen zentrale Stelle zuschreibt.92 Auch die 
Seele, die der vermeintliche Vitalist Stahl als Prin-
zip der Lebendigkeit annimmt, ist nicht als ein zur 
Materie hinzukommender isolierbarer Faktor zu ver-
stehen, sondern als ein dem Körper der Lebewesen 
inhärentes Moment. Mittels der Beseelung werden 
die Körper der Lebewesen von einer passiven Ma-
terie zu integrierten und aktiven Organismen. Stahls 
Ablehnung eines Körper-Seele-Dualismus und seine 
Betonung der Einheit von beiden ist auf seine Rezep-
tion der deutschen mystisch-spiritualischen Tradition 
zurückgeführt worden.93 

Leibniz: Organismus als Ordnung
Auch G.W. Leibniz verwendet den Ausdruck ›Orga-
nismus‹ (auf Französisch und Latein) in einem phy-
siologischen Sinne, aber ebenso wie anfangs Stahl 
noch nicht in Form eines konstanten Begriffs.94 Einige 
Stücke, in denen bei Leibniz das Wort auftaucht, sind 
nicht datiert95, der erste datierte Nachweis stammt 
aus einem Brief aus dem Jahr 1687 (»la machine 
ou l’organisme c’est à dire l’ordre leur est comme 
essentiel jusque dans les moindres parties«)96. Meist 
gebraucht Leibniz den Begriff des Organismus all-
gemein im Sinne von »Ordnung«. In einem Brief an 
Lady Masham, die Tochter des Cambridger Neupla-
tonikers R. Cudworth, aus dem Jahr 1704 beschreibt 
er den »Organismus« als die Ordnung und das Kunst-
werk, die etwas Wesentliches der Materie seien, so 
wie sie von Gott eingerichtet wurde (»l’Organisme, 
c’est à dire l’ordre et l’arti ce est quelque chose 
d’essential à la matière produite et arrangée par la 
sagesse souveraine«97). Auch leblose Gegenstände 
können nach Leibniz also offenbar Organismen sein, 
oder besser: einen Organismus haben, insofern sie 
eine Ordnung aufweisen. Später wiederholt Leibniz 
diese Bestimmung: Ein »lebender Organismus« ist 
für ihn ein »göttlicherer Mechanismus« (als ein Ar-
tefakt), der sich bis in seine unendlich kleinen Teile 
erstreckt (»Et nihil aliud organismus viventium est 
quam divinior mechanismus in in nitum subtilitate 
procedens«).98 Das Wesen des Organismus besteht 
nach Leibniz demnach in der (durch Gott erzeugten) 
hierarchischen Ordnung der Teile eines Körpers. Im 
Unterschied zu den bloß ober ächlich geformten 
Körpern, wie den künstlichen Maschinen des Men-
schen, seien auch die kleinsten Teile des natürlichen 

Organismus wiederum gestaltete Maschinen.99 An 
anderer Stelle heißt es, dass die organischen Teile ei-
nes Organismus selbst wieder organisiert seien und 
also quasi als kleine Organismen verstanden wer-
den könnten (»corps organiques enveloppés les uns 
dans les autres«).100 Eine ähnliche Ansicht hat später 
G.L.L. Buffon: Er bezeichnet sowohl den Organis-
mus – zusammengesetzt aus organischen Molekülen 
– als auch eine Gemeinschaft von Organismen (z.B. 
einen Bienenstaat) als eine zusammengesetzte Ein-
heit (»assemblage«).101 Für Leibniz sind Organismen 
aber ausdrücklich Mechanismen, in denen alles nach 
natürlichen Gesetzen verläuft. Leibniz spezi ziert 
Organismen also nicht über besondere Lebenskräf-
te, sondern allein über ihre unendliche Komplexität 
und hierarchische Ordnung. Ausdrücklich setzt er 
sich von dem Postulat einer besonderen »plastischen 
Natur« der Organismen durch R. Cudworth und H. 
More ab (»je n’ay pas besoin de recourir avec M. 
Cudworth à certaines Natures Plastiques immateriel-
les«102). ›Organismus‹ ist für Leibniz daher kein Be-
griff mit metaphysischem Anspruch, sondern allein 
ein Konzept zur Bezeichnung komplexer natürlicher 
Körper103; ein mikrophysikalisches, nicht ein meta-
physisches Konzept104. Rätselhaft sei nicht die beson-
dere Formation von Organismen, sondern allein ihre 
Entstehung: »quant à la formation des plantes et des 
animaux, il n’y a rien qui tienne du miracle, excepté 
le commencement des ces choses. L’organisme des 
animaux est un mechanisme qui suppose une préfor-
mation divine: ce qui en suit, est purement naturel, et 
tout à fait mechanique«.105 

Die Ausdrücke ›Organismus‹ und ›Organisation‹ 
verwendet Leibniz als weitgehend äquivalent und 
tauscht sie in einigen Texten (z.B. den zwei Versi-
onen des Briefs an Arnauld) direkt gegeneinander 
aus.106 ›Organismus‹ ist daher für Leibniz nicht die 
Bezeichnung für einen einzelnen konkreten Natur-
körper oder der generische Name für einen Typ von 
Körpern, sondern eine abstrakte Ordnungsform der 
Materie: In diesem Sinne schreibt er, die Teile der 
Welt seien von einem Organismus erfüllt (»pleines 
d’organisme«107), und nicht von Organismen im Plu-
ral. – Weil sich Leibniz auch die Teile des Organismus 
als organisiert vorstellt, gibt es in seiner Konzeption 
keinen Tod des Organismus; der Tod stellt allein eine 
Au ösung des Organismus in seine Elementarorga-
nismen dar ( Tod). 

Über die Frage der Unterscheidung von Organi-
schem und Anorganischem entfaltet sich eine Kont-
roverse zwischen Leibniz und Stahl. Stahl argumen-
tiert dabei für eine Trennung der beiden Bereiche, 
insofern anorganische Körper nach seiner Meinung 



Organismus 786

aus Zufälligkeit entstehen, organische aber aus einer 
zweckgerichteten Notwendigkeit; Leibniz entwickelt 
dagegen sein Verständnis der organischen Körper aus 
mechanistischen Prinzipien und sieht sie selbst als 
komplexe Gefüge von Mechanismen.108

Grew: Organismus als Disposition zum Leben
Die frühen Verwendungen des Ausdrucks ›Organis-
mus‹ verlaufen nicht – ebenso wenig wie die Verwen-
dungen von ›Organisation‹ – parallel zur Kennzeich-
nung von etwas als ›Lebewesen‹: N. Grew versteht 
unter einem ›Organismus‹ 1701 eine »natürliche 
Struktur« einer Masse von Fasern, die nicht mit Le-
ben ausgestattet ist (»Endowed with Life«).109 Der or-
ganisierte Körper für sich lebt nach Grew noch nicht 
(»Body cannot be Vital«).110 Die besondere Disposi-
tion des Körpers macht lediglich den Eingriff eines 
Lebensprinzips (»Vital Principle«) möglich, die den 
»Organismus eines Körpers« zu einem Lebewesen 
formt und als Grund hinter den organischen Aktivi-
täten und Transformationen steht.111 Neben dem Or-
ganismus eines Körpers als Ganzem (»Organism of a 
Body«112) nennt Grew auch die gegliederten Organe 
dieses Körpers einen Organismus (z.B. »Organism 
of the Eye«113 oder »Organism of every part of the 
Brain«114). Bei Grew ist der Organismus also noch 
nicht die Entität, der eigentlich Leben zukommt, son-
dern nur die körperliche Seite der materiellen Ord-
nung eines Lebewesens. Zu einem Lebewesen wird 
diese körperliche Ordnung in der Konzeption Grews 
erst durch ein hinzutretendes »vitales Prinzip«. In 
dieser dualistischen Auffassung des Lebewesens ist 
Grew stark von den Cambridger Platonisten H. More 
und R. Cudworth beein usst ( Organisation).115

Vereinzelter Gebrauch im 18. Jahrhundert
Zu einem regelmäßig verwendeten Terminus entwi-
ckelt sich der Ausdruck ›Organismus‹ im gesamten 
18. Jahrhundert noch nicht. Er wird bis zur Jahrhun-
dertmitte nur sehr vereinzelt gebraucht, z.B. 1729 
von L. Bourguet und 1749 C. von Linné116, und steht 
meist für eine Ordnungsform der Materie, die für die 
Lebewesen kennzeichnend ist.

Im Werk des englischen Botanikers J. Evelyn er-
scheint das Wort ›Organismus‹ noch nicht in der ers-
ten Au age von 1664 seines Buchs ›Sylva‹ über Wald-
bäume, die lange Zeit als erster Nachweis des Wortes 
galt, sondern erst (im Plural) in der erweiterten vierten 
Au age aus dem Jahr 1706: »so astonishing and won-
derful is the Organisms, Parts and Functions of Plants 
and Trees, that some have […] attributed Animal Life 
to them, and that they were living creatures«117. Das 
Konzept des Organismus steht bei Evelyn im Kontext 

einer präformistischen Vorstellung von der Entwick-
lung der P anzen: Das Wort bezeichnet eine spezi-

sche Ordnung (»perfect order«), die in den Samen 
(»grains«) enthalten ist und aus der ein Baum hervor-
geht (»brings forth«).118 Insgesamt hält der für die Ent-
wicklungsbiologie zentrale Streit des 18. Jahrhunderts 
über die Bildung der organischen Formen durch bloße 
Entfaltung eines im Keim bereits Angelegten (Prä-
formation) oder durch sukzessive tatsächliche Neu-
bildung von Strukturen (Epigenese) ( Entwicklung) 
auch Implikationen für den Organismusbegriff. Denn 
in der Präformationsvorstellung wird die Einheit des 
Organismus betont, in der Epigenese dagegen wird er 
eher als eine Summe von Merkmalen entworfen, als 
ein Eigenschaftsaggregat ( Form).119

Im 18. Jahrhundert bildet sich der Organismus-
begriff im Zuge der Ausdifferenzierung der Natur-
wissenschaften und der Emanzipation einer Wissen-
schaft des Lebendigen, die sich seit Ende des Jahr-
hunderts ›Biologie‹ nennt. Ein wichtiger Faktor im 
Verständnis der Lebewesen als Organismen sind die 
Fortschritte der Mikroskopiertechnik, die den hoch-
strukturierten Feinbau der Lebewesen offenbaren. 
Mit den mikroskopisch gewonnenen Erkenntnissen 
zur inneren Differenzierung der Organismen ergibt 
sich die besondere Bestimmungsaufgabe, einen or-
ganischen Körper als eine Einheit zu sehen, die doch 
aus vielen, gegeneinander beweglichen und aufein-
ander funktional bezogenen Teilen besteht. Das Wort 
›Organismus‹ löst dabei die ältere Terminologie von 
Maschine und Mechanismus ab. Im 17. Jahrhundert 
sind diese Konzepte noch nicht einander entgegen-
gesetzt, sondern methodisch aufeinander bezogen: 
Die mechanischen Wirkungen der Teile erklären die 
Phänomene des Lebens eines Organismus. Die Vor-
stellungen Descartes  und LaMettries, aber auch von 
Leibniz zielen auf eine einheitliche Wissenschaft 
des Mechanischen, die Belebtes und Unbelebtes 
gleichermaßen umfasst. Die methodische Differen-
zierung dieser zwei Bereiche vollzieht sich erst im 
Laufe des 18. Jahrhunderts. 

Mit der Kennzeichnung der Lebewesen als ›Or-
ganismen‹ ergibt sich auch die Notwendigkeit, die 
nicht-lebendigen Körper der Natur terminologisch 
neu zu benennen. Als Gegenbegriff zum Konzept der 
organisierten Wesen etabliert sich im Französischen 
die Rede von den rohen Körpern (»corps bruts«). So 
unterscheidet G.L.L. Buffon 1749 klar zwischen ei-
ner organisierten Materie (»matière organisée«) auf 
der einen Seite – dieser entspricht in der Termino-
logie Buffons die lebende Materie (»matière vivan-
te«)120 – und der rohen Materie (»matière brute«) (der 
Mineralien) auf der anderen Seite, die ohne Organi-
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sation (»sans organisation«) bestehe ( Organisation: 
Tab. 213).121 In analoger Weise differenziert C. de 
Bonnet 1764 zwischen den rohen oder unorganisier-
ten Wesen (»êtres bruts ou in-organisés«) und den 
organisierten Wesen (»êtres organisés«).122 Letztere 
teilt er weiter in die drei Gruppen der unbeseelten, 
beseelten und vernünftigen, entsprechend den drei 
»Reichen« von P anzen, Tieren und Menschen. 

Französische Biologen des 19. Jahrhunderts, so 
z.B. J.B. de Lamarck schließen sich dieser Termino-
logie an. Die Bezeichnungen für Lebendiges haben 
sich damit insgesamt verschoben, weil das Adjektiv 
›brutus‹ (lat. »schwer(fällig), stumpfsinnig«) seit der 
Antike primär auf die Tiere im Gegensatz zu den 
Menschen bezogen wird ( Tier).123 Im Französischen 
ist ›brut‹ in der Verbindung mit Tieren seit dem 13. 
Jahrhundert belegt. Descartes bezeichnet die Tiere 
wiederholt als ›brutum‹ – wohl auch, um ihnen den 
Titel des Beseelten, des animal, nicht zuzugestehen. 
Vom 17. bis zum 18. Jahrhundert, von Descartes zu 
Buffon, erfolgt also eine Verschiebung des Rohen 
von den Tieren und P anzen zum Leblosen, und da-
mit eine Ausgliederung des Rohen und Stumpfsinni-
gen aus dem Bereich des Lebendigen.

Der erste Nachweis im Deutschen für das Wort 
›Organismus‹ stammt aus dem Jahr 1739 und er-
folgt damit ein halbes Jahrhundert später als die ers-
te Verwendung im Lateinischen, Französischen und 
Englischen (»Wird doch auch der Organismus vom 
Menschen an bis aufs verächtlichste und kleinste Ge-
würme, und von den Zoophytis bis auf die geringsten 
P antzen immer einfacher«).124 Als ein Grund für die 
späte Einführung im Deutschen kann der starke Ein-

uss der Wolffschen Philosophie in der ersten Hälfte 
des 18. Jahrhunderts und die Ablehnung der Stahl-
schen Organismuskonzeption durch Wolff gesehen 
werden. In dem noch unter starkem Ein uss der Phi-
losophie Christian Wolffs geschriebenen Wörterbuch 
von J.H. Zedler wird ein Organismus de niert als 
»die Einrichtung der Theile eines organischen Cör-
pers« (vgl. Tab. 216).125 Jeder Organismus sei auch 
ein Mechanismus, weil dieser im Allgemeinen die 
Einrichtung der Teile eines beliebigen Körpers (also 
auch eines nicht-organischen) betreffe. Organismen 
sind nach dem Zedler also besondere Formen von 
Mechanismen; unterschieden wird (im Anschluss 
an L. Bourguets »mécanisme organique«126) ein 
organischer Mechanismus (»Organicus Mechanis-
mus«) von einem nicht-organischen Mechanismus 
(»Non-Organicus Mechanismus«). Damit wird das 
cartesianische Programm der Erklärung organischer 
Funktionen mittels mechanischer Modelle betont. 
Wortgeschichtlich ist für das Deutsche entweder eine 

Entlehnung aus dem Französischen oder eine direkte 
Übernahme aus dem Lateinischen denkbar (z.B. von 
Leibniz oder Stahl).127 Mit der Aufgabe des Latei-
nischen als Sprache der Gelehrten in der Mitte des 
18. Jahrhunderts entstand für das Deutsche und für 
das Französische etwa gleichzeitig die Aufgabe, eine 
Entsprechung für das lateinische ›corpus organicum‹ 
bzw. ›organismus‹ zu nden.

Organisation und Lebendigkeit
Verbreitet ist nach Leibniz die Auffassung von Mate-
rie als immer schon in sich organisiert. Diese Auffas-
sung ndet ihren Ausdruck in den Darstellungen L. 
Bourguets aus dem Jahr 1729, in der er insbesondere 
regelmäßig geformte Kristalle als organisierte Kör-
per beschreibt. ›Organisation‹ ist hier ein Konzept, 
das die gesamte Natur charakterisiert und damit nicht 
im Sinne einer scharfen Abgrenzung von belebter 
und lebloser Materie fungieren kann. Nicht nur die 
Lebewesen, sondern selbst ihre Teile ebenso wie alle 
anderen Naturkörper sind nach Bourguet organisiert: 
»tout est organisé dans la matiere«.128 Auch die Seele 
ist für Bourguet organisiert; sie bildet außerdem den 
zentralen Bezugspunkt aller Lebensprozesse: Nur 
durch ihren Bezug zur Seele würden die Lebenspro-
zesse zu einer Einheit, ebenso wie eine Armee nur 
durch die Befehle eines Generals erst zu einer Einheit 
würde.129 Obwohl ›Organisation‹ bei Bourguet also 
ein universales Prinzip ist, erscheint die Organisation 
der Lebewesen doch nicht als eine Selbstorganisa-
tion, sondern als eine Fremdorganisation, die ihren 
Ursprung nicht in der körperlichen Ordnung selbst, 
sondern in der Seele hat.

In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts ändert 
sich die wissenschaftliche Beschäftigung mit den 
Lebewesen grundlegend. Diese Änderung betrifft an 
zentraler Stelle die Konzipierung von Lebewesen als 
organisierte und dynamische Systeme. Nicht mehr 
die beschreibenden Disziplinen der Biologie, etwa 
die Morphologie, Anatomie oder Systematik, sondern 
physiologische Untersuchungen, die Organismen als 
besondere kausale Systeme konzipieren, rücken in 
den Mittelpunkt der Beschäftigung mit den Lebewe-
sen. Organismen werden nicht mehr verstanden als 
Ergebnis einer Formung von außen, durch Gott, eine 
immaterielle Seele oder eine Lebenskraft, sondern 
vielmehr als Körper, deren Eigenschaften aus einer 
internen Dynamik bedingt sind und sich auch daraus 
erklären lassen. Für diese interne Dynamik wird es 
üblich, die Bezeichnung ›Organisation‹ zu verwen-
den. Auf eine knappe Formel gebracht, kann man da-
her sagen: Das Konzept der Organisation tritt an die 
Stelle der Seele als dem zentralen Lebensprinzip.
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»[Es besteht eine Analogie von Lebewesen und gelungener 
Rede, insofern diese wie jene] eine Mitte hat und Enden, 
die gegen einander [ ] und gegen das Ganze [ ] 
in einem schicklichen Verhältnis [ ] gearbeitet 
sind« (Platon, Phaidros 264c).

»Man hat aber anzunehmen, daß das Lebewesen gleich-
sam wie eine recht gut regierte Stadt eingerichtet ist. Denn 
auf der einen Seite bedarf man, wenn in der Stadt einmal 
die Ordnung hergestellt ist, in keiner Weise (mehr) eines 
besonderen Alleinherrschers, der bei jedem einzelnen Ge-
schehnis zugegen sein muß, sondern jeder einzelne (Bür-
ger) erfüllt seine Aufgaben, wie es angeordnet worden ist 
[…]; auf der anderen Seite geschieht in den Lebewesen 
genau dasselbe durch die Natur« (Aristoteles, De motu 
animalium 703a-b).

»[Ein lebender Körper ist] zusammengesetzt aus bestimm-
ten Teilen, die einander in einem festen Verhältnis zuge-
ordnet sind und ihre Funktionen [opera] in wechselseiti-
gem Austausch und in Beziehung auf das Ganze [mutuo 
communicantibus et ad totum] ausüben« (Marsilius von 
Padua 1324, 29; I, 1, §3).

»[Le corps] est un, & en quelques façon indivisible, à rai-
son de la disposition de ses organes, qui se raportent tel-
lement tous l’un à l’autre, que lors que quelcun d’eux est 
osté, cela rend tout le corps defectueux« (Descartes 1649, 
351).

»Un corps organisé contient une in nité de parties qui dé-
pendent mutuellement les unes des autres part rapport à des 

ns particulieres, & qui doivent être toutes actuellement 
formées pour pouvoir jouer toutes ensemble« (Malebran-
che 1674-75, II, 57 (II, 6, 4).

»[U]nder one Skin there should be such in nite variaty 
of Parts, variously mingled, […] that they do all Friendly 
conspire, all help and assist mutually one the other, all 
concur in one general End and Design, the good and pre-
servation of the whole« (Ray 1691, 216).

»Erat corpus Organicum ex diversis planè partibus compo-
situm [...] & sic harum partium actiones ab invicem depen-
dent« (Boerhaave 1727, 3).

»Organismus, ist nichts anderes, als die Einrichtung der The-
ile eines organischen Cörpers. Er ist wenig oder gar nicht 
von dem Mechanismo unterschieden« (Zedler 1740, 1868).

»[Dans un corps vivant] toutes [les parties ] concourent à 
former un corps assez solide, et chacune cependant a son 
action particulière à part […] lorsqu’elles conspireront tou-
tes à se serrer, à s’embrasser mutuellement et dans l’ordre 
et les proportions requises, elles composeront un tout […]; 
les organes du corps sont liés les uns avec les autres; ils ont 
chacun leur district et leur action« (Bordeu 1751, I, 187).

»Les corps animés étant une espece de cercle dont chaque 
partie peut être regardée comme le commencement, ou être 
prise pour la n, ces parties se répondent, & elles tiennent 
toutes les unes aux autres« (Tarin 1754, 1046).

»Zu einem Körper [...], der an sich und seiner innern Mög-
lichkeit 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).

»Un être vivant est un corps naturel, organisé, composé de 
diverses sortes de parties qui agissent et réagissent les unes 
sur les autres, sont tenues plus ou moins en mouvement, 
soit par les suites même de leur action réciproque, soit par 
une  cause extérieur« (Lamarck 1797, 249f.).

»Toutes ses [d.i. des Organismus] parties ont une action 
réciproque les uns sur les autres, et concourent à un but 
commun, qui est l’entretien de la vie« (Cuvier 1798, 5).

»Organismus ist ein bestehender Kreis von Wechselwir-
kungen« (Wagner 1803, 472).

»Ein Organismus ist ein in sich geschloßnes Ganzes man-
nichfaltiger, einander gegenseitig bestimmender Bildun-
gen und Thätigkeiten, welches in jedem seiner einzelnen 
Theile den Charakter des Ganzen in sich trägt, und bey ste-
tem Wechsel der Erscheinungen seinen eigenthümlichen 
Charakter continuirlich behauptet« (Burdach 1810, 67).

»Ein individualer, totaler, in sich geschlossener, durch sich 
selbst erregter und bewegter Körper, heißt Organismus« 
(Oken 1810, 10).

»Den Inbegriff einer gewissen Anzahl zusammengesetz-
ter, mit einander verknüpfter, gegenseitig auf einander 
wirkender, und durch ihr gemeinsames Wirken einander 
thätig und wirksam erhaltender Apparate, welche gerade 
durch ihre gegenseitige harmonische Zusammenwirkung 
einem allgemeinen großen Zweck, nämlich der Erhaltung 
des Ganzen, entgegenstreben, bezeichnet die Naturkunde 
durch die Benennung Organismus« (Lucae 1816, 1).

»Jedes lebendige Wesen, inwiefern es aus sich selbst Mit-
tel seiner verschiedenen auszuübenden Wirkungen, d.i. 
Werkzeuge, Organe, erschafft, heißt Organismus« (Carus 
1823, 87).

»Die organischen Körper unterscheiden sich nicht bloss 
von den unorganischen durch die Art ihrer Zusammenset-
zung aus Elementen, sondern die beständige Thätigkeit, 
welche in der lebenden organischen Materie wirkt, schafft 
auch in den Gesetzen eines vernünftigen Plans mit Zweck-
mäßigkeit, indem die Theile zum Zwecke eines Ganzen 
angeordnet werden, und dies ist gerade, was den Orga-
nismus auszeichnet. […] Im Organismus ist also eine die 
Zusammensetzung aus ungleichen Gliedern beherrschende 
Einheit des Ganzen« (Müller 1834, 18f.).

»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« (Whewell 1840/47, II, 619).
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»Organismus ist für uns nichts Anderes, als eine bestimm-
te, einem Naturzweck entsprechende, Richtung und Com-
bination rein mechanischer Processe« (Lotze 1842, 161).

»[E]in lebendiger Organismus, das heisst ein bestimmt 
angeordnetes System von körperlichen Theilen, in denen 
durch ein in regelmässiger Periodicität sich selbst erhal-
tendes Spiel von Kräften ein beständiger Ab uss verän-
derlicher Zustände bedingt wird […, ein] Complex in 
lebendiger Wechselwirkung begriffener Kräfte [...] und 
eine Verbindung auf einander wirkender Organe, die zu 
ihrer Erhaltung sich gegenseitig Zweck und Mittel sind« 
(Schleiden 1842/49, 141).

»Jeder Organismus ist ein Kreis, in welchem die einzelnen 
Glieder sich wechselseitig bedingen, voraussetzen und er-
läutern« (Schiff 1858-59, 4).

»[L]’organisme vivant est une association de cellules ou 
d’éléments plus ou moins modi és et groupés en tissus, or-
ganes, appareils ou systèmes. C’est donc un vast mécanis-
me qui résulte de l’assemblage de mécanisme secondaires« 
(Bernard 1878, 357).

»Der Begriff des Organismus ist ein wesentlich teleologi-
scher, auf den Begriff des Zwecks und der Zweckmäßig-
keit gebauter, ohne den Gedanken des Zwecks unfaßbarer 
und undenkbarer Begriff« (Liebmann 1899, 236).

»An organism is a complex, de nitely coördinated and 
therefore individualized system of activities, which are 
primarily directed to obtaining and assimilating substances 
from an environment, to producing other similar systems, 
known as offspring, and to protecting the system itself and 
usually also its offspring from disturbances emanating 
from the environment« (Wheeler 1911, 308).

»Lebewesen, ein individualisiertes Naturwesen, welches 
die Erscheinungen des Lebens zeigt, vor allem Stoffwech-
sel (Ernährung, Wachstum) und Fortp anzung« (Schmidt 
1912, 370).

»Ein Organismus ist [...] eine Einheit; die Selbsttätigkeit    
bei den Teilen, bei den Wirksamkeiten oder bei den Mani-
festationen der Einzeleigenschaften kann nur relativ sein: 
Alles ist koordiniert, d.h. zusammengeordnet zu einem 
Ganzen, welches ein gewisses Einheitsgepräge besitzt« 
(Johannsen 1926, 336).

»Der Organismus bedeutet ein System, in welchem die Ele-
mente und Vorgänge in einer bestimmten Weise geordnet 
sind, und in welchem letzten Endes jeder Einzelteil, jedes 
Einzelgeschehnis von allen anderen Teilen, allen anderen 
Geschehnissen abhängt« (von Bertalanffy 1937, 12).

»The living organism may be de ned, though somewhat 
incompletely, as a physiochemical mechanism that is self-
regulating and self-perpetuating, and is in process of equi-
libration with its environment« (Allee et al. 1949, 1).

»A living organism may be described as a compact physi-
cal system of mechanically connected parts whose states

and activities are related by an integrated set of directive  
correlations which, over and above any proximate focal 
condition, have the continued existence of the system as an 
ultimate focal condition« (Sommerhoff 1950, 195).

»Ein Organismus ist ein abgeschlossenes, charakteristisch 
geformtes, wachstums- und vermehrungsfähiges Gebilde, 
aufgebaut aus ›organischen‹ und ›anorganischen‹ Stoffen, 
begabt mit den Eigenschaften der Irritabilität, der Selbster-
haltung und des Stoffwechsels« (Bethe 1952, 1).

»Jeder O. ist ein zur Selbstreproduktion fähiges indivi-
duelles System, das die Eigenschaften des Stoffwechsels, 
der Regeneration, des Wachstums, der Entwicklung, der 
Vermehrung und der Reizbarkeit besitzt« (ABC Biologie 
1967, 604).

»The organism is a physically discrete machine, usually 
walled off from other such machines. It has an internal or-
ganization, often of staggering complexity, and it displays 
to a high degree the quality […] of being suf ciently hete-
rogenous in form to be rendered non-functional if cut in 
half« (Dawkins 1982, 250).

»We designate something as an organism, not because it is n 
steps up on the ladder of life, but because it is a consolidated 
unit of design, the focal point where lines of adaptation con-
verge. It is where history has conspired to make between-
unit selection ef cacious and within-unit selection impotent. 
There may be a few active infra-organismal agents, relics of 
the old order or renegades within the new, but these seem to 
be remarkably rare. There may also be some supraorganis-
mal cooperation between organisms, but it is haphazard; you 
cannot pick a level above the organism and expect to see all 
cooperation and no con ict« (Queller 1997, 187).

»[A]n organism is: 
a. a living agent [..., i.e.] a physically bounded locus of 
causation
b. that belongs to a reproductive lineage, some of whose 
members have the potential to possess an intergenerational 
life cycle, and
c. which has minimal functional autonomy [... i.e.:]
Organisms are to some extent free from what lies beyond their 
boundary, and organisms have a life of their own, they exer-
cise control over themselves« (Wilson 2005, 59; 50; 63).

»Organismen sind vergleichsweise stabile dynamische 
Systeme, die aus Materie- und aus Form-Teilen bestehen, 
deren Interaktion Selbsterhaltung ermöglicht und eine 
Voraussetzung für sie ist. Organismen sind ferner ›offene 
Systeme, die kontinuierlich mit ihrer Umwelt in Wechsel-
beziehung stehen‹ [Campbell 1997, 10], was üblicherweise 
so verstanden wird, daß sie Energie und Materie mit ihrer 
Umwelt austauschen. Organismen zeichnen sich schließ-
lich dadurch aus, daß sie sich bei bestimmten außerge-
wöhnlichen Situationen, wie z.B. bei bestimmten Verlet-
zungen, selbst reparieren können oder daß sie bei normalen 
Störungen angemessen (z.B. ausgleichend) reagieren kön-
nen« (Buddensiek 2006, 30).

Tab. 216. De nitionen und Umschreibungen des Organismusbegriffs und verwandter Begriffe.
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Mitte des 18. Jahrhunderts vollzieht sich die in die-
sem Zusammenhang wichtige begrif iche Verschie-
bung mit dem Ergebnis, dass der Organisationsbegriff 
zunehmend dazu verwendet wird, eine innere Dyna-
mik eines Körpers zu beschreiben. In dem Maße, in 
dem sich diese Entwicklung vollzieht, geht die An-
wendung des Ausdrucks auf den Bereich der anor-
ganischen Natur verloren, und es etabliert sich die 
terminologische Unterscheidung zwischen dem Be-
reich des Anorganischen und des Organischen. Buf-
fon rechnet 1749 zu seiner Kategorie der rohen Ma-
terie – entgegen der älteren Terminologie Bourguets 
– auch die Mineralien.130 ›Organisation‹ selbst stellt 
für Buffon primär keine Struktur dar, sondern viel-
mehr einen Prozess, nämlich den Prozess, bei dem 
die äußeren organischen Moleküle gemäß einer in-
neren Form (»moule intérieur«) assimiliert werden. 
Im Prinzip sind die begrif ichen Verhältnisse in den 
Schriften C. de Bonnets ähnlich, wenn auch ›Organi-
sation‹ hier ein graduierbares Phänomen bezeichnet, 
das in der Stufenleiter der Wesen eine zunehmende 
Perfektion erfährt ( Fortschritt), mit gewissen struk-
turierten Steinen (»les pierres feuilletées« und » b-
reuses«131), die eine »apparente« Organisation auf-
weisen, als Zwischenstufe zwischen dem Toten und 
dem Lebenden ( Organisation).

Kodi ziert wird die Gegenüberstellung von orga-
nischen und anorganischen Körpern bei dem großen 
Taxonomen des 18. Jahrhunderts, bei C. von Linné. 
Bekanntlich nimmt Linné bis zur Mitte des 18. Jahr-
hunderts eine Dreiteilung der Gegenstände der Natur 
in Steine, P anzen und Tiere vor. Das allen drei die-
ser »Reiche« gemeinsame Merkmal ist nach Linné 
das Wachstum. In der zehnten Au age seines Haupt-
werks, der ›Systema naturae‹ von 1758, führt Linné 
dagegen eine Zweiteilung in belebte und unbelebte 
Naturkörper ein und unterscheidet beide nach der 
Alternative ›zusammengesetzt‹ (»congesta«) versus 
›organisiert‹ (»organisata«).132 An anderer Stelle hebt 
Linné ausdrücklich hervor, Steine seien keine orga-
nischen Körper (»Lapides organica non esse corpora, 
uti Plantae & Animalia«).133 Im Laufe der zweiten 
Hälfte des 18. Jahrhunderts bildet sich die Auffas-
sung heraus, die Organisation stelle das für Lebewe-
sen charakteristische Merkmal dar; ›Organisation‹ 
und ›Lebendigkeit‹ können dabei fast zu Synonymen 
werden ( Organisation: Tab. 213). Im 19. Jahrhun-
dert stellt die Unterscheidung zwischen den (orga-
nisierten) Wesen und den (unorganisierten) Dingen 
dann eine gut etablierte Gegenüberstellung dar.134

Organismus und Wechselseitigkeit
Als das zentrale Moment, das Organismen als eine 

Einheit mit einem speziellen ontologischen und me-
thodologischen Status kennzeichnet, gilt seit Mitte 
des 18. Jahrhunderts die Wechselseitigkeit. Auch 
bereits vor dieser Zeit wird eine Verbindung zwi-
schen der Wechselseitigkeit von Prozessen und der 
Lebendigkeit eines Systems gezogen; diese Verbin-
dung gewinnt aber noch keine zentrale Bedeutung. 
Bezeichnend ist, dass Lebewesen in der Antike und in 
der Frühen Neuzeit zwar als eine klar umgrenzte se-
parate Kategorie erkannt werden, dieser Sonderstatus 
aber an ihre besonderen Aktivitäten wie Ernährung, 
Fortp anzung, Bewegung und Sinneswahrnehmung 
geknüpft und aus dem Vorhandensein einer »Seele« 
erklärt wird, nicht aber aus ihrer inneren Organisa-
tion, der Interaktion ihrer Teile. Wie das Verhältnis 
zwischen der Seele und der Organisation des Kör-
pers zu denken ist, bleibt bei Aristoteles weitgehend 
offen.

Im Vergleich von Lebewesen mit Gesellschaften 
erscheint zwar seit der Antike die Vorstellung einer 
Wechselseitigkeit als Aufbau- und Einheitsprinzip 
dieser Gefüge (aufgrund der Verhältnisse der Ar-
beitsteilung; Organisation), die Interdependenz der 
Teile gewinnt aber nicht den Status eines zentralen 
Bestandteils der De nition von Lebewesen. Nicht 
die interne Organisation, sondern der Besitz der See-
le (und das heißt der Besitz bestimmter komplexer 
Vermögen) macht Lebewesen zu dem, was sie sind.

Wenn die interne Organisation von Lebewesen bis 
in die Frühe Neuzeit thematisch ist, dann meist als 
ein Modell für die menschliche Gesellschaft oder 
den Kosmos. Ein Beispiel dieses Denkens ndet sich 
1469 bei M. Ficino: »Die Teile dieser Welt hängen, 
wie die Gliedmaßen eines Lebewesens, alle von ei-
nem Urheber ab und stehen durch die Gemeinschaft 
ihrer Natur in Zusammenhang. Wie also in uns das 
Gehirn, die Lunge, das Herz, die Leber und die üb-
rigen Körperteile voneinander etwas empfangen (»a 
se invicem trahunt aliquid«), sich gegenseitig fördern 
(»seque mutuo iuvant«) und untereinander in Mitlei-
denschaft stehen, so hängen die Teile dieses großen 
Lebewesens, d.h. alle Weltkörper in ihrer Gesamt-
heit, untereinander zusammen und teilen einander ihr 
Wesen mit«.135

Es bildet ein zentrales Projekt des mechanistischen 
Denkens, das sich im frühen 17. Jahrhundert etab-
liert, die Vermögen von Lebewesen mittels mecha-
nischer Gesetze und durch Reduktion auf elementare 
Bewegungsmuster ihrer Teile zu erklären. Ziel war 
es also, die Seele als ein unerklärtes und nicht in das 
mechanistische Programm integrierbares Prinzip 
durch Konzepte wie Komposition, Struktur oder Or-
ganisation zu ersetzen.
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In Ansätzen zeigt sich diese Strategie bereits in der 
ersten Hälfte des 17. Jahrhunderts bei Descartes und 
Digby (s.o.), später bei N. Malebranche (vgl. Tab. 
216). Einer der ersten Physiologen, der eine explizi-
te De nition des Organismus auf der Grundlage des 
Konzepts der Wechselseitigkeit gibt, ist zu Beginn 
des 18. Jahrhunderts H. Boerhaave aus Leiden. In den 
›Institutiones medicae‹, die in erster Au age 1708 
erscheinen und das ein ussreichste Lehrbuch der 
Physiologie in der ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts 
darstellen, analysiert Boerhaave einen organischen 
Körper auf der Grundlage der Beziehung seiner Teile 
zueinander. Zur Charakterisierung dieser Beziehung 
gebraucht er die Konzepte der kausalen Wechselsei-
tigkeit und Kreisläu gkeit. Alle Teile eines lebendi-
gen Körpers hingen auf eine solche Weise miteinan-
der zusammen, dass zwischen ihnen eine Wechselsei-
tigkeit von Ursache und Wirkung besteht, so als ob 
sie in einem Kreislauf gingen (1708: »Illa autem ipsa 
dum tractantur ita cohærent, ut, circulo quasi, mutu-
as causæ vices & effectuum gerant«136; 1727: »Ve-
rum omnia illa ita cohaerent inter se, […] ut, quasi 
in orbem eundo, mutuas causae & effectuum vices 
agant«137). In einer kleineren Schrift von 1715 beur-
teilt Boerhaave die wechselseitige Beziehung zwi-
schen den Teilen als ein bestimmtes Gesetz (»cadet 
continuô illa actio, quam per illa omnia in unum opus 
conspirantia lege nunc certâ ef cit«).138 Und in einem 
anderen einführenden Text, der ›Historia plantarum‹ 
von 1727 betrachtet Boerhaave die Komposition aus 
verschiedenen Teilen als ein Charakteristikum orga-
nischer Körper, zu denen er die P anzen und Tiere 
rechnet (»Erat corpus Organicum ex diversis planè 
partibus compositum«).139 Richtungsweisend für alles 
Spätere – besonders im Hinblick auf den Organis-
musbegriff Kants – ist Boerhaaves Bestimmung eines 
organisierten Körpers als gegliederte Einheit, deren 
Teile Prozesse vollführen, die wechselseitig vonein-
ander abhängen (»harum partium actiones ab invicem 
dependent«).140 Insbesondere P anzen de niert Boer-
haave ganz im Sinne des späteren Kant als organische 
Körper (»Planta ergo est corpus Organicum, alteri 
cuidam corpori cohærens per aliquam partem sui, per 
quam partem (cui inhæret) Nutrimenti, Incrementi & 
Vitæ materiam capit & trahit«141). Die Bestimmung 
von P anzen und Tieren als organische Körper aus 
wechselseitig voneinander abhängigen Teilen steht 
am Anfang von Boerhaaves einführenden Lehrbü-
chern der Physiologie und Botanik – er ist sich ihres 
basalen Charakters für die Erkenntnis von Lebewe-
sen und für die Vereinheitlichung von Zoologie und 
Botanik in einer allgemeinen naturwissenschaftlichen 
Lehre des Lebens also offensichtlich bewusst.

Die besondere Einheit eines Organismus aus he-
terogenen und z.T. selbständigen Teilen wird im 18. 
Jahrhundert wiederholt mit dem Bild des Bienenstaats 
veranschaulicht. Dieses Bild, das B. de Mandeville 
bereits zu Beginn des Jahrhunderts zur Erläuterung 
der Einheit der menschlichen Gesellschaft verwen-
det142, setzt T. Bordeu 1751 zur Bestimmung seines 
Organismusbegriffs ein: Wie ein Bienenschwarm 
bestehe auch ein Organismus aus z.T. selbständigen 
Gliedern, die wechselseitig aufeinander bezogen sind 
und einen de nierten Ort im Ganzen haben (vgl. Tab. 
216).143 Auf diese Weise wird der Organismus als 
gegliedertes System interpretiert, dessen Leistungen 
aus der Interaktion der Teile und nicht durch das Ein-
greifen einer immateriellen Seele erklärlich werden. 
Gleichzeitig enthält diese Beschreibung aber eine 
Distanzierung vom Organismus als bloßes mechani-
sches Aggregat. Bezeichnenderweise wird der Aus-
druck ›Organismus‹ von vielen Autoren bis ins frühe 
19. Jahrhundert weitgehend synonym mit ›Organisa-
tion‹ verwendet (Barthez 1806: »la conservation de 
la vie est attachée aux sympathies des organes; ainsi 
qu’à l’organisme de leurs fonctions«144).

Zur Erläuterung der Wechselseitigkeit der Teile in 
einem Organismus wird auch immer wieder das Bild 
des Kreises (oder genauer: des kausalen Kreislaufs) 
herangezogen. Der Anatom P. Tarin schreibt 1754 
in einem Beitrag zur ›Encylopédie‹, die lebendigen 
Körper bildeten eine Art von Kreis, in dem jeder Teil 
zugleich als Anfang und als Ende betrachtet werden 
könnte, weil die Teile wechselseitig voneinander 
abhingen (vgl. Tab. 216).145 D. Diderot bestimmt 
ein Tier und eine P anze in diesem Sinne als die 
Koordination von materiellen Teilen und Kräften 
(»Qu’est-ce qu’une plante? Qu’est-ce qu’un animal? 
une coordination de molécules in niment actives, un 
enchaînement de petites forces, que tout concourt 
à séparer«146). Ein solches kausales Modell der In-
teraktion von Teilen setzt er an die Stelle der Seele 
(»L’organisation et la vie, voilà l’âme«147). Die Seele 
stellt für Diderot damit nichts als das einheitliche Zu-
sammenwirken der Organe dar (»L’animal est un tout 
un, et c’est peut-être cette unité qui constitue l’âme, 
le soi, la conscience à l’aide de la mémoire«).148 In 
mancherlei Variationen erscheinen Formulierungen 
zur kausalen Zyklizität und Reziprozität der Teile 
in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts. Voltaire 
bringt es 1766 auf die grif ge Formulierung, alles in 
meinem Körper sei Mittel und Ziel (»Tout est moyen 
et ns dans mon corps«).149

Auch im Englischen nden sich in den 1760er Jah-
ren Bestimmungen, die die Wechselseitigkeit der Tei-
le in einem Organismus betonen und ihn de nieren 
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als eine geordnete Ansammlung von Teilen, die sich 
zu einer Einheit fügen (»assemblage of parts exquisi-
tely nished and wonderfully combined, so as to con-
stitute a complete whole«).150 Die Einheit des Ganzen 
ergebe sich aus der wechselseitigen Wirkung und Ab-
hängkeit der Teile voneinander, so J. Bruckner 1768 
(»None of them exist independent of the rest, but they 
have all an intimate connection with each other, and 
preserve themselves in perpetual motion by maintai-
ning their due ballance, and reciprocal action«).151

Kant: Organismen als »organisirte Wesen«
Eine entscheidende Synthese und naturphilosophi-
sche Einbettung nden diese Ansätze zur Bestim-
mung des Organismusbegriffs in der 1790 erschie-
nen ›Kritik der teleologischen Urteilskraft‹ I. Kants. 
Kants Denken zur Konstitution von Lebewesen ist 
offenbar insbesondere durch Boerhaaves mecha-
nistische Konzeption der Lebensprozesse geprägt. 
Denn die Lehren Boerhaaves waren durch zwei sei-
ner Schüler, M.E. Boretius und J.C. Bohlius, in Kö-
nigsberg zu Zeiten Kants sehr präsent: Anhand von 
Boerhaaves Lehrbuch der Physiologie unterrichten 
Boretius vom Sommer 1724 bis zum Sommer 1738 
und Bohlius vom Sommer 1741 bis zum Winter 1785 
Medizin in Königsberg.152 Kant war mit Bohlius auch 
persönlich bekannt: So widmet er ihm sein allererstes 
Buch über die ›Gedanken von der wahren Schätzung 
der lebendigen Kräfte‹ von 1746.

Den Terminus ›Organismus‹ gebraucht Kant erst 
in seinen nicht zu Lebzeiten veröffentlichten Manu-
skripten.153 Das Wort erscheint bei Kant in doppelter 
Bedeutung: Zunächst, nahe an der überlieferten Be-
deutung, als abstrakter Ordnungsbegriff für das Netz-
werk (»nexus«) der Verbindung aller Wesen; daneben 
bezieht Kant den Begriff aber auch auf einzelne Kör-
per, auf Individuen; der Ausdruck erscheint bei ihm 
im Zusammenhang seiner Bewusstseins- und Sub-
jektsphilosophie.154 Auch in seinen Nachlassschriften 
verwendet Kant das Wort aber selten. Seit der ›Kritik 
der Urteilskraft‹, sind bei Kant andere Ausdrücke 
verbreitet, so insbesondere die Formulierungen or-
ganische Körper155, organische Naturwesen156, orga-
nisierte Körper157, organisierte Dinge158, organisier-
te Produkte159, organisierte Geschöpfe160 oder – und 
dies ist der geläu gste Ausdruck bei Kant – organi-
sierte Wesen161. Diese Ausdrücke sind im Anschluss 
an die wissenschaftliche Diktion der Zeit gebildet, 
insbesondere bei den französischen Naturforschern, 
etwa bei Bonnet, ist vielfach von den »corps« oder 
»êtres organisés« die Rede.

Trotz seines Festhaltens am mechanistischen Er-
klärungsprogramm, dem zufolge Naturwissenschaft 

im Nachweis mechanischer Gesetze besteht, und 
trotz seines Verständnisses von P anzen und Tieren 
als »Naturzwecke«, also Naturgegenstände, konzi-
piert Kant die organisierten Wesen der Natur nicht 
als bloße Mechanismen, sondern als natürliche Ein-
heiten, deren Erkenntnis besondere epistemische 
Begriffe und Vermögen, nämlich den Zweckbegriff 
und die re ektierende Urteilskraft, voraussetzen. Im 
Unterschied zum cartesianischen Ansatz und den 
materialistisch orientierten Auffassungen der franzö-
sischen Aufklärungsphilosophie stellt Kant also die 
Prinzipien der Erkenntnis des Organismus denen des 
Mechanismus ausdrücklich entgegen. Eigentliche 
Erklärungen bleiben auch bei Kant auf das Aufzeigen 
mechanischer Verursachungen festgelegt. Angesichts 
von organisierten Wesen sind diese Erklärungen nach 
Kant aber nicht ausreichend, weil in der mechanisti-
schen Einstellung der Gegenstand des organisierten 
Wesens gar nicht als Einheit erscheinen würde. Erst 
eine teleologische Re exion auf das wechselseitige 
Zweck-Mittel-Verhältnis der Teile zueinander liefere 
in diesem Fall den Gegenstand der Erklärung. Der 
teleologischen Re exion kommt also eine gegen-
standskonstituierende oder -identi zierende Aufgabe 
zu.162 Kant verknüpft in seiner Philosophie des Or-
ganischen das in der Physiologie seiner Zeit bereits 
etablierte Konzept der Wechselseitigkeit der Teile 
im Ganzen eines Organismus mit dem naturphilo-
sophischen Begriff der Zweckmäßigkeit: Erst durch 
die konsequente Beurteilung aller Teile eines Orga-
nismus als Mittel und Zweck füreinander werde die 
Einheit und Ganzheit des Organismus als ein funkti-
onales Gefüge der wechselseitigen Abhängigkeit der 
Teile erkennbar. Im Unterschied zu den intentional 
erzeugten, funktional zu beurteilenden Gegenstän-
den, den Artefakten, schreibt Kant den organisierten 
Wesen der Natur eine innere Organisationskraft zu 
– er spricht im Anschluss an J.F. Blumenbach163 von 
einer »bildenden Kraft«164 und nennt die Organismen 
»sich selbst organisirende Wesen«165 ( Selbstorgani-
sation).

Nach Kants ein ussreicher Formulierung ist ein 
»Ding als Naturzweck« oder ein »organisirtes Wesen 
der Natur« durch ein solches Verhältnis seiner Teile 
zueinander gekennzeichnet, »daß die Theile dessel-
ben sich dadurch zur Einheit eines Ganzen verbin-
den, daß sie von einander wechselseitig Ursache und 
Wirkung ihrer Form sind« (vgl. Tab. 217).166 Unter 
›Form‹ kann hier auch die Essenz oder das Wesen 
der Teile verstanden werden. In Dingen als Natur-
zwecken hängen die Teile also bezüglich ihrer Exis-
tenz von den anderen Teilen ab; sie wären nicht das, 
was sie sind, wenn die anderen Teile nicht vorhanden 
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wären ( Organ). Die Interaktion der Teile in 
dem Ganzen des Organismus weist also wich-
tige ontologische Implikationen auf; es han-
delt sich nicht nur um eine Wechselwirkung 
(für Kant eine allgemeine, erkenntnisermög-
lichende Kategorie und ein Ausdruck, den er 
in der Kritik der teleologischen Urteilskraft 
nicht verwendet), sondern eine wechsel-
seitige Abhängigkeit, eine Interdependenz 
( Wechselseitigkeit).

Dass Organismen einerseits eine kom-
plexe, aus wechselseitigen Abhängigkeiten 
bestehende Struktur aufweisen, die wir nur 
als das Ergebnis einer planenden Vernunft in 
einem Kunstprodukt kennen, sie aber ande-
rerseits als Naturprodukte nicht nach einer 
Idee als realer Ursache gebildet sein können, 
führt Kant zu der ktionalen Redeweise, Or-
ganismen seien nur so zu verstehen, »als ob« 
sie durch eine planende Vernunft hervorge-
bracht wären und ihre Erzeugung nicht bloß 
einem Naturgesetz folge.167 Die Erkenntnis 
eines Organismus fügt sich demnach weder 
dem Schema einer Erklärung nach mechani-
schen Gesetzen noch dem einer intentionalen 
Zwecksetzung, die Kunstprodukte hervor-
bringt. Kant bedient sich der Redeweise des 
»Als ob« offenbar auch deshalb, weil ihm 
kein plausibles technisches Modell zur Verfü-
gung steht, anhand dessen er die Selbstorgani-
sation erläutern kann – er kennt eben nur ge-
gliederte Gegenstände, die das Ergebnis einer 
Fremdorganisation sind, wie z.B. Uhren.168 
Aber selbst wenn Kant ein solches Modell 
gekannt hätte, wäre die Zweckbeurteilung 
doch immer noch keine Erklärung, sondern 
lediglich eine Methode, den Gegenstand in 
seiner Einheit zu begründen. Die Rede des 
»Als ob« ist also nichts anderes als ein Aus-
druck davon, dass es sich bei teleologischen 
Beurteilungen um Re exionsurteile handelt, 
die nicht die Funktion der objektiven, auf er-
kenntniskonstitutiven Begriffen aufbauenden 
Gegenstandsbestimmung haben.

Der kritische »Teleomechanist« (T. Lenoir 
1981169) Kant tritt auch dem überbordenden 
Organizismus Leibniz  entgegen, dem zufol-
ge die Lebewesen noch bis in ihre kleinsten 
Teile »Maschinen« sind, d.h. noch bis zu ih-
ren Elementen durch einen Funktionszusam-
menhang und einen Bezug auf das Ganze ge-
kennzeichnet sind. Kant hält es demgegenüber 
für zumindest möglich, dass die organisierten 

»Zu einem Dinge als Naturzwecke wird nun erstlich erfordert, daß 
die Theile (ihrem Dasein und der Form nach) nur durch ihre Be-
ziehung auf das Ganze möglich sind. Denn das Ding selbst ist ein 
Zweck, folglich unter einem Begriffe oder einer Idee befaßt, die 
alles, was in ihm enthalten sein soll, a priori bestimmen muß. [...] 
Soll aber ein Ding als Naturproduct in sich selbst und seiner innern 
Möglichkeit doch eine Beziehung auf Zwecke enthalten, d.i. nur als 
Naturzweck und ohne die Causalität der Begriffe von vernünftigen 
Wesen außer ihm möglich sein: so wird zweitens dazu erfordert: 
daß die Theile desselben sich dadurch zur Einheit eines Ganzen 
verbinden, daß sie von einander wechselseitig Ursache und Wir-
kung 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 Man-
nigfaltigen, was in der gegebenen Materie enthalten ist, für den, 
der es beurtheilt.
Zu einem Körper also, 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 Ver-
bindung nach wechselseitig und so ein Ganzes aus eigener Causa-
lität hervorbringen […].
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 Gan-
zen willen existirend, d.i. als Werkzeug (Organ) gedacht: welches 
[/] aber nicht genug ist (denn er könnte auch Werkzeug der Kunst 
sein und so nur als Zweck überhaupt möglich vorgestellt werden); 
sondern als ein die andern Theile (folglich jeder den andern wech-
selseitig) hervorbringendes Organ, dergleichen kein Werkzeug der 
Kunst, sondern nur der allen Stoff zu Werkzeugen (selbst denen der 
Kunst) liefernden Natur sein kann: und nur dann und darum wird 
ein solches Product, als organisirtes und sich selbst organisirendes 
Wesen, ein Naturzweck genannt werden können.
In einer Uhr ist ein Theil das Werkzeug der Bewegung der andern, 
aber nicht ein Rad die wirkende Ursache der Hervorbringung des 
andern; ein Theil ist zwar um des andern willen, aber nicht durch 
denselben da. Daher ist auch die hervorbringende Ursache dersel-
ben und ihrer Form nicht in der Natur (dieser Materie), sondern 
außer ihr in einem Wesen, welches nach Ideen eines durch seine 
Causalität möglichen Ganzen wirken kann, enthalten. Daher bringt 
auch nicht ein Rad in der Uhr das andere, noch weniger eine Uhr 
andere Uhren hervor, so daß sie andere Materie dazu benutzte (sie 
organisirte); daher ersetzt sie auch nicht von selbst die ihr entwand-
ten Theile, oder vergütet ihren Mangel in der ersten Bildung durch 
den Beitritt der übrigen, oder bessert sich etwa selbst aus, wenn 
sie in Unordnung gerathen ist: welches alles wir dagegen von der 
organisirten Natur erwarten können. – Ein organisirtes Wesen ist 
also nicht bloß Maschine: denn die hat lediglich bewegende Kraft; 
sondern es besitzt in sich bildende Kraft und zwar eine solche, die 
es den Materien mittheilt, welche sie nicht haben (sie organisirt): 
also eine sich fortp anzende bildende Kraft, welche durch das Be-
wegungsvermögen allein (den Mechanism) nicht erklärt werden 
kann.«

Tab. 217. Zentrale Formulierungen I. Kants zur Bestimmung von Or-
ganismen als »organisirte Wesen der Natur« (aus Kant, I. (1790/93). 
Kritik der Urteilskraft (AA, Bd. 5, 165-485: 373f. (§65 Dinge als Na-
turzwecke sind organisirte Wesen)).
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Wesen in der Natur auf einer unteren Ebene der Tei-
lung aus anorganischer Materie bestehen: »Wie weit 
also die Organisirung in einem gegliederten Körper 
gehen möge, kann nur die Erfahrung ausmachen, und 
wenn sie gleich mit Gewißheit zu keinem unorgani-
schen Theile gelangte, so müssen solche doch we-
nigstens in der möglichen Erfahrung liegen«.170

Schelling: allgemeiner und individueller Organismus
Mit den Weichenstellungen durch Kant ist es in der 
Philosophie des Deutschen Idealismus etabliert, das 
Wort ›Organismus‹ nicht mehr allein als abstrakten 
Ordnungsbegriff im Sinne von ›Organisation‹ zu 
verwenden, sondern ihn gleichzeitig auf konkrete, 
individuelle Naturkörper zu beziehen. F.W.J. Schel-
ling handelt in seinen frühen Werken zunächst vom 
allgemeinen Organismus, den er auf das Ganze der 
Natur bezieht.171 Daneben beschreibt er aber Orga-
nismen auch als »Subjecte« und stellt sich die Frage, 
wie »irgend eine individuelle Natur gegen den all-
gemeinen Organismus sich behaupten könne«.172 Die 
individuellen Organismen sind nach Schelling durch 
»Gestalt«, »Receptivität« und »Thätigkeit« gekenn-
zeichnet.173 Sie setzen eine »Außenwelt« voraus, die 
»eine bestimmte, permanente Thätigkeit gegen das 
Organische ausübt«.174 Der individuelle Organismus 
kann nach Schelling damit nur durch »Andrang« der 
äußeren Natur bestehen. 1804 bezeichnet er dann 
als die »eigentlichen Organismen« »jene Universa 
im kleinen«, die »einzelne Abdrücke des absoluten 
Universums sind«.175 Die »eigentlichen« kleinen 
Organismen bilden nach Schellings Vorstellung also 
jeweils eine besondere abgegrenzte Einheit innerhalb 
des großen Gefüges des allgemeinen Organismus der 
Welt. Aufgrund ihrer Abgrenzung gegen die Außen-
welt und ihrer spontanen Aktivität bezeichnet Schel-
ling die individuellen Organismen zwar als »Sub-
jecte«; dies sind sie aber nur, insofern sie von der 
Außenwelt nicht determiniert (»unerreichbar«) sind. 
Erregbar sind die Organismen nur als Objekte: »Also 
nur der Organismus, als Object muß durch äußre Ein-

üsse bestimmbar seyn, der Organismus, als Subject 
muß durch sie unerreichbar seyn«.176

Biologische Verwendungen zu Beginn des 19. Jh.
Die eigentliche Durchsetzung des Organismusbe-
griffs innerhalb der Biologie erfolgt erst in den ersten 
Jahrzehnten des 19. Jahrhunderts. Seine Attraktivität 
rührt einerseits daher, dass er geeignet erscheint, Le-
bensphänomene aus einer mechanistisch-systemthe-
oretischen Perspektive erklären zu können und damit 
in eine naturalistische Perspektive zu integrieren, 
andererseits aber auch daher, dass er als ein Einheits- 

Hippokrates (um 400 v. Chr.): labile lokale stof iche 
Harmonie
Ein Lebewesen besteht aus einer Pluralität von Säften und 
Teilen, die in einem harmonischen und sympathetischen 
Verhältnis zueinander stehen, das aber in seinem Gleich-
gewicht notorisch gefährdet ist.

Aristoteles (um 340 v. Chr.): substanzielle Formen mit 
spezi schen Vermögen
Ein Lebewesen besteht aus einem Körper mit differen-
zierten Organen, der über ein spezi sches Prinzip als eine 
substanzielle Einheit zusammengehalten wird und zur Ak-
tualisierung seiner spezi schen Potenzen der Ernährung, 
Wachstum und Fortp anzung in der Lage ist.

Descartes (um 1640): seelenlose Maschine mit besonde-
rer Anordnung der Teile
Ein Lebewesen ist ein maschinenartiges Gefüge aus ge-
ordneten Teilen, das eine Disposition für komplexe Funk-
tionen wie Ernährung, Wachstum und Wahrnehmung auf-
weist.

Borelli (um 1660): ontologisch eigenständige, komple-
xe Mechanismen
Ein Lebewesen ist ein komplexes, gegliedertes System, 
das aufgrund von spezi schen vitalen Kräften eine ontolo-
gisch eigenständige substanzielle Form darstellt.

Locke (um 1690): organisierte Körper mit spezi schen 
Identitätsbedingungen aufgrund der Kontinuität ihrer 
Existenz trotz des Wechsels ihrer Stoffe
Ein Lebewesen ist ein organisierter Körper, dessen Iden-
tität über den Wechsel seiner Stoffe als Funktionsgefüge 
erhalten bleibt.

Leibniz (um 1700): hierarchisch geordnete individuelle 
Einheit
Ein Lebewesen ist eine individuelle Einheit und ein Orga-
nismus, der eine hierarchische Struktur und Gliederung bis 
in seine kleinsten Teile aufweist.

Boerhaave (um 1710): Einheit der Wechselseitigkeit 
von materiellen Teilen eines Ganzen
Ein Lebewesen ist ein organischer Körper mit einer de-
zentrierten Struktur, in dem die Integration der Teile nicht 
durch eine zentrale Instanz, sondern ihre wechselseitige 
Abhängigkeit erzeugt wird.

Kant (1790): organisierte Wesen der Natur
Organisierte Wesen der Natur sind sich selbst organisie-
rende Systeme, deren Einheit auf der wechselseitigen 
Erzeugung und Erhaltung ihrer Teile beruht. Als Natur-
gegenstände sind sie einerseits durch mechanistische 
Erklärungen zu analysieren; in ihrer Einheit und Ge-
schlossenheit setzen sie aber andererseits ein besonderes 
Erkenntnisvermögen voraus, das ihre Teile als funktionale 
Glieder eines Ganzen beurteilt und sie insgesamt als eine 
spezi sche Gegenstandsklasse ausgliedert.

Tab. 218. Wichtige Stationen in der Genese des Organismus-
konzepts von Hippokrates bis Kant.
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und Totalitätsbegriff fungiert, ja als ein »allgemeines 
spekulatives Prinzip […], das geradezu das letzte Ziel 
und den systematischen Einheitspunkt der romanti-
schen Spekulation bezeichnet« (Cassirer 1923).177

Bis zum Ende des 18. Jahrhunderts wird der 
Ausdruck ›Organismus‹ meist für ein allgemeines 
Ordnungsprinzip und gleichbedeutend mit ›Orga-
nisation‹ verwendet. Einer der ersten Biologen, der 
den Organismusbegriff regelmäßig auf einzelne 
Individuen bezieht, ist der vergleichende Anatom 
C.F. Kielmeyer. Er beschreibt einen »Organismus« 
1790/93 als etwas, das »Veränderungen« »erfährt, 
erleidet oder vornimmt«, und diese Veränderungen 
seien es, die insgesamt »sein Leben ausmachen«.178 
Kielmeyer spricht von der »materialen Individualität 
des Organismus«179 und schreibt den Organismen ein 
»Streben« zu, das für ihre Erhaltung notwendig sei, 
weil sie aus »heterogenen Materien« homogenisiert 
seien und zu zerfallen drohten, weil sie »den Af ni-
täten zuwider komponiert« seien180.

Ausdruck dieser veränderten Bedeutung ist es 
auch, dass das Wort ›Organismus‹ seit dem letzten 
Jahrzehnt des 18. Jahrhunderts im Plural erscheint. 
Diese Veränderung kündigt sich bei Schelling an, der 
1795 von Krankheiten als »Organismen« spricht.181 
Nicht auf die Krankheiten selbst, sondern auf die 
individuellen Lebewesen bezieht dagegen A. Rösch-
laub das Wort 1798 (»kranke Organismen«182; vgl. 
auch Bertele 1803: »kranke Organismen« und »ge-
sunden Organismen«183).

In Anlehnung an Schelling unterscheidet G.R. 
Treviranus 1802 zwischen den einzelnen »lebenden 
Organismen« und ihrem Zusammenwirken in einem 
»allgemeinen Organismus«.184 Treviranus formuliert 
die Auffassung, »daß das ganze Reich der lebenden 
Organismen ein Glied des allgemeinen Organismus 
ausmacht«.185 Dieser allgemeine Organismus ist für 
Treviranus in ähnlicher Weise durch wechselseitige 
Abhängigkeiten seiner Teile, der Mineralien, P an-
zen und Tiere, gekennzeichnet, wie es das Verhältnis 
der Organe in den »lebenden Organismen« charak-
terisiert: »Jedes der drey Naturreiche ist […] Mittel 
und zugleich Zweck, jedes ein Glied einer in sich 
zurückkehrenden Kette von Veränderungen, worin 
das mittlere immer Wirkung des vorhergehenden und 
zugleich Ursache des folgenden ist. [..] So wie end-
lich die leblose Natur dem P anzenreiche, und dieses 
dem Thierreiche seine Nahrung verschafft, so versor-
gen auch die Thiere wieder die Vegetabilien mit Nah-
rung, indem sie statt der eingeathmeten atmosphäri-
schen Luft beständig kohlensaures Gas ausathmen, 
dessen Basis, die Kohlensäure, zum Unterhalte der 
P anzen dienet«186 ( Ökosystem).

Ebenso wie für Kielmeyer ist auch für den Natur-
philosophen L. Oken die Selbstbeziehung eines Or-
ganismus sein entscheidendes Moment: der Bezug 
der Teile auf das Ganze und die Auslösung der Be-
wegung durch eigene Initiative. Oken verwendet den 
Ausdruck ›Organismus‹ bereits 1802.187 In seinem 
›Lehrbuch der Naturphilosophie‹ von 1810 de niert 
er: »Ein individualer, totaler, in sich geschlossener, 
durch sich selbst erregter und bewegter Körper, heißt 
Organismus«188, und: »Ein Organismus ist ein Indivi-
duum«189. Oken nimmt zwar eine enge Bindung von 
Organismus- und Lebensbegriff vor: »Leben ist vom 
Organismus nicht verschieden«190 – auch anorgani-
sche Körper sind für ihn aber Organismen: So kennt 
er einen »Weltorganismus« sowie einen »irdischen« 
und »solaren Organismus«.191 Oken bezieht den Or-
ganismusbegriff also weiterhin auf das Ganze der 
Natur, die er sich aufgrund interaktiver Prozesse als 
eine Einheit vorstellt.

Ein Organismus ist eine lokale, labile Harmonie von he-
terogenen Stoffen (Hippokrates); er besteht aus einem 
Körper, der über spezi sche Aktivitäten und Funktionen 
verfügt und über ein Prinzip der Einheit zusammenge-
halten wird (Aristoteles); er ähnelt anorganischen Kör-
pern, insofern seine Funktionen sich aus der Disposition 
und Interaktion seiner Teile ergeben und über Gesetze 
der Natur erklärt werden können, ohne auf metaphy-
sische Formprinzipien zurückgreifen zu müssen (Des-
cartes); trotz ihrer mechanistischen Erklärbarkeit sind 
Organismen aber substanzielle Formen, die über eine 
spezi sche Organisation und Einheit verfügen (Borelli); 
weil ihre Identität über den Wechsel ihrer Stoffe erhalten 
bleibt, sind sie auch unzureichend als bloße »Körper« 
bestimmt, die Persistenz ihrer Identität hängt also nicht 
an einer bestimmten Stoffmenge, sondern an ihrer Or-
ganisation als Funktionsgefüge (Locke); dieses Funkti-
onsgefüge kann als komplexer Mechanismus analysiert 
werden und weist eine hierarchische Struktur auf, die in 
einer geordneten Gliederung bis in ihre kleinsten Teile 
besteht (Leibniz); wesentlich für die Einheit des Gefü-
ges ist nicht ein zentrales Organisationsprinzip oder eine 
zentrale Kraft, sondern die dezentrale kausale Struktur, 
für die das Verhältnis der Wechselseitigkeit zwischen 
den Teilen entscheidend ist (Boerhaave); Organismen 
können daher auch vollständig als mechanische Syste-
me analysiert und erklärt werden, ihre Einheit besteht 
allein insofern, als die Relation zwischen ihren Teilen 
als funktionale (teleologische) Beziehung beschrieben 
werden kann und sie auf dieser Grundlage eine me-
thodisch ausgliederbare, besondere Gegenstandsklasse 
darstellen (Kant).

Tab. 219. Komplexe historische De nition des Organismus-
begriffs auf der Grundlage der acht theoretischen Stationen 
von Hippokrates bis Kant.
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Die Beschränkung des Organismusbegriffs auf 
Gegenstände, die im engeren Sinne als lebendig gel-
ten, d.h. auf die P anzen und Tiere, verfestigt sich 
zu Beginn des 19. Jahrhunderts aber zunehmend. D. 
Troxler formuliert 1804: Der »Organismus ist die 
Hülle des Lebens«.192

Betont wird dabei von den romantischen Naturphi-
losophen besonders der ganzheitliche Charakter der 
Organismen. Für K.F. Burdach ist ein Organismus 
1810 »ein in sich geschloßnes Ganzes mannichfal-
tiger, einander gegenseitig bestimmender Bildungen 
und Thätigkeiten« (vgl. Tab. 216).193 Burdachs Aus-
gangspunkt ist, dass das Leben zwar »an der Materie 
sich äussernd«, aber »in seinem Wesen nicht mate-
riell« ist.194 Es sei dies insofern nicht, als die Teile 
des Organismus, seine Organe, nicht aus der Materie 
entstehen, sondern erst in einem Organismus sich 
bilden würden. Burdach ist der Auffassung, »daß die 
Organe nicht die Ursache, sondern das Erzeugnis des 
Lebens sind«.195

C.G. Carus, der den Begriff ›Organismus‹ allge-
mein mit »Gliedbau« übersetzt, schreibt auch den 
anorganischen Körpern zu, Organismen zu sein, 
sofern sie als gegliedert betrachtet werden und eine 
Entwicklung durchmachen. Jeder Organismus gilt 
ihm aber als belebt, denn ein »todter Organismus« 
sei »ein vollkommner Widerspruch in sich und ein 
absurder Ausdruck«196. Konsequent stellt damit auch 
das Sonnensystem für ihn einen Organismus dar und 
ist lebendig.197 1823 unterscheidet Carus zwischen 
dem »Organismus schlechthin (Makrokosmus)«, 
das über ein »Urleben« oder ein »allgemeines Na-
turleben« verfügt, und dem »Theil-Organismus« der 
einzelnen Lebewesen (»individueller Organismus, 
Mikrokosmus«).198

Von den ein ussreichen französischen Biologen 
der Zeit, allen voran von G. Cuvier und J.B. de La-
marck, wird der Ausdruck, vielleicht wegen seines 
metaphysischen Bezugs bei den deutschen Autoren, 
nur ausnahmsweise verwendet (vgl. Tab. 216).199 
Cuvier ist in seiner Bestimmung des Organismusbe-
griffs – er spricht von organisierten Körpern (»corps 
organisés«) – offensichtlich von Kant beein usst. 
Denn er stellt das Verhältnis der Wechselseitigkeit 
der Teile ins Zentrum seiner Bestimmung. 1798 for-
muliert er, alle Teile eines Organismus würden eine 
wechselseitige Wirkung auf einander ausüben und 
auf das gemeinsame Ziel der Erhaltung des Lebens 
hinauslaufen: »Toutes ses [d.i. des Organismus] par-
ties ont une action réciproque les uns sur les autres, et 
concourent à un but commun, qui est l’entretien de la 
vie«.200 Auch Cuvier betont besonders die Ganzheit 
eines Organismus. Ein Organismus sei eine Einheit, 

von der nichts genommen werden könne, ohne sie zu 
zerstören: »Les machines qui font l’objet de nos re-
cherches ne peuvent être démontées sans être détrui-
tes«201. Zugleich kommt dieser organischen Einheit 
für Cuvier etwas Geheimnisvolles zu, weil der Bei-
trag jedes Teils (»Rädchens«) zu dem Ganzen nicht 
klar sei (»nous ne pouvons savoir quelle est la part 
que chacun de ces rouages prend à l’effet total«202). 
Trotz dieses verbleibenden Geheimnisses bestimmt 
Cuvier das Prinzip der Konstitution und Einheit der 
Organismen aber eindeutig als Geschlossenheit eines 
Systems von wechselseitig voneinader abhängigen 
Teilen: »Tout être organisé forme un ensemble, un 
système unique et clos, dont toutes les parties se cor-
respondent mutuellement, et concourent à la même 
action dé nitive par une réaction réciproque«.203

Terminologische Verwendung ab den 1830er Jahren
Abgesehen von vereinzelten Vorläufern, die den Or-
ganismusbegriff zumindest teilweise auch auf einen 
individuellen Körper beziehen, dabei aber fast im-
mer auch makrokosmische Ordnungen mitdiskutie-
ren, setzt sich das Verständnis des Organismus als 
Individuum erst allmählich in den ersten Jahrzehn-
ten des 19. Jahrhunderts durch. Von einer xierten 
terminologischen Bedeutung des Organismusbe-
griffs kann erst ab den 1830er Jahren die Rede sein. 
Regelmäßig bedienen sich in den 1830er Jahren so 
ein ussreiche Biologen wie J. Müller204, K.E. von 
Baer205, R. Owen206, D. de Blainville207 und der frühe 
Soziologe A. Comte208 des Wortes.209 Besonders im 
französischen Sprachraum setzt sich der Ausdruck 
jedoch nur langsam durch: Viele französische Wör-
terbücher der Naturgeschichte der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts enthalten noch keinen Eintrag zu 
›Organismus‹ (und wenn doch, dann in der alten Be-
deutung als Synonym für ›Organisation‹: »un syno-
nyme d’organisation« (1838)210); erst seit den 1860er 
Jahren erscheint ein Eintrag regelmäßig211.212

Die kantische Bestimmung des Organismus als 
eine Einheit in teleologischer Beurteilung gewinnt 
im 19. Jahrhundert auch unter Naturwissenschaft-
lern allgemeine Anerkennung. So heißt es z.B. bei 
M.J. Schleiden in seinem für die Botanik grundle-
genden Werk von 1842-43, der Organismus sei »ein 
Complex in lebendiger Wechselwirkung begriffener 
Kräfte [...] und eine Verbindung auf einander wirken-
der Organe, die zu ihrer Erhaltung sich gegenseitig 
Zweck und Mittel sind«.213 Schleiden betrachtet den 
Organismus als einen in der Entwicklung begriffenen 
Gegenstand, der neben seiner gegenwärtigen Einheit 
aus miteinander wechselwirkenden Teilen auch aus 
der Perspektive seiner Vergangenheit oder seiner Zu-
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kunft betrachtet werden kann. Von seiner Herkunft 
her gesehen stelle der Organismus einen Komplex 
aus »Ruinen der Vergangenheit« dar, im Hinblick auf 
seine Entwicklungspotenziale bestehe er aus »Kei-
men der Zukunft«.214

Soziale Metaphorik
Von zentraler Bedeutung ist der Vergleich von biolo-
gischem Organismus und sozialem System auch für 
die Gründungsväter der Soziologie im 19. Jahrhun-
dert. Richtungsweisend ist der Vergleich von orga-
nischem Körper und sozialem System bereits in den 
Schriften J.J. Rousseaus seit Mitte der 1750er Jahre. 
Den »politischen Körper« konzipiert Rousseau dabei 
in genauer Analogie zum »organischen Körper«, in-
dem er soziale Einrichtungen detailliert mit Körper-
teilen vergleicht ( Organisation).215

Ende der 1830er Jahre stellt A. Comte die metho-
dologische Nähe von Biologie und Soziologie auf-
grund des in beiden Wissenschaften grundlegenden 
Organisationskonzeptes heraus.216 Eine Generation 
später ist es für H. Spencer das Konzept der Arbeits-
teilung, das Gesellschaft und Organismus zu jeweils 
spezi schen Gegenständen macht ( Organisation). 
Erst in dem Verhältnis der Wechselseitigkeit der 
Teile zueinander entstehe das Leben: »the combined 
actions of mutually-dependent parts constitute life of 
the whole«.217

Als metaphorisch kann die Verwendung des Orga-
nismusbegriffs dabei von beiden Seiten erscheinen: 
So wie der Organismus als ein Modell zum Verständ-
nis des Wesens der Gesellschaft fungiert, so kann 
auch die Gesellschaft als Modell zum Verständnis des 
Organismus dienen: »on ne sait plus, de l’organisme 
ou de la société, lequel est le modèle, ou du moins la 
métaphore, de l’autre« (Canguilhem 2000).218

Organismusbegriff und Evolutionstheorie
Für C. Darwins Theorie der Evolution ist der Begriff 
der Anpassung zentral. Neben der äußeren Anpas-
sung der Organismen an ihre Umwelt kennt Darwin 
auch eine wechselseitige innere Anpassung der or-
ganischen Teile (»adaptation of one part of the or-
ganisation to another part«).219 In späteren Au agen 
des ›Origin of Species‹ wird er noch deutlicher und 
unterscheidet zwei Quellen der Variation des Orga-
nismus: seine Natur (»the nature of the organism«) 
und die der Umweltbedingungen (»the nature of 
the conditions«). Er stellt dabei auch klar, dass die 
Natur des Organismus die bedeutendere von beiden 
ist, weil sehr ähnliche Variationen unter sehr unter-
schiedlichen Umweltbedingungen entstehen können 
und weil umgekehrt ähnliche Umweltbedingungen 

zu sehr verschiedenen Formen von Organismen füh-
ren können.220 Anpassung und Konstitution des Orga-
nismus bilden hier zwei entgegengesetzte Prinzipien 
in Darwins Theorie. Weil Darwin feststellt, dass ein 
Großteil der organischen Ähnlichkeiten nicht durch 
Selektion unter dem Ein uss der jeweiligen Um-
weltbedingungen zu erklären ist (und insofern keine 
Analogie darstellt), sondern auf Vererbung beruht 

(also als Homologie zu deuten ist)221, räumt er die 
Schwäche der Selektion relativ zu den Kräften der 
Vererbung ein. Die Konzipierung des Organismus 
als ein ganzheitlicher, in sich funktional geordneter 
Gegenstand, der nicht in erster Linie aus seinem Um-
weltverhältnis heraus zu verstehen ist, stellt aber eher 
eine späte Einsicht Darwins dar. In seinen frühen 
Schriften aus den 1830er und 40er Jahren interpretiert 
Darwin die organischen Anpassungen als Reaktionen 
auf Bedingungen der Umwelt.222 Insgesamt kommt 
Darwin für seine Theorie mit einem einfachen Ver-
ständnis des Organismusbegriffs aus: Hinreichend 
ist es für seine Theorie, einen Organismus als einen 
Körper zu verstehen, der von Gesetzen der Fortp an-
zung, Vererbung und Variation bestimmt wird.

Im Anschluss an Darwin sieht auch A. Weismann 
1876 die Anpassung an die Umwelt als einen trei-
benden Faktor der Evolution. Er hält aber daneben, 
ebenso wie der spätere Darwin, fest, »dass der erste 
und vielleicht wichtigste, jedenfalls unentbehrlichs-

Abb. 353. Der Organismus als abgegrenztes, geschlossenes 
Kausalsystem. Die Kausalbeziehungen des Organismus 
(zentrales Oval) bilden ein Ge echt der Wechselwirkung 
und sind durch ihre internen Bezüge gegen die Ein üsse der 
Umwelt abgegrenzt und in sich stabilisiert (aus Rothschuh, 
K.E. (1959/63). Theorie des Organismus: 34).
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te Factor bei jeder Umwandlung die physische Na-
tur des Organismus selbst ist«.223 In verschiedenen 
theoretischen Ansätzen des 20. Jahrhunderts wird die 
Interpretation der Veränderung der Organismen aus-
gehend von ihrer eigenen Struktur, und damit die Be-
gründung einer Art von Autonomie der Entwicklung 
und aktiven Rolle des Organismus in der Evolution, 
herausgearbeitet. In diese Richtung gehen etwa die 
»organismischen Evolutionstheorien« und die »Kon-
struktionsmorphologie«224 ( Evolution) sowie die 
Vorstellung, die Organismen seien »Subjekte« der 
Evolution225 ( Selbstorganisation/Subjekt).

Zu Beginn des 20. Jahrhunderts ist dagegen die 
Auffassung vorherrschend, der zufolge die Organis-
men als bloße Zwischenstation oder Durchgangs-
punkt eines Prozesses konzipiert sind. Sie werden 
vielfach als passive Elemente dargestellt, die an die 
vorgegebene Umwelt angepasst werden ( Umwelt/
Umweltdeterminismus). Im evolutionären Denken 
liegt der Fokus der Betrachtung auf der Transforma-
tionskette, nicht auf den Kettengliedern, als die die 
Organismen erscheinen. Deutlich formuliert diese 
Sicht 1907 H. Bergson in seiner ›Évolution créatri-
ce‹: »l’être vivant est surtout un lieu de passage«.226 
C.N. El-Hani und C. Emmeche schreiben 2000, der 
Organismus sei aus einer darwinistischen Warte al-
lein als ein Treffpunkt von Kräften, die dem Orga-
nismus fremd seien, zu verstehen: »The organism 
becomes a passive meeting point of forces alien to 
the very organism«.227

Aus der Sicht der Evolutionstheorie erscheinen die 
Organismen also nicht primär als Akteure, sondern 
vielmehr als passives Material, das aufgrund von ih-
nen äußerlichen Mechanismen verändert wird. Sie 
können als Ansammlungen von adaptierten Eigen-
schaften gedeutet werden, als Eigenschaftsaggregat, 
wie dies J. Schaxel 1922 formuliert ( Form).228 P. 
McLaughlin und H.-J. Rheinberger schreiben 1982, 
durch die Evolutionstheorie werde der Organismus 
»ein Flickwerk immer nur relativer Anpassungen, 
ein Spiegel seiner Umweltanforderungen mit blinden 
Flecken«.229 Darwin habe die Evolutionstheorie nicht 
ausgehend von einem Organismuskonzept, sondern 
auf der Grundlage naturhistorisch-ökologischer Er-
fahrungen begründet: »Die gestaltende Kraft des 
Evolutionsgeschehens ist nicht den Organismen als 
Materiesystemen inhärent, sondern setzt diese als va-
riable Elemente eines supraorganismischen Vorgangs 
voraus«.230 Die Organismen werden als black boxes 
mit bestimmten Eigenschaften, insbesondere als zur 
Variation fähige Reproduktionskörper angesehen. 
Der Organismusbegriff ist damit nicht physiologisch 
fundiert.

In der mechanistisch orientierten Physiologie des 
späten 19. Jahrhunderts wird der Organismus häu g 
als eine besondere Form der Anordnung von Materie, 
kurz als eine Art Mechanismus bestimmt. Deutlich 
ist dies z.B. in der Organismusde nition C. Bernards 
aus dem Jahr 1878, der zufolge ein Organismus eine 
Komposition von »sekundären Mechanismen«, den 
Zellen, zu einem umfassenden »großen Mechanis-
mus« darstellt (vgl. Tab. 216).

Neukantianismus: Organismus und Teleologie
Methodologische Re exionen auf den Organismus-
begriff nden sich erneut in der Philosophie des Neu-
kantianismus an der Wende zum 20. Jahrhundert. Für 
O. Liebmann ist der Begriff des Organismus ein »we-
sentlich teleologischer, auf den Begriff des Zwecks 
und der Zweckmäßigkeit gebauter« (vgl. Tab. 216). 
Auch H. Rickert sieht in seinem Werk ›Die Grenzen 
der naturwissenschaftlichen Begriffsbildung‹ (1896-
1902/29) aus methodologischen Gründen die Not-
wendigkeit der Fundierung der Biologie auf der te-
leologischen Beurteilung von Naturprozessen: »man 
muß diese Wissenschaft geradezu so de nieren, daß 
sie von Körpern handelt, deren Teile sich zu einer 
teleologischen ›Einheit‹ zusammenschließen. Ein 
solcher Einheitsbegriff ist vom Begriff des Organis-
mus so unabtrennbar, daß wir nur wegen des teleolo-
gischen Zusammenhanges die Lebewesen überhaupt 
›Organismen‹ nennen. Die Biologie würde also, wenn 
sie jede Teleologie vermiede, aufhören, Wissenschaft 
von den Organismen als Organismen zu sein«.231 
Diese Auffassung etabliert sich als die vielfach va-
riierte Lehrmeinung des Neukantianismus. B. Bauch 
interpretiert Kant 1917 in der Weise, dass gerade 
»die mechanische Erklärung [eines Organismus] der 
teleologischen Beurteilung bedarf«. Angesichts des 
besonderen Gegenstandes ›Organismus‹ könne die 
mechanische Erklärung nicht anders ansetzen als mit 
der teleologischen Beurteilung; oder metaphorisch 
gesprochen: An der »Spitze« der mechanischen Er-
klärung »steht ja schon im Begriffe des Organismus 
die Teleologie«.232 Die teleologische Beurteilung ist 
also in die Erkenntnis des besonderen Gegenstandes 
›Organismus‹ immer schon integriert.

Organismen im Anorganischen?
Auch im 20. Jahrhundert wird das Konzept ›Orga-
nismus‹ aber durchaus nicht allein auf Lebewesen 
bezogen. Die Ausweitung des Anwendungsbereichs 
schließt an die ältere Sicht an (z.B. von G.E. Stahl), 
nach der jeder Mechanismus, insbesondere jeder für 
einen Zweck konstruierte Apparat, auch ein Orga-
nismus ist.233 Im 19. Jahrhundert ndet dieses weite 



Organismus799

Bedeutungsverständnis seinen Ausdruck im Zusatz 
›lebendig‹ für die lebenden Organismen: Die eta-
blierte Rede vom lebendigen Organismus234 (franz. 
»organismes vivans«235) suggeriert, es gebe auch ei-
nen nicht-lebendigen Organismus.

Verstärkt seit Mitte der 1920er Jahre wird der Or-
ganismusbegriff im Rahmen naturphilosophischer 
Theorien, die vom weltanschaulichen Holismus 
( Ganzheit) geprägt sind, auch auf anorganische, 
physikalische Gegenstände angewandt. A.N. White-
head spricht 1925 von einer »neuen Doktrin des Or-
ganismus«, die anstelle des Materialismus trete und 
die wechselseitige Abhängigkeit von Prozessen in 
allen Gegenständen betont. Als ›Organismus‹ gilt 
bei Whitehead jeder Körper, dessen Gestalt sich in 
einer individuellen Geschichte aus der kausalen In-
teraktion seiner Teile entwickelt hat. Neben die »Or-
ganismen der Biologie« treten nach Whitehead die 
»Organismen der Physik«, z.B. die Elektronen; ja 
die Physik wird insgesamt bestimmt als das Studi-
um der kleineren Organismen (»study of the smaller 
organisms«).236 C. Lloyd Morgan schließt sich 1926 
diesem weiten Organismusbegriff an. Er will immer 
dann von einem ›Organismus‹ sprechen, wenn ver-
schiedene Gegenstände zusammen eine substanzielle 
Einheit (»substantial unity«) bilden. Dies sei dann 
der Fall, wenn die Identität der Teile nicht allein für 
sich bestehe, sondern von ihrer Beziehung zu den 
anderen Teilen abhänge: »Within such an organism 
each part is what it is, not only in its own peculi-
ar right, but also in virtue of its relation to all other 
parts within the unitary whole«.237 Projektiert wird 
von Whitehead und Lloyd Morgan eine »organische 
Theorie der Natur«, die nicht nur einzelne physikali-
sche Körper (z.B. Atome) als Organismen versteht, 
sondern die Natur insgesamt. 

Auch in der Frühphase der Kybernetik, in den 
1940er und 50er Jahren, wird die Bezeichnung ›Or-
ganismus‹ allgemein auf regulierte Systeme über-
tragen, seien sie belebt oder unbelebt. So gelten das 
»System der Luftverteidigung« und ein »Verkaufs-
automat« als »unbelebte Organismen«.238 Vereinzelt 
zieht sich ein solches Verständnis bis in die Gegen-
wart. R. Dawkins bezeichnet 1986 die vom Menschen 
gemachten Maschinen als ehrenamtliche Lebewesen 
(»honorary living things«).239

Im Allgemeinen hat sich diese Wortverwendung 
aber nicht etabliert, und als ›Organismus‹ werden 
zumeist allein belebte Systeme bezeichnet. Nach der 
überwiegenden Auffassung bildet ›Organismus‹ also 
ein exklusiv biologisches Konzept. Weder der Be-
griff des Organismus noch der des Lebewesens sind 
aber klar bestimmte Begriffe.240 Wird als Kriterium 

für das Vorliegen eines Organismus allein die Orga-
nisation eines Systems angenommen ( Organisati-
on), dann können durchaus auch anorganische Sys-
teme, wie z.B. der Wasserkreislauf auf der Erde als 
Organismen beurteilt werden (deren Einheit in der 
wechselseitigen Abhängigkeit von Prozessen besteht 
und die allein in teleologischer Re exion gegeben 
ist241). Als Konsequenz daraus könnte gefordert wer-
den, den Organismusbegriff enger zu bestimmen als 
über das Konzept der Organisation. Nicht allein die 
Selbstherstellung, auch die Selbsterhaltung gehöre 
zur Vollbestimmung eines Organismus, meinen etwa 
U. an der Heiden, G. Roth und H. Schwegler.242

Denkbar ist es auch, eine terminologische Unter-
scheidung einzuführen und ein organisiertes System 
der Natur, das kein Lebewesen ist (z.B. den globalen 
Wasserkreislauf oder anorganische dissipative Struk-
turen), als organismusartig oder als Organismoid zu 
bezeichnen. (In der Medizin kommt der Ausruck ›Or-
ganismoid‹ gelegentlich zur Bezeichnung von orga-
nismusähnlich geformten anatomischen Strukturen 
vor, z.B. wird 1916 ein Teratom »dreikeimblättrig 
organismoid gebaut mit einer Darmanlage« beschrie-
ben243).

Thermodynamik irreversibler Systeme
Die Thermodynamik irreversibler Systeme hat seit 
den 1950er Jahren eine Vielzahl von organisierten 
und sich selbst organisierenden anorganischen Sys-
temen beschrieben. Zu den bekanntesten zählen die 
Bénard-Zellen, d.h. die spontane Ausbildung eines 
wabenförmigen Musters bei der Erwärmung einer 
Flüssigkeit, nachdem ein bestimmter kritischer Tem-
peraturwert überschritten wird. Die regelmäßige 
Struktur entsteht hier durch das »kooperative« Strö-
mungsverhalten der Flüssigkeitsteilchen.244 Diese 
»Kooperation« (Prigogine) kann als eine geordnete 
wechselseitige Beein ussung der Teilchen und damit 
als Organisation gedeutet werden. Weitere Beispiele 
für anorganische Selbstorganisationssysteme beste-
hen in den wechselseitig katalytischen chemischen 
Reaktionen, die ein zyklisches Verhalten zeigen 
(»chemische Uhren«), z.B. der Belousov-Zhabotins-
ky-Reaktion, bei der das Element Cer (oder Eisen) 
abwechselnd zwei Zustände verschiedener Wertig-
keit annimmt, wodurch die Farbe der Lösung perio-
disch zwischen zwei verschiedenen Farben oszilliert. 
Weil jeder Zustand die Bildung des jeweils anderen 
katalysiert, also eine wechselseitige Hervorbringung 
vorliegt, kann auch dieses System als eine Selbstor-
ganisation beschrieben werden.

Als ›Organismen‹ werden diese anorganischen 
Selbstorganisationssysteme allerdings meist nicht 
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bezeichnet. Verschiedene Kriterien werden angege-
ben, die zum Vorliegen eines Organismus hinzukom-
men müssen: Bei Organismen, deren Teilen Funk-
tionen zugeschrieben werden kann, wird gefordert, 
dass sie entweder neben der Selbstorganisation auch 
zur Selbstregulation befähigt sind, d.h. zur Erhaltung 
auch angesichts von Störungen,245 oder dass sie ins-
gesamt auf ein globales Ziel, wie ihre Fortp anzung, 
ausgerichtet sind246 oder schließlich, dass sie über 
einen Körper verfügen, der nicht durch äußere Be-
dingungen (wie die Grenzen des Versuchsgefäßes), 
sondern durch innere Organisationsprinzipien be-
grenzt ist, so dass sie selbst nicht den Charakter von 
Prozessen, sondern von »Prozess-Dingen« haben247.

Fortp anzung und das Paradox des Organismus
Ein komplexes Verhältnis besteht zwischen den Kon-
zepten ›Organismus‹ und ›Fortp anzung‹. Einerseits 
stellt die Fortp anzung eine verbreitende charakteris-
tische Aktivität von Organismen dar, die nicht selten 
sogar de nitorischen Charakter für das Konzept des 
Organismus gewinnt ( Fortp anzung: Tab. 78), an-
dererseits können auch Organismen existieren, ohne 
sich fortzup anzen (Tab. 79). Eine Ameisenarbeite-
rin ist doch zweifellos ein Organismus, auch wenn 
sie sich nicht fortp anzt. Weil die Quantität der Fort-
p anzung das entscheidende Maß der Fitness einer 
organisierten Einheit ist, kann außerdem ein Kon ikt 
der Selektion auf verschiedenen Ebenen der organi-
schen Hierarchie bestehen. R. Dawkins bezeichnet es 

1990 als das Paradox des Organismus, dass ein viel-
zelliger Organismus, der aus vielen fortp anzungs-
fähigen Elementen besteht, nicht durch die Selektion 
auf der Ebene dieser Elemente, der Zellen, auseinan-
dergerissen wird: »The paradox of the organism is 
that it is not torn apart by its con icting replicators 
but stays together and works as a purposeful unity, 
apparently on behalf of all of them«248 ( Fortp an-
zung: Tab. 80). Die Au ösung dieses Paradoxons 
besteht nach Dawkins darin, dass die verschiedenen 
»Replikatoren«, aus denen sich der Organismus zu-
sammensetzt, über den gleichen Weg ihre Reproduk-
tion sicherstellen, nämlich in der Erzeugung einer 
Keimzelle, auf der sie alle repräsentiert sind. Insofern 
sie über den gleichen Weg in die nächste Generation 
gehen, seien sie durch gleiche »Interessen« miteinan-
der verbunden ( Selektion/Ebenen der Selektion).

Die de nitorische Schwierigkeit, dass sich of-
fensichtlich nicht alle Organismen fortp anzen, die 
Fortp anzung aber doch eines der beiden ultimaten 
Funktionen der Lebewesen bildet ( Funktion: Tab. 
91), kann dadurch umgangen werden, dass als de-

nierendes Kriterium eines Organismus nicht die 
Fortp anzungsfähigkeit selbst herangezogen wird, 
sondern allein die Mitgliedschaft in einer reproduk-
tiven Linie, von denen einige Mitglieder die Fähig-
keit zur Fortp anzung haben (vgl. die De nition von 
R.A. Wilson in Tab. 216).249 Ausgeschlossen aus der 
Kategorie des Organismus sind damit alle spontan 
aus dem Bereich des Anorganischen entstandenen 
oder intentional angefertigten (technischen) organi-
sierten Systeme. Ausgeschlossen sind außerdem alle 
Teile eines Organismus, z.B. seine Organe, die nur 
vermittelt über ein übergeordnetes System (eben den 
Organismus) repliziert (und wegen der fehlenden 
materiellen Überlappung gerade nicht reproduziert) 
werden ( Fortp anzung).

»Nur die Hälfte des Lebens«
Der Begriff des Organismus wird zwar vielfach als 
der Grundbegriff der Biologie betrachtet, ausgehend 
von der Evolutionstheorie als der grundlegenden 
biologischen Theorie stellt er aber nur die eine Seite 
eines zweigliedrigen Prozesses dar, der in dem be-
ständigen Wechsel von Genotyp und Phänotyp be-
steht. Semiotisch lässt sich dieser Wechsel als ein 
Alternieren von analoger und digitaler Verkörperung 
des Lebendigen fassen: analog liegt das Lebendige 
in dem Phänotyp des Organismus vor, digital in der 
Abfolge diskreter Einheiten in der DNA (wenn ver-
nachlässigt wird, dass ein Organismus in seiner »di-
gitalen Phase« nicht nur aus DNA, sondern aus der 
ganzen Organisation einer Zelle besteht) ( Genotyp/

Abb. 354. Gra sches Modell eines Organismus als Me-
tabolismus-Reparatur (M, R)-System. Dargestellt ist das 
geschlossene Netzwerk von Relationen zwischen den Kom-
ponenten eines Systems. Geschlossene Pfeile bedeuten, 
dass die Komponente (oder Größe) am Anfang des Pfeils 
diejenige am Ende so verändert, dass eine andere Kompo-
nente entsteht; offene Pfeile bezeichnen die Umwandlun-
gen (Transformationen) der Komponenten am Ende eines 
geschlossenen Pfeils. Die Größe f (»metabolischer Prozes-
sor«) bewirkt also eine Umwandlung von A zu B;  (»Re-
paratur«) bewirkt die Umwandlung von B zu f; B bewirkt 
andererseits die Umwandlung von f zu . Das zentrale 
Merkmal dieses Systems besteht darin, dass jede Kompo-
nente auf eine andere Komponente einen Ein uss hat und 
andererseits von einer anderen beein usst (»entailed«) 
wird; es ist also funktional geschlossen (aus Rosen, R. 
(1991). Life Itself: 251).
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Phänotyp). J. Hoffmeyer und C. Emmeche bringen 
diese Sicht 1991 auf den Punkt, indem sie schreiben, 
der Organismus bilde lediglich »die Hälfte des Le-
bens«: »The organism […] is only half of life, that 
of the analog sphere. As such, the historical dimen-
sion of life is lost, because that dimension requires 
the digital phase of the organized gene pool«.250 Der 
Begriff des Organismus vermag insofern zwar das 
grundlegende Konzept der Biologie abzugeben; der 
individuenübergreifende Prozess der Veränderung, 
der für das Leben kennzeichnend ist, wird von ihm 
aber nur unzureichend abgedeckt, so dass er nicht das 
Lebendige in seinem Vollbegriff bezeichnet.

Organismus und Umwelt
Nicht nur in zeitlicher Erstreckung stellt der Organis-
mus nur einen Teil des Lebensgeschehens dar; auch 
in räumlicher Ausdehnung bildet er nach Auffassung 
vieler Autoren nicht das Ganze des Lebens. Immer 
wieder wird seit dem Ende des 18. Jahrhunderts, 
und verstärkt im 20. Jahrhundert, darauf hingewie-
sen, dass die spezi sche Umwelt eines Organismus 
mit diesem eine Einheit bilde ( Umwelt: Tab. 287). 
H. Lotze schreibt 1856, es bilde der »thierische Or-
ganismus« »keinen abgeschlossenen Kreislauf der 
Verrichtungen« und sei daher »nichts als die eine 
Hälfte eines Ganzen, unfähig zu leben ohne die an-
dere, die Außenwelt und die Seele«.251 Als Grund für 
die Einheit von Organismus und Umwelt wird dabei 
die Abhängigkeit des Organismus von der Umwelt 
angegeben. Das Verhältnis der beiden wird als eine 
Wechselseitigkeit oder Reziprozität beschrieben. 

So formuliert J.S. Haldane 1884: »a living organism 
and its surroundings must be regarded as a system of 
parts reciprocally determining one another«.252 

Inwiefern auch auf Seiten der Umwelt eine Abhän-
gigkeit vom Organismus besteht, wird besonders im 
Umweltbegriff J. von Uexkülls deutlich, der diesen 
seit Beginn des 20. Jahrhunderts in spezi scher Wei-
se deutet ( Umwelt). Für von Uexküll ist eine Um-
welt eine jeweils von einem Organismus ausgehen-
de Konstruktion, die aufgrund dieser Abhängigkeit 
nicht ohne einen Organismus bestehen kann: »Die 
Umwelt, wie sie sich in der Gegenwelt des Tieres 
spiegelt, ist immer ein Teil des Tieres selbst, durch 
seine Organisation aufgebaut und verarbeitet zu ei-
nem unau öslichen Ganzen mit dem Tiere selbst«.253 
Im Anschluss an von Uexkülls Umweltlehre wird die 
enge Verknüpfung von Organismus und Umwelt im 
20. Jahrhundert vielfach betont. Der Philosoph M. 
Scheler schreibt 1923-24: »Was wir ›Leben‹ nennen, 
ist nicht räumlich ›im‹ Organismus, sondern jene 
Geschehenseinheit zwischen organischem Körper 

und Umwelt gehört dazu. Die Umwelt gehört zum 
Organismus wie sein Körper«.254 Ähnlich heißt es 
bei H. Plessner 1928, aufgrund des »Stoff- und Ener-
giekreislaufs und der morphologisch-funktionellen 
Eingespieltheit von Organismus und Umgebung«255 
müsse ein Organismus als »ergänzungsbedürftig«256 
angesehen werden: »Als Ganzer ist der Organismus 
daher nur die Hälfte seines Lebens. Er ist das absolut 
Bedürftige geworden, das nach Ergänzung verlangt, 
ohne die er zugrunde geht. Als Selbständiger ist er 
eingeschaltet in den Lebenskreis einer Gesamtfunk-
tion zwischen ihm und dem Medium, die das Leben 
selbst durch ihn hindurchleitet«257. Im »Kreis des 
Lebens« ist für Plessner der Organismus nur die 
»eine Hälfte«, die andere bilde seine Umwelt oder 
sein »Positionsfeld«, wie es Plessner nennt.258 Das 

Leben erscheint hier also als die dem Organismus 
übergeordnete Einheit. 

In diesem Sinne stellt J.S. Haldane 1931 fest, dass 
»der Begriff des Lebens die Umwelt des Organis-
mus ebenso wie das, was innerhalb seines Körpers 
vor sich geht, umfaßt«.259 Das Leben bildet danach 
die umfassendere Einheit, der Organismus nur einen 
Teil davon. Deutlich wird diese Auffassung auch bei 
T. von Uexküll, wenn er 1987 von »dem Organis-
mus der Lebewesen« und von »deren Umgebung« 
spricht260: Ein »Lebewesen« bildet somit eine höhere 
Einheit aus »Organismus« und »Umgebung«. Nicht 
nur die Einheit des Lebens, auch die Einheit des 
Überlebens besteht nach T. von Uexküll aus »Orga-
nismus plus Umwelt«.261

Gegen alle diese Ansätze, die den Organismus als 
eine Einheit nur im Zusammenhang mit seiner Um-
welt ansehen, muss kritisch eingewendet werden, 
dass die Einheit aus Organismus und Umwelt (oder 
Umgebung) nicht in der Weise ein organisiertes Sys-
tem bildet, in der es für einen Organismus gilt. Denn 
ein Organismus stellt eine Organisation dar, d.h. ein 
System aus sich wechselseitig herstellenden und in 
ihrer Funktion wechselseitig bedingenden Teilen – 
dies gilt für die Einheit aus Organismus und Umwelt 
aber gerade nicht, zumindest nicht unter Vorausset-
zung des in der Biologie etablierten (nicht-uexküll-
schen) Begriffs der Umwelt. Viele Elemente der 
Umwelt werden von einem Organismus, der auf sie 
angewiesen ist, weder hergestellt noch sind sie durch 
ihn bedingt: Die Einstrahlung des Sonnenlichts etwa 
ist auch ohne den Organismus vorhanden. Es besteht 
also gerade nicht ein analoges Verhältnis zwischen 
den Teilen eines Organismus und dem Organismus 
und seiner Umwelt (wie dies etwa G. Canguil-
hem 1947 formuliert: »il faut comprendre qu’entre 
l’organisme et l’environnement, il y a le même rap-
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port qu’entre les parties et le tout à l’intérieur de 
l’organisme lui-même«262). Bereits ontologisch gese-
hen besteht hier eine Asymmetrie, weil ein Organis-
mus ein einzelner Körper ist, seine Umwelt aber eine 
Menge von Körpern.

Es erscheint daher nicht sinnvoll, die eigentliche 
Einheit der Organisation auf das Verhältnis des Orga-
nismus zu seiner Umwelt einzuschränken, wie dies 
etwa bei Plessner deutlich wird: »Der Organismus 
ist Einheit nur als durch Anderes, als er selbst ist, 
in ihm vermittelter Körper, Glied eines Ganzen, das 
über ihm hinausliegt«.263 Ein Organismus kann auch 
als Glied einer solchen umfassenderen Einheit be-
trachtet werden (in ökologischer Perspektive), aber 
er kann auch schon in sich selbst als eine funktionale 
Einheit beurteilt werden.

Auf systemtheoretisch-funktionaler Grundlage 
müssen die Grenzen eines Organismus allerdings 
nicht mit den Grenzen seines Körpers übereinstim-
men. Eine systemtheoretische Bestimmung des Or-
ganismusbegriffs muss sich also von einer an topolo-
gischen Verhältnissen orientierten Umweltde nition 
lösen. ›Umwelt‹ kann systemtheoretisch nicht das 
sein, was sich räumlich außerhalb der begrenzenden 
Membranen oder Zellwände der Organismen be n-
det. Unter ›Umwelt‹ muss vielmehr das außerhalb 
der wechselseitigen funktionalen Bezüge der Organe 
sich abspielende, aber auf den Organismus einwir-
kende Geschehen verstanden werden. Alle für die 
funktionale Organisation des Organismus externen 
Bezüge bilden demnach seine Umwelt. Diese kön-
nen sich sowohl außerhalb des Körpers be nden, wie 
z.B. die Nahrungsmittel, oder innerhalb, wie etwa 
Krankheitserreger oder parasitische DNA. Auf diese 
funktional gesehen organismusexternen Objekte ist 
ein Organismus zwar funktional bezogen, sie sind 
aber nicht Teil der den Organismus konstituierenden 
Einheit der Wechselseitigkeit. Zu seiner Nahrung hat 
ein Organismus ein einseitiges Abhängigkeitsverhält-
nis; er ist auf sie angewiesen, hat sie aber nicht selbst 
hervorgebracht oder gestaltet. Anders als die Orga-
ne des Organismus, die durch ihren wechselseitigen 
Bezug de niert sind, die also erst durch ihren wech-
selseitigen Bezug zu den bestimmten Gegenständen 
werden, die sie sind, erhalten die Gegenstände der 
Umwelt eines Organismus ihre Bestimmung nicht 
dadurch, dass der Organismus sie nutzt. Das Gras der 
Wiese ist auch dann Gras, wenn kein Hase es frisst; 
das Wasser bleibt Wasser, auch wenn es nicht getrun-
ken wird. Für diese Gegenstände gilt also nicht die 
wechselseitige Mittel-Zweck-Relation, die für das 
Verhältnis der Organe in einem Organismus cha-
rakteristisch ist ( Zweckmäßigkeit). Die Nahrung 

als Teil der Umwelt des Organismus, zu dem er eine 
kausale und funktionale Beziehung hat, bildet somit 
nicht einen Teil des Organismus selbst, weil sie in 
einem reinen Ursache- und Mittelverhältnis zu ihm 
steht. Andere Teile, wie z.B. seine Exkremente, ge-
hören ebenfalls nicht zu seiner funktionalen Einheit, 
weil sie nur durch ihn hervorgebracht sind, ohne not-
wendig auf ihn zurückzuwirken und funktional auf 
ihn zurückzubeziehen sind. Teil eines Organismus 
im Sinne eines Organs ist alles, was sich sowohl als 
Zweck als auch als Mittel im Hinblick auf die ande-
ren Organe beurteilen lässt. Es kommt hier auf das 
Sowohl-als-auch an: Die Nahrung ist nur ein Mittel, 
der Kot nur eine Wirkung – und beide sind daher 
nicht Teile des Organismus. Sie können aber selbst-
verständlich Teile eines übergeordneten Systems, 
etwa eines Ökosystems sein.

Ein über die wechselseitige Abhängigkeit der 
Elemente eines Ganzen spezi ziertes Organisati-
onsnetzwerk ergibt einen wohlde nierten Begriff 
des Organismus. Dieser Organismus weist auch eine 
funktional genau bestimmte Außengrenze auf. Das 
Problem liegt nur darin, dass die auf dieser Grund-
lage bestimmte Grenze des Organismus nicht mit 
seiner morphologischen Grenze übereinstimmt. Ein 
Spinnennetz bildet auf diese Weise ebenso einen 
Teil des Organismus der Spinne wie eine von einer 
Ameise gelegte Duftspur zu deren Organismus zu 
rechnen ist, oder wie viele Bauwerke von Organis-
men als »externe Organe« bestimmt werden können 
( Genotyp/Phänotyp: Erweiterter Phänotyp). In mor-
phologischer Hinsicht ist die Grenze zwischen einem 
Organismus und seiner Umwelt also nicht eindeutig. 
Selbst die für Organismen zentralen Prozesse ihres 
Lebens können sich außerhalb ihres Körpers abspie-
len. So erfolgt in Korallenriffen eine wichtige Kom-
ponente der Physiologie kalkbildender Korallen au-
ßerhalb ihres Körpers ( Umwelt: Abb. 543).264

Gestalteinheit und Funktionseinheit
Grundsätzlich sind zunächst zwei Organismusbegrif-
fe zu unterscheiden: der Organismus als morphologi-
sche Herstellungseinheit und als funktionale Organi-
sationseinheit. Im ersten Fall besteht ein Organismus 
in einer kohärenten Gestalt, die gegenüber ihrer Um-
welt eine kontinuierliche Grenze aufweist, im zwei-
ten Fall dagegen in einer funktionalen Einheit, die 
räumlich zwar nicht zusammenhängende, aber trotz-
dem wechselseitig voneinander abhängige Objekte 
umfassen kann. Organische Systeme stellen also auf 
zwei verschiedenen Ebenen Organismen dar: einer-
seits als morphologische Einheiten und andererseits 
unter Einschluss von Gegenständen, die nicht räum-
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lich mit ihnen verbunden sind, als erweiterte Phäno-
typen. Einige der Körper, die für den morphologisch 
bestimmten Organismus zu seiner Umwelt gehören, 
sind für den funktional bestimmten Organismus Teil 
seines Systems. So gehört der Bau des Kaninchens 
mit gleichem Recht zu seinem funktionalen Organis-
mus wie die Haare zu seinem morphologischen Or-
ganismus: In beiden Fällen ist eine Struktur von an-
deren Teilen des Organismus hervorgebracht, und sie 
wirkt im Sinne des Schutzes auf diese Teile zurück. 
Bei der Mehrzahl der Organismen fällt ihre morpho-
logische Einheit mit der funktional zu beurteilenden 
Einheit zusammen. Sie verändern Teile ihrer Umwelt 
nicht in der Weise, dass sie zusammen mit diesen Tei-
len eine weitere funktionale Einheit höherer Ordnung 
bilden. 

Ef zienteste Selektionsebene
In selektionstheoretischer Betrachtung kann ein Or-
ganismus als eine besonders ausgezeichnete Ebene 
der Selektion angesehen werden ( Selektion/Selekti-
onsebenen): Er bildet diejenige Ebene, auf der die Se-
lektion am ef zientesten ist, so dass auf dieser Ebene 
maximal integrierte und durch umfassende Koope-
ration der Teile charakterisierte Systeme entstehen. 
Diese Systeme können einerseits aus Teilen bestehen, 
die selbst zur Reproduktion in der Lage sind und da-
mit ebenfalls eine Selektionsebene bilden (z.B. Zel-
len oder Gene), und sie können andererseits zu Syste-
men höherer Ordnung zusammengefasst werden, die 
gleichfalls zur Reproduktion befähigt sind und eine 
Selektionsebene darstellen (z.B. Gruppen oder Ar-
ten). ›Organismus‹ wird damit ein relatives Konzept, 
das auf verschiedenen Ebenen der strukturellen Hier-
archie der Biologie Anwendung nden kann. Die ele-
mentare Organisationseinheit des Lebens, die Zelle 
als »Minimalorganismus« (s.u.), hat sich in den »gro-
ßen Transitionen des Lebens« zu höheren Organisa-
tionen zusammengeschlossen, in denen die Zellen 
den Status eines Organismus verlieren und zu Teilen 
eines neuen Organismus, des Mehrzellers, wurden. 
Die Zellen eines Mehrzellers stellen selbst keine Or-
ganismen mehr dar, weil sie (in der Regel) nicht auf 
die Maximierung ihrer eigenen Fitness organisiert 
sind, sondern auf die Maximierung der Fitness des 
Systems, von dem sie einen Teil bilden. Mehrzelli-
ge Systeme können sich außerdem zu arbeitsteiligen 
Gruppen zusammenschließen, in denen der einzel-
ne Mehrzeller wiederum nicht seine eigene Fitness, 
sondern die Fitness der Gruppe maximiert, die dann 
die neue zentrale Selektionseinheit darstellt. Dies ist 
bei den eusozialen Insekten der Fall, in denen sterile 
Kasten ausgebildet sind. D.C. Queller argumentiert 

1997 daher dafür, eine eusoziale Kolonie nicht als 
›Superorganismus‹ (s.u.), sondern als ›Organismus‹ 
zu bezeichnen, weil sie ein hoch integriertes System 
darstellt, in dem der Kon ikt unter den Mitgliedern 
stark reduziert ist (vgl. Tab. 216).265 In diesem Sinne 
bildet ein Organismus ein System, in dem alle Teile 
auf die Kooperation mit den anderen Teilen selektiert 
wurden und Kon ikte unter den Teilen (also Selekti-
on auf der Ebene der Teile) weitgehend unterdrückt 
sind: »The organism is the result of a powerful histo-
ry of selection at that level, and weak or no selection 
within that level, a pattern of selection that results 
from advantages in cooperation and effective control 
of con icts«.266 Kennzeichnend für Organismen ist 
danach die Ausrichtung aller Teile auf ein gemein-
sames Ziel (die Erhaltung und Reproduktion des 
Ganzen); auf den Organisationsebenen oberhalb der 
des Organismus überlagern sich dagegen die Aus-
richtungen der Teile auf verschiedene Ziele (»cross-
purposes«), die nicht mehr durchgehend zu einem 
gemeinsamen Ziel integriert sind.267

Mit einer Unterscheidung A. Remanes aus dem 
Jahr 1950 kann die »funktionelle« Ordnung des Or-
ganismus der »biozönotischen Ordnung« der Biozö-
nosen und Ökosysteme gegenübergestellt werden: In 
der funktionellen Ordnung der Organismen ist die 
Konkurrenz der Komponenten kein bestimmender 
Faktor; das Verhältnis der Teile ist vielmehr als har-
monisches Miteinander gekennzeichnet, »der anta-
gonistische Kampf der Teile ist aufgehoben« ( Öko-
logie/Biozönotische und funktionelle Ordnung).268

Beschrieben werden kann die Entstehung eines 
Organismus auf einer höheren Organisationsebene 
auch als eine evolutionäre Transition der Individua-
lität (Michod & Nedelcu 2003: »evolutionary transi-
tion in individuality«).269 In einer solchen Transition 
erfolgt ein Transfer der Fitness von einer niedrigen 
auf eine höhere Organisationsebene (z.B. von den 
Zellen auf den Mehrzeller oder von den Insektenar-
beiterinnen auf die Kolonie) und eine Spezialisierung 
der Einheiten auf den niederen Ebenen auf einzelne 
Komponenten der Fitness (z.B. von bestimmten Zel-
len oder Insekten auf Schutzfunktionen und anderen 
auf Reproduktionsfunktionen).270 Die Konstituierung 
eines mehrzelligen Organismus kann demnach als 
ein Prozess der Kooperation unter Zellen durch einen 
Mechanismus der Gruppen- oder Verwandtenselek-
tion verstanden werden (Michod 1999: »Organisms 
may be thought of as groups of cooperating cells re-
lated by common descent«271).

Äqui nalität durch Heterogenität einer Homogenität
Die Ebene der Organismizität, auf der sich die Orga-
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nismen der meisten Arten bewegen, die in der Evo-
lution also am häu gsten realisiert ist, ist die Ebene 
von Individuen, die aus einem kohärenten Körper aus 
vielen Zellen bestehen. Für diese Organismen kön-
nen drei konstitutive Momente angegeben werden, 
die zwar eng zusammenhängen, sich aber in einigen 
Aspekten auch widersprechen: Vielzellige Organis-
men sind Gefüge aus einer Vielzahl strukturell und 
genetisch ähnlicher Elemente, den Zellen, die aber 
hoch differenzierte Funktionen wahrnehmen und 
gerade durch ihre Differenzierung zu einer Arbeits-
teilung in der Lage sind, über die eine teleologische 
Ausrichtung auf ein gemeinsames Ziel, die Erhaltung 
und Fortp anzung des Gefüges, erreicht wird. An-
ders gesagt, in Organismen werden viele (genetisch) 
homogene Elemente durch ihre Differenzierung in 
heterogene Teile eines Ganzen funktionell und exis-
tenziell aneinander gebunden. Die drei Momente der 
Äqui nalität (teleologische Fokussierung), Hetero-

genität (funktionelle Differenzierung) und Homoge-
nität (genetische Identität) hängen dabei unmittelbar 
voneinander ab: Die Äqui nalität ist nur möglich 
aufgrund einer arbeitsteiligen, funktionalen Diffe-
renzierung der Teile, diese Differenzierung kann aber 
über Selektionsmechanismen nur realisiert werden, 
wenn die Selektionseinheiten der unteren Ebene, die 
Zellen, einander sehr ähnlich, d.h. genetisch homo-
gen sind.

Typen von Organismen
Vieldeutig ist der Begriff des Organismus in der 
Gegenwart v.a. deshalb, weil in ihm, als dem grund-
legenden Begriff der Biologie, die verschiedenen 
Aspekte eines Lebewesens zusammengeführt wer-
den müssen. Ausgehend von einer systematischen 
Theorie des biologischen Lebensbegriffs ( Leben), 
sind Organismen als Systeme zu bestimmen, die eine 
Organisation und Regulation aufweisen und einer 
Evolution unterliegen. Diese Merkmale müssen nicht 
immer in einem Körper zusammen realisiert sein. 
Will man sie auch begrif ich voneinander trennen, 
können neue Konzepte eingeführt werden (vgl. Tab. 
221): Eine organisierte Einheit, die aus wechselseitig 
voneinander abhängigen Teilen besteht, kann Allelon 
genannt werden (von griech. › ‹ »gegenseitig, 
einander«); eine regulierte Einheit, die eine Struktur 
gegen äußere Störungen stabil aufrecht erhält, kann 
als Homöon bezeichnet werden; und eine Einheit, die 
reproduziert wird und damit einer Evolution unter-
liegen kann, kann den Namen Genon erhalten (von 
griech. › ‹ »zeugen, hervorbringen«; B.C. Pat-
ten verwendet den gleichen Ausdruck im Rahmen 
seines systemtheoretischen Modells des Begriffs der 
Umwelt zur Bezeichnung eines »Output-Objekts«). 

Geht der Prozess von den jeweiligen Einheiten selbst 
aus, bieten sich die Bezeichnungen Auto-Allelon, Au-
to-Homöon und Auto-Genon an. Für Organisations-
formen auf höheren Ebenen, d.h. die Organisation, 
Regulation und Evolution von bereits organisierten, 
regulierten oder evolvierenden Systemen, können die 
Ausdrücke Meta-Allelon (z.B. für ein Ökosystem), 
Meta-Homöon (z.B. für die Biosphäre als reguliertes 
System nach der Gaia-Hypothese) und Meta-Genon 
(z.B. für mehrzellige Individuen) verwendet werden. 
Die Einheit eines Organismus, in der Organisation, 
Regulation und die Fähigkeit zur Evolution durch 
Reproduktion zugleich realisiert sind, kann als Orga-
nismon bezeichnet werden.

Ontologie von Organismen
Ein Körper eines Lebewesens (und Organismus) 
bildet die statische Seite seiner materiellen Verfasst-

Ganzheit aus interdependenten Teilen (Allelon)
Ein System aus wechselseitig voneinander abhängigen 
Prozessen und Teilen, die zusammen eine integrierte 
funktionale Einheit bilden
Ausnahme: viele für die Funktion anderer Teile nicht 
notwendige Teile, z.B. alle Finger, beide Nieren

Morphologische Einheit (Morphon)
Eine einheitliche und geschlossene Gestalt aus Teilen, 
die miteinander in direkter Verbindung stehen
Ausnahme: Organismen, die eine Metamorphose 
durchlaufen

Einheit der Entwicklung (Metamorphon)
Ein System, das durch die Differenzierung einfa-
cher Ausgangskörper (z.B. einer Zygote) entstanden 
ist und eine kontinuierliche räumliche Einheit bildet  
Ausnahme: durch Aggregation entstandene Einheiten, 
z.B. die zellulären Schleimpilze

Einheit der Regulation (Homöon)
Ein System aus Prozessen, die alle auf die Erhaltung 
seiner Integrität und Funktionalität bezogen sind
Ausnahme: alle Prozesse, die die Reproduktion auf Ko-
sten der Selbsterhaltung fördern, z.B. die Wanderungen 
der Lachse zur Fortp anzung

Einheit der Reproduktion und Selektion (Genon)
Ein System, das zur selbständigen Fortp anzung in der 
Lage ist und damit eine Einheit der Selektion darstellt
Ausnahme: alle obligatorisch sexuell sowie die sich gar 
nicht fortp anzenden Organismen wie die Mitglieder 
der sterilen Kasten der sozialen Insekten

Tab. 220. Aspekte und Dimensionen des Organismusbegriffs 
und einige Ausnahmen bei traditionell als Organismen an-
gesehenen Wesen.
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heit, die sich in einer bestimmten Form (Gestalt) 
manifestiert. Im Laufe des Lebens eines Lebewesens 
können sich sowohl die Bestandteile seines (jewei-
ligen) Körpers (durch Stoffwechsel) als auch dessen 
Form (durch Metamorphose) ändern, so dass er zu 
einem anderen Körper desselben Lebewesens wird. 
Der Körper stellt daher nur die eine Seite der (ma-
teriellen) Verfasstheit eines Lebewesens dar; die an-
dere Seite, die dynamische, ist seine Einheit als ein 
Gefüge von Prozessen, die (1) (als Prozesse eines 
jeweiligen Typs) wechselseitig voneinander abhän-
gen, die (2) seine materiellen Teile erzeugt (geformt) 
haben, die (3) diese umformen und damit neue Kör-
per (des gleichen Lebewesens) erzeugen können und 
die (4) im Rahmen dieser Transformationen selbst 
Änderungen unterliegen, so dass sie zu Prozessen 
neuen Typs werden können, die aber wiederum (bis 
zum Ende des Lebens des Lebewesens) in einem 
Verhältnis der wechselseitigen Abhängigkeit vonei-
nander stehen.

Seit Ende des 17. Jahrhunderts wird diese beson-
dere Einheit des Lebewesens als eine Einheit im 
Fluss der Stoffe und Formen mit dem Begriff der 
Organisation in Zusammenhang gebracht. J. Locke 

erläutert 1689 am Beispiel einer P anze, dass ihre 
Einheit nicht auf einer bestimmten Stoffmenge, son-
dern der Vereinigung in einem einheitlichen Leben 
beruht: »one Plant, which has such an Organization 
of Parts in one coherent Body, partaking of one Com-
mon Life, it continues to be the same Plant, as long 
as it partakes of the same Life, though that Life be 
communicated to new Particles of Matter vitally uni-
ted to the living Plant, in a like continued Organizati-
on conformable to that sort of Plants«.272 Das Prinzip 
der Identität eines Organismus ist damit die Konti-
nuität eines Prozessgefüges, nicht aber einer gleich 
bleibenden Stof ichkeit. Dies könnte so formuliert 
werden, dass das Leben eines Organismus selbst als 
ein Prozess bestimmt wird, wie dies H. Jonas 1965 
im Sinn hat: »the living organism exists as a constant 
exchange of its own constituents, and has its perma-
nence and identity only in the continuity of this pro-
cess, not in any persistence of its material parts. This 
process indeed is its life, and in the last resort organic 
existence means, not to be a de nite body composed 
of de nite parts, but to be such a continuity of pro-
cess with an identity sustained above and through the 

ux of components«.273 
Daneben könnte auch davon gesprochen werden, 

Organismen würden auf mehreren Ebenen zugleich 
existieren, auf der Ebene ihrer Teile und auf der Ebe-
ne von deren Interaktion. M. Grene zielt 1972 auf 
ein solches Verständnis: »Organized systems can-

not be understood in terms of their least parts alone, 
but only in terms of those parts as organized in such 
systems. Organized systems are doubly determinate; 
they exist on at least two levels at once«.274 Diese 
Vorstellung von der doppelten Existenz der organi-
sierten Systeme ist aber doch mehr verwirrend als 
erhellend. Es ist genauer, von den Organismen zu 
sagen, sie existierten auf der Ebene ihrer Elemente 
überhaupt nicht. Erst insofern die Organisation der 
Elemente in den Blick kommt, existieren auch die 
so beschriebenen Gegenstände. Die Bestimmung der 
Gegenstände kann nicht ohne die Vorstellung der Or-
ganisation auskommen.

Allelon
Einheit aus wechselseitig voneinander abhängigen Tei-
len, z.B. das Gefüge der Organe eines Organismus

Homöon
Einheit der Erhaltung einer Struktur oder einer Größe, 
z.B. ein Regelkreis

Genon
Einheit der Fortp anzung, damit gleichzeitig die Ein-
heit, die einer Evolution unterliegen kann, z.B. ein Gen

Auto-Allelon
Sich selbst organisierende Einheit, d.h. ein sich spontan 
bildendes System aus wechselseitig voneinander abhän-
gigen Teilen, z.B. eine Bénard-Zelle

Auto-Homöon
Sich selbst regulierende Einheit, d.h. ein System, dessen 
eigene Erhaltung die Regelgröße bildet, z.B. die Ein-
richtungen der Homöostase in einem Organismus

Auto-Genon
Sich selbst reproduzierende Einheit, d.h. ein System, 
das zu der eigenen Fortp anzung in der Lage ist, z.B. 
ein asexuell sich vermehrendes Individuum

Meta-Allelon
Einheit aus wechselseitig voneinander abhängigen Tei-
len, die selbst wiederum auf diese Weise organisiert 
sind, z.B. ein Ökosystem

Meta-Homöon
Einheit der Erhaltung, die wiederum sich selbst erhal-
tende Teile enthält, z.B. ein mehrzelliges Individuum

Meta-Genon
Einheit der Fortp anzung, die wiederum aus zur Fort-
p anzung befähigten Teilen zusammengesetzt ist, z.B. 
ein mehrzelliges Individuum

Organismon
Einheit aus wechselseitig voneinander abhängigen Tei-
len, die sich selbst erhält und zur Fortp anzung fähig 
ist, z.B. ein lebendiges Individuum

Tab. 221. Begriffe zur Differenzierung zwischen den ver-
schiedenen Aspekten des Organismusbegriffs
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Ontologisch nicht befriedigend ist es auch, die 
Existenzweise von Organismen als Prozesse zu be-
schreiben. Denn Lebewesen sind, in der Terminolo-
gie W. Johnsons (1921), paradigmatische Fälle von 
Kontinuanten (»continuants«), und damit wohl un-
terschieden von Prozessen, die zur Kategorie der Ok-
kuranten oder Vorkommnisse (»occurents«) zählen.275 
Organismen gehören damit zu den Entitäten, die in 
der Zeit fortbestehen (»endure«) und nicht zu sol-
chen, die andauern (»perdure«).276 Als Kontinuanten 
können Organismen zwar in zeitliche Stadien geglie-
dert werden, sie sind aber zu jedem Zeitpunkt ihrer 
Existenz ganz da und zerfallen daher nicht in echte 
zeitliche Teile. Selbst von einem Insekt, das eine Me-
tamorphose durchläuft, würden Biologen in der Regel 
sagen, dass es auch in seiner frühen Lebensphase als 
Raupe ganz da war; es heißt nicht: ›Eine frühe Phase 
des Insekts war Raupe‹, sondern: ›Das Insekt war in 
einer frühen Phase seines Lebens Raupe‹. Organis-
men sind also zu jedem Zeitpunkt ihrer Existenz als 
Ganze vorhanden. Ein Lebewesen verfügt zwar über 
einen Lebenslauf oder eine Lebensgeschichte, die in 
Phasen gegliedert werden kann (z.B. ontogenetische 
Entwicklungsstadien); es ist aber geläu g, ein Le-
bewesen als Einheit und Ganzheit anzusehen, auch 
wenn seine Lebensgeschichte noch nicht vollendet 
ist (»Endurantismus«). Prozesse, wie organische 
Entwicklungsprozesse, bestehen dagegen aus echten 
zeitlichen Teilen, die erst zusammen das Ganze der 
Einheit ausmachen. Aufgrund ihrer Eigenschaft der 

Unvollständigkeit in jedem einzelnen Moment und 
ihrer Ausrichtung auf einen de nierten Endzustand, 
liegen sie erst in ihrer Vollendung als Ganze vor.277 In 
ontologischer Hinsicht ist ein Organismus demnach 
zwar ein dynamischer Gegenstand, aber nicht selbst 
ein Prozess, sondern er unterliegt Prozessen.278

Der besondere Status von Lebewesen als Funkti-
onsgefüge, die im Wechsel ihrer Formen bestehen 
können und im Wechsel ihrer Stoffe bestehen müs-
sen, bildet für M. Schark im Jahr 2005 die Grundlage 
dafür, ›Lebewesen‹ zu einer eigenen ontologischen 
Grundkategorie zu machen. Von den leblosen Dingen 
sind die Lebewesen nach Schark in ontologischer 
Hinsicht durch ihre andere Art des Fortbestehens in 
der Zeit (der Persistenz) unterschieden. Sie behaup-
tet, »daß für Lebewesen zu persistieren in etwas an-
derem besteht als für Dinge«.279 Während die leblo-
sen Dinge in Isolation von ihrer Umgebung bestehen 
könnten, existierten die Lebewesen nur in einem 
Stoff- und Energieaustausch mit ihrer Umwelt. Das 
Statt nden eines Stoffwechsels im Sinne des Mate-
rieaustauschs eines Körpers mit seiner Umgebung 
bildet für Schark »eine notwendige und hinreichende 
Bedingung für das Am-Leben-Sein eines Lebewe-
sens«.280 Die knappste Bestimmung von Lebewesen 
sei daher, sie seien Objekte im Fluss (Simons 1987: 
»objects in ux«281), im stetigen Materie uss be nd-
liche Funktionsgefüge. In ihrem Besitz eines Kör-
pers sind die Lebewesen von leblosen Entitäten mit 
stoffwechselartigen Prozessen, z.B. Wellen, Wirbeln 

intrinsische Eigenschaften

Form
Aussehen, Gestalt, innere Gliederung, Bauplan

Materie
Stof iche Zusammensetzung: Elemente, Verbindungen; 
Konsistenz, Aggregatzustände, Phasenwechsel

Funktion
interne Prozessmuster, Stoffwechselwege

Verhalten
Bewegungsmuster und Aktivitäten

Lebensform
Fortbewegungstyp, Ernährungstyp, Schutztyp, Fortp an-
zungstyp

Transformationen
Entwicklungsvorgänge, Metamorphosen, Schlaf- und 
Wachrhythmen, Winter- und Sommerformen

relationale Eigenschaften

geogra scher Ort
Bioregion, klimatische und edaphische Bedingungen, 
Reviergröße, Wanderungen

Zeitraum der Existenz
geologische Epoche, Jahreszeit, Lebensdauer

taxonomische Beziehungen
Variation, Art, Gattung, Familie, Ordnung, Klasse, 
Stamm, Reich

phylogenetische Beziehungen
Schwesterart, Vorfahrenarten, Nachfahrenarten

tokogenetische Beziehungen
Geschwister, Vorfahren, Nachfahren

ökologische Beziehungen
Nahrung, Konkurrenten, Feinde

Lebensgeschichte
Paarungen, Fortp anzungen, Krankheiten, sozialer Status

Tab. 222. Wichtige Eigenschaftstypen von Lebewesen.
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oder Flammen unterschieden. Das Statt nden von 
Stoffwechselprozessen bildet nach Schark aber nicht 
eigentlich das Leben eines Lebewesens – dieses be-
stimmt sie vielmehr als Inbegriff von Aktivitäten und 
Fähigkeiten von Lebewesen282 – es bestehe vielmehr 
lediglich eine strikte empirische Korrelation von Le-
ben und dem Vorliegen von Stoffwechselprozessen; 
diese konstituierten das physische Substrat des Le-
bens.283 Die Tätigkeiten des Lebewesens insgesamt 
bildeten die (für seine Identi kation notwendige) 
ratio cognoscendi seines Lebens; die in seinem or-
ganisierten Körper statt ndenden Prozesse dagegen 
dessen (naturwissenschaftlich analysierte) ratio es-
sendi. Weil der Stoffwechsel von einem Lebewesen 
aktiv betrieben wird und die Abgrenzung gegen die 
Umgebung erst vermöge der physischen Verfasstheit 
und Dynamik des Lebewesens erfolgt, geht ein Le-
bewesen nach Schark nicht darin auf, ein Körper zu 
sein; zwischen dem Lebewesen und seinem Körper 
bestehe kein Identitäts- sondern eher ein Possessiv-
verhältnis.284 Die Ausdrücke ›lebendiger Körper‹ 
oder ›organisierter Körper‹ (›corpus organisatum‹) 
werden damit insgesamt problematisch: Leben und 
Organisation sind nicht Eigenschaften eines Körpers, 
sondern es sind Weisen zu sein, die die Einheit von 
Wesen mit ganz eigenen Identitätskriterien de nie-
ren. Schark schreibt den Lebewesen darüber hinaus 
eine Minimalform des Subjektseins zu: Lebewesen 
würden sich von sich aus abgrenzen, d.h. durch eige-
ne Leistung von ihrer Umgebung unterscheiden. Sie 
würden aktiv einen Stoffwechsel mit der Umgebung 
aufrechterhalten und auf Reize mit Verhalten reagie-
ren, d.h. durch Aktivitäten, deren Energie nicht durch 
den auslösenden Reiz bereitgestellt wird.

Auch von anderer Seite wird betont, dass Orga-
nismen wesentlich als Agenten zu verstehen sind. 
R.A. Wilson bestimmt einen Agenten 2005 als eine 
Entität an einem bestimmten Ort, die eine Quelle 
der Verursachung und Aktion bildet (»an agent is 
an individual entity that is a locus of causation or 
action. It is a source of differential action, a thing 
from which and through which causes operate«285). 
Agenten seien zeitlich und räumlich begrenzt und 
wiesen eine zeitliche und räumliche Kontinuität 
während ihres Daseins auf. Nach dieser De nition 
sind allerdings nicht nur Lebewesen Agenten, auch 
anorganische Entitäten, wie Wirbelstürme oder Stei-
ne fallen darunter.

Die Bestimmung von Organismen als Agenten 
weist auch darauf hin, dass es einen ›toten Organis-
mus‹ nicht geben kann, oder wie es J.J. Pikler 1926 
formuliert: »Ein Organismus ist […] bloß solange ein 
Organismus, als er lebt, und ein toter Organismus ist 

eigentlich ein gewesener Organismus«, also kein Or-
ganismus mehr286.

Als Gegenbegriff zu ›Organismus‹ verwendet E. 
Haeckel 1863 den Ausdruck Anorganismus, und er 
versteht darunter die »Stammform«, aus der sich alle 
Organismen entwickelt haben.287 Wenn man diesen 
Ausdruck überhaupt annehmen will, müsste zumin-
dest klar gemacht werden, dass Anorganismen über 
ganz andere Identitätsbedingungen wie Organismen 
verfügen: Sie können nicht über die Wechselseitig-
keit von Prozessen ausgegliedert werden, sondern 
über andere Kriterien, z.B. die Konstanz der Form 
oder des Stoffs. In diesem Sinne könnte ein Stein von 
einer bestimmten Form als ›Anorganismus‹ bezeich-
net werden.

De nitionsfragen
Um eine präzise De nition des Organismusbegriffs 
wird sich in der Gegenwart meist nicht mehr bemüht. 
Für die meisten Fälle wird es als ausreichend erach-
tet, Organismen als funktional integrierte Systeme zu 
verstehen (vgl. Tab. 212). Die funktionale Integration 
und wechselseitige Bezogenheit der Teile aufeinan-
der kann dabei über verschiedene Grade der Bindung 
erfolgen ( Wechselseitigkeit: Tab. 305): von einer 
wechselseitigen Relevanz (Interaktion) über eine 
wechselseitige Herstellung (Interproduktion) und 
wechselseitigen Erhaltung (Interdependenz) bis zur 
wechselseitigen Bestimmung (Interdetermination) 
der Teile. Im Mittelpunkt steht traditionell das Ver-
hältnis der wechselseitigen Abhängigkeit der Teile 
voneinander. Dieses zeigt sich in solchen De nitionen 
des Organismus, die ihn als eine Einheit bestimmen, 
die zerstört wird, wenn ihr ein Teil genommen wird 
(Dawkins 1982: »the quality of being suf ciently he-
terogenous in form to be rendered non-functional if 
cut in half«288). Was ein ›Teil‹ ist, darf hier allerdings 
nicht physisch-morphologisch verstanden werden, 
denn viele Organismen bleiben funktional, wenn ih-
nen ein physischer Teil (z.B. eines der zwei Augen 
oder bei einigen P anzen auch die Hälfte ihres Kör-
pers) entfernt wird. Die Teile müssen vielmehr selbst 
funktional spezi ziert werden: Die Systemstelle der 
Organe der Sinneswahrnehmung (bei Tieren) oder 
der Organe der Nährstoffversorgung (bei Tieren und 
P anzen) kann nicht entfernt werden, ohne dass das 
System als Ganzes seine Funktionalität verliert (und 
damit stirbt).

Nicht nur als explizite Aufzählung, sondern auch 
als Oberbegriff für eine offene Liste von Merkmalen 
kann der Organismusbegriff verstanden werden. So 
schlägt etwa M. Gutmann ihn 2000 als ein Element 
einer »Meta-Sprache« vor: »we can use the term 
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›organism‹ as an abbreviation, listing all those pro-
perties or characters of living beings described ›as‹ 
organismic properties«.289

Vom Organismus zum »Organismus-Syndrom«
Weil es verschiedene Merkmale sind, die im Organis-
musbegriff zusammengefasst werden, kann bestritten 
werden, dass ›Organismus‹ überhaupt eine einheitli-
che Kategorie darstellt. Die Kennzeichen von Orga-
nismen könnten demnach in verschiedenen Kombina-
tionen in der Natur vorkommen (Dyer 1989: »Orga-
nisms as separate, completely de nable entities may 
not exist«290). Funktionale Integration, physiologische 
Autonomie, individuelle Einmaligkeit und genetische 

Homogenität sind Merkmale, die zwar häu g mitei-
nander korreliert sind, aber nicht immer zusammen 
auftreten müssen. Statt sich um die eine richtige Or-
ganismusde nition zu streiten, argumentieren einige 
Autoren daher dafür, das Phänomen der Organismi-
zität in seiner Vielschichtigkeit in den Blick zu neh-
men (zu diesem Begriff, s.u.). Weil die Merkmale des 
organismischen Zustands häu g zusammen auftreten, 
sprechen J.W. Pepper und M.D. Heron 2008 in diesem 
Zusammenhang von dem Organismus-Syndrom (»or-
ganism syndrome«).291 Die Korrelation der Merkma-
le kann dabei als Ergebnis von Evolutionsprozessen 
analysiert werden. Selbst so elementare Phänomene 
wie die genetische Homogenität von Organismen bil-
det in dieser Perspektive ein Resultat der Evolution. 

Denkbar ist es auch, innerhalb einer Art organismi-
sche Zustände auf verschiedenen Integrationsebenen 
zu nden: Bei den zellulären Schleimpilzen könnten 
z.B. sowohl phasenweise selbständig existierende 
einzellige Stadien als auch der durch Aggregation 
entstandene vielzellige Verbund des Plasmodiums 
als ein Organismus verstanden werden. Bei anderen 
Arten ist es fraglich, ob überhaupt eine Gliederung in 
Organismen vorliegt: Bei den durch Mycelien oder 
Wurzelausläufer sich über viele Hektar ausbreiten-
den Pilze oder Bäume (wie die Amerikanische Zitter-
pappel, Populus tremuloides; vgl. Tab. 223) ist nicht 
klar, welche Einheit als Organismus im Sinne eines 
Individuums verstanden werden sollte.292

Das Verschwinden des Organismuskonzepts
Dem Desinteresse an allgemeinen De nitionen kor-
respondiert ein weitgehendes Verschwinden des Or-
ganismusbegriffs aus modernen Theorien der Bio-
logie. Gerade diejenigen Bereiche der Biologie, die 
im 20. Jahrhundert eine besondere Dynamik entfaltet 
haben, bewegen sich auf einer Ebene unterhalb oder 
oberhalb des Organismus: Für die Molekularbiologie 
sind es die biologischen Makromoleküle, für die Ge-
netik die Gene, für die Ökologie und Evolutionsthe-
orie die Populationen, die die entscheidenden theore-
tischen Entitäten bilden.293 Den Fortp anzungszellen 
(Keimzellen) der mehrzelligen Organismen schreibt 
bereits A. Weismann 1884 ein »eigentliches« Leben 
zu, weil sie über das Leben der Körperzellen hinaus 
in den Nachkommen weiter bestehen können und 
damit potenziell unsterblich sind: »Der Körper, das 
Soma, erscheint unter diesem Gesichtspunkt gewis-
sermaßen als ein nebensächliches Anhängsel der 
eigentlichen Träger des Lebens: der Fortp anzungs-
zellen«294 ( Leben). Weitergetragen wird diese Sicht 
bis zu den soziobiologischen Theorien der 1970er 
Jahre, nach denen die Gene, nicht die Organismen 

Morphologie
schwerster Organismus: 
Klon »Pando« der Amerikanischen 
Zitterpappel (Populus tremuloides)
in Utah: 47.000 Stämme, zusammen 6.600 t
größter Organismus:
Honigpilz (Armillaria ostoyae) 900 ha
kleinster Organismus:
Mycoplasma-Bakterien 300 nm

Physiologie
ältester Organismus:
Sporen von Bakterien 250x106 Jahre
ältester mehrzelliger Organismus:
Busch der Art Lomatia tasmanica 44.000 Jahre
ältestes Tier:
Schwamm (Cinachyra antarctica)
im Südpolarmeer 1.550 Jahre

Reproduktionsbiologie
kürzester Generationswechsel:
Amoeba cristalligera 3 Minuten
späteste Geschlechtsreife:
Nashorn; Brückenechse 20 Jahre
maximale jährl. Samenproduktion:
Birke 3x107

Genetik
kleinstes Genom (Mycoplasma) 580.000 bp
 517 Gene

Ökologie
Anzahl Organismen auf der Erde 4-6x1030

Anzahl Bakterien in einer
Handvoll Waldboden 109

organisch gebundene Biomasse
(Gramm Kohlenstoff) 1017

Evolution und Diversität
Alter der ältesten Lebensspuren ca. 3,5x109 Jahre
Artenanzahl in der Erdgeschichte ca. 30x109

gegenwärtige Anzahl der Arten 3-100x106

Tab. 223. Organismen in Zahlen (verschiedene Quellen).
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die eigentlichen biologischen Agenten und entschei-
dende Ebene der Selektion bilden ( Selektion/Gens-
elektion). B. Goodwin konstatiert daher 1994, in der 
synthetischen Theorie der Evolution sei das Gen an 
die Stelle des Organismus getreten: »Something very 
curious and interesting has happened to biology in 
recent years. Organisms have disappeared as the fun-
damental units of life. In their place we now have 
genes, which now have taken over all the basic pro-
perties that used to characterize living organisms«.295 
Wie Organismen würden auch die Gene sich vermeh-
ren und Variationen (Mutationen) produzieren, damit 
einer Evolution unterliegen, und außerdem als die 
eigentlichen Akteure erscheinen, für die die Organis-
men lediglich als Mittel zur effektiveren Reprodukti-
on und Ausnützung der Umwelt dienten.

Am häu gsten wird von Seiten der Entwicklungs-
biologie der Verlust des Organismusbegriffs für die 
biologische Theoriebildung beklagt, so z.B. 1996 
von G. Webster und B. Goodwin.296 In dem Maße, 
in dem eine Erklärung der Embryogenese als nicht 
reduzierbar auf die Aktivität der Gene erkannt wird, 

kommt es ausgehend von der Entwicklungsbiologie 
wieder zu einer Renaissance des Organismusbegriffs 
am Ende des 20. Jahrhunderts. Das erneute Interesse 
am Organismusbegriff hängt dabei mit dem Bemühen 
um Integration der verschiedenen an der Entwicklung 
beteiligten Faktoren zusammen. Nicht mehr einzelne 
Gene, sondern komplexe systemische Interaktionen 
werden für die Gestaltbildung verantwortlich ge-
macht. Das System, in dem diese Integration erfolgt, 
ist der Organismus ( Biologie: Systembiologie).297 
Auch für die Evolutionsbiologie gewinnt die Ebene 
des Organismus erneut an Bedeutung, insofern evo-
lutionärer Wandel als Veränderung auf der Ebene der 
individuellen Entwicklung von Organismen als plas-
tischen Systemen beginnen kann, so dass sich diese 
Änderung erst in einem zweiten Schritt auf geneti-
scher Ebene manifestiert (West Eberhard 2005: »ge-
nes are probably more often followers than leaders in 
evolutionary change«298). Der Neodarwinismus des 
beginnenden 21. Jahrhunderts wird damit zu einem 
Entwicklungs-Darwinismus (Walsh 2010: »Develop-
mental Darwinism«299; Evolutionsbiologie).

Abb. 355. Häu gkeit von Monogra en, die im Titel die Wörter ›Organismus‹ oder ›Organismen‹ (schwarze Säulen) bzw. 
›Lebewesen‹ (graue Säulen) enthalten. Dargestellt ist die Summe von Werktiteln in Dekaden von 1798 bis 2005. Daten-
grundlage: GBV Online-Katalog norddeutscher Bibliotheken im Juni 2006. Mehrfachzählungen eines Werkes sind aufgrund 
der mehrfachen Aufnahme des gleichen Werkes in den Katalog nicht ausgeschlossen. Es sind nicht nur biologische Werke 
berücksichtigt.
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Wissenschaftlicher oder philosophischer Begriff?
Der für die Biologie grundlegende Charakter des Or-
ganismusbegriffs bringt es mit sich, dass er nicht im-
mer als ein wissenschaftlicher, sondern gelegentlich 
auch als ein philosophischer Begriff verstanden wird. 
So vertritt J. Needham bereits 1928 die These, ›Or-
ganismus‹ sei kein naturwissenschaftlicher Begriff, 
sondern eine philosophische Betrachtungsweise, die 
auf jeden beliebigen Gegenstand angewandt werden 
könne.300 L. von Bertalanffy wendet dagegen ein, im 
Sinne eines Systems, das sich in einem dynamischen 
Gleichgewicht be nde, sei ›Organismus‹ durchaus 
ein naturwissenschaftlicher Begriff.301 Er bezeichnet 
ihn sogar als einen »Urbegriff« und eine »eigenar-
tige Denkform«, die es ermögliche, den besonderen 
System- und Gestaltcharakter des Lebendigen aus-
zudrücken.302 Kausal sei der Organismus »unerklär-
bar«, erst in der systemtheoretischen Betrachtung 
erschließe sich sein eigentliches Wesen; der Begriff 
des Organismus sei damit eine der Biologie eigene 
»Beschreibungsform« und stelle den für sie grundle-
genden Begriff dar: »sollte ein hypothetisch-deduk-
tives System in der Biologie möglich sein, so wird 
der Begriff des Organismus dessen oberster Begriff 
sein müssen, weil eben das eigentliche Wesen des 
Lebens in der Organisation der Stoffe und Vorgänge 
liegt«303. 

Diesem Verständnis gemäß gibt von Bertalanffy 
1932 eine komplexe De nition des Organismus-
begriffs, in die viele zentrale theoretische Begriffe 
Eingang nden: »Ein lebender Organismus ist ein 
in hierarchischer Ordnung organisiertes System von 
einer großen Anzahl verschiedener Teile, in welchem 
eine große Anzahl von Prozessen so geordnet ist, daß 
durch deren stete gegenseitige Beziehung innerhalb 
weiter Grenzen bei stetem Wechsel der das System 
aufbauenden Stoffe und Energien selbst wie auch bei 
durch äußere Ein üsse bedingten Störungen das Sys-
tem in dem ihm eigenen Zustand gewahrt bleibt oder 
hergestellt wird oder diese Prozesse zur Erzeugung 
ähnlicher Systeme führen«.304

Zauber- und Pluswort
Die im Begriff des Organismus zugleich vorhande-
ne wissenschaftliche Verankerung und holistischen 
Konnotationen haben ihn schon immer zu einem at-
traktiven Konzept gemacht. Ausdrücklich als »Zau-
berwort« bezeichnet J. Hennig 1968 den Ausdruck 
›organisch‹.305 In ihm drücke sich die Sehnsucht 
nach einem einheitlichen Grund des Lebens aus. Es 
stelle heute ein eindeutiges »Pluswort« dar, weil es 
mit einem positiven Wertaspekt verbunden sei. Of-
fensichtlich wird in zahlreichen Diskursen mehr die 

positive Aura des Wortes als seine genaue Bedeutung 
eingesetzt. Seinen Glanz erlangt das Wort auch ge-
rade im Gegensatz zu seinem engen etymologischen 
Verwandten, der kalten ›Organisation‹. Im Kontrast 
zu dem Technischen, Konstruierten und Zwanghaf-
ten, das in ›Organisation‹ steckt, ist ›Organismus‹ 
ein warmer Begriff mit einer Aura des Gewachsenen, 
Ganzen und Unverfügbaren. So kann dann auch der 
humanistische Anarchist E. Jünger 1960 seine Hoff-
nung auf den »Weltstaat« richten, in dem es zu einem 
Ende der Staaten im Plural komme und stattdessen 
zu einer neuen Entfaltung des »Organismus«: »Dann 
könnte der menschliche Organismus als der eigent-
lich Humane, vom Zwang der Organisation befreit, 
reiner hervortreten«.306 Insgesamt präsentiert sich 
›Organismus‹ damit als ein Wort der Wissenschafts-
sprache, das etwas vom Zauberhaften des Menschli-
chen und Unmittelbaren bewahrt hat.

Lebewesen
Das Wort ›Lebewesen‹ (zuerst »lebwesen«) ist seit 
der zweiten Hälfte des 16. Jahrhunderts nachgewie-
sen.307 Der Ausdruck hat in erster Linie eine außer-
wissenschaftliche Verbreitung. Bis zum Ende des 19. 
Jahrhunderts erscheint er kaum in den Titeln biologi-
scher Werke; und wenn doch, dann meist in populä-
ren Schriften.308 Erst seit den 1890er Jahren wird der 
Begriff häu ger im Titel wissenschaftlicher Abhand-
lungen geführt309; insgesamt taucht er von 1878 bis 
2005 im Titel von rund 350 Monogra en auf (nach 
dem GBV; vgl. Abb. 355). Eine viel geringere Ver-
breitung hat das englische Äquivalent ›living being‹: 
Es taucht im Singular überhaupt nur in einer einzi-
gen Monogra e des Online-Katalogs der British Li-
brary und des Britischen Verbundkatalogs auf310; im 
Plural erscheint der Ausdruck auch nur in den Titeln 
von neun Werken, die aber alle Übersetzungen aus 
fremden Sprachen sind und bis auf einen einzigen 
aus dem 20. Jahrhundert stammen. Der französische 
Ausdruck ›être vivant‹ steht in seiner Häu gkeit als 
Titel von Monogra en zwischen dem deutschen ›Le-
bewesen‹ und dem englischen ›living being‹.

Seit Ende des 18. Jahrhunderts wird das Wort ›Le-
bewesen‹ häu g synonym mit ›Organismus‹ verwen-
det. Es gibt aber auch signi kante Unterschiede im 
Gebrauch der Wörter: Bei Kant sind die Konzepte 
des Lebewesens und des Organismus insofern un-
terschieden, als er den Begriff des Lebens über das 
Vermögen der (durch ein inneres Begehren hervorge-
rufenen) Bewegung bestimmt (und daher auf Tiere 
beschränkt), das Konzept des Organismus aber über 
das wechselseitige Verhältnis der Teile in einem Sys-
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tem einführt (und es damit auch auf P anzen bezie-
hen kann) (s.o.).311 Insgesamt impliziert der Terminus 
›Organismus‹ stärkere Bezüge zu dem gegliederten 
Aufbau des damit bezeichneten Gegenstandes; bei 
›Lebewesen‹ liegt die Betonung dagegen eher auf 
spezi schen Aktivitäten, Vermögen und Fähigkei-
ten des bezeichneten »Wesens«, weniger auf dessen 
Struktur. ›Organismus‹ verweist damit auf eine Er-
klärungsebene, während ›Lebewesen‹ der primäre 
deskriptive Begriff ist. 

Extensional werden die Wörter ›Organismus‹ und 
›Lebewesen‹ heute meist gleichbedeutend verwen-
det: Jeder als Organismus identi zierte Gegenstand 
gilt auch als ein Lebewesen und umgekehrt. Trotz-
dem sind sie intensional voneinander unterschieden. 
Das Wort ›Organismus‹ bezieht sich auf die geord-
nete Struktur und die geschlossene Einheit eines 
Systems; ein Lebewesen ist dagegen ein offeneres 
System, das einer Lebensgeschichte unterliegt, das 
nicht allein für sich besteht, sondern erst mit seiner 
Umwelt eine Einheit bilden kann (s.o.) und einer 

Transformation in seiner individuellen und in einer 
generationenübergreifenden Geschichte unterliegen 
kann. Außerdem ist die Kennzeichnung von etwas 
als ›Lebewesen‹ mit einer impliziten Bewertung ver-
bunden: Die Implikation des Wertvollen aus dem Le-
bendigen wird zumindest in vielen Kontexten nahe 
gelegt, wenn sie auch häu g im Vagen bleibt.

Ein weiterer Unterschied der Begriffe liegt darin, 
dass über das Konzept des Organismus eine analy-
tische Einstellung gegenüber dem Gegenstand ein-
genommen wird, ›Lebewesen‹ dagegen viel mehr 
die Ganzheit und Unverfügbarkeit des Bezeichneten 
benennt. Der Begriff des Lebewesens gilt geradezu 
als Paradigma eines analytisch unergründlichen Ge-
genstandes ( Leben: Tab. 166). So heißt es bei Hei-
degger: »Vermutlich ist für uns von allem Seienden, 
das ist, das Lebe-Wesen am schwersten zu denken, 
weil es uns einerseits in gewisser Weise am nächsten 
verwandt und andererseits doch zugleich durch einen 
Abgrund von unserem ek-sistenten Wesen geschie-
den ist«.312 Die Schwierigkeiten einer Wissenschaft 
von den Lebewesen ergeben sich daraus, dass der 
Begriff mit Bestimmungen wie Unvorhersehbarkeit, 
Einzigartigkeit, Innerlichkeit und Subjekthaftigkeit 
in Verbindung gebracht wird.313 Verbreitet ist es darü-
ber hinaus, das Konzept ›Lebewesen‹ über unscharfe 
Kategorien wie »Selbstsein« und »Würde« zu cha-
rakterisieren.314

In der heutigen, von der Naturwissenschaft stark 
beein ussten Sprache ist es trotzdem verbreitet, Le-
bewesen nicht über ihre lebensweltlich unmittelbar 
erfahrbaren Vermögen und Tätigkeiten, sondern über 

naturwissenschaftliche Konzepte, z.B. als »offene 
Systeme« zu de nieren ( Ganzheit). In diesem Sinne 
sind es nicht selten systemtheoretische oder biologi-
sche Charakterisierungen, über die der Begriff be-
stimmt wird. Eine De nition lautet z.B.: »The living 
being is an open system, cellular, self-reproducing, 
with self-regulated ow of matter, energy and infor-
mation which run through it and control its growth 
and steady state. Because of its attributes such a 
system is capable of evolution, by adapting itself 
to changing environmental conditions«.315 Auch in 
Theorien zur Selbstorganisation ist häu g von der 
»Organisation von Lebewesen« die Rede.316 Ein Un-
terschied zwischen ›Lebewesen‹ und ›Organismus‹ 
wird hier nicht gemacht.

Trotz der größeren Nähe des Organismusbegriffs 
zum analytischen Ansatz der Biologie ist es bezeich-
nend, dass viele reduktionistische Forschungspro-
gramme im 20. Jahrhundert gerade an den Begrif-
fen des Lebens und Lebewesens ansetzen, während 
die holistisch orientierte Biologie nicht selten vom 
Organismusbegriff ausgeht. Dies lässt sich etwa 
an einer Gegenüberstellung des reduktionistischen 
Programms W. Roux’ und des die Ganzheit des Or-
ganismus betonenden Programms von H. Driesch 
zeigen.317 Als Grund hierfür kann vermutet werden, 
dass über den Begriff des Lebens eine Analyse von 
Eigenschaften erfolgen kann; der Begriff des Orga-
nismus aber auf die integrierte Einheit eines Trägers 
aller Eigenschaften des Lebens verweist, der einer 
Analyse weniger zugänglich ist.318

Einen »ontologischen Sonderstatus« schreibt P. 
Rohs 1994 den Lebewesen zu. Dieser Sonderstatus 
ergebe sich aus der »Selbstbeziehung« und »Subjek-
tivität« der Lebewesen. Diese bedingten eine echte 
Teleologie und nicht bloß ein funktionales Verhält-
nis, wie es zwischen den Organen eines Organismus 
bestehe. Den Organen, als rein funktional zu beur-
teilenden und kausal miteinander interagierenden 
Teilen eines Organismus komme dieser Sonderstatus 
nicht zu. Lebewesen seien dagegen kausal nicht voll-
ständig zu erfassen. Der Aspekt des Teleologischen, 
der über das bloß Funktionale hinausgehe, bezieht 
sich nach Rohs auf Wertaussagen. Für die Lebewe-
sen sei ihr eigenes Überleben der Wert, auf den alles 
zu beziehen sei; die Lebewesen verfügten daher über 
einen »Willen zum Leben«, der organisierten Ma-
schinen gerade abgehe. Das spezi sch Teleologische 
und Lebendige der Lebewesen sei ihr »Selbsterhal-
tungstrieb«.319

Ausführlich argumentiert M. Schark 2005 für eine 
ontologisch-metaphysisch begründete Unterschei-
dung von ›Lebewesen‹ und ›Organismus‹. Sie hält 
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den Begriff des Lebewesens für einen »Grundbegriff 
unserer deskriptiven Metaphysik«, so dass es ein 
»Fehler« wäre, ihn für einen biologischen Begriff 
zu halten; er sei vielmehr ein ontologischer. Allein 
der Begriff des Organismus bilde einen Grundbe-
griff der Biologie.320 Die Lebewesen gehören nach 
Schark zu den vertrautesten und hervorstechendsten 
Bestandteilen unserer Lebenswelt und stellen daher 
keine theoretischen Entitäten der Wissenschaften 
dar, sondern vorwissenschaftliche Gegenstände. Das 
Verhältnis zwischen dem biologischen Begriff des 
Organismus und dem ontologischen Begriff des Le-
bewesens sieht Schark als das einer Präzisierung: Die 
Biologie könne zu einem genaueren Verständnis der 
materiellen Grundlage der Lebensphänomene beitra-
gen, vorausgesetzt sei in ihren Analysen aber immer 
ein lebensweltliches Vorverständnis von Lebewesen. 
Vor aller Theorie seien die Lebewesen durch charak-
teristische Fähigkeiten und Aktivitäten gekennzeich-
net, allen voran durch die schon von Aristoteles ge-
nannten Vermögen der Ernährung (Selbsterhaltung), 
des Wachstums und der Fortp anzung.321 Zwischen 
den Begriffen ›Lebewesen‹ und ›Organismus‹ beste-
he somit eine einseitige Identi kationsabhängigkeit: 
Etwas könne nicht wissenschaftlich als Organismus 
oder lebendes System beschrieben werden, wenn 
es nicht zuvor als Lebewesen identi ziert sei, diese 
Identi kation hänge aber andererseits nicht von der 
Beschreibung des Gegenstandes als Organismus oder 
lebendes System ab.322 Schark argumentiert daher 
auch dafür, dass zwischen den Begriffen ›Organis-
mus‹ und ›Lebewesen‹ keine Intensions-, sondern 
nur eine Extensionsgleichheit bestehe: ›Organismus‹ 
ist für sie der erste theorieimprägnierte Begriff zur 
Charakterisierung (der Körper) von Lebewesen. 

Explizit wendet sich Schark gegen die cartesische 
Maschinentheorie des Lebendigen, nach der Lebewe-
sen ebenso wie Maschinen nichts anderes als organi-
sierte Körper seien. Im Unterschied zu Maschinen 
sieht Schark Lebewesen durch ein Moment der Akti-
vität gekennzeichnet, das unmittelbar mit Lebendig-
sein verknüpft sei. Die elementare Form der Aktivität 
bestehe im Stoffwechsel, der von einem Lebewesen 
aktiv betrieben werde und seine Abgrenzung gegen 
die Umgebung von sich aus, d.h. vermöge seiner 
physischen Verfasstheit, einschließe. Aufgrund die-
ser Bestimmung über eine Aktivität gehe ein Lebe-
wesen auch nicht darin auf, ein Körper zu sein: Ein 
Lebewesen habe einen Körper, sei aber nicht bloß ein 
Körper. Auch Schark schreibt den Lebewesen eine 
Minimalform des Subjektseins zu, insofern sie diese 
mit Plessner und Jonas als »raumbehauptende« und 
»für sich seiende« Individuen beschreibt.323

Lebende Substanz
Seit der Antike ist der Begriff der ›lebenden Subs-
tanz‹ in Gebrauch, der gerade das nicht an einen 
individuellen Körper gebundene Leben bezeichnen 
kann. Der Ausdruck ndet sich besonders häu g bei 
christlichen Autoren, z.B. bei Augustinus (» lius ille 
iunior, qui sua substantia uiuens prodige dispersa et 
perdita eguit«)324 und in der jüdischen Schrift ›Pirqe 
de Rabbi Eliezer‹, einem Genesis-Kommentar (»ex-
terminata est omnis substantia vivens in terra«).325 
Im biologischen Kontext erscheint der Ausdruck 
u.a. 1749 bei G.L.L. Buffon (»Il existe donc dans 
les végétaux et dans les animaux une substance vi-
vante qui leur est commune, c’est cette substance 
vivante et organique qui est la matière nécessaire à 
la nutrition«326) und 1884 bei A. Weismann (»der Tod 
beruht nicht auf einer Ureigenschaft der lebenden 
Substanz«327). E. Korschelt argumentiert 1917, dass 
es trotz der Sterblichkeit der Individuen eine prinzi-
pielle Unsterblichkeit der »lebenden Substanz« gebe 
( Tod): »Nicht die Individuen sind unsterblich, auch 
nicht diejenigen der Einzelligen und die Keimzellen, 
denn sie teilen sich und ihre Individualität geht damit 
verloren, wohl aber liegt eine gewisse Unsterblich-
keit der lebenden Substanz in deren ununterbroche-
ner Kontinuität von ihrem ersten Auftreten bis zu 
ihrer höchsten Entwicklung«.328 

Nach diesem Verständnis überdauert die lebende 
Substanz die verschiedenen Gestaltungen des Lebens 
im Laufe der Evolution. Weil das Prädikat ›lebendig‹ 
üblicherweise nur auf individuelle Systeme bezogen 
wird, ist es aber zumindest fraglich, ob von dieser 
Substanz sinnvoll ausgesagt werden kann, dass sie 
lebt. Im Sinne eines Gefüges von Funktionen (wie 
Ernährung, Stoffwechsel und Fortp anzung), das 
sich über seine Verkörperung in verschiedenen Indi-
viduen hinweg erhält, stellt die »lebendige Substanz« 
gerade nicht ein individuelles System dar. Von vielen 
Biologen im 20. Jahrhundert wird der Begriff abge-
lehnt. L. von Bertalanffy stellt 1934 dezidiert fest, 
eine »lebende Substanz« gebe es nicht, »sondern nur 
lebende Organismen«329 und »Organisation von Sub-
stanzen«330.

Lebendes System
Im Englischen taucht die Formulierung ›living sys-
tem‹ in der ersten Hälfte des 18. Jahrhunderts auf 
(Waring 1722: »a living System of Ethicks«331; 
Akenside 1742: »the living System of the Earth«332). 
Aber erst in der zweiten Jahrhunderthälfte wird sie 
auf Organismen im engeren Sinne bezogen (Anony-
mus 1774: »the in uence exerted by dead parts of the 
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animal body when they act as stimuli to the living 
system«333; Sulivan 1794: »To a naturalist, as well as 
to a metaphysician, the living system is a constant 
miracle«334; Saumariez 1799: »every living system is 
protected and preserved from decomposition and de-
cay«335). Die Formulierung erscheint im 18. und 19. 
Jahrhundert allerdings nicht oft.336 Auch das deutsche 
›lebendes System‹ wird bereits Ende des 18. Jahr-
hunderts gebraucht, so 1796 in der Übersetzung ei-
nes Werks von J. Brown (»eine genauere Kenntniß 
des Ein usses der unbelebten Körper auf das lebende 
System«337) und 1801 von J.G. Fichte (»lebendiges 
System von Trieben«338). Der deutsche Ausdruck ent-
wickelt sich jedoch erst im 20. Jahrhundert zu einem 
biologischen Terminus (meist in der Form ›lebendes 
System‹).

Seit den 1920er Jahren etabliert sich die Rede von 
Organismen als ›lebenden Systemen‹ zu einer festen 
Formel. Anfangs wird der Begriff von Biologen, die 
durch die Gestalttheorie beein usst sind, verwendet; 
er wird dann rasch von der biologischen Systemtheo-
rie (durch L. von Bertalanffy) aufgegriffen.339 Betont 
wird mit diesem Ausdruck die Einheit und Geschlos-
senheit, aber auch die analog zu anderen (z.B. tech-
nischen) Systemen mögliche Analyse der Wirkungs-
mechanismen der Organismen. 

Äquivalent zu dem Ausdruck ›lebendes System‹ 
wird der Begriff ›organisches System‹ verwendet, 
der sich schon 1802 bei G.R. Treviranus ndet (v.a. 
im Plural für die Teilsysteme eines Organismus).340 
Mitte des 20. Jahrhunderts hat der Terminus ›leben-
des System‹ eine weitere Verbreitung, v.a. auch im 
englischsprachigen Raum.341 Die Komponente ›Sys-
tem‹ in diesem verspricht einen Anschluss an phy-
sikalische Theorien und Methoden; der Ausdruck 
erscheint daher besonders in solchen Kontexten, in 
denen dieser Anschluss entweder vorhanden ist oder 
als Programm formuliert wird (z.B. in der Ökologie: 
Ökosystem).
Gegenüber ›lebender Körper‹ hat der Ausdruck 

›lebendes System‹ den Vorteil, weniger auf eine Ein-
heit des Materiellen und Stof ichen zu verweisen 
und stärker das Dynamische zu betonen, auf dem die 
spezi sche Existenzweise von Lebewesen beruht. 
Ebenso wie ›Organismus‹ ist ›lebendes System‹ ein 
primär wissenschaftlich-theoretischer Begriff, kein 
lebensweltlicher wie ›Lebewesen‹.

Mechanismus
Das lateinische Wort ›machina‹ erscheint erst im frü-
hen Mittelalter, zunächst in der Bedeutung »Kunst-
stück«342; es stellt eine Ableitung aus dem griechi-

schen › ‹ »Maschine« dar.343 In der grie-
chischen Antike gilt die Mechanik als ein Teil der 
Kunst (» «), die der Natur entgegengesetzt ist 
oder genauer über sie hinausgeht (»  «).344 
Mittels der Kunst (auch in der Medizin) gelingt es 
nach dieser Auffassung dem Menschen, die Natur in 
der Weise zu vervollständigen (» «) und zu 
imitieren (» «), dass sie seine Bedürfnisse be-
friedigt.345 Eine künstliche Einrichtung, die in diesem 
Sinne wirksam ist, sei sie materiell oder mental, wird 
›mechanisch‹ (» «) genannt.346 Dabei handelt 
es sich nicht notwendig um eine Überschreitung oder 
»Überlistung der Natur« (F. Krafft), sondern eher um 
ein »klug ergriffenes Mittel« (W. Schadewaldt), mit 
dem die natürlichen Verhältnisse in besonderer (nütz-
licher) Weise verändert werden.

Seit Mitte des 17. Jahrhunderts wird das Wort in 
der Form ›mechanism‹ ins Englische entlehnt347, seit 
Anfang des 18. Jahrhunderts auch ins Französische 
und Deutsche. In der neuzeitlichen Bedeutung be-
zeichnet es die Struktur einer Maschine oder eines 
natürlichen Gegenstandes, der aus aneinander an-
gepassten Teilen besteht. Später wird der Ausdruck 
auch für abstrakte Gegenstände benutzt. 

Seit dem 17. Jahrhundert steht der Ausdruck ›Me-
chanismus‹ besonders in Verbindung zu Auffassun-
gen von den Lebewesen als Maschinen.348 Während 
die antike Bedeutung die Mechanik als ein Werk 
des Menschen und damit als nicht vollständig in die 
Natur integriert versteht, wird das Wortverständnis 
seit dem späten 17. Jahrhundert von der Opposition 
von ›Mechanismus‹ und ›Organismus‹ beherrscht, 
wobei der Mechanismus dabei auf Seiten des rein 
Physischen und Physikalischen steht, das Konzept 
des Organismus dagegen auf Prinzipien verweist, die 
darüber hinausgehen.349 Gerade das Mechanische ist 
also das Natürliche. Umstritten ist dabei, inwiefern 
alle Lebenserscheinungen als reine Mechanismen 
beschrieben werden können. Besonders für die kom-
plexen Aktivitäten der Tiere, wie Wahrnehmungen 
und Verhaltensweisen, die auf kognitiven Vorgängen 
beruhen, wird die Annahme eines bloßen Mechanis-
mus meist abgelehnt. Für die Lebensäußerungen von 
P anzen gelten bloße Mechanismen dagegen als 

ausreichend. In diesem Sinne plädiert J. Locke 1689 
dafür, die Bewegungen von P anzen im Gegensatz 
zu denen von Tieren als einen rein mechanischen 
Vorgang (»bare Mechanism«) anzusehen und ihnen 
jede Form von sinnlicher Wahrnehmung (»sensati-
on«) abzusprechen.350

Das von ›Mechanismus‹ abgeleitete Adjektiv me-
chanistisch wird seit Beginn des 19. Jahrhunderts 
verwendet. Programmatisch zur Kennzeichnung ei-
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nes abzulehnenden Ansatzes in der Erklärung orga-
nischer Phänomene erscheint es bei dem Mediziner 
P.F. von Walther: In der Vorrede seiner ›Physiologie 
des Menschen‹ von 1807 hält er fest, es sei sein Be-
streben, »die Lehre von dem Organischen in sich 
selbst zu einem organischen Ganzen zu bilden«: 
»In dem Organismus soll kein Tod seyn, und alles, 
was von diesem herstammt, alle mechanistische und 
hydraulische Vorstellung zu vertilgen, war sein [des 
Verfassers] unablässiges Bemühen«.351 Von Walther 
kritisiert, dass sich die Biologen und Ärzte sowohl 
von den Krankheiten als auch den Heilmethoden 
»allzusehr mechanistische Vorstellungen« machen.352 
Nach der Verwendung bei von Walther erscheint der 
Ausdruck ›mechanistisch‹ in der ersten Hälfte des 
19. Jahrhunderts allerdings nicht häu g (Friedlän-
der 1839: »[G.E. Stahl hat] den organischen Process 
selbst mitunter noch mechanistisch erklärt«353). H. 
Lotze gebraucht ›mechanistisch‹ seit 1842 (»An-
hänger der neuen mechanistischen Physiologie«354), 
v.a. in ablehnender Haltung zur Kennzeichnung von 
unzureichenden Theorien zur Erklärung von Ins-
tinkten355. Später werden häu g Descartes  Lehren 
als ›mechanistisch‹ beschrieben, z.B. seine Theorie 
der Kosmogonie (Patru 1851: »mécanistique«)356 
oder seine Erklärung mentaler Prozesse357. Seit den 
1870er Jahren gilt auch Darwins Theorie der Selek-
tion als ›mechanistisch‹ (»the mechanistic system, 
or the negation of the organic vital force«358; »me-
chanistic explanation of the world«359). A. Weismann 
beantwortet 1876 die Frage »Sind die Principien der 
Selectionstheorie mechanische?« positiv, weil seiner 
Meinung nach innerhalb einer Naturwissenschaft die 
mechanische Auffassung die einzig mögliche ist.360

Antike
Der ausdrückliche Vergleich von Lebewesen mit 
Maschinen wird in der Antike selten gezogen.361 
Aristoteles entwirft das Wachstum des Embryos 
nach dem Modell eines handwerklichen Herstel-
lungsprozesses und vergleicht an einer Stelle tat-
sächlich auch das organische Werden mit der Be-
wegung der ihm bekannten »wunderbaren automa-
tischen Marionetten«, für deren Bewegung ein ein-
maliger Anstoß genügt, um eine Kettenreaktion in 
Gang zu setzen.362 An anderer Stelle verweist Aris-
toteles auf die materialistische Auffassung Demo-
krits, der die von der Seele bewirkten Bewegungen 
mit den Bewegungen einer Holz gur vergleicht, in 
die Quecksilber hineingegossen wurde.363 Die Tei-
le von Tieren vergleicht Aristoteles wiederholt mit 
einfachen mechanischen Instrumenten wie einem 
Hebel oder Blasebalg. 

Im Rahmen epikureischer und stoischer Lehren 
werden mehrere Versuche unternommen, das Wesen 
der Seele materialistisch zu verankern, z.B. indem sie 
als Mischung von Elementen beschrieben wird (»Epi-
curus (animam dixit) speciem ex igne et aere et spiritu 
mixtam«364), als Ordnung und Einheit einer Kompo-
sition von Elementen gilt (»Corpus autem nostrum, 
ex multis compositum, extrinsecus et intrinsecus 
unitum est atque propria habitudine constat; superi-
or autem habitudo conexionis istorum anima est«365) 
oder als Ausdruck körperlicher Funktionen und Säf-
te gedeutet wird (Siegel 1973: »Galen regarded the 
›soul‹ only as an expression of bodily functions and 
humoral balances«366). Häu g werden diese Auffas-
sungen nur vorgestellt, um sie anschließend zu wi-
derlegen. Es gibt aber auch Überlegungen, die durch 
den mechanischen Vergleich auf ein naturalistisches 
Verständnis von Lebensprozessen zielen. So verweist 
der römische Arzt Galen im zweiten nachchristlichen 
Jahrhundert auf die Auffassung einiger Ärzte, die die 
Entwicklung eines Embryos mit der mechanischen 
Einrichtung eines Theaters vergleichen, bei der durch 
eine einfache Hebelbewegung eine komplizierte Se-
quenz von Veränderungen ausgelöst wird.367 In die-
se Richtung weist auch Tertullians Vergleich der 
Seele mit einer Archimedischen Wasserorgel, einer 
Einrichtung, bei der komplexe Wirkungen durch ei-
nen in verschiedene Röhren geleiteten Wasserstrom 
verursacht werden.368 Die Überlegungen gehen z.T. 
sehr weit, so im späten vierten nachchristlichen Jahr-
hundert bei Gregor von Nyssa, wenn er mechanische 
Spielzeuge beschreibt, die typische Lebenserschei-
nungen wie eine bestimmte Form, Bewegungen und 
sogar eine Stimme zeigen, die aber nicht durch eine 
geistige Kraft (»   «), sondern allein 
durch ein der Materie innewohnendes bewegendes 
Vermögen (»  «) hervorgebracht wür-
den ( Künstliches Leben).369 Auf diese Weise könne 
auch der Mensch als rein materielles, mechanisches 
Wunderwerk beschrieben werden (»   

   «).370 Die durch den Hand-
werker in den Körper gelegte Technik (» «) tre-
te hier an die Stelle der Seele, wie es ausdrücklich 
heißt.371

Mittelalter und Frühe Neuzeit
Ein mechanistisches Lebensverständnis kann im 
christlichen Denken darin gesehen werden, dass die 
Lebewesen nach dem biblischen Schöpfungsbericht 
nach einem göttlichen Plan rational geschaffen wur-
den und damit von dem vorherigen Chaos abgehoben 
sind.372 Thomas von Aquin stellt (erstmals?) den spä-
ter ein ussreichen Vergleich von Lebewesen mit me-
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chanischen Uhren an, um zu erläutern, dass nicht al-
les, was von Vernunft angestoßen werde, auch selbst 
über Vernunft verfügen müsse (also weder die Uhren 
noch alle Lebewesen).373

Die mechanistische Beschreibung eines Lebewe-
sens als eine Maschine, wie sie in der Frühen Neu-
zeit verbreitet ist, kann als ein Versuch gedeutet 
werden, die analytisch-reduktionistischen Ansprüche 
der Wissenschaften im Rahmen eines theologischen 
Weltbildes zu etablieren. Denn das Maschinenmodell 
ermöglicht einerseits die Erklärung des Organismus 
als einen Mechanismus und beantwortet andererseits 
die Frage nach der Entstehung des Mechanismus 
durch einen intelligenten Designer, der analog zu 
einem menschlichen Designer tätig ist.374 Eine frühe 
Interpretation von Organismen als Automaten und 
Maschinen, die über keine Seele verfügen, gibt der 
spanische Arzt Gómez Pereira im 16. Jahrhundert.375

Der paradigmatische Typ einer mechanistischen 
Position liegt in der Auffassung der Lebewesen bei 
R. Descartes vor.376 Descartes versteht die Lebe-
wesen ausgehend von dem Modell menschlicher 
Maschinen. Er verkleidet seine Ausführungen über 
den maschinenartigen Körperautomaten in die Form 
eines nur hypothetisch angenommenen Modells – 
wohl nicht zuletzt, um Auseinandersetzungen mit der 
kirchlichen Autorität aus dem Weg zu gehen.377 Ins-
piriert haben ihn v.a. hydraulisch betriebene Figuren 
der Gartenkunst, die an den Fürstenhöfen seiner Zeit 
verbreitet waren.378 Wenn auch die konkreten Erklä-
rungen Descartes’ zur Wirkungsweise der körperli-
chen Funktionen, z.B. der Reizleitung oder Muskel-
bewegung, sich alle als falsch erwiesen haben, so 
steht doch die gesamte Physiologie in der Tradition 
seines mechanistischen Erklärungsansatzes. Die me-
taphysische Voraussetzung für eine Maschinenthe-
orie des Lebens schafft Descartes durch die strenge 
methodische Trennung von res extensa und res co-
gitans. P anzen und Tiere werden dabei als Teil der 
res extensa angesehen; methodisch werden sie damit 
der geometrischen Physik zugeordnet, die ihre klare 
und deutliche Erkenntnis durch die Bestimmung ih-
rer materiellen Eigenschaften der Größe, Figur und 
Bewegung ermöglicht. Die strikte Unterscheidung 
Descartes’ von res extensa und res cogitans befreit 
die Untersuchung der Lebensvorgänge von Rück-
sichten auf bewusstseinstheoretische und metaphysi-
sche Bezüge und ermöglicht so eine unbekümmerte 
mechanistische Analyse des Lebens. Insbesondere 
der Verzicht auf die Seele als ein Erklärungsprinzip 
des Organischen wirkt als eine Befreiung der For-
schung von den Hemmnissen der überkommenen 
Seelenmetaphysik. W. Sachs bemerkt 1991-92, »die 

Entseelung der Natur« sei »die kognitive Vorausset-
zung für ihre unbegrenzte Manipulierbarkeit« gewe-
sen.379 Gleichzeitig entstehen aus dieser Trennung 
aber auch massive Folgeprobleme, die z.B. in Bezug 
auf den mit einer Seele ausgestatteten Menschen die 
Frage aufwerfen, wie – in Handlungen, die durch den 
Willen ausgelöst sind, – die Vermittlung zwischen 
immaterieller Seele und nach mechanischen Geset-
zen ablaufenden Körperfunktionen vorzustellen ist, 
ganz zu schweigen von den fatalen Konsequenzen 
der Entseelung für viele P anzen und Tiere.

In methodischer Hinsicht hat sich insbesondere die 
Maxime Descartes’, komplexe Probleme, die nicht 
als Ganze zu lösen sind, in mehrere kleine zu zer-
legen380, als fruchtbar erwiesen. Mit dieser Strategie 
kann Descartes als Begründer eines eigenen metho-
dischen Ansatzes in der Erforschung des Lebendigen 
gelten: der cartesischen Biologie381. Der Fortschritt 
der Physiologie hat aber auch gezeigt, dass dieser 
»reduktionistische« Ansatz gerade in der Untersu-
chung der Organismen an seine Grenzen stößt, weil 
die organischen Funktionen häu g nicht aus isolier-
ten Prozessen, sondern erst aus der Wechselwirkung 
( Wechselseitigkeit) der Teile hervorgehen.

Im späten 17. und frühen 18. Jahrhundert steht der 
Begriff des Mechanismus noch nicht in scharfer Op-
position zu dem des Organismus. Organismen gel-
ten vielmehr als eine besondere Form von Mecha-
nismen. Ausdrücklich behauptet dies G.W. Leibniz 
(s.o.).382: Unterschieden seien die Organismen von 
den menschlichen Artefakten nur insofern, als sie bis 
in ihre kleinsten Teile Maschinen darstellten. Dass 
sie aber auch Mechanismen sind, daran besteht für 
Leibniz kein Zweifel: »Die Vorgänge im Körper des 
Menschen und jedes Lebewesens sind ebenso me-
chanisch wie die in einer Uhr, nur mit dem Gradun-
terschied, der notwendig zwischen einer Maschine 
von göttlicher Er ndung und dem Erzeugnis eines 
so beschränkten Handwerkers, wie des Menschen, 
bestehen muß«.383 Leibniz bezeichnet den organi-
schen Körper eines Lebewesens daher auch als »eine 
Art göttlicher Maschine«, die »in jedem ihrer Teile 
Maschine ist«.384 Erst in der romantischen Natur-
philosophie zu Beginn des 19. Jahrhunderts werden 
das Mechanische und das Organische in eine polare 
Opposition zueinander gebracht. Erst dort wird das 
Mechanische zum Paradigma des Leblosen, des voll-
ständig Bestimm- und Berechenbaren im Gegensatz 
zum Lebendigen des Organischen.385

Ordnung und Teleologie
Offensichtlich sind es zwei Momente des Maschi-
nenmodells, die es in der Frühen Neuzeit attraktiv für 
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ein Verständnis der Lebensprozesse erscheinen las-
sen: die interne Ordnung und die externe Teleologie 
von Maschinen. Zunächst wird der Organismus als 
Maschine also als ein geordnetes Netzwerk von kau-
salen Prozessen verstanden, das eine vom Verstand 
nachvollziehbare und voll durchschaubare Ordnung 
abgibt, die in natürlichen Gesetzen beschrieben wer-
den kann: Als Maschine ist der Organismus eine me-
chanische Ordnung. Das Verständnis des Organismus 
als Mechanismus kann dabei auch als ein normatives 
Ordnungsprojekt gedeutet werden: Der Organismus 
soll als mechanisch geordnet gesehen werden, damit 
seine Erkennbarkeit garantiert ist.386 Daneben ist eine 
Maschine eine von Menschen geplante und konstru-
ierte materielle Einrichtung, die (oft selbsttätig) nutz-
bare Arbeit verrichtet. In der Maschine als zentrale 
Metapher zum Verständnis des Organismus entsteht 
also ein Bild des Organismus, in dem dieser auf etwas 
bezogen wird, das außerhalb seiner selbst liegt. Denn 
eine Maschine ist dadurch gekennzeichnet, dass sie 
entworfen ist, dass sie das Produkt einer Planung ist, 
dass also ihre Funktionalität auf einer Intentionalität 
beruht, die nicht von der Maschine selbst gesetzt ist.

Das Moment der Künstlichkeit und der externen 
Teleologie verliert der Begriff des Mechanismus aber 
zunehmend. In dem Maße, in dem die Naturwissen-
schaft auf die Hypothese eines Gottes als Designer 
verzichtet, verliert auch das Konzept des Mechanis-
mus seine Bezüge zu einer externen Teleologie. Es 
können damit einfach alle natürlichen Körper zu 
Mechanismen oder Maschinen werden. In Zedlers 
Lexikon heißt es bereits 1739: »da alle Cörper zu-
sammengesetzet sind, ihre Veränderungen auch nach 
gewissen Regeln der Bewegung geschehen; so ist ein 
jeder Cörper eine Maschine«.387 

Dieses Verständnis zieht sich bis ins 20. Jahrhun-
dert. Insbesondere im Umfeld der Kybernetik ist mit 
dem Begriff der Maschine nicht primär die Künst-
lichkeit eines Gegenstandes gemeint, sondern oft al-
lein die gesetzliche Determination (häu g auch nur 
die Innen-Determination) von Prozessen in diesen 
Gegenständen. W.R. Ashby z.B. erhebt den Begriff 
der Maschine 1962 zu einem fundamentalen Kon-
zept (»fundamental concept of ›machine‹«), mit dem 
nichts als der gesetzliche Ablauf von Geschehnissen 
bezeichnet werden soll (»its internal state, and the sta-
te of its surroundings, de nes uniquely the next state 
it will go to«).388 Bereits 1956 de niert Ashby eine 
Maschine allgemein als ein System, dessen Verhalten 
sich in Form von Gesetzen beschreiben lässt, so dass 
es vorhersagbar wird (»a system whose behaviour is 
suf ciently law-abiding or repetitive for us to be able 
to make some prediction about what it will do«).389

Kritik am Maschinenmodell des Lebendigen
Eine grundsätzliche Kritik am Maschinenmodell des 
Lebendigen und am Verständnis von Organismen als 
Mechanismus bezieht sich darauf, dass ein solcher 
Ansatz den Lebensbegriff ganz zu verlieren droht. 
Der mechanische Automat des Lebendigen droht, in 
den Worten A. Sutters (1988), zum »Platzhalter des 
verschwundenen Lebens« und die Natur insgesamt 
»methodisch zum Schattenbild der menschlichen 
Technik« zu werden.390 Wird die ganze Natur als eine 
Maschine oder ein Mechanismus verstanden, dann 
treten die differenzierenden Begriffe, die Unterschie-
de in der Konstitution bestimmter Naturgegenstände 
markieren können, in den Hintergrund. 

Ein weiteres Problem jeder Maschinentheorie des 
Lebendigen ist, dass jede Maschine offensichtlich ei-
nen Designer voraussetzt, der Fortschritt der neuzeit-
lichen Naturwissenschaft aber gerade in einer zuneh-
menden Befreiung von Designvorstellungen besteht. 
In diesem Sinne löst also jedes Maschinenmodell des 
Lebens nicht die Frage nach der besonderen Natur 
von Lebewesen, sondern verschiebt lediglich die 
Antwort. Als Maschine betrachtet, muss dem Orga-
nismus nur deshalb keine eigene Organisationskraft 
zugeschrieben werden, weil er seine zweckmäßige 
Einrichtung von außen durch das zielgerichtete Han-
deln seines Konstrukteurs erhält. 

Die organismusinterne Teleologie, die bei Aristote-
les mit der jedem Lebewesen eigenen Seele gegeben 
war, wird bei Descartes zu einer organismusexternen, 
die für die zweckmäßige Anordnung der Teile verant-
wortlich ist. Was also bei Aristoteles die Seele ist, die 
als ein Teil des Organismus seine zweckmäßige Be-
wegung erklärt, ist bei Descartes der dem Organismus 
äußerliche Baumeister. Die Erklärungslücke, die in 
einem mechanischen Modell damit entsteht, dass der 
Organismus als natürliche Maschine ohne eigene Ge-
staltungskraft, aber trotzdem zweckmäßig eingerich-
tet gedacht wird, lässt sich offensichtlich allein durch 
den Rückgriff auf einen göttlichen Baumeister lösen. 
C.D. Broad konstatiert daher 1925, das Komplement 
zu einer mechanistischen Theorie der Organismen sei 
das Postulat eines Gottes (»the proper complement 
to a completely mechanistic theory about organisms 
is some form of the doctrine of Deism«).391 Es er-
folgt also, mit E.-M. Engels (1982) gesprochen, eine 
»Verlagerung des Telos aus der Natur in die Vernunft 
des göttlichen Schöpfers«.392 Oder, wie es Sutter 
formuliert: »In der Körperautomaten-Doktrin steckt 
also eine kleine Automatenbauer-Theologie«.393 Die 
Maschinentheorie des Lebens mündet demnach über 
eine »Kryptoteleologie« direkt in eine Theologie. Die 
mechanische Metapher der Maschine erscheint daher 
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vielen als kein geeignetes Mittel, Organismen na-
turalistisch, d.h. ohne externe teleologische Bezüge 
und unabhängig vom Modell intentionalen Designs 
des Menschen zu erklären: »Für sich gesehen präsen-
tieren die Maschinen ein Rätsel, keine Erklärung« 
(Mumford 1964).394

Um nicht auf eine deistische Position verwiesen zu 
sein, muss die Maschinentheorie also zumindest mo-
di ziert werden. Ihre Schwäche ist ihr Unvermögen, 
kein Konzept der Selbstorganisation hervorgebracht 
zu haben, sondern auf eine Fremdorganisation ange-
wiesen zu sein. In schlichter Klarsichtigkeit formu-
liert dies 1790 I. Kant und liefert damit den Theorien 
der Selbstorganisation ihren Ausgangspunkt (vgl. 
Tab. 217): »Ein organisirtes Wesen ist also nicht bloß 
Maschine: denn die hat lediglich bewegende Kraft; 
sondern es besitzt in sich bildende Kraft und zwar 
eine solche, die es den Materien mittheilt, welche 
sie nicht haben (sie organisirt): also eine sich fort-
p anzende bildende Kraft, welche durch das Bewe-
gungsvermögen allein (den Mechanism) nicht erklärt 
werden kann«.395

19. Jh.: Erfolge des Maschinenparadigmas
Aber trotz des Problems der Verlagerung der Organi-
sation und Teleologie aus dem Organismus heraus zu 
einem externen Agenten, zu einer Fremdgestaltung 
und fremddienlichen Zweckmäßigkeit, ist das Bild 
der Maschine doch bis in die Gegenwart für viele 
Zweige der Biologie heuristisch sehr fruchtbar. Be-
sonders für die Physiologie des 19. Jahrhunderts er-
möglicht der Vergleich (und die experimentelle Un-
tersuchung) von Organismen mit Maschinen ein sehr 
erfolgreiches Forschungsprogramm. Nicht wenige 
Naturforscher und Naturphilosophen sind von dem 
Erfolg dieses Programms offenbar selbst überrascht. 
So verzeichnet es H. Lotze 1842 als »für die unbe-
fangene Vorstellung etwas Unglaubliches«, »dass die 
verwickelten Lebensvorgänge aus den Beziehungen 
der einzelnen zusammengesetzten Theile des Kör-
pers nach den nämlichen Gesetzen entstehen sollen, 
welche auch abgesehen vom Leben das Verhalten 
jener Stoffe gegen einander bestimmen würden«.396 
Als naturwissenschaftliches Forschungsprogramm 
sieht er aber doch keine Alternative zu diesem An-
satz, wie etwa in seiner De nition des Organismus-
begriffs deutlich wird: »Organismus ist für uns nichts 
Anderes, als eine bestimmte, einem Naturzweck ent-
sprechende, Richtung und Combination rein mecha-
nischer Processe«.397

Mitte des 19. Jahrhunderts wird es von den führen-
den Naturwissenschaftlern als explizite Aufgabe der 
Biologie angesehen, die organischen Phänomene aus 

ihren Mechanismen zu erklären. H. von Helmholtz 
formuliert es 1869 als »Endziel der Naturwissen-
schaften«, »die allen anderen Verbindungen zugrunde 
liegenden Bewegungen und deren Triebkräfte zu n-
den, also sich in Mechanik aufzulösen«.398 E. Haeck-
el erklärt es 1866 als seine Absicht, die Wissenschaft 
der Organismen durch eine »mechanisch-causale 
Begründung« auf die Ebene der Wissenschaft der an-
organischen Körper zu erheben.399 Und A. Weismann 
formuliert zehn Jahre später apodiktisch, »dass für 
den Naturforscher die mechanische Auffassung der 
Natur die einzig mögliche ist«.400

Organismen als Maschinen im 20. Jh.
Eindeutige Ablehnung erfährt das Maschinenmodell 
für das Organische seitens der Vertreter eines Vita-
lismus. Die in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts 
ein ussreiche Position H. Drieschs betrachtet eine 
Maschine als ein System von Körpern, die in beson-
derer Weise angeordnet sind und miteinander wech-
selwirken. Aufgrund der besonderen Leistungen der 
Regulation und Restitution von Teilen ( Entwick-
lung) ist Driesch der Auffassung, der Organismus 
könne keine Maschine sein: »Denn eine Maschine 
[…] kann nicht dieselbe bleiben, wenn man ihr Teile 
nimmt oder wenn man ihre Teile verlagert«.401 Ein 
Organismus sei dazu aber durchaus in der Lage, wie 
Drieschs Versuche an Seeigeln zeigten ( Vitalismus: 
Abb. 563). 

Drieschs Versuch der Abgrenzung von Maschine 
und Organismus stößt jedoch auf wenig Anerken-
nung, und heute wird konzediert, es gebe »keinen 
physikalischen Grund, warum eine ›Maschine‹ nicht 
durch ihre eigenen Bestandteile, z.B. durch den Be-
sitz eines genetischen Programms, morphogenetische 
Prozesse vollziehen kann«.402 Das Programm des 
Mechanismus in einer weiten Interpretation ist heu-
te die leitende Maxime der biologischen Forschung. 
Broad formuliert sie 1925 als die Annahme, dass ein 
lebender Körper allein aus Bestandteilen bestehe, die 
auch in leblosen Körpern vorkommen, und dass sein 
charakteristisches Verhalten vollständig von seiner 
Struktur und Zusammensetzung und den chemischen 
und physikalischen Gesetzen seiner Materie abgelei-
tet werden könne.403

Nicht nur hinsichtlich der gesetzlichen Mechanik 
der Prozesse, sondern auch ihrer wechselseitigen 
Bezogenheit aufeinander ist die Maschine ein heu-
ristisch wertvolles Analogon der Organismen. Ihre 
jeweils besondere Struktur in der Anordnung ihrer 
Teile hebt sowohl Maschinen als auch Organismen 
von solchen Körpern ab, deren Struktur nicht spe-
zi ziert ist. J. von Uexküll macht 1928 das Vorlie-
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gen eines »Bauplans« ( Typus) zum gemeinsamen 
Charakteristikum von Maschinen und Organismen, 
und er argumentiert, dass dieser Bauplan aus »den 
anorganischen Gesetzen der Physik, der Chemie und 
der allgemeinen Mechanik« nicht abgeleitet werden 
könne. Beschreibbar werde ein Organismus ebenso 
wie eine Maschine erst im Rahmen einer »speziellen 
Mechanik«.404

Die Anordnung der Teile in einem Bauplan kann 
als »Randbedingung« für die Wirksamkeit der phy-
sikalischen Gesetze gesehen werden, wie es M. 
Polanyi 1968 formuliert. Insofern diese Randbedin-
gungen nicht selbst Teil der physikalischen Gesetze 
sind, stellen Maschinen und Organismen »irreduzib-
le Strukturen« dar, die im Gegensatz zu unbelebten 
Naturgegenständen einer doppelten Kontrolle (»dual 
control«) unterliegen: den physikalischen Gesetzen 
und den Randbedingungen, die durch die Struktur 
des Systems vorgegeben werden.405 Mit. A. More-
no und J. Umerez (2000) gesprochen leisten die von 
Organismen erzeugten Randbedingungen eine Ab-
wärtsverursachung vom Ganzen des Organismus auf 
seine Teile ( Ganzheit/Abwärtsverursachung). Diese 
Abwärtsverursachung bilde den Kern der lebendigen 
Organisation (»the core of living organization«), weil 
die jeweiligen Randbedingungen sowohl durch einen 
Organismus erzeugt und stabilisiert als auch seiner 
Identität zugrunde liegen würden (»Biological or-
ganisms generate and result from a certain kind of 
boundary conditions which selectively constrain tho-
se dynamical processes which constitute their iden-
tity«).406

Im Hinblick auf die Wirksamkeit jeweils spezi -
scher Randbedingungen, die für die Regelmäßigkeit 
der Prozesse im System maßgeblich sind, bilden Ma-
schinen und Organismen zusammen eine Klasse von 
organisierten Gegenständen, die von den unbelebten 
Körpern der Natur unterschieden sind.407 Nach dieser 
Auffassung sind Organismen also gerade wegen ih-
rer Maschinenhaftigkeit mechanisch nicht erklärbar 
(Ginsborg 2006: »organisms are mechanically in-
explicable, not in virtue of what distinguishes them 
from machines, but rather in virtue of what they have 
in common with machines […]: they possess a regu-
lar structure, and display regularities in functioning, 
which cannot be accounted for in terms of the basic 
physical and chemical powers of matter alone«408).

Die Maschine versagt jedoch als Modell des Or-
ganismus im Hinblick auf die Hervorbringung des 
Ganzen, weil sie sich nicht selbst organisiert, sondern 
durch äußere Eingriffe gestaltet wurde. Und sie ver-
sagt auch, um das Nicht-Planvolle, Geheimnisvolle 
fremder Lebensformen zu bestimmen; denn als das 

planvoll Entworfene ist die Maschine das »Schaubild 
des gesicherten Ablaufs« und wird zum Paradigma 
für »das voll und ganz De nierte« (Baruzzi 1973).409

Aufgrund ihrer heuristischen Fruchtbarkeit ist die 
Betrachtung von Organismen als Maschinen im 20. 
Jahrhundert weit verbreitet. Das Spektrum der Posi-
tionen reicht von einer expliziten »Maschinentheorie 
des Lebens« (Schultz 1909)410 bis hin zu beiläu -
gen und punktuellen Vergleichen. Bemerkenswert 
ist, dass gerade auch im Rahmen der Theorien zur 
Selbstorganisation bei H. Maturana und F. Varela 
Organismen als »Maschinen« beschrieben werden, 
wenn auch als eine besondere, vom Menschen noch 
nicht geschaffene Art von Maschinen, nämlich sich 
selbst erzeugende.411 Der Grund für diese Wortver-
wendung liegt vermutlich in Maturanas Verbindun-
gen zur amerikanischen Kybernetikszene in Urbana 
seit Mitte der 1960er Jahre. Besonders populär ist 
daneben R. Dawkins’ Kennzeichnung der Phänoty-
pen von Organismen als »Überlebensmaschinen«.412 
Die Metaphorik der Maschine muss aber nicht immer 
das Plädoyer für einen Mechanismus und Reduktio-
nismus implizieren, sondern kann auch im Sinne der 
mechanistischen Irreduzibilität von Maschinen ver-
standen werden (wie explizit von Polanyi).

»Neue Mechanistische Philosophie«
Ein verstärktes wissenschaftstheoretisches Interesse 
richtet sich seit Mitte der 1990er Jahre auf das Kon-
zept des Mechanismus. Es wird dabei anerkannt, 
dass dieses Konzept offensichtlich ein zentrales Er-
klärungsprinzip der Biologie bildet. Exponiert als 
ein Erklärungsprinzip erscheint der Mechanismus-
begriff seit den 1970er Jahren. W. Wimsatt schreibt 
1974, die Entdeckung von Mechanismen könne dazu 
dienen, Typen biologischer Phänomene zu erklären 
(»explaining types of phenomena by discovering 
mechanisms«).413 R. Brandon identi ziert 1990 eine 
mechanistische Erklärung mit einer kausalen; jeder 
beschreibbare kausale Prozess sei ein Mechanismus 
(»A causal/mechanistic explanation is one that exp-
lains the phenomenon of interest in terms of the me-
chanisms that produced the phenomenon. […] a me-
chanism is any describable causal process«).414 Ein 
Beispiel für kausal/mechanistische Erklärungen sind 
für Brandon evolutionäre Anpassungserklärungen.

Die Bemühungen, den Mechanismusbegriff wis-
senschaftstheoretisch zu klären, werden seit einigen 
Jahren unter dem Titel der Neuen Mechanistischen 
Philosophie zusammengefasst. Ein wesentliches An-
liegen dieser Richtung besteht darin, einen einheit-
lichen Begriff des Mechanismus zu entwickeln, der 
kontextübergreifend Anwendung nden kann. Als 
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wissenschaftliches Konzept wird dem Mechanis-
musbegriff gerade in der Biologie eine theoretisch 
wichtige Rolle zugeschrieben, weil er nicht auf die 
Formulierung allgemeiner Naturgesetze und deren 
Anwendung in Erklärungen nach dem covering law-
Modell zielt, sondern lediglich auf Prozessmuster, 
die nur unter bestimmten lokal gültigen Bedingungen 
vorliegen. Die drei ein ussreichsten Vorschläge zur 
Explikation des Begriffs gehen davon aus, (1) dass 
in Mechanismen Entitäten und Aktivitäten so orga-
nisiert sind, dass sie eine regelmäßige Veränderung 
von Start- zu Endbedingungen durchlaufen (Macha-
mer, Darden & Craver 2000), (2) dass Mechanismen 
in der Interaktion von Teilen in einem komplexen 
System bestehen, wobei diese Interaktionen direkt 
und invariant erfolgen und die Veränderungen des 
Systems über allgemeine Regeln charakterisiert wer-
den können (Glennan 2002), oder (3) dass ein Me-
chanismus eine Struktur darstellt, die eine Funktion 
aufgrund ihrer Teile sowie deren Operationen und 
Organisation wahrnimmt (Bechtel & Abrahamsen 
2005) (vgl. Tab. 224).415 Alle drei De nitionen be-
tonen die organisierte Natur eines Mechanismus 
( Organisation), die nicht in einer linearen kausalen 
Verknüpfung, sondern einer integrierten und regu-
lierten Struktur besteht. Aufgrund dieses integrierten 
Charakters von biologischen Mechanismen, in denen 
Kausalketten eines Typs simultan und in Interaktion 
mit anderen Kausalketten durchlaufen werden und 
die beteiligten Komponenten außerdem auf verschie-
dene Orte verteilt sind, ist ihre Darstellung in Form 
von Diagrammen verbreitet (vgl. Abb. 356).416 

Angemessen ist das Konzept des Mechanismus für 
die Biologie auch deshalb, weil es in biologischen 
– besonders molekular- und neurobiologischen – 
Untersuchungen stets spezi sche Entitäten sind, de-
ren Verhältnis zueinander geklärt wird (Machamer, 
Darden & Craver 2000: »there are no activities in 
neurobiology and molecular biology that are not acti-
citivies of entities«417). Die Aktivitäten der Entitäten 
sind aber selbstverständlich nicht immer ›mecha-
nisch‹ im engeren Sinne; vielmehr sind es insgesamt 
vier Aktivitätstypen, die für molekular- und neuro-
biologische Analyse als elementar angesehen werden 
(»bottom out activities«): geometrisch-mechanische 
(z.B. in der Anlagerung von Molekülen aneinan-
der), elektrochemische (z.B. im Stofftransport durch 
Membranen), energetische (z.B. bei der Diffusion 
von Stoffen) und elektromagnetische (z.B. bei der 
Erregungsleitung in Nervenzellen).418

Nicht nur die Muster physiologischer Prozesse 
werden in der Biologie als ›Mechanismen‹ beschrie-
ben, auch für Vorgänge oberhalb der Ebene des Indi-

viduums wird dieser Ausdruck verwendet. Besonders 
verbreitet ist er in der evolutionsbiologischen Rede 
von der Selektion als einem Mechanismus. Die-
se Rede ndet sich seit Ende des 19. Jahrhunderts 
(Allen 1885: »[Darwin] rendered conceivable the 
mechanism of evolution in the organic world«419); 
Darwin selbst verwendet sie noch nicht420. Seit den 
1930er Jahren werden v.a. die Prozesse zur Hervor-
bringung von Anpassungen ›Mechanismen‹ genannt 
(so 1937 von T. Dobzhansky und 1966 von G.C. 
Williams).421 Die von den »neuen mechanistischen 
Philosophen« gegebenen De nitionen des Mecha-
nismusbegriffs (vgl. Tab. 224) lassen sich jedoch 
nicht direkt auf den »Mechanismus der Evolution« 
anwenden.422 Es ist weder klar, welches die Entitä-
ten und Aktivitäten des Evolutionsmechanismus 
sind, noch worin genau seine Organisation besteht 
oder welches seine Anfangs- und Endbedingungen 
sind und ob es solche überhaupt gibt, weil die Se-
lektion ein kontinuierlicher, nicht in sich abgeschlos-
sener Prozess ist. Mit einer Unterscheidung von S. 
Glennan423 könnte der Evolutionsmechanismus als 
Prozessmechanismus im Unterschied zu einem Sys-
temmechanismus bezeichnet werden. Unklar bleibt 
dabei aber, inwiefern die für Systeme gewonnenen 
Analysen auf Prozesse übertragen werden können: 
Nicht-lokalisierte Prozesse wie die Evolution haben 
keine zu den physiologischen Mechanismen analoge 
Struktur und Organisation, die sich in Komponenten 
und Aktivitäten gliedern lässt.424 Einige Autoren ver-

»Mechanisms are entities and activities organized such 
that they are productive of regular changes from start or 
set-up to nish or termination conditions« (Machamer, 
Darden & Craver 2000, 3).

»[A] mechanism for a behaviour is a complex system 
that produces that behaviour by the interaction of a 
number of parts, where the interactions between parts 
can be characterized by direct, invariant, change-relat-
ing generalization« (Glennan 2002, S344).

»A mechanism is a structure performing a function in 
virtue of its component parts, component operations, 
and their organization. The orchestrated functioning of 
the mechanism is responsible for one or more phenom-
ena« (Bechtel & Abrahamsen 2005, 423).

Tab. 224. Drei De nitionen des Mechanismusbegriffs im 
Rahmen der »Neuen mechanistischen Philosophie« (Ma-
chamer, P., Darden, L. & Craver, C.F. (2000). Thinking 
about mechanisms. Philos. Sci. 67, 1-25: 3; Glennan, S. 
(2002). Rethinking mechanistic explanation. Philosophy of 
Science 69, S342-S353: S344; Bechtel,W.B. & Abrahamsen, 
A. (2005). Explanation: a mechanist alternative. Stud. Hist. 
Philos. Biol. Biomed. Sci. 36, 421-441: 423).
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teidigen die Beschreibung der Selektion als Mecha-
nismus aber ausdrücklich: D.B. Barros argumentiert 
2008, die Selektion sei zwar kein Mechanismus, der 
allein auf der Ebene der Individuen wirke; auf der 
Ebene der Individuen und ihrer Population könne sie 
aber sehr wohl als Mechanismus beschrieben wer-
den, indem die Population als eine (abstrakte) Entität 
verstanden werde, und der Selektionsdruck, der Indi-
viduen bestimmter Typen bevorzuge, dabei im Sinne 
einer Aktivität wirksam sei (»Natural selection […] 
is a two-level, multistage stochastic mechanism that 
explains the phenomenon of adaptation«).425

Unterschieden werden sollte in diesem Zusam-
menhang zwischen einem Mechanismus auf on-
tologischer Ebene im Sinne des Vorliegens einer 
bestimmten kausalen Struktur, die sich in der Inter-
aktion von (mechanischen) Teilen (einer Maschine) 
manifestiert, und einem Mechanismus auf explanato-
rischer Ebene, der in der Zerlegung eines komplexen 

Geschehens in einzelne Schritte oder kausale Fakto-
ren besteht. In diesem letzteren Sinn kann vom Pro-
zess der Selektion als einem Mechanismus gespro-
chen werden: Über das Selektionskonzept wird das 
Evolutionsgeschehen in bestimmte kausale Elemente 
zerlegt und schematisiert ( Selektion).

Die besondere Bedeutung von Mechanismen und 
mechanistischen Erklärungen für die Biologie beruht 
offensichtlich auf der vielfach funktionalen Identi-

kation und Charakterisierung von Systemen und 
Teilsystemen in der Biologie. Es ist also die Funkti-
on oder der Zweck ( Zweckmäßigkeit), die in vielen 
Fällen der biologischen Forschung zunächst erkannt 
werden, so dass erst danach in einem zweiten Schritt 
die kausalen Wege zur Realisierung der Funktion auf-
gedeckt werden. So verstanden, bildet der Mechanis-
musbegriff geradezu das methodische Komplement 
des biologischen Funktionsbegriffs: Ein Mechanis-
mus ist der jeweilige kausale Weg der Realisierung 
einer Funktion. Paradoxerweise erweist sich damit 
gerade das Konzept des Mechanismus, das einst im 
Zentrum der Physik stand und vielfach in explizi-
te Opposition zum Begriff des Organismus gestellt 
wurde, als besonders fruchtbar für die Beschreibung 
und Analyse biologischer Phänomene.

Bezeichnenderweise können auch die konkreten 
Modelle, die zur Beschreibung der spezi schen kau-
salen Struktur von Organismen herangezogen wer-
den, gerade als besondere Mechanismen verstanden 
werden: Negative Rückkopplung ( Regulation) und 
zyklische Organisation ( Kreislauf) stellen die me-
chanistischen Prinzipien dar, über die das Charakte-
ristische organischer Systeme bestimmt wird. In den 
letzten Jahren wird daher dafür plädiert, ›Mechanis-
mus‹ und ›Organismus‹ nicht als einander entgegen-
gesetzte, sondern als einander korrespondierende, di-
alektisch miteinander verbundene Konzepte zu ver-
stehen (Wolfe 2010: »mechanisms, organization, and 
organisms should be understood more dialectically 
as interrelated concepts«).426 Auch in historischer 
Perspektive lässt sich zeigen, dass Mitte des 18. Jahr-
hunderts Vorstellungen der Organisation lebendiger 
Körper, die insbesondere am Bild des Kreislaufs 
orientiert sind, mechanistischen Modellen nicht ent-
gegengesetzt sind, sondern diese in bestimmter Wei-
se spezi zieren (Wolfe 2009: »Le ›cercle d’action‹ 
n’est pas la négation de la causalité à la faveur d’un 
›monarque‹, mais l’intégration de niveaux pluriels de 
causalité«427).

Kritisch kann gegen die Exponierung des Mecha-
nismusbegriffs in wissenschaftstheoretischen Ana-
lysen allerdings eingewendet werden, dass dieser in 
biologischen Abhandlungen selbst gar nicht zu den 

Abb. 356. Der »Mechanismus« des chemiosmotischen Sys-
tems der Phosphorylierung dargestellt in einem schemati-
schen Diagramm. Über eine chemiosmotische Kopplung 
(»chemiosmotic coupling«) wird die osmotische Energie 
eines Protonengradienten dazu genutzt, ATP-Moleküle als 
Energiespeicher zu synthetisieren. Der Protonengradient 
wird über Protonenpumpen aufgebaut (oben); die Ener-
gie dafür stammt aus einem Oxidationsprozess eines Sub-
strats (SH2); der Rücktransport der Protonen entlang des 
Gradienten wird für die Synthese von ATP genutzt (unten). 
Nach der Mitchell-Hypothese vollzieht sich dieser Prozess 
an den Membranen der Mitochondrien und Chloroplasten. 
L: Innenseite der Membran; M: Membran; R: Außenseite 
der Membran. Die Identi zierung derartiger Mechanis-
men stellt ein zentrales Verfahren molekularbiologischer 
und neurobiologischer Forschung dar. Mechanismen sind 
Modelle der regelmäßigen Interaktion von Entitäten und 
entsprechen insofern auf lokaler Ebene den physikalischen 
Naturgesetzen (aus Mitchell, P. (1961). Coupling of phos-
phorylation to electron and hydrogen transfer by a chemi-
osmotic type of mechanism. Nature 191, 144-148: 147).
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prominentesten Konzepten zählt. Häu ger als ›Me-
chanismus‹ wird in zellbiologischen Untersuchungen 
z.B. der stärker aktivische Begriff der ›Regulation‹ 
verwendet, der einem Organismus oder einer ande-
ren biologischen Entität den Status eines Agenten 
einräumt.428 Fraglich ist auch der Nutzen der philo-
sophischen Bestimmung eines allgemeinen Mecha-
nismusbegriffs, der in der biologischen Forschungs-
praxis keine Entsprechung hat. Schließlich kann der 
Versuch, das hoch komplexe und exible Netzwerk 
von Prozessen in einer Zelle nach anschaulichen me-
chanischen Analogien vorzustellen, auch gänzlich 
in die Irre führen.429 Nach der neueren Einsicht der 
molekularbiologischen »Systembiologie« liegt in 
der Wechselwirkung von Molekülen auf Zellebene 
häu g keine hohe Spezi tät und Homogenität der 
Interaktion vor. Vielmehr stehen sehr viele Kompo-
nenten einer Zelle mit sehr vielen anderen in Kontakt 
( Ganzheit: Abb. 173) und das Muster der Interakti-
on weist eine hohe Kontextabhängigkeit auf.430

Organismische Biologie
Das Adjektiv ›organismisch‹ lässt sich seit Mitte 
des 19. Jahrhunderts nachweisen. Es erscheint wohl 
zuerst im Englischen (H.M.G. 1859-60: »particular 
organismic creations«431; Winslow 1860: »organis-
mic evolution«432; Laycock 1860: »organismic who-
le«433). 1886 spricht J.C. Burnett von einem organis-
mischen Standpunkt (»organismic standpoint«434). 
Im Deutschen wird das Wort seit den 1860er Jahren 
gebraucht (Schmidt 1869: »organismisch«435); regel-
mäßig erscheint es aber erst im 20. Jahrhundert.

In einem speziellen Sinn nennt L. Rhumbler »›or-
ganismisch‹ = lebend organisch« eine Entität, die 
selbst lebt, im Gegensatz zu »organischen« Körpern, 
die nur in einer genetischen Verbindung zu einem le-
benden Organismus stehen, also von diesen gebildet 
sind, aber selbst nicht leben müssen, z.B. »organi-
sche Membran« für eine leblose Membran, die einem 
Organismus entnommen ist.436

Als Begründer einer organismischen Biologie in 
einem umfassenderen Sinn gilt später W.E. Ritter, 
der in seiner Theorie des Organismalismus (»orga-
nismalism«) den Organismus als Einheit begreift, so 
dass seine Teile nur unter Bezug auf diese Einheit 
erklärt werden können, wie umgekehrt auch er nur 
durch seine Teile erklärt werden kann.437 

Später ist es J. Schaxel, der von einer »organismi-
schen Grundauffassung« der Organismen spricht.438 
Im Anschluss daran nennt K. Lewin die »organis-
mische Biologie« knapp auch Organismik ( Bio-
logie).439 L. von Bertalanffy grenzt seine eigene 

Abb. 357. Verteilung verschiedener Arten von Organismen 
und organismenähnlicher Zellgruppen über die beiden 
quanti zierten Größen des Kon ikts (Abszisse) und der Ko-
operation (z.B. Arbeitsteilung; Ordinate). Zellassoziationen, 
die den größten Grad der Organismizität (»organismality«) 
aufweisen, die also als Organismen anzusehen sind, be n-
den sich in dem Quadranten rechts oben; links oben be n-
den sich Vergesellschaftungen (»societies«), rechts unten 
einfache Gruppen innerhalb derer wenig Kon ikt besteht, 
so dass sie noch als Organismen gelten können, und links 
unten Konkurrenten, unter denen geringe Kooperation und 
hoher Kon ikt besteht. Den höchsten Grad der Organismi-
zität nehmen kleine Tiere wie Mäuse und Nematoden ein; 
bei größeren Tieren wie Walen besteht allein aufgrund der 
Vielzahl der in ihnen vorhandenen Zellen ein größeres Po-
tenzial für Kon ikt. Mit noch größeren Kon ikten zwischen 
den Zellen ist bei Organismen zu rechnen, bei denen die 
Entwicklung nicht vollständig durch den Flaschenhals des 
Einzellstadiums der Zygote läuft, z.B. bei den Marmoset-
ten, einer Gattung der Krallenaffen, bei denen es zu einem 
Austausch von Zellen zwischen den Zwillingen im Uterus 
kommt, oder bei dem Tasmanischen Teufel, bei dem der 
Gesichtskrebs von einem Tier zu einem anderen übertragen 
werden kann. Zwischen den Zellen von P anzen kann eine 
höhere Konkurrenz als zwischen den von Tieren bestehen, 
weil sich viele P anzen über vegetative Teile vermehren 
können; außerdem kann aufgrund des modularen Baus von 
P anzen die Kooperation zwischen ihren Zellen geringer 
und stärker lokalisiert sein als die zwischen Tierzellen. Ein 
noch größeres Kon iktpotenzial unter den Zellen gibt es 
bei Aggregationsverbänden (wie dem zellulären Schleim-
pilz Dictyostelium oder dem Myyxobakterium Myxococ-
cus), bei denen einige Zellen vegetative Aufgaben bei der 
Fruchtkörperbildung übernehmen und sich daher nicht 
reproduzieren. Eine organismische Lebensform ohne enge 
Kontiguität der Zellen ndet sich bei Gruppen von parasi-
tischen Zellen, die sich innerhalb eines Wirts be nden, z.B. 
die Plasmodien des Malariaerregers, die dadurch kooperie-
ren, dass sie ihren Wirtsorganismus, die Anopheles-Mücke, 
zum vermehrten Stechen ihrer Wirte veranlassen (aus Quel-
ler, D.C. & Strassmann, J.E. (2009). Beyond society: the 
evolution of organismality. Philos. Trans. Roy. Soc. B 364, 
3143-3155: 3145).
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theoretische Biologie von dem Vitalismus und Me-
chanismus ab und bezeichnet sie 1932 ebenfalls als 
organismische Biologie.440 Zur Charakterisierung 
ganzheitlicher Standpunkte im Gegensatz zu atomis-
tischen Analysen verwendet S.H. Bartley 1941 den 
Ausdruck Organismizismus (»con gurationism, or-
ganismicism, Gestalt theory, or eld theory«441; vgl. 
Egler 1953: »Bertalanf an organismicism«).442 Eine 
ausgehend von dem Organismuskonzept entworfene 
Biologie enthält nach von Bertalanffy die Möglich-
keit zu einer wirklich eigenständigen Wissenschaft. 
Die anderen Grundlegungsversuche sind seiner Mei-
nung nach dagegen von anderen Wissenschaften 
entlehnt: »der Mechanismus aus der Physik, der Dar-
winismus aus der Soziologie, der Vitalismus aus der 
Psychologie«.443

Der damit verwandte Ausdruck Organizismus 
erscheint im Französischen seit den frühen 1820er 
Jahren (»organicisme«).444 L. Rostan verbindet mit 
dem Ausdruck wenig später eine bestimmte medi-
zinische Position, der zufolge alle Funktionen als 
Ergebnis der Organisation der Lebewesen und alle 
Krankheiten als Konsequenz ihrer Desorganisation 
zu verstehen sind.445 Später wird der Ausdruck ›Or-
ganizismus‹ im Sinne von »Holismus« (und dem 
späteren Organismizismus) als Entgegensetzung zu 
»Vitalismus« verwendet, so 1856 von R. Virchow 
(»Organicismus«).446 Im 20. Jahrhundert dient das 
Wort allgemein zur Kennzeichnung holistischer Po-
sitionen.447 Eine Variante bildet die organismische 
Evolutionstheorie, die eine Theorie der Evolution 
ausgehend von dem Organismusbegriff formuliert 
(W.F. Gutmann & Weingarten 1992).448

Zur Bezeichnung der besonderen Seinsweise von 
Organismen ist auch von der Organismizität die 
Rede. Im Englischen verwendet B. Blanshard das 
Wort 1939 (»Leave out everything into which orga-
nism differentiates itself and you will nd that the 
identity has vanished also; pure organismicity, unsul-
lied and uninfected by the characters of its species, 
is a myth«).449 Mitte der 1970er Jahre erscheint der 
Ausdruck im Zusammenhang von Diskussionen um 
Abtreibung. J.J. Diamond ist 1975 der Auffassung, 
die menschliche Organismizität werde nach der Be-
fruchtung schrittweise erreicht (»Organismicity is 
achieved in steps and lost in steps at death«450) und 
sei mit dem Beginn der spontanen Herzkontraktion 
des Embryos am 21. Tag vollständig vorhanden451. 
Im Französischen und Spanischen wird der Aus-
druck vereinzelt seit Mitte der 1970er Jahre verwen-
det. Die französische Verwendung bezieht sich dabei 
auf die Reaktionsweise eines ganzen Organismus, 
dessen Existen als eine zyklische kausale Struktur 

vorgestellt wird (Roy 1975: »l’organismicité désigne 
précisément une réaction du organisme entier […;] 
l’organismicité s’oppose à la linéarité«).452 Die spani-
sche Verwendung stellt eine direkte Übersetzung ei-
nes Adjektivs dar, das L. von Bertalanffy verwendet 
(Viñas 1975: »totalidad, holístico, organismicidad, 
gestalt, etc.«453; im Original: von Bertalanffy 1955: 
»wholeness, holistic, organismic, gestalt, etc.«454). 
Im Deutschen erscheint das Wort seit Beginn der 
1980er Jahre (Köhler 1983: »[Es] garantiert die ›Or-
ganismizität‹ allgemeingültige Gruppierungen der 
Elemente der Erkenntnis«455; »Organismizität des 
Menschen«456). W.F. Gutmann verwendet den Aus-
druck 1987 zunächst polemisch (»verblasene philo-
sophische Vorstellungen der Organismizität als einer 
fern von jeder Mechanik bestehenden Eigenheit der 
Lebewesen«457), bevor er ihn 1988 in einem zusam-
men mit M. Weingarten verfassten Aufsatz positiv 
besetzt: »[Es] kann Physik traditioneller Art, obgleich 
Organismen nie gegen Gesetze der Physik verstoßen, 
Organismizität nicht beschreiben«.458 Als Grund für 
diese Irreduzibilität der Biologie auf die Physik strei-
chen Gutmann und Weingarten die Selbstbewegung 
der Organismen heraus: Eine »Bewegung aus sich 
heraus«, die »Wachstum, Lokomotion und Verhal-
ten« bewirke, könne aus physikalischer Perspektive 
nicht erfasst werden: »Selbstbewegung […] gibt es 
in der Physik nicht«.459

Im englischen Sprachraum ist in der Bedeutung 
von ›Organismizität‹ auch der Ausdruck Organisma-
lität (»organismality«) verbreitet. Er erscheint Mitte 
der 1970er Jahre, zunächst im Kontext der Debatte 
um Abtreibung menschlicher Embryonen (Diamond 
1976: »hominal organismality« im Sinne von »bio-
logical hominality« und im Gegensatz zu »personal 
hominality«).460 In den wissenschaftstheoretischen 
Debatten um den Organismusbegriff taucht das Wort 
erst in den 1990er Jahren auf (Ghiselin 1997: »Life is 
a class, and organismality is de ning«461; Griesemer 
2005: »standard evolutionary models cannot explain 
the origin of organismality«462; Queller & Strass-
mann 2009: »the evolution of organismality«463). 
Das dazu grundlegende Adjektiv ›organismal‹ ist seit 
Mitte des 19. Jahrhunderts in Gebrauch (Willshire 
1842: »organismal life«464; Meigs 1848: »the repro-
ductive apparatus, extending its organismal in uence 
beyond its own boundaries, and into the domain of 
other organs with which it has no direct anatomical 
connection«465).

Das am weitesten verbreitete deutsche Äquivalent 
zu ›Organismizität‹ lautet Organismenhaftigkeit. 
Es erscheint seit den 1920er Jahren, zuerst 1921 bei 
dem klassischen Philologen K. Reinhardt, der dem 
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stoischen Philosophen Poseidonios eine »Lehre von 
der Organismenhaftigkeit der Elemente selber« zu-
schreibt (s.o.).466 Wenig später wird der Ausdruck 
auch im biologisch-medizinischen Kontext verwen-
det. So heißt es 1925 bei J. Schlesinger: »Seelisches 
ist […] die Organismenhaftigkeit als solche; die 
Quintessenz des Organismus als Ganzem«.467

Elementarorganismus
Die Durchsetzung der Einsicht, dass alle P anzen 
und Tiere aus gleichgearteten Grundbausteinen, den 
Zellen, aufgebaut sind, führt zu der Behauptung, die 
Zellen bildeten die elementaren Organisationseinhei-
ten der Lebewesen. Sie werden im Anschluss daran 
selbst als Organismen bezeichnet. F.J.F. Meyen ist 
bereits 1830 der Ansicht, jede Zelle bilde »ein für 
sich bestehendes, abgeschlossenes Ganze; sie er-
nährt sich selbst; sie bildet sich selbst und verarbei-
tet den aufgenommenen rohen Nahrungssaft zu sehr 
verschiedenartigen Stoffen und Gebilden«.468 M.J. 
Schleiden erscheint eine Zelle 1838 als »eigenthüm-
licher kleiner Organismus«.469 E. von Brücke schlägt 
1862 für die Zellen die Bezeichnung ›Elementarorga-
nismen‹ vor.470 Der Ausdruck erscheint im gleichen 
Jahr und wohl im Anschluss an von Brücke auch bei 
J. Moleschott.471 In der elementaren Organisation 
der Zellen – und nicht etwa in dem Vorhandensein 
einer einzelnen Substanz wie dem Eiweiß – besteht 
für von Brücke das Leben: »Wir können uns keine 
lebende vegetirende Zelle denken mit homogenem 
Kern und homogener Membran und einer blossen Ei-
weisslösung als Inhalt, denn wir nehmen diejenigen 
Erscheinungen, welche wir als Lebenserscheinungen 
bezeichnen, am Eiweisse als solchem durchaus nicht 
wahr.«472

Mit der Erkenntnis der Entstehung der Zellen der 
höheren Organismen aus einer Symbiose von ver-
schiedenen einfacher gebauten Organismen ( Sym-
biose/Endosymbiose), verliert die allgemeine Ein-
schätzung der Zellen als Elementarorganismen an 
Plausibilität.473 Schon R. Altmann betrachtet 1890 
nicht die Zellen, sondern die von ihm postulierten 
»Bioblasten«, aus denen sich das Protoplasma einer 
Zelle zusammensetzen soll, als die »wahren Elemen-
tarorganismen«.474

Minimalorganismus
Das Wort ›Minimalorganismus‹ verwendet wohl 
zuerst G.V. Schulz 1949-50; es bildet nach Schulz 
ein Ziel biochemischer Forschung, die Größe eines 
»Minimalorganismus« zu ermitteln.475 Im Englischen 

erscheint der Ausdruck (»minimal organism«) zuerst 
im Jahre 1965 bei J.B.S. Haldane.476 Er entwickelt 
den Begriff im Zusammenhang mit Überlegungen 
zur Entstehung des Lebens auf der Erde und einem 
ersten Organismus (» rst organism«). Seit dieser 
Zeit wird der Ausdruck vereinzelt verwendet (Mag-
nus 1999: »The minimal organism is a cell«477).

Ein Minimalorganismus lässt sich beschreiben 
als eine Protozelle – dies ein Ausdruck, der in ver-
schiedenen, meist spekulativen Kontexten seit Mit-
te des 19. Jahrhunderts erscheint. Zuerst taucht der 
Ausdruck im Französischen auf: G. Gros bezeichnet 
1851 einen hypothetischen einzelligen Organismus, 
der in seinen Eigenschaften zwischen P anzen und 
Tieren steht, als ›Protozelle‹ (»protocellule qui n’est 
pas plus animale que végétale, mais à laquelle on 
pourrait prêter cette double qualité«478); in seiner 
Mittelstellung zwischen P anzen und Tieren kenn-
zeichnet Gros die Protozelle als die gemeinsame 
»Matrix« dieser differenzierten Organisationsformen 
(»Notre protocellule euglénienne est […] la matri-
ce commune de tant de petits êtres qui peuplent les 
eaux, soit plantes, soit animaux«479). Als ein Modell 
für die Protozelle erscheint Gros das Augentierchen 
Euglena, das sich je nach Umständen in eine p anz-
liche oder tierische Zelle verwandeln könne. Gros  
Ausdruck etabliert sich jedoch nicht, und so kommt 
es Ende des Jahrhunderts zur Verwendung des Wor-
tes in unterschiedlichen Kontexten, einerseits für 
eine besondere Form von Blutzellen (Pappenheim 
1899: »Protozellen (granulationslos erscheinende 
Markzellen, grosse ›Lymphocyten‹ mit breitem Lei-
bessaum)«480) und andererseits für einen phyloge-
netischen Vorläufer der späteren Tiere (Ferri 1900: 
»Ein mikroskopischer, kaum wahrnehmbarer Punkt 
in der grauen, einförmigen Masse einer Protozelle 
oder einer Molluske verwandelt sich in der aufstei-
genden Serie der Organismen in das physiologische 
und psychische Wunder«481). Im Sinne der phyloge-
netisch ersten Zelle gebraucht A. Hrdli ka 1934 den 
Ausdruck (»the very rst living protocell«482). Seit 
den 1950er Jahren spielt das Konzept in der empi-
rischen Forschung zur Entstehung des Lebens eine 
wichtige Rolle.483 

Seit den 1950er Jahren nimmt aber der Begriff 
der Minimalzelle eine noch wichtigere Rolle in den 
Versuchen zur Rekonstruktion der frühesten biolo-
gischen Evolution ein. Erste Nachweise für diesen 
Ausdruck nden sich für den Beginn des 20. Jahr-
hunderts, allerdings in der einfachen Bedeutung von 
»Zelle« (Aronson 1912: »The elementary organism, 
the cell, which constitutes the unit of all organic life 
– the minimal cell [… ] – this cell consists not only 
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of the schematic protoplasm, cell membrane, nucleus 
with or without nucleolus, but it is a whole world in 
itself«484). In den Versuchen zur Rekonstruktion phy-
logenetisch früher Zellformen spielt das Konzept erst 
seit den 1950er Jahren eine Rolle. H. Gaffron, der 
den Ausdruck wohl als erster 1957 verwendet (»mi-
nimum cell«), versteht darunter den Mindestbestand 
an Stoffen und Reaktionen, die zur Aufrechterhal-
tung eines Stoffwechsels und den Aufbau einer Zelle 
notwendig sind; dieses System wird gleichzeitig als 
der Startpunkt der darwinschen Evolution vorge-
stellt (»the minimum number of reactions, and the 
simplest possible form of a metabolic mechanism 
suf cient to build and maintain ›the aboriginal cell‹, 
the starting point of Darwinian evolution«485). Seit 
den 1960er Jahren wird die Formulierung meist in 
der Form ›minimal cell‹ gebraucht (Green & Flei-
scher 1964: »All the membrane systems of the cell 
may be looked upon as specializations of a primitive 
membrane system that goes back to the time in evo-
lutionary development when the essential equipment 
of the minimal cell was rst perfected«486; Green & 
Goldberger 1967: »We shall invoke a ›minimal cell‹ 
in which this minimum of essential equipment [»wi-
thout which no cell can survive«] is contained«487; 
Morowitz 1967: »An order of magnitude separates 
the sizes of the smallest actual cell and the theoretical 
minimal cell«488). 

In einer Minimalzelle sind die elementaren Le-
bensprozesse des Selbstaufbaus aus einfachen Be-
standteilen, der Herstellung einer Grenzstruktur ge-
gen die Umgebung, der Aufnahme von Energie und 
Stoffen aus der Umgebung und der Selbsterneuerung 
der Zellbestandteile verwirklicht. Als ein Modell ei-
nes Minimalorganismus kann T. Gántis Chemoton 
verstanden werden ( Organisation: Abb. 350). P.L. 
Luisi und F.J. Varela konzipieren 1989 sich selbst 
replizierende Mizellen als minimale autopoietische 
Systeme.489 Seit den 1990er Jahren wird der Versuch 
unternommen, durch gezielte Ausschaltung einzelner 
Gene eine Minimalzelle herzustellen.490 Daneben 
spielt der Begriff weiterhin in den Debatten um den 
Ursprung des Lebens eine Rolle.491

Der Terminus ›Minimalorganismus‹ macht erst 
eine Karriere, nachdem seit Mitte der 1990er Jahre 
das Projekt der synthetischen Erzeugung von einfa-
chen Organismen in die Nähe technischer Möglich-
keiten rückt. In diesem Zusammenhang wird unter 
einem ›Minimalorganismus‹ (»minimal organism«) 
ein synthetisch hergestellter, mit einem minimalen 
biochemischen Bestand an Stoffen ausgestatteter Or-
ganismus verstanden.492 Ausgehend von der Struktur 
einfacher Bakterien wird der Versuch unternommen, 

den minimalen Bestand von Genen, Enzymen und 
anderen Strukturbestandteilen eines Organismus zu 
ermitteln. Genetische Untersuchungen an Bakterien 
sollen zur Ermittlung eines Minimalgenoms führen, 
das für die Lebensfunktionen eines Organismus hin-
reichend ist.493 Einen häu gen Ausgangspunkt für 
Untersuchungen eines Minimalorganismus bildet 
das Bakterium Mycoplasma genitalium.494 Für dieses 
Bakterium wird ein minimales Genom mit 265 bis 
350 proteinkodierenden Genen ermittelt.495 Inzwi-
schen sind die Fragen nach einem Minimalgenom 
und Minimalorganismus Gegenstand der sogenann-
ten Genom-Informatik.496 

Die Forschung zu Minimalorganismen ist begleitet 
von ethischen Bedenken zur künstlichen Erzeugung 
von Leben ( Künstliches Leben) und von Befürch-
tungen des Einsatzes von Minimalorganismen als 
Biowaffen (»Bioterror«).497

Pseudoorganismus
Als ›Pseudoorganismen‹ (engl. »pseudo-organisms«) 
werden seit Mitte des 19. Jahrhunderts solche Natur-
körper bezeichnet, die in gewissen Aspekten Orga-
nismen ähneln, ohne aber alle für sie charakteristi-
schen Eigenschaften aufzuweisen. Seit den 1830er 
Jahren wird das Wort in erster Linie auf Krankheiten 
bezogen, entweder auf die Krankheit selbst oder kon-
kreter auf bestimmte mit ihr verbundene Körpers. In 
letzter Bedeutung erscheint das Wort 1830 bei G. H. 
von Schubert für krankhafte Auswüchse des Körpers 
(»In den Aftergebilden oder Pseudoorganismen des 
Leibes ist auch öfters im Kleinen eine Art von schla-
gendem Herzen, ein Nervensystem im Kleinen, als 
eine Nachbildung des eigentlichen, größeren Orga-
nismus«498; vgl. auch Naumann 1834: »Die eigentli-
chen Pseudoorganismen bilden eine Reihe, welche, 
von der Balg - bis zur Markgeschwulst, immer höhe-
re Entwickelungsgrade wahrnehmen lässt«499). Dem 
ontologischen Begriff von Krankheiten entspre-
chend bezieht J.M. Leuphold das Wort 1834 direkt 
auf Krankheiten. Er ist der Auffassung, Krankheiten 
könnten »in einem dem Organismus fremdartigeren 
Zuviel bestehen, das sich parasitisch in ihm und schon 
an sich auf dessen Kosten als Pseudoorganismus zu 
entwickeln strebt«.500 In diesem Sinne gilt für einige 
Autoren in einem abstrakteren Sinne jede Krankheit 
als ein Pseudoorganismus (Anonymus 1835: »die 
Krankheit als einen Pseudoorganismus, als einen 
Rückschritt auf tiefere Stufen des Lebens«501).

Die Begriffsbildung ist abgeleitet von dem älteren 
Ausdruck ›Pseudoorganisation‹, der als Synonym 
für ›Afterorganisation‹ verwendet wird (Anonymus 
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1824: »Afterorgan (Pseudoorgan), ein Gebilde, das 
zwar seiner Entstehung und seinem Gefüge nach dem 
Organismus angehört, aber im normalen Zustande 
desselben nicht vorhanden, sondern das Product ei-
ner krankhaften Thätigkeit ist, und die naturgemäße 
Verrichtung des Körpers mehr oder weniger hindert. 
Die Bildung eines solchen Organs heißt Afterorgani-
sation (Pseudoorganisation)«502).

Später im 19. Jahrhundert werden anorganischen 
Kristalle, die in ihren Formen einfachen Organismen 
ähneln, mit diesem Ausdruck belegt (Morris 1883 
unter Verweis auf Experimente von G. Fournier).503 
Seit den 1920er Jahren sind es v.a. Viren, die auf die-
se Weise bezeichnet werden.504

Superorganismus
Der Ausdruck ›Superorganismus‹ wird seit Ende des 
19. Jahrhunderts in soziologischen Analysen auf die 
menschliche Gesellschaft bezogen (engl. Brooklyn 
Ethical Association 1889: »super-organism«505; auch 
»supra-organism«506; franz. de Greef 1889: »super-
organisme social«507 oder »superorganisme«508). Der 
erste, der diesen Ausdruck verwendet, ist offenbar 
W.E. Hearn in einer Abhandlung über den Haushalt 
als archaischen Typ der menschlichen Assoziation im 
Jahr 1878: »Superorganisms have their perils not less 
than the organisms of which they are composed«.509

Biologische Verwendungen im frühen 20. Jh.
In die Biologie führt der Insektenforscher W.M. 
Wheeler das Konzept 1922 ein. (Angeblich verwen-
den auch E. Marais und M. Maeterlinck zu Beginn 
des 20. Jahrhunderts den Ausdruck in Bezug auf so-
ziale Insekten.510) Wheeler bezeichnet damit die Ein-
heit von Organismen einer Art, die in einem »Staat« 
zusammenleben und durch Arbeitsteilung koope-
rieren.511 Die Gruppe kooperierender Insekten bilde 
eine neue organische Einheit (»a new organic unit«), 
in der die Individuen hinsichtlich ihres Überlebens 
wechselseitig voneinander abhängen (»interdepen-
dent«). Bereits 1911 beschreibt Wheeler Insekten-
kolonien als ›Organismen‹. Er gibt als allgemeine 
Merkmale eines Organismus die Funktionen der 
Ernährung, Fortp anzung und des Schutzes an und 
de niert einen Organismus als ein komplexes, in-
dividualisiertes System von Aktivitäten, das primär 
auf die Assimilation von Stoffen aus der Umgebung, 
die Produktion ähnlicher Systeme und den Schutz 
von sich selbst und seiner Nachkommen gegenüber 
störenden Umweltein üssen gerichtet ist (vgl. Tab. 
216).512. Weil auch die Kolonien sozialer Insekten, 
wie z.B. die vieler Ameisen, diese Kriterien erfüllen, 

sieht sich Wheeler dazu berechtigt, den Ameisenstaat 
einen ›Organismus‹ zu nennen.

Anders als in der Zoologie wird der Ausdruck 
›Superorganismus‹ in der Botanik verwendet. Das 
Wort erscheint hier im Zusammenhang mit Diskus-
sionen um die Einheit von P anzengesellschaften. 
Seit Beginn des 20. Jahrhunderts ist es in erster 
Linie der amerikanische Botaniker F.E. Clements, 
der P anzengesellschaften als Organismen ansieht, 
weil sie einen gegliederten Aufbau zeigen und eine 
gesetzmäßige Entwicklung durchlaufen ( Biozö-
nose; Entwicklung/ökologische Entwicklung). Bei 

I. Wesentliche Merkmale
1. Reproduktionsfähigkeit
Superorganismen sind Komplexe aus mehreren Orga-
nismen, die in einem bestimmten Stadium ihrer Ent-
wicklung zur Erzeugung von Komplexen gleicher Art 
in der Lage sind.

2. Individuenreichtum
Superorganismen bestehen aus vielen Mitgliedern, so 
dass die Selektion weniger stark auf dem Überleben des 
einzelnen Individuums liegt (wie bei anderen Arten von 
sozialen Verbänden), sondern auf dem Bestand der ge-
samten Kolonie.

3. Mehrjähriges Bestehen
Superorganismen haben sich von zyklischen Umwelt-
schwankungen (Jahreszeiten) insofern emanzipiert, als 
sie auch widrige Perioden als Einheit überdauern, so 
dass der Selektionsdruck wiederum nicht allein auf dem 
Überleben einzelner Individuen (z.B. einer Königin), 
sondern der gesamten Kolonie lastet.

II. Verbreitete Zusatzmerkmale
1. Sesshaftigkeit
Superorganismen sind meist an einen festen Standort 
gebunden und bilden in dieser Hinsicht – bei aller Mobi-
lität ihrer Mitglieder – räumlich lokalisierte Einheiten.

2. Innerorganismische Homöostase
Superorganismen bilden meist ein stabiles inneres Mi-
lieu aus, indem sie z.B. Nahrungsspeicher anlegen (etwa 
in Form von Pilzgärten bei Ameisen) oder eine strenge 
Nesthygiene betreiben.

3. Ausgeprägte Schutzeinrichtungen
Superorganismen sind – zur Abwehr von Feinden, denn 
sie bilden eine attraktive Beute für viele Räuber – meist 
entweder schwer erreichbar und versteckt (Termiten) 
oder weisen starke Wehreinrichtungen auf (spezialisier-
te »Soldatenkasten«).

Tab. 225. Merkmale von Superorganismen. Die meisten die-
ser Merkmale haben zur Folge, dass Superorganismen als 
Einheiten der Selektion unterliegen, und nicht allein ihre 
Mitglieder (nach Moritz, R.F.A. & Southwick, E.E. (1992). 
Bees as Superorganisms: 4-6).
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Clements sind es Organismen verschiedener Arten, 
die zusammen eine regelmäßige Sukzession in einer 
Gemeinschaft bilden, die der Vorstellung einer über 
dem Individuum stehenden organisierten Einheit 
zugrunde liegt.513 Im Anschluss an die Überlegun-
gen Clements’ wird eine biologische Gemeinschaft 
Quasiorganismus (»quasi-organism«514) genannt. 
J. Phillips spricht 1931 von dem komplexen Orga-
nismus (»complex-organism«).515 W.C. Allee nennt 
1934 sowohl die Einheit von P anzen und Tieren an 
einem Ort (»biotic communities«) als auch die Ein-
heit aller Lebewesen (»the biota«) und ihrer Umwelt 
eine superorganismische Einheit (»superorganismic 
unity«).516 F.E. Clements und V.E. Shelford bezeich-
nen eine Gemeinschaft schließlich 1939 als einen Su-
perorganismus (»super-organism«).517

Daneben wird auch der Vorschlag gemacht, einen 
Superorganismus (oder auch schon die Einheit einer 
Schafherde oder eines Wolfsrudels518) als Metaor-
ganismus (»meta-organism«) zu bezeichnen – der 
Übergang vom Organismus zum Metaorganismus 
wäre dann analog benannt zu dem vom Protozoon 
(Einzeller) zum Metazoon (Mehrzeller) oder von 
der Population zur Metapopulation519. – Bevor der 
Ausdruck ›Metaorganismus‹ in diesem biologischen 
Sinn verwendet wird, trägt er seit dem 19. Jahrhun-
dert eine spiritistisch-okkultistische Bedeutung. In 
diesem Kontext de niert L. Hellenbach den »Meta-
Organismus« 1878 als »eine uns unbekannte Orga-
nisation«, eine unsichtbare Entität, die hinter dem 
sinnlich wahrnehmbaren Organismus steht und sich 
bei dessen Tod von ihm löst.520

Vorgeschichte des Konzepts
Der Vergleich der »Staaten« der sozialen Insekten 
mit menschlichen Gesellschaften reicht bis in die 
Antike zurück ( Sozialverhalten). In der Neuzeit 
erweist sich die »Fable of the Bees« (1705) von B. 
de Mandeville als besonders ein ussreich. In der ro-
mantischen Naturphilosophie an der Wende des 18. 
zum 19. Jahrhundert wird nicht nur ein einzelnes 
Individuum, sondern auch die Einheit aller Lebewe-
sen als ›Organismus‹ konzipiert. So erklärt F.W.J. 
Schelling 1798 das Leben nicht als Eigenschaft 
einzelner Naturdinge, sondern sieht die Natur als 
Ganzes als einen »allgemeinen Organismus«.521 Und 
G.W.F. Hegel spricht in ähnlicher Weise von dem 
»geologischen Organismus der Erde«.522 Nachdem 
die Interaktion von P anzen und Tieren im globalen 
Maßstab in Form der ökologischen Stoffkreisläufe 
physiologisch erkannt ist ( Kreislauf), erfahren diese 
zunächst noch spekulativen Vorstellungen eine na-
turwissenschaftliche Begründung. Vor dem etablier-

ten naturwissenschaftlichen Hintergrund kann daher 
auch G.T. Fechner 1848 P anzen und Tiere als Glie-
der eines irdischen Gesamtorganismus (»Gesammt-
organismus«) bezeichnen.523

Zur Auszeichnung von Interaktionseinheiten von 
Organismen als Organismen höherer Ordnung nicht 
auf einer globalen, sondern lokalen Ebene kommt 
es seit den 1860er Jahren in den frühen Überlegun-
gen zur Abgrenzung ökologischer Gemeinschaften 
( Biozönose). Von botanischer Seite wird das Zu-
sammenleben der Organismen in einem Wald als 
›Organismus‹ beschrieben. E.A. Roßmäßler versteht 
einen Wald 1863 als eine »gewaltige Vereinigung« 
von unterschiedenen, aber zusammenstimmenden 
Gegenständen; er sei ein »formenreicher Inbegriff 
von Körpern und Erscheinungen«524, 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«.525 Im 
Anschluss an Roßmäßler entwickelt A. Möller An-
fang des 20. Jahrhunderts mit dem Begriff des »Dau-
erwaldgedankens« eine holistische Vorstellung des 
»Waldorganismus«526: »So war also der Boden nicht 
das starre, unveränderliche, tote Postament, auf dem 
sich der Wald als etwas von ihm zu Trennendes erhob, 
beide waren miteinander verbunden und beein ußten 
sich in lebendiger, dauernder Wirkung gegenseitig, 
wie die Organe eines Organismus«.527

Für den englischsprachigen Raum ist die Rede von 
superorganisch (»super-organic«) bei H. Spencer ein-

ussreich. Spencer bezeichnet mit diesem Ausdruck 
die überindividuelle soziale Organisation, die sich 
aus der Interaktion mehrerer Organismen ergibt.528 
Die Wechselseitigkeit der Glieder in einer sozialen 
Gemeinschaft ist nach Spencer der Kooperation der 
Teile in einem Körper verwandt. Auch in der sozia-
len Kooperation spricht er daher von einer wechsel-
seitigen Abhängigkeit (»mutual dependence«) der 
Glieder529. Eine superoganische Integration verschie-
dener Organismen zu einem sozialen Gefüge sieht 
Spencer schon bei einfachen Lebewesen verwirk-
licht, seine eigentliche Entfaltung habe das Superor-
ganische aber beim Menschen. In der sozialen Welt 
des Menschen komme das Superorganische auch 
darin zum Ausdruck, dass hier nicht allein der ein-
zelne Organismus transzendiert werde, sondern die 
Sphäre des Biologischen überhaupt, insofern nicht 
mehr allein die biologischen Zwecke der Selbsterhal-
tung und Fortp anzung als Ziele des Gemeinwesens 
fungierten. Als ›superorganisch‹ könnten daher im 
Besonderen das Streben nach einer besseren Welt 
und eine soziale Fortentwicklung, die oberhalb und 
jenseits der natürlichen Evolution abläuft, bezeich-
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net werden. Der Begriff bezieht sich bei Spencer also 
primär auf einen jenseits der Biologie liegenden Ge-
genstand. Bis in die ersten Jahrzehnte des 20. Jahr-
hunderts wird der Begriff des Superorganischen in 
diesem spencerschen Sinn verwendet (z.B. 1917 bei 
A.L. Kroeber).530 Seit den 1920er Jahren dominiert 
dagegen die innerbiologische Bedeutung.

Soziobiologie des Superorganismus
Im p anzensoziologischen Kontext der Botanik kann 
sich das Konzept des Superorganismus im 20. Jahr-
hundert nicht durchsetzen. Es bleibt eine Minderhei-
tenposition, P anzengesellschaften als organismus-
ähnliche Einheiten anzusehen. Als vorherrschende 
Auffassung etabliert sich die alternative Sichtweise, 
die Phytozönosen individualistisch interpretiert als 
Überschneidungsbereich der Umweltansprüche von 
P anzen verschiedener Arten ( Biozönose).

In der Zoologie wird der Begriff des Superorga-
nismus dagegen bis in die Gegenwart verwendet. 
Hier bezieht er sich auf die eusozialen Verbände von 
Organismen einer Art ( Sozialverhalten). Mit den 
Ansätzen der Soziobiologie und der Dominanz von 
Modellen zur Genselektion seit Mitte der 1960er 
Jahre wird die Entstehung dieser Verbände mittels 
Modellen der Verwandtenselektion erklärt. Ganz ab-
gelehnt wird das Konzept des Superorganismus von 
einigen, weil es Selektion auf einer höheren Ebene 
als die des Individuums nahelegen könnte – und eine 
solche Selektionsebene für uneffektiv gehalten wird 
( Selektion/Gruppenselektion).

In den so genannten ›Staaten‹ von Bienen, Amei-
sen, Termiten und anderen Tieren verfügen viele der 
beteiligten Organismen nicht mehr über die Fähigkeit 
der Reproduktion. Sie sind allein Funktionsträger im 
Hinblick auf die Reproduktion der »Königin«, indem 
sie Nahrung herbeischaffen, Reinigungsaufgaben 
übernehmen, den Stock gegen Eindringlinge vertei-
digen oder anderes. Der Weg hin zu dieser arbeits-
teiligen Organisation von Organismen lässt sich bei 
anderen Arten, die Anfänge solcher Arbeitsteilungen 
zeigen, nachvollziehen. In der soziobiologischen 
Modellierung stand am Anfang der Entwicklung der 
Kon ikt zwischen den beiden Verhaltensstrategien, 
entweder in die eigene Reproduktion zu investieren 
oder der Reproduktion der Mutter zu helfen. Der 
Verzicht auf die eigene Reproduktion war evolutio-
när möglich, weil diese Strategie aufgrund des hohen 
Verwandtschaftsgrades der Arbeiterinnen mit der 
Königin in manchen Situationen die höhere Fitness 
mit sich brachte. Hat sich ein solches System aber 
erst einmal gebildet, ist der Rückschritt zur eigenen 
Reproduktion der Organismen oft nicht mehr mög-

lich, auch wenn er im Hinblick auf die Optimierung 
der individuellen Fitness von Vorteil wäre. So sind in 
den Staaten einiger tropischer Blattschneiderameisen 
die Arbeiterinnen mit den Nachkommen der Königin 
nur noch so gering verwandt (weil diese sich nicht 
nur mit einem Männchen wie sonst üblich, sondern 
mit vielen paart), dass eine eigene Reproduktion eine 
höhere Fitness versprechen würde. Aber offenbar ist 
dieser Schritt physiologisch durch die Rückbildung 
der Eierstöcke und ethologisch durch die feste Eta-
blierung bestimmter Verhaltensmuster nicht mehr 
möglich.

An der Grenze zwischen Organismen und Super-
organismen bewegen sich in mancher Hinsicht die 
Bakterien. Vor dem Hintergrund des umfangreichen 
Austauschs von genetischem Material zwischen Bak-
terien wird von einigen Autoren das ganze Reich der 
Bakterien als ein Superorganismus angesehen ( Bak-
terium).531 ›Organismus‹ stellt aber darüber hinaus 
eine problematische Kategorie in Bezug auf bakteri-
elle Systeme dar, weil diese aus genetisch heteroge-
nen Zusammenlagerungen von Individuen bestehen 
können, bei denen ein lateraler Gentransfer häu g 
vorkommt und bei denen zwischen Kooperation und 
Konkurrenz ießende Übergänge bestehen.532

Wegen der selbständigen Lebensfähigkeit ihrer 
Elemente sind Superorganismen notorisch labile Ge-
bilde. Die Einschränkung der Möglichkeit zur Ver-
selbständigung der Teile ist bei solchen Formen am 
größten, bei denen die Elemente in einer räumlichen 
Verbindung stehen und eine Gestalteinheit bilden. 
Denn erst der räumliche Zusammenschluss führt 
zu einer so weitgehenden Spezialisierung, dass die 
Elemente des Superorganismus weitere ethologische 
Fähigkeiten verlieren. Solange die Elementarorga-
nismen aber ein räumlich weitgehend unabhängi-
ges Leben führen, sind bei ihnen die wesentlichen 
ethologischen Grundfunktionen der Ernährung, des 
Schutzes und der Lokomotion weiterhin vorhanden 
(wie bei den Insekten, die Superorganismen bilden, 
dabei aber im Wesentlichen nur die Funktion der 
selbständigen Reproduktion verlieren).

Der räumliche Zusammenschluss zu einer neuen 
Einheit, der zu einer sehr weitgehenden Integration 
der ursprünglich selbständigen Organismen führte, 
ist in der Evolution nur sehr selten erfolgt. Die be-
kanntesten Beispiele sind die Entstehung der euka-
ryotischen Zelle nach der Endosymbiontenhypothese 
( Symbiose) und natürlich die Entstehung der Mehr-
zeller durch Zusammenschluss oder Zusammenblei-
ben von solchen Zellen einer Art, die auch zu einem 
selbständigen Leben in der Lage wären. Vor dem 
Hintergrund des potenziell selbständigen Lebens sei-
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ner Zellen stellt also jeder mehrzellige Organismus 
einen Superorganismus dar. Im Bereich der Mehrzel-
ler erfolgte eine Entdifferenzierung von Organismen 
aufgrund ihrer Integration in ein superorganismisches 
neues Individuum dagegen kaum.

Die Vorstellung des Zusammenschlusses von Or-
ganismen zu einem Superorganismus von planetarem 
Ausmaß stellt aber eine vielfach variierte literarische 
Vision dar. Sie erscheint etwa bei S. Lem in seinem 
Roman ›Solaris‹ (1961). E. Jünger tauft 1965 in ähn-
lichen, aber wohl unabhängig davon entwickelten 
Gedanken, ein solches planetares Individuum auf 
den sinnigen Namen Fechneria mirabilis.533

Superorganismus und Gruppenselektion
Zu einer evolutionstheoretischen Wiederbelebung 
des Superorganismuskonzepts (»revival of the su-
perorganism«) kommt es im Rahmen von Entwürfen 
für eine Theorie zur hierarchischen Ordnung von 
Selektionsebenen. D.S. Wilson und E. Sober argu-
mentieren 1989 gegen die Privilegierung der Ebene 
des Individuums (und des Gens) als einziger Selek-
tionsebene und halten auch Gruppen oder Arten für 
Einheiten, die einer Selektion unterliegen können 
( Selektion). Die Autoren de nieren einen Superor-
ganismus als eine Ansammlung von Individuen, die 
zusammen eine funktionale Organisation aufweisen, 
wie sie nach der formalen De nition einem Organis-
mus zukommt (»a collection of single creatures that 
together possess the functional organization implicit 
in the formal de nition of organisms«534). Als Kern 
der formalen De nition von Organismen sehen sie 
die Zusammensetzung eines Systems aus wechsel-
seitig voneinander abhängigen Teilen (»a form of life 
composed of mutually dependent parts that maintain 
various vital processes«). Eine Kolonie sozialer In-
sekten ist nach Wilson und Sober in dem Maße als 
ein Superorganismus anzusehen, in dem die gruppen-
interne Selektion auf Individuenebene unterdrückt 
bzw. von der Selektion auf der Ebene der Kolonie 
überlagert ist.535 Weil diese Bedingung in der Natur 
tatsächlich verwirklicht sei, sehen Wilson und Sober 
Superorganismen nicht nur als theoretische Möglich-
keit, sondern als Realität der Natur (»they actually 
exist in nature«536). Superorganismen sind für sie rea-
le Einheiten der Funktion und der Selektion.

Kritisch wird gegen dieses Verständnis des Su-
perorganismus eingewandt, dass es (aufgrund seines 
selektionstheoretischen Ausgangspunkts) zu stark 
auf das Kriterium der Reproduktion zugeschnitten 
ist. Das ursprüngliche Konzept des Superorganis-
mus von Wheeler bezog sich aber nicht nur auf eine 
funktionale Integration im Hinblick auf Reprodukti-

on, sondern ebenso im Hinblick auf Ernährung und 
Schutz.537

Die reproduktive Arbeitsteilung zwischen den Or-
ganismen in einer Kolonie gilt aber allgemein wei-
terhin als das zentrale Bestimmungsmerkmal von 
Superorganismen. Deutlich wird dies etwa in der 
De nition, die R.F.E. Moritz und E.E. Southwick 
1992 dem Begriff geben: »Superorganismic units 
with organisms arranged in at least two non-uniform 
types and differentiated into sterile and reproductive 
organisms with different functions«.538 Darüber hin-
aus geben die Autoren eine Liste von Merkmalen, die 
Superorganismen allgemein charakterisieren (vgl. 
Tab. 225).

Wird ein Organismus aus einer selektionstheoreti-
schen Perspektive als diejenige Einheit beschrieben, 
in der maximale Kooperation und minimaler Kon ikt 
unter den Teilen des Systems durch Selektion auf 
dieser Ebene entstanden ist (s.o.), dann spricht viel 
dafür, die eusozialen Kolonien der Insekten nicht als 
›Superorganismen‹, sondern als ›Organismen‹ zu be-
zeichnen, wie dies D.C. Queller 1997 vorschlägt.539 
Diese Sicht ndet zwar manche Anhänger (z.B. Mar-
tens 2010: »a superorganism is nothing more than an 
organism in the full sense of the word, but one whose 
parts are themselves multicellular organisms«540) – 
sie hat aber auch ihre Gegner, die darauf verweisen, 
dass Superorganismen zwar hinsichtlich der geneti-
schen Homogenität und Kooperation ihrer Elemente 
sowie ihrer damit zusammenhängenden Eigenschaft, 
eine Ebene der Selektion darzustellen, konventionel-
len Organismen ähneln, in anderer Hinsicht, insbe-
sondere der Verbindung in einem kohärenten Körper, 
von diesen aber doch klar unterschieden sind (Hamil-
ton et al. 2009)541.

B. Hölldobler und E.O. Wilson de nieren einen 
Superorganismus in ihrer Monogra e aus dem Jahr 
2009 als eine Gesellschaft, die analoge Organisati-
onseigenschaften aufweist wie die physiologischen 
Eigenschaften einzelner Organismen (»A society, 
such as a eusocial insect colony, that possesses fea-
tures of organization analogous to the physiological 
properties of single organisms«).542 Als wesentliches 
Merkmal gilt dabei die Differenzierung in reproduk-
tive Kasten und Arbeiterkasten (die der De nition 
der Eusozialität zugrunde liegt; Sozialverhalten). 
Während Wilson die Kategorie des Superorganis-
mus für ein unscharfes Konzept hält, das ein ganzes 
Spektrum von Formen, einschließlich solcher, die am 
Beginn der Eusozialität stehen, umfassen kann, will 
Hölldobler den Begriff für solche weit entwickelten 
Formen der Eusozialität reservieren, bei denen eine 
Konkurrenz um Reproduktion unter den Individuen 
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innerhalb einer Kolonie stark reduziert oder ganz 
abwesend ist.543 Die Autoren betonen den enormen 
Erfolg der Organisationsform des Superorganismus 
in quantitativer Hinsicht: Zwar würden nur 2% der 
bekannten 900.000 Insektenarten zu den sozialen 
Insekten gehören (die in Kolonien lebenden Bienen, 
Wespen, Ameisen und Termiten), diese würden aber 
doch etwa die Hälfte der Biomasse aller Insekten 
ausmachen – und zwar in einer Größenordnung, die 
der Biomasse des Menschen auf der Erde entspreche 
(1011kg).544
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