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Zyto- und ökotaxonomische Untersuchungen 
über Bromus ramosus Huds. und Bromus benekenii (Lange) Trimen

— A n d reas H o ffm a n n  —

Zusammenfassung
Morphologische und zytologische Untersuchungen haben eine Korrelation der Chromosomenzahlen 

von Bromus benekenii (2n = 28) und B. ramosus (2n = 42) mit ihren morphologischen Merkmalen ergeben. 
Die eindeutige Unterscheidung ist Voraussetzung für einen vegetationskundlichen, bodenkundlichen und 
mikroklimatischen Vergleich an Standorten in Hessen. Danach ist B. benekenii häufiger in Wäldern (Fage- 
talia sylvaticae), B. ramosus dagegen in Schlagfluren (Atropetalia) und mesophilen Saum-Gesellschaften 
(Trifolion medii) vertreten.

Beide Arten stellen während ihrer Wachstumsphasen ähnliche, relativ hohe „Ansprüche“ an den Stand­
ort (z.B. Lichtverhältnisse, Wasserhaushalt, Stickstoffgehalte und pH-Werte der Böden). Die günstigen Be­
dingungen sind jedoch an B. benekenii-Standorten aufgrund früh einsetzender Trockenheit oder Beschat­
tung von kürzerer Dauer als an den Standorten von B. ramosus. B. benekenii ist hieran durch eine früher 
abgeschlossene Entwicklung angepaßt.
Die Möglichkeit einer Bastardierung ist infolge der abweichenden Blütezeiten gering.

Ergebnisse physiologischer und anatomischer Untersuchungen von Reaktionen der Arten auf Wasser­
streß und abgestufte Lichtintensitäten deuten daraufhin, daß B. ramosus etwas besser an höhere Lichtinten­
sitäten und Wasserstreß angepaßt ist als B. benekenii. B. ramosus besitzt dadurch einen Konkurrenzvorteil.

Die durchgeführten Untersuchungen erweisen B. benekenii und B. ramosus als zwei gut geschiedene 
Arten. Auf Standorten mit optimalen Wuchsbedingungen ist B. ramosus in der Wettbewerbssituation über­
legen und verdrängt B. benekenii auf Standorte mit verkürzter, relevanter Wachstumszeit.

Abstract
The somatic chromosome numbers of Bromus benekenii and B. ramosus were identified to be 2n = 28 

and 2n = 42, respectively. This correlates with their morphological characteristics.
The habitats of both species in Hessen were compared by phytosociological, pedological and microclimatic 
investigations. Whereas B. benekenii frequently can be found in Fagetalia sylvaticae communities, B. ramo­
sus grows in Atropetalia and Trifolion medii communities.

During growth of the two species, however, the habitats of B. benekenii are in some ways similar to 
those of B. ramosus (e.g. irradiance, water and nitrogen contents and pH-values of the soils). Both species 
are relatively “preventious”. In B. benekenii habitats, however, these propitious conditions usually end soo­
ner than in B. ramosus habitats, because of the early beginning of aridity or shade. B. benekenii is adapted 
to this situation by means of a shorter development cycle, which ends earlier.
There appears to be little possibility for hybridization between the two species because of different bloo­
ming times.

Anatomical and physiological studies of the reactions of B. ramosus and B. benekenii to water stress and 
high light intensities suggest that B. ramosus is better adapted to high light intensities and water stress than 
B. benekenii. For that reason B. ramosus has an advantage in competition.

Our studies show B. benekenii and B. ramosus to be well separated species. Under optimum growth 
conditions B. ramosus has an advantage and displaces B. benekenii to habitats with a shorter potential vege­
tative period.

Einleitung
B ro m u s  b e n e k e n ii  and B. ram osus (P o a cea e)  ste llen  zw e i lange b ek an n te  u n d  u n tersch ied en e  

Sippen  dar, deren  B e w ertu n g  bis h eu te  S ch w ierigk eiten  bereitet. A ls  zw ei getren n te  A rten  w er­
den  sie u n ter anderen  v o n  W E I N  (1933), H E S S  et al. (1967), H O L U B  et al. (1972), T U T I N  et 
al. (1980) u n d  R O T H M A L E R  (1982) b esch r ieb en . A S C H E R S O N  & G R A E B N E R
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(1 8 9 8 -1 9 0 2 ) ,  S U E S S E N G U T H  (1936), H E R M A N N  (1956) u n d  O B E R D Ö R F E R  (1983b) 
b eh an d eln  sie d agegen  als U n terarten  einer A rt.

Es liegen  nur w en ig e  u n d  z.T . w id ersp rü ch lich e  C h r o m o so m e n z ä h lu n g e n  v or (z .B . S T A H ­
L I N  1929; L Ö V E  &  L Ö V E  1961; H O L U B  et al. 1972, M A J O V S K Y  et al. 1976; K O Z A K A -  
R O V  et al. 1981 ; S T R ID  &  F R A N Z E N  1981 ; A R M S T R O N G  1983), so  daß es kaum  H in w e ise  
auf K orrela tion en  v o n  M o r p h o lo g ie  und  C h r o m o so m e n z a h le n  g ib t. A n g a b en  v o n  IL SE  (1866) 
u nd  H O L M B E R G  (1926) über a b w eich en d e F orm en  lassen  z u d em  d ie E x is te n z  v o n  Z w isc h e n ­
form en  verm u ten .

U n ter  d iesen  V o rau ssetzu n gen  ersch ein t es sch w er m ö g lic h , B ro m u s  b e n e k e n ii  u nd  B ro m u s  
ram osus  ö k o lo g isc h  e in d eu tig  zu  d ifferen zieren . D ie  A n sä tz e  v o n  S U E S S E N G U T H  (1936), 
E L L E N B E R G  (1979) u nd  O B E R D Ö R F E R  (1983b) in  d iese  R ich tu n g  b le ib en  in fo lg ed esse n  
nur vage. D a h er  so llen  erst nach  einer Ü b erp rü fu n g  der m o r p h o lo g isc h e n  M erk m ale und  
C h r o m o so m e n z a h le n  der b eid en  S ip pen  ihre „ S ta n d o rtsan sp rü ch e“ u n tersu ch t u n d  even tu elle  
U n tersch ied e  a u fg eze ig t w erd en . N a c h  E L L E N B E R G  (1967) ist ein  „ v eg eta tio n sk u n d lich es-  
b o d e n k u n d lic h e s -k lim a to lo g isc h e s  V erfahren“ für e in e  S tan d ortsb eu rte ilu n g  am au ssagefäh ig ­
sten . D ie  „ A n sp rü ch e“ der jew eiligen  S ippe k ö n n en  jed o ch  erst durch  ö k o p h y s io lo g isc h e  
U n tersu ch u n g en  gek lärt w erd en . D a n eb en  so lle n  p h ä n o lo g isc h e  u n d  b e fru ch tu n g sb io lo g isc h e  
B eo b a c h tu n g en  das B ild  v ervo lls tän d igen  u n d  u n ter  U m stä n d en  w eitere  A rg u m en te  für eine  
T rennung der b eid en  S ip pen  liefern .

Material und Methoden
A lle  U n tersu ch u n g en  w u rd en  1985 d u rch gefü h rt. D ie  S tan d orte und  d ie H erk ü n fte  des 

P flan zen m ater ia ls s in d  der K arte (A b b . 1) u n d  der T abelle 1 zu  en tn eh m en .

C h r o m o so m e n -Z ä h lu n g e n

Die Wurzelspitzen von Keimlingen (Herkünfte der Samen s. Tab. 1) wurden direkt nach dem Abschnei­
den in 2 mM 8-Hydroxychinolin-Lösung überführt und 12 bis 16 Stunden bei 6° C und Dunkelheit vorbe­
handelt (in Anlehnung an SCHULZ-SCHAEFFER & MARKARIAN 1957). Danach wurden sie in einem 
Alkohol-Eisessig-Gemisch (3:1) fixiert (GERLACH 1977, SH ARM A & SHARM A1965) und bei 6° C auf­
bewahrt. Die Färbung erfolgte mit Karmin-Essigsäure für ca. 20 Minuten in einem kochenden Wasserbad. 
Um das Präparat aufzuhellen und den Kontrast zu steigern, wurde es in „Neutralem Chloralhydrat“ 
gequetscht (s. v. STOSCH 1952).

V egeta tio n s-A u fn a h m e

Die Vegetationsaufnahmen (55 Aufnahmen, s. Tab. 1) erfolgten nach der Braun-Blanquet-Methode 
(ELLENBERG 1956; BRAUN-BLANQUET 1964; KNAPP 1971). Die Nomenklatur und Klassifikation 
der Pflanzengesellschaften richtet sich nach OBERDÖ RFER (1957, 1978 u. 1983a).

Zur Ermittlung der „ökologischen Struktur“ (ZOLYOMI & PRECSENYI 1964) der Standorte wurde 
um ein oder mehrere Individuen von B. benekenii bzw. B. ramosus mit Zollstöcken eine Fläche von jeweils 
1 m2 eingegrenzt und die Feldschicht aufgenommen (96 Aufnahmen, s. Tab. 1). Die Quadrate wurden zu­
fallsmäßig verteilt; durch die Kleinflächigkeit dieser Mikrobiotope konnte die Forderung nach Homogeni­
tät besser eingehalten werden (zu den Forderungen an eine statistisch auswertbare Vegetationsaufnahme s. 
auch POORE 1955; KERSHAW 1960, 1973). Für jede Aufnahme wurden die Mittelwerte der jeweiligen 
Zeigerwerte (nach ELLENBERG 1979) der Pflanzenarten berechnet und in Häufigkeitsverteilungskurven 
dargestellt.

B o d e n -A n a ly se

Von der 1 m2 großen Fläche wurden jeweils 5 Bodenproben nach Entfernen der Streuschicht mit Stech­
zylindern (ca. 100 cm3) entnommen (s. HARTGE 1971; FIEDLER 1973; BENZLER et al. 1982) und 
folgende Eigenschaften ermittelt:
— Wassergehalt: „gravimetrisch“ (120 Proben) nach HARTGE (1971),
— Korngrößenzusammensetzung: kombiniertes Sieb- und Sedimentationsverfahren in Anlehnung an 

STEUBING (1965) und SCHLICHTING & BLUME (1966),
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— pH-Wert: elektrometrisch nach STEUBING (1965),
— Carbonat-Gehalt: Passon-Methode (s. STEUBING 1965),
— N O 3— und NH 4--Ionengehalt: visuelle Schnellbestimmungsmethode nach JUNGK (1961).

M ik ro k lim a -M essu n g en

Gemessen wurde jeweils an Tagen mit Wetter des „Strahlungstyps“ (n. GEIGER 1961):
— relativer Lichtgenuß (%): mit einem Luxmeter an festgelegten Meßpunkten in regelmäßigen Zeitabstän­

den (s. JANETSCHEK 1982; BARKMAN 1977),
— Tag-Nacht-Extremtemperaturen: mit strahlungsgeschützt aufgestellten Maximum-Minimum-Thermo­

metern,
— Zahl der Stunden mit minimalem Sättigungsdefizit (<  1 mbar) und das maximale Sättigungsdefizit der 

Luft an einem Meßtag (vgl. FLEMMING 1964; SLAVIK 1974; WEISCHET 1979): mit Thermohygro- 
graphen (Lambrecht, Typ 252 Ua).

K eim un g

Die Karyopsen von B. benekenii und B. ramosus wurden nach Sterilisation mit Ca-Hypochlorit (1 % 
Cb) (SCHLEGEL 1981) und Quellen in autoklaviertem Wasser auf feuchtem Filtrierpapier folgenden 
Bedingungen ausgesetzt:

Licht und Dunkel bei jeweils 2 1 ° C bzw. 6 ° C bzw. 0 ° C.

P h y s io lo g isc h e  U n tersu ch u n g en

In der Klimakammer wurden die Reaktionen von B. benekenii und B. ramosus auf verschiedene Licht- 
bzw. Wasserangebote untersucht. Die übrigen Bedingungen (s. Tab. 2 , bei günstigem pH-Wert und ausrei­
chendem Nährstoffgehalt der Topferde) wurden konstant gehalten.

Die verwendeten Pflanzen befanden sich bei Versuchsbeginn im 3- bis 5-Blatt-Stadium. Sie waren unter 
gleichen Bedingungen in Töpfen angezogen worden und stammten von jeweils einer Mutterpflanze.

Tab. 2 : Klimakammerbedingungen (Lichtquelle: Leuchtstoffröhren von Lifeline, cool white, 96"VHO, 
Sylvania Canada)

Dauer Temperatur rel. Luftfeuchtigkeit Sättigungsdefizit Lichtintensität
________(h)_______________ fC )_______________ (%)______________(mbar)___________ (W xm~2)

16 29 40 23 20
8  10 70 9 0

Nach zwei Monaten bei vier unterschiedlichen Bodensaugspannungen (s. Abb. 10; durch Gießen mit defi­
nierten Wassermengen und Kontrolle mit Tensiometer) wurden die prozentualen Blattwachstumsraten und 
die Verwelkungsgrade an 70 Pflanzen verglichen.

Weitere 51 eingetopfte Versuchspflanzen wurden zwei Monate mit verschiedenen Lichtintensitäten be­
strahlt (je 17 Pflanzen mit 0,5 bzw. 6,5 bzw. 20 W/m2). Die unterschiedliche Wirkung wurde anschließend 
untersucht. Dazu wurden ihr Gesamt-Chlorophyllgehalt pro Fläche und Frischgewicht, ihr Chlorophyll a/ 
Chlorophyll b-Verhältnis, die Anzahl der Stomata pro Fläche, die Stomatagröße und das Trockengewicht 
(nach Trocknung bei 105° C bis zur Gewichtskonstanz) ermittelt.

Für die Chlorophyllbestimmung wurden Blattspitzen gleichen Alters und Stellung in siedendem 
Methanol extrahiert. Die anschließende Messung erfolgte mit einem Zweistrahlspektral-Photometer. Die 
Konzentrationen wurden mit den von H OLDON (1965) aufgestellten Formeln, denen die spezifischen 
Absorptionskoeffizienten der Komponenten (MAC KINNEY 1941) zugrunde liegen, berechnet.
Chltota] (mg/1) = 25,5 X  E650 + 4 x  E650 
Chi a (mg/1) = 16,5 x  E650 — 8,3 X  E650 
Chi b (mg/1) = 33,8 x E650 -  12,5 x  E650

K o m p a tib ilitä ts-U n te rsu ch u n g

Die Rispen einiger Versuchspflanzen wurden vor der Blüte durch Kunststoffbeutel isoliert; anschlie­
ßend wurde der Samenansatz ausgezählt.
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Abk.

UNTERSUCHUNGSGEBIETE

: U-Nr. 
B.r. 
B.b.
Veg. 
Ge s .

V-A 
B-P 
Ch r .

Nummer des Untersuchungsgebietes 
Bromus ramosus 
Bromus benekenii 
Nummer der Vegetationsaufnahme 
Pflanzengesellschaft (s. Tab. 4)
F = Fagetalia sylvaticae 
A = Atropetalia 
G = Glechometalia hederaceae 
T = Trifolion medii
Anzahl der kleinquadratischen (1 qm) Aufnahmeflächen 
Anzahl der Bodenproben für die chemischen Analysen 
ermittelte Chromosomenzahl

Westhessisches Hügel- und Beckenland 
Osthessisches Bergland 
Südrhön
Rhein-Main-T iefland 
Nördliches Oberrhein-Tiefland

F. Taunus
G. Westerwald

MEYNEN u. SCHMITHÜSEN, 1953-62)(n.
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Tab. 1: Untersuchte Standorte und Herkünfte in Hessen

U-Nr Ortsbez. topog. Karte Gauß-Krüger 
1 : 25 000 Koordinaten 

Rechts/Hoch

Höhe
Ü.NN
(m)

Veg. G e s . V-A B-P Art Chr.

A.
1 Forst Laar 4521 Liebenau 193/976 240 / / 1 1 B.r. /
2 Gr. Gudenberg 4621 Wolfhagen 193/928 440 1 1 B.b. /

195/925 / / 2 1 B.r. /
3 Bärenberg 4621 Wolfhagen 195/904 420 9; 10 F , T 1 1 B.r. /
4 Isthaberg 4621 Wolfhagen 155/869 480 11 F 2 2 B.b. 28

12 A 2 2 B.r; 42
5 Schartenberg 4621 Wolfhagen 212/955 340 / / 1 1 B.b. /
6 Essigberg 4622 Kassel-W. 242/866 580 13 F 1 2 B.b. 28
7 Dalwigker Holz 4719 Korbach 943/785 400 3; 4 F, A 2 2 B.b. 28
8 Katzenstein 4720 Waldeck 034/746 350 5; 6 F 1 4 B.b. /

7 F 2 3 B.r. /
9 Weideisberg 4720 Waldeck 104/819 460 8 F 1 1 B.b. 28
10 Urftal 4920 Armsfeld 087/565 320 14; 15 F 3 / B.b. 28

085/568 16; 17 F, G 3 / B.r. 42
11 Hungert 5118 Marburg 775/341 250 1; 2 F , G 2 2 B.b. 28
12 Kalkberg 5318 Allendorf/Ld 857/167 280 56 F 3 4 B.b. 28

13 Schwalbenthal 4725 Bad Sooden- 623/755 370 18 / 1 1 B.b. /
14 Petersruh Aliendorf 606/744 620 19-21 F,G 1 1 B.b. /
15 R. Reichenbach 4824 Hess.- 533/704 470 22 T 1 1 B.r. 42

Lichtenau 23 A 1 1 B.b. /
16 Forst H.-Licht. 4824 H.-Licht. 517/698 420 / / 1 / B.r. /
17 Leisterberg 4827 Treffurt 83 /72 370 25; 26 F 2 2 B.r. /

27 F 1 1 B.b. /
18 Katzenhauk 5022 Schwarzenb. 316/487 440 24 F 1 / B.b. /
19 Schloßberg 5023 Ludwigseck 445/504 490 / / 1 1 B.b. /

/ / 2 1 B.r. /
20 Heimberg 5023 Ludwigseck 408/483 400 / / 1 1 B.r. 42
21 Dreienberg 5125 Friedewald 617/373 460 28 F 1 / B.b. /
22 Appelsberg 5224 Eiterfeld 586/212 420 1 A 4 4 B.r. 42

585/216 32; 33 F,T 2 4 B.b. 28
23 Stallberg 5225 Geisa 601/204 420 30 F 2 1 B.b. /

2 9 ; 3 4 A,G 3 1 B.r. 42
24 Buchwald 5325 Spahl 613/172 510 35 F 6 3 B.r. 42

36; 37 F , G 3 3 B.b. /
25 Boxberg 5325 Spahl 682/108 640 38 G 1 1 B.b. 28
26 Steinhauck 5326 Tann 731/149 580 39 G 1 1 B.b. /
27 Totenwald 5426 Hilders 77 /01 650 / / 1 1 B.b. /
28 Grebenhain 5521 Gedern 200/958 630 / / 2 1 B.b. /
29 Hopfenberg 5526 Bischofsh. 751/871 480 42 T 1 1 B.b. /
30 Hi 1lenberg 5526 Bischofsh. 788/954 520 / / 1 1 B.b. /
31 Schloßberg 5527 Mel1 riehst. 880/937 460 40;41 F 2 3 B.b. /

/ / 1 1 B.r. /
32
r

Höhnberg 5527 Mel1 riehst. 871/944 430 / / 1 1 B.b. /
L •
33 Elfershausen 5825 Hammelburg 67 /56 44 F / 1 B.b. /
34 
D .

Haarberg 5826 B.Kissing./S 745/573 300 43 T / / B.b. /

35
C

Kleiner Bruch 5818 Frankf.-Ost 823/597 140 45 F 3 1 B.r. /
C •
36 Oberolmer Wald 6015 Mainz 407/364 230 / / 1 1 B.r. /
37p Aisbacher Schl. 6217 Zwingenberg 733/106 240 / / 1 / B.r. /

38 Kümmelberg 5517 Cleeberg 704/905 380 46; F 5 1 B.b. /

G .
47; 48 G,T

39 Langenaub. W. 5215 Dillenburg 413/197 460 / / 1 / B.b. /
40 Wildweiberhäus. 5215 Dillenburg 423/193 450 55 F 1 / B.b. /
41 Hs. Marianne 5314 Rennerod 411/184 470 54 F 2 1 B.b. /
42 Beilstein 5315 Herborn 473/092 390 49 A 1 2 B.b. 28

50 F 2 1 B.r. 42
43 Hi rschb.-Koppe 5315 Herborn 482/116 480 51 F 2 1 B.b. /
44 Gewanneholz 5315 Herborn 418/183 510 52; 53 F , G 4 2 B.b. /
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Ergebnisse und Diskussion
1. Morphologie und Chromosomenzahlen

D ie  b eid en  S ip pen  k ö n n en  anhand v o n  M erk m a lsk o m b in a tio n en , d ie  in T abelle 3 zu sa m ­
m en g este llt  sin d , u n tersch ied en  w erd en . Sie k orrelieren  m it den  C h r o m o so m e n z a h le n . B ei der  
A u sw a h l der M erk m ale  (nach  A S C H E R S O N  & G R A E B N E R  1 8 9 8 -1 9 0 2 ;  S A M U E L S S O N  
1922; W E I N  1933; S U E S S E N G U T H  1936; H E R M A N N  1956; H E S S  et al. 1967; H O L U B  et 
al. 1972; H U B B A R D  1973; T U T I N  et al. 1980; R O T H M A L E R  1982 u nd  O B E R D Ö R F E R  
1983b) w u rd en  a u ssch ließ lich  e in d eu tig e , auch im  F reiland  erkennbare U n tersch ied e  b erü ck ­
sich tig t.

Tab. 3: Morphologische Merkmale von B. ramosus und B. benekenii
(zusammengestellt nach: ASCHERSON u. GRAEBNER, 1898-1902;
SAMUELSSON, 1922; WEIN, 1933; SUESSENGUTH, 1935;
HERMANN, 1956; HESS et a l., 1967; HOLUB et a l., 1972;
HUBBARD, 1973; TUTIN et a l., 1980; ROTHMALER , 1982 und
OBERDÖRFER, 1983b)

Merkmal B. ramosus B. benekenii

Halm länge 40-190 cm 45-120 cm

Behaarung der oberen 
B lattsche ide

lang rauhhaarig  
3 -4  mm

kahl o. kurzflaum ig  
0,1 -0 ,3  mm

Rispe locker, a llse itig  aus­
geb re ite t u. übe r­
hängend

zusammengezogen, d ich t, 
e inse itig  überhängend

unterste r Rispenast lang (bis 20 cm ), ein 
grundständiger Zweig  
m it 3 -4  Ährchen

kürzer (3 -8  cm ),
2 -4  grundständige Zweige  
m it 1 - 2 Ährchen

Tragschuppe des 
untersten Rispenastes

lang bew im pert kahl o. kurz bew impert

äußere Deckspelze am bre itesten oberhalb  
der M it te , am Ende 
rasch in eine Spitze 
verschmälert

am breitesten in oder 
unterha lb der M it te , am 
Ende a llm äh lich  in eine 
Spitze verschmälert

Antheren purpurn gelb

N a c h  e ig en en  M essu n g en  k ö n n en  d ie  H a lm lä n g en  d ie  a n g egeb en en  W erte (Tab. 3) b eträch t­
lich  ü b ersch reiten  (B . b e n e k e n ii  bis 170 cm  u n d  B . ra m osus  bis 260  cm ). U n tersch ied e  in der  
H ü llsp e lzen fä rb u n g , w ie  sie W E I N  (1933) u n d  H O L U B  et al. (1972) zu r U n tersch e id u n g  
verw en d en , h än gen  nach  e igen en  B eo b a c h tu n g en  v o n  der B e so n n u n g  ab; d enn  auf L ich tu n g en  
f in d et m an bei b eid en  A rten  v io le tt  gefärbte H ü llsp e lz e n  (A n th o cy a n b ild u n g ). A u ch  Ä h rch en -  
und  A n th eren lä n g en  e ign en  sich  n ich t für d ie U n tersch e id u n g .

In der V ergangenheit sind  im m er w ied er  F orm en  m it a b w eich en d en  M erk m alen  b esch r ie ­
ben  u n d  b en an n t w o rd en . IL SE  (1866) b esch re ib t B . in te rm e d iu s  Ilse fo lgen d erm a ß en : „O b ere  
B lattsch e id en  kahl, A este  der u n teren  H a lb q u ir le  zu  2 , w eit auseinander fahrend, . . . “ . W ahr­
sch e in lich  en tsp rich t d ie  F orm , eb en so  w ie  B. ra m osus  f. g la b r io r  (H O L M B E R G  1926), au f­
grund  der so n stig en  Ü b ere in stim m u n g  m it B . sero tin u s  B en ek en  ( =  B . ra m osus) nach der M erk­
m a lsk o m b in a tio n  (Tab. 3) B . ram osus. IL SE  verm u tet jed o ch  a n sch ein en d  e in e  Z w isch en fo r m  
( in term ed iu s, lat. =  in  der M itte  lieg en d ). Er sp rich t daher auch n ich t v o n  A rten  so n d ern  v o n  
ein er „ H a u p ta rt“ u nd  „ F o rm en “ .

A u ch  e in ige  der u n tersu ch ten  P flan zen  w eisen  ab w eich en d e  M erk m alsau sprägun gen  auf. 
Z u m  B eisp ie l k o m m en  in drei U n tersu ch u n g sg e b ie ten  (N r .: 20 , 22 , 24 , s. Tab. 1) B . ra m o su s-
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E xem p lare m it kahler, o b erster  B la ttsch eid e  vor. D u rch  C h r o m o so m e n z ä h lu n g e n  k o n n ten  die  
F orm en  jed o ch  e in d eu tig  zu g eo rd n et w erd en . D a b e i hat sich  b estä tig t, daß bei k on seq u en ter  
B ea ch tu n g  der M erk m a lsk o m b in a tio n en  (Tab. 3) e ine A n sp rach e m ö g lic h  ist.
E in e  d isk o n tin u ier lich e  V ariabilität (keine ech ten  Z w isch en fo r m en ) z w isc h e n  B . b e n e k e n ii  u nd
B . ra m osus  u n d  so m it d ie T rennung in zw ei „natürliche S ip p e n “ ist a n sch ein en d  gew ahrt. G an z  
läßt sich  d en n o ch  n ich t a u ssch ließ en , daß „ Z w isc h e n fo r m e n “ ex istieren . D ie s  so llen  spätere  
U n tersu ch u n g en  an w eiterem  M aterial klären.

D ie  erm itte lten  C h r o m o so m e n z a h le n  stim m en  m it den  E rgeb n issen  vo n  L O V E  & L Ö V E  
(1961), H O L U B  et al. (1972), M A JO W S K Y  et al. (1976), S T R ID  &  F R A N Z E N  (1981) und  
A R M S T R O N G  (1983) überein :
— B . b e n e k e n i i :  2n  =  28
— B . ra m o su s: 2n  =  42

A b w eich en d e  A n g a b en  für B. ram osus  (S T Ä H L I N  1929: 2n  =  14; K O Z A K A R O V  et al. 
1981: 2n  =  28) lassen  es m ö g lic h  ersch ein en , daß d iese  A rt n eb en  den  h ex a p lo id en  auch d ip lo id e  
und tetrap lo id e  S ippen  b esitz t  (H O L U B  et al. 1972).

2. Untersuchungsgebiete
U m  ein en  ein igerm aß en  repräsentativen  A u ssch n itt der B . b e n e k e n ii-  u nd  B. ram osus-  

Stan d orte in H e sse n  zu  erfassen , sind  44 F u n d orte  (s. A b b . 1 u. Tab. 1) m it einer m ö g lic h st  z u ­
fä lligen  u n d  h o h en  räu m lichen  S treu un g au sgew äh lt w o rd en . D ie  P fla n zen  b esied e ln  im  G eb iet  
h au p tsäch lich  su b m o n ta n e  L agen  zw isc h e n  300 u nd  500 m N N  (s. Tab. 1). Sie w ach sen  daher  
v o rw ieg en d  in den  „z iem lich  rau h en “ bis „k ü h len  S tu fen “ (E L L E N B E R G  &  E L L E N B E R G
1974), im  B ereich  der „ U n te r e n -“ u nd  „ O b eren  B u c h e n -M isc h w a ld -Z o n e “ (K N A P P  1967). 
N u r  d ie V ork om m en  v o n  B. ram osus  im  „ N ö r d lic h e n  O b errh ein -T iefla n d “ und  „R h ein -M a in -  
T ie fla n d “ (B en en n u n g  nach M E Y N E N  & S C H M IT H Ü S E N  1953 —1962) w eich en  h iervon  ab. 
In der „Z entralen  E ic h e n -M isc h w a ld -Z o n e “ (K N A P P  1967) ist es w ärm er und  trockener, 
w eiterh in  ist e in e längere V egeta tion sp eriod e charakteristisch .
A ls A u sg a n g sg este in e  für d ie B o d en b ild u n g  f in d en  sich  m eist B asalte u n d  K alk geste in e , so  daß  
B raunerden  u n d  R en d z in en  vorh errsch en  (S C H Ö N H A L S  1954).

3. Pflanzengesellschaften
B . ram osus  u n d  B. b e n e k e n ii  k o m m en  häufig  in R an d - u n d  Ü b erg a n g sb ere ich en  versch ied e­

ner P fla n zen g ese llsch a ften  vor. Es w ar deshalb  n ich t im m er m ö g lic h , h o m o g e n e  B estän d e auf­
zu n eh m e n  (für W aldränder vgl. D IE R S C H K E  1974). Für den  relativ  groß räu m igen  V ergleich  
v o n  S tan d orten  so ll e ine A n sp rach e der G ese llsch a ften  bis zu m  V erband od er bis zur O rd n u n g  
gen ü gen .

3.1 Fagetalia sy lvaticae

B eid e A rten  fin d en  sich  größ ten te ils  in den  m ittleren  H ö h e n la g e n  H e sse n s , d ie nach  
K N A P P  (1967) häu fig  v o n  B u c h e n -E ic h e n -H a in b u c h e n -M isc h w ä ld e r n  e in g en o m m en  w er­
den . D ie se  steh en  z w isch en  C a rp in io n -  und A zgiorc-G esellschaften . E in  groß er Teil der W ald­
au fn ah m en  kann d iesem  M isch ty p  zu g eo rd n et w erden .
B u ch en w ä ld er  sind  jed o ch  im  G eb ie t  d ie verb reitetsten  n atü rlich en  W ald gese llsch aften  (s. auch  
B O H N  1981). D ie  f lo r istisch e  Z u sa m m en se tzu n g  der a u fg e n o m m en en  G ese llsch a ften  m it  
h o h er  S te tigk eit v o n  G a liu m  o d o ra tu m  u nd  den  V ork om m en  v o n  M ercu ria lis  p e re n n is , M elica  
u n iflo ra , D e n ta r ia  b u lb ife ra  u n d  L u z u la  lu z u lo id es  m ach t den  Azgz'oT-z-Charakter d eu tlich . D ie  
S tandorte m it B. ram osus  fa llen  durch  d ie  gerin ge B e te ilig u n g  v o n  S ch atten p flan zen  ( G a liu m  
o d o ra tu m , M ercu ria lis  p e re n n is ;  nach O B E R D Ö R F E R  1983b) u n d  d ie  h o h en  D eck u n g sg r a d e  
von  „ S tic k sto ffze ig ern “ ( U rtica  dioica, Im p a tien s  p a rv iflo ra ; nach  O B E R D Ö R F E R  1983b) 
auf.

In den  u n tersu ch ten  trock en en  B u ch en -M isc h w ä ld er n  k o m m t B. b e n e k e n ii , eb en so  w ie  in  
den  fr isch en  A u sp rägu n gen  (s .o .) , h äu figer vor  als B . ra m osus  (s. A b b . 2 ). D ie  B e d in g u n g en  der
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Standorte w erd en  hier durch  d ie V ork om m en  v o n  C o n v a lla ria  m ajalis , M elica  n u ta n s, B ra ch y -  
p o d iu m  p in n a t u m , V in ceto x icu m  h iru n d in a ria  u n d  A stra ga lu s  glycyp h y llo s  v erd eu tlich t, d ie  
nach E L L E N B E R G  (1982) ze itw e ilig  au stro ck n en d e  B ö d e n  a n zeigen . D ie  B estän d e (A u fn .-  
N r .: 5, 6, 28 , s. Tab. 1) m it C e p h a la n th era  ru b ra , C. d a m a s o n iu m , C a r e x  d igitata  u n d  N eo ttia  
n id u s-a v is  k ö n n en  dem  C a ric i-F a g etu m  zu g e o r d n e t w erd en  (s. L O H M E Y E R  1955).
D a  in e in ig en  A u fn a h m en  k le in flä ch ig  au ftreten d e V orw ald stad ien  m it erfaßt w u rd en , sin d  in  
Tabelle 4 auch  d ie  Przzzzeta/z’zz-C harakterarten h erau sgeste llt. D a s  V orherrschen  v o n  C o ry lu s  
a v ella n a  in  der B e rb er id io n -G eseW s ch a h  in  A u fn .-N r . 44  (s. Tab. 1) z e ig t  d eu tlich  den  U b e r ­
gangscharakter zu  den  F a g eta lia -G eseW sch z h en , so  daß sie eb en fa lls h ier a n gefü gt ist.

E n tsch e id en d er  M in im u m fa k to r  der S tan d orte in fr isch en  W äldern  ist das L ich t. Für d ie  
f lach grü n d igen , m eist nach  Süden  ex p o n ierten  S tan d orte der tro ck en en  B u ch en -M isc h w ä ld er  
ste llt  d ie p flan zen verfü gb are W asserm enge des B o d en s den  w a ch stu m sb eg ren ze n d en  F aktor  
dar. D ie  so m m er lich e  T rock en h eit der S tan d orte, an d en en  B . ra m osus  v o rk o m m t, w ird  durch  
eine v o rh errsch en d e N o r d w e s te x p o s it io n  w a h rsch e in lich  gem ild ert od er  zu m in d est  v erzögert.

In Q u e ll-  u. S ch lu ch tw äld ern  so w ie  au en w ald artigen  B estän d en  k o m m t B . ram osus  etw as  
häu figer v o r  als B. b e n e k e n ii  (s. A b b . 2). D ie se n  S tan d orten  ist ein  h o h er  W assergehalt des 
B o d en s gem ein sam , der durch  d ie  za h lreich en  „ N ä sse z e ig e r “ (z .B . V aleriana  o fficin a lis , 
G a liu m  p a lu stre , C a rd a m in e  p ratensis , S cu tella ria  g a le ricu la ta ; nach  E L L E N B E R G  1982) u nd  
die A /tto -U /razott-C harakterarten  (s. Tab. 4) h erv o rg eh o b en  w ird . E in ige  G ese llsch a ften  lassen  
sich  deshalb  d iesem  V erband zu o rd n en . W eiterh in  k ö n n en  e in e  T ilio -A cerio n -  (m it C a m p a n u la  
latifo lia : A u fn . 54 , s. Tab. 1) u n d  e in e C a rp in io n -G ts e M s c h z h , d ie  d em  S te lla rio -C a rp in etu m  
nahe steh t, ab getren n t w erd en . D ie  B . ram oszzs-Standorte z e ich n en  sich  durch  eb en e L agen  u nd  
b esser en tw ick e lte  S trauchsch ich ten  aus, d ie  auf h ö h eren  L ich tg en u ß  sch ließ en  lassen . A u ch  d ie

a

X?:
EÜ2 frischer Buchen-M i schwald 
[ v m  trockener B.-M.

Quell - u. Sch luchtwälder u .auenwaldartige Bestände 
□  wärmeliebendes Gebüsch

L.-7-7I Schlagflur (A trope ta lia )

E J  n itrophytische Staudenflur (G lechometalia hederaceae)

> Fagetalia 
sylvati cae

m esoph ile  Saumgesellschaft (T rifo lion  medii)

Abb. 2: Prozentuale Anteile der Pflanzengesellschaften am Gesamtgesellschaftsinventar mit Bromus bene­
kenii (a) bzw. Bromus ramosus (b) in den untersuchten Gebieten in Hessen.
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V ork om m en  v o n  R u m e x  sa n g u in eu s , P o ly go n a tu m  m u lt iflo ru m  u n d  G a le o b d o lo n  lu teu m  
k en n ze ich n en  sie  als etw as w ärm er u n d  krautreich .

3 .2 A trop eta lia

A u f fr isch en , b asen re ich en  W ald b öden  k o m m t es nach  A b h o lzu n g sm a ß n a h m en  in fo lg e  des 
p lö tz lic h  h o h en  L ich tg en u sses zu  einer kräftigen  M o b ilis ieru n g  v o n  N ä h r s to ffe n  und  h o h en  
N itr ifik a tio n sra te . Es en tsteh en  k u rz leb ig e  G ese llsch a ften , S tad ien  einer R ü ck en tw ick lu n g

Tab. 4: Synthetische Teiltabelle
Stetigkeiten der Kennarten der niederen und höheren 
Vegetationseinheiten, denen die Bestände mit B. benekenii 
und B. ramosus zugeordnet worden sind.
(Aufnahmenummern und Lage der Aufnahmeflächen s. Tab. 1)

Fagetalia Atrope­ Gle <Deo-Co Trif ol ion
talia tal. ia medi i

Spalte F A G T
B.b., B.r. B.b., B.r. B.b., B.r. B.b. B.r.

Anzahl der Aufnahmen 26 8 8 3 4 3 4 4

Baumschicht:

- Fagetalia sylvaticae
(V, 0,K)

Fagus sylvatica V IV
Carpinus betulus II II
Acer pseudoplatanus I I
Fraxinus excelsior I I
Tilia cordata I

Strauchschicht:

- Fagetalia sylvaticae
(V,0, K) :

Fagus sylvatica III IV III II I II II III
Corylus avellana II III II II II III II
Carpinus betulus II I III I II
Acer campestre I I V V
Lonicera xylosteum I I III III
Acer pseudoplatanus II III II
Fraxinus excelsior II IV
Rosa arvensis I I
Tilia cordata I I
Padus avium I

- Prunetalia (V,0,K):
Crataegus oxyacantha agg III III IV II I IV V
Cornus sanguinea II II III III IV IV
Prunus spinosa I I II II II II
Rosa canina I II II
Clematis vitalba I I II
Viburnum opulus II
Rhamnus catharticus I
Crataegus monogyna I
Ribes alpinum I
Acer platanoides I
Viburnum lantana I
Lonicera caprifolium I

- Atropetalia (V,0,K):
Rubus idaeus II III IV V IV V III IV
Rubus fruticosus agg. I I III IV II II II IV
Sambucus racemosa II II III IV I II II II
Salix caprea I II IV IV I II III
Sambucus nigra I I II II
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Tab. 4 (Fortsetzung)

Spalte
B.b.

F
B.r. B.b.

CÜ
<

B.b.
G
. B.r. B.b.

CD
i—

Krautschicht:

- Fagetalia sylvaticae 
(V,0,K,):

Galium odoratum IV IV IV IV V V IV V
Poa nemoralis IV IV IV II V II V IV
Viola reichenbachiana x 

riviniana V V III IV IV V III IV
Anemone nemorosa V III III II IV V III IV
Fagus sylvatica IV IV V II II IV IV III
Galium sylvaticum II III III IV II IV III IV
Acer pseudoplatanus III II II II II IV II III
Campanula trachelium I III III IV IV IV II II
Lathyrus vernus II III II II II IV II IV
Potentilla sterilis I I III IV II IV III II
Ranunculus auricomus agg. II II IV II IV IV III IV
Luzula luzuloides III I II II II II II III
Stachys sylvatica III IV IV V V II II
Fraxinus excelsior IV V III III IV II V
Mycelis muralis IV IV V III IV III II
Mercurialis perennis IV III II III IV III III
Carex sylvatica III IV III IV IV III II
Mélica uniflora III I II II II IV II
Festuca gigantea II II V II IV IV III
Carpinus betulus I II II III IV II III
Brachypodium sylvaticum III III II V II II III
Daphne mezereum II IV II II II II III
Hordelymus europaeus II II II II IV II III
Moehringia trinervia III I II II II II II
Galeobdolon luteum II II II II II II II
Epilobium montanum III III V V V IV
Stellaria holostea II II IV IV II III
Hederá helix II III III II II II
Asarum europaeum II I II II II II
Circaea lutetiana I V IV III IV
Scrophularia nodosa I I II III IV
Rumex sanguineus II III II III IV
Mélica nutans II II I II III
Convallaria majalis II I II II II
Milium effusum III I III II II
Dentaria bulbifera II II III IV
Ranunculus ficaria I I II IV
Primula elatior I II III V
Acer platanoides I I II II
Carex remota I I I II
Dryopteris filix-mas I I II II
Polygonatum multiflorum I III II II
Phyteuma spicatum I I I II
Ranunculus lanuginosus I II II
Stellaria nemorum I II II
Arum maculatum I II
Cephalanthera rubra I
- Atropetalia (Ví0,K): 
Senecio fuchsii III II V V IV V II
Hypericum hirsutum I I III II II IV II III
Atropa bella-donna I III II II II II II
Cirsium vulgare I I III II I II II
Fragaria vesca I II •IV II IV III
Calamagrostis epigejos I IV II II II III
Myosotis sylvatica agg. I I II III II
Epilobium angustifolium II II II II II
Arctium nemorosum I II II
Senecio sylvaticus I II II
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Tab. 4 (Fortsetzung)

Spalte
B.b.

CO
U_

B.b.

CO
<

B.b.
G
B.r. B.b.

T
B.r.

- Glechometalia
hederaceae (V,0,K): 

Urtica dioica IV III V V V V II Ill
Galium aparine III IV IV II IV V II
Torilis japónica I I III II II II III III
Alliaria petiolata I II II III II II
Geum urbanum II II III II IV V
Lapsana communis I II II IV III III
Aegopodium podagraria I IV IV II II
Impatiens noli-tangere I II III I II
Impatiens parviflora I II II I II
Agropyron caninum II II II II
Anthriscus sylvestris I I II
Glechoma hederacea I I II
Lamium maculatum II

- Trifolion medii (V,0,K):
Veronica chamaedrys I II II II II III III
Lathyrus pratensis III IV III IV III IV
Hypericum perforatum I II II 11
Trifolium medium I II II .

Verbascum lychnitis III II
Inula conyza III II
Astragalus glycyphyllos II

- häufige Begleiter:
Vicia sepium V III III IV V IV V IV
Dactylis glomerata agg. III IV IV V V IV V III
Carex muricata agg. II I IV V III II IV III
Cirsium arvense I I IV V III IV II III
Galeopsis tetrahit II II II IV IV IV II II
Heracleum sphondylium I I IV II III II II II
Ranunculus repens I II II II V IV II II
Alchemilla vulgaris agg. I II IV IV IV II IV
Geranium robertianum III IV IV V III II
Taraxacum officinale agg. I III IV V V
Oxalis acetosella II IV II II II

Abkürzungen :
B.b. = Aufnahmen mit Bromus benekenii 
B.r. = Aufnahmen mit Bromus ramosus 
V = Verbandskennarten 
0 = Ordnungskennarten
K = Klassenkennarten

zu m  W ald, d ie , m ite in an d er verzah n t, nur schw er sy stem a tisch  getren n t w erd en  k ö n n en  (vgl. 
O B E R D Ö R F E R  1978).

D ie  a u fg e n o m m en en  G ese llsch a ften  sin d  aufgrund  der V orgefu n d en en  V eg eta tio n sp h y sio ­
g n o m ie  u n d  M en gen verh ä ltn isse  der P flan zen arten  in d ie V erbände A tro p io n  u n d  E p ilo b io n  
a n gu stifo lii  g eo rd n et w o rd en . Sie b efin d en  sich  in  u n tersch ied lich  fortg esch r itten er  E n tw ick ­
lu n g  zu  den  V o rw a ld -G ese llsch a ften  des S a m b u co -S a lic io n . In allen  A u fn a h m en  ist S en ecio  
fu c h s ii , d ie  v or  allem  in alten Sch lagfluren  v o rk o m m t (O B E R D Ö R F E R  1983b), als D if fe r ­
entialart vertreten . W eiterhin  f in d en  sich  R u b u s  fru tico su s  agg., Salix  ca p rea  u nd  S a m b u c u s  ra ce-  
m osa  (s. Tab. 4).
D ie  w en ig en  A t ro p e ta lia - B e s iin d e  m it B . b e n e k e n ii  fa llen  durch  e in en  ausgeprägten  G le c h o m e -  
ta/z^-C harakter auf. B ei feinerer A b g ren zu n g  der A u fn ah m efläch en  k ö n n en  sie  u nter U m stä n ­
den  als n itr o p h y tisch e  S tau d en flu ren  abgetren n t w erd en .
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3.3 G lech o m eta lia  hed eraceae

D ie  S tan d orte der a u fg e n o m m en en  S tau d en flu ren  sin d  en tsp rech en d  ihrer A rten garn itu ren  
als frisch , S tick sto ff- u n d  n äh rsto ffre ich  zu  b eze ich n en . D u rch  d ie  K ennarten  der O rd n u n g  
(s. Tab. 4) u n d  d ie T rennarten Vicia sep iu m  u n d  C a m p a n u la  tm ch e liu m  s in d  d ie G ese llsch a ften  
gegen  d ie  O r d n u n g  C o n v o lv u leta lia  sep iu m  ab geg ren zt (O B E R D Ö R F E R  1983a).
Es sin d  h au p tsäch lich  W aldränder erfaßt w o rd en , in  d ie  auch  v ie le  W aldarten V ordringen. 
B. b e n e k e n ii  u n d  B . ra m osus  sin d  h ier g le ich erm aß en  vertreten  (s. A b b . 2). D a s ö k o lo g isc h e  
S tan d ortgefä lle  z w isc h e n  W ald u nd  F reiland (D IE R S C H K E  1974) erm ö g lich t einer V ie lzah l 
u n tersch ied lich  angepaßter A rten  das D a se in .

3 .4  T r ifo lion  m ed ii

D ie  O rig a n eta lia -S z u m g eseW sch a h en  s in d  durch  das V o rk om m en  v o n  w ärm elieb en d en  
u nd  H a lb sch a tte n  ertragenden  bis lich tlieb en d en  S tauden  g e k en n ze ich n et (O B E R D Ö R F E R  
1978). Im  V ergleich  zu  d en  n itro p h ilen  S au m gesellsch aften  der G lech o m eta lia  w erd en  d ie  T rifo­
lion  raedü’-S tan d orte  stärker b eso n n t, w as zu  e in em  an gesp an n teren  W asserhaushalt führt. 
Innerhalb  des Trifolion m e d ii  zäh len  d ie  a u fg e n o m m en en  G ese llsch a ften  zu r b asik lin en  
G ru p p e. B. ram osus  ist an d iesen  S tan d orten  h äu figer vertreten  als B. b e n e k e n ii  (s. A b b . 2). 
B eid e  A rten  d rin gen  aber auch in d ie a n g ren zen d en  G ese llsch a ften  e in , w as zu m  B e isp ie l durch  
d ie  h o h en  S tetigk eiten  v o n  Straucharten  der F a geta lia -, P ru n eta lia -  u nd  A t ro p e ta lia - G e Seil­
schaften  b e leg t w erd en  kann (s. Tab. 4).

V ergleich t m an in  allen  V orgefundenen  P fla n zen g ese llsch a ften  d ie S te tigk eiten  v o n  B . ra m o ­
sus und  B. b e n e k e n ii  (s. Tab. 4), so  w erd en  e in ige  U n tersch ied e  d eu tlich . W ährend  B . b e n e k e n ii  
h äu figer in W äldern  v o rk o m m t, b ev o rzu g t B . ra m o su s  F reifläch en , b eso n d ers S ch lag- u n d  m e-  
so p h ile  S a u m -G ese llsch a ften  (A b b . 2). D ie  T atsache, daß b eid e  A rten  in den  n itr o p h y tisch en  
Stau d en flu ren  g le ich erm aß en  vertreten  sin d , en tsp r ich t der „V erm ittlerro lle“ der S au m gesell­
schaften  z w isc h e n  W ald u n d  Freiland.

B. b e n e k e n ii  u n d  B . ram osus  k o m m en  häu fig  zu sa m m en  m it U rtica  d ioica  u n d  Vicia sep iu m  
vor. D ie se  A rten  charakterisieren  d ie  S tan d orte als d u rch w eg  frisch , S tickstoff- u nd  n ä h rsto ff­
reich  (s. O B E R D Ö R F E R  1983b). G a liu m  o d o ra tu m  u n d  F a gu s sylvatica-J u n g p fla n zen  k en n ­
ze ich n en  d ie  B e d in g u n g en  zu sä tz lich  als relativ  schattig .

„ L ich tu n g en “ (hier: alle relativ  stra h lu n g su n g esch ü tzten  S tandorte) m it B. b e n e k e n ii  sind  
h äu figer sü d ex p o n iert als d ie m it B. ram osus  (75%  zu  16,7% ). Ihre B ö d en  sind  flachgründiger. 
A n  d iesen  S tan d orten  fin d en  sich  w ä rm elieb en d e  u n d  tro ck en h eitsa n g ep a ß te  A rten . D ie  
B e g le itp fla n zen  b lü h en  hier früher als an d en  B. ra m o su s-S tan d orten . D ie  W ach stu m szeit w ird  
durch  so m m erlich e  T rock en heit a n sch ein en d  verk ü rzt.

A u ch  im  W ald ist d ie effek tive V eg eta tio n sp er io d e  durch  L ich tm an ge l, T rock en h eit und  
W u rzelk on k u rren z (s. SL A V IK O V A  1965) ze it lich  e in gesch rän k t. A n  B . b e n e k e n ii- S t a n d o n e n  
sp ie len  a lso  A n p a ssu n g en  an relativ  k u rze , zu r  V erfügung steh en d e  W a ch stu m szeiten  o d er  an 
die fo lg en d e n  E x trem b ed in g u n g en  d ie en tsch e id en d e  R o lle  für d ie  K on k urren zk raft der A rt.

4. „Ökologische Struktur“
D ie  P fla n zen a rten k o m b in a tio n  ein es B estan d es kann nach  der In d ik a to ra r te n -K o n zep tio n  

auch zu r K en n ze ich n u n g  ein iger ö k o lo g isc h e r  F aktoren  b en u tz t  w erd en  (T Ü X E N  & E L L E N ­
B E R G  1937 u .a .). D u rch  d ie G eg en ü b erste llu n g  v o n  H äu fig k e itsv er te ilu n g sk u rv en  der Z eiger­
w erte nach  E L L E N B E R G  (1979) aller b esta n d sb ild en d en  A rten  (s. Tab. 5) sin d  d ie S tan d orte  
v o n  B. b e n e k e n ii  und  B . ram osus  gu t zu  charakterisieren  u n d  zu  verg le ich en  (Z O L Y O M I &  
P R E C S E N Y I 1964). A ls  S tan d orte w erd en  dabei d ie v eg eta tio n s- u n d  b o d en k u n d lich  b earb ei­
teten  F lächen  v o n  ein  Q u ad ratm eter  G rö ß e  verstanden . D ie  k le in fläch ige  A u fn a h m etech n ik  er­
m ö g lic h t, in k u rzer  Z eit e in e  au sre ich en de A n z a h l v o n  B estän d en  m it h o m o g e n e r  Struktur u nd  
g le ich em  E n tw ick lu n g ssta n d  zu  erfassen .

D ie  sich  ergeb en d en  K ennkurven  v o n  B . ram osus  u n d  B . b e n e k e n ii  (A b b . 3) stim m en  im  
allgem ein en  überein . B e id e  A rten  w eisen  für d ie  u n tersu ch ten  S tan d ortfaktoren  w eite A m p litu -
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Tab. 5: Artenliste der Standortquadrattests mit Zeigerwerten (nach ELLENBERG,
1979). Die Arten sind nach der Häuf igkeit ihres Auftretens in den
Aufnahmen mit B. benekenii (54) 
keitsangabe als absolute Zahl).

und B. ramosus (41) geordnet (Stetig-

lfd.Nr. Name Ök
L

olog
T

isches 
K F

Verhalten 
R N

Stetigkeiten 
Br.b.- Br.r.-St

1 Viola reich.x riv. 4 5 4 5 7 6 32 13
2 Galium odoratum 2 5 2 5 X 5 25 16
3 Fraxinus excelsior 4 5 3 X 7 7 18 15
4 Vicia sepium X X 5 5 7 5 19 12
5 Dactylis glomerate 7 X 3 5 X 6 13 16
6 Poa nemoralis 5 X 5 5 5 3 17 10
7 Fragaria vesca 7 X 5 5 X 6 13 13
8 Acer pseudoplatanus 4 X 4 6 X 7 15 9
9 Epilobium montanum 4 X 3 5 6 6 11 11
10 Rubus idaeus 7 X X 5 X 8 9 10
1 1 Brachypodium sylvaticum 4 5 3 5 6 6 1 1 7
12 Mélica uniflora 3 5 2 5 6 X 15 3
13 Mercurialis perennis 2 5 3 X 7 7 14 2
14 Geranium robertianum 4 X 3 X X 7 6 10
15 Stachys sylvatica 4 X 3 7 7 7 10 5
16 Ranunculus repens 6 X X 7 X X 8 8
17 Urtica dioica X X X 6 6 8 6 9
18 Senecio fuchsii 7 X 7 5 X 8 10 4
19 Circaea lutetiana 4 5 3 6 7 7 8 6
20 Oxalis acetosella 1 X 3 6 4 7 8 5
21 Galeobdolon luteum 3 5 4 5 7 5 8 4
22 Ranunculus auricomus agg 5 5 3 6 8 7 3 9
23 Carex sylvatica 2 5 3 5 7 5 8 3
24 Galium sylvaticum 5 5 4 4 7 5 6 6
25 Mycelis muralis 4 5 2 5 X 6 7 4
26 Milium effusum 4 X 3 5 5 5 9 1
27 Galium aparine 7 5 3 X 6 8 6 4
28 Stellaria holostea 5 6 3 5 6 5 5 5
29 Geum urbanum 4 5 5 5 X 7 6 4
30 Impatiens noli-tangere 4 5 5 7 7 6 5 4
31 Veronica chamaedrys 6 X 3 4 X X 5 4
32 Festuca gigantea 4 5 3 7 6 6 5 4
33 Lathyrus vernus 4 X 4 4 7 X 5 4
34 Moehringia trinervia 4 5 3 5 6 7 9 0
35 Torilis japónica 6 6 3 5 8 8 2 6
36 Cirsium arvense 8 X X X X 7 2 6
37 Fagus sylvatica 3 5 2 5 X X 6 1
38 Hederá helix 4 5 2 5 X X 5 3
39 Agrostis tenuis 7 X 3 X 3 3 3 4
40 Acer campestre 5 7 4 5 7 6 5 2
41 Cornus sanguinea 7 5 4 X 8 X 1 5
42 Impatiens parviflora 4 6 5 5 X 6 5 1
43 Hordelymus europaeus 3 5 4 5 7 6 5 1
44 Hypericum hirsutum 7 5 4 5 8 7 , 2 4
45 Carpinus betulus 4 6 4 X X X 2 4
46 Crataegus oxyacantha agg 6 5 4 5 7 X 4 2
47 Carex muricata agg 7 5 3 5 X 6 4 2
48 Anemone nemorosa X X 3 X X X 4 1
49 Agropyron caninum 5 X 3 6 7 8 5 0
50 Rumex sanguineus 4 5 2 8 7 7 3 2
51 Aegopodium podagraria 5 X 3 6 7 8 3 2
52 Alchemilla vulgaris agg 6 4 3 6 X 6 2 3
53 Potentilla sterilis 5 5 2 5 6 6 2 3
54 Dentaria bulbifera 3 5 4 5 7 6 4 0
55 Calamagrostis epigejos 7 5 7 X X 6 0 4
56 Galeopsis tetrahit 7 X 3 5 X 7 3 1
57 Prunus spinosa 7 5 5 X X X 3 1
58 Mélica nutans 4 X 3 4 7 3 3 1
59 Lathyrus pratensis 7 5 X 6 7 6 1 3
60 Glechoma hederacea 6 5 3 6 X 7 3 0
61 Galium mo H u g o 7 X 3 5 X X 3 0
62 Stellaria nemorum 4 4 4 7 5 7 3 0

15



Tab. 5 (Fortsetzung)

Ifd.Nr. Name Ökologisches 
L T K F

Verhalten 
R N

Stetigkeiten 
B r .b .- B r .r .-St

63 Lapsana communis 5 X 3 5 X 7 3 0
64 Pulmonaria obscura 4 5 3 6 8 7 3 0
65 Convallaria majalis 5 ■ X 3 4 X 4 3 0
66 Brachypodium pinnatum 6 5 5 4 7 4 0 3
67 Medicago lupulina 7 5 X 4 8 X 0 3
68 Heracleum sphondylium 7 5 2 5 X 8 0 3
69 Deschampsia cespitosa 6 X X 7 X 3 0 3
70 Athyrium filix-femina 4 X 3 7 X 6 2 2
71 Luzula luzuloides 4 X 4 X 3 4 2 1
72 Cardamine amara 7 X 4 9 X 4 2 1
73 Poa trivialis 6 X 3 7 X 7 2 1
74 Hypericum perforatum 7 X 5 4 X X 2 1
75 Scrophularia nodosa 4 5 3 6 6 7 2 1
76 Carex remota 3 5 3 8 X X 2 1
77 C i rsium vulgare 8 5 3 5 X 8 1 2
78 Sambucus racemosa 6 4 4 5 5 8 1 2
79 Vicia sylvatica 7 X 4 X 8 X 1 2
80 Astragalus glycyphyllos 6 6 4 4 7 4 1 2
81 Tussilago farfaro 8 X 3 6 8 6 1 2
82 Geranium robertianum 4 X 3 X X 7 2 0
83 Dryopteris filix mas 3 X 3 5 5 6 2 0
84 Veronica officinalis 5 X 3 4 2 4 2 0
85 Sanicula europaea 4 5 3 5 8 7 2 0
86 Rubus caesius 7 5 3 7 7 9 0 2
87 Quercus robur 7 6 X X X X 0 2
88 Ranunculus ficaria 4 5 3 7 7 7 1 1
89 Campanula trachelium 4 5 3 5 8 8 1 1
90 Quercus petraea 6 6 2 5 X X 1 1
91 Phyteuma spicatum X X 4 5 X 5 1 1
92 Vincetoxicum hirundinaria 6 5 5 3 7 3 1 1
93 Taraxacum officinale agg 7 X X 5 X 7 1 1
94 Agrimonia eupatorio 7 6 4 4 8 4 1 1
95 Prunella vulgaris 7 X 3 X 4 X 1 1
96 Carex flacca 7 5 3 6 8 X 1 1
97 Scirpus sylvaticus 6 5 4 9 4 3 1 0
98 Poa palustris 7 X 5 9 8 7 1 0
99 Corydalis cava 3 6 4 6 8 8 1 0
100 Lysimachia nummularia 4 6 4 6 X X 1 0
101 Daphne mezereum 4 X 4 5 7 5 1 0
102 Epilobium angustifolium 8 X 5 5 3 8 1 0
103 Lathyrus niger 5 6 4 3 X 3 1 0
104 Cephalanthera rubra 3 5 4 4 8 3 1 0
105 Lamium maculatum 4 X 4 6 7 8 1 0
106 Crepis biennis 6 5 3 5 6 5 1 0
107 Hieracium murorum 4 X 3 5 5 4 1 0
108 Sambucus ebulus 8 6 3 5 8 7 1 0
109 Epipactis atrorubens 6 X 3 3 8 2 1 0
110 Sorbus aria 6 5 2 4 7 3 1 0
111 Plantago media 7 X 7 4 8 3 1 0
112 Primula veris 7 X 3 4 8 3 1 0
113 Knautia arvensis 7 5 3 4 X 3 1 0
114 Cerastium pumilum 8 7 4 2 8 2 1 0
115 Trifolium medium 7 5 4 4 X 3 1 0
116 Salix caprea 7 X 3 6 7 7 1 0
1 17 Linum carthaticum 7 X 3 X X 1 1 0
118 Poa chaixii 6 5 4 5 3 4 1 0
119 Corylus avellana 6 5 3 X X X 1 0
120 Trifolium pratense 7 X 3 X X  . X 1 0
121 Polygonatum vertici1latum 4 4 2 5 4 5 1 0
122 Ranunculus lanuginosus 3 X 3 6 7 8 1 0
123 Lonicera xylosteum 5 5 4 5 7 X 1 0
124 Cirsium palustre 7 5 3 8 4 3 0 1
125 Solanum dulcamara 7 5 X 8 X. 8 0 1
126 Picea abies 5 3 6 X X X 0 1
127 Polygonatum multiflorum 2 5 5 5 6 4 0 1
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Tab. 5 (Fortsetzung)

lfd.Nr . Name Ökolog isches Verhalten Stetigkeiten
L T K F R N B r .b .- Br.r.

128 Hieracium sabaudum 5 6 3 4 4 ? 0 1
129 Cirsium oleraceum 6 5 3 7 8 5 0 1
130 Agrostis stolonifera 8 X X 6 X 5 0 1
131 Vaccinium myrtillus 5 X 5 X 2 3 0 1
132 Crataegus monogyna 7 5 3 4 8 3 0 1
133 Arum maculatum 3 6 2 7 7 8 0 1
134 Vinca minor 4 6 2 5 X 6 0 1
135 Clematis vitalba 7 7 3 5 7 7 0 1
136 Atropa bella-donna 6 6 2 5 8 8 0 1
137 Listera ovata X X 3 6 7- 7 0 1
138 Origanum vulgare 7 X 3 3 X 3 0 1
139 Potentilla reptans 6 6 3 6 7 5 0 1
140 Sanguisorba minor 7 6 5 3 8 2 0 1
141 Euphorbia cyparissias 8 X 4 3 X 3 0 1
142 Orchis mascula 7 X 3 4 8 3 0 1
143 Tilia cordata 5 5 4 X X 5 0 1
144 Viburnum opulus 6 5 3 X 7 6 0 1
145 Ajuga reptans 6 X 2 6 X 6 0 1

(ohne Zeigerwertangaben)

146 Rubus fruticosus agg 5 9
147 Hieracium maculatum 2 1
148 Cardamine pratensis agg 1 1
149 Valeriana officinalis agg 1 1
150 Leucanthemum vulgare agg 1 0
151 Cynoglossum germanicum 1 0
152 Laser trilobium 1 0
153 Achillea millefolium agg 0 1

d en  auf. Sie sin d  H a lb sch a tte n p fla n zen  und  k ö n n en  als F r isch eze ig er  e in g estu ft w erd en . Ihre  
H a u p tverb reitu n g  lieg t in H e sse n  in  su b m o n ta n -tem p era ten  B ereich en  m it su b o zea n isch er  
K lim ap rägu n g. Sie fin d en  sich  so w o h l auf sauren als auch auf b asisch en  B ö d e n  m it m äßigen  bis 
h o h en  S tick sto ffg eh a lten . D a  B . ram osus  häufiger in Sch lagfluren  u n d  m eso p h ilen  S au m gesell­
schaften  vertreten  ist als B . b e n e k e n ii  (s. A b b . 2), ergeb en  sich  in den  K urvenverläufen  (A b b . 3) 
ein ige  A b w eich u n g en . D ie  S tan d ortu n tersch ied e sind  jed o ch  für e in e  B e g ü n stig u n g  einer der  
b eid en  A rten  n ich t b ed eu tsam  gen u g. B . ram osus  k o m m t danach etw as h äu figer an gut d u rch ­
feu ch teten , st ick sto ffre ich en  S tan d orten  m it h öh eren  relativen B eleu ch tu n g sstä rk en  vor.

M itte lw erte  und S tan d ard ab w eich u n gen  (Tab. 6) ze ig en  im  G eg en sa tz  zu  den  K ennkurven  
die D iffe r e n z e n  u n d  V ork o m m en sa m p litu d en  n ich t d eu tlich  gen u g . M erkbare, qualitative U n ­
tersch ied e der S tan d ortb ed in g u n g en  w erd en  sc h o n  durch  sehr gerin ge Ä n d eru n g en  der M itte l­
w erte au sged rü ck t. D ie  v o n  E L L E N B E R G  (1979) a n g egeb en en  Z eigerw erte  für B . ram osus  u nd  
B. b e n e k e n ii  verm itteln  daher ein  u n gen au es B ild  der „ A n sp rü ch e“ an d ie L ich t- , F eu ch te- u nd  
S tick sto ffverh ä ltn isse  der S tandorte. A u ß erd em  sin d  d ie R ea k tio n sza h len  zu  h o ch  a n gesetzt. 
D ie  K o n tin en ta litä tszah len  stim m en  m it den  G esam tverb reitu n gen , w ie  sie  M E U S E L , J Ä G E R  
& W E IN E R T  (1965) an geb en , ü b erein  u n d  d eu ten  w ied eru m  auf den  m ö g lic h e rw e ise  kausalen  
Z u sam m en h an g  z w isc h e n  einer k ü rzeren  V eg eta tion sp eriod e u n d  dem  V ork om m en  v o n  B. 
b e n e k e n ii  h in .

D a  S tan d ortfaktoren  als K o m p lex  w irk en , sin d  d ie S tic k s to ff-, F eu ch te- u nd  R ea k tio n sza h ­
len  g ek o p p e lt  in e in em  N etzd ia g ra m m  (A b b . 4) d argestellt. D ie  Ü b ere in stim m u n g en  w erd en  
n o ch m a ls d eu tlich . B e id e  A rten  ze ig en  das S ch w erg ew ich t ihres V o rk om m en s an fr isch en , 
m äßig  sauren  u n d  m äßig  st ick sto ffre ich en  S tan d orten . D o c h  f in d et m an B . b e n e k e n ii  auch auf 
tro ck en en  u n d  dam it relativ  stick sto ffa rm en  B ö d en , d ie g le ich ze it ig  stark b asisch  sin d . A u ß er­
d em  k o m m t d ie A rt auch auf sauren B ö d en  vor.
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A ---------A  B r o m u s  b e n e k e n ü  - S t a n d o r t e
o ------- o B r o m u s  r a m o s u s  - S t a n d o r t e

Abb. 3: Häufigkeitsverteilungen der Mittelwerte aus den Licht- und Feuchtezahlen (a), den Temperatur- 
und Kontinentalitätszahlen (b) und den Reaktions- und Stickstoffzahlen (N) (c) (nach ELLENBERG 1979) 
der Pflanzenarten an den untersuchten Bromus benekenü- und B. ramosus-Standorten in Hessen.
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Tab 6: M itte lw e rte  aus den Durchschnittswerten der Zeigerwerte der Begleitpflanzen an 
B. benekenii- und B. ramosus - Standorten. Zum Verg le ich sind die Ze igerwerte  
der beiden A rten nach ELLENBERG (1979) dargeste llt.

L T K F R N

e rm itte lte  Zeigerwerte B. ben-S t 4,510,8 cn ”o
 1 + o 3 ,610,4 5,210,5 6,410,6 5,810,8

m it Stichp.-Standardabw. B. ram -S t 5,010,8 5,210,2 3,610,4 5,310,5 6,610,6 6,010,6

Zeigerwerte nach B. ben. 5 5 4 5 8 5
ELLENBERG B. ram. 6 5 2 6 8 6

stickstoffarm Stickstoff reich basisch sauer
N trocken R

naß
a Bromus benekenii 
o Bromus ramosus

Abb. 4: Vergleich der Vorkommen von Bromus benekenii und B. ramosus in Abhängigkeit von Reaktions-, 
Stickstoff- (N) und Feuchtezahl der untersuchten Standorte in Hessen (ermittelt anhand der Zeigerwerte 
der Begleitpflanzen nach ELLENBERG 1979; Netzdiagramm in Anlehnung an ZOLYOMI & PRECSENYI, 
1964).

5. Böden
Ü b e r  den  N u tz e n  h erk ö m m lich er  b o d en k u n d lich er  U n tersu ch u n g en  b esteh en  u n tersch ied ­

lich e A n sc h a u u n g en  (E L L E N B E R G  1951; P O O R E  1955). In  der v o r lieg en d en  A rb eit so llten  
sie d azu  b eitragen , d ie S tan d orte näher zu  charakterisieren . D ie  E rgeb n isse  b estä tigen  d ie  
E rk en n tn isse , d ie  aus d en  v eg e ta tio n sk u n d lich en  U n tersu ch u n g en  g e w o n n e n  w o rd en  sind . 
G erin ge D iffe r e n z e n  z w isc h e n  den  S tandorten  beider A rten  d eu ten  n ich t auf u n tersch ied lich e  
„ A n sp rü ch e“ v o n  B . ram osus  u n d  B. b e n e k e n ii  h in . Sie geb en  d ie  B e d in g u n g en  in  den  u n ter­
sc h ie d lich en  P fla n zen g ese llsch a ften  w ied er. E rw äh n en sw ert ist d abei ein  V ergleich  der m itt le ­
ren W assergehalte der „ L ich tu n g en “ im  H o c h so m m e r  (Tab. 7). D ie  B ö d en  der B . b e n e k e n ii-  
Stan d orte tro ck n en  stärker aus als d ie der B . ra m o su s-S i^ n d o n e . Im  F rü h so m m er g en ü gen  d ie  
W assergehalte aber se lb st „an sp ru ch sv o lleren “ A rten .

6. Mikroklima
D ie  E rgeb n isse  en tsp rech en  den  E rk en n tn issen , d ie  aus d en  V o rk om m en  der b eid en  A rten  

in versch ied en en  G ese llsch a ften  (s. A b b . 2) a b gele itet w erd en  k ö n n en . N a c h  F L E M M IN G  
(1964) sin d  K lim au n tersch ied e zw isc h e n  F reifläch e u n d  W ald vor  allem  strah lu n gs- u nd  w in d ­
geprägt, w o b e i d em  W in d  n ich t so  groß e B ed e u tu n g  b e ig em essen  w erd en  so llte  (vgl. S T O K -
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Tab. 7: M ittle re  Wassergehalte der Böden an den untersuchten B. bene- 
ken ii- und B. ramosus - Standorten im M ai/Jun i bzw. im August 
und ein Vergle ich der "L ich tungen" beider A rten im August.

Standorte "L ichtungen"

Mai /Juni August August
m itt le re r B. benekinii 35 25 23
Wassergehalt

(Vo l. %) B. ramosus 38 27 32

K E R  1956). A n  B . raraos^s-Standorten  ergeb en  sich  aus d iesem  G ru n d  im  a llgem ein en  ein  
h öh erer  relativer L ich tg en u ß  so w ie  extrem ere M in im u m - u n d  M axim u m tem p eratu ren . W eiter­
h in  sind  d ie  m axim alen  S ättig u n g sd efiz ite  h ö h er  u n d  d ie  A n z a h l der S tu n d en  m it m in im alen  
S ä ttig u n g sd efiz iten  ( <  1 m bar) geringer.

7. Phänologie
D ie  E n tw ick lu n g sp h a sen  g en etisch  g le ich er  P fla n zen  ein er A rt variieren  in  A b h ä n g ig k e it  

v o n  den  U m w eltb ed in g u n g en  (S C H N E L L E  1955). D ie  A n p a ssu n g sfä h ig k e it kann für das 
V o rk om m en  v o n  en tsch e id en d er  B e d e u tu n g  se in . K eim u n gsversu ch e ze ig ten , daß w ed er d ie  
K aryop sen  v o n  B . b e n e k e n ii  n o ch  d ie v o n  B . ra m osus  e ine S tratifik ation  b en ö tig e n . A n z u c h t  im  
D au erd u n k el bei 21° C  verk ü rzte d ie  Z e it b is zu r K eim u n g  g eg en ü b er anderen  gep rü ften  B e d in ­
gu n gen  um  m in d este n s 30 Tage. M it ihrem  P h y to c h r o m -S y s te m  u n d  der T em peraturabhängig­
k eit der K eim u n g  b esitzen  d ie P fla n zen  fo lg lich  ein  w irk u n g sv o lle s  K o n tr o llsy stem , um  o p ti­
m ale W a ch stu m sb ed in gu n gen  ab zu p assen  (s.a. F R A N K L A N D  & T A Y L O R S O N  1983). U n ter  
gü n stig en  B ed in g u n g en  b en ö tig t  B. b e n e k e n ii  e ine kü rzere  K eim dauer als B . ram osus  (7 Tage 
g egen ü b er 16 Tage).

E in  S y n o n y m  für B. ram osus  ist B ro m u s  sero tin u s  B en ek en . D ie se r  N a m e  basiert auf der 
B e o b a c h tu n g , daß B . ram osus  später b lü h t als B . b e n e k e n ii  (sero tin u s , lat. =  spät k o m m en d ). 
E igen e B eo b a c h tu n g en  b estä tigen  d ies u n d  z e ig en , daß bei B . b e n e k e n ii  alle E n tw ic k lu n g s­
p h asen  früher e in se tzen  (A b b . 5). D ie  B lü teze iten  der b eid en  A rten  ü b ersch n eid en  sich  fo lg lich  
auch n ich t, o b w o h l der B eg in n  der B lü te  v o n  v ie len  S tan d ortfaktoren  ab h ängig  ist u n d  b e so n ­
ders bei einer groß räu m igen  B etrach tu n g  stark sch w a n k t.

b

I____ i____ I____ i____ I____ i____ I____ i____ I
HO 160 180 200 220

T a g e  s e i t  J a h r e s b e g i n n

a '• vol l  ent wi cke l t e  Ri spe ( er st e Beobacht ung)  
b : B I ü t e ( •• )
c :  En d e  der  B l ü t e  ( ** )
d : B l ü t e  ( l e t z t e  B e o b a c h t u n g )

Abb. 5: Zeitlicher Verlauf der Blütenentwicklung von Bromus benekenii und B. ramosus an den untersuch­
ten Standorten in Hessen.
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D ie  früh a b g esch lo ssen e  E n tw ick lu n g  erm ö g lich t B . b e n e k e n ii , S tan d orte zu  b esied e ln , d ie  
z .B . durch  so m m erlich e  T rock en h eit o d er  in tensive  B esch a ttu n g  relativ  früh  zu  E x trem stan d or­
ten  w erd en . D a  so w o h l B . ram osus  als auch B. b e n e k e n ii  in lok a len  F o rtp fla n zu n g sp o p u la tio ­
nen  auftreten , deren  B lü teze iten  sich  n ich t ü b ersch n eid en , b esteh t ein  w eiteres A rg u m en t, vo n  
zw ei A rten  zu  sp rech en .

8. Physiologie und Anatomie
A n  B. b e n e k e n ii-  u nd  B . ram os^ s-S tandorten  d ifferieren  in erster L in ie  d ie L ich t- u n d  W as­

serverhältn isse. A us d iesem  G ru n d  sind  d ie A u sw irk u n g en  d ieser F aktoren  u n ter so n st  k o n sta n ­
ten  B ed in g u n g en  in der K lim ak am m er u n tersu ch t w o rd en . U n ter  K u ltu rb ed in gu n gen  w erd en  
aber d ie in ter- u nd  in tra sp ez ifisch en  K on k u rren zen  au sgesch a lte t, so  daß bei der an sch ließ en ­
den  In terp reta tion  alle im  F reiland g ew o n n en en  E rk en n tn isse  m it h era n g ezo g en  w erd en  m ü s­
sen .

U m  eine V ergleichbarkeit der D a ten  zu  g ew äh rle isten , w u rd e  m it P fla n zen  g le ich er  A b sta m ­
m u n g  u nd  ü b ere in stim m en d er  E n tw ick lu n g sp h a se  gearbeitet. Für d ie M essu n g en  w u rd e das 
annähernd lineare W achstum  in der ersten  E n tw ick lu n g sp h a se  au sgen u tzt.

8.1 W achstum  in A b h ä n g ig k e it v o n  der B o d en sa u g sp a n n u n g

D ie  b eid en  u n tersu ch ten  A rten  w erd en  zu  den  M e so p h y te n  gezä h lt (E L L E N B E R G  1979). 
D ie se  ze ig en  eine h o h e  A n p a ssu n g sfä h ig k e it an den  W asserhaushalt des S tandortes (L A R -  
C H E R  1980). D ie  S tom ataregu lieru n g  u nd  das A u sm aß  der k u tik u lären  T ranspiration  sind  
dabei artsp ezifisch  (P ISE K  1956). Ü b e r  d ie D iffu s io n  v o n  W asserdam pf u n d  C 0 2 durch  die  
S p a ltö ffn u n g en  sind  T ranspiration  und  K o h len sto fferw erb  en g  verk n ü p ft. E in  V ergleich  v o n  
W achstum sraten  u n ter versch ied en en  B o d en sa u g sp a n n u n g en  erlaubt daher A u ssagen  über eine  
even tu elle  u n tersch ied lich e  A d ap tio n .

D a s B la ttflä ch en w a ch stu m  ist ein  v ie lfach  b en u tzter  Param eter zu r B esch re ib u n g  v o n  
W ach stu m svorgän gen  (E V A N S  1972). D a  B lattfläch e und  B lattlän ge v o n  G räsern  annähernd  
p ro p o rtio n a l w a ch sen , ste llt  das B la ttlän gen w ach stu m  eine brauchbare G rö ß e  dar. In der A b ­
b ild u n g  6 sin d  den v ier W assersp ann u n gsstu fen , d ie durch  G ieß en  m it d efin ierten  W asserm en­
gen  erzeu g t w u rd en , d ie  W achstum sraten  der b eid en  A rten  gegen ü b erg este llt . B ei b eid en  A rten  
n im m t m it a b n eh m en d er B o d en sa u g sp a n n u n g  das W achstum  zu .

Z w isch en  den  b eid en  S tu fen  m it den  gerin gsten  S au gsp an n u n gen  ze ig t  B. b e n e k e n ii  anders 
als B. ram osus  w eiterh in  e in e  d eu tlich e  Z u w ach sste ig eru n g . M ö g lich erw e ise  ist h ierfür eine  
em p fin d lich ere  u nd  bessere angepaßte S tom ataregu lieru n g u n d  ein  w irk u n g sv o llerer  Transpira­
tio n ssc h u tz  (z .B . stärkere B ehaarung u nd  W achsauflage) v o n  B. ram osus  der G ru n d . W ährend  
B. b e n e k e n ii  u n g eh em m ter  transpiriert, und zu m in d est  k u rzfr istig  h ö h ere  W achstum sraten  zu  
v erze ich n en  hat, regu liert B. ram osus  frü h ze itig er  d ie T ranspiration . U n terstü tz t  w ird  d iese  
In terp reta tion  durch  die T atsache, daß B . b e n e k e n ii  u n ter h o h en  L ich tin ten sitä ten  ein em  
gespan n teren  W asserhaushalt a u sg esetz t ist (s. A b b . 10) u n d  sc h o n  bei k u rzze it ig en  W asser­
streß situ a tio n en  h o h e  V erw elkungsgrade aufw eist.

8.2 R ea k tio n en  auf versch ied en e L ich tin ten sitä ten

E n tw ick lu n g  u n d  W achstum  der p h o to a u to tr o p h e n  P flan zen  w erd en  w esen tlich  durch  die  
L ich tb ed in g u n g en  b ee in flu ß t. B ei der A n p a ssu n g  an d ie L ich tin ten sitä t treten  m o r p h o lo g isc h  
u nd  p h y s io lo g isc h  V eränderungen auf, d ie d ie p h o to sy n th e t isc h e  P ro d u k tiv itä t u n d  dam it das 
Ü b er leb en  im  P flan zen b esta n d  m itb estim m e n . Im  S tarklich t gew a ch sen e  B lätter (S o n n en b lä t­
ter) sin d  w esen tlich  dicker, haben  ein  h öh eres T ro ck en g ew ich t je F r isch g ew ich t u n d  b esitzen  
ein  d eu tlich  ausgeprägtes, zu m  Teil m eh rsch ich tig es P a lisad en p aren ch ym  (L IC H T E N T H A -  
L E R  1985). D arü b er h inaus reagieren S on n en b lä tter  auf e in en  h o h e  L ich tin ten sitä ten  b eg le iten ­
den  W asserstreß in v ie len  Fällen m it der A u sb ild u n g  xerom o rp h er  S trukturen , z .B . einer stärke­
ren B ehaarung.
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Abb. 6: Relativer Blattlängenzuwachs bei Bromus benekenii und B. ramosus in Abhängigkeit von der 
Bodensaugspannung (= Wasserspannung), unter kontrollierten Umweltbedingungen in der Klima­
kammer. (Die vier Wassergehaltsstufen sind durch Gießen mit definierten Wassermengen entstanden und 
erzeugen im Boden die angegebenen Saugspannungen.)

L ichtintensi täten
Bromus benekenii
Bromus ramosus

Abb. 7: Relativer Blattlängenzuwachs bei Bromus benekenii und B. ramosus in Abhängigkeit von der Licht­
intensität unter Klimakammerbedingungen.
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D er  C h lo r o p h y llg e h a lt  je F r isch g ew ich t und  T r o ck en g ew ich t ist im  S ch w a ch lich t h ö h er  als 
im  Starklicht. B e z o g e n  auf d ie  B lattfläch e ist es u m gek eh rt, da d ie  S ch w ach lich tb lä tter  d ü n ner  
als S tarklich tb lätter s in d . D a s V erhältnis v o n  C h i a /C h l b ist u n ter  S ch w a ch lich tb ed in g u n g en  in 
ch arak teristisch erW eise  n ied riger als im  S tarklich t (W IL D  1979).

D ie  A n p a ssu n g en  v o n  B . ram osus  und  B. b e n e k e n ii  an L ich tin ten sitä ten  v o n  0 ,6  W /m 2,
6 ,5 W /m 2 u n d  20  W /m 2 sin d  in  der K lim ak am m er charakterisiert w o rd en .

a) W achstum sraten:
H ö h e r e  L ich tin ten sitä ten  lassen  eine geste igerte  S u b sta n zp ro d u k tio n  erw arten , d ie in ihrem  
A u sm aß  artsp ez ifisch  ist. B. b e n e k e n ii  reagiert auf die E r h ö h u n g  der L ich tin ten sitä t von  6,5 W /  
m 2 auf 20  W /m 2 m it einer en o rm en  W ach stu m sste igeru n g  (A b b . 7), w äh ren d  B . ram osus  sc h o n  
bei geringerer In ten sitä t ( <  6 ,5  W /m 2) ein  M axim u m  erreicht. D ie se r  U n tersch ied  kann auch als 
R esu ltat einer em p fin d lich eren  T ransp iration sregu lieru n g v o n  B . ra m osus  g ed eu tet w erden .

b) C h lo ro p h y llg eh a lte  u nd  -V erhältnisse:
A u f g le ich e W eise w ie  bei d en  K lim ak am m erp flan zen  sin d  d ie C h lo r o p h y llg e h a lte  e in iger F rei­
la n d p flan zen  b estim m t w o rd en . D ie  E rgeb n isse  (A b b . 8) ze ig en  k ein e au ffa llen d en  U n ter ­
sch ied e z w isc h e n  den  b eid en  A rten . A b er  es w erd en  in  A b h ä n g ig k e it  v o n  der L ich tin ten sitä t  
ty p isch e  R ea k tio n en  d eu tlich  (s.a. W IL D  1979). So n im m t das C h i a /C h l b-V erhältnis m it ste i­
gender L ich tin ten sitä t zu . D ie se  p h y s io lo g isc h e  A n p a ssu n g  z e ig t  sich  auch u n ter F reiland ­
b ed in g u n g en .

Z ur O p tim ieru n g  der L ich tsa m m lu n g  f in d et im  S ch w ach lich t ein e verstärkte C h lo r o p h y ll­
b io sy n th e se  statt. D ie s  füh rt zu  e in em  h ö h eren  C h lo r o p h y llg e h a lt  p ro  F r isch g ew ich t (s. A b b . 
9). B e z o g e n  auf d ie B lattfläch e lieg t der C h lo ro p h y llg eh a lt  im  S ch w a ch lich t in der R egel n ied ri­
ger. B ei 6 ,5  W /m 2 z e ig t  sich  jed o ch  ein  h öh erer  G eh a lt als bei 20 W /m 2 (A b b . 8). D ie s  ist verm u t-
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Abb. 8 : Chlorophyllgehalt pro Blattfläche (a) und Chi a/Chl b-Verhältnis (b) von Bromus benekenii und 
B. ramosus unter verschiedenen Lichtverhältnissen in der Klimakammer und unter Freilandbedingungen 
(1 = 20 W/m2, 2  = 6,5 W/m2, 3 = 0,6 W/m2, 4 = Freifläche, 5 = „lichter“ Wald, 6  = „dunkler“ Wald).
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Abb. 9: Chlorophyllgehalt pro Frischgewicht in Abhängigkeit von der Lichtintensität unter Klimakam­
merbedingungen; Vergleich zwischen Bromus benekenii und B. ramosus.

lieh  auf g le ich e B la ttd ick e u n ter  den  b eid en  L ich tin ten sitä ten  zu rü ck zu fü h ren . B ei 0 ,6  W /m 2 
sc h e in t jed o ch , au fgrund  des n ied rigen  C h lo ro p h y llg eh a lte s  pro  F läche g egen ü b er ein em  
h o h en  G eh a lt p ro  F r isch g ew ich t, e in e  m o r p h o lo g isc h e  A n p a ssu n g  sta ttgefu n d en  zu  haben .

c) T rock en g ew ich t:
S ch on  1936 hat F IL Z E R  auf d ie A b h ä n g ig k e it der T ro ck en su b sta n zp ro d u k tio n  v o n  der L ich t­
in ten sitä t innerhalb  v o n  P fla n zen g ese llsch a ften  aufm erksam  gem ach t. B. b e n e k e n ii  und  
B. ram osus  u n tersch e id en  sich  in sb eso n d e re  u n ter  den  h öh eren  L ich tin ten sitä ten  in ihren  
T r o ck en g ew ich tsa n te ilen  (s. A b b . 10). D a s h öh ere  T rock en su b stan z/W assergeh alt-V erh ältn is  
v o n  B. b e n e k e n ii  läßt sich  m it e in em  an gesp an n teren  W asserhaushalt bei h em m u n g slo serer  
T ransp iration  erklären.

Trockensubstanz W a s s  e r g e h a l t

~ 3
:Ö

f j

40 20 0 20 40 60 80
[ Gew. %  ]

ü  Blätter von Bromus b e n e k e n i i  
S  Blät ter  von Bromus r a m o s u s

Abb. 1 0 : Relatives Trockengewicht (bezogen auf Frischgewicht) und relativer Wassergehalt von Bromus 
benekenii und B. ramosus in Abhängigkeit von verschiedenen Lichtverhältnissen unter Freiland- und 
Klimakammerbedingungen (1  = strahlungsungeschützte Schlagflur bei hoher Wasser- und Nährstoffver­
sorgung, 2 = 20 W/m2, 3 = 6,5 W/m2, 4 = 0,6 W/m2).

d) A n za h l u n d  G rö ß e  der Stom ata:
D ie  A n za h l der S tom ata u n d  ihre G rö ß e  ist v o m  P fla n zen ty p , den  w irk en d en  U m w eltfa k to ren  
u n d  der L age des B lattes an der P fla n ze  abh än gig  (E V A N S  1972). A n  trock en en  u n d  so n n en ex ­
p o n ierten  S tan d orten  en tw ick e lt  d ie P fla n ze  m eh r und  k le in ere  S p a ltö ffn u n g en  als u n ter fe u c h ­
ten  S ch atten b ed in g u n g en . W ährend  des W achstum s erzeu g en  h o h e  L ich tin ten sitä ten  nach  
W IL D  & W O L F  (1980) eine h öh ere  A n za h l v o n  S tom ata  p ro  F läche.

A u ch  bei B. ram osus  und B. b e n e k e n ii  s in d  d iese  lich tin d u z ier ten  A n p a ssu n g en  zu  b e o b a c h ­
ten  (s. Tab. 8). B. ram osus  w e ist u nter b eid en  L ich tin ten sitä ten  ein e h öh ere  A n za h l v o n  S p a ltö ff-

24



Tab. 8: Vergle ich der Anzahl der Stomata pro Fläche und der Länge der 
Stomata bei B. benekenii und B. ramosus in Abhängigkeit von 
hoher und niedriger L ich tin te n s itä t, unter K limakammerbedingung.

Anzahl /  mm2 Länge (mm)
20 W /m 2 B. benekenii 54,81 2,4 0,04210,003

B. ramosus 62,0110,0 0,05010,002
0,6 W /m 2 B. benekenii 

B. ramosus
28,01 3,5 
39,41 4,7

0,06510,002
0,06510,001

n u n g en  pro  F läche auf als B . b e n e k e n ii . D ie  größere S tom ata länge v o n  B . ra m osus  bei 20  W /m 2 
läßt sich  m ö g lic h e rw eise  m it d em  h ö h eren  P lo id iegrad  erklären , d ie  A n g le ich u n g  der L ängen  
bei 0 ,6  W /m 2 ist d e m z u fo lg e  u m so  b em erkensw erter . B. ram osus  reagiert scheinb ar effektiver  
auf h öh ere  u n d  B . b e n e k e n ii  auf n ied rigere L ich tin ten sitä ten .

A lle  u n tersu ch ten  Param eter ze ig en  eine K orrelation  m it der L ich tin ten sitä t. D ie  u n tersu ch ­
ten  A rten  w eisen  jed o ch  U n tersch ied e  in  ihrer A n p a ssu n g sfä h ig k e it auf. D a n a ch  ist B. ram osus  
besser  an h ö h ere  und B . b e n e k e n ii  etw as b esser an n iedrigere L ich tin ten sitä ten  angepaßt. U n ter  
K o n k u r ren zb ed in g u n g en  kann d ies für das V ork om m en  en tsch e id en d  se in . D as E rgeb nis  
stim m t daher m it den  B e o b a c h tu n g en  im  Freiland ü b erein  (s. auch A b b . 2).

9. Fortpflanzungssystem
D e r  V ergleich  der p ro zen tu a len  A n te ile  der Ä h rch en  m it Sam enan satz an iso lier ten  (B . r a m .: 

40 ±  9% , B. b e n :  35 ±  7% ) und n ich t iso lier ten  (B . ra m : 77 ±  11% , B. b e n . :  58 ±  18% ) R isp en  
b eleg t, daß b eid e  A rten  se lb stk o m p a tib e l sind . D ie se  faku ltative Id io g a m ie  erm ö g lich t ö k o ­
gen etisch e  D iffer en z ieru n g en , d ie  n ich t z u le tz t  für d ie groß e A n za h l der p h ä n o ty p isc h e n  
A b w a n d lu n g e n  veran tw ortlich  se in  w ird  (s. auch S M IT H  1981). Jedes In d iv id u u m  der b eid en  
A rten  ist dadurch  zu d em  in  der L age, bei der B e sied lu n g  n eu er G eb ie te , Stam m vater einer  
n eu en  L in ie  zu  w erd en  (s. auch A R M S T R O N G  1981, 1983).

Schlußfolgerungen
B ro m u s  ra m osus  und  B ro m u s  b e n e k e n ii  ste llen  ä h n lich e, relativ  h o h e  „ A n sp rü ch e“ an den  

Standort. Es ist daher a n zu n eh m en , daß sie u n terein and er in K on k u rren z steh en . Im  d irekten  
W ettb ew erb , u n ter  für b eid e  A rten  op tim a len  B e d in g u n g en , w ird  B . ram osus  in fo lg e  se iner  
ü b erleg en en  W u ch sle istu n g  und  b esseren  A n p a ssu n g sfä h ig k e it an h o h e  L ich tin ten sitä ten  bei 
w irk sam erer T ransp iration sregu lieru n g B . b e n e k e n ii  verdrängen  (s. K N A P P  & K N A P P  1954). 
B eid e A rten  b e leg en  danach  u n tersch ied lich e  ö k o lo g isc h e  N isc h e n , w as sich  durch  das schw er­
p u n k tm ä ß ig e  V ork om m en  in v ersch ied en en  P fla n zen g ese llsch a ften  ausdrückt.

W ährend  der Z e iten , d ie B. b e n e k e n ii  u nd  B . ram osus  für ihr W achstum  b en ö tig e n , u n ter­
sch e id en  sich  d ie u n tersu ch ten  S tan d ortfaktoren  nur g erin gfü g ig . D ie  D iffe r e n z e n  m achen  
n ich t d eu tlich , w aru m  B. b e n e k e n ii  bzw . B. ram osus  n un  an zah lreich en  S tan d orten  „b eg ü n ­
st ig t“ ist.
E in  b ed eu tsam er U n tersch ied  z w isc h e n  den  S tandorten  ist d agegen  das ze it lich e  A n h a lten  der  
für B. b e n e k e n ii  und  B . ram osus  relevanten  B ed in g u n g en . So k o m m t B. b e n e k e n ii  m eist auf 
Stan d orten  m it e iner k ü rzeren , zu r V erfügung steh en d en  W ach stu m szeit vor. D a  B . b e n e k e n ii  
se inen  E n tw ic k lu n g sz y k lu s  früher ab sch ließ t als B . ra m o su s , hat d ie A rt d ort e in en  en tsch e id en ­
den  K o n k u rren zvorte il. D e n n  für die W ettb ew erb sfäh igk eit einer A rt, d ie  das Ü b er leb en  in  
einer P fla n zen g ese llsch a ft sichert, ist es v o n  gru n d legen d er B e d eu tu n g , daß d ie  S am enp rod u k ­
tio n  m it E n d e der V eg eta tion sp eriod e ab g esch lo ssen  ist.
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D ie  jährliche P erio d iz itä t der S tan d ortfaktoren  se lek tier t so m it  das V ork om m en  der A rten  
en tsp rech en d  ihrer P h ä n o lo g ie . B ei der K en n ze ich n u n g  der Ö k o lo g ie  einer A rt w ird  d iese  
M ö g lich k e it  b ish er  o ffen s ich tlich  zu  w en ig  b erü ck sich tig t. So ergeb en  d ie U n tersch ied e  z w i­
sch en  den  Z eigerw erten  (E L L E N B E R G  1979) v o n  B . ra m o su s  u n d  B. b e n e k e n ii  ein  u n gen au es  
B ild  über d ie „ A n sp rü ch e“ der b eid en  A rten .

H e sse n  lieg t im  Ü b ersch n e id u n g sb ere ich  der A reale  v o n  B. ram osus  u n d  B . b e n e k e n ii . H ier  
ze ig en  sich  k le in räu m ig  d ie  S tan d o rtb ed in g u n g en , d ie auch  für d ie  u n tersch ied lich e  G esam tver­
b reitu ng  v eran tw ortlich  zu  m ach en  sin d . N a c h  M E U S E L  et al. (1965) ist B . b e n e k e n ii  vo n  k o n ­
tinenta lerem  C harakter als B . ra m o su s. D ie  ö stlich e  u n d  n ö rd lich e  V erb re itu n gsgrenze vo n  
B . b e n e k e n ii  d eck t sich  m it der J a n u ar-Iso th erm e v o n  —12,5° C , d ie  v o n  B . ram osus  m it der v o n  
—2,5° C . B . b e n e k e n ii  kann w ah rsch e in lich  nur aufgrund  se iner früh  a b g esc h lo ssen en  E n tw ick ­
lu n g  in  d ie G eb ie te  zu n eh m e n d er  K on tin en ta litä t V ordringen , für d ie verk ü rzte V egeta tio n s­
p er io d en  charak teristisch  sin d . W ährend  die A rt d ort in  d en  T ieflagen  v o rk o m m t, w ä ch st sie  in  
N o rd a fr ik a  nur z w isc h e n  600  u n d  240 0  m  ü. N N .

D ie  u n tersch ied lich en  C h r o m o so m e n z a h le n  (vgl. H O L U B  et al. 1972) u n d  ö k o lo g isc h e n  
U n tersu ch u n g se rg eb n isse  u n ter stü tzen  d ie A u ffa ssu n g , daß es sich  bei B . b e n e k e n ii  und B. ra ­
m osus  um  zw ei gu t g esch ied en e  A rten  h andelt.
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