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RESUMEN EJECUTIVO

El cambio en el uso del suelo (CUS) causa modificaciones a gran escala en la
ecologia de los bosques, incluyendo alteraciones en la estructura de los ensamblajes
de plantas, pérdida localizada de especies y de funcionalidad; con implicaciones
para los servicios ecosistémicos y el mantenimiento global de la biodiversidad. Sin
embargo, nuestro conocimiento sobre los impactos que CUS ejerce en determinados
habitats como las montanas tropicales y en determinados grupos como los helechos,
aun es limitado. En esta investigacion evaluamos las respuestas de los helechos
terrestres al CUS desde escalas locales hasta regionales. Para ello, analizamos la
diversidad de especies, diversidad funcional y estimamos la biomasa en
ensamblajes de helechos terrestres a lo largo de un gradiente altitudinal de bosque
natural (400 m s.n.m. - 3000 m s.n.m.) y de bosque restaurado (400 m s.n.m. -
2200 m s.n.m.). Nuestros resultados muestran que las métricas de diversidad se
relacionaron significativamente con la altitud en bosque natural, pero no en bosque
restaurado. Mientras que, la biomasa no se relacion6 de forma significativa con la
altitud en ningun tipo de bosque. A escala local, observamos pérdidas tanto en la
riqueza de especies como en la riqueza funcional en altitudes medias (2200 m
s.n.m.); mientras que la biomasa no sufri6 cambios significativos en el gradiente
evaluado. Nuestros resultados sugieren que los helechos terrestres son altamente
sensibles a los cambios ambientales y antropogénicos; que el CUS actta de forma
diferenciada en cada atributo ecosistémico y nivel altitudinal y que no siempre
causa modificaciones negativas. Por otro lado, cuando el CUS ocasiona pérdidas en
los atributos, como se observdo en la diversidad, éstas se intensificaron en
ecosistemas ambientalmente mas heterogéneos. Esta investigacion demuestra la
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vulnerabilidad de los ecosistemas tropicales a las perturbaciones, principalmente
los de altitudes medias, asi como la magnitud que CUS puede alcanzar.

Palabras clave: Bosque natural, bosque restaurado, diversidad funcional,
diversidad de especies, biomasa aérea y helechos.
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THEME: STUDY OF THE DIVERSITY AND BIOMASS OF FERNS IN
FORESTS OF DIFFERENT CONSERVATION STATES AT AN
ALTITUDE GRADIENT IN THE TROPICAL ANDES OF ECUADOR TO
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ABSTRACT

Change in land use (CLU) causes large-scale changes in forest ecology,
including alterations in plant assembly structure, localized species loss, and
functionality; showing implications for ecosystem services and global biodiversity
maintenance. However, our knowledge of the impacts that CLU has on certain
habitats such as tropical mountains and in certain groups such as ferns is still
limited. In this research we evaluate the responses of terrestrial ferns to CLU from
local to regional scales. To do this, we analyse the diversity of species, functional
diversity and estimate biomass in assemblies of terrestrial ferns along an altitude
gradient of natural forest (400 m.a.s.l. - 3000 m.a.s.l.) and restored forest (400 m
a.s.l. - 2200 m.a.s.l.). Our results show that diversity metric were significantly
related to altitude in natural forest, but not in restored forest. While, biomass was
not significantly related to elevation in any type of forest. At the local level, we see
losses in both, species wealth and functional wealth at average elevations (2200 m
a.s.l.); while the biomass did not suffer significant changes in the evaluated
gradient. Our results suggest that terrestrial ferns are highly sensitive to
environmental and anthropogenic changes; CLU acts differently on each ecosystem
attribute and altitude level and does not always cause negative modifications. On

the other hand, when CLU causes losses in attributes, as noted in diversity, they
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intensified into more environmentally heterogeneous ecosystems. This research
demonstrates the vulnerability of tropical ecosystems to shocks, mainly those of

average elevations, as well as the magnitude that CLU can achieve.

KEYWORDS: Aerial biomass and ferns, functional diversity, natural forest,

restored forest, species diversity.
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CAPITULO I: INTRODUCCION

El presente estudio se enmarca en las siguientes lineas de investigacion:
Biodiversidad, Ecologia y Biogeografia. Hace referencia a la linea de investigacion
de biodiversidad ya que se enfoca en el estudio del segundo grupo mas diverso de
plantas vasculares, los helechos, dentro de dos puntos criticos globales de
biodiversidad, los andes tropicales y el Choc6d Biogeografico (Mehltreter et al.,
2010; Myers et al., 2000). Corresponde a la linea de investigacion de ecologia, ya
que al abordar el estudio de los rasgos funcionales y el almacenamiento de biomasa,
busca comprender las respuestas ecologicas de los ensamblajes de comunidades de
helechos al cambio ambiental y antropogénico (Costa et al., 2018; Malhi et al.,
2017). Por otro lado, se relaciona con la linea de biogeografia ya que busca conocer
los patrones de distribucion de diversidad de especies, diversidad funcional y
biomasa que presentan los helechos en una escala regional (Mehltreter et al., 2010).

Tradicionalmente la diversidad biologica ha sido estudiada desde un enfoque
puramente taxonoémico basado en la diversidad de especies (Hillebrand et al.,
2018). Este enfoque reconoce tres componentes espaciales: diversidad de especies
local y regional (alfa y gamma respectivamente) y disimilitud de especies entre
comunidades (diversidad beta) (Corbelli et al., 2015). La riqueza y la uniformidad
constituyen las métricas dominantes en las escalas locales y regionales (Vellend
et al.,, 2013). La riqueza hace referencia al nimero de especies mientras que la
uniformidad a la equitatividad en sus abundancias (Magurran, 1988). La diversidad
beta, por su parte, se ha evaluado por medio de indices que miden la disimilitud en
la composicion de especies entre y dentro de las comunidades (Garcia-de Jesus
et al., 2016). Si bien el enfoque basado en la diversidad de especies nos ayuda a
comprender ciertos aspectos de las comunidades bioldgicas, por si solo no puede
describir los procesos implicados en el ensamblaje comunitario, la coexistencia de
especies y el funcionamiento ecosistémico (Corbelli et al., 2015).

En las ltimas décadas, los estudios de diversidad biologica se han centrado en
un enfoque basado en rasgos funcionales (Cadotte et al., 2011; Cianciaruso, 2012).
La diversidad de rasgos funcionales o diversidad funcional es un tipo de
clasificacion alternativa que mide la importancia ecologica de las especies en una
comunidad (Petchey y Gaston, 2006). Este enfoque representa la diversidad de
nichos o funciones de las especies (McGill et al., 2006), y se ha utilizado para
comprender cudles son sus estrategias ecologicas y entender como las especies
afectan las funciones del ecosistema (Petchey et al., 2004). El estudio de este
atributo es clave para evaluar la resiliencia de los ecosistemas y en la actualidad se
lo considera en la toma de decisiones para los esfuerzos de conservacion de la
biodiversidad (Montoya et al., 2012; Naeem et al., 2012). Por lo tanto, el estudio



de la diversidad biologica ya no incluye unicamente un enfoque taxondémico, sino
que se ha ampliado para comprender las respuestas funcionales de las comunidades
(Corbelli et al., 2015).

Histéricamente las tierras agricolas ubicadas en los tropicos han seguido una
secuencia de cambio de uso de suelo bien marcada. Como primer paso los bosques
naturales son deforestados para ser transformados en cultivos, luego en pastizales,
a continuacion son abandonados debido a que dejan de ser productivos y la
secuencia vuelve a empezar, pero en una ubicacion diferente (Petkova et al., 2011).
Los impactos ambientales producto de este tipo de dinamica son numerosos, pero
se pueden distinguir de acuerdo a la escala en los que se midan (Briassoulis, 2000).
En las escalas globales los efectos acumulados del cambio del uso del suelo,
conducen a una variacion en las reservas de carbono terrestre y a un aumento del
CO? atmosférico (Maia et al., 2010). En escalas més pequefias, el cambio de uso
del suelo no solo afecta al ciclo del (C), sino también a otros nutrientes como (P) o
(N), a los flujos de albedo, agua y energia, a la variacion estacional de temperatura
y a los patrones de precipitacion y conlleva consecuencias sustanciales para la
biodiversidad, los ecosistemas, su funcionalidad y los servicios que proveen
(Lawrence y Chase, 2010; Stocker et al., 2014).

Comprender el alcance de estas modificaciones implica evaluar en amplias
escalas espaciales tanto la diversidad bioldogica como las funciones clave del
ecosistema, entre ellas la biomasa aérea (Henle et al., 2014; Luo et al., 2019). Sin
embargo, algunos grupos taxonémicos como los helechos y determinados habitats
como las montafas tropicales siguen presentando poca informacion sobre estos
aspectos (Carvajal-Herndndez et al., 2017; Malhi et al., 2010). Los helechos
constituyen un componente importante de la flora de todo el mundo y son mas
diversos en las heterogéneas montafias de los tropicos (Mehltreter et al., 2010). Pero
su importancia no se limita a la composicion, otros estudios han documentado que
desempefian roles fundamentales en ciertos procesos del ecosistema, tanto a nivel
del dosel (regulacion del microclima local) como en el suelo del bosque
(distribucion espacial y descomposicion de la hojarasca) (Dearden y Wardle, 2008;
Turner y Foster, 2006).

Los helechos han sido reconocidos como particularmente adecuados para
estudios sobre diversidad de plantas y dinamica de comunidades vegetales
(Carvajal-Hernandez et al., 2017). Entre las razones podemos mencionar que son el
segundo grupo mas diverso de plantas vasculares, su distribucion es cosmopolita y
poseen una alta pero manejable riqueza a nivel global (~11 000) (Mehltreter et al.,
2010). También, son sensibles a las condiciones ambientales (Page, 2002), con
diversas estrategias de adaptacion a condiciones extremas de temperatura y agua
(Mehltreter et al., 2010). Estas estrategias les han permitido ocupar una variedad
de habitats desde regiones tropicales a templadas frias, desde zonas bajas hasta
alpinas y desde las zonas xéricas hasta acuaticas (Rathinasabapathi, 2006). Ademas,
debido a que poseen una relativa independencia de interacciones bidticas para
dispersar sus esporas, representan una ventajosa oportunidad para vincular los
patrones de diversidad con los factores abidtico; climaticos o edaficos (Barrington,
1993). Este vinculo puede ser alin mas evidente en observaciones a lo largo de



gradientes de altitud; donde se refleja un gradiente ambiental, inequivoco y
naturalmente replicado (Kluge y Kessler, 2006; Malhi et al., 2010).

Durante mucho tiempo se pensd que la riqueza de especies disminuia
mondtonamente a medida que aumentaba la altitud (Stevens, 1992). Sin embargo,
ahora se sabe que el patron mas comun es una curva en forma joroba con un pico
de riqueza en alguna altitud media del gradiente y una disminucioén del nimero de
especies tanto en altitudes bajas y altas (Rahbek, 2005). Este ultimo patron se ha
documentado para una amplia variedad de taxones y regiones (Herzog et al., 2005;
Kessler, 2001; Rahbek, 2005). Los helechos en los tropicos han mostrado curvas en
forma de joroba pronunciadas como respuesta a la altitud; con picos de riqueza entre
los 1500 a 2000 m s.n.m. (Kessler, 2001; Kessler et al., 2011; Salazar et al., 2013).
Pero también se ha documentado para este grupo un declive mondtono de la riqueza
desde bajas hacia altas altitudes (Tanaka y Sato, 2015).

Los gradientes ambientales ofrecen una excelente oportunidad para documentar
patrones y respuestas de otros atributos ecosistémicos. Por ejemplo, se han usado
para conocer los efectos de la altitud en los rasgos funcionales, la diversidad
funcional y el almacenamiento de biomasa en los helechos (Kessler et al., 2014,
2016). Varios rasgos relacionados a la forma de la planta, su fisiologia e incluso la
forma en la que hacen uso de los recursos pueden variar de manera consistente con
respecto a la altitud (Sundqvist et al., 2011). Para el caso especifico de los helechos
se ha observado que pueden presentar una longitud de la fronda y area foliar
especifica reducidas, valores altos en el grosor laminar y/o una diseccion laminar
limitada como estrategias de adaptacion, principalmente a altas altitudes (Kessler
et al., 2007; Nitta et al., 2020). También se ha reportado con frecuencia altas
densidades estomaticas y de escamas laminares; el primer rasgo relacionado a bajas
concentraciones de CO; y el segundo a un aumento en la radiacion solar (Kessler
et al., 2007; Kluge y Kessler, 2007).

La diversidad funcional, también se ha evaluado en los helechos a lo largo de
gradientes de altitud (Kessler et al., 2016). Durante estos estudios se han reportado
patrones en forma de joroba (Carvajal-Hernandez et al., 2018; Jirgen Kluge y
Kessler, 2011a) o decrecientes con respecto a la altitud (Tanaka y Sato, 2015). El
comun de estos estudios fue que se observdé ademas una relacion positiva entre
diversidad funcional y riqueza de especies; es decir que las parcelas que registraron
mas especies también presentaron una alta diversidad funcional. Quiza uno de los
estudios de diversidad funcional de helechos con mas detalle realizado hasta la
fecha lo llevaron a cabo Kluge y Kessler en (2011a), a lo largo de un gradiente
altitudinal en Costa Rica. Los autores encontraron que los rasgos funcionales de las
especies tienden a agruparse bajo situaciones de estrés climatico, especificamente
por sequia en zonas bajas y debido a heladas en zonas altas. En condiciones menos
estresantes (parte media del gradiente), se observd una alta diferenciacion de los
rasgos funcionales. Los autores interpretaron estos patrones como indicativos del
filtro ambiental en los extremos del gradiente y de competencia interespecifica en
la parte media.



En general, la biomasa aérea de los bosques tropicales tiende a disminuir con la
altitud. Entre las posibles razones se ha sefialado a la limitacion de tasas
fotosintéticas, cambios en la eficiencia del uso del carbono y cambios en la
asignacion de carbono a otros tejidos no aéreos (Malhi et al., 2017). Gran parte de
la evidencia proviene de las contribuciones hechas por los arboles de dosel. Sin
embargo, dado que cada estrato del bosque esta sujeto a diferentes mecanismos de
estructuracion y procesos ecosistémicos, podrian no presentar un patron de biomasa
aérea similar (Luo et al.,, 2019). Kessler et al., (2014), documentaron que la
productividad de biomasa aérea de arboles y helechos a lo largo de un gradiente
altitudinal muestra tendencias contrastantes. Por un lado, la biomasa aérea de los
arboles decrecid con la altitud, mientras que la biomasa de los helechos mostrd una
curva en forma de joroba muy similar a la curva de riqueza de especies, que también
documentaron en su investigacion.

El conocimiento sobre los helechos en ecosistemas no naturales o aquellos que
se encuentran en regeneracion es aun mas limitado (Carvajal-Herndndez et al.,
2017). En las escalas locales se han reportado para este grupo pérdidas en la riqueza
de especies de hasta un 40% en bosques secundarios y de hasta un 70% en bosques
degradados (Carvajal-Herndndez et al., 2014). En contraste, Kessler et al., (2001),
reportaron una mayor presencia de especies endémicas de helechos en ecosistemas
ligeramente alterados. Por otro lado, Alcala et al., (2019), tras comparar bosques
naturales, bosques de amortiguamiento, bosques de bordes de carretera y sistemas
agroforestales resaltaron la existencia de cambios marcados en la identidad de las
especies que dominan cada ecosistema. También se ha documentado que los
helechos desempefian funciones importantes en los bosques en regeneracidon como
es la facilitacion o competencia para especies lefiosas, y el almacenamiento de
cantidades considerables de carbono en forma de biomasa aérea, principalmente en
aquellos habitats que se encuentran en etapas sucesionales iniciales (Lyu et al.,
2019; Walker et al., 2010).

En referencia a las escalas regionales, se determind que los cambios en el uso
del suelo afectan fuertemente el patron altitudinal de riqueza de especies de
helechos en los bosques templados (Marini et al., 2011). Este supuesto fue
observado también a lo largo de un gradiente altitudinal en México donde se
encontré6 una reduccion de la riqueza de especies de helechos en bosques
secundarios y degradados en comparacion con bosques naturales. En este estudio,
la riqueza de especies se redujo principalmente en altitudes medias del gradiente
1000 a 2000 ms.n.m., es decir en habitats donde los helechos son mas abundantes
y diversos. Mientras que las localidades ubicadas en los extremos del gradiente
sufrieron pérdidas considerablemente menores (Carvajal-Hernandez et al., 2017).

En un andlisis posterior a lo largo de los mismos transectos altitudinales en
Meéxico, se documento que la diversidad funcional de helechos siguié una tendencia
similar a la observada para la riqueza y disminuyo con la alteracion de hébitats ricos
en especies, pero no asi en habitats con menos especies. Los autores de este estudio
sefialaron que la pérdida de riqueza debido a las perturbaciones puede conducir o
no a la pérdida de diversidad funcional (Carvajal-Hernandez et al., 2018). Otro
estudio a lo largo un gradiente altitudinal en China, también encontr6 que los



patrones de riqueza de especies y diversidad funcional de helechos se
correspondian, pero en estos transectos las dos métricas fueron visiblemente
afectadas con la perturbacion en cada altitud evaluada (Dai et al., 2020). Durante
estas dos investigaciones se destaco ademas que varios rasgos funcionales de los
helechos también varian de acuerdo con el grado de perturbacion del ecosistema.
Entre los rasgos funcionales que mostraron adaptaciones especificas a su entorno
podemos mencionar: densidad, division de la lamina, escamas, area foliar especifica
de la fronda y los rasgos del peciolo y rizoma (Carvajal-Hernandez et al., 2018; Dai
et al., 2020; Seral et al., 2017).

La producciéon de biomasa y las reservas de carbono de la vegetacion varian
significativamente entre los tipos de uso del suelo y la altitud (Yadav et al., 2019).
A lo largo de un gradiente altitudinal en una montafa tropical de Tanzania se
encontrd ademas que estos cambios eran diferenciados para cada estrato del bosque.
Por ejemplo, el estrato arboreo de bosques no naturales presentd una dréstica
disminucion en su biomasa aérea a lo largo de todo el gradiente evaluado. Mientras
que al mismo tiempo el estrato herbaceo presentd un incremento de biomasa aérea
en determinadas altitudes. De esta forma el patron altitudinal observado para estos
dos estratos en bosques no naturales divergidé notablemente de los observados en
sus bosques naturales de referencia (Ensslin et al., 2015). Al parecer atin no se han
documentado los patrones altitudinales de biomasa aérea que presentan los helechos
en ecosistemas no naturales.

Conocer las respuestas ecologicas de los ecosistemas transformados es
considerado un tema de atencion prioritaria (Norden et al., 2017), principalmente
en los trépicos, donde mas de la mitad de los bosques se encuentran en alguna etapa
de recuperacion de perturbaciones pasadas (Chazdon et al., 2009). Los Andes
tropicales y la region del Choc6d Biogeografico, areas abordadas por la presente
investigacion, destacan no solo por su particular diversidad y endemismo; sino
también por la rapida pérdida de héabitat que presentan (Myers et al., 2000). Estos
ecosistemas conservan entre el 25% (Andes tropicales) y 8% (Choco
Biogeografico) de su cobertura forestal original (Brooks et al., 2002), mantienen
altas tasas de cambio de uso del suelo y en las ultimas décadas han mostrado un
incremento en sus areas de regeneracion (Fagua y Ramsey, 2019). Numerosas
investigaciones se han enfocado en las dindmicas sucesionales y los procesos de re-
ensamblaje de ciertas comunidades vegetales tropicales, especialmente arboles
(Chanthorn et al,, 2016; Guariguata y Ostertag, 2001). Mientras que otras
comunidades, como los helechos, continian con poca informacion disponible
(Carvajal-Hernandez et al., 2018; Carvajal-Hernandez y Kromer, 2015).

En los tropicos, el grupo dominante de plantas herbaceas lo constituyen los
helechos (Willinghdfer, Cicuzza, y Kessler, 2012). Este grupo estd mayormente
distribuido en regiones humedo montafiosas tropicales (Salazar et al., 2013),
contribuyen con altos porcentajes de biomasa a ciertos ecosistemas (Walker et al.,
2010), pueden llegar a representar hasta un 25% de la flora vascular en las escalas
mas locales (Salazar et al.,, 2013) y presentan una alta rotacion de especies en
relacion con la variacion ambiental (da Costa et al.,, 2019). Se estima que en el
Ecuador existen 1422 especies de helechos, esto es el 12% de las especies de



helechos que se han registrado para el mundo (Neill, 2012; PPG, 2016). En
comparacién con otros paises andinos la riqueza en este grupo que muestra el
Ecuador es extraordinaria. Sin embargo, ciertos atributos y patrones espaciales que
exhiben contintan sin estar claros, incluso en ecosistemas naturales y tanto a nivel
nacional como en los trépicos en general (Salazar et al., 2013; Tuomisto et al.,
2014) .

Los helechos en los tropicos cumplen roles fundamentales en el ciclo de
nutrientes (Dearden y Wardle, 2008), el mantenimiento del microclima (Turner y
Foster, 2006) y ademas son de particular interés en los procesos de regeneracion
ecologica. Existen evidencias de su capacidad para facilitar o inhibir el
establecimiento de comunidades de plantas sucesionales (Walker et al., 2010). Por
ejemplo, algunas especies de helechos arboreos al proporcionar sitios seguros para
el establecimiento de plantulas en sus troncos, facilitan la persistencia de arboles de
sucesion tardia en determinados ecosistemas (Gaxiola et al., 2008). También se ha
demostrado que pueden reducir la escorrentia, la pérdida de sedimentos y controlar
la erosion (Chau y Chu, 2017). Por otro lado, mediante interacciones de
competencia, por luz y nutrientes, pueden imponer barreras para el proceso de
regeneracion. De esta manera, inhiben el establecimiento, crecimiento o riqueza de
ciertas especies arboreas (Slocum et al., 2004).

Bajo este contexto, es importante documentar los patrones de diversidad de
especies, diversidad funcional y biomasa aérea que los helechos terrestres exhiben
en bosques naturales y en bosques restaurados, ubicados en un gradiente altitudinal
en los Andes tropicales del Ecuador. Este estudio contribuird con informacion
necesaria sobre los impactos y respuestas que este grupo presenta en los patrones
de diversidad biologica y almacenamiento de biomasa aérea, causados por los
cambios del uso del suelo. Ademas, aportara con informacion relevante sobre los
procesos de re-ensamblaje y cambios en las comunidades de plantas que ocurren
durante los procesos de regeneracion.

Durante el presente estudio se plantea responder a las siguientes preguntas de
investigacion 1) jExisten diferencias en los patrones altitudinales de riqueza de
especies, diversidad funcional y biomasa aérea de helechos entre bosques naturales
y restaurados? Y, 2) ;Como responden la composicion, riqueza de especies, rasgos
funcionales, riqueza funcional y almacenamiento de biomasa de los helechos al
cambio del uso del suelo?



Objetivo general:

Evaluar los patrones de diversidad de especies, diversidad funcional y biomasa
aérea de helechos terrestres en bosques naturales y restaurados en un gradiente
altitudinal en los Andes tropicales de Ecuador, para determinar su respuesta al
cambio de uso del suelo.

Objetivos especificos:

1. Determinar la diversidad de especies de helechos terrestres en bosques
naturales y restaurados.

2. Cuantificar la diversidad funcional de los helechos terrestres en bosques
naturales y restaurados.

3. Estimar la biomasa aérea de helechos terrestres en bosques naturales y
restaurados.

4. Establecer los patrones de diversidad de especies, diversidad funcional y
biomasa aérea de helechos terrestres en bosques naturales y restaurados a lo
largo del gradiente de altitud estudiado.

5. Determinar la respuesta de los helechos terrestres al cambio de uso de suelo.



CAPITULO II: MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Esta investigacion se llevo a cabo en un gradiente altitudinal entre 400 m s.n.m.
y 3000 m s.n.m. ubicado en las provincias de Pichincha e Imbabura. Se evaluaron
siete localidades ubicadas en cinco niveles de altitud y pertenecientes a dos tipos de
bosques (ver Tabla 1). Las caracteristicas climaticas abarcan desde calido himedo
en bajas altitudes (temperatura anual promedio y precipitacion anual total: 25,9
°C/5083 mm) a templado himedo en altitudes medias (16,2 °C/199 2mm) y frio
himedo en la méaxima altitud de bosque natural (10,1 °C/1236 mm). De acuerdo
con la clasificacion mas reciente de vegetacion para el Ecuador (Ministerio del
Ambiente, 2013), las localidades a 400 m s.n.m. de altitud combinan elementos de
bosque siempreverde de tierras bajas del Chocd y bosque siempreverde piemontano
de la cordillera occidental de los Andes. Este ultimo ecosistema incluye también a
la localidad a 1000 m s.n.m. de altitud. Las localidades ubicadas a 1500 m s.n.m.,
2200 m s.n.m. y 3000 m s.n.m., pertenecen a los ecosistemas de bosque siempre
verde montano bajo, bosque siempre verde montano y bosque siempre verde
montano alto de la cordillera occidental de los Andes, respectivamente. La
importancia del estudio de los bosques de la cordillera occidental de los Andes y
los de Choc6 Biogeografico radica en que son considerados areas criticas para la
conservacion de la biodiversidad (Myers et al., 2000) y han experimentado
significativas tasas de remplazo en su cubierta forestal natural (Wassenaar et al.,
2007).



Tabla 1. Resumen de las localidades de estudio.

Tipo de bosque Localidad Coordenadas Altitud (m s.n.m)
Natural Silanche 0°08°45.50’N 400
79°08°35°W
Natural Milpe 0°2'10.19"N 1000
78°51'59.93"W
Natural Cedral 0°6'55.38"N 2200
78°34'20.93"0
Natural Peribuela 0°22'49.00"N 3000
78°18'9.01"O
Restaurado Suamox 0°6'56.88"N 400
79° 9'55.01"O
Restaurado Piedras Negras 0°2'9.4"S 1500
78°45'25.8"0
Restaurado Santa Rosa 0°2'0.8"S 2200
78°41'59"0

En el gradiente altitudinal se evaluaron dos tipos de bosque que se encuentran
dentro del area de estudio del proyecto “Consolidating a long-term forest
monitoring network in a human modified landscape in Northern Ecuador
(COFOREC)”. COFOREC, ha levantado una red de parcelas de monitoreo forestal
en areas naturales y restauradas de los Andes occidentales con el fin de cuantificar
la diversidad en todas sus escalas y el secuestro de carbono en cada tipo de bosque
(Figura 1). A continuacion, describimos las localidades de estudio:

Bosque natural: Area de bosque de antiguo crecimiento que presenta poca o
nula intervencion humana reciente (Putz y Redford, 2010).

1)

2)

3)

4)

Silanche Bird Sanctuary. Esta reserva se sitia a 400 m s.n.m. y es
manejada por “Mindo Cloudforest Foundation”. Constituye un area de
proteccion de alrededor de 100 ha del ecotono entre bosque siempre verde
de tierras bajas del Chocd y bosque siempre verde piemontano de la
cordillera occidental de los Andes.

Milpe Bird Sanctuary. Esta reserva se sittia a 1000 m s.n.m. y es manejada
por “Mindo Cloudforest Foundation™. Constituye un area de proteccion de
alrededor de 100 ha de bosque siempre verde piemontano de la cordillera
occidental de los Andes.

El Cedral. Esta estacion biologica se sittia a 2200 m s.n.m. y es manejada
por el Bidlogo German Toasa. Constituye un éarea de proteccion de
alrededor 71 ha de bosque siempre verde montano de la cordillera occidental
de los Andes.

Peribuela. Este bosque protector se sitiia a 3100 m s.n.m. y es parte del
proyecto de ecoturismo comunitario llevado a cabo por la comunidad
indigena de Peribuela en Imbabura. Constituye un area de proteccion de



alrededor de 343 ha de bosque siempre verde montano alto de la cordillera
occidental de los Andes.

Bosque restaurado: Area historicamente afectada por procesos de cambio de
uso del suelo y que ha sido sometida a un gran esfuerzo de restauracion activa,
principalmente reforestacion (Meli, 2003). Nuestras localidades de estudio
presentan entre 8 a 15 afios desde el inicio de los primeros esfuerzos de restauracion.

)

6)

7

Suamox. Esta area de restauracion se sitia a 400 m s.n.m. y tiene una
extension de 43 ha. Existieron esfuerzos de reforestacion a partir del afio
2005, sin embargo, en 2011 se llevo a cabo una replantacion en colaboracion
con “Mindo Cloudforest Foundation”. La reforestacion se realizd
principalmente con especies del género Inga y otras especies nativas
pertenecientes a las familias Lauraceae, Arecaceae, Bignoniacea, entre
otras.

Piedras Negras. Esta area de restauracion se ubica a 1500 m s.n.m. y tiene
una extension de 31 ha. Los esfuerzos de restauracién se ejecutaron en
colaboracion con “Mindo Cloudforest Foundation” e iniciaron en el afo
2011. La reforestacion se realizd con la especie exotica Alnus nepalensi y
con otras especies nativas.

Santa Rosa. Esta area de restauracion se ubica a 2200 m s.n.m. y tiene una
extension de 29 ha. Los esfuerzos de restauracion se ejecutaron en
colaboracion con “Mindo Cloudforest Foundation™ e iniciaron en el afio
2011. La reforestacion se realizd con la especie exotica Alnus nepalensi y
con otras especies nativas.
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Figura 1.- Localizacion de los siete sitios de estudio y las areas naturales de
Ecuador donde se sitiian. Para bosque natural: 1. Rio Silanche (400 m s.n.m.); 2.
Milpe (1000 ms.n.m.); 3. El Cedral (2200 ms.n.m.) y 4. Peribuela (3000 m s.n.m.).
Para bosque restaurado: 5. Suamox (400 m s.n.m.); 6. Piedras Negras (1500 m
s.n.m.) y 7. Santa Rosa (2200 m s.n.m.).

Disefio Experimental

La diversidad de helechos varia en gradientes altitudinales y entre bosques en
diferentes estados de conservacion (Carvajal-Hernandez y Kromer, 2015; Salazar
et al., 2013); para capturar ésta variacidon en el presente estudio se aplicé un
muestreo estratificado. Un muestreo de tipo estratificado permite asegurar que los
inventarios forestales se efectuen en la mayor variedad de ambientes posibles,
subdividiendo el territorio en regiones ambientalmente homogéneas (Jiménez-
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Valverde y Lobo, 2004). El trabajo de campo se realizé en los meses de octubre
2018 en bosque natural y abril 2019 en bosque restaurado. Las localidades de
estudio se encuentran distribuidas a lo largo de un amplio gradiente altitudinal. El
gradiente altitudinal en bosque natural abarcé cuatro niveles de altitud: 400 m
s.nm., 1000 m s.n.m., 2200 m s.n.m. y 3000 m s.n.m. Mientras que en bosque
restaurado el gradiente incluyo altitudes a 400 m s.n.m., 1500 m s.n.m. y 2200 m
s.n.m. En cada altitud de cada tipo de bosque se establecieron tres parcelas
permanentes de 20x20 m siguiendo la metodologia de Kessler et. al. (2014). Se
levantaron un total de 21 parcelas de 20x20 m, 12 ubicadas en bosque natural y
nueve ubicadas en bosque restaurado. Cada parcela, fue a su vez dividida en 4 sub-
parcelas de 10x10 m (Figura 2). La diversidad de helechos terrestres fue evaluada
en las sub-parcelas a, b, ¢ y d. Las sub-parcelas “a” se destinaron, ademas, para las
mediciones de longitud de fronda de cada individuo y posterior analisis de biomasa
acrea (Kessler et al., 2014).

20X20m |
a b
C d
p—
10x10 m

Figura 2: Disefio de las parcelas y sub-parcelas establecidas para el muestreo
de helechos terrestres en bosques naturales y restaurados. La diversidad se evalud
en un area de 20x20 m, mientras que la toma de datos para posteriores analisis de
biomasa se calcul6 en un area de 10x10 m.

Recoleccion de la informacion
Diversidad de especies

Para el calculo de los patrones de diversidad de especies de helechos terrestres
se siguid la metodologia propuesta por Salazar et al. (2013). Se registraron todas
las especies e individuos de helechos terrestres presentes en las tres parcelas
permanentes de 20x20m levantadas en las localidades de estudio. Se recolectaron
muestras botanicas y sus duplicados de cada altitud y tipo de bosque; los
especimenes se colectaron fuera de las parcelas. Los ejemplares boténicos se
preservaron, transportaron y secaron siguiendo métodos estdndares. La
identificacion se la llevd a cabo por el método de comparacion con especimenes de
herbario en el QCA de la Pontificia Universidad Catdlica del Ecuador. La
clasificacion taxondmica se realizdo de acuerdo con PPG, (2016) y finalmente las
muestras fueron depositadas en el herbario HUTI de la Universidad Tecnologica
Indoamérica.
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Diversidad funcional

Para una estimacion adecuada de la diversidad funcional en helechos se
recomienda que los rasgos continuos sean medidos en individuos maduros, no
fértiles y de aspecto saludable (Pérez-Harguindeguy et al., 2016). Debido a ello, la
estimacion de rasgos funcionales en el presente estudio se extendid a aquellas
especies que mostraron disponibilidad de individuos en el campo con estas
caracteristicas. El nimero de especies destinadas para la estimacion de rasgos
funcionales vari6 en cada altitud y tipo de bosque, pero se trabajo con especies
dominantes y otras menos frecuentes que en su conjunto constituyeron alrededor
del 80% de la abundancia relativa acumulada de la comunidad de cada parcela. Este
umbral se ha sugerido para garantizar una descripcion satisfactoria de las respuestas
que presentan las comunidades de plantas frente a los flujos especificos de materia
y energia (Garnier et al., 2004a).

Enla Tabla 2 se presenta un resumen con los cinco rasgos funcionales evaluados
en la presente investigacion. Estos caracteres se vinculan con estrategias
competitivas, reproductivas, de conductancia y de tolerancia al estrés (Gullo et al.,
2010; Kessler et al., 2007; Niinemets et al., 2007; Zhu et al., 2016); ademas, se los
considera como relevantes en las investigaciones sobre helechos y sus respuestas
frente a cambios globales (Carvajal-Herndndez et al., 2018; Dai et al., 2020; Seral
et al.,, 2017). Se eligieron dos rasgos continuos y tres rasgos categoricos; de los
cuales, cuatro se relacionan al 6rgano funcional primario de los esporofitos, la
fronda (Testo y Sundue, 2018). El primer rasgo continuo evaluado fue el area
especifica foliar, en adelante AFE. Para su estimacién empleamos una combinacién
de las metodologias propuestas en Salazar et al., (2012) y Carvajal-Hernandez et al.,
(2018). Se colectaron muestras de frondas de individuos de helechos terrestres en
diferentes cantidades, seis frondas de las especies mas comunes y al menos una de
las especies menos abundantes. Las frondas colectadas fueron transportadas hacia
el laboratorio y secadas siguiendo métodos estandares. El AFE se calcul6 como el
4rea foliar dividida para el peso seco (cm? g-'). El area foliar (cm?) fue estimada
con ayuda del software ImageJ y el peso seco (g) se pondero a través de una balanza
de precision. El segundo rasgo continuo analizado fue la longitud de la fronda del
helecho, LF en adelante. Para ello se utilizaron los datos de la LF mas grande de
cada individuo, tomados en las tres sub-parcelas “a” (Figura 2). Por lo tanto, el valor
de longitud de fronda de cada especie de helecho constituye un promedio de las
longitudes de sus individuos. Las longitudes de frondas de las especies de helechos
que no se registraron en las sub-parcelas “a” fueron tomadas a partir de las frondas
colectadas para la estimacion del AFE. Los valores para cada rasgo categorico
fueron obtenidos de literatura relevante y se complementaron con el analisis de
colecciones de herbario.
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Tabla 2. Rasgos funcionales evaluados en las especies de helechos terrestres
distribuidos en bosques naturales y restaurados. Se presenta informacion sobre el
tipo de rasgo, el estado del caracter o valores de las variables categoricas y su

presunto significado ecolégico.

Estados del
caracter o

Ra§g0 valores de las Tlp.O de Significado ecologico
funcional . variable
variables
categoricas
‘ Radio de crecimiento,
Area . e
, 5 . radio fotosintético y
especifica cm’ g Continua 1
foliar (AFE) vida util de la fronda
(Seral et al., 2017)
Competencia por
Longitud de cm Continua recursos y transporte
la fronda (LF) de agua (Gullo et al.,
2010)
Defensa mecénica
Presencia de ausente (0); - ante el agua que cae,
. . Categorica .,
indusio presente (1) proteccion de esporas
(Kluge y Kessler,
2007)
erecto (1);
ascendente o .

. Competencia por
Tipo de cortamente L vl 1
rizoma rastrero (2); Categorica  espacio y luz (Kluge y

’ Kessler, 2007)
largamente
rastrero (3)
Estrategia de la planta.
Tolerancia a entornos
entera (1); uno- hostiles,
Diseccion de  pinada o pinnada Categbrica principalmente a

la lAmina

pinatifida (2); dos
0 mas pinnada (3)

oscilaciones marcadas
de temperatura y
humedad (Kluge y
Kessler, 2007)

14



Estimacion de la biomasa aérea

Para la estimacion de la biomasa aérea de helechos terrestres seguimos la
metodologia propuestas por Kessler et al. (2014). Se marcaron con etiquetas
plasticas numeradas, se registr6 el tamafio de la fronda mas grande y se conto el
numero de frondas a cada individuo de helecho terrestre presente en las tres sub-
parcelas “a” (Imagen 1). Luego, para relacionar el tamafio y el nimero de frondas
de los helechos marcados con la biomasa, se colectaron entre una hasta seis frondas
de cada especie encontrada en las sub-parcelas “a”. Las muestras colectadas fueron
transportadas al laboratorio y secadas siguiendo métodos estandares. De cada
ejemplar seco se obtuvieron los valores de longitud de la 1damina por medio del
software ImagelJ y de peso foliar. Con estos datos se relaciono el peso foliar (y) con
la longitud de la fronda (x) y se obtuvo la ecuacion de regresion lineal de minimos
cuadrados con R?=0,7744, p<0.05.

y = 0,0018 x? — 0,0416, + 0,6663

Este se uso para calcular el peso foliar a partir de la longitud foliar a lo largo del
area de estudio. Los datos sobre longitudes méximas y nimero de frondas tomados
durante las jornadas de campo se combinaron con los datos de peso foliar y se
extrapolaron a la biomasa aérea de helechos por parcela en cada altitud y tipo de
bosque. En total se midieron 2292 individuos y se procesaron 248 frondas en el
laboratorio para calcular la biomasa aérea.

La metodologia empleada para estimar biomasa aérea abarco a todas las especies
de helechos terrestres presentes en las sub-parcelas “a” levantadas; con excepcion
de los individuos arborescentes cuyas alturas superaban el metro. Existen
protocolos para evaluar la biomasa aérea en ejemplares arborescentes basados en la
toma del didmetro a la altura del pecho y la aplicacion de ecuaciones alométricas
(Alves et al., 2010). Sin embargo, la falta de tiempo para implementar una
metodologia adecuada para la toma de datos de individuos de helechos
arborescentes no permitioé extender las estimaciones de biomasa a este grupo.
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Imagen 1. Marcaje de cada individuo de helecho terrestre presente en las sub-
parcelas “a” de cada altitud y tipo de bosque.

Analisis de datos

Todos los analisis estadisticos se realizaron con el software estadistico R version
3.3.1 (R Core Team, 2018).

Analisis de la diversidad de especies

Se calcularon tres métricas de diversidad de especies utilizando los paquetes
Vegan (Oksanen et al., 2006) e INext (Hsiehet al., 2016) del software estadistico R:
riqueza potencial de cada nivel altitudinal con el estimador no paramétrico Chaol
y riqueza y abundancia observadas a nivel de parcela en cada altitud y tipo de
bosque.

Analisis de la diversidad beta

Evaluamos los cambios en la composicion de especies en las siete localidades
de estudio a través del indice de Sorensen. Para ello se us6 el programa estadistico
R y el paquete betapart (da Costa et al., 2019). Ademas, con base en una matriz de
presencia-ausencia y los paquetes vegan (Oksanen et al., 2006) y dendextend
(Galili, 2015), realizamos un andlisis de conglomerados con las 21 parcelas
levantadas durante el muestreo (Carvajal-Hernandez et al., 2014).
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Indice de Sorensen: permite la comparacion entre pares de localidades a través
de una matriz de tipo cualitativa (presencia-ausencia). Relaciona el nimero de
especies en comun con la media aritmética de las especies en ambos sitios (Moreno,
2001). Puede alcanzar valores entre cero (cuando no existen similaridades entre las
localidades) hasta uno (cuando existe una similaridad completa). Se lo puede
calcular con la férmula:

_2(0)
" a+b

ls

Donde:

Is=Indice de Sorensen

a=numero de especies de la comunidad una

b=ntimero de especies de la comunidad dos

c=numero de especies compartidas entre las dos localidades

Diversidad funcional
Analisis de la composicion de rasgos de la comunidad

Para analizar los cambios en los rasgos funcionales de helechos terrestres en
bosques naturales y restaurados se uso el indice: valor del rasgo medio ponderado
por la comunidad “CWM” (por sus siglas en inglés), propuesto por Garnier et al.,
(2004). Esta métrica cuantifica la media ponderada de un rasgo especifico dentro
de una comunidad especifica. Y representa el valor del rasgo funcional esperado en
una comunidad, a menudo entendido como el valor del rasgo dominante (Ricotta y
Moretti, 2011). Su formula es:

S
CWM = Z pixi
i=1

Donde

CWM = valor medio ponderado por la comunidad de un rasgo funcional
pi=abundancia relativa de la especie (i)

i=(1,2,3,... S)

S=numero total de especies

xi=valor del rasgo para la especie (1)

Para el presente estudio CWM se calculo para cada rasgo a lo largo del gradiente
altitudinal ponderado por la abundancia relativa de las especies. Se uso el software
estadistico R, la funcion “dbFD” y el argumento “CWM=TRUE”, del paquete
“FD” disefiado por Laliberté y Legendre, (2010).
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Analisis de la diversidad funcional

La eleccion de la cantidad e identidad de los rasgos es fundamental para el
calculo de la diversidad funcional (Petchey y Gaston, 2006). Por esto, se
recomienda limitar el nimero de rasgos a aquellos que describen mucho mejor cada
funcion de interés evitando la redundancia; es decir, el uso de rasgos fuertemente
correlacionados entre si (Villéger et al.,, 2008). Bajo estas consideraciones, se
usaron los rasgos funcionales continuos AFE y LF con correlacion igual a -0,05 y
reconocidos como relevantes en la captacion y procesamiento de los recursos a nivel
del helecho y en los ecosistemas (Creese et al., 2011; Gullo et al., 2010; Seral et al.,
2017). Incluimos también en el analisis el rasgo categorico presencia de indusio,
esto debido a que constituye nuestro unico rasgo relacionado con la reproduccion y
porque se ha comprobado que su contribucion a la diversidad de rasgos en helechos
es significativamente alta (Carvajal-Hernandez et al., 2018; Kluge y Kessler, 2007).
Los analisis se realizaron usando una matriz de abundancia relativa de las especies
y con ayuda del software estadistico R y la funcién “dbFD” del paquete “FD”
disefiado por Laliberté y Legendre, 2010.

Para estimar la diversidad funcional de los helechos terrestres en bosques
naturales y restaurados calculamos la riqueza funcional (FRic) a nivel de parcela.
Este indice representa la cantidad de espacio funcional que ocupa una comunidad
sin tomar en cuenta las abundancias de sus especies (Villéger et al., 2008). Cuando
los estudios incluyen mas de un rasgo, FRic calcula el volumen funcional llenado
por la comunidad en un espacio n dimensional. Esta estimacion se da a través del
volumen del casco convexo (medida derivada de la geometria computacional); la
cual constituye una prueba util para el filtrado de habitat (Cornwell et al., 2006).
Una representacion grafica de este indice de diversidad funcional se encuentra
disponible en la Figura 3.

FRic

(a)

Trait 2

Trait 1

Figura 3. Representacion geométrica del indice de riqueza funcional (FRic)
elaborado por (Almeida et al., 2019). Para simplificar se muestran dos rasgos y
ocho especies. Los puntos negros se trazan en el espacio funcional de acuerdo con
los valores de los rasgos de cada especie y el tamafio de cada punto es proporcional
a su abundancia. El casco convexo se encuentra representado por el poligono que
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une los puntos mas extremos de los valores de rasgos funcionales. Todo lo que se
encuentra dentro del casco convexo, sombreado en azul, constituye el volumen del
casco convexo; es decir, la riqueza funcional (FRic).

Biomasa aérea
Analisis de la biomasa aérea

Se calculo la biomasa aérea de las familias y especies de helechos terrestres
presentes en cada localidad, tipo de bosque y parcela. Antes de la evaluacion de los
patrones altitudinales de este atributo, los valores de biomasa aérea obtenidos se
transformaron a log 10 para acercarse a la normalidad (Kessler et al., 2014).

Patrones altitudinales de diversidad de especies, diversidad funcional y
almacenamiento de biomasa aérea

El nimero de métricas de diversidad de especies se redujo para el presente
analisis; solo se conservd a aquellas mas comunmente utilizadas en estudios
similares (Kessler et al., 2014; Watkins et al., 2006). Los valores de riqueza, CWM
de rasgos cuantitativos, riqueza funcional y biomasa transformada
logaritmicamente a la normalidad, se relacionaron con la altitud. Se probaron
regresiones lineales y cuadraticas. Se gener6 en total 20 modelos de tendencias
altitudinales, la informacion de cada uno de ellos se encuentra disponible en el
Anexo 1. Se graficaron los patrones altitudinales inicamente cuando los modelos
fueron significativos (p<0.05), con un R? alto (<0.5). Ademés, se determind que los
modelos con los menores valores de AIC fueron los mejores modelos. Este analisis
se aplico en cada tipo de bosque y con el fin de evaluar diferencias en los patrones
altitudinales para los atributos estudiados (Costa et al., 2018; Ensslin et al., 2015).

Respuesta de los helechos al cambio del uso del suelo

Se comprobd homocedasticidad en las varianzas por medio del test de Levene,
especificamente para la riqueza de especies, abundancia, rasgos funcionales
cuantitativos, riqueza funcional y biomasa aérea transformada logaritmicamente a
la normalidad. En caso de homogeneidad suficiente se buscaron diferencias
significativas a través de la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis (Dias et al.,
2014). Finalmente se generaron gréaficas de caja y bigotes para explorar diferencias
en los atributos analizados.
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CAPITULO III: RESULTADOS
Diversidad de especies

En los muestreos en bosque natural (BN) y restaurado (BR), se registraron 8664
individuos de helechos terrestres, de estos, 8412 fueron identificados hasta la
jerarquia de especie, 220 individuos se identificaron Unicamente hasta nivel de
género y 30 individuos solo hasta nivel de familia (Tabla 3). Mientras que, dos
individuos no pudieron ser identificados bajo alguna categoria taxonémica. En la
Tabla 4 se puede observar un resumen de los atributos de diversidad de especies
cada sitio de estudio.

En las 21 parcelas se encontraron 115 especies de helechos terrestres (de las
cuales 24 son morfoespecies), 31 géneros y 16 familias taxondmicas. La riqueza
observada en cada localidad de estudio varid entre el 75% y 90% de la riqueza
pronosticada por el estimador Chao 1 (Tabla 5). Esto se puede ver en la Figura 4,
donde se muestran las curvas de interpolacion/extrapolacion generadas. En bosque
natural se registraron 87 especies, 26 géneros y 16 familias, mientras que en bosque
restaurado se registraron 40 especies, 20 géneros y 11 familias. Las familias con
mas especies en bosque natural fueron Dryopteridaceae, Athyriaceae y Cyatheaceae
con 16, 11 y 11 especies respectivamente. En bosque restaurado las familias que
mas especies presentaron fueron Thelypteridacea, Cyatheacea y Pteridaceae con
nueve, ocho y cinco especies respectivamente.

En cuanto al nimero de individuos de helechos terrestres, en las cuatro
localidades de bosque natural se registraron 5435; mientras que 3229 se registraron
en bosque restaurado. La familia Blechnaceae presenté el mayor numero de
individuos tanto en bosque natural como restaurado. En la Tabla 6, se pueden
observar las tres especies mas abundantes encontradas en cada localidad y tipo de
bosque. Destaca la presencia de la especie Blechnum occidentale, la cual aparece
como abundante a 1500 m s.n.m.BR, 2200 m s.n.m.BN y 3000 m s.n.m.BN.
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Tabla 3. Nivel de determinacion taxondmica de helechos terrestres para el inventario 2018 en bosque natural y 2019 en bosque restaurado.
Se reporta para cada localidad el nimero de individuos identificados hasta el nivel de especie, género, familia e indeterminados.

BN BR
Silanche Milpe Cedral Peribuela Suamox P Negras Sta Rosa N
altitud 400 1000 2200 3000 400 1500 2200 individuos
Especies 297 1114 740 3049 552 1332 1328 8412
Géneros 0 194 10 1 4 9 2 220
Familias 7 21 0 0 0 0 2 30
Indeterminadas 0 2 0 0 0 0 0 2

8664

Tabla 4. Numero de individuos, especies, géneros y familias de helechos terrestres registrados en cada localidad de estudio. Se reporta
ademas el numero de individuos medidos durante las fases de campo para estimar la biomasa aérea. BN=Bosque natural y BR=Bosque
restaurado.

BN BR
Silanche Milpe Cedral Peribuela Suamox P Negras Sta Rosa
altitud 400 1000 2200 3000 400 1500 2200
Numero de individuos 304 1331 750 3050 556 1341 1332
Numero de especies 21 35 32 13 18 16 18
Numero de géneros 13 18 15 9 15 9 10
Numero de familias 10 14 11 7 9 5 9
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Tabla 5. Valores de riqueza observada y riqueza potencial estimada por Chao 1
para cada localidad de estudio. BN=Bosque natural y BR=Bosque restaurado.

. . (1)
IT):)I;?p(niee (n?lstl:lu:l) Localidad Observado Estimado Est s.e. obs el{(\)/ ado

BN 400 Silanche 21 26,98 6,461 78%

BN 1000 Milpe 35 41,12 6,074 85%

BN 2200 Cedral 32 38,741 5,875 82%

BN 3000 Peribuela 13 15,249 3,395 87%

BR 400 Suamox 18 24,239 7,539 75%

BR 1500 P Negras 16 18,665 3,483 84%

BR 2200 S Rosa 18 20,248 3,393 90%

401

Métodos

301 m= |rterpolacion

= 1 Extrapolacion

Localidades
& cedral
A wilpe

. P_Negras

+ Peribuela
E S_Rosa

=¥ Silanche

20+

Diversidad de especies

101

== Suamox

0 2000 4000 6000
Nimero de individuos

Figura 4. Curvas de interpolacion/extrapolacion de especies en las siete
localidades de estudio obtenidas por medio del estimador Chao 1. Las lineas s6lidas
muestran la riqueza observada y las lineas punteadas la riqueza pronosticada.
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Tabla 6. Tres especies mas abundantes de helechos terrestres en cada localidad de estudio. BN=Bosque natural y BR=Bosque restaurado.

Tipo de Localidad Altitud Especie I.W"T‘e.“’ de
bosque (m s.n.m.) individuos
Diplazium macrophyllum 198
BN Silanche 400 Stigmatopteris sordida 18
Polybotrya osmundacea 17
Tectaria antioquoiana 242
BN Milpe 1000 Selaginella sp. 176
Adiantum urophyllum 162
Blechnum divergens 314
BN Cedral 2200 Diplazium melanosorum 133
Blechnum occidentale 87
Blechnum occidentale 2639
BN Peribuela 3000 Thelypteris rudiformis 225
Polystichum lehmannii 70
Blechnum glandulosum 315
BR Suamox 400 Thelypteris gemmulifera 86
Hypolepis hostilis 61
) Blechnum occidentale 1191
BR Piedras_Negr 1500 Thelypteris oligocarpa 61
as Hypolepis hostilis 29
Pteris podophylla 670
BR Santa_Rosa 2200 Thelypteris dentata 219
Cyathea brunnescens 177
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Riqueza de especies y abundancia

En cada tipo de bosque, las localidades mas diversas con respecto al nimero de
especies fueron Milpe ubicado a 1000 m s.n.m.BN y Suamox ubicado a 400 m s.
n.m.BR. Por su parte las localidades que presentaron mas individuos fueron
Peribuela a 3000 m s.n.m.BN y Piedras Negras ubicado a 1500 m s. n.m.BR. Un
detalle con las medias y desviacion estandar de cada métrica de diversidad de
especies estimada se encuentra disponible en la Tabla 7.

Tabla 7. Media y desviacion estandar (SD) de las métricas de diversidad de
especies calculadas para las cuatro localidades de bosque natural (BN) y tres
localidades de bosque restaurado (BR).

Tipo .
dI:: Localidad Altitud Riqueza Abundancia
bosque (ms.n.m.)
Media SD Media SD

BN Silanche 400 11,33 +4,93 101,33 +19,73
BN Milpe 1000 21,67 +£2,08 443,67  £257,46
BN Cedral 2200 16,67 +4,93 250 +90,42
BN Peribuela 3000 7 +2,65 1016,67 +1027
BR Suamox 400 10,67 +4,62 185,33 +76,51
BR P Negras 1000 9 +4,36 447 +371,37
BR Sta Rosa 2200 12 +2,65 444 +249,16

Patron altitudinal de riqueza

En bosque natural, la riqueza de especies presentd una relacion no lineal
(p<0.05). El patrén altitudinal en este tipo de bosque mostr6é una forma de joroba
con picos en las localidades ubicadas a 1000 m s.n.m. y 2200 m s.n.m.. El modelo
cuadratico generado para este bosque puede explicar el 66% de la variacion de la
riqueza con respecto a la altitud (Figura 5a). En bosque restaurado no se observaron
relaciones significativas entre la riqueza y la altitud (Figura 5b), pero la riqueza fue
levemente mas alta a 400 m s.n.m. y a 2200 m s.n.m..

24



Bosque natural A ~ Bosgue restaurado

R =066
.

Riqueza de especies
Riqueza de especies

{p =0.00777_
Altitud (m s.n.m.)

Figura 5. Patrén altitudinal de riqueza de especies que presentan los helechos
terrestres en bosques naturales (a) y restaurados (b).

Diversidad Beta

El coeficiente de Sorensen no muestra pares de localidades altamente similares
en el area de estudio (Tabla 8). Los valores mas altos obtenidos (0,35), se
presentaron en altitudes de bosque restaurado (BR) entre 400 m s.n.m. - 1500 m
snm. y 1500 m s.n.m. - 2200 m s.n.m. En bosque natural (BN), los valores de
similitud floristica mas altos (0,18), fueron registrados entre las localidades a 400
m s.n.m. - 1000 m s.n.m. y 2200 m s.n.m. - 3000 m s.n.m.. Ademas, se observd
similitudes floristicas entre iguales altitudes pertenecientes a diferentes tipos de
bosque. Las altitudes a 400 m s.n.m.BN — 400 m s.n.m.BR y 2200 m s.n.m.BN -
2200 m s.n.m.BR, mostraron un coeficiente de Sorensen de (0,21) y (0,20)
respectivamente.

Tabla 8. Similitud floristica de helechos terrestres en bosques naturales y
restaurados ubicados en un gradiente altitudinal. En negrillas se muestra el nimero
de especies registradas en cada altitud de cada tipo de bosque: BN=bosque natural
y BR=bosque restaurado. Los coeficientes de similitud en funcion de Sorensen se
presentan con un * en la parte superior derecha; donde O=totalmente distinto y
I=altamente similar. Se muestra, ademas (en cursivas), el numero de especies
compartidas.

BN BN BN BN BR BR BR

altitud 400 1000 2200 3000 400 1500 2200
BN 400 21 5 1 0 4 1 0
BN 1000 0,18% 35§ 5 1 3 2 1
BN 2200 0,04* 0,15* 32 4 0 2 5
BN 3000 0,00* 0,04* 0,18* 13 0 1 1
BR 400 0,21* 0,11* 0,00* 0,00* 18 6 1
BR 1500 0,05* 0,08* 0,08* 0,07* 0,35* 16 6
BR 2200 0,00* 0,04* 0,20* 0,06* 0,06* 0,35* 18
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El nimero y la identidad de las especies compartidas vari6 entre pares de
localidades, pero el valor maximo (6), fue alcanzado en bosque restaurado. Las
localidades 2400 ms.n.m.BR y 1500 m s.n.m.BR comparten las especies: Alsophila
cuspidata, Ctenitis sloanei, Cyathea andicola, Hypolepis hostilis, Macrothelypteris
torresiana y Thelypteris opposita. Las localidades ubicadas a 1500 m s.n.m.BR y
2200 m s.n.m.BR comparten las especies: Blechnum occidentale, Cyathea
brunnescens, Dryopteris patula, H. hostilis, Thelypteris oligocarpa y Thelypteris
rudis. En bosque natural el nimero mas alto de especies compartidas, cinco, se dio
entre dos pares de localidades. Las altitudes a 400 m s.n.m.BN-1000 m s.n.m.BN,
comparten especies como: Adiantum urophyllum, Cyathea pallescens,
Dennstaedtia dissecta, Diplazium chimboracense y Saccoloma elegans. Las
especies B. occidentale, C. pallescens, Diplazium ambiguum, Diplazium
melanosorum 'y Polybotrya altescandens se compartieron entre las localidades 1000
m s.n.m.BN-2200 m s.n.m.BN.. Una lista con las especies exclusivas y compartidas
registradas en el presente estudio se encuentra disponible en el Anexo 2.

De las 115 especies y morfoespecies de helechos terrestres registradas, 87 fueron
exclusivas de alguna localidad. El 75% de las especies exclusivas se encuentran
presentes a lo largo del gradiente de altitud BN y 25% se distribuyen a lo largo del
gradiente de altitud BR. En la Figura 6, se muestra el nimero de especies exclusivas
encontradas en cada localidad evaluada.

30

25 24

20 19

15
B Bosque natural

13
9 10
10 8 Bosque restaurado
5 4 I
0

400 1000 1500 2200 3000
Altitud (m s.n.m.)

Figura 6. Numero de especies exclusivas encontradas en las siete localidades y
dos tipos de bosque evaluados.

El analisis de conglomerados generado para las 21 parcelas instaladas en bosque
natural y restaurado distingui6 los sitios con mayor similitud en cuanto a
composicion de especies (Figura 7). Por lo tanto, las parcelas tendieron a agruparse
de acuerdo con cada localidad de estudio. No se observo un grupo especifico del
que procedan todas las localidades de bosque natural. Las parcelas ubicadas en
Milpe y Silanche y las ubicadas en el Cedral y Peribuela permanecieron cercanas,
pero exhibieron diferencias notables en su composicion. Por su parte las parcelas
de bosque restaurado si partieron de un clado diferenciable y mostraron, ademas las
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mayores similitudes en cuanto a composicion de especies, principalmente en Santa
Rosa y en dos parcelas ubicadas en Piedras Negras. El caso especial observado en
PiedrasN2, se podria explicar por el alto nimero de especies que alberg6 (14), frente

a siete y seis especies registradas en las parcelas PiedrasN1 y PiedrasN3
respectivamente.

1.00
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0.25

0.00

2

2
2

3
2

SantaRosa2
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PiedrasN2
Q
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PiedrasN1
PiedrasN3

Peribuela_3
Peribuela_1
Peribuela

Suamox_1
Suamox_3

Silanche
Silanche 3
Silanche 4

Figura 7. Dendrograma obtenido por andlisis de conglomerados UPGMA de las
dis-similitudes entre las 21 parcelas instaladas en bosque natural y restaurado. 1=
dis-similitud completa y 0= ninguna dis-similitud.

Diversidad funcional
Analisis de la composicion de rasgos funcionales

El primer rasgo funcional cuantitativo analizado, AFE, fue mas alto a 1000 m
s.n.m.BN y a 1500 m s.n.m.BR. Los valores maximos de LF se registraron a 400 m
sn.m.BN y a 1500 m s.n.m.BR. En el gradiente altitudinal de bosque restaurado,
especificamente en la parcela PNegras 3, se presentaron valores CWM
excepcionalmente altos para AFE y LF, los cuales se pueden atribuir a la especie
Hypolepis hostilis. La presencia de indusio se mantuvo tanto para bosque natural
como restaurado y para todas las parcelas evaluadas. Y, un tipo de rizoma erecto y
diseccion de la lamina uno pinnada o pinnada pinnatifida fueron mas comunes en

los dos tipos de bosque. La Tabla 9 muestra los valores CWM calculados a nivel de
parcela.
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Tabla 9. Valores CWM para rasgos funcionales de helechos terrestres en siete
localidades y dos tipos de bosque. Los rasgos funcionales evaluados son: AFE
(cm’g™), LF (cm), presencia de indusio o IND (1=presente, 0=ausente), 4) tipo de
rizoma o TR (1=erecto, 2=cortamente rastrero, 3=largamente rastrero) y diseccion
de la lamina o DL (l=entera, 2=uno pinada o pinada pinatifida, 3=dos o mas
pinada). BN=Bosque natural y BR=Bosque restaurado.

Tipode | lidad Altitud AFE LF IND TR DL
bosque (m s.n.m.)
BN Silanche 1 400 169,00 78,09 1 1 3
BN Silanche 2 400 173,34 100,99 1 1 2
BN Silanche 3 400 16420 76,36 1 1 3
BN Milpe 1 1000 215,68 69,35 1 1 2
BN Milpe 2 1000 210,12 88,00 1 1 2
BN Milpe 3 1000 227,15 61,44 1 1 2
BN Cedral 1 2200 200,47 51,22 1 1 2
BN Cedral 2 2200 198,48 44,87 1 1 2
BN Cedral 3 2200 171,41 44,60 1 1 2
BN Peribuela 1 3000 134,60 34,31 1 1 2
BN Peribuela 2 3000 134,52 33,05 1 1 2
BN Peribuela 3 3000 137,42 37,20 1 1 2
BR Suamox_1 400 172,43 43,18 1 1 2
BR Suamox 2 400 179,26 45,01 1 1 2
BR Suamox 3 400 196,04 42,17 1 1 2
BR PiedrasN 1 1500 256,56 45,56 1 1 2
BR PiedrasN 2 1500 260,48 44,60 1 1 2
BR PiedrasN 3 1500 311,91 109,28 1 1 2
BR Sta Rosa 1 2200 187,71 41,16 1 2 3
BR Sta Rosa 2 2200 198,78 35,37 1 2 3
BR Sta Rosa 3 2200 205,25 37,04 1 2 3

Patrones altitudinales en rasgos funcionales

En general, los CWM de rasgos funcionales cuantitativos de helechos terrestres
mostraron patrones claros en relacion a la altitud. El AFE, ya sea en bosque natural
o restaurado, presentd una relacion no lineal significativa. Los valores en este rasgo
para bosque natural fueron mas altos a 1000 m s.n.m. y més bajos hacia los extremos
del gradiente. Mientras que, para bosque restaurado, el valor maximo de AFE fue
registrado a 1500 m s.n.m. y los valores minimos a 400 m s.n.m. y 2200 m s.n.m..
Los modelos cuadraticos generados explicaron la variacion del AFE con respecto a
la altitud hasta en 85% en bosque natural (Figura 8a) y hasta en 8§7% en bosque
restaurado (Figura 8b). Por su parte, el rasgo funcional LF disminuyé de forma
significativa a medida que aumento la altitud (Figura 8c); tendencia que no se
observo en LF de bosque restaurado (Figura 8d). El modelo cuadratico generado
explico el 86% de la variacion de LF con respecto a la altitud en bosque natural (c).
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Figura 8. Valores CWM de AFE (a,b) y LF (c,d) y su relacion con la altitud.

Analisis de la riqueza funcional

Los valores maximos de FRic se registraron a 1000 m s.n.m.BN y 400 m
s.n.m.BR. Mientras que los valores mas bajos se encontraron a 1500 m s.n.m. y
3000 m s.n.m. En la Tabla 10 se muestra un detalle con los resultados obtenidos
para la riqueza funcional en cada localidad de estudio.

Tabla 10. Media y desviacion estdndar (SD) de la riqueza funcional calculadas
para las siete localidades y dos tipos de bosque; BN= bosque natural, BR=bosque
restaurado.

Tipo

de (13 lStlItluI(Iil) FRic
bosque
Media SD

BN 400 1,48 +0,56
BN 1000 6,31 +1,59
BN 2200 4,13 +2.84
BN 3000 0,88 +0,48
BR 400 4,67 +3,65
BR 1500 0,76 +0,93
BR 2200 2,03 +0,94
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Patrones altitudinales de riqueza funcional

El indice de riqueza funcional (FRic) en bosque natural presentd un patréon en
forma de joroba con picos en las localidades ubicadas a 1000 m s.n.m. y 2200 m
s.n.m. El modelo cuadratico generado para bosque natural puede explicar el 57%
de la variacion de FRic con respecto a la altitud (Figura 9a). En bosque restaurado
FRic no mostrd relaciones significativas con la altitud, pero se observo que la
localidad ubicada a 1500 m s.n.m. presentd el menor valor de FRic (Figura 9b).
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Figura 9. Patrones de riqueza funcional que exhiben los helechos terrestres a lo
largo de un gradiente altitudinal, tanto en bosques naturales (Figura 9a) como
restaurados (Figura 9b).

Biomasa aérea

Las estimaciones de biomasa aérea se realizaron para 72 especies, 51 de ellas
distribuidas en habitats naturales y 26 en habitats restaurados. Un detalle con el
namero de individuos medidos y evaluados en cada localidad de estudio se
encuentra disponible en el Anexo 3. La reserva total de biomasa aérea de helechos
terrestres estimada para los dos tipos de bosque fue de 203539,37 Kg 400m™, de
los cuales el 61% era biomasa de bosques naturales y el 39% de bosques
restaurados. En orden de contribucion, las familias taxondmicas que mas biomasa
aérea almacenaron a lo largo del gradiente altitudinal de bosque natural fueron:
Dryopteridacea, Blechnaceae y Cyatheaceae (Figura 10a); mientras que en el de
bosque restaurado destacan las familias Blechnaceae, Cyatheaceae y Pteridaceae
(Figura 10b).
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Figura 10. Cantidad de Kg 400m™ de biomasa aérea almacenada en cada
familia taxondmica de helechos terrestres presentes en (a) bosques naturales y (b)
bosques restaurados.

La mayor biomasa aérea de helechos terrestres se encontr6 en las localidades
ubicadas a 1000 m s.n.m.BN, 2200 m s.n.m.BR y 400m s.n.m.BR (Tabla 11).
Mientras que los valores mas bajos de almacenamiento se observaron a 3000 m
s.n.m.BN, 400 m s.n.m.BN y 1500 m s.n.m.BR. Encontramos también que cada
localidad de estudio se caracterizo por la presencia de especies que dominaron la
biomasa aérea. Las tres especies que aportaron la mayor cantidad de biomasa en
cada localidad de bosque natural representaron entre el 50% hasta 90% del total de
biomasa aérea estimada (Tabla 12). Mientras que las tres especies que mas biomasa
aérea almacenaron en cada localidad de bosque restaurado representaron entre el
62% y 88% de las estimaciones totales de biomasa aérea (Tabla 12). Un detalle con
las contribuciones hechas por todas las especies a la biomasa aérea total de helechos
terrestres por localidad se encuentra disponible en el Anexo 4.
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Tabla 11. Media y desviacion estandar (SD) de la biomasa aérea, log biomasa
(Kg 40072), de helechos terrestres calculada para las siete localidades y dos tipos
de bosque evaluados.

Tipo de Altitud

bosque Localidad (m s.m.) log biomasa (Kg 4007?)
Media SD
BN Silanche 400 3,74 +0,20
BN Milpe 1000 427 0,12
BN Cedral 2200 3,83 +0,35
BN Peribuela 3000 3,66 +0,58
BR Suamox 400 3,87 +0,47
BR P_Negras 1500 3,76 +0,31
BR Sta Rosa 2200 3,93 +0,09

Tabla 12. Tres especies de helechos terrestres con mayor biomasa aérea
almacenada en cada localidad de estudio y el porcentaje de su contribucion a la
biomasa aérea total.

Tipo

de Localidad Altitud Especie % iy
bosque (m s.n.m.) contribucion
Saccoloma elegans 39,2
BN Silanche 400 Stigmatopteris sordida 25,5
Diplazium macrophyllum 22,7
Didymochlaena truncatula 20,6
BN Milpe 1000 Pteris praestantissima 15,0
Tectaria antioquoiana 14,8
Diplazium melanosorum 22,2
BN Cedral 2200 Cyathea xenoxyla 21,1
Dennstaedtia cornuta 13,9
Blechnum occidentale 32,2
BN Peribuela 3000 Thelypteris rudiformis 30,3
Polystichum lehmannii 26,6
Blechnum glandulosum 56,8
BR Suamox 400 Cyathea andicola 15,6
Saccoloma elegans 13,1
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Blechnum occidentale 71,3

BR PNegras 1500 Hypolepis hostilis 12,6
Cyathea brunnescens 4,8
Cyathea cf. brunnescens 23,0

BR SantaRosa 2200 Pteris podophylla 21,3
Thelypteris dentata 18,2

Patrones altitudinales de biomasa aérea

No se encontraron relaciones lineales o cuadraticas significativa entre la biomasa
aérea de helechos terrestres y la altitud en ninguno de los dos tipos de bosque
evaluados (Figura 11). Tampoco se observaron patrones o tendencias a lo largo del
gradiente estudiado. Sin embargo, de acuerdo con la Tabla 11, en bosque natural
los valores de almacenamiento de biomasa fueron ligeramente mas altos a 1000 m
s.n.m. y ligeramente mas bajos en los extremos del gradiente (Figura 11a). Mientras
que, en bosque restaurado los valores maximos de almacenamiento de biomasa
estuvieron a 400 m s.n.m. y 2200 m s.n.m. La localidad ubicada a 1500 m s.n.m. en
este tipo de bosque presentd un valor de almacenamiento de biomasa ligeramente
menor al resto de localidades (Figura 11Db).
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Figura 11. Relacion entre la biomasa aérea de helechos terrestres y la altitud
en bosques naturales (a) y restaurados (b).

33



Respuesta de los helechos terrestres al cambio de uso de suelo

La prueba de Kruskal Wallis encontrd diferencias significativas para la riqueza
de especies (p< 0,047), CWM de AFE (p<0,005), CWM de LF (p<0,009) y riqueza
funcional (p< 0,044) en las localidades evaluadas. Mientras que la biomasa aérea
no vari6 significativamente a lo largo del gradiente. Por otro lado, debido a falta de
homocedasticidad no se probd diferencias significativas en la abundancia de
especies entre las localidades de estudio.

Diversidad de especies y composicion

En comparacion con los bosques naturales, los bosques restaurados exhibieron
menos familias, géneros y especies de helechos terrestres. Todas las familias
taxonomicas identificadas en el presente estudio (16), se observaron en el gradiente
de bosque natural; mientras que en el de bosque restaurado se observaron 11. Las
familias que no se registraron en los habitats restaurados fueron:
Didymochlaenaceae (observada a 1000 m s.n.m.BN), Lomariopsidaceae (400 m
s.n.m.BN), Ophioglossaceae (3000 m s.n.m.BN), Selaginellaceae (1000 m
s.n.m.BN) y Tectariaceae (desde 400 m s.n.m.BN hasta 2200 m s.n.m.BN). Se
encontrd, ademas, que el nimero de géneros se redujo de 26 en bosque natural a 20
en bosque restaurado. Y que la riqueza de especies siguié una tendencia similar,
mientras que cuatro localidades de bosque natural presentaron 87 spp., tres
localidades de bosque restaurado presentaron 40 spp.

Asi mismo, encontramos las mas altas similitudes en la composicion de especies
entre los bosques restaurados. De todos los pares de localidades evaluados por el
indice de Sorensen, las mas altas puntuaciones se encontraron entre 400 m s.n.m.BR
- 1500 ms.n.m.BR. y 1500 m s.n.m.BR - 2200 m s.n.m.BR.. Estos resultados fueron
consistentes con los obtenidos a través del analisis de conglomerados; donde se
observa que a escalas regionales los bosques restaurados tendieron a ser
floristicamente mas similares entre si en comparacion con los bosques naturales
(ver Figura 7).

Al contrastar habitats ubicados a la misma altitud, pero pertenecientes a bosques
con diferentes usos de suelo, las respuestas de los helechos fueron mas evidentes.
Encontramos que, en comparacion con sus referentes bosques naturales, la riqueza
de helechos terrestres de bosques restaurados disminuyo, aunque en diferente
magnitud. La localidad a 400 m s.n.m.BR present6 tres especies menos que la
localidad a 400 m s.n.m.BN; mientras que la localidad 2200 m s.n.m.BR present6
14 menos especies que la localidad a 2200 m s.n.m.BN. Los cambios en la riqueza
en cada localidad de estudio y tipo de bosque se pueden observar en la Figura 12.
Pese a que no se encontraron diferencias significativas en la abundancia de especies
entre las localidades evaluadas, ésta aumento levemente en ciertas altitudes del
gradiente de bosque restaurado. A 400 m s.n.m.BR se presentaron 45% mas
individuos que a 400 m s.n.m.BN y a 2200 m s.n.m.BR se observaron 44% mas
individuos que los registrados a 2200 m s.n.m.BN. Por otro lado, inicamente cuatro
de las especies presentes a 400 m s.n.m.BN se registraron a 400m s.n.m.BR y solo
cinco de las especies registradas a 2200 m s.n.m.BN se observaron a 2000 m
s.n.m.BR. De acuerdo con el indice de Sorensen, la composicion de especies de las
localidades ubicadas a 400 m s.n.m.BR y 400 m s.n.m.BN fue similar en un 21%;
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mientras que en las localidades 2200 m s.n.m.BR y 2200 m s.n.m.BN se alcanz6
una similitud del 20%.
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Figura 12 Diagramas de caja que comparan la riqueza y abundancia de helechos
terrestres registrados en bosques naturales (BN) y bosques restaurados (BR), a lo
largo de un gradiente altitudinal.

Rasgos funcionales

Generalmente encontramos valores CWM de AFE mas altos en habitats
restaurados que en habitats naturales. Los helechos terrestres encontrados en 1500
m s.n.m.BR fueron los que mayor AFE exhibieron en el estudio, desde 256,56 cm?g”
"hasta 311,91 cm?g™". En la localidad ubicada a 400 m s.n.m.BR el AFE mas alto
fue 196,04 cm?g™!; mientras que a 400 m s.n.m.BN fue 173,34 cm’g’!. Por su parte,
a 2200 m s.n.m.BR el maximo AFE fue 205,25 cm’g” mientras que a 2200 m
s.n.m.BN fue 200,47 cm?g™.

Ademas, encontramos que los valores CWM de LF tendieron a ser mas bajos en
los bosques restaurados. Los individuos presentes en ocho de las nueve parcelas
instaladas en este tipo de bosque presentaron longitudes de fronda que oscilaron
entre 35,37cm y 45,56 cm. Un caso excepcional se presento en una parcela ubicada
a 1500m s.n.m.BR, donde se encontrdé el LF mas alto de las siete localidades
evaluadas, valor atribuible Unicamente a la especie H. hostilis. Tras analizar
localidades ubicadas en la misma altitud, pero pertenecientes a bosques diferentes
encontramos que, a 400m s.n.m.BR el valor maximo de LF fue 45,01 cm, mientras
que LF a 400m s.n.m.BN alcanz6 100,99 cm. Por su parte, a 2200 m s.n.m.BR el
valor mas alto de LF fue 41,16 cm; mientras que a 2200 m s.n.m.BN fue 51,22 cm.
Los cambios en CWM de AFE y CWM de LF en cada localidad de estudio y tipo
de bosque se pueden observar en la Figura 13.

Los ensamblajes de helechos terrestres de bosques restaurados y los de bosques
naturales conservaron el indusio a lo largo del gradiente altitudinal. Los rizomas
erectos dominaron seis de las siete localidades evaluadas y de forma similar, una
diseccion de la lamina uno pinnada o pinnada pinatifida fue la mejor registrada en
los dos tipos de bosque. Especificamente en la localidad ubicada a 2200m s.n.m.BR
se encontrd una fuerte tendencia hacia los rizomas cortamente rastreros y frondas
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con diseccion laminar dos o mas pinnada (ver Tabla 9). Este cambio ha sido el unico
identificado en bosques restaurados con respecto a rasgos funcionales categdricos.
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Figura 13. Diagramas de caja que comparan las medias ponderadas
comunitarias (CWM) de AFE y LF de helechos terrestres registrados en bosques
naturales (BN) y bosques restaurados (BR).

Diversidad funcional

Riqueza funcional (FRic): La riqueza funcional varié de forma significativa
entre las localidades de estudio. FRic en bosque restaurado fue mas alto a 400 m
s.n.m.BR y disminuy6 a 1500 m s.n.m.BR y a 2200 m s.n.m.BR. Estas tendencias
difirieron de las encontradas en bosques naturales, donde a 400 m s.n.m.BN se
encontrd uno de los valores mas bajos para este indice; mientras que a 2200 m
s.n.m.BN uno de los més altos. Los cambios en el indice FRic en cada localidad de
estudio y tipo de bosque se pueden observar en la Figura 14.
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Figura 14. Diagrama de cajas que compara las métricas de diversidad funcional
estimadas para siete localidades de estudio, ubicadas en bosques naturales y
restaurados a lo largo de un gradiente altitudinal.

Biomasa aérea

No se encontraron diferencias significativas en la biomasa aérea almacenada por
las localidades de bosque natural y restaurado evaluadas (Figura 15). Pero donde si
se encontraron variaciones importantes, fue en la identidad de las especies que
almacenaron biomasa en cada localidad. Por ejemplo, a 400m s.n.m.BR
observamos que las especies Blechnum glandulosum, Cyathea andicola y
Saccoloma elegans fueron las que mas biomasa almacenaron; mientras que a 400m
s.n.m.BN destacan las especies S. elegans, Stigmatopteris sordida y Diplazium
macrophyllum. Por otro lado, a 2200m s.n.m.BR una mayor proporcioén de biomasa
se almacend en las especies Cyathea brunnescens, Pteris podophylla y Thelypteris
dentata; mientras que en la misma altitud de bosque restaurado la mayor proporcion
de biomasa se almaceno en las especies Diplazium melanosorum, Cyathea xenoxyla
y Dennstaedtia cornuta (ver anexo 4).

Asi mismo, encontramos diferencias en la cantidad de biomasa almacenada por
las especies compartidas entre bosques naturales y restaurados. El bosque natural
ubicado a 400 m s.n.m. almacend 38% menos biomasa en S. elegans, 91% menos
biomasa en P. osmundacea y 75% mas biomasa en Alsophyla. cuspidata que el
bosque restaurado de la misma altitud. Mientras que el bosque natural ubicado a
2200m s.n.m.BN almacen6 80% menos biomasa en D. cornuta y 81% mas biomasa
en B. occidentale que el bosque restaurado de la misma altitud.

Encontramos, ademds que los conjuntos de helechos de habitats restaurados y
los de habitats naturales almacenaron valores muy distintos de biomasa en especies
arborescentes. A 400 m s.n.m.BR, las dos especies de helechos arborescentes
registradas, C. andicola y A. cuspidata, almacenaron el 17% del total de biomasa
estimada a escala local. Mientras la inica especie arborescente encontrada a 400 m
s.n.m.BN, 4. cuspidata, almaceno tan solo el 0,90% del total de biomasa calculada
para la localidad. Por su parte, a 2200 m s.n.m.BR las especies Cyathea cf.
brunnescens y Cyathea brunei almacenaron el 25% del total de biomasa estimada
a escala local; mientras que a 2200 m s.n.m.BN siete especies diferentes de helechos
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arborescentes almacenaron cerca del 40% de la biomasa total de la localidad (ver
Anexo 4). Por lo tanto, de acuerdo con lo observado en el presente estudio las
reservas de biomasa que se almacenan en helechos arborescentes de bosques
restaurados pueden seguir dos posibilidades: aumentar como sucedié a 400m o
disminuir como a 2200m.
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Figura 15. Diagrama de caja que compara los valores de biomasa aérea
estimados en cada localidad de estudio y tipo de bosque.
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CAPITULO IV: DISCUSION
Diversidad de especies de helechos
Riqueza de especies y patrones altitudinales

El total de especies registradas en el presente estudio (115), representa alrededor
del 8% de la riqueza total de helechos del Ecuador (Neill, 2012). Considerando que
este numero de especies se registrd en un area de muestreo limitada (total de
8400m?) e incluyd solamente especies terrestres, el gradiente altitudinal estudiado
resguardaria una notable fraccion de la flora pteridologica del pais. De acuerdo con
la riqueza pronosticada por el estimador Chaol y como se pudo observar en las
curvas de extrapolacion de especies (Figura 4), ain no se ha alcanzado la riqueza
real de cada localidad. Sin embargo, el nimero de especies detectadas en la mayoria
de las localidades de bosque natural y restaurado supera el 80%, lo que sugiere un
muestreo satisfactorio. Unicamente las localidades ubicadas a 400 m s.n.m.BN y
400 m s.n.m.BR mostraron valores inferiores al 80% de las especies pronosticadas,
debido a la importante proporcion de especies raras o poco frecuentes que
presentaron. Este bajo numero de individuos por especie a bajas altitudes se ha
reportado también en otros estudios y podria estar vinculado a una reduccion en la
disponibilidad de nichos para los helechos en estas localidades (Kluge y Kessler,
2011).

Salazar et al., (2013), reportaron una riqueza de 164 (Pichincha) y 91 (Napo)
especies de helechos terrestres en dos gradientes altitudinales de bosque natural en
Ecuador, el primero se ubicé entre las altitudes 400 m s.n.m. a 3600 m s.n.m. y el
segundo entre las altitudes 400 m s.n.m. a 4000 m s.n.m.. Estas cifras de riqueza
superan a la observada en bosque natural del presente estudio (87spp.), pero se
podrian explicar por diferencias en el area de muestreo; las mismas que fueron
mayores en la investigacion de Salazar et al., (2013). Sin embargo, otros estudios
regionales llevados a cabo a lo largo de amplios gradientes altitudinales han
registrado muchas menos especies de helechos terrestres. Por ejemplo, Carvajal-
Hernandez y Kromer en 2015, en un gradiente altitudinal en México ubicado entre
20m hasta 3500m reportaron 79 especies, mientras que Herndndez-Rojas en 2018
reportaron 74 especies entre 30m y 3000m en el mismo pais, Watkins et al., 2006
en Costa Rica desde 20m hasta 2900m registraron 69 especies y Nervo et al., 2016
observaron 81 especies entre Sm a 1400m en Brasil. Estos datos destacarian la
importancia que las montafas tropicales, especialmente aquellas cercanas al
ecuador, tienen para la diversidad de helechos global (Moran, 1995).
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El patron altitudinal de riqueza en bosque natural encontrado en esta
investigacion presentdé indudablemente forma de joroba con un pico entre las
localidades ubicadas a 1000 m s.n.m. y 2200 m s.n.m. (ver Figura 5a). Este patron
unimodal ha sido el mas cominmente documentado para conjuntos de helechos
epifitos y terrestres, tanto en estudios a nivel local como regional (Salazar et al.,
2013, Watkins et al., 2006 y Kessler, 2001). Se ha encontrado que en los helechos,
los principales impulsores de esta forma de patron son los efectos combinados de
variables climaticas como temperatura, precipitacion y cobertura de nubes (Kessler
et al., 2011; Salazar et al., 2013). Generalmente, la maxima riqueza de helechos se
observa en altitudes medias donde la humedad es alta y la temperatura moderada.
Mientras que la reduccion en el nimero de especies en los extremos del gradiente
esta posiblemente influenciada por la baja disponibilidad de agua en altitudes
inferiores y por las bajas temperaturas en altitudes superiores (Kessler et al., 2011;
Kluge et al., 2006). Carvajal-Hernandez et al., (2017), observaron que, a lo largo de
un gradiente altitudinal en México, los bosques naturales, secundarios y disturbados
siguieron patrones de riqueza relativamente similares, con picos y descensos en las
mismas altitudes. Sin embargo, para el presente estudio reportamos una completa
ausencia del patron en forma de joroba a lo largo del gradiente de bosque restaurado
(ver Figura 5b). Probablemente debido a que la relacion entre la riqueza y la altitud
depende en gran medida de las condiciones locales (Bommarez, 2020); como por
ejemplo nutrientes del suelo, el drenaje y la apertura del dosel (Jones, et al., 2006).
De acuerdo con Marini et al., (2011), la alteracion del patrén altitudinal en este
grupo se pueden relacionar a efectos interactivos entre el clima e impactos
derivados del cambio de uso de suelo. Asi como a una posible baja heterogeneidad
ambiental que ciertos habitats tropicales en regeneracion tardan en superar
(Chazdon, 2003).

Diversidad beta

Carvajal-Hernandez et al., 2014, encontraron que los bosques que se recuperan
de las perturbaciones pueden mantener un grado de representatividad de la
pteridoflora original. Durante su investigacion encontraron que los bosques con
mayor tiempo de regeneracion son similares hasta en 68% a sus ecosistemas de
referencia. Los bosques restaurados evaluados en este estudio presentaron una
similitud floristica con los bosques naturales de hasta un 21%, valor obtenido tras
comparar las localidades 400 m s.n.m.BN - 400 m s.n.m.BR. Se ha demostrado que
el tiempo es un factor clave en la restauracion de los ecosistemas y que la
composicion de especies es uno de los atributos ecoldgicos que mas tarda en
recuperarse (Crouzeilles et al., 2016). Por ejemplo, de acuerdo con Newmaster
et al., (2011), solo en un plazo de 50 afos un bosque restaurado podria recuperar la
mitad de las especies arboreas de un bosque natural equivalente. Debido a ello, no
es sorprendente que la localidad con mas tiempo de regeneracion, Suamox de aprox.
14 afios, presente la mayor similitud con su ecosistema de referencia y que la
similitud atin sea baja.

Los resultados obtenidos también revelaron que los bosques restaurados son
floristicamente mas similares entre si que los bosques naturales. Segun el indice de
Sorensen, la maxima similitud entre bosques restaurados fue de 35%, mientras que
las localidades de bosque natural alcanzaron una similitud maxima de 18%. Estos
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resultados son consistentes con el analisis de conglomerados (ver Figura 7), el cual
distingui6 a los sitios de bosque restaurado como los que presentaron una mayor
similitud en su composicion de especies. Estudios previos han destacado que los
conjuntos de helechos tropicales ubicados en bosques naturales, exhiben un alto
recambio de la composicion de especies en relacion a la variacidon ambiental (Costa
et al., 2019). Probablemente los bajos valores de similitud floristica de bosque
natural que reportamos, se podrian explicar en parte por la alta heterogeneidad
climatica y topografica que muestran las montafias de los Andes tropicales (Tovar
et al., 2013); asi como por las fuertes preferencias ambientales que tienen los
helechos en las escalas mas locales (Kluge y Kessler, 2011b). Por su parte, debido
a que los bosques restaurados evaluados atin se encuentran en etapas tempranas de
recuperacion podrian ser estructuralmente menos complejos y compartir especies
generalistas de abundancias considerables, que aumenten los niveles de
homogenizacion floristica a escalas regionales (Rother et al., 2019). Una de las
especies que pudo contribuir a esta tendencia fue Hipolepys hostilis, bien
representada a lo largo del gradiente de bosque restaurado, desde 400m s.n.m.BR
hasta 2200m s.n.m.BR. Sin embargo, se espera que a lo largo del proceso de
sucesion natural las localidades restauradas se conviertan estructuralmente mas
complejas, con una mayor heterogeneidad ambiental y floristica (Newmaster et al.,
2011).

Diversidad funcional
Rasgos funcionales y patrones altitudinales

Se encontr6 que, en los habitats naturales los CWM de rasgos funcionales
continuos variaron significativamente con los cambios en la altitud. El patron de
AFE de helechos terrestres mostré una ligera curva jorobada, con los valores mas
altos a 1000 m s.n.m. y los mas bajos valores en la altitud superior a 3000 m s.n.m.
(ver Figura 8a). Estos resultados son consistentes con dos estudios previos
realizados a lo largo de gradientes similares en la misma region, los cuales
mostraron que el AFE de arboles y el de lianas decrece de forma significativa con
la altitud (Bommarez, 2020; Meeussen, 2017). Las tendencias de AFE encontradas
en los helechos terrestres reflejarian estrategias de uso de recursos distintas a lo
largo del gradiente; tendencias adquisitivas y de rdpida rotacion de biomasa en
altitudes medias y tendencias conservadoras en especies de alta longevidad en la
maxima altitud (Hernandez-Calderén et al.,, 2014). De acuerdo con Meeussen
(2017), la disminucion del AFE en altas altitudes podria ser el resultado de
adaptaciones de las especies a condiciones ambientales mas dificiles como, por
ejemplo, bajas temperaturas o suministro insuficiente de nutrientes cominmente
observados en las montafias tropicales de gran altitud. Con respecto a la longitud
de la fronda (LF), durante la presente investigacion se ha observado que disminuye
de forma significativa con la altitud (ver Figura 8c). De acuerdo con Arens y
Baracaldo, (2000), los helechos que compiten por luz en ambientes sombreados y
humedos tienden a desarrollar estructuras mdas largas y amplias con el fin de
maximizar la captura de recursos. Mientras que los ambientes con condiciones
climaticas extremas, en altas altitudes, tenderian a ensamblar helechos con frondas
reducidas con el fin de tolerar el stress y evitar dafios fisicos asociados al aumento
en la radiacion y otras restricciones abidticas (Creese et al., 2011).
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Por otro lado, el patrdn altitudinal CWM de AFE de bosque restaurado también
mostrd una curva en forma de joroba, pero a diferencia del patrén observado en
bosque natural esta curva fue mas alta y pronunciada, con un pico en la localidad
ubicada 1500 m s.n.m.. En estudios anteriores, el AFE demostrd ser variable a lo
largo de gradientes altitudinales conservados (Bommarez, 2020) y también a lo
largo de gradientes altitudinales en regeneracion (Campetella et al., 2011), lo que
respalda los resultados de este estudio. Los altos valores de AFE encontrados en los
bosques restaurados son comunes de ecosistemas en primeras etapas de
regeneracion y podrian ser importantes para mejorar la adquisicion de recursos y
para impulsar el rapido crecimiento de las especies (Garnier et al., 2004b). Por otro
lado, los valores CWM de LF de bosques restaurados, se alteraron profundamente
en cada nivel altitudinal, lo cual podria explicar la pérdida de una relacion
significativa con la altitud.

Los ensamblajes de helechos terrestres de bosques restaurados y los de bosques
naturales conservaron el indusio a lo largo del gradiente altitudinal; lo que indicaria
que para ambos tipos de bosque la proteccion de las esporas es primordial (Dai
et al., 2020). Por otro lado, los rizomas erectos dominaron en seis de las siete
localidades evaluadas y de forma similar, una diseccion de la lamina uno pinnada o
pinnada pinatifida fue en general mayormente registrada. Una alta predominancia
de los rizomas erectos podria reflejar la competencia por el espacio y por la luz
(Kluge y Kessler, 2007). Pero cabe la posibilidad que la poca variabilidad en los
rasgos categoricos a lo largo del gradiente y entre los tipos de bosque se deba a que
el estudio se enfoca unicamente en helechos terrestres, lo que conduce a una
disminucion en la variabilidad de los rasgos morfologicos (Carvajal-Hernandez
et al., 2018). Especificamente en la localidad ubicada a 2200m s.n.m.BR se
encontr6 una fuerte tendencia hacia los rizomas cortamente rastreros y frondas con
diseccion laminar dos o mas pinnada. Una mayor diseccion en la fronda de los
helechos permitiria una mejor disipacion de calor y los rizomas rastreros pueden
reflejar la predisposicion de las especies para alcanzar microhabitats Optimos
(Creese et al., 2011; Kluge y Kessler, 2007). Por lo tanto, la presencia de estos
rasgos funcionales podria indicar que a 2200m s.n.m.BR las especies de helechos
terrestres se han tenido que adaptar a condiciones ambientales poco favorables,
probablemente relacionadas a un mayor ingreso de luz al sotobosque.

Riqueza funcional y patrones altitudinales

La riqueza funcional, representa el volumen funcional que ocupan los rasgos de
una comunidad sin tomar en cuenta las abundancias de sus especies (Villéger et al.,
2008). El patron de riqueza funcional observado en el gradiente altitudinal de
bosque natural mostr6 forma de joroba (ver Figura 9a); semejante al patron de
riqueza de especies detectado para el mismo tipo de bosque (ver Figura 5a). El
patron en forma de joroba de diversidad funcional y una relacion positiva con la
riqueza de especies se ha documentado en estudios previos para conjuntos de
helechos en gradientes de altitud en Costa Rica (Kluge y Kessler, 2011a) y México
(Carvajal-Hernandez et al., 2018). Si bien parece 16gico que una mayor riqueza de
especies permitiria encontrar un mayor espectro de rasgos (Diaz y Cabido, 2001);
se ha documentado también que la riqueza funcional en ciertas ocasiones puede ser
independiente del nimero de taxones (Mayfield et al., 2010). De acuerdo al patron
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observado, la mayor riqueza funcional se encuentra en las altitudes medias del
gradiente (1000 m s.n.m. y 2200 m s.n.m); lo cual indica que en estas localidades
los helechos terrestres ocupan un mayor nicho funcional (Mouchet et al., 2010). Las
condiciones de alta humedad y temperatura moderada que presentan las altitudes
medias de las montafias tropicales ofrecen el hdbitat dptimo para las especies de
helechos, por lo que no son limitantes para su supervivencia (Kluge et al., 20006).
Bajo estas condiciones, segin Kluge y Kessler, 2011a, las interacciones
competitivas gobiernan y se favorece el ensamblaje de especies de helechos con
rasgos funcionales diferentes. Por otro lado, en los extremos del gradiente se
observo un agrupamiento de especies dentro del espacio funcional, reconocible por
una riqueza funcional menor (Laliberté y Legendre, 2010). Esto podria sugerir que
la baja disponibilidad de agua en las partes inferiores del gradiente y bajas
temperaturas en las partes mas altas, actian como un filtro ambiental (Kluge y
Kessler, 2011a). Por lo cual, en estas localidades solo un espectro estrecho de rasgos
funcionales podrian ser los Optimos para la supervivencia bajo condiciones
estresantes.

Por otro lado, la riqueza funcional de bosque restaurado no presentd un patron
altitudinal significativo con la altitud (ver Figura 9b). A lo largo de este gradiente
se encontraron bajos valores de riqueza funcional especificamente a 1500 m s.n.m.
y a 2200 m s.n.m., lo que podria sugerir una agrupacion en las estrategias
funcionales de las especies en estas localidades (Villéger et al., 2008). Mientras
que, a 400 m s.n.m. se observaron altas puntuaciones para este indice, lo que se
interpretarian como alta diferenciacion en las estrategias funcionales (Villéger et
al., 2008). Se ha reportado que la riqueza funcional puede aumentar con la edad de
la restauracion (Jing et al., 2019); por lo tanto, una mayor riqueza funcional a 400
m s.n.m. se podria explicar por el mayor tiempo de restauracion que presenta esta
localidad (aprox. 14 afios). Una mayor variedad de rasgos en la localidad de
restauracion mas antigua podria indicar la recuperacion de especies que llenan
nichos funcionales que posiblemente ain no se encuentran disponibles en habitats
en etapas tempranas de restauracion (Derhé et al., 2016).

Biomasa
Biomasa aérea y patrones altitudinales

La biomasa aérea de helechos terrestres de bosque natural no mostré un patréon
significativo con la altitud (Figura 11a). Este resultado difiere de los hallazgos de
Kessler et al., (2014), quienes documentaron para el mismo grupo, un patréon en
forma de joroba a lo largo de un gradiente altitudinal conservado en los Andes
ecuatoriales orientales. De acuerdo con los autores, el patron jorobado pudo ser
ocasionado en parte por la presencia de mas individuos de mayor tamafio que
contribuyeron con mayores cantidades de biomasa a la parte media del gradiente.
La ausencia de un patron similar para esta investigacion podria deberse a que la
metodologia planteada para este estudio solo incluyd biomasa aérea y no se evalu6
la biomasa de los rizomas y tampoco incluy6 el muestreo de individuos de helechos
arborescentes adultos. Es decir, en el presente estudio existe un sesgo en la
estimacion de la biomasa aérea especificamente para 1000 m s.n.m.BN y 2200 m
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s.n.m.BN, altitudes donde las especies de helechos arborescentes alcanzan una alta
diversidad (Ramirez-Barahona et al., 2011). De acuerdo con Hanif et al., (2019), el
almacenamiento de biomasa también puede verse influenciado por varios factores,
incluyendo variables ambientales como las propiedades del suelo. La ausencia de
un patron en forma de joroba, similar al encontrado por Kessler et al., (2014), pudo
estar ocasionado ademas por diferencias entre los tipos de suelo de la region andina
occidental y la region andina oriental. Mientras en nuestra area de estudio, andina
occidental, desde los 400 m s.n.m. hasta los 2200 m s.n.n.m. dominan los suelos de
tipo andosoles (Bommarez, 2020); en las montafias de la region andina oriental
desde los 500 m s.n.m. hasta los 1000 m s.n.m. los suelos son de tipo Ferrasoles y
los sitios ubicados entre 1500 m s.n.m. y 2000 m s.n.m. presentan suelos de tipo
Cambisoles (Unger et al., 2010). Se ha demostrado que el cambio en el tipo de suelo
y por ende de propiedades del suelo, contribuye a la variacion de la biomasa
almacenada por comunidades de plantas a lo largo de gradientes altitudinales
(Unger et al., 2012), sin embargo de acuerdo a nuestro conocimiento esta tendencia
se ha reportado Gnicamente para arboles.

Los patrones altitudinales de biomasa en forma de joroba, con maximos valores
en altitudes medias, se han observado con frecuencia en arboles tropicales de
habitats naturales (Ensslin et al., 2015); aunque también se ha reportado para el
estrato arboreo patrones decrecientes (Kessler et al., 2014), o crecientes con la
altitud (Culmsee et al., 2010). De acuerdo con Carvalhais et al., (2014), las tasas de
crecimiento se dan bajo condiciones de abundante agua y suelos ricos en nutrientes
lo que tiende a tienden a favorecer una alta biomasa. Mientras que los ecosistemas
con condiciones extremas de temperatura o los que presentan déficits hidricos,
podrian limitar el tamafio de las plantas y/o aumentar la mortalidad y por ende
reducir la biomasa. No obstante, dado que gran parte de la informacion antes
expuesta proviene de estudios sobre el estrato arboreo y que la biomasa de arboles
y helechos puede mostrar patrones contrastantes en el mismo gradiente altitudinal
(Kessler et al., 2014), existe la posibilidad que el almacenamiento de biomasa de
helechos terrestres se determine por diferentes factores o que estos influyan de
forma diferente sobre la biomasa de los helechos.

Por otro lado, se observéd que la biomasa aérea de helechos terrestres de bosque
restaurado tampoco se relaciond de forma significativa con la altitud (ver Figura
11b). En un estudio regional Ensslin et al., (2015), encontraron que los cambios en
el uso del suelo alteran las reservas de carbono de todos los estratos forestales
(arboles, arbustos y hierbas) en cada nivel altitudinal con implicaciones para sus
patrones altitudinales. Sin embargo, al no encontrar un patron altitudinal
significativo para la biomasa de helechos terrestres en bosque natural, no podemos
asumir que el cambio de uso del suelo afectd a este atributo en las escalas
regionales.
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Respuesta de los helechos terrestres al cambio del uso del suelo
Diversidad de especies
Riqueza y composicion de especies

La riqueza de especies de helechos terrestres mostro diferencias significativas
entre las localidades de estudio y por lo general se encontraron menos especies en
bosques restaurados que en bosques naturales. En comparacion a sus referentes
bosques naturales, las localidades ubicadas a 400m s.n.m.BR y 2200m s.n.m.BR,
exhibieron 14% y 44% menos especies de helechos terrestres respectivamente. Si
bien estas pérdidas desiguales en la riqueza se podrian explicar por el mayor tiempo
de restauracion de la localidad a 400m s.n.m.BR; también podrian estar ocasionadas
por la severidad con la que el cambio del uso del suelo actiia en determinados
ecosistemas (Crouzeilles et al., 2016; Peters et al., 2019). Carvajal-Hernandez y
Kromer, 2015, encontraron que en comparacion a los bosques naturales, los
bosques secundarios y perturbados ubicados entre 1500m s.n.m. y 2500m s.n.m.
presentaron hasta 70% menos especies. Estas pérdidas abruptas en la riqueza de
helechos se vincularian a la transformacion de los bosques humedos montafiosos;
asi como a la preferencia de muchas especies de helechos por la complejidad
ambiental que solo estos ecosistemas, sin alteraciones importantes, pueden brindar
(Barthlott et al., 2001).

Los cambios en la apertura del dosel, muy comunes en los ecosistemas alterados,
influyen en la composicion y diversidad de helechos terrestres (Zhang et al., 2015).
La mayor entrada de luz al suelo del bosque y menor humedad de estos ambientes,
favorecen el establecimiento de especies de helechos tolerantes a la sequia y limitan
a aquellas muy dependientes de la humedad (Dai et al., 2020). Durante esta
investigacion hemos encontrado a los géneros Blechnum, Thelypteris, Hypolepis,
Pteris y Cyathea como los mejor representados, en términos de abundancia, a lo
largo del gradiente altitudinal de bosque restaurado. En general, las especies de
estos géneros observadas (ver Tabla 6), necesitan requisitos ambientales minimos
para el establecimiento de sus poblaciones, se aclimatan a situaciones estresantes y
se han asociado con frecuencia a ambientes antropizados (Itow, 1990; Mehltreter
et al., 2010; Paciencia y Prado, 2005). Sin embargo, se ha encontrado que ciertas
especies presentes en bosques naturales han colonizado los bosques restaurados,
aunque en abundancias contrastantes. Por ejemplo, la especie Polybotrya
osmundacea tuvo una abundancia de 17 individuos a 400m s.n.m.BN mientras que
a 400m s.n.m.BR present6 tres individuos. Se ha reportado que las especies del
género Polybotrya, al igual que la gran mayoria de Dryopteridaceas, ocurren con
preferencia en dreas sombreadas y de bosques maduros (Moran, 1987). Por lo tanto,
su presencia en bosque restaurado podria dar indicios de recuperacion de ciertas
condiciones abidticas favorables para el establecimiento de conjuntos de helechos
mas especializados.

Diversidad funcional
Rasgos funcionales

Los CWM de rasgos funcionales tanto de AFE como de LF mostraron
diferencias significativas entre las localidades evaluadas. En comparacion a los
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bosques naturales, los bosques restaurados presentaron valores CWM de AFE mas
altos y valores CWM de LF en general mas bajos. De acuerdo con Zhang et al.,
(2017), la alta disponibilidad de luz y limitaciones en la disponibilidad de agua que
muestran los hébitats en las primeras etapas sucesionales, permiten la persistencia
de especies de helechos con alta capacidad fotosintética y alta eficiencia en el uso
de nutrientes y recursos. Se espera que un alto AFE mejore la captura de luz, el
enfriamiento de las hojas, el intercambio de gases y que permita una alta capacidad
fotosintética en las especies de plantas (Poorter et al., 2009). A pesar de esto, no
todos los estudios previos sobre helechos que viven en habitats contrastantes de luz
y humedad reportan diferencias significativas en el AFE (Seral et al., 2017; Zhu
et al., 2016). Esto quizé indicaria que el AFE, por si solo, no es capaz de explicar
la eficiencia en la adquisicion y uso de recursos de las especies de habitats no
naturales y se deberia evaluar otros rasgos funcionales laminares complementarios.
Por otro lado, Creese et al. (2011), encontraron que los helechos de habitats menos
himedos y abiertos tienden a desarrollar frondas mas cortas, como una posible
adaptacion para una conductividad hidrica eficiente. En este estudio, las frondas
pequefias fueron el patron predominante del gradiente de bosque restaurado, aunque
reportamos también un rasgo extremo a 1500 m s.n.m. de la especie H. hostilis.
Ciertas especies del género Hypolepis, a pesar de su gran tamafo, se han
identificado como morfolégicamente adaptadas para ser eficientes en la
conductividad, consumo y regulacion de la pérdida de agua; debido a ello con
frecuencia se las asocia a ambientes perturbados y xéricos (Carvajal-Hernandez
et al., 2017; Mehltreter et al., 2010).

Riqueza funcional

La riqueza funcional vario de forma significativa entre las localidades evaluadas.
En comparacion con los referentes bosques naturales, los bosques restaurados
evaluados presentaron valores para este rasgo profundamente modificados.
Estudios anteriores han documentado que FRic, es sensibles a las perturbaciones en
una amplia gama de taxones, como escarabajos (Derhé et al., 2016), aves (Cosset y
Edwards, 2017), peces (Leitao et al., 2018), entre otros grupos incluyendo plantas
del sotobosque (Jing et al., 2019). Se espera que a medida que aumente la intensidad
del uso de la tierra la riqueza funcional disminuya como resultado de una
intensificacion del filtrado ambiental (Pakeman, 2011). Los valores mas bajos de
FRic a 1500 m s.n.m.BR y a 2200 m s.n.m.BR encontrados en esta investigacion,
podrian sugerir, por un lado, la persistencia de restricciones abioticas capaces de
seleccionar especies de helechos con un conjunto estrecho de rasgos en etapas
tempranas de restauracion, o que las restricciones abioticas después de las
perturbaciones se intensifican en las partes medias del gradiente (Carvajal-
Hernandez et al., 2018). Un FRic marcadamente mayor que el presentado en la
localidad 400 m s.n.m.BR sugiere que muchos nichos estan siendo ocupados por la
comunidad (Mouchet et al., 2010). Sin embargo, se debe tener en cuenta que FRic
puede verse muy influenciado por especies raras o poco frecuentes con rasgos
funcionales extremos (Laliberté y Legendre, 2010); probablemente las especies de
helechos compartidas entre bosques naturales y bosques restaurados contribuyeron
a inflar este indice en esta localidad.
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Biomasa aérea

En esta investigacion reportamos que la biomasa aérea no vari6 de forma
significativa entre las localidades evaluadas. Es decir, los bosques naturales y los
bosques restaurados albergaron reservas similares de biomasa de helechos
terrestres. Al parecer, la recuperacion y cambio en la biomasa de helechos en
ecosistemas no naturales no se ha evaluado a profundidad, pero el comun de otros
grupos de plantas vasculares es que este atributo siga un ritmo muy diferente de la
riqueza y composicion (Marin-Spiotta et al., 2007). Por ejemplo, tras las
perturbaciones, lejos de disminuir la biomasa del estrato herbaceo puede
incrementar (Ensslin et al., 2015). Si bien, no se encontraron incrementos
significativos en la biomasa de helechos terrestres de bosques restaurados, en la
Tabla 11, podemos observar leves aumentos en este atributo a 400 ms.n.m.BR y a
2200 m s.n.m.BR en comparacion a sus ecosistemas referentes (ver Tabla 11). Esta
temprana recuperacion en la biomasa aérea se podria relacionar a una alta
abundancia de especies de rapido crecimiento que se establecen en bosques en
primeras etapas de regeneracion (Letcher y Chazdon, 2009). La capacidad de las
especies para colonizar los espacios que dejan las perturbaciones importantes se
encuentra determinada principalmente por las tasas de dispersion que presentan. Sin
embargo, solo un pequeiio nimero de especies que logran llegar pueden maximizar
su rendimiento bajo nuevas condiciones (Baeten et al., 2010). En esta investigacion,
se ha encontrado ademas que el 66% de la biomasa aérea de helechos terrestres de
bosque restaurado corresponde a las familias Blechnaceae y Cyatheaceae, mientras
que el mismo porcentaje en bosque natural se encontrd en cuatro familias distintas.
El rendimiento exitoso de la familia Blechnaceae en habitats alterados se podria
asociar a una alta plasticidad fenotipica de ciertas especies del género Blechnum,
(Saldana et al., 2005). En general, la plasticidad permitiria que las especies
produzcan hojas morfologica y fisioldgicamente adecuadas para altos niveles luz,
capaces de mantener un balance positivo de carbono incluso en entornos
particularmente estresantes. Ademads, las especies del género Blechnum se
distinguen por su alta capacidad de reproduccion vegetativa, a través de la cual
podrian volverse localmente numerosos (Dittrich et al., 2015). Por otro lado,
diferentes especies de la familia Cyatheaceae aparecieron como dominantes en cada
nivel altitudinal de bosque restaurado, tendencia no observada en bosque natural
(ver Tabla 12). Estudios anteriores han documentado que las especies de la familia
Cyatheacea se ven favorecidas en entornos abiertos, ya que bajo estas condiciones
se facilitaria la dispersion y germinacion de sus esporas y su posterior dominancia
de habitats en etapas tempranas de regeneracion (Brock et al., 2016; Walker et al.,
2010).

Por otro lado, se ha observado que a medida que la sucesion natural avanza la
biomasa del sotobosque herbaceo disminuye (Yin et al., 2016). Probablemente a
causa de una reduccion en el ingreso de luz al suelo del bosque y por una mayor
competencia por recursos con el estrato arboreo (Li et al., 2012; Yin et al., 2016).
Por lo tanto, siguiendo el patron de sucesion tipico del sotobosque herbaceo, a largo
plazo las especies de helechos con un rendimiento exitoso en condiciones de alta
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radiacion deberian ser reemplazadas por especies eficientes bajo condiciones de
sombra (Kumar et al., 2018). Quiz4d una tendencia hacia este reemplazo se ha
empezado a observar a 400 m s.n.m., donde las especies S. elegans y P. osmundacea
almacenaron biomasa en los dos tipos de bosques, aunque en cantidades distintas.
No obstante, es necesario recordar que muchos de los bosques que crecen después
de perturbaciones importantes constituyen ecosistemas cualitativa y
cuantitativamente diferentes a los bosques naturales (Marin-Spiotta et al., 2007),
que a largo plazo podran converger (Letcher y Chazdon, 2009), o no (Marin-Spiotta
et al., 2007), con la vegetacion original.
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CAPITULO V: CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Los bosques naturales se caracterizan por una alta riqueza y alta rotacion de
especies de helechos terrestres a lo largo del gradiente evaluado. Ademas, presentan
especies abundantes principalmente pertenecientes a las familias taxondmicas
Dryopteridaceae, Athyriaceae y Cyatheaceae. Los bosques restaurados por su parte
presentan hasta 49% menos especies y hasta 45% mas individuos que sus referentes
bosques naturales, son floristicamente mas similares entre si, presentan bajas tasas
de rotacion de especies a lo largo del gradiente y sus especies mas abundantes
pertenecen a las familias taxonOomicas Thelypteridaceae, Cyatheaceae 'y
Pteridaceae.

Los bosques naturales presentan especies de helechos terrestres con estrategias
de uso y adquisicion de recursos que varian a lo largo del gradiente evaluado. En
bajas altitudes de bosque natural se observaron tendencias adquisitivas y de rapida
rotacion de biomasa; ademas de frondas mas largas para maximizar la captura de
recursos. Mientras que, en la maxima altitud de bosque natural las especies de
helechos terrestres presentaron tendencias conservadoras y de alta longevidad;
ademas de frondas reducidas para adaptarse a condiciones climaticas extremas. Las
altitudes medias del gradiente de bosque natural 1000 y 2200 m s.n.m., exhibieron
ademas ensamblajes de helechos con alta diferenciacion de rasgos. Mientras que,
en los extremos del gradiente se observd una agrupacion en las estrategias
funcionales, probablemente debido a la presencia de filtros ambientales. Por otro
lado, los bosques restaurados presentaron generalmente altos valores de AFE y
frondas mas cortas en comparacidon a los bosques naturales; lo que sugiere la
presencia de especies de helechos de rdpido crecimiento y eficientes en la
adquisicion de recursos y en la conductividad hidrica. Las estrategias funcionales
de los helechos en los bosques restaurados por su parte mostraron tendencias a
agruparse entre los 1500 y los 2200 m s.n.m. lo que indicaria una intensificacion
del filtrado ambiental en la parte media del gradiente.

Las reservas de biomasa aérea estimadas en los bosques naturales y restaurados
fueron muy similares en términos cuantitativos (Kg 4007%), aunque se acompafiaron
con cambios en la composicion. Las familias que mas biomasa almacenaron en los
bosques naturales fueron Dryopteridaceae, Blechnaceae y Cyatheaceae; mientras
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que en los bosques restaurados destacaron las familias Blechnaceae, Cyatheaceae y
Pteridaceae.

Los patrones altitudinales de riqueza de especies, CWM de AFE, CWM de LF y
riqueza funcional fueron distintos entre los dos tipos de bosque evaluados y en su
mayoria significativos tinicamente para bosque natural. Lo que reflejaria la alta
sensibilidad de las especies de helechos terrestres a las variaciones climaticas
asociadas a la altitud, asi como su sensibilidad a las perturbaciones de origen
antropogénico. Por otro lado, dado que la biomasa aérea no variod significativamente
con la altitud en bosque natural o restaurado se presume que el cambio del uso del
suelo no afectaria el rendimiento de los ensamblajes de helechos en las escalas
regionales.

Los cambios en el uso del suelo modifican la diversidad de los helechos
terrestres, desde las escalas locales hasta las regionales. En las escalas locales
encontramos alteraciones en la riqueza de especies y riqueza funcional, con
pérdidas mas intensas para estos atributos en altitudes medias (2200 m s.n.m.).
También, se observd que los bosques restaurados exhibieron una composicion
pteridologica muy distinta a la de los bosques naturales, presentaron bajas tasas de
rotacion de especies a lo largo del gradiente, fueron floristicamente mas similares
entre si que los bosques naturales y presentaron mas individuos con rasgos
funcionales adquisitivos y adaptados a una conductividad hidrica eficiente.
Finalmente se encontrd que la capacidad de los bosques restaurados para albergar
biomasa aérea de helechos terrestres fue similar a la de los bosques naturales. Por
lo cual, podemos asumir que, tras las perturbaciones, la biomasa aérea de los
ensamblajes de helechos se recupera incluso en las primeras etapas de regeneracion.

Por lo tanto, usando como grupo modelo a los helechos, podemos concluir que
el cambio del uso del suelo afecta de forma diferenciada a cada atributo
ecosistémico y que sus impactos negativos se intensifican en ecosistemas mas
heterogéneos y complejos. Esta investigacion es quizd una de las primeras en
abordar tanto la diversidad como el rendimiento de los helechos terrestres a lo largo
de un gradiente de altitud y comparando bosques de diferentes estados de
conservacion. Debido a esto, constituye un importante punto de partida para ampliar
nuestra comprension sobre como el cambio antropogénico afecta a las comunidades
naturales en distintas escalas espaciales.

Debido a que el cambio en el uso del suelo actiia de forma diferencia en cada
nivel altitudinal, se recomienda ampliar el gradiente evaluado en bosque restaurado.
Principalmente para determinar los impactos y respuestas en la diversidad y
biomasa que los helechos terrestres de maximas altitudes pueden mostrar.

Debido a que la regeneracion ecoldgica es un proceso complejo que conduce a
los bosques por diferentes trayectorias sucesionales, se recomienda enfocar las
investigaciones futuras hacia las respuestas a largo plazo que los ensamblajes de
helechos pueden presentar.
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ANEXOS

Anexo 1
Tipo de bosque Modelo R2  adj.R2 sigma statistic pvalue df logLik AIC BIC desviacion df.residuales
Natural Riqueza Lineal 0,16 0,08 6,38 1,93 020 2 -382 823 838 407,0 10
Natural Riqueza Cuadratico* 0,66 0,59 4,28 8,75 001 3 -328 735 754 165,0 9
Natural FRIC Lineal 0,07 -0,02 2,71 0,77 040 2 -299 618 632 73,2 10
Natural FRIC Cuadrdtico* 0,57 0,47 1,95 5,88 0,02 3 -233 546 56,6 34,2 9
Natural AFE Lineal 0,30 0,23 28,40 4,29 0,07 2 -56,1 118,0 120,0 8084,0 10
Natural AFE Cuadratico* 0,85 0,82 13,70 26,20 0,00 3 -46,7 101,0 103,0 1694,0 9
Natural LF Lineal 0,85 0,83 9,25 55,40 0,00 2 -426 91,3 927 855,0 10
Natural LF Cuadrdtico* 0,86 0,83 9,43 27,00 0,00 3 -422 925 944 801,0 9
Natural Biomasa Lineal 0,07 -0,02 0,40 0,79 0,40 2 -48 157 171 1,6 10
Natural Biomasa Cuadrdtico 0,20 0,03 0,39 1,16 035 3 -39 158 17,8 1,4 9
Restaurado Riqueza Lineal 0,01 -0,13 391 0,09 0,77 2 -239 538 544 107,0 7
Restaurado Riqueza Cuadratico 0,13 -0,17 3,97 0,43 067 3 -234 54,7 555 94,7 6
Restaurado FRIC Lineal 0,25 0,14 2,40 2,33 0,17 2 -195 451 457 40,5 7
Restaurado FRIC Cuadrdtico 0,44 0,26 2,24 2,37 0,17 3 -182 444 452 30,1 6
Restaurado AFE Lineal 0,06 -0,07 48,60 0,47 051 2 -466 99,2 99,8 16501,0 7
Restaurado AFE Cuadrdtico* 0,87 0,82 19,80 19,40 000 3 -378 83,7 845 2361,0 6
Restaurado LF Lineal 0,00 -0,14 24,30 0,01 093 2 -404 86,7 873 4146,0 7
Restaurado LF Cuadratico 0,33 0,11 21,50 1,50 030 3 -306 85,1 85,9 27770 6
Restaurado Biomasa Lineal 0,00 0,14 0,31 0,02 0,88 2 -1,17 8,33 8,93 0,683 7
Restaurado Biomasa Cuadratico 0,07 -0,24 0,33 0,22 0,81 3 -0,858 9,72 10,5 0,638 6

66



Anexo 2. Lista de especies y morfo-especies de helechos terrestres registrados
durante el muestreo en bosques naturales y bosques restaurados. Se puede observar,
ademas, las especies y morfo-especies exclusivas y compartidas.

Especie BN BR
Adiantum petiolatum X
Adiantum trichochlaenum X

Adiantum urophyllum
Alsophila cuspidata
Asplenium castaneum
Asplenium cuspidatum
Asplenium flabellulatum
Asplenium miradorense
Asplenium monanthes
Asplenium pteropus
Asplenium sessilifolium
Asplenium sp. 1 X

X X X X X X X X X

Blechnum cordatum X X
Blechnum divergens X
Blechnum ensiforme X
Blechnum glandulosum X
Blechnum lherminieri X
Blechnum lima X
Blechnum occidentale X X
Blechnum sp. 1 X
Blechnum wardiae X
Botrychium sp. 1 X
Campyloneurum cochense X
Campyloneurum magnificum X
Ctenitis sloanei X
Cyathea andicola X X
Cyathea brunei X
Cyathea brunnescens X
Cyathea cf. leucolepismata X
Cyathea frondosa X
Cyathea pallescens X
Cyathea sp. 4 X
Cyathea sp.2 X
Cyathea spl X
Cyathea sp3 X
Cyathea squamipes X
Cyathea straminea X
Cyathea xenoxyla X X
Danaea latipinna X
Danaea moritziana X
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Danaea sp.1

Danaea wendlandii
Dennstaedtia auriculata
Dennstaedtia cornuta
Dennstaedtia dissecta
Didymochlaena truncatula
Diplazium ambiguum
Diplazium chimboracense
Diplazium costale
Diplazium cristatum
Diplazium macrophyllum
Diplazium melanosorum
Diplazium pinnatifidum
Diplazium rivale
Diplazium seemannii
Diplazium sp. 1
Diplazium striatastrum
Diplazium wilsonii
Dryopteridaceae sp.1
Dryopteridaceae sp.2
Dryopteridaceae sp.4
Dryopteridaceae sp3
Dryopteris patula
Dryopteris wallichiana
Elaphoglossum cuspidatum
Elaphoglossum latifolium
Hypolepis hostilis
Lomariopsis japurensis
Macrothelypteris torresiana
Marattia laevis
Megalastrum biseriale
Megalastrum cf. vastum
Megalastrum sp.1
Mickelia pergamentacea
Niphidium crassifolium
Polybotrya altescandens
Polybotrya osmundacea
Polybotrya suberecta
Polystichum lehmannii
Pteris altissima

Pteris muricata

Pteris podophylla

Pteris praestantissima
Pteris pungens
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Saccoloma elegans
Saccoloma inaequale
Saccolomataceae sp.1
Saccolomataceae sp.2
Selaginella sp. 1
Serpocaulon nanegalense
sp. 1

sp. 2

Sphaeropteris quindiuensis
Stigmatopteris heterophlebia
Stigmatopteris ichthiosma
Stigmatopteris sordida
Stigmatopteris sp.1
Tectaria aff. incisa
Tectaria antioquoiana
Tectaria incisa

Tectaria lizarzaburui
Thelypteris biolleyi
Thelypteris dentata
Thelypteris gemmulifera
Thelypteris gigantea
Thelypteris oligocarpa
Thelypteris opposita
Thelypteris rigescens
Thelypteris rudiformis
Thelypteris rudis
Thelypteris scalaris
Thelypteris sp. 1
Thelypteris sp. 2
Thelypteris sp. 3
Thelypteris sp. 4
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Anexo 3. Numero de individuos marcados y medidos por localidad durante las
jornadas de campo para estimar la biomasa aérea.

Tipo de . Nﬁlfle:m de
Altitud individuos
bosque
marcados
BN 400 57
BN 1000 447
BN 2200 295
BN 3000 828
BR 400 350
BR 1500 489
BR 2200 526

Anexo4: Cantidad de biomasa (Kg 400 m-2) almacenada por cada especie y

porcentaje de contribucion a la biomasa total en cada localidad de estudio.

Tipode m Kg400m? Especie Kg 400m> %

bosque total especie

BN 400 17778,69  Saccoloma elegans 6967,02 39,19
Stigmatopteris sordida 4537,30 25,52
Diplazium macrophyllum 4034,37 22,69
Polybotrya osmundacea 503,11 2,83
Dennstaedtia dissecta 490,13 2,76
Saccolomataceae sp2 347,01 1,95
Thelypteris gigantea 307,43 1,73
Stigmatopteris 278,94 1,57
heterophlebia
Alsophila cuspidata 160,58 0,90
Diplazium pinnatifidum 65,25 0,37
Adiantum urophyllum 47,83 0,27
Lomariopsis japurensis 31,53 0,18
Diplazium striatastrum 8,20 0,05

BN 1000 56988,77  Didymochlaena 3683,27 20,65
truncatula
Pteris praestantissima 3296,58 15,00
Tectaria antioquoiana 3232,32 14,79
Cyathea pallescens 2377,25 9,06
Saccoloma elegans 1764,67 6,48
Tectaria incisa 1180,81 6,46
Mickelia pergamentacea 845,21 5,78
Blechnum occidentale 716,49 5,67
Adiantum urophyllum 597,70 4,17
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Saccoloma inaequale 496,19 3,10
Diplazium melanosorum 303,33 2,07
Blechnum wardiae 199,80 1,48
Polybotrya suberecta 191,71 1,26
Diplazium wilsonii 166,29 1,05
Diplazium 155,26 0,87
chimborazense
Diplazium cristatum 100,81 0,53
Danaea wendlandii 29,23 0,35
Dryopteridaceae Im 23,86 0,34
Polybotrya altescandens 19,33 0,29
Diplazium sp. m 10,07 0,27
sp. 2m 3,67 0,18
Diplazium seemannii 2,75 0,05
Pteris altissima 3683,27 0,04
Dryopteridaceae 2 3296,58 0,03
Pteris pungens 3232,32 0,02
sp. Im 23717,25 0,01
Diplazium rivale 1764.,67 0,00
BN 2200 24985,61  Diplazium melanosorum  5539,97 22,17
Cyathea xenoxyla 5268,13 21,08
Dennstaedtia cornuta 3465,14 13,87
Cyathea squamipes 2654,47 10,62
Blechnum divergens 2626,52 10,51
Cyathea pallescens 1087,88 4,35
Blechnum lherminieri 777,02 3,11
Blechnum occidentale 737,11 2,95
Polystichum lehmannii 541,22 2,17
Blechnum cordatum 487,52 1,95
Danaea moritziana 376,07 1,51
Cyathea cf. 348,23 1,39
leucolepismata
Sphaeropteris 277,54 1,11
quindiuensis
Cyathea sp2. 241,13 0,97
Asplenium flabellulatum 193,79 0,78
Pteris muricata 82,36 0,33
Blechnum ensiforme 57,62 0,23
Cyathea spl 52,82 0,21
Megalastrum biseriale 45,00 0,18
Polybotrya altescandens 41,37 0,17
Dennstaedtia auriculata 28,44 0,11
Asplenium miradorense 21,62 0,09
Diplazium ambiguum 21,23 0,08

71



Elaphoglossum 13,40 0,05
latifolium

BN 3000 24468,16  Blechnum occidentale 7877,68 32,20
Thelypteris rudiformis 7424,36 30,34
Polystichum lehmannii 6497,08 26,55
Dryopteris wallichiana 1489,19 6,09
Asplenium monanthes 448,58 1,83
Pteris muricata 382,95 1,57
Campyloneurum 185,15 0,76
cochense
Elaphoglossum 118,06 0,48
cuspidatum
Asplenium castaneum 30,21 0,12
Asplenium cuspidatum 10,75 0,04
Botrychium sp. 4,14 0,02

BR 400 32781,43  Blechnum glandulosum 18626,13 56,82
Cyathea andicola 5120,98 15,62
Saccoloma elegans 4293,67 13,10
Adiantum petiolatum 1633,24 4,98
Stigmatopteris sp. 1193,95 3,64
Alsophila cuspidata 652,94 1,99
Thelypteris gemmulifera 444,77 1,36
Hypolepis hostilis 294,00 0,90
Thelypteris opposita 185,35 0,57
Macrothelypteris 128,26 0,39
torresiana
Ctenitis sloanei 103,10 0,31
Polybotrya osmundacea 45,03 0,14
Niphidium crassifolium 26,74 0,08
Adiantum 18,62 0,06
trichochlaenum
Danaea sp. 14,64 0,04

BR 1500 20329,84  Blechnum occidentale 14489,71 71,27
Hypolepis hostilis 2561,98 12,60
Cyathea brunnescens 977,05 4,81
Alsophila cuspidata 903,18 4,44
Thelypteris oligocarpa 352,51 1,73
Thelypteris sp. 337,21 1,66
Cyathea straminea 293,96 1,45
Thelypteris opposita 199,02 0,98
Sphaeropteris 60,51 0,30
quindiuensis
Thelypteris scalaris 58,35 0,29
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Thelypteris macrophylla 53,53 0,26
Dryopteris patula 42,83 0,21
BR 2200 26206,87  Cyathea cf. brunnescens  6036,94 23,04
Pteris podophylla 5590,22 21,33
Thelypteris dentata 4757,53 18,15
Blechnum occidentale 3951,97 15,08
Thelypteris oligocarpa 2455,19 9,37
Blechnum lima 813,03 3,10
Dennstaedtia cornuta 697,74 2,66
Diplazium costale 639,36 2,44
Cyathea brunei 455,01 1,74
Marattia laevis 440,30 1,68
Dryopteridaceae spl 202,57 0,77
Hypolepis hostilis 125,98 0,48
Dryopteris patula 41,03 0,16
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