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RESUMEN

Los bridfitos epifilos son caracteristicos de los bosques montanos, ecosistemas
fragiles y con una alta diversidad de especies. Estas plantas no vasculares son
sensibles a los cambios ambientales del microhabitat de la hoja y, por lo general
la mayor diversidad de especies se encuentra en areas de alta humedad. Cuando
se altera la estructura del bosque, la diversidad de briéfitos cambia y algunas
especies desaparecen, ya que estan condicionadas por el microclima. Para
determinar el efecto de las variables microclimaticas sobre la diversidad de
briofitos epifilos en un gradiente de elevacién en el PILA-Pacifico, se establecieron
6 parcelas de 5 x 5 m2 cada 200 m desde 2200- 2800 m s. n. m. En total, se
recolectaron al azar 144 hojas de plantas vasculares en las 24 parcelas, se estimo
la riqueza y cobertura de bridfitos epifilos, se identificaron las especies y se
calcularon los indices de diversidad de Shannon y Simpson. Para determinar los
efectos de las variables altitud, cobertura arbolada, luz, diametro a la altura del
pecho (DAP), textura, humedad y temperatura, sobre la riqueza se realizaron
modelos lineales generalizados mixtos. Se comparé las diferentes altitudes con
respecto a los cambios en la composicién de las comunidades con el analisis de
escalamiento multidimensional no-métrico. El efecto sobre la composicion de las
comunidades se realizd mediante un analisis multivariado basado en
permutaciones. Se identificaron 147 especies de bridfitos, distribuidos en 49
géneros y 21 familias. De estas especies 116 son hepéticas con 27 géneros y seis
familias, en cuanto a los musgos se registran 31 especies, 22 géneros y 14
familias. La familia y el género mas diverso es Lejeuneaceae y Lejeunea
respectivamente. La riqueza y diversidad fue mayor a los 2200 m de altitud y fue
disminuyendo a gradientes altos. Las especies mas comunes fueron
Odontolejeunea lunulata, Drepanolejeunea inchoata, Metzgeria ciliata, y
Diplasiolejeunea cavifolia. En cuanto a la influencia del microclima sobre la riqueza
de especies en las comunidades solo el gradiente de elevacion tuvo un efecto
significativo, mientras que en la composicion de las comunidades principalmente
influye la luz, la temperatura y la humedad. Esto muestra que las diferencias entre
las comunidades se explican en gran medida por la influencia de las variaciones
en el microclima. Dado que las hepaticas son el grupo mas representativo de los
briofitos epifilos en el area estudiada, las especies del presente trabajo podrian
ser (tiles como indicadores de cambios microclimaticos en los bosques montanos
neotropicales.



SUMMARY

Epiphyllous bryophytes are characteristic of fragile ecosystems with a high
diversity of species, such as neotropical montane forests. These nonvascular
plants are sensitive to environmental changes of the leaf microhabitat and, in
general, are most species-rich in areas of high humidity. When the forest structure
is altered, the diversity of bryophytes changes and some species disappear, since
they are conditioned by the microclimate. To determine the effect of the
microclimatic variables on the diversity of epiphyllous bryophytes in a gradient of
elevation in the International Park La Amistad (PILA-Pacific), 6 plots of 5 x 5 m2
were established every 200 m from 2200 to 2800 m above sea level. In total 144
vascular plant leaves were randomly collected in the 24 plots, the richness and
coverage of epiphyllous bryophytes were estimated, associated bryophyte species
were identified, and diversity indices of Shannon and Simpson were calculated. To
determine the effects of the variables altitude, tree cover, light, diameter at breast
height (DBH), texture, humidity and temperature, mixed generalized linear models
were performed on species richness. The different altitudes were compared with
respect to the changes in the composition of the bryophyte communities with non-
metric multidimensional scaling analysis. The effect on the composition of the
communities was made through a multivariate analysis based on permutations.
We identified 147 species of bryophytes, distributed in 49 genera and 21 families.
Of these species, 116 are being hepatics with 27 genera and six families, as for
the mosses there are 31 species, 22 genera, and 14 families. The most species-
rich family and genus are Lejeuneaceae and Lejeunea respectively. Bryophyte
richness and diversity were most elevated at 2200 m and decreased at higher
altitudes. The most common bryophyte species were Odontolejeunea lunulata,
Drepanolejeunea inchoata, Metzgeria ciliata, and Diplasiolejeunea cavifolia.
Regarding the influence of the microclimate on the richness of species in the
bryophyte communities, only the elevation gradient had a significant effect, while
the composition of the communities is mainly influenced by light, temperature, and
humidity. This shows that differences between bryophyte communities are largely
explained by the influence of variations in the microclimate. Since hepatics are the
most representative group of epiphyllous bryophytes in the studied area, selected
species from the present work could be useful as indicators of microclimatic
changes in neotropical montane forests.



l. INTRODUCCION

La mayor diversidad de britfitos se encuentra en los bosques nubosos que son
considerados centros de alta diversidad (Myers et al., 2000). El bosque nuboso de
la Cordillera de Talamanca cuenta con la mayor extensién de bosques nubosos
de Centroamérica (Aldrich et al., 1997). A nivel local, la mayor parte de estos
bosques en Panama se encuentran en areas protegidas, sitios de gran
endemismo que brindan un valor ecolédgico al ecosistema (Brown & Kappelle,
2001). El PILA es considerado el area natural mas importante y biolégicamente
diversa dentro del pais, con la mayor extension de bosque virgen en Panama
(ANAM, 2010). Posee una gran diversidad de habitats lo que propicia una alta
riqgueza de especies, sobre todo en el area montana. En esta, se puede encontrar
la maxima abundancia de epifitas como orquideas, helechos y bri6fitos (Samudio,

2001).

Los briéfitos son plantas con un tejido vascular diferente al de plantas vasculares
(e.g., los Polytrichales) y comprenden tres taxones los musgos, las hepaticas y los
antocerotes. Desempefian funciones importantes en los bosques relacionados
con el ciclo de agua y de nutrientes (Vanderpoorten, Papp & Gradstein, 2010).
Poseen caracteristicas fisiologicas y morfolégicas que les permiten responder

rapidamente a variaciones microclimaticas, siendo buenos indicadores de



contaminacion, microclima y zonacion altitudinal de las selvas tropicales (Frahm
et al., 2003). Este grupo de plantas coloniza y crecen en diversos sustratos como
suelo, hojas, rocas, troncos, ramas de arboles, arbustos, troncos en
descomposicion o cualquier superficie disponible excepto en el mar (Survey,
Hallingback & Hodgetts, 2000). Los que crecen sobre las hojas son llamados
epifilos y forman parte de la filésfera que es un habitat que comparten con

liguenes, algas y cianobacterias (Coley & Kursar, 1996).

Los briéfitos epifilos crecen principalmente en los estratos bajos de los bosques
himedos, tropicales y subtropicales (Morales & Moreno, 2010) y alcanzan su
mayor diversidad en bosques montanos y pre montanos (Poécs &
Tothmérész, 1997; Benavides & Sastre-De Jesus, 2011). La familia Lejeuneaceae
es predominante entre los bridfitos epifilos (P6cs,1978; But & Gao, 1991; Marino

& Salazar Allen, 1992; Pocs & Podani, 2015; Singh & Singh, 2016).

La diversidad y composicion de las comunidades se ve influenciada
principalmente por cambios en las condiciones del microclima como temperatura,
humedad, luz y precipitacion (Sonnleitner et al., 2009; Kraichak, 2014; Jiang et al.,
2014, 2016). En este contexto se ha evaluado el efecto de la colonizacién de los
briofitos epifilos en los bosques y sobre el hospedero (Coley & Kursar, 1996), los
efectos de la fragmentacién de los bosques y la perdida de habitat sobre las
especies de estos briofitos (Zartman, 2003; Alvarenga et al., 2009; Malombe et al.,
2016); el potencial de dispersion y las estrategias de reproduccién para el

establecimiento de las especies y las comunidades (Kraichak, 2012;



Zartman et al., 2015; Alvarenga et al., 2016; Sierra et al., 2018); la diversidad de
bridfitos epifilos en un gradiente altitudinal por debajo de los 500 m hasta los

3000 m de elevacion (Eggers, 2001).

En Panama se han realizado cuatro estudios sobre los briofitos epifilos, los de
Coley, Kursar & Machado (1993) donde determina el efecto del sitio y el hospedero
sobre la colonizacion de los epifilos en la isla de Barro Colorado (tierras bajas) y
Fortuna (bosque premontano); Marino & Salazar Allen (1992) estudian la
influencia de la luz y el micrositio sobre las comunidades de hepéticas epifilas
sobre Hybanthus prunifolius y Psychotria horizontalis en la isla de Barro Colorado
(tierras bajas); Guerra et al. (2017) estudian la riqueza y composicion de las
comunidades en un arbol del subdosel Beilschmiedia sp. en el PILA (bosque
montano) y Sierra et al. (2018) investiga la importancia del potencial de dispersion
para predecir el establecimiento de las especies en secuencia cronolégica en un
arbusto de sotobosque Piper grande, un arbusto del sotobosque en el Parque
Omar Torrijos Herrera (bosque premontano). A pesar de ello, se desconocen los
patrones de diversidad briéfitos epifilos relacionados con la elevacion y el
microclima en los bosques montanos, que es donde se puede encontrar la mayor

diversidad de especies.

Los patrones de riqueza y diversidad de las especies de los briofitos siguen tres
patrones diferentes con la elevacion. Varios estudios han documentado que la
riqueza y diversidad de especies aumenta con la altitud (Frahm & Ohlemdiiller,

2001; Ah-Peng et al., 2007), sin embargo, también se puede encontrar una



disminucibn de la diversidad excepto para las hepaticas talosas
(Tusiime et al., 2007). En otros casos se puede presentar un patron en forma de
campana donde la rigueza aumenta con la altitud, hasta cierta elevacion ya que
luego se inicia una disminucion de las especies (Grau et al., 2007). Ademas, la
composicion de las comunidades también cambia y estas variaciones en la
riqueza y la estructura de los briéfitos en muchos se han atribuido a factores como
el climay la apertura del dosel (Sun et al., 2013). Se ha observado que los briofitos
epifilos son mas vulnerables que otras plantas a perturbaciones en la estructura

del bosque (Alvarenga & Pérto, 2007) y posiblemente a la elevacion.

Este estudio esta orientado a determinar el efecto de la elevacién y las variables
microambientales sobre la diversidad de briéfitos epifilos. Se espera conocer
cémo la riqueza y composicién de especies de bridfitos epifilos difiere entre
gradientes de elevacioén, cuél de las variables ambientales tienen un mayor efecto
sobre la riqueza y composicion de las comunidades epifilas y si existen especies
indicadoras de los cambios ambientales. La informacion que se derive de este
estudio contribuira al conocimiento de la diversidad de briofitos en este importante
parque. Los estudios floristicos y ecoloégicos realizados comprenden solo
sustratos terrestres, rupiculas y epifitos (sobre corteza de troncos y ramas de
arboles y arbustos) y no han sido publicados. Esta investigacion sobre la ecologia
de los bridfitos epifilos contribuira con los esfuerzos de conservacion en el uso y

manejo de los bosques.



[Il. FUNDAMENTACION TEORICA

1. Bosques nubosos

Los bosques montanos neotropicales son uno de los ecosistemas considerados
areas importantes de biodiversidad (Myers et al., 2000), sin embargo, son una las
formaciones vegetales mas amenazadas (Gentry, 2001). Se encuentran en una
franja altitudinal donde hay una cobertura de nubes persistente o estacional, la
gue reduce la incidencia solar y el déficit de vapor (Brown & Kappelle, 2001). Se
caracterizan por tener una alta proporcion de biomasa representada por
organismos epifitos (bridfitos, liguenes, helechos, angiospermas). La
biodiversidad en términos de especies arbéreas, arbustos y epifitas puede ser
relativamente alta en comparacion con la selva tropical de las tierras bajas

(Brown & Kappelle, 2001).

Los bosques montanos siempre tienen una mayor diversidad, riqueza de especies
y sustratos colonizados, muchas especies geograficamente limitadas y otras
tipicas del area, algunos estudios muestran que la similitud en la composicioén de
las comunidades siempre es baja (Frahm & Gradstein, 1991). Los patrones de
diversidad son valores altos en el recambio de especies producto de la
heterogeneidad de los habitats por los diferentes gradientes ambientales vy

altitudinales que presenta (Cuesta, Peralvo & Valarezo, 2009).



Se han realizado estudios que revelan que la diversidad de algunos grupos
taxondmicos se ve afectada por la perturbacion de estos bosques, ademas
también influye el cambio en la composicibn de los hospedantes
(Benitez et al., 2012). Otro estudio realizado en un bosque nuboso en la cordillera
de Talamanca muestra la importancia de la biomasa de briéfitos epifitos, a pesar
de que el porcentaje de intercepcibn de agua fue bajo, la capacidad de
almacenamiento de estas especies es grande, porque la cantidad de agua que
pueden retener puede llegar a ser cuatro veces mas que Su peso Seco,

contribuyendo al mantenimiento de otros ecosistemas (Hoélscher et al., 2004).

El papel que juegan los bosques nubosos es muy importante, protegen las
cuencas hidrogréficas, evitando la erosién y proporcionan agua a las comunidades
gue albergan (Aldrich et al., 1997). A pesar de esto, son uno de los ecosistemas
mas fragiles debido a procesos de degradacion por el uso excesivo de los
sistemas agricolas y de pastoreo (Brown & Kappelle, 2001). Panama cuenta con
aproximadamente 2 265 500 ha. de bosques nubosos y solo 566 400 ha. se
encuentran en areas protegidas (Brown & Kappelle, 2001). EI PILA es considerada
como el area natural mas importante y biolégicamente diversa dentro del pais, con
la mayor extension de bosque virgen en Panama (ANAM, 2010). La diversidad y
composicion floristica son los atributos mas importantes para diferenciar o

caracterizar cada complejo o comunidad vegetal (Loza et al., 2010).

El PILA es una propiedad binacional, divido en partes iguales entre Panama y

Costa Rica, el territorio panamenfo abarca 207 000 ha, ubicadas entre los macizos



de la Cordillera Central de las provincias de Chiriqui y Bocas del Toro. A nivel
regional, representa el segundo parque mas grande bajo areas protegidas y es el
nacleo de la tercera reserva de biosfera mas grande de Centroameérica

(Monro et al., 2017).

La biodiversidad del parque se atribuye principalmente a la presencia de nueve
de las doce zonas de vida reconocidas para Panama: bosque pluvial montano,
bosque muy himedo montano, bosque pluvial montano bajo, bosque muy hiimedo
montano bajo, bosque humedo montano bajo, bosque pluvial premontano, bosque
muy humedo premontano, bosque muy humedo tropical, bosque himedo tropical

y la de paramo pluvial (ANAM-Plan de Manejo PILA-Panama, 2004b).

El relieve del area presenta montafias y picos de cimas de montafas altas, asi
como valles intermontanos (ANAM-Plan de Manejo PILA-Panama, 2004b). Sin
embargo, el PILA se encuentra vulnerable principalmente por la gran cantidad de
hidroeléctricas, invasion de asentamientos y ganaderia; y por amenazas
secundarias: caza furtiva, contaminacién y ecoturismo (ANAM-CBMAP, 2004a;

Brenes et al., 2014; Monro et al., 2017).

Otra problematica de estos ecosistemas se debe a la falta de informacion,
producto de los pocos estudios ecoldgicos, socioculturales y econémicos que
existen en Panama (Samudio, 2001). Una amenaza reciente era la creacion de la
Comarca Naso Tjer Di, donde sus delimitaciones abarcaban un 60 % de los
terrenos que pertenecen al PILA y al Bosque Protector Palo Seco, ambas areas

protegidas (Arcia, 2018).



2. Diversidad de briéfitos

De acuerdo a la escala de paisaje podemos encontrar tres tipos de diversidad: la
diversidad alfa es la riqueza de especies de una comunidad particular a la que
generalmente se considera homogénea, la diversidad beta es el grado de
reemplazo en la composicién de especies entre diferentes comunidades en un
paisaje, y la diversidad gamma es la rigueza de especies del conjunto de
comunidades que integran un paisaje, resultante tanto de las diversidades alfa

como de las diversidades beta (Whittaker, 1972).

La diversidad y composicién de las especies es importante para caracterizar e
identificar las comunidades (Loza, Moraes & Jgrgensen, 2010). La disminucion de
la diversidad de las comunidades de los briéfitos en los bosques es producto de

procesos naturales y de la intervencion antropogénica (Zhu & So, 2001).

La alta diversidad de bri6fitos es un elemento caracteristico de los bosques con
una alta humedad y temperaturas calidas (Salazar Allen, 2001; Zhu & So, 2001;
Vanderpoorten, Papp & Gradstein, 2010). Este grupo de plantas comprende tres
linajes, las hepaticas (Marchantiophyta), los musgos (Bryophyta) y los antocerotes
(Anthocerotophyta) (Goffinet et al., 2009). En el mundo existen mas de 15 000
especies de briofitos, de los cuales 1000 se encuentran en América Central y 3980
en América Tropical (Gradstein et al., 2001). En Panama actualmente se registran

alrededor de 751 especies de musgos, 470 de hepaticas (Dauphin et al., 2015).
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El habitat de los bridfitos epifilos es muy variable, juegan un papel importante en
el almacenamiento de agua, absorcion de nutrientes de la lluvia y otras
interacciones ecolégicas (Frahm et al., 2003; Glime, 2007; Vanderpoorten, Papp
& Gradstein, 2010; Slack, 2011). A pesar de ser plantas pequefas, sus
comunidades logran cubrir areas extensas en ciertos ecosistemas (e.g., turberas,
paramos) (Calzadilla et al., 2010). Los briofitos son organismos poiquilohidricos,
ya que la planta al carecer de mecanismos de regulacion interna de agua, con
excepciones de algunas especies que poseen hidroides y leptoides (e.g.,
Polytrichales) que realizan funciones de transporte, estas dependen de las
condiciones hidricas disponibles en el exterior (Gradstein et al., 2001). Por ello se
hidratan o se secan rapidamente y bajo condiciones de deshidratacion extrema
disminuyen sus funciones metabdlicas y entran en un estado latente del cual se
recuperan una vez son rehidratadas (Salazar Allen & Chung, 2005;

Pérez et al., 2011).

La brioflora de los bosques en Panama es abundante (Salazar Allen, 2001;
Dauphin et al., 2006; Dauphin, 2007; Dauphin et al.,, 2015), sin embargo, la
mayoria de los estudios son pocos comparados con otros paises o continentes,
ya que estan orientados a inventarios floristicos o colectas al azar (Salazar Allen
& Chung, 2005, Schafer-Verwimp, 2014) entre otros y los estudios ecolbgicos son
muy limitados en especial para los briéfitos epifilos (Coley & Kursar, 1996; Coley,
Kursar & Machado, 1993; Marino & Salazar Allen, 1992; Guerra et al., 2017; Sierra

et al., 2018). En el PILA solo se han realizado dos estudios uno con musgos
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indicadores de contaminacion (Rodriguez-Quiel et al., 2010) y sobre comunidades

de bridfitos epifilos en arbustos del subdosel (Guerra et al., 2017).

2.1. Briodfitos epifilos

Los briofitos epifilos crecen sobre las hojas de bosques humedos, tropicales y
subtropicales (Pocs, 1996; Morales & Moreno, 2010; Jiang et al., 2014). La
mayoria de las especies epifilas son mas pequefias que aquellas presentes en
otros sustratos como suelo o roca. Se encuentran firmemente adheridas al
sustrato por rizoides en forma de disco y debido al caracter efimero de su espacio
vital, algunas especies invierten su energia en la reproduccion asexual mediante
la produccion de propagulos (Gradstein, 1997; Zhu & So, 2001; Sierra et al., 2018).
Generalmente son de color palido: verde cafia o amarillento; con excepciones
tales como Ceratolejeunea o Frullania que tienen una pigmentacion mas oscura,

marrén o inclusive rojiza.

Las comunidades de bridfitos epifilos estan compuestas principalmente por
hepaticas y en menos cantidad por musgos (Gradstein, 1997). La mayoria de las
especies de hepéticas son de la familia Lejeuneaceae. Estas especies han
desarrollado adaptaciones morfolégicas y fisiolégicas para crecer sobre las hojas
(Pbcs, 1996; Gradstein, 1997; Zhu & So, 2001). Las hepaticas comprenden ca.
6500 especies (Soderstrom et al., 2016), y la familia Lejeuneaceae es la mas
grande, con 1000 especies en 68 géneros, actualmente con base en estudios
morfolégicos, moleculares y filogenéticos este numero se esta reduciendo

(Gradstein, 2013). Pdocs (1996) estima que existen unas 1000 especies de briofitos
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epifilos mientras que Gradstein (1997) muestra que el nimero de especies epifilas

puede ser menor ya que en su mayoria son especies facultativas.

Las especies epifilas crecen principalmente en el sotobosque humedo, su
composicion dependera principalmente del microclima, donde la mayor diversidad
podra encontrarse por lo general en areas donde entra poca luz (Gradstein et al.,
1996). Los bridfitos epifilos son ideales para predecir la fragmentacion de un
ecosistema a través de la composicion de sus comunidades ya que la perdida de
especies y reemplazo de las mismas puede ser una reaccion a la afectacion

causada a su habitat (Zartman & Nascimento, 2006).

Los bridfitos epifilos pueden realizar interacciones con el forofito; estudios indican
gue producto de los terpenoides que estan presentes en las hepaticas, estas
pueden proteger a las hojas de los herbivoros (Coley et al., 1993) y la asociacion
entre cianobacterias y bridfitos epifilos puede contribuir a la fijacion de nitrégeno
en la planta huésped (Wanek & Portl, 2005). También existen algunas hipotesis y
pruebas de que la cubierta de epifilos podria disminuir la incidencia de luz que
reciben los hospederos, ademas al mantener humeda la superficie de la hoja esta
es mas susceptible a la infeccibn por patégenos (Berrie & Eze, 1975;
Toomey et al., 2009). Sin embargo, solo existe una especie Radula flaccida la cual
se ha comprobado que penetra la cuticula del hospedero provocando perdida de
agua y dafios en la célula dando paso a la entrada de otros organismos que

pueden llegar a perjudicar a la planta (Berrie & Eze, 1975).
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Para determinar que las especies epifilas son tipicas o facultativas de un sustrato
se requiere de multiples observaciones ecoldgicas, muchos de los estudios
floristicos sobre briéfitos epifilos son realizados a nivel del sotobosque ya que en
esta zona es mas comun su colonizacion, ademas de las caracteristicas que se

presentan como menor entrada de luz (Gradstein, 1997).

3. Gradiente de elevacion y microclima

Para evaluar la dinamica de los bosques dentro de un rango altitudinal es
importante tener en cuenta el grupo taxonémico y el tipo de especies (Morales,
Zamora & Herrera, 2007). En cuanto a los briéfitos segin Malombe et al. (2016)
cuando la estructura forestal se altera, se reduce significativamente la diversidad
de los bridfitos ya que estan condicionados por el microclima. Especificamente los
briofitos epifilos son mas vulnerables a perturbaciones que incluyan modificacion

del habitat (Gradstein, 1997).

Las condiciones microclimaticas como temperatura, humedad relativa y
disponibilidad de luz son los factores que influyen en el establecimiento de estas
especies (Wolf, 1993; Coley & Kursar, 1996; Sonnleitner et al., 2009;
Kraichak, 2014). En los bosques nubosos de otras partes del mundo, se encuentra
el mayor numero de especies (Zhu & So, 2001). La diversidad de estas especies
va a depender principalmente de la escala del estudio y del método utilizado para

cuantificar la diversidad (Pécs & Tothmérész, 1997).
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La composicidn floristica cambia con la elevacion y generalmente los estudios que
se basan en gradientes de elevaciéon se enfocan en la diversidad y composicion
de briofitos epifitos y de suelo (Wolf, 1993; Frahm & Ohlemdller, 2001; Ah-Peng
et al., 2007; Tusiime et al., 2007; dos Santos y da Costa, 2010; Stehn et al., 2010;
Silva & Porto, 2012; Sun et al,. 2013, Spitale, 2016). Actualmente no se cuenta
con referencias de si los bridfitos epifilos reaccionan de igual forma que los
epifitos. Solamente dos Santos & da Costa (2010), aseguran que las
Lejeuneaceae representan la mayor riqueza de especies en diversas formaciones
y que las hepaticas presentan caracteristicas diagnosticas de los rangos

altitudinales.

En las investigaciones antes mencionadas se presentan diversas inferencias,
unos concluyen que la riqueza y diversidad de especies de briéfitos aumenta con
la altitud y en altitudes menores a los 200 m el porcentaje de hepaticas es menor,
en general la cubierta de briéfitos aumenta a mayor elevacion, pero también
dependera del sustrato y de las otras especies con que compite (Frahm &
Ohlemuller, 2001). Ah-Peng et al. (2007) también encuentra una influencia
significativa de la altitud sobre la riqueza de especies donde hay una mayor
rigueza de especies de hepéticas foliosas en el gradiente de 250 a 850 m y en
este caso también el microhabitat fue fundamental para la distribucién de las

especies ya que la riqueza y composicion siempre es diferente entre gradiente.

Por otro lado, Tusiime et al. (2007) indica que valores bajos en la diversidad indica

la dominancia de varias especies y encuentra una correlaciéon negativa de los
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bridfitos y la altitud, excepto para las hepaticas talosas. La altitud, aunque sea
importante su influencia es pequeia en los cambios de la diversidad y riqueza,

dependiendo del tipo de bosque, ya que la altitud afecta el clima.

Mientras Grau et al. (2007) encuentra en un rango de 2001 a 4021 m s. n. m. que
la riqgueza aumenta con la altitud, hasta los 3650 m ya que luego inicia una
disminucion de la riqueza de especies. Estas variaciones en la riqueza y la
estructura de las comunidades de los briéfitos son atribuidas a factores como el
clima y la apertura del dosel debido a que con el aumento de la elevacion la

vegetacion también cambia (Sun et al., 2013).

La elevacién afecta de forma diferente a las especies de acuerdo al sustrato en el
gue se encuentra. El conjunto de caracteristicas del microhabitat es importante
para el crecimiento rapido de las especies (Acebey, Gradstein, &
Kromer, 2003; Maciel-Silva, Valio & Rydin, 2012) y las condiciones
microclimaticas del sustrato es uno de los factores mas importante que influye en
la riqueza de las especies a lo largo de los gradientes de elevacion; hay estudios
gue demuestran que la temperatura es la que mas se relaciona con la elevacion;
por ejemplo, en los musgos la riqueza de especies en el suelo disminuye cuando
con elevaciones por arriba de los 2000 m s. n. m., al contrario de las hepéticas
gue aumenta y son buenas indicadoras de humedad, estos patrones sirven de
modelo para predecir el efecto que tiene el calentamiento global sobre las

comunidades de plantas (Frahm, 2002; Spitale, 2016).
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IV. MATERIALES Y METODOS

1. Areade estudio

El estudio se realiz6 en PILA-Pacifico, un bosque nuboso con temperaturas ca.
5°C a 19 °C, una humedad relativa de 80 a 99 %, elevaciones de 2200 hasta
2900 m s. n. m y una precipitacion media anual que oscila de 2388 mm a 5486 mm
en la estacion seca o lluviosa respectivamente (ANAM, 2004a; datos de la
estacion meteorolégica del PILA 2017-2018 y datos obtenidos a través de

dataloggers).

300000 350000 400000 450000 500000 550000

Area de estudio N

Parque Internacional La Amista (PILA)
F’rovmcra de Chiriqui, Panama
w E
? 1050000

1000000

1000000 Leyenda

- BOCAS DEL TORO
—

950000

‘f- oay

1 OOOOOOO 0 e 1 OOOOOOO 20000000 Kilometers

950000

900000

300000 350000 400000 450000 500000 550000

Fig. 1. Ubicacion del Parque Internacional La Amistad, poblado de las Nubes,
Cerro Punta, Chiriqui, Panama.
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Fig. 2. Ubicacién de los senderos y sitios de muestreo (Retofio, Cascada y
Picacho) en el Parque Internacional La Amistad, en el poblado de las Nubes, Cerro
Punta, Chiriqui, Panama.

2. Disefio y recoleccion de datos

2.1. Muestreo de briofitos epifilos

Se establecieron dos bloques de tres parcelas cada una de 5 m?, en un gradiente
de elevacion de 2200 m s. n. m. (G1), 2400 m s. n. m. (G2), 2600 m s. n. m. (G3)

y 2800 m s. n. m. (G4) cada 200 m de altitud, se recolectaron aleatoriamente 6
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hojas maduras de diferentes especies de hospederos, de 1 a 3 m de altura que
estuvieran cubiertas de bridfitos, con el fin de incluir la mayor variabilidad de la

diversidad de bridfitos epifilos (Fig. 3).

A nivel de parcela se midi6é el diametro a la altura del pecho (DAP) de todos los
arbustos y arboles mayores de 5cm. Se instalaron medidores digitales
(dataloggers temp/RH) marca Onset HOBO U23-001 Pro V2 y HOBO UA-002-08
Pendant, para registrar los datos del microclima (temperatura, humedad relativa y
luz) y se midi6 la cobertura arbérea con un densiometro modelo Convexo A (Tabla
1), y se registré la textura adaxial de las hojas. Adicionalmente se reconocieron
algunos hospederos dentro de las parcelas. La recoleccion del material se realizé
bajo el permiso de colecta SE/P-4-17, otorgado por la Direccion de Areas

Protegidas del Ministerio de ambiente.

Tabla 1. Valores promedio de las condiciones micro ambientales y del sitio por
cada gradiente de elevacion.

Altitud Luz (lux) Temperatura Humedad relativa Cobertura
(ms.n.m) (°C) porcentual arborea %
2200 1110.32 12.83 99.34 92.36
2400 1115.01 11.45 99.49 93.36
2600 1131.08 10.77 98.25 88.92
2800 1741.72 10.15 99.97 89.15
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Fig. 3. Diagrama del establecimiento de las parcelas en cada gradiente de
elevacion.

2.2. ldentificacion de las muestras
Las hojas una vez guardadas en bolsas de papel manila se trasladaron al
laboratorio del herbario de la Universidad Auténoma de Chiriqui (UCH), para ser
secadas y prensadas segun los métodos tradicionales de herborizacion (Bridson
& Forman, 1992) con algunas modificaciones (Gradstein et al., 1996;

Vanderpoorten, Papp & Gradstein, 2010).

Se estimé la cobertura de briofitos epifilos colocando en cada hoja una cuadricula
transparente de 10 x 5 cm y asignandole un porcentaje de representacion a cada
especie (Fig.4). La asignacion de cobertura se realizd bajo el estereoscopio Leica

M125 y al microscopio Zeiss-PrimoStar.
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La identificacion de los especimenes se hizo con claves taxondémicas generales y
especificas, tales como: Gradstein (1989); Gradstein et al. (2001); Gradstein & da
Costa (2003); Gradstein & llkiu-Borges (2009); da Costa (2008); Bischler-Causses
(1967); Bischler-Causses et al. (2005); Dauphin et al. (2008); Reyes, (1982);
Reiner-Drehwald (1993, 1994, 1995a, 1995b, 1995¢, 1998 & 2000) y Allen (2002,
2010); sitios web especializados, comparaciones con material de herbario (UCH,

PMA 'y SCZ), y con expertos cientificos internacionales.

La clasificacion taxonomica estd basada en Goffinet et al. (2009) para los musgos
y en Crandall et al. (2009), Ye et al. (2015) y Pdécs et al. (2014); Bastos (2012);
Singh & Pdécs (2016) para las hepaticas. Con respecto a la nomenclatura de las
especies se toma como referencia la base de datos del sitio web The Plant List
(http://www.theplantlist.org) y sitios web especializados como el de Michaela
Sonnleitner y Manfred Schmucker (http://homepage.univie.ac.at/michaela.sonnlei

tner/).
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Fig. 4. Area delimitada para el calculo del porcentaje de cobertura de los briéfitos
epifilos.

3. Andlisis de los datos

3.1. Riqueza de briofitos epifilos

La riqueza de especies de determino como la riqueza especifica y la diversidad
mediante los indices de diversidad de Shannon-Waener y Simpson en cada
elevacion. Se realizé una curva de acumulacion de especies para cada gradiente
y determinar el esfuerzo de muestreo. La curva de acumulacion es un indicador
fiable de la calidad de los inventarios (Jiménez-Valverde & Hortal, 2003), para la
riqueza observada se aplicaron estimadores de riqgueza no paramétricos (Chao 1,
Jack 1, Jack 2, Bootstrap) para estimar una aproximacion de la riqueza esperada

en cada gradiente.
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Para determinar los efectos de las variables altitud, cobertura arbolada, DAP,
humedad, temperatura, luz y textura de la hoja sobre la riqueza de especies se
realizaron modelos lineales generalizados mixtos (GLMMS) (McCullagh & Nelder,
1989), con el programa estadistico R. Como el andlisis de los datos se realizaron
a escala de hoja y parcela se utilizaron estos modelos para incluir el efecto
aleatorio de la parcela. Todos los analisis se realizaron en el programa R y el

paquete Imer y vegan.

3.2. Composicion de las comunidades de briéfitos epifilos

Para analizar los cambios en la composicién de las comunidades de bridfitos
epifilos en las diferentes altitudes se realiz6 un analisis de escalamiento
multidimensional no-métrico (NMDS), utilizando los valores de cobertura de las
especies gue fueron transformados a log10(x+1) y para la medida de distancia se
utilizé la distancia Euclidea para determinar la similitud en la composicién de
especies entre los diferentes gradientes.

Los efectos de las variables microclimaticas en la composicion de las
comunidades, se analizaron mediante un analisis multivariado basado en
permutaciones (PERMANOVA), con 999 permutaciones con la funcién adonis
(Anderson, 2001). Para los andlisis de diversidad y los analisis multivariados se
realizaron en el programa estadistico R (R Core Team, 2014) con el paquete

estadistico vegan (Oksanen et al., 2016).
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4. Confeccién de guias visuales
Los especimenes se documentaron con microfotografias con una cAmara (modelo
Sony A5000), se elabord una guia visual para ilustrar algunos caracteres de los
géneros. Las guias seran entregadas a la administracion del PILA Pacifico para
contribuir a la educacién ambiental de los visitantes y como material de referencia

sobre los briéfitos epifilos identificados en el parque.
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V. RESULTADOS Y DISCUSION

1. Riquezay diversidad de briéfitos epifilos
A lo largo del gradiente de elevacion se identificaron 445 especimenes,
representando un total de 147 especies de briofitos, distribuidos en 49 géneros y
21 familias. De estas especies, 116 son hepéticas en 27 géneros y seis familias,
en cuanto a los musgos se registran 31 especies, 22 géneros y 14 familias (Tabla

2y 3).

El nimero de especies registradas es alto en nuestra zona de estudio en
comparacion con un estudio realizado por Benavides & Sastre-De Jesus (2011)
en un bosque superhimedo del Chocé en Colombia, quienes registraron 72
especies en 240 hojas. Asi mismo, Zartman (2003) en Amazonia central reporta
65 especies en mas de 718 hojas; Alvarenga & P6érto (2007) en un bosque
atlantico de Brasil 60 especies y Sonnleitner et al. (2009) en Costa Rica 60
especies en 114 hojas. Cabe sefialar que los estudios corresponden a bosques
de tierras bajas y la diferencia notable es la variacion en la precipitacion, donde el
estudio donde se encuentra la mayor riqueza es el que cuenta con la mayor
precipitacion de 10000 mm anuales, en comparacion con los otros reportes que
solo muestran un listado como en México Equihua & Pdécs (1999) reporta 27

especies.
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Por otra parte, el nimero de especies en bosques montanos bajos presenta
patrones similares o con un aumento en la riqueza de especies, asi, Liucking
(1996) reporté 86 especies en Costa Rica; Alvarenga, Poérto & Silva (2009) en
Brasil 61 especies; Muller & Pécs (2007) 57 especies en una Isla de Guinea
ecuatorial; Hylander, Nemomissa & Enkosa (2013) 46 especies y Malombe et al.
(2016) en Kenia encuentra 95 especies en 1387 hojas. A nivel local, Marino &
Salazar Allen (1992) reportan 15 especies de 200 hojas en un bosque de tierras

bajas y Sierra et al. (2018), 55 especies en un bosque pre montano.

Tabla 2. Especies de hepaticas epifilas identificadas a lo largo del gradiente de
elevacion (2200-2800 m s. n. m.) en el Parque Internacional La Amistad, Las
Nubes, Cerro Punta, Chiriqui, Panama.

Elevacion (ms.n. m.)

Familias Especies 2200 2400 2600 2800
Frullaniaceae Frullania apiculata (Reinw., Blume & Nees) Dumort. X X
Frullania atrata (Sw.) Dumort. X X X
Frullania convoluta Lindenb. & Hampe X
Frullania brasiliensis Raddi X
Frullania sp. B X
Frullania sp. C X
Frullania sp. D X
Frullania sp. E X X
Frullania sp. F X
Lejeuneaceae Acanthocoleus aberrans (Lindenb. & Gottsche) Kruijt X
Acrolejeunea emergens (Mitt.) Steph. X
Amblyolejeunea sp. X
Anoplolejeunea conferta (C. F. W. Meissn. ex Spreng.) A. X X
Evans
Aphanolejeunea sp. X X
Ceratolejeunea cornuta (Lindenb.) Schiffner X X
Cheilolejeunea acutangula (Nees) Grolle X
Cheilolejeunea filiformis (Sw.) W.Ye, R.L.Zhu & Gradst. X X
Cheilolejeunea insecta Grolle & Gradst. X
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Cheilolejeunea ovalis (Lindenb. et Gottsche) W. Ye,
R.L. Zhu et Gradst.
Cheilolejeunea sp. 1

Cheilolejeunea sp. N

Cheilolejeunea holostipa (Spruce) Grolle & R.L. Zhu
Cololejeunea linopteroides H. Rob.

Cololejeunea sp.

Cololejeunea tamasii Schaf.-Verw.

Cololejeunea yelitzae Pécs et Bernecker
Cololejeunea diaphana A. Evans

Cololejeunea microscopica (Taylor) Schiffner
Cololejeunea obliqua (Nees & Mont.) Schiffner
Cololejeunea sp. 1

Cololejeunea verrucosa Stephani

Cyclolejeunea peruviana (Lehm. & Lindenb.) A. Evans
Dicranolejeunea sp.

Diplasiolejeunea cavifolia Stephani
Diplasiolejeunea brunnea Stephani
Diplasiolejeunea pocsii Reyes

Diplasiolejeunea sp. A

Diplasiolejeunea cf. replicata (Spruce) Stephani
Drepanolejeunea bidens Stephani

Drepanolejeunea cf. spinosa Herzog
Drepanolejeunea fragilis Bischl.

Drepanolejeunea inchoata (C.F.W. Meissn.) Stephani
Drepanolejeunea ramentiflora Steph.
Drepanolejeunea sp.

Drepanolejeunea sp. 1

Drepanolejeunea campanulata (Spruce) Stephani
Drepanolejeunea cf. anoplantha (Spruce) Steph.
Drepanolejeunea cf. subdissitifolia Herz.
Drepanolejeunea infundibulata (Spruce) A. Evans
Drepanolejeunea lichenicola (Spruce) Stephani
Drepanolejeunea mosenii Bischl.

Drepanolejeunea sp. 2

Harpalejeunea stricta (Lindenb. & Gottsche) Stephani
Lejeunea cf. corynantha Spruce

Lejeunea debilis (Lehm. & Lindenb.) Stephani
Lejeunea cf. dictyocalyx Spruce

Lejeunea filipes Spruce

Lejeunea cf. intricata J.B. Jack & Stephani
Lejeunea isocalycina (Nees) Stephani
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Leptolejeunea maculata (Mitt.) Schiffner

Leucolejeunea cf. xanthocarpa (Lehm. & Lindenb.) A. Evans
Lindigianthus cipaconeus (Gottsche) Kruijt & Gradst.

Metalejeunea cucullata (Reinw., Blume & Nees) X
Grolle

Microlejeunea epiphylla Bischl. X
Odontolejeunea lunulata (F. Weber) Schiffner X

Odontolejeunea rhomalea (Spruce) Stephani
Prionolejeunea aemula (Gottsche) A. Evans

Prionolejeunea macrocardia (Spruce) Stephani
Prionolejeunea sp. 2

Chylosciphus muricatus (Lehm.) J.J. Engel & R.M. Schust.
Leptoscyphus porphyrius Grolle X
Metzgeria ciliata Raddi

Metzgeria acuminata Stephani

Metzgeria adscendens Steph, ex K. | Goebel

Metzgeria albinea Spruce

Metzgeria attenuata Steph. X
Metzgeria cf. bahiensis Schiffn

Metzgeria furcata (L.) Corda

Metzgeria scyphigera A. Evans X
Metzgeria sp. 2 X
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Plagiochilaceae

Radulaceae

Tabla 3. Especies de musgos epifilos identificados a lo largo del gradiente de
elevacion (2200-2800 m s. n. m.) en el Parque Internacional La Amistad, Las

Metzgeria sp. 3

Metzgeria sp. 4

Metzgeria sp. 5

Metzgeria uncigera A. Evans
Metzgeria sp.

Plagiochila rutilans Lindenb.
Plagiochila simplex (Sw.) Lindenb.
Plagiochila sp. A

Plagiochila sp.
Plagiochila sp.
Plagiochila sp.
Plagiochila sp.

O MmO w

Plagiochila sp.
Plagiochila sp. C

Radula javanica Gottsche
Radula stenocalyx Mont.

Nubes, Cerro Punta, Chiriqui, Panama.

Familias
Brachytheciaceae

Cryphaeaceae

Daltoniaceae

Hylocomiaceae
Leucobryaceae

Especies

Brachythecium occidentale (Hampe) A. Jaeger
Brachytecium sp. 1

Brachythecium conostomum (Taylor) A. Jaeger
Brachythecium sp.

Meteoridium remotifolium (Mull. Hal.) Manuel
Squamidium leucotrichum (Taylor) Broth.
Squamidium sp.

Cryphaea sp. A

Dendropogonella rufescens (Schimp.) E. Britton
Daltonia cf. pulvinata Mitt.

Daltonia cf. stenophylla Mitt.

Daltonia longifolia Taylor

Daltonia sp.

Daltonia tenuifolia Mitt.

Ctenidium sp.

Campylopus sp.
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Leucomiaceae Rhynchostegiopsis sp. X

Meteoriaceae Meteorium deppei (Hornsch. ex Mull. Hal.) Mitt. X
Neckeraceae Thamnobryum sp. X

Porotrichum sp. X
Sematophyllaceae  Acroporium sp. X

Sematophyllum subsimplex (Hedw.) Mitt. X X

Sematophylum sp. X X
Stereophyllaceae Eulacophyllum sp. X X
Pilotrichaceae Hookeriopsis sp. X

Hypnella diversifolia (Mitt.) A. Jaeger X

Lepidopilum sp. X

Trachyxiphium sp. X
Phyllogoniaceae Phyllogonium viscosum (P. Beauv.) Mitt. X
Prionodontaceae Prionodon sp. X
Pylaisiadelphaceae Isopterygium tenerum (Sw.) Mitt. X X

Los bridfitos epifilos en general presentaron una mayor riqueza en el G1 y va
disminuyendo conforme aumenta la elevacion (Fig. 5, Fig. 6). La cantidad de
hepaticas siempre es mayor en todos los gradientes (Fig. 6), similar a otros
estudios que en cumplen el mismo patron (Marino & Salazar Allen, 1992;
Pdcs, 1996; Gradstein, 1997; Zartman, 2003; PAcs & Podani, 2015; Sierra et al.,

2018).
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Fig. 5. Numero de familias, géneros y especies de bridfitos epifilos, de 2000 a
2800 m s. n. m., Parque Internacional La Amistad, Las Nubes, Cerro Punta,
Chiriqui, Panama. (G1= 2200 m s. n. m, G2= 2400 m s. n. m, G3=2600 m s. n. m,
G4= 2800 m s. n. m).
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Fig. 6. Cantidad de especies de hepaticas y musgos por cada elevacion, Parque
Internacional La Amistad, Las Nubes, Cerro Punta, Chiriqui, Panama. (Gradientes:
Gl= 2200 m s. n. m, G2= 2400 m s. n. m,, G3= 2600 m s. n. m,,
G4=2800m s.n.m.)
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Los estudios que se han realizado contemplando gradientes de elevacion han sido
en bridfitos epifitos, donde los patrones de riqueza varian, por ejemplo, en
bosques montanos de China que comprende un gradiente de 800 a
3800 m s. n. m. con registros cada 200 m; la riqueza de especies toma forma de
campana encontrando en las areas sub-montanas y sub-alpinas una riqueza baja
en relacion con el bosque montano a 2600 m s. n. m. donde esta la maxima
riqueza de especies. La diversidad en este punto se atribuye a los altos niveles de
humedad en comparacion con los otros sitios (Song et al., 2015). Por otro lado,
en la Cordillera Central de Colombia a lo largo de un transepto altitudinal entre
1000 y 4130 m s. n. m. especificamente la riqueza de hepéticas alcanzé un
maximo de 100 taxones por altitud en un rango de 2550 a 3190 m s. n. m.

(Wolf, 1993), rango similar al de nuestro estudio.

Se encontrd6 que la familia mas diversa de hepéticas es Lejeuneaceae (80
especies), seguida de Metzgeriaceae (14 especies), Plagiochilaceae vy
Frullaniaceae (nueve especies cada una) y el resto con menos de cinco especies
(Tabla 2). La familia Lejeuneaceae en todos los estudios casi siempre reporta mas
del 95 % de las especies (Pdcs, 1996; Gradstein, 1997; Equihua & Pdcs, 1999;
Marino & Salasar- Allen, 1992; Zhu & So, 2001; Morales y Moreno, 2010;
Malombe et al., 2016; Sierra et al., 2018). Esta familia es muy abundante en areas
de alta humedad y habitan un gran nimero de nichos, pero su diversidad es mayor
en corteza de los arboles, ramas y la superficie de las hojas (Gradstein, Reiner-

Drehwald & Schneider, 2003). Gran parte de las especies de estas familias han
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desarrollado estrategias adaptativas que le han permitido colonizar y establecerse
en las hojas, e.g., su diminuto tamafio y el desarrollo de rizoides en forma de disco
gue les ha permitido adherirse al sustrato y alcanzar una gran diversificacion en

todas las areas de tropicales y subtropicales (Gradstein, 1997).

En la familia Lejeuneaceae el género Cololejeunea es el que cuenta con el mayor
namero de especies y ocupa el tercer lugar entre las hepaticas después de
Plagiochila y Frullania (S6derstrom et al., 2016). Sin embargo, en nuestro estudio
los géneros de hepaticas con mayor numero de especies son Lejeunea,
Drepanolejeunea y Metzgeria y los géneros que presentan mas del 80 % de

cobertura son Odontolejeunea, Drepanolejeunea y Metzgeria.

En nuestro estudio el elevado niumero de especies del género Lejeunea puede
atribuirse no solo a la diversidad, sino al hecho de que se han realizado cambios
recientes en la taxonomia de las especies, algunas consideradas antes como
Taxilejeunea han recibido nuevas combinaciones de nombres y han pasado al
género Lejeunea, asi incrementando el nUmero de especies en este género al
igual que el género Cheilolejeunea (Bastos, 2012; Bastos et al., 2017; Singh &

Pdcs, 2016; Lee, Bechteler & Heinrichs, 2018).

A lo largo del gradiente de elevacion predoming la familia Lejeuneaceae, situacion
similar en un bosque lluvioso de tierras bajas, aunque en otro sustrato (Ah-Peng,
2007; dos Santos & da Costa, 2010) sin embargo, los géneros que dominaban por
su riqueza de especies son distintos, en el G1 dominaba el género Lejeunea, en

el G2 y G3 Drepanolejeunea y en el G4. Metzgeria. Son géneros con distribucion

33



pantropical; Lejeunea en nuestro estudio presenta la mayor riqueza de especies,
pero segun Gradstein et al. (2001) es considerado que por lo general ocurre en
elevaciones por debajo de 2000 ms.n.m. sin embargo en el estudio de
Sierra et al. (2018) en un bosque montano bajo de Panama encuentra también
Lejeunea con la mayor representacion. En cuanto a la presencia marcada del
género Drepanolejeunea en dos de las cuatro elevaciones puede deberse a que
particularmente las especies de ese género habitan en bosques montanos de
Ameérica tropical, al igual que Metzgeria que, aungue se pueda encontrar a bajas
elevaciones, la mayoria se encuentra en elevaciones de montafia

(Gradstein et al., 2001).

En cuanto a los musgos se encuentran 14 familias en todo el gradiente de
elevacion, siendo las mas representativas Brachytheciaceae (siete especies) y
Daltoniaceae (cinco especies), las demas familias representan menos de cinco
especies (Tabla 3). Similar a nuestras observaciones Silva & Pérto, (2007)
encuentran un niumero mayor de familias de musgos (16) en relacién con las
hepaticas (10), estos resultados se deben a que existen mas familias de musgos

gue de hepaticas a nivel global.

Los géneros Brachythecium y Daltonia tienen el mayor nUmero de especies y la
especie Hypnella diversifolia cubre mas del 50 %. Brachythecium es un género
gue se extiende desde regiones articas hasta los tropicos, ca. de 600-
4600 m s. n. m. (Gradstein et al., 2001) y aunque presente el mayor nimero de

especies realmente es una especie accidental en el sustrato epifilos ya que crece
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en suelo, hojarasca y base de los arboles (Gradstein et al., 2001). De igual forma
las especies del género Daltonia son particularmente de bosques montanos
(Gradstein et al., 2001) y también han sido reportadas creciendo como epifilas
(Muller & P6cs, 2007). Otras especies encontradas en el estudio y que también se
han reportado creciendo sobre hojas son Meteoridium remotifolium y Squamidium
leucotrichum las que tipicamente no crecen sobre hojas, sino que se encuentran
principalmente en troncos, ramas y peciolos foliares (Ledn-Vargas, Engwald &

Proctor, 2006; Alvarenga, Pérto & Silva, 2009).

El diagrama de cajas sefialé un mayor nimero de especies de bridfitos epifilos en
el gradiente G1, encontrando de una hasta 12 especies en las hojas, mientras
gue, en el G2, se estiman de una a ocho especies, G3 de una a siete y en el G4
de una a cinco especies por hoja (Fig. 7). Pocs & Tothmérész (1997), encuentran
gue la riqueza por hoja en las comunidades mas diversas es de ocho a nueve, e
infieren que el numero de especies por hoja puede estar correlacionado con la

degradacion del habitat encontrando de tres a cuatro especies en estos ultimos.
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Rigueza de especies

G1 G2 G3 G4

Gradiente

Fig. 7. Riqueza de especies de bridfitos epifilos de un gradiente de 2000 a 2800
m s. n. m., Parque Internacional La Amistad, Las Nubes, Cerro Punta, Chiriqui,
Panaméa. (Gradientes: G1= 2200 m s. n. m,, G2= 2400 m s. n. m,,
G3=2600 ms. n. m., G4=2800 m s. n. m.)

Los indices de Shannon-Weaver y Simpson disminuyen a medida que aumenta la
elevacion (Fig. 8). Otras investigaciones infieren que los cambios en la diversidad
se deben a las condiciones microclimaticas y de la vegetacién (Bernecker &
Lucking, 2000). Binkowski & Nowak (2008), en un estudio sobre un solo forofito
indica que la diversidad aumenta en un rango de elevacion de 1150 a
1500 m s. n. m. y que esta diversidad también esta correlacionado con el grado
de humedad de los sitios. En contraste con nuestro estudio se podria inferir que

si se integran los patrones de diversidad en diferentes sitios la mayor diversidad
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de las especies de briéfitos epifilos podria registrarse de los 1500 a los 2400 m

dependiendo también de las condiciones del microclima.
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Fig. 8. indices de diversidad alfa. A. Diversidad de bri6fitos epifilos a lo largo del
gradiente altitudinal, basado en el indice de Shannon-Weaver. B. Dominancia
briéfitos epifilos a lo largo del gradiente altitudinal, basado en el indice de
Simpson. (Gradientes: G1= 2200 m s. n. m.,, G2= 2400 m s. n. m,,
G3=2600 ms. n. m., G4=2800 m s. n. m.)

La curva de acumulacién de especies indica que aun no se llega a una asintota

en el G1 (Fig. 9).
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Fig. 9. Curva de acumulacion de especies y estimadores de rigueza Chao 2 para
los briofitos epifilos, de 2200 a 2800 m s. n. m., Parque Internacional La Amistad,
Las Nubes, Cerro Punta, Chiriqui, Panama. (Gradientes: G1= 2200 m s. n. m.,
G2=2400ms.n. m., G3=2600 ms.n. m., G4=2800 m s. n. m.)

La riqueza de especies disminuye con la elevacion y las curvas de acumulacion
de las especies de los G2 al G4, se aproximan a estabilizarse. Sin embargo,
alguno de los estimadores calculados sugieren que ampliando el muestreo se
podrian llegar a encontrar mas especies, aunque el estimador Bootstrap es uno

de los que se aproxima a nuestros resultados (Tabla 4).

Tabla 4. Estimadores de riqueza por gradiente de elevacion.

Gradiente Chao 1 Jack 1 Jack 2 Bootstrap
2200 182.3646 + (43.60306)  126.5833 £ (12.91577)  163.7405 97.4441 + (6.330942)

2400 104.2882 + (42.61818)  62.36111+ (6.107006)  80.41349 49.0711 * (3.015893)
2600 102.0625 + (34.01846)  69.25 + (6.409086) 89.24524  53.74929 + (3.401236)
2800 99.0625 + (34.01846)  66.25 + (7.262441) 86.24524  50.74857 + ( 3.528901)
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1.2. Efecto del microclima sobre la riqueza de briofitos epifilos
El modelo lineal generalizado mixto (GLMM) determiné que el gradiente influye de
manera negativa en la riqueza de los briéfitos epifilos (Tabla 5), los mismos que

estan relacionados con cambios en el microclima.

Tabla 5. Resultados de los modelos lineales generalizados mixtos en la riqueza
de las comunidades.

Variables Estimador Error z valor p valor

Gradiente -0.60548 0.28261 -2.142 *0.0322
Temperatura -0.41479 0.31112 -1.333 0.1825
Humedad -0.05205 0.1168 -0.446 0.6559
Cobertura arboérea 0.01928 0.01456 1.324 0.1856
DAP 0.01365 0.01206 1.131 0.2579
Textura -0.11951 0.15535 -0.769 0.4417

Ah-Peng (2007), indica que en bosques lluviosos de tierras bajas la diversidad de
briofitos de suelo y los que crecen sobre los raquis de helechos esta influenciada
significativamente por la altitud, en este caso un gradiente de 250 a850 m s. n. m.,
encuentra que la diversidad aumenta con la altitud, y en especial las hepaticas
tienen la mayor rigueza que los musgos en cada altitud, aumentando en cada
gradiente. En nuestro estudio los briéfitos epifilos alcanzan la mayor diversidad y

rigueza en el G1, la riqgueza de hepéticas va disminuyendo (Fig.6), esto puede
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deberse a que en las zonas del PILA el patrén de riqueza y diversidad cambia, el

cual esta relacionado con las condiciones de microhabitat y de elevacion.

En Panama Gradstein & Salazar Allen (1992) determinaron la diversidad de
briofitos epifitos en el parque Nacional Darién, donde las elevaciones van de 50 a
1200 m s. n. m. en este rango de elevacion, la biomasa de hepaticas es mucho
mayor en las altas elevaciones, sin embargo, no es la familia Lejeuneaceae la mas
importante, sino familias como Herbertaceae, Lepidoziaceae, Plagiochilaceae. En
cuanto a algunas epifilas registradas al igual que en nuestro estudio se encuentran
Drepanolejeunea inchoata, Drepanolejeunea lichenicola, Odontolejeunea lunulata

y Prionolejeunea aemula.

En los gradientes de elevacién sin tomar en cuenta el sustrato siempre en los
bosques montanos habra la mayor rigueza de especies de briéfitos, esto se puede
explicar por la baja temperatura y la alta humedad, permitiendo una mayor
variedad de microclimas y microhabitats (Ah-Peng, 2007; Kessler, 2000; dos

Santos & da Costa, 2010).

Uno de los estudios mas abarcadores a nivel de gradiente altitudinal es el
realizado en el Himalaya donde el rango de elevacion es muy amplio. En este caso
el gradiente abarca desde los 1000 a 8000 m s. n. m., y la riqgueza de musgos y
hepaticas presenta un patron de campana con respecto a la altitud. A 2500 m s. n.
m los musgos alcanzan la mayor riqueza y las hepaticas a 2700 m.s. n. m.
(Grau et al., 2007). A diferencia en nuestro estudio en el G4 (2800 m. s. n. m.), se

encuentra el pico maximo de elevacién con menor riqueza de especies.
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2. Composicion de las comunidades de briéfitos epifilos
Existieron diferencias significativas (R2= 0.342 P= 0.0001) en la composicion de
las comunidades de bridfitos epifilos a lo largo del gradiente de elevacion. El
analisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS), permitié observar
la agrupacion de las comunidades, las cuales en el G3 y G4 se encuentran mas
agrupadas en comparacion con las alturas inferiores (Fig.10). En este contexto
varios estudios han documentado que las variables microclimaticas influyen en la
composicion de las comunidades de briéfitos en los gradientes altitudinales (Wolf,
1993; Kessler, 2000; Ah-Peng et al., 2007). La estrategia de dispersion de las
especies también puede influir (Zartman, 2003; Mota de Oliveira & Ter Steege,

2015; Sierra et al., 2018).
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Fig. 10. Diagrama NMDS de ordenamiento de las comunidades de briéfitos epifilos
en el gradiente de elevacion de 2200 a 2800 m s. n. m. en Parque Internacional
La Amistad, Las Nubes, Cerro Punta, Chiriqui, Panama. (Gradientes: G1= 2200
m s. n. m., G2=2400m s. n. m., G3= 2600 ms. n. m., G4= 2800 m s. n. m.)
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En los briéfitos factores climaticos y edéficos podrian explicar la diferencia en la
composicion de las especies a gran escala, especialmente la humedad que es un
factor importante para la reproduccion (Linares & Churchill, 1997; Austrheim,
Hassel & Mysterud, 2005). Para los bridfitos epifitos la similitud entre las
comunidades se ve afectada por la estructura, y la relaciébn con el huésped
particularmente la corteza (Mota de Oliveira et al., 2009). En cuanto a los bri6fitos
epifilos hay estudios que sefialan que la composicién de comunidades también
puede depender de la composicidn o caracteristicas de las plantas superiores, y
puede ser que algunas comunidades que no presentan epifilos es a consecuencia

de la intervencién antropogénica (Ruiz-Agudelo & Aguirre-Ceballos, 2004).

Los microhabitats son importantes para la composicién de las comunidades de
suelo, dosel, tronco, hojas, ademas que la composicién en cada habitat se puede
ver influenciada de acuerdo por la elevacion en que se encuentra. Algunas veces
hay similitudes entre los microhabitats con excepcion del de los epifilos que son

muy distintos con otros habitats epifitos (Holz et al., 2002).

La composicion de las especies en nuestro estudio varia en cada uno de los
gradientes (Fig.11). Las especies Drepanolejeunea bidens, D. inchoata y
D. fragilis se encuentran desde el G1 al G4, también es caracteristico encontrarlas
con estructuras como periantos ademas de que el género crece en zonas de alta
humedad (Gradstein, 2003). Algunas de las especies exclusivas que podemos

mencionar es Cololejeunea tamasii y el musgo Hypnella diversitifolia en el G1, la
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Drepanolejeunea mosenni y Diplasiolejeunea brunnea (que se encontré en todas
las parcelas y 23 de las 36 hojas revisadas) en el G2., Metzgeria uncigera en el
G3. y Chylosciphus muricata en el G4. También hay casos particulares como
Diplasiolejeunea cavifolia que presenta un alto porcentaje de cobertura y se
encuentra del G2 al G4., el resto de las especies se pueden observar en laTabla

2y 3.

Especies totales

Especies Unicas

Especies
compartidas

Altitudms. n. m. 2200

Fig. 11. Distribucion altitudinal de los briéfitos epifilos. Especies totales (barra
superior negra), especies unicas (circulos superiores gris) y especies compartidas
(circulos inferiores azules) en diferentes altitudes. (Gradientes:
Gl=2200ms.n.m., G2= 2400 m s. n. m.,, G3= 2600 m s. n. m,,
G4=2800ms.n. m.)

Esto es corroborado por el PERMANOVA donde indicé que la composicion de
especies de bridfitos epifilos se ve principalmente influenciada por la luz con el
5 % de la varianza explicada, seguido de la temperatura con el 4 % y la humedad
con el 3 %, en comparacion con el DAP y cobertura arbolada que explican muy

poca variabilidad con menos del 1 % de la varianza explicada en las comunidades.
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Mientras que la textura de la hoja no muestra ninguna influencia sobre la
composicion de las comunidades (Tabla 6). Factores como temperatura, luz y
humedad son atribuidos principalmente a la distribucion de los briéfitos y en
especial a los epifilos que también dependen del ambiente creado por las plantas

vasculares (Zhu & So, 2001; Kraichak, 2014; Tang et al., 2018).

En la mayoria de los estudios, las pequefias variaciones en la humedad relativa
influyen en establecimiento local de las especies y la composiciéon de las
comunidades (Coley, Kursar & Machado, 1993; Gradstein, 2003;
Sonnleitner et al., 2009; Kraichak, 2014). En nuestro estudio la luz es el primer
factor en influir en la composicién de las comunidades, a medida que aumenta
elevacion la intensidad luminica también (Tabla 1). Este factor puede estar
influyendo en el recambio de las especies en cada gradiente. El estudio de Marino
& Salazar Allen (1992), en Barro Colorado, también sefiala que la luz y el micrositio
influyen fuertemente en la estructura y composicién de las comunidades epifilas.
Ademas indican que el forofito tuvo poca influencia, en nuestro caso la textura de

la hoja tampoco tuvo un efecto significativo en la composicion.

Otros estudios hacen la misma referencia, Monge (1989) indica que la intensidad
de luz que llega a las hojas puede ser variable y se ha observado que las cubiertas
de epifilas muchas veces son mayores en claros y que las hepaticas epifilas
pueden establecerse en superficies rugosa, hay una preferencia por texturas mas
suaves y lisas 0 en algunos casos, la textura no tiene una gran influencia en el

establecimiento (But & Gao, 1991; Monge-Najera & Blanco, 1995). Por lo general,
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en hojas jovenes se encuentran especies obligadas que por su morfologia, tipo de
reproduccion y quizas también, por su distribucion en la vegetacién adyacente
pueden adaptarse facilmente como Drepanolejeunea, Cololejeunea,
Aphanolejeunea y Diplasiolejeunea, pero de igual forma mas tarde la hoja puede

ser colonizada por otros especies facultativas (Pocs, 1996).

Jian et al. (2018) indica que por medio de modelos predictivos, evaluando las
condiciones climaticas y registros histéricos de briofitos epifilos se comprobé que
la distribucién de las especies cambia con el clima y el habitat, por ello las zonas
con clima humedo y calido favorecen el crecimiemto de los epifilos; por lo que, las
especies de epifilos pueden ser consideradas como indicadores de degradacion
a escalas de paisaje, ayudando a evaluar las perturbaciones antropogénicas y los

cambios producto del cambio climatico (Jian et al., 2014, 2016 & 2018).

Tabla 6. Resultados de Permanova en la composicion de las comunidades

Df SS MS F-modelo R2 P-valor
Temperatura 1 2.678 2.678 6.6405 0.04064 0.001 i
Humedad 1 2.59 2.5901 6.4226 0.03931 0.001 ek
Luz 1 3.585 3.5846 8.8887 0.0544 0.001 ek
Cobertura arbdrea 1 0.747 0.7474 1.8533 0.01134 0.003 o
DAP 1 0.63 0.6305 1.5634 0.00957 0.029 *
Textura 1 0.414 0.4136 1.0255 0.00628 0.409
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VI. CONCLUSIONES

Se registré un total de 147 especies de briéfitos creciendo sobre las hojas,
distribuidos en 49 géneros y 21 familias.

Los bridfitos epifilos presentan una mayor rigueza de familia géneros y
especies alos 2200 m s. n. m. y la que va disminuyendo conforme aumenta
la elevacion.

Las hepaticas representan el mayor numero de especies, con mas del
80 % perteneciente a la familia Lejeuneaceae.

La ausencia de musgos a 2400 m s. n. m puede estar influenciado por
alguna variable del microhabitat, que favorece su establecimiento en otro
tipo de sustrato.

La rigueza de especies en el PILA se encuentra influenciada por factores
climaticos presentes en el gradiente de elevacion.

Existen diferencias significativas en la composicion de las comunidades,
las cuales se ven influenciadas principalmente por la luz, seguida por la

temperatura y humedad.
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VIl. RECOMENDACIONES

Realizar las identificaciones con el material lo més fresco posible.
Registrar el tipo de crecimiento de los hospederos.

Siempre realizar comparaciones con muestras de herbario.

Realizar una caracterizacion mas detallada de la composicion de las
parcelas.

Crear una base de datos con imégenes sobre los bridfitos epifilos de los
bosgques montanos de Panama.

Tomas en consideracion caracteristicas funcionales de las especies.
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IX. ANEXOS
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Brioflora epifila del Parque Internacional la Amistad, Chiriqui, Panama

Fig. 12. Lejeuneaceae a. Anoplolejeunea. b. Cheilolejeunea. c. Odontolejeunea
d. Cololejeunea. e. Diplasiolejeunea. f. Lejeunea g. Drepanolejeunea. (Figs.
gy d observadas en 400x, Figs. a, b, c, g, y f observadas en 100x).
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Brioflora epifila del Parque Internacional la Amistad, Chiriqui, Panaméa

Fig. 13. Lejeuneaceae a. Dicranolejeunea. b. Metalejeunea. Lophocoleaceae
c. Chiloscyphus. Radulaceae d. Radula. Frullaniaceae. e. Frullania.
Plagiochilaceae. f. Plagiochila. Metzgeriaceae g. Metzgeria. (Figs. b y c
observadas en 400x, Figs. a, d-g observadas en 100x).
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Fig. 14. a. Vista del PILA. b. Parcela a 2400 m s. n. m. c. Hoja cubierta de bridfitos.
d. Vista de briéfitos al estereoscopio. e. Vista de hepaticas al estereoscopio f. Vista
de un musgo al estereoscopio. g. Anfigastro. h. Lébulo ventral y papilas en el
margen del filoide. i. Perianto. j. Esporofito. k. Cuerpos oleosos. |. Ocelo.
m. Trigonos. (Fig. d-f observadas en 10x, Figs. g-m observadas en 400x).
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Fig. 15. Trabajo de campo. a. Establecimiento de las parcelas. b. Medicion del
DAP. c. Datalogger de luz. d. Datalogger de humedad relativa y temperatura.
e. Medicion de cobertura arbérea (densidmetro). f. Descarga de datos
ambientales. g. Recoleccion de muestras.

67



