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			ABSTRACT

			Bryophyte diversity by substrate in a lower montane humid forest, 

			Filandia (Quindío), Colombia

			Introduction: Bryophytes are poikilohydric organisms whose activity and persistence are controlled by fine-scale humidity and temperature. Substrate heterogeneity creates contrasting microhabitats that can filter composition and dominance within the same forest stand. 

			Objective: To test whether bryophyte diversity and community structure differ among substrates (corticolous epiphytes, soil, decaying wood and epiphylls) in a lower montane humid forest of Filandia, Quindío, Colombia. 

			Methods: Georeferenced sampling was conducted using 62 quadrats adjusted to the substrate type (50 × 20 cm for corticolous and lignicolous epiphytes, 50 × 50 cm for terricolous species, and 10 × 5 cm for epiphyllous species), and taxon cover was estimated. The temperature and relative humidity were measured in situ at the same substrate stratum on Saturdays between August and September 2025, during sampling sessions conducted between 8:30 a.m. and 12:00 p.m., with several successive measurements taken throughout each sampling session. Alpha diversity (Shannon, Simpson, and Chao-type estimators) and compositional differentiation were summarized using Bray–Curtis and Jaccard dissimilarities and Principal Coordinates Analysis (PCoA). Species importance was estimated using the Importance Value Index (IVI). 

			Results: The microclimate was persistently humid, with low thermal variation (RH 80-93 %; 18.0-22.9 °C), and a negative humidity–temperature association was detected only on soil. The epiphytic substrate concentrated the highest richness and diversity (S = 37, H’ = 3.289, 1–D = 0.948), whereas epiphyllous communities showed the lowest values (S = 6, H’ = 1.677). Compositional comparisons showed high dissimilarity among substrates, with relative affinity between woody substrates (epiphytic–lignicolous) and clear separation of epiphylls in the ordination. 

			Conclusions: Substrate contributes consistently to local variation in richness, diversity and composition of bryophyte assemblages in this lower montane forest. The differentiation observed among microhabitats supports stratified substrate-based sampling for monitoring and ecological assessment.

			Key words: microclimate; community composition; substrate heterogeneity; Hill numbers; epiphytism; Tropical Andes.

			

			RESUMEN

			Introducción: Los briófitos son organismos poiquilohídricos, cuya actividad y persistencia están controladas por variaciones microclimáticas finas. La heterogeneidad de sustratos genera microhábitats contrastantes que pueden filtrar la composición y la dominancia dentro de un mismo bosque. 

			Objetivo: Evaluar si la diversidad y la estructura comunitaria de briófitos difieren entre sustratos (epífito cortical, terrícola, lignícola y epífilo) en un bosque húmedo montano bajo de Filandia, Quindío, Colombia. 

			Métodos: Se realizó un muestreo georreferenciado con 62 cuadrantes ajustados al tipo de sustrato (50 × 20 cm para epífitos corticales y lignícolas, 50 × 50 cm para terrícolas y 10 × 5 cm para epífilos) y se estimó la cobertura por taxón. La temperatura y la humedad relativa se midieron in situ en el mismo estrato del sustrato, durante los sábados comprendidos entre agosto y septiembre de 2025, en jornadas realizadas entre las 8:30 y las 12:00 m., mediante varias mediciones sucesivas durante el transcurso de cada jornada de muestreo. Se resumió la diversidad alfa (Shannon, Simpson y estimadores tipo Chao) y la diferenciación composicional mediante disimilitudes de Bray–Curtis y Jaccard y Análisis de Coordenadas Principales (PCoA). La importancia de las especies se estimó mediante el Índice de Valor de Importancia (IVI). 

			Resultados: El microclima fue persistentemente húmedo y con baja variación térmica (HR 80-93 %, 18.0-22.9 °C), y una asociación negativa humedad–temperatura se detectó únicamente en el componente terrícola. El sustrato epifítico concentró la mayor riqueza y diversidad (S = 37, H’ = 3.289, 1–D = 0.948), mientras que el epífilo registró los valores más bajos (S = 6, H’ = 1.677). La comparación composicional mostró alta disimilitud entre sustratos, con afinidad relativa entre epifítico y lignícola y separación del epífilo en la ordenación. 

			Conclusiones: El sustrato contribuye de manera consistente a la variación local en riqueza, diversidad y composición de los ensamblajes briofíticos. La diferenciación observada entre microhábitats respalda muestreos estratificados por sustrato para monitoreo y evaluación ecológica.

			Palabras clave: microclima; composición de comunidades; heterogeneidad de sustratos; números de Hill; epifitismo; Andes tropicales.
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			INTRODUCCIÓN

			Los briófitos (musgos, hepáticas y antoceros) constituyen un componente conspicuo y funcionalmente relevante de los bosques montanos tropicales, cuyo desempeño ecológico está estrechamente controlado por el microclima a escala fina. Su crecimiento y distribución dependen, en particular, de la humedad atmosférica, la temperatura y la radiación incidente, así como de la disponibilidad y calidad de los sustratos donde se establecen (Frahm & Gradstein, 1991; Richards, 1984). En ecosistemas tropicales de montaña, estos factores se organizan en gradientes asociados a la altitud y a la complejidad estructural del bosque, lo que puede estructurar la composición y el recambio de las comunidades briofíticas (Frahm & Gradstein, 1991; Wolf, 1993a).

			Como organismos poiquilohídricos, los briófitos dependen directamente de la humedad ambiental y del agua retenida sobre el sustrato; por ello, pequeñas variaciones en temperatura, déficit de presión de vapor o radiación se reflejan rápidamente en su estado hídrico y actividad fisiológica, con efectos sobre la cobertura y la permanencia local (Proctor et al., 2007). En bosques montanos nublados, esta sensibilidad se acompaña de un papel funcional relevante: los tapetes briofíticos, especialmente epífitos, interceptan agua de lluvia, niebla, llovizna y condensación, la almacenan temporalmente y la liberan de manera gradual, amortiguando pulsos hídricos y estabilizando condiciones húmedas a escala de microhábitat (Ah-Peng et al., 2017; Pypker et al., 2006). En este contexto, resulta pertinente evaluar conjuntamente la variación microclimática y la heterogeneidad de sustratos para entender cómo se organiza la diversidad local de briófitos dentro de una misma unidad forestal.

			Desde la ecología de comunidades, la heterogeneidad de sustratos constituye un componente central de la variación ambiental a microescala, porque modifica la disponibilidad de agua, la estabilidad térmica y la exposición lumínica, y con ello favorece diferencias en composición, cobertura y dominancia entre microhábitats (Mandl et al., 2009; Wolf, 1993b).

			Con base en ello, el presente estudio describe la composición de briófitos y evalúa si la diversidad y la estructura comunitaria difieren entre sustratos en un bosque húmedo montano bajo de Filandia (Quindío, Colombia), considerando cuatro tipos: epífito cortical, terrícola, lignícola y epífilo. Para ello, se integró un muestreo estandarizado de cobertura con monitoreo microclimático y análisis de diversidad alfa, diferenciación composicional y ordenación. Bajo un escenario de mayor persistencia y continuidad del microhábitat, se espera que los sustratos leñosos y la corteza alberguen mayores valores de riqueza y diversidad que el sustrato foliar, cuya naturaleza transitoria impone restricciones más fuertes sobre la permanencia local de las especies.

			MATERIALES Y MÉTODOS

			Área de estudio y caracterización del paisaje: El estudio se desarrolló en los predios Cajones y Quimbaya, localizados en la vereda Fachadas, municipio de Filandia, departamento del Quindío, en la vertiente andina central de Colombia, dentro de un paisaje de bosque húmedo montano bajo con un mosaico heterogéneo de coberturas vegetales. Dado que el nombre “Quimbaya” corresponde, en este caso, al predio y no al municipio homónimo del departamento, esta precisión se mantuvo para evitar ambigüedades geográficas.

			Con el fin de caracterizar el mosaico del paisaje y orientar el diseño de muestreo, se elaboró un mapa temático de coberturas vegetales siguiendo la metodología Coordination of Information on the Environment (CORINE) Land Cover, adaptada para Colombia (Instituto de Hidrología, Meteorología y Estudios Ambientales, 2010). Se reconocieron cinco coberturas principales: bosque abierto, bosque ripario, guadual, herbazal y helechal. Esta cartografía permitió estratificar espacialmente la ubicación de los cuadrantes, priorizando la representatividad de las coberturas dominantes y evitando la concentración excesiva del esfuerzo en un solo tipo de cobertura (Fig. 1).

			Diseño de muestreo y esfuerzo: Se realizó un muestreo florístico georreferenciado dentro de un polígono de aproximadamente 0.23 km² (430 m N–S × 530 m E–W), registrando 65 puntos GPS capturados en campo. El esfuerzo total correspondió a 62 cuadrantes distribuidos entre sustratos epifíticos, terrícolas, lignícolas y epífilos, de acuerdo con su disponibilidad local y con la representatividad de las coberturas.

			La unidad de muestreo se estandarizó mediante cuadrantes de dimensiones variables según el tipo de sustrato, con el fin de asegurar la comparabilidad entre microhábitats y obtener estimaciones reproducibles de cobertura. Se utilizaron cuadrantes de 50 × 20 cm en sustratos epifíticos y lignícolas, de 50 × 50 cm en sustrato terrícola y de 10 × 5 cm en sustrato epífilo. La cobertura se cuantificó mediante plantillas transparentes cuadriculadas, registrando para cada taxón el número de celdas ocupadas dentro del cuadrante. Bajo una retícula de 1 × 1 cm, cada celda representó la unidad mínima de ocupación superficial; en consecuencia, la cobertura por especie se expresó como proporción o porcentaje del total de celdas de la unidad de muestreo.

			De este modo, los cuadrantes comprendieron 1 000 celdas en sustratos epifíticos y lignícolas, 2 500 en terrícola y 50 en epífilo. Dado que una misma celda podía estar ocupada por más de un taxón, la cobertura acumulada por cuadrante podía exceder el 100 %, lo cual se interpretó como superposición de tapetes y no como error de medición. Los componentes no identificables en campo se registraron provisionalmente como morfotipos y se recolectaron para su determinación posterior en laboratorio. Una vez establecida su identidad taxonómica, los valores de cobertura se reasignaron a los taxones definitivos, de modo que la matriz analítica final quedará construida con identidades verificadas. La independencia espacial entre unidades se operacionalizó evitando la instalación de múltiples cuadrantes sobre un mismo parche o microparche efectivo.

			

			Monitoreo de variables microclimáticas: Dada la naturaleza poiquilohídrica de los briófitos, la medición de variables ambientales se consideró fundamental para interpretar la estructura, composición y diversidad de las comunidades entre sustratos (Proctor et al., 2007). La temperatura del aire (°C) se midió con un termómetro digital Extech 401014 (Extech Instruments) y la humedad relativa (%) con un termohigrómetro digital. Las mediciones se realizaron in situ, en el mismo estrato del sustrato donde se ubicó cada cuadrante (corteza, suelo, madera en descomposición u hoja), mediante lecturas repetidas a lo largo del día en todos los sábados comprendidos entre agosto y septiembre.

			En total se obtuvieron 64 pares de observaciones de humedad relativa y temperatura. Para evaluar esta asociación por sustrato, las observaciones se agruparon por punto o serie de muestreo dentro de cada sustrato, generando los tamaños muestrales efectivos reportados en la Tabla 1. Aunque se intentó registrar información en los cuatro sustratos, el componente epífilo no se incorporó al análisis microclimático debido a limitaciones en el tamaño muestral efectivo para comparaciones entre sustratos. Dado que estas mediciones corresponden a una ventana temporal puntual, los contrastes se interpretan como representativos del periodo de muestreo y no como una caracterización anual del sitio.

			Determinación taxonómica: Los especímenes fueron separados por morfotipos en campo y posteriormente determinados mediante un protocolo comparativo multietapa, basado en observación macroscópica y microscópica. La identificación taxonómica se apoyó en claves y síntesis regionales para hepáticas y antoceros (Gradstein, 2021) y para musgos (Churchill & Linares, 1995). La circunscripción taxonómica y la nomenclatura siguieron sistemas de clasificación vigentes para Marchantiophyta y Bryophyta (Crandall-Stotler et al., 2009), y fueron validadas en bases de datos botánicas especializadas (Missouri Botanical Garden, 2025; World Flora Online Consortium, 2025). Adicionalmente, la determinación taxonómica se complementó mediante la consulta de información de referencia asociada a la colección de briófitos del Herbario Universidad del Quindío (HUQ).

			Análisis de datos: Los análisis estadísticos se realizaron principalmente en R (R Core Team, 2025), con apoyo complementario del software PAST (Paleontological Statistics) (Hammer et al., 2001) y STATGRAPHICS (Statistical Graphics Corporation, 2000). Para comparar las métricas entre sustratos, se evaluaron previamente los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas (Levene, 1960). Cuando estos supuestos se cumplieron, se aplicó un análisis de varianza (ANOVA) seguido de la prueba post hoc de Tukey (Tukey, 1949). En los casos en que no se cumplieron, se utilizó la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis con comparaciones múltiples de Dunn (Dunn, 1964; Kruskal & Wallis, 1952), ajustando los valores de significancia mediante la tasa de descubrimiento falso (FDR) (Benjamini & Hochberg, 1995).

			La relación entre humedad y temperatura se evaluó mediante correlación de Spearman (Spearman, 1904), complementada con intervalos de confianza estimados por bootstrap (Efron & Tibshirani, 1993). La diversidad alfa se resumió a partir de la riqueza observada, los índices de Shannon y Simpson, y se complementó con la estimación no paramétrica de riqueza de Chao (Chao, 1984).

			La diferenciación composicional entre sustratos se cuantificó mediante las disimilitudes de Bray–Curtis y Jaccard (Bray & Curtis, 1957; Jaccard, 1901), y se representó gráficamente mediante un análisis de coordenadas principales (PCoA) (Gower, 1966). La importancia relativa de las especies se sintetizó mediante un Índice de Valor de Importancia (IVI) (Curtis & McIntosh, 1951) adaptado para briófitos. En este estudio, el componente de “densidad” se operacionalizó como el número de ocurrencias o registros por especie, dado que en los briófitos no es apropiado asumir individuos discretos. En consecuencia, el IVI integró la frecuencia relativa, la dominancia relativa, expresada como cobertura, y las ocurrencias relativas.

			Adicionalmente, se construyeron curvas rango-abundancia o gráficos de Whittaker para describir la estructura de dominancia y la proporción de especies raras en cada sustrato. La superposición de especies entre sustratos se resumió mediante un diagrama UpSet (UpSet plot). Asimismo, se calcularon perfiles de diversidad de Hill (^qD, Hill, 1973) para q = 0.1 y 2, con el fin de comparar la riqueza de especies, la diversidad efectiva de especies comunes y la sensibilidad a la dominancia entre sustratos. Estos análisis se interpretaron de manera descriptiva como complemento de las métricas tradicionales de diversidad y composición.

			Todas las figuras fueron elaboradas en R. La matriz de registros por sustrato, los componentes del IVI, las métricas de diversidad alfa y diferenciación composicional, y los resúmenes taxonómicos por género y familia se presentan en el Material Suplementario (MST1, MST2, MST3, MST4, MST5, MST6, MST7, MST8).

			RESULTADOS

			Microclima del área muestreada: Las mediciones microclimáticas (n = 64) describieron un ambiente persistentemente húmedo y con baja variación térmica. La humedad relativa (HR) osciló entre 80-93 %, con un promedio de 88.9 ± 2.9 % (CV = 3.3 %). La variabilidad fue mayor en el sustrato epifítico, mientras que los sustratos lignícola y terrícola se concentraron alrededor de ~90-92 % (Fig. 2). La temperatura varió entre 18.0-22.9 °C, con un promedio de 20.46 ± 1.11 °C (CV = 5.4 %); las medianas por sustrato se mantuvieron cercanas a 20 °C (Fig. 3).

			Al evaluar la relación HR–temperatura por sustrato se observaron patrones contrastantes (Tabla 1). El sustrato terrícola presentó una correlación negativa fuerte (ρ = -0.851) y fue el único caso con evidencia estadística robusta después del ajuste por tasa de descubrimiento falso (p[FDR] = 0.0223). En epifítico la asociación fue negativa de magnitud moderada (ρ = -0.496), pero con incertidumbre (IC95 % incluye cero) y sin significancia tras FDR. En lignícola la asociación fue débil (ρ = -0.286) y altamente incierta (Tabla 1).

			El diagrama de dispersión por sustrato mostró coherencia con estos resultados (Fig. 4): el componente terrícola evidenció un gradiente negativo marcado; en epifítico la tendencia fue negativa, pero con mayor dispersión; y en lignícola la relación fue menos definida, con variación local dentro del rango observado.

			Riqueza y diversidad alfa por sustrato: La diversidad alfa difirió entre sustratos (Tabla 2). El sustrato epifítico registró la mayor riqueza observada (S = 37) y número total de registros (N = 85), seguido del terrícola (S = 26, N = 70) y el lignícola (S = 24, N = 40); el epífilo presentó los valores más bajos (S = 6, N = 9). En concordancia, el epifítico alcanzó los valores más altos de diversidad (Shannon H’ = 3.289, Simpson 1–D = 0.9484), mientras que el epífilo mostró la diversidad más reducida (H’ = 1.677, 1–D = 0.7901). La equitatividad de Pielou (J) fue alta en todos los sustratos (0.9107-0.9630), con el valor máximo en lignícola (J = 0.9630) (Tabla 2). El detalle completo por taxón y sustrato puede consultarse en MST1, y las métricas complementarias de diversidad alfa en MST2.

			Diferenciación composicional entre sustratos: Las comparaciones composicionales entre sustratos evidenciaron disimilitud marcada. En la ordenación PCoA basada en Bray–Curtis (matriz de abundancia resumida por sustrato), el epífilo se separó hacia valores positivos del eje 1 (PCoA1 = 42.9 %), mientras el terrícola se ubicó en el extremo opuesto; epifítico y lignícola se posicionaron próximos, lo que sugiere mayor afinidad composicional relativa entre los sustratos leñosos (Fig. 5). Esta ordenación resume diferencias composicionales a nivel de sustrato y debe interpretarse como un patrón comparativo global, no como una prueba inferencial de separación.

			Las disimilitudes pareadas confirmaron este patrón: epifítico–lignícola presentó la menor disimilitud (Bray–Curtis = 0.664, Jaccard = 0.702), mientras terrícola–epífilo mostró la mayor separación (Bray–Curtis = 0.899, Jaccard = 0.857). Los demás pares mantuvieron disimilitudes altas, lo que indica ensamblajes diferenciados por sustrato. El detalle de las métricas de diversidad beta se presenta en MST4.

			Cobertura, dominancia y especies con mayor aporte: La proporción de especies con cobertura distinta de cero difirió entre sustratos (Fig. 6A): el epífilo presentó los valores mínimos (~10 %) y el epifítico los máximos (~55-60 %), con valores intermedios en lignícola y terrícola (~35-40 %). La distribución de cobertura por especie (escala log[1 + x]) fue asimétrica en todos los sustratos (Fig. 6B), con predominio de valores bajos y colas largas, especialmente en epifítico y terrícola.

			La cobertura total acumulada se concentró en el componente epifítico (~40 %), seguido del terrícola (~35 %) y lignícola (~20 %), mientras el epífilo aportó una fracción menor (~5 %). A nivel específico, la cobertura fue altamente desigual: Thuidium tamariscinum aportó 503 % (~14 % del total), seguida por Lejeunea laetevirens (222 %) y Meteoridium remotifolium (147 %).

			Estructura comunitaria e importancia de especies: El IVI mostró que la estructura del ensamble se concentró en pocas especies (Fig. 7). T. tamariscinum presentó el mayor IVI (23.98), seguida por Drepanolejeunea inchoata (23.25) y Telaranea diacantha (19.41). La descomposición del IVI indicó contribuciones dominantes diferenciadas: la cobertura se concentró en T. tamariscinum, mientras que las ocurrencias (registros) se concentraron principalmente en D. inchoata; T. diacantha destacó por alta frecuencia relativa (Fig. 7). Los valores completos por especie y los componentes desagregados del IVI se presentan en MST3.

			Rango–abundancia, superposición y perfiles de Hill: Las curvas rango–abundancia por sustrato evidenciaron desigualdad marcada: pocas especies dominaron y se observó una fracción amplia de especies raras. El epífilo mostró menor longitud de curva y una pendiente inicial más abrupta, mientras el epifítico presentó mayor número de rangos y una cola larga de rareza; lignícola y terrícola exhibieron patrones intermedios (Fig. 8).

			El diagrama UpSet mostró que la mayoría de las especies se restringió a un solo sustrato, con baja superposición entre combinaciones (Fig. 9). En los perfiles de diversidad de Hill, la diversidad efectiva (^Qd, Hill, 1973) disminuyó sistemáticamente al aumentar q (0 → 2). El epifítico mantuvo los valores más altos y el epífilo los más bajos en los tres órdenes; la convergencia parcial entre epifítico, lignícola y terrícola en q = 1 y q = 2 sugiere que una parte importante de las diferencias observadas en q = 0 está asociada a especies raras, mientras que el componente de especies frecuentes es más comparable entre esos sustratos. La superposición de especies entre sustratos se presenta en MST1 y MST4; los resúmenes taxonómicos por género y familia, basados en registros y cobertura, se presentan en MST5, MST6, MST7 y MST8.

			

			DISCUSIÓN

			Las mediciones microclimáticas describieron un ambiente persistentemente húmedo y con baja variación térmica, con valores de humedad relativa entre 80 y 93 % y temperaturas entre 18.0 y 22.9 °C. No obstante, la relación entre ambas variables no fue homogénea entre sustratos: únicamente el componente terrícola mostró una asociación negativa robusta (ρ = -0.851, p ajustada = 0.0223) (Tabla 1), mientras que en los sustratos epifítico y lignícola dicha relación fue más débil e incierta. Este patrón sugiere que, aun dentro de un bosque húmedo, la respuesta microambiental varía según la naturaleza física del sustrato y su capacidad diferencial para retener agua y amortiguar cambios térmicos, como se ha documentado en ensamblajes briofíticos de bosques tropicales y montanos (Cataño-Díaz et al., 2021; Mandl et al., 2009).

			Los contrastes de riqueza y diversidad entre sustratos refuerzan esta interpretación. El sustrato epifítico presentó la mayor riqueza observada (S = 37) y los mayores valores de Shannon y Simpson (H’ = 3.289, 1–D = 0.9484), seguido por los sustratos terrícola y lignícola, mientras que el epífilo registró la menor riqueza y diversidad (S = 6, H’ = 1.677, 1–D = 0.7901) (Tabla 2). Más que interpretar al epífilo como un sustrato empobrecido, estos resultados sugieren una comunidad más restringida, probablemente asociada con la menor persistencia temporal de las hojas y con una mayor exposición al recambio foliar y al lavado por lluvia. En contraste, la mayor continuidad espacial de la corteza y de los sustratos leñosos ofrece superficies más estables para la colonización, el crecimiento y la acumulación de cobertura, un patrón congruente con estudios previos sobre briófitos en sustratos contrastantes de bosques tropicales (Benavides & Sastre de Jesús, 2011; Rodríguez-Quiel et al., 2022; Wolf, 1993b).

			La diferenciación composicional entre sustratos también fue consistente. El par epifítico–lignícola presentó las menores disimilitudes (Bray–Curtis = 0.664, Jaccard = 0.702), mientras que terrícola–epífilo mostró la mayor separación (Bray–Curtis = 0.899, Jaccard = 0.857). De manera concordante, la PCoA evidenció una mayor proximidad entre los sustratos leñosos y una separación clara del epífilo con respecto a los demás microhábitats (Fig. 5). En conjunto, estos resultados indican que la identidad del sustrato constituye un factor importante en la organización de la composición local de la brioflora y que los sustratos leñosos comparten una fracción más amplia del conjunto florístico que la observada con el componente foliar o terrícola. En este sentido, la interpretación debe centrarse en la diferenciación composicional efectivamente observada en las matrices de disimilitud y en la ordenación, más que en particiones de recambio y anidamiento que no fueron calculadas.

			La estructura comunitaria mostró, además, una distribución desigual en la contribución de las especies. La cobertura total acumulada se concentró principalmente en el sustrato epifítico, y pocas especies reunieron una parte importante del aporte total, en particular T. tamariscinum, L. laetevirens y M. remotifolium (Fig. 6). El IVI confirmó esta estructura asimétrica al destacar a T. tamariscinum, D. inchoata y T. diacantha como las especies con mayor peso estructural en el ensamblaje (Fig. 7). A su vez, las curvas rango–abundancia, el diagrama UpSet y los perfiles de Hill mostraron que gran parte de las especies se restringió a un solo sustrato y que una proporción importante de las diferencias entre sustratos se concentró en especies raras (Fig. 8 y Fig. 9). En conjunto, estos resultados apoyan la idea de que la heterogeneidad de sustratos no solo incrementa la riqueza local, sino que también distribuye la diversidad entre microhábitats complementarios, un aspecto relevante para el diseño de inventarios y esquemas de monitoreo en bosques montanos húmedos.

			Los resultados de este estudio deben interpretarse en función de su escala local y del periodo en que se efectuó el muestreo. El monitoreo microclimático se llevó a cabo durante los sábados de agosto y septiembre, por lo que representa una condición puntual y no una caracterización anual del sitio. Asimismo, aunque el esfuerzo de muestreo comprendió 62 cuadrantes distribuidos en cuatro sustratos, esta distribución estuvo determinada por la disponibilidad local de microhábitats, y el sustrato epífilo no fue incluido en el análisis microclimático debido a limitaciones en el tamaño muestral efectivo. En consecuencia, los patrones observados son consistentes para el sitio y el periodo evaluados, pero su extrapolación a otras épocas del año o a bosques con una configuración estructural diferente debe realizarse con cautela.

			En primer lugar, el bosque húmedo montano bajo evaluado presentó condiciones microclimáticas persistentemente húmedas y con baja variación térmica durante el periodo de muestreo. Sin embargo, la asociación entre humedad relativa y temperatura no fue homogénea entre sustratos, ya que solo el componente terrícola mostró una relación negativa robusta, lo que evidencia que la respuesta microambiental depende de la naturaleza física y de la capacidad de retención de agua de cada microhábitat. En segundo lugar, la riqueza y la diversidad alfa variaron entre sustratos, con los valores más altos en el componente epifítico y los más bajos en el epífilo. Este patrón sugiere que la corteza y los sustratos leñosos ofrecen superficies más persistentes para la colonización y acumulación de cobertura, mientras que las hojas vivas imponen restricciones asociadas con su menor estabilidad temporal y con el recambio foliar. Finalmente, la diferenciación composicional observada confirma que los sustratos no son unidades ecológicamente equivalentes para los briófitos. La mayor afinidad entre epifítico y lignícola, junto con la separación del epífilo y la baja superposición de especies entre microhábitats, respalda la implementación de diseños de muestreo estratificados por sustrato para representar con mayor precisión la diversidad local y fortalecer futuros esquemas de monitoreo ecológico en bosques montanos húmedos.
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			Fig. 1. Ubicación del área de estudio y mapa de coberturas vegetales de los predios Cajones y Quimbaya, vereda Fachadas, municipio de Filandia, Quindío, Colombia. A. Ubicación del departamento del Quindío en Colombia. B. Ubicación del municipio de Filandia dentro del departamento del Quindío. C. Mapa de coberturas vegetales del área de estudio, con delimitación de los predios Cajones y Quimbaya, drenajes y curvas de nivel. Se distinguen cinco coberturas principales: bosque abierto (39.4 %, 9.62 ha), guadual (22.0 %, 5.39 ha), bosque ripario (20.1 %, 4.91 ha), herbazal (17.2 %, 4.20 ha) y helechal (1.3 %, 0.31 ha). / Fig. 1. Location of the study area and vegetation cover map of the Cajones and Quimbaya properties, Fachadas village, municipality of Filandia, Quindío, Colombia. A. Location of the department of Quindío in Colombia. B. Location of the municipality of Filandia within the department of Quindío. C. Vegetation cover map of the study area, with delimitation of the Cajones and Quimbaya properties, drainage patterns, and contour lines. Five main land cover types are distinguished: open forest (39.4 %, 9.62 ha), bamboo thicket (22.0 %, 5.39 ha), riparian forest (20.1 %, 4.91 ha), grassland (17.2 %, 4.20 ha), and bracken (1.3 %, 0.308 ha).

		

		
			Tabla 1

			Correlación de Spearman (ρ) entre HR (%) y temperatura (°C) por sustrato. / Table 1. Spearman correlation (ρ) between HR (%) and temperature (°C) by substrate.

			
				
					
					
					
					
					
					
				
				
					
							
							Sustrato

						
							
							n

						
							
							ρ (Spearman)

						
							
							IC95 % (bootstrap)

						
							
							p

						
							
							p (FDR)

						
					

					
							
							Terrícola

						
							
							8

						
							
							-0.851

						
							
							[-0.981, -0.436]

						
							
							0.00744

						
							
							0.0223

						
					

					
							
							Epifítico

						
							
							13

						
							
							-0.496

						
							
							[-0.817, 0.012]

						
							
							0.08440

						
							
							0.1270

						
					

					
							
							Lignícola

						
							
							8

						
							
							-0.286

						
							
							[-0.994, 0.619]

						
							
							0.49300

						
							
							0.4930

						
					

				
			

			ρ = coeficiente de correlación de Spearman entre humedad relativa (٪) y temperatura (°C) calculado separadamente por sustrato. El IC٩٥ ٪ corresponde a un intervalo de confianza obtenido por bootstrap percentil (2 000 réplicas). Los valores de p (FDR) fueron ajustados por tasa de descubrimiento falso mediante el procedimiento de Benjamini–Hochberg. / ρ = Spearman’s rank correlation coefficient between relative humidity (%) and temperature (°C) calculated separately for each substrate. The IC95 % corresponds to a confidence interval obtained by bootstrap percentile (2 000 replicates). The p-values (FDR) were adjusted for false discovery rate using the Benjamini–Hochberg procedure.
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			Fig. 2. Variación microclimática por sustrato: humedad relativa (%) en sustratos epifítico, lignícola y terrícola. Las cajas representan el rango intercuartílico (IQR), la línea central la mediana, los bigotes la dispersión del diagrama de cajas, los puntos las observaciones y el rombo la media. / Fig. 2. Microclimatic variation by substrate: relative humidity (%) in epiphytic, lignicolous, and terricolous substrates. Boxes represent the interquartile range (IQR), the central line indicates the median, whiskers represent the spread of the boxplot, points indicate observations, and the diamond represents the mean.
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			Fig. 3. Variación microclimática por sustrato: temperatura (°C) en sustratos epifítico, lignícola y terrícola. Las cajas representan el rango intercuartílico (IQR), la línea central la mediana, los bigotes la dispersión del diagrama de cajas, los puntos las observaciones y el rombo la media. / Fig. 3. Microclimatic variation by substrate: temperature (°C) in epiphytic, lignicolous, and terricolous substrates. Boxes represent the interquartile range (IQR), the central line indicates the median, whiskers represent the spread of the boxplot, points indicate observations, and the diamond represents the mean.
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			Fig. 4. Relación entre humedad relativa (%) y temperatura (°C) por sustrato. Los puntos representan observaciones y la línea corresponde a un suavizado local (LOESS) por categoría. / Fig. 4. Relationship between relative humidity (%) and temperature (°C) by substrate. Points represent observations, and the line corresponds to a locally estimated scatterplot smoothing (LOESS) fitted for each category.

		

		
			Tabla 2

			Riqueza, abundancia (ocurrencias) y diversidad alfa por sustrato. / Table 2. Richness, abundance (occurrences), and alpha diversity by substrate.

			
				
					
					
					
					
					
				
				
					
							
							Métrica

						
							
							Terrícola

						
							
							Epifítico

						
							
							Lignícola

						
							
							Epífilo

						
					

					
							
							Riqueza observada (Taxa_S)

						
							
							26

						
							
							37

						
							
							24

						
							
							6

						
					

					
							
							Registros (N) (ocurrencias)

						
							
							70

						
							
							85

						
							
							40

						
							
							9

						
					

					
							
							Riqueza estimada (Chao-1)

						
							
							33.5

						
							
							60.75

						
							
							33.75

						
							
							9

						
					

					
							
							Diversidad (Shannon_H)

						
							
							3.01

						
							
							3.289

						
							
							3.06

						
							
							1.677

						
					

					
							
							Diversidad (Simpson_1–D)

						
							
							0.9392

						
							
							0.9484

						
							
							0.9475

						
							
							0.7901

						
					

					
							
							Equitatividad (J)

						
							
							0.9239

						
							
							0.9107

						
							
							0.963

						
							
							0.9359

						
					

				
			

			Riqueza observada, abundancia y métricas de diversidad alfa de briófitos por sustrato. Taxa S = riqueza observada (número de especies), Registros (N) = número total de ocurrencias registradas en los cuadrantes (no corresponde a conteo de individuos), Chao-1 = estimador de riqueza, Shannon_H = índice de Shannon, Simpson 1–D = diversidad de Simpson (1–D), J = equitatividad de Pielou. / Observed richness, abundance, and alpha diversity metrics of bryophytes by substrate. Taxa_S = observed richness (number of species), Records (N) = total number of occurrences recorded in the quadrats (does not correspond to individual counts), Chao-1 = richness estimator; Shannon_H = Shannon index, Simpson 1–D = Simpson diversity (1–D), J = Pielou’s evenness.

		

		
			
				[image: ]
			

		

		
			Fig. 5. Ordenación mediante Análisis de Coordenadas Principales (PCoA) basada en la disimilitud de Bray–Curtis entre sustratos (abundancias resumidas por sustrato). / Fig. 5. Principal Coordinates Analysis (PCoA) ordination based on Bray–Curtis dissimilarity among substrates (abundances summarized by substrate).
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			Fig. 6. Dominancia (cobertura) por sustrato. A. Proporción de especies con cobertura > 0. B. Distribución de cobertura por especie en escala log[1 + x]. / Fig. 6. Dominance (cover) by substrate. A. Proportion of species with cover > 0. B. Distribution of species cover on a log[1 + x] scale.
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			Fig. 7. Especies con mayor IVI y sus componentes. A. IVI. B. Frecuencia relativa. C.-D. Dominancia (cobertura). E.-F. Ocurrencias (registros). En este estudio, las ocurrencias corresponden al número de registros por especie en los cuadrantes y no a conteo de individuos. / Fig. 7. Species with the highest IVI and its components. A. IVI. B. Relative frequency. C.-D. Dominance (cover). E.-F. Occurrences (records). In this study, occurrences correspond to the number of records per species in the quadrats and do not represent counts of individuals.
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			Fig. 8. Curvas rango–abundancia (gráficos de Whittaker) de briófitos por sustrato (epífilo, epifítico, lignícola y terrícola). El eje x representa el rango (1 = especie más abundante) y el eje y la abundancia relativa en escala log10, lo que permite visualizar simultáneamente especies dominantes y especies raras dentro de cada sustrato. / Fig. 8. Rank–abundance curves (Whittaker plots) of bryophytes by substrate (epiphyllous, epiphytic, lignicolous, and terricolous). The x-axis represents rank (1 = most abundant species), and the y-axis represents relative abundance on a log10 scale, allowing the simultaneous visualization of dominant and rare species within each substrate.
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			Fig. 9. Diagrama UpSet que resume la superposición de especies de briófitos entre sustratos (epífilo, epifítico, lignícola y terrícola). Las barras horizontales representan el tamaño de cada conjunto por sustrato, mientras que las barras verticales muestran el tamaño de cada intersección; los puntos y líneas indican las combinaciones de sustratos involucradas en cada intersección. / Fig. 9. UpSet diagram summarizing bryophyte species overlap among substrates (epiphyllous, epiphytic, lignicolous, and terricolous). Horizontal bars represent the size of each substrate set, whereas vertical bars indicate the size of each intersection; dots and connecting lines indicate the combinations of substrates involved in each intersection.
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ABSTRACT
Bryophyte diversity by substrate in a lower montane humid forest,
Filandia (Quindio), Colombia

Introduction: Bryophytes are poikilohydric organisms whose activity and persistence are controlled by fine-scale
‘humidity and temperature. Substrate heterogeneity creates contrasting microhabitats that can filter composition
and dominance within the same forest stand.

Objective: To test whether bryophyte diversity and community structure differ among substrates (corticolous
epiphytes, soil, decaying wood and epiphylls) in a lower montane humid forest of Filandia, Quindio, Colombia.
Methods: Georeferenced sampling was conducted using 62 quadrats adjusted to the substrate type (50 x 20
cm for corticolous and lignicolous epiphytes, 50 x 50 cm for terricolous species, and 10 x 5 cm for epiphyllous
species), and taxon cover was estimated. The temperature and relative humidity were measured in situ at the
same substrate stratum on Saturdays between August and September 2025, during sampling sessions conducted
between 8:30 a.m. and 12:00 p.m., with several successive measurements taken throughout each sampling ses-
sion. Alpha diversity (Shannon, Simpson, and Chao-type estimators) and compositional differentiation were
summarized using Bray-Curtis and Jaccard dissimilarities and Principal Coordinates Analysis (PCoA). Species
importance was estimated using the Importance Value Index (IVI).

Results: The microclimate was persistently humid, with low thermal variation (RH 80-93 %; 18.0-22.9 °C), and
a negative humidity-temperature association was detected only on soil. The epiphytic substrate concentrated
the highest richness and diversity (S = 37, H' = 3.289, 1-D = 0.948), whereas epiphyllous communities showed
the lowest values (S = 6, H = 1.677). Compositional comparisons showed high dissimilarity among substrates,
with relative affinity between woody substrates (epiphytic-lignicolous) and clear separation of epiphylls in the
ordination.

Conclusions: Substrate contributes consistently to local variation in richness, diversity and composition of
bryophyte assemblages in this lower montane forest. The differentiation observed among microhabitats supports
stratified substrate-based sampling for monitoring and ecological assessment.

Key words: microclimate; community composition; substrate heterogeneity; Hill numbers; epiphytism; Tropical
Andes.





