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Bemerkungen zur Biologie
der Wurmfarngruppe

J. Schneller, Institut fiir Systematische Botanik, Zollikerstrasse 107,
8008 Zirich

(nach einem Vortrag gehalten am 14. Marz 1981 an der Farnverein-
Hauptversammlung)

Einleitung

Die Kenntnis iiber die Farnarten und deren Abgrenzung hat in
den letzten Jahrzehnten bedeutende Fortschritte gemacht; dies wohl
nicht zuletzt dank cytotaxonomischen Methoden. Wir diirfen heute
mit Recht behaupten, wir kennen die grosste Anzahl der in Europa
vorkommenden Arten. Eine wichtige und notwendige Grundlage
also ist gegeben, die es erlaubt, weitergehende etwa fortpflanzungs-
oder populationsbiologische und okologische Arbeiten in Angriff zu
nehmen. Gerade in den letztgenannten Bereichen gilt es bei den
Farnen, noch viele Probleme zu 16sen. In diesen Ausfiihrungen hier
werde ich mich vor allem mit einigen Fragen der Fortpflanzungsbio-
logie befassen und versuchen, einige Beobachtungen und Resultate
in einen etwas grosseren Zusammenhang zu stellen.

Taxa der Wur mfarngruppe

Ich stelle hier einige Taxa (Taxon = systematische Einheit) nur
kurz vor, fiir weitere genauere Angaben verweise ich auf Fraser-
Jenkins (1980) und Fraser-Jenkins & Corley (1972).

Dryopteris filix-mas (L.) Schott, der Echte Wurmfarn. Er ist in
Europa weit verbreitet und findet sich von Stiden bis Norden, von
tiefen Lagen bis in die alpine Stufe, meist in mehr oder weniger
schattigen humusreichen Stellen. Die Art zeigt eine bemerkenswerte
okologische Toleranz. Der Wurmfarn ist tetraploid mit 2n=164
Chromosomen. Es konnte gezeigt werden, dass er aus zwei diploiden
(2n=282) Arten hervorgegangen ist, die beide noch existieren, die
allerdings in ihrer Verbreitung verglichen mit dem Wurmfarn we-
sentlich eingeschrankt sind.

Eine Ausgangsart ist Dryopteris oreades Fom. (= D. abbreviata
(DC.) Newm.); diese ist subatlantischer, submediterraner Verbrei-
tung, sie ist bis jetzt in der Schweiz vergeblich gesucht worden. Die
zweite Ausgangsart ist D. caucasica (A.Br.) Fraser-Jenkins, die wie
ihr Name sagt hauptsiachlich im Kaukasus aber auch in anliegenden
Gebieten vorkommt.



Dryopteris affinis (Lowe) Fraser-Jenkins (= D. pseudomas (Woll.)
Holub et Pouzar, = D. borreri Newm.), der Spreuschuppige Wurm-
farn. Auch diese Art ist in Europa recht weit verbreitet, allerdings ist
sie mehr auf atlantisches, subatlantisches Klima beschrinkt und
dringt nicht so weit in den Norden und ins kontinentale Europa vor
wie etwa D. filix-mas. Okologisch ist sie weniger tolerant, also stirker
auf bestimmte Bedingungen spezialisiert. Es werden eine Reihe von
Taxa unterhalb der Artstufe unterschieden (Fraser-Jenkins 1980).

Cytotaxonomisch sind zwei Sippen zu trennen. Eine diploide mit
2n=282 Chromosomen (subsp. affinis, var. affinis, var. disjuncta, var.
punctata) und eine triploide mit 2n=123 Chromosomen (subsp. bor-
rert, subsp. robusta, subsp. stilluppensis). Die triploide Sippe ist we-
sentlich variabler als die diploide.

Dryopteris x tavelit Rothm. Es ist dies die Kreuzung zwischen D.
filix-mas und D. affinis. Zwei Cytotypen werden unterschieden, te-
traploide (2n=164) und pentaploide (2n=205), die ersteren sind
sehr selten. Die pentaploide Hybride findet sich in Populationen, in
welchen D. filix-mas und triploide D. affinis sich mischen.

Generationswechsel sexueller und apomiktischer Arten

Sexuelle Arten: 3 Y
. “ - L )

D. filix-mas,

D. oreades,

D. caucasica.

(1) Sporophyt (enthilt doppelten Chromosomensatz; bei D. filix-mas also 2n=164
Chromosomen)

(2) Fiederchen mit Sori (Sporangienhdufchen) und Indusium (Schleier)

(3) Sporangium offen. Im Sporangium entstehen nach der Reduktionsteilung 64 re-
duzierte Sporen (mit in unserem Beispiel n=82 Chromosomen)

(4) Spore, wird durch Wind verbreitet

(5) Keimende Spore. Vorkeim im Fadenstadium (Protonema)

(6) Reifes Prothallium mit Antheridien (7) und Archegonien (8)

(9) Aus der Verschmelzung der Spermazelle (7a) und der Eizelle (8a) resultiert eine
Zygote, die wieder 164 Chromosomen enthalt; aus dieser entwickelt sich die neue
Farnpflanze
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Apomiktische Arten: D affinis, D. X tavelii
(Apomixis: Ersatz der geschlechtlichen Fortpflanzung durch einen
ungeschlechtlichen Vermehrungsprozess)
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(1) Sporophyt (zum Beispiel D. affinis subsp. borreri mit 2n=123 Chromosomen)

(2) Fiederchen mit Sorus und Indusien

(3) Sporangium. Es tritt in diesem Fall keine Reduktion der Chromosomenzahl bei
der Sporenbildung ein (in den allermeisten Fillen; Storungen der Sporogenese
jedoch sind bis zu einem gewissen Grad vorhanden). Es entstehen meist nur 32
Sporen pro Sporangium

(4) Unreduzierte Spore mit in unserem Beispiel 123 Chromosomen. Unreduzierte
Sporen werden auch als Diplosporen bezeichnet

(5) Fadiges Stadium des Vorkeims

(6) Prothallium. Es entstehen keine Archegonien, hochstens unter besonderen Um-
standen Antheridien

(7) Der neue Sporophyt wichst aus dem Prothalliumsgewebe heraus ohne Befruch-
tung (= apogam), er ist wie das Prothallium in unserem Beispiel mit 123 Chro-
mosomen pro Zelle versehen

Versuche zur Fortpflanzungsbiologie

Zehn Pflanzen von D. filix-mas aus verschiedenen Regionen dien-
ten als Sporenlieferanten. Von jeder Pflanze wurden junge Prothal-
lien isoliert und in kleinen Schilchen weitergezogen. Mich interes-
sierte dabei besonders, wieviele dieser Einzelprothallien fihig sein
wiirden, Sporophyten zu erzeugen.

Zahl der Versuche: 84.
Sporophyten entstanden bei: 74.
Erfolg: 88 9%,.

Die verschiedenen Pflanzen zeigen alle die ungefiahr gleiche
Erfolgsquote von ca. 90 %,. Bei D. affinis entsteht aus jeder guten
Spore ein Sporophyt; es ist ja, wie wir gesehen haben, keine Be-
fruchtung notig, der Sporophyt entsteht apogam aus dem Prothal-
lium.
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Vergleicht man nun bei beiden Arten die Geschwindigkeit, mit
welcher unter gleichen Bedingungen eine neue Sporophytgeneration
entsteht, so stellt man fest, dass D. affinis wesentlich (einige Wochen)
rascher ist als D. filix-mas, dies wohl auch wieder dank der Apogamie;
es mussen nicht zuerst Gametangien differenziert werden, der neue
Sporophyt kann direkt aus dem Prothallium herauswachsen.

Bemerkungen zur Fortpflanzungsbiologie

Bei den aus isolierten Prothallien hervorgehenden Sporophyten
entstehen theoretisch auf einen Schlag vollkommen homozygote
Pflanzen. Die Nachkommen einer solchen homozygoten Pflanze
miissten also alle gleich aussehen und genetisch identisch sein. Man
spriache in einem solchen Fall von einer Klonbildung. Es werden
heute aber Moglichkeiten diskutiert, die auch bei dieser scheinbar
reinen Inzucht eine gewisse genetische Variabilitat bei den daraus
entstehenden Generationen erlauben (Klekowski 1973). Die theore-
tischen Erklarungen dazu sind relativ kompliziert und die experi-
mentellen ,,.Beweise‘‘ noch nicht ganz schliissig.

In dhnlicher Weise kann man auch bei den Apomikten annehmen,
die Nachkommen seien mit den Eltern identisch. Eine gewisse Mog-
lichkeit fiir Rekombination von Genen musste man auch hier ein-
rdumen, wenn man den neuen Hypothesen folgen will (Klekowski
1973). Allerdings schriankt der fehlende Genaustausch (fehlende Se-
xualitit) zwischen den Individuen diese Moglichkeit fiir Rekombina-
tion zusatzlich ein, sodass also die weiteren Generationen wesentlich
einheitlicher wiren als bei sexuellen Arten. Bei den sexuellen Arten
kann die genetische Variabilitdt durch gelegentliche Kreuzbefruch-
tung wieder erhoht werden.

Vom populationsbiologischen Gesichtspunkt aus scheint eine
Selbstbefruchtung, oder auch Apomixis insofern sinnvoll zu sein, als
einmal erreichte, gute Kombinationen von genetischen Eigenschaf-
ten beibehalten werden und nicht durch Mischungseffekte wieder
verdndert werden. Auf dhnliche Weise geht der Mensch bei der
Pflanzenziichtung vor, geeignete Kulturpflanzen werden als Klone
(x-fache Vielfache ein und desselben Typs) gezogen. Drastische Um-
weltsverdnderungen allerdings wirken sich auf solch fixierte Genoty-
pen unglinstig aus.

Die hohe Erfolgsquote bei D. filix-mas in der Erzeugung homo-
zygoter Nachkommen kann allerdings auch einen anderen Grund
haben. Dazu muss ich etwas weiter ausholen. D. filix-mas ist wie er-
wahnt aus D. oreades und D. caucasica entstanden. Die Entstehungs-
weise hat man sich folgendermassen vorzustellen. Aus den beiden
diploiden Ausgangsformen entstand (und entsteht vielleicht noch
immer wo beide Eltern vorkommen) ein diploider Hybride, der meist
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steril ist, aber doch gelegentlich unreduzierte Sporen erzeugt. In den
unreduzierten Sporen sind dann also 82 Chromosomen zu finden, in
unserem Beispiel 41 von D. oreades und 41 von D. caucasica. Wenn
nun eine solche Spore ein Prothallium und Gametangien produziert,
so kann durch eine Selbstbefruchtung ein tetraploider Nachkomme
entstehen (82 Chromosomen der Eizelle und 82 der Spermazelle =
164). Diese Pflanze besitzt dann 2 x 41 oreades- und 2 x 41 caucasi-
ca-Chromosomen. Sie ist eine normal sexuelle D. filix-mas. Eine
solche Bildung einer in diesem Fall allotetraploiden neuen Art ge-
lingt wohl nur, wenn die Selbstbefruchtung auf einem einzigen Pro-
thallium funktioniert. Die Fahigkeit von D. filix-mas, aus Einzelpro-
thallien Sporophyten zu bilden, diirfte also damit zusammen hangen.
Da die Bildung von Diplosporen (unreduzierten Sporen) bei den
diploiden Hybriden schon ein seltenes Ereignis darstellt, so ist es
wohl sehr unwahrscheinlich, dass zwei solcher unreduzierter Sporen
in unmittelbarer Ndahe zueinander zu liegen kommen, dass also zwei
unreduzierte Prothallien nebeneinander entstehen.

Sexualitat der Gametophyten

Beobachtungen an individuenreichen Kulturen von D. filix-mas
zeigen, dass nach einiger Zeit zuerst rein miannliche Prothallien auf-
treten, die meist etwas kleiner als die am weitesten entwickelten Pro-
thallien derselben Kultur sind. Spiter lassen sich auch weibliche und
zwittrige Prothallien unterscheiden. Die folgenden Stichproben
stammen aus verschiedenen ungefahr gleichaltrigen Kulturen

mannlich weiblich Zwittrig
89 30 16
66 Y% 229, 12'%

Das Geschlecht ist aber nicht genetisch fixiert. Isoliert man Pro-
thallien, seien es mannliche oder weibliche, so erhilt man nach eini-
ger Zeit immer zwittrige.

In der Natur sind Beobachtungen dadurch erschwert, dass es nicht
moglich ist, die Arten der Gattung Dryopteris anhand von Prothal-
lien zu unterscheiden, immerhin kann die Gattung erkannt werden.
Aus verschiedenen Proben, die aus individuenreichen Populationen
stammen, sammelte ich folgende Typen

mannlich weiblich Zwittrig
93 9 45
63 % 6% 31%

Es zeigt sich, dass sowohl in Kulturen als auch in der Natur 78 9, bis
uber 9o 9, aller gametangientragenden Prothallien Antheridien tra-
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gen, verglichen damit aber nur etwa die Halfte mit Eizellen versehen
sind. Es ist also eine Art Differenzierung der Geschlechter festzustel-
len. Wie kommt es dazu?

Folgende Versuche erlauben, etwas mehr dartiber zu erfahren.
Verwendet man Erde alter Kulturen und mischt diese mit frischer
Erde, stellt man fest, dass schon nach kurzer Zeit nach der Sporen-
aussaat — die Vorkeime sind meist noch sehr klein und wenigzellig —
Antheridien differenziert werden. Ganz ahnliche Beobachtungen
macht man, wenn man zu einer Sporenaussaat ein alteres Prothal-
lium dazugibt, in der Nidhe davon entstehen ebenfalls schon sehr
frith Mannchen. Diese Wirkung basiert auf folgendem Prinzip. Al-
tere, kurz vor der Archegonienbildung stehende Prothallien begin-
nen einen Stoff (Hormon) zu produzieren und in die Umgebung
abzugeben, der die Antheridienbildung fordert. Man nennt solche
Stoffe Antheridiogene. Diese Antheridiogene sind bei vielen Farnen
vorhanden, bei Athyrium und bei Pteridium scheinen es die chemisch
gleichen Substanzen zu sein wie bei Dryopteris. Es konnte gezeigt
werden, dass schon kleinste Verdiinnungen (etwa 1:30’000) Wir-
kung haben. Es scheint sich um gibberellindihnliche Substanzen zu
handeln. Die Struktur des Hormons, das beim Wurmfarn produziert
wird, ist allerdings noch nicht geklart. Man kennt dagegen das An-
theridiogen von Anemia (Schizaeaceae) (Naf 1979). Das Anemia-An-
theridiogen zeigt aber bei Dryopteris filix-mas keine Wirkung.

Wie Gibberelline wirkt sich das Antheridiogen auf die Keimung
aus. Erde ilterer Kulturen oder fast reife Prothallien bringen die
Sporen dazu, im Dunkeln zu keimen (Fig. 3). Der Kontrollversuch
mit normaler Erde zeigt nur ungekeimte Sporen. Die im Dunkeln
wachsenden Vorkeime bilden meist 1—2 Antheridien mit funktions-
fahigen Spermatozoiden (Fig. 3). Die Protonema-Zellen sind durch-
sichtig, ohne Blattgriin.

Fig. 3. Unter Antheridiogeneinfluss im
Dunkeln gewachsenes Protonema von
D. filix-mas mit 2 Antheridien.
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Die Dunkelkeimung ist nicht nur etwas, was in Kulturen gesehen
werden kann; ich konnte beobachten, dass auch in natlirlichen Pro-
thallien-Populationen Sporen im Erdreich auskeimten und in Form
und Ausbildung den kiinstlich gekeimten Sporen glichen (Schneller

1979).

Sexualitat ber Apomikten

In Kulturen mit vielen Individuen entstehen etwa dann, wenn die
ersten Sporophyten sichtbar werden, auch kleinere minnliche Pro-
thallien. Es wird also auch hier Antheridiogen erzeugt werden, das
die Antheridienbildung fordert. Allerdings scheint die Menge we-
sentlich geringer zu sein. Altere Prothallien von D. affinis bewirken
nur bei ganz wenigen Sporen Dunkelkeimung. Substrat oder Pro-
thallien vom Wurmfarn dagegen bringen viele D. affinis-Sporen
dazu, im Dunkeln zu keimen und Antheridien zu bilden. Auch im
Licht entstehen auf altem Medium (von D. filix-mas) D. affinis-Vor-
keime mit Antheridien.

Bemerkungen zur Sexualitdt

Die beobachtete Hormonwirkung hat vor allem in Prothallien-
Populationen mit vielen Individuen auf kleiner Flache Bedeutung.
Es entstehen um eine Eizelle herum geniligend Spermatozoiden, so-
dass die Befruchtung (vor allem wohl auch Kreuzbefruchtung) ge-
wihrleistet ist. Der Anlockungsmechanismus der Archegonien, der
uiber Chemotaxis geschieht, wirkt sich nur auf relativ kurze Distanz
aus. Es ist also ,,sinnvoll*, wenn genligend Antheridien gebildet
werden und in unmittelbarer Nihe entstehen.

Die Hormone bewirken auch eine Art von Geschlechtsbestim-
mung, sie ermoglichen oder fordern sogar die Wahrscheinlichkeit fiir
Kreuzbefruchtung, also Verschmelzung von Gameten verschiedener
Individuen; dies erhoht die genetische Variabilitdt und die Rekombi-
nation. Als Hypothese, die wohl dusserst schwierig zu beweisen ware,
konnte man die Hormone auch als ,,Waffe** im Konkurrenzkampf
ansehen. Ein reifes Prothallium mit Eizellen beeinflusst die Umge-
bung so, dass in der Nihe keine Konkurrenz-Eizellen mehr ent-
stehen, umsomehr aber Spermatozoiden, die es ermoglichen, dass
eine der eigenen Eizellen befruchtet wird, somit also deren Gene in
die nachste Generation gelangen.

Ein Antheridiogensystem bei Apomikten allerdings scheint weni-
ger ,,sinnvoll*‘ zu sein. Apomikten brauchen ja keine Geschlechts-
zellen fiir die Vermehrung, sie konnten also auf deren Bildung ver-
zichten. Meines Erachtens ist die Sexualitit bei Apomikten ein
Ueberbleibsel von sexuellen Vorfahren.
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Einzig die Dunkelkeimung konnte auch bei den Apomikten von
Vorteil sein. Dunkelkeimung kann als ein dem riesigen Sporenver-
lust entgegenwirkendes Prinzip angesehen werden, das zudem bei
sexuellen Arten die Wahrscheinlichkeit fiir eine Befruchtung erhoht.
Dank Dunkelkeimung konnen an giinstiger Stelle sehr viele Pro-
thallien entstehen, auch wenn die meisten Sporen durch Erde, Detri-
tus zugedeckt sind.

Wegen der Tatsache, dass D. affinis-Prothallien auch Antheridien
und Spermatozoiden bilden, kommt es zur Moglichkeit fiir Kreu-
zungen, wie z.B. D. x tavelii (D. affinis x filix-mas).

Schlussbetrachtungen

Der Vergleich zwischen der sexuellen D. filix-mas und der apo-
miktischen D. affinis erlaubt, einige Vor- und Nachteile der beiden
Fortpflanzungsweisen zu diskutieren. Apomikten haben, wenn wir
den Ideen der Populationsbiologen folgen, vor allem als Pionier-
pflanzen, als Neubesiedler einen grosseren Erfolg. Dies trifft bis zu
einem gewissen Grad tatsachlich auch fur D. affinis zu. An gestorten
Stellen wie Lawinenkegeln (ein schones Beispiel ist die Wilerlaui bet
Erstfeld/Kt. Uri), Schuttfiachern treten Vertreter dieser Art in gros-
ser Menge auf. Vorteil der apomiktischen Farne ist einmal die rasche
Sporophytbildung, die zudem ohne die doch komplizierten Befruch-
tungsmechanismen sexueller Arten moglich ist. Eine einzige Spore
an glinstiger Stelle kann als Beginn fiir eine individuenreiche Popu-
lation geniigen. Andererseits ist D. affinis genetisch fixiert oder doch
in der genetischen Variabilitit wesentlich eingeschrankt. Dies mag
der Grund sein fiir die schwachere Konkurrenzfahigkeit der Art und
fiir die okologisch stidrker eingeschrinkte Verbreitung im Vergleich
zu D. filix-mas.

Die durch Hormone steuerbare Antheridienbildung bei den Apo-
mikten weist auf sexuelle Ahnen hin. Die Hormone konnten im-
merhin fiir die Dunkelkeimung eine gewisse Bedeutung beibehalten
haben.

Bei der sexuellen Art D. filix-mas finden wir vor allem im Pro-
thalliumstadium auch Pioniereigenschaften — isolierte Prothallien
sind ndmlich in den meisten Fillen, wie die Versuche zeigen, fahig,
Sporophyten zu bilden —. Farnprothallien konnen ja allgemein als
Pioniere, Neubesiedler gestorter Kleinstandorte angesehen werden.
Auch bei D. filix-mas kann eine Spore also Ursprung einer spateren
Kolonie sein. Allerdings bendtigt die Befruchtung bei sexuellen
Arten Bedingungen, die bei Apomikten nicht erfiillt sein miissen. Es
muss geniigend Wasser vorhanden sein, damit die Spermatozoiden
zum Ei gelangen konnen. Die Reifung der Gameten muss mehr oder
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weniger synchrom ablaufen. Im Gegensatz zu D. affinis hat D. filix-
mas die Moglichkeit, das genetische Material durch Kreuzbefruch-
tung zu kombinieren. Diese Kreuzbefruchtung wird durch die Hor-
monwirkung gefordert, indem viele eingeschlechtliche méannliche
Prothallien entstehen. Das Hormonsystem scheint vor allem in eta-
blierten Farn-Populationen, die geniigend Sporen produzieren, zum
Zuge zu kommen. D. filix-mas ist 0kologisch wesentlich anpassungs-
fahiger und konkurrenzfahiger, was ja auch aus der gesamteuropdi-
schen Verbreitung zu sehen ist. Diese grossere Anpassungsfahigkeit
scheint eine wesentlich grossere genetische Variabilitat als Hinter-
grund zu haben.
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Farne am Stidfuss der

Fulischen Alpen

Hans Béppler, Am Wall 17, D-5962 Drolshagen.

Die ersten Tage im August 1980 fiihrte uns unser Urlaub nach
Bovec, am Fusse des 2585 m hohen Kanin in den Julischen Alpen,
NW-Slowenien. Eine Publikation von H. Vitalis (Stille Tage im
Soca Tal. Kosmos 3/1980: 202) gab uns dazu die Anregung. Aus-
fiihrliche Arbeiten von Frau Prof. Dr. A. Piskernik (publ. in: Natur-
schutz und Naturpark, 1964, Heft 34) gewidhrten uns einen guten
Ueberblick liber die botanischen Besonderheiten dieses Gebietes.
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