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ABSTRACT
Structure of bryophyte communities in the paramo complexes of Boyaca-Colombia

Introduction: The Boyacd paramos cover 18.3 % of the Colombian surface, and are diverse in flora and fauna,
moreover, have a high temperature, topography, and habitats, which allow these ecosystems to be centers of
diversity in the Neotropics, and therefore they harbor a high diversity of bryophytes.

Objectives: Analyze the structure and composition of the bryophyte communities of the paramos in the Boyaca
complexes.

Methods: Using literature, databases and herbariums records, the floristic composition, and the completeness of
the sampling for the paramo and substrate complexes was evaluated.

Results: We analyzed 5132 specimens, with 343 species of mosses being the most diverse group, 256 liverworts
and two hornworts. The sampling completeness analysis is 98 % representative. In addition, we found that the
preference of substrates is terrestrial with 409 species and corticolous with 341. Alpha diversity of order 0D
showed that Tota-Bijagual-Mamapacha (TBM) is the most diverse complex with 368 species, and Pisba (124) the
least diverse; the 1D index showed that the complex (TBM) presented 178 species considered common, and the
dominance of species (2D) was higher in the Iguaque-Merchdn Complex with 119 dominant taxa and Guantiva-
La Russia (105) and TBM (105) to a lesser number. (102).

Conclusions: the analysis of beta diversity showed that 62 % of the dissimilarity in the composition of species
between the complexes is due to the species turnover, the same happens with the divergence by substrates that
is 51 %. Bryophytes in the Boyaca paramos represent 36.05 % of Colombian diversity, and 2.96 % worldwide.

Key words: completeness; corticolous; diversity; species turnover.
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RESUMEN
Introduccién: Los paramos de Boyaca cubren el 18.3 % de la superficie de Colombia, y son diversos en flora y
fauna, ademas, registran una alta variabilidad climatica, topografica y de habitats, que permite que estos ecosiste-
mas sean centros de diversidad en el Neotrdpico, y por tanto albergan una alta diversidad de bridfitos.
Objetivo: Analizar la estructura y composicion de las comunidades de briofitos de los complejos de paramos de
Boyaca.
Métodos: a partir de informacion de literatura, bases de datos y revisién de herbarios, se evalu6 la composicion
floristica y la completitud de muestreo para los complejos de paramos y sustratos.
Resultados: Se encontraron 5132 ejemplares, con 343 especies de musgos que fue el grupo mas diverso, 256
hepaticas y dos antocerotes. El analisis de completitud de muestreo es representativo en un 98 %. Ademds,
encontramos que la preferencia de sustratos es el terricola con 409 especies y el corticola con 341. La diversidad
alfa del orden 0D mostr6 que Tota-Bijagual-Mamapacha (TBM) es el complejo mas diverso con 368 especies, y
Pisba (124) el menos diverso; el indice 1D mostré que el complejo (TBM) presentd 178 especies consideradas
comunes, y la dominancia de especies (2D) fue mayor en el complejo Iguaque-Merchén con 119 taxa dominantes
y en menor numero Guantiva-La Rusia (105) y TBM (102).
Conclusiones: El analisis de la diversidad beta mostré que el 62 % de la disimilitud en la composicion de especies
entre los complejos se debe al recambio de especies, igualmente sucede con la divergencia por sustratos que es
del 51 %. Los bridfitos en los paramos de Boyaca representan el 36.05 % de la diversidad colombiana, y el 2.96

% a nivel mundial.

Palabras clave: completitud; corticola; diversidad; recambio de especies.

INTRODUCCION

Los bridfitos son uno de los grupos de
plantas mas diversos y antiguos del mundo,
considerados la transicién entre las plantas
acuaticas y terrestres, debido a sus adaptaciones
morfologicas, fisioldgicas y evolutivas (Harris
et al., 2022), son importantes para el funciona-
miento y la estructura de los ecosistemas de alta
montafia y paramo (Diaz-Acevedo et al., 2020;
Churchill & Linares, 1995). Cumplen un papel
fundamental en procesos de colonizacion de
nuevos habitats y sustratos, ayudan a la estabi-
lidad del suelo, y generan sitios para el estable-
cimiento de epifitas vasculares (Glime, 2021).

La diversidad de bridfitos a nivel mundial
se estima en ~12 800 especies de musgos, 7
270 de hepdticas y 215 de antocerotes (Wang et
al., 2022), distribuidos en todos los ambientes,
desde zonas célidas (desiertos) a frias (polos)
(Glime, 2021). La region Neotropical, especifi-
camente la cordillera de los Andes, presenta la
mayor diversidad de bridfitos como resultado
de la evolucioén y distribucién de estos en Sura-
mérica (Diaz-Acevedo et al., 2020), igualmente,
el levantamiento andino produjo profundos
cambios en la topografia y condiciones cli-
maticas del norte del continente, generando

condiciones ecoldgicas que proporcionaron
multiples oportunidades para la adaptacion y
especiacion de los briofitos (Gil-Novoa et al.,
2020; Gradstein et al., 1989).

Condiciones de alta precipitacién y bajas
temperaturas favorecen el establecimiento de
los bridfitos en los bosques andinos (>2 350
- 3500 m) (Estébanez et al., 2011). En este sen-
tido, estos ecosistemas han sido estudiados en
términos de diversidad y biogeografia; dichos
trabajos muestran que la mayor frecuencia de
sustratos habitados por los bridfitos son las
cortezas de los arboles y el suelo en gruesas
alfombras (Gil-Novoa, 2017; Martinez et al.,
2019; Porras-Lopez & Morales-Puentes, 2020).

La formacién de los Andes ha propiciado
diferentes ecosistemas, favorables para el esta-
blecimiento y diversificacion de los bridfitos,
ambientes mds frios que los bosques andinos
(Diaz-Acevedo et al., 2020). Un ejemplo de
estos son los paramos, ecosistemas unicos pre-
sentes en Centro y Suramérica (Costa Rica,
Venezuela, Ecuador, Perti y Colombia) (Diaz-
Granados et al., 2005; Acevedo et al., 2020).
Principalmente son frios y himedos, con niebla
durante gran parte del dia van sobre el limite
superior del bosque a 2800 m hasta las nieves
a 5000 m (Diaz-Granados et al., 2005), con
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temperaturas que oscilan entre 0-12 °C y pre-
cipitaciones, de 600 a 3000 mm anuales (Diaz-
Granados et al., 2005; Garavito, 2015).

Dichos paramos corresponden a zonas
con aislamiento en las partes altas de las mon-
tanas (Diaz-Acevedo et al., 2020), por lo que
han guardado una historia (eventos ecolégicos,
geoldgicos y evolutivos) evolutiva importan-
te para los Andes, considerandose asi, como
centros de endemismos y diversidad biologica
(Diaz-Acevedo et al., 2020; Gil-Novoa et al.,
2020). Colombia cuenta con el 49 % de las
dreas del paramo del planeta, y el 18.3 % de
estas, se hallan en el departamento de Boyaca
(Diaz-Granados et al., 2005), y se encuentran
divididos en seis complejos (Sierra Nevada del
Cocuy, Guantiva-La Rusia, Iguaque-Merchan,
Pisba, Rabanal-Rio Bogota y Tota-Bijagual-
Mamapacha “TBM”) (Morales et al., 2007). Sin
embargo, pese a que, se han realizado estudios
sobre diversidad y biogeografia de brioéfitos en
algunos de estos paramos (Martinez et al., 2019;
Gil-Novoa et al., 2020; Porras-Lopez & Mora-
les-Puentes, 2020), se desconoce la estructura

de las comunidades de bridfitos en ellos; de
hecho, no se ha reportado cual de estos comple-
jos de paramos presenta mayor diversidad de
especies, o si los briofitos que aqui habitan pre-
sentan un patrén similar al de los bosques andi-
nos; es decir, sus taxones ocurren en diferentes
sustratos. Segun lo anterior, el presente estudio
tiene como objetivo analizar la estructura y
composicion de las comunidades de briéfitos
de los complejos de paramos de Boyaca.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: Colombia tiene cerca
del 49 % de las areas paramunas del planeta, y
estan distribuidas en 34 complejos de paramo,
seis de ellos se encuentran en el departamento
de Boyaca (Fig. 1) 1. Sierra Nevada del Cocuy
con una precipitacion promedio de 889 mm/
afio, temperatura de 5 °C y un rango altitudi-
nal de 2719 - 4869 m; 2. Guantiva-La Rusia
(1026 mm/ano, 9 °C y 2789 - 3888 m) 3.
Iguaque-Merchan (955 mm/afio, 10 °C y 2667
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- 3632 m); 4. Pisba (1909 mm/afio, 7 °C y
2730 - 3805 m); 5. Rabanal-Rio Bogota (977
mm/afio, 9 °C y 3146 - 3422 m), y 6. Tota-
Bijagual-Mamapacha (TBM) (1 522 mm/aio,
10 °C y 2757 - 3845 m) (Morales et al., 2007;
WorldClim, 2023).

Procesamiento de datos: con el fin de
conocer la diversidad de especies de bridfitos en
los paramos de Boyaca se realizé una busque-
da minuciosa de colecciones de los herbarios
UPTC y COL (Thiers, 2018). De igual forma,
se revisaron bases de datos en GBIF (2022),
Missouri Botanical Garden (2022) y SibCo-
lombia (2022; Sistema de Informacién sobre la
biodiversidad de Colombia). Posteriormente,
se depuraron los datos (coordenadas geogra-
ficas, resolucién taxondmica y datos dudosos)
para reducir sesgos Linneanos y Wallaceanos,
siguiendo el protocolo de tratamiento de datos
de Escobar et al. (2015).

Determinacion de material: teniendo en
cuenta que parte de los ejemplares deposita-
dos en la coleccién de referencia del herbario
UPTC no se encontraban identificados a nivel
de especie, fue necesario realizar un proceso
de determinacién taxondmica, con el uso de
equipos Opticos como microscopio (LEICA
Dm750) y estereoscopio (LEICA EZ4 HD con
Software LAS EZ v3.0 2013), con el empleo de
claves para la determinacién taxondémica clasi-
ca y especializada (Churchill & Linares, 1995;
Gradstein, 2021). Adicionalmente, se realizaron
comparaciones con material de referencia de
la coleccién del Herbario UPTC; ademas en
colecciones virtuales del herbario COL (Herba-
rio Nacional Colombiano) y Missouri Botanical
Garden (MO). Para efecto de clasificacion taxo-
noémica se siguieron las propuestas de Goffinet
et al. (2009) para musgos, Soderstrom et al.
(2016) para hepaticas, y Renzaglia et al. (2009)
para antocerotes. Para la revision nomenclatu-
ral y procesos de sinonimizacién de especies se
empleo el Catilogo de Plantas y Liquenes de
Colombia (Bernal et al., 2019).

Analisis de la estructura de comunidades
(representatividad del muestreo): para esta-
blecer si los muestreos fueron representativos,
fue calculado el numero esperado de especies
en cada uno de los complejos a través de curvas
de rarefaccién y extrapolacién-interpolacion.
Este método usa el doble de la muestra de refe-
rencia mas pequeia y la curva de completitud
con un intervalo de confianza de 95 % obtenida
del remuestreo de 100 pseudoréplicas de Boots-
trap (Chao & Jost, 2012; Chao et al., 2014).
Estas curvas fueron realizadas con el paquete
de R iNEXT (Hsieh et al., 2016) para lenguaje
de programacion R en Rstudio (v.1.4.1106) (R
Core Team, 2021), siguiendo los parametros de
Chao et al. (2014) y Colwell et al. (2012).

Analisis de la diversidad alfa y beta:
para calcular la diversidad alfa y beta de los
complejos de paramos, asi como para los dife-
rentes sustratos encontrados, se emplearon en
primer lugar, indices para medir la diversi-
dad alfa (numeros de “Hill”) expresada en
el nimero efectivo de especies (Jost 2006),
mediante el paquete de R, Entropart (Marcon &
Hérault 2015). Los numeros efectivos presentan
tres niveles: la diversidad del orden cero (°D)
“riqueza de especies’, la diversidad del orden
uno (D) “abundancia relativa” y la diversidad
del orden dos (?D) “especies abundantes” (Jost,
2006; Chao et al., 2014).

Asimismo, se calcul6 la disimilitud total en
todos los complejos de paramos (bg,) con el
indice de Sorensen y, por lo tanto, la diversidad
beta, junto con sus componentes de variaciéon
equilibrada (b, 5,,) v gradientes de abundan-
cia (bgop og) €N el paquete Betapart de R (Basel-
ga & Orme, 2012; Baselga et al,, 2021). Estos
componentes de similitud, permiten establecer
si las comunidades en el drea de estudio se
configuraron a través del recambio de especies
(bg;yp) 0 el anidamiento (bgy).

RESULTADOS

Composicion floristica: se revisaron 5132
ejemplares, distribuidos en 601 especies, 220
géneros y 80 familias. Los musgos presentaron
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Tabla 1
Numero de familias, géneros y especies por cada grupo de briofitos. / Table 1. Number of families, genera and species for

each group of bryophytes.

Grupos Clase Orden Familias Géneros Especies N.° de registros
Antocerotes 1 2 2 2 2 15
Musgos 4 20 48 149 343 2 804
Hepaticas 2 11 30 69 256 2313

Tabla 2

Numero de especies y registros de briofitos por tipo de sustrato. / Table 2. Number of species and records of bryophytes by

type of substrate.

Sustrato

N° de registro

N° de especies

Terricola

Corticola

Saxicola

Madera en descomposicion
Epifito

Redfilo

No registra/No encontradas
Turbera

Epifila

Raiz Aflorante

2529 409
1544 341
443 167
308 144
96 57
90 37
75 40
17 11
13 10
17 6

la mayor abundancia con 2804 muestras, la
mayor riqueza con 343 especies, correspon-
diente al 57.07 %, seguidos de las hepaticas
con 2313 especimenes (256 taxa) equivalente
al 42.60 %, y finalmente, los antocerotes con
15 ejemplares (2 especies) que representan el
0.33 % de la revision efectuada, Nothoceros
vincentianus (Lehm. & Lindenb.) J.C. Villarreal
(en este estudio) y Anthoceros tristanianus ].C.
Villarreal, J.J. Engel & Vana (Pefialoza-Bojaca
et al.,, 2020). A continuacion, se ilustra a tra-
vés de la Tabla 1, la diversidad en numero de
familias, géneros y especies presentes en el drea
de estudio.

Se destacan las especies con mayor nime-
ro de registros, las cuales fueron: Herbertus
juniperoideus (Sw.) Grolle con 91 muestras,
Syzygiella rubricaulis (Nees) Steph (84), Thui-
dium peruvianum Mitt (81), Leptodontium
viticulosoides (P. Beauv.) Wijk & Margad (81),
Hypnum amabile (Mitt.) Hampe (70), Polytri-
chum juniperinum Hedw (61), Lepicolea prui-
nosa (Taylor) Spruce (60), Frullania convoluta

Lindenb. & Hampe (56), y Sphagnum magella-
nicum Brid (54).

Finalmente, Nothoceros vincentianus
(Lehm. & Lindenb.) J.C. Villarreal que fue la
unica especie de antocerote encontrada en los
complejos de paramos de Boyaca y Anthoceros
tristanianus J.C. Villarreal, J.J. Engel & Vana
para el complejo de Sierra Nevada del Cocuy
(Penaloza-Bojaca et al., 2020).

La preferencia de sustratos mostré que,
el mayor porcentaje de especies fue para el
terricola con un 33.47 % (Tabla 2), seguido del
corticola (27.91 %), saxicola (13.67 %), madera
en descomposicion (11.78 %), epifito (4.66 %)
y reofilo (3.03 %). Asimismo, se identificaron
especies, en los sustratos turberas (0.90 %),
epifilas (0.82 %) y raiz aflorante (0.49 %). Final-
mente, el 3.27 % de las muestras revisadas en las
colecciones, no fue posible asociarla a ningin
sustrato, ya que al revisar su etiqueta y/o bases
de datos, no registraba o no fue posible deter-
minar el tipo de sustrato al que pertenecia la
muestra/especie.
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Analisis de la estructura de las comuni-
dades (representatividad del muestreo): la
completitud del muestreo en los complejos de
paramo de Boyaca fue del 98 %, lo cual significa
que el muestreo es representativo, registré el 99
% de taxa para el complejo TBM (Fig. 2), 98.7
% Rabanal- Rio Bogotd, 99 % en Guantiva-La
Rusia, 99 % para Iguaque-Merchdn, 98.6 % Sie-
rra Nevada del Cocuy y Pisba 98.4 %.

Para cada complejo de paramos se obser-
v6 que al duplicar el tamafio de muestra de
referencia (5132 muestras) en términos de
individuos (TBM [2231], Rabanal-Rio Bogo-
ta [896], Guantiva-La Rusia [785], Iquaque-
Merchan [452], Sierra Nevada del Cocuy [441]
y Pisba [327]), la completitud de muestreo serd
la misma con un intervalo de confianza del 95
%, y la riqueza seguiria siendo superior en TBM
que, en Pisba, aun cuando todas las especies
existentes fuesen registradas (Fig. 3).

Estructura ecologica de comunidades:
el complejo TBM present6é el mayor nimero
de especies efectivas (°D) con 368 especies
(213 musgos, 154 hepaticas y un antocerote),

seguido por el complejo Guantiva-La Rusia con
247 taxa (182/64/1), Rabanal-Rio Bogota 221
(121/100), Iguaque-Merchan 207 (95/112), Sie-
rra Nevada del Cocuy 135 (104/30/1), y Pisba
124 (90/34) taxa, siendo este el complejo con
menor diversidad (Fig. 4).

Por otro lado, el orden 'D mostré que el
complejo TBM presenté el mayor valor de espe-
cies efectivas (abundancias relativas) con 178,
Guantiva-La Rusia (162), Iguaque-Merchan
(162), Rabanal-Rio Bogota (125), Sierra Neva-
da del Cocuy (97), y Pisba (92) que registro la
menor cantidad de especies comunes (Fig. 4).
Es asi como, TBM presentd 16 especies mds
que Guantiva-La Rusia, que es el segundo mds
diverso y 86 taxa mas con relacion a Pisba, sien-
do el complejo menos diverso.

Para el orden 2D, se determin6 que los
complejos TBM, Guantiva-La Rusia y Igua-
que-Merchan, presentaron mayor niimero de
especies dominantes efectivas (181, 164 y 161
respectivamente), seguido por Rabanal-Rio
Bogota (113), y finalmente, Sierra Nevada del
Cocuy y Pisba con menor dominancia de espe-
cies (93) cada uno (Fig. 4).

1.00 = -
Cocuy
Guantiva La Rusia
0.75 Iquaque Merchan
% Pisba
© Rabanal Rio Bogota
% 24 TBM
: 050 = Rarefaction
a = Extrapolation
€
5+
w
0.25
0
0 3000 6000 9000 12000 15000

Numero de individuos

Fig. 2. Curva de completitud de muestreo (nimero de individuos) de briéfitos en los complejos de paramos de Boyaca. Linea
solida “rarefacciéon” (nimero de especies observadas) y linea punteada “extrapolacion” (numero de especies esperadas). / Fig.
2. Sampling completeness curve (number of individuals) of bryophytes in Boyacé paramo complexes. Solid line “rarefaction”
(number of species observed) and dotted line “extrapolation” (number of species expected).
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4. Diversity profile of orders zero (0D), one (1D) and two (2D) of the bryophytes in the pdramo complexes.

Por otro lado, el orden °D (el mayor ntime-
ro de especies efectivas) y 'D (el mayor valor
de especies efectivas (abundancias relativas),
mostraron que el sustrato terricola presentd
el mayor valor con 401 especies y 220 especies
efectivas respectivamente, corticola (241/186),

saxicola (167/101), madera en descomposicién
(144/105), epifito (57/46), no registra (40/33),
reofilo (37722), epifila (10/9), la menor can-
tidad de especies efectivas fueron halladas en
los sustratos turbera y raiz aflotante (6/4). El
sustrato terricola presentd 160 taxa mas con
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respecto al corticola y con relacién al sustrato
menos diverso (raiz aflorante) se presentaron
395 especies mas.

Para el orden 2D, se determiné que los sus-
tratos terricola y corticola presentaron mayor
nimero especies dominantes efectivas (141 y
107 respectivamente), seguido de madera en
descomposicion (73), saxicola (58), epifito (35),
redfilo (14), epifila (9), y turbera (7). Finalmen-
te, la raiz aflorante, con menos especies (4).

Diversidad beta: los resultados indican
que los paramos presentan alrededor del 73
% (bgop= 0.7313) de la disimilitud en la com-
posicion de especies (Fig. 5); en este sentido,
dicha disimilitud es el resultado tanto del ani-
damiento (bgy_ 0.1144) como del recambio
de especies (bg;,,_ 0.6169). El anilisis cluster
mostré dos grandes grupos, el primero con un
55 % de disimilitud que se encuentra constitui-
do por Iguaque-Merchdn, Rabanal-Rio Bogota,
Guantiva-La Rusia, TBM, y el otro con un 60 %
de disimilitud que estd conformado por Cocuy
y Pisba. A su vez, dentro del primer grupo, los
paramos Guantiva-La Rusia y TBM mantienen
mayor relacién con un 45 % de disimilitud.

La diversidad beta para la composicién de
las especies por sustratos fue cercana al 86 %
(byop. 0.8587) (Fig. 6), el 35 % (bgy,,_ 0.3469)
corresponde al anidamiento de las especies
en los sustratos, y el 51 % (bg,,_ 0.5117) por

el recambio de especie. El andlisis de cluster
establecid tres agrupaciones: un primer grupo
formado por redfilo (6) y turbera (9), difieren
en un 41 %; el segundo grupo conformado por
epifila (2) y terricola (8) que no difieren entre
si, pero se contrasta en un 27 % con el sustra-
to madera en descomposicion (4), y el tercer
grupo, formado por corticola (1) y epifito (3)
difieren en un 17 % entre ellos, y se relacionan
en un 25 % con raiz aflorante (5) y saxicola (7)
que no discrepan entre si.

La diversidad beta basada en las medias
de disimilitud, mostr6 un 51 % de la discre-
pancia de la composicion de especies en los
sustratos, y se debe al reemplazo de especies
entre zonas con mayor o menor cercania, es
asi como 98 especies [por ejemplo, Herbertus
juniperoideus (Sw.) Grolle, Syzygiella rubricau-
lis (Nees) Steph., Thuidium peruvianum Mitt.,
Leptodontium viticulosoides (P. Beauv.) Wijk
& Margad., Hypnum amabile (Mitt.) Hampe.,
Polytrichum juniperinum Hedw y Lepicolea
pruinosa (Taylor) Spruce] se comparten en los
sustratos terricola, corticola y saxicola, mien-
tras que, cinco taxones (por ejemplo, Riccar-
dia poeppigiana (Lehm. & Lindenb.) Hiéssel y
Lophocolea fragmentissima R. M. Schust.) estan
unicamente en el sustrato epifilo; también fue-
ron halladas, cuatro taxa en zonas redfilas (tales
como, Fontinalis bogotensis Hampe y Isotachis
lacustris Herzog).

Pisba
5 3
g Cocuy
o
g Tota-Bijagual-Mamapacha
wv
~q°—)~ Guantiva-La Rusia
a
g Rabanal-Rio Bogota
]
Iquaque-Merchan
0.8 04 0 -04

[ndice de disimilitud de Jaccard

Fig. 5. Dendrograma de la disimilitud de Jaccard entre los seis complejos de paramos de Boyaca, se destaca la formacion de
dos grandes grupos (rojo y azul). / Fig. 5. Dendrogram of the Jaccard dissimilarity between the six Boyaca paramo complexes,

the formation of two large groups (red and blue) stands out.
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[ndice de disimilitud de Sorensen

Fig. 6. Dendrograma de la disimilitud de Sorensen de los diferentes sustratos en los paramos. Se destaca la formacién de
tres grandes grupos (azul, verde y rojo). / Fig. 6. Dendrogram of the Sorensen dissimilarity of the different substrates in the
paramos. The formation of three large groups (blue, green and red) stands out.

DISCUSION

Este trabajo genera informacién en torno
a la diversidad de los briéfitos en los comple-
jos de paramos de Boyacd, con 601 especies
para el departamento, que representa el 36.05
% de la diversidad colombiana, y un 2.96 %
a nivel mundial. Lo anterior, indica una alta
representatividad del muestreo (> 98 % de
cobertura) en estas dreas, con presencia de
algunas especies restringidas a dichos ecosiste-
mas como Bazzania placophylla (Taylor) Grolle,
Isotachis lopezii (R. M. Schust.) Gradst, Jensenia
florschuetzii Gronde, Lophonardia jamesonii
(Mont.) L. S6derstr. & Vana, Pleurochaete luteo-
la (Besch.) Thér, Sphagnum boyacanum H. A.
Crum, Sphagnum cuspidatum Hoffm y Sphag-
num cleefii H. A. Crum. Ademas, la similitud
de las especies se da por el recambio entre com-
plejos de paramos.

Las familias mds diversas en este estu-
dio (Lejeuneaceae, Lepidoziaceae, Pottiaceae,
Plagiochilaceae, Bartramiaceae, Dicranaceae,
Frullaniaceae, Metzgeriaceae, Amblystegiaceae,
Hypnaceae, Sphagnaceae, Aneuraceae y Palla-
viciniaceae) también son representativas de los
paramos (Hallingbiack & Hodgetts, 2000); no
obstante, estas taxa son igualmente diversas en
otros habitats (bosques altoandinos) (Churchill
& Linares, 1995), al igual que en otras regiones

del Neotrépico (Gradstein et al., 2001). La
abundancia de las familias indicadas anterior-
mente en los complejos de paramos se debe a la
heterogeneidad de habitats y sustratos; al igual
que caracteristicas especificas de estos grupos
como las formas de crecimiento reptantes, tape-
tes y cojines que pueden ser gruesos o laxos, del
mismo modo, células de las hojas con paredes
gruesas, que pueden actuar como adaptaciones
para sobrevivir a estos ecosistemas (Churchill &
Linares, 1995; Gradstein, 2021).

Para el complejo Guantiva-La Rusia se
encontraron 247 taxa en este trabajo, mientras
que, Martinez et al. (2019) hallaron 128 espe-
cies de musgos, es asi que, aumento el registro
de la brioflora en un 48 % para el complejo,
por la vinculacién no solo de hepiticas, sino
de nuevos registros de musgos. En el complejo
de Rabanal-Rio Bogotd se encontraron 221
especies de bridfitos, mientras que, Moreno et
al. (2018) hallé 121 taxa, y Acosta y Sanabria
(2021) registraron 106 taxones epifitos con
mayor representatividad de hepaticas (58.5 %).
Con este estudio se aumenta en 87 especies la
brioflora en el complejo, pese a que la zona pre-
senta ~ 45 % de sus areas naturales con afecta-
cion por parte del hombre (Morales et al., 2007).

A partir de este trabajo se presenta para la
Sierra Nevada del Cocuy 136 especies de briofi-
tos (30 hepaticas, 105 musgos y un antocerote),
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no obstante, Mejia y Castro (2018) recolectaron
80 taxa de musgos, en sustratos epifitos y rupi-
colas entre los 1 200 a 4 500 m; con este estudio
se aumenta en 40.74 % el registro de flora de
briofitos, gracias a la variabilidad de hébitats
y sustratos evaluados (Mejia & Castro, 2018).
Con relacién al complejo de Iguaque-Merchan
se amplian los datos en un 38.4 % para el area,
con la inclusion de hepéticas y nuevos datos de
musgos, en 209 especies (Morales et al., 2007).

En este estudio fueron hallados 368 taxo-
nes para el complejo TBM, que contrastan con
los datos de Gil-Novoa (2017) que encontrd
261 especies, lo cual muestra un incremento
significativo (29.5 %) en la riqueza de especies;
probablemente esta disminucion en la diversi-
dad de este grupo de plantas en los paramos, se
deba a los procesos asociados al cambio clima-
tico (aumento de la temperatura y estaciona-
lidad climatica), asi como intensificaciones de
actividades de agricultura, ganaderia y mineria
(Garavito, 2015; Peyre, 2018).

La mayor preferencia de las especies por
un sustrato se presenta en el terricola con 409
registros, le sigue corticola (341) y saxicola
(167), evidenciado en los estudios de Gil-Novoa
(2017) en el complejo TBM, con bridfitos en
sustratos terrestres y corticolas, y esta misma
tendencia se observo en los estudios de Mar-
tinez et al. (2019), y Porras-Lépez y Morales-
Puentes (2020) para Guantiva-La Rusia, que
trabajaron en varios sustratos en dicho com-
plejo. Aunque existen estudios en Colombia,
no hay un referente que permita cotejar de una
manera precisa y actual, los musgos, hepaticas y
antocerotes versus los sustratos en dichas zonas.

El analisis de diversidad de los érdenes °D
y D mostraron que el complejo TBM es el mds
rico, diverso y dominante, y donde se halla el
60 % de las especies, todas ellas de origen Neo-
tropical (Gil-Novoa et al., 2020), esto debido a
las variaciones climdticas y altitudinales de esta
region (Glime, 2021), que se ve reflejada en la
temperatura (10 °C) y precipitaciones (1 522
mm/afio), ademds, de una de mayor humedad
(~90 % en el flanco oriental), lo cual puede
ser consecuencia de la presencia de bosques
altoandinos conservados (Gil-Novoa, 2017), y

puede generar disponibilidad de agua y por lo
tanto, un mayor numero de especies.

En el caso del complejo de Pisba, que pre-
senta la menor riqueza (124 especies), diver-
sidad y dominancia, causada por el grado de
perturbacién generado por actividades como
la mineria, extension de tierras para ganaderia
y cultivos que se presenta en esta drea, lo cual
disminuye no solo las coberturas de briéfitos,
sino también los hdbitats potenciales donde
estas ocurren (Amaya & Duran, 2017).

El andlisis de diversidad beta explica que
el 62 % de disimilitud total entre complejos se
debe al recambio de especies (Fig. 4); de esta
manera, el andlisis cluster mostré una agrupa-
cién formada por los complejos Pisba y TBM,
que a su vez se relacionan con Guantiva-La
Rusia, y divergen de Sierra Nevada del Cocuy,
Rabanal-Rio Bogota e Iguaque-Merchan. Lo
que es soportado por el grado de conectividad
que existe o existio entre dichos complejos,
como resultado de la variabilidad topografica
y las oscilaciones climdticas que se presentaron
en los paramos del norte de los Andes desde
el Plioceno; es asi que, en los periodos frios y
secos, estas zonas de paramo aumentaron su
extension y no alcanzaban altitudes conside-
rables, lo que permitié una mayor conectivi-
dad con otras zonas del norte de los Andes;
mientras que, en los periodos calidos se pre-
senta un aislamiento en las zonas altas y una
reduccion en su éarea (Hofstede et al., 2014;
Flantua et al., 2019).

La diversidad beta se basa en las medias de
disimilitud y mostré un 51 % de la discrepancia
de la composicion de especies en los sustratos, y
se debe al reemplazo de especies entre zonas con
mayor o menor cercanfa. Lo anterior, probable-
mente se debe a la influencia de las condiciones
climaticas dadas por el levantamiento de los
Andes, al cambio de temperatura en el gradien-
te altitudinal (0.6-0.7 °C/100 m), al igual que
la humedad ambiental (0.6-0.8 %) que regula
las fluctuaciones térmicas diarias en zonas de
paramo (Cuesta et al., 2012). Dichas variacio-
nes generan nichos ambientales colonizados
por bridfitos, gracias al desarrollo de adapta-
ciones fisioldgicas y ecoldgicas que soportan
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estas condiciones (capacidad de dispersién por
esporas, presencia de eldteres y pseudoelateres,
peristoma y setas altas) (Hofstede et al., 2014;
Patifo & Vanderpoorten, 2018).

Sin embargo, el bajo recambio de espe-
cies, como resultado de un filtro ecoldgico
juega un papel limitante en la diversificacién,
relacionado con el conservadurismo del nicho
en el Neotropico para este grupo, lo que deja
la idea que no necesariamente la riqueza de
especies de bridfitos es baja en dreas pequenas
o que el nimero de especies disminuye con
el gradiente altitudinal (Pefia-Retes & Delga-
dillo-Moya, 2020).
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