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Rwanda)
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Abstract: Life forms, water conducting and water storing structures of epiphytic bryophytes are studied
along an altitudinal gradient from the eastern Congo basin (tropical lowand zone) to the mountains of
the East-African graben (tropical subalpine/alpine zone; BRYOTROP III-transect). Based on a
phytosociological analysis, these adaptations were put in relation to the distribution pattern of the
bryophyte communities, as well as to the ecological gradient. The interpretation is based on the mean
percent cover of each group.
The tropical lowland zone is dominated by the life form mat, which is distinctly correlated with water-
sacs and taxa of the Jubulaceae, Lejeuneaceae and Radulaceae. In the following perhumid montane zone
a clear alteration concerning the life form and the adaptations can be observed. The physiognomy of
the primary rain-forests now is dominated by fan-forming Plagiochila species which are standing off
the phorophyte by its flattened shoots. They are able to condensate water vapour from the fogs as well
as using the low light intensities. Within the epiphytes of the bamboo zone of the upper montane zone,
similar adaptation strategies to those of the lowland zone can be observed. The communities of the
anthropogeneous montane woodlands of this zone, which are rich in mosses, show an ecomorpholo-
gical wide spectrum [weft and tall-turfs correlated with a central strand (hadrome), hyalocysts and
rhizoids]. Within the tropical subalpine/alpine zone exposed to great diurnal variations of climate, mat,
weft and cushion-forming tall-turfs dominate, indicating the more xeric conditions (drought stress) by
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water storing structures (alar cells, central strand, hyalocysts, rhizoids). In this zone, also structures
reach a high mean percent cover, which enables the condensation of water vapour from the fog and mist
rising from the upper montane zone or which show a groove-like arrangement of the leaflets. This may
be recognized as a mechanism enabling a permanent water supply as well as a drain off of surplus water.

Zusammenfassung: Aufbauend auf einer pflanzensoziologischen Analyse werden die Lebensformen
und die wasserleitenden und wasserspeichernden Strukturen epiphytischer Bryophyten entlang eines
Transektes vom östlichen Kongobecken (Tieflandstufe) zum zentralafrikanischen Grabenrand (tropisch-
subalpine/alpine Stufe; BRYOTROP III-Transekt) analysiert und in Beziehung zu den Moosgesellschaften
und dem ökologischen Höhenstufengradienten gesetzt. Grundlage für die Interpretation ist der mittlere
Gruppenmengenanteil.
In der tropischen Tieflandstufe dominiert die Lebensform Decke, die eine auffallende Korrelation zu dem
Strukturmerkmal Wassertasche und Wassersack sowie Sippen der Verwandtschaftskreise Jubulaceae,
Lejeuneaceae und Radulaceae zeigt. In der sich anschließenden humiden Bergwaldstufe kommt es zu
einem deutlichen Wechsel im Lebensformen- und Anpassungsspektrum. Wedelbildende Plagiochila-
Arten bestimmen die Physiognomie der primären Regenwälder, deren abstehendes, planares Sproßsystem
sich sowohl zum Nebelkämmen (Wasserdampfkondensation) eignet als auch als Anpassung an die
lichtarmen Bedingungen interpretiert wird. Sonderfälle stellen in der oberen Bergwaldstufe die Epiphyten
der Bergbambuswälder, mit ähnlichen Anpassungssyndromen wie die der Tieflandstufe, und die der
offeneren, anthropogenen Bergwälder dar, deren laubmoosreiche Gesellschaften ökomorphologisch
reicher strukturiert sind (Korrelation von Filz und Hochrasen mit Hyalozyten, Rhizoidenfilz und
Zentralstrang). In der durch starke Klimaschwankungen gekennzeichneten tropisch-subalpinen Stufe
dominieren Decke, Filz und posterförmige Hochrasen, die durch wasserspeichernde Strukturen (Alarzellen,
Hyalozyten, Rhizoidenfilz, Zentralstrang) auf die bereits xerischen Bedingungen (Trockenstress)
hindeuten. Hohe Anteile im Spektrum erreichen hier aber auch Strukturen zum Nebelkämmen (Nutzung
der aus der Bergwaldstufe häufig aufsteigenden Treibnebel) und die Rinnenbildung.

Einleitung
Die epiphytische Lebensform gehört zu den
physiognomisch herausragenden Erscheinungen
tropischer Regenwälder und stellt eine besonders
erfolgreiche Anpassung im Konkurrenzkampf um
Licht, Wasser und Nährstoffe dar. Viele der ihr
zugrundeliegenden Strukturen und Gestalttypen
sind als Einzelmerkmale seit längerem bekannt,
korrelativ-kausalanalytische Untersuchungen zu
ihrer Bedeutung und Rolle bei der Ausbildung
bestimmter Gesellschaften und Verbreitungsmu-
ster liegen bisher aber aus den Tropen kaum vor
(Mägdefrau 1983, Frahm 1987, Frey et al. 1990).
Aufbauend auf der Vegetationsstruktur, Syntaxo-
nomie und Synhierarchie tropischer Epiphyten-
gesellschaften (Kürschner 1990a,b, 1995) wird hier
eine Analyse und quantitative Bewertung der in
diesen Gesellschaften auftretenden Lebensfor-
men und ökomorphologischen Anpassungssyn-
dromen bezüglich des Wasserhaushaltes gegeben,

um Wechselbeziehungen zwischem dem Standort
und funktionell-morphologischen Habitatanpas-
sungen aufzuzeigen. Aus ihnen sind
Rückschlüsse auf Existenzbegrenzungen durch
den Lebensraum möglich.
Besonders geeignet für solche Analysen sind
dabei Untersuchungen entlang ausgeprägter
Höhenstufengradienten, die ein vielfältiges
Mosaik verschiedenster Standortbedingungen,
Gesellschaften, Lebensformen und morpholo-
gisch-anatomischen Strukturen aufweisen. Sie
erlauben es, gemeinsame Differenzierungsmuster
in Abhängigkeit von ökologischen Faktoren
aufzuzeigen, denen eine wesentliche Rolle bei der
Dynamik, Ausbreitung und Raumbesetzung von
Gesellschaften zukommt. Die im Rahmen des
BRYOTROP III-Projektes in Zaire und Rwanda
entlang eines Transektes vom östlichen
Kongobecken hin zu den Vulkanen des zentrala-
frikanischen Grabenrandes durchgeführten pflan-
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zensoziologischen Untersuchungen boten sich
für eine derartige Analyse an. Damit kann, nach
der Bearbeitung des Transektes am Mt.Kinabalu
(Borneo, BRYOTROP II-Projekt, vgl. Frey et al.
1990), dieser Komplex an einem weiteren Beispiel
aus dem tropischen Bereich aufgezeigt werden.

Material und Arbeitstechnik
Grundlage für diese Arbeit ist die pflanzensozio-
logische Erfassung und Klassifizierung der Stam-
mepiphyten, die entlang des Höhentransektes im
östlichen Kongobecken [(850)-900 m, Irangi] und
am zentralafrikanischen Grabenrand (Mt. Biega
2790 m, Mt.Kahuzi 3308 m Abb. 1, Kürschner
1995). Innerhalb dieses Höhengradienten, der die
obere tropische Tieflandstufe (Caesalpiniaceen-
Tieflandregenwälder, Pluviisilvae Klötzli 1958, forêt
ombrophile Prioul & Sirven 1981), die untere und
obere tropisch-montane Regenwaldstufe
(Bergregenwälder, Laurisilvae Klötzli 1958, forêt
ombrophile de montagne und Bergbambuswälder),
die tropisch-subalpine Stufe (Heidebuschwälder,
Ericifruticeta Klötzli 1958, ètage des bruyères) und
die tropisch-alpine Stufe (Dendrosenecio-
Subpáramo, Frigorideserta Klötzli 1958) umfaßt,
lassen sich 11 Assoziationen und 9
Subassoziationen unterscheiden, die
synhierarchisch in vier, mit den Höhenstufen
weitgehend korrespondierenden Verbänden zu-
sammengefaßt werden können. Ihre vertikale
Zonierung und Ausdehnung im Höhenstufen-
transekt geht aus Abb. 1 hervor.
Für die Analyse der Anpassungsmerkmale und -
strukturen stand das im Rahmen dieser pflanzen-
soziologischen Aufnahmen gesammelte Herbar-
material zur Verfügung. Dieses wurde nach
Wiederbefeuchtung habituell den verschiedenen
Lebensformentypen zugeordnet. Die Bearbeitung
der Strukturen, die als Anpassungen an den
Wasserhaushalt zu werten sind, erfolgte licht-

und rasterelektronenmikroskopisch anhand von
Stämmchen- und Blattpräparaten sowie von
Querschnitten. Eine Übersicht der dabei berück-
sichtigten Merkmalskomplexe und ihr Vorkom-
men bei den verschiedenen Sippen gibt Tab. 1.
Für die Anpassungsspektren (Gruppenbildung
nach Anpassungsmerkmalen) wurden die Arten
mit gemeinsamen Anpassungsmerkmalen bzw. -
strukturen (Lebensform, Wasserleit- und Was-
serspeicherungsstrukturen) innerhalb einer As-
soziation bzw. alternativ einer Höhenstufe zusam-
mengefaßt und unter Berücksichtigung des
Deckungwertes der mittlere Gruppenmengenan-
teil GM (definiert als Quotient der Summe der
mittleren Deckungsprozente der Vertreter einer
Gruppe in der Assoziation bzw. Höhenstufe,
dividiert durch die Summe der mittleren Deckungs-
prozente aller Arten einer Assoziation bzw.
Höhenstufe x 100) berechnet (vgl. Frey et al. 1990).
Dadurch wird es möglich, die Wertigkeit der
Anpassungsmerkmale und -strukturen stärker zu
gewichten und Korrelationen zwischen den
verschiedenen Adaptionen und ihrem Vorkom-
men in den Assoziationen und entlang des
ökologischen Gradienten (Höhenstufengradient)
aufzuzeigen und zu beschreiben. Dabei ist zu
berücksichtigen, daß eine Art mehrere Anpas-
sungsmerkmale aufweisen kann und die Summe
der Adaptionen 100 % übersteigen kann. Unab-
hängig von der syntaxonomischen Zugehörigkeit
der Sippen wurden diese Berechnungen alternativ
auch für die Arten einer jeweiligen Höhenstufe
(200 m-Isohypsenintervall) durchgeführt.
Diese quantitativen Daten erlauben eine direkte,
auf die Höhenstufe bzw. Assozation bezogene
Interpretation der Anpassungssyndrome und
verdeutlichen die selektive Wirkung der klima-
ökologischen Faktoren im Höhentransekt des öst-
lichen Kongobeckens und am zentralafrikanischen
Grabenrand.

Abb. 1. Vertikale Erstreckung der epiphytischen Moosgesellschaften (C) im Höhentransekt von Ost-
Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe). [A Höhenstufung; B Waldformationen
(vgl. Hedberg 1951, Klötzli 1958, Prioul & Sirven 1981, Fischer 1993); 1 Caesalpiniaceen-Tieflandswälder,
forêt ombrophile, Pluviisilvae; 2 Julbernardia-Ocotea Übergangswald, forêt de transition; 3
Bergregenwälder, forêt ombrophile de montagne, montane forest belt, Laurisilvae; 4 Bergbambuswald,
étage à Arundinaria alpina, bamboo zone; 5a Podocarpus-Syzygium-Psychotria-Wald; 5b Heidebu-
schwälder, étage des bruyères, ericaceous belt, Ericifruticeta; 6 Dendrosenecio-Subpáramo, páramo à
Senecio et Lobelia, alpine belt, Frigorideserta. * systematische Stellung unklar]. (Aus Kürschner 1995)
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Ergebnisse und Diskussion
1. Höhenzonierte Verteilung der Lebensformen
(Abb. 2,3; Tab. 2,3)
Bei der Analyse der Lebensformen beziehen wir
uns auf das von Mägdefrau (1969, 1982) vorge-
schlagene System, dessen Grundlage der von
Warming (1902) im ökologischen Sinn definierte
Begriff Lebensform ist. Danach treten im Transekt
des östlichen Kongobeckens und in den
angrenzenden Gebirgsstöcken Bäumchen (den-
droids), Decke (mat), Filz (weft), Gehänge
(pendants), Hochrasen (tall-turf), Kurzrasen (short-
turf), Polster (cushion) und Wedel (fan), z. T.
deutlich höhenzoniert und stellenäquivalent, auf
(Abb. 2,3).
Vorherrschende Lebensform innerhalb der Stam-
mepiphyten der tropischen Tieflandstufe (Gesell-
schaften des Lejeuneo flavae-Plagiochilion
salvadoricae) ist die der Decke (Abb. 2,3; mittl. GM
65,8 % bzw. 72,4 % Tab. 3). Dies ist auf die
Borkenstruktur (glatte Borken) der meisten Phoro-
phyten und die daraus resultierende hohe
Dominanz von Lejeuneaceae, Metzgeriaceae und
Radulaceae zurückzuführen. Sie besitzen in dieser
gleichmäßig feucht-warmen, oberen tropischen
Tieflandstufe bei nahezu identischer Basisarchi-
tektur einen hohen Bauwert im diese Höhenstufe
kennzeichnenden Marchesinio-Plagiochiletum
salvadoricae.
Im feuchteren und kühleren Übergangsbereich
zur tropisch-montanen Regenwaldstufe am
Mt.Ilimo (Marchesinio-Plagiochiletum salvadori-
cae prionolejeuneetosum serrulae 2 Abb. 3) treten
verstärkt wedelbildende Plagiochilaceae hinzu
(Plagiochila fusifera, P. neckeroidea, P.
salvadorica; mittl. GM 31,7 % Tab. 3), die den
klimaökologisch bedingten Wechsel im Lebens-
formenspektrum zwischen diesen beiden Höhen-
stufen und ihren Epiphytengesellschaften bereits
andeuten. Andere Lebensformen sind in der
oberen tropischen Tieflandstufe von untergeord-
neter Bedeutung.
Die untere tropisch-montane Regenwaldstufe
(Gesellschaften des Plagiochilion divergentis) wird
von der Lebensform Wedel beherrscht, die im
Lejeuneo-Plagiochiletum divergentis (3-5 Abb. 3;
mitt. GM 44,1-52,9 % Tab. 3) und im Plagiochiletum
terebrantis (6 Abb. 3; mittl. GM 60,9 % Tab. 3) der
primären, lichtarmen, geschlossenen Bergwälder

zum aspektbestimmenden Gestalttyp wird. Co-
dominant bleibt, allerdings mit deutlich geringerem
Anteil, die Lebensform Decke, da weiterhin
Lejeuneaceae, Metzgeriaceae und Radulaceae
wichtiger Bestandteil der Epiphytengesellschaften
sind. Auch in der oberen tropisch-montanen
Regenwaldstufe (Nebelwaldstufe, Gesellschaften
des Plagiochilion squamulosae) bleibt der Wedel
die kennzeichnende Lebensform der
Gesellschaften lichtarmer, primärer Regenwälder
und erreicht im Plagiochiletum squamulosae (9
Abb. 3; mittl. GM 64,2 % Tab. 3) einen hohen
Anteil. Deutlich differenzierter ist dagegen das
Lebensformenspektrum der auf die sekundären,
rauhborkigen Bergwälder beschränkten
laubmoosreichen Gesellschaften. Im Frullanio-
Hylocomiopsietum cylindricarpae (10 Abb. 3), der
von Hagenia abyssinica [fragmentarisches
Hagenietum abyssinicae (Lebrun 1942) Demaret
1958] geprägten anthropogenen Bergwälder mit
stark rissiger, abblätternder Borke, dominiert der
Filz (mittl. GM 41,0 %). Das auf die Nuxia floribunda-
Agauria salicifolia-Wälder beschränkte Ortho-
dontio-Campylopetum hildebrandtii (11 Abb. 3)
wird neben dem Filz bereits durch die Lebensform
Hochrasen (mittl. GM 40,1 % Tab. 3) geprägt, die
als Adaption an offene, einer stärkeren
Austrocknung und höheren Einstrahlung ausge-
setzten Waldformationen angesehen werden kann.
Eine edaphische und klimaäkologische Sonder-
stellung nimmt der Podocarpus usambarensis-
Syzygium rowlandii-Sumpfwald am Mt.Biega ein
(Kabuchok swamp in 2470 m Höhe, Fischer 1993,
Kürschner 1995), die auch im Lebensformenspek-
trum des nur hier auftretenden Pilotrichello-
Frullanietum angulatae (12 Abb. 3) zum Ausdruck
kommt. Die Physiognomie dieser Gesellschaft wird
durch Hängemoose (Gehänge, mittl. GM 43,1 %
Tab. 3) bestimmt, deren lange Girlanden und
Schleier diesem Wald ihr Gepräge geben. Diese
Lebensform ist eine typische Anpassung an nasse
und luftfeuchte Standorte und tritt auch verstärkt
in Gesellschaften entlang von Flußläufen und /
oder tief eingeschnittenen Bachschluchten auf
(vgl. Frey et al. 1990).
Auch die Epiphytengesellschaften der für die
meisten zentral- und ostafrikanischen Vulkane
typischen Bergbambuswälder (Arundinaria al-
pina-Stufe, bamboo zone Hedberg 1951) sind,
aufgrund der Halmstruktur des Phorophyten, in
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Tab. 1. Übersicht über die Lebensformen und die endo- und ektohydrischen Wasserleit- und Wasser-
speicherungsstrukturen der am Aufbau der epiphytischen Bryophytengesellschaften beteiligten
Sippen im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe) (zu
den Autorennamen vgl. Kürschner 1995) (Lebensformen: Bä Bäumchen, De Decke, Fi Filz, G Gehänge,
Hr Hochrasen, Kr Kurzrasen, Po Polster, We Wedel).
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ihrem Lebensformenspektrum stark eingeschränkt.
Die Besiedlung der äußerst glatten Internodien-
flächen der Bambushalme ist meist nur den flach
angedrückt wachsenden Lejeuneaceae,
Metzgeriaceae und Radulaceae möglich (Pócs
1982, Kürschner 1995), so daß hier, wie in der
tropischen Tieflandstufe, erneut die Lebensform
Decke dominiert. Erst in späteren Sukzessionssta-

dien und auch auf den rauheren Knotenflächen
kann eine Besiedlung durch wedelbildende
Plagiochila-Arten erfolgen. Auf diese Bedeu-
tung der Wuchsform bei der Besiedlung von
Arundinaria alpina-”Stämmen” weist schon Pócs
(1982) hin. Andere Lebensformen [Filz (z.B.
Donnellia matutina), Kurz- und Hochrasen (z.B.
Brachymenium speirocladum, Leptodontium vi-
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ticulosoides)] treten nur vereinzelt auf und sind
auf die Knotenfläche beschränkt.
In der durch häufige, aus der Bergwaldstufe
aufsteigende Treibnebel und durch Austrock-
nung gekennzeichneten tropisch-subalpinen Stufe
am zentralafrikanischen Grabenrand (Mt.Biega,
Mt.Kahuzi) findet sich ein Mosaik verschieden-
ster Lebensformen, deren Anteil von der Lage und
Exposition (Luv-Lee-Effekt) der Epiphytengesell-
schaften (Gesellschaften des Plagiochilion
colorantis) bestimmt wird. Im Plagiochilo-Lejeu-
neetum hepaticolae (13 Abb. 3) des gymnosper-
menreichen, luftfeuchten und tiefschattigen
Podocarpus-Syzygium-Psychotria-Bergwaldes
dominieren auf den glatten Borken die für diese
Bedingungen präadaptierten Lebensformen
Decke, Filz und Wedel. Sie vermitteln mit diesem
Spektrum noch deutlich zu den Gesellschaften der
perhumiden, lichtärmeren oberen Bergwaldstufe.
Dagegen tritt im bereits einer stärkeren
Einstrahlung, hohen Evaporation und Austrock-
nung ausgesetzten Plagiochilo-Evansiolejeunee-
tum roccatii (14 Abb. 3) der subalpinen
Heidebuschwälder die Lebensform Hochrasen
hinzu.
Der Hochrasen wird in der tropisch-subalpinen/
alpinen Stufe zur bestimmenden Lebensform
(Plagiochilo-Evansiolejeuneetum roccatii herber-
tetosum doggeltiani, 15 Abb. 3; mittl. GM 56,4 %
Tab. 3; Sematophyllo-Campylopetum nivalis 16
Abb. 3; mittl. GM 67,8 % Tab. 3) in den Epiphyten-
gesellschaften und dominiert hier die streifig-
abblätternden Borken der Ericaceen (Erica arbo-
rea, E. rugegensis, Philippia johnstonii) und
rauhen, tief-rissigen Borken von Dendrosenecio
johnstonii ssp. kahuziensis. Physiognomisch fällt
er durch kompakte, polsterartige, bis zu 60 cm
durchmessende, kugelige “Moosbälle” mit hoher
Wasserspeicherkapazität auf. Er muß als optimale
Anpassung bzw. ökologisches Äquivalent an das
diese Höhenstufe kennzeichnende und starken
Schwankungen unterliegende Einstrahlungs- und
Frostwechselklima gesehen werden.

2. Höhenzonierte Verteilung der Wasserleit-
und Wasserspeicherungsstrukturen (Abb. 4-13,
Tab. 4)
Für die morphologisch-anatomischen Wasserleit-
und Wasserspeicherungstrukturen, die mit den
Erscheinungen der äußeren (ekto-) und inneren
(endohydrischen) Wasserleitung verbunden sind,
wird auf die Arbeiten von Herzog (1925, 1926),
Goebel (1930), Lorch (1931), Mägdefrau (1935)
und Buch (1945, 1947) zurückgegriffen. Zu den
endohydrischen Wasserleitstrukturen bei
Moosen gehört der Zentralstrang in der Gameto-
phytenachse, der aus wasserleitenden Hydroiden
(Hadrom) aufgebaut ist. Er ist bei den ursprüngli-
cheren akrokarpen Laubmoosen i.d.R. gut ent-
wickelt und erfährt bei abgeleiteten Sippen eine
zunehmende (progressive) Reduktion.
Unter den ektohydrischen Strukturen wurde
zwischen
- epiorganen Kapillarsystemen (Papillen, Mamil-
len, Abb. 4.1),
- Rhizoidenfilz (Bildung dichter kapillarer Räume,
in denen Wasser geleitet und gespeichert werden
kann, Abb. 4.2),
- zusammenhängenden interorganen Kapillarsy-
stemen [sich rinnig überlappende Blätter, die nach
oben oder nach unten gekrümmt sind, so daß der
beblätterte Gametophyt einer Rinne
(Rinnenbildung) gleicht, Abb. 5.3-5],
- isolierten interorganen Kapillarsystemen [Bil-
dung von Wassertaschen (kapillarer Zwischen-
raum) durch umgeschlagene Unterlappen bei den
Lejeuneaceae (Abb. 4.3) und Radulaceae (Abb.
4.4); ein funktionell vergleichbarer kapillarer Raum
entsteht auch durch die Blattflügelbildung bei den
Fissidentaceae, bzw. Wassersäcken bei den
Frullaniaceae],
- isolierten intraorganen Kapillarsystemen (Alar-
zellen, Vittae, Ocellen Abb. 5.1,2)
- und zusammenhängenden intraorganen Kapil-
larsystemen [oft durch Poren miteinander verbun-
dene, tote hyaline Zellen (Hyalozyten, Abb. 4.5,6;
5.10)]
unterschieden (vgl. Frey et al. 1990). Vielfach

Abb. 2. Lebensformen (mittlerer Gruppenmengenanteil in %) und ihre Verteilung im Höhentransekt von
Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe) bezogen auf die Höhenstufen (200
m-Isohypsenintervalle, C; zu A, B vgl. Abb. 1).
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Tab. 2. Lebensformen, Anpassungsstrukturen und ihre Wertigkeit (mittlerer Gruppenmengenanteil in
%) und Verteilung im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de
Nyungwe) (200 m-Isohypsenintervalle).

Abb. 3 (links). Lebensformen (mittlerer Gruppenmengenanteil in %) und ihre Verteilung in den
verschiedenen Epiphytengesellschaften (C) im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi)
und Rwanda (Forêt de Nyungwe [ zu A,B vgl. Abb. 1; C Epiphytengesellschaften: 1,2 Marchesinio-
Plagiochiletum salvadoricae (1 Subass. plagiochiletosum praemorsae, 2 Subass. prionolejeuneetosum
serrulae); 3-5 Lejeuneo-Plagiochiletum divergentis (3 Subass. plagiochiletosum fusiferae, 4 Subass.
plagiochiletosum heterostipae, 5 Subass. typicum); 6 Plagiochiletum terebrantis; 7,8 Drepanolejeuneo-
Microlejeuneetum africanae (7 Subass. plagiochiletosum divergentis, 8 Subass. plagiochiletosum
squamulosae); 9 Plagiochiletum squamulosae; 10 Frullanio-Hylocomiopsietum cylindricarpae; 11
Orthodontio-Campylopetum hildebrandtii; 12 Pilotrichello-Frullanietum angulatae; 13 Plagiochilo-
Lejeuneetum hepaticolae; 14,15 Plagiochilo-Evansiolejeuneetum roccatii (14 Subass. campylopetosum
hildebrandtii, 15 Subass. herbertetosum doggeltiani); 16 Sematophyllo-Campylopetum nivalis].
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Tab. 3. Lebensformen und ihre Wertigkeit (mittlerer Gruppenmengenanteil in %) in epiphytischen
Moosgesellschaften im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de
Nyungwe).
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gehen diese Strukturen fließend ineinander über.
Damit können zwar Koinzidenzen aufgezeigt
werden, experimentelle Daten zu ihrer Funktion,
Leistungsfähigkeit und Effizienz zur Absicherung
kausaler Zusammenhänge stehen aber aus.
In diese Überlegungen zum Wasserhaushalt
wurden auch Strukturen (tief gespaltene Blätter, in
Zellfäden aufgelöste “filzige” Blätter, mit Zilien
besetzte Blattränder, (Abb. 5.6-9) und Lebensfor-
men (Abb. 5.7,8) einbezogen, an denen in der
perhumiden Nebelwaldstufe oder in der, durch
aufsteigende Treibnebel gekennzeichneten tro-
pisch-subalpinen Stufe, Wassertropfen konden-
sieren können (Nebelkämmen). Dadurch wird den
Sippen flüssiges Wasser zur Aufrechterhaltung
der physiologischen Lebensprozesse zur
Verfügung gestellt. Zusätzlich können in diesen
kapillaren Zwischenräumen beträchtliche Men-
gen an Wasser, im Bereich der Waldgrenze bis zu
18000 l/ha (Frahm 1994), gespeichert werden.
Sippen mit deutlichem Zentralstrang, in dem eine
innere Wasserleitung stattfinden kann, treten mit
höheren Anteilen erst an den offeneren Standor-
ten (hoher Lichteinfall, tagesperiodisch schwan-
kende Luftfeuchtigkeit) in der oberen tropisch-
montanen und in der tropisch-subalpinen/alpinen
Stufe auf (Abb. 6). Nur in den Epiphytengesell-
schaften der sekundären Bergwälder und in den,
durch zunehmende Trockenheit gekennzeichne-
ten Heidebuschwäldern und im Dendrosenecio-
Subpáramo sind zentralstrangführende
Brachytheciaceae, Bryaceae, Dicranaceae, Ento-
dontaceae, Hypnaceae und Leskeaceae konkur-
renzkräftiger und wesentlich am Aufbau der
Gesellschaften beteiligt (Frullanio-Hylocomiop-
sietum cylindricarpae 2 Abb. 12; mittl. GM 55,8 %
Tab. 4; Orthodontio-Campylopetum hildebrandtii
3 Abb. 12; mittl. GM 46,9 % Tab. 4; Plagiochilo-
Evansiolejeuneetum roccatii campylopetosum
hildebrandtii 2 Abb. 13; mittl. GM 14,8 % Tab. 4;
Sematophyllo-Campylopetum nivalis 4 Abb. 13;
mittl. GM 49,1 % Tab. 4). Dabei werden die stark
wechselnden Feuchtigkeitsbedingungen in diesen
Höhenstufen durch die innere
Wasserspeicherkapazität der Hydroiden
ausgeglichen (vgl. Frey et al. 1990).
In den, durch ein ausgeglichenes, perhumides
Klima gekennzeichneten lebermoosreichen Ge-
sellschaften der primären Wälder in der tropi-
schen Tieflandstufe und der tropisch-montanen

Regenwaldstufe sind Laubmoose i.d.R. nicht
konkurrenzkräftig und der Zentralstrang daher als
Anpassungsmerkmal von untergeordneter
Bedeutung.
Papillen als epiorganes Kapillarsystem mit Regu-
lationsfunktion im Wasserhaushalt (schnelle
Wasserleitung und gleichmäßige Befeuchtung
der Blattoberfläche, Proctor 1982, Castaldo-
Cobianchi & Giordano 1984, Frey et al. 1990) treten
mit relativ hoher Wertigkeit sowohl in den
Gesellschaften der tropischen Tieflandstufe
(Marchesinio-Plagiochiletum salvadoricae Abb.
6,9; mittl. GM 54,8 % bzw. 44,7 % Tab. 4) der
unteren tropisch-montanen Regenwaldstufe
(Lejeuneo-Plagiochiletum divergentis plagiochi-
letosum heterostipae 2 Abb. 10; mittl. GM 43,9 %
Tab. 4) und im Bergbambuswald (Drepanolejeu-
neo-Microlejeuneetum africanae Abb. 11; mittl.
GM 39,1 % bzw. 28,1 % Tab. 4), als auch in der
tropisch-subalpinen Stufe auf (Plagiochilo-
Lejeuneetum hepaticolae (1 Abb. 13; mittl. GM
39,7 % Tab. 4). Auch in allen anderen Gesellschaften
und Höhenstufen ist dieses Strukturmerkmal,
wenn auch mit unterschiedlichen Anteilen im
Spektrum, präsent (Abb. 6). Die funktionelle
Bedeutung der Papillen ist bis heute aber nicht
restlos geklärt.
Rhizoidenfilze, als eine Möglichkeit der Wasse-
raufnahme und der kapillaren ektohydrischen
Wasserleitung, zeigen, bezogen auf den Höhen-
stufengradienten (Abb. 6) wie auch auf die Gesell-
schaften (Abb. 9-13) ein ähnliches Verteilungs-
muster wie das bereits für den Zentralstrang
geschilderte. Sie erreichen nur in den einer stärke-
ren Austrocknung unterliegenden offeneren
Bergwaldgesellschaften und in der tropisch-su-
balpinen/alpinen Stufe höhere Wertigkeiten im
Spektrum und sind in ihrem Vorkommen im
Höhentransekt auf Adelanthaceae, Bryaceae,
Calymperaceae, Dicranaceae, Hookeriaceae,
Hypnaceae und Orthotrichaceae beschränkt.
Rinnenbildung tritt zwar auch in der tropischen
Tieflandstufe (Abb. 7) auf, fällt aber erst in der
oberen tropisch-montanen Regenwaldstufe (Or-
thodontio-Campylopetum hildebrandtii 3 Abb. 12;
mittl. GM 39,6 % Tab. 4; Pilotrichello-Frullanietum
angulatae 4 Abb. 12; mittl. GM 78,3 % Tab. 4) und
der tropisch-subalpinen/alpinen Stufe
(Plagiochilo-Lejeuneetum hepaticolae 1 Abb. 13;
mittl. GM 46,5 % Tab. 4; Plagiochilo-Evansiolejeu-
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Abb. 4. Strukturen der Wasserleitung und Wasserspeicherung (REM-Aufnahmen). 1 Leptodontium
viticulosoides, Papillen; 2 Macromitrium bequartii, Rhizoidenfilz; 3 Lejeunea caespitosa,
Wassertaschen; Radula comorensis, Wassertaschen; 5,6 Syrrhopodon gardneri, durch Poren mitein-
ander verbundene und nach außen offene Hyalozyten.
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Abb. 5. Strukturen der Wasserleitung und Wasserspeicherung. 1,2 Sematophyllum brachytheciiforme,
Alarzellen; 3 Marchesinia excavata, Stämmchen von der Unterseite, Rinnenbildung; 4 Evansiolejeu-
nea roccatii, Stämmchen von der Unterseite, Rinnenbildung; 5 Pilotrichella profusicaulis,
Rinnenbildung; 6-8 Herbertus doggeltianus, tief geteilte Blätter (6), Hochrasen (7,8); 9 Leptoscyphus
infuscatus, Blätter mit ziliatem Rand; 10 Campylopus nivalis, Querschnitt durch ein Blatt mit Hyalozyten
(nach Frahm 1985).
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neetum roccatii 3 Abb. 13; mittl. GM 70,3 % Tab.
4) durch höhere Anteile im Spektrum ins Gewicht.
Dabei besteht über die eigentliche Funktion dieses
Strukturmerkmals, das v.a. bei den afro-montanen
Vertretern der Adelanthaceae, Hypnaceae,
Jungermanniaceae, Lejeuneaceae und
Lepidoziaceae auftritt, keine Einigkeit. Zum Einen
erleichtert die Rinnenbildung die Speicherung und
Leitung von Wasser, zum Anderen eignet sie sich
aber auch zum schnellen Ableitung von
überschüssigem Wasser zur Aufrechterhaltung
des Gasaustausches (Konvergenzmerkmal zur
Träufelspitze vieler tropischer
Phanerogamenblätter). Letztere Funktion ist, in
Verbindung mit der Lebensform Gehänge bei
Pilotrichella profusicaulis (Meteoriaceae, Abb.
5.5) denkbar, die hochdominante Kennart des
unter permanent hoher Luftfeuchtigkeit siedeln-
den Pilotrichello-Frullanietum angulatae ist.
Wassertaschen und Wassersäcke (kapillare
Wasserrückhalteräume) sind sippenspezifische
Strukturen der Jubulaceae (Frullaniaceae), Lejeu-
neaceae, Radulaceae und Fissidentaceae. Größere
Anteile im Spektrum erreichen sie, aufgrund des
hohen Bauwertes dieser Sippen, in den
Stammepiphytengesellschaften der glattborkigen
Phorophyten der oberen tropischen Tieflandstu-
fe (Marchesinio-Plagiochiletum salvadoricae Abb.
9; mittl. GM 68,9 % bzw. 60,9 % Tab. 4), in der
unteren tropisch-montanen Regenwaldstufe
(Plagiochiletum divergentis 2 Abb. 10; mittl. GM
49,5 % Tab. 4), in der oberen tropisch-montanen
Regenwaldstufe (Drepanolejeuneo-
Microlejeuneetum africanae der Bergbambuszo-
ne Abb. 11; mittl. GM 55,8 % bzw. 54,4 % Tab. 4;
Pilotrichello-Frullanietum angulatae 4 Abb. 12;
mittl. GM 57,4 % Tab. 4) und im Plagiochilo-
Lejeuneetum hepaticolae (1 Abb. 13; mittl. GM
40,5 % Tab. 4) der tropisch-subalpinen Stufe. In
den Gesellschaften der tropisch-alpinen Stufe und
auf Phorophyten mit rauher Borke treten sie als
Anpassungsmerkmal dagegen deutlich zurück
(Abb. 7). Dies läßt darauf schließen, daß es trotz
ausgeglichenem Makroklima in der Tiefland- und

Bergwaldstufe auf den glatten Borken infolge
schnellen Abflusses zu Defiziten in der
Wasserzufuhr kommen kann, die durch diesen
Mechanismus der kurzfristigen Wasserspeiche-
rung, in Verbindung mit der Lebensform Decke,
überbrückt werden können.
Alarzellen, Vittae und Ocellen (erweiterte Blattzel-
len in der Blattmitte) können als isolierte,
intraorgane Kapillarsysteme interpretiert werden.
Sie treten bei Brachytheciaceae, Dicranaceae,
Entodontaceae, Herbertaceae, Hypnaceae,
Sematophyllaceae und einigen Lejeuneaceae (z.B.
Diplasiolejeunea cornuta) auf und erreichen
dementsprechend hohe Anteile im Spektrum in
der oberen tropisch-montanen Regenwaldstufe
(Orthodontio-Campylopetum hildebrandtii 3 Abb.
12; mittl. GM 38,0 % Tab. 4) und der tropisch-
alpinen Stufe (Plagiochilo-Evansiolejeuneetum
roccatii herbertetosum doggeltiani 3 Abb. 13; mittl.
GM 55,6 % Tab. 4; Sematophyllo-Campylopetum
nivalis 4 Abb. 13; mittl. GM 91,6 % Tab. 4).
Ziliate und tief gespaltene Blätter, denen in
Kombination mit der Lebensform Hochrasen (z.B.
Herbertaceae) Filz und Wedel eine Rolle bei der
Kondensation von Wasserdampf (Nebelkämmen)
zukommt (vgl. Frey et al. 1990), treten mit signifi-
kant hohen Anteilen erst in der tropisch-alpinen
Stufe auf (Gesellschaften des Plagiochilion colo-
rantis, Abb. 8, 13). In dieser, infolge der hohen
Einstrahlung einer täglichen Austrocknung un-
terliegenden xerischen Höhenstufe ist Nebelkäm-
men einer der entscheidenden Mechanismen, den
aus der Bergwaldstufe aufsteigenden Treibne-
beln Wasser zu entziehen und dadurch den Troc-
kenstress zu mildern. In der perhumiden Berg-
waldstufe fallen diese Strukturen nahezu ganz
aus, oder erreichen, wie auch in der tropischen
Tieflandstufe, keine nennenswerten Anteile im
Spektrum (Abb. 8).
Hyalozyten, die zusammenhängende intraorgane
Kapillarsysteme bilden, denen eine mittel- bis
langfristige Wasserspeicherkapazität zugeschrie-
ben werden kann (Egunyomi 1979, Robinson 1985),
sind im untersuchten Höhentransekt auf die kurz-

Abb. 6 (rechts). Endo- und ektohydrische Wasserleit- und Wasserspeicherungsstrukturen (C), ihre
Wertigkeit (mittlerer Gruppenmengenatneil in %) und ihre Verteilung im Höhentransekt von Ost-Zaire
(Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe) (zu A, B vgl. Abb. 1).
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Tab. 4. Anpassungstrukturen (endo- und ektohydrische Wasserleit- und Wasserspeicherungsstruk-
turen) und ihre Wertigkeit (mittlerer Gruppenmengenanteil in %) in epiphytischen Moosgesellschaften
im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega, Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe).
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und hochrasenbildenden Calymperaceae,
Dicranaceae, Leucobryaceae und Leucophana-
ceae beschränkt. Deutlich vertreten im
Anpassungsspektrum sind diese Strukturen da-
her nur in den offenen Bergwäldern der oberen
tropisch-montanen Regenwaldstufe (Orthodon-
tio-Campylopetum hildebrandtii 3 Abb. 12; mittl.
GM 36,7 % Tab. 4) und in den xerophytischen
Gesellschaften der tropisch-alpinen Stufe (Plagio-
chilo-Evansiolejeuneetum roccatii campylopeto-
sum 2 Abb. 13; mittl. GM 14,8 % Tab. 4;
Sematophyllo-Campylopetum nivalis 4 Abb. 13;
mittl. GM 49,1 % Tab. 4), wo diese Fähigkeit zur
Wasserspeicherung zur Dominanzkraft dieser
Sippen beiträgt. In allen anderen Gesellschaften
und Höhenstufen sind sie nur mit geringen Antei-
len vertreten (Abb. 8).
Eine ganze Reihe der in den pflanzensoziologi-
schen Aufnahmen erfaßten Stammepiphyten
weisen jedoch keine der von dieser Strukturanaly-
se erfaßten Anpassungsmerkmale auf. Ihr
gewichteter Anteil erreicht v.a. in der von Plagio-
chila-Arten geprägten, tropisch-montanen
Regenwaldstufe sehr hohe Werte (Abb. 10, Tab.
4), die auf die hohe Dominanz dieser an morpho-
logischen Anpassungsstrukturen sehr armen Pla-
giochila-Arten zurückzuführen sind. Diese Sip-
pen kompensieren offenbar durch ihre Lebens-
form Wedel, dessen senkrecht zu einfallendem
Licht orientiertes Sproß- und Blattsystem sich
neben einer effektiven Ausnutzung des Restlich-
tes auch zum Nebelkämmen eignet, eine ganze
Reihe der untersuchten Anpassungsstrukturen.
Bezieht man daher die Werte des mittleren Grup-
penmengenanteils für die Lebensform Wedel (Tab.
3) in die Analyse der Anpassungsstrukturen mit
ein, relativiert sich dieser scheinbar hohe Wert
anderer Anpassungsmerkmale. Im Beispiel des an
Anpassungsstrukturmerkmalen schwach
gekennzeichneten Plagiochiletum terebrantis der
Bergwaldstufe (Tab. 4) reduziert sich, vorausge-
setzt die Annahme der Kompensation trifft zu, bei
Berücksichtigung des mittl. GM für die Lebens-
form Wedel (Tab. 3) der Anteil an anderen
Anpassungsmerkmalen von 62,3 % auf 1,4 %.
Faßt man diese beschriebene Verteilung von
Lebensformen und ausgewählten ekto- und endo-
hydrischen Wasserleit- und Wasserspeicherungs-
strukturen im Höhentransekt des östlichen
Kongobeckens und den Gebirgsmassiven des

zentralafrikanischen Grabens zusammen, lassen
sich größere Gemeinsamkeiten erkennen, durch
die auf adaptive Tendenzen geschlossen werden
kann. In Abhängigkeit des ausgeprägten ökologi-
schen Gradienten entstanden aufgrund paralleler
Merkmalsevolution gemeinsame Differenzierungs-
muster und Anpassungssyndrome, die eine
wichtige Rolle bei der Besiedlung, Einnischung
und der Interpretation der auftretenden
Verbreitungsmuster der Sippen und Gesellschaf-
ten spielen. Dabei kommt es zur Herausbildung
auffallender Korrelationen zwischen ökologischer
Höhenstufe, Lebensform, morphologisch-
anatomischen Merkmalskomplexen und ganzen
Verwandtschaftskreisen (Familien, Gattungen), die
auf eine direkte Anpassung, Sippendifferenzie-
rung und Einnischung vieler Epiphyten hindeu-
ten.
In der isothermen, humiden tropischen Tiefland-
stufe dominiert die Lebensform Decke. Dieser, auf
dem Phorophyten flach angedrückte, auffallende
Gestalttyp der Jubulaceae (Frullaniaceae),
Lejeuneaceae, Metzgeriaceae und Radulaceae ist
korreliert mit dem Strukturmerkmal Wassertasche
und Wassersack (außer Metzgeriaceae) und unter
den gegebenen ökologischen Bedingungen dieser
Höhenstufe bei der Besiedlung glatter
Phorophyten lichtarmer Bestände ohne Konkur-
renz.
In den sich anschließenden primären Regenwald-
gesellschaften der nebelfeuchten, tropischen
Bergwaldstufe kommt es zu einem auffallenden
Wechsel der am Aufbau der Gesellschaften betei-
ligten Sippen, ihrer Lebensform und ihren
Anpassungsmerkmalen. Jetzt bestimmen merk-
malsarme, wedelbildende Plagiochila-Arten den
Epiphytenaspekt, deren abstehendes, planares
Sproßsystem in der Lage ist, Wasserdampf zu
kondensieren (Nebelkämmen) und die geringen
einfallenden Restlichtmengen photosynthetisch
optimal zu nutzen.
Sonderfälle stellen hier die in dieser Höhenstufe
auftretenden Bergbambuswälder und die bereits
offeneren, anthropogenen Bergwälder dar.
Während die glatten Halme der Bergbambuswäl-
der (Arundinaria alpina-Stufe) aufgrund ihrer
Struktur nur für eng angepreßt wachsende Lejeu-
neaceae, Metzgeriaceae und Radulaceae besie-
delbar sind und dementsprechend die Anpas-
sungskorrelation der Tieflandstufe aufweisen
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Abb. 7. Endo- und ektohydrische Wasserleit- und Wasserspeicherungsstrukturen (C), ihre Wertigkeit
(mittlerer Gruppenmengenanteil in %) und ihre Verteilung im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega,
Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe) (zu A,B vgl. Abb. 1).



111

Abb. 8. Endo- und ektohydrische Wasserleit- und Wasserspeicherungsstrukturen (C), ihre Wertigkeit
(mittlerer Gruppenmengenanteil in %) und ihre Verteilung im Höhentransekt von Ost-Zaire (Mt.Biega,
Mt.Kahuzi) und Rwanda (Forêt de Nyungwe) (zu A,B vgl. Abb. 1).
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(Decke - Wassertaschen/-säcke - Lejeuneaceae,
Radulaceae - glatte Phorophyten), dominieren auf
den rauheren und tief-rissigen Borken der offeneren
Bergwälder (Hagenia abyssinica-, Nuxia
floribunda-Agauria salicifolia-Bergwälder)
laubmoosreiche Gesellschaften, die reicher
strukturierte ökomorphologische Anpassungs-
syndrome zeigen. Typische Lebensform dieser
Epiphytengesellschaften ist die des Filzes oder
des Rasens (Kurz- und Hochrasen), die eng mit
Strukturen der Wasserspeicherung und -leitung,
wie Hyalozyten, Rhizoidenfilz und Zentralstrang
korreliert ist. Dieses Anpassungssyndrom deutet
auf xerische Standortbedingungen hin, unter
denen die Lebermoosgesellschaften der primären,
perhumiden Waldgesellschaften aufgrund des
Trockenstresses nicht mehr konkurrenzfähig sind.

In der klimaökologisch durch Treibnebel, hohe
Einstrahlung, starke Temperatur- und Luftfeuch-
tigkeitsschwankungen sowie Frostwechselklima
gekennzeichneten tropisch-subalpinen/alpinen
Stufe dominieren, neben der Decke und dem Filz,
polsterförmige Hochrasen (“Moosbälle” bis 60
cm Durchmesser mit hoher Wasserspeicherkapa-
zität, Frahm 1994, Kürschner 1995), die durch
wasserspeichernde Strukturen (Alarzellen,
Hyalozyten, Rhizoidenfilz, Zentralstrang),
Einrichtungen zum Nebelkämmen (Nutzung der in
diese Höhenstufe aufsteigenden Treibnebel durch
die Wuchsform und ziliate bzw. tief gespaltene
Blätter) und Rinnenbildung (rasches Ableiten von
überschüssigem Wasser) gekennzeichnet sind.
Diese Strukturen und Lebensformen sind
charakteristisch für afromontane und afroalpine

Abb. 9. Anpassungsstrukturen (endo- und ektohydrische Wasserleit- und Wasserspeicherungsstruk-
turen) im Marchesinio-Plagiochiletum salvadoricae der tropischen Tieflandstufe (1 Subass. plagiochi-
letosum praemorsae, 2 Subass. prionolejeuneetosum serrulae; M mittlerer Gruppenmengenanteil in %).
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Leber- (Adelanthaceae, Herbertaceae,
Jungermanniaceae, Lejeuneaceae, Lepidoziaceae)
und Laubmoose (Brachytheciaceae, Dicranaceae,
Entodontaceae, Hypnaceae, Sematophyllaceae),
die die Physiognomie dieser afroalpinen
Höhenstufe eindrucksvoll prägen.
Diese Analyse macht deutlich, daß Lebensformen
und morphologisch-anatomische Anpassungs-
strukturen für Epiphyten ein wichtiges, integrales
System zur Stabilisierung des Wasserhaushaltes
darstellen. Sie entstanden unter ähnlichem
Selektionsdruck parallel in den verschiedensten
Verwandtschaftskreisen und sind eng mit dem

ökologischen Faktorengefüge und der Verbreitung
der einzelnen Sippen korreliert.
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