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zusammenfassung: im rahmen der botani-
schen kartierung im baden-württembergischen
Alpenvorland und dem angrenzenden bayeri-
schen Allgäu wurden in den Jahren 2001 bis
2011 sechs exemplare der seltenen Hybride
Dryopteris ×brathaica (D. carthusiana × D. fi-

lix-mas) entdeckt. molekulargenetische Un-
tersuchungen an mitteleuropäischen vertretern
der Gattung Dryopteris zeigen sippendifferen-
zierende längenunterschiede von DnA-Frag-
menten des PgiC-Gens (cytosolic Phospho-
glucose-isomerase), die in der vorliegenden
Arbeit für einige hier interessierende taxa in
Form von elektropherogrammen gezeigt wer-
den. Für D. ×brathaica und D. ×deweveri wird
die hybridogene Abstammung molekularge-
netisch bestätigt. nach einem rückblick auf
bisherige Funde von D. ×brathaica in england,
Deutschland, Frankreich und Österreich werden
von den wuchsorten in Baden-württemberg
und Bayern ökologische Aspekte und das Ar-
tenspektrum der begleitenden Farnpflanzen
beschrieben. Die ausführliche morphologische
Beschreibung von D. ×brathaica basiert auf
Proben der neu aufgefundenen Pflanzen sowie
auf uns vorliegenden Herbarbelegen englischer
und österreichischer Herkunft. ergänzt durch
morphometrische messungen wird die mor-
phologische mittelstellung von D. ×brathaica

zu beiden elternarten an verschiedenen merk-
malen verdeutlicht und die Hybride gegen
D. remota abgegrenzt. An einer der neu auf-
gefundenen Pflanzen von D. ×brathaica wurde
eine Chromosomenzählung durchgeführt.

Abstract: First records of Dryopteris ×bra -

thaica FRASER-JENK. & REIcHST. (Dryopteri-

daceae, Pteridophyta) in South Germany –
morphological and molecular studies. During
botanical mappings from 2001 to 2011 six
plants of the rare hybrid D. ×brathaica (D. car -

thusiana × D. filix-mas) were discovered in

the alpine foothills of Baden-württemberg and
the adjacent Bavarian Allgäu. molecular genetic
studies on different Central european species
of the genus Dryopteris have revealed length-
polymorphisms in fragments of the PgiC gene
(cytosolic Phosphoglucose-isomerase), char-
acteristic of some species. these polymor-
phisms are shown by electropherograms of
the taxa involved. the derivation of the two
hybrids D. ×brathaica and D. ×de we veri (D. di-

latata × D. filix-mas) was affirmed by molecular
genetic analysis. A retrospective view of pre-
vious reports on D. ×brathaica is followed by
a description of the localities of the new dis-
coveries, some aspects of the taxon’s ecology
and accompanying ferns. A detailed morpho-
logical description is provided based on the
plants from Baden-württemberg and Bavaria
as well as on herbarium fronds of the plants
originating from england and Austria. the
morphologically intermediate position of the
hybrid between its parental species is illustrated
by various characteristics and morphometric
measures. its distinctiveness from D. remota

is demonstrated. A chromosome count was
carried out for one of the newly recorded
plants. 
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1. Einleitung

Dryopteris ×brathaica FrAser-Jenk. & reiCHst.
[D. carthusiana (vill.) H. P. FUCHs × D. filix-mas

(l.) sCHott] gehört zu den seltensten europäi-
schen Hybriden innerhalb der Gattung Dryo -

pteris.
Das bis heute anhaltende interesse der

Botaniker an der erforschung dieser seltenen
Hybride geht auf das Jahr 1854 zurück, als
i. Huddart im Brathay wood in england (nord-
westengland, westmorland, lake District) erst-
mals auf die „mutmaßliche“ Hybride zwischen
D. carthusiana und D. filix-mas aufmerksam
wurde, deren hybridogene Abstammung mehr
als einhundert Jahre später mAnton (1950) in
cytologischen Untersuchungen bestätigte. eine
der von i. Huddart aufgefundenen Pflanzen
wurde von F. Clowes in kultur genommen (vgl.
Benl & esCHelmüller 1973). ein Ableger dieser
Pflanze ging zunächst an F. w. stansfield und
später an den oxford Botanic Garden. manton
zeigte in ihren cytologischen Untersuchungen,
dass die im Botanischen Garten in oxford
kultivierte Pflanze tetraploid ist (mAnton 1950)
und im verlauf einer meiose fast ausschließlich
einzelchromosomen ausbildet (mAnton 1938).
von derselben Pflanze entnahm C. r. Fraser-
Jenkins (1969) zwei wedel (CrFJ-1220) und
eine knospe, die am newcastle House in
Bridgend, wales, kultiviert wurde. später reichte
C. r. Fraser-Jenkins einen vegetativen Ab-
kömmling dieses exemplars an t. reichstein
weiter (kultur in Basel unter der nummer tr-
3330, persönliche mitteilung von Prof. t. reich-
stein).

1992 erhielt s. Jeßen von der Baseler Pflanze
einen Ableger, der bis heute unter der kultur-
nummer sJ-2427 im Arktisch-Alpinen Garten
der walter-meusel-stiftung in Chemnitz gedeiht
(persönliche mitteilung von s. Jeßen). Die lec-
totypisierung und Diagnose von D. ×brathaica

erfolgte durch FrAser-Jenkins und reiCHstein

(1977): „lectotype: [Brathay wood], windermere,
westmorland, england, 1859, F. Clowes ex
Herb. t. moore (k)“. C. r. Fraser-Jenkins &
t. reichstein nehmen dabei Bezug auf die cy-
tologischen Untersuchungen von manton.

Bei studien von Herbarbelegen aus dem
rheinischen Herbar in Bonn (nHv) stieß
s. krause 1996 auf einen wedel, der in den
anschließenden morphologischen und vor
allem mikromorphologischen Untersuchungen

als D. ×brathaica identifiziert wurde (krAU -
se & al. 2001). Dieser wedel entstammt einer
Pflanze, die A. Braun 1859 im Aachener stadt-
wald entdeckt hatte und später im Botanischen
Garten in Berlin kultiviert wurde. von diesem
kultivierten exemplar sind mehrere wedel in
verschiedene Herbarien (Bonn, münchen, Ber-
lin-Dahlem) gelangt. über den verbleib der
Berliner Pflanze ist nach krAUse & al. (2001)
nichts bekannt.

im südwesten Frankreichs (les landes)
entdeckte 1989 l. Garraud nahe der stadt
roque fort eine Pflanze, welche nach morpho-
logischen und cytologischen Untersuchungen
durch m. Boudrie und H. rasbach als D. ×bra -

thaica bestimmt wurde (BoUDrie & al. 1994).
erstmals für Österreich konnte w. limberger

2008 eine Pflanze von D. ×brathaica nordwest-
lich von linz am Hamberg bei Gramastetten
auffinden (w. limBerGer 2010).

Bei der kartierungsarbeit im baden-würt-
tembergischen und bayerischen Alpenvorland
gelangen dem erstautor seit 2001 sechs neu-
funde von D. ×brathaica. mit diesen neufunden
waren die voraussetzungen gegeben, die mor-
phologische variabilität dieser Hybridsippe auf
einer breiteren Basis zu studieren und eine
Abgrenzung gegen die elternarten differenziert
vorzunehmen. Da D. remota und D. ×brathaica

makromorphologisch oft sehr ähnlich sind, was
lange zeit zu erheblicher verwirrung in der ta-
xierung der beiden sippen führte (moore 1860,
Benl & esCHelmüller 1973, krAUse & al. 2001),
wurde D. remota in die Untersuchungen ein-
bezogen.

Um die anhand morphologischer kriterien
durchgeführte taxonomische Bestimmung ab-
zusichern, wurde an einem exemplar eine
Chromosomenzählung vorgenommen. Um die
elternarten der Hybride zu bestimmen, wurden
molekulargenetische Untersuchungen durch-
geführt.

2. Material 

Die namen der in der vorliegenden Arbeit ge-
nannten Farnsippen richten sich nach JÄGer

(2011). Falls dort nicht genannt, beziehen wir
uns auf Dostál & al. (1984).

Benutzte material-kürzel: Beleg-nummern:
Fr (J. Freigang), Dr (Dryopteris, G. zenner).
Beleg-nummer oder kultur-nummer: sJ- (s. Je-
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ßen), tr- (t. reichstein), CrFJ- (C. r. Fraser-
Jenkins). kultur-nummern: Frv (J. Freigang),
Gz- (G. zenner), GwBt- (w. Bujnoch). DnA-
extraktionsnummer: De (w. Bujnoch).

Belegexemplare des benutzten Pflanzen-
materials sind bei den Autoren hinterlegt.

2.1 Morphologisch untersuchtes Material

Für die makro- und mikromorphologischen Un-
tersuchungen an D. ×brathaica dienten frische
und herbarisierte wedel der in kapitel 4.1 vor-
gestellten neufunde aus süddeutschland.

Aus dem Herbarium G. zenner standen zwei
weitere Belege von D. ×brathaica zur verfü-
gung:
● ein wedel der in Chemnitz kultivierten Pflanze,

sJ-2427, nr. 15.06.2006 Dr 19
● ein wedel der in oberösterreich von w. lim-

berger entdeckten und kultivierten Pflanze,
nr. 14.07.2011 Dr 1

Die Untersuchungen zu D. remota, D. carthu-

siana und D. filix-mas erfolgten ebenfalls an
Herbarbelegen (Herbarien: J. Freigang, G. zen -
ner) und an Frischmaterial. Die Proben von
D. remota stammen aus dem salzburger land,
vorarlberg, oberschwaben, Allgäu und nord-
schwarzwald, von D. carthusiana aus vorarl-
berg, oberschwaben, Allgäu, nordschwarzwald,
Pfälzer wald, nahegebiet und luxemburg, von
D. filix-mas aus dem Allgäu, oberschwaben,
nordschwarzwald, Unterfranken, Pfälzer wald
und nahegebiet. Die Angaben zu den längen
der sporen und schließzellen beruhen jeweils
auf mindestens 30 messungen. Für die ermitt-
lung der „relativen zahnhöhe“ (siehe Abschnitt
3.1) standen zur verfügung: D. ×bra thaica

(7 Proben), D. carthusiana (6 Proben), D. filix-

mas (13 Proben) und D. remota (9 Proben). Die
messwerte aus den morphometrischen Unter-
suchungen wurden an Belegen von D. ×brat-

haica (7 Proben), D. carthusiana (9 Proben),
D. filix-mas (10 Proben) und D. remota (13 Pro-
ben) erhoben.

Frv91: Juli 2011, leg. J. Freigang ex horto J. Freigang
ein wedel

oberschwaben, nw ravensburg,
sw Fronhofen

Frv366: Juli 2011, leg. J. Freigang ex horto J. Freigang
ein wedel; Juli 2011, Frv366

oberschwaben, ne ravensburg, s
Bad waldsee, se Bergatreute

Frv515: Juli 2011, leg. J. Freigang ex horto J. Freigang
ein wedel

Bodensee-Gebiet, e Friedrichshafen,
tettnanger wald

Frv774: Juli 2011, leg. J. Freigang ex horto J. Freigang
ein wedel

Bayerisches Allgäu, sw oberstaufen

Frv881: Juli 2011, leg. J. Freigang ex horto J. Freigang
ein wedel

oberschwaben, ne ravensburg, ne
Bad waldsee

Frv1005: Aug. 2012, leg. J. Freigang ex horto
J. Freigang ein wedel

Bayerisches Allgäu, ne lindau
(Bodensee), nw scheidegg

tab. 1: liste der untersuchten wedel von Dryopteris ×brathaica. – D. ×brathaica, list of herbarium material
(fronds) used in this study.

2.2 Material für die chromosomenzählung

Dryopteris ×brathaica 10.06.2006, Fixierung: G. zenner ex horto J. Freigang (Frv91 – Fronho-
fen); 25.11.2006, Präparation und zählung: w. Bujnoch
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Unsere Untersuchungen orientieren sich an
krAUse & al. (2001), die eine Abgrenzung von
D. ×brathaica gegen D. remota über verschie-
dene morphologische kriterien vornehmen.

● Untersuchungen von spreuschuppen, sporen
und schließzellen
Die spreuschuppen im unteren Bereich der
rhachis, die Drüsen an den indusien und die
Färbung an den Fiederstielen wurden an frischen
und herbarisierten wedeln mit einer stereolupe
untersucht.

Die Beurteilung des sporenbildes und die
messung der sporenlänge (einschließlich des
exospors) erfolgten bei 400-facher vergröße-
rung unter dem mikroskop. Hierfür wurden
sporen der Herbarbelege auf einem objekt-
träger in kanadabalsam eingebettet. Für die
Berechnung des arithmetischen mittelwertes
der sporenlängen sind die messwerte von
mindestens 20 sporen einer Probe herange-
zogen worden.

70

3. Methoden

3.1 Untersuchungen zur Morphologie

D. carthusiana und D. filix-mas, die beiden el-
ternarten der allotetraploiden D. ×brathaica,
zeigen in der Ausprägung vieler merkmale eine
hohe morphologische variabilität. Diese Fähigkeit
zur vielfalt wird offenbar auf ihre Hybridnach-
kommen übertragen, so dass eine Abgrenzung
gegen extreme Formen der elternarten und
gegen die morphologisch ähnliche D. remota

zufriedenstellend nur über sporenkontrolle,
über eine aufwändige Chromosomenanalyse
oder durch die Flowcytometrie erfolgen kann.
Da die sporenreife in diesem sippenkreis in
einem recht engen zeitkorridor erfolgt, ist es in
allen Fällen schwierig, für eine sichere Bestim-
mung genügend geeignetes material zu ge-
winnen. Die überprüfung abgesporter Herbar-
belege verursacht einen beträchtlichen Aufwand
und schwierigkeiten.

2.3 Material für molekulargenetische Untersuchungen

tab. 2: liste der molekulargenetisch untersuchten Pflanzen. – list of plant material used for molecular studies.

Taxon Herkunft Abb.
Nr.

Dryopteris carthusiana 05.12.2006, leg. J. Freigang; Baden-württemberg, Bergat -
reute, kiliansweiher, Herkunft wie D. ×brathaica Frv366,
De 385

5 + 10

Dryopteris filix-mas 23.07.2006, leg. G. zenner; rheinland-Pfalz, mosel, Bern-
kastel-kues, tiefenbach, De 315

6

Dryopteris ×brathaica 13.12.2005, leg. J. Freigang (Frv515 – tettnang); Herkunft
siehe kapitel 4.1, De 198a

7

Dryopteris ×brathaica 13.12.2005, leg. J. Freigang (Frv91 – Fronhofen); Herkunft
siehe kapitel 4.1, De 199a

8

Dryopteris ×brathaica 15.07.2006, leg. G. zenner ex horto Arktisch-Alpiner-Garten
in Chemnitz (sJ-2427); Ableger der typuspflanze, Her-
kunft Brathay wood, De 299

9

Dryopteris dilatata 24.11.2003, leg. w. Bujnoch; rheinland-Pfalz, mosel, trier,
irscher mühle, De 68

11

Dryopteris ×deweveri 07.07.2005, leg. w. Bujnoch ex horto w. Bujnoch (GwBt-
130); Herkunft: 20.10.1993, leg. G. zenner und
w. Bujnoch; rheinland-Pfalz, Hunsrück, Deuselbach, am
simmbach, De 65 

12

J. Freigang & al.
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Die messung der länge der schließzellen
wurde bei 400-facher vergrößerung vorge-
nommen. Hierfür wurden den herbarisierten
wedeln fertile Fiederabschnitte aus der mitte
der wedelspreite entnommen und in wasser
eingeweicht. mit einer Pinzette wurden an-
schließend von der Unterseite dieser Fieder-
abschnitte kleine stücke der epidermis ohne
sori abgezogen. Die entnommenen Proben
wurden für die messungen in wasser unter-
sucht. mindestens 20 messwerte dienten zur
Berechnung des arithmetischen mittelwertes
der schließzelllänge.

● morphometrische messungen an wedeln
morphometrisch erfassbare merkmale könnten
beim vorliegen von abgesportem Herbarma-
terial eine wesentliche Hilfe bei der Abgrenzung
der D. ×brathaica vor allem von D. remota

darstellen. orientiert an krAUse & al. (2001)
haben wir an Belegen von D. ×brathaica, den
elternarten D. carthusiana und D. filix-mas wie
auch bei D. remota verschiedenen wedelteile
vermessen und daraus die verhältniszahlen
berechnet. Bei den sammlungen von Unter-
suchungsmaterial im Feld wurden bewusst
Pflanzen ausgewählt, die deutliche morpholo-
gische Unterschiede aufweisen. es versteht
sich von selbst, dass Jungpflanzen, kümmer-
formen, abnormale sowie sterile wedel nicht
berücksichtigt wurden. Die morphometrischen
messungen erfolgten an gepressten Herbar-
belegen aus den Herbarien J. Freigang und
G. zenner.

Gemessen wurden die länge des wedels
(lw), die länge der spreite (ls), die länge
des wedelstiels (lst), die länge der untersten
Fieder (luF), die länge der längsten Fieder
(llF) und deren Position (Pos) ab dem untersten
Fiederpaar, länge des innersten basiskopen
Fiederchens der untersten Fieder (libF) und
die länge des innersten akroskopen Fieder-
chens der untersten Fieder (liaF).

● morphometrische messungen an apikalen
zähnen
Die apikalen zähne der Abschnitte 2. ordnung
bei D. filix-mas unterscheiden sich in ihrer
Form deutlich von den zähnen an den enden
der Abschnitte 3. ordnung bei D. carthusiana.
während diese zähne bei D. carthusiana ge-
wöhnlich in eine verlängerte, dünne spitze
ausgezogen sind, bleiben bei D. filix-mas auch

spitze zähne immer kurz und ohne verlängerte
spitze. Die Hybride zwischen den beiden Dryo -

pteris-sippen sollte eine aus dem elterlichen
erbe resultierende intermediäre Ausprägung
der zähne am ende ihrer Abschnitte 3. ordnung
aufweisen.

zur überprüfung dieser überlegungen wurde
von G. zenner eine methode entwickelt, um
mit einem einfach zu handhabenden mess-
verfahren die relative Höhe solcher zähne zu
erfassen. zunächst sollten herbarisierte Fiedern
vor ihrer verwendung ausreichend gewässert
werden. nach dieser vorbereitung schneidet
man die enden der Abschnitte 2. bzw. 3. ord-
nung an den untersten sterilen Fiedern quer
ab und überführt sie unmittelbar danach in
ein mikroskopisches Präparat mit Hydro-matrix
( mikro-teCH-lAB in Graz) als einbettungs-
mittel. Da die zähne an den enden der Ab-
schnitte auch in einem solchen Präparat meist
etwas gebogen bleiben, wird in der spitze
eines zahnes die Höhe ab einer zugrunde ge-
legten „Basisbreite“ von 200 mikrometern ge-
messen (siehe Abb. 1). Die messung erfolgt
mit einem Durchlichtmikroskop bei 100-facher
vergrößerung mit einem 10× messokular mit
Fadenkreuz. vom endpunkt der zahnspitze
aus wird ein messbalken des Fadenkreuzes
mittig durch die spitze des zahnes so platziert,
dass sich ab der mitte im Fadenkreuz jeweils
beiderseits bis zum seitlichen rand des zahnes
100 mikrometer Abstand ergeben. Die auf diese

Abb. 1: Darstellung zur messung der relativen zahn-
höhe. – method for tooth measurement.

Dryopteris ×brathaica
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ist, vier unterschiedliche Allele (weitere erläu-
terung in der Diskussion der ergebnisse der
Chromosomenzählung). in unserer Untersu-
chung wird ein Abschnitt des nucleären (cyto-
solischen) Gens 6-Phosphoglucose-isomerase
(PgiC) als marker benutzt (isHikAwA & al. 2002).
Bei lebewesen, die kohlenhydrate als ener-
giequelle benutzen, wird am Beginn der Gly-
colyse Glucose-6-phosphat mit Hilfe von PgiC
in Fructose-6-phosphat isomerisiert (loDisH

& al. 1996).
Durch eine PCr mit dem Primerpaar PgiC-

15F/PgiC-16r wird das zwischen dem exon
15 und dem exon 16 liegende intron des PgiC-
Gens amplifiziert, das eine länge von etwa
500 Basenpaaren (bp) besitzt (isHikAwA & al.
2002). Das intron ist für einige Arten der D.- car -

thusiana- Gruppe längenpolymorph. Durch ver-
gleich der Fragmentlängen der Hybride mit de-
nen der vermuteten eltern kann eine begründete
zuordnung erfolgen. 

Die für die Amplifikation mittels PCr (poly-
merase chain reaction) erforderliche DnA wurde
mit dem Dneasy Plant mini kit von Qiagen
nach dem vom Hersteller angegebenen Protokoll
gewonnen. Dabei wurde entweder frisches oder
mit silicagel schnellgetrocknetes Pflanzenma-
terial benutzt. Die PCr erfolgte in enger An-
lehnung an die in der literatur gegebenen
empfehlungen (isHikAwA & al. 2002). Pro 20 µl
Ansatz werden je 10 pmol Primer, 1 µl mgCl2
(10 mm) und 10 µl Qiagen Hotstar taq Plus
master mix (1 U Polymerase, 1x PCr-Puffer
mit 1,5 mm mg2+ und 200 µm je dntP) einge-
setzt. Als Cycler-Programm wurde das in der
zitierten literatur angegebene touch-down-
Pro tokoll benutzt: vorschmelzen 5 min; 3 Cyclen
94° C 1 min, 56° C 1 min, 72° C 2 min; 3 Cyclen
94° C 1 min, 53° C 1 min, 72° C 2 min; 33 Cyclen
94° C 45 sek, 50° C 45 sek, 72° C 90 sek; end-
verlängerung 8 min. Bei Bedarf wurde dieses
Protokoll aber in Hinblick auf die Annealing-
temperaturen, die zeiten und die Cyclenzahl
leicht abgeändert.

Da bei den meisten Proben eine direkte
synthese des PgiC-15/16-Fragmentes nicht
gelang, wurde dessen synthese durch eine
‘semi-nested’ PCr über das längere PgiC-
14/16-Fragment erreicht. Die längenbestim-
mung der PgiC-15/16-Fragmente erfolgte durch
Genotypisierung mit einem Ge-Healthcare-
kapillar-sequenziergerät. Dazu wurde ein mit
FAm gelabelter PgiC-16-Primer benutzt.

72

weise vorgegebene „Basisbreite“ beträgt 200 mi-
krometer. nach der beschriebenen Positionie-
rung des Fadenkreuzes kann auf dem Balken,
der durch die zahnspitze führt, die relative
zahnhöhe von der Basisbreite bis zum endpunkt
abgelesen werden. Für die Berechnung des
arithmetischen mittelwertes der relativen zahn-
höhe wurden je Probe an mindestens 20 zähnen
messwerte erhoben.

Die hier vorgenommenen morphometrischen
messungen erfolgten an den endständigen zäh-
nen, aufgrund ihrer vergleichbaren Form, an
Fiederabschnitten gleicher Größe und gleichar-
tiger Gestalt. Der Position solcher Abschnitte in
der spreite kommt hierbei keine Bedeutung zu.

3.2 chromosomenzählung

zur Bestimmung der Chromosomenzahl der
Pflanze werden Fiederabschnitte mit noch un-
reifen sporangien unmittelbar nach der Pro-
bennahme in frisch hergestelltem Carnoy’schem
Gemisch (3 teile abs. ethanol/1 teil eisessig)
fixiert und alsbald in einem Gefrierschrank bei
-20° C aufbewahrt. Die mikroskopische Unter-
suchung erfolgte nach der vom mAnton (1950)
beschriebenen Quetschmethode mit einem
Photomikroskop (zeiss) mittels hochaperturiger
Phasenkontrast-objektive. 

3.3 Untersuchungsmethoden zur Mole-
kulargenetik

im Gegensatz zu den bei phylogenetischen
Fragestellungen häufig benutzten cpPrimern,
die an die meist maternal vererbte Chloropla-
sten-DnA anlagern und deshalb lediglich die
maternale linie der Abstammung einer Pflanze
zu verfolgen gestatten, lagern nPrimer an nu-
cleäre DnA an, die biparental vererbt wird.
Das bedeutet, dass an einem bestimmten Gen-
locus bei diploiden Hybriden die beiden Allele
von beiden eltern abstammen, also die Unter-
suchung der Allele information über beide el-
ternarten liefert. Bei einer tetraploiden Hybride,
deren eltern sexuell und allotetraploid sind,
finden sich an dem betrachteten Genort vier
Allele, mit einem Paar fast gleicher (homologer)
Allele und zwei weiteren davon und unterein-
ander verschiedenen Allele (z. B. bei D. ×uligi-

nosa) oder, wie es bei D. ×brathaica der Fall
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Primer-sequenzen (5’ → 3’):
PGi14F: GtG Ctt CtG GGt Ctt ttG AGt G
PGi15F: ttt GCt CCt CAC Att CAA CA
PGi16r: Gtt GtC CAt tAG ttC CAG Gtt

CCC C
Die mit diesen methoden untersuchten Pflan-
zen sind in tab. 2 aufgelistet. 

3.4 Kultur der Hybridpflanzen und Keim-
versuche

Die Bedingungen an den wuchsorten der auf-
gefundenen Pflanzen von D. ×brathaica waren
häufig erheblichen veränderungen unterworfen:
lichtmangel durch das sich schließende kro-
nendach der Bäume, Absterben des Fichten-
waldes durch Borkenkäferbefall, sturmbruch
oder anstehende Forstmaßnahmen. Unter die-
sen schwierigen Bedingungen war der erhalt
dieser seltenen Hybridpflanzen an ihren wuchs-
orten nicht immer gesichert, so dass nach Ab-
wägung aller Gegebenheiten jeweils entweder
eine tochterrosette oder die ganze Pflanze in
kultur genommen wurde, um sie der wissen-
schaft zu erhalten. von allen sechs neufunden
werden Pflanzen im Garten des erstautors kul-
tiviert. Die kultur erfolgt in einem Gelände, in
dem D. filix-mas und Athyrium filix-femina als
wildpflanzen vorkommen. Der Boden ist humos
und feucht, das sonnenlicht durch den lichten
schatten der Bäume abgemildert, die luftfeuch-
tigkeit durch den nahen Bach erhöht. eine wei-
tergabe von tochterrosetten der Hybridpflanzen
an botanische Gärten ist beabsichtigt. 

weil sich unter dem mikroskop im sporenbild
von D. ×brathaica neben den überwiegend fehl-
gebildeten sporen einzelne kugelförmige sporen
befinden, wurde die keimfähigkeit in drei keim-
versuchen mit sporen der Hybridpflanzen aus
Fronhofen (Frv91) und tettnang (Frv515) über-
prüft. Dazu wurden von den im Garten kulti-
vierten Pflanzen sporenreife Fiedern im zeitraum
mitte Juli entnommen. Um die sporen benach-
barter Farne zu entfernen, wurden die Fiedern
der Hybridpflanzen gründlich unter fließendem
wasser abgewaschen. Die trocknung der Fie-
dern erfolgte unter raumbedingungen in spo-
rendicht gefalteten Papiertüten. in diesen sam-
melte sich während der trocknung die ausfal-
lende sporenmasse. Die Aussaat wurde wenige
wochen nach dem sporenausfall auf handels-
üblicher, gedämpfter und mild feuchter rhodo-

dendron-erde vorgenommen. Dabei wurde die
erde direkt in kleine, transparente und luftdicht
verschließbare Plastiktüten eingefüllt und an-
schließend die sporenmasse der Hybridpflanzen
sehr dicht ausgesät. Die fertigen saattüten
wurden bei raumtemperatur ohne tageslicht
unter einer Pflanzenleuchte aufgestellt. zum
vergleich dienten weit über einhundert gleichartig
vorbehandelte saaten von normal keimfähigen
Farnen des D.-affinis-Aggregates, die innerhalb
eines monats zahlreiche, mit dem Auge gut er-
kennbare vorkeime ausgebildet hatten. Die
saatproben der Hybridpflanzen wurden in den
kommenden 6 monaten regelmäßig auf die Bil-
dung von vorkeimen überprüft. 

4. Ergebnisse

4.1 Die neuen Fundorte von Dryopteris
×brathaica

Allgemeine informationen zum Untersuchungs-
gebiet: Die niederschlagsmengen im Alpen-
vorland von Baden-württemberg und dem an-
grenzenden bayerischen Gebiet liegen im Be-
reich der Donauniederungen um 670 mm und
erreichen etwa 1800 mm in der Adelegg bei
isny. Ausgeprägte sommerliche trockenphasen
sind selten und die niederschläge sind ziemlich
gleichmäßig über das Jahr verteilt (vgl. seBAlD

& al. 1993).
Die Böden des Alpenvorlandes sind fast

ausschließlich aus den lehmigen bis kiesigen
sedimenten hervorgegangen, die während des
tertiärs und Quartärs von den Flüssen und
Gletschern aus dem Alpenraum eingetragen
wurden (karte des GeoloGisCHen lAnDesAmt

BADen-württemBerG 1962). Bodenfeuchtigkeit
und nährstoffangebot variieren in Abhängigkeit
von landschaftsrelief und geologischem Un-
tergrund regional und lokal sehr stark.

Die zumeist günstigen Bodenvoraussetzun-
gen und das überwiegend feuchte klima des
Alpenvorlandes bilden gute voraussetzungen
für das wachstum von Farnen. Bezogen auf
die Farnpflanzen im Allgemeinen nimmt die Ar-
tenvielfalt und Bewuchsdichte im Alpenvorland
von norden nach süden gegen das höhere
Bergland deutlich zu (vgl. seBAlD & al. 1993).
im gesamten Alpenvorland gehören, wie eigene
erhebungen ergaben, D. dilatata, D. carthusiana

und D. filix-mas zu den häufigsten Farnen.
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mas, Athyrium filix-femina und D. dilatata. im
waldstück mariabrunner moos gedeihen au-
ßerdem mehrere hunderte Pflanzen von D. bor-

reri, drei exemplare von D. pseudodisjuncta

und zwei kleine Pflanzen von D. cambrensis

subsp. insubrica. in unterschiedlicher Häufigkeit
wachsen Blechnum spicant, Pteridium aquili-

num, Thelypteris palustris, Oreopteris limbo-

sperma, Phegopteris connectilis, Lycopodium

annotinum, Equisetum arvense, E. sylvaticum

und E. telmateia. Die große vielfalt der Farne
im mariabrunner moos ist typisch für die nie-
derschlagsreichen waldgebiete im südlichen
oberschwaben und Allgäu.
● Belege:
5.9.2003, leg. J. Freigang zwei wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr331, Herbar G. zenner 05.09.2003 Dr 1.
25.7.2004, leg. J. Freigang ein wedel am Fund-
ort; Herbarbeleg: Herbar J. Freigang Fr540.
1.9.2006, leg. J. Freigang stock am Fundort;
kulturbeleg: Garten J. Freigang Frv515.
weitere Belege von der kultivierten Pflanze in
den Herbarien der Autoren.

Bergatreute
● erstnachweis: 22.10.2006 durch J. Freigang.
● Fundort: Deutschland, Baden-württemberg,
landkreis ravensburg, Gemeinde Bergatreute;
oberschwaben, ne ravensburg, s Bad wald-
see, 2 km se Bergatreute, waldgebiet um ki-
liansweiher, ca. 550 m ü. nn; 8124/32 wolfegg;
zum schutz der Pflanze wird im rahmen die -
ser Arbeit auf eine genauere Fundortangabe
verzichtet.
● wuchsort: Bodenfeuchte, lichtoffene vereb-
nung in einem von Fichten dominierten misch-
wald. Die Pflanze bestand 2006 aus sieben
verlängerten rhizomen mit teilweise über
einem meter länge. im Frühjahr 2007 wurden
bei einem sturm drei rosetten von einem
umgestürzten Baum vollständig begraben.
● Begleitende Farnpflanzen (2012): in der un-
mittelbaren Umgebung wenig häufig D. car-

thusiana und D. filix-mas, häufig dagegen
D. dilatata und Athyrium filix-femina, vereinzelt
D. expansa, vielfach die Hybriden D. ×deweveri

(D. carthusiana × D. dilatata) und D. ×ambro-

seae (D. dilatata × D. expansa), außerdem
Phegopteris connectilis und Oreopteris limbo-

sperma, in einiger entfernung auch D. borreri,
D. cambrensis subsp. insubrica, Pteridium

aquilinum und Equisetum sylvaticum.
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Fronhofen
● erstnachweis: 27.10.2001 durch J. Freigang.
● Fundort: Deutschland, Baden-württemberg,
landkreis ravensburg, Gemeinde Fronreute;
oberschwaben, nw ravensburg, sw Fron-
hofen, ergetsweiler Holz, 680 m ü. nn; 8123/13
weingarten.
● wuchsort: ein etwas nach norden geneigten
Hang am rande einer kleinen lichtung mit
hoher Bodenfeuchtigkeit, in einer etwa 40-
jährigen Douglasienkultur. Die Pflanze küm-
merte 2004 zunehmend infolge zu starker Be-
schattung.
● Begleitende Farnpflanzen (2001): Häufig
sind die elternarten D. carthusiana und D. fi-

lix-mas, weiter Athyrium filix-femina und be-
standsbildend D. dilatata, vielfach auch D. bor-

reri. in etwa 500 meter entfernung liegt ein
für oberschwaben bemerkenswert individu-
enreicher Bestand von D. pseudodisjuncta

(60 stöcke), seltener Polystichum aculeatum

(30 stöcke), Equisetum arvense und verbreitet
E. telmateia.
● Belege:
27.10.2001, leg. J. Freigang zwei wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr12, Herbar G. zenner 02.11.2001 Dr 7.
7.7.2004, leg. J. Freigang zwei wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr12a, Herbar G. zenner 07.07.2004 Dr 1.
18.7.2004, leg. J. Freigang und G. zenner ein
wedel am Fundort; Herbarbeleg: Herbar
G. zenner 18.07.2004 Dr 19; kulturbeleg: Gar-
ten J. Freigang Frv91.
18.7.2004, leg. J. Freigang; Pflanze zur kulti-
vierung in den Garten J. Freigang versetzt:
kulturnummer Frv91.
weitere Belege von der kultivierten Pflanze in
den Herbarien der Autoren.

tettnang
● erstnachweis: 5.9.2003 durch J. Freigang.
● Fundort: Deutschland, Baden-württemberg,
Bodenseekreis, stadt tettnang; Bodensee-
Gebiet, e Friedrichshafen, 3 km sw tettnang,
tettnanger wald, se schussenreute, mariab-
runner moos, 412 m ü. nn; 8323/32 tettnang.
● wuchsort: ebenes und bodenfeuchtes Ge-
lände in einem artenreichen mischwald. 2006
Gefährdung des stockes durch Forstarbei-
ten.
● Begleitende Farnpflanzen (2003): in der
Umgebung häufig D. carthusiana und D. filix-
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● Belege:
22.10.2006, leg. J. Freigang zwei wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr1208; Herbar G. zenner 22.10.2006 Dr 2.
20.4.2007, leg. J. Freigang; 2 rosetten der wild-
pflanze zur kultur in den Garten J. Freigang ge-
nommen: kulturnummer Frv366.
30.7.2007, leg G. zenner, eine rosette aus dem
Garten J. Freigang entnommen zur kultur im
Garten G. zenner: kulturnummer Gz-695.
8.8.2011, leg. J. Freigang ein wedel am Fund -
ort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang Fr3044.
weitere Belege von den kultivierten Pflanzen in
den Herbarien der Autoren.

oberstaufen
● erstnachweis: 27.9.2009 durch J. Freigang.
● Fundort: Deutschland, Bayern, landkreis ober-
allgäu, Gemeinde oberstaufen; bayerisches All-
gäu, sw oberstaufen, wald e steinebach,
ca. 670 m ü. nn; 8426/31 oberstaufen; zum
schutz der Pflanze wird im rahmen dieser
Arbeit auf eine genauere Fundortangabe ver-
zichtet.
● wuchsort: schwemmfächer des Angerbachs
auf leicht geneigtem Gelände mit kiesigem
Boden. in dem von Fichten dominierten wald
entwickelt sich ein starker Aufwuchs von laub-
gehölzen. Unter dem reduzierten lichtangebot
zeigte D. ×brathaica im september 2009 einen
kümmerlichen wuchs. nach Beseitigung des
beschattenden Unterholzes erholte sich die ver-
bliebene rosette bis zum Herbst 2011.
● Begleitende Farnpflanzen (2009): Häufig D. car-

thusiana, D. filix-mas, D. dilatata und Athyrium

filix-femina, seltener D. borreri, Phegopteris con-

nectilis, Polystichum aculeatum und Equisetum

arvense, ein exemplar D. pseudodisjuncta.
● Belege:
27.9.2009, leg. F. Freigang einen wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr2190.
27.9.2009, leg. J. Freigang; eine rosette zur
kultur in Garten J. Freigang genommen: kultur-
nummer Frv774.
19.7.2010, leg. J. Freigang einen wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr2320.
weitere Belege von der kultivierten Pflanze in
den Herbarien der Autoren.

Bad waldsee
● erstnachweis: 1.6.2010 durch J. Freigang.

● Fundort: Deutschland, Baden-württemberg,
landkreis ravensburg, Gemeinde eberhardzell;
oberschwaben, ne ravensburg, ne Bad wald-
see, sw eberhardzell, eichholz, ca. 605m ü.nn;
8024/22 Bad waldsee.
● wuchsort: nahezu ebenes Gelände, Boden
von oberflächennahem Grundwasser durchzo-
gen, durch windbruch und Borkenkäfer ge-
schädigte etwa 30-jährige Fichtenmonokultur.
2010 Gefährdung durch Forstarbeiten. 
● Begleitende Farnpflanzen (2010): Häufig kleine
Pflanzen von D. carthusiana und D. dilatata,
etwas seltener D. filix-mas. in der Umgebung
verbreitet Athyrium filix-femina, Pteridium aqui-

linum und Equisetum sylvaticum, seltener D. ex-

pansa, D. borreri, D. pseudodisjuncta, D. cam-

brensis subsp. insubrica, Phegopteris connectilis

außerdem ein kräftiger stock des in ober-
schwaben sehr seltenen Athyrium distentifolium. 
● Belege:
1.6.2010, leg. J. Freigang ein wedel am Fundort;
Herbarbelege: Herbar J. Freigang Fr2244. 
14.7.2010, leg. J. Freigang; die Pflanze zur
kultur in den Garten J. Freigang genommen:
kulturnummer Frv881.
weitere Belege von der kultivierten Pflanze in
den Herbarien der Autoren.

scheidegg
● erstnachweis: 21.10.2010 durch J. Freigang.
● Fundort: Deutschland, Bayern, landkreis lind-
au (Bodensee), Gemeinde scheidegg; bayeri-
sches Allgäu, ne lindau (Bodensee), 2 km nw
scheidegg, wald n lötz, ca. 790 m ü. nn;
8425/11 weiler-simmerberg.
● wuchsort: lichtarme und bodentrockene stelle
in einem westexponierten, steilen Hang, natur-
naher Bergwald mit einem ausgewachsenen
mischwald aus tannen, Buchen und Fichten.
Der wald weist eine für Bergwälder typisch
wechselhafte kleinökologie auf, mit kleinräumig
wechselndem Angebot an nährstoffen, kalk-
gehalt, Bodenfeuchtigkeit und licht. Die wenig
kräftig entwickelte Pflanze (ein Haupt- und zwei
kleine nebentriebe) litt im Frühherbst 2010 an
einem starken mangel an licht und Boden-
feuchtigkeit. 2011 kümmerte der stock zuneh-
mend.
● Begleitende Farnpflanzen (2011): Die Berg-
wälder zwischen scheidegg und Bregenz zeigen
die höchste vielfalt an Farngewächsen in der
region Allgäu-oberschwaben. in der nahen
Umgebung des Fundortes D. carthusiana, D. fi-
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4.2 Beschreibung von Dryopteris ×bra -
thaica

Das rhizom von D. ×brathaica wächst kurz
aufsteigend oder kriecht entlang der Boden-
oberfläche, dabei können die zugehörigen
tochterrosetten einige Dezimeter voneinander
entfernt sein. Das rhizom ist meist in mehrere
tochterrosetten verzweigt, bei einem exemplar
bleibt es seit vielen Jahren solitär. Die rosette
wirkt durch seine deckenden spreuschuppen
hellbraun und unterscheidet sich hierin deutlich
von der grünlichen rosette bei D. carthusiana.
eine kräftige rosette entwickelt bis zu 20 we-
del, diese bilden einen locker aufgebauten
trichter. Die spreuschuppen des stiels sind
überwiegend hell- bis selten mittelbraun, er-
scheinen kreppartig geknittert und können in
ihrer basalen zone gelegentlich ein wenig
dunkler gefärbt sein.
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lix-mas und D. remota in wenigen schwach ent-
wickelten Pflanzen, etwas häufiger sind D. di-

latata und Athyrium filix-femina. in der weiteren
Umgebung verbreitet D. borreri, D. pseudodis-

juncta, Polystichum aculeatum, Oreopteris lim-

bosperma, gymnocarpium dryopteris, Pteridium

aquilinum, Blechnum spicant und Equisetum

sylvaticum.
● Belege:
21.10.2010, leg. J. Freigang einen wedel am
Fundort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr2636.
4.6.2011, leg. J. Freigang einen wedel am
wuchsort; Herbarbelege: Herbar J. Freigang
Fr2697.
4.6.2011, leg. J. Freigang; die Pflanze zur kultur
in den Garten J. Freigang genommen: kultur-
nummer Frv1005.
weitere Belege von der kultivierten Pflanze in
den Herbarien der Autoren.

Abb. 2: Dryopteris ×brathaica, wedel von 5 neufunden. – D. ×brathaica, fronds from 5 different new sites.
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Die wedel erreichen längen bis etwa 110 cm
(siehe Abb. 2), zeigen einen aufrechten bis
bogig überhängenden wuchs. Unter günstigen
Bedingungen sind sie bis in den winter grün.
Die spreite misst bis 80 cm länge. ihre Unter-
seite ist spärlich mit gestielten Drüsen besetzt.
Der wedelstiel kann eine länge von über 30 cm
erreichen, im mittleren Bereich einen Durch-
messer bis zu 7 mm aufweisen und ist mit
zahlreichen hell- bis selten mittelbraunen spreu-
schuppen besetzt. Die rhachis ist in der Basis
der spreite bis zu 5 mm dick und locker mit
hellbraunen spreuschuppen besetzt. Die Fie-
derstiele sind grün und können im Herbst gele-
gentlich an ihrer Basis durch unregelmäßige
Flecken braun verfärbt sein. Die untersten Fie-
dern erreichen längenmaße zwischen 8 und
14 cm, sind ungleichhälftig durch eine serie
verlängerter basiskoper Abschnitte 2. ordnung
(siehe Abb. 2). An den untersten Fiedern messen

die innersten basiskopen Abschnitte 2. ordnung
an den verschiedenen individuen 1,7 bis 5 cm,
gelegentlich sind sie gestielt, die innersten
akroskopen Abschnitte 2. ordnung sind mit 1,4
bis 3,7 cm etwas kürzer als die gegenüber lie-
genden basiskopen Abschnitte. 

lateral weisen die Fiederabschnitte 2. ord-
nung bis zu 8 mm lange lappen (Abschnitte
3. ordnung) mit 2–6 zähnen auf. Die enden
ihrer endständigen zähne sind zwar stärker
verschmälert, laufen jedoch nicht in eine lang
ausgezogene spitze aus (siehe auch methoden,
Abschnitte 3.1 und tab. 5).

in der regel sind in einer spreite die 5. bis
7. Fieder (ab der spreitenbasis betrachtet) mit
10,5 bis 17 cm am längsten. in diesem Bereich
sind die basiskopen Abschnitte 2. ordnung mit
1,5 bis 2,9 cm ebenso lang wie die entspre-
chenden, gegenüber liegenden 1,5 bis 2,8 cm
langen akroskopen Abschnitte.

Abb. 3: Dryopteris ×brathaica: wedelunterseite, Ausschnitt aus der mittleren spreite. – D. ×brathaica, lower
side of front, central part.
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Kochia07:Layout 1 20130208  10.02.13  17:56  Seite 77



78

was schwächer ausgeprägt. niemals wurden
rein grüne Fiederstiele an D. remota beobachtet.
Bei den uns vorliegenden exemplaren von
D. ×brathaica konnten wir diese dunkelviolette
Färbung niemals beobachten. lediglich im
Herbst können an den Fiederstielen unregel-
mäßig verteilte bräunliche Flecken auftreten.
eine derartige herbstliche Braunfärbung kann
man regelmäßig auch bei D. filix-mas und
D. carthusiana beobachten. An Herbarbelegen
von D. remota bleibt die dunkelviolette Färbung
an den Fiederstielen nicht erhalten.

● Drüsen an den indusien
An dem von uns untersuchten Frischmaterial
konnten bei D. ×brathaica mit Ausnahme eines
noch lebenden Ablegers der Brathay-Pflanze
im Arktisch-Alpinen Garten in Chemnitz (sJ-
2427) einzelne Drüsen am rande der indusien
beobachtet werden. in über 200 Proben an
Frisch material von D. filix-mas waren bei etwa
10 Prozent der Pflanzen einzelne Drüsen am
indusiumsrand festzustellen. Bei D. carthusiana

wurden etwa 50 Proben untersucht, davon wies
etwa die Hälfte der Pflanzen mehrere Drüsen
an den indusiumsrändern auf, während sie bei
den anderen fehlten.

Bei D. remota ist die verteilung der Drüsen
am indusium andersartig als bei den drei übri-
gen sippen. An der Außenfläche der indusien
waren oft mehr als 20 kleine Drüsen vorhan-
den. niemals haben wir bei unseren Untersu-
chungen auf der Außenfläche der indusien von
D. ×brathaica, D. filix-mas und D. carthusiana

Drüsen feststellen können. Andererseits konn-
ten wir kein exemplar von D. remota mit drü-
senlosen indusien entdecken. nach dem ein-
schrumpfen der indusien und an trockenem
Herbarmaterial kann die Bedrüsung der indu-
sien nach einweichen in wasser und rückbil-
dung der indusiengestalt noch erkannt werden. 

● länge der schließzellen und sporen
Die schließzellen sind bei tetraploider D. filix-

mas und D. ×brathaica mit mittelwerten zwi-
schen 56 und 67 µm relativ groß, wenn man
sie mit den relativ kleinen schließzellen bei
ebenfalls tetraploider D. carthusiana (50 – 63 µm)
vergleicht. Die triploide D. remota weist die
kleinsten schließzellen (47–58 µm) unter den
vier sippen auf. Allerdings sind die Differenzen
in den längen der schließzellen nicht besonders
eklatant.

Die indusien schrumpfen nach der sporenreife
ein und fallen in der regel über winter nicht
von der Fiederunterseite ab. Bei den indusien
ist vor der sporenreife der etwas ausgefranste
rand nicht umgeschlagen und weist selten
einzelne Drüsen auf. Auf der Außenfläche der
indusien wurden bisher noch keine Drüsen be-
obachtet.
Die sporenreife erfolgt im Juli.

Die sporenmasse besteht aus kleinen bis
großen, hell-durchscheinenden bis schwarzen,
unregelmäßig geformten und geschrumpften
sporen mit stark ausgefranstem, zerrissen er-
scheinenden, bizarren Perispor. Darunter mi-
schen sich vereinzelt große bis kleine kugel-
förmige sporen. in keimversuchen wurde bisher
niemals eine Ausbildung von vorkeimen beob-
achtet.

Alle arithmetisch errechneten mittelwerte
der schließzelllänge, gemessen in wasser, lie-
gen in dem angegebenen intervall von 56 bis
64 µm (7 Proben, jeweiliger stichprobenumfang
über 50 messungen).

4.3 Differenzierende Merkmale

Die Ausprägung der merkmale für eine Unter-
scheidung der vier in Betracht kommenden sip-
pen wird in den anschließenden Ausführungen
und den tab. 3 bis 5 beschrieben.

● Färbung der spreuschuppen im unteren Be-
reich der rhachis
Bei D. carthusiana, D. filix-mas und D. ×brathaica

sind diese spreuschuppen blass- bis mittelbraun
und nur selten an ihrer Basis ein wenig dunkler
gefärbt. Bei D. remota dagegen sind solche
schuppen meist rötlich- bis dunkelbraun gefärbt
und an ihrer Basis nochmals eine stufe dunkler
getönt. nur bei einem der vielen überprüften
exemplare von D. remota waren die spreu-
schuppen sogar an ihrer Basis hellbraun.

● Färbung der Fiederstiele
Bei D. remota ist an frischem material der stiel
der Fiedern auffällig und intensiv dunkelviolett
gefärbt. Diese Färbung wurde in Feldbeob-
achtungen an mehreren hundert Pflanzen in
süddeutschland, vogesen, Österreich und der
schweiz durch J. Freigang und G. zenner be-
obachtet. sie erwies sich dabei als sehr persi-
stent. nur bei wenigen exemplaren war sie et-

J. Freigang & al.
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Bei den sporen ist es anders. Die triploide
D. remota bildet größere sporen aus, während
die tetraploiden vertreter kleinere sporen,
wenn vorhanden, hervorbringen.

● sporenbeschaffenheit
Das sporenbild bei D. ×brathaica weist die
für Hybriden in der Gattung Dryopteris typische
Ausprägung auf: kleine bis große, hell-durch-
scheinende bis schwarze, unregelmäßig ge-
formte und geschrumpfte defekte sporen mit
einem stark ausgefransten, zerrissen erschei-
nendem Perispor, selten auch kugelförmige
sporen unterschiedlicher Größe. in drei Aus-

saatversuchen konnte bisher keine Prothal-
lienbildung beobachtet werden.

im Gegensatz dazu zeigen sich in den
sporenbildern von D. carthusiana und D. fi-

lix-mas die arttypischen, bohnenförmigen spo-
ren. Defekte sporen sind nur vereinzelt zu
beobachten.

in den sporenbildern von D. remota weisen
etwa 1/3 bis 2/3 der sporen eine reguläre
Ausbildung der sporengestalt auf, allerdings
zeigen sie eine gewisse variabilität bezüglich
ihrer Größe und Form. Die restliche masse
besteht aus kleinen, dunkleren und unein-
heitlich ausgeformten defekten sporen.

tab. 3: übersicht über die sippendifferenzierende Ausprägung der betrachteten merkmale. – Diagnostic
characters.

sippen D. carthusiana D. ×brathaica D. filix-mas D. remota

Färbung der spreuschup-
pen im unteren rhachis-
bereich

blass hellbraun, an
ihrer Basis nicht dunk-
ler gefärbt

hell- bis selten mittel-
braun, teilweise an
ihrer Basis etwas
dunkler gefärbt

hell- bis selten mittel-
braun, teilweise an
ihrer Basis etwas
dunkler gefärbt

meist mittel bis dun-
kelbraun und an ihrer
Basis kräftig dunkel-
braun gefärbt, selten
Pflanzen mit hellbrau-
nen schuppen ohne
dunkle Basis 

Färbung des Fiederstiel grün grün grün dunkelviolett

Drüsen am indusium rand: bei 50 % der
Pflanzen mehrere
Drüsen

Fläche:
ohne Drüsen

rand: meist ohne
Drüsen, selten Pflan-
zen mit einzelnen Drü-
sen
Fläche:
ohne Drüsen

rand: meist ohne
Drüsen, selten Pflan-
zen mit einzelnen Drü-
sen
Fläche:
ohne Drüsen

rand: zahlreiche Drü-
sen

Fläche:
zahlreiche Drüsen

länge der schließzellen:
(µm)
längenintervall, das alle
verwerteten mittelwerte
enthält

50–63 56–64 56–67 47–58

sporenbeschaffenheit nahezu 100 % in artty-
pischer, bohnenförmi-
ger Gestalt; keimfähig
stachelchen
am Perispor

zu 100 % defekt, sel-
ten kugelsporen, nicht
keimfähig

nahezu 100 % in artty-
pischer, bohnenförmi-
ger Gestalt; keimfähig
keine stachelchen
am Perispor

etwa 1/3 bis 2/3 defor-
miert, rest meist boh-
nenförmig, seltener
heteromorph, viele
keimfähig, stachel-
chen am Perispor

sporenlänge: (µm)
längenintervall, das alle
verwerteten mittelwerte
enthält

35–48 sporen defekt 34–47 42–56

Ploidiestufe tetraploid tetraploid tetraploid triploid

Fortpflanzung sexuell und vegetativ nur vegetativ sexuell und vegetativ apomiktisch und vege-
tativ

zahl der Chromosomen 2n = 164 2n = 164 2n = 164 2n = 123

metaphase meiose 82 Chromosomen-
paare

fast 164 einzelchro-
mosomen, wenige
Chromosomenpaare

82 Chromosomen-
paare

123 Chromosomen-
paare in 8-zelligen
sporangien;
123 einzelchromoso-
men in 16-zelligen
sporangien (Peroni

& al. 1991)

Dryopteris ×brathaica
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tab. 4a: ergebnisse der morphometrischen messungen an wedeln der vier untersuchten sippen und Propor-
tionsverhältnisse an ausgewählten wedelteilen. – results of morphometric measurements in frond
characters.

untersuchte sippen 
(alle längenmaße in cm)

D. carthusiana D. ×brathaica D. filix-mas D. remota

zahl der vermessenen Proben 9 8 (vgl. tab. 4b) 10 13

lw – länge des wedels bis 94 bis 111 bis 140 bis 121

lsp – länge der spreite bis 54 bis 80 bis 106 bis 75

lst – länge des wedelstiels bis 46 bis 33 bis 43 bis 46

llF – länge der längsten Fieder bis 14,5 bis 17 bis 19 bis 17,5

luF – länge der untersten Fieder 9–14 8–14 6–13 7,5–13

libF – länge des innersten basi-
skopen Fiederchens der untersten
Fieder

3,2–6,5 1,7–5,0 1,3–3,3 2,1–4,3

liaf – länge des innersten akro-
skopen Fiederchens der untersten
Fieder

2,3–4,2 1,4–3,7 1,3–3,2 1,5–2,9

Position der längsten Fieder (von
der untersten an gezählt)

Pos. 2–4 Pos. 4–9 Pos. 3–11 Pos. 3–5

verhältnis lsp / lw 0,45–0,70 0,66–0,78 0,66–0,81 0,59–0,74

verhältnis lst / lw 0,30–0,55 0,22–0,34 0,19–0,34 0,26–0,41

verhältnis llF / luF 1,0–1,3 1,1–1,7 1,3–2,5 1,1–1,5

verhältnis llF / lsp 0,25–0,34 0,17–0,25 0,14–0,24 0,19–0,31

verhältnis libF / liaF 1,19–1,89 1,18–1,52 0,93–1,54 1,18–1,64

D. ×brathaica mit Beleg-nr. 
(siehe kap. 4.1) 
(alle längenmaße in cm) 

FrV91
2011

FrV366
2011

FrV515
2011

FrV774
2011

FrV881
2011

FrV1005
2012

SJ-
2427

limberger
2011

lw – länge des wedels 101 111 108 79 64 80 92 81

lsp – länge der spreite 76 78 80 62 42 58 69 58

lst – länge des wedelstiels 25 33 28 17 22 22 23 23

llF – länge der längsten Fieder 16,5 13,5 17 15 10,5 13 13,5 13

luF – länge der untersten Fieder 13 8 10 14 8 11 8,5 10

libF – länge des innersten basisko-
pen Fiederchens der untersten Fieder

5,0 3,2 3,2 3,5 2,9 3,0 1,7 2,0

liaf – länge des innersten akroskopen
Fiederchens der untersten Fieder

3,7 2,1 2,1 2,7 2,1 2,4 1,4 1,7

Position der längsten Fieder (von der
untersten an gezählt)

5. 7. 5. 6. 6. 5. 9. –

verhältnis lsp / lw 0,76 0,70 0,74 0,78 0,66 0,73 0,75 0,72

verhältnis lst / lw 0,25 0,30 0,26 0,22 0,34 0,28 0,25 0,28

verhältnis llF / luF 1,27 1,69 1,70 1,07 1,31 1,18 1,59 1,30

verhältnis llF / lsp 0,22 0,17 0,21 0,24 0,25 0,22 0,20 0,22

verhältnis libF / liaF 1,35 1,52 1,52 1,30 1,38 1,25 1,21 1,18

tab. 4b: ergebnisse der morphometrischen messungen an wedeln der Dryopteris ×brathaica und Proporti-
onsverhältnisse an ausgewählten wedelteilen. – results of morphometric measurements in frond
characters of D. ×brathaica.

J. Freigang & al.
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4.4 chromosomenzählung

Die Chromosomenzählung an einer sporen-
mutterzelle der Pflanze aus Fronhofen (Frv91)
ergab ca. 158 Univalente und 3 Bivalente, ins-
gesamt also 164 Chromosomen (siehe Abb. 4a

und 4b). Da die Chromosomen-Basiszahl x der
beteiligten Arten 41 beträgt, ist die Hybrid-
pflanze tetraploid.

tab. 5.: übersicht zu den ergebnissen der messungen an apikalen zähnen der Abschnitte 2. bzw. 3. ordnung.
– results of measurements in teeth of frond segments.

D. carthusiana D. ×brathaica D. filix-mas D. remota

Position der zähne
Abschnitt 

3. ordnung
Abschnitt 

3. ordnung
Abschnitt 

2. ordnung
Abschnitt 

3. ordnung

relative zahnhöhe: sippen-
spezifisches intervall, das
alle erhobenen mittelwerte
einschließt; maßeinheit: µm

343–627 159–235 86–164 178–257

relative zahnhöhe: gemes-
sene minimal- bzw. maxi-
malwerte; maßeinheit: µm

170 – 784 70 – 476 24–216 46–360

verhältniszahl: relative
zahnhöhe / relative Basis-
breite; sippenspezifisches
intervall, das alle erhobenen
mittelwerte einschließt

1,72–3,14 0,80–1,18 0,43–0,82 0,89–1,29

verhältniszahl: relative
zahnhöhe / relative Basis-
breite; 
minimal- bzw. maximalwert

0,85–3,92 0,35–2,38 0,12–1,11 0,23–1,80

Abb. 4a: metaphase einer sporenmutterzelle in meiose
von Dryopteris ×brathaica. – D. ×brathaica,
metaphase of spore mother cell in meiosis.

Abb. 4b: erläuterungsdiagramm zu der nebenste-
hend abgebildeten zelle. es lassen sich ca.
158 Univalente und 3 Bivalente (umrandet)
erkennen. – Diagram explaining fig. 4a,
showing c. 158 univalents and 3 bivalents
(white).

Dryopteris ×brathaica
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4.5 Molekulargenetische Untersuchun-
gen am nucleären Pgi-Gen

● Die elektropherogramme der PgiC-15/16- Frag-
mente der elternarten der Hybride D. ×bra thaica. 

man erkennt im elektropherogramm von
D. carthusiana (Abb. 5), bei dem auf der ordinate
die signalintensität und auf der Abszisse die
länge des Fragments in Basenpaaren (bp) auf-
getragen ist, dass erwartungsgemäß zwei signale
zu sehen sind, da D. carthusiana eine allotetra-
ploide sippe mit zwei unterschiedlichen Allelen-
paaren ist.

Das elektropherogramm von D. filix-mas zeigt
unerwartet nur ein signal, obwohl auch diese Art
allotetraploid mit zwei unterschiedlichen PgiC-
Allelenpaaren ist (Abb. 6). Der Grund für das
Fehlen einer zweiten Bande ist die gleiche länge
des 15/16-Fragments der beiden eltern von D. fi-

lix-mas, also von D. oreades und von D. caucasica

(unpublizierte ergebnisse). Diese Fragmente
sind aber deutlich länger als die beiden D.-car-

thusiana-Fragmente. 

● elektropherogramme von als Dryopteris ×brat-

haica bestimmten Pflanzen
Die Abb. 7 und 8 zeigen elektropherogramme

von D. ×brathaica. Das für D. ×brathaica cha-

rakteristische signalmuster (Abb. 7–9) resultiert
aus einer Addition der signale der elternarten
(Abb. 5 und 6).

Die in tabelle 1 genannten vier weiteren
D. ×brathaica Pflanzen wurden ebenfalls mittels
des PgiC-15/16 -markers untersucht. es ergaben
sich gleichartige elektropherogramme.

zum vergleich wurde eine DnA-Probe eines
Ablegers der typus-Pflanze untersucht (Abb. 9)

Auch bei der aus england stammenden
Pflanze sind die drei signale der elterlichen Frag-
mente zu erkennen. Die Peaks weichen in ihrer
Form von denen der übrigen Proben ab, was
eventuell durch die etwa zehnfache konzentra-
tion der PCr-Produkte bedingt ist. Auffallend ist
die Umkehrung der intensitätsverhältnisse zwi-
schen dem D.-carthusiana- und dem D.-filix-mas-
Anteil in den Abb. 7 und 8 auf der einen und 9
auf der anderen seite. eine erklärung für diese
erscheinung könnten die Bedingungen in der
PCr sein. Die Ausbeute einer Amplifikation hängt
von vielen Parametern ab, so dass in einem be-
stimmten PCr-lauf die die Anlagerungsbedin-
gungen der Primer für die jeweiligen Allele un-
terschiedlich günstig sein können. Darauf ist wohl
auch die unterschiedliche signalstärke bei den
signalmustern der allotetraploiden Arten zurück-
zuführen.

82

Abb. 5: Dryopteris carthusiana (De385; Bergatreute) – Fig. 5– 9: electropherograms of PgiC 15/16 fragments
of D. ×brathaica and its parental species.

Abb. 6: Dryopteris filix-mas (De315; Bernkastel-kues).

Abb. 7: Dryopteris ×brathaica (De198a; tettnang – Frv515).

J. Freigang & al.
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Abb. 8: Dryopteris ×brathaica (De199a; Fronhofen – Frv91). 

Abb. 9: Dryopteris ×brathaica (De299; Brathay wood - Ableger der typuspflanze – sJ-2427).

Abb. 10: Dryopteris carthusiana (De385; Bergatreute) – Fig. 10– 12: electropherograms of PgiC 15/16 frag -
ments of D. ×deweveri and its parental species.

Abb. 11: Dryopteris dilatata (De68; trier).

Abb. 12: Dryopteris ×deweveri (De65; Deuselbach).

Dryopteris ×brathaica

● elektropherogramme von Dryopteris ×dewe-

veri (Abb. 12) und ihren eltern, D. carthusiana

und D. dilatata. 
D. dilatata und D. carthusiana sind allote-

traploid mit zwei unterschiedlichen Allelenpaaren
(Abb. 10 und 11). Doppelsignale (z. B. in Abb. 11
und 12) könn ten bedeuten, dass auch zwischen
den homologen Allelen gewisse Unterschiede
vorhanden sind.

Auch diese teiluntersuchung zeigt, dass sich
das signalmuster von D. ×deweveri additiv aus
denen der elternarten (Abb. 10 und 11) zu-
sammensetzt. statt der 530-bp-Bande von D. fi-

lix-mas treten hier die wesentlich kürzeren Ban-
den bei 500 bp und 516/517 bp von D. dilatata

auf, was sich in der vergrößerten signalfläche
der 500-bp-Bande zeigt. 
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5. Diskussion

5.1 Morphologische Befunde

Die Ausprägung vieler makromorphologischer
mer kmale ist bei D. carthusiana, D. filix-mas,
D. ×bra thaica und D. remota sehr variabel. Das
wird durch die in dieser Arbeit dargestellten er-
gebnisse der morphometrischen Untersuchungen
bestätigt (siehe tab. 4). Danach kann D. ×bra -

thaica makromorphometrisch bei bestimmungs-
kritischen Belegen infolge zu großer überlap-
pungsbereiche in den meisten mittelwerten und
verhältniszahlen von den anderen sippen nicht
in allen Fällen zweifelsfrei unterschieden werden.
lediglich über das längenverhältnis zwischen
der längsten Fieder zur spreite und dem stiel
zum wedel sowie der Position der längsten
Fieder in der spreite ließ sich D. ×brathaica in
Beständen neben D. carthusiana makromorpho-
logisch von D. carthusiana unterscheiden. von
D. remota kann man D. ×brathaica makromor-
phometrisch kaum zufriedenstellend abgrenzen.
Allerdings können im Gelände und an frischem
material vertreter beider sippen an der Färbung
der Fiederstiele (bei D. ×brathaica grün, bei
D. remota dunkelviolett), schnell und zuverlässig
auseinander gehalten werden. Die versuche in
Beständen der D. filix-mas bei exemplaren mit
feingliedrigeren wedeln rein morphometrisch
ein vorliegen von D. ×brathaica zu erkennen,
führten zu höchst unbefriedigenden ergebnissen
(kontrolle über die Ausprägung der sporen).

Die dunkler braune Färbung der Fläche und
Basis der spreuschuppen aus dem unteren teil
der rhachis liefert sowohl bei Frisch- als auch
Herbarmaterial, vor allem, wenn am Herbarma-
terial eine violettfärbung an den stielen der Fie -
dern nicht mehr erkennbar ist, einen wertvollen
Hinweis bei der Bestimmung eines Beleges von
D. remota. Die entsprechenden spreuschuppen
bei den drei anderen sippen sind meistens deut -
lich heller braun getönt. somit ist die Färbung
der spreuschuppen an der unteren rhachis
geeig net, auch bei älterem material zwischen
D. ×brathaica und D. remota zu unterscheiden.

sogar in dichten Beständen der D. filix-mas

mit nicht so stark unterteilten Blattspreiten können
exemplare der D. ×brathaica zunächst als au-
ßergewöhnlich aussehende individuen ausfindig
gemacht werden. wenn aber die wedel einer
D.-filix-mas-Pflanze feiner als gewöhnlich ge-
gliedert sind, kann man die beiden sippen ma-

kromorphologisch kaum sicher auseinander
halten. liegt das material ohne sporen vor, hilft
nach den ergebnissen der mikromorphologischen
messungen in den spitzen der endständigen
zähne an Abschnitten der 2. bzw. 3. ordnung
eine entsprechende messreihe zur relativen
zahnhöhe weiter (siehe tab. 5). sogar bei ex-
emplaren der D. filix-mas mit stärker gegliederter
spreite sind die spitzen der erwähnten zähne
im mittel nicht so fein ausgezogen wie bei ex-
emplaren der D. ×brathaica. Das hier dargestellte
merkmal ist auch für eine Abgrenzung der
D. ×brathaica gegen D. carthusiana bestens ge-
eignet. Für eine entsprechende Abgrenzung
gegen D. remota ist es infolge eines weiten
überlappungsbereiches bei den erhobenen mit-
telwerten untauglich (siehe tab. 3).

Die länge der schließzellen (siehe tab. 3)
eignet sich sehr gut für eine Differenzierung zwi-
schen D. ×brathaica und D. remota. ein diesbe-
züglicher mittelwert über 56µm weist auf D. ×brat-

haica hin, liegt er unter 56µm, kommt D. remota

in Betracht. zur entsprechenden Abgrenzung
gegen D. filix-mas und D. carthusiana ist die
länge der schließzellen weniger geeignet.

recht gute Hinweise für eine Unterscheidung
der vier angesprochenen sippen liefern mikro-
morphologische merkmale an den ausgebreiteten
indusien und reifes sporenmaterial (siehe tab. 3).

D. ×brathaica bildet nur defekte sporen. D. re-

mota zeigt neben zahlreichen defekten auch
viele intakte, etwas heteromorphe sporen und
als einzige der vier sippen zahlreiche Drüsen
auf der Fläche der schleier. sporen- und Drü-
senmerkmale können mit einer stärkeren lupe
beurteilt werden. D. carthusiana und D. filix-mas

erzeugen fast immer zu 100% intakte sporen.
Die leicht zugänglichen merkmale an schleiern
und sporen erleichtern die Ansprache bestim-
mungskritischer Pflanzen.

Die länge der sporen ist für eine Differenzie-
rung der vier sippen weniger geeignet. Bei D. fi-

lix-mas und D. carthusiana ist die lage des in-
tervalls, in denen sich jeweils alle erhobenen
mittelwerte befinden, annähernd gleich. nur bei
D. remota ergaben sich etwas größere mittel-
werte.

vermeintliche exemplare von D. ×brathaica

könnten mit vertretern der bislang noch nicht in
der natur erkannten Hybride D. dilatata × D. fi-

lix-mas verwechselt werden. Diese noch unbe-
kannte Hybride sollte sich, falls die morphologi-
schen merkmale intermediär ausgebildet wären,

J. Freigang & al.
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von D. ×brathaica durch stielschuppen mit dun-
kelbraunen kernen, eine stärkere Bedrüsung
auf der spreitenunterseite, besonders den Adern
sowie durch eine größere Anzahl an Drüsen am
rande der schleier unterscheiden.

5.2 cytologie

Die allotetraploiden, sexuellen elternarten von
D. ×brathaica besitzen jeweils zwei verschiedene
Chromosomensätze: D. carthusiana die von
D. intermedia (müHl. ex willD.) A. GrAy (i) und
von D. „semicristata“ (s) (einer bisher nicht
identifizierten Art), D. filix-mas von D. oreades

und D. caucasica (Dostál & al. 1984). ihre Ga-
meten enthalten demgemäß die Chromoso-
mensätze is bzw. oC und die aus ihnen ent-
stehende Hybride enthalten kerne mit den sät-
zen isoC. Da es sich um vier nicht homologe
sätze handelt, ist zu erwarten, dass die meiose
bei D. ×brathaica fast ausschließlich Univalente
zeigt. Diese erwartung wird durch Abb. 4 be-
stätigt, es sind fast nur Univalente zu beob-
achten. Dies deckt sich auch weitgehend mit
Angaben in der literatur. so hat mAnton (1938)
die Chromosomenpaarung während der meiose
als extrem irregulär bezeichnet und später
nachgewiesen, dass die Hybride tetraploid ist
(mAnton 1950). in GiBBy & wAlker (1974) wird
eine Untersuchung von G. vida erwähnt, nach
der in der meiose 8 oder 9 Bivalente zu erkennen
waren, der rest waren Univalente. Als Folge
der irregulären meiose entstehen ausschließlich
abortierte sporen. Die seltenheit der Hybride
könnte, mindestens teilweise, durch das vor-
liegen von vier nichthomologen Chromosomen-
sätzen in den zellkernen erklärt werden. Auch
die misserfolge von w. Döpp bei der künstlichen
erzeugung von D. ×brathaica zeigen, dass die
Hemmschwelle der Bastardierung hoch ist
(DÖPP 1935).

5.3 Molekulargenetik

Die aus morphologischen, cytologischen und
chemischen Daten (FrAser-Jenkins & reiCHstein

1977, mAnton 1950, wiDÉn & al. 1976) gewon-
nene überzeugung, dass die eltern von D. ×bra -

thaica D. carthusiana und D. filix-mas sind, wird
durch die hier durchgeführten molekulargene-
tischen Untersuchungen bestätigt. Die elektro-

pherogramme zeigen die signale von D. car-

thusiana bei 487 und 500 Basenpaaren und
von D. filix-mas bei 530 Basenpaaren. wie vor-
stehend (kapitel 3.3 und 5.2) ausgeführt wurde
sollten eigentlich vier signale bei der tetraploiden
D. ×brathaica zu sehen sein, entsprechend
ihrer vier verschiedenen im Genom vorhandenen
Allele i, s, o und C . Da aber die Fragmentlän-
gen des introns zwischen den exons 15 und
16 bei D. oreades und D. caucasica gleich sind,
kann man bei D. filix-mas nur 1 signal und bei
der Hybride nur drei signale beobachten. Aus
diesem Grund muss eine verwechslung mit
der morphologisch sehr ähnlichen triploiden
Art D. remota zuverlässig ausgeschlossen sein,
da sie ein gleichartiges signalmuster liefert
(unpublizierte ergebnisse). wie die Fundort-
beschreibungen in Abschnitt 3 zeigen, wächst
in der Umgebung der D.-×brathaica-Pflanzen
neben den elternarten immer auch D. dilatata.
Dadurch ergibt sich die möglichkeit der Bildung
der Hybride aus D. dilatata und D. carthusiana

d. h. von D. ×deweveri, beziehungsweise des
kreuzungsprodukts D. dilatata × D. filix-mas.
letzteres wurde in der literatur immer wieder
bei einzelnen Pflanzen angenommen und es
sind einige namen zu ihrer kennzeichnung
genannt worden, wie Aspidium remotum var.
subalpinum BorBás, D. ×borbasii litArD. oder
D. subaustriaca rotHm., doch erwiesen sich
bisher alle als Fehlbestimmungen (Benl &
esCHelmüller 1973, Dostál & al. 1984). Durch
die zusätzliche Untersuchung einer DnA-Probe
von D. ×deweveri wird gezeigt, dass alle drei
Hybrid-sippen durch die hier benutzte moleku-
largenetische methode eindeutig zu trennen
wären. Bei dem allotetraploiden D. dilatata er-
scheint ein signal bei 516 bp. Dieses signal ist
in der Hybride D. ×deweveri vorhanden und
müsste auch in dem Fall sichtbar sein, wenn
die Hybride D. dilatata × D. filix-mas vorläge,
was aber nicht der Fall ist, das heißt, alle neu
aufgefundenen Hybriden gehören dem taxon
D. ×brathaica an.
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