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Resumen

La diversidad de epifitas vasculares en el bosque natural y barbechos adyacentes de hasta 15 afios
fue estudiada en tres localidades diferentes en los Yungas de Bolivia - en bosque piedemonte
en el Parque Nacional Madidi (350 m), en bosque submontano cerca de Sapecho (500-1.200 m)
y en bosque montano en el Parque Nacional Cotapata (1.500-2.200 m). Aproximadamente 530
especies de epifitas (25 familias, 113 géneros) fueron registradas. Las orquideas fueron la familia
mas importante en lo que se refiere a ntimeros de especies, seguida por los helechos. Una parcela
de 1.0 ha compuesta de ocho subparcelas con una superficie total de 0.32 ha tenfa 175 especies,
mostrando que estos bosques montanos forman parte de los mas ricos a nivel mundial, en lo
que se refiere a la diversidad de epiffitas. El pico maximo de diversidad de epifitas vasculares a
altitudesintermedias postulada previamente fue confirmado. Los barbechos tenian 60-70% menos
especies que el bosque natural adyacente. El nimero de especies de orquideas, bromelidceas,
Hymenophyllaceae y Grammitidaceae era mucho mas bajo en barbechos que en el bosque
primario, pero la riqueza era similar de ardceas hemiepifiticas, Polypodiaceae y Aspleniaceae. La
reducciéon de diversidad de especies de epifitas en barbechos puede explicarse porlas caracteristicas
estructurales y la joven edad de los arboles, la falta de una capa de musgos densa y el microclima
mas seco en este tipo de vegetacion.

Palabras clave: Bosques andinos, epfifitas vasculares, gradiente altitudinal, vegetacién secundaria,
Bolivia.

Abstract

We studied vascular epiphyte diversity in primary forest and adjacent 15 yr. old fallows in three
different sites in the Yungas of Bolivia - in Andean foothill forest in the Parque Nacional Madidi
(350 m), in submontane forest near Sapecho (500-1,200 m) and in montane forest in the Parque
Nacional Cotapata (1,500-2,200 m). About 530 species of epiphytes (25 families, 113 genera)
were recorded. Orchids were the most important family in terms of species number, followed by
ferns. A 1.0 ha plot composed of eight subplots with a total surface of 0.32 ha of montane forest
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had up to 175 species, showing that these forests rank among the richest worldwide in terms of
epiphyte diversity. A mid-elevation peak postulated previously for vascular epiphyte diversity
was confirmed. Fallows had 60-70% fewer species than neighboring natural forest. The number
of species of orchids, bromeliads, Hymenophyllaceae, and Grammitidaceae were much lower
in fallows than in primary forest, but hemiepiphytic aroids, Polypodiaceae, and Aspleniaceae
were similar. Reduction of epiphytic species diversity in fallows can be explained by structural
characteristics and the young age of the fallow trees, the lack of a dense moss cover, and the drier

microclimate in the fallows.

Key words: Andean forests, elevational gradient, secondary vegetation, vascular epiphytes,

Bolivia.

Introduccion

El bosque montano tropical de los Andes es
uno de los ecosistemas mas ricos del mundo
en lo que se refiere al niimero de especies
(Barthlott et al. 1996). Las epifitas vasculares,
incluyendo orquideas, ardceas, bromeliaceas
y helechos, entre otras, son un componente
importante de estos bosques, tanto en lo que
se refiere a la riqueza de las especies (Gentry
& Dodson 1987, Ibisch 1996, Nieder et al. 1999,
Kromer et al. 2005), como a su rol en los ciclos
de agua y nutrientes (Nadkarni 1984, Coxson
& Nadkarni 1995). Actualmente estos bosques
estdn desapareciendo rapidamente, como
resultado de la creciente presién humana en la
region. Se conoce muy poco sobre el impacto
de deforestacion a la diversidad de epifitas en
bosques montanos y mucho menos sobre la
ecologia de epifitas en los bosques secundarios
(p.e. Hietz-Seifertet al. 1996, Barthlottet al. 2001).
Por esta razén, la meta basica de este estudio era
compararladiversidad deepifitas vasculares en
el bosque montano maduro y barbechos.

Métodos
Area de estudio

El estudio fue realizado en tres sitios en las
laderas orientales humedas de los Andes en el
Departamento de La Paz, Bolivia (Fig. 1). La
area de estudio mas baja se localiza a 350 m en
los alrededores del Rio Eslabén (14°27’ S, 67°56
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W) en el Parque Nacional-Area Natural del
Manejo Integrado (PN-ANMI) Madidi (Acebey
& Kromer 2001). La precipitacién anual es
aproximadamentede2.000 mmy la temperatura
promedio de 24-26°C (Ribera 1992). El bosque
de esta area tiene mas de 150 especies de arboles
>10cm DAP porlahectarea (M. Macia com. pers.
2005), con una altura del dosel promedio de
aproximadamente30myarbolesemergentes que
frecuentemente superan40m. Las palmeras son
de granimportancia enla estructura del bosque,
caracterizando el denso estrato intermedio.

Lasegunda area de estudio selocaliza arriba
del pueblo de Sapecho (450 m), a lo largo del
rio Alto Beni hasta 1.200 m en las laderas de la
Serrania Marimonos (15° 27’-32" S, 67° 18'-23’
W). La precipitacién anual varia de 1.500 mmen
el fondo del valle hasta 2.000 mm en las laderas
masaltas, mientras quela temperatura promedia
oscila entre 24-25°C (Elbers 1995). El bosque
natural esunbosque submontanosiempreverde
o semi-caducifolio que se caracteriza por tener
arboles altos de 30-40 m con un estrato de
arbustos bien desarrollado. La diversidad de
arboles promedio es de cerca de 120 especies por
ha (Seidel 1995). Comoresultado del crecimiento
poblacional, las laderas mas bajas de la Serrania
Marimonos estan cubiertas por un mosaico de
campos de cultivo y barbechos de hasta 15 afios
con una altura del dosel de 12-15 m (Kromer &
Gradstein 2003).

La tercera area de estudio se localiza a
1.500-2.200 m en los alrededores de la Estacion
Biolégica Tunquini en el PN-ANMI Cotapata
(16°11’-13" S, 67°51’-54" W). La precipitacion
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Fig. 1:

Mapa de Bolivia y ubicacién de las areas de estudio (1: Madidi, 2: Sapecho, 3: Cotapata).

Las lineas continuas muestran los rios principales y las lineas discontinuas muestran
los caminos principales.
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anual media es de 2.500 mm y la temperatura
media anual promedia de 13-19°C entre 1.500-
2.500 m (Bach et al. 2003, M. Schawe, com.
pers. 2005). Las laderas muy inclinadas a estas
elevaciones estdn cubiertas por un bosque
montano siempreverde que es de 15-25 m de
alto con estratos densos de arbustos y hierbas.
La diversidad de arboles es poco conocida
pero probablemente mas baja que en Sapecho.
Como resultado de frecuentes derrumbes
naturales y conversién de pequeiias parcelas
de bosque para uso agricola, las laderas mas
bajas estan cubiertas por un mosaico debosques
en diferentes etapas de sucesiéon que incluyen
barbechos de hasta 15 afios con una altura del
dosel de 8-12 m (Kromer & Gradstein 2003).

Muestreo

El estudio de la diversidad de epifitas
vasculares en bosque natural y barbechos de
15 afios adyacentes se bas6é en un método de
muestreo representativo en parcelas de 1.0
ha compuesta de ocho subparcelas con una
superficie total de 0.32 ha (Gradstein et al.
2003, Kromer 2003). En Madidi se muestre6
una parcela de bosque primario (350 m de
altitud), en Sapecho un barbecho y cinco
parcelas debosque (500-1.200m) y en Cotapata
dos barbechos y tres parcelas de bosque
(1.500-2.200 m). En cada parcela de bosque, se
muestrearon ocho arboles maduros del dosel
desde la base a la parte exterior de la copa.
Se registraron todas las especies de epifitas
vasculares dentro delas cinco zonas verticales
segin Johansson (1974), usando cuerdas y
equipo modificado del alpinismo (Single Rope
Technique, Perry 1978). Esta técnica permite un
inventario casi completo de la diversidad de
epifitas del dosel en el bosque (Flores-Palacios
& Garcia-Franco 2001).

Debido a que la flora de epifitas en el
sotobosque es diferente a la de los arboles del
dosel, también se muestrearon epifitas de los
arbustos y arboles jévenes que se encontraban
alrededor de cada arbol del dosel muestreado
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en una subparcela de 20 x 20 m, usando pico
deloro y binoculares (Shaw & Bergstrom 1997,
Gradstein et al. 2003, Kromer et al. 2007). De la
misma manera, se realizaron inventarios en
barbechos, que estan constituidos generalmente
por arboles demasiado fragiles para ser
trepados. Los muestreos fueron realizados en
ocho subparcelas de 400 m?, los cuales estaban
irregularmente distribuidos en cada parcela
de 1.0 ha. Se necesitaron aproximadamente
ocho horas de trabajo para cada inventario
completo de cada subparcela realizado por
dos personas (un especialista y unayudante de
campo), incluyendo el muestreo de un arbol y
el procesamiento de los especimenes.

Se anot6 la presencia y ausencia para todas
las especies. Los especimenes colectados
fueron depositados en el Herbario Nacional de
Bolivia (LPB), con duplicados en los siguientes
herbarios: Universidad de Gottingen (GOET),
Marie Selby Botanical Gardens, Sarasota
(SEL), Missouri Botanical Garden, St. Louis
(MO) y herbario Jepson, de la Universidad
de California, Berkeley (UC). Para el analisis
de los datos se diferenciaron las familias de
epifitas neotropicales dominantes - Araceae,
Bromeliaceae, Orchidaceae, Piperaceae y
Pteridophyta (tratada aqui como una familia
por la similitud ecolégica de todos los taxa
incluidos) - asi como todas las otras familias
combinadas (en otros).

Resultados

Ennueve parcelas (de 0.32 ha cada una) fueron
registradas aproximadamente 530 especies de
epifitas vasculares en 25 familias y 113 géneros:
89 en bosque piedemonte de Madidi (14
familias, 42 géneros) (Acebey & Kromer 2001),
255 en el bosque submontano de Sapecho (23
familias, 87 géneros) y 292 en el bosque montano
de Cotapata (24 familias, 76 géneros) (Kromer
2003). La familia de las orquideas fue la mas
rica en especies con aproximadamente 221
especies registradas, seguida por pteridodfitas
(163), aréceas (43), bromelias (36), peperomias
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(34) y las otras familias restantes en conjunto
(32). Las comunidades de especies en Sapecho
y Cotapata eran notablemente diferentes;
solo 54 especies (11%) ocurrieron en ambas
localidades, indicando la alta diversidad beta
de las epifitas.

El ntimero de especies (diversidad alfa)
aumenta linealmente a lo largo del gradiente
altitudinal estudiado desde el bosque
piedemonte (89 spp.) pasando por el bosque
submontano (101-125 spp.) hasta el bosque
medio-montano, donde se alcanzé el valor
maximo a una altitud aproximada de 1.600
m (175 spp.); posteriormente este disminuye
gradualmente a 150 spp. en 2.200 m de altitud
(Fig.2). Las ardceas muestran una disminucién
de especies constante a medida que la altitud
acrecienta, mientras que las orquideas y
helechos muestran un claro incremento. Endos
parcelas localizadas sobre o cerca de crestas a
1.200 m y 1.850 m se registré un nimero de
especies notablemente maés bajo.

La diversidad de epifitas en barbechos
de 15 afios mostré una reduccién dramatica
en comparacién con la del bosque maduro,
sobre todo de orquideas, bromelidceas,

Sapecho

Hymenophyllaceae y Grammitidaceae. Los
barbechos tenian 60-70% especies menos que el
bosquenatural adyacente (Fig. 3). Sin embargo,
la riqueza de las especies no fue disminuida
en ardceas hemiepifiticas, Polypodiaceae y
Aspleniaceae. En Sapecho, las araceas fueron el
grupomasnumerosodeepifitasenlosbarbechos
(43% de todas especies registradas), mientras
que en Cotapata el grupo dominante fueron
los helechos (ca. 60%). Otras familias, como
Cactaceae, Ericaceae y Gesneriaceae, estaban
representadas por pocas especies de epifitas
en las parcelas de bosque y completamente
ausentes en los barbechos.

Discusion

Diversidad de epifitas en el bosque
natural

El namero de especies total registrado en este
estudio es muy alto y sugiere que el nimero de
epifitas vasculares para los Yungas de Bolivia
entre 500-2.500 m excede a las 800 especies
estimadas por Ibisch (1996). Esto coincide con

Cotapata
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Fig. 2:

Ntumero de especies de epifitas de Araceae (Arac), Orchidaceae (Orch), Pteridophyta

(Pter) y otras familias (otras), incluyendo Bromeliaceae y Piperaceae, en parcelas de
bosque primario a lo largo del transecto altitudinal.



T. Kromer, S. R. Gradstein & A. Acebey

Sapecho

Cotapata

B otras
| Pter

@ Orch
W Arac

bp

bs

Fig.3:

bp

bp

Ntumero de especies de epifitas de Araceae (Arac), Orchidaceae (Orch), Pteridophyta

(Pter) y otras familias (otras), incluyendo Bromeliaceae y Piperaceae, en bosque primario
(bp) y bosque secundario (bs) en Sapecho y Cotapata.

datos publicados por Vasquez et al. (2003) que
registraron para esta ecoregion entre 1.000-3.500
m un total de 903 especies de orquideas, de las
cualesalmenos un 80% tiene habito epifitico. Sin
embargo, elntiimero estimado todaviaes mucho
mas alto (hasta el doble), mostrando claramente
que los Yungas son el centro de diversidad de
orquideas y epifitas en general, aunque solo
cubren un 4% del territorio boliviano. Esta
enormeriqueza de orquideas es el resultado de
una intensa especiacion debido a la interaccion
de muiltiples factores (Gentry & Dodson 1987,
Ibisch 1996, Ackerman 1998).

La comparacién de nuestros datos con
inventarios realizados en otros paises andinos
a elevaciones y tamafios de parcelas similares
mostré que Cotapata se encuentra entre las
dreas mas ricas en epifitas vasculares del
mundo (Tabla 1). Con 175 especies en 0.32 ha,
la parcela PI a 1.600 m tiene el mismo ntimero
de especies como parcelas inventariadas en
otras partes de Bolivia (Ibisch 1996) y Ecuador
(Nieder et al. 1999); pero es més rica que en
los bosques andinos de Venezuela (Kelly et
al. 1994, Engwald 1999). La riqueza de las
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especies de epifitas vasculares en el bosque
submontano de Sapecho es mas dificil de
evaluar debido a la falta de datos en tipos de
bosque similares. Sin embargo, la riqueza de
especies es normalmente mas baja que en los
bosques montanos y significativamente mayor
que en bosques de tierras bajas amazonicas
o en bosques de piedemonte (ter Steege &
Cornelissen 1989, Ek et al. 1997, Engwald 1999,
Acebey & Kromer 2001).
Orchidaceaeeslafamiliamasimportanteen
cuantoalniimero de especies y puede contribuir
hasta el 50% de la diversidad total (Kelly et
al. 1994, Ibisch 1996, Engwald 1999) (Tabla 1).
Mucha de esa diversidad es el resultado de
géneros neotropicales con varias especies, p.e.
Epidendrum, Maxillaria, Pleurothallis y Stelis.
Los helechos normalmente son el segundo
grupo mas grande, con una diversidad muy
similar a la de las orquideas en Cotapata. Sin
embargo, la diversidad de los helechos con
relacién a la de las orquideas varia en paises
neotropicales. En Ecuador, la riqueza de las
especies de orquideas es al menos cinco veces
mayor que la de helechos (Jergensen & Leén-
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Tabla 1: Altitud, nimero de especies/familias y porcentaje del niimero total de (hemi-) epifitas
para los grupos de epifitas Araceae (Arac), Bromeliaceae (Brom), Orchidaceae (Orch),
Piperaceae (Pip), Pteridofita (Pter) y otras familias (otras) para diferentes localidades
en América del Sur. Datos de VEngwald (1999), ®Acebey & Kromer (2001), ®Kromer
(2003), “Nieder et al. (1999), ®Ibisch 1996, ®Kelly et al. (1994).

Localidad Altitud (m) Nimero de (hemi-) o § "S o & E
epifitas / familias £ & S £ & B

Rio Suromoni, Venezuela @ 100 53 /10 26 4 36 2 21 11

(1.061 arboles, 1.5 ha)

Madidji, Bolivia @ 350 89 /14 21 8 30 11 24 6

(8 arboles, 0.32 ha)

Sapecho PII, Bolivia @ 600 127 / 18 15 6 38 8 27 6

(8 arboles, 0.32 ha)

Cotapata PI, Bolivia @ 1.600 175 / 23 6 5 38 6 37 8

(8 arboles, 0.32 ha)

Rio Guajalito, Ecuador @ 1.900 166 / 18 15 8 42 5 21 9

(22 ramas, alrededores)

Otonga, Ecuador @ 2.000 196 / 21 18 5 25 4 22 26

(10 arboles, alrededores)

Sehuencas, Bolivia ©® 2.100 156 /17 1 10 48 8 26 7

(71 arboles, 0.08 ha)

La Carbonera, Venezuela @ 2.300 120 / 18 3 6 49 8 28 6

(71 arboles, 0.09 ha)

La Montafa, Venezuela © 2.600 117 / 12 4 11 53 3 26 3

(12 arboles, 1.5 ha)

Yanez1999), mientras que en Bolivia essélo tres
veces masalta (Ibisch 1996). Sugerimos que este
es un patrén biogeografico determinado por la
ubicacién geografica de Bolivia en la transicién
del trépico al subtrépico, es decir, se revela una
tendencia a gran escala de una concentracién
de la diversidad de orquideas a nivel tropical
y un aumento relativo de pteridéfitos epifitos
extratropical.

De acuerdo a otros estudios, se sabe que la
diversidad de epifitas desciende fuertemente
por encima de los 2.500 m (Ibisch et al. 1996,
Jorgensen & Ledén-Yanez 1999). Justamente
en Bolivia el patron de diversidad de epifitas
muestra una curva en forma de campana con
el punto maximo a aproximadamente 1.600 m
de altitud (Fig. 2). Esto confirma la aseveracion
de Gentry & Dodson (1987) y Kiiper et al.
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(2004) que la curva de nimeros de especies de
epifitas vasculares muestra un pico marcado
a altitudes intermedias. En nuestro estudio,
ambas parcelas localizadas en bosques sobre
crestas eran muy diferentes de aquellas sobre
las laderas, mostrando niimeros de especies
mas bajos a consecuencia del tamafio reducido
de los arboles individuales.
Lasorquideas y helechos mostraron patrones
de diversidad basicamente similares al patrén
general (Fig. 2). Sin embargo, la contribucién
porcentual de ambos grupos a la diversidad
total de epifitas mostré diferencias interesantes.
Mientras que la contribucién de orquideas
permanecia mds o menos constante con
aproximadamente 30-40% desde tierras bajas
hasta aproximadamentelos2.200 m, los valores
de pteridofitos aumentaron continuamente,
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empezando en tierras bajas con proporciones
mas bajas que las orquideas y ardceas. En
bosques de tierras bajas, las araceas son casi tan
numerosas como las orquideas representando
un cuarto del total de especies de epifitas; pero
enbosques montanos, normalmente la riqueza
de especies de ardceas es mucho mas reducida,
a excepcién de algunas regiones montafiosas
en Ecuador (Nieder et al. 1999). Araceae es una
familia casinetamente tropical, cuya diversidad
maxima no sélo es conocida en tierras bajas,
sino también coincide a lo largo de la linea
ecuatorial (Benzing 1990, Kessler & Croat 1999).
Finalmente, bromelidceas y Piperaceae, asi
como el resto delas otras familias normalmente
contribuyen con menos del 10% cada una.

Diversidad de epifitas en el bosque
natural y en barbechos

La destrucciéon del bosque podria ser mas
severa para las epifitas vasculares que para
otros grupos de plantas (Turner et al. 1994). En
fragmentos del bosque tropical en Singapur,
la diversidad de epifitas estaba dos veces mas
afectada que todas las plantas vasculares en
conjunto. Esta dramatica disminucién de la
riqueza de especies de epffitas - a consecuencia
de la deforestacién - es corroborada por este
estudio (Fig. 3). Tanto en barbechos de 15 afios
en Sapecho (60%) como en Cotapata (70%), la
reduccion de las especies fue tan severa como
en los bosques fragmentados de Singapur y
ligeramente mas alta que la de los bosques
secundarios de 25-50 afios en Venezuela, donde
Barthlottetal. (2001) encontraron unareduccién
del 55%.

Las marcadas diferencias en la disminucién
de especies entre los grupos de epifitas
individuales registrados en este estudio, p.
€j. en las orquideas (ca. 90%) y helechos (ca.
45%), también coinciden con los resultados
de Singapur (Turner et al. 1994), pero difieren
de los resultados de Barthlott et al. (2001),
quienes documentaron una reduccién de
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aproximadamenteel 60% paraambos gruposenel
bosquesecundariodeLaCarboneraen Venezuela.
La reduccién de especies de Grammitidaceae,
Hymenophyllaceae y Bromeliaceae es mucho
menor en La Carbonera que la registrada en
este estudio. Una menor disminucién de estas
familias de epifitasen el bosque secundarioenLa
Carbonera puede ser el resultado de una mayor
edad de este bosque y la presencia de arboles
remanentes. En México, arboles remanentes del
bosque natural pueden ser muy ricos en araceas
hemiepifiticas y bromelidceas, que pueden
contribuir considerablemente a la diversidad
de habitats secundarios abiertos (Hietz-Seifert
et al. 1996).

Lareducciéndediversidad deepifitasenlos
barbechos puede explicarse por los siguientes
factores:

Caracteristicas delos arboles hospederos
en barbecho, sobre todo su estatura
uniforme, corteza lisa y dosel poco
ramificado con ramas inclinadas (en
lugar de horizontales) que las hacen
desfavorables para el establecimiento de
epifitas. Los bosques secundarios parecen
ofrecer menor niimero de microhabitats
favorables para las epifitas que los
bosques primarios cuyos arboles viejos
con copas bien desarrolladas proporcionan
un mosaico complejo de microhébitats
0 un mosaico fisico (Benzing 1995) que
promueve el desarrollo de comunidades
ricas de epiffitas.

El microclima relativamente seco en los
barbechos, a causa del dosel mas abierto
y la exposicién a una mayor radiacién en
los barbechos comparado con el bosque
maduro (Acebey et al. 2003). Sin embargo,
no todos los grupos de epifitas (p. ej.
araceas hemiepifiticas y helechos xero-
tolerantes) son negativamente afectados
porladisminucién dela humedad relativa
del aire.

c¢. Lajovenedaddelosarbolesdelbarbecho,
porque la colonizacién de los hospederos
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por parte de las epifitas es un proceso
relativamente lento que esta relacionado
con el tiempo de disponibilidad del
sustrato (Dudgeon 1923, Catling et al. 1986,
Ibisch 1996) y que se expresa en una fuerte
correlacién entre el niimero de especies de
epifitas y el tamafio (= edad) del arbol.
Losreducidos cojines debriofitas epifiticas
enlosarboles del barbecho, queinfluencian
negativamente a la diversidad de epifitas
vasculares, porque estos cojines de musgos
suministran un sustrato favorable para la
germinacion y el establecimiento de estas
plantas (Nadkarni 1984, Gradstein 1992,
Zotz & Vollrath 2003).
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