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Foto 1. Karakteristiek
patroon van voorna-
melijk Brede stekel-
varen op een geheel
verteerde hoomstam
in bosreservaat
Mattemburgh bij
Bergen op Zoom
(foto: R.J. Bijlsma).

op arme bodems

Hoewel dominantie van Stekelvarens reeds lang een bekend
beeld is in tal van Europese bossen, worden de toename van
Stekelvarens in het Nederlandse bos momenteel vooral in
verband gebracht met atmosferische depositie. Stekelvarens
zouden indicatoren zijn voor vermesting. Tijdens onderzoek
in het kader van het nationaal bosreservatenprogramma
ontstond het sterke vermoeden dat Stekelvarens vooral zijn
geassocieerd met dood hout en dat de toename van Stekel-

varens samenhangt met de toegenomen beschikbaarheid van
dood hout in het Nederlandse bos.
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Smalle stekelvaren (Dryopreris carthu-
siana) en Brede stekelvaren (D. Dilatata)
behoren tot de meest geciteerde soorten
die positief reageren op cen verhoogd
stikstofaanbod als gevolg van atmosfe-
rische depositie (Brunet et al., 1998).
Dominantie van Stekelvaren in arme bos-
sen wordt dan ook gezien als indicator
voor bemesting en verstoring (van der
Werf, 1991; Dirkse & van Dobben,
1998). Voordat echter sprake was van

aanzienlijke stikstofdepositie, waren
stekelvarens in jonge naaldbossen soms al
dominant en werden daar geassocieerd
met de aanwezigheid van ‘ruwe humus,
koelte en hoge luchtvochtigheid (bv.
Sissingh, 1975). Ook in het buitenland
zijn varenrijke stadia van diverse bostypen
ruimschoots bekend (Ellenberg, 1996).
Uit veldwaarnemingen en systema-
tisch onderzoek in bosreservaten op
armere bodems ontstond het beeld dat
Stekelvarens vooral aanwezig zijn in bos-
sen waar het traditionele bosbeheer al
geruime tijd achterwege is gebleven en
als gevolg van natuurlijke sterfte veel
dood hout aanwezig is. De associatie van
Stekelvarens met liggend dood hout is
vaak zeer opvallend (foto 1). Op zandige,
leemarme bodems zijn de vocht- en
nutriéntenvoorziening waarschijnlijk te
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gering voor beide soorten Stekelvarens.
Dit leidt tot de hypothese dar de toege-
nomen beschikbaarheid van dood hout
in onze bossen (van Hees & Clerkx,
1999) een belangrijke oorzaak is voor de
toename van Stekelvarens.

Het onderzoek

De relatie tussen dood hout, humus-
profiel en de aanwezigheid van Stekel-
varen is onderzocht aan de hand van
enkele transecten in het bosreservaar
Galgenberg bij Amerongen (Staatsbos-
beheer). Dit reservaat maake deel uit van
een stuwwalcomplex in een afwisseling
van grindhoudende leemarme tot zwak
lemige, matig grove zanden. Er zijn vijf
transecten onderzocht: 1) boven op de
stuwwal met weinig varens onder een
opstand Grove den (plantjaar 1892) met
een tweede boomlaag van Ruwe berk en
Zomereik, 2) nabij transect 1 in een

27 W-geéxponeerde helling met zowel
Smalle als Brede stekelvaren onder
Grove den en Wintereik, 3a/b) twee
transecten met weinig Brede stekelvaren
onder een scherm van Grove den (plant-
jaar 1894) en een tweede boomlaag van
Zomereik, Ruwe berk en wat Beuk en
4) in een opstand van Corsicaanse den
(plantjaar 1961) met dominantie van
Brede stekelvaren (foro 2).

In de transecten, elk 10x2m, zijn de
posities van Stekelvarens ingetekend en
is per varen het aantal veren en de lengte
van de langste veer genoteerd als maat
voor de grootte van het individu. Om de

Fig. 1. Ontwikkelingsstadia van
Stekelvaren in verschillende
fasen van vertering van dood
hout.

L = onverteerd strooisel van
voornamelijk blad, naalden en
takjes;

F = half verteerd strooisel,

F(w) met schors, Fw met veel
dood hout;

H = vrijwel geheel omgezette
amorfe humuslaag,

Hrw met veel sterk vermalmde
houtresten, Hh volledig omge-
zet in amorfe humus;

AE = minerale bovengrond met
uitlogingsverschijnselen (de
Waal & Winteraeken, 1999),
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.gemi ddeld 7| Tabel 1. Analysegegevens van P-voorraad. De H/Ca verhou-
de verschillende humuslagen. ding geeft de toestand van de
| humuslagen pH ogg CN  CP bas. Ca-  H/Ca Het organisch stofgehalte ende  basenbezetting (bas.bez.) in
‘ (KC)  stof bez.  bez. C/N en C/P verhoudingen zijn verhouding tot de verzuring
% % % maten voor de beschikbaarheid ~ weer en levert in het algemeen
| F-laag zonder hout U % - - 5 S0 5 van N en P. Hoe meer organi- een ecolog.is.ch relevanter
i Flaag met hout 24 78 23 209 30 20 14 sche stof, hoe groter de N-en P-  onderscheiding op dan de pH.
| H-laag zonder hout 22 65 25 231 29 14 15 voorraad; hoe lager de C/N en Hier geldt hoe lager de H/Ca
H-laag met hout 20 76 25 203 18 13 19 C/P verhouding, hoe groter de verhouding, hoe gunstiger de
hout Grove den 22 99 70 145 21 16 16 beschikbaarheid van de N- resp.  basenhuishouding.
minerale bovengrond 34 6 33 37 5 3 54

meter zijn bodem en humusprofiel
beschreven en om de twee meter is een
monster gestoken op drie diepten. Voor
de transecten 3a/b zijn pH, N-, P-, en
organisch stofgehalte geanalyseerd en is
het gewicht van de gestoken monsters
bepaald. In de overige transecten is
bemonsterd op pH, P-gehalte, organisch
stofgehalte en base- en waterstofverzadi-
ging. Verder zijn in de transecten 1, 2 en
3a/b lichtmetingen verricht ten opzichte
van een open-veld referentie direct bui-
ten het bos.

Dood hout en Stekelvarens

Op 32 van de ruim 100 onderzochte
plekken waarvan het humusprofiel
beschreven is, zijn Stekelvarens aange-
troffen. Een kwart van deze 32 plekken
had betrekking op jonge Stekelvarens op
‘bovengronds’ dood hout dat nog geen
onderdeel vormt van het humusprofiel
(fig. 1). Ongeveer 60 % van de Stekel-
varens wortelt in een door houtresten
gedomineerd humusprofiel (fig. 2). Het
gaat hierbij zowel om jonge als oude
exemplaren. Op enkele plekken werd
weliswaar geen hoog gehalte aan herken-
bare houtresten aangetroffen, maar was
uit de rode verkleuring in het humus-
profiel af te leiden dat houtresten in het
verleden aanwezig geweest zijn. Op deze
plekken werden grote exemplaren van
Brede en Smalle Stekelvaren aangetrof-
fen. Voor drie plekken was geen verband
tussen hout en het voorkomen van Ste-
kelvaren aan te tonen (9%). Twee hier-
van blijken op grond van bodemanalyses
en humustype een wat rijkere basenhuis-
houding te hebben. Bovendien kenmer-
ken ze zich door een wat betere vocht-
huishouding als gevolg van een lemiger
minerale bovengrond.

Jonge Stekelvarens kunnen al in een
jong verteringsstadium van het hout
worden aangetroffen, dus als de schors
nog grotendeels intact is. Door de

zwakke plekken in de schors dringen de

wortels de stam of tak binnen en groeien
vooral in laterale richting, net onder de
schors (fig. 1). Helaas is het in dit sta-
dium nog niet mogelijk vast te stellen of
het om Brede of Smalle stekelvaren gaat.
Tegen de tijd dat de Stekelvaren flinke
afmetingen bereikt en het houtige sub-
straat grotendeels is verteerd en deel uit-
maakt van een dikke strooisellaag, ont-
wikkelt het wortelstelsel zich ook in
verticale richting voor zover het substraat
dat toelaat. Dit betekent op leemarme
stuwwallen dat de wortelgroei zich
beperkt tot het uitwendige humusprofiel
(fig. 1) of soms tot ondiep gelegen (begra-
ven) humushorizonten.

De rol van dood hout

Dood hout heeft drie eigenschappen die
het een aantrekkelijk substraat maakt
voor kieming en vestiging:

* dood hout krijgt al snel een sponzige
structuur en is daarom sterk vocht-
houdend;

* dood hout vormt op armere substraten
een belangrijke voedselbron;

* in het laatste verteringsstadium draagt
dood hout bjj tot de vorming van een dik

geen houtresten

verkleuring

houtresten

humusprofiel dat vergeleken met een arm
zandig substraat wat betreft vocht en
voeding een gunstig milieu vormt voor
diverse plantensoorten; in voedselarme
zandige ecosystemen is een substantieel
humusdek een belangrijke factor in de
nutriénten- en vochtvoorziening (Muys,
1991; Kemmers & de Waal, 1999).

Welke eigenschap van dood hout
begunstigt de kieming en de verdere groei
van Stekelvarens? Uit vergelijking van
respectievelijk nutriénten- en basengehal-
ten van de verschillende humuslagen, een
houtmonster (Grove den) en monsters van
de minerale bovengrond blijkt dat dood
hout inderdaad veel rijker aan nutriénten
en basen is dan de minerale bovengrond.
Houtarme humuslagen blijken echter niet
armer te zijn dan dood hout en houtrijke
humuslagen (tabel 1). De mildere moder-
achtige humuslagen in het wat lemiger
transect 2 onder Wintereik zijn aanmerke-
lijk rijker dan het dood hout. Toch kiemt
Stekelvaren vrijwel niet op de houtarme
humus. Blijkbaar zijn de gehalten aan
beschikbare N en P en basen van het dode
hout niet van doorslaggevende betekenis
voor de vestiging van Stekelvaren.

Fig. 2. Aanwezigheid van dood
hout en houtresten in de 32
humusprofielen met Stekelvaren.
Met 'houtresten’ worden door
verterend hout gedomineerde
humuslagen bedoeld. Met ‘ver-
kleuring’ is een rode verkleuring
van de humus bedoeld die wijst
op de aanwezigheid van dood
hout in het verleden.
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Foto 2. Dominantie van
Brede stekelvaren nabij
transect 4 (Corsicaanse den
uit 1961) in bosreservaat %
Galgenberg bij Amerongen.
Typisch beeld van een
naaldhoutperceel met
Stekelvarens na een periode
waarin veel bomen
spontaan zijn omgevallen
(foto: R.J. Bijlsma).

Uit veldwaarnemingen blijkt dat
dood hout veel vochtiger is dan houtloze
humusprofielen. Vooral in de wat verder
gevorderde stadia van vertering blijkt het
hout door zijn sponzige consistentie in
staat enorme hoeveelheden vocht op te
zuigen en vast te houden. Deze vochtige
toestand is precies wat de Stekelvaren
nodig heeft voor kieming en de ontwik-
keling van prothallium tot plant.

Eenmaal uitgegroeid wordt Stekel-
varen minder gevoelig voor droogte en
kan zich ook handhaven in een niet-hou-
tig humusproficl. De aanwezigheid van
een niet te dun humusprofiel blijft dan
echter wel een voorwaarde, daar in het
minerale substraat de beschikbaarheid
van nutriénten en basen te laag is.

De plaats van Stekelvarens in
voedselarme bossen
Stekelvaren blijke zich op arme, droge
groeiplaatsen, die als zodanig geen opti-
maal milieu vormen voor beide soorten,
goed te kunnen ontwikkelen bij aanwe-
zigheid van voldoende dood hout. Er lij-
ken daarbij geen verschillen tussen hout
van Grove den en Eik te bestaan. De
relatie tussen dood hout, humus en Ste-
kelvaren, verklaart voor een groot deel
de geconstateerde snelle uitbreiding van
deze varensoort in her Nederlandse bos.
Een speciaal geval vormen jonge,
gelijkjarige naaldhoutpercelen waar-
onder de eerste-generatie heidebebossin-
gen. In deze dichte opstanden treedt al
snel taksterfte op, waardoor de bodem
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bedekt raake met een laag dunne takken.
Pas na dunning bereikt voldoende licht
de bosbodem en ontwikkelt zich over de
ruwe humus en takken een mostapijt. In
dit mosstadium is er schijnbaar nauwe-
lijks dood hout in het bos aanwezig,
Wanneer echter de lichtbeschikbaarheid
toeneemt tot 5-10% (zoals in het vak
Corsicaanse den uit 1961 in bosreservaat
Galgenberg; foto 2) is een klimaat
geschapen dat voldoet aan de door
Ellenberg (1966) benoemde condities
voor varendominantie: 1) zure, licht-
verteerde, ruwe humus (naalden, dunne
takken), 2) hoge luchtvochtigheid en

3) voldoende (voornamelijk diffuus)
licht. Dit patroon van stekelvarendomi-
nantie doer zich nier alleen voor onder
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Den, maar ook onder Lariks en Douglas
(Sissingh, 1975).

Naarmate de heidebebossingen van
Grove den zich verder ontwikkelen, ver-
teert geleidelijk het pakket ruwe humus
afkomstig uit de stakenfase en neemt de
lichtbeschikbaarheid zodanig toe dat Fik,
Ruwe berk en al spoedig ook Beuk zich
gaan verjongen onder het scherm van
Den. Dit is de situatie in transect 3a/b
(Grove den uit 1894). Hier is geen
dominantie van Stekelvarens, maar een
bescheiden aantal varens op dood hout:
ca 10 per transect. Op plaatsen waar zich
een dichte struiklaag of tweede boomlaag
vormt, neemt de lichtbeschikbaarheid
weer sterk af (tot minder dan 5%) en ver-
dwijnt de kruidlaag inclusief varens.

In transect 2 komt (vooral Smalle)
Stekelvaren voor in een door dichter bos
omgeven open plek op een oude bos-
groeiplaats met Wintereik (oude stoven)
en Grove den uit 1892, Stekelvaren is hier
in eerste instantie in hoge mate afhanke-
lijk van zwaarder liggend dood hout.
Deze situatie is typisch voor het oudere
opgaand loofbos op de hogere zand-
gronden.

Brede en Smalle stekelvaren:
bosontwikkelingsindicatoren bij
uitstek

Hoewel op de hogere zandgronden Brede
en Smalle stekelvaren vaak door elkaar
groeien, is het opvallend dat Smalle
stekelvaren doorgaans ontbreckt in jong
bos en dat stekelvarendominantie meestal
op rekening komt van de Brede. Zo werd
in het vak Corsicaanse den in bosreservaat
Galgenberg niet één Smalle stekelvaren
gevonden tussen de dominant aanwezige
Brede stekelvaren. Alleen in transect 2 in
het oudere bosgedeelte met Wintereik en
Dalkruid is veel Smalle stekelvaren aan-
wezig,

In Vlaanderen geldt Smalle stekelva-
ren als (zwakke) oud-bossoort (Tack &
Hermy, 1998). In Engeland lijkt Smalle
stekelvaren op nattere plaatsen (bv. veen-
gebieden) voor te komen dan Brede;
verder is Smalle stekelvaren in Engeland
aanzienlijk achteruit gegaan gedurende de
laatste eeuw (Page, 1997). Ook in Neder-
land is Smalle stekelvaren een karak-
teristieke soort in een bepaald stadium
van veenmostietland (Dryopterido-
Sphagnetum: Segal, 1966). Dit wijst erop
dat Smalle stekelvaren, meer nog dan
Brede, een vochtleverend substraat
behoeft voor kieming en ontwikkeling.

Vertaald naar bos betekent dit een
behoefte aan zwaar dood hout en/of aan
een bosklimaat met een permanent hoge
luchtvochtigheid: condities vooral geasso-
cieerd met ‘oud bos’.

In Nederland is Smalle stekelvaren
echter zeker niet beperkt tot oude bos-
groeiplaatsen. Zo was deze soort in het
Kuinderbos in de Noordoostpolder al na
40 jaar één van de meest algemene varens,
vooral onder Fijnspar op veen (Bremer,
1980). Mogelijk spelen temperatuur en
(micro)klimaart ook een belangrijke rol bij
het ontstaan van standplaatsverschillen:
Brede stekelvaren is een uitgesproken
subatlantische soort en ontbreekt in de
boreale plantengeografische zone in
tegenstelling tot Smalle stekelvaren (Jalas
& Suominen, 1988). Brede stekelvaren is
dus waarschijnlijk vorstgevoeliger dan
Smalle. Dir alles maake vooral Smalle ste-
kelvaren van ‘storingsindicator’ tot waar-
devolle indicator voor bosontwikkeling,
wijzend in de richting van meer zwaar
dood hout, een koeler en luchtvochtiger
bosklimaat en van meer kleine open plek-
ken in opgaand (multifunctioneel) bos.
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Summary R

Increased dead-wood availability explains the
increase of Buckler-ferns in forests on sandy soils
in The Netherlands

The increase of Buckler-ferns (Dryopteris carthusiana
and D. dilatata) in forests on sandy soils in The Nether-
lands is commonly attributed to an increased atmosphe-
ric input of nitrogen. However, in the older literature
dominance of ferns has been explained by both the
availability of acidic humus and a cool woodland climate
with about 5-25% (mainly diffuse) iradiance reaching
the forest floor. Field work as part of the national forest
reserve programme provided circumstantial evidence
for dead wood as mediator for the establishment and -~
development of Buckler-ferns. Transect studies inclu-
ding detailed analyses of humus profiles in forest
reserve Galgenberg (Amerongen) corroborate the

importance of dead wood. About 25% of all Buckler- ~ S

ferns occurred on above-ground dead wood and about
60% on wood remains in the humus profile. Although
dead wood appears much richer with respect to both
nutrient content and base status than the mineral top-
soil, there is no difference with wood-poor humus lay- ‘
ers. Since the establishment of Buckler-ferns does not
occur on these wood-poor humus profiles, we conclude
that it is the higher moisture content of dead wood that
enables the establishment of ferns in forests on dry
sandy soils. The marked increase of Buckler-ferns in

The Netherlands parallels the increasing availability of
dead wood in many forests, in particular in former
heathland afforestations. Dominance of Broad buckler-
fern is commonly observed in coniferous stands after
regular thinning or a period of self thinning resulting in
substantial amounts of dead branches. Apart from
dead-wood, Buckler-ferns require about 5-10% light

with a minor contribution of direct irradiance. s
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