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ABSTRACT
Bryophytes of Quindio: community composition, diversity, and structure across
altitudinal gradients and heterogeneous habitats

Introduction: Bryophyte diversity in the Northern Andes is high compared with the Central Andes and other
tropical regions, yet regional documentation remains uneven; therefore, department-level inventories are essen-
tial for biogeography and conservation.

Objectives: To update the bryophyte inventory of the Quindio Department (Central Andes of Colombia) and
describe species richness, taxonomic composition, substrate preferences, and altitudinal distribution.

Methods: We integrated published and herbarium records with field surveys across six municipalities and nine
localities. Sampling encompassed four elevational belts (premontane 970-1 600, montane 1 600-2 400, upper
Andean 2 400-3 200, and paramo 3 200-4 200 m.a.s.l.) and five substrates (epiphytic, terricolous, lignicolous,
rupicolous, and epiphyllous). Microclimatic variables were recorded in situ during sampling using a thermo-
hygrometer (air temperature and relative humidity) and a lux meter (illuminance). Taxonomy and nomenclature
were standardized using specialized literature and international databases.

Results: We recorded 474 species (82 families, 198 genera): 276 liverworts, 195 mosses, and three hornworts, plus
eight subspecies and 15 varieties. Richness was highest on epiphytic substrates (303 spp.), followed by terricolous
(242), lignicolous (225), rupicolous (113), and epiphyllous (50) substrates. Lejeuneaceae was the most diverse
family (76 spp.); among mosses, Fissidentaceae (17 spp.) and the genera Fissidens (13 spp.) and Campylopus
(10 spp.) were prominent. Richness was concentrated in montane and upper Andean forests, with pronounced
turnover among substrates and elevational belts.

Conclusions: The bryophyte inventory of Quindio was updated to 474 species (82 families, 198 genera).
Community composition showed high turnover, driven primarily by microhabitat/substrate filters (with peak
richness in epiphytes) and, at the regional scale, by the elevational gradient, providing a baseline to guide moni-
toring and targeted sampling in underrepresented units.

Key words: Andean bryoflora; inventory; elevational gradient; substrates; Colombia.
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RESUMEN
Introduccidn: La diversidad de briofitos en los Andes del norte es alta en comparacion con los Andes centrales
y otras regiones tropicales, pero la documentacion regional es desigual; por ello, inventarios departamentales son
esenciales para la biogeografia y la conservacion.
Objetivos: Actualizar el inventario de bridfitos del departamento del Quindio (Andes centrales de Colombia) y
describir la riqueza, composicion taxonémica, preferencias de sustrato y distribucion altitudinal.
Métodos: Se analizaron registros publicados y de herbario con muestreos en seis municipios y nueve localida-
des. Se cubrieron cuatro cinturones altitudinales (premontano 970-1 600, montano 1 600-2 400, altoandino 2
400-3 200 y paramo 3 200-4 200 m s. n. m.) y cinco sustratos (epifito, terricola, lignicola, rupicola y epifilo). Las
variables microclimaticas se registraron in situ durante el muestreo con termohigrémetro (temperatura del aire
y humedad relativa) y luxémetro (iluminancia). La taxonomia y nomenclatura se estandarizaron con literatura
especializada y bases internacionales.
Resultados: Se registraron 474 especies (82 familias, 198 géneros): 276 hepaticas, 195 musgos y tres antoceros,
ademds de ocho subespecies y 15 variedades. La riqueza fue mayor en epifitas (303 spp.), seguida por terricolas
(242), lignicolas (225), rupicolas (113) y epifilas (50). Lejeuneaceae fue la familia mas diversa (76 spp.); en mus-
gos destacaron Fissidentaceae (17 spp.) y los géneros Fissidens (13 spp.) y Campylopus (10 spp.). La riqueza se
concentr6 en bosques montano y altoandino, con recambio marcado entre sustratos y cinturones altitudinales.
Conclusiones: Se actualizo el inventario de bridfitos del Quindio a 474 especies (82 familias, 198 géneros). La
composiciéon mostro alto recambio, explicado principalmente por microhabitats/sustratos (con maxima riqueza
en epifitas) y, a escala regional, por el gradiente altitudinal, aportando una linea base para orientar monitoreo y

muestreos en unidades subrepresentadas.

Palabras clave: brioflora andina; inventario; gradiente altitudinal; sustratos; Colombia.

INTRODUCCION

El crecimiento, la ocurrencia y la distribu-
cion de los bridfitos se asocian estrechamente
con el microclima (humedad atmosférica, tem-
peratura y radiacion), ademas de la disponi-
bilidad y calidad del sustrato. La estructura y
propiedades fisico-quimicas del sustrato influ-
yen en el balance hidrico y en las condiciones
de establecimiento a escala de microhdbitat
(Frahm & Gradstein, 1991; Lobs et al., 2020; Dai
et al., 2025). En ecosistemas tropicales de mon-
tafa, la altitud modifica nubosidad, demanda
evaporativa y heterogeneidad microclimatica
dentro del bosque (dosel-sotobosque), fac-
tores que se han vinculado con cambios en
composiciéon y recambio floristico de comu-
nidades briofiticas (Frahm & Gradstein, 1991;
Dai et al., 2025).

En gradientes altitudinales tropicales, la
riqueza de bridfitos suele describirse como uni-
modal, con maximos en elevaciones interme-
dias asociadas a bosques montanos nublados,
y con descensos hacia altitudes mayores donde
aumentan las restricciones térmicas y la esta-
cionalidad hidrica (Frahm & Gradstein, 1991).

Sin embargo, la forma del gradiente puede
diferir entre sustratos (p. €j., epifitos frente a
rupicolas o terricolas), lo que sugiere que los
patrones altitudinales dependen de la interac-
cion entre clima, estructura del bosque y oferta
de microhdbitats (Lobs et al., 2020).

La amplitud de tolerancia ambiental se ha
propuesto como un eje para interpretar estos
patrones. Especies con nichos mas amplios
tienden a persistir bajo mayor variacién micro-
climatica, mientras que especies con tolerancia
estrecha se restringen a combinaciones particu-
lares de humedad, luz y estabilidad ambiental.
Bajo esta perspectiva, los inventarios compa-
rativos a lo largo de gradientes altitudinales y
entre sustratos permiten contrastar compo-
nentes generalistas con conjuntos dependientes
de microhdbitats especificos, y evaluar el peso
relativo del filtrado ambiental y del recambio
composicional (Dai et al., 2025).

En Colombia, ademads de listados departa-
mentales y sintesis floristicas, existen estudios
que reportan cambios altitudinales y diferen-
cias por sustrato en riqueza y composicion.
Esta evidencia respalda disefios que combi-
nen estratificaciéon altitudinal con contrastes
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de sustratos para representar la heterogeneidad
de la brioflora (Orrego & Uribe-Meléndez.,
2004; Porras Lopez & Morales Puentes, 2020).
La estratificacion por bandas altitudinales (p.
ej., intervalos de 500 m) se utiliza porque la
altitud resume gradientes ambientales relativa-
mente predecibles, en particular temperatura,
nubosidad/humedad y estructura del bosque,
asociados con recambios composicionales
detectables en briofitos a escala de montana
(Frahm & Gradstein, 1991; Kessler, 2000). Adi-
cionalmente, integrar bibliografia, material de
herbario y muestreos estandarizados reduce
sesgos por cobertura espacial y detectabilidad,
y mejora la comparabilidad entre cinturones
altitudinales y microhabitats.

Los briofitos desempefian funciones eco-
sistémicas relevantes en bosques montanos
nublados. Se ha documentado su contribucién
a la interceptacién, almacenamiento y libe-
racién regulada de agua, con efectos sobre la
dindmica hidrica a escala local (Ah-Peng et
al., 2017). También se ha descrito su sensibi-
lidad a variaciones microclimdticas, asociada
al contenido de agua del talo y a condiciones
microambientales que experimentan tapetes
epifitos y comunidades sobre otros sustratos
(Lobs et al., 2020; Sporn et al., 2009). En parale-
lo, su uso como bioindicadores se sustenta en su
alta exposicion e intercambio superficial con el
ambiente y en mecanismos de captura de solu-
tos y particulas atmosféricas, lo cual permite
evaluar gradientes de deposicién y cambios en
calidad del aire (Proctor et al., 2007; Varela et
al., 2023; Zotz & Bader, 2009).

En este contexto, los objetivos del estudio
fueron (i) actualizar el inventario briofitico del
departamento del Quindio mediante la integra-
cién de bibliografia, ejemplares del Herbario
HUQ y muestreos estandarizados a lo largo
de un gradiente altitudinal de la cordillera
Central y entre tipos de sustrato (corticicola/
epifito, terricola, lignicola, rupicola y epifilo);
(ii) cuantificar patrones de riqueza y diversidad
alfa a lo largo del gradiente y entre sustratos; y
(iii) evaluar diversidad beta y estructura comu-
nitaria asociada a sustrato y cinturén altitudi-
nal. Se planted la hipétesis de que la riqueza y

la diversidad efectiva alcanzan méximos en el
cinturén montano y disminuyen hacia para-
mo, y que la composicion se asocia principal-
mente con el tipo de sustrato mds que con el
cinturdn altitudinal.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El departamento del
Quindio se ubica en el centro-occidente de
Colombia y tiene un 4rea de 1845 km?, distri-
buidos en 12 municipios (Gobierno del Quin-
dio, s. f.). El rango altitudinal regional abarca
aproximadamente 900-4 750 m.s.n.m., con
heterogeneidad fisiografica asociada a dos uni-
dades principales: un sector montafioso hacia
el oriente (flanco occidental de la cordillera
Central) y un sector ondulado hacia el occi-
dente, vinculado a relieves de origen volcanico
y colinar (Gobierno del Quindio, s. f.). En el
limite con Tolima y Risaralda se localiza el
volcan Paramillo del Quindio, con altitud apro-
ximada de 4 700 m.s.n.m. (Servicio Geoldgico
Colombiano, s. f.).

La zonificacién ecoldgica se interpretd
con base en el sistema de zonas de vida de
Holdridge (1967) y su aplicacion regional. Se
definieron rangos altitudinales de referencia
(m.s.n.m.): premontano (970-1 600), montano
(1600 - 2400), altoandino (2 400-3200) y
paramo (3 200-4 200), equivalentes a pisos tér-
micos templado y frio y al bioclima de paramo
(Holdridge, 1967; Rios-Franco et al., 2012).

Esfuerzo de muestreo: Se realizaron 16
salidas de campo en seis municipios y nueve
sitios: Paramo El Campanario, Paramo Cami-
no Nacional, Reserva La Sonadora, Reserva
Navarco Alto, Reserva La Esperanza, Reserva
La Rivera, Reserva Barbas Bremen, Reserva El
Ocaso y Finca La Lolita (Fig. 1). En la figura 1
se muestran los sitios de muestreo y curvas de
nivel (intervalo de 500 m). Las coordenadas y
rangos altitudinales por sitio se presentan en
el MST 1.

Los sitios se seleccionaron mediante un
enfoque estratificado no aleatorio, basado
en evidencia previa (registros de herbario y
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Fig. 1. Area de estudio en el departamento del Quindio, Colombia. Se muestran los sitios de muestreo del estudio y los
registros de colecta georreferenciados provenientes de la base de datos del Herbario Universidad del Quindio (HUQ), que
representan los principales focos espaciales de colecta en los ultimos afios. El mapa incluye el limite departamental, los
limites municipales y las curvas de nivel (intervalo de 500 m), asi como barra de escala y flecha norte. El recuadro indica la
ubicacion del Quindio en Colombia mediante un callout. Sistema de referencia espacial MAGNA-SIRGAS/Colombia Oeste
(EPSG:3115). Elaboracion propia con base en el Convenio/Proyecto 007 (julio de 2022) y la base de datos de registros del
HUQ. / Fig. 1. Study area in Quindio Department, Colombia. The map shows the study sampling sites and the georeferenced
collection records from the Herbarium Universidad del Quindio (HUQ) database, representing the main spatial foci of
collection in recent years. The map includes the departmental boundary, municipal boundaries, and contour lines (500 m
interval), as well as a scale bar and north arrow. The inset indicates the location of Quindio in Colombia through a callout.
Spatial reference system MAGNA-SIRGAS/Colombia Oeste (EPSG:3115). Prepared by the authors based on Agreement/
Project 007 (July 2022) and the HUQ records database.

literatura) y en la presencia de microhabitats El esfuerzo se estandarizé por tiempo de
relevantes para bridfitos (p. ej., bosque ribere-  busqueda y numero de participantes. En cada
o, remanentes de bosque montano y sectores  salida participaron cuatro personas y se reali-
de paramo) (Gradstein, 2006). zaron recorridos temporizados en dos jornadas
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(06:00-11:00 y 13:00-15:00/16:00), equivalen-
tes a ~28-32 horas-persona por salida. Ese
esfuerzo se distribuyé de manera comparable
entre sustratos: corteza (corticicola/epifito),
suelo (terricola), madera muerta (lignicola),
roca (rupicola) y hojas (epifilo).

El muestreo se ejecuté en dos periodos
climdticamente contrastantes: febrero-abril y
mayo, y agosto—octubre. En ambos periodos se
visitaron los mismos sitios y se aplicé el mismo
protocolo. En sitios con acceso restringido, las
unidades se ubicaron en sectores perimetrales
accesibles; esta condicién se registré en las
notas de campo para trazabilidad.

Estratificacion por sustrato y tamarios
de cuadrante: Se aplicé un disefio cuantitativo
estratificado por sustrato, registrando unida-
des ecoldgicas definidas por tipo de sustrato
(corteza/fordfito, suelo, roca, madera y hojas)
(Papp et al., 2010). Las dimensiones de los
cuadrantes se definieron con base en proto-
colos publicados y se ajustaron por decision
metodoldgica a la geometria, y escala de cada
microhdbitat (superficies planas vs. curvas)
para cubrir el parche colonizado y mantener
comparabilidad dentro de cada sustrato (Hu et
al.,, 2021). En troncos, se tomo como referencia
el uso de cuadrantes de 50 x 20 cm y se reali-
zaron ajustes Unicamente cuando la curvatura
del fordfito, la discontinuidad del parche o la
superficie disponible impedian ubicar el cua-
drante completo sin sesgar el conteo de celdas
(Zérate-Arias et al., 2019).

Registro de cobertura con plantillas cua-
driculadas: La cobertura se estimé con plan-
tillas transparentes cuadriculadas (reticula 1 x
1 cm, 1 cm? por celda), registrando la cober-
tura como numero de celdas ocupadas por
taxon. Este procedimiento ha sido utilizado
para estimar cobertura en bridfitos mediante
plantillas en acetato y permite comparaciones
entre unidades de muestreo (Gradstein et al.,
2003; Papp et al., 2010). En campo, el conteo se
realizé sobre cobertura visible. Los componen-
tes no identificables in situ se registraron como
morfoespecies/OTUs y se recolecté material

rotulado para determinacién. En laboratorio,
las morfoespecies se identificaron mediante
microscopia y literatura especializada; poste-
riormente, los registros de cobertura se reasig-
naron a los taxones finalmente determinados,
de modo que los porcentajes finales correspon-
dieran a identidades verificadas.

Cada unidad de muestreo correspondid
a un total fijo de celdas por sustrato: epifitos
y lignicolas 1 000 celdas (50 x 20 cm), terri-
colas 2500 (50 x 50 cm), rupicolas 1225 (35
x 35 cm) y epifilos 50 (10 x 5 cm). La cober-
tura por especie se expres6 como proporcion
o porcentaje de celdas ocupadas respecto al
total del cuadrante. Dado que una celda puede
estar ocupada por mas de un taxdn, la suma de
coberturas por cuadrante puede exceder 100 %;
este resultado se interpreté como superposicion
de tapetes (Fehmi, 2010).

Numero de cuadrantes e independencia
espacial: Se evaluaron 80 cuadrantes cortici-
colas/epifitos (50 x 20 ¢cm), 30 epifilos (10 x 5
cm), 64 lignicolas (50 x 20 cm), 65 terricolas (50
x 50 cm) y 45 rupicolas (35 x 35 cm). La asig-
nacion del esfuerzo se definié para representar
la disponibilidad relativa de sustratos obser-
vada durante recorridos de reconocimiento
(forofitos colonizados, madera muerta, aflora-
mientos rocosos y parches de suelo/barranco).
La independencia espacial se operacionalizd
evitando multiples cuadrantes sobre el mismo
parche (misma hoja, mismo segmento de tron-
co/madera, misma roca o mismo punto de
suelo), y distribuyendo las unidades dentro de
cada localidad con separacion espacial cuando
la configuracion del sitio lo permiti6 (Gradstein
etal.,, 2001). La terminologia de sustratos siguid
el uso estdndar (Calzadilla & Churchill, 2014;
Gradstein et al., 2001).

Variables ambientales: Las variables
ambientales se midieron in situ durante el
muestreo de febrero-abril de 2025 y se aso-
ciaron a cada unidad de muestreo para apoyar
la interpretacion exploratoria de la estructu-
ra composicional. Se registraron temperatura
del aire (°C), humedad relativa (%) e inten-
sidad luminica (lux) con equipos portatiles
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(Gradstein et al., 2003; Proctor et al., 2007). Las
lecturas se realizaron sobre el sustrato evalua-
do, ubicando el sensor en el mismo estrato del
muestreo (=1.3 m de altura en epifitos) y orien-
tandolo hacia el plano de la superficie. Se efec-
tuaron tres lecturas diarias (mafana, mediodia
y tarde) y se mantuvo el mismo niimero de
lecturas por jornada y sitio. Para analisis, la luz
se transformo como logl0(lux + 1). Estas varia-
bles se usaron unicamente en ajuste ambiental
(envfit) asociado a la ordenacién (PCA) y no
se incorporaron a los célculos de diversidad
alfa o beta.

Procesamiento e identificacion del mate-
rial bioldgico: El material briofitico se procesé
en los laboratorios del Programa de Biologia y
en el Herbario Universidad del Quindio (HUQ).
En campo, se recolectaron fragmentos diagnds-
ticos minimos, suficientes para determinacién
microscopica, y se registr6 un voucher por
taxén observado en cada unidad de muestreo.
Se obtuvieron duplicados tnicamente cuando
la biomasa disponible permitié colectas adicio-
nales sin comprometer la integridad del parche.
La identificaciéon en campo se restringié a
asignaciones preliminares al nivel taxonémico
mads fino posible; el material no identificable
se registr6 como morfoespecies/OTUs, man-
teniendo trazabilidad mediante etiquetado
y vinculacién con el registro de cobertura
(Gradstein et al., 2003).

En laboratorio, las muestras se limpiaron
y separaron por morfotipo. La determinacién
se realizd con estereoscopio y microscopio
compuesto con el uso de literatura especiali-
zada (Churchill & Linares, 1995; Gradstein,
2021). La nomenclatura se verifico en Tropicos
(Missouri Botanical Garden, s. f.) y World
Flora Online (World Flora Online Consortium,
2025). Los ejemplares determinados se depo-
sitaron en HUQ; los numeros de coleccidn,
duplicados y estado del voucher se consignan
en el material suplementario. Los especimenes
no resueltos a nivel especifico se registraron
como morfoespecies o al nivel taxonémico mds
fino disponible (p. ¢j., cf,, aff., género) para veri-
ficacion posterior.

Compilacién y estandarizacion de regis-
tros complementarios: El inventario depar-
tamental se construy6 integrando evidencia
basada en especimenes y fuentes documentales
trazables. El insumo principal correspondié a la
base curatorial de HUQ filtrada para Quindio y
depurada en localidad, elevacién, municipio y
nomenclatura (Herbario Universidad del Quin-
dio, 2026). Para ampliar cobertura se incor-
poraron ocurrencias externas trazables (p. ej.,
GBIF filtrado para Quindio) y sintesis taxono-
micas regionales para verificacién de conceptos
y nombres, con énfasis en hepaticas y antocero-
tes (GBIF Secretariat, s. f.; Gradstein, 2021). La
estandarizaciéon de nombres aceptados y sino-
nimia se armonizd con el Catdlogo de Plantas
y Liquenes de Colombia (Bernal et al., 2016).

Se definié una jerarquia operativa de evi-
dencia por taxon: (i) taxones con voucher HUQ
y (ii) taxones sin voucher HUQ sustentados
por registros externos trazables o referencias
documentales. Los taxones del segundo grupo
se marcaron como provisionales en el MST 1.
Las sintesis historicas (Churchill & Linares,
1995; Orrego & Uribe-Meléndez, 2004) se usa-
ron para contexto y comparacion, sin incorpo-
rar taxones al inventario exclusivamente por
su aparicién en esas fuentes. Los andlisis de
estructura comunitaria e indices se realizaron
unicamente con datos de campo generados en
este estudio.

Analisis estadisticos: Los analisis se rea-
lizaron mediante scripts reproducibles en R
v4.5.0 ejecutado en RStudio, con apoyo com-
plementario de PAST para verificaciones explo-
ratorias (R Core Team, 2025). Los datos se
organizaron en matrices de comunidad por
sustrato y/o cinturén altitudinal (unidades
muestrales X especies), usando como abun-
dancia la cobertura medida en celdas ocupadas
por unidad. Adicionalmente, se construyeron
matrices de presencia/ausencia para métricas
basadas en incidencia.

Para sintetizar dominancia relativa por
sustrato se calculd un indice de valor de impor-
tancia (IVI) adaptado a bridfitos, basado en
cobertura e incidencia. La cobertura relativa
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(RC) se estim6 como la proporcion de celdas
ocupadas por la especie i respecto al total de
celdas ocupadas por todas las especies dentro
del sustrato. La frecuencia relativa (RF) se
definié como la proporcién de cuadrantes del
sustrato donde ocurrid la especie respecto a la
suma de incidencias del sustrato. El IVI se cal-
culé como IVI = (RC + RF)/2 x 100, siguiendo
aplicaciones basadas en cobertura e incidencia
en comunidades de bridfitos (Song et al., 2015).

La diversidad alfa se estim6 mediante Sobs,
Shannon (H’), Simpson (1-D) e InvSimpson,
equidad de Pielou (J), Fisher a y estimadores de
riqueza (Chaol y ACE). La diversidad beta se
calculé entre grupos con indices de presencia/
ausencia (Jaccard y Serensen) y, cuando corres-
pondid, con métricas basadas en abundancia
(Bray-Curtis y Morisita-Horn). Se report6 la
media + DE de las comparaciones pareadas.
Ademas, se estimé p de Whittaker como f = y/
a -1, donde y corresponde a la riqueza total del
pool y & a la riqueza promedio por grupo.

Para evaluar la estructura multivariada, la
matriz de abundancias se transform¢é median-
te Hellinger y se aplic6 PCA (Legendre &
Gallagher, 2001). La asociacién entre variables
ambientales y la ordenacién se evalué con
envfit mediante permutaciones (n = 999; a =
0.05). Cuando se realizaron contrastes entre
sustratos y cinturones altitudinales, se aplicd
PERMANOVA vy se verific la homogeneidad
de dispersiéon multivariada con PERMDISP,
bajo un esquema permutacional consistente (n
=999), reportando pseudo-F gl, R* y p (Ander-
son, 2001; Anderson, 2006). Los tamafos
muestrales y la estructura de comparaciones se
reportaron en tablas y figuras principales.

Se consideraron “taxones raros” aquellos
con incidencia de 1-2 unidades muestrales (sin-
gletons/doubletons) dentro de cada grupo (sus-
trato o cinturdn). La lista correspondiente se
reportd en el MST 1 para permitir verificacion.

RESULTADOS

La lista de taxones registrados en los cua-
drantes muestreados y la informacién asociada
(vouchers, localidad, rango altitudinal y hébito/

sustrato) se presentan en el MST 1. En Mar-
chantiophyta, Lejeuneaceae registré la mayor
riqueza (77 especies; 28 géneros), seguida por
Plagiochilaceae (29 especies) y Frullaniaceae
(23 especies). En Bryophyta, Brachytheciaceae
registré 16 especies (8 géneros), seguida por
Bryaceae y Fissidentaceae (13 especies cada
una) y Polytrichaceae (12 especies). A nivel
genérico, Fissidens registr6 13 especies y Sema-
tophyllum siete especies. Anthocerotophyta
estuvo representado por un numero reducido
de especies (MST 1).

La riqueza observada por zona de vida fue
mayor en bosque montano (278 spp.) y bosque
altoandino (273 spp.), seguida por paramo (235
spp.) y premontano (195 spp.) (Fig. 1A). Estos
valores corresponden al pool de especies regis-
trado en unidades de muestreo ubicadas dentro
de cada franja altitudinal (ver rangos por sitio
en S1). Por habito de crecimiento, la riqueza
se concentrd en epifitas (303 spp.) y terricolas
(242 spp.), mientras que el epifilo registr6 la
menor riqueza (50 spp.) (Tabla 1).

La comparticién de la brioflora (especies
compartidas vs. exclusivas) se cuantifico entre
zonas de vida y entre hdbitos/sustratos. Por
zonas de vida, 60 especies estuvieron presentes
en las cuatro zonas; adicionalmente, el bosque
premontano registrd 22 especies exclusivas, el
paramo 12, el bosque montano 9 y el bosque
altoandino siete. Por hébito/sustrato, 68 espe-
cies estuvieron presentes en todos los sustratos
analizados (corticicola/epifito, terricola, ligni-
cola, saxicola/rupicola y epifilo). Se registraron
especies exclusivas por sustrato, principalmente
en el componente corticicola/epifito (80 spp.),
seguido por el terricola (53 spp.), lignicola (46
spp.) y saxicola/rupicola (18 spp.); no se detec-
taron especies exclusivas del epifilo.

Los numeros de Hill mostraron valores
mayores en lignicolas y terricolas (q" = 33.39 y
34.28; q> = 21.58 y 26.38, respectivamente). El
epifilo registr6 los menores valores (q' = 14.76;
q®> = 9.67), mientras que rupicolas y epifitas
fueron intermedios (rupicola: q* = 18.19, q°
= 13.93; epifita: q' = 27.08, q* = 17.04). Los
indices de diversidad alfa y equidad por habito
presentaron valores mayores en lignicolas y
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Tabla 1
Riqueza observada (Sobs) e indices de diversidad alfa calculados a partir de la matriz de abundancias de bridfitos por habito
de crecimiento (epifila, epifita, lignicola, rupicola y terricola) en el drea de estudio. / Table 1. Observed richness (Sobs) and
alpha diversity indices calculated from the bryophyte abundance matrix by growth habit (epiphyllous, epiphytic, lignicolous,
rupicolous, and terricolous) in the study area.

Hébito epifila epifita lignicola rupicola terricola

Sobs 50 303 225 113 242

H’ (Shannon) 3.187 4.560 4.794 3.889 4.628
Simpson (1-D) 0.914 0.977 0.984 0.959 0.985
InvSimpson 11.64 43.05 61.94 24.64 66.13
] (Pielou) 0.815 0.798 0.885 0.823 0.843
Fisher a 25.72 88.07 108.77 43.45 70.55
Chaol 90.60 393.00 334.20 215.67 350.78
ACE 114.80 404.45 360.46 208.68 355.58

Sobs = riqueza observada; H* = indice de Shannon-Wiener; Simpson (1-D) = 1 — Zpi* InvSimpson = 1/Zpi* ] = equidad
de Pielou (H/In[Sobs]); Fisher a = alfa de Fisher; Chaol y ACE = estimadores no paramétricos de riqueza. Todos los
indices se calcularon a partir de las abundancias totales por habito (matriz agregada por hébito), no por unidad muestral. pi
corresponde a la abundancia relativa de la especie i dentro de cada hdbito. / Sobs = observed richness; H* = Shannon-Wiener
index; Simpson (1-D) = 1 - Zpi’ InvSimpson = 1/Zpi’; ] = Pielou’s evenness (H’/In[Sobs]); Fisher a = Fisher’s alpha; Chaol
and ACE = nonparametric richness estimators. All indices were calculated from total abundances by growth habit (matrix

aggregated by habit), not by sampling unit. pi corresponds to the relative abundance of species i within each habit.

terricolas (Tabla 1). En todos los habitos, Chaol
y ACE excedieron Sobs (Tabla 1), con diferen-
cias mayores en epifitas, terricolas y lignicolas.

El indice de valor de importancia (IVI) se
estimé por hébito. En epifitas, Leptodontium
viticulosoides registré el mayor IVI (15.82 %),
en terricolas destaco Fissidens weirii (11.48 %),
en lignicolas, Fissidens steerei (14.94 %), en epi-
filas, Plagiochila sp. (10.27 %), y en rupicolas,
Prionolejeunea mucronata (12.59 %).

En frecuencia de ocurrencia (nimero de
cuadrantes con presencia), las especies mas
frecuentes fueron Thamnobryum fasciculatum
(216), Lejeunea debilis (204) y Thuidium peru-
vianum (180). Las dos primeras registraron
mayor ocurrencia en el sustrato corticicola/
epifito (192 y 180, respectivamente), mientras
que T. peruvianum ocurrié en multiples sus-
tratos, con mayor componente terricola (92) y
ocurrencias adicionales en rupicola (33), epifito
(28) y lignicola (27). Otros taxones con alta fre-
cuencia fueron Leskeadelphus angustatus (175),
con ocurrencias distribuidas entre terricolas,
lignicolas y rupicolas, y Monoclea gottschei
(145), principalmente asociada a rupicolas (77)
y terricolas (51).

Los indices de diversidad beta mostra-
ron mayor diferenciaciéon composicional entre
habitos que entre zonas de vida (Tabla 2). Este
resultado se observé en métricas de presencia—
ausencia (Jaccard y Serensen) y en métricas
basadas en abundancia (Bray-Curtis y Morisi-
ta—Horn; Tabla 2). PWhittaker fue mayor entre
hébitos (1.556) que entre zonas de vida (0,945)
(Tabla 2).

Las variables microcliméticas medidas in
situ mostraron diferencias entre premontano y
montano. En premontano, la temperatura fue
25.3 £ 2.1 °C, la humedad relativa 82.2 + 3.9 %
y la intensidad luminica presenté una mediana
de 1077.5 lux. En montano, la temperatura fue
21.6 £ 1.5 °C, la humedad relativa 89.6 + 2.6
% y la mediana de luminosidad 544 lux. Para
altoandino y paramo no se realizaron medicio-
nes microclimaticas directas; su caracterizacion
se discute con base en la literatura y se presenta
como contexto, no como evidencia primaria.

En el PCA por sustrato, los dos primeros
componentes explicaron el 58 % de la variacion
(PC1 = 34 %; PC2 = 24 %). PC1 separ6 los
ensamblajes asociados a sustratos aéreos (epifi-
lo y corticicola/epifito) de aquellos vinculados
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Tabla 2
Resumen de diversidad beta (disimilitud) entre grupos y p de Whittaker para la comparacion por habitos y por zonas de
vida. / Table 2. Summary of beta diversity (dissimilarity) among groups and Whittaker beta diversity for comparisons by
growth habits and life zones.

Agrupacion Habitos Zonas de vida
y (S pool) 474 474
a (S promedio) 186.6 245.2
BWhittaker (y/a — 1) 1.556 0.945
Jaccard (PA) media + DE 0.794 + 0.140 0.602 + 0.132
Serensen (PA) media + DE 0.679 + 0.196 0.441 +0.137
Bray-Curtis (abund) media + DE 0.832 +0.139 —
Morisita-Horn (abund) media + DE 0.770 + 0.227 —

y (S pool) = riqueza total del pool de especies; & (S promedio) = riqueza promedio por grupo; fWhittaker = y/a - 1.
Las disimilitudes de Jaccard y Serensen se calcularon con datos de presencia/ausencia (PA) y se reportan como media +
desviacion estindar (DE) de todas las comparaciones pareadas. Bray-Curtis y Morisita-Horn se estimaron con abundancias
y se reportan como media + DE; en zonas de vida estos indices no se presentan (—) debido a que la matriz utilizada fue de
presencia/ausencia. Valores mayores de fWhittaker indican mayor recambio composicional entre unidades comparadas. / y
(S pool) = total species richness of the species pool; & (mean S) = mean richness by group; BWhittaker = y/a - 1. Jaccard and
Serensen dissimilarities were calculated using presence/absence (PA) data and are reported as mean + standard deviation
(SD) of all pairwise comparisons. Bray-Curtis and Morisita-Horn were estimated using abundances and are reported as
mean + SD; for life zones these indices are not shown (—) because the matrix used was based on presence/absence. Higher
BWhittaker values indicate greater compositional turnover among compared units.

12.87

11.24

80! (Disponibilidad de Luz y Humedad)

Componente 2

(Textura del Suelo y 0
-3.21 Contenido de Nutrientes) 4%

Componente 1

Fig. 2. Analisis de componentes principales (PCA) de la composicion de briofitos por sustrato (epifito, terricola, lignicola,
rupicola y epifilo). Los dos primeros ejes explican el 58 % de la variacion, mostrando centroides y dispersién por sustrato.
Vectores ambientales significativos (p < 0.05) incluyen pH, humedad, luz y textura del suelo. / Fig. 2. Principal component
analysis (PCA) of bryophyte composition by substrate (epiphytic, terricolous, lignicolous, rupicolous, and epiphyllous). The
first two axes explain 58 % of the variation, showing centroids and dispersion by substrate. Significant environmental vectors
(p < 0.05) include pH, humidity, light, and soil texture.

a sustratos con mayor influencia edafica (terri- En el PCA por cinturén altitudinal, los cen-
cola y saxicola/rupicola), con lignicola en posi-  troides mostraron una separaciéon progresiva
cioén intermedia (Fig. 2). PC2 se asoci6 con el desde premontano hacia montano vy, posterior-
gradiente microambiental representado por los ~ mente, hacia altoandino-pdaramo. Esta transi-
vectores ambientales significativos (p < 0.05)  cién se organizd principalmente a lo largo del
(Fig. 2). eje 1, con asociaciéon de vectores ambientales
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Fig. 3. Analisis de componentes principales (PCA) de la composicion de bridfitos por cinturén altitudinal (premontano,
montano, altoandino y paramo). Se muestran centroides por cinturén y vectores ambientales significativos (p < 0.05):
temperatura, humedad relativa, luz y cobertura de dosel. / Fig. 3. Principal component analysis (PCA) of bryophyte
composition by altitudinal belt (premontane, montane, upper Andean, and pdramo). Centroids by belt and significant
environmental vectors (p < 0.05) are shown: temperature, relative humidity, light, and canopy cover.

significativos (p < 0.05) de temperatura, hume-
dad relativa e intensidad luminica (Fig. 3). La
cobertura de dosel se asocié con la separacion
entre condiciones mas boscosas y escenarios
relativamente abiertos (Fig. 3).

DISCUSION

La actualizacion del inventario de briofitos
del Quindio, que pas6 de 224 a 474 especies,
evidencia que la diversidad del departamento
estaba subestimada y que la integracién de
registros curados con muestreo estandarizado
permite ampliar de manera sustancial la linea
base regional. Este aumento no solo representa
un avance en el conocimiento floristico del
Quindio, sino que también confirma la necesi-
dad de continuar con inventarios detallados en
regiones andinas, donde la diversidad de brio-
fitos suele estar incompletamente documentada
a pesar de su alta relevancia ecolégica (Bernal et
al., 2016; Gradstein, 2021). En este sentido, los
resultados actualizan y amplian los anteceden-
tes para el departamento, particularmente los
disponibles para hepdticas (Orrego & Uribe-
Meléndez., 2004), y refuerzan la importancia

del Quindio como un territorio clave para
comprender la diversidad briofitica andina a
escala regional.

La alta representacién de Marchantiophyta
(hepaticas), y en particular de la familia Lejeu-
neaceae, coincide con lo descrito para bosques
himedos montanos y bosques nubosos del
Neotrépico, donde las hepaticas epifitas consti-
tuyen una fraccion importante de la diversidad
briofitica (Frahm & Gradstein, 1991; Gradstein,
2021). Este patrén se relaciona con la elevada
humedad atmosférica, la frecuencia de nubo-
sidad y la abundancia de superficies dispo-
nibles para el crecimiento epifito. Ademas, la
dominancia de Lejeuneaceae es coherente con
la capacidad de este grupo para diversificarse
en microambientes himedos y sombreados,
especialmente en bosques con alta complejidad
estructural y abundancia de foréfitos adecuados
(Gradstein, 2006; Gradstein, 2021). En el Quin-
dio, este predominio sugiere que muchos de los
ambientes evaluados mantienen condiciones
favorables para la persistencia de comunidades
epifiticas diversas, estrechamente asociadas a
una disponibilidad constante de humedad y a
una menor exposicion a la desecacion, como se
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ha documentado en bosques montanos tropica-
les (Lobs et al., 2020).

En contraste, el registro de solo tres espe-
cies de Anthocerotophyta (antocerotes) debe
interpretarse con cautela. En floras andinas y
neotropicales, los antocerotes suelen represen-
tar una fraccién menor de la riqueza total en
comparaciéon con musgos y hepaticas (Grads-
tein et al., 2001; Gradstein, 2021). Sin embargo,
esta baja riqueza también puede estar influida
por limitaciones del muestreo, ya que muchas
especies de este grupo ocupan microhabitats
muy especificos, como suelos humedos abier-
tos, taludes o sitios temporalmente pertur-
bados, y su presencia puede variar segun la
humedad reciente y el estado fenoldgico de las
poblaciones (Wood, 2007). Por ello, mas que
asumir una baja diversidad real de antocero-
tes en el departamento, los resultados indican
que su registro podria incrementarse mediante
basquedas dirigidas y muestreos realizados en
diferentes épocas climaticas.

A escala altitudinal, la mayor riqueza regis-
trada en las zonas de vida de bosque montano y
altoandino, seguida por paramo y premontano,
es congruente con los patrones descritos para
montanas tropicales, donde muchas comuni-
dades de criptogamas alcanzan altos valores
de riqueza en elevaciones intermedias (Frahm
& Gradstein, 1991; Kessler, 2000). En estos
ambientes, la combinaciéon de alta humedad,
nubosidad frecuente y complejidad estructural
del bosque genera condiciones favorables para
el establecimiento de numerosos bri6fitos. No
obstante, en este estudio el patrén no se expresa
como un pico altitudinal estrecho, sino como
una franja amplia de alta riqueza entre los
cinturones montano y altoandino. A diferencia
de un méximo restringido a una sola franja,
en el Quindio varias bandas altitudinales con-
servaron condiciones adecuadas para sostener
una flora briofitica diversa. Esto sugiere que
la altitud no acttia de manera aislada, sino que
integra cambios simultdneos en temperatura,
humedad, cobertura del dosel y heterogeneidad
del habitat, factores que en conjunto influyen
sobre la composicién de especies (Song et al.,
2015; Porras Lopez & Morales Puentes, 2020).

La distribucién por habito de crecimiento
mostrd que la riqueza se concentré en epifitas
y terricolas, mientras que las epifilas registra-
ron la menor riqueza. Este resultado indica
que el tipo de sustrato o microhabitat ocupado
por las especies es un factor importante en la
organizacion de la flora briofitica del Quindio.
En bosques tropicales humedos, los sustratos
epifitos ofrecen una amplia variedad de condi-
ciones de rugosidad, retencién de agua, acidez,
estabilidad y exposicién, lo que favorece la
coexistencia de numerosas especies con dis-
tintos requerimientos ecoldgicos (Gradstein et
al,, 2001; Zotz & Bader, 2009). La presencia de
80 especies exclusivas en el componente epifito
refuerza esta idea y sugiere que troncos y ramas
constituyen uno de los principales reservorios
de diversidad del departamento, mas que un
sustrato adicional dentro del paisaje.

En cambio, la menor riqueza de las epifi-
las y la ausencia de especies exclusivas en este
habito pueden explicarse por la naturaleza
mas inestable del sustrato foliar. Las hojas
tienen una duracién limitada, estin expuestas
al lavado por lluvia y experimentan cambios
rapidos de humedad, temperatura y radiacién.
Estas condiciones restringen el establecimiento
prolongado de muchas especies y favorecen la
presencia de taxones capaces de colonizar rapi-
damente sustratos de corta duracién (Proctor
et al., 2007). Por ello, el bajo nimero de epifilas
no debe interpretarse unicamente como una
menor oferta de especies, sino también como
una consecuencia de la inestabilidad ecologica
de este microhdbitat.

La ordenacién por sustrato mostréd una
diferenciacién clara entre las especies asociadas
a sustratos aéreos, como epifitas y epifilas, y
aquellas relacionadas con sustratos con mayor
influencia del suelo, como terricolas y rupico-
las, mientras que las lignicolas ocuparon una
posicion intermedia. Este patrén indica que
la composicién de especies responde a dife-
rencias ambientales concretas entre sustratos,
especialmente en variables como humedad, luz,
pH y textura. Estudios previos han demostrado
que, en comunidades de bridfitos, el microcli-
ma y las propiedades fisicas del sustrato son
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determinantes importantes de la composicién,
incluso cuando su efecto sobre la riqueza total
es menos evidente (Sporn et al., 2009; Lobs et
al., 2020). En consecuencia, los resultados del
PCA sugieren que las especies no se distribuyen
al azar entre los sustratos, sino que responden a
condiciones locales especificas que condicionan
qué especies pueden establecerse en cada uno.

De manera complementaria, el PCA por
cinturdn altitudinal mostré un cambio ordena-
do en la composicion de especies a lo largo del
gradiente, asociado con temperatura, humedad
relativa, luz y cobertura del dosel. Esto indica
que la altitud influye sobre las comunidades no
solo por el cambio de elevaciéon en si mismo,
sino porque sintetiza una serie de variaciones
ambientales que modifican la disponibilidad
de microhébitats adecuados para los briofitos.
Este resultado coincide con trabajos realizados
en bosques montanos, donde la composicién
de comunidades briofiticas cambia a medida
que varian las condiciones térmicas, hidricas y
estructurales del bosque (Frahm & Gradstein,
1991; Song et al, 2015). En conjunto, ambos
analisis de ordenacién sugieren que la com-
posicion de especies responde a dos escalas
complementarias: una regional, asociada al gra-
diente altitudinal, y otra local, relacionada con
el sustrato y el microclima inmediato.

Las métricas de diversidad alfa por habito
mostraron que los sustratos lignicolas y terrico-
las presentaron los mayores valores de diversi-
dad efectiva y equidad, mientras que las epifilas
presentaron los menores. Esta diferencia puede
relacionarse con la mayor heterogeneidad inter-
na de la madera en descomposicion y del suelo
superficial, que ofrecen una amplia variedad de
condiciones de humedad, textura, porosidad y
estabilidad. La madera, en particular, cambia
progresivamente durante la descomposicion y
genera micrositios que pueden ser aprovecha-
dos por especies con diferentes requerimientos
ecoldgicos (Gradstein et al., 2001). En contras-
te, el sustrato foliar ofrece menos estabilidad
temporal y menor continuidad espacial, lo que
limita tanto la riqueza como la distribucién
equilibrada de abundancias. De este modo, las
diferencias en diversidad alfa entre habitos no

solo reflejan el nimero de especies presentes,
sino también las condiciones ecoldgicas y la
permanencia relativa de cada tipo de sustrato.

Asimismo, el hecho de que los estimadores
Chaol y ACE superaron la riqueza observada
en todos los habitos sugiere que aun existe una
fraccién de especies poco frecuentes que no ha
sido completamente registrada. Esto es espera-
ble en inventarios tropicales de briéfitos, donde
muchas especies presentan distribuciones loca-
les restringidas, baja abundancia o alta depen-
dencia de microhabitats particulares (Gradstein
et al., 2001). Por tanto, aunque el inventario
departamental aumenté considerablemente, los
resultados indican que la diversidad real del
Quindio probablemente todavia no ha sido
documentada en su totalidad.

La diversidad beta estuvo dominada por
el cambio en la composicion de especies y fue
mayor entre habitos de crecimiento que entre
zonas de vida. Este es uno de los hallazgos mas
relevantes del estudio, porque indica que la
diferenciacién de las comunidades se relaciona
mas con el tipo de sustrato o microhdbitat que
con la sola ubicacién en una zona altitudi-
nal determinada. En otras palabras, la altitud
define un contexto ambiental general, pero
el reemplazo de especies ocurre con mayor
intensidad entre microhdbitats con condicio-
nes locales contrastantes. Este patrén coincide
con lo observado en otros estudios, donde la
composicion de bridfitos responde fuertemente
a condiciones microambientales y a la heteroge-
neidad del habitat (Sporn et al., 2009; Moreno-
Gaona et al., 2023). La mayor disimilitud entre
hébitos, tanto en presencia-ausencia como en
abundancia, indica que la heterogeneidad de
sustratos es uno de los principales factores que
organiza la diversidad briofitica del paisaje.

En conjunto, los resultados muestran que
la diversidad briofitica del Quindio estd orga-
nizada por procesos que operan en distintas
escalas. A escala regional, el gradiente altitu-
dinal influye sobre la distribucién de especies
al modificar condiciones climaticas y estruc-
turales del bosque. A escala local, la disponi-
bilidad y heterogeneidad de sustratos, junto
con el microclima inmediato, determinan qué
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especies logran establecerse y coexistir en cada
ambiente. Esta interpretaciéon permite com-
prender la flora del departamento no solo como
una lista ampliada de especies, sino como un
sistema ecoldgicamente estructurado, en el que
la conservacién de la diversidad depende de
mantener tanto la variedad altitudinal como
la heterogeneidad de microhabitats. En este
contexto, la protecciéon de bosques himedos
montanos, la conservacion de foréfitos y made-
ra en diferentes estados de descomposicion, y el
mantenimiento de condiciones microcliméticas
estables son elementos clave para preservar la
diversidad de briéfitos en el Quindio (Ah-Peng
et al., 2017; Zotz & Bader, 2009). Asi, este estu-
dio no solo amplia el inventario departamental,
sino que aporta evidencia de que la conser-
vacién de los bridfitos en el Quindio requiere
proteger simultineamente la continuidad del
gradiente andino y la diversidad de microhabi-
tats que sostienen el recambio local de especies.
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