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Zyto- und dkotaxonomische Untersuchungen
Uber Bromus ramosus Huds. und Bromus benekenii (Lange) Trimen

- Andreas Hoffmann -

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 fir einen vegetationskundlichen, bodenkundlichen und
mikroklimatischen Vergleich an Standorten in Hessen. Danach ist B. benekenii haufiger in Wéaldern Fage-
talia sylvaticae), B. ramosus dagegen in Schlagfluren (Atropetalia) und mcsophilen Saum-Gesellschaften
(Trifolion medii) vertreten.

Beide Arten stellen wahrend ihrer Wachstumsphasen ahnliche, relativ hohe ,Anspriiche” an den Stand-
ort (z.B. Lichtverhaltnisse, Wasserhaushalt, Stickstoffgehalte und pH-Werte der Boden). Die glinstigen Be-
dingungen sind jedoch an B. benekenii-StAndoncn aufgrund frith einsetzender Trockenheit oder Beschal-
tung von kirzerer Dauer als an den Standorten von B. ramosus. B. benekenii ist hieran durch eine friher
abgeschlossene Entwicklung angepaft.

Die Moglichkeit einer Bastardierung ist infolge der abweichenden Bliitezeiten gering.

Ergebnisse physiologischer und anatomischer Untersuchungen von Reaktionen der Arten auf Wasser-
stre und abgestufte Lichtintensitaten deuten darauf hin, daR B. ramosus etwas besser an hohere Lichtinten-
sitdten und Wasserstrel? angepaft ist als B. benekenii. B. ramosus besitzt dadurch einen Konkurrenzvorteil.

Die durchgefiihrten Untersuchungen erweisen B. benekenii und B. ramosus als zwei gut geschiedene
Arten. Auf Standorten mit optimalen Wuchsbedingungen ist B. ramosus in der Wettbewerbssituation tGber-
legen und verdrangt B. benekenii auf Standorte mit verkirzter, relevanter Wachstums/eil.

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, pedologica! and microelimatic
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 it)
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
io 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 waier 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

ihumus benekeniiand B. ramosus (Poaceac) stellen zwei lange bekannte und unterschiedene
Sippen dar, deren Bewertung bis heute Schwierigkeiten bereitet. Als zwei getrennte Arten wer-
den sie unter anderen von WEIN (1933), HESS et al. (1967), HOLUB et al. (1972), TUTIN et
al. (1980) und ROTHMALER (1982) beschrieben. ASCHERSON & GRAF.BNER



(1898 1902), SUESSENGUTH (1936), HERMANN (1956) und OBERDORFER (1983b)
behandeln sic dagegen als Unterarten einer Art.

Es liegen nur wenige und z.T. widerspriichliche Chromosomenzahlungen vor (z.B. STAH-
1IN 1929; LOVE fic I.OVE 1961; HOLUB et al. 1972, MAJOVSKY et al. 1976; KOZAKA-
ROV etal. 1981;STRIl) & FRANZEN 1981; ARMSTRONG 1983), so daf3 es kaum Hinweise
auf Korrelationen von Morphologie und Chromosomcnzahlen gibt. Angaben von ILSE (1866)
und ITOLMBERG (1926) uber abweichende Formen lassen zudem die Existenz von Zwischen-
formen vermuten.

Unter diesen Voraussetzungen erscheint es schwer moglich, Bromus benekenii und Bromus
ramosus 6kologisch eindeutig zu differenzieren. Die Ansatze von SUESSENGUTH (1936),
ELLENBERG (1979) und OBERDORFER (1983b) in diese Richtung bleiben infolgedessen
nur vage. Daher sollen erst nach einer Uberpriifung der morphologischen Merkmale und
Chromosomenzahlen der beiden Sippen ihre ,Standortsanspriiche” untersucht und eventuelle
Unterschiede aufgezeigt werden. Nach ELLENBERG (1967) ist ein ,vegetationskundliches-
bodenkundliches-klimatologisches Verfahren” fiir eine Standortsbeurteilung am aussagefahig-
sten. Die ,Anspriche” der jeweiligen Sippe kénnen jedoch erst durch 6kophysiologische
Untersuchungen geklart werden. Daneben sollen phanologische und befruchtungsbiologische
Beobachtungen das Bild vervollstandigen und unter Umstdnden weitere Argumente fir eine
Trennung der beiden Sippen liefern.

Material und Methoden

Alle Untersuchungen wurden 1985 durchgefiihrt. Die Standorte und die llerkiinfte des
Pflanzenmaterials sind der Karte (Abb. 1) und der Tabelle 1zu entnehmen.

Chromosomen-Zéhlungen

[)ie Wurzelspitzen von Keimlingen (Herkinftcder Samen s. Tab. 1) wurden direkt nach dem Abschnei-
den in 2 mM K-Hydroxychinolin-Lésung tberfihrt und 12 his 16 Stunden bei 6° C und Dunkelheit vorbe-
Imiulcli (in Anlehnungan SCHULZ-SCHAEFFER & MARKARIAN 1957). Danach wurden sie in einem
Alkohol Eisessig-Gemisch(3:1) fixiert (GERLACH 1977, SH ARM A & SHARM A 1965) und bei 6° C auf-
bewahrt. 1)ie larbung erfolgte mit Karmin-Essigsaure flir ca. 20 Minuten in einem kochenden Wasserbad.
Um dai Prdparat aui/.uhellcn und den Kontrast zu steigern, wurde es in ,Neutralem Chloralhvdrat®
gequetscht (>. v. STOSCH 1952).

Vegetations-Aufnahme

Dir Vcgctationsaufnahmen (55 Aufnahmen, s. Tab. 1) erfolgten nach der Braun-Blanquet-Methode
(ELLENBERG 1956; BKAUN BI.ANQUET 1964; KNAPP 1971). Die Nomenklatur und Klassifikation
der Pflanzcngc.vcllschaficn richtet sich nach OBERDORFER (1957, 1978 u. 1983a).

Zur Ermittlung der ,6kologischen Struktur® (ZOLYOMI! & PRECSENY | 1964) der Standorte wurde
um ein oder mehrere Individuen von B. benekenii bzw. B. ramosus mit Zollstécken eine Flache von jeweils
I m; eingegrenzt und die Feldschicht aufgenommen (96 Aufnahmen, s. Tab. 1). Die Quadrate wurden zu-
fallMtuBig verteilt;durch die Kleinflachigkeit dieser Mikrobiotope konnte die Forderung nach Homogeni-
tat bc**cr eingehalten werden (zu den Forderungen an eine statistisch auswertbare Vegetationsaufnahme s.
auch POORK 1955; KFKSHAW 1960, 1973). Fur jede Aufnahme wurden die Mittelwerte der jeweiligen

Zcigerwcrte (nach ELLENBERG 1979) der Pflanzenarten berechnet und in Haufigkeitsverteilungskurven
darge*tcllt.

Boden-Analyse

Von der I m* groRen Mache wurden jeweils 5 Bodenproben nach Entfernen der Streuschicht mit Stech-
/yl.ndcrn (ca. 100 cm’) entnommen (s. HARTGE 1971; FIEDLER 1973; BENZLER et al. 1982) und
folgende I'igenu halten ermittelt:

Wafttcrgelult: ,gravimetrisch” (120 Proben) nach HARTGE (1971),
KorngréRen/uwmincmctzung: kombiniertes Sieb- und Sedimentationsverfahren in Anlehnung an
STEUHING (1965) und SCHLICHTING 6c BLUME (1966),



—pH-Wert: clektrometrisch nach STEUBING (1965),
—Carbonat-Gehalt: Passon-Methode (s. STEUBING 1965),
—NOy- und NH” -lonengehalt: visuelle Schnellbestimmungsmethode nach JUN G K (1961).

Mikroklima-Messungen

Gemessen wurde jeweils an Tagen mit Wetter des ,Strahlungstyps“ (n. GEIGER 1961):

—relativer LichtgenuB (%): mit einem Luxmeter an festgelegten MeBpunkten in regelméBigen Zeitabstan-
den (. JANETSCHEK 1982; BARKMAN 1977),

—Tag-Nacht-Extremtemperaturcn: mit strahlungsgeschiitzt aufgestellten Maximum-Minimum-Thermo-
metern,

—Zahl der Stunden mit minimalem Sattigungsdefizit (< 1 mbar) und das maximale Satligungsdefizit der
Luft an einem MeRBtag (vgl. FLEMMING 1964; SLAVIK 1974; WEISCHET 1979): mit Thermohygro-
graphen (Lambrecht, Typ 252 Ua).

Keimung

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

Licht und Dunkel bei jeweils 21° C bzw. 6° C bzw. 0° C.

Physiologische Untersuchungen

In der Klimakammer wurden die Reaktionen von B. benekenii und H. ramosus auf verschiedene Licht-
bzw. Wasserangebote untersucht. Die tbrigen Bedingungen (s. Tab. 2, bei glinstigem pH-Wert und ausrei-
chendem Nahrstoffgehalt der Topferde) wurden konstani gehalten.

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

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

Dauer Temperatur rei. Luftfeuchtigkeit Sattigungsdefizit Lichtintensitat
(h) £C) (%) (mbar) (WXm 2
16 29 40 23 20

8 10 70 9 0

Nach zwei Monaten bei vier unterschiedlichen Bodens,lugspannungen (s. Abb. 10; durch GieBen mit defi-
nierten Wassermengen und Kontrolle mitTensiometer) wurden die prozentualen Blattwachstumsraten und
die Verwelkungsgrade an 70 Pflanzen verglichen.

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

Fur die Chlorophyllbestimmung wurden Blattspitzen gleichen Alters und Stellung in siedendem
Methanol extrahiert. Die anschlieBende Messung erfolgte mit einem Zweistrahlspcktral-Photometer. Die
Konzentrationen wurden mit den von HOLD O N (1965) aufgestelltcn Formeln, denen die spezifischen
Absorptionskoeffizienten der Komponenten (MAC KINNEY 1941) zugrunde liegen, berechnet.

Chllola] (mg/l) = 25,5 X E6BW+ 4 x E60
Chia(mg/l) = 16,5 x E60- 8,3 x E6M
Chi b (mg/l) = 33,8 x E6W- 12,5 x E6M

Kompatibilitats-Untersuchung

Die Rispen einiger Versuchspflanzen wurden vor der Blute durch Kunststoffbeutel isoliert; anschlie-
RBend wurde der Samenansatz ausgezéhlt.



UNTERSUCHUNGSGEBIETE

Abk.i U-Mr. Numer de» Unterauchungagebiotes A Westhessisches Hiigel- umd Beckenland
nr. Bromus rotosums B. Osthessisches Bergland
B.b. Bromus benekenii C. Sudrhon
v.0. Nummer dor  Vogetationttaufnahme D. Rhein-Main-Tiefland
Ce». Pfloniengoaellechaft (b. lob. 4) E. Nérdliches Oberrhein-Tief land
F e Fogotalio eylvotlcoe F. Taunus
A « Atropetolio G. Westerwald
G ¢ Glechometalla hederaceae (N MENEN u. SCHVILTHUSEN, 1953-62)
1 » Tr1fol ion medii

- Anzahl der «kloinquodratischon (1 gm) Aufnohmeflachen
B -P Anzahl der Bodenproben fiir die chemischen Analysen
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Liebenau 193/976
Wolfhagen 1937928
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Wolfhagen 212/955
Kassel-W. 242/866
Korboch 943/785
Woldeck 034/746
Woldeck 104/819
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Marburg 775/341
Allendorf/Ld 857/167
Bad Sooden- 623/755
Al lendorf 606/744
Hess.- 533/704
Lichtenau
H.-Licht. 517/698
Treffurt 83 /72
Schaarzenb. 3167487
Ludwigseck 445/504
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Friedewald 617/373
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Geisa 601/204
Spahl 6137172
Spahl 6827108
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Hilders 77 /01
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Ergebnisse und Diskussion
I. Morphologie und Chromosomenzahlen

Die beiden Sippen kénnen anhand von Merkmalskombinationen, die in Tabelle 3 zusam-
mengcstellt sind, unterschieden werden. Sie korrelieren mit den Chramosomenzahlen. Bei der
Auswahl der Merkmale (nach ASCHERSON & GRAEBNER 1898-1902; SAMUELSSON
1922; WEIN 1933; SUESSENGUTH 1936; 1[ERMANN 1956; HESS et al. 1967, HOLUB et
jl. IV72; HUBBARD 1973; TUTIN et al. 1980; ROTHMALER 1982 und OBERDORFER
1983b) wurden ausschlieBlich eindeutige, auch im Freiland erkennbare Unterschiede beriick-
sichtigt.

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 al., 1967; HOLUB et al., 1972;
HUBBARD, 1973; TUTIN et al., 1980; ROTHMALER, 1982 und
OBERDORFER, 1983b)

Merkmal B. ramosus B. benekenii

Halmléange 40-190 cm 45-120 cm

Behaarung dor oberen
Blattachoido

Rmpo

unterster Rinponast

lang rauhhaarig
3-4 mm

locker, allseitig aus-
gebreitet u. uber-
héngend

lang (bis 20 cm), ein
grundstandiger Zweig
mit 3-4 Ahrchen

kahl o. kurzflaumig
0,1-0,3 mm

zusammengezogen, dicht,
einseitig uUberhéangend

kiurzer (3-8 cm),
2-4 grundstandige Zweige
mit 1-2 Ahrchen

Tragochuppe dos
untersten Rispenastes

lang bewimpert kahl o. kurz bewimpert

auBere Dockspelze am breitesten oberhalb
der Mitte, am Ende
rasch in eine Spitze
verschmalert

am breitesten in oder
unterhalb der Mitte, am
Ende allmahlich in eine
Spitze verschmalert

Antheren purpurn gelb

Nach eigenen Messungen kdnnen die Halmlangen die angegebenen Werte (Tab, 3) betracht-
luli Uberschreiten (1l. benekenii bis 170 cm und Il. ramosus bis 260 cm). Unterschiede in der
Ilullspelzenfarbuni;, wie sie WE.IN (1933) und HOLUB et al. (1972) zur Unterscheidung
verwenden, hangen nach eigenen Beobachtungen von der Besonnung ab; denn auf Lichtungen
lindel man bei beiden Arten violett gefarbte Hullspelzen (Anthocyanbildung). Auch Ahrchen-
iiihl Antherenldngen eignen sich nicht fir die Unterscheidung.

In der Vergangenheit sind immer wieder Formen mit abweichenden Merkmalen beschrie-
ben und benannt worden. I1.SE (1866) beschreibt B. inlermedius Ilse folgendermaRen; ,,Obere
Hlattscbeiden kahl, Aeste der unteren Halbquirle zu 2, weit auseinander fahrend, ...“. Wahr-
scheinlich entspricht die Form, ebenso wie B. ramosus f. glabrior (HOLMBERG 1926), auf-
grund der sonstigen Ubereinstimmung mit Il. serotinus Beneken (= B. ramosus) nach der Merk-
malskombination (Tab. 3) Il. ramosus. ILSE vermutet jedoch anscheinend eine Zwischcnform
(intermedins, lat. = in der Mitte liegend). Er spricht daher auch nicht von Arten sondern von
einer ,llaupun” und ,Formen*.

Auch einige der untersuchten Pflanzen weisen abweichende Merkmalsauspragungen auf.
Zum Beispiel kommen in drei Untersuchungsgebieten (Nr.; 20, 22, 24, s. Tab. 1) B. ramosus-

X



Exemplare mit kahler, oberster Blattscheide vor. Durch Chromosomenzéhlungen konnten die
Formen jedoch eindeutig zugeordnet werden. Dabei hat sich bestétigt, dal® bei konsequenter
Beachtung der Merkmalskombinationen (Tab. 3) eine Ansprache mdglich ist.

Eine diskontinuierliche Variabilitat (keine echten Zwischenformen) zwischen B. benekenii und
B. ramosus und somit die Trennung in zwei ,natiirliche Sippen* ist anscheinend gewahrt. Ganz
1aBt sich dennoch nicht ausschlicBen, dal3 ,Zwischenfornien® existieren. Dies sollen spatere
Untersuchungen an weiterem Material klaren.

Die ermittelten Chromosomenzahlen stimmen mit den Ergebnissen von LOVE & LOVE
(1961), HOLUB et al. (1972), MAJOWSKY et al. (1976), STRID & FRANZEN (1981) und
ARMSTRONG (1983) lberein:

—B. benekenii: 2n = 28
—B. ramosus: 2n = 42

Abweichende Angaben fiir B. ramosus (STAHLIN 1929: 2n = 14, KOZAKAROV et al.
1981: 2n = 28) lassen es moglich erscheinen, daB diese Art neben den hexaploiden auch diploide
und tetraploide Sippen besitzt (HOLUB et al. 1972).

2. Untersuchungsgebiete

Um einen einigermaBen repréasentativen Ausschnitt der B. benekenii- und B. ramosus-
Standorte in Hessen zu erfassen, sind 44 Fundorte (s. Abb. 1u. Tab. 1) mit einer moglichst zu-
falligen und hohen rdumlichen Streuung ausgewéhlt worden. Die Pflanzen besiedeln im Gebiet
hauptsachlich submontane Lagen zwischen 300 und 500 mNN (s. Tab. 1). Sie wachsen daher
vorwiegend in den ,ziemlich rauhen* bis ,kiihlen Stufen* (ELLENBERG bi ELLENBERG
1974), im Bereich der ,Unteren-“ und ,Oberen Buchen-Mischwald-Zone* (KNAPP 1967).
Nur die Vorkommen von B. ramosus im ,Ndrdlichen Oberrhein-Tiefland" und ,Rhein-Main-
Tiefland* (Benennung nach MEYNEN & SCHMITHUSEN 1953 -1962) weichen hiervon ab.
In der ,Zentralen Eichen-Mischwald-Zone* (KNAPP 1967) ist es warmer und trockener,
weiterhin ist eine langere Vegetationsperiode charakteristisch.

Als Ausgangsgesteine fir die Bodenbildung finden sich meist Basalte und Kalkgesteine, so da
Braunerden und Rendzinen vorherrschen (SCHONHALS 1954).

3. Pflanzengesellschaftcn

B. ramosus und B. benekenii kommen haufig in Rand- und Ubergangsbereichen verschiede-
ner Pflanzengesellschaften vor. Es war deshalb nicht immer méglich, homogene Bestédnde auf-
zunehmen (fur Waldrander vgl. D1ERSCHKE 1974). Fur den relativ groBraumigen Vergleich
von Standorten soll eine Ansprache der Gesellschaften bis zum Verband oder bis zur Ordnung
gentigen.

3.1 Fagetalia sylvaticae

Beide Arten finden sich gréRtenteils in den mittleren Héhenlagen Hessens, die nach

KNAPP (1967) haufig von Buchen-Eichen-Hainbuchen-Mischwaéldern eingenommen wer-
den. Diese stehen zwischen Carpinion- und Fag/o//-G eselkchaften. Ein groRer Teil der Wald-
aufnahmen kann diesem Mischtyp zugeordnet werden.
Buchenwalder sind jedoch im Gebiet die verbreitetsten natiirlichen Waldgesellschaften (s. auch
BOHN 1981). Die floristische Zusammensetzung der aufgenommenen Gesellschaften mit
hoher Stetigkeit von Galium odoratum und den Vorkommen von Mercurialis perennis, Melica
uniflora, Dentaria bulbifera und Luzula Iuzuloides macht den Fagion-Charakter deutlich. Die
Standorte mit B. ramosus fallen durch die geringe Beteiligung von Schattenpflanzen (Galium
odoratum, Mercurialis perennis; nach OBERDORFER 1983b) und die hohen Deckungsgrade
von ,Stickstoffzeigern“ (Urtica dioica, impatiens parviflora; nach OBERDORFER 1983b)
auf.

In den untersuchten trockenen Buchen-Mischwaldern kommt B. benekenii, ebenso wie in
den frischen Auspragungen (s.0.), hautiger vor als B. ramosus (s. Abb. 2). Die Bedingungen der



Standorte werden hier durch die Vorkommen von Convallaria majalis, Melica nutans, Brachy-
podium pinnaium, Vincetoxicum birundinaria und Astragalus glycypbyllos verdeutlicht, die
nach ELLENBERG (1982) zeitweilig austrocknende Boéden anzeigen. Die Bestdnde (Aufn.-
Nt\: 5, 28, s. Tab. 1) mit Cepbalanthera rubra, C. damasonium, Carex digitata und Neottia
nidus-avis kdnnen dem Carici-b'agctum zugeordnet werden (s. LOHMEYER 1955).
Da in einigen Aufnahmen kleinflachig auftretende Vorwaldstadien mit erfal3t wurden, sind in
Tabelle 4 auch die /Vwwe/d/w-Charakterarten herausgestellt. Das Vorherrschen von Corylus
avellana in der Berberidion-Gesellschaft in Aufn.-Nr. 44 (s. Tab. 1) zeigt deutlich den Uber-
gangscharakter zu den /vigeta//d-Gesellschaften, so daB sie ebenfalls hier angefiigt ist.
Entscheidender Minimumfaktor der Standorte in frischen Waldern ist das Licht. Fur die
flachgrindigen, meist nach Stiden exponierten Standorte der trockenen Buchen-Mischwélder
stellt die pflanzenverfiighare Wassermenge des Bodens den wachstumsbegrenzenden Faktor
dar. Die sommerliche Trockenheit der Standorte, an denen B. ramosus vorkommt, wird durch
eine vorherrschende Nord westexposition wahrscheinlich gemildert oder zumindest verzdgert.
In Quell- u. Schluchtwéldern sowie auenwaldartigen Bestdanden kommt B. ramosus etwas
haufiger vor als B. benekenii (s. Abb. 2). Diesen Standorten ist ein hoher Wassergehalt des
Bodens gemeinsam, der durch die zahlreichen ,Nd&ssezeiger* (z.B. Valeriana officinalis,
(¢caliarli palustre, Cardamine pratensis, Scutellaria galericulata; nach ELLENBERG 1982) und
die /t/wo-L//w/otf-Charakterarten (s. Tab. 4) hervorgehoben wird. Einige Gesellschaften lassen
sich deshalb diesem Verband zuordnen. Weiterhin kdnnen eine Tilio-Acerion- (mit Campanula
latifoha: Aufn. 54, s. Tab. 1) und eine Ctfr/>w*ow-Gesellschaft, die dem Stellario-Carpinetum
nahe steht, abgetrennt werden. Die B. mwoiws-Standortezeichnen sich durch ebene Lagen und
besser entwickelte Strauchschichten aus, die auf hoheren LichtgenuB schlieRen lassen. Auch die

TTTr

Irischer Buchen-Mischwald

[M\\1 trockener B.-M.

Fage talia
Fdfl Quell - g. ScNuchtv/alder u.auenwaldartige Bestande sylvati cae
o warmeliebendes Gebilisch i

i I Schlagflur (Atropetalia)

ED nitrophytischo Staudenflur (Glechometalia hederaceac)
-1 metophile Saumgesellschaft (Trifolion medii)

Jbl.. I': Prozentuale Anteile der Mlanzenncscllschaftcn am Gesamtgescllschaftsinventar mit Bromus bme-
hrtut (n) b/.w. Hrontus ramtmn (b) in den untersuchten Gebieten in Hessen.
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Vorkommen von RnTex sanguineus, Polygonation niultiflorum und Galeobdolon luteum
kennzeichnen sie als etwas warmer und krautreich.

3.2 Atropetalia

Auf frischen, basenreichen Waldbdden kommt es nach AbholzungsmaRBnahmen infolge des
plétzlich hohen Lichtgenusses zu einer kraftigen Mobilisierung von Nahrstoffen und hohen
Nitrifikationsrate. Es entstehen kurzlebige Gesellschaften, Stadien einer Rickentwicklung

Tob. 4: Synthetische Teiltabelle
Stetigkeiten der Kennorten der niederen und héheren
Vegetationseinheiten, denen die Besténde mit B. benekenii
und B. ramosus zugeordnet worden sind.
(Aufnohmenummern und Lage der Aufnohmefldchen s. lab. 1)

Foge tal ia Atrope- Glechome- Trifolion
talia tol ia medi 1
Spolte F A G

Anzahl der Aufnahmen 26 8 8 3 4 3 4 4
Baumschicht :

- Fagetalia sylvaticoe
(V.0.K)
Fagus sylvatica \ [\%
Carpinus betulus 1] 11
Acer pseudoplatonus 1 1
Fraxinus excelsior 1 1
i 1

Strauchschicht :

- Fagetalia sylvaticoe
(V.0.K)s
Fagus sylvotica 111 [\ i 11 1 1
Corylus avellana 1 111 1 1 1 111 1
Carpinus betulus 1 1 111
Acer campestre 1 1 v \
Lonicera xylosteum 1 1 111 i
Acer pseudoplatonus 1 111
Fraxinus excelsior
Rosa arvonsis
Tilia cordata
Podus avium

H
=

=

=

- - -

- Prunetalio (V,0,K):
Crataegus oxyacantha ogg 1 111 [\% 1 1 v )
Cornus sanguinea 11 n 111 111 v [\
Prunus spinosa 1 1 11 n 11
Rosa canina 1 1
Clemotis vitolba 1 1 1
Viburnum opulus 11
Rhamnus catharticus 1

Crataegus monogyna 1

Ribes alpinum

Acer platanoides
Viburnum lontana
Lonicera caprifolium

[=3=3

b= -

- Atropetalio (V.0.K):
Rubus idoeus 1n 111 v \ 1% \ 111 v
Rubus fruticosus agg. 1 1 111 v 1 1 1 v
Sambucus racemoso 1 u 111 v
Salix caprea 1 1 [\% [\% 1 1 111
Sombucus nigra 1

,_\
e
B
N
=
=

-
i
=y
-
B



lab. 4 (Fortsetzung)

Spai to

Kroutschlcht :

- Fagetalia sylvaticoe
(V.0.K,):

Galium odoratum

Poa nomoral is

Viola reichenbachiana u
riviniana

Anemone nemoroso

Fogue sylvotico

Galium sylvoticum

Acer pseudoplatanus

Campanula trachelium

lothyrus vornus

Polonil Ia sterilis

Ranunculus auricomus agg.

luzula luzuloides
Stochyu sylvotico
Froxinus excelsior
Myce 11» muralis
Morcurialis perenni»
Core* bylvatica

Mollea uniflora
Fostuco gigantea
Carpinus betulus
Brachypodium sylvoticum
Daphne mezoreum
Hordelymus europaous
Moehringla trinorvia
Gaieobdolon luteum
Epilobi um montorium
Stellarla holostea
Modera helix

Atarum turopoeum
Circaea lutetiana
Scrophularia nodoso
Rumo* sanguineus
Malico nutans
Convallaria majo
Mi 1ium of fusum
Oentoria bulbifera
Ranunculus flcarla
Primula olotior

Acer plotonoidot

Core* remota

Dryopteris fillx-mos
Polygonatum multiflorum
Phytoumo spicatum
Ranunculus lanuginosus
Stellarla nomorum

Arum moculatum
Cepholanthera rubro

- Atropetolia (V.0.K.):
Senoc io fuchsli
Hypericum hirsutum
Atropa bello-donno
Clrslum vulgare
Fragaria vetea
Calamogrobtls eplgejos
Myosotis sylvotico agg.
tplloblum angustifollum
Arctium nemorosum
Senecio sylvoticus

Erg Brerpezeepp-<-En

rRepRpe

B

11
11

11

EEEER <

=S

111
1

i
111

11



Tob. 4 (Fortsetzung)

Spolte F A G T

- Glechometolio
hederoceoe (V,0,K):

Urtico dioico v 111 \ \ \ v 11 1
Gaiium operine 111 [\% v un v v 11

is japonica 1 1 i1 11 1 1 111 111
Allioria petiolata 1 1 n 111 n 1n
Geum urbanum 11 11 111 1n v \
Lopsana communis 1 1n 11 v 11 111
Aegopodium podagraria 1 v [\ 1 n
Impotiens noli-tongere 1 n 111 1 n
Impatiens par lora 1 n n 1 1
Agropyron coninum n " n n
Anthriscus sylvestris 1 1 1
Glechoma hederacea 1 1 n
Lamium moculatum 11
- Trifolion medii (V.0.K):
Veronica chamaedrys 1 1 1 11 1 111 111
Lathyrus pratensis 111 v 111 [\ 111 [\
Hypericum perforatum 1 11 n 11
Trifolium medium 1 1 1
Verbascum lychnitis 111 1
Inula conyzo 111 11
Astragalus glycyphyllos 11
- haufige Begleiter:
Vicio sepium \ 111 111 v v v ' [\
Dactylis glomeroto ogg. n v v \ \ v v 111
Carex muricato agg. 1 1 v v 111 1 v 111
Cirsium orvense 1 1 v \ 111 v 1 11
Galeopsis tetrohit 11 11 1 [\ v v n 1
Herocleum sphondylium 1 1 [\% 1 111 1 n 1
Ranunculus repens 1 1 1n \ v 11 n
Alchemilla vulgaris agg. 1 1 v v [\ n v
Geronium robertionum 111 v v \ 111 1
Taroxocum officinole ogg. 1 " v \ \
Oxalis acetosella 11 v n 1 n

Abkiirzungen :
B.b. = Aufnohmen mit Bromus benekenii

B.r. = Aufnohmen mit Bromus romosus
\ = Verbondskennorten
0 = Ordnungskennorten
K = Klassenkennorten

zum Wald, die, miteinander verzahnt, nur schwer systematisch getrennt werden kénnen (vgl.
OBERDORFER 1978).

Die aufgenommenen Gesellschaften sind aufgrund der Vorgefundenen Vegetationsphysio-
gnomie und Mengenverhaltnisse der Pflanzenarten in die Verbande Atropion und Epilobion
angustifoli geordnet worden. Sie befinden sich in unterschiedlich fortgeschrittener Entwick-
lung zu den VWwaki-Gesellschaften des Sambuco-Salicion. In allen Aufnahmen ist Senecio
fuebsii, die vor allem in alten Schlagfluren vorkommt (OBI'KDOM TR 1983b), als Differ-
emialart vertreten. Weiterhin finden sich Rubusfruticosa! agg.,.Ww caprea und Sambucas race-
mosa (s. Tab. 4).

Die wenigen Atropetalia-Bestindc mit H. benekenii fallen durch einen ausgepragten Glecliome-
In/w-Charakter auf. Bei feinerer Abgrenzung der Aufnahmeflachen kénnen sie unter Umstéan-
den als nitrophytische Staudenfluren abgetrennt werden.
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3.3 Glechometalia hederaceae

Die Standorte der aufgenommenen Staudenfluren sind entsprechend ihrer Artengarnituren

als irisch, stickstoff- und néhrstoffreich zu bezeichnen. Durch die Kennarten der Ordnung
(s. Tab. 4) und dieTrennarten Vicia sepium und Campanula trachelium sind die Gesellschaften
gegen die Ordnung Convolvuletalia sepium abgegrenzt (OBERDORFER 1983a).
Es sind hauptsachlich Waldrander erfaRt worden, in die auch viele Waldarten Vordringen.
li. benekenii und B. ramosus sind hier gleichermaf3en vertreten (s. Abb. 2). Das dkologische
Standortgefalle zwischen Wald und Freiland (DIERSCHKE 1974) ermoglicht einer Vielzahl
unterschiedlich angepalRter Arten das Dasein.

3.4 Trifolion medii

Die Or/grfwc/d/w-Saumgesellschaften sind durch das Vorkommen von warmeliebenden
und | laibschatten ertragenden bis lichtliebenden Stauden gekennzeichnet (OBERDORFER
1978). Im Vergleich zu den nitrophilen Saumgesellschaften der Glechometalia werden die Trifo-
lion medii-Standorte starker besonnt, was zu einem angespannteren Wasserhaushalt fuhrt.
Innerhalb des Trifolion medii zahlen die angenommenen Gesellschaften zur basiklinen
Gruppe. B. ramosus ist an diesen Standorten haufiger vertreten als B. benekenii (s. Abb. 2).
Beide Arten dringen aber auch in die angrenzenden Gesellschaften ein, was zum Beispiel durch

die hohen Stetigkeiten von Straucharten der Fagetalia-, Prunetalia- und Atropetalia-GeseW -
schaften belegt werden kann (s. Tab. 4).

Vergleicht man in allen Vorgefundenen Pflanzengesellschaften die Stetigkeiten von B. ramo-
Hu und B. benekenii (s. Tab. 4), so werden einige Unterschiede deutlich. Wahrend B. benekenii
haufiger in Wéldern vorkommi, bevorzugt B. ramosus Freiflachen, besonders Schlag- und me-
sophilc Saum-Gesellschaften (Abb. 2). Die Tatsache, dal beide Arten in den nitrophytischen
Staudenfluren gleichermaBen vertreten sind, entspricht der ,Vermittlerrolle“ der Saumgesell-
schaften zwischen Wald und Freiland.

B. benekenii und B. ramosus kommen haufig zusammen mit Urtica dioica und Viciasepium
vor. Diese Arten charakterisieren die Standorte als durchweg frisch, stickstoff- und nahrstoff-
reich (s. OBERDORFER 1983b). Galium odoratimi und Fagus ~/iwi/cd-Jungpflanzen kenn-
zeichnen die Bedingungen zusétzlich als relativ schattig.

,Lichtungen" (hier: alle relativ strahlungsungeschiitzten Standorte) mit B. benekenii sind
haufiger stidexponiert als die mit B. ramosus (75% zu 16,7%). Ihre Béden sind flachgriindiger.
An diesen Standorten finden sich wéarmeliebende und trockenheitsangepalBte Arten. Die
Begleiipflanzen blihen hier friher als an den B. ramos«s-Standorten. Die Wachstumszeit wird
durch sommerliche Trockenheit anscheinend verkirzt.

Auch im Wald ist die effektive Vegetationsperiode durch Lichtmangel, Trockenheit und
Wurzclkonkurrcnz (s. SLAVI KOVA 1965) zeitlich eingeschrénkt. An B. benekenii-Standorten
spielen also Anpassungen an relativ kurze, zur Verfiigung stehende Wachstumszeiten oder an
die folgenden Extrembedingungen die entscheidende Rolle fir die Konkurrenzkraft der Art.

4. ,Okologische Struktur*

Die Pflanzenartenkombination eines Bestandes kann nach der Indikatorarten-Konzeption
auch zur Kennzeichnung einiger 6kologischer Faktoren benutzt werden (TUXEN & ELLEN -
IiEKG 1V37 u.a.). Durch die Gegeniberstellung von Haufigkeitsverteilungskurven der Zeiger-
werte nach ELLKNBERG (1979) aller bestandsbildenden Arten (s. Tab. 5) sind die Standorte
von W. benekenii und B. ramosus gut zu charakterisieren und zu vergleichen (ZOLYOMI Rc
PRECSENY I 1964). Als Standorte werden dabei die vegetations- und bodenkundlich bearbei-
teten | lachen von ein Quadratmeter GroBe verstanden. Die kleinflachige Aufnahmetechnik er-
moglicht, in kurzer Zeit eine ausreichende Anzahl von Bestanden mit homogener Struktur und
gleichem Entwicklungsstand zu erfassen.

Die sich ergebenden Kennkurven von B. ramosus und B. benekenii (Abb. 3) stimmen ini
allgemeinen Uberein. Beide Arten weisen fir die untersuchten Standortfaktoren weite Amplitu-
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Tab. 5: Artenliste der Stondortquodrottests mit Zeigerwerten (nach ELLENBERG,
1979). Die Arten sind noch der Haufigkeit ihres Auftretens in den
Aufnohmen mit B. benekenii (54) und B. romosus (41) geordnet (Stetig-
keitsangabe als absolute Zohl).

Ifd.Nr. Name Okologisches Verholten Stetigkeiten
L T K F R N Br.b.- Br.r.-St.
1 Viola reich.x riv. 5 4 5 7 6 32 13
2 Galium odoratum 5 2 5 X 5 25 16
3 Froxinus excelsior 5 3 X 77 18 15
4 Vicia sepium X 5 5 7 5 19 12
5 Dactylis glomerota X 3 5 X 6 13 16
6 Poo nemoral is X 5 5 5 3 17 10
7 Fragaria vesca X 5 5 X 6 13 13
8 Acer pseudoplatonus X 4 6 X 7 15 9
9 Epilobium montanum X 3 5 6 6 n 1
10 Rubus idoeus X X 5 X 8 9 10
11 Brachypodium sylvoticum 5 3 5 6 6 11 7
12 Melica uniflora 5 2 5 6 X 15 3
13 Mercuriolis perennis 5 3 X 77 14 2
14 Geranium robertionum X 3 X X 7 [¢] 10
15 Stachys sylvotico X 3 7 77 10 5
16 Ranunculus repens X X 7 X X 8 B
17 Urtica dioica X X 6 6 8 6 9
18 Senecio fuchsii X 7 5 X 8 10 4
19 Circaea lutetiona 5 3 6 77 8 6
20 Oxalis acetosella | X 3 6 4 7 8 5
21 Galeobdolon luteum 3 5 4 5 7 5 8 4
22 Ranunculus ouricomus ogg 5 5 3 6 B 7 3 9
23 Carex sylvotico 2 5 3 5 7 5 8 3
24 Galium sylvoticum 5 5 4 4 7 5 6 6
25 Mycelis muralis 5 2 5 X 6 7 4
26 um effusum X 3 5 5 5 9 1
27 Golium eparine 5 3 X 6 8 6 4
28 Stelloria holostea 6 3 5 6 5 5 5
29 Geum urbanum S 5 5 x 7 6 4
30 Impatiens noli-tangere 5 5 7 7 6 5 4
31 Veronica chamaedrys x 3 4 X X 5 4
32 Festuca gigantea 5 3 7 6 6 5 4
33 Lothyrus vernus x 4 4 7 X 5 4
34 Moehringio trinervio 5 3 5 6 7 9 0
35 Torilis joponico 6 3 5 8 B 2 6
36 Cirsium orvense X X X x 7 2 6
37 Fagus sylvatico 5 2 5 X X 6 1
38 Hedera helix 5 2 5 X X 5 3
39 Agrostis tenuis X 3 X 3 3 3 4
40 Acer compestre 7 4 5 7 6 5 2
41 Cornus sanguineo 5 4 X 8 X 1 5
42 Impatiens parviflora 6 5 5 X 6 5 1
43 Hordelymus europoeus 5 4 5 7 6 5 1
44 Hypericum hirsutum 5 4 5 8 7 2 4
45 Carpinus betulus 6 4 X X X 2 4
46 Crataegus oxyacantho agg 5 4 5 7 X 4 2
47 Corex muricato agg 5 3 5 X 6 4 2
48 Anemone nemoroso x 3 X X X 4 1
49 Agropyron coninum x 3 6 7 8 5 0
50 Rumex sanguineus 5 2 8 77 3 2
51 Aegopodium podagraria 5 x 3 6 7 8 3 2
52 Alchem a vulgaris ogg 6 4 3 6 X 6 2 3
53 Potent a sterilis 5 5 2 5 6 6 2 3
54 Dentaria bulbifero 3 5 4 5 7 6 4 0
55 Calamagrostis epigejos 5 7 X X 6 0 4
56 Goleopsis tetrohit x 3 5 x 7 3 1
57 Prunus spinosa 5 5 X X X 3 1
58 Melica nutans X 3 4 7 3 3 1
59 Lothyrus pratensis 5 X 6 7 6 1 3
60 Glechomo hederocea 5 3 6 X 7 3 0
61 Galium mol lugo X 3 5 X X 3 0
62 S5tellaria nemorum 4 4 7 5 7 3 0



Tab. 5 (Fortsetzung)

Ifd.Nr.  Name Okologisches verhalten Stetigkeiten

L T K F RN Br.b.- Br.r
63 Lapsana communis 5 x 3 5 X 7 3 0
64 Pulmonaria obscuro 4 5 3 6 8 7 3 0
65 Convallaria majalis 5 x 3 4 X 4 3 0
66 Brachypodlum pinnatum 6 5 5 4 7 4 0 3
o7 Modi cago [lupulino 7 5 x 4 8 x 0 3
68 Ilorocleum sphondylium 7 5 2 5 X 8 0 3
6V Donchampola cespitosa 6 X X 7 X 3 0 3
70 Athyrium filix-femino 4 x 3 7 X 6 2 2
71 Luzulo luzuloldos 4 X 4 X 3 4 2 1
72 Cardami ne amaro 7 x 4 9 x 4 2 1
73 Poa triviali» 6 x 3 7 X 7 2 1
74 Hyporicum perforatum 7 x 5 4 X X 2 1
75 Scrophularlo nodosa 4 5 3 6 6 7 2 1
76 Carex remota 3 5 3 8 X X 2 1
77 Clrsium vulgare 8 5 3 5 X 8 1 2
78 Sambucus racemosa 6 4 4 5 5 8 1 2
79 Vicia sylvotico 7 X 4 X 8 x 1 2
80 Astragolus glycyphyllos 6 6 4 4 7 4 1 2
81 Tussilogo forfora 8 x 3 6 8 6 1 2
82 Geranium robortianum 4 x 3 X X 7 2 0
83 Dryoptoris 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 flcaria 4 5 3 7 7 7 1 1
89 Campanula trocheiium 4 5 3 5 8 8 1 1
90 Quercus petraoa 6 6 2 5 X X 1 1
91 Phytouma spicotum 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 fiacco 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 Corydalls cava 3 6 4 6 3 B 1 0
100 Lye imachia nummularia 4 6 4 6 X X 1 0
101 Daphne mezereum 4 x 4 5 7 5 1 0
102 Eplloblum anguetifolium 8 x 5 5 3 B 1 0
109 Lothyrus niger 5 6 4 3 x 3 1 0
104 Cephalonlhera rubra 3 5 4 4 3 3 1 0
105 Lamium mocwu latum 4 x 4 6 7 8 1 0
106 Crépie biennis 6 5 3 5 6 5 1 0
107 Hicrac 1lum murorum 4 x 3 5 5 4 1 0
108 Sambucus ebulus 8 6 3 5 B 7 1 0
109 Lplpactls otrorubens 6 x 3 3 B 2 1 0
110 Sorbuo orla 6 5 2 4 7 3 1 0
111 Plantago media 7 x 7 4 B 3 1 0
112 Primula veris 7 x 3 4 8 3 1 0
113 Knout lo arvonsls 7 5 3 4 X 3 1 0
M Ceragli um pumi lum 8 7 4 2 8 ? 1 0
115 1rlfolium medlum 7 5 4 4 x 3 1 0
116 Sal 1x coprea 7 x 3 6 77 1 0
117 LInum carthaticum 7 x 3 X x 1 1 0
118 Poo chaixii 6 5 4 5 3 4 1 0
119 Corylufi avellana 6 5 3 X X X 1 0
120 Trifolium pratense 7 X 3 X X X 1 0
121 Poiygonotum vertici 1latum 4 4 2 5 4 5 1 0
122 Hariunculufi lanuginosi” 3 x 3 6 7 8 1 0
123 Lonicera xylofttoum 5 5 4 5 7 x 1 0
124 CIrtium pai ubire 7 5 3 8 4 3 0 1
12& Solanum dulcamara 7 5 x 8 x 8 0 i
126 Piceo obles 5 3 6 X X X 0 |
127 Poiygonatum multliflorum 2 5 5 5 6 4 0 1



Tob. 5 (Fortsetzung)

Ifd.Nr. Nome Okologisches Verholten Stetigkeiten
L T K F R N Br.b.- Br.r
128 Hierocium soboudum 5 6 3 4 4 7 0 1
129 Cirsium oleraceum 6 5 3 7 8 5 0 1
130 Agrostis stolonifero B X M 6 X 5 0 1
131 Vaccinium myrtillus 5 X 5 X 2 3 0 1
132 Crataegus monogyno 7 5 3 4 8 3 0 1
133 Arum moculotum 3 6 2 7 7 8 0 1
134 Vinco minor 4 6 2 5 X 6 0 1
135 Clematis vitalba 7 7 3 5 77 0 1
136 Atropo bella-donno 6 6 2 5 8 6 0 1
137 Listera ovata X X 3 6 - 7 0 1
138 Origanum vulgare 7 X 3 3 M 3 0 1
139 Potentillo reptans 6 6 3 <] 7 5 0 1
140 Sanguisorba minor 7 6 5 3 8 2 0 1
141 Euphorbia cyporissias 8 K 4 3 * 3 0 1
142 Orchis mascula 7 x 3 4 8 3 0 1
143 Tilia cordota 5 5 4 X H 5 0 1
144 Viburnum opulus 6 5 3 X 7 6 0 1
145 Ajugo reptans 6 X 2 6 H 6 0 1
(ohne Zeigerwertongoben)
146 Rubus fruticosus ogg 5 9
147 Hierocium moculotum 2 1
148 Cordomine protensis ogg 1 1
149 Voleriono officinalis agg 1 1
150 Leuconthemum vulgore ogg 1 0
151 Cynoglossum germonicum 1 0
152 Laser trilobium 1 0
153 Achillea millefolium ogg 0 1

den auf. Sie sind Halbschattenpflanzen und kénnen als Frischezeiger eingestuft werden. lhre
Hauptverbreitung liegt in Hessen in submontan-temperaten Bereichen mit subozeanischer
Klimapragung. Sie finden sich sowohl auf sauren als auch auf basischen Béden mit méaRigen bis
hohen Stickstoffgehalten. Da H. ramosus haufiger in Schlagfluren und mcsophilen Saumgesell-
schaften vertreten ist als H. benekenii (s. Abb. 2), ergeben sich in den Kurvenverlaufen (Abb. 3)
einige Abweichungen. Die Standortunterschiede sind jedoch fiir eine Beglinstigung einer der
beiden Arten nicht bedeutsam genug. W. ramosus kommt danach etwas haufiger an gut durch-
feuchteten, stickstoffreichen Standorten mit hoheren relativen Beleuchtungsstarken vor.

Mittelwerte und Standardabweichungen (Tab. 6) zeigen im Gegensatz zu den Kennkurven
die Differenzen und Vorkommensamplituden nicht deutlich genug. Merkbare, qualitative Un-
terschiede der Standortbedingungen werden schon durch sehr geringe Anderungen der Mittel-
werte ausgedriickt. Die von ELLENBERG (1979) angegebenen Zeigerwerte fiir B. ramosus und
B. benekenii vermitteln daher ein ungenaues Bild der ,Anspriche” an die Licht-, Feuchte- und
Stickstoffverhdltnisse der Standorte. AuBerdem sind die Reaktionszahlen zu hoch angesetzt.
Die Kontinentalitdtszahlen stimmen mit den Gesamtverbreitungen, wie sie MEUSEL, JAGER
& WEINERT (1965) angeben, tberein und deuten wiederum auf den méglicherweise kausalen
Zusammenhang zwischen einer kirzeren Vegetationsperiode und dem Vorkommen von B.
benekenii hin.

Da Standortfaktoren als Komplex wirken, sind die Stickstoff-, Feuchte- und Reaktionszah-
len gekoppelt in einem Netzdiagramm (Abb. 4) dargestellt. Die Ubereinstimmungen werden
nochmals deutlich. Beide Arten zeigen das Schwergewicht ihres Vorkommens an frischen,
méaRig sauren und maRig stickstoffreichen Standorten. Doch findet man B. benekenii auch auf
trockenen und damit relativ stickstoffarmen Bdden, die gleichzeitig stark basisch sind. Au3er-
dem kommt die Art auch auf sauren Boden vor.
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JI> ): Iu(il;knl*ver(ciliini;en der Mittelwerte aus den Licht- und Feuchte?.ahlen (a), den Temperatur-
uiul Kiiiitmcmaliutwahlcn (b) und den Reaktions- und Stickstoffzahlen (N) (c) (nach ELLENBF.RG 1979)
dr, IMlan/riuHen an den untersuchten firomus benekenii- und H mmo5«s-Standorten in Hessen,
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Tab 6 Mittelwerte aus den Durchschnittswerten der Zeigerwerte der Begloitpflanzen an
B. benekenii- und B. ramosus-Standorten. Zum Vergleich sind die ZeiQerwerto
der beiden Arten nach ELLENBERG (1979) dargestellt

ermittelte Zeigeiwerte B. ben-St 4,510,8 5.010,4 3,610,4 5,210,5 6,410,6 5,810,8
mit Stichp.-Standardabw. B. ram - St 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 B 5
ELLENBERG B. ram. B 5 2 B B 0

stickstoffarm stickstoffreich basisch sauer
N trocken R
12 3 i 769195765i3
2
3 A
L N é
«
> i % A
6 QK
o
7 o
8
9
10
1
12
F
nap

a Bromus benekenii
o Bromus ramosus

Abb. 4;Vergleich der Vorkommen von Brotmti benekenii und H. ramosus in Abhangigkeit von Reaktions-,
Stickstoff- (N) und Eeuchtezahl der untersuchten Standorte in Hessen (ermittelt anhand der Zeigcrwecrte
der Begleitpflanzen nach ELLENBERG 1979; Netzdiagramm in Anlehnungan ZOLYOMI1 6i PRECSENY,
1964).

5. Boden

Uber den Nutzen herkémmlicher bodenkundlichcr Untersuchungen bestehen unterschied-
liche Anschauungen (ELLENBERG 1951; POORE 1955). In der vorliegenden Arbeit sollten
sie dazu beitragen, die Standorte ndher zu charakterisieren. Die Ergebnisse bestatigen die
Erkenntnisse, die aus den vegetalionskundliehen Untersuchungen gewonnen worden sind.
Geringe Differenzen zwischen den Standorten beider Arten deuten nicht auf unterschiedliche
LAnspriiche” von B. ramosus und H. benekenii hin. Sie geben die Bedingungen in den unter-
schiedlichen Pflanzengesellschaften wieder. Erwahnenswert ist dabei ein Vergleich der mittle-
ren Wassergehalte der ,Lichtungen“ im Hochsommer (Tab. 7). Die Boden der B. benekenii-
Standorte trocknen starker aus als die der H. ramosns-Standorte. Im Frihsommer geniigen die
Wassergehalte aber selbst ,anspruchsvolleren” Arten.

6. Mikroklima

Die Ergebnisse entsprechen den Erkenntnissen, die aus den Vorkommen der beiden Arten
in verschiedenen Gesellschaften (s. Abb. 2) abgeleitet werden kénnen. Nach 1'LEMMING
(1964) sind Klimauntcrschicde zwischen Freiflache und Wald vor allem strahlungs- und wind-
gepragt, wobei dem Wind nicht so groBe Bedeutung beigemessen werden sollte (vgl. STOK-
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Tab. 7: Mittlere Wassergehalte der Boden an den untersuchten B. bene-
kenii- und B. ramosus-Standorten im Mai/Juni b2w. im August
und ein Vergleich der "Lichtungen" beider Arten im August

Standorte “Lichtungen™
Mai /Juni August August
mittlerer B. benekinii 35 25 23
Wassergohalt
(Vol. %) B. ramosus 38 27 32

KKR 1956). /in B. wwoswi-Standortcn ergeben sich aus diesem Grund im allgemeinen ein
hoherer relativer Lichtgenuf3 sowie extremere Minimum- und Maximumtemperaturen. W eiter-

hin sind die maximalen Sattigungsdefizite hoher und die Anzahl der Stunden mit minimalen
Sattigungsdefiziten (< 1 mbar) geringer.

7. Phéanologie

Die Entwicklungsphasen genetisch gleicher Pflanzen einer Art variieren in Abhéngigkeit
von den Umweltbedingungen (SCHNELLE 1955). Die Anpassungsfahigkeit kann fur das
Vorkommen von entscheidender Bedeutung sein. Keimungsversuche zeigten, dal weder die
Karyopsen von B. benekeniinoch die von B. ramosus eine Stratifikation benétigen. Anzucht im
Iaucrdunkcl bei 21°C verkirzte die Zeit bis zur Keimung gegentber anderen gepriften Bedin-
gungen um mindestens 30 lage. Mit ihrem Phytochrom-System und der Temperaturabhéngig-
keit der Keimung besitzen die Pflanzen folglich ein wirkungsvolles Kontrollsystem, um opti-
male WachMumsbedingungen abzupassen (s.a. FRANKLAND&TAYLORSON 1983). Unter
gunstigen Bedingungen bendtigt B. benekenii eine kiirzere Keimdauer als B. ramosus (7 Tage
gegenuber 16 Tage).

| .in Synonym fir B. ramosus ist Bromus serotinus Bcneken. Dieser Name basiert auf der
Beobachtung, dal® B. ramosus spater bliht als B. benekenii {serotinus, lat. = spdt kommend),
li gene Beobachtungen bestdtigen dies und zeigen, dal® bei B. benekenii alle Entwicklungs-
pléanen frither einsetzen (Abb. 5). Die Blutezeiten der beiden Arten tberschneiden sich folglich
auch nicht, obwohl der Beginn der Bliite von vielen Standortfaktoren abhéngig ist und beson-
ders bei einer groraumigen Betrachtung stark schwankt.

voll entwickelte Rispe (erste Beobochtung)
Blule 1 - )

Ende der Blute | " )
Blute (lel7l1e Beobachtung)

a o T o

Abb. 5: Zeitlicher Verlauf der Blutencntwicklung von Bromus benekenii und H ramosus an den untersuch
teil Stjudortcn in Hesscn.
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Die frih abgeschlossene Entwicklung erméglicht H. benekenii, Standorte zu besiedeln, die
z.B. durch sommerliche Trockenheit oder intensive Beschattung relativ frith zu Extremstandor-
ten werden. Da sowohl B. ramosus als auch B. benekenii in lokalen Fortpflan/ungspopulatio-
nen auftreten, deren Blutezeiten sich nicht Gberschneiden, besteht ein weiteres Argument, von
zwei Arten zu sprechen.

8. Physiologie und Anatomie

An B. benekenii- und B. rawos«s-Standorten differieren in erster Linie die Licht- und Was-
serverhéltnisse. Ausdiesem Grund sind die Auswirkungen dieser Faktoren unter sonst konstan-
ten Bedingungen in der Klimakammer untersucht worden. Unter Kulturbedingungen werden
aber die inter- und intraspezifischen Konkurrenzen ausgeschaltet, so daf3 bei der anschliel3en-
den Interpretation alle im Freiland gewonnenen Erkenntnisse mit herangezogen werden mis-
sen.

Um eine Vergleichbarkeit der Daten zu gewahrleisten, wurde mit Pflanzen gleicher Abstam-
mung und Ubereinstimmender Entwicklungsphase gearbeitet. Fur die Messungen wurde das
annéhernd lineare Wachstum in der ersten Entwicklungsphase ausgenutzt.

8.1 Wachstum in Abhéngigkeit von der Rodensaugspannung

Die beiden untersuchten Arten werden zu den Mesophyten gezéhlt (ELLENBERG 1979).
Diese zeigen eine hohe Anpassungsfahigkeit an den Wasserhaushalt des Standortes (LAR-
CHER 1980). Die Stomataregulierung und das AusmafR der kutikuldren Transpiration sind
dabei artspezifisch (PISEK 1956). Uber die Diffusion von Wasserdampf und CO* durch die
Spaltéffnungen sind Transpiration und Kohlenstofferwerb eng verkntipft. Ein Vergleich von
Wachstumsraten unter verschiedenen Bodensaugspannungen erlaubt daher Aussagen tbereine
eventuelle unterschiedliche Adaption.

Das Blattflaichenwachstum ist ein vielfach benutzter Parameter zur Beschreibung von
Wachstumsvorgédngen (EVANS 1972). Da Blattflaiche und Blattlange von Grésern annéhernd
proportional wachsen, stellt das Blattlangenwachstum eine brauchbare GréfRRe dar. In der Ab-
bildung 6 sind den vier Wasserspannungsstufen, die durch GieBen mit definierten Wassermen-
gen erzeugt wurden, die Wachstumsraten der beiden Arten gegeniibergestellt. Bei beiden Arten
nimmt mit abnehmender Bodensaugspannung das Wachstum zu.

Zwischen den beiden Stufen mit den geringsten Saugspannungen zeigt B. benekenii anders
als B. ramosus weiterhin eine deutliche Zuwachssteigerung. Maglicherweise ist hierfiir eine
empfindlichere und bessere angepal3te Stomataregulierung und ein wirkungsvollerer Transpira-
tionsschutz (z.B. starkere Behaarung und Wachsauflage) von B. ramosus der Grund. Wéahrend
B. benekenii ungehemmter transpiriert, und zumindest kurzfristig hohere Wachstumsraten zu
verzeichnen hat, reguliert B. ramosus frihzeitiger die Transpiration. Unterstutzt wird diese
Interpretation durch die Tatsache, daB B. benekenii unter hohen Lichtintensitdten einem
gespannteren Wasserhaushalt ausgesetzt ist (s. Abb. 10) und schon bei kurzzeitigen Wasser-
streRsituationen hohe Verwelkungsgrade aufweist.

8.2 Reaktionen auf verschiedene Lichtintensitaten

Entwicklung und Wachstum der photoautotrophen Pflanzen werden wesentlich durch die
Lichtbedingungen beeinflul3t. Bei der Anpassung an die Lichtintensitat treten morphologisch
und physiologisch Verédnderungen auf, die die photosynthetische Produktivitdt und damit das
Uberleben im Pflanzenbestand mitbestimmen. Im Starklicht gewachsene Blatter (Sonnenblét-
ter) sind wesentlich dicker, haben ein héheres Trockengewicht je Frischgewicht und besitzen
ein deutlich ausgepréagtes, zum Teil mehrschichtiges Palisadenparenchym (LICHTENTHA-
LER 1985). Daruber hinaus reagieren Sonnenblétter auf einen hohe Lichtintensitaten begleiten-
den WasserstreR in vielen Fallen mitder Ausbildung xeromorpher Strukturen, z.B. einer starke-
ren Behaarung.
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Abb. 6: Relativer Blattlangenzuwachs bei Bromus benekenii und B. ramosus in Abhéngigkeit von der
RBodensaugspannung (=

Wasserspannung), unter kontrollierten Umweltbedingungen in der Klima-
kammer. (Die vier Wassergehaltsstufen sind durch GieBen mit definierten Wassermengen entstanden und
erzeugen im Boden die angegebenen Saugspannungen.)

Lichtintensitaten

n  Bromus benekenii

Q Bromus ramosus

Abb. 7: Relativer Blattlangenzuwachs bei Bromus benekeniiund B. ramosus in Abhéngigkeit vonder Licht-
intensitat unter Klimakammerbedingungen.
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Der Chlorophyllgehalt je Frischgewicht und Trockengewicht ist im Schwachlicht héher als
im Starklicht. Bezogen auf die Blattflache ist es umgekehrt, da die Schwachlichtblatter dinner
als Starklichtblatter sind. Das Verhaltnis von Chi a/Chl b ist unter Schwachlichtbedingungen in
charakteristischer Weise niedriger als im Starklicht (W ILD 1979).

Die Anpassungen von B. ramosus und B. benekenii an Lichtintensitdten von 0,6 W/m",
6,5 W/m und 20 W/m2sind in der Klimakammer charakterisiert worden.

a) Wachstumsraten:

Hoéhere Lichtintensitaten lassen eine gesteigerte Substanzproduktion erwarten, die in ihrem
AusmaB artspezifisch ist. B. benekenii reagiert auf die Erhohung der Lichtintensitat von 6,5 W/
m*“ auf 20 W/m2mit einer enormen Wachstumssteigerung (Abb. 7), wahrend B. ramosus schon
bei geringerer Intensitat (< 6,5W/m") ein Maximum erreicht. Dieser Unterschied kann auch als
Resultat einer empfindlicheren Transpirationsregulierung von B. ramosus gedeutet werden.

b) Chlorophyllgehalte und -Vverhéltnisse:

Auf gleiche Weise wie bei den Klimakammerpflanzen sind die Chlorophyllgehalte einiger Frei-
landpflanzen bestimmt worden. Die Ergebnisse (Abb. 8) zeigen keine auffallenden Unter-
schiede zwischen den beiden Arten. Aber es werden in Abhangigkeit von der Lichtintensitéat
typische Reaktionen deutlich (s.a. WILD 1979). So nimmt das Chi a/Chl b-Verhéltnis mit stei-
gender Lichtintensitat zu. Diese physiologische Anpassung zeigt sich auch unter Frciland-
bedingungen.

Zur Optimierung der Lichtsammlung findet im Schwachlicht eine verstarkte Chlorophyll-
biosynthese statt. Dies fuhrt zu einem héheren Chlorophyllgehalt pro Frischgewicht (s. Abb.
9). Bezogen auf die Blattflache liegt der Chlorophyllgehalt im Schwachlicht in der Regel niedri-
ger. Bei 6,5 W/m2zeigt sich jedoch ein héherer Gehalt als bei 20 W/m2(Abb. 8). Dies ist vermut-

Klimokommer Freilond
0101 1

S o0.08

licht Verhdltnisse
S Bromus ramosus
O Bromus benekenii

Abb. 8: Chlorophyllgehalt pro Blattfliche (a) und Chi a/Chl b-Verhéltnis (b) von Bromus benekenii und
B. ramosus unter verschiedenen Lichtverhéaltnissen in der Klimakammer und unter Freilandbcdingungen

(1=20W/m22=65W/m23=06W/m24 = Freiflaiche, 5 = ,lichter* Wald, 6 = ,dunkler* Wald).
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16 [U Br. benekenii

)4

12
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Lichtintensi taten [W/m?2]

Abb. 9: Chlorophyllgchalt pro Frischgewicht in Abhangigkeit von der Lichtintensitat unter Klimakam -
merbedingungen; Vergleich zwischen Bromus benekenii und B. ramosus.

lieh auf gleiche Blattdicke unter den beiden Lichtintensitaten zurtickzufiithren. Bei 0,6 W /m 2
scheint jedoch, aufgrund des niedrigen Chlorophyllgehaltes pro Flache gegeniuiber einem
hohen Gehalt pro Frischgewicht, eine morphologische Anpassung stattgefunden zu haben,

c) Trockengewicht:

Schon 1936 hat FILZER auf die Abhangigkeit der Trockensubstanzproduktion von der Licht-
intensitdt innerhalb von Pflanzengesellschaften aufmerksam gemacht. B. benekenii und
B. ramosus unterscheiden sich insbesondere unter den hoheren Lichtintensitaten in ihren
Trockengewichtsanteilen (s. Abb. 10). Das hoéhere Trockensubstanz/Wassergehalt-Verhaltnis
von B. benekenii l&4Rt sich mit einem angespannteren Wasserhaushalt bei hemmungsloserer
Transpiration erklaren.

w Blatter von Bromus benekenii

S Blatter von Bromus ramosus

Abb. 10: Relatives Trockengewicht (bezogen auf Frischgewicht) und relativer Wassergehalt von Bromus
benekenii und B. ramosus in Abhédngigkeit von verschiedenen Lichtverhéltnissen unter Freiland- und
Klimakammerbedingungen (1 = strahlungsungeschitzte Schlagflur bei hoher Wasser- und N&hrstoffver-
sorgung, 2= 20 W/m2 3= 65W/m24 = 0,6 W/m2).

d) Anzahl und GréfRRe der Stomata:
Die Anzahl der Stomata und ihre GroRe ist vom Pflanzentyp, den wirkenden Umweltfaktoren
und der Lage des Blattes an der Pflanze abhangig (EVANS 1972). An trockenen und sonnenex-
ponierten Standorten entwickelt die Pflanze mehr und kleinere Spaltéffnungen als unter feuch-
ten Schattenbedingungen. Wéhrend des Wachstums erzeugen hohe Lichtintensitdten nach
WILD & WOLF (1980) eine hohere Anzahl von Stomata pro Flache.

Auch bel B. ramosus und B. benekeniisind diese lichtinduzierten Anpassungen zu beobach-
ten (s. Tab. 8). B. ramosus weist unter beiden Lichtintensitaten eine hohere Anzahl von Spaltoff-
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Tab. 8: Vergleich der Anzahl der Stomata pro Flache und der Lange der
Stomata bei B. benekenii und B. ramosus in Abhéangigkeit von
hoher und niedriger Lichtintensitat, unter Klimakammerbedingung.

Anzahl/mm2 Léange (mm)

20 W/m2 B. benekenii 54,84 2,4 0,04210,003
B. ramosus 62,0110,0 0,05010,002

0,6 W/m* B. benekenii 28,01 3,5 0,06510,002
B. ramosus 39,41 4,7 0,06510,001

nungen pro Flache aufals B. benekenii. Die gréRere Stomatalénge von B. ramosas bei 20 W/m2
1aBt sich moglicherweise mit dem hoheren Ploidiegrad erklaren, die Angleichung der Langen
bei 0,6 W/m2ist demzufolge umso bemerkenswerter. B. ramosus reagiert scheinbar effektiver
auf héhere und B. benekenii auf niedrigere Lichtintcnsitaten.

Alle untersuchten Parameter zeigen eine Korrelation mit der Lichtintensitat. Die untersuch-
ten Arten weisen jedoch Unterschiede in ihrer Anpassungsféahigkeit auf. Danach.ist B. ramosus
besser an héhere und B. benekenii etwas besser an niedrigere Lichtintensitaten angepat. Unter
Konkurrenzbedingungen kann dies fiir das Vorkommen entscheidend sein. Das Ergebnis
stimmt daher mit den Beobachtungen im Freiland tberein (s. auch Abb. 2).

9. Fortpflanzungssystem

Der Vergleich der prozentualen Anteile der Ahrchen mit Samenansatz an isolierten (B. ram.:
40 + 9%, B. ben: 35 + 7%) und nicht isolierten {B. ram: 77 + 11%, B. ben.: 58 + 18%) Rispen
belegt, dal beide Arten selbstkompatibel sind. Diese fakultative Idiogamie erméglicht 6ko-
genetische Differenzierungen, die nicht zuletzt fir die groBe Anzahl der phéanotypischen
Abwandlungen verantwortlich sein wird (s. auch SMITH 1981). Jedes Individuum der beiden
Arten ist dadurch zudem in der Lage, bei der Besiedlung neuer Gebiete, Stammvater einer
neuen Linie zu werden (s. auch ARMSTRONG 1981, 1983).

SchluRfolgerungen

Bromus ramosus und Bromus benekenii stellen ahnliche, relativ hohe ,Anspriiche” an den
Standort. Es ist daher anzunehmen, daf? sie untereinander in Konkurrenz stehen. Im direkten
Wettbewerb, unter fur beide Arten optimalen Bedingungen, wird B. ramosus infolge seiner
tberlegenen Wuchsleistung und besseren Anpassungsfdhigkeit an hohe Lichtintensitaten bei
wirksamerer Transpirationsregulierung B. benekenii verdrangen (s. KNAPP R KNAPP 1954).
Beide Arten belegen danach unterschiedliche 6kologische Nischen, was sich durch das schwer-
punktmaRige Vorkommen in verschiedenen Pflanzengesellschaften ausdriickt.

Wéhrend der Zeiten, die B. benekenii und B. ramosus fur ihr Wachstum benétigen, unter-

scheiden sich die untersuchten Standortfaktoren nur geringfiigig. Die Differenzen machen
nicht deutlich, warum B. benekenii bzw. B. ramosus nun an zahlreichen Standorten ,begin-
stigt” ist.
Ein bedeutsamer Unterschied zwischen den Standorten ist dagegen das zeitliche Anhalten der
fur B. benekenii und B. ramosus relevanten Bedingungen. So kommt B. benekenii meist auf
Standorten mit einer kiirzeren, zur Verfiigung stehenden Wachstumszeit vor. Da B. benekenii
seinen Entwicklungszyklus friher abschlieRt als B. ramosus, hat die Art dort einen entscheiden-
den Konkurrenzvorteil. Denn fiir die Wettbewerbsfahigkeit einer Art, die das Uberleben in
einer Pflanzengesellschaft sichert, ist es von grundlegender Bedeutung, daR die Samenproduk-
tion mit Ende der Vegetationsperiode abgeschlossen ist.
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Die jéhrliche Periodizitat der Standortfaktoren selektiert somit das Vorkommen der Arten
entsprechend ihrer Phanologie. Bei der Kennzeichnung der Okologie einer An wird diese
Méglichkeit bisher offensichtlich zu wenig berticksichtigt. So ergeben die Unterschiede zwii-
schen den Zeigerwerten (ELLENBERG 1979) von B. ramosus und B. benekenii ein ungenaues
Bild uber die ,Anspriiche* der beiden Arten.

Hessen liegtim Uberschneidungsbereich der Areale von B. ramosus und B. benekenii. Hier
zeigen sich kleinrdumig die Standortbedingungen, die auch fir die unterschiedliche Gesamtver-
breitung verantwortlich zu machen sind. Nach MEUSEL et al. (1965) ist B. benekenii von kon-
tinentalerem Charakter als B. ramosus. Die &stliche und nérdliche Verbreitungsgrenze von
B. benekenii deckt sich mit derJanuar-lsotherme von —12,5° C, die von B. ramosus mit der von
—2,5° C. B. benekenii kann wahrscheinlich nur aufgrund seiner friih abgeschlossenen Entwick-
lung in die Gebiete zunehmender Kontinentalitdt Vordringen, fur die verklrzte Vegetations-
perioden charakteristisch sind. Wahrend die Art dort in den Tieflagen vorkommt, wéchst sie in
Nordafrika nur zwischen 600 und 2400 m . NN.

Die unterschiedlichen Chromosomenzahlen (vgl. HOLUB et al. 1972) und 6kologischen
Untersuchungsergebnisse unterstiitzen die Auffassung, daf es sich bei B. benekeniiund B. ra-
mosus um zwei gut geschiedene Arten handelt.
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