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Epiphyten sind Pflanzen, die nichtparasitisch auf anderen 
Pflanzen wachsen (BENZING 1990). Angesichts dieser sehr allge-
meinen Definition überrascht es nicht, dass bei Literatur-
recherchen regelmässig mehr als 50% aller Treffer Arbeiten mit 
Süsswasser- und Meeresalgen ausmachen (vgl. MOFFETT 2001). 
Aber auch unter den Gefässpflanzen führt diese Definition nicht 
zu einer eindeutigen Auftrennung in zwei Gruppen, da häufig 
die gleiche Art sowohl terrestrisch als auch epiphytisch ange-
troffen wird. NIEDER & BARTHLOTT (2001) trennen deswegen 
«obligate Epiphyten» oder «Holoepiphyten» (>95% aller Indi-
viduen in einem Gebiet sind epiphytisch) ab von «fakultativen 
Epiphyten» (5–95% aller Individuen in einem Gebiet sind epi-
phytisch) und «Zufalls- oder Gelegenheitsepiphyten» (<5% aller 
Individuen in einem Gebiet sind epiphytisch). In Tieflandwäl-
dern der Tropen ist eine relativ eindeutige Unterscheidung von 
«terrestrischen» und «epiphytischen» Pflanzen meist problem-
los möglich (siehe z. B. CROAT 1978 oder JOHANSSON 1974), wobei 
manche Holoepiphyten allerdings gelegentlich auch andere Sub-
strate nutzen (Abb. 1–3). Wie schon vor über einem Jahrhun-
dert von SCHIMPER (1888) beobachtet, ist dieser Unterschied in 
der Substratnutzung zwischen beiden Gruppen in hochmonta-
nen Wäldern der Tropen aber weit weniger ausgeprägt: In die-
sen niederwüchsigen, reich mit Moosen bewachsenen Bestän-
den unterscheiden sich Boden und Baumstamm kaum in ihrer 
Qualität als Wurzelraum.

Während in den Tropen Gefässepiphyten einen wesentli-
chen Teil der gesamten pflanzlichen Biodiversität ausmachen, 
nimmt deren Zahl in der temperaten Zone sowohl absolut als 
auch relativ stark ab. Hier dominieren in erster Linie Moose 
und Flechten die auf Bäumen wachsende Flora (BENZING 1990). 
Es gibt wenige Ausnahmen dieses globalen biogeographischen 
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Musters wie z. B. Neuseeland (OLIVER 1930, DAWSON &  SNEDDON 
1969) oder der südliche Himalaja (DUDGEON 1923, VERMA & 
KHULLAR 1980, GURUNG 1985) mit jeweils recht artenreichen 
Gefässepiphytenfloren. Die Zusammensetzung der Epiphy-
tengemeinschaften in temperaten Wäldern ändert sich jedoch 
auch in diesen Gebieten qualitativ gegenüber den Tropen, wie 
z. B. HOFSTEDE et al. (2001) für einen neuseeländischen Notho-
fagus-Regenwald zeigen. So fanden sich zwar durchaus mit tro-
pischen Regenwäldern vergleichbare Artenzahlen, aber 41 der 
55 epiphytisch wachsenden Taxa waren fakultative Epiphyten, 
nur 14 Arten waren obligat epiphytisch. In anderen temperaten 
Gebieten ist der Anteil «echter» Epiphyten an den auf Bäumen 
wachsenden Gefässpflanzen noch geringer (BÉGUINOT A & TRA-
VERSO 1905, OCHSNER 1928, BROWN 1948, KOLBECK 1995, ZOTZ 
2002, vgl. auch RUNDEL & DILLON 1998). Auch dies hat SCHIMPER 
(1888) bereits angedeutet, mutmasste er doch, dass im südli-
chen Himalaja wohl die meisten, wenn nicht alle Epiphyten 
fakultativ seien.

Obwohl es eine ganze Reihe von Veröffentlichungen gibt, 
die sich mit dieser Pflanzengruppe in der temperaten Zone be-
schäftigen (neben den oben genannten z. B. STÄGER 1908, TRIN-
CHIERI 1910, STÄGER 1912, HÄYRÉN 1942, SHARP 1957, JOHNSEN 
1959, MAYCOCK 1975, HICKLER 1999), geht unser Wissen selten 
über anekdotische Einzelbeobachtungen oder die einmalige Er-
fassung eines bestimmten Gebietes hinaus. Die Beschäftigung 
mit Zufallsepiphyten ist aber keineswegs nur eine akademische 
Skurilität, geht sie doch letztlich der Frage nach, was eigentlich 
das biologisch Besondere an Epiphyten darstellt. Bis heute ist 
nicht wirklich verstanden, was eine Pflanze zu einem obligaten 
Epiphyten macht. So können wir zwar eine Reihe vegetativer 

Abb. 1: Epiphytisch und lithophytisch wachsendes Niphidium (Polypodium) crassifolium im Tiefland 
Panamas. Das linke Bild zeigt den Farn auf Ceiba pentandra in 35 m Höhe, das rechte dieselbe Art auf 
einem Felsblock am Panamakanal. Allerdings ist ein lithophytisches Vorkommen bei dieser Art nur  
sehr selten zu beobachten.
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und generativer Merkmale anführen, die den meisten Holo-
epiphyten eigen sind (z. B. relativ kleine Samen und zumindest 
eine gewisse Trockenheitsresistenz, BENZING 1990), aber es gibt 
einerseits viele Epiphyten ohne offensichtliche Anpassungen 
(BARKMAN 1958), und andererseits haben auch viele rein terres-
trische Pflanzen die eben genannten Eigenschaften. Nach SCHIM-
PER (1888) haben sich echte Epiphyten so stark an das Leben 
in den Bäumen angepasst, dass ihnen ein terrestrisches Leben 
nicht mehr möglich ist. Abgesehen davon, dass viele Epiphyten 
sehr wohl auch auf anderem Substrat leben können (Abb. 1–3, 
siehe auch PETT-RIDGE & SILVER 2002) oder auf verschiedensten 
Substraten kultiviert werden können, ist die Art der vermuteten 
«Anpassung» in vielen Fällen aber nicht klar.

Da die epiphytische Lebensweise sicher viele Male parallel 
in der Evolution «erfunden» worden ist, und sicher auch in der 
Gegenwart immer noch «erfunden» wird (vgl. z. B. GENTRY & 
DODSON 1987), sind alle Übergänge zwischen fast ausschliess-
lich terrestrisch zu fast ausschliesslich epiphytisch wachsenden 
Pflanzenarten zu erwarten. Das Studium der Pflanzen am «ter-
restrischen Rand» des Kontinuums könnte uns dabei wichtige 
Einsichten in die Genese des Epiphytismus bei einer Art liefern, 
Epiphytismus in statu nascendi sozusagen.

Material und Methoden 
Im Folgenden dokumentieren wir das Vorkommen von epi-

phytisch wachsenden Gefässpflanzen in einem Bergwald bei En-
gelberg, Schweiz (ca. 1300 m NN). Eine genauere Beschreibung 
des Untersuchungsgebietes um die Gerschnialp findet sich in 
ZOTZ (2002). Im Sommer 2002 wurden von den drei häufigsten 

Abb. 3: «Epiphytischer» Farn auf einer 
Boje im  Panamakanal

Abb. 2: «Epiphytische» Tillandsien auf einer Stromlei-
tung nahe Salta (Argentinien)
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Baumarten (Picea abies, Fagus sylvatica und Acer pseudoplatanus) 
jeweils 3 bis 4 Individuen in vier getrennten, je etwa 2 ha gros-
sen Waldflächen nach Zufall ausgewählt. Insgesamt wurden je 
Art 15 Bäume untersucht. Da nur bei grossen Bäumen mit Epi-
phyten zu rechnen ist (HÄYRÉN 1942, ZOTZ 2002), wurden nur 
Bäume mit einem Durchmesser von mindestens 30 cm berück-
sichtigt. Bei jedem Baum wurden neben Stammdurchmesser 
und Höhe alle epiphytisch wachsenden Gefässpflanzen erfasst 
(Art, Grösse, Höhe am Baum, Substrat: Borke oder Moos, Blü-
hen oder Fruchten, Vorhandensein letztjähriger Triebe). Höher 
am Baum vorkommende Individuen wurden mit Hilfe eines 
Feldstechers beobachtet. 

Für die Auswertung der vertikalen Verteilung der epiphy-
tisch wachsenden Gefässpflanzen wurde die Baumhöhe in  vier 
Zonen unterteilt (0–10%, 10–25%, 25–50%, 50–100% der ma-
ximalen Baumhöhe). Die Moosbedeckung der Borke eines Bau-
mes (einbezogen wurden Stamm und grössere Äste), die im Feld 
in 5%-Schritten abgeschätzt wurde, wurde zur Auswertung 
ebenfalls in Klassen umgewandelt: 0–5%, 5–25%, 25–50% und 
50–100% Bedeckungsgrad. Die statistisches Auswertung erfolgte 
mit STATISTICA (StatSoft, Tulsa, USA). Mögliche Unterschiede 
der drei Baumarten in Hinblick auf Baumhöhe und Brusthöhen-
durchmesser wurden mit einer parametrischen Varianz analyse 
untersucht, Unterschiede im Bedeckungsgrad mit Moosen mit 
einer nicht-parametrischen Kruskal Wallis-ANOVA.

Resultate 
Auf den 45 untersuchten Bäume fanden sich erstaunlich 

viele Gefässpflanzen (Tabelle 1). Selbst wenn die am moosbe-
wachsenen Stammfuss in den untersten 20 cm vorkommenden 
und daher möglicherweise über Ausläufer oder Rhizome ein-
gewanderten Oxalis acetosella-Individuen nicht berücksichtigt 
werden, fanden wir immer noch 213 Individuen aus 23 Arten. 
Bei Artenzahl, Individuenreichtum und vertikaler Verteilung 
am Baum gab es klare Unterschiede zwischen den Trägerbaum-
arten (Abb. 4): 183 Individuen (17 Arten) auf Ahorn standen 24 
Individuen (11 Arten) auf Buche bzw. 6 Individuen (5 Arten) 
auf Fichte gegenüber. Unterschiedlich war auch der Anteil der 
Bäume mit Aufsitzerpflanzen. Während die Mehrzahl von Acer 
solche aufwies (in 10 von 15 Fällen), traf dies nur für etwa die 
Hälfte der Buchen (8 von 15) und nur 2 der untersuchten 15 
Fichten zu. Zudem wurden bei Buche und Fichte nur im unte-
ren Stammbereich epiphytisch wachsende Pflanzen beobachtet, 
während bei Ahorn bis in ca. 14 m Höhe Epiphyten gefunden 
wurden. Diese Maximalhöhe wurde für Polypodium vulgare no-
tiert, aber auch andere Arten wie Geranium robertianum oder 
Stachys sylvatica erreichten Höhen von mehr als 5 m bzw. 4 m. 
Der unterschiedliche Epiphytenbewuchs der drei Baumarten 
kann kaum auf Unterschiede in der Baumgrösse zurückgeführt 
werden. Während sich im Stammdurchmesser (46 ± 18 cm; 
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MW ± SD; n = 45) kein signifikanter Unterschied ergab (ANO-
VA, F2,42 = 0.27; p = 0.77), hatte die Baumart mit der geringsten 
Epiphytenanzahl, Picea, mit 24.7 ± 2.6 m (MW ± SD; n = 15) 
die bei weitem höchsten Stämme (ANOVA, F2,42 = 8.43; p < 
0.001; LSD planned comparison, p < 0.05). Der Bedeckungsgrad 
mit Moosen korrelierte dagegen mit der Anzahl epiphytischer 
Pflanzen und war bei Acer signifikant höher als bei den beiden 
anderen Arten (KW-ANOVA, p < 0.001, post-hoc Nemenyi-
Test, p < 0.05). Bis auf zwei Ausnahmen wuchsen die Pflanzen 
nicht direkt auf der Borke, sondern in Moospolstern oder -rasen 
bzw. in Astgabeln oder -löchern mit Humusansammlungen. Die 
Mehrzahl der gefundenen Arten waren ausdauernd. Bei krau-
tigen Pflanzen wie Poa nemoralis belegten vertrocknete Vorjah-
restriebe ein schon längeres Vorkommen, bei holzigen war dies 
durch deren Grösse angezeigt. Die grösste Pflanze war eine ca. 
4 m grosse Vogelbeere (Sorbus aucuparia), die in einer humusrei-
chen Astgabel in ca. 5 m Höhe wurzelte. Vielfach wurde Blühen 
und Fruchten (z. B. bei Geranium robertianum oder Stachys syl-
vativa) bzw. bei Farnen wie Dryopteris dilatata oder Polypodium 
vulgare Sporangienbildung beobachtet (vgl. * in Tabelle 1).
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Abb. 4: Vertikale Verteilung epiphy-
tisch wachsender Gefässpflanzen auf 
drei Trägerbaumarten (je 15 Indivi-
  duen). Der linke Teil der Abbildung (a) 
zeigt die prozentualen Anteile aller 
gefundenen Gefässpflanzen in vier 
Höhenklassen, die Zahlen in Klammer 
hinter den Namen der Baumarten 
 stellen die Gesamtzahl der Individuen 
dar. Für Stammbasis (‹10% max. Höhe), 
mittlerer Stammbereich (ca. 25% max. 
Höhe) und Krone (ca. 50% max. Höhe) 
ist rechts jeweils ein typischer Aspekt 
wiedergegeben (die Maximalhöhe lag 
bei 20.2 ± 5.1 m; MW ± SD); (b) Stamm-
basis einer Fichte mit Oxalis aceto-
sella; (c) blühende und fruchtende 
Saxifraga rotundifolia in ca. 4 m Höhe 
auf Bergahorn und (d) kronenbewoh-
nendes Polypodium vulgare, ebenfalls 
auf Bergahorn.
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Tabelle 1: Epiphytisch wachsende Gefässpflanzen nahe Gerschnialp, bei Engel-
berg, Schweiz. Nach Trägerbaumarten getrennt sind für jede Art jeweils die 
Anzahl der Keimpflanzen und der Adulten angegeben. Als «adult» galten In-
dividuen, die entweder blühten oder fruchteten oder von der Grösse her ein-
deutig keine Keimpflanzen mehr darstellten. Insgesamt 14 Oxalis acetosella, die 
möglicherweise über Ausläufer in die moosreiche Stammbasis einwanderten, 
wurden in der Gesamtbilanz nicht berücksichtigt. Alle Arten, bei denen Blühen 
und Fruchten (bzw. Sporangienbildung) mindestens einmal beobachtet wur-
de, sind durch * gekennzeichnet.

Art Familie Picea abies Fagus sylvatica Acer pseudo-
platanus

Summe 
aller
Individuen

Keim-
linge

Adulte Keim-
linge

Adulte Keim-
linge

Adulte

Polypodium vulgare Polypodiaceae  0  0  0  6  0  87  93*

Geranium robertianum Geraniaceae  0  0  2  0  18  17  37*

Urtica dioica Urticaceae  0  0  0  0  1  16  17

Poa nemoralis Poaceae  0  0  0  2  0  13  15*

Athyrium filix-femina Athyriaceae  1  0  2  4  0  0  7*

Stachys sylvatica Lamiaceae  0  0  0  0  0  7  7*

Veronica urticifolia Scrophulariaceae  0  0  0  1  0  4  5*

Valeriana officinalis Valerianaceae  0  0  0  0  4  1  5*

Oxalis acetosella Oxalidaceae  0  1  1  0  1  1  4*

Dryopteris dilatata Aspidiaceae  0  0  1  0  0  2  3

Sorbus aucuparia Rosaceae  0  1  0  0  0  2  3

Milium effusum Poaceae  0  0  0  1  0  1  2*

Epilobium montanum Onagraceae  0  0  0  0  0  2  2*

Picea abies Pinaceae  0  0  0  0  0  2  2

Galium odoratum Rubiaceae  0  2  0  0  0  0  2

Petasites albus Asteraceae  0  0  0  2  0  0  2

Campanula rhomboidalis Campanulaceae  0  0  0  0  0  1  1*

Saxifraga rotundifolia Saxifragaceae  0  0  1  0  0  0  1*

Senecio fuchsii Asteraceae  0  0  0  0  0  1  1*

Viola biflora Violaceae  0  0  0  0  0  1  1*

Rubus cf. idaeus Rosaceae  0  0  1  0  0  0  1

Rubus fruticosus Rosaceae  0  0  0  0  0  1  1

Vaccinium myrtillus Ericaceae  0  1  0  0  0  0  1

Summe pro Kategorie  1  5  8  16  24 159  213

G. Zotz & C. List 25–37
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Diskussion

Im Folgenden werden zuerst wichtige andere Veröffentli-
chungen über Zufallsepiphyten kurz geschildert, um dann zu-
sammenfassend das Phänomen «Zufallsepiphyt» zu diskutieren. 
Die Mehrzahl der Arbeiten kommt aus Europa. Wahrscheinlich 
angeregt durch SCHIMPERS (1888) Ausführungen über die epi-
phytische Vegetation der Tropen, wurden in den darauf folgen-
den Jahrzehnten eine Vielzahl von Studien, vor allem in Nord-
deutschland durchgeführt (z. B. LOEW 1891, WILLIS & BURKILL 
1893, GEISENHEYNER 1894, BEYER 1895, BEYLE 1903, GOLKER 1904, 
UGOLINI 1905, RÖMER 1906, UGOLINI 1907, VAN STEENIS 1925, VAN 
STEENIS 1928). Aus Nordamerika und anderen nord-tempera-
ten Regionen liegen dagegen vergleichsweise wenige Arbeiten 
vor (USA: z. B. JOHNSON 1921, PESSIN 1925. Japan: SLEEP 1970, 
HUEBL 1988. Russland, Kaukasusregion: BERG 1950, DERZHAVINA 
& SHORINA 1992. Nordkorea: KOLBECK 1995).

Das Vorkommen einer grossen Anzahl an epiphytisch 
wachsenden Gefässpflanzen, darunter auch kleinerer Bäume, 
deckt sich mit den Befunden aus den nordamerikanischen Great 
Smoky Mountains, einem Gebiet in ähnlicher Höhenlage und 
mit ähnlich humidem Klima wie unser Untersuchungsgebiet 
(SHARP 1957). Auch dort kommen eine Vielzahl krautiger und 
holziger Arten epiphytisch wachsend vor, und selbst Bäume 
wie Picea rubens oder Sträucher wie Rhododendron maximum 
erreichen Fruchtreife. Wie in Engelberg sind epiphytische Blü-
tenpflanzen nicht nur an Astgabeln und -löcher gebunden, son-
dern keimen und wachsen auch erfolgreich auf der Oberseite 
moosreicher Äste.

Sogar aus Finnland, Norwegen und Schweden wird von rei-
chen Epiphytenvorkommen berichtet (WITTROCK 1894, HOLMBOE 
1904; HÄYRÉN 1942). So fand z. B. HÄYRÉN (1942) im südlichen 
Finnland auf 117 Bäumen 43 epiphytisch wachsende Arten 
von Blütenpflanzen, die allerdings, wie in der vorliegenden Ar-
beit bei Fagus und Picea (Abb. 4), fast nur an den Stammbasen 
wuchsen. Nur in Ausnahmefällen wurden Höhen am Baum von 
bis zu 5 m erreicht. Wie im Süden Norwegens (HOLMBOE 1904) 
und Schwedens (WITTROCK 1894) war die häufigste epiphytisch 
wachsende Art Sorbus aucuparia, aber auch Oxalis acetosella und 
verschiedene Gräser waren nicht selten. Im Unterschied zu En-
gelberg oder den Smoky Mountains konnte allerdings Frucht-
reife fast nie beobachtet werden.

Weniger überraschend als das Vorkommen von Epiphyten 
in Skandinavien sind üppige Epiphytenbestände im atlantisch 
getönten Grossbritannien (z. B. RÜBEL 1912, RICHARDS 1938, 
KELLY 1981; ROSE 1974) oder den Azoren (WARD 1970, BENNERT 
et al. 1992). So spricht RÜBEL (1912) schwärmerisch vom «fast 
tropischen Aspekt» der Eichenwälder im Südwesten Irlands. 
Wiederum kommen neben krautigen auch verholzte Pflanzen 
epiphytisch vor. Besonders erwähnenswert sind Massenvor-
kommen der besonders hygrophilen Hautfarne Hymenophyllum 
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tunbrigense und H. peltatum. Eine mehr formale Behandlung epi-
phytischer Gesellschaften Irlands findet sich in BRAUN-BLANQUET 
& TÜXEN (1952).

Ein grosse Anzahl älterer Arbeiten liegt über die Epiphyten 
auf Kopfweiden aus dem norddeutschen Tiefland vor (Literatur-
zusammenstellung in STÄGER 1908, vgl. auch VAN STEENIS 1925, 
VAN STEENIS 1928). Ebenfalls mit der Flora auf Kopfweiden und 
-erlen beschäftigten sich CARRIÈRE & VAN DER WERF (1977). Diese 
Autoren untersuchten über 700 Bäume im Osten der Niederlande 
und fanden mit 116 Gefässpflanzenarten eine ausgesprochen 
hohe Artenvielfalt. Auf diesen Bäumen akkumuliert viel orga-
nisches Material, welches sehr nährstoffreich ist. Versuche zeig-
ten, dass viele Arten, die nicht auf Salix und Alnus vorkamen, 
in diesem Material sehr hohe Keimraten aufwiesen. Ob deren 
Fehlen auf geringen Diasporeneintrag zurückzuführen ist oder 
ob andere Faktoren eine Rolle spielen, wurde allerdings nicht 
geklärt. Anders als bei den meisten anderen Untersuchungen 
wurde zwischen epiphytischem Vorkommen einer Art und 
dessen Vorhandensein in der unmittelbaren Umgebung eines 
Baumes kein Zusammenhang gefunden.

Auch für die Schweiz existieren bereits Berichte über Zu-
fallsepiphyten (STÄGER 1908, STÄGER 1912, VARESCHI 1936). 
Erwähnenswert ist vor allem die sehr ausführliche Arbeit von 
STÄGER (1908). Während im schweizerischen Hügelland eine 
Vielzahl von Baumarten als Träger von epiphytisch wachsen-
den Pflanzen genutzt wurden, fand er – in Übereinstimmung 
mit der vorliegenden Arbeit (vgl. Tabelle 1) – Epiphyten im 
Bergwald fast ausschliesslich auf Acer pseudoplatanus. Auch das 
Artenspektrum deckte sich im untersuchten Justis- und Kiental 
mit unseren Beobachtungen: Geranium robertianum, Oxalis ace-
tosella und Polypodium vulgare waren auch dort besonders häu-
fig. Die winzigen Sporen des Farnes machen eine Erklärung des 
Vorkommen hoch in den Baumkronen einfach. Bei den beiden 
Phanerogamen, die ihre relativ grösseren Samen über Schleu-
dermechanismen aktiv nur über geringe Distanzen verbreiten 
können, postulierte STÄGER (1908) aber zusätzlich sekundäre 
Myrmekochorie.

Unsere Ergebnisse (Tabelle 1, Abb. 4) stellen also keine 
Ausnahmeerscheinung dar: Bei aller Dominanz der Moose und 
Flechten in den Baumkronen temperater Wälder kommen auch 
bei uns eine Vielzahl von Gefässpflanzen epiphytisch vor. Man-
che Arten können sich gerade im Norden Europas immer nur 
kurzzeitig ansiedeln (vgl. z. B. HÄYRÉN 1942), andere dagegen 
wachsen und gedeihen über Jahre, wobei sie ihren kompletten 
Lebenszyklus durchlaufen. Das Vorkommen von mehrere Me-
ter grossen Holzpflanzen (diese Arbeit, siehe auch LOEW 1891, 
STÄGER 1908, SHARP 1957) und die häufige Beobachtung von 
Vorjahrestrieben, Blüten und Früchten (z. B. Abb. 4c, d) bele-
gen diese Aussage. Fast keine der angetroffenen Gefässpflanzen 
zeigt jedoch eine der auffälligeren morphologischen und phy-
siologischen Spezialisierungen vieler «echter» Epiphyten (wie 
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wasserspeichernde Bulben, Blattzisternen, Luftwurzeln, oder 
Poikilohydrie, vgl. BENZING 1990). RIETZ (1893) weist allerdings 
auf vogelnestartig vergrösserte Wurzelköpfe bei manchen epi-
phytisch wachsenden Vogelbeeren hin, und angeschwollene 
Stengelbasen wurden auch bei anderen Holzpflanzen (Fraxi-
nus excelsior, vgl. MAGNIN 1895) und Gräsern (Holcus lanatus 
und Poa annua, vgl. WILLIS & BURKILL 1893) beobachtet. Eine 
gewisse Sonderstellung nimmt der besonders austrocknungs- 
und frostresistente Polypodium vulgare ein (vgl. FRANKE 1962, 
KAPPEN 1965), der in unserem Untersuchungsgebiet und wohl 
auch generell in der montanen Stufe der nördlichen Kalkalpen 
eindeutig als Holoepiphyt bezeichnet werden muss (ZOTZ 2002, 
vgl. auch die Diskussion in FLICHE 1902 und BÉGUINOT & TRA-
VERSO 1905), wenngleich er für Mitteleuropa insgesamt nur als 
fakultativer Epiphyt gelten kann (WILMANNS 1968, OBERDORFER 
1983). Es ist jedoch zweifelhaft, ob der «Epiphyten-Status» an 
besondere Anpassungen gekoppelt werden sollte oder daran, 
dass auch weniger feuchte Standorte besiedelt werden können. 
Solche Pflanzen wären dann nach PESSIN (1925) nur «Pseudo-
epiphyten». Folgt man diesem Konzept, wären viele hygrophile 
Hautfarne konsequenterweise keine «echten» Epiphyten. Wie 
oft in der Ökologie ist ein starres Denken in Kategorien nicht 
sehr hilfreich – angesichts des Kontinuums von rein terrestri-
scher zu rein epiphytischer Lebensweise können Klasseneintei-
lungen natürlich nur grobe Hilfsmittel sein (CURTIS 1952).

Die häufigeren Zufallsepiphyten zeigen eine erstaunliche 
Stetigkeit in geographisch weit auseinander liegenden Untersu-
chungsgebieten. So sind in der Schweiz (Tabelle 1, STÄGER 1908), 
in Österreich (SABIDUSSI 1894), in Norddeutschland (RIETZ 1893, 
JAAP 1895, JAAP 1897) als auch im südlichen Skandinavien 
(WITTROCK 1894, HOLMBOE 1904, HÄYRÉN 1942) Sorbus aucuparia, 
Rubus idaeus, Urtica dioica, Oxalis acetosella und Poa spp. (vor al-
lem Poa nemoralis) fast immer stark vertreten. Floristische Ähn-
lichkeiten zwischen unserem Untersuchungsgebiet bestehen 
aber auch mit dem ozeanisch getönten Grossbritannien (RÜBEL 
1912), an der Ostseeküste (LOEW 1891), dem warm-temperaten 
Kaukasus (BERG 1950) oder dem temperaten Südkanada (MAY-
COCK 1975). All diesen gemein ist z. B. das recht häufige Vor-
kommen von epiphytisch wachsenden Geranium robertianum 
und Polypodium vulgare (bzw. P. virginianum). Insofern stellen 
die bei uns epiphytisch wachsenden Gefässpflanzen keineswegs 
eine reine Zufallsauswahl der lokalen Flora dar. Das nur spo-
radische Vorkommen bzw. vollständige Fehlen der meisten 
anderen Taxa belegt die starke Filterwirkung des epiphytischen 
Habitats (zur Theorie vgl. BAZZAZ 1991, ZOBEL 1997). Diese Fil-
terwirkung (wahrscheinlich v.a. durch Wasserstress) lässt sich 
aber nicht mit einigen wenigen Merkmalen in Lebensform, Dia-
sporengrösse oder Physiologie korrelieren – so unterscheiden 
sich z. B. die epiphytisch vorkommenden Arten in keinem ihrer 
Zeigerwerte (vgl. LANDOLT 1977) von der lokalen terrestrischen 
Flora (Zotz & List, unveröff. Resultate). Einige der häufigeren 
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Arten weisen Pioniercharakter auf (z. B. Urtica dioica oder 
 Geranium robertianum), was als Präadaptation für die Eroberu ng 
des epiphytischen Lebensraums interpretierbar werden könnte. 
Insgesamt sind aber auch die häufigeren Taxa pflanzensoziolo-
gisch ausgesprochen heterogen (vgl. OBERDORFER 1983). Sicher 
ausgeschlossen werden kann jedoch, dass epiphytisch wach-
sende Pflanzen an Nährstoffarmut angepasst sein müssen: Viele 
der häufigen Arten sind sogar ausgesprochene Nährstoffzei -
ger (z. B. Stachys sylvatica oder Urtica dioica). Welchen Beitrag 
epiphytische Individuen einer vor allem terrestrisch wachsen-
den Art zur Dynamik einer lokalen Population leisten, wie häu-
fig es zur Etablierung auf Borke vs. Boden kommt, ob es Unter-
schiede in Morphologie, Physiologie oder Wachstum zwischen 
epiphytisch und terrestrisch wachsenden Individuen gibt, sind 
weitgehend ungeklärte Fragen (vgl. aber RADA & JAIMEZ 1992 für 
den tropisch-montanen Anthurium bredemeyeri). Solche Unter-
suchungen könnten sicher wichtige Einsichten in die Evolution 
des Epiphytismus bringen.

Nach SCHIMPER (1888) sind «Zufallsepiphyten» ein evoluti-
ves Übergangsstadium zum echten Epiphytismus. Nach seiner 
Vorstellung sei die erfolgreiche Eroberung des epiphytischen 
Habitats aber nur in der tropischen Zone möglich. Die extra-
tropisch vorkommenden Epiphyten seien mit ganz wenigen 
Ausnahmen, wie z. B. im Himalaja oder in Neuseeland, an nied-
rigere Temperaturen angepasste tropische Taxa (z. B. Polypodium 
polypodioides in Nordamerika). Autochthonen Epiphytismus 
schloss er für Nordamerika oder Europa weitgehend aus. Auch 
die fast genau ein Jahrhundert danach erschienene, einfluss-
reiche Übersichtsarbeit von GENTRY & DODSON (1987) über Ge-
fässepiphyten stimmt dem zu. Keine der beiden Arbeiten liefert 
aber eine befriedigende Antwort auf die Frage, warum sich nicht 
zumindest in Habitaten mit hoher Feuchtigkeit (z. B. Bergwäl-
dern, in Küstennähe) auch auf der Nordhalbkugel Epiphytismus 
entwickelt haben sollte. Obwohl die Filterwirkung der Eiszeiten 
eine mögliche Erklärung darstellt, bleibt dies spekulativ ange-
sichts des fast vollständigen Fehlens fossiler Epiphyten aus dem 
Tertiär (POOLE & PAGE 2000).

Die hier besprochenen Arbeiten belegen klar, dass – anders 
als von SCHIMPER (1888) und GENTRY & DODSON (1987) nahege-
legt – auch in der temperaten Zone der Kronenraum keines wegs 
eine «Gefässpflanzenwüste» darstellen muss. Eine Reihe von au-
tochthonen Arten hat an geeigneten Stellen (z. B. Moospolstern 
auf Stamm und Ästen, oder Astlöchern mit Humusansammlun-
gen) den «Sprung nach oben» geschafft. Nur wenige Arten sind 
dabei allerdings so erfolgreich wie Polypodium vulgare, dessen 
epiphytische Vorkommen in den Alpen (ZOTZ 2002) an lokaler 
Abundanz vielen tropischen Epiphyten kaum nachstehen.
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