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1. EINLEITUNG

1.1. REGENERATION BEI PFLANZEN: BEGRIFFE,
PROBLEMSTELLUNG

Der Begriff "Regeneration bei Pflanzen" wurde und wird in der Literatur mei-
stens einseitig verwendet und sehr verschieden interpretiert. Eine der Schwie-
rigkeiten fiir einen umfassenden Gebrauch liegt in der fehlenden Unterschei-
dung zwischen Wachstum und Fortpflanzung. So verwendete GRIME (1979)
beispielsweise Regeneration synonym mit Fortpflanzung. Auch Grugs
(1977) verband Regeneration mit Fortpflanzung und fiihrte den Begriff der
Regenerationsnische ein, mit der er die 6kologischen Verhiltnisse meinte, die
nach dem Absterben eines Individuums einem neuen Individuum zur Verfii-
gung stehen. HARPER (1977) hingegen konzentrierte sich auf die Regeneration
einzelner Pflanzen nach deren Beschiddigung. Er untersuchte die Regenera-
tion nach der Verletzung von Kambiumgewebe bei Baumen oder jene nach
Blattentfernung bei Krdutern und Grédsern. ToMLINSON (1974) nannte Meri-
stemerneuerungen regenerativ, wenn sie der Erhaltung dienten und limitiert
wuchsen, im Gegensatz zur Fortpflanzung, die seines Erachtens ein prolifera-
tiver Prozess ist.

Eine umfassendere Definition, die die vorgenannten einschliesst, liefert Ur-
BANSKA (1992). "Regeneration ist ein biologischer Ersatzprozess, der auf der
natiirlichen Wiedererzeugung verlorener Teile beruht." Darunter fallen so-
wohl Fortpflanzungsvorginge wie der Ersatz eines reifen Individuums durch
ein neues reifes Individuum der ndchsten Generation durch sexuelle oder ase-
xuelle Mechanismen, als auch Wachstumsprozesse wie die Bildung neuer
Gewebe und Organe nach einer Beschadigung bzw. der Ersatz der beschidig-
ten Gewebe und Organe. Damit wird der Regeneration als fundamentalem,
auf allen Stufen der biologischen Organisation auftretendem Prozess, Rech-
nung getragen. Die vorliegende Arbeit richtet sich nach dieser breitgefassten
Definition.

Die unterschiedliche Behandlung von Regenerationsprozessen in der Literatur
hidngt zumindest teilweise mit den uneinheitlichen Ansichten iiber das Kon-
zept des Individuums bei Pflanzen zusammen. In der vorliegenden Arbeit
wurde aus praktischen Griinden auf das Konzept des biologischen Individu-
ums abgestiitzt (URBANSKA 1985, 1989): Ein biologisches Individuum ist ein



strukturell einheitlicher, physiologisch selbstindiger Organismus sexueller
bzw. asexueller Herkunft.

Regeneration tritt einerseits als Komponente eines normalen Lebenszyklus
auf, andererseits kann sie durch eine Beschiddigung einer einzelnen Pflanze
oder einer Population in Gang gesetzt werden. Die Erfassung von Regenera-
tionsprozessen ist entsprechend kompliziert.

Meine Untersuchungen beschrankten sich auf die in der Natur hdufig vorkom-
mende Regeneration nach Beschiddigung von Pflanzenteilen. Innerhalb dieses
Bereiches wurden hauptsidchlich Wachstumsprozesse von oberirdischen
Strukturen klonal wachsender Pflanzen beobachtet, die demographisch ermit-
telt werden konnten. Es ging also um Prozesse, die auf Individuumsstufe in
Erscheinung treten.

Folgende Fragen bildeten den Rahmen fiir die Konzeption der Versuche und
reprasentieren gleichzeitig die Problemstellung:

Kann eine Beschiddigung das Wachstum einer Pflanze stimulieren, sind damit
Verinderungen in der Populationshierarchie zu erwarten? Laufen Regenera-
tionsprozesse nach einem fixen Muster bzw. Signal ab oder treten sie pla-
stisch auf, je nach Kombination der auslosenden Faktoren oder Konstitution
der Pflanze? Wird der Regenerationsvorgang aus gespeicherten Reserven ge-
spiesen oder wird er spontan, durch laufende Vorgiinge, eingeleitet und unter-
stiitzt? Wenn er aus Reserven unterstiitzt wird, miisste es ein maximales Re-
generationspotential geben. Stirbt dann die Pflanze, wenn es ausgeschépft ist?
Ist Regeneration eine obligate oder eine alternative Uberlebensstrategie fiir
jede Pflanze? Kann wahlweise oder gleichzeitig auf Individuums- und Popu-
lationsstufe regeneriert werden? Zentrale Bedeutung kommt der Frage zu,
wie stark das Regenerationspotential genutzt werden kénne.

Beschddigungen wurden unter anderem simuliert durch Klonierungen, d.h.
dem Abtrennen vegetativer Einheiten eines Individuums. Das regenerative
Wachstum von 19 Pflanzenarten ist in zehn verschiedenen Experimenten im
Gewichshaus, in der Klimakammer und im Feld anhand des Rametzuwach-
ses nach Beschiddigung ermittelt worden.

1.2. REGENERATION AUF VERSCHIEDENEN STUFEN DER
BIOLOGISCHEN ORGANISATION

Einige Aspekte der Regeneration treten beildufig auf, bei Baumen etwa als



Austreiben der Knospen im Friihling. UrRBANSKA (1992) ordnet diese Art von
Regeneration der Fluchtstrategie von Pflanzen zu, die determiniert ist und ein
Ausweichen gegeniiber Stressfaktoren erlaubt. Im Gegensatz dazu betrachtet
sie die Regeneration, die zur Bewiltigung von Verlusten auf Individuum- und
Populationsstufe dient als Teil der Toleranzstrategie.

Zur Erfassung der Regeneration vor allem auf Individuumebene ist eine zu-
verldssige Einheit gesucht. Fiir klonal wachsende Pflanzen scheint die Situa-
tion besonders komplex zu sein. Bei Untersuchungen der Regeneration nach
Beschiddigungen bieten sich morphologisch-phédnologische Beobachtungen
an, verandert doch eine Beschiddigung das Biomasse-Verteilungsmuster der
gesamten Pflanze (LuBBERS und LECcHOWICZ 1989).

Im folgenden werden einige regenerative Vorginge auf den verschiedenen
Stufen der biologischen Organisation kurz aufgezeigt. Die einzelne Aufzih-
lung darf nicht dariiber hinwegtiduschen, dass Uberlappungen der verschiede-
nen Ebenen hiufig sind. Ein Beispiel fiir Regeneration auf Molekiilstufe be-
herbergen photosynthetisierende Zellen: Werden Chlorophyllmolekiile durch
hohe UV-Strahlung beschidigt, regenerieren sie bis zu einem gewissen Be-
schiadigungsgrad wieder (Oquist 1983). Auf zelluliirer Stufe findet sich Re-
generation etwa beim Anreissen einer Zelle nach Eisnadelbildung. Auf Stufe
Gewebe erscheint Regeneration hauptsdchlich als Wundverheilung: Die
Wunde vernarbt, um Schutz vor Infektionen, Austrocknung usw. zu erhalten.
Aber auch isolierte Gewebeteile konnen regenerieren, was sich die moderne
Pflanzenzucht zunutze macht. So regenerierten Blattstiickchen von zwei Cu-
cumis-Arten zu embryodhnlichen Strukturen mit Trieben (Orczyk et al.
1988). Gerbera-Blattstiickchen werden heute zur kommerziellen Zucht von
Pflanzen auf Hormonlosungen herangezogen (VONARBURG 1989). Einige Au-
toren betrachten Regeneration auf dieser Stufe grundsitzlich als Forderung
des vegetativen Wachstums (z.B. ABRAHAMSON 1980).

Das Regenerationsverhalten oberirdischer Pflanzenteile wurde auf Organstu-
fe vor allem in bezug auf die Blattdemographie von Bdumen untersucht (HEI-
cHEL und TurNER 1983), aber auch die Bedeutung der Position von Blittern
am Stengel nach einer Beschiddigung wurde abgekldrt (CONSTABLE und RAW-
soN 1980). Uber die Regeneration von Wurzeln ist wenig bekannt, obwohl
Herbivorie an unterirdischen Teilen bedeutend umfangreicher sein diirfte als
an oberirdischen (CoLEMAN et al. 1976). Aussagen sind entsprechend unein-
heitlich. DETLING und Mitarbeiter (1980) beobachteten z.B. nach Entfernung
von 37% der Wurzeln von Bouteloua gracilis eine Wachstumseinbusse an
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allen Pflanzenteilen. ANDERSEN (1987) hingegen schloss aus einer Literatur-
studie, dass bis zu einer gewissen Limite der Wurzelbeschiddigung keine
Pflanzenfunktionen beeintrichtigt wurden und Wurzelregeneration eintrat.
Wachstum lauft bei Pflanzen meistens als Addition neuer Grundbaueinheiten
ab. Die Suche nach der Grundeinheit des Pflanzenbaus hat einige Modelle
hervorgebracht, von denen heute das Metamermodell (SMIRNOVA 1970) am
verbreitetsten ist. Das Metamer wurde urspriinglich als funktionelle anatomi-
sche Grundeinheit eines Sprosses, hauptsdchlich bei einkeimblittrigen, gras-
artigen Pflanzen, angesehen und zur Beschreibung oberirdischer Pflanzenteile
benutzt. Metamere umfassten ein Blatt oder Blétter mit zugehorigen Meriste-
men und ein Internodium, und waren in einer vertikalen Abfolge ilibereinan-
der angeordnet. Fiir Zweikeimblittrige beschrieb KoBaiasHy (1975) erstmals
metamere Einheiten. WHITE (1979) definierte das Metamer als die Grundein-
heit eines Triebes, d.h. einer Achse mit zugehorigen Anhidngen und seitlichen
Meristemen, die morphologisch und/oder anatomisch aufgefasst werden
kann.

Regeneration auf Metamerniveau diirfte infolge der rein theoretischen Defini-
tion von Metameren schwer nachzuweisen sein und wire konsequenterweise
vorhanden, wenn beschidigte Metamerteile ersetzt wiirden.

Natiirlich antwortet eine Pflanze nicht nur durch Biomasseverschiebungen
auf einen dusseren Impuls, ihre phdnotypische Plastizitit kann sich auch im
Biomasseverteilungsmuster niederschlagen, was das Erkennen der Regenera-
tionsvorginge erschwert. WATSON und CAsper (1984) erwihnten analog den
morphologischen Metameren auch physiologische, sogenannte IPU's (inte-
grated physiological units), die ebenfalls relativ autonom funktionieren. Mit
diesem Modell kann ein Vergleich von morphologischen und physiologi-
schen Regenerationsprozessen unternommen werden.

Auf einer dem Metamer iibergeordneten Organisationsstufe wurde fiir klonal
wachsende Carex-Arten der Begriff sympodiales Modul (NoBLE et al. 1979)
geprigt, zu dem jeweils ein Rhizominternodium oder mehrere mit einem zu-
gehorigen Trieb zihlen. Dieser wiederum anatomischen Beschreibung wird
heute das Ramet vorgezogen. Ein Ramet ist eine vegetative Einheit, die
durch klonales Wachstum als Teil eines Individuums gebildet wurde (HARPER
und WHITE 1974, Kays und HArRPER 1974). Entscheidend ist dabei allein die
Uberlebensfihigkeit des Ramets im Falle einer Abtrennung vom Mutterorga-
nismus.

Miteinander verbundene Ramets eines biologischen Individuums bilden ein
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System, das in Stressituationen schwerpunktsméssige Investitionen erlaubt an
den Orten des grossten Bedarfs. Solche Ressourcenverschiebungen sind fiir
die Pflanze jedoch mit einem Aufwand verbunden und lohnen sich nur, wenn
in diesem Verbund eine bestimmte Anzahl Ramets miteinander zusammenge-
schlossen sind. Fiir Carex bigelowii wurden fiinf zusammenhédngende Ra-
metgenerationen im Sinne einer minimalen physiologischen Einheit als not-
wendig bezeichnet, damit die gegenseitige Abhidngigkeit iliberhaupt einen
Nutzen bringt (JONSDOTTIR und CALLAGHAN 1988). Eine maximale Anzahl Ra-
mets, deren Uberschreiten eine Pflanze beeintrachtigen wiirde, konnten die-
selben Autoren aber nicht ermitteln.

Mit Regeneration auf Rametstufe ist jeweils der Ersatz verloren gegangener
Rametteile gemeint.

Regeneration bis und mit Individuumsstufe bedeutet immer Wachstum. Die-
se Verkniipfung des Individuums mit seinen iiber- und untergeordneten Orga-
nisationsniveaux wurde von HALLE et al. (1978) treffend mit einer Metapher
beschrieben: Das Individuum als Metapopulation, d.h. die Ramets als "Popu-
lationsglieder"”, das Individuum als "Population”. Als regenerativ auf Indivi-
duumsstufe werden hier explizit nur jene Wachstumsprozesse bezeichnet, die
verlorengegangene Individuenteile zu ersetzen vermogen. Dieser Ersatz wird
durch sekundire Meristeme gewihrleistet. Uberlebt ein Individuum eine Be-
schiadigung, sind theoretisch drei Reaktionen moglich: 1. Die Pflanze erduldet
den Schaden und vernarbt nur die entstandene Wunde, ohne Ersatz zu schaf-
fen fiir verlorene Teile. 2. Die Pflanze kompensiert (s. Kap. 1.6.) nicht an der
Schadenstelle selbst, sondern durch intensiveres Wachstum anderer Organe.
3. Die Pflanze ersetzt, d.h. regeneriert, die verlorenen Organe. Auf Gewebe-
stufe findet Regeneration also immer statt nach der Beschiddigung eines Indi-
viduums, ndmlich durch Wundverheilung. Auf Organstufe handelt es sich
lediglich im dritten Fall um einen Regenerationsprozess. Er ist in der Praxis
schwer vom expansiven Wachstum der Pflanze zu unterscheiden und wird oft
von ihm begleitet. Nach dieser Interpretation der Regeneration konnte es
Pflanzen geben, die nicht regenerationsfihig sind (URBANSKA 1992).

Unter den regenerationsfahigen Pflanzen ist abzukldaren, welche Teile wie
stark regenerieren konnen. Dass hier Einschrinkungen existieren, wurde an
neun Sphagnum-Arten gezeigt, bei denen nicht alle Teile, ndmlich die Blatt-
chen, regenerieren konnten (PoSCHLOD und PFADENHAUER 1989).

Auf Populationsstufe tritt Regeneration entweder als Wachstum, als Fort-
pflanzung oder als Kombination beider Prozesse auf. Regeneratives Wachs-
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tum ist anzutreffen, wenn Individuen einer Population beschiddigt wurden, es
erfolgt wie erwihnt aus sekundédren Meristemen. Fortpflanzung manifestiert
sich im Ersatz von Individuen durch Abspaltung von Ramets, also ebenfalls
aus sekundédren Meristemen, oder durch Rekrutierung neuer Individuen aus
der Diasporenbank der Population oder eingewanderter Diasporen, also aus
Primdrmeristemen. Fiir die Regeneration von Populationen mittels Samen ist
die Verfiigbarkeit geeigneter Schutzstellen (HARPER 1961) ein entscheidendes
Kriterium (ScHUTZ 1988), indirekt natiirlich auch die Samenbeschaffenheit.

In intakten Phytozonosen/Okosystemen tritt Regeneration immer auf, weil
allein die Fortpflanzung der Individuen fiir eine dauernde, wenn auch nicht
kontinuierliche, Erneuerung sorgt. Am ausgeprigtesten zeigt sie sich wenn
die Storung von aussen kommt, etwa durch Klimaidnderungen (CONNELL
1978) oder Erdrutsche, oder wenn sie kiinstlich verursacht ist (Pistenplanien,
Fldachenbrinde). In diesem Sinne kann auch von der Regeneration ganzer
Okosysteme gesprochen werden (KLotzir 1991). Thre Produktivitit ist viel
stabiler als jene von Individuen oder auch von Populationen, weil jedes Indi-
viduum und jede Art eine eigene Kombination von optimalen Bedingungen
erfordert und ein iibergeordnetes System eine breitere Streuung solcher Kom-
binationen beherbergt und deshalb besser abgepuffert ist (CHAPIN und SHAVER
1985).

1.3. REGENERATION NACH BESCHADIGUNG
1.3.1. Beschidigungsarten

Fiir die Beschiddigung einer Pflanze sind in der Natur zahlreiche biotische
Faktoren wie Verbiss bzw. Entblitterung (BriSKE und ANDERSON 1990, No-
waK und CALDWELL 1984), Tritt (DUFFEY et al. 1974, MCNAUGHTON 1976), In-
sektenbefall (Corram et al. 1986, GANGE und BrRowN 1989, Harris 1973),
verantwortlich. Aber auch abiotische Faktoren, zum Beispiel Bodenbewegun-
gen (HARTMANN 1957, GAsSer 1986, Somson 1984), Frost (BILLINGS et al.
1978, Sakal und LARCHER 1987) , Feuer (BriTTON et al. 1990), spielen in die-
ser Hinsicht eine wichtige Rolle. Fiir die Pflanze ist massgebend, an welcher
Stelle sie beschddigt wird, d.h. welche Gewebe, Organe oder Ramets betrof-
fen sind und wie tiefgreifend der Schaden ist. Ein spezieller Aspekt der Be-
schiddigung wird oft bei klonal wachsenden Pflanzen beobachtet: die Frag-
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mentation eines Individuums in Ramets oder Rametgruppen, beispielsweise
durch Steinschlag. Dieser Vorgang wird erzwungene Klonierung genannt
(UrBANSKA 1992) und zieht eine Beschddigung der Verbindungsstrukturen
nach sich.

1.3.2. Die Regeneration beeinflussende Faktoren

Fiir die Regenerationsfahigkeit einer Pflanze nach einer Beschidigung sind
diverse Parameter entscheidend, die wichtigsten werden im folgenden kurz
aufgezeigt.

Lebenszyklus. Je nach Art oder sogar je nach Individuum und in Abhingig-
keit von dusseren Faktoren beniitzen Pflanzen unterschiedlichste Strategien,
um effizient zu gedeihen und sich fortzupflanzen. Eine lange Dormanzphase
beispielsweise mag vorteilhaft sein in einer zeitweise ressourcenlimitierten
Umgebung, wo Regenerationsprozesse nur gezielt in Gang gesetzt werden
konnen. Dormanz muss nicht bloss in der Samenphase erlebt werden, auch
ausgewachsene Pflanzen kennen diese Sparstrategie. So wurden die Wachs-
tumsprozesse bei Individuen von Festuca rubra gedrosselt, nachdem ihre
Triebe von Heuschrecken kahlgefressen worden waren (KUurRkIN 1976 in RA-
BOTNOV 1978). Die jeweiligen Alters-Entwicklungsphasen einer Pflanze (Ra-
BOTNOV 1945) konnen bei Regenerationsvorgidngen von grosser Bedeutung
sein.

Wann treten die ersten Regenerationsprozesse im Leben einer Pflanze auf, in
welcher Phase einer Population? Ahnlich dem Einsetzen der Fortpflanzung
durch Samen im Leben einer Pflanze, die erst beginnt, wenn entwicklungsre-
levante Parameter wie die Pflanzengrosse (WERNER 1975) oder die Ressour-
cenverfiigbarkeit (SOLBRIG 1981) optimiert worden sind, konnte Regeneration
auf Individuumsstufe ebenfalls erst zu erwarten sein, wenn die Konstitution
der Pflanze diesen Mehraufwand erlaubt. Die Lebenserwartung einer Pflanze
spielt dabei mit Sicherheit eine Rolle. Einjdhrige und monokarpe mehrjahrige
Arten diirften hohere Anteile in die Fortpflanzung investieren als iteropare
Mehrjédhrige, denn fiir ein kurzlebiges Individuum lohnt sich eine hohe, even-
tuell einmalige Investition eher als fiir ein langlebiges, das noch Reserven fiir
die Zukunft zuriickhalten wird (Bazzaz et al. 1987). Es ist deshalb denkbar,
dass kurzlebige und monokarpe Pflanzen kleinere Anteile fiir Regenerations-
prozesse einsetzen konnen, weil in solchen Fillen das Uberleben der Popula-
tion vorrangig ist. Eine generelle Aussage iiber die Regenerationsfihigkeit
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einzelner Stadien sowohl auf Individuum- wie auf Populationsebene ist je-
doch nicht moglich, weil diese Stadien speziell bei klonal wachsenden Pflan-
zen oft gleichzeitig auftreten (JERLING 1988). Nicht allein der Umsatz an Ra-
mets kann verschieden hoch sein, auch das Alter der einzelnen Individuum-
teile variiert mitunter stark. Eine gegenseitige Beeinflussung der Teile ist des-
halb folgerichtig (Lovert-DousTt 1981b, HARTNETT und BAzzAz 1985, JONs-
DOTTIR und CALLAGHAN 1988). Damit taucht ein neues Problem auf: Werden
Regenerationsprozesse bei klonal wachsenden Pflanzen zentralistisch, vom
aktivsten Individuumbereich her, gesteuert oder gleichmissig von allen Pflan-
zenteilen getragen?

. Architektur der Pflanze. In lockerem Verbund wachsende Guerilla-Pflanzen

breiten sich iiber eine verhéltnismissig grosse Flidche aus, so dass die Beschi-
digung meistens nur einen kleinen Teil des Individuums betrifft. Phalanx-
Pflanzen wachsen kompakt, ein Schaden kann deshalb einen grossen Teil
oder das ganze Individuum beeintrichtigen oder zerstéren. Es ist zu erwarten,
dass Regeneratiohsprozesse nach einer Beschéddigung unterschiedlich ablau-
fen, bei Guerilla-Pflanzen z.B. eher als Transportprozesse, bei Phalanx-Pflan-
zen z.B. durch die Remobilisierung von Speicherstoffen. Allerdings bilden
die Typisierungen "Guerilla" und "Phalanx" zwei Pole eines Kontinuums.
Beide Wuchsformen konnen sogar im selben Individuum gleichzeitig vertre-
ten sein. In Carex bigelowii-Populationen wurden beispielsweise drei Ramet-
kategorien unterschieden, die dem Guerillatyp, dem Phalanxhabitus oder ei-
ner Intermedidrform entsprachen (CARLSSON und CALLAGHAN 1990), so dass
z.B. einer Beschidigung differenziert begegnet werden kann.

Standort. Die Pflanze muss ihre Bediirfnisse aus der Angebotspalette eines
Standortes abdecken und die an diesen Standort gebundenen Einfliisse ver-
kraften konnen. Nicht Ubereinstimmen von Bediirfnis und Angebot kann zu
Stressituationen fiihren und Konsequenzen fiir das regenerative Wachstum
der Individuen nach sich ziehen. Gleiches gilt fiir die Populationsstufe. Die
zentrale Bedeutung des Phidnomens "Stress" (environmental stress) wurde
von HARPER (1977) hervorgehoben. Beschiddigung als in der Natur hiufiger
Stressfaktor eignet sich insofern gut zur Erfassung des Regenerationsverhal-
tens. Zusammen mit einem anderen Wirkfaktor kann sie allerdings vollig
neue Reaktionen provozieren und sich unter Umstinden fiir die Pflanze posi-
tiv erweisen (CRAWLEY 1987).

Neben der bereits erwihnten klimatischen Abhingigkeit der Regeneration
lasst sich eine Standortsabhingigkeit allein schon aus der Beobachtung ablei-
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ten, dass die Ressourcenverfiigbarkeit die meisten Entwicklungsschritte mit-
reguliert.

Auf Populationsstufe ist die Standortsabhéngigkeit der Geschlechter zweihdu-
siger Arten bekannt: Von fiinf Arten waren ménnliche Individuen an trocke-
nen Standorten generell iibervertreten, wihrend weibliche Pflanzen feuchtere
Stellen bevorzugten (FReemaN et al. 1976). Sogar in einhdusigen Arten ist
diese Abhingigkeit der Ausbildung der Geschlechterfunktionen geldufig. Die
Untersuchung zweihdusiger Pflanzen zeigte ausserdem, dass weibliche Indi-
viduen gréssere Ressourcenanteile in die Fortpflanzung investierten als
ménnliche (WALLACE und RUNDEL 1979), und damit einen Regenerationspro-
zess mittels Samen favorisierten, so dass verlorene Individuen erfolgreich er-
setzt werden konnten.

Das Ausmass der Beschadigung. Untersuchungen iiber das Ausmass von
Beschddigungen stammen mehrheitlich aus dem Gebiet der Herbivorenfor-
schung. Ein Drittel aller Insektenarten in Mitteleuropa sind herbivor
(TsCHARNTKE 1991), ithre Auswirkungen gehoren zur normalen Umwelt der
Pflanzen. Eine grundlegende Beziehung ist die Herbivor-Optimierungskurve
(McNauGHTON 1983). Thr zufolge nimmt die Netto-Primarproduktion von
Pflanzen mit zunehmender Beweidungsintensitit zu, bis ein Maximum er-
reicht wird. Noch stdrkere Beweidung vermindert die Nettoprimédrproduktion
bis auf Werte weit unter jenen von unbeweideten Pflanzen. Vielfach bilden
jedoch nur oberirdische Herbivoreffekte Gegenstand von Untersuchungen
und das Ausmass der Beschiddigung von unterirdischen Organen wird nicht
erfasst.

Das Beschadigungsmuster. Selektive Herbivorie, etwa durch Insekten, be-
eintrichtigt oft nur einzelne Gewebe, kann aber massive Biomasseverluste
verursachen. Die Verluste werden allerdings oftmals durch die zahlreichen
mutualistischen Beziehungen, in die die Herbivoren eingebunden sind, in
Grenzen gehalten. Unselektive Beschéddigungen, wie Beweidung in Grasland-
okosystemen, sind schlechter abgepuffert. Auch bei kontrolliertem Biomasse-
oder Blattflichenverlust rufen verschiedene Beschddigungsmuster unter-
schiedliche Wachstumsprozesse hervor. So entwickelte Sesbania vesicaria
im Gewichshaus nach Wegschneiden jedes zweiten Blattes eine kleinere
Wuchsform und hatte hohere Samengewichte insgesamt und Samengewichte
pro Frucht als Kontrollpflanzen, beim Wegschneiden jeweils der halben Blit-
ter wuchs sie grosser, produzierte aber nur 70% des Samengewichtes von
Kontrollpflanzen (MARSHALL 1989).
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Dauer und Haufigkeit bzw. Regelmissigkeit der Beschiddigung sind kurzfri-
stig fiir das Wachstum, langfristig fiir die gesamte Fitness einer Pflanze be-
deutsam. Ist eine Pflanze nach einmaliger Beschiddigung in der Lage, die Ver-
luste auszugleichen, bedeutet dies noch nicht, dass eine Wiederholung der
Beschidigung genauso gut iiberstanden wiirde. Bekannte Beispiele fiir den
Einfluss der Schadenshidufigkeit stammen aus der Landwirtschaft, wo haufi-
gerer Wiesenschnitt hohere Ertrige abwirft als ein- oder zweimaliger Schnitt
pro Jahr, weil dadurch die Konkurrenz der empfindlicheren Zweikeimblattri-
gen verringert wird und produktive Griser ihren Zuwachs steigern konnen
(z.B. MorTIMER und AHLGREN 1936). Hingegen hat ein zu strenges Schnittre-
gime (englische Rasen) oder zu starke Beweidung eine Reduktion der Ge-
samt-Trockenbiomasse zur Folge, weil die hohe oberirdische Produktion auf
Kosten der unterirdischen Biomasse geht (ALBERT 1927, ELLISON 1960).
Konkurrenz zwischen den einzelnen Ramets eines Individuums diirfte kaum
ein gewichtiger Faktor sein fiir Regenerationsprozesse, wurde doch ein ge-
genseitiger negativer Einfluss von Schwesterramets aufeinander und die Be-
deutung der Distanz zwischen den Ramets von verschiedenen Autoren negiert
(z.B. ErikssoN 1988). Hingegen kann sich Konkurrenz auf Populationsstufe,
etwa zwischen verschiedenen Arten, indirekt auf die Regeneration auswirken,
wenn z.B. Beschiddigungen wie Beweidung die konkurrenzstiarkeren Pflanzen
beeintridchtigt und dadurch Raum fiir die Regeneration konkurrenzschwiche-
rer Pflanzen frei wird (McNAuUGHTON 1979).

Der Zeitpunkt der Beschéddigung schligt sich einerseits in bezug auf die Le-
bensphase der betroffenen Individuen nieder, andererseits bezogen auf die
Jahreszeit. Keimblitter von angiospermen Pflanzen regenerieren nach einer
Verletzung nicht mehr. Abgesehen davon, dass die Keimblattregeneration ei-
nen altersunabhéngigen Sonderfall darstellen konnte, ist deshalb anzuneh-
men, dass die Regeneration von Organen erst in einem bestimmten Alter ei-
nes Individuums einsetzt, wihrend in den frilheren Lebensphasen nur die
Zell- bzw. Gewebestufen involviert sind. Daneben muss der Zeitpunkt eines
Schadenereignisses in der Vegetationssaison beriicksichtigt werden. Friih-
jahrsfroste haben jeweils Ertragsausfille bei Kirschbdumen und Reben zur
Folge, weil die beschéddigten Bliiten nicht mehr regenerieren. Die Regenera-
tion von Wurzeln nach einer experimentellen Klonierung gelang bei einigen
Alpenpflanzen am besten im Friihling, am schlechtesten im Sommer (pers.
Beob.).

Auf Populationsstufe fillt der Zeitpunkt von Beschadigungen am starksten ins
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Gewicht, wenn die Population sehr klein ist oder einen hohen Umsatz auf-
weist. Oft wirken Beschiddigungen als Regulatoren in der Populationsent-
wicklung von Pflanzen. Das Auftreten des Lirchenwicklers im 8-10-Jahres-
zyklus konnte ganze Larchenpopulationen beeintridchtigen. Die Folgen waren
jeweils Wachstumsverminderungen und Gehaltsverdnderungen der Nadeln
bei den betroffenen Lirchen, an geschidigten Asten trieben die Knospen im
folgenden Friihjahr verspitet aus (BEnz 1974).

1.3.3. Kompensatorisches Wachstum

Um das regenerative Verhalten der Pflanzen nach Beschiddigungen quantitativ
zu erfassen, wird meistens der Begriff des kompensatorischen Wachstums ge-
braucht. Kompensatorisches Wachstum reicht von der Wundverheilung bis
zum Erzielen einer Nettoproduktivitit iiber jener von unbeschiddigten Kon-
trollpflanzen.

BeLsky (1986) gliederte den Kompensationsprozess aufgrund des Gesamt-
trockengewichtes in 1) Uberkompensation, 2) exakte Kompensation und 3)
Unterkompensation. Uberkompensation tritt auf, wenn das Gesamttrockenge-
wicht (verlorene Gewebe inbegriffen) von beweideten oder geschnittenen
Pflanzen nach einer Wachstumsphase grosser ist als dasjenige von intakten
Kontrollpflanzen. Sie entspricht dem Teil der Herbivor-Optimierungskurve
(s. Kap. 1.3.2.: Ausmass), der oberhalb der Netto-Priméirproduktivitit (NPP)
der Kontrollpflanzen liegt. Exakte Kompensation herrscht vor, wenn das Ge-
samttrockengewicht der behandelten und unbehandelten Pflanzen iiberein-
stimmt. Sie fallt mit der NPP der Kontrollpflanzen zusammen. Unterkompen-
sation bezeichnet ein geringeres Gesamttrockengewicht der beweideten oder
geschnittenen Pflanzen gegeniiber unbehandelten Kontrollpflanzen. Sie wird
geringer als die NPP der Kontrollpflanzen ausfallen.

Die Unterteilung von BELsky erleichtert die Quantifizierung von Beschidi-
gungen. Fiir das Verstindnis des Regenerationsprozesses ist jedoch auch eine
qualitative Gliederung des kompensatorischen Wachstums hilfreich. Es
schliesst einerseits regeneratives Wachstum mit ein, das fiir die Wundverhei-
lung oder den Ersatz von beschéddigten bzw. natiirlicherweise abgestorbenen
Organen verantwortlich ist. Andererseits gehort expansives Wachstum dazu,
das die rdaumliche Vergrosserung bereits etablierter Individuen vollzieht.
Treten nach der Beschidigung von Pflanzenorganen Uberkompensationen,
exakter Ausgleich oder Unterkompensationen auf, kénnen entweder die be-
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schidigten Organe ersetzt und damit Regenerationsprozesse an den Schad-
stellen eingeleitet werden, oder die Kompensationen werden allein durch ex-
pansives Wachstum in anderen Organen wahrgenommen. Es ist nicht genau
bekannt, ob iiberkompensierende Pflanzen regenerationsfreudiger sind als un-
terkompensierende, ebensowenig die energetische Deckung der Regenera-
tionsprozesse: findet sie aus gespeicherten Reserven statt oder durch Steige-
rung der Photosyntheseaktivitidt bzw. wie gross ist das Verhiltnis beider An-
teile?

Uberkompensation bezogen auf das Gesamttrockengewicht und die reproduk-
tiven Strukturen von Pflanzen ist nur mit grossem Aufwand nachzuweisen.
Sie wurde nach Herbivorie bis jetzt nur selten festgestellt, z.B. durch PAIGE
und WHITHAM (1987) an Ipomopsis aggregata. Elchfrass bewirkte an dieser
Pflanze einen 95%-igen oberirdischen Biomasseverlust. Neun Fitnessparame-
ter wurden gemessen, Uberkompensation zeigte sich in der Anzahl Bliiten-
stande, Bliiten, Friichte, Wurzel- und Gesamtbiomasse. Weil die Samenzahl
pro Frucht, Samengewichte, Samenkeimungserfolg und Keimlingsiiberleben
im Vergleich zu unbeschiadigten Pflanzen unverdndert blieben, konnte ge-
samthaft eine 2,4mal héhere Fitness als Folge der Beweidung errechnet wer-
den.

Unterkompensation ist generell zu erwarten, wenn Pflanzen beschéddigt wer-
den, die bereits unter Nihrstoffmangel oder Konkurrenzdruck leiden, umge-
kehrt fordern gute Niahrstoffversorgung und konkurrenzfreie Verhiltnisse
eine allfillige Uberkompensation (CotTAM et al. 1986). Hier wird die Proble-
matik von Laborversuchen erkennbar (BELsKY 1987), weil sie meistens unter
den letztgenannten Verhiltnissen stattfinden. Gerade Herbivorinteraktionen
sind sehr komplex und sollten auf mindestens drei trophischen Ebenen unter-
sucht werden (TSCHARNTKE 1990). Erst dann sind Kompensationsprozesse wie
z.B. bei Impatiens sultani iiberhaupt erkldrbar. Diese Pflanze produzierte un-
mittelbar nach kiinstlicher Entblitterung verschiedener Intensitit extraflora-
len Nektar mit dramatisch erhthtem Aminosiduregehalt. Dieser Nektar stei-
gerte die Besuchsattraktivitit fiir Ameisen, die die Pflanzen vor Herbivoren
schiitzten und eine weitere Entblitterung verhinderten (SMITH et al. 1990).
Besonders interessant ist ein Beispiel der Kompensation nach Beschddigung,
die den Lebenszyklus von Pflanzen 4nderte: Das einjdhrige Gras Poa annua
stirbt iiblicherweise nach dem Bliihen ab. Durch wochentliches Mihen konn-
te sie liber Jahre weiterbestehen und wurde dadurch eigentlich zu einer mehr-
jahrigen Pflanze (CRAWLEY 1983).
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1.3.4. Beschiadigung oberirdischer Strukturen

Beschadigungen von oberirdischen Pflanzenteilen haben meistens eine Ande-
rung des Ressourcenverteilungsmusters zur Folge. Sie dussert sich einerseits
in der jeweiligen Richtung der Verlagerungen, andererseits in den Kosten da-
fiir. Diese pflanzeninternen Aspekte sind eng verzahnt mit den Auswirkungen
der Beschiddigungen nach aussen, beispielsweise durch eine Anpassung im
Lebenszyklus oder durch neue Konkurrenzverhiltnisse.

Untersuchungen tiber die Beschiddigung oberirdischer Strukturen konzentrie-
ren sich, neben der Beschdadigung durch experimentelle Entblitterung unter
kontrollierten Bedingungen, hauptsidchlich auf das Herbivorenproblem. Von
besonderem Interesse sind Fille, in denen Regeneration nach der Beschidi-
gung oberirdischer Strukturen verstirkt und effizient einsetzt, wo also Rege-
neration von Uberkompensation begleitet wird. Dies ist unter anderem bei
verschiedenen Alpenpflanzen beobachtet worden (Gasser 1989, HASLER
1988, TscHURR 1987, WILHALM 1990).

Beweildung kann verschiedene Regenerationsmechanismen in Gang setzen.
Das Verhalten der Herbivoren selbst ist bereits ein Lenkmechanismus fiir die
betroffene Pflanze, je nach deren Futterpriferenzen (Moss und HEwSON
1985). Daneben reagieren die Pflanzen selbst spezifisch. Ein Beispiel dafiir
lieferten Puccinellia phryganodes und Carex subspathacea, die beide im
Eulitoral der Hudson Bay vorkommen. Starke Beweidung durch Génse regte
beide Arten zu einer erhdhten Netto-Primidrproduktion an. P. phryganodes
erreichte sie durch die Bildung zahlreicher neuer Triebe (BAZELY und JEFFE-
RIES 1989), C. subspathacea dagegen steigerte an der gleichbleibenden An-
zahl Trieben die Blattzahl (KoTANEN und JEFFERIES 1987). Mehrere Autoren
verweisen jedoch darauf, dass Pflanzenreaktionen auf Herbivorie nicht in er-
ster Linie artspezifisch erfolgen, sondern vielmehr vom physiologischen Zu-
stand der Pflanze abhingig seien (z.B. MascHINskI und WHITHAM 1989).
Noch ungeniigend erforscht sind Sekundareffekte der Beweidung auf die Re-
generation, z.B. Speichelhormone von Herbivoren, die als kurzfristige
Wachstumsstimulation fiir die Pflanzen herausselektioniert worden sind, wie
sie etwa von Weissschwanz-Gnus in der Serengeti bekannt sind (McNAUGH-
TON 1976), oder auch der Effekt starker Diingung durch die Herbivoren selbst
(CarcILL und JErrerIES 1984). Solche Einfliisse wie auch die Verteilungsmu-
ster vor und nach Beschidigungen sollten unbedingt mitberiicksichtigt wer-
den, um die Regeneration richtig erfassen zu konnen (VERKAAR 1987).
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Die Folgen der Beschddigung von Blittern hdngen eng mit dem Entwick-
lungsstadium zusammen, in dem sich die Pflanze befindet. In der Natur wer-
den oft junge Blitter abgeweidet, weil sie nédhrstoffreicher sind und hohere
Proteingehalte besitzen als alte Organe. Solche Verluste konnen durch héhere
Photosyntheseleistung der dlteren Blitter kompensiert werden (BINNIE und
CLirrorD 1980). Die Selektivitit der Blattentfernung, das Blattentfernungs-
muster, spielt aber auch altersunabhingig eine Rolle (MARSHALL 1989, s. Kap.
1.3.2.), speziell unter der Annahme, dass eine Pflanze aus integrierten physio-
logischen Einheiten (WATsoN und CaAsper 1984, s. Kap. 1.2.) aufgebaut sei.
Die Selektivitidt dussert sich unter anderem in der Menge der beschidigten
Blitter. Diese Beziehung wurde von LuBBeRs und LEcHOWICZ (1989) an Tril-
lium grandiflorum untersucht. Je grosser der Blattverlust auftrat, desto weni-
ger Assimilate wurden in unterirdische Organe abgeleitet. In den Rhizomen
selbst wurden die Assimilate nach oberirdischer Beschidigung grosstenteils
gespeichert und nicht mehr fiir das Wurzelwachstum verwendet, wie das bei
intaktem Blattwerk geschehen wire. Zwischen Speicherung und Fort-
pflanzung durch Samen bestand eine negative Korrelation, d.h. je mehr ge-
speichert wurde im Wurzelsystem, desto weniger Ressourcen standen fiir die
Fortpflanzung durch Samen zur Verfiigung. Die Autoren vermuteten, dass
auch das klonale Wachstum stirker gehemmt worden wire als die Wurzel-
speicherung, wenn diese Pflanze klonal wachsen wiirde. Vergleiche zum Ex-
periment mit Trillium grandiflorum fehlen, da der Einfluss oberirdischer Be-
schidigungen auf die Wurzelentwicklung bis anhin grosstenteils ignoriert
wurde (VERKAAR 1988).

Werden Infloreszenzen entfernt oder beschidigt, dndert sich das Ressourcen-
verteilungsmuster einer Pflanze (HArPER 1977). Bei klonal wachsenden Pflan-
zen resultiert daraus oft eine Intensivierung des klonalen Wachstums. An-
nuelle Pflanzen scheinen dagegen eher ihre reproduktiven Strukturen zu rege-
nerieren. So trieb z.B. Senecio vulgaris nach Beschddigung der Hauptachse
sofort Seitenknospen aus, die bis dahin gehemmt worden waren (HARPER und
OcpeN 1970). Auf die Speicherung von Ressourcen in den Wurzeln braucht
die Entfernung von Infloreszenzen keinen direkten Einfluss zu haben, weil
die Kohlenhydrate in den Rhizomen aus den Bléttern stammen.

1.3.5. Beschiadigung unterirdischer Strukturen

Organe, die die limitierende Ressource aufnehmen, erhalten unter mittleren
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Verhiltnissen hohere Investitionen, damit ein Gleichgewicht, bezogen auf
den betreffenden Standort bzw. den physiologischen Zustand der Pflanze,
aufrecht erhalten werden kann (BLooM et al. 1985).

Dieses Gleichgewicht spiegelt sich in einem relativ konstanten Verhiltnis
zwischen Spross- und Wurzelbiomasse. Die Entfernung oder Beschiddigung
von Wurzelbiomasse fiihrt deshalb unter mittleren Verhiltnissen allgemein zu
einer gedrosselten Wasser- und Nihrstoffaufnahme (BROWER 1983, CRAWLEY
1983), meistens auch zu reduziertem Spross- und kompensatorischem Wur-
zelwachstum (MULLER 1991) oder zu apikalen Dominanzeffekten (DE KROON
et al. 1991). Unter veridnderten Bedingungen indert sich auch dieses
Spross/Wurzelverhiltnis, z.B. bei guter Nahrstoffversorgung wird relativ
mehr Biomasse in den Trieben und weniger in den Wurzeln akkumuliert.
Dass aber auch andere Verhaltensmuster auftreten konnen, belegen die Unter-
suchungen von SHIPLEY (1989). Er konnte an 68 Arten, die unter optimalen
Bedingungen kultiviert worden waren, ein konstantes Spross/Wurzelverhilt-
nis bestidtigen und daraus ableiten, dass die Ermittlung allein der oberirdi-
schen Biomasse ausreiche, um die maximale relative Wachstumsrate von
Pflanzen abzuschitzen.

Natiirliche Wurzelbeschadigungen sind sehr verbreitet, aber wenig unter-
sucht. Eine der hidufigen Schadursachen ist die Wurzelherbivorie. MULLER
(1991) fand z.B. an Centaurea maculosa allein 21 Insektenarten, die die
Waurzeln der zweijdhrigen Pflanze als Nahrung nutzten. Die Folgen der Wur-
zelherbivorie fiir Regenerationsmechanismen sind jedoch erst im Zusam-
menspiel mit den Standortsfaktoren und den spezifischen Pflanzen- und Tier-
eigenschaften zu beurteilen.

Eine weitere Ursache fiir Wurzelbeeintrichtigungen ist die mechanische Be-
schadigung. Die daraus resultierende erzwungene Klonierung wurde hiufig
bei alpinen Pflanzen beschrieben, z.B. von HARTMANN (1957, 1959). SomsoN
(1984) klassierte eine Reihe von Schutthaldenpflanzen in den Pyreniden auf-
grund ihres Wuchsverhaltens bei haufigen Substratbewegungen. Er schuf ei-
gens eine Gruppe, die mechanische Beschddigungen mit Hilfe von Ausldufer-
bildung und regenerativem Wachstum meistert. Solche Arbeiten sind mehr-
heitlich beschreibender Natur, quantitative Angaben liegen kaum vor.

Bei der Beschiddigung unterirdischer Strukturen sollte die Stelle bekannt sein,
an der Wurzeln durchtrennt oder verletzt wurden, um Regeneration diagnosti-
zieren zu konnen. Aus praktischen Griinden beschridnken sich die bisherigen
Beobachtungen vorwiegend auf Laborversuche.
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Die Durchtrennung der meist unterirdischen Verbindung zwischen Ramets
durch erzwungene Klonierung entspricht einem Fortpflanzungsprozess. Wird
von einem Mutterindividuum, das aus einem Rametverband besteht und die
Eltern- oder P-Generation darstellt, ein einzelnes Ramet abgetrennt, sei es
hier Tochterramet oder -individuum genannt, und représentiert die F,-Gene-
ration. Bei vielen Pflanzen sind optisch keine Altersunterschiede zwischen
einzelnen Ramets der P-Generation erkennbar, weshalb die Mutter/Tochter-
terminologie dann rein willkiirlich verwendet wird. In der Einzelrametklonie-
rung (URBANSKA 1986) werden die Ramets einzeln wieder eingepflanzt und
konnen danach weitere Generationen bilden. Betrachtet man allein die Phase
nach der Einpflanzung, wird am sinnvollsten eine dhnliche Benennung ge-
wihlt: Ausgangsramets werden als Mutterindividuen bezeichnet, jene der
nachfolgenden Generationen als Tochterramets.

Auf Individuumsstufe sind die Folgen einer Durchtrennung zwischen Ramets
also an zwei Organismen zu betrachten, dem Mutter- und dem Tochterindivi-
duum. Die meisten Untersuchungen beschiftigen sich mit den Kompensa-
tionsprozessen der Mutterindividuen. Dort haben Stolondurchtrennungen oft
eine Umverteilung von Ressourcen in der Pflanze zur Folge. Bei Ranunculus
repens wurden Trockengewichtsanteile in Organe verschoben, die die Selb-
stindigkeit des Individuums erhohten, was auf Kosten des klonalen Wachs-
tums geschah (Loverr-Doust 1981a). R. repens kompensierte also den Ver-
lust zuerst durch eine Ressourcenumverteilung. Der Ersatz der abgetrennten
Wurzeln und die Bildung neuer Ramets wurde erst spiter aufgenommen. Die-
se Reaktion ist nur eine Moglichkeit, auf eine Durchtrennung von Wurzeln zu
antworten. Sehr verbreitet sind apikale Dominanzreaktionen. Sie verfolgen
dasselbe Ziel, die raschestmogliche Selbstidndigkeit des beschidigten Indivi-
duums wiederherzustellen. Dieses Ziel wird aber nicht durch eine Konsolidie-
rung der bestehenden Strukturen erreicht, sondern durch eine Risikoaufsplit-
tung auf neu produzierte klonale Einheiten. Die Hemmung von schlafenden
Rhizomknospen durch apikale Meristeme fillt dann weg, sobald diese Api-
kalmeristeme abgetrennt oder funktionsunfihig werden. An Carex bigelowii-
Rhizomen wurde beobachtet, dass selbst neunjdhrige Rhizomabschnitte, die
langst keine assimilierenden oberirdischen Organe mehr trugen, nach Abtren-
nung des Apikalmeristems wieder austrieben (JONSDOTTIR und CALLAGHAN
1988). Das diirfte fiir die meisten klonal wachsenden Pflanzen gelten. Solche
schlafenden Knospen sind aber auch von einjdhrigen Pflanzen, z.B. Senecio
vulgaris (HARPER und OGDEN 1970), bekannt. Dieses apikale Dominanzver-
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halten ist definitionsgemiss nicht regenerativ, weil es nicht an der beschadig-
ten Stelle stattfindet und keinen Ersatz fiir die abgetrennte(n) Einheit(en) lie-
fert.

Regeneratives Wachstum ist hingegen oft an den abgetrennten Tochterindivi-
duen festzustellen, die als Ersatz fiir die Verbindung zum Muttermodul (P)
Wurzeln und neue Ramets bilden.

Die Abgrenzungsmoglichkeiten von regenerativem und expansivem Wachs-
tum nach unterirdischer Beschiddigung hingen stark von der Architektur einer
Pflanze ab und sind auf Individuumsstufe nicht immer gewihrleistet.

1.4. REGENERATIONSPOTENTIAL

Das Regenerationspotential bezeichnet die Fahigkeit zur Ausniitzung aller
pflanzenverfiigbaren Ressourcen, die die Regeneration eines Individuums
bzw. einer Population sichert. Es hiingt vermutlich direkt vom Wachstums-
vermogen der Pflanzen ab. Auf Individuumebene vom Wachstumsvermogen
der einzelnen Organe, auf Populationsebene von der Summe des Crgan-
wachstumsvermogens der Individuen sowie der Kapazitdt der vorhandenen
Diasporen plus dem Einwanderungspotential von Diasporen. Gerade fiir Indi-
viduen wurde dieses Problem bisher wenig untersucht. Als Mass fiir das Re-
generationspotential einer klonal wachsenden Pflanze wurde die Anzahl der
maximal méglichen Klonierungen pro Saison vorgeschlagen, die eine Pflanze
unbeschadet iibersteht (TscHURR 1987).

Ob das Regenerationspotential konstant sei oder variabel, und ob es fiir die
Pflanze ein optimales oder gar ein maximales Regenerationspotential gebe,
hingt von mehreren zugrundeliegenden Parametern ab. Der Aufbau eines In-
dividuums dirfte, zumindest bei grosseren und mehrjdhrigen Rhizomsyste-
men, das Regenerationspotential mitbestimmen, wenn man davon ausgeht,
dass ein Stofffluss stattfindet und eine grosse Struktur auch grosse Reserven
anlegen kann. So wurde die Bedeutung der Pflanzengrésse von Clintonia bo-
realis fiir das Regenerationspotential an zwei Parametern nachgewiesen, die
Bestandteil dieses Potentials sind: der Rametmortalitit und des klonalen
Wachstums (AsHMUN und PrreLka 1985). Ein weiteres Argument fiir einen
Zusammenhang zwischen Regenerationspotential und Individuengrosse lie-
fert der Vergleich mit den ersten Lebensstadien einer Pflanze. Dort repréasen-
tiert die Keimlingsgrésse das embryonale Kapital (HARPER und OGDEN 1970).
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Umgekehrt kann das Regenerationspotential genutzt werden, um den Habitus
einer Pflanze an verschiedene Beschiddigungen anzupassen. Es ist z.B. allge-
mein bekannt, dass sich beweidete Griser stirker verzweigen und mehr Trie-
be bilden (MCNAUGHTON 1979, OWEN und WIEGERT 1981, JERLING 1988).
Klonal wachsende Pflanzen sind oft langlebig. Hohes Alter gerade bei bewei-
deten Grédsern wird als Anpassung an die Beschiddigung interpretiert (OWEN
und WIEGERT 1981). Die Pflanzen sind zu klonalem Wachstum gezwungen,
weil eine Samenbildung verunmoglicht wird. Es ist deshalb anzunehmen,
dass das Regenerationspotential beibehalten werden kann. Bei kiinstlicher ve-
getativer Fortpflanzung, sei es im Labor oder mittels Stecklingen, diirfte ein
solches ungemindertes Regenerationspotential jedoch abnehmen, da eine An-
passung normalerweise iiber evolutive Zeitrdume hinweg stattfindet. Immer-
hin vermutete HARTMANN (1957) eine Ermiidung bei Pflanzen aus kiinstlicher
vegetativer Fortpflanzung. In einem gewissen Alter konnen viele Pflanzen
Umschaltungen (trade offs) ihres Metabolismus vornehmen. Bei Agropyron
caninum und A. repens ist dieses Alter mit der Fihigkeit zur Fortpflanzung
mittels Samen erreicht. Sie schalten um zwischen vegetativem Wachstum und
Bliitenbildung, je nachdem, welche Strategie effizienter ist (TRIPATHY und
Harper 1973). Gleichzeitig bedeutet diese Umschaltung eine Wahlmoglich-
keit zwischen Vorgingen auf Individuum- oder auf Populationsstufe. Etliche
Pflanzen diirften demnach die Wahl haben, wie sie ihr Regenerationspotential
einsetzen wollen. Bei Einjdhrigen werden Umschaltungen offenbar anders ge-
handhabt. HArPER (1977) unterschied zwei Kategorien. In die erste reihte er
einjdhrige Pflanzen ein, die zuerst nur vegetativ wachsen, gefolgt von einer
Umschaltung mit anschliessender Bliitenbildung und Absterben der Indivi-
duen. Zur zweiten Kategorie zédhlte er Pflanzen, die vegetatives Wachstum
und Bliitenbildung parallel fordern oder derart hdufige Umschaltungen vor-
nehmen konnen, dass beide Vorginge gleichzeitig wahrgenommen werden.
Solche Umschaltungen treten jedoch nicht allein altersabhingig auf, sondern
auch willkiirlich als Antworten auf Beschiddigungen, z.B. infolge wechselnder
Futterpriferenzen von Herbivoren (Dirzo 1985).

Eine saisonale Abhingigkeit des Regenerationspotentials gilt als gesichert, sie
wurde sowohl im Feld- (NoBLE et al. 1979) wie im Laborversuch (TSCHURR
1990) nachgewiesen. Es muss deshalb iiber eine ganze Saison hinweg erho-
ben werden.

Das gesamte Regenerationspotential wird unter normalen Verhiltnissen kaum
ausgeschopft. Viele Pflanzen assimilieren unter ithrem Optimum, weil Orte
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fiir den Verbrauch der Assimilate fehlen (HEicHEL und TURNER 1983, KORNER
1984). Nach der Beschiddigung von Organen sind deshalb leicht Uberkom-
pensationen moglich. Eine anhaltende Beschiddigung diirfte bei gewissen
Pflanzen eine dauernde Uberkompensation zur Folge haben und einer Ef-
fizienzsteigerung gleichkommen, bis sich die Pflanzen wieder darauf einge-
stellt haben, mutmasste SOLBRIG (1981). Ob die Hohe des Regenerationspo-
tentials von der Reichhaltigkeit des Ressourcenangebotes abhéngt, ist unklar.
Einerseits deutet die Feststellung darauf hin, dass Pflanzen von reicheren
Standorten hohere potentielle Wachstumsraten besitzen als solche von armen
Standorten (GRIME 1977), und deshalb moglicherweise iiber ein hoheres Re-
generationspotential verfiigen. Andererseits sind Pflanzen mit geringen po-
tentiellen Wachstumsraten sehr hiufig, vor allem an extremen Standorten,
was vermuten ldsst, dass Umschaltungen stattfinden konnen: anstatt hohe re-
lative Wachstumsraten zu erzielen kann eine Pflanze die Ressourcen effizien-
ter nutzen, die beiden Verhaltensweisen bildeten so gesehen Alternativen
(CHAPIN 1980). Damit es sich aber um wirkliche Alternativen handelt, darf ei-
ne erhohte Nutzungseffizienz die beschriebene Umschaltungsmoglichkeit
zwischen Individuum- und Populationsstufe nicht einschridnken. Dies scheint
nicht der Fall zu sein, denn punkto Ressourcenbedarf und Initialkosten diirfte
die Ausbildung beider Strategien, Fortpflanzung durch Samen und klonales
Wachstum, dquivalente Anspriiche haben (RYLE 1972).

Auch auf Populationsstufe selbst sind Umschaltungen zwischen verschiede-
nen Nutzungen des Regenerationspotentials bekannt. Sie konnten beispiels-
weise durch Qualititsinderungen des Ressourcenangebotes direkt erzwungen
werden: Populationen von Polygonum viviparum-Bulbillen regenerierten
entsprechend der Zusammensetzung des Nihrmediums zu kurzlebigem, sehr
dichtem Kallus oder zu langlebigem und spérlichem (CARAMIELLO et al.
1987).

Ein wichtiger Aspekt der Regenerationsfahigkeit einer Population ist ihre ge-
netische Vielfalt, die eng mit der Populationsgrésse und dem reproduktiven
Verhalten einer Population zusammenhingt. Dass das Regenerationsvermo-
gen bei gewissen Pflanzen direkt vererbbar sein konnte, ldsst ein Versuch an
diploiden Medicago sativa-Stimmen vermuten. Dort wurde vererbte Rege-
nerationsunfzhigkeit nachgewiesen, indem selektiv Individuen herangeziich-
tet wurden, bei denen keine Knospendifferenzierung mehr stattfand (REiscH
und BingHAM 1980). Ganz allgemein aber ist die genetische Vielfalt umso
entscheidender, je kleiner eine Population ist, da die Risikoverteilung umso
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geringer ausfillt. Kleine Populationen sind deshalb stirker von einer gene-
tisch ungiinstigen Konstellation betroffen. Ungiinstig heisst vor allem, dass
die Population einen geringen Grad an Polymorphismus aufweist, aber auch
die Neigung zu Homozygotie kann sich negativ auswirken (LLOESCHCKE
1988). Ausserordentliche Beschddigungen einer Population mit starker Dezi-
mierung als Folge werden dann zu einem genetischen Problem, wenn die Po-
pulation sich nicht rasch genug wieder erholt. Die Reduzierung allein, der
"Flaschenhals"”, durch den die Population durchgeht, beeinflusst die Qualitét
der Regeneration nicht primir, denn die genetische Varianz nimmt erst iiber
mehrere Generationen der Beeintrdchtigung hinweg massiv ab (LOESCHCKE
1988). Der Verlust genetischer Varianz kann durch Mutationen nur dann aus-
balanciert werden, wenn die effektive Population eine bestimmte Grosse auf-
weist. FRANKLIN (1988) schlug aufgrund von empirischen Untersuchungen an
Drosophila-Populationen die Mindestzahl von 500 Individuen vor.

1.5. EVOLUTIVE ASPEKTE DES REGENERATIVEN
VERHALTENS

Die evolutive Erfassung der Regeneration bei Pflanzen hingt wiederum von
der biologischen Organisationsstufe ab, auf der sie betrachtet wird. Evolution
muss mindestens auf Stufe Individuum ablesbar sein, und zwar aus der Oko-
logie der Individuen, weil dort die relevanten Selektionsvorgéinge erscheinen
(HutcHINSON 1965). Geburts- und Sterberaten von Individuen sind gute Para-
meter, da sie evolutiv ausschlaggebend sind, wihrend Geburts- und Sterbera-
ten von Ramets bloss die Konstitution und Grosse der biologischen Indivi-
duen anzeigen (vgl. HARTNETT und BAzzAz 1985).

Dass Regenerationsfihigkeit ein "Urmuster” im Verhalten von Pflanzen ist,
wie z.B. die Fortpflanzung, ist unsicher, obwohl Beschddigungen, etwa durch
hohe Lichtintensitdten, als urspriinglich angenommen werden kénnen. Nach
OweN und WIEGERT (1981) konnte die Entwicklung des Regenerationsvermo-
gens auch parallel zu derjenigen von Herbivoren erfolgt sein, die sie ins Mio-
zdn datieren. VAN DER MEUDEN und Mitarbeiter (1988) formulierten kiirzlich
eine Hypothese, die Regeneration als Alternativstrategie zur Herbivorabwehr
von Pflanzen erachtete. Die Alternative wurde diesen Autoren zufolge ent-
wickelt fiir Fille, in denen sich hohere Investitionen in Verteidigungsmecha-
nismen nicht lohnen, weil sie zu kostspielig ausfallen wiirden oder weil damit
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der Herbivorendruck nicht wirksam gesenkt werden konnte. Dieselben Auto-
ren postulierten, Pflanzen hitten entweder ein gut entwickeltes Regenera-
tionsvermogen und eine schwache Abwehrfihigkeit oder umgekehrt oder
dann Zwischenformen beider Strategien.

Schon frither wurden Umschaltungen als evolutive Strategien interpretiert, die
Pflanzen bessere Anpassungsfahigkeit und effizientere Nutzung der sich ver-
dndernden Umgebung erlauben sollte. Als Beispiel sei die Umschaltung zwi-
schen Guerilla- und Phalanxwachstum genannt. CARLSSON und CALLAGHAN
(1990) stellten sie in Carex bigelowii-Populationen fest und sahen darin eine
evolutive Strategie.

Auf Populationsstufe diirfte die Hiufigkeit solcher Umschaltungen wihrend
der Sukzession von Populationen eine entscheidende Grosse sein, die vermut-
lich auch ein Mass fiir die Fitness der jeweiligen Populationen darstellt. Gera-
de die drohende Reduktion der Pflanzenfitness durch Herbivorie wire ein gu-
ter Grund, von Umschaltungsmoglichkeiten zwischen Abwehr und Regenera-
tion Gebrauch zu machen (VAN DER MEUDEN et al. 1988). Der Populationsum-
satz selbst ldsst sich anhand von sogenannten "Halblebenszeiten" feststellen,
nach denen die Hilfte der Individuen abgestorben sind (SARUKHAN und HAR-
PER 1973). Es wire wiinschenswert, wenn Konzepte zur Erfassung der Rege-
neration sowohl die Individuum- wie auch die Populationsstufe beriicksich-
tigten. Bezogen auf den Umsatz zu regenerierender Einheiten wiren z.B.
auch Halblebenszeiten fiir einzelne Ramets anzugeben.

Mit fortschreitender Sukzession dndert sich die Populationsstruktur, und zwar
immer dann, wenn die Umgebungsstimuli Reaktionen ausserhalb der durch-
schnittlichen Bandbreite der phidnotypischen Plastizitit aller Individuen her-
vorrufen. Diese Anderungen entsprechen dann einer Adaptation der Popula-
tion an diese Umgebungsstimuli, die immer auf eine bestmodgliche Fortpflan-
zung abzielt (JANION 1989). Solche Adaptationen haben insofern regenerati-
ven Charakter, als sie auf einem Generationenumsatz auf Populationsstufe,
also dem Ersatz der Individuen durch neue, beruhen. Ob die Populationsent-
wicklung gerichtet sei, hat grundsitzliche Bedeutung fiir die Beschreibung
des Verlaufs der Regeneration in Populationen. Ein zyklischer Wechsel ist
nach SILVERTOWN (1991) bei Pflanzen genauso moglich wie in Tierpopulatio-
nen. Der Nachweis sei bis heute nur darum schwierig geblieben, weil infolge
des modularen Wachstums und der daraus resultierenden Langlebigkeit der
Individuen einer Population enorme Beobachtungszeiten notwendig sind. Da-
neben ist das noch weitgehend unerforschte Problem der Selbstklonierung bei
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klonal wachsenden Pflanzen ein zusitzliches Erschwernis, das neuer Untersu-
chungsmethoden bedarf.

Noch zu erforschen ist, ob der Betrag des Regenerationspotentials sowohl auf
Individuum- wie auf Populationsstufe unverdndert bleibt wiahrend der Suk-
zession. Gewiss spielt primér eine Rolle, ob die Sukzession selbst kontinuier-
lich ablduft. Herbivore z.B. konnen sie wirksam beschleunigen oder verlang-
samen (LuBcHENCO 1983, McBRIEN et al. 1983). Vor allem vegetativ sich fort-
pflanzende Populationen kénnen verschwinden, wenn sich die Umgebungs-
verhiltnisse stark #nderten. Langsame Anderungen iiber lingere Zeit hinge-
gen lassen oft kaum Unterschiede zum urspriinglichen Verhalten erkennen.
So hatte die starke Beweidung von nordamerikanischen Steppen durch Séu-
ger wihrend beinahe fiinf Jahrzehnten geringe Biomasseunterschiede im Ver-
gleich mit unbeweideten Pflanzen ergeben (MILCHUNAS und LAUENROTH
1989). Regeneration als Uberlebensstrategie von Populationen hingt in die-
sem Sinne von der Regelmissigkeit der Umgebungsbedingungen ab. Evoluti-
ve Wechsel ereignen sich oft in kleinen Populationen (FRANKLIN 1980). Des-
halb miisste der evolutive Aspekt des Regenerationspotentials vorwiegend
dort untersucht und experimentelle Studien mit Feldbeobachtungen in Ein-
klang gebracht werden.
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