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Erstnachweis von Dryopteris affinis s. str. 
(Dryopteridaceae, Pteridophyta) für Nordrhein-Westfalen

H. WILFRIED BENNERT, NoRBERT NEIKES, PETER GAUSMANN, WoLFGANG JäGER,
MARCUS LUBIENSKI & RoNALD VIANE

Zusammenfassung: Neuerdings werden fünf
Sippen des Dryopteris-affinis-Komplexes in Mit-
teleuropa als eigenständige Arten bewertet, wo-
von vier auch in Nordrhein-Westfalen (NRW)
vorkommen. Dazu gehören die triploide D. bor -

reri, die offenbar die mit Abstand häufigste Art
repräsentiert, und zwei weitere triploide Arten,
D. pseudodisjuncta und D. lacunosa. Letztere
wurde erst vor kurzem neu beschrieben und ist
in NRW bislang nur von einem Fundpunkt be-
kannt. Mit Hilfe der Flow-Cytometrie gelang es
nun, eine auf Grund der kleinen Sporen ver-
dächtig erscheinende Pflanze aus dem Schwalm-
Nette-Gebiet als diploide D. affinis s. str. zu
identifizieren. Die anfängliche Vermutung, diese
Art sei auf Tiefland-Vorkommen im deutlich at-
lantisch getönten äußersten Nordwesten von
NRW beschränkt, haben sich als unzutreffend
erwiesen; die Art konnte nachfolgend auch
mehrfach im Süderbergland gefunden werden.
Ebenfalls mit Hilfe der Flow-Cytometrie wurden
eine Reihe von Vorkommen von D. borreri be-
stätigt sowie tetra- und pentaploide Hybriden
(D. ×complexa und D. ×critica) nachgewiesen,
die durch Bastardbildung mit D. filix-mas ent-
stehen. Während Vorkommen der pentaploiden
D. ×critica bereits seit längerer Zeit aus NRW
bekannt sind, handelt es sich bei denjenigen
von D. ×complexa ebenfalls um Erstnachweise.
Das nordrhein-westfälische Areal dieser Sippen
wird in drei Fundortkarten dargestellt (für den
D.-affinis-Komplex insgesamt sowie für cytolo-
gisch bzw. flow-cytometrisch bestätigte Vor-
kommen der beiden Arten D. affinis s. str. und
D. borreri sowie der beiden Hybriden D. ×com -

plexa und D. ×critica). Aus einer mit der räumli-
chen Verteilung der Jahresniederschläge kom-
binierten Verbreitungskarte wird die enge Bindung
an niederschlagreichere Lagen (zumeist mehr
als 800 mm) deutlich. Dies und weitere stand-
ortökologische Besonderheiten weisen darauf
hin, dass die Sippen des D.-affinis-Komplexes
in größerem Maße von der Wasserversorgung
abhängig sind als D. filix-mas. Zwar repräsen-
tieren die D.-affinis-Sippen offenbar typische
Waldfarne und zeigen eine Präferenz für bo-

densaure Buchenwald-Gesellschaften, vor allem
D. affinis s. str. kommt aber auffallend häufig an
anthropogen überformten Sekundärstandorten
vor, so an Weg- und Grabenböschungen, in
Abgrabungen sowie an einem künstlichen Steil-
hang und in einem Steinbruch.

Abstract: First record of Dryopteris affinis

s. str. (Dryopteridaceae, Pteridophyta) in
North Rhine-Westphalia. In Central Europe,
five taxa of the Dryopteris affinis complex are
now considered to be separate species, four of
which occur in North Rhine-Westphalia. These
include the triploid D. borreri, by far most com-
mon species, and two other triploid species,
D. pseudodisjuncta and D. lacunosa. The latter
has only recently been described as new, and
is only known in NRW from a single locality.
Using flow cytometry, a plant with suspiciously
small spores, from the Schwalm-Nette district,
was identified as the diploid D. affinis s. str. In
contrast to our initial expectations that this
species would be restricted to lowland sites on
the atlantic fringe of the extreme northwest of
NRW, it was subsequently detected repeatedly
in the Süderbergland as well. Using flow cy-
tometry, a number of records of D. borreri were
also confirmed as well as new stations for
tetra- and pentaploid hybrid plants (D. ×complexa

and D. ×critica) arising by crossing with D. filix-

mas. While localities with the pentaploid D. ×criti -

ca have been known from NRW for quite a
while, those of D. ×complexa represent the
first records for this state. Three distribution
maps, one for the unspecified D. affinis complex,
one for the two species D. affinis s. str. and
D. borreri, and one for the hybrids D. ×complexa

and D. ×critica (as confirmed by cytology or
flow cytometry), are presented to depict the
North Rhine-Westphalian occurrence of these
taxa. A combined map showing the plants’ dis-
tribution and the spatial pattern of annual pre-
cipitation reveals a restriction to areas receiving
higher rainfall (usually more than 800 mm).
This and additional ecological features suggest
that the taxa of the D. affinis complex are more
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dependent on water supply than D. filix-mas.
Generally, the taxa of the D. affinis complex
are ferns found in woody habitats and prefer
acidophilic beech forest communities, especially
D. affinis s. str., however, is remarkably often
found on secondary sites strongly influenced
by man, like embankments of roads and ditches,
sand pits, also on an artificial escarpment and
in a quarry.
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1. Einleitung

Der Verwandtschaftskreis von Dryopteris affinis

s. l. umfasst eine Reihe sich ungeschlechtlich
(apomiktisch oder genauer – auf Farne bezogen
– agamospor1) vermehrender Sippen (BELL

1992, SCHNELLER 1974, 1975a & b, 1981), welche
dem D.-filix-mas-Komplex (mit sich sexuell re-
produzierenden Arten) nahestehen und ur-
sprünglich auch zu diesem gerechnet wurden
(MANToN 1950). In einer späteren Gattungs-
gliederung wurden von FRASER-JENKINS (1986)
beide Gruppen getrennt und letzterer der sect.

Dryopteris zugeordnet, während D. affinis s. l.
in die sect. Fibrillosae CHING gestellt wurde. Al-
lerdings sind beide Gruppen genomisch nahe
verwandt und durch mehrere, sich relativ leicht
bildende Hybriden miteinander verbunden.

Der D.-affinis-Komplex zeichnet sich durch
eine beachtliche morphologische Variabilität
aus. Im Laufe der Zeit sind mehrere, teilweise
umstrittene Versuche, ihn zu gliedern, unter-
nommen und eine Vielzahl von Taxa auf un-
terschiedlichen Rangstufen beschrieben worden
(FRASER-JENKINS 1980, 1987, 1993, 1996, 2007,
FRASER-JENKINS & REICHSTEIN 1984, JESSEN

& al. 2011, oBERHoLZER & TAVEL 1937). Die in
Mitteleuropa vorkommenden Sippen (ohne vor
ort entstandene Primärhybriden) wurden zu-
nächst als eine formenreiche Art (D. affinis

s. l.) mit mehreren Unterarten angesehen (FRA-
SER-JENKINS 1980, 1993, FRASER-JENKINS &
REICHSTEIN 1984). Neuerdings werden diese
jedoch zumeist als eigenständige Arten ein-
gestuft (EKRT & al. 2009, FRASER-JENKINS 2007,
JESSEN & al. 2011), da sie sich nicht nur in
ihrer Morphologie, sondern teilweise auch in
ihrem Ploidiegrad und ihrer evolutionären Ent-
stehungsgeschichte unterscheiden; allerdings
konnte die genomische Verwandtschaft noch
nicht in allen Punkten geklärt werden (Abb. 1).
Als alternatives Konzept ist vorgeschlagen
worden, die verschiedenen morphologisch un-
terscheidbaren, aber genomisch gleichen (v. a.
triploiden) Sippen als „Morphotypen“ anzusehen
und sie – so lange die evolutionären Ver-
wandtschaftsverhältnisse ungeklärt sind – zu-
nächst nur mit einem nomenklatorisch unver-
bindlichen Arbeitsnamen zu versehen (JERMy

& CAMUS 1991, PIGoTT 1992, 1997).
Die einzige diploide Art (2n = 82) ist D. affinis

(LoWE) FRASER-JENK. s. str. Sie ist hybridogenen
Ursprungs, wobei eines ihrer beiden Genome
vermutlich von D. wallichiana (SPRENG.) HyL.

1 Unter Agamosporie versteht man bei Farnpflanzen
einen abgeänderten Generationswechsel, der zwar
noch heteromorph ist (also morphologisch verschie-
den gestaltete Gametophyten und Sporophyten
umfasst), bei dem aber kein Kernphasenwechsel
mehr stattfindet. Durch eine abgeänderte Meiose
werden unreduzierte Sporen gebildet, welche die
gleiche Anzahl von Chromosomensätzen aufwei-
sen wie der Sporophyt. Der neue Sporophyt ent-
steht nicht durch Befruchtung der Eizelle, sondern
auf ungeschlechtlichem Wege aus einer vegetati-
ven Prothalliumzelle.
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stammt, einer ebenfalls diploiden und apomikti-
schen Art (Genomformel WW oder W’W’’) mit
subtropisch-tropischer Verbreitung, die in Europa
nicht vorkommt (WIDéN & al. 1996). Das zweite
Genom wird D. oreades FoMIN (Genomformel
oo) zugeschrieben, einer diploiden sexuellen
Art; die Genomformel für D. affinis s. str. kann
daher mit oW angegeben werden (FRASER-JEN-
KINS 1980, WIDéN & al. 1996). Die übrigen Arten
sind triploid (2n = 123) und vermutlich durch Hy-
bridbildung zwischen der diploiden D. affinis

(welche offenbar funktionsfähige Antheridien
ausbildet und daher als männlicher Elter fungieren
kann, vgl. SCHNELLER 1975b) und einer diploiden
sexuellen Art entstanden. D. cambrensis (FRA-
SER-JENK.) BEITEL & W. R. BUCK (Genomformel
ooW) enthält ein zweites Genom von D. oreades,
während an der Entstehung von D. borreri

NEWMAN (Genomformel CoW) die diploide D. cau-

casica (A. BRAUN) FRASER-JENK. & CoRLEy (Ge-
nomformel CC) beteiligt gewesen sein dürfte.
Die dritte triploide Art ist D. pseudodisjuncta

(FRASER-JENK.) FRASER-JENK., von der auf Grund

von sekundären Inhaltsstoffen (Phlorogluciden)
eine im Prinzip gleiche Abstammung wie bei
D. cambrensis (allerdings mit genetisch leicht
veränderten o-Genomen) angenommen wird
(WIDéN & al. 1996); morphologisch steht sie
jedoch D. borreri näher. Eine weitere triploide
Sippe ist erst kürzlich als D. lacunosa S. JESS.,
ZENNER, CHR. STARK & BUJNoCH beschrieben
worden, die wegen der Phloroglucid-Zusam-
mensetzung (mindestens) ein Genom von D. cau-

casica enthalten soll (JESSEN & al. 2011). D. cau-

casica und D. oreades sind aber auch gleichzeitig
die diploiden Vorstufen der allotetraploiden se-
xuellen Art D. filix-mas (L.) SCHoTT (Genomformel
CCoo). Auf diese genomische Verwandtschaft
ist sowohl die morphologische ähnlichkeit zwi-
schen D. filix-mas und den Sippen des D.-affi-

nis-Komplexes als auch deren (im Vergleich mit
anderen Hybridkombinationen) relativ leichte
Kreuzbarkeit zurückzuführen. Je nachdem, ob
der diploide oder triploide Cytotyp von D. affinis

s. l. beteiligt ist, bilden sich tetraploide (D. ×com -

plexa FRASER-JENK.) bzw. pentaploide Hybriden

Abb. 1: Vermutete evolutionäre Entstehung und Genomformeln der Sippen des Dryopteris-affinis- und D.-filix-

mas-Komplexes sowie ihrer Hybriden in Mitteleuropa. Grau unterlegte Felder: zum D.-affinis-Komplex
gehörende Sippen; doppelt eingerahmte Felder: (vermutlich) de novo entstandene Hybriden; doppelte
Linie: Chromosomenverdoppelung. Hinweis: Diese Darstellung erfolgt lediglich aus Gründen der Do-
kumentation und bedeutet nicht, dass die Autoren der vorliegenden Veröffentlichung den Artrang von
triploiden Sippen mit einer (mutmaßlichen) CoW-Genomkombination zusätzlich zu D. borreri bei dem
derzeitigen Kenntnisstand für angemessen halten. – Putative evolutionary history and genome for-
mulas of taxa of the D. affinis and D. filix-mas complex and their hybrids in Central Europe. Grey-
shaded boxes: taxa of the Dryopteris affinis complex; double lined boxes: hybrids (presumably) formed
de novo; double line: chromosome doubling. Note: This scheme was compiled for documental reasons
only and does not imply that the authors of the present publication consider it as adequate to grant
triploid taxa incorporating a (putative) CoW genome in addition to D. borreri species rank at the present
state of knowledge.

D. wallichiana WW D. oreades oo D. caucasica CC
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D. ×complexa CooW
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(D. ×convoluta FRASER-JENK., D. ×critica (FRA-
SER-JENK.) FRASER-JENK. bzw. D. ×complanata

FRASER-JENK.) (Abb. 1).
Als ein von D. filix-mas verschiedener Sip-

penkomplex ist D. affinis s. l. aus Deutschland,
v.a. aus Süddeutschland, seit längerem bekannt
(z.B.: BäR & ESCHELMÜLLER 2006, EBERLE 1959,
ESCHELMÜLLER 1968, 1972, FRASER-JENKINS &
REICHSTEIN 1984, PoELT 1960, RASBACH & al.
1968, 1983, REICHSTEIN & SCHNELLER 1983), al-
lerdings zunächst unter anderen Namen (wie
D. pseudomas (WoLL.) HoLUB & PoUZAR oder
D. borreri sowie D. ×tavelii auct. non RoTHM. für
vermeintliche Hybriden mit D. filix-mas). Der Erst-
nachweis für NRW (als eine von D. filix-mas ver-
schiedene Sippe) wurde von SCHUMACHER (1955)
unter dem Namen D. paleacea HAND.-MAZZ.
sowie später von NIESCHALK (1963) als D. ×tavelii

erbracht. Erste Chromosomenzählungen von
Pflanzen aus NRW stammen von HECKMANN

& al. (1989) und bestätigen sowohl die Existenz
des triploiden als auch des pentaploiden Cytotyps.
Auf Grund der Morphologie kann angenommen
werden, dass es sich dabei um D. borreri und
die davon abgeleitete Hybride D. ×critica handelt.
Seitdem wurden zahlreiche weitere Vorkommen
von Vertretern des D.-affinis-Komplexes – vor
allem im Rahmen der NRW-Kartierung – gemeldet
und von HAEUPLER & al. (2003) in einer ersten
Verbreitungskarte für dieses Bundesland darge-
stellt. In einer neueren Arbeit (GAUSMANN & al.
2010) wurden einige bemerkenswerte Neufunde
aus dem Tiefland ergänzt, darunter auch Nach-
weise aus der Westfälischen Bucht, einem Na-
turraum, in dem bislang Nachweise fehlten.
Dabei wurde jedoch nicht versucht, zwischen
den einzelnen Arten bzw. Unterarten zu unter-
scheiden oder Vorkommen der Hybriden mit
D. filix-mas separat auszu weisen.

Bei einem aus dem Schwalm-Nette-Gebiet
stammenden Beleg (NEIKES 2009) ergab sich
bei Messungen der Sporengröße der Verdacht,
es könne sich um den diploiden Cytotyp, also
D. affinis s. str., handeln. Nachfolgende flow-cy-
tometrische Untersuchungen bestätigten diese
Annahme und ermöglichten auch den Nachweis
der triploiden D. borreri sowie tetra- und penta-
ploider Hybriden in derselben Region. Die an-
fängliche Vermutung, D. affinis s. str. sei auf den
deutlich atlantisch getönten äußersten Nordwesten
von NRW beschränkt, haben sich nicht bestätigt;
die Art konnte inzwischen auch mehrfach im
Süderbergland nachgewiesen werden. In der

vorliegenden Arbeit wird ein Überblick über die
aktuell bekannten Vorkommen von D. affinis

s. str. in NRW gegeben sowie ihre Ökologie und
Vergesellschaftung beschrieben. Im Folgenden
wird, wenn diese diploide Art gemeint ist, zur
Vereinfachung der Zusatz „s. str.“ weggelassen.

2. Material und Methoden

2.1 Fundortkarten

Für die Fundortkarten wurden Kartengrundlagen
unter Verwendung des Programms FLoREIN
(SUBAL, 1994; Version 5.0, Zentralstelle für die
Floristische Kartierung Deutschlands, Regens -
burg 1997) erstellt und diese mit Hilfe der Pro-
gramme GHoSTVIEW (Version 4.7, Ghostgum
Software Pty Ltd., 2005) und PHoToSHoP
ELEMENTS (Version 5.0.2, Adobe 2006) weiter
bearbeitet.

2.2 Flow-Cytometrie

Die zeitraubende und Erfahrung voraussetzende
cytologische Methode zur Ermittlung des Ploi -
diegrades durch Chromosomenzählung kann
heutzutage durch Flow-Cytometrie ersetzt wer -
den. Sie ermöglicht es, die Kern-DNA-Menge
und damit auch den Cytotyp zu bestimmen.
Dieses Verfahren erfordert zwar eine aufwändige
Apparatur, liefert aber (zumindest bei Farn -
pflanzen) rasch zuverlässige Ergebnisse. Bei
unseren Analysen wurde DAPI als Farbstoff
ver wendet, womit zwar relative Werte, aber
keine absoluten DNA-Gehalte bestimmt werden
kön nen. Dass diese Methode nicht nur ver -
schiedene Cytotypen sicher nachweisen, son -
dern durch Ermittlung der absoluten Gehalte
(unter Verwendung von Propidiumjodid als
Farbstoff) auch zwischen Arten gleicher
Ploidiestufe (D. borreri und D. cambrensis)
unterscheiden kann, haben EKRT & al. (2009)
an mitteleuropäischem Material gezeigt. Auch
SCHNELLER & KRATTINGER (2010) haben zur
Identifizierung der Ploidiestufe ihrer Pflanzen
Flow-Cytometrie verwendet.

Für die Analyse wurden frisch gesammelte
Dryopteris-Proben (möglichst sterile Fiedern)
zusammen mit Agave striata ZUCC. (2x, 2n = 60;
der 2C-DNA-Gehalt beträgt 7,8 pg; ZoNNEVELD

& al. 2005) als internem Standard mit einer

H. W. Bennert & al.
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Rasierklinge in einer Pufferlösung (2,1 % [w/v]
Citronensäuremonohydrat und 0,5 % [w/v]
Polysorbat 20 [Tween 20]) kleingehackt, durch
ein 50-µm-Nylon-Netz gefiltert und das Filtrat
mit 4 Volumenteilen DAPI-Reagenz aufgefüllt
(DAPI-Endkonzentration 0,16 %). Die Proben
wurden mit einem Ploidy Analyser (Fa. Partec
GmbH, Münster, Germany) vermessen.

3. Identifizierung der Sippen

3.1 Morphologische Merkmale

Der D.-filix-mas- und der D.-affinis-Komplex
sind, wie eingangs dargelegt, genetisch nahe
verwandt und zeigen vor allem habituell eine
große ähnlichkeit. Dennoch gibt es einige leicht
erkennbare Merkmale, die ihre Unterscheidung
im Gelände in der Regel problemlos möglich
machen. Auf die Schwierigkeiten, welche Hy-
briden bereiten können, wird weiter unten näher
eingegangen. Wedel von D. affinis s. l. zeichnen
sich durch eine ledrig-derbe Textur und eine
dunkelgrüne, meist deutlich glänzende Spreite
aus. Blattstiel und Rhachis sind stark mit (später
meist) dunkleren Spreuschuppen besetzt, daher
der deutsche Name Spreuschuppiger Wurmfarn.
Ein weiteres charakteristisches Merkmal ist die
Ansatzstelle der Fiedern an der Rhachis, die
bei D. affinis s. l. violettschwarz (dies kann al-
lerdings bei Herbarbelegen im Laufe der Zeit
verblassen), bei D. filix-mas hingegen grünlich
gefärbt ist. Hinsichtlich dieser und anderer Un-
terscheidungsmerkmale sei auf den illustrierten
Leitfaden von JERMy & CAMUS (1991, 1998) so -
wie die tabellarischen Übersichten von RASBACH

& al. (1983), IVANoVA (2004) und GAUSMANN & al.
(2010) verwiesen.

Als mikromorphologisches Unterscheidungs-
merkmal eignen sich am ehesten Anzahl und
Form der Sporen. Bei D. filix-mas werden (wie
bei den sich sexuell vermehrenden Farnarten
üblich) 64 Sporen pro Sporangium gebildet,
während es bei dem agamosporen D.-affinis-
Komplex wegen der abgeänderten Meiose le-
diglich 32 sind. Außerdem ist bei D. affinis s. l.
immer ein merklicher Anteil der Sporen (bis
etwa 10 %; u. a. QUINTANILLA & ESCUDERo 2006)
abortiert (vgl. die Abbildungen von Sporenprä-
paraten in RASBACH & al. [1983] sowie JäGER &
LEoNHARDS [1995]). Bei D. filix-mas sind die
Sporen von normalem Aussehen; nur ganz

vereinzelt findet man missgestaltete oder ver-
kümmert erscheinende Strukturen.

Von den zum D.-affinis-Komplex gehörenden
Arten ist die triploide D. borreri die mit Abstand
häufigste Art in NRW (s. u.). Sie ist morpholo-
gisch von der diploiden D. affinis nicht immer
eindeutig zu unterscheiden; vor allem jüngere
und kleinere Pflanzen können Probleme bereiten.
Bei beiden Arten stehen die Abschnitte letzter
ordnung dicht gedrängt und sind am Grunde
miteinander verbunden, bei D. affinis oft deutlich
U-förmig; sie dürfen daher streng genommen
nicht als Fiederchen bezeichnet werden. Bei
der diploiden Art verlaufen ihre seitlichen Ränder
oft parallel und sind ungezähnt, bestenfalls
schwach gewellt, und die Segmente sind an
der Spitze gestutzt. Bei D. borreri sind vor
allem die Abschnitte an den unteren Fiedern
meist deutlich gelappt und gezähnt sowie im
Umriss nach oben hin leicht verschmälert und
spitzenwärts abgerundet. Dieser abweichende
Schnitt der Segmente ist vor allem bei wüchsi-
geren Pflanzen ausgeprägt und lässt die größere
ähnlichkeit zu D. filix-mas deutlich werden (zwei
der drei D.-borreri-Genome stimmen mit dieser
Art überein, s. o.).

Mikromorphologisch ist eine Unterscheidung
möglich an Hand der Maße (Längen und Breiten)
von Sporen und Stomata; beide sind bei D. bor-

reri größer als bei D. affinis. JäGER & LEoNHARDS

(1995) geben für die Länge der Sporen einen
Mittelwert von 52,5 µm bzw. 44,3 µm und für
die Stomatalängen 52,2 µm bzw. 46,4 µm an.
Allerdings kann es, vermutlich auch wegen der
großen Streuung, selten dazu kommen, dass
für Sporen von D. borreri Werte gemessen wer-
den, die ungewöhnlich klein sind und bereits
im Bereich von D. affinis liegen (BäR & ESCHEL-
MÜLLER 1986, W. Jäger, unveröffentlicht). Auch
nach neueren Untersuchungen aus Tschechien
sind die Stomatalängen geeignet, um D. borreri

und D. affinis zu unterscheiden (EKRT & al. 2010).
Diffiziler als die Unterscheidung der Arten

ist die Erkennung der beiden in NRW vorkom-
menden Hybriden D. ×complexa und D. ×critica

und ihre Abgrenzung voneinander. Zumindest
ältere Hybrid-Pflanzen sind oft durch Heterosis
gekennzeichnet und daher allein durch ihre
Größe im Gelände auffällig. Hinzu kommt, dass
die Gestalt der Fiedern und ihrer Segmente
sich noch stärker an D. filix-mas annähert als
bei D. borreri, was durch ihre Genomzusam-
mensetzung leicht zu erklären ist. Der Anteil

Dryopteris affinis
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abortierter Sporen ist deutlich höher als bei
den Arten und beträgt bis zu 80 % und mehr
(EKRT & al. 2009, SCHNELLER & KRATTINGER 2010).
Die Abgrenzung der beiden Hybriden vonein-
ander ist nicht mit Hilfe der Sporengrößen
(diese Messungen sind hier ohnehin proble-
matisch, weil nicht sicher zwischen abortierten
und normal ausgebildeten Sporen unterschieden
werden kann), wohl aber an Hand der Stoma-
tagrößen möglich, wobei wiederum bei dem
höheren Cytotyp auch die größeren Ausmaße
festzustellen sind (JäGER & LEoNHARDS 1995).
Die Hybriden bilden sich vermutlich de novo
und vermehren sich in der Natur wohl nicht
über Sporen. Daher ist beispielsweise in Be-
ständen von D. borreri nur mit dem Vorkommen
von D. ×critica zu rechnen.

3.2 Flow-cytometrische Untersuchungen

Die erste Identifizierung von Sippen aus dem
D.-affinis-Komplex in NRW durch nicht aus-
schließlich morphologische Merkmale erfolgte
cytologisch durch HECKMANN & al. (1989). Dabei
konnten D. borreri (nicht aber D. affinis) sowie
D. ×critica nachgewiesen werden. Etwas später

wurden Vorkommen der gleichen Sippen cyto-
logisch auch für das Bergische Land bestätigt
(JäGER & LEoNHARDS 1995).

Beispiele für die Ergebnisse der flow-cyto-
metrischen Untersuchungen sind in Abb. 2a
und 2b dokumentiert. Abb. 2a zeigt ein Histo-
gramm, welches für die vier in NRW vorkom-
menden Cytotypen erhalten wurde. Zur besseren
Übersicht wurde hier das normalerweise ver-
wendete Referenzmaterial weggelassen. Es
wird ersichtlich, dass jeder Cytotyp durch einen
eigenen, deutlich abgegrenzten Peak dargestellt
werden kann. Entsprechendes haben EKRT

& al. (2009) auch für die drei in Tschechien
vertretenen Cytotypen nachweisen können. Die
Werte in Tab. 1 und 2 (rechte Spalte) geben
das Verhältnis der relativen Fluoreszenz der
beiden Peaks (des Referenz-Materials, in un-
serem Fall Agave striata, und der zu analysie-
renden Probe) an; ein Beispiel hierfür ist in
Abb. 2b dargestellt. Die errechneten Quotienten
betragen 1,75–1,83 für D. affinis, 2,60–2,77
für D. borreri, 3,47–3,55 für D. ×complexa und
4,38–4,46 für D. ×critica (Tab. 1 und 2). Die
Wertebereiche überlappen also nicht, sondern
erlauben eine eindeutige Identifizierung des
Pflanzenmaterials.

Abb. 2: Flow-cytometrische Histogramme; a) Vergleich aller vier in NRW vertretenen Cytotypen des Dryopteris-

affinis-Komplexes (2x: D. affinis s. str.; 3x: D. borreri; 4x: D. ×complexa und 5x: D. ×critica); b) normale
Messung mit der zu analysierenden Probe (Peak 2, hier: D. borreri) zusammen mit dem Refe renz -
material (Peak 1, hier: Agave striata, s. Kap. Material und Methoden). – Flow-cytometric histograms:
a) comparison of all four cytotypes of the D. affinis complex occurring in NRW (2x: D. affinis s. str.; 3x:
D. borreri; 4x: D. ×complexa and 5x: D. ×critica); b) normal measurement combining the sample to be
analyzed (peak 2, here: D. borreri) and the reference material (peak 1, here: Agave striata; see Ma-
terials and Methods).

Abb. 2a Abb. 2b
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Tab. 1: Übersicht über die Vorkommen von Dryopteris affinis s. str. in NRW mit Angaben zum Fund- und
Wuchsort, zur Bestandesgröße sowie zur relativen Genomgröße; soweit an einzelnen Fundorten auch
D. borreri bzw. D. ×complexa oder D. ×critica als Hybriden mit D. filix-mas vorkommen, sind diese mit
aufgeführt; bei den Nummern der Herbarbelege bedeuten: WB: Privatherbar H. Wilfried Bennert, Jä:
Privatherbar Wolfgang Jäger. – overview of the occurrences of Dryopteris affinis s. str. in NRW with
details on the locality and the habitat; plant number and the results of flow cytometer analyses are also
indicated; in cases where D. borreri and D. ×complexa or D. ×critica as hybrids with D. filix-mas are
co-occurring, these are listed as well; for the herbarium voucher numbers the following abbreviations
were used: WB: private herbarium H. Wilfried Bennert, Jä: private herbarium Wolfgang Jäger.

Dryopteris-

Sippe
Fundort und Wuchsort

MTB mit 4tel
Quadrant

sowie
Meereshöhe

Anzahl
der

Pflanzen

Sammel -
datum

Sammler/ Beobachter;
Herbarbeleg-Nr.

FCM
Ergebnis 

Vorkommen im Niederrheinischen Tiefland

D. affinis Kreis Viersen, NSG Schlucht,
sandige Böschung in einer
Altabgrabung mit Kiefern-Bir-
kenwald

4702/22 
ca. 73 m

1 21.6.2011,
9.9.2011

N. Neikes, W. Jäger, 
P. Gausmann & H. W.
Bennert

1,75

D. borreri 14 Jä 149/11 2,70 
(2,61–2,90)

D. ×complexa 4 Jä 148a/11 3,47
(3,30–3,62)

D. ×critica 2 Jä 150/11 4,42
(4,38–4,46)

D. affinis Kreis Viersen, NSG Diels-
bruch, Grabenböschungen
im Bruchwald und abge-
trockneter Bruchwald

4703/32 
ca. 41 m

6 21.6.2011,
9.9.2011

N. Neikes, W. Jäger, 
P. Gausmann & H. W.
Bennert
Jä 143/11

1,81
(1,71–1,90)

D. borreri 12 Jä 146/11 2,63
(2,57–2,80)

D. ×complexa 3 Jä 145/11 3,55
(3,41–3,65)

D. affinis Kreis Viersen, Elmpter Wald,
Wegrand in einem Birken-Ei-
chenwald

4703/33
ca. 63 m

1 9.9.2011 N. Neikes, P. Gaus-
mann & H. W. Bennert

1,83

Vorkommen im Süderbergland

D. affinis Ennepe-Ruhr-Kreis, Albring-
hausen, Böschung an der
ehemaligen Bahn Witten-
Schwelm (Silscheder Tun-
nel), Robinienbestand

4609/24
ca. 200 m

1 1.9.2011 M. Lubienski
WB 1/12

1,86

D. affinis Ennepe-Ruhr-Kreis, Gevels-
berg, Aske 1: im unteren Be-
reich eines ehemaligen
Steinbruchs

4610/32
ca. 260 m

2 14.10.2011 M. Lubienski 1,82
(1,74–1,89)

D. borreri Aske 2: Fichtenforst 3 14.10.2011 M. Lubienski & H. W.
Bennert

2,64
(2,56–2,69)

D. affinis Ennepe-Ruhr-Kreis, Enne-
petal, Steilhang an der En-
nepe, bodensaurer
Buchenwald

4710/32
ca. 280 m

1 16.9.2011 H. W. Bennert 
WB 21/11

1,80

D. affinis Märkischer Kreis, From-
ecke-Tal bei Kierspe, Bach-
rand im Bereich eines bo-
densauren Buchenwaldes

4811/24
ca. 410 m

1 14.10.2010,
1.7.2011

M. Lubienski & H. W.
Bennert 
WB 13/12

1,78
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Dryopteris-

Sippe
Fundort und Wuchsort

MTB mit 4tel
Quadrant sowie

Meereshöhe

Anzahl
der

Pflanzen
Sammeldatum

Sammler/ 
Beobachter

FCM
Ergebnis 

D. borreri Herne, Herne-Wanne, Birken-
Vorwald auf der Industriebra-
che der ehemaligen Zeche
Pluto-Wilhelm

4408/44
ca. 60 m

1 21.6.2011 P. Gausmann 2,69

D. borreri Kreis Kleve, NSG Heronger
Buschberge und Wankumer
Heide; Sandige Böschung

4603/21
ca. 71 m

1 9.9.2011 N. Neikes 2,72

D. borreri Ennepe-Ruhr-Kreis, Hattingen,
Hansberg; Buchenwald, Nord-
hang

4608/22 
ca. 150 m

> 60 26.8.2010 M. Lubienski 2,75

D. borreri Stadtkreis Hagen, Hagen-
Haspe, zw. Baukloh und
Quambusch; Bachtälchen am
Rande eines Buchenwaldes

4610/32 
ca. 165 m

1 26.8.2010 M. Lubienski 2,74

D. borreri Stadtkreis Hagen, zw. Wahl
und Verneis, südl. Großer Ket-
telbach; Bachtal

4610/43 
ca. 300 m

ca. 30 2.6.2010 M. Lubienski 2,66
(2,51–2,77)

D. ×critica 1 4,30

D. borreri Stadtkreis Wuppertal, Wupper-
tal-Cronenberg, Burgholz;
Schwabhauser Bach, Bachtal

4708/43 
ca. 180 m

3 15.10.2011 M. Lubienski 2,71
(2,66–2,75)

D. borreri Märkischer Kreis, w Altena; be-
waldeter Nordhang im Brach -
tenbecketal ö oevenscheid 

4711/22 
ca. 340 m

> 100 1.11.2011 R. Thiemann 2,66
(2,57–2,79)

D. borreri Märkischer Kreis, Plettenberg,
Am Kroppe, Nordhang, östl.
Sehnsuchtsbirke; Wegrand in
Buchenwald

4713/34 
ca. 370 m

2 17.5.2012 M. Lubienski 2,63
(2,59–2,68)

D. ×critica 2 4,33
(4,26–4,39)

D. borreri Kreis Mettmann, NSG Hildener
Heide, Hildener Stadtwald, am
Rande eines Entwässerungs-
grabens, Mischwald

4807/22 
ca. 75 m

3 9.8.2011 R. & W. Jäger 2,70

D. borreri Kreis Mettmann, Wenzelnberg
bei Gravenberg nordöstlich
Langenfeld, Mischwald, san-
dige Böschung und Wegrand

4807/44 
ca. 110 m

9 9.8.2011 R. & W. Jäger 2,77

D. borreri Rheinisch-Bergischer Kreis, im
Tal der Wupper bei Leichlingen
sö Leysiefen, Wegrand an
Buchenwald angrenzend

4808/32
ca. 80 m

5 12.6.2011 H. W. & C. Bennert 2,70
(2,69–2,70)

D. borreri Märkischer Kreis, NSG Wilde
Ennepe, s Halver, Fichtenforst

4810/24
ca. 390 m

1 11.7.2011 M. Lubienski &
H. W. Bennert

2,60

D. borreri Märkischer Kreis, oberhalb
Herveler Bruch, südwestl. Her-
scheid; Buchenwald, Nord-
hang, wasserzügig

4812/32
ca. 500 m

6 24.9.2011 M. Lubienski &
H. W. Bennert

2,69
(2,66–2,74)

D. borreri Hochsauerlandkreis, Nordab-
fall des Härdler, sw Schmallen-
berg, kleiner Siepen

4815/34
ca. 645 m

> 100 5.6.2010. W. Jäger, 
H. Bäppler &
A. Sarazin

2,76
(2,75–2,77)

Tab. 2: Übersicht über die durch flow-cytometrische Analysen bestätigten Vorkommen von Dryopteris borreri

in NRW mit Angaben zum Fund- und Wuchsort, zur Bestandesgröße sowie zur relativen Genomgröße;
soweit an einzelnen Fundorten auch D. ×critica als Hybride mit D. filix-mas vorkommt, ist diese mit
aufgeführt. – overview of the occurrences of D. borreri in NRW with details on the locality and the
habitat; plant number and the results of flow cytometer analyses are also indicated; in cases where
D. ×critica as the hybrid with D. filix-mas is co-occurring, it is listed as well.
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4. Verbreitung

Die Arten des D.-affinis-Komplexes sind zwar
in NRW deutlich seltener als D. filix-mas, es
liegen jedoch Nachweise für fast ein Viertel
aller Messtischblätter, nicht selten sogar für
mehrere Quadranten vor (Abb. 3a). Gegenüber
der von GAUSMANN & al. (2010) publizierten
Karte haben sich einige Veränderungen ergeben;
16 Nachweise sind neu hinzugekommen und
auch fünf der von GÖTTE (2007) aufgeführten
Fundorte wurden ergänzt. Deutlich bevorzugt
werden die Mittelgebirge (Eifel, Ebbegebirge,
Eggegebirge, Rothaargebirge) und ihre randli-
chen Ausläufer; Fundorte im Tiefland treten
deutlich zurück. Bezogen auf die Großland-
schaften konzentriert sich die Verbreitung auf
das Süderbergland (mit Bergischem Land sowie
Sauer- und Siegerland) und die Eifel (vgl. LU-
BIENSKI 2007 sowie GAUSMANN & al. 2010). Die
Vorkommen decken weitgehend das gesamte
Höhenspektrum des Landes ab und reichen
von der planaren bis zur submontanen Stufe.
Die höchsten bekannten Vorkommen liegen im
Hochsauerlandkreis (Raum Schmallenberg, ols-
berg und Brilon; vgl. HECKMANN & al. 1989) zwi-
schen 550 m und 645 m, letzteres am Härdler
bei Schmallenberg.

Zu dem D.-affinis-Komplex gehören in Deutsch -
land nach der derzeitigen, allerdings nicht allge-
mein akzeptierten Gliederung (s. KRAUSE 1998)
fünf Arten, die mit Ausnahme von D. cambrensis

auch in NRW vorkommen, allerdings mit sehr
unterschiedlicher Häufigkeit. Lediglich von einer
Stelle sind D. pseudodisjuncta (von ZENNER & al.
FREIGANG 2011 sowie JESSEN 2011 erstmalig für
NRW angegeben; s. auch FRASER-JENKINS 2007)
sowie D. lacunosa bekannt, die erst vor kurzem
als eigenständige Art beschrieben wurde (JES-
SEN & al. 2011). Da sie triploid ist und vermutlich
ein Genom von D. caucasica enthält, dürfte sie
die gleiche Genomzusammensetzung haben wie
D. borreri (s. Abb. 1) und wäre damit cytologisch
und flow-cytometrisch nicht von dieser zu unter-
scheiden. Zwar ist das nordrhein-westfälische
Verbreitungsbild von D. affinis nur lückenhaft be-
kannt, es zeichnet sich aber ab, dass diese
diploide Art seltener ist als die triploide D. borreri.
Eine solche Tendenz wird bereits aus der Ver-
breitungskarte dieser beiden Arten ersichtlich
(Abb. 3b; hier sind nur die durch Cytologie bzw.
Flow-Cytometrie bestätigten Fundpunkte darge-
stellt). Ein weiteres Indiz ist die Tatsache, dass

bei den früher erfolgten Chromosomenzählungen
von Herkünften aus verschiedenen Regionen
(HECKMANN & al. 1989, JäGER & LEoNHARDS 1995)
12 triploide, aber keine diploiden Pflanzen ge-
funden wurden. Auch die recht umfangreichen
Sporen- und Stomata-Messungen von JäGER &
LEoNHARDs (1995) erbrachten keine Hinweise
auf Vorkommen der diploiden Art. Allerdings ver-
mutete KRAUSE (2003) bereits, dass diese Sippe
im Süden von NRW vorkommen könnte.

Derzeit sind sieben nordrhein-westfälische
Vorkommen von D. affinis bekannt, drei im Nie-
derrheinischen Tiefland und vier im Süderberg-
land (Abb. 3b, Tab. 1). Erstere liegen im Schwalm-
Nette-Gebiet mit Höhenlagen unter 100 m
(41– 73 m), letztere in der Grenzregion zwischen
Bergischem Land und Sauerland bei etwa
200–400 m. Nur an drei Lokalitäten ist D. affinis

mit D. borreri vergesellschaftet oder beide Arten
wachsen nicht weit voneinander entfernt.

Was die Verbreitung von D. borreri anbelangt,
sei auf die oben diskutierte Gesamtkarte für
den D.-affinis-Komplex (Abb. 3a) verwiesen, in
der fast alle dargestellten Rasterpunkte sich
auf D. borreri beziehen dürften; die überwiegende
Mehrheit der zu Grunde liegenden floristischen
Meldungen konnte nicht überprüft werden.

BäR & ESCHELMÜLLER (2006) berichten, dass
von den etwa 400 im Südosten Deutschlands
und im angrenzenden Westen Österreichs kar-
tierten Vorkommen des Artenkomplexes weniger
als 1 % zu D. affinis gehören. Auch in Baden-
Württemberg ist diese Art deutlich seltener als
D. borreri (FREIGANG & ZENNER 2007).

Während früher angenommen wurde, Hybriden
mit D. filix-mas würden sich sehr leicht bilden
und seien häufig2, haben genauere Untersu-

2 Für solche vermeintlichen Hybriden war früher der
von RoTHMALER (1945) vorgeschlagene Name D. ×ta-

velii gebräuchlich. Mittlerweile hat sich jedoch her-
ausgestellt, dass diese besonders D. filix-mas-ähnlichen
Formen zu D. borreri gehören und keine in jüngerer
Zeit entstandenen Hybriden repräsentieren (s. auch
RASBACH & al. 1983, JESSEN & al. 2011). Der Holotyp
von D. ×tavelii ist nach HECKMANN & al. (1989) während
des letzten Weltkrieges verbrannt. Alle verfügbaren
Paratypen gehören nach Angaben von FRASER-JENKINS

(1987) zu D. borreri, so auch der von ihm ausgewählte
Lectotyp; demzufolge ist der Name D. ×tavelii als
Synonym von D. borreri zu werten. Ersterer wurde
noch 1982 in der Florenliste von NRW (FoERSTER

& al. 1982) und sogar noch 2005 in der „Flora van
Nederland“ (VAN DER MEIJDEN 2005) verwendet.

Dryopteris affinis
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chungen (BECK & WILHALM 2010, EKRT & al. 2009,
JESSEN 2009, JESSEN & al. 2011, KRIPPEL &
BUJNoCH 2011, KRIPPEL & al. 2009, RASBACH & al.
1983) und auch unsere Befunde gezeigt, dass
dies nicht unbedingt zutrifft. Cytologisch bzw.
flow-cytometrisch abgesichert sind in NRW le-
diglich sieben Vorkommen, wobei an einer Stelle
(NSG Schlucht) neben beiden Arten auch beide
Hybriden mit D. filix-mas, D. ×complexa und
D. ×critica, nachgewiesen wurden (Abb. 3c).
D. ×complexa war bisher nicht aus NRW bekannt;
sie ist mit insgesamt 7 Stöcken vertreten und
auf das Schwalm-Nette-Gebiet (mit zwei Vor-
kommen) beschränkt (Abb. 3c, Tab. 1). Unerwartet
ist die Existenz von vier tetraploiden Hybrid-
pflanzen im NSG Schlucht, obwohl hier bisher
lediglich eine Pflanze von D. affinis gefunden
wurde. D. ×critica wurde in NRW zum ersten
Mal cytologisch gesichert von HECKMANN & al.
(1989) und nachfolgend von JäGER & LEoN HARDS

(1995) mit je einem Vorkommen nachgewiesen.
Unter anderen Namen waren nordrhein-west-

fälische Vorkommen von D. affinis s. l. bereits
den Botanikern im 19. Jahrhundert bekannt.
Einer der ältesten Nachweise stammt von LAU-
BENBURG (1899), der den Namen Aspidium (heute
Dryopteris) filix-mas var. trapezioides vorschlägt
und eine Zeichnung anfügt, aus der die Zuge-
hörigkeit zum D.-affinis-Komplex eindeutig her-
vorgeht. Beide von ihm erwähnten Vorkommen
liegen im Bergischen Land (bei Remscheid und
Burg an der Wupper), wo die Artengruppe auch
heute noch einen Verbreitungsschwerpunkt hat
(JäGER & LEoNHARDS 1993, 1995). Hinsichtlich
späterer Nachweise sei noch auf HÖPPNER &
PREUSS (1926) verwiesen, welche den Namen
var. subintegrum DÖLL verwenden und nur „sel-
tener“ angeben, ohne genaue Fundorte zu nen-
nen, sowie SCHUMACHER (1955) erwähnt, der
bereits einen Namen auf Artrang, D. paleacea,
benutzt und dem dieser Farn schon 1930 im
oberbergischen aufgefallen war.

Inzwischen ist die Verbreitung der Arten-
gruppe in Deutschland recht gut bekannt.
Schwerpunkte bilden die silikatischen Mittel-
gebirge, so vor allem Rheinisches Schieferge-
birge, Pfälzer Wald, odenwald, Spessart,
Schwarzwald, Bayerischer Wald sowie Allgäu
und Teile der Alpen und Voralpen (BäR & ESCHEL-
MÜLLER 1984, ESCHELMÜLLER & ESCHELMÜLLER

1996, FREIGANG & ZENNER 2007, HAEUP LER &
SCHÖNFELDER 1989, LANG & WoLFF 2011, PHIL-
IPPI 1993). Auch im kontinental getönten osten

Deutschlands sind die Vorkommen weitgehend
auf die niederschlagsreichen Mittelgebirge
(Harz, Thüringer Wald, Elbsandsteingebirge
und Zittauer Gebirge) beschränkt (BENKERT

& al. 1996, HERMANN 1944, HILMER 1983, 1996,
JESSEN 2009, 2011). Aus allen Nachbarländern
Deutschlands liegen Nachweise vor: Dänemark:
ØLLGAARD & TIND 1993; Niederlande: BREMER

2010, BREMER & KooPMAN 1994, DE GRooT 2011,
VAN DER HAM 2011; Belgien: DE LANGHE & al.
1967, LAMBINoN & al. 2004, LAWALRéE 1950, VIA-
NE 2006; Luxemburg: DE LANGHE & al. 1967,
KRIPPEL & al. 2009, KRIPPEL & BUJNoCH 2011,
LAMBINoN & al. 2004, REICHLING 1953; Frankreich:
BADRé & DESCHATRES 1979, BIZoT 2011, PRELLI

1990, PRELLI & BoUDRIE 2002, SCHMITT & al.
1995; Schweiz: SCHNELLER 1974, 1975a & b,
SCHNELLER & KRATTINGER 2010; Österreich: Po-
LATSCHEK 1997, SCHNELLER & KRATTINGER 2010,
WILLNER 2005; Tschechische Republik: EKRT

& al. 2009, 2010; Polen: MIREK & al. 1995,
PIęKoś-MIRKoWA 1981.

Das subatlantisch und submeridional gepräg -
te Gesamtareal der Artengruppe umfasst große
Teile Europas sowie Teile von Nordafrika, die
nördliche Türkei, den Kaukasus und den
nördlichen Iran (FRASER-JENKINS 1980, 2007,
FRASER-JENKINS & REICHSTEIN 1984). Was die
einzelnen Arten anbelangt, so sind D. affinis

und D. borreri in weiten Teilen des Gesamtareals
vertreten und kommen oft auch sympatrisch
vor; ihre Verbreitung unterscheidet sich jedoch
auffällig entlang des Kontinentalitätsgefälles.
Mit Vorkommen auf den atlantischen Inseln
(Azoren, Kanaren und Madeira) reicht das Areal
von D. affinis sehr weit nach Westen, während
die Art im kontinentaleren osten Europas
seltener vertreten ist, sie ist allerdings in den
Südkarpaten lokal relativ häufig (JESSEN 1985,
1991). D. affinis ist aus der Tschechischen
Republik und aus Bulgarien unbekannt (EKRT

& al. 2009, 2010, IVANoVA 2004), während das
Areal von D. borreri weiter nach osten vordringt
und mit Vorkommen in der Tschechischen
Republik, der Slowakei, Polen, Rumänien,
Bulgarien und der Ukraine allmählich ausklingt.
Umgekehrt verhält sich D. borreri. Beide Arten
sind noch in Frankreich (vor allem im atlantisch
getönten Teil), auf den Britischen Inseln und
auch weiter nördlich in West-Norwegen ge -
meinsam vertreten (JoNSELL 2000, ØLLGAARD &
TIND 1993, PAGE 1997, PRELLI & BoUDRIE 2002),
auf den atlantischen Inseln, wo D. affinis teilweise

H. W. Bennert & al.

Kochia07:Layout 1 20130208  18.02.13  10:37  Seite 96



97

recht häufig ist (FERNANDES & FERNANDES 1983,
GIBBy & al. 1977, PRESS & SHoRT 1994, SCHäFER

2005), fehlt D. borreri jedoch vollständig (FRASER-
JENKINS 1982).

Die Verbreitung der Hybriden ist nur lü-
ckenhaft bekannt. Generell sind sie überall
dort zu erwarten, wo die Elternarten in etwas
reicheren Beständen zusammen wachsen. Sie
sind innerhalb des Gesamtareals in vielen Ge-
bieten beobachtet worden (wenn auch zumeist
nur in wenigen Exemplaren), z. B. in Rumänien,
in der Tschechischen Republik, in Luxemburg,
Österreich, Italien, Frankreich und auf den Bri-
tischen Inseln (BäR & ESCHELMÜLLER 1992, BECK

& WILHALM 2010, EKRT & al. 2009, 2010, JES-
SEN 1991, KRIPPEL & al. 2009, PAGE 1997, PRELLI

& BoUDRIE 2002). In Deutschland wurden
D. ×com plexa und D. ×critica vor allem im
Süden und Südwesten nachgewiesen (BäR

& ESCHELMÜLLER 1985, 2006, FREIGANG & ZENNER

2007, RASBACH & al. 1982), sind aber auch in
anderen Regionen beobachtet worden (HECK -
MANN & al. 1989, JESSEN 2009).

5. Ökologie und Vergesellschaftung

5.1 Ökologie

D. affinis und D. borreri sind in der Regel mit
D. filix-mas vergesellschaftet (s. auch KRAUSE

1994, SCHNELLER 1975b). Die ökologischen
Ansprüche dieser Arten sind offenbar ähnlich,
was auf Grund der genetischen Verwandtschaft
leicht verständlich ist. Die D.-affinis-Artengruppe
ist jedoch in ihrer Höhenverbreitung in NRW
eingeschränkt und besiedelt nur ausnahmsweise
Wuchsorte in der planaren Stufe (s. o.). Damit
zeigt ihr Areal eine enge Bindung an nieder -
schlagsreichere Standorte (Abb. 4), an denen
die jährlichen Regenmengen 800 mm überstei -
gen und in den höchsten Lagen des Sauerlandes
sogar 1400 mm erreichen. Nur sehr selten
liegen die Fundorte an Tieflandstandorten, die
weniger als 700 mm Niederschlag erhalten, so
vor allem in der südlichen Niederrheinischen
Bucht.

ob und welche Unterschiede zwischen D. af-

finis und D. borreri hinsichtlich ihrer Ansprüche
an die Wasserversorgung bestehen, kann an-
hand des derzeitigen Kenntnisstandes nicht
eindeutig entschieden werden. D. affinis tritt
sowohl im Niederrheinischen Tiefland mit Nie-

derschlägen von etwa 780 mm als auch im Sü-
derbergland mit deutlich höheren Regenmengen
(über 900 mm) auf. Allerdings hängt die Was-
serversorgung nicht nur von den in situ-Nie-
derschlägen, sondern auch von oberflächen-
nahem Zufluss und dem lokalen Grundwas-
serregime ab. In diesem Zusammenhang ist
auffällig, dass fünf der sieben Bestände von
D. affinis Kleinstandorte besiedeln, die durch
einen hohen Grundwasserspiegel (abgetrock-
neter Erlenbruchwald), Wasserzufuhr durch ein
Fließgewässer (Bachrand) oder auch durch
Hangabfluss (Hangquelle mit Rinnsal, Böschung
an einer Abgrabung, Steinbruchhang, Steilhang
an einer ehemaligen Eisenbahntrasse) gekenn-
zeichnet sind (Abb. 5a & b, Tab. 1). Lediglich
ein Vorkommen (an einem Wegrand) ist dies-
bezüglich unauffällig; die einzige Pflanze war
allerdings auch in ihrer Vitalität eingeschränkt,
was auf nicht optimale Wasserversorgung hin-
weisen könnte. Auch in anderen Gebieten
gelten die Arten des D.- affinis-Komplexes, ins-
besondere D. affinis selber, als ausgesprochen
feuchtigkeitsliebend (FREIGANG & ZENNER 2007,
KRAUSE & al. 1994, PHILIPPI 1993).

Dies erscheint zunächst insofern verwun-
derlich, als sich die Arten des D.-affinis-
Komplexes agamospor vermehren. Bei ihnen
findet keine Befruchtung mehr statt, und daher
kann ein neuer Sporophyt ohne Vorhandensein
von flüssigem Wasser entstehen. Es ist allerdings
zu bedenken, dass bei Farnpflanzen die öko-
logischen Bedürfnisse beider Generationen
erfüllt sein müssen, wenn eine Neuansiedlung
erfolgreich sein soll. Möglicherweise benötigen
die Sporophyten selber eine bessere Wasser-
versorgung und/oder höhere Luftfeuchtigkeit
als die anderer Dryopteris-Arten. Beobachtungen
von KRAUSE (1991) in der Westeifel belegen,
dass – mehr noch als von anderen Waldfarnen
– luftfeuchte Nordhänge bevorzugt werden.
Die etwa ein Dutzend von SCHNELLER (1974,
1975a & b) in der Schweiz untersuchten Vor-
kommen liegen, unabhängig von der Höhenlage
(300–1300 m), fast alle an No-Hängen.

Reliefbedingt zeigen nicht nur die Nieder-
schlagsverhältnisse, sondern auch das Tem-
peraturregime starke Schwankungen in NRW
(LANDESAMT FÜR NATUR, UMWELT UND VERBRAU-
CHERSCHUTZ NRW 2012). Die Jahresmittelwerte
sinken von etwa 10,5 °C in den westlichen Lan-
desteilen (Niederrheinisches Tiefland und Nie-
derrheinische Bucht) auf etwa 5,5 °C in den
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Abb. 3a: Verbreitung des D.-affinis-Komplexes in NRW; es bedeuten: ● Nachweis ab 1980; ◐ Nachweis im
Zeitraum 1945–1979; Nachweis im Zeitraum 1900–1944. – Distribution of the D. affinis complex in
NRW; ● recorded since 1980; ◐ recorded 1945–1979; recorded 1900–1944.

Abb. 3b: Verbreitung von Dryopteris affinis s. str. (2n) und D. borreri (3n) in NRW. – Distribution of D affinis

(2n) and D. borreri (3n) in NRW.
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Abb. 3c: Verbreitung/distribution von Dryopteris ×complexa (4x) und D. ×critica (5x) in NRW. – Distribution of
D. ×complexa (4x) and D. ×critica (5x) in NRW.

Abb. 4: Niederschlagsverteilung (mm/a) und Verbreitung des Dryopteris-affinis-Komplexes in NRW. Das Lan-
desamt für Natur, Umwelt und Verbraucherschutz Nordrhein-Westfalen (LANUV) stellte freundlicher-
weise die Niederschlagskarte als Grundlage für diese kombinierte Kartendarstellung zur Verfügung.
– Precipitation pattern (mm/a) and distribution of the D. affinis complex in NRW. The North Rhine-
Westphalia State Environment Agency (LUA NRW) kindly provided the precipitation map as the basis
for our combined map.
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Abb. 5a: Fotografien von ausgewählten Wuchsorten (links) und Einzelpflanzen (rechts) von Dryopteris affinis

s. str. in NRW; 1: alte Abgrabung im NSG „Schlucht“, Kreis Viersen, 2: abgetrockneter Bruchwald im
NSG „Dielsbruch“, Kreis Viersen, 3: künstlicher Steilhang am Silscheder Tunnel, Ennepe-Ruhr-
Kreis. – Photographs of selected habitats (left) and single plants (right) of D. affinis s. str., in NRW; 
1: old sand pit in the nature reserve “Schlucht”, Kreis Viersen, 2: dry fen wood in the nature reserve
“Dielsbruch”, Kreis Viersen, 3: artificial scarp near the Silscheder Tunnel, Ennepe-Ruhr-Kreis.
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Abb. 5b: Fotografien von ausgewählten Wuchsorten (links) und Einzelpflanzen (rechts) von Dryopteris affinis

s. str. in NRW; 4: ehemaliger Steinbruch an der Aske, Ennepe-Ruhr-Kreis, 5: bodensaurer
Buchenwald an der Ennepetalsperre, Ennepe-Ruhr-Kreis, 6: Bachrand bei Kierspe, Märkischer
Kreis. – Photographs of selected habitats (left) and single plants (right) of D. affinis s. str., in NRW;  4:
former quarry at the “Aske”, Ennepe-Ruhr-Kreis, 5: acidophilic beech forest at the Ennepetalsperre,
Ennepe-Ruhr-Kreis, 6: creek bank near Kierspe, Märkischer Kreis.
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höchsten Lagen des Sauerlandes. D. affinis

s. l. findet sich im gesamten Spektrum, mit
Ausnahme der nur punktuell auftretenden käl-
testen Zone. Da im Schwarzwald und in den
Vogesen auch Lagen über 1000 m besiedelt
werden (HÜGIN 2006), dürfte in NRW die Kälte-
toleranzgrenze der Arten keineswegs über-
schritten werden. D. borreri erreicht in Bulgarien
erst bei 1950 m seine Höhengrenze (IVANoVA

2004). Aus dem Engadin wird ein Vorkommen
in Felsspalten auf 2200 m Höhe beschrieben
(SCHNELLER 1975b).

ob es hinsichtlich des Temperaturverhaltens
Unterschiede zwischen D. affinis und D. borreri

gibt, kann auf Basis der wenigen Nachweise
der diploiden Sippe nicht entschieden werden.
SCHNELLER (1975b) vermutet bei D. affinis s. l.
eine geringere Frostresistenz der Gametophyten
als bei D. filix-mas. Auch die Wedel sind offenbar
empfindlicher gegenüber Spätfrösten (SCHNELLER

1975b).
Insgesamt sind die Populationen von D. bor -

reri und D. affinis auffallend individuenarm, wie
wiederholt in NRW (KRAUSE 1991, KRAUSE & al.
1994, LUBIENSKI 2007, SCHMITZ 1990), aber auch
in anderen Teilen Deutschlands beobachtet wor-
den ist (FREIGANG & ZENNER 2007, JESSEN 2009,
KRIPPEL & al. 2009, RÖHNER & al. 2011, ZAHLHEI-
MER 1986). An fünf der sieben nordrhein-west-
fälischen Wuchsorte von D. affinis wurde lediglich
eine Pflanze nachgewiesen (Tab. 1). Die Ursa-
chen hierfür sind ungeklärt. Die agamospore
Lebensweise müsste eigentlich die Etablierung
neuer Pflanzen erleichtern, da auch Einzelsporen
und daraus entstehende isolierte Prothallien
die Fähigkeit haben sollten, sich weiter zu ent-
wickeln. Allerdings gibt es hinsichtlich der Indi-
viduenzahlen auch Ausnahmen. So umfasst
der größte in NRW bekannte und (teilweise)
flow-cytometrisch überprüfte Bestand von
D. borreri (Brachtenbecketal südlich Nachrodt-
Wiblingwerde, Märkischer Kreis) mehr als
100 Pflanzen. HECKMANN (1988) gibt drei Vor-
kommen mit zahlreichen Pflanzen (etwa 200
bis mehr als 300) von vermutlicher D. borreri

an (bei Brilon-Wald, am Ramsbecker Wasserfall
bei olsberg sowie bei Lüdenscheid). Bei D. af -

finis wurden maximal sechs Pflanzen in einem
Bestand beobachtet (NSG Dielsbruch, Kreis
Viersen; Tab. 1). D. filix-mas bildet generell und
auch an den gemeinsamen Wuchsorten deutlich
größere Bestände aus. Für die Hybriden wird
ebenfalls angegeben, dass sie zumeist nur in

einzelnen Exemplaren auftreten (KRIPPEL & al.
2009, RASBACH & al. 1983, RÖHNER & al. 2011;
s. auch SCHNELLER & KRATTINGER 2010). Sie las-
sen sich in Kultur durch Sporenaussaat mühelos
vermehren (BäR & ESCHELMÜLLER 2006, DÖPP

1955, ESCHELMÜLLER & BäR 2006, RASBACH & al.
1983), wenn auch die Keimfähigkeit im Vergleich
zu den Arten deutlich verringert ist (SCHNELLER

1975b). In der Natur findet aber offenbar keine
Reproduktion über Sporen statt. Als Ursachen
dürften der bei den Hybriden deutlich verringerte
Anteil keimfähiger Sporen, Konkurrenzphäno-
mene sowie die im Vergleich zu künstlichen
Aussaaten ungünstigeren Keimungsbedingungen
eine Rolle spielen. Es ist wahrscheinlich, dass
die Hybridpflanzen de novo aus den Elternarten
entstehen. An den beiden Fundorten im Nie-
derrheinischen Tiefland, an denen D. affinis

(zusammen mit D. borreri) vorkommt, ist auch
die tetraploide Hybride (D. ×complexa) mit ins-
gesamt sieben Pflanzen vertreten; die pentaploide
Hybride (D. ×critica) wurde nur in zwei Stöcken
im NSG Schlucht nachgewiesen (Tab. 1).

5.2 Vergesellschaftung

Die Arten der D.-affinis-Gruppe sind in NRW
grundsätzlich typische Waldfarne, treten aber
vor allem im Tiefland auch an gestörten Standorten
auf. Die Mehrzahl der publizierten pflanzenso-
ziologischen Aufnahmen (an Wuchsorten der
triploiden D. borreri) aus Wäldern in nordrhein-
westfälischen Mittelgebirgen lassen sich einem
frischen, oft farnreichen Luzulo-Fagetum (eine
Aufnahme sogar dem Schluchtwald, Lunario-
Aceretum) zuordnen (HECKMANN & al. 1989,
KRAUSE 1991, 1994). Typisch sind hier luftfeuchte
Hanglagen, oft auch flachgründige Böden. In
der Westeifel besiedelt D. borreri Böden auf
Schiefer und Grauwacken, die skelettreich und
ausgesprochen sauer sind (pH-Werte 3,5–4,4)
und eine entsprechend niedrige Nitrifikationsrate,
aber eine deutliche Ammonifikation aufweisen;
als Humusform wird zumeist Moder bzw. mull-
artiger Moder angegeben (KRAUSE 1994).

D. affinis zeigt hinsichtlich der Wuchsorte und
Vergesellschaftung in NRW ein sehr heterogenes
Verhalten. Auffallend häufig werden Sekundär-
standorte (Weg- und Grabenböschungen, Ab-
grabungsränder) besiedelt, auf denen Pionier-
gehölze wie Birken oder Eberesche auftreten
und die Buche fehlt (Abb. 5a & b). Als naturnah
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sind lediglich zwei Bergland-Vorkommen (Enne-
petal und Kierspe) auf einem frischen, boden-
sauren Buchenwaldstandort (Luzulo-Fagetum)
sowie in einem bachbegleitenden Gehölzsaum
(pflanzensoziologisch zum Carpinion zu rechnen)
einzustufen. Ein weiteres Vorkommen (im Elmpter
Wald) liegt zwar in einem Birken-Eichenwald
(Betulo-Quercetum), der Farn wächst hier aber
an einem halbschattigen Wegrand und damit an
einem anthropogen überformten Standort. Das
größte Vorkommen von D. af finis (zusammen
mit D. borreri) im Schwalmtal besiedelt einen
ehemaligen Erlenbruchwaldstandort (Alnion-Frag-
mentgesellschaft, vgl. hierzu auch KRAUSE 1991),
der in Folge von Entwässerung heute eher einem
farnreichen Betulo-Quercetum alnetosum zuzu-
ordnen ist. Das Auftreten von Auwaldarten ver-
mittelt hier zu reicheren Fagetalia-Gesellschaften.
Ein Teil der Pflanzen wächst direkt an der Bö-
schung der Entwässerungsgräben, also ebenfalls
an vom Menschen veränderten Stellen. Auch
die übrigen Vorkommen finden sich an stark an-
thropogen überformten Standorten: an einer san-
digen Böschung in einer Altabgrabung innerhalb
eines Kiefern-Birkenwaldes (im NSG Schlucht),
an einem beim Bau der Bahntrasse Witten-
Schwelm entstandenen Steilhang mit vorherr-
schenden Robinien sowie schließlich im unteren
Bereich eines ehemaligen Steinbruchs im Ge-
velsberger Stadtwald.

Ökologie und Vergesellschaftung von Wald-
vorkommen des Gesamtkomplexes werden für
andere Teile Deutschlands ähnlich beschrieben.
PHILIPPI (1993) gibt für Baden-Württemberg an,
dass die Artengruppe halbschattige (seltener
auch schattige), frische bis mäßig feuchte, kalk-
arme, bodensaure Standorte besiedelt, meist
an schutt- oder blockreichen Hängen in luft-
feuchter Klimalage und in Gebieten mit jährlichen
Niederschlägen über 800 mm. Nach oBERDoR-
FER (1994) gilt die Gruppe als ordnungscha-
rakterart der Fagetalia sylvaticae (Buchen- und
Edellaubmischwälder) mit Verbreitungsschwer-
punkt in den silikatischen Mittelgebirgen. Der
Gesellschaftsanschluss kann schwanken und
liegt im Waldmeister-Buchenwald (Galio  odora ti-
Fagetum) sowie in frischen Ausbildungen des
Hainsimsen-Buchenwaldes (Luzulo-Fagetum)
bis hin zum Hainmieren-Erlen-Auwald ( Stellario-
Alnetum) (KRAUSE 1991, 1994, PHILIPPI 1993).

Auch über Vorkommen (von D. affinis und
D. borreri) an gestörten Stellen wird in der Lite-
ratur häufiger berichtet, so in der Westeifel

und in Hessen, wo Funde an Weg- und Stra-
ßenböschungen deutlich häufiger sind als solche
in Wäldern (RÖHNER & al. 2011). Der Erstnach-
weis von D. affinis in ost-Deutschland erfolgte
im Elbsandsteingebirge in einem Basaltstein-
bruch (JESSEN 2009).
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