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Epiphytische Moosgemeinschaften tropischer Regenwiilder

- Adaptionen und floristisch-historische Entwicklung

- Harald Kiirschner, Berlin -

Abstract

The trunk-epiphytic bryophyte vegetation of tropical lowland and mountain rain forests
(Central and South America, Africa, Southeast Asia) is seen under the focus of syntaxonomic,
symphylogenetic, ecomorphological and life strategical aspects, which help to outline flori-
stic-historical implications and distinct common adaptive trends and distributional patterns
(,,functional types®). The coeno-classification based on vicarious, pseudovicarious and corre-
sponding supraspecific taxa distinguishes only two major groups within a common Coeno-
Plagiochiletea class - Coeno-Ptychanthetalia of the lowland and Coeno-Bazzanio-Herberte-
talia of the montane belt - which resemble each other more pantropically than the lowland and
montane bryophyte vegetation units within one continent. The Coeno-Plagiochiletea can be
fully equated with the highest syntaxonomic unit, the Lejeuneo flavae-Frullanea ericoidis
class group, which consist of geosynvicariants at class-, order- and alliance level with a joint
evolution. These symphylogenetic relationships are strongly supported by ecomorphological
and life strategical aspects, which are seen as co-evolved adaptive traits. The prevailing ,,pas-
sive* and ,,vegetative* life history strategies in taxa of the shady understory of primary rain
forests may date back to before the south Atlantic had fully opened in mid-Cretaceous. Then,
parallel evolution has taken place in the different parts of the tropical biome (continents),
modifying the joint floristic stock in coevolutional processes under comparable ecolgical con-
ditions.

1. Einleitung

Epiphytische Laub- und Lebermoose gehoren zu den herausragenden Gestalttypen tropi-
scher Bergregenwilder, die wesentlich zur Phytodiversitit beitragen und durch ihre Massen-
entfaltung das Vegetationsbild pragen. In dichten Decken, dicken Polstern und Filzen oder
auffilligen, oft meterlangen Gehingen bedecken sie Stimme, Aste und Kronen der Baume
und verleihen dadurch v. a. der Nebelwaldstufe (,,mossy forests*) der Tropen ihren eigenen
Charakter. Dieser iiberwiltigende Reichtum an Epiphyten ist ein Hauptcharakterstikum der
Regenwilder, der schon friih Botaniker und Tropenreisende faszinierte und seinen Ausdruck
in iberschwenglichen Beschreibungen [,,Hier im Zentrum der Indo-Malaya ... entfaltet sich
der ungeheure Reichtum der paldotropischen Moosflora zu seiner ganzen Pracht. Uniibertrof-
fen selbst von der gewaltigen Fiille Stidamerikas, hat sie wohl die herrlichsten Schopfungen
der Mooswelt iiberhaupt hervorgebracht (HERzOG 1926, S. 348)] und Sammelaktivititen
fand (vgl. GIESENHAGEN 1910, HERZOG 1926, SPRUCE 1884-188S5, 1886). Neben rein flori-
stisch-taxonomischen Arbeiten und allgemeinen Beschreibungen (GIESENHAGEN 1910, OYE
1924, SEIFrIZ 1924) war RICHARDS (1954) der erste, den auch Moosgesellschaften, ihre Arten-
zusammensetzung und Okologie niher interessierten. Mit seiner Arbeit und den stimulieren-
den Publikationen von TIXIER (1966, 1979) wurde ein neues Kapitel in der Tropenbryologie
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aufgeschlagen, die sich von nun an verstirkt der Soziologie, Struktur, Diversitit, 01<ologie
und Funktionalitdt epiphytischer Moose zuwandte.

In mehreren, von der Deutschen Forschungsgemeinschaft (DFG) seit 1982 geforderten
Projekten mit Schwerpunkt Siidostasien (Malaysia/Borneo), Afrika (Kongo/Rwanda) und
Stidamerika (Peru) (BRYOTROP I, II-, ITI- und BRYOSTRAT-Projekt, vgl. FREY 1987, FREY
et al. 1990, 1995; FREY & KURSCHNER 1991a; KURSCHNER 1990, 1995; KURSCHNER et al.
1999; KURSCHNER & PAROLLY 1998a-d, 1999; KURSCHNER & SEIFERT 1995) wurden dabei
erste Ergebnisse zu den hhenabhingigen Lebensformen- und Lebensstrategienmustern tro-
pischer Stammepiphyten, deren 6komorphologische Anpassungssyndrome und floristisch-
historischen Beziehungen vorgelegt, die in eine zusammenfassende pantropische Synthese
und ein pantropisches Bezugssystem miindeten (KURSCHNER et al. 1999, KURSCHNER &
PArOLLY 1999).

2. Arbeitsgebiet und Arbeitstechnik

Um eine einheitliche und vergleichbare Ausgangsbasis fiir die Untersuchungen zur Diver-
sitdt, Struktur, Artenzusammensetzung und Hohenstufung der Gesellschaften, den Lebensfor-
men, Lebensstrategien und 6komorphologischen Adaptionen der die Gesellschaften aufbau-
enden Arten zu erhalten, wurden in allen drei groBen Tropenregionen eigene Forschungen
durchgefiihrt (Abb. 1), die einem ausgeprigten Hohenstufengradienten von der tropischen
Tieflandstufe bis zur orealen Waldgrenze folgten. Dies geschah in Form von Transekten,
wobei im Abstand von jeweils 200 Hohenmetern die Aufnahmen nach der pflanzensoziologi-
schen Arbeitstechnik von BRAUN-BLANQUET in ausgewéhlten Aufnahmefldchen erfolgte [Bor-

Abb. 1: MutmaBliches Synareal der Lejeuneo-Frullanea ericoidis Klassengruppe und ihrer vikariieren-
den Klassen Taxilejeuneo-Prionodontetea fusco-lutescentis (A), Frullanio depressae-Lejeunee-
tea flavae (B) und Thysanantho-Bazzanietea tridentis (C). 1-16 Lage der zur Verfiigung stehen-
den und ausgewerteten Literaturquellen [1 Puerto Rico (FULFORD et al. 1971); 2 Costa Rica
(SILLET 1991, SILLET et al. 1995); 3 Kolumbien (WOLF 1993); 4 Peru (KURSCHNER & PAROLLY
1998a); 5 Franzosisch Guyana (MONTFORT & Exk 1990); 6 Guyana (CORNELISSEN & TER STEE-
GE 1989); 7 Argentinien (DREHWALD 1995); 8 Nigeria (AKANDE et al. 1982); 9 Athiopien
(MIEHE & MIEHE 1994); 10 Ruwenzori-Gebirge (HAUMAN 1942, HEDBERG 1964, KNapP 1973);
11 Kongo/Rwanda (KURSCHNER 1995); 12 Kenya Pocs & SzaBo 1993; 12 K 1993); 13 Kam-
bodscha (TIXIER 1979), 14 Vietnam (TIXIER 1966); 15 Malaysia/Sabah (KURSCHNER 1990), 16
Malaysia/Sarawak (KURSCHNER 1990) (aus KURSCHNER et al. 1999)].
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neo (KURSCHNER 1990), Afrika (KURSCHNER 1995), Siidamerika (KURSCHNER & PAROLLY
1998a)].

Aus arbeitstechnischen Griinden konnten nur Stammepiphyten beriicksichtigt werden, die
die untere Stammregion [1-3 (-5) m Hohe] besiedeln und damit weitgehend der modifizierten
Johannson-Zone II (JOHANNSON 1975) bzw. den ,,shade epiphyte synusiae“ sensu RICHARDS
(1952) entsprechen.

Alles in allem umfasst das Material etwa 450 eigene pflanzensoziologische Aufnahmen, in
denen etwa 500 Arten auftreten, deren 6komorphologische Anpassungen, Lebensformen und
Lebensstrategien ( inkl. Reproduktions- und Ausbreitungsbiologie) in Spektren zusammenge-
fasst wurden, denen als quantitativer Wert die mittlere Gruppenmenge zugrundeliegt. (cf.
FRrREY et al. 1990, 1995; FREY & KURSCHNER 1991a; KURSCHNER et al. 1999; KURSCHNER &
PAROLLY 1998c, d; KURSCHNER & SEIFERT 1995).

Durch die Beriicksichtung weiterer, in der Literatur beschriebener Gesellschaften und
rangloser Gesellschaften (vgl. Abb. 1), wobei nur die Arbeiten von DREHWALD (1995) und
WoLF (1993) den Konventionen des BRAUN-BLANQUET Konzepts folgen, konnten 73 Gesell-
schaften erfasst werden, die sich in ein tropenweit anwendbares Klassifizierungsschema ein-
ordnen lassen (KURSCHNER & PAROLLY 1998b).

Die Syntaxonomie folgt KURSCHNER & PAROLLY (1998a; zur Synnomenklatur der im fol-
genden aufgefiihrten Syntaxa vgl. Abb. 3) und griindet auf dem gegenwirtigen ,,Code of
Phytosociological Nomenclature (BARKMAN et al. 1986).

3. Syntaxonomie

Ein erstes, zusammenfassendes synhierarchisches Gliederungsschema der Stamm- und
Kronenraumepiphyten der drei groen Regenwaldgebiete wurde von KURSCHNER & PAROLLY
(1998a) vorgestellt. Dieses enthilt alle bisher bekannten Gesellschaften und fasst sie in der
Lejeuneo flavae-Frullanea ericoidis Klassengruppe zusammen, die der holarktisch verbreite-
ten Klassengruppe Frullanio dilatae-Leucodontea sciuroidis gegeniibersteht. Jeder Kontinent
wird dabei durch eine eigene, unabhingig entstandene, vikariierende Klasse gekennzeichnet
(Abb. 2). Innerhalb dieser Klassen ergibt sich hohenzonal ein weiteres identisches Anord-
nungsprinzip von drei aufeinanderfolgenden Verbénden, deren Abfolge streng an Isothermen-
Intervalle und die damit verbundenen, sich @nderenden 6kologischen Faktoren sowie struktu-
relle Parameter der Waldvegetation gekniift ist. Auffallende Grenzen stellen dabei die
20° C-, die 12° C- und die 8 ° C-Isotherme dar, die in etwa mit 1300 m, 2500 m und 3200 m
korreliert sind. Sowohl fiir die Gesellschaften, als auch die Artendiversitit sind diese Isother-
mengrenzen von herausragender Bedeutung und damit entscheidend verantwortlich fiir struk-
turelle und adaptive Anderungen. In Afrika ergibt sich ein vierter Verband, das Syntrichion
cavallii, der die Gesellschaften der subalpinen Heidekrautwilder und des Dendrosenecio-
Subpédramos zusammenfaf3t (Abb. 2).

Die erste signifikante Grenze liegt bei etwa 20° C mittlere Jahrestemperatur. Hier erreichen
die Gesellschaften des tropischen Tieflandes und der submontanen Stufe ihre obere Grenze.
Lepidolejeunion bidentulae (Siidost-Asien), Lejeuneo flavae-Plagiochilion salvadoricae
(Afrika) und Symbiezidio transversalis-Ceratolejeunion cubensis (Mittel- und Siidamerika)
sind die kennzeichnenden Verbinde, die die Gesellschaften zwischen 0-1300 m Hohe umfas-
sen. Diese besiedeln die bis 40 m aufragenden, mehrschichtigen Tieflandwélder, die durch
Isothermie und eine hohe, ausgeglichene Luftfeuchtigkeit gekennzeichnet sind.

Die zweite, markante Verbreitungsgrenze liegt bei etwa 12° C. Bazzanion uncigerae, Pla-
giochiion divergentis und Omphalantho filiformis-Plagiochilion apicedentis sind die kenn-
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Abb. 2: Gliederung der pantropischen Klassengruppe Lejeuneo flavae-Frullanea ericoidis in Abhin-

gigkeit von Temperatur (Isothermenintervalle, mittlere Jahrestemperatur) und Hohenstufen (aus

KURSCHNER & PAROLLY 1998b).
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zeichnenden Verbinde dieser Hohenstufe (1300-2500 m) Siidost-Asiens, Afrikas und Mittel-
und Siidamerikas. Ihre Gesellschaften besiedeln die meist zweischichtigen, perhumiden Berg-
regen- und Nebelwilder, in denen ein permanenter Wolkenstau und hohe Niederschlige zu
Massenentfaltung und Artenreichtum fiihren.

Der dritte Hohenstufenkomplex umfasst das 12°-8° C-Isothermenintervall. Gesellschaften
dieser klimatkologischen Stufe besiedeln meist einschichtige, niedere und offenere, licht-
durchflutete Waldformationen zwischen 2500 m und der Waldgrenze (,.elfin forests®). Sie las-
sen sich in Siidostasien im Herberto-Plagiochilion renitentis, in Afrika im Plagiochilion colo-
rantis und in Mittel- und Stidamerika im Herberto divergentis-Plagiochilion compressulae
zusammenfassen. Gesellschaften und Arten dieser Verbédnde sind bereits starken téglichen
Temperatur- (Frostwechselklima) und Luftfeuchtigkeitsschwankungen, Nachtfrosten, hoher
Einstrahlung und austrocknenden, heftigen Winden ausgesetzt.

Fiir zwei Kontinente konnten Tieflandsordnungen beschrieben werden (Abb. 2): Thy-
sanantho-Cheilolejeuneetalia (Siidostasien) und Bryopterido-Neckeropsietalia undulatae
(Mittel- und Siidamerika). Ein solches Tieflandsyntaxon kann auch fiir Afrika erwartet, auf-
grund des gegenwirtigen Kenntnisstandes aber noch nicht beschrieben werden. Die montanen
und orealen Verbinde eines jeden Kontinents kénnen wiederum in der Bazzanietalia uncige-
rae (Siidostasien), Plagiochilo squamulosae-Porotrichetalia molliculi (Afrika) und Prio-
nodontetalia fusco-lutescentis zusammengefalit werden (Abb. 2, 3).

4. Coeno-Syntaxonomie

Schon wihrend der floristisch-taxonomischen Arbeiten fiel auf, da3 es sehr viele Beispie-
le korrespondierender, pseudovikariierender und vikariierender Taxa gab, die eine Betrach-
tung i. S. des Deilschen Coeno-Syntaxonomie-Konzeptes (DEIL 1989, 1994) nahelegte. Ziel
dabei ist, unter Verwendung supraspezifischer Taxa, Zusammenhinge zwischen der zénologi-
schen Bindung von Formenkreisen an bestimmte Vegetationseinheiten und deren Evolutions-
geschichte zu ,.entdecken®. Die durchgefiihrte Analyse der Gesellschaften auf der Basis sol-
cher supraspezifischer Taxa (v. a. Gattungen, Sektionen, Triben) erméoglichte eine historisch-
evolutive Gliederung (KURSCHNER & PAROLLY 1999), die wiederum deutlich eine Hohenzo-
nalitit, diesmal aber kontinentiibergreifend, zum Ausdruck bringt (Abb. 3).

Kennzeichnend fiir die planar-submontane Stufe aller Tropenregionen ist dabei die Ord-
nung Coeno-Ptychanthetalia, die in der montan-orealen Stufe von der Ordnung Coeno-Bazza-
nio-Herbertetalia abgelost wird.

Die Gesellschaften der Coeno-Ptychanthetalia kennzeichnen weltweit schattige,
mehrschichtige, isotherme Primarwilder des Tieflandes und der pri- und submontanen Stufe,
die v. a. durch dichte Decken und Wedel von Lejeuneaceae, Frullaniaceae, und Radulaceae
sowie Arten der Gattungen Plagiochila und Neckeropsis gebildet werden. Auf Artniveau
kennzeichnen eine Reihe transkontinentaler oder bikontinentaler Arten wie Cheilolejeunea
trifaria, Lopholejeunea nigricans, L. subfusca oder Neckeropsis disticha (Tab. 1) diese
Coeno-Ordnung. Sie sind zugleich Kennarten der Lejeuneo-Frullanea Klassengruppe.
Supraspezifische Kenntaxa sind Prychanthus-ghnliche Lebermoose mit den Gattungen Pry-
chanthus in der Palédotropis, dem pantropischen Thysananthus und der stidostasiatischen Gat-
tung Dendrolejeunea (Abb. 4, 5). Diese Sippen sind morphologisch und 6kologisch den Arten
der Gattung Bryopteris und Fulfordianthus (Bryopteris-Komplex, Tab., 1) vergleichbar, die
stellendquivalent auf die Neotropis beschrénkt sind (Abb. 4, 5). Alle werden in der Unterfa-
milie Ptychanthoideae der Lejeuneaceae zusammengefaft (GRADSTEIN 1985), deren kladisti-
sche Analyse der morphologischen Merkmale eine monophyletische Gruppe ergeben (GRAD-
STEIN 1992). Wir haben hier also eine Gruppe vikariierender Gattungen und Arten vorliegen,
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Abb. 3: Pflanzensoziologische und coeno-syntaxonomische Gliederung der tropischen Stammepi-

phytengesellschaften - Vergleich der iibergeordneten Syntaxa (fiir Unterverbénde, Assoziatio-

nen und Subassoziationen vgl. KURSCHNER 1990, 1995, KURSCHNER & PAROLLY 1998a, b) (aus

KURSCHNER & PAROLLY 1999).
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Tab. 1: Ausgewihlte vikariierende, pseudovikariierende und korrespondierende Taxa der Coeno-Pty-

chanthetalia (aus KURSCHNER & PAROLLY 1999).

COENO-PTYCHANTHETALIA

Lopholejeunea subfusca (Nees) Schiffn.
Ljeuneaceae subf. Ptychanthoideae
Ptychanthus Nees complex
Bryopteris (Nees) Lindenb. complex
Pycnolejeunea (Spruce) Schiffn.
P. bancana Steph.
P. cavistipula (Steph.) Mizutani
P. grandiocellata Steph.
P. macroloba (Rank) Steph.
P. schwaneckei Steph.
Radula Dum. em. Nees
§ Caducae Schuster ex Yamada & Piippo
R. amazonica Spruce
R. caldana Angstr.
R. falcifolia Steph.
R. surinamensis Steph.
R. appressa Mitt.
R. javanica Gott.
Neckeropsis Reichardt
§ Paraphysanthus (Spruce) Fleisch.
N. undulata (Hedw.) Reich.
N. ville-ricae Besch.
N. disticha (Hedw.) Kindb.
N. lepineana (Mont.) Fleisch.
N. crinita Griff.

Cheilolejeunea trifaria (Reinw. et al.) Mizutani

Lopholejeunea nigricans (Lindenb.) Schiffn.

N. gracilenta (Bosch & Sande Lac.) Fleisch.

Siid- und Mittelamerika

Afrika

Siidostasien

B B B E—

'
—

[TatIli

|

[l
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die sich in der jeweiligen Tropenregion ersetzen und unter dhnlichen 6kologischen Bedin-
gungen eine jeweils regionale Ausbildung der Coeno-Ptychanthetalia kennzeichnen.

Weitere supraspezifische Taxa mit diesem Muster (Tab. 1) umfassen z. B. vikariierende
und pseudovikariierende Pycnolejeunea-Arten, v. a. der Sekt. Macrolobae, die Gattung Radu-
la Sekt. Caducae mit den taxonomisch problematischen R. amazonica, R. caldana, R. falci-
folia, und R. surinamensis in Mittel- und Stidamerika (YAMADA 1988), R. appressa in Afrika
und das palédotropische R. javanica oder die Gattung Neckeropsis Sekt. Paraphysanthus (Tab.
1), mit N. ville-ricae und N. undulata in der Neotropis, N. disticha in Siidamerika und Afrika,
N. lepineana in der Paldotropis und N. crinita und N. gracilenta in Siidost-Asien.

Demgegeniiber kann man die Gesellschaften der Coeno-Bazzanio-Herbertetalia (Abb. 3)
stellen, die die pantropische Epiphytenvegetation der montan-orealen Stufe umfassen. Mit
zunehmender Hohe werden diese Waldgesellschaften zwei- oder einschichtig, wobei an der
Waldgrenze lichtdurchflutete ,,elfin forests* dominieren. Unter den perhumiden Bedingungen
bilden viele Lebermoose dichte Uberziige, an denen v. a. Vertreter aus den Familien Bazza-
niaceae, Geocalycaceae (Leptoscyphoideae), Herbertaceae, Lepicoleaceae, Lepidoziaceae,
Plagiochilaceae und Trichocoleaceae beteiligt sind.

Abb. 4: Verbreitung und Habitus vikariierender und korrespondierender ptychanthoider Lejeuneaceae
des tropischen Tieflandes [1 Bryopteris filicina s. 1., B. diffusa (Verbreitung), B. filicina (Habi-
tus); 2 Thysananthus spathulistipus; 3 Dendrolejeunea fruticosa] (aus KURSCHNER & PAROLLY
1999).
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Pantropische Kenntaxa der Coeno-Bazzanio-Herbertetalia umfassen v. a. die Herbertus
Arten der Sektion Herbertus (Tab. 2), die in allen Gesellschaften dieser Hohenstufe vorkom-
men. Neben rein siidamerikanischen Vertretern (H. acanthelius, H. colombianus, H. diver-
gens, H. juniperoides, H. pensilis oder H. serratus) zeigt H. subdentatus eine Afro-Amerika-
nische Disjunktion, H. doggeltianus, H. lobatus sind auf Afrika beschrinkt, und H. dicranus
ist paldotropisch. Demgegeniiber besetzen Vertreter der Sektion Piloherbertus, wie H. armi-
tanus, H. pilifer, oder der Sektion Cirriherbertus (H.circinnatus) die gleiche tkologische
Nische in Siidostasien.

Bemerkenswerte Beispiele korrespondierender und vikariierender Sippen beinhaltet auch
der Leptoscyphus/Heteroscyphus-Komplex (Geocalycaceae, Leptoscyphoideae). Arten dieser
Gattungen sind ganz typisch fiir Bergwilder, auffallend gelb oder braunrot gefirbt, mit einer
ausgesprochenen Tendenz zur ,,Rinnenbildung® (ein adaptives Merkmal zur schnellen Was-
serleitung). In Stidamerika und Afrika sind es v. a. Leptoscyphus-Arten der Untergattung Lep-
toscyphus (L. gibbosus, L. hexagonus, L. jackii, L. porphyrius) und der Untergattung Phy-
soscyphus (L. infuscatus, Tab. 2), die in der Indo-Malaya durch die korrespondierende Gat-
tung Heteroscyphus (H. aselliformis, H. splendens) abgelost werden (GROLLE 1963).

Spektakuldr sind auch die korrespondierenden Gattungen Prionodon (Prionodontaceae)
und Spiridens (Spiridentaceae, Abb. 6). Mit ihren langen Schweifen gehoren sie zu den phy-
siognomisch herausragenden Gestalttypen der Bergregenwilder. Soziologisch bedeutende
Arten, die sowohl als Stamm- und Kronenraumepiphyten auftreten, sind hier Prionodon den-
sus, P. fusco-lutescens, P. luteo-virens und P. lycopodioides, alles Kennarten der diversen
Gesellschaften in Mittel- und Stidamerika (KURSCHNER & PAROLLY 1998a, WOLF 1993). Nach

Abb. 5: Verbreitung und Habitus vikariierender und korrespondierender ptychanthoider Lejeuneaceae
des tropischen Tieflandes [1 Thysananthus amazonicus, 2 Fulfordianthus (Verbreitung), F. pter-
obryoides (Habitus), 3 Ptychanthus striatus] (aus KURSCHNER & PAROLLY 1999).
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Tab. 2: Ausgewihlte vikariierende, pseudovikariierende und korrespondierende Taxa der Coeno-
Bazzanio-Herbertetalia (aus KURSCHNER & PAROLLY 1999).

Siid- und Mittelamerika

Afrika
Siidostasien

COENO-BAZZANIO-HERBERTETALIA

Herbertus S.F.Gray
§ Herbertus r

H. acanthelius Spruce :l - -

H. colombianus van Reenen [: - -

H. divergens (Steph.) Herzog |:| - -

H. juniperoides (Sw.) Grolle ——1 - -

H. pensilis (Tayl.) Spruce L__——I - -

H. serratus Spruce |:l - -

H. subdentatus (Steph.) Fulford [ | -

H. doggeltianus (Steph.) Demaret - (::I -

H. lobatus (Steph.) Demaret - (:l -

H. dicranus (Tayl.) Trev. - [ |
§ Piloherbertus H. A. Miller - - |:l

H. armitanus (Steph.) H. A. Miller - -

H. pilifer Schiffn. - - 1
§ Cirriherbertus H. A .Miller

H. circinnatus H. A. Miller - - :’
Leptoscyphus Mitt.
Subg. Leptoscyphus [ | -

L. gibbosus (Tayl) Mitt. — - -

L. hexagonus (Nees) Grolle I:l - -

L. jackii (Steph.) Grolle I ' - -

L. porphyrius (Nees) Grolle I:] - -
Subg. Physoscyphus Grolle

L. infuscatus (Mitt.) Jones - |:] -
Heteroscyphus Schiffn. - - I:!

H. aselliformis (Reinw. et al.) Nees in Gott. et al. - - |:I
H. splendens (Lehm. & Lindenb.) Grolle - - |:]
Radula Dum. em. Nees
§§ Volutae Schuster [ | -

R. comorensis Steph. - ] .
R. holstiana Steph. - [:' -
R. voluta Tayl. ] - R

Frullania Dum.

Subg. Meteoriopsis Spruce [

F. peruviana Gott. |: - -
F. angulata Mitt. - |:] -
F. orientalis Sande Lac. - - :I
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HERrzOG (1926, S. 142) kann man Prionodon als ,,... Charaktergattung fiir die subandinen
Waldgebiete ...*“ in Anspruch nehmen. Als einziger Vertreter erreicht P. densus die Bergwil-
der Afrikas, wohingegen diese Gattung morphologisch und 6kologisch in der Indo-Malaya
durch Spiridens-Arten ersetzt wird. Unter ihnen kommt v. a. Spiridens reinwardtii eine hohe
Bedeutung zu, das die Bergwaldgesellschaften auf Borneo prigt (KURSCHNER 1990). Beide
Gattungen sind beeindruckende Beispiele einer korrespondierend-evolutiven Konvergenz
zwischen nicht ndher verwandten Laubmoosen.

Abb. 6: Verbreitung und Habitus korrespondierender Bergregenwaldmoose : Prionodon und Spiridens
(1 Prionodon fusco-lutescens, 2 P. densus, 3 Spiridens reinwardtii) (aus KURSCHNER & PAROL-
LY 1999).

Gute Kenntaxa der Bergwilder sind auch die tropischen Arten der Gattung Radula Sub-
sekt. Volutae. In Afrika sind dies v. a. R. comorensis und R. holstiana (Tab. 2), die in Mittel-
und Stidamerika durch R. voluta ersetzt werden. Weitere Beispiele betreffen Frullania Sub-
genus Meteoriopsis mit F. peruviana in Siidamerika, F. angulata in Afrika und F. orientalis in
Siidost-Asien (Tab. 2), Bazzania Sekt. Bidentatae, Metzgeria Sekt. Biformibiseria, Neckera
Sekt. Cryptopodia, Porothamnium Sect. Thamniadelphus oder Plagiochila Sekt. Bidentes (cf.
KURSCHNER & PAROLLY 1999). Mit Lepicolea pruinosa (Stidamerika) und L. rara (Siidost-
Asien) enthalten die Coeno-Bazzanio-Herbertetalia auch einige alte, pseudovikariierende
Taxa, deren Ursprung auf dem ehemaligen Gondwanakontinent zu suchen ist (GRADSTEIN &
Pocs 1989).

Nach dem gleichen Gliederungsprinzip konnen beide Coeno-Ordnungen (Coeno-Pty-
chanthetalia und Coeno-Bazzanio-Herbertetalia) aufgrund weiterer pantropisch und bikonti-
nental verbreiteter Taxa zu einer Klasse Coeno-Plagiochiletea zusammengefasst werden
(Abb. 3, Tab. 3). Hier bilden v. a. infragenerische Artengruppen der Gattungen Bazzania,
Cheilolejeunea, Drepanolejeuna, Prionolejeunea, Metzgeria, Plagiochila oder Porotrichum
den floristischen Grundstock, der eine Zusammenfassung zu einer Coeno-Klasse rechtfertigt.
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Tab. 3: Ausgewihlte vikariierende, pseudovikariierende und korrespondierende Taxa der Coeno-Pla-
giochiletea (aus KURSCHNER & PAROLLY 1999).

Siid- und Mittelamerika

Afrika
Siidostasien

COENO-PLAGIOCHILETEA
Cheilolejeunea (Spruce) Schiffn.

Subg. Euosmolejeunea (Spruce) Schuster

Subg. Strepsilejeunea (Spruce) Schuster

|

Subg. Xenolejeunea Kachroo & Schuster
Drepanolejeunea (Spruce) Schiffn.

H-
H

§ Anoplanthae Schuster
Microlejeunea Steph. -
M. africana Steph.

M. kamerunensis Steph.

I

M. subulistipa Steph.

Prionolejeunea (Spruce) Schiffn.

I

P. cuneiflora (Spruce) Steph.
P. serrula (Mitt.) Steph.
Metzgeria Raddi
§ Metzgeria
M. mexicana Steph.
M. myriopoda Lindb.
M. sandei Schiffn.
Bazzania S.F.Gray
§ Grandistipulae Steph. em. Fulf.
B.densa (Sande Lac.) Schiffn.
B. tridens (Reinw. et al.) Trev.
B. decrescens (Lehm. & Lindenb.) Trev. - |:] =
B. breuteliana (Lindenb. & Gott.) Trev.

C 1
B. chilensis (Steph.) Fulf. | -

L

[

1

=

=

|

|

[

Plagiochila (Dum.) Dum
Subg. Plagiochila
§ Choachinae Carl
§ Hypnoides Carl em. Schuster

§ Crispatae Carl em. Schuster

§ Hylaecoetis Carl
Subg. Chiastocaulon (Carl) Inoue

Porotrichum (Brid.) Hampe
P. elongatum (Welw. & Duby) Gepp - :] -
P. molliculum Broth. -/ -
P. expansum (Tayl.) Mitt.
P. lancifrons (Tayl.) Mitt.

1
1
P. longirostre (Hook.) Mitt. C—1 - -
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Zusitzlich beinhaltet dieses Coeno-Syntaxon eine Reihe euryoker, xerotoleranter, pantropi-
scher Arten (e. g., Lejeunea flava agg., Cheilolejeunea trifaria ). Nach SCHUSTER (1983)
gehort die Mehrzahl dieser mondzischen, hdufig Sporogone bildenden Arten zu sogenannten
,»weedy species”, die ihr heutiges Verbreitungsgebiet durch Fernausbreitung erreicht haben.
Die Lebensstrategienanalysen (vgl. FREY et al. 1995, FREY & KURSCHNER 1991a, KURSCHNER
& PAROLLY 1998c) sowie die phytosoziologische Bindung dieser Arten bestdtigen diese
Ansicht aber nur zum Teil. Oftmals handelt es sich um abgeleitete Sippen mit einer weiten
6kologischen Amplitude beziiglich des Lichtanspruches, die heute den Kronenraum oder als
Stammepiphyten Phorophyten auf Lichtungen und gestorten, offeneren Standorten besiedeln
(KURSCHNER & PAROLLY 1999).

Als Ergebnis kann somit einer rezent-6kologisch-vegetationskundlichen Gliederung eine
eher historisch-6kologisch-evolutive gegeniibergestellt werden, die den gleichen Inhalt wie
die Klassengruppe Lejeuneo flavae-Frullanea ericoidis hat - jedoch vollig anders ermittelt
wurde. Sie verdeutlicht die grundsitzlich unterschiedlichen Bedingungen in den Hohenstufen
und skizziert den gemeinsamen floristischen Grundstock und symphylogenetische Aspekte.
Durch die Betrachtung der Gesellschaften auf der Basis supraspezifischer Taxa kann zusétz-
lich gezeigt werden, dass die floristischen und symmorphologischen Ahnlichkeiten innerhalb
der Hohenstufen der verschiedenen Kontinente viel stéirker sind als zwischen den Hohenstu-
fen eines Kontinents. Dabei fillt auf, dal innerhalb der stammepiphytischen Moose mehr
Afro-Amerikanische Verwandtschaftsbeziehungen als Afro-Indo-Malayische zu beobachten
sind, die - zumindest fiir stammepiphytische Moose - das Konzept einer einheitlichen
paldotropischen Florenregion in Frage stellen.

5. Lebensstrategien, Lebenformen und ausgewihlte
okomorphologische Strukturen

Unterstiitzt werden diese symphylogenetischen Betrachtungen durch konvergent entstan-
dene morphologisch-anatomische Differenzierungsmuster, die auftretenden Lebensformen
und die Lebensstrategien der Arten, deren gemeinsame adaptive Trends deutliche ,,Funkti-
onstypen erkennen lassen (vgl. die zusammenfassende Darstellung in KURSCHNER et al.
1999).

Am Beispiel vegetative versus generative Reproduktion der Sippen, einem zentralen
Aspekt im Lebensstrategiensystem sensu DURING (1979) und FREY & KURSCHNER (1991b)
wird dies deutlich zum Ausdruck gebracht.

Unter einer Lebensstrategie verstehen wir einen Merkmalskomplex gemeinsam erwobener
Praadaptionen, der unter gleichen selektiven Umweltbedingungen im Laufe der Stammesge-
schichte nahezu identische Funktionstypen, ,,Pradispositionen® fiir heutige Verhaltnisse, her-
vorgebracht hat. Dieses System umfaf3t gegenwirtig sieben Haupttypen, Einjahrige Pendler,
Kurzlebige, Besiedler, Kurzlebige Pendler, Ausdauernde Pendler, Ausdauernde und Geo-
phyten (FREY & KURSCHNER 1991b), die entsprechend dem vorherrschenden Reproduktions-
mechanismus - generative versus vegetative Reproduktion - weiter unterteilt werden. Klassi-
fizierungskriterien sind dabei die Lebensform, der Lebenszyklus, das Reproduktionsverhal-
ten, die Geschlechtsverhiltnisse und die Sporengrofe, die ein wichtiges Indiz fiir das Aus-
breitungspotential (Fern- versus Nahausbreitung und Achorie) der Sippen darstellt (VAN ZAN-
TEN 1978, 1983).

Analysiert man auf der Grundlage dieser Kriterien die etwa 500 in den Gesellschaften auf-
tretenden Arten, ergibt sich, dass innerhalb tropischer Stammepiphyten nur drei dieser sieben
Haupttypen auftreten: Besiedler, Ausdauernde Pendler und Ausdauernde (FREY et al. 1995,
FrEY & KURSCHNER 1991a, KURSCHNER et al. 1999, KURSCHNER & PAROLLY 1998c).
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Kennzeichnend fiir Besiedler ist ein kurzer Lebenszyklus, ein hoher generativer und/oder
vegetativer Reproduktionsaufwand, ausgedriickt in einer reichlichen Diasporenbildung sowie
kleine Diasporen, durch die Fernausbreitung mdoglich ist. Sie treten unter den Stammepi-
phyten aller drei Tropenregionen nur sporadisch auf, vorwiegend in Gesellschaften von Lich-
tungen, und sind nach unserem gegenwirtigen Kenntnistand Indikatoren fiir gestorte Gesell-
schaften sekundérer Standorte.

Typisch fiir die tropischen Gesellschaften der Primarwilder sind dagegen Ausdauernde
Pendler und Ausdauernde, die sich v. a. in ihrer Sporengrofe und damit dem potentiellen Aus-
breitungsvermogen unterscheiden. Wahrend Ausdauernde durch kleine Sporen (< 25 um; cf.
DURING 1979) zur Fernausbreitung befdhigt sind, sind Pendler durch sehr grofe Sporen
gekennzeichnet, deren Ausbreitungspotential iiberwiegend im Nahbereich (Engy-, Achorie)
liegt. Dadurch wird das Etablierungsrisiko durch Fernausbreitung gemindert und die Sporen
in der Néhe der Mutterpflanze zur Standortsicherung deponiert. Beriicksichtigt man des wei-
teren die vorherrschende Reproduktionsstrategie innerhalb der Arten - sexuell, d. h. regemaBi-
ge Sporogon- und Sporenbildung versus asexuell, d. h. Bildung vegetativer Propageln wie
Brutkorper, Brut- und Bruchblitter, Bruchstimmchen, Fragmentation, Stolonen- oder Flagel-
lenbildung - so ergibt sich ein pantropisch einheitlicher Trend, der in Abb. 7 zusammengefal3t
dargestellt ist.

In den * ungestorten, isothermen Tieflandwéldern dominieren ,,passive® Ausdauernde
Pendler und ,,passive” Ausdauernde (p), bei denen die generative und vegetative Reprodukti-
on durch Diasporen stark eingeschrinkt ist. Das dominante Auftreten dieser Arten in den
Gesellschaften ist vielfach das Resultat eines ausgeprigten Wachstums der meist didzischen
und unisexuellen Populationen, das zur effektiven Ausbreitung dieser konkurrenzstarken
Arten und zur Standortsicherung beitrdgt. Generative Reproduktion findet vielfach erst nach
mehreren Jahren der Etablierung auf dem Phorophyt statt.

Innerhalb der regenreichen Berg- und Nebelwilder der montanen Stufe erreichen dagegen
die ,,vegetativen* Ausdauernden Pendler und ,,vegetativen* Ausdauernden (v) hohe Anteile,
wihrend der Anteil ,,passiver* Sippen kontinuierlich zuriickgeht. Sie sichern und besetzen
ihre Standorte durch héaufige Bildung asexueller Diasporen wie Brutkorper, Brut- und Bruch-
blatter oder durch eine auffallende Stolonen- und Flagellenbildung. Sporogonbildung ist auch
hier duflerst selten und erst nach Jahren ausgeprigten Wachstums zu beobachten.

Diese ,,vegetative* Reproduktionsstrategie kennzeichnet auch die bereits offeneren, oft
einschichtigen Bergwilder der obersten Stufe, in denen aber nun zunehmend ,,generative*
Sippen (g) hohe Anteile im Spektrum erreichen [der hohe Anteil ,,generativer” in der Neotro-
pis (vgl. Abb. 7) ist auf das dominante Auftreten nur einer Art, Lopholejeunea subfusca, in den
Tieflandgesellschaften zuriickzufiihren]. Zur endgiiltigen Dominanz gelangen diese ,,genera-
tiven®, die eine regelméBige und hiufige Sporogonbildung aufweisen, im Syntrichion Afrikas,
dem kennzeichnenden Verband der Heidekrautwilder und Subparamo-Besténde. Unter den in
dieser Stufe herrschenden xerischen, einstrahlungsintensiven Bedingungen liegt auch der Ver-
breitungsschwerpunkt der Laubmoose, die regelméBig Sporogone bilden und so potentielle
Absterberaten kompensieren konnen. Mit Hilfe ihrer kleinen Sporen konnen sie auch ent-
ferntere Standorte, Waldinseln und isolierte Phorophyten erreichen und nach erfolgreicher
Etablierung neue Gesellschaften aufbauen. Diese ,,generative® Strategie mit Fernausbreitung
kennzeichnet auch iiberwiegend holoarktische Epiphytengesellschaften (FREY & KURSCHNER
1995, KURSCHNER 1999).

Hiufiger ist aber auch in diesen, am hochsten aufsteigenden Epiphytengesellschaften, wie
in den Tiefland- und Bergwildern, eine Pendelstrategie zu beobachten, bei der die groSen
Sporen als Diasporenbanken am Standort verbleiben. Interressanterweise sind viele der hier-
her gehorenden Sippen durch chlorophyllreiche, ,,griine* Sporen gekennzeichnet, bei denen
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die Protonemakeimung bereits innerhalb der Spore erfolgt. Nach Untersuchungen von VAN
ZANTEN & GRADSTEIN (1988) sind solche ,,griine” Sporen nicht zum Ferntransport geeignet,
sondern ,,adapted to immediate fitness and local dispersal®.

Beriicksichtigt man als weitere Aspekte Lebensformen als Ausdruck des Individuenver-
bandes, der artspezifischen Wuchsform und des Habitats [cf. FREY et al. (1990), KURSCHNER
& PAROLLY (1998d), KURSCHNER & SEIFERT (1995); als Grundlage dient hierbei das von MAG-
DEFRAU (1982) vorgelegte 10-stufige System)] und ausgewihlte morphologisch-anatomische
Anpassungsmerkmale beziiglich der Wasserleit- und Wasserspeicherung [e. g., Zentralstrang
zur endohydrischen Leitung; Wassertaschen, Wassersédcke zur Speicherung und damit Verzo-
gerung der Austrocknung; Rinnenbildung zur Wasserableitung; ziliate Blitter zum Nebel-
kdmmen (cf. FREY et al. 1990, KURSCHNER & PAROLLY 1998d, KURSCHNER & SEIFERT 1995)],
ergibt sich zusammengefaB3t folgender, tropenweit zu beobachtender Trend (Abb. 8):

Deckenbildende ,,passive® Ausdauernde und Ausdauernde Pendler, gekennzeichnet durch
nahezu fehlende oder geringe generative und vegetative Reproduktion und mit dhnlicher
,.Basisarchitektur* [zu nennen sind hier v. a. Wassertaschen und Wassersicke (1, Abb. 8), die
v. a. Frullaniaceae, Lejeuneaceae oder Radulaceae kennzeichnen], dominieren in den isother-
men, mehrschichtigen Tieflandswilden und im submontanen Bereich (20-27° C-Intervall).
Beharren ist hier offensichtlich wichtiger als sich auszubreiten. Lebensform, Lebensstrategie
und morphologische Merkmale sind deutlich korrelliert und werden durch ein entsprechendes
ausgeglichenes Klimaregime gefordert.

Dieser ,,Funktionstyp* des Tieflandes wird in den perhumiden, meist zweischichtigen
Berg- und Nebelwildern von filz- und wedelbildenden, ,,vegetativen“ Ausdauernden und
Ausdauernden Pendlern abgeldst (Abb. 8), die durch die Bildung asexueller Diasporen und
durch klonales Wachstum zur Stabilisierung der Population gekennzeichnet sind. Okomor-
phologische Strukturen, die v. a. eine effektive und schnelle Kondensation des Wasserdamp-
fes aus den hiufigen Nebeln fordern, sind ziliate Blatter (3, Abb. 8) zum Nebelkdmmen und
Wasserleitstrukturen in Form von rinnenartig angeordneten Blittern (2, Abb. 8). Diese ,,Rin-
nenbildung* kann der schnellen Wasserleitung dienen, wird aber auch zur Ableitung von iiber-
schiissigem Wasser, das den Gasaustausch behindern wiirde, interpretiert. Dieses ,,Bergwald-
syndrom* ist charakteristisch fiir die Arten der feuchten, kiihleren Nebelwilder und fordert
den hier zu beobachtenden Massenwuchs.

Unter den zunehmend trockeneren und klimatisch wechelhaften Bedingungen im orealen
Bereich und an der Waldgrenze liegt der Verbreitungschwerpunkt kurzrasen-, hochrasen- und
schweifbildender ,,generativer Ausdauernder und Ausdauernder Pendler mit regelmaBiger
Sporogonbildung, zu denen sich im am hochsten aufsteigenden Verband, dem Syntrichion
Afrikas, als typische xerophytische Wuchsform noch Polster gesellen. Okomorphologische
Strukturen dieser Stufe umfassen das Vorkommen ausgeprigter, dichter Rhizoidenfilze (4,
Abb. 8) zur ektohydrischen, kapillaren Wasserleitung und die Ausbildung eines Hadroms
(Zentralstrang, 5, Abb 8) zur inneren Wasserleitung. Beide Strukturen fehlen fast vollig bei
Epiphyten des isothermen Tieflandes oder der perhumiden Bergwaldstufe. In diesen offenen
Wildern der hochmontanen Stufe liegt auch der Schwerpunkt der Ausdauernden mit Fern-
ausbreitung, wihrend Sippen mit Pendelstrategie - Nahausbreitung und eingeschrinkte Fern-
ausbreitung aufgrund groBer Sporen - ihr Maximum in den dichten Tiefland- und montanen
Wildern erreichen.

Diese generelle Abfolge ist in allen drei tropischen Regionen zu beobachten und verdeut-
licht eindrucksvoll, dass es sich bei diesen ,,Funktionstypen und Adaptionen um einen Merk-
malskomplex gemeinsam erworbener Praadaptionen handelt, der unter gleichen selektiven
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Umweltbedingungen nahezu identische Bautypen in den verschiedensten Verwandtschafts-
kreisen und Gesellschaften hervorgebracht hat.

Die symphyologenetischen Ergebnisse und die zu beobachtenden vorherrschenden
Lebensstrategien fiihren zu der Annahme, dass die Ausbildung der Stammepiphyten der tro-
pischen Tiefland- und montanen Stufe, deren Sippen sehr stark durch eine ,,passive und
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Abb. 8: Zu beobachtender Trend bei tropischen Stammepiphyten beziiglich Lebensstrategien, Lebens-
formen und ausgewihlter 6komorphologischer Anpassungen in Abhingigkeit der Hohenstufen
und des Temperaturregimes [1 Wassersécke, -taschen; 2 rinnenartige Blattstellung; 3 Anpas-
sungen zum Nebelkdmmen (e. g., ziliate Blitter); 4 Rhizoidenfilz; 5 Hadrom (Zentralstrang)]
(aus KURSCHNER et al. 1999).
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,vegetative“ Pendelstrategie mit Nahausbreitung gekennzeichnet sind, von einem alten flori-
stischen Grundstock erfolgte, der auf den Zeitraum der mittleren Kreide zuriickzufiihren ist,
in dem sich der Siidatlantik noch nicht vollstindig geoffnet hatte. Transkontinentale Fernaus-
breitung und eine spitere Etablierung kann in Einzelfillen aber nicht ausgeschlossen werden.

Zusammenfassung

Die stammepiphytische Moosvegetation tropischer Tiefland- und Bergregenwilder Mittel-
und Siidamerikas, Afrikas und Siidostasiens wird unter dem Gesichtspunkt einer syntaxono-
mischen und symphylogenetischen Gliederung, 6komorphologischer Adaptionen und den
Lebensstrategien betrachtet, mit dem Ziel, floristisch-historisch-evolutive Entwicklungen und
gemeinsame adaptive Muster und Tendenzen aufzuzeigen. Die coenosyntaxonomische Klas-
sifizierung auf der Basis vikariierender, pseudovikariierender und korrespondierender,
supraspezifischer Taxa ergibt dabei zwei hohenstufenabhingige Einheiten - Coeno-Pty-
chanthetalia des Tieflandes, Coeno-Bazzanio-Herbertetalia der Bergwaldstufe - die tropen-
weit untereinander sehr viel groBere Gemeinsamkeiten erkennen lassen als die Gesellschaften
des Tieflandes und der montanen Stufe innerhalb eines Kontinents. Sie kénnen in der Coeno-
Klasse Coeno-Plagiochiletea zusammengefaBit werden, die inhaltlich dem floristisch-soziolo-
gisch ermittelten Syntaxon Lejeuneo flavae-Frullanea ericoidis entspricht, das sich in vikari-
ierende, kontinentspezifische Klassen, Ordnungen und Verbénde gliedern 148t. Die historisch-
evolutiven Gesichtspunkte werden durch die Verteilungsmuster der vorherrschenden Lebens-
strategien und durch 6komorphologische Adaptionen unterstiitzt. Symphylogenetische Ergeb-
nisse und das vorherrschende ,,passive” und ,,vegetative Reproduktionsverhalten der Arten
der schattigen Tiefland- und der perhumiden Bergwilder deuten dabei auf einen gemeinsa-
men floristischen Grundstock hin, der in die mittlere Kreide zu datieren ist, als der Siidatlan-
tik sich noch nicht vollstiandig ge6ffnet hatte. Durch parallele Evolution in den verschiedenen
Tropenbiomen entstanden aus diesem Grundstock die heutigen Epiphyten und ,,Funktionsty-
pen®, die in den jeweiligen Verwandtschaftskreisen gegenwértig die phylogenetischen End-
glieder représentieren.
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