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Entwicklung
Das seit dem 17. Jahrhundert nachweisbare Wort 
›Entwicklung‹ ist eine Ableitung des Grundwortes 
›Wickel‹ (mhd., ahd. ›wickel‹ »Faserbündel«), das 
sich auf einen handwerklich hergestellten aufge-
wundenen Faden bezieht. Seit dem 18. Jahrhundert 
wird ›Entwicklung‹ in der abstrakten Bedeutung von 
»(sich) Entfalten, (sich) stufenweise Herausbilden« 
verwendet. In diesem Sinne erscheint das Wort etwa 
bei I. Kant. Der Begriff steht bei ihm sowohl in dem 
Kontext einer kosmologischen Lehre, die eine »allge-
meine Entwickelung der Materie durch mechanische 
Gesetze«1 konstatiert, als auch einer biologisch-kul-
turgeschichtlichen Vorstellung, z.B. als »Entwicke-
lung der Naturanlagen in der Menschengattung«2. Zu 
einem spezifisch biologischen Terminus entwickelt 
sich ›Entwicklung‹ erst seit dem letzten Jahrzehnt 
des 19. Jahrhunderts (Batsch 1790: »Entwickelung 
der Blume«3; Goethe 1790: »In der successiven 
Entwickelung eines Knotens aus dem andern […] 
beruhet die erste, einfache, langsam fortschreitende 
Fortpflanzung der Vegetabilien«4).

Während die ältere Bedeutung des Wortes einen 
teleologischen Kern besitzt, insofern der bezeichne-
te Prozess einer vorherigen Anlage folgt und auf ein 
vorher bestimmtes Ziel ausgerichtet ist (s.u.), enthält 
die moderne Bedeutung zumindest in vielen Kontex-
ten die Vorstellung eines offenen, in seinem Verlauf 
und Ausgang unbestimmten Prozesses.5

Wie sich bereits in der frühen Wortverwendung 
zeigt, muss der Begriff der Entwicklung nicht als ein 
spezifisch biologisches Konzept verstanden werden. 
Auch kosmische, geologische oder andere Prozesse 
können als ›Entwicklung‹ beschrieben werden. Und 
auch innerhalb der Biologie wird der Ausdruck auf 
sehr unterschiedliche Vorgänge bezogen. Er wird seit 
Ende des 18. Jahrhunderts nicht nur auf die regelmä-
ßigen Transformationen eines Organismus in seiner 
Lebensgeschichte (Ontogenese; s.u.) angewendet, 
sondern auch auf die Veränderungen der Lebens-
formen in der Erdgeschichte – F.W.J. Schelling for-
muliert 1798 die Vorstellung, »daß die Stufenfolge 
aller organischen Wesen durch allmählige Entwick-
lung Einer und derselben Organisation sich gebildet 
habe«6 (↑Phylogenese). Erst im 20. Jahrhundert ge-
winnt die erste Bedeutung an Dominanz, während 
die zweite meist als ↑›Evolution‹ bezeichnet wird. 

Die Entwicklung ist die Gesamtheit der Vorgänge des 
Wachstums und der körperlichen Umorganisation, die 
von der Zeugung bis zur Fortpflanzungsreife eines Or-
ganismus erfolgen.

Embryo (griech.)
Präformation (17. Jh.)
Epigenesis (Harvey 1651)
Evolution (Anonymus 1670)
Entwicklung (18. Jh.)
Differenzierung (Görres 1805)
Selbstentwicklung (Ennemoser 1824)
Sukzession (Dureau de la Malle 1825)
Keimblätter (von Baer 1828)
Keimzelle (Vogt 1842)
Organanlage (Röper 1846)
Ektoderm (Allman 1853)
Entoderm (Allman 1853)
Entwicklungsperiode (Kluge 1811)
Heterologie (Virchow 1858)
Heterometrie (Virchow 1858)
Organogenese (Bentham 1865)
Ontogenese (Haeckel 1866)
Pädogenesis (von Baer 1866)
Tokogonie (Haeckel 1866)
Mesoderm (Lowne 1870)
Urdarm (von Vierordt 1871)
biogenetisches Grundgesetz (Haeckel 1872)
Blastula (Haeckel 1872)
Coelom (Haeckel 1872)
Gastraea (Haeckel 1872)
Gastrula (Haeckel 1872)
Morula (Haeckel 1872)
Urmund (Haeckel 1872)
Heterochronie (Haeckel 1874)
Heterotopie (Haeckel 1874)
Zellen-Stammbaum (Haeckel 1876)
Neotenie (Kollmann 1884)
ontogenetische Periode (Nägeli 1884)
Zelllinie (Bard 1886)
Mosaikarbeit (Roux 1888)
Pädomorphismus (Allen 1891)
Heteromorphose (Loeb 1891-92)
regulatorische Entwicklung (Roux 1893)
Homœosis (Bateson 1894)
Automorphose (Sachs 1896)
Heteromorphose (Pfeffer 1897)
Klimax (Cowles 1899)
Totipotenz (Morgan 1901)
Aitiomorphose (Pfeffer 1904)
Neoepigenese (Roux 1905)
Neoevolution (Roux 1905)
Idiogenese (Barth 1908)
ökologische Entwicklung (Taylor 1920)
Organisator (Spemann 1921)
Pädomorphose (Garstang 1922)
Hypermorphose (de Beer 1930)
Entwicklungssystem (Sturtevant & Schultz 1931)
Hologenie (Zimmermann 1934)
Anamorphose (Woltereck 1940)
Epigenetik (Waddington 1942)
differenzielle Genaktivität (Huskins 1947)
autogenetisch (Hennig 1950)
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Es wird aber andererseits bis in die zweite Hälfte 
des 20. Jahrhunderts empfohlen, ›Entwicklung‹ als 
Oberbegriffe für Ontogenese und Phylogenese in der 
Biologie zu verstehen.7

Entwicklung als Weg zur Fortpflanzungsfähigkeit
In seiner verbreiteten Bedeutung meint ›Entwick-
lung‹ den gerichteten Prozess der artspezifischen 
Veränderung eines Organismus von dem Anfangs-
stadium unmittelbar nach seiner Entstehung bis zu 
einem Endstadium, in dem der Organismus zur ei-
genen Fortpflanzung in der Lage ist. Weil die Ent-
wicklung die Periode zwischen zwei Reproduktions-
ereignissen umfasst, kann der Prozess der Entwick-
lung also allgemein als die Erlangung der Fähigkeit 
zur Reproduktion definiert werden (Griesemer 2000: 
»development is the acquisition of the capacity to 
reproduce«8). Oder, anders gesagt: Entwicklung ist 
die auf die Fortpflanzungsfähigkeit gerichtete Trans-
formation eines Organismus.

Bei den höher entwickelten Organismen erstreckt 
sich die Entwicklung in diesem Sinne nicht über die 
ganze Lebensspanne des Organismus, sondern ist 
zu einem relativ frühen Zeitpunkt abgeschlossen, 

so dass das Leben dieser Organismen in eine Ent-
wicklungsphase (Jugendalter) und eine in Bezug auf 
die organische Differenzierung statische Phase (Er-
wachsenenalter) gegliedert werden kann. Seit dem 
zweiten Jahrzehnt des 19. Jahrhunderts wird die erste 
Phase meist Entwicklungsperiode genannt (Kluge 
1811: »Entwickelungsperiode«9; engl. Birkett 1855: 
beim Menschen »»from birth to sixteen, which may 
be termed the developmental period«).10 J. Woodger 
differenziert zwischen den beiden Phasen 1929 mit 
den Bezeichnungen Entwicklungsperiode (»develop-
mental period«) und Verhaltensperiode (»›behavi-
our‹ period«).11

Allerdings erfolgt die Fortpflanzung nicht bei al-
len Organismen in dem Stadium, das als das letzte 
der Entwicklung gilt. Einige Organismen vollzie-
hen die wesentliche Vermehrung vielmehr in frü-
hen embryonalen Stadien (»Polyembryonie«, z.B. 
einige Schlupfwespen und Gürteltiere). Das spätere 
Adultstadium ist dann wesentlich als Ausbreitungs-
phase zu interpretieren. Außerdem müssen nicht nur 
irreversible körperliche Veränderungen eines Or-
ganismus als Entwicklung gelten, auch periodische 
Erscheinungen wie der herbstliche Laubabwurf der 
Bäume können als Entwicklungsphänomene verstan-
den werden (↑Metamorphose: »Zyklomorphose«).

Entwicklung als Differenzierung
Die Ausbildung der Fortpflanzungsfähigkeit ist bei 
den höher organisierten Lebewesen mit einer Diffe-
renzierung der Teile des Organismus bis hin zu ei-
nem ausdifferenzierten Stadium verbunden. Die Ent-
wicklung kann daher allgemein auch als Prozess der 
organischen Differenzierung bestimmt werden. Die 
Entwicklung beginnt mit einem minimal differen-
zierten Stadium, das aus nur einer Zelle besteht, und 
sie endet in einem maximal differenzierten Stadium, 
das in der Regel der sich fortpflanzende Organismus 
ist. Die Differenzierung manifestiert sich in der Zu-
nahme der Strukturen innerhalb der Entwicklung; sie 
besteht in der Bildung und Entfaltung der Organe 
ausgehend von einfacheren Vorgängerstrukturen (auf 
letztlich molekularer Ebene). Oder, wie es H. Pless-
ner, formuliert, »das Übergehen von Zuständen nie-
deren in solche höheren Mannigfaltigkeitsgrades« ist 
ein »ein Specifikum der Entwicklung«.12

Neben dem Bezug der Differenzierung enthält 
der ontogenetische Entwicklungsbegriff einen Ver-
weis auf die Konstanz, Stabilität und Gesetzlichkeit 
der individuellen Entwicklung eines Organismus. 
Die Stabilisierung der Entwicklungsvorgänge fin-
det ihren Ausdruck in der gesetzlichen Abfolge der 
Transformationsschritte in der Gestaltbildung eines 

Zönogenese (Leppik 1974)
Ökogenese (Davitasvilli 1978)
Peramorphose (Alberch et al. 1979)
Evo-devo (Pennisi & Roush 1997)

Reproduktion
Vermehrung von Entitäten, die eine Weitergabe von 
Teilen (»materielle Überlappung« zwischen Eltern und 
Nachkommen) und die Weitergabe der Vermehrungsfä-
higkeit einschließt

	 Vererbung
Ähnlichkeit zwischen Eltern und Nachkommen 
aufgrund der Reproduktion

		  genetische Vererbung
		  Vererbung durch Mechanismen der »Codie-	
		  rung«, d.h. der linearen Übersetzung einer 
		  Struktur aus diskreten Elementen in eine andere

		  epigenetische Vererbung
		  Vererbung durch komplexe Interaktion aller be-	
		  teiligten Faktoren

	 Entwicklung
Erwerb der Fähigkeit zur Reproduktion

Tab. ?? Terminologie für organische Entwicklungspro-
zesse (in Anlehnung an Griesemer, J. (2002). What is 
“epi” about epigenetics? In: Van Speybroeck, L., Van 
de Vijver, G. & de Waele, D. (eds.). From Epigenesis to 
Epigenetics (= Ann. New York Acad. Sci. 981), 97-110: 
105ff.)
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Organismus und in der daraus resultierenden Form-
konstanz der Individuen einer Art.

Einen Zusammenhang zwischen Entwicklung der 
Organismen und Differenzierung stellt bereits der rö-
mische Arzt Galen her, wenn er die Entwicklung aus-
gehend von dem Keim in den Begriffen der Verände-
rung (»ἀλλοίωσις«) und Formung (»διαπλάσις«) be-
schreibt.13 Das deutsche Wort Differenzierung findet 
sich erstmals 1805 bei J. Görres in einer Beschreibung 
des menschlichen Gehirns (»Differenziirung«).14 
Mit H. Spencer wird der Begriff der Differenzie-
rung (»differentiation«15) zu einem zentralen Kon-
zept einer allgemeinen Evolutionstheorie. Spencer 
betrachtet – in Anlehnung an K.E. von Baer (s.u.) 
– die Entwicklung hin zu zunehmender Differenzie-
rung der Strukturen als ein allgemeines Naturgesetz 
(↑Evolution). W. Roux unterscheidet 1895 zwischen 
Selbstdifferenzierung, bei der die »specifischen Ur-
sachen« für die Entwicklung in dem gestaltenden 
Teil selbst liegen, und abhängiger Differenzierung, 
bei der die Gestaltbildung durch äußere Einwirkun-
gen verursacht wird.16 Beide Formen können sich 
nach Roux kombinieren. In ähnlicher Absicht ver-
wendet J. Sachs 1896 den Ausdruck Automorphosen 
für »innere Gestaltungsursachen« oder die »innere 
Harmonie der Gestaltungskräfte«.17 Auch W. Pfef-
fer gebraucht dieses Wort ein Jahr später im Sinne 
von »Eigengestaltung«, um die inneren Ursachen 
der Entwicklungs- und Gestaltungsvorgänge zu be-
tonen.18 Pfeffer grenzt die Automorphosen ab von 
den Heteromorphosen19 bzw. den später von ihm so 
genannten Aitiomorphosen20, die sich auf von außen 
veranlasste Prozesse beziehen. – Der Ausdruck ›He-
teromorphose‹ wird in der Biologie allerdings auch 
noch in anderen Bedeutungen verwendet, so z.B. in 
der Entwicklungsbiologie 1891 von J. Loeb zur Be-
zeichnung der Bildung eines Körperteils an einem 
untypischen Ort.21

Die Differenzierung in der organischen Entwick-
lung eines Individuums vollzieht sich im Rahmen 
einer sukzessiven Gliederung des Organismus von 
innen, durch Eigenaktivität, nicht durch eine Anla-
gerung von strukturierten Umweltbestandteilen oder 
eine Übertragung der Umweltdifferenzierung auf den 
Organismus. H. Bergson spricht daher 1907 von der 
Dissoziation und Teilung der Elemente in der Ent-
wicklung: »Elle [d.i. die Entwicklung] ne procède 
pas par association et addition d’éléments mais par 
dissociation et dédoublement«.22 R. Woltereck nennt 
die Entwicklung im Sinne dieser von innen kommen-
den Differenzierung 1940 Anamorphose.23

Wird die Differenzierung als Kriterium für das Vor-
liegen der Entwicklung eines Organismus genommen, 

dann kann diese auch als eine Verwicklung bezeichnet 
werden, wie es J. von Uexküll in den 1920er Jahren 
vorschlägt.24 Von Uexküll will mit diesem Wort v.a. 
darauf hinweisen, dass die Entwicklung nicht nur als 
Entfaltung einer im Keim vollständig vorhandenen 
Anlage zu verstehen ist. Vielmehr seien auch äußere 
Impulse aus der Umwelt an der Differenzierung des 
Organismus beteiligt. Der Organismus »verwickelt« 
und »verfaltet« sich also im Laufe seiner Ontogenese 
nicht nur zunehmend in sich selbst, sondern bezieht 
auch seine Umwelt in seine Verwicklung mit ein. 

In der heutigen Terminologie bezieht sich der Aus-
druck der Differenzierung nicht allein auf den Ent-
wicklungsprozess der Erzeugung von morphologisch 
unterschiedenen Körperteilen, sondern auch auf den 
Zustand des Vorhandenseins dieser Unterschiede. 
Und nicht nur bei einem einzelnen Organismus wird 
von einer Differenzierung gesprochen (in räumlicher 
Hinsicht als Spezialisierung von Organen und in zeit-
licher Hinsicht als Spezialisierung von Lebenspha-
sen), sondern auch bei den Individuen einer Art (z.B. 
als Differenzierung zwischen den Geschlechtern oder 
Differenzierung zwischen den Generationen bei Vor-
liegen eines Generationswechsels) (↑Lebensform: 
Tab. xxx).

Entwicklung als zentrales Lebensmerkmal 
Insgesamt ist der Begriff der Entwicklung eng mit 
der Vorstellung des Lebens im Allgemeinen verbun-
den. Viele organische Vorgänge sind ausgesprochene 
Entwicklungsprozesse, in erster Linie die Ontoge-
nese und die Phylogenese, aber auch die organi-
sche Teleologie kann im Anschluss an Aristoteles in 
diesem Sinne interpretiert werden: Die regelmäßi-
gen, auf einen Zielzustand gerichteten Prozesse der 
Veränderung legen eine Beurteilung nach Zwecken 
nahe. Trotz dieses empirisch engen Zusammenhangs 
muss aber keine begriffliche, analytische Verbin-
dung von Lebendigkeit und Entwicklung bestehen: 
Es sind durchaus Organismen vorstellbar, die keiner 
Entwicklung unterliegen, aber trotzdem lebendig 
sind.25 Solche Organismen wären organisierte und 
regulierte offene Systeme, ihre Teile stünden also in 
einem Verhältnis der wechselseitigen Abhängigkeit 
voneinander und sie würden sich insgesamt in einem 
dynamischen Zustand fern des thermodynamischen 
Gleichgewichts erhalten – sie würden aber darüber 
hinaus keiner von inneren Strukturen gesteuerten ge-
richteten Veränderung unterliegen.

Die irdischen Organismen unterliegen faktisch 
aber alle einer individuellen Entwicklung, weil sie 
aus Vorläuferstrukturen gebildet werden. In ontolo-
gischer Hinsicht kann die Entwicklung allgemein als 
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Erwerb oder Ausbildung bestimmter Dispositionen 
oder Fähigkeiten bestimmt werden; Entwicklung 
besteht also in der Verwirklichung eines Potenzials. 
Es ist dafür argumentiert worden, in diesem Sinne 
die Fähigkeit zur Entwicklung allein Lebewesen 
zuzuschreiben; sie sei »ein Charakteristikum von 
Lebewesen: Leblose Dinge wie Steine oder Mole-
küle etc. entwickeln sich nicht«26. Denn von einem 
Potenzial im eigentlichen Sinne könne bei leblosen 
Dingen nicht gesprochen werden; die leblosen Dinge 
könnten zu vielem Beliebigem verändert werden und 
enthielten nicht eine innere Struktur, die ihre Verän-
derung auf etwas Bestimmtes ausrichte.27

Stellung zu den anderen Grundfunktionen
Von einigen Autoren – so 1903 von W. Wundt28 und 
1933 von E.S. Russell29 – wird die Entwicklung 
gleichberechtigt neben die ↑Selbsterhaltung und die 
↑Fortpflanzung als dritte biologische Hauptfunktion 
geordnet (↑Entwicklungsbiologie). Meist wird die 
Entwicklung aber vor dem Hintergrund der Evoluti-
onstheorie funktional direkt der Fortpflanzung unter-
geordnet (↑Funktion; Zweckmäßigkeit). Denn eine 
organische Differenzierung, die nicht im Dienst der 
Selbsterhaltung oder Fortpflanzung des Organismus 
steht, hat keine evolutionstheoretische Fundierung, 
weil sie keinen Beitrag zur Fitness des Organismus 
leistet.

Antike
Die biologischen Entwicklungslehren haben ihren Ur-
sprung in der Antike. Bereits in den hippokratischen 
Schriften wird die lange Zeit einschlägige Methode 
der Erforschung der Embryonalentwicklung beschrie-
ben: Mehrere gleichzeitig gelegte Hühnereier werden 
von einer Henne ausgebrütet und täglich ein Ei zur 

Untersuchung des Fortschritts der Entwicklung dem 
Gelege entnommen und geöfnet. Auch Aristoteles 
verwendet diese Methode und liefert mit seiner ver-
gleichenden Perspektive die Basis der Embryologie 
als einer auf Beobachtungen, Verallgemeinerungen 
und Gesetze zielenden Wissenschaft30: Aristoteles 
vergleicht die Entwicklung der Embryonen bei ver-
schiedenen Arten und beobachtet die Regelmäßigkeit 
der Abfolge von Entwicklungsstadien. So stellt er 
z.B. fest, dass die Entwicklung von Vögeln und Fi-
schen in weiten Strecken sehr ähnlich ist.31 Er erklärt 
sich die Entwicklung der Lebewesen aus der Verbin-
dung des männlichen Prinzips der Formgebung und 
des weiblichen Prinzips des Stoffes. Der männliche 
Same setze den Entwicklungsprozess des Keims in 
Gang und gebe diesem seine Gestalt, so wie der Zim-
mermann das Holz bearbeitet, um daraus ein Möbel-
stück zu formen.32 Allerdings transportiert der Samen 
nach Aristoteles allein die Potenz für die Strukturen 
des Embryos33; andererseits enthält der männliche 
Same darüber hinaus den Mechanismus zur Um-
wandlung der Potenz des weiblichen Beitrags in eine 
Aktualität34 (»Dornröschennarrativ«35). Die organi-
sche Entwicklung dient Aristoteles als Paradigma 
für sein Konzept der (inneren) Teleologie der Natur, 
nach dem es in einem Gegenstand selbst liegt, sich zu 
einem bestimmten Ziel hin zu entwickeln (↑Zweck-
mäßigkeit). Als ein Prinzip der Entwicklung stellt er 
dabei fest, dass sich zuerst die allgemeinen, allen Le-
bewesen zukommenden (vegetativen) Eigenschaften 
bilden und danach erst die speziellen Artmerkmale 
(wie z.B. die Empfindungsfähigkeit).36 Den späteren 
epigenetischen Theorien der Entwicklung steht Aris-
toteles insofern nahe, als er nicht von einer vollständi-
gen Vorformung des Embryos ausgeht, sondern eine 
allmähliche Neubildung von Strukturen während der 
Ontogenese postuliert. Er stellt fest, dass bestimm-
te Strukturen zuerst gebildet werden müssen, bevor 
sich andere entwickeln können37 – eine an die spätere 
Organisatortheorie erinnernde Auffassung (s.u.)38. 
Nach Aristoteles entstehen bestimmte Organe nicht 
nur in geordneter Weise nacheinander, sondern die 
späteren Organe gehen auch aus den früheren hervor 
(z.B. wachsen nach seiner Theorie die Blutgefäße aus 
dem Herzen). Die früheren Organe stellen also die 
(materiale) Ursache für die Bildung der späteren dar.

Nach den richtungsweisenden Studien von Aristo-
teles macht die empirische Erforschung der Embry-
onalentwicklung über fast zwei Jahrtausende keine 
nennenswerte Fortschritte. Spekulative und ideolo-
gisch geleitete Beurteilungen dominieren das Feld. 
Neben die Vorstellung der Entwicklung nach dem 
Vorbild eines technischen Herstellungsprozesses, 

Abb. xxx. Symbolisierung der organischen Entwicklung: 
zyklische und in verschiedenen Organismen gleichzeitig 
und gesetzmäßig ablaufende Abfolge von differenzierten 
Erwachsenenformen und weniger differenzierten Ju-
gendformen. Die Entwicklung zum Erwachsenenstadium 
ist mit einer Zunahme der Größe und Differenzierung 
verbunden.
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die sich bei Aristoteles (und später bei Thomas von 
Aquin) findet, (»technomorphe Erzeugungsbiolo-
gie«) tritt ein Konzept der Entwicklung, das diese als 
eine Entfaltung bereits vorhandener Anlagen versteht 
(»georgomorphe Pflanzungsbiologie«). Augustinus, 
der dieses letztere Modell vertritt, schreibt zwar bei-
den Geschlechtern die Bildung eines Samens zu, al-
lein der männliche Same sei aber ein Fortpflanzungs-
körper, aus dem sich der neue Organismus bilde.39

Renaissance und Neuzeit
Auch das in der Renaissance erlangte neue Ver-
hältnis zur Natur und die damit einhergehenden 
methodischen Untersuchungen setzen sich in der 
Embryologie nur langsam durch. Die ersten, die die 
aristotelische Methode der täglichen Beobachtung 
der Entwicklung des Hühnerembryos in der Neuzeit 
anwenden, sind am Ende des 16. Jahrhunderts V. Co-
iter40 und wenig später dessen Lehrer und Anreger U. 
Aldrovandi41. Detailliertere Beschreibungen dieser 
Entwicklung und einen Vergleich der Embryonen 
des Menschen mit denen anderer Säugetiere gibt H. 
Fabricius ab Aquapendente zu Beginn des 17. Jahr-
hunderts.42 W. Harvey, ein Schüler von Fabricius, be-
tont die innere Dynamik der Embryonalentwicklung. 
Harvey ist der Auffassung, dass beide Geschlechter 
einen qualitativ ähnlichen Beitrag zur Formung der 
Nachkommen leisten – wie dies aufgrund der empi-
risch nachweisbaren Ähnlichkeit der Nachkommen 
mit sowohl der Mutter als auch dem Vater nahe liegt 
– und wendet sich damit gegen die alte, auf Aristote-
les zurückgehende Meinung, nach der der weibliche 
Teil allein die Materie und der männliche die Form 
liefert. Ein von Harvey besonders hervorgehobener 
Weg zur Entstehung von Strukturen im Embryo be-
steht in ihrer schrittweisen Hinzufügung und Neubil-
dung ausgehend von anderen Strukturen (»Epigene-
se«; s.u.). Daneben kennt Harvey aber durchaus auch 
den anderen Weg der Entstehung von Formen aus-
gehend von einem vorgeformten Ausgangsmaterial: 
»The form ariseth ex potentiâ materiae praeexisten-
tis, out of the power or potentiality of the pre-existent 
matter«43. Damit schließt sich Harvey der aristoteli-
schen Vorstellung an, dass dem Keim eine Potenzia-
lität zukommt, die Aktualität aber erst dem voll ent-
wickelten Organismus. Das Fehlen adäquater Model-
le für diese Strukturbildung stellt für die mechanisch 
orientierten Lebenstheorien des 17. Jahrhunderts ein 
erhebliches Problem dar und hat immer wieder die 
Postulierung spezifisch organischer immaterieller 
Prinzipien und »vitalistischer« Kräfte provoziert, z. 
B. einen nach dem Vorbild eines menschlichen Werk-
meisters agierenden »archeus faber« durch J. B. van 

Helmont (1648).44 Die Bezeichnung ›archeus‹ für 
dieses organisierende Prinzip der Entwicklung über-
nimmt van Helmont von Paracelsus (↑Vitalismus). 
Der Archeus wohnt nach der Vorstellung van Hel-
monts jedem »Samen« inne und verwandelt diesen in 
einen differenzieren Organismus. Auch die Lebens-
prozesse des erwachsenen Organismus werden nach 
dieser Lehre von einer Hierarchie von Archeen orga-
nisiert und reguliert. Über die Existenz und den Ort 
des zentralen organisierenden Prinzips entstehen im 
17. Jahrhundert zahlreiche Auseinandersetzung zwi-
schen den »Vitalisten« und den stärker mechanistisch 
orientierten Naturforschern (↑Organisation).

Empirische Fortschritte werden v.a. durch die Zu-
hilfenahme des Mikroskops zur Untersuchung der 
frühen Entwicklungsprozesse erzielt. Diesen Weg 
geht zuerst M. Malpighi in seinen Studien zur Hühn-
chenentwicklung in der zweiten Hälfte des 17. Jahr-
hunderts.45

Die embryologischen Studien des 18. Jahrhunderts 
sind von der Auseinandersetzung zwischen Präfor-
mation und Epigenesis beherrscht (s.u.). Auf der ei-
nen Seite wird von einem bereits gestalteten Keim 
ausgegangen, dessen Entwicklung im Wesentlichen 
in einer Entfaltung der bereits differenziert vorhan-
denen Strukturen besteht, auf der anderen Seite steht 
die Vorstellung einer tatsächlichen Neubildung von 
Strukturen während der Embryonalentwicklung. We-
sentliche empirische Fortschritte und neue termino-
logische Entwicklungen beginnen sich aber erst am 
Ende des Jahrhunderts abzuzeichnen. Richtungswei-
send für das 19. Jahrhundert ist v.a. der theoretische 
und praktische Rahmen, in den C.F. Wolff die Em-
bryogenese ausgehend von seinen detaillierten und 
vergleichenden Studien zur Entwicklung bei Pflan-
zen und Tieren stellt.46

Eine Fortsetzung finden diese Untersuchungen in 
der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts in den bahnbre-
chenden Arbeiten zur »Entwicklungsgeschichte« der 
Tiere von C. Pander und K.E. von Baer. Beobachtet 
wird von ihnen eine sukzessive Herausbildung hete-
rogener Strukturen aus homogenen. Zentrale Bedeu-
tung für die Embryologie erlangt damit das Konzept 
der Differenzierung, d.h. der kontrollierten Bildung 
von komplexen Strukturen ausgehend von einfachen 
Vorgängerstrukturen. Eine dieser Vorgängerstruktu-
ren, die Pander und von Baer erkennen und ausgiebig 
studieren, sind die so genannten »Keimblätter«.

Keimblätter
Die beiden Zellschichten, aus denen der Keim in 
einem frühen Embryonalstadium (»Gastrula«; s.u.) 
besteht, werden beim Hühnchen bereits 1817 von 
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Pander unterschieden. Pander spricht von »zwei 
gänzlich verschiedenen Lamellen, einer innern, di-
ckern, körnigen, undurchsichtigen, und einer äußern, 
dünnern, glatten, durchsichtigen«47. Die innere nennt 
er »Schleimblatt«, die äußere »seroses Blatt«48; zu-
sammen bilden sie für Pander die beiden »Keimhäu-
te« des Hühnerembryos. Von Baer führt dafür 1828 
die Bezeichnung Keimblätter ein.49 Er behält Panders 
Ausdrücke ›seröses Blatt‹ und ›Schleimblatt‹ bei; für 
das erstere schlägt er auch die Bezeichnung animali-
sches Blatt vor, denn dieses bilde »die Grundlage des 
ganzen animalischen Theiles«.50 (Die »Keimhäute« 
von Baers bestehen dagegen aus drei Keimblättern 
und stellen einen hautartigen Anhang des schon ge-
bildeten Embryos dar.51 Zur Bezeichnung der Blätter 
des Keimlings einer Pflanze (Kotyledonen) ist der 

Ausdruck ›Keimblätter‹ in der Botanik bereits 
vorher in Gebrauch, so 1822 bei J.C. Hundes-
hagen.52) Die Rede von ›Blättern‹ in der Ana-
tomie der Tiere geht auf C.F. Wolff zurück, der 
sich in seiner ›Theoria generationis‹ von 1759 
darum bemüht, die Entwicklung von Pflan-
zen und Tieren in einer gemeinsamen Theorie 
zu behandeln.53 Von T.H. Huxley werden sie 
1849 bei Medusen als zwei »Schichten« des 
Keims näher untersucht (»serous and mucous 
layers of the germ«).54 Von Baer und Huxley 
erkennen beide, dass aus den Zellschichten 
jeweils spezifische Organe entstehen, die sich 
bestimmten Funktionskreisen zuordnen las-
sen. Von Baer leitet die Organe des »anima-
len Lebens« (d.h. die Organe der Empfindung, 
Bewegung und die Haut) von dem oberen ani-
malen Blatt ab; die Organe des »vegetativen 
Lebens« (d.h. die Organe der Ernährung, des 
Kreislaufs, der Sekretion und Fortpflanzung) 
dagegen von dem unteren, vegetativen Blatt. 
Huxley stellt einander gegenüber: »the outer 
[layer] becoming developed into the muscular 
system and giving rise to the organs of offence 
and defence; the inner, on the other hand, ap-
pearing to be more closely subservient to the 
purposes of nutrition and generation«.55

Die inneren und äußeren Keimblätter wer-
den 1853 von G.J. Allman als Ektoderm 
(»ectoderm«) und Entoderm (»endoderm«) 
bezeichnet.56 Von anderen Entwicklungsbio-
logen werden diese Termini übernommen.57 
Besonders Huxley trägt mit seinen Untersu-
chungen der Hohltiere viel zur Verbreitung der 
Terminologie bei.58 E. Haeckel spricht in den 
1870er Jahren daneben von dem (animalen) 
Dermalblatt und dem (vegetativen) Gastral-

blatt.59 Das bei vielen Tieren auftretende dritte Keim-
blatt, das schon Pander und von Baer beschreiben 
(»Gefäßblatt«)60, nennt R. Remak, der außerdem den 
Aufbau der Keimblätter aus Zellen nachweist, 1851 
mittleres Keimblatt61 und B.T. Lowne sowie Haeckel 
später Mesoderm62. Die beiden primären Keimblät-
ter sind nach Haeckel an der Bildung des mittleren 
Keimblatts beteiligt. Durch Bildung von Hohlräumen 
im Mesoderm bilde sich die »wahre Leibeshöhle der 
Thiere«, die z.B. in den Blutgefäßen besteht, das 
Coelom, wie Haeckel es 1872 nennt.63 1881 legen die 
Brüder Hertwig das Kriterium des das Vorhanden-
seins oder Fehlens eines Cöloms ihrer grundlegenden 
Klassifizierung des gesamten Tierreichs zugrunde.64 
Dass sich auch in der Entwicklung der wirbellosen 
Tiere Keimblätter identifizieren lassen, weist A. Ko-

Abb. ??. Frühe Stadien in der Entwicklung eines Hühnerembryos in 
einem bebrüteten Ei (nach Fabricius, G. (1621). De formatione ovi 
et pulli; aus Herrlinger, R. (1967-72). Geschichte der medizinischen 
Abbildung: II, 46).
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walevsky 1867 nach. Die Ähnlichkeiten 
in der Entwicklung zwischen Lanzett-
fischchen und Wirbeltieren dient ihm 
als Beleg für ihre stammesgeschichtli-
che Verwandtschaft.65 Ebenso kann er 
zeigen, dass auch die Seescheiden mit 
den Wirbeltieren verwandt sind, weil 
sie ein Larvenstadium mit einer Chorda 
durchlaufen.66

Die Entdeckung des Eis der Säu-
getiere durch von Baer im Jahr 182767 
ermöglicht eine konzeptionell ähnliche 
Analyse der Befruchtungs- und frühen 
Entwicklungsprozesse bei allen Orga-
nismen. Auf von Baer wird nicht nur 
die Entdeckung des weiblichen Eis der 
Säugetiere, sondern auch der Termi-
nus Spermatozoon für die männliche 
Samenzelle zurückgeführt.68 Die expe-
rimentelle Erforschung der Entwick-
lungsprozesse findet in den Versuchen 
zur ↑Befruchtung durch G. Newport 
in der Mitte des 19. Jahrhunderts einen 
ersten Höhepunkt. Newport gelingt es, 
an Froscheiern den Punkt des Eintritts 
des Spermiums in das Ei zu beobachten 
und stellt fest, dass dadurch die erste 
Enwicklungsachse des sich entwickeln-
den Embryos festgelegt wird.69

»Biogenetisches Grundgesetz«
In den 1870er Jahren ist es Haeckel, der 
die Terminologie der Entwicklungsbio-
logie entscheidend prägt. Er beobachtet, 
dass die frühe Entwicklung vielzelli-
ger Organismen eine bemerkenswerte 
Stereotypie aufweist. Selbst bei wenig miteinander 
verwandten Organismen werden charakteristische 
Stadien durchlaufen, die einander sehr ähneln. Diese 
Regelmäßigkeiten haben Haeckel dazu veranlasst, 
die Hypothese aufzustellen, alle vielzelligen Tiere 
(Metazoa) hätten die gleiche frühe Individualent-
wicklung und ließen sich als Modifikationen einer 
typischen Stammform, die er Gastraea70nennt, in-
terpretieren. Gemäß des von Haeckel vertretenen 
biogenetischen Grundgesetzes71, nach dem die In-
dividualentwicklung eine Rekapitulation der Stam-
mesentwicklung ist, postuliert Haeckel die Gastraea 
als eine ehemals selbständige Lebensform. Haeckel 
schließt »nach dem biogenetischen Grundgesetz auf 
eine gemeinsame Descendenz der animalen Phylen 
von einer einzigen unbekannten Stammform, welche 
im Wesentlichen der Gastrula gleichgebildet war: 

Gastraea«.72 Bereits 1866 formuliert Haeckel den 
Inhalt seines später von ihm so genannten biogene-
tischen Grundgesetzes: »Das organische Individu-
um [...] wiederholt während des raschen und kurzen 
Laufes seiner individuellen Entwickelung die wich-
tigsten von denjenigen Formveränderungen, welche 
seine Voreltern während des langsamen und langen 
Laufes ihrer paläontologischen Entwickelung nach 
den Gesetzen der Vererbung und Anpassung durch-
laufen haben«.73

Das Prinzip, das Haeckel als Gesetz ausdrückt, 
hat viele Vorläufer vor Haeckel und vor Formulie-
rung der Evolutionstheorie, so z.B. Ende des 18. 
Jahrhunderts bei C.F. Kielmeyer, der die Entstehung 
verschiedener Arten der gleichen Kraft zuschreibt 
wie die Veränderung eines Organismus in seiner in-
dividuellen Entwicklung: Die »Reproductionskraft« 

Abb. ??. Entwicklungsstadien einer Pflanze (aus Malpighi, M. (1675-79). 
Anatomia plantarum. 2 Bde. (London 1686): II, 2).
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leiste nicht nur die »Hervorbringung« des einzelnen 
Individuums, sondern sie stimme in ihren Gesetzen 
auch mit der Kraft überein, »durch die die Reihe der 
verschiedenen Organisationen der Erde ins Daseyn 
gerufen wurde«.74 Außerdem tritt nach Kielmeyer der 
Organismus den verschiedenen Stufen des Lebens 
entsprechend sukzessive in das Leben ein: Zuerst 
habe er ein vegetatives Leben, dann bilde sich die 
Reizbarkeit und erst am Ende die Empfindlichkeit. 
Ähnlich heißt es 1812 bei J.F. Meckel, der individu-
elle Organismus gehorche den gleichen Gesetzen wie 
die Entwicklung der ganzen Reihe der Tiere, so dass 
die höheren Tiere in ihrer stufenweisen Individual-
entwicklung die Stufen durchlaufen, die den Tieren 
unterhalb ihrer Organisation entsprechen.75 Es las-
sen sich eine ganze Reihe weiterer ähnlich lautender 
Ansichten anführen.76 Zu ihnen zählen auch die von 
R. Owen, der 1837 von einer Parallele zwischen der 

»Transmutation« von Formen 
während der embryonalen 
Phasen und der »Transmutati-
on der Arten« spricht77 und die 
von C. Darwin, der im glei-
chen Jahr in seinem Notizbuch 
die Genese des Individuums 
eine verkürzte Wiederholung 
(»shortened repetition«) des 
Formenwandels während der 
Stammesentwicklung nennt78. 
Vor Haeckel liegen auch die 
Analysen F. Müllers zu den 
Larvenformen der Krebstie-
re, die er für phylogenetisch 
alte Vertreter dieser Gruppe 
hält: Die heutigen höheren 
Krebse sollen also in ihrer In-
dividualentwicklung ein Sta-
dium durchlaufen, das ihren 
phylogenetischen Vorläufern 
entspricht.79 Schließlich kann 
auch bereits Aristoteles als ein 
Vertreter einer frühen Form 
des biogenetischen Grund-
gesetzes gelten, wenn er von 
einer sukzessiven Entfaltung 
der Seelenvermögen bei den 
Tieren schreibt: »Anfänglich 
scheinen alle Tierföten eine 
Art Pflanzenleben zu führen; 
in der Folge erst ist bei ihnen 
von der Empfindungs- und 
Denkseele zu sprechen«80.

Mit der Verabschiedung 
der Vorstellung einer linearen Entwicklung von den 
Wirbellosen über die Wirbeltiere zum Menschen ge-
rät auch die Rekapitulationstheorie gegen Ende des 
19. Jahrhunderts immer mehr in die Kritik.81 Es wird 
eine Evolution nicht nur der adulten Formen, sondern 
auch der Individualentwicklung selbst erkannt. Das 
Verhältnis von Ontogenie zu Phylogenie stellt sich 
damit eher umgekehrt dar, als Haeckel es gesehen 
hat: Die Phylogenie gilt nicht mehr als Ursache der 
Ontogenie, sondern Veränderungen der Ontogenie 
bedingen weitreichende evolutionäre Transformatio-
nen, oder wie W. Garstang 1922 schreibt: »ontogeny 
does not recapitulate phylogeny, it creates it«82.

Morula, Blastula, Gastrula
Haeckel unternimmt es auch, Namen für die charak-
teristischen Stadien der frühen Ontogenese zu finden. 
Anfangs unterscheidet er Morula und Gastrula.83 

Abb. xxx. Evolution von Entwicklungswegen bei Seeigeln (Echinoidea). Die Stadien 
von Embryo, Larve und adultem Tier in den verschiedenen taxonomischen Ordnun-
gen (rechts) sind auf einem phylogenetischen Stammbaum (links) abgebildet. Die 
typische Larvenform der Seeigel, der durch lange Schwebefortsätze gekennzeichnete 
Pluteus, gilt als die phylogenetisch ursprüngliche Larve. In mehreren Ordnungen 
kam es jedoch zu einem Verlust dieses Larvenstadiums (senkrechte Balken in dem 
Stammbaum-Diagramm). Trotz sehr unterschiedlicher Entwicklungswege über mor-
phologisch ganz anders geartete Larven können sich die adulten Stadien aber wei-
terhin sehr ähneln (und bilden die Grundlage für die taxonomische Klassifikation der 
Seeigel) (Zeichnung von G.A. Wray, aus Raff, R.A. (1996). The Shape of Life: 226; 
vgl. Wray G.A. (1994). The evolution of cell lineage in echinoderms. Amer. Zool. 34, 
353-363: 360).
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Später grenzt er fünf solcher Stadien 
gegeneinander ab (vgl. Abb. xxx)84: 
Die (von Haeckel fälschlicherweise 
ohne Kern vorgestellte) Monerula 
stellt das befruchtete Ei dar, die Cytula 
geht daraus durch die Neubildung ei-
nes Kerns hervor, durch Zellteilungen 
entsteht die Morula, die eine massive 
Kugel aus gleichartigen Zellen bildet, 
daraus bildet sich weiter die Blastula 
als eine mit Flüssigkeit gefüllte Hohl-
kugel mit einer Wand aus einer einzigen Schicht 
gleichartiger Zellen und schließlich die Gastrula, in-
dem die Hohlkugel sich einstülpt, so dass eine zwei-
schichtige Zellwand (das innere und äußere Keim-
blatt) und ein Hohlraum (der Urdarm, Progaster mit 
dem Urmund, Prostoma) entsteht.85 Die von Haeckel 
verwendete Bezeichnung Urdarm wird 1871 von K. 
von Vierordt eingeführt86. Die Struktur wird in der 
Embryologie bereits von C.F. Wolff Ende des 18. und 
K.E. von Baer in der ersten Hälfte des 19. Jahrhun-
derts beschrieben; von Vierordt verwendet 1861 zu-
nächst den Ausdruck »primäres Darmrohr«87.

Die von Haeckel eingeführten Bezeichnungen der 
wesentlichen Entwicklungsstadien der mehrzelligen 
Tiere haben sich bis in die Gegenwart erhalten. Seit 
Mitte des 20. Jahrhunderts ist es üblich, die Entwick-
lung in sechs Stadien einzuteilen: die Eireifung, Be-
fruchtung, Furchung, Blastulation, Gastrulation und 
Organogenese (vgl. Tab. xxx). Der Ausdruck Orga-
nogenese erscheint dabei ebenso wie die von Haeck-
el geprägten Worte bereits Mitte des 19. Jahrhunderts 
– allerdings wohl zuerst in der Botanik (Bentham 
1865: »Organogenesis«: »the early formation and 
growth of the floral organs«88).

Wie von Haeckel postuliert, ist das Gastrulasta-
dium mit zwei Keimblättern tatsächlich in allen 
Gruppen des Tierreichs weit verbreitet.89 Die meis-
ten vielzelligen Tiere bilden in ihrer Individualent-
wicklung darüber hinaus ein drittes Keimblatt, das 
auf verschiedenem Weg zwischen dem inneren und 
äußeren Keimblatt entsteht. In der Regel lässt sich 
eine Zuordnung eines Organsystems zu einem der 
drei Keimblätter treffen – wie bereits bei von Baer 
und Huxley beschrieben: Das äußere Keimblatt (Ek-
toderm) bildet die Haut mit ihren Drüsen, die Sinnes-
organe, das Nervensystem und die Exkretionsorgane; 
aus dem mittleren Keimblatt (Mesoderm) entstehen 
Muskulatur, Bindegewebe, Blutgefäße, Herz und 
Innenskelett und das innere Keimblatt (Entoderm) 
schließlich bringt viele innere Organe, z.B. Mittel-
darm, Leber, Lunge und endokrine Organe hervor. 
Allerdings kann ein Keimblatt bei Verletzungen 

eines anderen auch dessen Organe hervorbringen. 
Sinnvoller als der Begriff des Keimblattes ist daher 
oft der der Organanlage, der auch bereits Mitte des 
19. Jahrhunderts verwendet wird – zuerst offenbar in 
der Botanik (Röper 1846)90, und wenig später in der 
Zoologie91.

E.B. Wilson weist schon Ende des 19. Jahrhunderts 
darauf hin, dass weder entwicklungsgeschichtlich 
noch funktional eine scharfe Abgrenzung der Keim-
blätter möglich ist. Ähnliche Organe mit vermutlich 
phylogenetisch gemeinsamem Ursprung können 
sich in der Individualentwicklung aus verschiedenen 
Keimblättern bilden, so dass die Rückführung auf 
ein Keimblatt auch nicht als ein Kriterium der ↑Ho-
mologie geeignet ist.92 Die Kritik an dem Begriff des 
Keimblatts in den 1890er Jahren führt zu der Einsicht, 
dass es sich dabei um ein rein morphologisches, nicht 
aber ein funktionales Konzept handelt.93

Roux: Entwicklungsmechanik
Ende des 19. Jahrhunderts erlauben verbesserte 
apparative Methoden ein genaueres Studium der 
Entwicklungsprozesse. Zur Betonung der kausalen 
Modelle für diese Forschung prägt W. Roux 1885 
für die sich formierende Disziplin den Begriff der 
Entwicklungsmechanik (↑Entwicklungsbiologie).94 
Roux’ methodischer Ansatz in der Entwicklungs-
biologie ist durch die konsequente Anwendung des 
manipulativen Experiments gekennzeichnet. Be-
kannt sind seine Versuche zur Froschentwicklung 
aus dem Jahr 1888, bei denen er eine Zelle im Zwei-
zellstadium eines Froschembryos mit einer heißen 
Nadel zerstört. Als Folge dieses Eingriffs entwickelt 
sich aus der anderen Zelle nur ein halber Embryo 
(»Anstichversuch«).95 Roux schließt daraus, dass 
der Embryo bereits im frühen Stadium aus mehreren 
differenzierten Zellen besteht – entstanden in einem 
Prozess der »Selbstdifferenzirung« (↑Selbstorgani-
sation) –, die nicht mehr einen ganzen Organismus 
bilden können. Der Keim stellt also ein Mosaik aus 
mehreren selbständig sich verändernden Teilen dar; 
Roux spricht 1888 von einer Mosaikarbeit und einer 

Abb. xxx. Vier frühe Entwicklungsstadien der Metazoen: Cytula, Morula, 
Blastula und Gastrula (zusammengestellt aus Haeckel. E. (1877). Studien 
zur Gastraea-Theorie: Tafel VIII).
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Mosaikbildung96. – Das Bild des Mosaiks wird zuvor 
bereits von den frühen Vererbungsforschern Mitte 
des 19. Jahrhunderts verwendet, so von C. Naudin 
für die Merkmalsverbindung bei hybriden Pflan-
zen.97 Seit Beginn des 20. Jahrhunderts erscheint es 
für Organismen aus genetisch heterogenem Materi-
al und mit einer Kombination von phänotypischen 
Merkmalen, die normalerweise nur bei Organismen 
verschiedener Arten auftreten.98 Von der »normalen« 
oder »typischen Entwicklung« mit »Selbstdifferen-
zirung« unterscheidet Roux eine Form der Entwick-
lung, die er 1893 regulatorische Entwicklung nennt, 
genauer eine »atypische sive post- oder regenerative 
s. regulatorische Entwickelung«.99 Diese Entwick-
lung geht von bereits differenzierten Stadien aus, in 
der nach einer Störung spezifische »Regulationsme-

chanismen« wirksam werden, z.B. bei der Regene-
ration von Organen. Zu Beginn des 20. Jahrhunderts 
etabliert sich die Gegenüberstellung von Mosaikent-
wicklung (»mosaic theory of development«100; »mo-
saic development«101) für Entwicklungsvorgänge mit 
weitgehender Unabhängigkeit der Teile voneinander 
und Regulationsentwicklung für hoch integrierte 
Entwicklungsvorgänge. Als bestätigt gilt mit den 
Versuchen von Roux die ältere Hypothese von W. 
His, dass die Zygote nicht eine unorganisierte Proto-
plasmamasse ist, sondern aus lokalisiert wirksamen 
Faktoren besteht, die für die Differenzierung und Ge-
staltbildung verantwortlich sind.102

Roux bestimmt den Begriff der Entwicklung 1885 
allgemein als »das Entstehen von wahrnehmbarer 
Mannigfaltigkeit«103. Ein solches Entstehen lässt sich 
nach Roux in zwei Prozesse aufteilen: »in die wirkli-
che Production von Mannigfaltigkeit und in die blos-
se Umbildung von nicht wahrnehmbarer Mannigfal-
tigkeit in wahrnehmbare, sinnenfällige«.104 Wie Roux 
bemerkt entspricht die Differenzierung zwischen die-
sen beiden Prozessen der alten Unterscheidung von 
Epigenesis und Evolution (Präformation) (s.u.).

Driesch: Regulationsentwicklung
H. Driesch, der Roux’ Versuche 1891 an Seeigelkei-
men wiederholt, kann dessen Ergebnisse an dem neu-
en Objekt nicht reproduzieren. Er stellt dagegen fest, 
dass sich auch aus einer isolierten Zelle, die durch 
Schütteln von ihren Nachbarzellen getrennt wurde, 
ein vollständiger, wenn auch kleinerer Organismus 
bildet (»Schüttelversuch«).105 Einzelne Teile des sich 
entwickelnden Keims enthalten also die Fähigkeit, 
den Verlust der anderen Teile auszugleichen und ei-
nen ganzen Organismus zu bilden; der Keim bildet ein 
»harmonisch-äquipotentielles System«, wie Driesch 
es nennt (↑Vitalismus).106 Das mögliche Schicksal 
der Teile (und damit ihre »Fähigkeiten« oder »An-
lagen«) ist größer als ihr wirkliches Schicksal: ihre 
prospektive Potenz ist größer als ihre prospektive 
Bedeutung, wie Driesch es formuliert.107 Driesch 
betrachtet damit die Weismannsche Hypothese einer 
erbungleichen Teilung, nach der bei den Zellteilun-
gen während der Entwicklung jeweils nur ein Teil der 
Erbanlagen an die Tochterzellen weitergegeben wird, 
als widerlegt (↑Vererbung). In späterer Terminologie 
(Morgan 1901) gesprochen, hat Driesch die Totipo-
tenz108 der Zellen nachgewiesen, d.h. die Fähigkeit 
einer Zelle, einen ganzen Organismus zu bilden. Im 
Gegensatz zu der von Roux beschriebenen Mosaik-
entwicklung ordnet Driesch die Entwicklungsprozes-
se den Regulationserscheinungen unter, weil die em-
bryonalen Zellen die Fähigkeit haben, Verletzungen 

1. Eireifung (»maturation of the egg«)
Meiose mit der Reduktion der Anzahl der Chromoso-
men auf den haploiden Satz; Füllung des Eies mit Nähr-
stoffen; Ausbildung der polaren Struktur des Eies durch 
Festlegung der aimal-vegetativenAchse, der dorso-
ventralen Achse und der Abgrenzung von Kortex und 
Zytoplasma.

2. Befruchtung (»fertilisation«)
Vereinigung des haploiden Kerns des Eies und des Sper-
miums; »Aktivierung« des Eies.

3. Furchung (»cleavage«)
Teilung des befruchteten Eies in immer kleinere Zellen; 
in den verschiedenen Verwandtschaftsgruppen verläuft 
die Furchung jeweils nach einem charakteristischen 
Muster.

4. Blastulation
Bildung einer flüssigkeitserfüllten Hohlkugel über die 
Sekretion von Flüssigkeit durch die peripheren Zellen.

5. Gastrulation
Faltung der äußeren Zellhülle der Blastula und Ausbil-
dung von drei mehr oder weniger scharf abgegrenzten 
Zellschichten, des Ektoderms, Mesoderms und Ento-
derms.

6. Organbildung (»formation of the basic organs«)
Anlage der wichtigsten Organe des erwachsenen Tieres, 
z.B. von Haut, Schlund, Darm, Extremitäten, Gehirn 
und Sinnesorganen).

Tab. xxx. Sechs Stadien der frühen Entwicklung, in die 
sich die Embryogenese von fast allen vielzelligen Orga-
nismen gliedern lässt (nach Waddington, C.H. (1956). 
Principles of Embryology: 5-8; ähnlich auch bereits 
Conklin, E.G. (1914). Facts and factors of development. 
Pop. Sci. Monthly 84, 521-537; ders. (1915). Heredity 
and Environment in the Development of Men: 6ff.).
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auszugleichen.109 Daneben zieht Driesch aus seinem 
Ergebnis weitreichende wissenschaftstheoretische 
Konsequenzen und postuliert einen immateriellen, 
die Ganzheit des Organismus bewirkenden Faktor 
(↑Vitalismus). E.B. Wilson, der den Versuch von 
Driesch an einem anderen Objekt (Amphioxus) wie-
derholt, kommt zu ähnlichen Resultaten, schließt da-
raus aber, philosophisch weniger ambitioniert, ledig-
lich darauf, dass die embryonalen Zellteilungen nicht 
notwendig mit einer qualitativen Differenzierung 
einhergehen, sondern jede Tochterzellen den vollen 
Satz des genetischen Materials erhält.110 Wilson stellt 
aber auch fest, dass die Zellen mit fortschreitender 
Entwicklung zunehmend die Fähigkeit zur Bildung 
eines vollständigen Keims verlieren; die Regulati-
onsentwicklung der frühen Embryogenese geht also 
allmählich in eine Mosaikentwicklung mit einer Ver-
selbständigung der Teile über.

Zell-Linien und -Stammbäume
Seit der der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts er-
weist es sich als fruchtbar, die frühen Stadien der 
Entwicklung auf zytologischer Grundlage zu unter-
suchen. Die erste geschlossene Darstellung der Ent-
wicklung der Tiere mittels der Zelltheorie liefert R.A. 
von Kölliker 1861.111 G. Pouchet bemüht sich später 
um die Rekonstruktion eines Stammbaums der Zel-
len in der Entwicklung (»phylogénie cellulaire«)112; 
L. Bard betrachtet den Entwicklungsprozess als eine 
Differenzierung von Zellen: Der Differenzierungs-
zustand jeder Zelle (»spécifité cellulaire«) werde an 
ihre Tochterzellen weitergeben, so dass diese jeweils 
einer Zelllinie angehören (»série cellulaire«; engl. 
»cell-line«113; der Ausdruck erscheint regelmäßig 
erst im 20. Jahrhundert). Zur Darstellung des gan-
zen Differenzierungsgeschehens schlägt Bard das 
Modell eines histogenetischen Baums vor (»arbre 
histogénique«).114 Haeckel führt dafür 1876 die Be-
zeichnung Zellen-Stammbaum ein und ist der Auf-
fassung, der »ontogenetische Zellen-Stammbaum« 
habe die gleiche Form wie der »phylogenetische 
Arten-Stammbaum«.115 T. Boveri übernimmt später 
die Bezeichnung ›Zellen-Stammbaum‹116 und ver-
sucht, das Schicksal einzelner Zellen aus frühen Ent-
wicklungsstadien über ihre Nachkommen bis hin zu 
den differenzierten Zellen der verschiedenen Organe 
zu verfolgten. Perfektioniert wird diese Methode im 
letzten Jahrzehnt des Jahrhunderts durch E.B. Wil-
son.117

Holismus der Entwicklungsbiologie
Gegen eine einseitige Konzipierung der Entwicklung 
und Vererbung der Organismen ausgehend von der 

Zellenlehre wendet C.O. Whitman am Ende des Jahr-
hunderts ein, die Organisation der Lebewesen sei die 
Ursache, nicht die Wirkung der Bildung der Zellen 
(↑Zelle).118 Die Entwicklung sei insgesamt eine Folge 
der Organisation: »Development, no less than other 
vital phenomena, is a function of organization«119. In 
die gleiche Richtung zielt F.R. Lillie mit der Auffas-
sung, die Entwicklung könne nicht als Ergebnis einer 
sekundären Anpassung der Zellen als unabhängige 
Teile erklärt werden, sondern der Organismus wirke 
immer als eine Ganzheit und übe in jedem Stadium 
seiner Entwicklung einen formenden Einfluss auf 
seine Teile aus. Die Entwicklung des Organismus 
vollziehe sich also als eine physiologische Einheit 
(»physiological unity«), der Organismus bilde auch 
in seiner Entwicklung eine ↑Organisation, nicht ein 
Aggregat von Zellen: »The persistence of organiza-
tion is a primary law of embryonic development«120. 
In Fortführung des experimentellen Ansatzes von 
Driesch findet diese Betonung der Ganzheit und Or-
ganisation in der Biologie der folgenden Jahre ihren 
Ausdruck in einem mächtigen Forschungsprogramm 
der Entwicklungsbiologie, weniger dagegen der Ge-
netik. Denn die ↑Genetik konzipiert die Prozesse der 
Vererbung und Entwicklung in erster Linie als Wei-
tergabe individueller Merkmalsträger, der Gene. Der 
holistische Ansatz der Entwicklungsbiologie steht 
damit fast das gesamte 20. Jahrhundert dem atomisti-
schen Ansatz der Genetik gegenüber.

Dem holistischen Ansatz gemäß (↑Ganzheit) stellt 
es eine wichtige Forderung an alle Prozesse der Dif-
ferenzierung dar, dass der Bestand der funktionalen 

Abb. ??. Die »ontogenetische Trajektorie« eines In-
dividuums im Alters-Größen-Form-Raum (»age-size-
shape space«): Mit zunehmenden Alter (a) nimmt ein 
Individuum an Größe (S) zu und verändert seine Form 
(σ) (aus Alberch, P., Gould, S.J., Oster, G.F. & Wake, 
D.B. (1979). Size and shape in ontogeny and phylog-
eny. Paleobiol. 5, 296-317: 301).
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Organisation während der Umstrukturierung in der 
Entwicklung nicht gestört wird. Diese Forderung be-
dingt es, dass es keinen plötzlichen radikalen Umbau 
des Organismus während seiner Entwicklung geben 
kann. Die Entwicklung muss schrittweise erfolgen, 
wobei jeder Schritt die Organisation nur soweit ab-
ändern darf, dass diese nicht zerstört wird. Es gilt 
also gerade für den sich entwickelnden Organismus 
das schöne Bild von O. Neurath, das ihn – gegen R. 
Carnaps Theorie der Protokollsätze als sicherer Basis 
der Erkenntnis – als einen Vertreter einer Kohären-
ztheorie der Wahrheit ausweist: »Wie Schiffer sind 
wir, die ihr Schiff auf offener See umbauen müssen, 
ohne es jemals in einem Dock zerlegen und aus bes-
ten Bestandteilen neu errichten zu können«.121 Aber 
noch treffender ist wohl das Bild F. Schillers, das den 
Staat als einen Organismus betrachtet: »Wenn der 
Künstler an einem Uhrwerk zu bessern hat, so läßt er 
die Räder ablaufen; aber das lebendige Uhrwerk des 
Staats muß gebessert werden, indem es schlägt, und 
hier gilt es, das rollende Rad während seines Um-
schwunges auszutauschen«.122

Induktion und Organisator
Wichtige Fortschritte in der Entwicklungsbiolo-
gie werden durch Transplantationsversuche seit der 
Jahrhundertwende gewonnen. H. Spemann und W.H. 

Lewis zeigen unabhängig voneinander an Amphi-
bien, dass die Augenlinsen in solchem Gewebe ge-
bildet werden, das mit dem Augenbecher in Kontakt 
gekommen ist, z.B. der Bauchepidermis.123 Auch die 
Verpflanzung anderer Teile des sich entwickelnden 
Keims (z.B. der »dorsalen Urmundlippe«) führt zur 
Bildung von ortsfremden Geweben.124 Diese Versu-
che zur Induktion der Gewebebildung ermöglichen 
die Identifizierung von Differenzierungs- und Orga-
nisationszentren in dem sich entwickelnden Keim 
(↑Feld). Das berühmteste Experiment in dieser Rich-
tung führt H. Mangold 1921 durch: die Verpflanzung 
der dorsalen Urmundlippe einer Molchart in die 
Bauchregion des Embryos einer anders pigmentier-
ten anderen Molchart und die anschließend erfol-
gende ortsfremde Organbildung.125 Aufgrund ihres 
organisierenden Einflusses auf das Nachbargewebe 
bezeichnet Spemann die dorsale Urmundlippe als 
Organisationszentrum126, das einen Organisator127 
enthält.128 Nach der Modellvorstellung Spemanns 
schafft sich jeder Organisator ein »Organisations-
feld« (↑Feld), dessen Einfluss die Differenzierung 
der Nachbarzellen auslöst. Seit den 1960er Jah-
ren werden diese Ansätze mit einfachen Modellen 
(»french-flag-model«) und mit dem Begriff der Po-
sitionsinformation diskutiert.129

Entwicklungsbiologie und Genetik
Die Felder von Entwicklungsbiologie und Genetik, 
die bis zum Ende des 19. Jahrhundert so eng mitei-
nander verbunden sind, dass sie kaum getrennt wer-
den können (↑Vererbung), stehen bis in die 1930er 
Jahre in einem Spannungsverhältnis zueinander. Von 
Entwicklungsbiologen wird beklagt, dass die Ge-
netik nicht immer förderlich zum Verständnis von 
Entwicklungsprozessen war, sondern dass durch die 
Fixierung auf die Gene als die alles entscheidenden 
Einheiten Interaktionen auf Zytoplasma- und Zelle-
bene unberechtigterweise vernachlässigt wurden.130 
Von Seiten der etablierten Genetik antwortet T.H. 
Morgan auf Vorwürfe dieser Art mit dem Hinweis, die 
Entwicklungsbiologie habe sich eben als ein nicht so 
tragfähiges Forschungsprogramm erwiesen wie die 
Genetik.131 Zu einer Resynthese von genetischen und 
entwicklungsbiologischen Ansätzen kommt es erst in 
den späten 1930er Jahren, u.a. unter dem Namen der 
Entwicklungsgenetik (↑Genetik).

Nachdem in den 1940er Jahren die Verbindung von 
Genen und den von Spemann beschriebenen Organi-
satoren diskutiert wird132 und die Wirkung von ein-
zelnen Genen durch ihre manipulative Ausschaltung 
ermittelt werden konnte133, kommt es seit den 1960er 
Jahren zu einer immer engeren Verbindung von Ge-

Abb. xxx. Entwicklungslinien von phänotypischen Merk-
malen und ihrer Varianten in einem grafischen Modell 
der Entwicklung. Die Entstehung eines Merkmals wird 
rückläufig bis zu dem Punkt in der Entwicklung zurück-
verfolgt, an dem die Differenzierung zwischen seiner typi-
schem Ausprägung (»Typ.«) und seinen Varianten (»Var. 
a«; »Var. b«) in der kausalen Kette zuerst nachweisbar ist. 
Dieser Gabelpunkt der Entwicklung wird von V. Haecker 
phänokritische Phase genannt (aus Haecker, V. (1918). 
Entwicklungsgeschichtliche Eigenschaftsanalyse (Phä-
nogenetik): 327).
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netik und Entwicklungsbiologie. Die Rolle einzel-
ner Gene für die Entwicklung des Organismus wird 
aufgeklärt und das Konzept der differenziellen Ge-
naktivität – das bereits in den 1940er Jahren benannt 
wird (Huskins 1947: »differential gene activity«134) 
– findet vielfache Anwendung zur Erklärung der 
Differenzierung von Geweben durch die selektive 
Expression von Genen in verschiedenen Zelltypen. 
K. Sander formuliert 1960, durch die Abhängigkeit 
von dem Gradienten eines Stoffes würden »verschie-
dene Gene aus dem Gesamtgenom zur Aktivität ge-
langen, die das Verschiedenwerden der Zellen des 
embryonalen Blastems bewirken«135. Besonders die 
Forschungen zur Entwicklung der Taufliege Droso-
phila führen zur Identifizierung einer Hierarchie von 
Genen, die für eine schrittweise Differenzierung des 
Keims verantwortlich sind. So gelingt es, die Gene 
zu finden, die die Polarität und Segmentierung des 
Embryos bewirken136, und eine genetische Region zu 
bestimmen (»Homeo box«137), die Gene enthält, de-
ren Mutationen die Umwandlung eines Organs in ein 
anderes bewirken (»homeototic mutants«138; später: 
»homeotische Gene«). Die Begriffsbildung schließt 
hier an den älteren Begriff der Homœosis an, den 
W. Bateson 1894 einführt, um damit die Bildung 
von Organen an einem untypischen Ort im Bauplan 
eines Organismus zu bezeichnen.139 Bateson ersetzt 
damit den älteren Ausdruck Metamorphie für dieses 
Phänomen (»metamorphy«: »cases where the ordi-
nary course of development has been perverted or 
changed«140).

Neben der immer noch einflussreichen Richtung, 
einzelne Gene für die Musterbildung und organische 
Differenzierung verantwortlich zu machen, tritt seit 
den 1930er Jahren ein ganzheitlicher Ansatz in der 
Entwicklungsbiologie, der die ontogenetische Mus-
terbildung als eine Systemleistung interpretiert, bei 
der die Wirkung der verschiedenen Faktoren wech-
selseitig voneinander abhängen (↑Ganzheit). L. von 
Bertalanffy versucht mit diesem Ansatz einen dritten 
Weg neben den vitalistischen und mechanistischen 
Theorien zu entwickeln. Die Prozesse der Gestaltbil-
dung sind danach weder allein durch ein metaphysi-
sches, akausales Prinzip zu erklären (im Sinne von 
H. Driesch), noch durch lineare Wirkungsketten, die 
von einzelnen Teilen ausgehen, sondern bestehen in 
durchgängigen Wechselwirkungen aller Komponen-
ten des Systems.141 Mathematische Modellierungen 
solcher Wechselwirkungen erfolgen seit den 1950er 
Jahren in Form von Reaktions-Diffusionsgleichun-
gen142 und werden später in kybernetischen Analysen 
der Musterbildung eingesetzt143. Dem Genom wird 
im Rahmen dieser systemtheoretischen Ansätze nicht 

mehr die Rolle einer zentralen Steuerinstanz zuer-
kannt. So meinen B. Goodwin und G. Webster aus-
gehend von ihrem in den 1980er Jahren entwickelten 
Ansatz des biologischen Strukturalismus, das Genom 
sei so wenig das steuernde Zentrum (»directing cen-
ter«) organismischer Strukturen wie der Wortschatz 
dies für einen Text sei. Die Organismen seien daher 
insgesamt als »selbstorganisierende Totalitäten« 
oder dezentrierte Strukturen (»Decentered Structu-
res«) zu verstehen.144 Nicht allein der Genbestand in 
einer Zelle, sondern auch die Position der Zelle in 
einem bestimmten organismischen Kontext, der eine 
spezifische Genomaktivierung der Zelle bewirkt, ist 
danach also für die Differenzierungsprozesse aus-
schlaggebend.145

Entwicklung und Evolution
Das Verhältnis von Entwicklungs- und Evolutions-
biologie wird bis in die Gegenwart kontrovers dis-
kutiert. Während auf der einen Seite an einer konzep-
tionellen und theoretischen Vereinigung der beiden 
biologischen Transformationslehren gearbeitet wird 
(»Evo-Devo«; s. u.), wird auf der anderen Seite (im 
lockeren Anschluss an die ältere »idealistische« Mor-
phologie) der Versuch unternommen, allgemeingül-
tige biologische »Gesetze der Form« aufzustellen, 
die unabhängig von dem kontingenten Verlauf der 
Evolution in verschiedenen Stammeslinien gelten. 
Phylogenetische Erkenntnisse sollen damit weitge-
hend irrelevant für ein Verständnis der Organismen 
als nach Gesetzen transformierte Systeme werden 
(Goodwin 1982: »Historical reconstruction cannot 
solve any problems about the nature of the entities 
with which biology is faced and the organisational 
principles which are embodied in organisms«146). 
Nach dem entwicklungsbiologischen Forschungs-
programm von Webster und Goodwin erlauben die 
»Gesetze der Form« die Fundierung einer »Rationa-
len Morphologie« (↑Morphologie), in der allgemeine 
Strukturprinzipien der Entwicklung von Organismen 
formuliert sind. Ob diese Gesetze aber wirklich ta-
xon- oder sogar bauplanübergreifend aufgestellt wer-
den können, ist sehr umstritten.

Seit den 1990er Jahren münden die systemtheo-
retischen Ansätze der Entwicklungsbiologie in ver-
schiedene Forschungsprogramme, die sich selbst 
Theorie der Entwicklungssysteme (»developmental 
systems theory; DST«; s.u.)147 oder Systembiologie148 
(↑Ganzheit) nennen.

Teleologie der Entwicklung
Im Gegensatz zur stammesgeschichtlichen Entwick-
lung der Organismen, die zu keinem biologisch be-
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stimmten Ziel führt, wird die individuelle Entwick-
lung eines Organismus als auf einen Endpunkt aus-
gerichtet gedacht. Die ontogenetische Entwicklung 
wird damit zu einer Legitimation für die Teleologie 
des Organischen. Von einigen Autoren wird die or-
ganische Teleologie sogar überhaupt ausgehend von 
der Entwicklung der Organismen gedacht.149 Dabei 
wird allerdings nicht berücksichtigt, dass bereits der 
Organismus als Gegenstand nur gegeben ist, wenn 
er als funktionale Einheit teleologisch beurteilt wird 
(↑Organismus; Zweckmäßigkeit).

Abgesehen von dieser basalen biologischen Teleo-
logie der Wechselseitigkeit von Prozessen in einem 
System ist die Verbindung von ontogenetischer Ent-
wicklung und Teleologie aber naheliegend, denn das 
Vorhandensein von Mechanismen im Innern eines 
Organismus, die eine spezifische Kette von Trans-
formationen auslösen und regulieren, kann als eine 
Entwicklungsteleologie des Organischen beschrieben 
werden. Während ihrer Entwicklung wird der End-
zustand als inhärent in den Organismen enthalten 
vorgestellt, und sie können damit insgesamt im Hin-
blick auf das, was sie am Ende werden, konzipiert 
werden.

Die teleologische Deutung der Entwicklung eines 
einzelnen Organismus erfolgt seit der Antike. Beson-
ders bei Aristoteles findet sich eine solche Deutung 
ausgehend von der Vorstellung einer den Organismen 
immanenten Teleologie: Die Werdevorgänge im Be-
reich des Organischen beschreibt Aristoteles so, dass 
die Prozessquelle in dem Prozess selbst enthalten ist, 
und nicht – wie in den technischen Produkten des 
Menschen – ein von außen hinzukommendes Prin-
zip darstellt. Das Ziel als das Ende des Prozesses ist 
nach Aristoteles in dem Prozess selbst enthalten; der 
Prozess wird über das Ziel selbst bestimmt: »das We-
sen und der Zweck sind eines und dasselbe«.150 Weil 
Aristoteles die Zweckmäßigkeit mit der Regelmäßig-
keit eines Vorganges in Verbindung bringt151, spielt 
hier auch seine Annahme einer Konstanz der Arten 
eine Rolle152: Die Konstanz der Arten garantiert, dass 
es immer derselbe Zielzustand ist, zu dem sich die 
Organismen entwickeln. Ein Organismus wird von 
Aristoteles also auf eine Weise vorgestellt, dass er in 
sich eine Tendenz enthält, die seine Veränderung hin 
zu einer bestimmten Form bewirkt.

Im 20. Jahrhundert werden verschiedene Bezeich-
nungen für diese immanente Ausrichtung eines sich 
entwickelnden Organismus auf einen Endpunkt hin 
verwendet. Bei E. Cassirer heißt es, der Organis-
mus enthalte in seiner Entwicklung aus sich selbst 
ein »richtunggebendes Prinzip«153; H. Plessner 
spricht 1928 von einem »Tendenzcharakter«154 und 

»Vorwegverhältnis«155. Vorweg gegenüber seiner 
gegenwärtigen Form sei der Organismus solange er 
sich in seiner Entwicklung befindet und sein mo-
mentaner Zustand nur ein Zwischenstadium hin zu 
seinem Endstadium darstellt. Den Organismus als 
ein Entwicklungssystem verstanden, kann Plessner 
schreiben: »Antizipation ist der Modus des lebendi-
gen Seins, [...] Vorwegnahme seiner selbst als eines 
Bestimmten«.156 Plessner betrachtet die Entwick-
lungstendenz in einem Organismus als eine »Abhän-
gigkeitsrichtung« des Prozesses, die von der Zukunft 
zu der Gegenwart läuft.157 Aufgrund dieses Verhält-
nisses liege eine echte Teleologie vor, die allerdings 
nicht als ein zeitliches Verhältnis, eine Determination 
der Gegenwart durch die Zukunft verstanden werden 
dürfe, sondern vielmehr ein »Schema der sachlichen, 
sinngemäßen Abhängigkeit oder der Fundierung« 
darstelle, wie Plessner betont. Der Organismus sei 
nicht durch Ereignisse in der Zukunft kausal deter-
miniert, aber als Sich-Entwickelnder könne er nur 
bestimmt werden durch eine Referenz auf zukünftige 
Ereignisse. In diesem Sinne könne davon gesprochen 
werden, ein Organismus sei »zukunftsfundiert«158 
und befinde sich in einem entwicklungsbedingten 
»Modus des Vorweg«159.

In moderner Terminologie ist es häufig der Begriff 
des Programms, der zur Erklärung der Dynamik der 
Entwicklung herangezogen wird. Das die Entwick-
lung auslösende und steuernde Programm sei in den 
Genen verkörpert, so die moderne Lehrmeinung.160 
Besonders E. Mayr (z.B. ??) unternimmt es, darauf 
aufbauend alle biologische Teleologie auf das Vorlie-
gen eines Programms zurückzuführen (↑Funktion). 
Ein Programm definiert Mayr 1961 als ein Informa-
tionscode (»code of information«161). Später ist er 
etwas ausführlicher und spricht von einer kodierten 
Information, die den Entwicklungsprozess steuert 
(»coded or prearranged information that controls 
a process (or behavior) leading it toward a given 
end«).162 Kritisch wird gegen diese Definitionen ein-
gewandt, dass der Programmbegriff doch nicht mehr 
als eine Redeskription des Problems liefere: Ein Pro-
gramm wird als ein Teil des organischen Systems be-
schrieben, das an der Entwicklung des Organismus 
wesentlich beteiligt ist. E. Sober bezeichnet Mayrs 
Rede von einem Programm daher als eine unerklärte 
Metapher (»unexplained metaphor«)163 und Chris-
tensen spricht von einer nichts erklärenden Übung 
des Umbenennens eines Phänomens (»exercise in re-
labelling the phenomenon«164. Der Programmbegriff 
drückt in diesem Zusammenhang also lediglich aus, 
dass sich entwickelnde Organismen eine innere Re-
präsentation ihres zukünftigen Zustandes enthalten.165
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Präformation versus Epigenese
›Präformation‹ und ›Epigenesis‹ sind die Titel für 
zwei als Alternativen verstandene Theorien zur Ent-
wicklung von Organismen. Präformation liegt vor, 
wenn der neu gebildete Nachkomme eines Organis-
mus in diesem bereits in verkleinerter Form enthalten 
ist. Die Bildung und Entwicklung stellt danach also 
wesentlich einen Wachstumsvorgang dar. Die Epi-
genese besteht dagegen in einer tatsächlichen Neu-
bildung von Strukturen. Der Konflikt dieser beiden 
Interpretationen lässt sich bis in die Antike zurück-
verfolgen.166

Antike
Die älteste Variante der Präformationslehre stellt die 
Theorie der Panspermie dar. Nach dieser Theorie, als 
deren Vertreter u.a. Hippokrates und Heraklit gelten, 
sind die Entwicklungskeime, aus denen neue Lebe-
wesen entstehen, über die ganze Erde verteilt und 
werden durch das Zusammentreffen von zwei Kei-
men der gleichen Art zur Bildung eines Organismus 
angeregt.

Im Wesentlichen epigenetisch ist dagegen die 
Theorie des Aristoteles über die Entwicklung der 
Lebewesen.167 Aristoteles erläutert die Theorie über 
den Vergleich der organischen Entwicklung mit dem 
Bilden eines Kunstwerks durch einen Künstler: So 
wie der Künstler durch seine Bewegungen gestalten-
de Veränderungen an einem Material ausübt, seien es 
auch Bewegungen oder Impulse (»κινήσεις«168), die 
in der Entwicklung von den erzeugenden Teilen eines 
Organismus ausgehen. In der Vorstellung Aristoteles’ 
erhält der Embryo seine Form von dem männlichen 
Samen, während die weibliche Seite allein das Mate-
rial liefert. Es sind daher allein Bewegungen, die von 
dem Samen ausgehen und auf den sich bildenden Or-
ganismus übergehen, denn das Material, das er formt, 
ist vor ihm und unabhängig von ihm da169, und der 
Same selbst löst sich in seine Element auf170 und ist. 
Es ist also nicht eine Substanz, von der die Entwick-
lung eigentlich ihren Ausgang nimmt, sondern eine 
Abfolge von Bewegungen – Aristoteles argumentiert 
hier, dass auch der Künstler nichts von seinem Kör-
per an sein Kunstwerk weitergibt, sondern eben nur 
seine geschickten Bewegungen.171

17. Jh.: Entwicklung der Terminologie
Vor dem Hintergrund eines materialistischen und 
mechanistischen Bildes der außermenschlichen 
Welt kann R. Descartes als ein früher Vertreter der 
Präformationstheorie in der ersten Hälfte des 17. 
Jahrhunderts gelten. Aus der genauen Kenntnis der 
Struktur eines Keims kann nach Descartes die Ge-

stalt des entwickelten Körpers »deduziert« und mit 
mathematischer Sicherheit berechnet werden: »si on 
connoissoit bien quelles sont toutes les parties de la 
semences de quelques espece d’animal [...] on pour-
roit deduire de cela seul, par des raisons entierement 
mathematiques & certaines, toute la figure & confor-
mation de chacun des ses membres«.172 Das Wesent-
liche des Samens sind nach Descartes also besondere 
Strukturen, die die Gestalt des späteren Organismus 
determinieren. Auch der umgekehrte Schluss ist für 
Descartes möglich: Aus der genauen Kenntnis der 
Gestalt des erwachsenen Organismus könne die 
Struktur des Keims deduziert werden.

Im Gegensatz zu dieser Auffassung erfolgt nach 
den Theorien der Epigenese die Zeugung und Ent-
wicklung der Organismen in einer tatsächlichen Neu-
bildung von Strukturen. Den Ausdruck ›Epigenesis‹ 
verwendet zuerst W. Harvey 1651.173 Er meint damit 
die Entstehung von organischen Teilen aus anderen 
durch einen Vorgang der sequenziellen Knospung. 
Nach Harvey werden die Teile der Tiere einer nach 
dem anderen gebildet; sie entstehen durch »Hinzu-
setzung der Teile«. Der Gegenbegriff zur Epigenese 
ist für Harvey nicht die Position der Präformation, 
die zu seiner Zeit noch nicht als ausgearbeitete Theo-
rie vertreten wird, sondern die Vorstellung der ↑Me-
tamorphose, nach der alle Teile simultan gebildet 
werden.174

Die epigenetische Theorie Harveys kann sich im 
17. Jahrhundert nicht durchsetzen. Verschiedene 
Faktoren können für diese Ablehnung verantwort-
lich gemacht werden. Ein Faktor ist die Einführung 
des Mikroskops in die empirische Untersuchung 
der Entwicklungsprozesse: Die mikroskopische 
Analyse der Strukturen liefert das Bild eines über-
raschend differenzierten Keims, in dem die späteren 
Organe schon als verkleinerte Struktur vorhanden zu 
sein scheinen.175 Ein weiterer Faktor besteht in der 
experimentellen Widerlegung der Theorie von der 
↑Urzeugung durch F. Redi: Wenn die spontane Ent-
stehung von Lebewesen aus der anorganischen Ma-
terie widerlegt ist, erscheint auch die Annahme der 
spontanen Differenzierung eines undifferenzierten 
Keims problematisch. Ein dritter Faktor besteht in 
der grundsätzlich mechanistisch orientierten Einstel-
lung der Forscher des 17. Jahrhunderts: Von einem 
mechanistischen Standpunkt macht die Erklärung 
der Formbildung ausgehend von einem bereits diffe-
renziert vorliegenden Keim weniger Schwierigkeiten 
als die Annahme einer regelmäßigen Neubildung von 
hoch geordneten Strukturen. Eine besondere Plausi-
bilität erhält die Präformationstheorie außerdem da-
durch, dass sie mit der Vorstellung konstanter Arten 
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gut zusammenstimmt. Auch mit der Einführung des 
fortpflanzungsbiologischen Artbegriffs (u.a. durch J. 
Ray; ↑Art) hängt die Etablierung präformistischer 
Entwicklungstheorien am Ende des 17. Jahrhunderts 
offenbar zusammen: Wenn Arten nicht über die mor-
phologische Ähnlichkeit von Organismen, sondern 
über deren genealogischen Zusammenhang definiert 
werden, liegt es nahe, als Grund ihrer Ähnlichkeit 
die Präformation der Nachkommen in den Vorfahren 
anzunehmen.

In der zweiten Hälfte des 17. Jahrhunderts domi-
nieren daher präformistische Vorstellungen. Diese 
gehen von einer Vorbildung des Embryos in dem 
Leib der Mutter (oder dem Samen des Vaters) aus, 
so dass die Entwicklung in einem bloßen Wachstum 
der bereits verkleinert vorhandenen Strukturen be-
steht. Bereits Harvey beschreibt diesen anderen Weg 
der Entwicklung ausgehend von einem vorgeformten 
Ausgangsmaterial (»ex potentiâ materiae praeexis-
tentis, out of the power or potentiality of the pre-
existent matter«; s.o.).176 J. Swammerdam formuliert 
1669 die Auffassung, die gesamte menschliche Rasse 
sei bereits in den Lenden Adams und Evas enthal-
ten.177 Ein wichtiges Argument für diese Lehre bildet 
in dem theologischen Kontext der Zeit die sich aus 
ihr unmittelbar ergebende Erklärung der Erbsünde 
aller Menschen. Eine stärker auf die Natur bezogene 
Begründung für die Präformationstheorie liefert der 
Anatom C. Perrault, insofern er die Meinung vertritt, 
die Natur selbst könne sich nicht organisieren und 
die den Tieren (aber nicht den Pflanzen) eigene See-
le könne daher nicht auf natürliche Weise entstehen, 
sondern müsse durch die schon vorhandenen Keime 
weitergegeben werden.178 Berühmt ist das von N. 
Malebranche 1674 verwendete Bild der Einschach-
telung (»emboîtement«) von einer unendlichen Kette 
von ineinander geschachtelten Miniaturen von Orga-
nismen, das er zunächst anhand des Beispiels eines 
Baumes formuliert.179 Auch auf Tiere und Menschen 
weitet Malebranche diese Vorstellung aus und hält 
es für möglich, dass alle Organismen bereits seit der 
Schöpfung der Welt (in Form ihrer Samen) beste-
hen. Einen unmittelbaren Anlass für das Aufstellen 
dieser Theorien bilden die Untersuchungen der ↑Me-
tamorphose der Insekten im 17. Jahrhundert. Weil 
die Puppen der Insekten, die fälschlich für ihre Eier 
gehalten werden, bereits über vollständig ausgebil-
dete Organe verfügen, wird geschlossen (z.B. von 
Swammerdam), dass auch in anderen Organismen, 
die Eier eine miniaturisierte Form des erwachsenen 
Organismus enthalten. Die Ansichten zur Entstehung 
von Organismen sind hier also an dem Modell der 
späteren organischen Differenzierung orientiert. 

Der erste, der unter Zuhilfenahme des Mikros-
kops die Hühnchenentwicklung untersucht, ist in den 
1670er Jahren der Mikroskopiker M. Malpighi. Er 
hängt ebenfalls Vorstellungen der Präformation an 
und spricht – ebenso wie vorher Harvey (s.o.) – 1673 
von dem Präexistieren (»praeexistere«) der künfti-
gen Organe im Keim.180 Auch A. van Leeuwenhoek 
ist aufgrund mikroskopischer Untersuchungen seit 
Ende der 1670er Jahre der Auffassung, dass die von 
ihm beobachteten Samenzellen als »Samentierchen« 
zu werten sind, die alle Merkmale des erwachsenen 
Organismus in verkleinerter Form bereits enthal-
ten.181 Sachlich gestützt auf Leeuwenhoek spricht 
G.W. Leibniz 1714 von präformierten Samen (»se-
mences préformées«), aus denen sich die Lebewesen 
entwickeln,182 und bezeichnet dies, auch schon vorher, 
als die Lehre der Präformation (»préformation«)183. 
Der Ausdruck ›Präformation‹ ist bereits im 17. Jahr-
hundert etabliert: Er wird von verschiedenen Natur-
forschern und Ärzten zwischen 1600 und 1630 im 
Zusammenhang entwicklungsbiologischer Überle-
gungen eingeführt.184 (Im Englischen findet sich das 
Wort ›preformation‹ für den biologischen Kontext 
erst seit 1831.185) 

Ein grundlegendes Problem der Präformations-
theorie besteht darin, dass der vorgeformte Embryo 
in den Keimen von nur einem der beiden Elternteile 
vorhanden sein kann, weil eine Verschmelzung der 
präformierten Embryonen den Protagonisten der 
Theorie nicht vorstellbar erscheint. In der sich an-
schließenden Debatte stehen sich daher die Animal-
kulisten, die den präformierten Keim in den männli-
chen Samen verlegen, den Ovulisten gegenüber, die 
das gleiche von dem weiblichen Ei behaupten. Den 
Anschein von Beobachtungsprotokollen erweckende 
Darstellungen werden von beiden Seiten ins Feld ge-
führt.186

Allerdings findet sich bei Malpighi und den ande-
ren Anhängern der Präformationsvorstellung im 17. 
Jahrhundert noch keine ausgearbeitete Theorie der 
Entwicklung, und damit auch noch keine Theorie der 
Präformation im eigentlichen Sinne.187 Zur eigent-
lichen Entfaltung gelangt die Präformationstheorie 
erst im 18. Jahrhundert, in der alle namhaften Bio-
logen sich zu ihr bekennen, u.a. A. Haller, C. Bonnet 
und L. Spallanzani. Der Präformationslehre entspre-
chend, werden Embryonen (v.a. menschliche Föten) 
auf vielen Abbildungen bis ins 19. Jahrhundert als 
vollständig ausgebildete und lediglich verkleinerte 
Organismen dargestellt.

18. Jh.: Dominanz der Präformationstheorie
Im 18. Jahrhundert ist die Auffassung der Präformati-
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on als »Theorie der Evolution« bekannt. In der allge-
meinen Bedeutung für die individuelle Entwicklung 
eines Organismus wird der Ausdruck Evolution seit 
Ende des 17. Jahrhunderts verwendet, zuerst offenbar 
in England in einer Besprechung von Swammerdams 
›Historia generalis insectorum‹ (1669). Dort wird 
die stufenweise Bildung eines Organismus (»gradual 
and natural Evolution«) einer radikalen Umänderung 
(»Metamorphosis or Transformation«) entgegenge-
setzt.188 Bekannt geworden ist auch der Vergleich 
des Werdens eines Organismus mit der Entstehung 
eines Bildes durch eine camera obscura, der 1664 
von A. Kircher gezogen wird. Nach Kircher bildet 
sich ein Organismus so zu einer definierten Gestalt 
– er spricht von einem ›evolvi‹ –, wie sich das Bild 
auf einer belichteten Platte formt, wenn diese sich 
der Entfernung zum Objektiv annähert, bei der ein 
scharfes Bild entsteht.189 Bis zur Mitte des 18. Jahr-
hunderts wird der Begriff unspezifisch zur Bezeich-
nung der individuellen Entwicklung von Organismen 
verwendet. Leibniz stellt sich in seiner Naturphiloso-
phie die Prozesse der Entstehung und des Todes von 
Lebewesen als Auswicklungen und Einwicklungen 
von Anlagen vor, die er meist als developpement und 
enveloppement, manchmal aber auch als evolution 
und involution bezeichnet.190

Seit Mitte des 18. Jahrhunderts wird der Ausdruck 
›Evolution‹ in dem sich entwickelnden Streit zwi-
schen Präformations- und Epigenesislehre häufiger 
verwendet, u.a. 1744 bei A. von Haller191, 1745 bei 
J.T. Needham192, 1762 bei C. de Bonnet193 und 1764 
bei K.F. Wolff194. Das Wort erscheint bis zum Ende 
des Jahrhunderts vielfach nicht in der eingeschränk-
ten Bedeutung zur Bezeichnung der Position der 
Präformation, sondern als Überbegriff für jede Form 
der Veränderung von Organismen (↑Evolution). So 
nennt Bonnet die Evolution ein allgemeines Gesetz 
der organischen Welt (»une loi générale du systême 
organique«195) und meint, sie schließe eine Epigene-
se nicht aus; und Wolff, ein Vertreter der Epigenese, 
ist der Auffassung, eine Evolution im Sinne einer 
Entfaltung von »eingewickelten« Teilen liege zumin-
dest bei der Entstehung von Pflanzen aus Knospen 
und Samen oder bei der Metamorphose der Insekten 
vor196. Allgemein lässt sich daher sagen: »Wie die 
bezeichnete Sache, die Präformationslehre, sich nur 
allmählich herausgebildet hat, so wurde auch das 
Wort ›Evolution‹ nur langsam und schrittweise an 
die Sache herangeführt«.197

Seit Mitte des 19. Jahrhunderts überlagert ein neu-
es Verständnis des Ausdrucks ›Evolution‹ die alte 
embryologische Bedeutung: der generationenüber-
greifende Prozess der Veränderung von Organismen 

einer Art in solche einer anderen Art (↑Evolution). 
In einem wichtigen Punkt unterscheidet sich dieses 
moderne phylogenetische Begriffsverständnis dia-
metral von der älteren ontogenetischen Evolutions-
theorie: Die Transformation der Organismen enthält 
kein Moment der Orientierung auf ein Ziel hin, das 
die Veränderung steuern und lenken könnte, während 
die ontogenetische Entwicklung doch so vorgestellt 
wird, dass sie mit der Ausbildung des geschlechtsrei-
fen Adultstadiums als einem Zielpunkt endet. Weil 
sie von der Wortbedeutung mit einer Präformations-
vorstellung verbunden sind, passen die Ausdrücke 
›Entwicklung‹ und ›Evolution‹ eher zu der älteren 
Theorie. Das moderne Verständnis der Evolution als 
eines zukunftsoffenen Prozesses ohne Richtung und 
Programm ist der eigentlichen Wortbedeutung im 
Grunde sogar entgegengesetzt.198 Es lässt sich daher 
mit H. Rickert bedauern, dass nach der modernen 
Wortbedeutung jedes Werden und jede Veränderung, 
auch wenn sie kein teleologisches Moment in sich 
enthält, als ›Entwicklung‹ bezeichnet wird.199 Zumin-
dest hält sich aber das alte embryologische Wortver-
ständnis noch bis in die zweite Hälfte des 20. Jahr-
hunderts (so z.B. 1964 bei M. Polanyi: »the evolution 
of a single individual«200).

Nicht zuletzt die Kompatibilität der Präformati-
onslehre mit christlichen Überzeugungen spielt für 
ihre weite Anerkennung im 18. Jahrhundert eine Rol-
le. Zu einer besonderen Popularität bringt sie es in 
Form der Einschachtelungstheorie von C. de Bonnet. 
In der Gebärmutter der ursprünglichen Stammmutter 
lagen danach bereits alle nachfolgenden die Erde be-
völkernden Organismen eingeschachtelt vor. Bonnet 
gelangt zu dieser Beurteilung u.a. aufgrund seiner 
Entdeckung der parthenogenetischen Fortpflanzung 
der Blattläuse. Allerdings stellt sich Bonnet die Ein-
schachtelung der Lebewesen später nicht mehr so 
vor, dass die vollständigen Organismen als Verklei-
nerungen in ihren Eltern enthalten sind; er spricht 
vielmehr von präorganisierten Teilchen (»particu-
les préorganisées«), aus denen sich die Organismen 
bilden – und nähert sich damit bereits der modernen 
Anschauung von Genen.201

In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts neigen 
besonders solche Naturforscher zur Präformations-
theorie, die, wie Bonnet, von einem Organismus 
als einer organisierten Einheit von Teilen ausgehen. 
Denn im Rahmen der Präformationstheorie ergibt 
sich eine einfache Erklärung für die funktionale Kor-
relation der Teile im Ganzen des Organismus. Die 
Epigenesetheorien sehen sich andererseits mit einem 
Problem konfrontiert: Wenn die Teile auseinander 
hervorgehen und damit nacheinander entstehen, kann 
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kein Modell ihrer wechselseitigen Abhängigkeit 
voneinander formuliert werden.202 Auf diesen Punkt 
weist Bonnet 1764 mit der Bemerkung hin, alle Teile 
eines Organismus müssten immer zugleich existie-
ren (also auch zugleich entstehen), weil ihre Funk-
tionen wechselseitig voneinander abhängen (»toutes 
les parties d’un animal ont entr’elles des rapports si 
directs, si variés, si multipliés, des liaisons si étroi-
tes, si indissolubles, qu’elles doivent avoir toujours 
coexisté ensemble«203). Die funktionale Korrelation 
der Teile bildet Ende des 18. Jahrhunderts also ein 
gewichtiges Argument für die Präformationstheorie 
der Entwicklung.

In gewisser Weise steht auch G.L.L. de Buffon den 
präformistischen Anschauungen nahe, insofern er von 
inneren Formen (»moules intérieurs«) ausgeht, die 
den Verlauf der Entwicklung prägen. Er beschreibt 
die organische Entwicklung als ein Wachstum von 
organischen Körpern (»moules«): »c’est cette aug-
mentation de volume qu’on appelle développement«; 
als Keim sei ein Tier daher im Kleinen das, was der 
ausgewachsene Organismus später im Großen sei: 
»formé en petit comme il l’est en grand«.204 Noch 
wenig unterschieden sind bei Buffon die Konzepte 
der Entwicklung (Differenzierung und Neuentste-
hung von Teilen) und des Wachstums (Größenzu-
nahme); diese Unterscheidung etabliert sich erst all-
mählich in der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts. 
Die Vorstellung von verborgenen Keimen, die der 
Präformationstheorie zugrunde liegt, lehnt Buffon 
offen ab, weil nach seiner Auffassung die organische 
Materie sich beständig formt und umformt: »Il n’y a 
donc point de germes préexistans, point de germes 
contenus à l’infini les uns dans les autres, mais il y a 
une matière organique toûjours active, toujours prête 
à se mouler, à s’assimiler & à produire des êtres sem-
blables à ceux qui les reçoivent«205. Im Sinne der spä-
teren Epigenesis-Lehren plädiert Buffon also dafür, 
die organische Materie dynamisch als eine effiziente 
Ursache in den Prozessen der Gestaltbildung zu se-
hen. Die Elemente, aus denen sich ein Organismus 
entwickelt, sind nach Buffon organische Moleküle 
(»molécules organiques«), die vor dem Organismus 
bereits bestehen und auch nach dem Tod des Orga-
nismus fortexistieren.

Als ein schlagendes Argument gegen die Präforma-
tion und für die Epigenese führt P.L.M. Maupertuis 
bereits 1745 an, dass die vererbbaren Eigenschaften 
sowohl von den Männchen als auch den Weibchen 
übertragen werden, die Nachkommen können also 
nicht allein in einem der beiden Geschlechter ein-
geschachtelt vorliegen (»l’un & l’autre ont eu éga-
lement part à la formation«).206 Die Voraussetzung 

dieses Schlusses untersucht Maupertuis durch Ana-
lyse von Stammbäumen des Menschen (v.a. in Bezug 
auf das Merkmal der Polydaktylie) und durch Züch-
tungsexperimente.207

C.F. Wolff: Epigenese
Am Ende des 18. Jahrhunderts werden präformisti-
sche Vorstellungen allmählich zurückgedrängt. Diese 
Entwicklung ist wiederum das Ergebnis verschiede-
ner Einflüsse. Ein inhärentes Problem der Theorie 
stellt die in der Präformation enthaltene Annahme 
einer Einschachtelung (»emboîtement«) der Organis-
men verschiedener Generationen in den Eltern dar. 
Diese Einschachtelung muss entweder als unendlich 
vorgestellt oder es muss von einem irgendwann er-
reichten Ende der Fortpflanzungsfähigkeit ausge-
gangen werden. Weitere Schwierigkeiten für die 
Theorie ergeben sich aus empirischen Befunden, so 
der entdeckten ausgeprägten Regenerationsfähigkeit 
vieler Tiere nach Verletzungen und der – bereits von 
Maupertuis angeführten – Tatsache, dass die Nach-
kommen Eigenschaften beider Elternteile in sich 
vereinen, sie also nicht allein in einem der beiden 
Geschlechter eingeschachtelt vorliegen können. Der 
entscheidende Impuls für die Wiederbelebung der 
Theorie der Epigenese erfolgt jedoch durch mikro-
skopische Beobachtungen der tatsächlichen Entste-
hung von neuen Organen während der Entwicklung. 

Insbesondere C. F. Wolff ist es, der in seinen mik-
roskopischen Untersuchungen von Pflanzen und Tie-
ren, der ›Theoria generationis‹ von 1759 die Theorie 
der Epigenese neu begründet.208 Wolff untersucht 
sowohl die Differenzierung von Pflanzenorganen 
aus den undifferenzierten Meristemgeweben als auch 
die Entwicklung der Tiere aus befruchteten Eiern. Er 
liefert auf diese Weise eine vereinheitlichende Per-
spektive auf die Entwicklung der Organismen und 
damit gleichzeitig einen wichtigen Beitrag für die 
Vereinheitlichung der ↑Biologie insgesamt. In beiden 
Fällen, bei den Pflanzen wie bei den Tieren, stellt er 
die Bildung differenzierter Organsysteme aus einer 
äußerlich amorphen Struktur fest und geht daher von 
einer tatsächlichen Neubildung aus. In der Bildung 
des Hühnchendarms beschreibt er z.B., wie dieser als 
flache Scheibe beginnt und sich erst später zu einer 
Röhre formt. Wolff spricht deswegen von der ›ge-
neratio‹ (bzw. im Deutschen von der »Generation«) 
und wendet sich gegen die verbreitete Theorie der 
»Evolution« oder »Entwicklung«. Eine »generatio« 
liegt nach Wolff vor, wenn ein Organ in einem Kör-
per gebildet wird, ohne dass ein ähnlich gebildetes 
Organ daran beteiligt ist, wenn die Bildung also et-
was anderes als ein bloßes Wachstum ist.209 In sei-



Entwicklung331

ner wenig später auf deutsch erscheinenden ›Theorie 
von der Generation‹ (1764) bezeichnet Wolff seine 
Anschauungen als »Epigenesis« und sieht sie durch 
den Satz charakterisiert, dass »neue organische Kör-
per entstehen« und dass sie »würklich formirt«, d.h. 
neu gebildet werden.210 Als Ursache für die Neubil-
dung der Strukturen postuliert Wolff eine wesentliche 
Kraft (»vis essentialis«) (↑Vitalismus). In ähnliche 
Richtung weist J.F. Blumenbachs Begriff des »Bil-
dungstriebs« (1781), von dem er meint, er rege sich 
in dem »vorher rohen ungebildeten Zeugungsstoff 
der organisirten Körper«211.

19. Jh.: Epigenese und Deszendenz
Die genauen Untersuchungen zur individuellen »Ent-
wicklungsgeschichte« der Tiere, die C. Pander, K.E. 
von Baer und andere in der ersten Hälfte des 19. Jahr-
hunderts durchführen (s.o.), führen zu der Beobach-
tung einer sukzessiven Differenzierung des Keims. 
Von Baer hält fest: »Nirgends ist Neubildung, sondern 
nur Umbildung«212. Als ein allgemeines »Gesetz« der 
Entwicklung sieht von Baer, »daß aus einem Homo-
genen, Gemeinsamen, allmählig das Heterogene und 
Specielle sich hervorbildet«213. In der individuellen 
Entwicklung eines Organismus werden danach zuerst 
die für seine Gruppe typischen Merkmale gebildet 
und erst später die für seine Art charakteristischen. 
Im Gegensatz zur Theorie der Rekapitulation (s.o.) 
stellt von Baer fest, dass sich zwar die Embryonen von 
Organismen verschiedener taxonomischer Gruppen 
ähneln, die Embryonen der »höheren« Formen aber 
nicht den ausgewachsenen Individuen der »niederen« 
Formen. Statt einer Rekapitulation sei das allgemeine 
Gesetz das einer Diversifizierung.

Den epigenetischen Theorien der Entwicklung 
liegt im Gegensatz zu den Präformationstheorien 
eine atomistische Sicht auf den Organismus zu Grun-
de: Die sukzessive Neubildung der Teile im Embryo 
macht ihre unabhängige Veränderung möglich. Auf-
grund dieses Atomismus der epigenetischen Ansätze 
haben diese eine besondere Affinität zu den Des-
zendenz- und Selektionstheorien J.B. de Lamarcks 
und C. Darwins.214 Darwins Auffassung von der 
Entwicklung ähnelt in einigen Punkten derjenigen 
Buffons, insofern auch Darwin organische Einheiten 
annimmt (»gemmules«), die jeweils für die Ausbil-
dung bestimmter Merkmale verantwortlich sind und 
aus deren Zusammenwirken die Nachkommen eines 
Organismus hervorgehen (↑Vererbung). In dieser 
Zerlegung des Organismus in »organische Molekü-
le« oder isolierte Merkmalsträger ist der Organismus 
offensichtlich als Summe von atomistischen Teilen 
konzipiert, nicht als Einheit der Organisation. Die 

Gestalt des Organismus wird auf diese Weise nicht 
mehr primär aus sich heraus verstanden, als holisti-
sche Einheit aus wechselseitig voneinander abhän-
gigen organischen Teilen, sondern vielmehr aus der 
Relation der isolierten »Merkmale« zur Umwelt. 
Dieser Atomismus der neueren, auf die Phylogene-
se bezogenen »Evolutionstheorien« ermöglicht die 
Erklärung der isolierten Veränderbarkeit einzelner 
Teile in der Anpassung an die Umweltverhältnisse 
(↑Evolution).

Wiederbelebung der Präformationslehre
Zwar gilt die Präformationstheorie schon seit den 
Untersuchungen Wolffs in der Mitte des 18. Jahrhun-
derts in gewisser Weise als überholt, trotzdem erlebt 
sie gegen Ende des 19. Jahrhunderts eine Wiederbe-
lebung aus genetischer Perspektive. Explizit bekennt 
sich A. Weismann 1892 zu ihr, indem er knapp be-
hauptet, »daß die Ontogenese nur durch Evolution, 
nicht durch Epigenese erklärt werden kann«215. Weis-
mann gibt zwar die alte präformistische Vorstellung 
einer Ineinanderschachtelung von Organismen auf, 
an der Anschauung der Prädetermination der späteren 
Form durch innere Strukturen hält er aber fest und 
bringt dies durch den Terminus Determinante zum 
Ausdruck (↑Gen).216 W. Roux verstärkt die Anleh-
nung an die ältere Theorie noch, indem er von »Evo-
lutionsdeterminanten« spricht.217 Aus entwicklungs-
physiologischer Sicht definiert Roux die alten Termi-
ni neu: »Epigenesis« ist für ihn »die Neubildung von 
Mannigfaltigkeit im strengsten Sinne, die wirkliche 
Vermehrung der bestehenden Mannigfaltigkeit«, 
»Evolution« dagegen »das blosse Wahrnehmbarwer-
den präexistirender latenter Verschiedenheiten«.218 
Um die Distanz zu der älteren Begrifflichkeit zum 
Ausdruck zu bringen spricht er seit 1905 von Neo-
epigenese und Neoevolution.219 Nach diesen Defini-
tionen muss selbst die von Wolff im 18. Jahrhundert 
beschriebene Neubildung von Strukturen aus nicht 
sichtbaren Vorläuferstrukturen nicht notwendig eine 
Epigenese sein, sondern kann auch eine Evolution 
darstellen, wie Roux bemerkt. 

H. Driesch, der sich selbst als Epigenetiker ver-
steht, wendet gegen die Vorstellung einer »Man-
nigfaltigkeitserhöhung ohne irgendwie bestehendes 
Vorbereitetsein dieser Erhöhung« ein, sie sei ein lo-
gisches »Unding«. Als vorgebildet müsse zwar keine 
»extensive«, aber eine »intensive Mannigfaltigkeit« 
angenommen werden und diese sieht er in seinem 
Prinzip der Entelechie verkörpert (↑Vitalismus).220 
Gegen die präformistische Vorstellung wendet sich 
auch O. Hertwig, indem er die Organisation des 
Keims als ein interaktives Gefüge betrachtet, aus 
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dem nicht einzelne »Determinanten« hervorgehoben 
werden könnten: »So wird der Zelle während des 
Entwicklungsprocesses von Aussen heraus, durch ihr 
besonderes Lageverhältniss zum Ganzen, nicht aber 
von Innen heraus im Sinne der Determinantenleh-
re allmählich ein besonderer Charakter aufgeprägt. 
Sie entwickelt die Eigenschaften, die ihr Verhältniss 
zur Aussenwelt und ihre Stellung im Gesammtorga-
nismus erfordert.«221 Hertwig charakterisiert seine 
Vorstellung als vermittelnde Position zwischen den 
alten Theorien: Präformistisch sei sie insofern, als er 
als Grundlage der Entwicklung eine »specifisch und 
hoch organisirte Anlagesubstanz« annimmt; epigene-
tisch insofern, als diese Anlage unter dem Einfluss 
des gesamten Systems »allmählich von Stufe zu Stu-
fe sich umgestaltend wächst, um schliesslich zum 
fertigen Entwicklungsproduct zu werden«.222 Hert-
wig betrachtet die Merkmalsbestimmung damit aus 
einer entwicklungsbiologischen Perspektive; Weis-
mann dagegen aus einer genetischen.223

20. Jh.: Synthese aus Epigenese und Evolution
Roux selbst versteht Epigenese und Evolution Anfang 
des 20. Jahrhunderts nicht mehr als sich ausschlie-
ßende Konzepte, sondern meint, »daß die typische 
Ontogenese eine Kombination von Neoepigenese und 
Neoevolution ist«.224 Ein salomonisches Urteil über 
den alten Streit zwischen Präformation und Epigene-
se fällt auch W. Schleip 1927: »Präformiert ist im Ei 
(in jeder Zelle, jedem Keimteil) nur die Summe aller 
Entwicklungsmöglichkeiten, die prospektive Potenz 
= Genotypus. Nicht präformiert ist die Entscheidung, 
welche der Möglichkeiten verwirklicht werden; die-
se Entscheidung, das ist die Determination, geschieht 
durch das Eintreten bestimmter Entwicklungsbedin-
gungen, und dies ist somit ein ausgesprochen epige-
netischer Vorgang. Das Tier entwickelt sich also auf 
Grund präformierter Entwicklungsmöglichkeiten 
durch die determinierende Wirkung epigenetisch 
zustandekommender Entwicklungsbedingungen«225. 
Einen synthetischen Standpunkt formulieren auch 
J. Huxley und G. de Beer 1934, indem sie den Prä-
formismus der genetischen Perspektive und die epi-
genetische Auffassung der Entwicklungsperspektive 
zuschreiben: »the modern view is rigorously prefor-
mationist as regards the hereditary constitution of 
an organism, but rigorously epigenetic as regards its 
embryological development«226. Evolution und Epi-
genese bilden damit kein Begriffspaar mehr, das ei-
nen Gegensatz bezeichnet, sondern nur verschiedene 
Aspekte einer Sache. Schon am Anfang des Jahrhun-
derts hatte dies E. Wasmann so gesehen und den Be-
griff der epigenetischen Evolution aufgestellt: »Die 

Entwicklung beruht teilweise auf Selbstdifferenzie-
rung teilweise auf abhängiger Differenzierung. Das 
Gesamtbild der Entwicklung gestaltet sich demnach 
zu einer ›epigenetischen Evolution‹«227. Diese Ein-
schätzung hat bis in die Gegenwart in ihrer Gültigkeit 
erhalten: Organismen sind insofern präformiert, als 
sie aus organisierten und sich replizierenden Körpern 
entstehen (den Genen bzw. Keimzellen); die geneti-
sche Rekombination, zytologische Verschmelzung 
und Differenzierung in der Entwicklung enthält aber 
Aspekte der Epigenese.

Embryo
Als ›Embryo‹ (griech. ›ἔμβρυον‹ »(ungeborenes) 
Junges«) wird der sich entwickelnde junge Organis-
mus bezeichnet, solange er sich in einem gegenüber 
der Umwelt abgeschlossenen Raum, z.B. dem Leib 
der Mutter oder einem Ei befindet. Die Übertragung 
des Begriffs ›Embryo‹ in die Botanik erfolgt 1788 
durch J. Gaertner.228 

Nicht immer ist der Embryo im engen Zusammen-
hang mit der Entwicklung eines Organismus gese-
hen worden. Der lange Zeit dominierenden Präfor-
mationslehre entsprechend, ist der Embryo (v.a. der 
menschliche Fötus) auf vielen Abbildungen bis ins 
19. Jahrhundert als vollständig ausgebildeter und le-
diglich verkleinerter Organismus dargestellt, der auf 
seine Geburt wartet. Darstellungen der Entwicklung 
des menschlichen Embryos mit dem Durchlaufen 
verschiedener Stadien finden sich erst seit Ende des 
18. Jahrhunderts, z.B. 1799 in den ›Icones embryo-
num humanorum‹ von S.T. Soemmerring.229

Unter einem Embryo wird manchmal nicht al-
lein der sich entwickelnde Organismus verstanden, 
solange er sich in einem abgeschlossenen Raum 
(z.B. einem Ei) befindet, sondern jeder noch nicht 
geschlechtsreife Organismus. So meint R. Leuckart 
1853, eine Larve sei »nichts anderes als ein Embryo 
mit freiem und selbständigem Leben«.230 Gegen ein 
solches Verständnis wendet sich E. Haeckel 1866, 
indem er neben die Embryologie, die sich dem Studi-
um der Entwicklung der Organismen »innerhalb der 
Eihüllen« widmet, die Schadonologie (von griech. 
›σχαδών‹ »Larve«; ↑Entwicklungsbiologie) oder 
Metamorphologie stellt, die die postembryonale 
Formveränderung untersucht, die also das Studium 
der freilebenden, aber nicht fortpflanzungsfähigen 
Organismenformen betrifft. Zusammen bilden die 
beiden Wissenschaften der Embryologie und Meta-
morphologie in Haeckels Systematik die Ontogenie, 
in der allgemein die individuelle Entwicklung der 
Organismen untersucht wird.231
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Beim Menschen (und anderen höheren Säugetie-
ren) wird als ›Embryo‹ häufig allein die mittlere Pha-
se der Keimesentwicklung vom Beginn der ersten 
Furchungsteilung bis zum Ende der Organentwick-
lung (Ende des dritten Schwangerschaftsmonats; 
genauer: bis zum 85. Tag nach der Befruchtung) be-
zeichnet; danach heißt der werdende Organismus (die 
»Leibesfrucht«) Fetus (auch ›Fötus‹; von lat. ›fetus‹ 
»das Zeugen, Gebären«). Diese Begrenzung ist spä-
testens seit der ersten Hälfte des 19. Jahrhunderts üb-
lich. Sie wird aber auch von einigen Autoren explizit 
abgelehnt: So spricht sich M.P. Erdl 1845 gegen die 
Unterscheidung aus (er nennt beim Menschen den 
fünften Monat als mögliche Grenze) und behandelt 
›Embryo‹ und ›Fötus‹ gleichbedeutend als Bezeich-
nung »für jedes Stadium« der Entwicklung.232

Keim
Das Stadium, von dem die biologische Entwick-
lung eines Individuums ausgeht, ist der Keim (mhd. 
kīm(e), ahd. kīmo). Verwandt mit ›Keil‹, geht es 
zurück auf die Wurzel *gēi. »(sich) spalten, aufbre-
chen (der Knospe)«. Die französische und englische 
Bezeichnung ›germ(e)‹, abgeleitet aus lat. ›germen‹ 
»Keim, Sproß«233, führt N. Malebranche Ende des 
17. Jahrhunderts ein.234 In der ersten Hälfte des 18. 
Jahrhunderts wird der Ausdruck ›Keim‹ v.a. von 
Botanikern verwendet. So definiert ihn J.H. Zedler 
1737 als »dasjenige Auge an einen [sic!] Gewächse, 
welches unmittelbar aus der Wurzel von der Natur 
heraus getrieben wird, aus welchen hernach bey un-
gehinderten Wachsthum die Sache selbst und ihre 
Vermehrung bestehet«.235

In der zweiten Hälfte des 18. Jahrhunderts gewinnt 
der Begriff des Keims Bedeutung in den Einschach-
telungstheorien der Entwicklung (Präformation; s.o.). 
Für C. de Bonnet beginnt das Leben der Organismen in 
Form von Keimen (»germe«) oder organisierten Kör-
perchen (»corpuscules organiques«), die verkleinerte 
Formen des Organismus darstellen.236 I. Kant versteht 
unter »Keimen« und »Anlagen« besondere Elemente 
eines Organismus, die artspezifisch sind und für die 
Ausbildung der besonderen Merkmale verantwortlich 
sind (↑Gen). Mitte des 19. Jahrhunderts erläutert J. 
Müller die Bedeutung des Keims in der Entwicklung 
mit folgenden Worten: »Der Keim ist das Ganze, Po-
tentia, bei der Entwickelung des Keimes entstehen die 
integrirenden Theile des Ganzen actu«237. Die moderne 
Biologie setzt den Beginn des Keimstadiums eines Or-
ganismus entweder mit der Verschmelzung der Kerne 
von Samen- und Eizelle oder mit der ersten Furchung 
an; es endet beim Verlassen der Eihüllen.238

Keimzellen
Bei sexuell sich fortpflanzenden Organismen nimmt 
die Bildung des Keims ihren Ursprung in der Ver-
schmelzung von zwei Keimzellen (Ei- und Samenzel-
le). Der Terminus (engl. »germ-cell« oder »germinal 
cell«239) verbreitet sich nach der Einführung der Zel-
lenlehre als grundlegender biologischer Theorie seit 
Anfang der 1840er Jahre.240 T. Schwann, einer der 
Begründer der Zellenehre, verwendet ihn anfangs 
nicht und spricht stattdessen in seinen Abhandlungen 
meist von den »Keimkörperchen«.241 

Die Begrifflichkeit ist bis zur Mitte des 19. Jahr-
hunderts nicht eindeutig, weil verschiedene Autoren 
mit dem Ausdruck Unterschiedliches meinen: Nicht 
selten wird das Wort für jedes Gebilde, aus dem 
sich ein Organismus formt, verwendet; so erscheint 
es z.B. bereits 1825 in Bezug auf die Anfangsstadi-
en von Flechten.242 Auch die englischen Ausdrücke 
haben anfangs eine weite Bedeutung: R. Dunglison 
verwendet die Formulierung (»germinal cells«) 1841 
für jede Zelle, aus der andere entstehen (im Sinne 
des »Cytoblasten« von Schleiden).243 Nach R. Owen 
wird die Keimzelle (»germ-cell«) erst nach der Be-
fruchtung durch die Samenzelle gebildet.244 Eine spe-
zifischere Bedeutung kündigt sich Ende der 1840er 
Jahre an (Redford 1847: »In higher plants and ani-
mals new individuals are produced from special cells, 
which contain the germinal cell«).245 W.B. Carpenter 
unterscheidet aber noch 1868 zwischen Keimzellen 
(»germ-cells«) und Spermienzellen, zählt also letz-
tere nicht zu den Keimzellen.246 Gelegentlich werden 
in der zweiten Hälfte des 19. Jahrhunderts, auch alle 
Zellen eines Embryos ›Keimzellen‹ genannt (bei 
Weismann 1864 »Keimhautzellen«247). 

In der Botanik hat der Begriff eine weitere Bedeu-
tung als in der Zoologie, insofern botanisch anfangs 
alle keimfähigen Zellen ›Keimzellen‹ genannt wer-
den, so auch die Sporen der Kryptogamen.248 Eine 
schärfere Bestimmung des Ausdrucks etabliert sich 
erst mit R. Leuckarts Abhandlung über die verschie-
denen Fortpflanzungsweisen bei Tieren aus dem Jahr 
1853. Leuckart unterscheidet allgemein Fortpflan-
zungsarten, die über spezialisierte »Keimkörper« 
oder »Keimzellen« erfolgen, von anderen, die von 
unspezialisierten somatischen Zellen ihren Ausgang 
nehmen.249 Die Fortpflanzung über Keimzellen kann 
nach Leuckart auch ungeschlechtlich erfolgen; es 
gilt für sie allein, dass »das Fortpflanzungsmaterial 
gewisse, von den übrigen Bestandtheilen des Kör-
pers histologisch verschiedene und gesonderte Mas-
sen darstellt«. Den Gegenbegriff hierzu bildet die 
»Fortpflanzung durch Wachsthumsproducte, durch 
Knospen oder Theilstücke« (↑Fortpflanzung). Sys-
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tematischen und terminologischen Status hat die 
Unterscheidung von »Keimzellen« und »somatische 
Zellen«250 oder »Körper- und Fortpflanzungszellen«251 
seit Mitte der 1880er Jahre bei A. Weismann.

Selbstentwicklung
Um die innere Verursachung der Veränderungen 
während der Entwicklung zu betonen, wird neben 
›Entwicklung‹ auch der Ausdruck ›Selbstentwick-
lung‹ verwendet. In den ersten Jahrzehnten des 19. 
Jahrhunderts steht das Wort einerseits im Kontext 
einer Philosophie und Pädagogik der individuellen 
Selbstgestaltung (Jacobi 1807: »Der Genuß ist nur 
als Folge der wahren Selbstentwickelung reizend und 
ehrenvoll«252; Carus 1810: »Selbstentwickelung« als 
eine der menschlichen »Selbstpflichten«253). Anderer-
seits erscheint es im Kontext der Naturphilosophie des 
Deutschen Idealismus und wird dabei besonders auf 
die Entfaltung des »Geistes« bezogen (Paulus 1821: 
»Selbstentwicklung des menschlichen Geistes«254; 
Rixner 1823: »Phänomaenologie oder Kunde der 
Selbstentwicklung, Gestaltung und Erscheinung des 
endlich sich selbst begreifenden Geistes«255; Hegel 
1827: die Wissenschaft als »Selbstentwicklung« des 
Begriffs256). Daneben wird das Wort in den 1820er 
Jahren in einer speziellen Bedeutung gebraucht für 
den Prozess der Wendung eines Kindes bei der Ge-
burt ohne ärztlichen Eingriff im Falle seiner Quer-
lage in der Gebärmutter (»Selbstentwicklung des 
Foetus«).257

Als Äquivalent zu ›organischer Entwicklung‹ 
verwendet J. Ennemoser den Ausdruck 1824 (»Un-
organisch ist […], oder mit dem Begriffe des Todes 
bezeichnet, wo alle lebendige innere Bewegung stille 
steht, wo alle freie Selbstenwickelung gehemmt ist, 
und der Wechsel der Stoffe für immer stille steht«).258 
I.H. Fichte spricht 1833 von der »Selbstentwick-
lung« als »dem ersten Analogon der Freiheit« »in 
der Welt des Organischen«.259 In einem weiten Sinn 
wird ›Selbstentwicklung‹ seit den 1830er Jahren für 
die Entwicklung oder Metamorphose von Individuen 
oder der Natur insgesamt verwendet (1835: »Ein prä-
formirter Zustand nähert sich seiner Selbstentwicke-
lung (Metamorphose) durch dunkles Vorgefühl des 
Neuen, Ahnung«260; Mason 1845: »chain of organic 
self-development«261). Seit den 1840er Jahren wird 
der Ausdruck auf die Transformation der Arten in der 
↑Phylogenese bezogen (Tuomey 1848: »the transmu-
tation or self-development of species«262). 

Vielfach wird die Selbstentwicklung als ein Cha-
rakteristikum des Lebendigen beschrieben. So heißt 
es in einem medizinischen Wörterbuch aus dem 

Jahr 1842, »Selbsterhaltung (Selbstständigkeit) und 
Selbstveränderung« seien spezifische Kennzeichen 
des Lebendigen; dessen »stetige Selbstveränderung 
steht in auffallendem Contraste zu der starren Un-
veränderlichkeit des Leblosen«, das sich »nicht aus 
eigner Macht« verändere: »das Organische […] ist 
in fortwährender Bildung und Selbstentwicklung be-
griffen, deren Grund und Zweck in ihm selber liegt, 
obgleich sie an das Vorhandensein äußerlicher Be-
dingungen und Mittel gebunden ist«.263

Ontogenese
Den Terminus ›Ontogenese‹ (»Ontogenesis oder 
Ontogenie«) führt E. Haeckel 1866 ein.264 Er leitet 
den Ausdruck von ›Onta‹ als Bezeichnung für »die 
concreten Individuen (räumlich abgeschlossene 
Formeinheiten)« ab.265 Nach Haeckel besteht die 
Ontogenese in der »gesammten Entwickelungsge-
schichte des Individuums«, die von der Eizelle bis zu 
seinem Tod reicht. Sie umfasst die Entwicklung des 
Organismus innerhalb der Eihüllen (Embryologie) 
und außerhalb der Eihüllen (Schadonologie) (↑Ent-
wicklungsbiologie). 

Als problematisch gilt die Bestimmung der Onto-
genese bei solchen Arten, bei denen das Phänomen 
des ↑Generationswechsels vorliegt, weil hier mehre-
re (morphologisch verschiedene) Individuen regel-
haft aufeinander folgen und erst die Abfolge der In-
dividuen die für die Art typische Einheit bilden. Vor 
diesem Hintergrund kritisiert C. von Nägeli Haeckels 
Begriffsbestimmung und meint, dass die Ontogenese 
besser zu bestimmen sei als der »ganze Cyclus von 
Generationen, nämlich der Reihenfolge von einer 
Zelle bis zur Wiederkehr einer ganz gleichen Zelle«. 
Diesen »sich wiederholenden Cyclus, mag er aus ei-
ner oder aus vielen Individuen bestehen«, bezeich-
net Nägeli als ontogenetische Periode oder auch mit 
Haeckels Terminus als Ontogenese.266. In ähnlicher 
Weise schlägt 1969 M. Schellhorn vor, die Ontoge-
nese zu verstehen als den vollständigen Entwick-
lungszyklus der Individuen einer Art, der durch den 
Kernphasenwechsel bestimmt wird.267 Bei Vorliegen 
eines Generationswechsels umfasst die Ontogenese 
also die Abfolge mehrerer Individuen. Haeckel be-
zeichnet eine solche zyklische Einheit der Entwick-
lung als Zeugungskreis (↑Kreislauf).

W. Hennig entwickelt Mitte des 20. Jahrhunderts 
eine Terminologie für die verschiedenen Formen der 
genetischen Beziehungen zwischen biologischen 
Merkmalsträgern (vgl. Tab. xxx).268 Ontogenetische 
Beziehungen bestehen nach Hennig zwischen den 
verschiedenen Altersstadien eines Individuums. Die 



Entwicklung335

direkt durch Fortpflanzung voneinander abstammen-
den Individuen einer Art stehen nach Hennig dagegen 
in tokogenetischen Beziehungen zueinander. Als To-
kogonie (»Tocogonie«; abgeleitet von ›τόκος‹ »Ge-
burt; Brut«) bezeichnet bereits Haeckel allgemein 
den Vorgang der Zeugung eines Organismus durch 
Eltern im Gegensatz zur Spontanentstehung (»Ar-
chigonie«) durch Urzeugung.269 Zusammenfassend 
nennt Hennig die ontogenetischen und tokogeneti-
schen Beziehungen autogenetische Beziehungen und 
grenzt sie von den phylogenetischen Beziehungen ab, 
die zwischen Arten und Artengruppen, also zwischen 
taxonomischen Gruppen höherer Ordnung bestehen. 
Der Überbegriff über alle diese Beziehungsformen 
lautet bei Hennig hologenetische Beziehungen. 1934 
nennt bereits W. Zimmermann den Entwicklungspro-
zess, der die Ontogenese und Phylogenese umfasst 
Hologenie. Für Zimmermann stellt die Hologenie 
den einzigen wirklich naturgegebenen Vorgang dar; 
die Ontogenie und Phylogenie seien demgegenüber 
»willkürlich von uns Menschen herausgesuchte Stü-
cke der Gesamtentwicklung«270.

Trotz der allgemeinen Verbreitung kann aber ›On-
togenese‹ – ebenso wenig wie ›Phylogenese‹ – eine 
wirklich glückliche Wortprägungen genannt werden. 
Denn die individuelle Entwicklung eines Organis-
mus ist etwas Spezielleres als das Werden eines Seins 
– und die langfristige Entwicklung von Typen betrifft 
nicht allein die Entstehung von »Phyla« oder Stäm-
men. Statt dessen empfiehlt sich die Verwendung der 
Ausdrücke Idiogenese (von griech. ›ἴδιος‹ »eigen, 
persönlich, besonders«) und Typogenese (↑Phylo-
genese). ›Idiogenese‹ ist ein Ausdruck, der 1860 in 
einer speziellen Bedeutung in der Medizin erscheint, 
nämlich für die selbständige Entstehung von Zellbe-
standteilen.271 Zu Beginn des 20. Jahrhunderts wird 
in der Psychoanalyse die Formulierung ›ideoge-
ne Prozesse‹ für individuell erworbene psychische 
Muster gebraucht, z.B. für solche, die durch Verdrän-
gung entstanden sind.272 Als Ersatz für ›Ontogenese‹ 
schlägt P. Barth das Wort ›Idiogenese‹ 1908 vor.273 Es 
wird aber in der Folge insgesamt nur wenig verwen-
det274 (engl. 1964 bei M. Polanyi: »idiogenesis«: »the 
evolution of a single individual«275).

Heterochronie
Das vergleichende Studium der zeitlichen Verhältnis-
se der Entwicklungsschritte wird von E. Haeckel 1874 
mit dem Terminus ›Heterochronie‹ belegt (»ontoge-
netische Heterochronie«: »eine allmählich durch em-
bryonale Anpassungen bewirkte Verschiebung der ur-
sprünglichen phylogenetischen Successionen«276).277 

Nach Haeckel ist die Heterochronie eine Form der 
»Fälschungsentwicklung (Cenogenesis)« (später 
spricht Haeckel von »Störungsentwicklung«), in der 
das Auftreten von Merkmalen gegenüber der norma-
len Entwicklung verschoben ist. Die normale Ent-
wicklung nennt Haeckel dagegen »Auszugsgeschich-
te« (»Palingenesis«), weil sie seiner Meinung nach 
einen Auszug der Stammesentwicklung bildet.278 Für 
die Heterochronie gilt nach Haeckel, dass »die Rei-
henfolge, in der die Organe nach einander auftreten, 
in der Keimesgeschichte anders ist, als man nach der 
Stammesgeschichte erwarten sollte«279. »Verfälscht« 
ist die Entwicklung bei der Heterochronie also im 
Hinblick auf das biogenetische Gesetz, nach dem die 
Ontogenese eine Rekapitulation der Phylogenese ist: 
Während bei einer unverfälschten Entwicklung alle 
Teile des Organismus eine im Vergleich zur phyloge-
netischen Bildung beschleunigte Entwicklung durch-
machen, liegen bei der Heterochronie verschiedene 
Raten der Entwicklung bei verschiedenen Teilen vor, 
die zusammen ein falsches Bild von ihrer phylogene-
tischen Entstehung geben.

Als zwei Formen der Heterochronie unterschei-
det Haeckel die »ontogenetische Acceleration« von 
der »ontogenetischen Retardation«. Die wichtigste 
Erklärung für die »Fälschungsentwicklung« bildet 
für Haeckel die Anpassung der Jugendstadien an be-
stimmte Umweltbedingungen, z.B. die Anpassung 
von im Meer lebenden Larven an die Notwendigkei-
ten der Ernährung und des Auftriebs im Wasser. Den 
Normalfall der Entwicklung fasst Haeckel 1866 in 
zwei Gesetzen: dem »Gesetz der gleichörtlichen oder 

Hologenie 							       Umfassender Wandel
Autogenie 						      Wandel innerhalb einer Art

Ontogenie 					     Wandel des Individuums  
											           im Laufe seines Lebens
Embryogenese			  Wandel des Individuums  

												            von der Zeugung bis zur Geburt
Metamorphose			  Wandel des freilebenden  
										          Individuums 

	Orthomorphose		 einsinnig gerichtete Verän- 
										          derung des Individuums
Zyklomorphose			 zyklisch (z.B. im Jahresrhyth-	

		 mus) erfolgende Veränderungen 	
		 des Individuums

Tokogenie						     Wandel an der Grenze der  
											           Generationen (Mutation)

Phylogenie 							     Wandel durch Entstehung  
		 neuer Arten und Taxa

Tab. xxx. Arten des morphologischen Wandels in der 
organischen Natur.
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homotopen Vererbung« und dem »Gesetz der gleich-
zeitlichen oder homochronen Vererbung«.280 Dieses 
letzte Gesetz entspricht einem bereits von Darwin 
aufgestellten Prinzip (»principle of inheritance at 
corresponding ages«).281 Festgestellt ist damit die 
zeitliche Konstanz in der Abfolge charakteristischer 
Entwicklungsstadien bei verschiedenen Organis-
men.

Die räumliche Verschiebung von Entwicklungs-
prozessen bezeichnet Haeckel 1874 als ontogene-
tische Heterotopie (»frühzeitige phylogenetische 
Wanderung der Zellen aus einem secundären Keim-
blatt in das andere«).282 

Vor Haeckel und in anderem Kontext als er ver-
wendet R. Virchow bereits seit den 1850er Jahren 
die Ausdrücke ›Heterochronie‹ und ›Heterotopie‹. 
Für Virchow sind dies Begriffe der Pathologie, die 
die krankhafte Umbildung eines Organs bezeichnen, 
nämlich eine pathologische Erscheinung eines Organs 
in seinem räumlichen bzw. zeitlichen Auftreten, also 
eine Aberratio loci oder Aberratio temporis, wie es 
bei ihm heißt (»Heterochronie«: die Erzeugung eines 
Gebildes »zu einer Zeit, wo es nicht erzeugt werden 
soll«283; »Heterotopie«284). Daneben unterscheidet 
Virchow noch eine bloß quantitative krankhafte Ver-
änderung eines Organs, die er Heterometrie nennt. 
Zusammenfassend bezeichnet Virchow die Lehre der 
krankhaften Erscheinungen als Heterologie.285

Nach Haeckel macht das Konzept der Heterochro-
nie wesentliche Transformationen durch, bei denen 
zwei grundsätzliche Schritte unterschieden werden 
können286: Zunächst wird das Phänomen seitens der 
Anhänger Haeckels nicht als eine Ausnahme der 
Entwicklung, sondern als Regelfall interpretiert. 
Im Normalfall der ontogenetischen Entwicklung 
stelle diese also eine Veränderung der Phylogenese 
dar, und nicht ein getreues Abbild von ihr. Außer-

dem wird die Heterochronie nicht mehr primär auf 
den Organismus als Ganzen, sondern auf einzelne 
seiner Teile bezogen: Nicht die Phylogenese des 
ganzen Organismus werde in seiner Ontogenese re-
kapituliert, sondern allein die jeder seiner Teile mit 
jeweils verschiedenen Geschwindigkeiten (Cope 
1876: »unequal acceleration or retardation«).287 Die 
Untersuchung der Heterochronien entwickelt sich 
Ende des 19. Jahrhunderts zu einem regelrechten 
Forschungsprogramm, im Rahmen dessen für jedes 
Organ die erwarteten Entwicklungsraten angegeben 
werden (»Normentafeln«).288 Der zweite Transfor-
mationsschritt des Heterochroniekonzepts ergibt 
sich in der ersten Hälfte des 20. Jahrhunderts aus der 
Ablehnung der haeckelschen Rekapitulationstheorie. 
Für G. de Beer, der diese Transformation wesentlich 
vollzieht, bezieht sich die Heterochronie nicht mehr 
auf die unterschiedliche Entwicklungsgeschwindig-
keit von Organen in demselben Körper, sondern auf 
diese Unterschiede in verschiedenen Körpern, näm-
lich den phylogenetisch späteren Formen gegenüber 
ihren Vorfahren.289 Nicht die Bildung der Organe in 
der Phylogenese insgesamt, sondern ihre Entstehung 
in der Ontogenese eines einzelnen Vorfahrenorganis-
mus bildet für de Beer den Maßstab für die Bestim-
mung einer zeitlichen Abweichung der Entwicklung 
als »Heterochronie«: Heterochron ist also die Ent-
wicklung solcher Organe, die früher (»acceleration«) 
oder später (»retardation«) in der Ontogenese entste-
hen als in einem als Vergleich herangezogenen Ah-
nen (vgl. Abb. xxx). Die detaillierte Analyse dieser 
Veränderungen der ontogenetischen Entwicklung im 
Laufe der Phylogenese bildet heute ein fruchtbares 
Feld der empirischen Biologie.290

Neotenie
Der Ausdruck ›Neotenie‹ wird 1884 von J. Kollmann 

Abb. xxx. Übersicht über die Terminologie für Prozesse der Heterochronie (aus McNamara, K.J. (1986). A guide to the 
nomenclature of heterochrony. J. Paleontol. 60, 4-13: 6).
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eingeführt (abgeleitet von griech. ›νέον‹ »Jugend« 
und ›τείνειν‹ »ausdehnen«; also »ausgedehnte Ju-
gend«). Kollmann verwendet das Wort für Organis-
men, von denen er sagt, »sie halten ihre jugendliche 
Form fest«.291 Die Neotenie besteht danach also in der 
Bewahrung von solchen Merkmalen bis ins adulte 
Stadium, die bei Organismen verwandter Arten (und 
v.a. den hypothetischen Vorfahren) allein den Jugend-
formen eigen sind. Das bekannteste Beispiel, das auch 
Kollmann zu der Einführung des neuen Konzepts ver-
anlasst, ist der amerikanische Kiemenmolch (Axolotl), 
der im Gegensatz zu seinen nahen Verwandten auch 
als Erwachsener, d.h. beim Eintreten der Geschlechts-
reife, im Wasser bleibt und seine Kiemen behält.

Verbreitet ist es seit langem, die Entwicklung des 
Menschen als eine Neotenie zu begreifen. Bereits vor 
der Einführung des Wortes nimmt É. Geoffroy Saint-
Hilaire diese Beurteilung vor, indem er 1836 fest-
stellt, dass der Kopf eines jungen Orang-Utans dem 
Gesichtsausdruck eines erwachsenen Menschen äh-
nelt.292 Besonders prägnant bringt diese Sicht in den 
1920er Jahren der niederländische Anatom L. Bolk 
zum Ausdruck. Er bezeichnet den Menschen »in 
körperlicher Hinsicht als einen zur Geschlechtsreife 
gelangten Primatenfetus«.293 Bolk hält viele Merk-
male des erwachsenen Menschen für Resultate einer 
»Retardation« und »Fetalisation«. Er stellt fest: »Die 
historisch sich vollziehende Hominisierung der Form 
war im Wesen eine Fetalisierung«.294 Bolk nennt in 
diesem Zusammenhang u.a. die spärliche Körperbe-
haarung, die fehlende Pigmentierung der Haut, die 
Rundung und Größe des Kopfes und anatomische Ei-
genheiten der Wirbelsäule und des Beckens.

Nicht allein auf anatomische, sondern in erster Li-
nie auf psychische Merkmale bezieht K. Lorenz in 
den 1950er Jahren die Neotenie des Menschen.295 Er 
hält insbesondere die »weltoffene Neugier« und die 
»Entspezialisation«, die den Menschen bis in sein Al-
ter begleiten können, für einen Ausdruck seiner Neo-
tenie.296 Lorenz erklärt diese Eigenschaften als Folge 
einer »Selbstdomestikation« des Menschen: Der re-
lative Schutz, den die Kultur des Menschen gewährt, 
ermögliche eine Reduktion seiner instinktiven An-
lagen und ein lebenslanges Lernen, seine »Freiheit« 
und »konstitutive Weltoffenheit«, wie es bei Lorenz 
im Anschluss an A. Gehlen heißt. Auch S.J. Gould 
betrachtet die Neotenie als die »hauptsächliche De-
terminante der menschlichen Evolution«.297

Neben dem Ausdruck ›Neotenie‹ sind in der Biolo-
gie des 20. Jahrhunderts mehrere Worte mit sehr ähn-
licher Bedeutung verbreitet: Pädogenese (von Baer 
1866: »Pädogenesis«)298, Pädomorphismus (Allen 
1891: »pedomorphism«299) und Pädomorphose (Gar-

stang 1922: »paedomorphosis«300). Diese bezeichnen 
wie die Neotenie die Erhaltung von Eigenschaften 
bei den Adultstadien, die bei verwandten Organis-
men (insbesondere den Vorfahren) allein den noch 
nicht geschlechtsreifen Formen (z.B. den Larven) 
zukommen. Unterschieden werden diese Konzepte 
von der Neotenie, insofern sie die Verhältnisse bei 
solchen Organismen benennen, bei denen der Ein-
tritt in die Fortpflanzungsfähigkeit in einem Stadi-
um erfolgt, das bei Verwandten dem Jugendstadium 
entspricht. Pädogenese, Pädomorphismus und Pädo-
morphose bezeichnen also ein im Vergleich zu den 
Verwandten vorzeitiges Auftauchen von Merkmalen 
in der Individualentwicklung (Frühreife); Neotenie 
dagegen ein Bewahren von Jugendmerkmalen im 
Adultstadium (Retardation).301 Die Unterscheidung 

Abb. ??. Verschiedene Typen der Veränderung des Ver-
laufs der individuellen Lebensgeschichte (Ontogenese: 
vertikale Achse) in der Phylogenese (horizontale Achse). 
Jede vertikale Linie repräsentiert das Leben eines Indi-
viduums. Der fett hervorgehobene Teil einer Ontogenese 
bezeichnet ein evolutionär neues Merkmal  (aus de Beer, 
G. (1940/58). Embryos and Ancestors: 38).
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hängt an dem Verhältnis des beurteilten Merkmals 
zu den anderen Merkmalen des Organismus: Über-
wiegen im (fortpflanzungsfähigen) Adultstadium die 
(im Vergleich mit Verwandten ermittelten) Jugend-
merkmale, dann liegt Pädogenese, Pädomorphismus 
oder Pädomorphose vor (der Entwicklungszyklus ist 
im Vergleich zu den Verwandten quasi vorzeitig ab-
gebrochen), überwiegen dagegen die Erwachsenen-
merkmale, dann wird von Neotenie gesprochen. Der 
Wortgebrauch ist allerdings nicht einheitlich. Einige 
Autoren betrachten die Neotenie auch als eine Unter-
form der Pädomorphose (vgl. Abb. xxx).

Das der Pädomorphose entgegenge-
setzte Verhältnis, also die Verlängerung 
des Lebens über die Form des Adultsta-
diums von Verwandten hinaus mittels der 
Hinzufügung weiterer Entwicklungssta-
dien wird seit 1930 als Hypermorphose 
(engl. »hypermorphosis«) bezeichnet.302 
G.R. de Beer charakterisiert es durch eine 
verzögerte Entwicklung der Reprodukti-
onsorgane relativ zu den somatischen 
Organen (»the rate of development of 
the reproductive glands is delayed rela-

tively to that of the body-characters«).303 
Ein später eingeführter, weitgehend syn-
onymer Ausdruck lautet Peramorphose 
(»peramorphosis«): »when positive per-
turbations in the growth rate or offset sig-
nal produce descendent organisms whose 
form transcends that of the ancestor«304 
(vgl. aber auch Abb. xxx). Nicht nur in 
der Zoologie, sondern auch in der Bota-
nik finden die Ausdrücke ›Neotenie‹ und 
›Pädomorphose‹ Verwendung.305

Epigenetik
Von dem Begriff der Epigenese ist die Leh-
re der Epigenetik (engl. »epigenetics«) zu 
unterscheiden. C.H. Waddington, der die-
sen Ausdruck 1942 einführt, will damit das 
Studium der kausalen Mechanismen der 
Entwicklung, die zwischen Genotyp und 
Phänotyp liegen, bezeichnen.306 Das ge-
samte Gefüge an Entwicklungsprozessen 
(»whole complex of developmental pro-
cesses«), das zwischen Geno- und Phäno-
typ liegt, nennt Waddington den Epigeno-
typ (»epigenotype«).307 Insbesondere die 
Interaktion von Genen in der Ausbildung 
von Merkmalen wird in der Epigenetik 
thematisiert. Waddington veranschaulicht 

die Wechselwirkung der Gene durch Zeichnungen, 
in denen die Ausbildung eines Merkmals durch die 
Bewegung einer Kugel auf einer gewölbten und ge-
furchten Oberfläche (»epigenetischen Landschaft«) 
dargestellt ist, wobei das Relief nicht durch den Ein-
fluss eines einzelnen Gens, sondern vielen zusammen 
bestimmt wird (↑Feld: Abb. xxx). Die Epigenetik un-
tersucht nach dem Verständnis Waddingtons nicht nur 
entwicklungsbiologische Prozesse, sondern steht auch 
in enger Beziehung zur Evolutionsbiologie, weil die 
Interaktion der Gene als grundlegend für evolutionäre 
Entwicklungen angesehen wird.

Abb. ??. Ontogenetische Trajektorien von jeweils zwei Individuen in 
einem Alters-Form-Raum. Durchgezogene Linie: Organismen der Aus-
gangsart; gestrichelte Linie: Organismen der abgeleiteten Art.
In der oberen Reihe sind zwei Fälle der Pädomorphose dargestellt: Bei 
der Neotenie (a., links) führt eine Verminderung der Form-Wachstums-
rate (k-δk) zur Ausbildung von geschlechtsreifen Organismen, die in der 
Form den noch nicht geschlechtsreifen Organismen der Ausgangsart 
ähneln; bei der Progenesis (b., rechts) führt eine Verkürzung der Le-
bensspanne (β-δβ) zu einem ähnlichen Effekt. 
In der unteren Reihe sind zwei Fälle der Peramorphose dargestellt: Bei 
der Akzeleration (links) führt eine Steigerung der Form-Wachstumsrate 
(k+δk) zur Ausbildung von geschlechtsreifen Organismen, die eine 
Veränderung über die Form der geschlechtsreifen Organismen der 
Ausgangsart hinweg aufweisen; bei der Hypermorphose (rechts) führt 
eine Verlängerung der Lebensspanne (β+δβ) zu einem ähnlichen Effekt 
(aus Alberch, P., Gould, S.J., Oster, G.F. & Wake, D.B. (1979). Size and 
shape in ontogeny and phylogeny. Paleobiol. 5, 296-317: 304f.).
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Im Rahmen der Epigenetik wird ein Bild der Ent-
wicklung gezeichnet, in dem die Gestaltbildung nicht 
auf die Wirkung einzelner Gene zurückgeführt wird, 
sondern vielmehr die Interaktion von genetischen 
Faktoren betont wird. Die Gene werden dabei nicht 
primär als Faktoren verstanden, die einen kausalen 
Prozess anstoßen, sondern vielmehr als selektierende 
Größen, die die Entwicklung lenken und kanalisie-
ren. In diesem Sinne betrachtet auch N. Hartmann die 
»determinierenden Gene« als ein »selegierendes Prin-
zip derjenigen Entwickelungsbedingungen, die nicht 
in ihnen selbst enthalten sind«.308 Die Gene enthalten 
nach Hartmann nicht in sich einen »Plan« oder eine 
»Anlage« für den Organismus, sondern sie modifizie-
ren und steuern die Entwicklung, in der sich ein Or-
ganismus in einer Umwelt immer befindet. Hartmann 
spricht von einem Ineinander der von den Genen aus-
gehenden »Zentraldetermination« und einer durch 
die Lage eines Teils im Ganzen des sich entwickeln-
den Systems bedingten »Ganzheitsdetermination«.309 
Es sind danach also sowohl innere, von den Genen 
ausgehende Faktoren als auch äußere, durch das bio-
logische Umfeld auslösend wirkende Reize, die die 
Prozesse der organischen Differenzierung bestim-
men. Hartmann fasst diesen Komplex der ontogene-
tischen Determinationsfaktoren als den »nexus orga-
nicus« zusammen.

Bis in die 1980er Jahre wird der Ausdruck ›Epige-
netik‹ insgesamt wenig verwendet und meist mit der 
Entwicklungsbiologie identifiziert.310 Allgemein wer-
den insbesondere alle Prozesse der Regulation und 
Kontrolle der Genexpression, seien sie genetischen 
oder außergenetischen Ursprungs, als ›epigenetisch‹ 
bezeichnet. Seit Mitte der 1990er Jahre verengt sich 
die Bedeutung des Ausdrucks, indem nur noch solche 
Regulationsfaktoren, die nicht auf der DNA-Sequenz 
beruhen, der epigenetischen Kontrolle zugerechnet 
werden und als ›epigenetische Vererbung‹ bezeichnet 
werden (»Nuclear inheritance which is not based on 
differences in DNA sequence«311). Dazu zählen z.B. 
DNA-Protein-Interaktionen oder der Methylierungs-
zustand der DNA. Eine epigenetische Vererbung ist 
demnach eine Vererbung, die nicht über die Sequenz 
der DNA, sondern über deren Veränderung durch 
die Umwelt erfolgt (»inheritance of parental-specific 
patterns of gene-activity that are largely independent 
of DNA sequence«312). Die Epigenetik weist also 
eine konzeptionelle Verwandtschaft mit der Position 
des ↑Lamarckismus auf. Inwiefern es Sinn macht, 
von einer Vererbung der Epigenetik zu sprechen und 
die Epigenetik nicht besser zu verstehen ist als Regu-
lation von Prozessen, die innerhalb eines einzelnen 
Organismus stattfinden, ist zwischen den Positionen 

der Theorie der Entwicklungssysteme und der Evo-
lutionären Entwicklungsbiologie (»Evo-Devo«) um-
stritten (s.u.).313

Zur Unterscheidung von Genetik und Epigenetik 
wird vorgeschlagen, die Genetik auf das Studium der 
Weitergabe und Verarbeitung der Informationen in 
der DNA zu beschränken, die Epigenetik habe es da-
gegen mit der Interpretation und Integration der In-
formationen von anderen Quellen zu tun.314 Während 
die genetische Merkmalsbestimmung traditionell als 
eine lineare Abbildung der Informationen der DNA 
in die Merkmale des Phänotyps vorgestellt wird, 
handelt die Epigenetik von komplexen Prozessen der 
Interaktion und Selbstorganisation aller an der Ent-
wicklung beteiligten Faktoren. Auch in dem Muster 
des Vererbungsprozesses spiegelt sich dieser Unter-
schied (↑Vererbung): Die Merkmalsbestimmung im 
Rahmen des genetischen Vererbungssystems erfolgt 
nach dem Muster der Codierung, bei dem eine (di-
gitale) Struktur aus diskreten Elementen (Basen-
sequenz der DNA) in eine andere digitale Struktur 

1. Merkmalsbestimmung durch multiple Ursachen
Jedes Merkmal ist durch die Interaktion vieler Entwick-
lungsressourcen verursacht. Die Gen/Umwelt-Dichoto-
mie ist nur einer von vielen Wegen zur Unterscheidung 
der Interaktionspartner.

2. Kontextsensivität und Kontingenz
Die Bedeutung jeder einzelnen Ursache hängt von dem 
Zustand des Rest des Systems ab.

3. Erweiterte Vererbung
Ein Organism erbt ein breites Spektrum an Entwick-
lungsressourcen, die miteinander interagieren, um den 
Lebenszyklus des Organismus zu konstruieren.

4. Emtwicklung als Konstruktion
Weder Merkmale noch Repräsentationen von Merk-
malen [Gene], werden an die Nachkommen weiterge-
geben. Merkmale werden in der Entwicklung vielmehr 
gemacht, rekonstruiert.

5. Verteilte Kontrolle
Die Entwicklung wird nicht durch die Entwicklungsres-
source eines einzigen Typs gesteuert.

6. Evolution als Konstruktion
Die Evolution besteht nicht in der Formung von Orga-
nismen oder Populationen durch die Umwelt, sondern 
in dem zeitlichen Wandel von Organismus-Umwelt-
Systemen.

Tab. xxx. Themen und Thesen der Theorie der Entwick-
lungssysteme (nach Oyama, S., Griffiths, P.E. & Gray, 
R.D. (2001). What is developmental systems theory? In: 
dies. (eds.). Cycles of Contingency. Developmental Sys-
tems and Evolution, 1-11: 2).
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(Aminosäuresequenz der Proteine) übersetzt wird; 
die Merkmalsbestimmung im Rahmen des epigene-
tischen Vererbungssystems beruht dagegen auf der 
Interaktion vielfältiger Körper, die keine lineare Ab-
bildung ermöglicht.315

Die Einsicht in die Bedeutung der Epigenetik für 
die Entwicklung macht die alte Unterscheidung in 
↑Genotyp und Phänotyp zunehmend fragwürdig, weil 
eben nicht allein die Gene (im Sinne von definierten 
DNA-Sequenzen), sondern das komplexe Netzwerk 
von Interaktionen die Ausbildung von Merkmalen 
bestimmen.316

Evo-Devo
Die Bezeichnung ›Evo-devo‹ als Abkürzung für 
»evolutionäre Entwicklungsbiologie« (»evolutionary 
developmental biology«) etabliert sich in der zweiten 
Hälfte der 1990er Jahre.317 Seit 1999 führt die ›Soci-
ety for Integrative and Comparative Biology‹ (SICB) 
eine eigene Sektion für die Evo-Devo ein und erteilt 
dieser Richtung damit einen offiziellen Status.318 
Auch die Neugründung von zwei Zeitschriften in 
diesem Jahr dokumentiert die Etablierung dieser 
neuen biologischen Subdisziplin.319 Ziel des Ansat-
zes der Evo-Devo ist eine Integration bzw. Synthese 
von Entwicklungsbiologie und Evolutionstheorie.320 
Einerseits wird dabei der Ursprung und die Verän-

derung von ontogenetischen Entwicklungsprozes-
sen während der Evolution untersucht, andererseits 
ist es ein zentrales Programm der Evo-Devo, die 
Phylogenese ausgehend von Prozessen der Onto-
genese zu verstehen. Die Ontogenese gilt damit als 
ein Ansatzpunkt, um die großen Transitionen in der 
Entstehung neuer Baupläne in der Evolution zu ana-
lysieren. Darüber hinaus verbindet sich mit der Evo-
Devo der Anspruch, auf die Unvollständigkeit der 
synthetischen Theorie der Evolution hinzuweisen. 
Als ergänzungsbedürftig gilt die Evolutionstheorie 
aus Sicht der Evo-Devo insofern, als die Grundlage 
der Evolutionstheorie in entwicklungsbiologischen 
Modellen der Formbildung liege. Für diesen ambiti-
onierten Ansatz ist auch die Bezeichnung Devo-Evo 
vorgeschlagen worden.321 Der theoretische Rahmen 
des neuen Ansatzes hat also zwei Fragerichtungen: 
Untersucht wird einerseits der Einfluss der Evolu-
tion auf die Entwicklung (Evo-Devo) und anderer-
seits der Einfluss der Entwicklung auf die Evolution 
(Devo-Evo).322

Die Ursprünge der Evo-Devo lassen sich bis ins 19. 
Jahrhundert zurückverfolgen.323 An der Wende zum 
20. Jahrhundert formiert sich der Ansatz der Evo-De-
vo in der Auseinandersetzung um das von Haeckel so 
genannte biogenetische Grundgesetz (s.o.): Für die 
Evo-Devo gilt nicht die Phylogenese als Determi-
nante der Ontogenese, sondern umgekehrt, die On-
togenese als das Primäre, von der aus die Umwand-
lungen in der Phylogenese erst zu verstehen sind.324 
Seit Mitte des 20. Jahrhunderts werden Versuche 
unternommen, einen gemeinsamen konzeptionellen 
Rahmen für Entwicklungs- und Evolutionsbiologie 
zu entwickeln.325 Besonders eine Konferenz in Dah-
lem im Jahr 1981 legt den Grundstein für die wei-
tere Entwicklung des Feldes326, so dass in den 80er 
Jahren intensive Versuche unternommen werden, die 
morphologische Evolution entwicklungsbiologisch 
zu interpretieren.327 Eine große Herausforderung der 
Evo-Devo bildet es dabei, eine Erklärung für die Ver-
änderung von Bauplänen zu geben.328 Erklärungsbe-
dürftig ist in diesem Zusammenhang auch die Tatsa-
che, dass die frühen Entwicklungsstadien von nahe 
miteinander verwandten Organismen häufig stark di-
vergieren (↑Metamorphose). Umgekehrt hat die Viel-
falt der morphologischen Strukturen bei den Orga-
nismen einer Gruppe nicht immer eine Entsprechung 
auf genetischer Ebene. Frühe Impulse hat der Ansatz 
von der »dialektischen Biologie« erhalten, die es ab-
lehnt, innere Ursachen (Gene) und äußere Ursachen 
(Umwelt) isoliert voneinander zu diskutieren. Pro-
grammatisch heißt es dazu 1985 bei R. Levins und 
R.C. Lewontin 1985: »The seperation of the external 

Systemtheorie der Entwicklung
Betrachtung von Entwicklungsprozessen ausgehend 
von Organismen als integrierten Systemen

Erweiterter Vererbungsbegriff
Vererbung nicht nur von Genen, sondern auch von Gen-
zuständen, zellulären Komponenten und einer Umwelt 
(letzteres nur TES)

Betonung der Epigenetik (v.a. TES)
Ontogenese als Resultat der Interaktion verschiedener 
Entwicklungsressourcen, bei der die Gene eine zentrale 
Rolle spielen (EEB) oder nur einen von mehreren Fak-
toren bilden (TES)

Evolution der Entwicklungsprozesse (v.a. EEB)
Untersuchung der evolutionären Entstehung und Verän-
derung der Prozesse der Embryogenese, insbesondere 
des Einflusses der Ontogenese auf die Phylogenese, der 
adaptiven Plastizität der Ent-wicklung und der Bildung 
neuer Eigenschaften

Tab. ?? Terminologie für organische Entwicklungspro-
zesse (in Anlehnung an Griesemer, J. (2002). What is 
“epi” about epigenetics? In: Van Speybroeck, L., Van 
de Vijver, G. & de Waele, D. (eds.). From Epigenesis to 
Epigenetics (= Ann. New York Acad. Sci. 981), 97-110: 
105ff.)
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and internal forces of development 
is a characteristic of alienated bio-
logy that must be overcome if the 
problems either of embryology or 
evolution are to be solved«.329

Theorie der Entwicklungssysteme
Insofern von den Vertretern von 
Evo-Devo die Rolle der Gene in 
der Morphogenese relativiert wird 
und die Entwicklung als ein Sys-
temprozess verstanden wird, be-
stehen enge Verbindungen zu der 
Theorie der Entwicklungssysteme 
(engl. »developmental systems 
theory«; DST).330 Diese Theorie 
(die eher eine Menge von Theorien 
oder ein Paradigma als eine einzi-
ge geschlossene Theorie bildet) 
hat ihre Ursprünge in der Psycho-
logie, insbesondere in der Analyse 
des Zusammenspiels von Genen 
und Umweltfaktoren bei der De-
termination von Verhalten. Die 
Gene werden hier nicht als zent-
rale Schaltstellen konzipiert, die 
die Entwicklungsprozesse deter-
minieren, sondern als Teile eines 
Systems, deren Wirksamkeit und spezifischer Ein-
fluss von anderen Systemkomponenten abhängen. In 
den Worten von S. Oyama, einer Hauptvertreterin des 
Ansatzes: »The concept of the developmental system 
[…] incorpartes the insight that a given phenotype is 
a product of quite a bit besides its own genes«.331 Ziel 
der Theorie der Entwicklungssysteme ist es insbe-
sondere, die Gene zu »kontextualisieren«, d.h. ihnen 
keine kausal privilegierte Stellung zuzuschreiben, 
sondern sie als eine »Entwicklungsressource« unter 
anderen zu sehen. Entwicklung stellt sich in der Per-
spektive der Theorie der Entwicklungssysteme weni-
ger als ein Problem der Transmission von Genen als 
der Konstruktion eines Phänotyps in der Ontogenese 
dar.332 Als Entwicklungssysteme werden die Organis-
men auch insofern betrachtet als sie in eine Umwelt 
eingebettet sind, mit der sie interagieren und mit 
der zusammen sie sich in der Evolution verändern 
(Oyama 1992: »Developmental systems must be 
understood, not as internal to the organism, and cer-
tainly not as some cover term for genetic program-
mes, but rather as organism-environment complexes 
that change over both ontogenetic and phylogenetic 
time«333; ↑Nische/Nischenkonstruktion). Die Evoluti-
on selbst wird auf dieser Grundlage als differenzielle 

Reproduktion von Entwicklungssystemen (im Sinne 
von Organismus-Umwelt-Einheiten) definiert.334 Die 
Stichworte ›Kontextualisierung der Gene‹, ›kausa-
le Parität aller Entwicklungsressourcen‹, ›verteilte 
Kontrolle‹, ›Kontextsensitivität‹, ›Entwicklung und 
Evolution als Konstruktion‹ und ›erweiterte Verer-
bung‹ bilden damit insgesamt den konzeptionellen 
Hintergrund der Theorie der Entwicklungssysteme 
(vgl. Tab. xxx).335 Die Theorie entfaltet sich erst seit 
den 1980er Jahren, also nach dem Siegeszug der Mo-
lekulargenetik und als Gegenbewegung gegen eine 
einseitig genzentrierte Sicht. Der Ausdruck Entwick-
lungssystem (»developmental system«) geht aber auf 
die frühen 1930er Jahre zurück.336

Trotz vieler Gemeinsamkeiten ist das Programm 
der Theorie der Entwicklungssysteme in einigen 
Punkten klar von der Perspektive der Evolutionären 
Entwicklungsbiologie unterschieden (vgl. Tab. xxx). 
Die größten Differenzen bestehen hinsichtlich der 
Frage, welche Einheiten von einer Generation zur 
nächsten vererbt werden. Während nach der Theo-
rie der Entwicklungssysteme epigenetische Prozesse 
und die Umwelt in gleicher Weise einer Vererbung 
unterliegen wie die Gene, behält die Evolutionäre 
Entwicklungsbiologie eine genzentrierte Sicht auf 

Abb. ??. Faktoren der Entwicklung von Organismen nach dem Modell der Theo-
rie der Entwicklungssysteme: Entwicklungsressourcen auf vier Ebenen, die die 
Prozesse der Entwicklung in vier Generationen einer asexuell sich fortpflanzen-
den Organismenart (auf Ebene D) bestimmen. Ebene A: Persistente Ressourcen, 
d.h. über die Generationen hinweg gleich bleibende Faktoren, z.B. konstante 
Umweltfaktoren; B: Kollektiv erzeugte Ressourcen, z.B. Bauten, Höhlen; C: El-
terliche Ressourcen, z.B. Gene, Zytoplasma, Traditionen, spezielles Biotop; E: 
Selbsterzeugte Ressourcen, z.B. Bauten, gelerntes Verhalten (aus Griffiths, P.E. 
& Gray, R.D. (1994). Developmental systems and evolutionary explanation. J. 
Philos. 91, 277-304: 285).
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die Vererbung bei. Die Epigenetik betrifft für die 
Evo-Devo innerhalb einzelner Organismen ablaufen-
de Prozesse und ist insofern nicht-erblich; und auch 
von der Umwelt macht es nach der Evo-Devo wenig 
Sinn zu sagen, sie werde aktiv von einer Generation 
zur nächsten übermittelt, so wie es die Gene wer-
den.337 Die Gene und die anderen organismuseigenen 
Entwicklungsressourcen sind nach dieser Sicht zu-
mindest insofern gegenüber der Umwelt als Ursache 
und Informationsträger der Entwicklung privilegiert, 
als sie für ihre Rolle im Laufe der Selektion gestaltet 
und angepasst wurden.

Ein erhebliches Problem in dem Programm der 
Theorie der Entwicklungssysteme besteht in der Be-
stimmung der Grenzen eines Entwicklungssystems. 
Weil viele Faktoren an organischen Entwicklungs-
prozessen beteiligt sind und alle diese Faktoren als 
Entwicklungsressourcen berücksichtigt werden sol-
len (vgl. Abb. xxx), tendieren die Entwicklungssyste-
me dazu, sehr groß zu werden. Sie können disparate 
Gegenstände einschließen: neben Faktoren aus der 
unmittelbaren Umwelt eines Organismus z.B. häufig 
auch solche essenziellen Entwicklungsressourcen wie 
die Sonne. Außerdem besteht die Frage, inwiefern 
nicht nur regelmäßig auftretende, sondern auch nur 
bei einem oder wenigen Organismen wirksame Fak-
toren als Teil des Entwicklungssystems zu betrachten 
sind (z.B. Elvis Presley als Entwicklungsressource 
für Menschen am Ende des 20. Jahrhunderts338). Die 
Grenze zwischen Organismus und Umwelt kann im 
Rahmen der Entwicklungsperspektive der Theorie 
der Entwicklungssysteme nicht selten überhaupt 
nicht mehr bestimmt werden. Von einigen Vertretern 
des Ansatzes wird die Grundlage dieser Abgrenzung 
teilweise auch explizit abgelehnt (Griffiths & Gray 
2001: »there is no distinction between organism and 
environment«339).

Ökologische Entwicklung
Analog zu der Entwicklung eines Individuums wird 
auch von der Entwicklung eines ökologischen Sys-
tems gesprochen (engl. »ecological development«).340 
Die in der Ökologie am meisten thematisierte Ent-
wicklung besteht in der Änderung der Artenzusam-
mensetzung einer Lebensgemeinschaft. Dass eine 
solche Änderung regelmäßig vorkommen kann, 
ist eine Beobachtung, die in der Antike bereits von 
Theophrast gemacht wird.341 In der Neuzeit werden 
regelmäßige und vorhersagbare Entwicklungen von 
natürlichen Gemeinschaften 1685 von W. King342 
und 1749 von C. von Linné343 beschrieben (bei Lin-
né bereits mit der angedeuteten Unterscheidung von 

funktionalen Gruppen344, ↑Rolle). Systematische Be-
obachtungen dazu finden sich seit Ende des 18. Jahr-
hunderts bei C.L. Willdenow345, A. von Humboldt346 
und A.-P. de Candolle347. Die detailliertesten Studien 
zu ökologischen Entwicklungen aus der ersten Hälf-
te des 19. Jahrhunderts betreffen die Veränderung 
in der Zusammensetzung von Wäldern.348 Seit dem 
18. Jahrhundert hat sich in diesem Zusammenhang, 
besonders im Französischen, die Bezeichnung Arten-
wechsel (»alternance des espèces«) etabliert.

Mit der Verfestigung des Entwicklungsgedankens 
in der Folge von Darwins Evolutionstheorie breitet 
sich die Vorstellung von einer Entwicklung auch 
ökologischer Systeme aus. Sie steht dann oft im 
Zusammenhang mit der Betrachtung ökologischer 
Gefüge als Individuen. Das Durchlaufen einer (ir-
reversiblen) Entwicklung gilt als eines der stärksten 
Argumente dafür, die Gemeinschaft von Organismen 
selbst wieder als einen Organismus anzusehen. Be-
sonders nachhaltig wird die Übertragung des Ent-
wicklungsgedankens auf alle Felder des Wissens von 
H. Spencer verfolgt. Alle Gegenstände unterliegen 
nach Spencer einem »Gesetz der Evolution«, das 
ihre Veränderung von einer weniger kohärenten zu 
einer kohärenteren Form bedingt.349 Auch »superor-
ganische« Systeme oder »soziale Organismen« sind 
nach Spencer von diesem Gesetz betroffen, auch ihre 
Veränderung in der Zeit gehe in Richtung einer Zu-
nahme der wechselseitigen Abhängigkeit (»mutual 
dependence«) ihrer Glieder: »an ever-increasing co-
ordination of parts«.350

Sukzession
Im engeren biologischen Zusammenhang wird der 
Gedanke einer Entwicklung ökologischer Systeme 
in erster Linie ausgehend von vegetationskundlichen 
Untersuchungen entwickelt. Für den Ackerbau trei-
benden Menschen war es eine frühe Erfahrung, dass 
es auf einem Standort eine charakteristische Abfol-
ge von Pflanzengesellschaften geben kann. Auf den 
Fruchtwechsel in der Landwirtschaft wird der dafür 
später einschlägige Ausdruck Sukzession auch be-
reits Ende des 18. Jahrhunderts bezogen (»The Suc-
cession of Crops«).351 Der erste, der diesen Ausdruck 
auf eine natürliche Abfolge von Pflanzen bezieht, ist 
1825 der französische Biologe A.J.C.A. Dureau de 
la Malle.352 Dureau de la Malle entwirft die Sukzes-
sion allerdings nach dem Modell eines zyklischen 
Fruchtwechsels, und nicht im Sinne der Entwicklung 
hin zu einer stabilen Pflanzengesellschaft, wie dies 
später erfolgt. In der Folge wird der Ausdruck nicht 
nur für die Veränderung der Organismenzusammen-
setzung in einem begrenzten Gebiet, sondern auch 
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in globaler Hinsicht verwen-
det (»succession des êtres 
organisés sur le globe«353). 
Für die langfristige Verände-
rung der Zusammensetzung 
der Baumarten eines Waldes, 
insbesondere den Übergang 
von Nadelbäumen zu Laub-
bäumen, verwendet H.D. Tho-
reau 1860 dieses Wort.354 Als 
»eigentlicher Begründer der 
Sukzessionslehre«355 gilt aber 
A. Kerner von Marilaun mit 
seinen Studien der Vegetation 
der Donauländer.356 Zu einem 
allgemeinen Konzept der Ve-
getationskunde wird ›Sukzes-
sion‹ durch die Darstellung in 
dem grundlegenden Werk von 
E. Warming, der in seinem grundlegenden Werk zur 
Pflanzenökologie von 1895 in der zeitlichen Abfol-
ge von »Pflanzenvereinen« an einem Ort zwischen 
»Anfangs-, Übergangs- und Schlußvereinen« unter-
scheidet357, und diese Abfolge in der späteren engli-
schen Auflage von 1909 ›Sukzession‹ (»succession«) 
nennt358.

Als terminus technicus für die gerichtete Verände-
rung der Artenzusammensetzung einer Gemeinschaft 
etabliert sich das Wort ›Sukzession‹ in der ersten 
Hälfte des 20. Jahrhunderts.359 Eine einflussreiche 
empirische Studie zur Sukzession von Pflanzen auf 
den Sanddünen am Michigan-See stammt von H.C. 
Cowles.360 Cowles projiziert die räumliche Differen-
zierung der Pflanzengesellschaften auf den Dünen in 
die Zeit, um auf diese Weise zu einem Modell einer 
zeitlichen Sukzession zu gelangen. Eine Sukzessi-
on ist für Cowles allerdings nicht ein immer gleich 
ablaufender, stereotyper Prozess, sondern zeigt in 
jedem Einzelfall Variationen in der Geschwindigkeit 
und in den durchlaufenen Stationen.361 Wenig später 
ist es v.a. der Vergleich zwischen der Entwicklung 
von Individuen und der Sukzession von Pflanzenge-
meinschaften, der die Vorstellung von einer ökolo-
gischen Entwicklung bestimmt. Der Vergleich wird 
besonders von dem Botaniker F. Clements propagiert 
(»the process of organic development is essentially 
alike for the individual and the community«362). Die 
Pflanzengemeinschaft selbst betrachtet er als einen 
Organismus höherer Ordnung (»the unit or climax 
formation is an organic unity. As an organism the 
formation arises, grows, matures, and dies«363). Die 
Analogie zwischen einem Individuum und einer 
Pflanzengemeinschaft bezieht sich nach Clements 

also auf mehrere Punkte: die gegliederte Ganzheit-
lichkeit und Geschlossenheit des Systems, die deter-
ministische Entwicklung über ein reifes Altersstadi-
um hin zu einem Ende und die Fähigkeit zur Fort-
pflanzung (↑Ökosystem: Tab. xxx). Im Laufe einer 
Sukzession wird die Zusammensetzung einer Pflan-
zengemeinschaft nach Clements zunehmend weniger 
von äußeren Faktoren, wie dem Klima und besonders 
dem Boden bestimmt, und erlangt eine zunehmende 
Unabhängigkeit und Autonomie, vergleichbar der ei-
nes erwachsenen Organismus. 

Die Ansicht Clements’ findet im 20. Jahrhundert 
viele Anhänger, bleibt aber umstritten.364 Als Modell 
für eine gesetzmäßig gerichtete und geordnete Ent-
wicklung von Gemeinschaften hin zu einer Schluss-
gemeinschaft mit maximaler Ordnung, Konstanz 
und Stabilität wird die Theorie der Sukzession bis 
in die 1970er Jahre vertreten und verteidigt. E.P. 
Odum spricht sogar von einer »Strategie« in der 
Ökosystementwicklung und ist der Auffassung die 
Entwicklung sei zugleich auf zunehmende Diversi-
fizierung der Arten, funktionale Differenzierung und 
Homöostase gerichtet: »Ecological succession […] 
culminates in a stabilized ecosystem in which ma-
ximum biomass (or high information content) and 
symbiotic function between organisms are maintai-
ned per unit of available energy flow«.365 Dass die 
Entwicklung von Gemeinschaften und Ökosystemen 
in vielen Fällen aber alles andere als geordnet ist und 
nicht zu einem stabilen Endsystem führen muss, zei-
gen W. Drury und I. Nisbet 1973 anhand von Daten 
aus einem gemäßigten Wald Neuenglands.366 Weder 
eine gerichtete Entwicklung, noch eine Tendenz zur 
Diversifizierung oder Konstanz können sie für den 

Abb. ??. Verlauf von Produktivität (A: jährliche Nettoproduktion von Trockenmasse), 
vorhandener Biomasse (B) und Artendiversität (C: Gefäßpflanzenarten) während der 
ökologischen Entwicklung eines Waldökosystems auf Long Island, New York. Die 
Sukzession über 160 Jahre folgte einem Brand (aus Whittaker, R.H. (1970). Commu-
nities and Ecosystems: 86).
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von ihnen untersuchten Wald feststellen. Studien 
zu anderer Systeme zeigen, dass die Entwicklung 
einer Gemeinschaft manchmal nicht regelmäßigen 
Mustern folgt, sondern allein die Zufälle in der Be-
siedlungsgeschichte wiederspiegeln, weil die einmal 
etablierten Arten erfolgreich in der Behauptung ihres 
Standortes sind.367 Mit dieser Absage an die Vorstel-
lung einer geordneten und gesetzmäßigen Sukzes-
sion gewinnt das alte individualistische Verständnis 
von Gemeinschaften wieder an Boden. Nach diesem 
Verständnis, das von H. Gleason 1926 paradigma-
tisch formuliert ist368, bilden Gemeinschaften nicht 
integrierte Systeme, sondern entstehen allein aus der 
Überschneidung der individuellen Bedürfnisse der 
Organismen verschiedener Arten (↑Biozönose).369

Der Begriff der Sukzession hat sich in der Tie-
rökologie nicht etablieren können. Als eine allge-
meine Bezeichnung für die Entwicklung einer Le-
bensgemeinschaft (eines Zöns) schlägt E.E. Leppik 
1974 das Wort Zönogenese (»coenogeny«) vor: »the 
origin and evolution of a ›coen‹ or the assemblage 
of all sympatric organisms as a whole«.370 Die Suk-
zession von Gemeinschaften auf globaler Ebene ein-
schließlich der geologischen und atmosphärischen 
Veränderungen wird von L.S. Davitasvilli 1978 Öko-
genese genannt.371 Dieser Ausdruck erscheint auch 
schon 1904 bei C. Detto (↑Anpassung)372 und in den 
1920er Jahren bei dem Botaniker F.E. Clements im 
Sinne von Evolutionsprozessen, die durch Einflüsse 
der Umwelt bedingt sind.373 Um die Einheit der ver-
schiedenen Faktoren in der Veränderung einer gan-
zen Landschaft zu betonen, schlägt C. Troll 1963 den 
Ausdruck Landschafts-Sukzession vor.374

Eine moderne Definition des Sukzessionsbegriffs 
geben M. Begon, J.L. Harper und E. Townsend in 
ihrem seit den 1980er Jahren verbreiteten Ökologie-
lehrbuch. Eine Sukzession ist danach das nicht-saiso-
nale, gerichtete und kontinuierliche Muster der Kolo-
nisierung und des Aussterbens von Populationen ver-
schiedener Arten an einem Ort (»the non-seasonal, 
directional and continuous pattern of colonization 
and extinction on a site by species populations«).375

Typen der Sukzession
Zur Unterscheidung verschiedener Typen von Suk-
zessionen sind einige terminologische Differenzie-
rungen eingeführt worden: Auf Clements geht die 
Unterscheidung zwischen primären und sekundären 
Sukzessionen zurück376: Eine primäre Sukzession 
nimmt ihren Ausgang von einer vorher nicht besiedel-
ten Fläche; eine sekundäre Sukzession (Restitution) 
entsteht dagegen nach einer Zerstörung der Vegetati-
on ohne Veränderung der Bodenverhältnisse. Cowles 

unterscheidet für die Ursachen der Sukzession zwi-
schen physiographischen (klimatischen und topo-
graphischen) und biotischen Einflussgrößen (»biotic 
agencies«). Bei ersteren sind es abiotische Faktoren, 
die eine gerichtete Veränderung der Gemeinschaft 
bewirken, bei letzteren dagegen erfolgt dies aufgrund 
der Interaktion der beteiligten Organismen.377 Tans-
ley modifiziert die Unterscheidung von Cowles mit 
seiner Differenzierung zwischen autogenen (»auto-
genic«) und allogenen (»allogenic«) Sukzessionen 
insofern, als er – als Botaniker – alle Veränderungen, 
die für die Pflanzengemeinschaft auf externen Fakto-
ren beruhen, also z.B. auch den Einfluss von Tieren, 
zu der zweiten Kategorie rechnet.378

Das Endstadium einer ökologischen Entwick-
lungsreihe bildet häufig eine besonders konstante 
und stabile Assoziation. R. Hult bezeichnet dieses 
Stadium 1885 als Schlussformation (schwed. »slut-
formation«) und erklärt die charakteristische Zusam-
mensetzung nicht allein aus klimatischen Gründen, 
sondern aus der stabilen Interaktion der Pflanzen als 
Schlusspunkt einer Reihe von Zwischenstadien.379. 
Von E. Warming wir dieses stabile Endstadium der 
Vegetationsentwicklung 1895 Schlussverein ge-
nannt.380 Wenig später wird dafür die Bezeichnung 
Klimax vorgeschlagen381, die sich später, besonders 
unter dem Einfluss der Arbeiten Clements’ durch-
setzt382. Nach Clements entspricht jedem Klima, un-
abhängig von den Verhältnissen des Bodens, nur eine 
Klimaxgesellschaft der Vegetation, der von ihm so 
genannte Monoklimax. In der Bezeichnung ›Klimax‹ 
wird damit eine sprachliche Doppelsinnigkeit zum 
Ausdruck gebracht: Nicht nur der Höhepunkt (von 
griech. ›κλῖμαξ‹ »Leiter, Treppe«, lat. ›climacter‹ 
»kritische Lebensphase«), sondern auch der Einfluss 
des Klimatischen (von griech. ›κλίμα‹, lat. ›clima‹ 
»Landstrich, Zone«) auf die Vegetation ist damit 
bezeichnet: Eine Klimaxgesellschaft gilt als die ei-
nem jeweiligen Klima entsprechende Gemeinschaft. 
In dem Ausdruck klimatische Formation (»climatic 
formation«383) wird diese Ambivalenz noch deutli-
cher. – Neben der gegenüber ihren Vorgängerstadien 
größeren zeitlichen Konstanz in der Artenzusammen-
setzung werden der Klimaxgesellschaft auch noch 
andere allgemeine Eigenschaften zugeschrieben, so 
eine größere Produktivität, Stabilität und Diversität384 
(Warming geht allerdings von einer durch Konkur-
renz bedingten Abnahme der Diversität in späten Sta-
dien einer Sukzession aus385; vgl. Abb. xxx)386. Der 
Zoologe Adams, der die Konzepte der Sukzession 
und des Klimax schon 1908 auf Tiergemeinschaften 
anwendet, betont besonders letztere: »the primary 
characteristic of the climax is its relative stability«, 
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due to a dominance or relative equilibrium produced 
by the severe environmental and biotic selection and 
adjustment throughout the process of succession«.387
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