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D o w nl o a d e d fr o m  
N at ur alis R e p osit or y  
 

Arti cl e 2 5f a D ut c h C o p yri g ht A ct ( D C A) - E n d Us er Ri g hts  

T his p u bli c ati o n i s di stri b ut e d u n d er t h e t er ms of Arti cl e 2 5f a of t h e D ut c h C o p yri g ht A ct ( A ut e urs w et) 

wit h c o ns e nt fr o m t h e a ut h or. D ut c h l a w e ntitl es t h e m a k er of a s h ort s ci e ntifi c w or k f u n d e d eit h er w h oll y 

or p arti all y b y D ut c h p u bli c f u n d s t o m a k e t h at w or k p u bli cl y a v ail a bl e f oll o wi n g a r e as o n a bl e p eri o d aft er 

t h e w or k w as first p u bli s h e d, pr o vi d e d t h at r ef er e n c e is m a d e t o t h e s o ur c e of t h e first p u bli c ati o n of t h e 

w or k.  

 

T his p u bli c ati o n i s di stri b ut e d u n d er t h e N at ur alis Bi o di v ersit y C e nt er ‘ T a v er n e i m pl e m e nt ati o n’ 

pr o gr a m m e. I n t hi s pr o gr a m m e, r e s e ar c h o ut p ut of N at ur alis r es e ar c h ers a n d c oll e cti o n m a n a g ers t h at 

c o m pli es wit h t h e l e g al r e q uir e m e nt s of Arti cl e 2 5f a of t h e D ut c h C o p yri g ht A ct is distri b ut e d o nli n e a n d 

fr e e of b arri ers i n t h e N at ur ali s i n stit uti o n al r e p osit or y. R es e ar c h o ut p ut is distri b ut e d si x m o nt hs aft er its 

first o nli n e p u bli c ati o n i n t h e ori gi n al p u blis h e d v ersi o n a n d wit h pr o p er attri b uti o n t o t h e s o ur c e of t h e 

ori gi n al p u bli c ati o n.  

 

Y o u ar e p er mitt e d t o d o w nl o a d a n d u s e t h e p u bli c ati o n f or p ers o n al p ur p os es. All ri g hts r e m ai n wit h t h e 

a ut h or(s) a n d c o p yri g ht s o w n er( s) of t hi s w or k. A n y us e of t h e p u bli c ati o n ot h er t h a n a ut h ori z e d u n d er 

t his li c e ns e or c o p yri g ht l a w i s pr o hi bit e d. 

 

If y o u b eli e v e t h at di git al p u bli c ati o n of c ert ai n m at eri al i nfri n g es a n y of y o ur ri g hts or ( pri v a c y) i nt er ests, 

pl e as e l et t h e d e p art m e nt of C oll e cti o n I nf or m ati o n k n o w, st ati n g y o ur r e as o ns. I n c as e of a l e giti m at e 

c o m pl ai nt, C oll e cti o n I nf or m ati o n will m a k e t h e m at eri al i n a c c essi bl e. Pl e as e c o nt a ct us t hr o u g h e m ail: 

c oll e cti e.i nf or m ati e @ n at ur ali s. nl . W e will c o nt a ct y o u as s o o n as p ossi bl e. 
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I ntr o d u cti o n. H alf a c e nt ur y si n c e t h e cr e ati o n of t h e I nt er n ati o n al  Ass o ci ati o n of Br y ol o gists,  w e
c arri e d o ut a r e vi e w t o i d e ntif y o utst a n di n g c h all e n g es a n d f ut ur e p ers p e cti v es i n br y ol o g y.
S p e ci fi c all y, w e h a v ei d e nti fi e d 5 0 f u n d a m e nt al q u esti o ns t h at ar e criti c al i n a d v a n ci n g t h e dis ci pli n e.
M et h o d s. W e h a v e a d a pt e d a d e e p-r o ot e d  m et h o d ol o g y of h ori z o n s c a n ni n g t o i d e ntif y k e y
r e s e ar c h f o ci.  A n i niti al p o ol of 2 5 8 q u e sti o n s  w a s pr e p ar e d b y a  m ulti di s ci pli n ar y a n d
i nt er n ati o n al  w or ki n g gr o u p of 3 2 br y ol o gi st s.  A s eri e s of o nli n e s ur v e y s c o m pl et e d b y a
br o a d er c o m m u nit y of r e s e ar c h er s i n br y ol o g y, f oll o w e d b y q u alit y- c o ntr ol st e p s
i m pl e m e nt e d b y t h e  w or ki n g gr o u p,  w er e u s e d t o cr e at e a li st of t o p- pri orit y q u e sti o n s. T hi s
fi n al li st  w a s r e stri ct e d t o 5 0 q u e sti o n s  wit h a br o a d c o n c e pt u al s c o p e a n d a n s w er a bl e
t hr o u g h r e ali sti c r e s e ar c h a p pr o a c h e s.
K e y r e s ult s. T h e t o p li st of 5 0 f u n d a m e nt al q u e sti o n s  w a s or g a ni s e d i nt o f o ur g e n er al t o pi c s:
Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y; Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d R e pr o d u cti v e
Bi ol o g y; Br y o p h yt e C o n s er v ati o n a n d  M a n a g e m e nt; a n d Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d
S y st e m ati c s. T h e s e t o pi c s i n cl u d e d 9, 1 9, 1 4 a n d 8 q u e sti o n s, r e s p e cti v el y.
C o n cl u si o n s. Alt h o u g h  m a n y of t h e r e s e ar c h c h all e n g e s i d e nti fi e d ar e n ot n e wl y c o n c ei v e d, o ur
h ori z o n- s c a n ni n g e x er ci s e h a s e st a bli s h e d a si g ni fi c a nt f o u n d ati o n f or f ut ur e br y ol o gi c al
r e s e ar c h.  W e s u g g e st a n al yti c al a n d c o n c e pt u al str at e gi e s a n d n o v el d e v el o p m e nt s f or
p ot e nti al u s e i n a d v a n ci n g t h e r e s e ar c h a g e n d a f or br y ol o g y.

A R TI C L E  HI S T O R Y
First P u blis h e d  O nli n e 2 8
A pril 2 0 2 2

K E Y W O R D S
Bi o g e o gr a p h y; br y o p h yt es;
c o ns er v ati o n; dis p ers al;
di v ersit y; e c ol o g y; e v ol uti o n;
p h ysi ol o g y; r e pr o d u cti o n;
s yst e m ati cs; t a x o n o m y

I ntr o d u cti o n

T h e h ori z o n- s c a n ni n g  m et h o d c o n si st s of s y st e m ati-

c all y s e ar c hi n g f or a n d i d e ntif yi n g e m er gi n g r e s e ar c h

tr e n d s, li mit ati o n s a n d o p p ort u niti e s t h at  mi g ht d et er-

mi n e f ut ur e p at h w a y s i n a gi v e n r e s e ar c h fi el d.  H ori z o n

s c a n ni n g i s a v al u a bl e a n d i n cr e a si n gl y p o p ul ar

a p pr o a c h b e c a u s e it all o w s i n p ut a n d s y nt h e si s fr o m

a l ar g e a n d di v er s e s ci e nti fi c c o m m u nit y ( S ut h erl a n d

et al. 2 0 1 1 ). S e v er al pr e vi o u s i niti ati v e s h a v e s u c c e s s-

f ull y s o u g ht t o i d e ntif y a n d pri oriti s e r e s e ar c h

© Britis h Br y ol o gi c al S o ci et y 2 0 2 2

C O N T A C T J air o P ati ñ o j p ati n o @i p n a. csi c. es
† D e c e as e d.

J O U R N A L  O F B R Y O L O G Y
2 0 2 2, V O L. 4 4,  N O. 1, 1 – 3 4
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 8 0/ 0 3 7 3 6 6 8 7. 2 0 2 2. 2 0 5 4 6 1 5

P u bli s h e d o nli n e 2 8 A pr 2 0 2 2

http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1080/03736687.2022.2054615&domain=pdf&date_stamp=2022-05-14
http://orcid.org/0000-0001-5532-166X
http://orcid.org/0000-0002-0403-6196
http://orcid.org/0000-0002-2754-3895
http://orcid.org/0000-0003-1763-1696
http://orcid.org/0000-0002-5435-7377
http://orcid.org/0000-0001-9652-6338
http://orcid.org/0000-0001-9804-0120
http://orcid.org/0000-0001-8816-1420
http://orcid.org/0000-0002-7504-2462
http://orcid.org/0000-0001-8390-3245
http://orcid.org/0000-0002-3369-8420
http://orcid.org/0000-0001-7101-6673
http://orcid.org/0000-0002-2094-9454
http://orcid.org/0000-0002-3782-2361
http://orcid.org/0000-0001-6505-1309
http://orcid.org/0000-0001-7425-8758
http://orcid.org/0000-0002-1215-2648
http://orcid.org/0000-0001-6096-6315
http://orcid.org/0000-0002-9762-9862
http://orcid.org/0000-0003-4702-1610
http://orcid.org/0000-0001-5629-1503
http://orcid.org/0000-0002-0225-873X
http://orcid.org/0000-0003-2115-2911
http://orcid.org/0000-0002-2720-6055
http://orcid.org/0000-0002-0770-1446
http://orcid.org/0000-0002-5918-7709
mailto:jpatino@ipna.csic.es
http://www.tandfonline.com


q u e sti o n s  wit hi n s ci e nti fi c fi el d s, i n cl u di n g e c ol o g y

( S ut h erl a n d et al. 2 0 1 3 ), gl o b al c h a n g e bi ol o g y ( S ut h er-

l a n d et al. 2 0 2 0 ), i n v a si o n bi ol o g y ( Ri c ci ar di et al. 2 0 1 7 ),

i sl a n d bi ol o g y ( P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ), p al a e o e c ol o g y

( S e d d o n et al. 2 0 1 4 ) a n d s u bt err a n e a n bi ol o g y

( M a m m ol a et al. 2 0 2 0 ).

T o d at e,  m o st h ori z o n- s c a n ni n g e x er ci s e s h a v e d e alt

wit h t h e st at e of t h e art i n br o a d r e s e ar c h ar e a s r at h er

t h a n f o c u si n g o n s p e cifi c t a x o n o mi c gr o u p s.  H o w e v er,

t h er e i s si g nifi c a n c e i n c o n d u cti n g h ori z o n s c a n s t h at

ar e n arr o w i n t h eir f o c u s, t o s p otli g ht t a x o n- s p e ci fi c

pri oriti e s ( e. g. Tr e v at h a n- T a c k ett et al. 2 0 1 9 ). I n t hi s

p a p er,  w e pr e s e nt t h e r e s ult s of t h e fi r st h ori z o n s c a n

f or br y ol o g y t o i d e ntif y f ut ur e r e s e ar c h a v e n u e s a n d

pri oriti e s  wit h t h e ai m of si g ni fi c a ntl y a d v a n ci n g o ur

u n d er st a n di n g of t h e bi ol o g y of br y o p h yt e s.

W h y  br y o p h yt e s ?

Br y o p h yt e s c o m pri s e t hr e e  m aj or li n e a g e s: h or n w ort s,

li v er w ort s a n d  m o s s e s ( V a n d er p o ort e n a n d  G offi n et

2 0 0 9 ).  All t hr e e li n e a g e s p o s s e s s a d o mi n a nt g a m et o-

p h yt e o nt o  w hi c h t h e u n br a n c h e d a n d  m o n o s p or a n gi-

at e s p or o p h yt e i s p er m a n e ntl y att a c h e d. Br y o p h yt e s

ar e c h ar a ct eri s e d b y a u ni q u e c o m bi n ati o n of str u c-

t ur al a n d p h y si ol o gi c al tr ait s, s u c h a s t h eir g e n er all y

s m all si z e, p oi kil o h y dri c c o n diti o n, v e g et ati v e d e si c c a-

ti o n t ol er a n c e, p h y si ol o gi c al r e si st a n c e t o l o w-t e m p-

er at ur e r e gi m e s, a n d pr o d u cti o n of s p or e s a s t h eir

m ai n di s p er s al u nit ( P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n 2 0 1 8 ).

T hi s c o m bi n ati o n of tr ait s h a s all o w e d br y o p h yt e s t o

t hri v e u n d er a  wi d e r a n g e of cli m ati c a n d e n vir o n-

m e nt al c o n diti o n s fr o m p ol ar t o tr o pi c al r e gi o n s, a n d

fr o m c o nti n e nt s t o r e m ot e o c e a ni c i sl a n d s, pl a yi n g

k e y e c ol o gi c al r ol e s i n cl u di n g t h eir i n fl u e n c e o n t h e

gl o b al cli m at e si n c e t h e  Or d o vi ci a n ( L e nt o n et al.

2 0 1 2 ). Br y o p h yt e s ar e i n d e e d d o mi n a nt or g a ni s m s i n

s e v er al e c o s y st e m s, s u c h a s  m a n y f or e st a n d  w etl a n d

s y st e m s ( Vitt et al. 1 9 9 5 ; F e nt o n et al. 2 0 1 5 ). S e v er al

ot h er lif e- hi st or y f e at ur e s of br y o p h yt e s ar e u ni q u e

a m o n g e m br y o p h yt e s, s u c h a s e v ol uti o n aril y l a bil e

m ati n g s y st e m s a n d hi g h l e v el s of di o e c y. It i s u n s ur-

pri si n g, t h er ef or e, t h at c o m p elli n g a n s w er s t o  m aj or

q u e sti o n s i n p h y si ol o g y ( e. g. Pr o ct or et al. 2 0 0 7 ), e v ol-

uti o n ( e. g. S h a w et al. 2 0 1 1 ), gl o b al c h a n g e bi ol o g y

( e. g.  H e et al. 2 0 1 6 ), a n d e c ol o g y a n d bi o g e o gr a p h y

( e. g. P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n 2 0 1 8 ) ar e i n cr e a si n gl y

b ei n g pr o vi d e d b y st u di e s of br y o p h yt e s.

H alf a c e nt ur y si n c e t h e I nt er n ati o n al  A s s o ci ati o n of

Br y ol o gi st s (I A B; htt p s:// br y ol o g y. or g/ )  w a s e st a b-

li s h e d, br y ol o gi c al r e s e ar c h i s n o w e m br a ci n g a

g ol d e n er a, pr o p ell e d b y n e w t e c h n ol o gi e s f or d at a

m a n a g e m e nt,  m ol e c ul ar bi ol o g y, g e n o mi c s a n d e c o-

l o gi c al  m o d elli n g. S u c h a d v a n c e s h a v e b e e n r efl e ct e d

b y r e c e nt s p e ci al i s s u e s a d dr e s si n g t h e st at e of t h e

art of di ff er e nt fi el d s of br y ol o gi c al r e s e ar c h ( B u d k e

et al. 2 0 1 8 ; St e c h et al. 2 0 2 1 ).  H o w e v er, k e y q u e sti o n s

h a v e o nl y st art e d t o b e l ar g el y r e s ol v e d,  m o st

n ot a bl y t h o s e c o n c er ni n g p h yl o g e n eti c r el ati o n s hi p s

a m o n g t h e t hr e e  m ai n br y o p h yt e li n e a g e s a n d  wit h

r e s p e ct t o t h e v a s c ul ar pl a nt s ( P utti c k et al. 2 0 1 8 ; d e

S o u s a et al. 2 0 1 9 ;  H arri s et al. 2 0 2 0 ; S u et al. 2 0 2 1 ).

T h e  m o n o p h yl y of br y o p h yt e s a n d t h eir si st er r el ati o n-

s hi p  wit h tr a c h e o p h yt e s c h all e n g e t h e l o n g- h el d p er-

c e pti o n of br y o p h yt e s a s t h e e arli e st e xt a nt l a n d

pl a nt s, a n d h e n c e i nt er pr et ati o n s r e g ar di n g h o w a d a p-

t ati o n s t o l a n d  w er e a c q uir e d i n t h e gr o u p a n d i n tr a-

c h e o p h yt e s ( D o n o g h u e et al. 2 0 2 1 ;  M c D a ni el 2 0 2 1 ).

T h e i nt e gr ati o n of br y o p h yt e s i n l a n d pl a nt p h yl o g e-

n o mi c s, t h at i s, t h e st u d y of t h e e v ol uti o n of g e n e s

a n d t h eir f u n cti o n, i s t h u s e s s e nti al f or e sti m ati n g

h o w t h e f u n cti o n of g e n e s c h a n g e d d uri n g t h e e arl y

di v er si fi c ati o n of l a n d pl a nt s.  A d diti o n all y, t hi s cr u ci al

t a s k i s c o ntri b uti n g t o u n c o v eri n g  w hi c h g e n e or

g e n e f a mili e s ori gi n at e d or e x p a n d e d d uri n g t err e stri a-

li s ati o n ( B o wl e s et al. 2 0 2 0 ;  N ar a m ot o et al. 2 0 2 2 ).

It i s t h u s ti m e t o c o n si d er b ot h o ut st a n di n g a n d

n e w c h all e n g e s f a ci n g t h e b ot a ni c al di s ci pli n e of br y ol-

o g y,  wit h t h e ulti m at e g o al of i d e ntif yi n g pr o mi si n g

r e s e ar c h a v e n u e s a n d h ori z o n i s s u e s. S u c h a n e x er ci s e

m a y h el p t o a n s w er g e n er al q u e sti o n s, f a cilit at e

h y p ot h e si s- dri v e n r e s e ar c h, a n d e n s ur e t h e l o n g-t er m

c o n s er v ati o n of t hi s e c ol o gi c all y a n d e v ol uti o n aril y

i m p ort a nt gr o u p of l a n d pl a nt s.

T o c el e br at e t h e fi fti et h a n ni v er s ar y of t h e I A B, 3 2

br y ol o gi st s e n g a g e d i n di ff er e nt fi el d s of br y ol o gi c al

r e s e ar c h i niti at e d a n d d e v el o p e d a h ori z o n- s c a n ni n g

e x er ci s e. T hi s i nt er n ati o n al t e a m s o u g ht t o bri n g

f or w ar d 5 0 r a n k e d f u n d a m e nt al q u e sti o n s f or br y ol o gi-

c al r e s e ar c h. T h e o ut c o m e s of t hi s s ur v e y- b a s e d

a p pr o a c h  w er e pr e s e nt e d d uri n g t h e 5 0t h I A B c o nf er-

e n c e i n 2 0 1 9 (I A B 2 0 1 9), h el d at t h e R o y al B ot a ni c al

G ar d e n i n  M a dri d ( 9 – 1 2 J ul y 2 0 1 9).  M or e r e c e ntl y, a

s el e cti o n of t h e s e f u n d a m e nt al r e s e ar c h f o ci  w er e pr e-

s e nt e d b y  m e m b er s of t h e c or e t e a m of t hi s i niti ati v e

d uri n g a d e di c at e d s y m p o si u m at t h e o nli n e Br y o-

p h yt e s a n d Li c h e n s B L 2 0 2 1 C o nf er e n c e ( 6 – 9 J ul y

2 0 2 1), c o- or g a ni s e d b y t h e I A B.

M at eri al s a n d  m et h o d s

T h e h ori z o n- s c a n ni n g a p pr o a c h

T h e h ori z o n- s c a n ni n g  m et h o d u s e d i n t h e pr e s e nt

st u d y i s b a s e d o n t h e a p pr o a c h d e v el o p e d d uri n g a

f or m er i niti ati v e c arri e d o ut t o i d e ntif y k e y r e s e ar c h

f o ci i n i sl a n d bi ol o g y ( P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ). B ef or e I A B

2 0 1 9, t h e fi v e i niti al s ur v e y c o or di n at or s ( B.  G o ffi n et,

L.  H e d e n ä s, J. P ati ñ o, S. Pr e s s el a n d  A. V a n d er p o ort e n)

i n vit e d s e v er al ot h er br y ol o gi st s t o f or m t h e ‘5 0 f u n d a-

m e nt al q u e sti o n s i n br y ol o g y ’ w or ki n g gr o u p. E a c h

m e m b er pr o vi d e d e x p erti s e i n at l e a st o n e of ei g ht

m ai n r e s e ar c h fi el d s: (i) E c ol o g y; (ii) S y st e m ati c s a n d

T a x o n o m y; (iii) Fl oristi cs, Bi o di v ersit y a n d Bi o g e o gr a p h y;
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(i v) E v ol uti o n; ( v)  G e n o mi cs, E v ol uti o n ar y  D e v el o p m e nt al

( E v o- D e v o) a n d  D e v el o p m e nt al Bi ol o g y; ( vi) R e pr o d u c-

ti v e Bi ol o g y a n d ( E c o-) P h ysi ol o g y; ( vii) C o ns er v ati o n

a n d  M a n a g e m e nt; a n d ( viii) P al a e o br y ol o g y. T w o t o

f o ur  w or ki n g gr o u p  m e m b ers  w er e as k e d t o c o ntri b ut e

t o a s p e cifi c r es e ar c h fi el d,  wit h t h e o pti o n t o r e cr uit

o n e  m or e  m e m b er t o t h eir p a n el if d e e m e d criti c al i n

pr o vi di n g c o m pl e m e nt ar y e x p ertis e. T h e fi n al i nt er-

n ati o n al  w or ki n g gr o u p c o m pris e d 3 2 br y ol o gists

(s e e a ut h or li st),  w h o h a d t h e  m ai n t a s k of i d e ntif yi n g

1 0 – 1 5 f u n d a m e nt al q u e sti o n s  wit hi n t h eir a s si g n e d

r e s e ar c h fi el d ( Fi g ur e 1 ).  M e m b er s of e a c h p a n el

w er e e n c o ur a g e d t o c o n s ult br o a dl y  wit h c oll e a g u e s

o ut si d e t h e  w or ki n g gr o u p.

T hi s fi r st p h a s e ( P h a s e 1 i n Fi g ur e 1 ) pr o d u c e d 2 5 8

q u e sti o n s,  w hi c h  w er e t h e n s cr e e n e d b y t h e s ur v e y

c o or di n at or s f or d u pli c ati o n or a m bi g uit y. T h e s ur v e y

c o or di n at or s al s o t o o k c ar e t o h o m o g e ni s e  w or di n g

t o e n s ur e t h at t h e pr o p o s e d q u e sti o n s  w er e pr e s e nt e d

i n a str ai g htf or w ar d st yl e  wit h a c o n si st e nt l e v el of

r e a d a bilit y ( M a m m ol a et al. 2 0 2 0 ). T hi s fi r st p h a s e

r e s ult e d i n a c ur at e d li st of 2 2 4 q u e sti o n s ( h er e aft er

t er m e d Li st # 1). T o f a cilit at e pr a cti c al i m pl e m e nt ati o n

of t h e fi r st r o u n d of v oti n g ( S ur v e y 1), q u e sti o n s fr o m

Li st # 1  w er e r e di stri b ut e d i nt o f o ur g e n er al t o pi c s

( G T s; a d a pt e d fr o m P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ), a s f oll o w s.

G T 1 – Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y: 3 9

q u e sti o n s fr o m t h e s u bj e ct ar e a s of  M a cr o e c ol-

o g y; Fl ori sti c s, Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y;

a n d P al a e o br y ol o g y

G T 2 – Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d R e pr o d u c-

ti v e Bi ol o g y: 5 9 q u e sti o n s fr o m E c ol o g y, C o m-

m u nit y E c ol o g y, R e pr o d u cti v e Bi ol o g y a n d

( E c o-) P h y si ol o g y

G T 3 – Br y o p h yt e C o n s er v ati o n a n d  M a n a g e m e nt: 3 9

q u e sti o n s p ert ai ni n g t o C o n s er v ati o n Bi ol o g y

a n d  Gl o b al C h a n g e

G T 4 – Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d S y st e m ati c s: 8 7 q u e s-

ti o n s o n E v ol uti o n,  G e n o mi c s, E v o- D e v o a n d

D e v el o p m e nt al Bi ol o g y, a n d S y st e m ati c s a n d

T a x o n o m y.

T h e s u b s cri b er s ( n = 1 5 3 6) of t h e li st s er v e- m ail di s-

c u s si o n gr o u p Br y o n et ( br y o n et- L @ mt u. e d u), s u p-

p ort e d b y I A B,  w er e i n vit e d t o p arti ci p at e i n S ur v e y

# 1. T hi s fi r st st e p  w a s str u ct ur e d i nt o f o ur o nli n e

s ur v e y s ( P h a s e 2 i n Fi g ur e 1 ), o n e f or e a c h of t h e f o ur

G T s.  A cr o s s t h e f o ur o nli n e s ur v e y s, Br y o n et s u b s cri-

b er s h a d t h e o p p ort u nit y t o s c or e e a c h q u e sti o n a s

‘f u n d a m e nt al’ or ‘n ot f u n d a m e nt al ’, or t o l e a v e t h e

a n s w er bl a n k. T h e or d er i n  w hi c h t h e q u e sti o n s  w er e

pr e s e nt e d  w a s r a n d o mi s e d f or e a c h n e w o nli n e

l o gi n, s o t h at a s p e cifi c or d er  w o ul d n ot bi a s t h e

o ut c o m e of t h e s ur v e y s ( s e e P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ); t hi s

str at e g y  w a s r et ai n e d f or t h e t w o s u b s e q u e nt o nli n e

s ur v e y s ( s e e b el o w). F or e a c h of t h e f o ur  G T s, s ur v e y

p arti ci p a nt s  w er e al s o gi v e n t h e o p p ort u nit y t o

pr o p o s e o n e or t w o a d diti o n al q u e sti o n s, t o fi ll a p er-

c ei v e d i m p ort a nt g a p i n Li st # 1.  At t h e e n d of S ur v e y

# 1, t h e ori gi n al s et of q u e sti o n s  w er e r a n k e d a c c or di n g

t o t h e t ot al n u m b er of p arti ci p a nt s  w h o s c or e d a gi v e n

q u e sti o n a s ‘f u n d a m e nt al’, a n d t h e t o p 1 0 0 q u e sti o n s

w er e s el e ct e d ( Li st # 2).

A t ot al of 3 3 n e w q u e sti o n s  w er e pr o p o s e d b y p ar-

ti ci p a nt s i n S ur v e y # 1 ( Li st # 3); t h e s e q u e sti o n s  w er e

m er g e d  wit h a n e q ui v al e nt n u m b er of q u e sti o n s

fr o m Li st # 2, s p e cifi c all y t h e 3 3 l o w e st r a n k e d q u e s-

ti o n s ( P h a s e 3 i n Fi g ur e 1 ). T hi s r e s ulti n g n e w s et of

6 6 q u e sti o n s ( Li st # 4)  w a s u s e d i n a s e c o n d o nli n e

s ur v e y ( S ur v e y # 2) i n  w hi c h o nl y t h e 3 2  m e m b er s of

t h e ‘5 0 f u n d a m e nt al q u e sti o n s i n br y ol o g y ’ w or ki n g

gr o u p p arti ci p at e d. T h e q u e sti o n s fr o m Li st # 4  w er e

v ot e d a n d r a n k e d d uri n g S ur v e y # 2 a s ‘f u n d a m e nt al’

or ‘n ot f u n d a m e nt al ’. T h e t o p 3 3 q u e sti o n s of Li st # 4

w er e t h e n r e fi n e d t o eli mi n at e r e d u n d a nt q u e sti o n s

or a m bi g uiti e s t hr o u g h di s c u s si o n s a m o n g t h e

s ur v e y c o or di n at or s, a n d t h e n  m er g e d  wit h t h e t o p

6 7 q u e sti o n s r et ai n e d fr o m Li st # 2.  A fi n al r o u n d of

r e w or di n g t o i m pr o v e r e a d a bilit y a n d t o eli mi n at e

a m bi g uiti e s a n d o v erl a p ( s e ns u M a m m ol a et al.

2 0 2 0 ) r e d u c e d t h e n u m b er of q u e sti o n s fr o m 1 0 0 t o

9 0 ( s e e Fi g ur e 1 ).

T h e li st of 9 0 q u e sti o n s ( Li st # 6)  w a s t h e n s u bj e ct e d

t o a t hir d a n d fi n al o nli n e s ur v e y ( S ur v e y # 3) i n v ol vi n g

t h e br o a d er p arti ci p ati o n of s e v er al i nt er n ati o n al a n d

n ati o n al br y ol o gi c al s o ci eti e s, i n cl u di n g t h e I A B; t h e

L ati n o a m eri c a n, C e ntr al E ur o p e a n,  D ut c h,  N or di c,

S p a ni s h – P ort u g u e s e, Briti s h,  A u str ali a n a n d C hi n e s e

br y ol o gi c al s o ci eti e s; a n d t h e  m e m b er s of Br y o n et

a n d t h e I nt er n ati o n al  M ol e c ul ar  M o s s S ci e n c e S o ci et y

( P h a s e 4 i n Fi g ur e 1 ).  D uri n g t hi s o nli n e s ur v e y,  w e c ol-

l e ct e d pr of e s si o n al i nf or m ati o n s u c h a s t h e  m ai n

r e s e ar c h fi el d( s) a n d t h e g e o gr a p hi c al ar e a( s) of st u d y

t o e n a bl e c h ar a ct eri s ati o n of t h e s ci e ntifi c pr o fi l e s

a n d i nt er e st s of t h e p arti ci p a nt s. S ur v e y # 3  w a s c o m-

pl et e d b y a t ot al of 1 8 7 r e s p o n d e nt s. T h e fi n al

r a n ki n g of t h e q u e sti o n s  w a s b a s e d o n t h e pr o p orti o n

of ‘f u n d a m e nt al’ v ot e s r el ati v e t o t h e t ot al n u m b er s of

v ot e s r e c ei v e d f or e a c h q u e sti o n ( P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ),

a n d e v e nt u all y r e s ult e d i n s el e cti o n of t h e 5 0 hi g h e st

r a n k e d q u e sti o n s.

Pr o c e d ur al s h ort c o mi n g s

W h e n a p pl yi n g h ori z o n- s c a n ni n g a p pr o a c h e s, it i s

cr u ci al t o di s c u s s tr a n s p ar e ntl y t h e p ot e nti al c a v e at s

a n d u n c ert ai nti e s t h at c a n e m er g e fr o m t h e p arti ci-

p a nt s, p arti c ul arl y fr o m t h eir b a c k gr o u n d k n o wl e d g e

a n d ar e a s of e x p erti s e ( S ut h erl a n d et al. 2 0 1 1 ; P ati ñ o

et al. 2 0 1 7 ;  M a m m ol a et al. 2 0 2 0 ). I n di vi d u al s u bj e cti v e

c o m p o n e nt s ar e al w a y s c o n s e q u e nti al, b e c a u s e t h e y

will i n fl u e n c e t h e s el e cti o n of i niti al t o pi c s, t h e f or m u-

l ati o n of q u e sti o n s, a n d t h e fi n al v oti n g pr o c e d ur e. F or
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i n st a n c e, a si g nifi c a nt i m b al a n c e c a n b e o b s er v e d i n

t h e fi n al q u e sti o n s s el e ct e d f or e a c h  G T ( s e e R es ults ),

w hi c h  m a y h a v e r e s ult e d fr o m br y ol o gi st s i nt er e st e d

i n a gi v e n t o pi c b ei n g u n d err e pr e s e nt e d i n t h e br y ol o-

gi c al c o m m u nit y.

D e s pit e s u c h c a v e at s,  w e s o u g ht t o  mi ni mi s e t h e

c o n s e q u e n c e s of i n di vi d u al pr ef er e n c e s a n d ot h er

s o ur c e s of s u bj e cti vit y b y (i) i n cl u di n g a br o a d s p e c-

tr u m of e x p erti s e i n o ur c or e  w or ki n g gr o u p, a n d (ii)

p erf or mi n g s e v er al r o u n d s of v oti n g i n v ol vi n g a

di v er s e gr o u p of b ot h s o ci eti e s a n d r e s e ar c h-i nt er e st

gr o u p s fr o m a  wi d e r a n g e of i n stit uti o n s, g e o gr a p hi c al

r e gi o n s a n d st u d y fi el d s ( s e e R es ults ). F urt h er m or e, b y

all o wi n g p arti ci p a nt s i n S ur v e y # 1 t o s u g g e st

a d diti o n al q u e sti o n s,  w e ai m e d t o br o a d e n t h e r a n g e

of f u n d a m e nt al q u e sti o n s  w hil e  mi ni mi si n g t h e

bi a s e s i n h er e nt t o h ori z o n- s c a n ni n g i niti ati v e s ( S ut h er-

l a n d et al. 2 0 1 1 , 2 0 1 3 ; P ati ñ o et al. 2 0 1 7 ).

R e s ult s

D uri n g S ur v e y # 1, t h e n u m b er of v ot er s (fr o m a t ot al of

9 3) a n d t h e  m a xi m u m a n d  mi ni m u m p er c e nt a g e of

‘f u n d a m e nt al’ v ot e s (i. e. f or t h e q u e sti o n s c o n si d er e d

t h e  m o st a n d l e a st f u n d a m e nt al, r e s p e cti v el y) v ari e d

a cr o s s t h e f o ur o nli n e s ur v e y s, a s f oll o w s.

G T 1 – Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y ( 7 3

v ot er s): 8 6 % a n d 1 6 %

G T 2 – Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d R e pr o d u c-

ti v e Bi ol o g y ( 5 8 v ot er s): 8 4 % a n d 1 5 %

G T 3 – Br y o p h yt e C o n s er v ati o n a n d  M a n a g e m e nt ( 5 5

v ot er s): 8 5 % a n d 1 6 %

G T 4 – Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d S yst e m ati cs ( 4 8 v ot ers):

7 9 % a n d 1 0 %.

All 3 2  m e m b er s of t h e ‘5 0 f u n d a m e nt al q u e sti o n s i n

br y ol o g y ’ w or ki n g gr o u p p arti ci p at e d i n S ur v e y # 2,

pr o vi di n g s u p p ort f or a gi v e n q u e sti o n f or  w hi c h t h e

p er c e nt a g e of ‘f u n d a m e nt al’ v ot e s r a n g e d b et w e e n

8 9 % a n d 1 1 %.

A t ot al of 1 8 7 p e o pl e c o ntri b ut e d t o t h e t hir d a n d

fi n al r o u n d of o nli n e v oti n g ( S ur v e y # 3), of  w h o m

8 8 % i d e nti fi e d a br y ol o gi c al fi el d a s t h eir pri m ar y

fi el d of r e s e ar c h.  Alt h o u g h v ot er s ’ g e o gr a p hi c al ar e a s

of st u d y  w er e cl e arl y s k e w e d t o w ar d s E ur o p e a n d t h e

A m eri c a s,  wit h 7 8 a n d 6 0 p arti ci p a nt s, r e s p e cti v el y,

all t h e ot h er c o nti n e nt s  w er e r e pr e s e nt e d:  A si a ( 3 2),

A u str al a si a i n cl u di n g  N e w Z e al a n d ( 1 5),  Afri c a ( 1 4),

A nt ar cti c a ( 9), a n d  w orl d wi d e, a s i n v ol vi n g at l e a st

f o ur diff er e nt fl ori sti c r e gi o n s ( 9); t h u s,  m o st r e gi o n s

of t h e  w orl d  w er e t o s o m e d e gr e e r e pr e s e nt e d i n

t hi s s ur v e y. T h e 9 0 q u e sti o n s i n S ur v e y # 3 r e c ei v e d a

m e a n ( ± S D) of 1 6 9. 5 ( ± 2. 5) v ot e s,  wit h t h e  m aj orit y

( 7 0/ 9 0) s c or e d a s ‘f u n d a m e nt al’ b y  m o st s ur v e y

p arti ci p a nt s.

I n t h e f oll o wi n g s e cti o n s a n d t h e  A p p e n di x,  w e

pr e s e nt t h e 5 0 q u e sti o n s  m o st hi g hl y r a n k e d a n d

h e n c e p er c ei v e d a s f u n d a m e nt al i n br y ol o g y t hr o u g h

o ur h ori z o n- s c a n ni n g i niti ati v e. F or e a s e of pr e s e n-

t ati o n, q u e sti o n s ar e or g a ni s e d i n t h e s a m e f o ur

g e n er al br y ol o gi c al t o pi c s u s e d d uri n g S ur v e y # 3:

Fi g ur e 1. T h e pr o c e d ur e us e d t o i d e ntif y t h e 5 0 f u n d a m e nt al q u esti o ns i n br y ol o g y. T h e a cti o ns p erf or m e d b y t h e
3 2 br y ol o gists of t h e ‘5 0 f u n d a m e nt al q u esti o ns i n br y ol o g y ’ w or ki n g gr o u p ar e hi g hli g ht e d i n gr e y.
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G T 1 – Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y ( 9

q u e sti o n s);  G T 2 – Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d

R e pr o d u cti v e Bi ol o g y ( 1 9 q u e sti o n s);  G T 3 – Br y o p h yt e

C o n s er v ati o n a n d  M a n a g e m e nt ( 1 4 q u e sti o n s); a n d

G T 4 – Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d S y st e m ati c s ( 8 q u e s-

ti o n s).  W e al s o pr o vi d e i nf or m ati o n o n e a c h q u e sti o n’s

fi n al r a n k ( #) a n d t h e p er c e nt a g e of ‘f u n d a m e nt al’

v ot e s r e c ei v e d i n S ur v e y # 3 ( %).

G T 1 – Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d
Bi o g e o gr a p h y

Bi o di v er sit y  p att er n s

Q 1.  W h at ar e t h e  m ai n dri v er s of t a x o n o mi c, p h yl o g e-

n eti c a n d f u n cti o n al di v er sit y i n br y o p h yt e s ?

[ R a n k # 3, v ot e s 8 1. 9 %.]

Q 2.  W hi c h ar e t h e  m ai n e c ol o gi c al f a ct or s s h a pi n g

br y o p h yt e s p e ci e s di v er sit y al o n g l atit u di n al a n d

cli m ati c gr a di e nt s ? [ R a n k # 1 4, v ot e s 7 5. 0 %.]

Q 3.  H o w i s p h yl o g e n eti c di v er sit y i n br y o p h yt e s g e o-

gr a p hi c all y str u ct ur e d ? [ R a n k # 3 3, v ot e s 6 5. 7 %.]

Q 4.  H o w d o e s e n vir o n m e nt al h et er o g e n eit y a ff e ct

s p e ci e s a n d i ntr a s p e ci fi c di v er sit y p att er n s of

br y o p h yt e s at di ff er e nt s p ati al a n d ti m e s c al e s ?

[ R a n k # 4 5, v ot e s 6 2. 3 %.]

M o u nti n g e vi d e n c e fr o m e c ol o gi c al a n al y s e s of br y o-

p h yt e f u n cti o n al tr ait s ( A h- P e n g et al. 2 0 1 4 ; S pit al e

2 0 1 6 ;  H e nri q u e s et al. 2 0 1 7 a ; B er d u g o a n d  D o v ci a k

2 0 1 9 ), alt h o u g h still li mit e d b y t h e a v ail a bilit y of r el-

e v a nt d at a b a s e s ( H e nri q u e s et al. 2 0 1 7 b ), s u g g e st s

t h at t a x o n o mi c a n d f u n cti o n al di v er sit y r e pr e s e nt

c o m pl e m e nt ar y di v er sit y  m etri c s.  Alt h o u g h t h e t w o

m etri c s ar e s o m eti m e s str o n gl y c orr el at e d ( A h- P e n g

et al. 2 0 1 4 ), s p e ci e s a s s e m bl a g e s  m a y c h a n g e f u n cti o n-

all y  wit h o ut si g ni fi c a nt c h a n g e s i n s p e ci e s ri c h n e s s

( L elli et al. 2 0 1 9 ). T h e f o ur hi g h e st-r a n k e d q u e sti o n s

i n t hi s s e cti o n [ Q 1– Q 4] e m p h a si s e t h e i m p ort a n c e of

i m pr o vi n g o ur u n d er st a n di n g of t h e f a ct or s s h a pi n g

t a x o n o mi c, p h yl o g e n eti c a n d f u n cti o n al di v er sit y

m etri c s a cr o s s s p ati al a n d ti m e s c al e s.

T h e f a ct or s c o ntr olli n g di v er sit y p att er n s t y pi c all y

v ar y d e p e n di n g o n s p ati al s c al e, a n d t w o q u e sti o n s

[ Q 3,  Q 4] ar e f o c u s e d o n h o w t hi s v ari ati o n i s str u c-

t ur e d. F or e x a m pl e, c o v er, s p e ci e s ri c h n e s s a n d f u n c-

ti o n al di v er sit y of br y o p h yt e bi o cr u st c o m m u niti e s

i n cr e a s e  wit h s hr u b c o v er at t h e sit e s c al e, b ut t h e

r e v er s e a p pli e s at t h e  mi cr o sit e l e v el ( S oli v er e s a n d

El dri d g e 2 0 2 0 ). T h e s e i nt er a cti o n s  wit hi n t h e br y o-

p h yt e c o m m u nit y a n d b et w e e n br y o p h yt e s a n d v a s c u-

l ar pl a nt s al s o v ar y al o n g gr a di e nt s of n utri e nt

a v ail a bilit y ( G u n n ar s s o n et al. 2 0 0 4 ).  A r e c e nt st u d y

o n t h e l o n g-t er m e ff e ct s of n utri e nt e nri c h m e nt h a s

s h o w n t h at t h e a d diti o n of p h o s p h or u s ( P), u nli k e

t h at of nitr o g e n ( N), h a d a c o n si d er a bl e i m p a ct o n

pl a nt c o m m u niti e s of b or e al ri c h f e n s ( Øi e n et al.

2 0 1 8 ). T h e i n cr e a s e i n br y o p h yt e di v er sit y  w a s

e x pl ai n e d b y t h e f a ct t h at br y o p h yt e s r e c ei v e  N

t hr o u g h t h eir a s s o ci ati o n  wit h c y a n o b a ct eri a, pr e s u m-

a bl y a ff or di n g t h e m a gr e at er a bilit y t o utili s e t h e

a d d e d P t h a n t h at of v a s c ul ar pl a nt s,  w hi c h  w er e

a ff e ct e d b y  N s h ort a g e.

At l ar g er s p ati al s c al e s, r e c e nt s ur v e y s f o c u s e d o n

altit u di n al gr a di e nt s ( P ati ñ o a n d  G o n z ál e z- M a n c e b o

2 0 1 1 ;  H er n á n d e z- H er n á n d e z et al. 2 0 1 7 ; B o c h et al.

2 0 1 9 ; I s k a n d ar et al. 2 0 2 0 ),  w hi c h off er s u b st a nti al cli-

m ati c v ari ati o n a cr o s s s h ort di st a n c e s. I n t ur n, v ari ati o n

of di v er sit y  m etri c s al o n g l atit u di n al gr a di e nt s r e m ai n s

p o orl y st u di e d. T hi s k n o wl e d g e g a p c a n b e e x pl ai n e d

b y t h e l a c k of di stri b uti o n d at a i n a s p ati all y st a n d ar-

di s e d fr a m e w or k. I n  m o s s e s, t h e a b s e n c e of a st a n d ar d

c h e c kli st at t h e  w orl d s c al e, si mil ar t o t h at a v ail a bl e f or

li v er w ort s ( S ö d er str ö m et al. 2 0 1 6 ), i s a f urt h er i m p e di-

m e nt t o  m a cr o e c ol o gi c al a n d br o a d- s c al e bi o g e o gr a-

p hi c al st u di e s; t hi s li mit ati o n i s r e fl e ct e d i n  Q 1.

F or n o w, a n e ntir e fi el d of r e s e ar c h o n p h yl o g e n eti c

di v er sit y,  w hi c h i s t h e f o c u s of  Q 3, h a s b e e n a d dr e s s e d

i n a s ur pri si n gl y l o w n u m b er of br y ol o gi c al st u di e s

( S h a w et al. 2 0 0 5 ; C oll art et al. 2 0 2 1 b ; S a n b o n m at s u

a n d S p ali n k F ort h c o mi n g 2 0 2 2 ; W u et al. 2 0 2 1 ), c o n si d-

eri n g it s gr o wi n g i m p ort a n c e i n e c ol o g y, e v ol uti o n a n d

c o n s er v ati o n. P h yl o g e n eti c di v er sit y  m e a s ur e s t h e

g e n eti c di v er g e n c e a m o n g s p e ci e s  wit hi n a c o m m u-

nit y ( al p h a di v er sit y) or t h e e xt e nt t o  w hi c h s p e ci e s

wit hi n a c o m m u nit y t e n d t o b e  m or e p h yl o g e n eti c all y

r el at e d t h a n s p e ci e s a m o n g c o m m u niti e s ( b et a di v er-

sit y) ( s e e  Gr a h a m a n d Fi n e 2 0 0 8 ). T h e s e  m etri c s c a n

b e u s ef ull y a p pli e d t o a d dr e s s a br o a d r a n g e of q u e s-

ti o n s, fr o m t h e e v ol uti o n ar y ori gi n of fl or a s t o t h e

q u e sti o n of ni c h e c o n s er v ati s m, a c c or di n g t o  w hi c h

s p e ci e s ar e e v ol uti o n aril y r e stri ct e d  wit hi n t h eir

ni c h e.  Ni c h e c o n s er v ati s m h a s b e c o m e o n e of t h e

m aj or f o ci i n e c ol o g y, b e c a u s e it a p p e ar s t o b e a

pri m ar y dri v er of pr e s e nt- d a y di stri b uti o n p att er n s of

pl a nt bi o di v er sit y ( Cri s p et al. 2 0 0 9 ) a n d al s o h a s

m aj or c o n s e q u e n c e s f or t h e a bilit y of s p e ci e s t o

a d a pt a s a r e s p o n s e t o o n g oi n g gl o b al c h a n g e.

T h e d e v el o p m e nt of e ffi ci e nt pr ot o c ol s f or r a pi dl y

g e n er ati n g l ar g e n u m b er s of s e q u e n c e s of u ni c o p y

n u cl e ar g e n e s i n  m o s s e s ( Li u et al. 2 0 1 9 ;  M e di n a

et al. 2 0 1 9 )  will u n d o u bt e dl y o p e n n e w a v e n u e s f or

r e s e ar c h i n c o m m u nit y p h yl o g e n eti c s a n d it s a p pli-

c ati o n t o s u c h  m aj or q u e sti o n s a s t h e f a ct or s dri vi n g

s p e ci e s di stri b uti o n s a n d di v er sit y p att er n s at l ar g e

s p ati al a n d t e m p or al s c al e s. S u c h e ff ort s s h o ul d al s o

b e e xt e n d e d t o li v er w ort s a n d h or n w ort s.  D e s pit e

t hi s i n cr e a si n g i nt er e st i n e x pl ori n g p att er n s i n t a x o-

n o mi c, f u n cti o n al a n d p h yl o g e n eti c di v er sit y, t h e pr e-

d o mi n a nt dri v er s, a n d t h e r el ati o n s hi p s a m o n g t h e s e

t hr e e bi o di v er sit y c o m p o n e nt s, r e m ai n u n cl e ar i n

br y o p h yt e s.
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T h e c e ntr al r ol e of hi st ori c al c oll e cti o n s f or  bi o di-
v er sit y r e s e ar c h

Q 5.  H o w c a n  w e r e ali s e t h e f ull p ot e nti al of br y o p h yt e

h er b ari a f or bi o di v er sit y r e s e ar c h ? [ R a n k # 2 5,

v ot e s 6 9. 0 %.]

R e n e w e d i nt er e st i n h er b ari a, br o u g ht a b o ut b y t h eir

u s e i n i nt e gr ati v e t a x o n o m y a n d a gr o wi n g a w ar e n e s s

of t h eir v al u e a s ‘wi n d o w s i nt o t h e p a st ’ i n gl o b al

c h a n g e r e s e ar c h ( L a n g et al. 2 0 1 9 ), u n d er pi n s t h e r el-

e v a n c e of  Q 5. Br y o p h yt e h er b ari u m c oll e cti o n s h a v e

b e e n u s e d t o r e c o n str u ct t h e hi st ori c al c o m p o siti o n

of fl or a s ( L a v oi e 2 0 1 3 ), s h e d li g ht o n t h e ti mi n g of c ol o-

ni s ati o n e v e nt s ( C all ej a et al. 2 0 2 0 ), a n al y s e altit u di n al

r a n g e s hift s ( B er g a mi ni et al. 2 0 0 9 ), st u d y p h e n ol o g y or

f u n cti o n al tr ait v ari ati o n ( H e d e n ä s et al. 2 0 1 0 ; Bi s a n g

et al. 2 0 1 4 ; St ar k et al. 2 0 1 7 ),  m e a s ur e p oll ut a nt c o n-

c e ntr ati o n s t o r etr a c e c h a n g e s i n p oll uti o n l o a d s o v er

ti m e ( M arti n e z- S w at s o n et al. 2 0 2 0 ;  W u et al. 2 0 2 0 ),

r e c o n str u ct p a st l e v el s of str at o s p h eri c o z o n e a n d

ultr a vi ol et ( U V) r a di ati o n ( Ot er o et al. 2 0 0 9 ), a n d

a s s e s s i n cr e a s e s a n d d e cr e a s e s i n br y o p h yt e a b u n-

d a n c e t o h el p tr a c e pr e di ct e d c h a n g e s i n n at ur e

( H e d e n ä s et al. 2 0 0 2 ;  H of m a n n et al. 2 0 0 7 ).  M o st

r e c e ntl y, t h e a p pli c ati o n of hi g h-t hr o u g h p ut s e q u e n-

ci n g  m et h o d s t o t h e a n al y si s of  m u s e u m c oll e cti o n s

h a s r e v ol uti o ni s e d t h e st u d y of bi o di v er sit y, off eri n g

a u ni q u e o p p ort u nit y t o o bt ai n t e m p or al s n a p s h ot s

of p a st p o p ul ati o n g e n eti c di v er sit y a n d q u a ntif y t h e

e xt e nt a n d d y n a mi c s of t h e c urr e nt bi o di v er sit y cri si s

( G a ut hi er et al. 2 0 2 0 ).

I n br y o p h yt e s, a s i n ot h er or g a ni s m s st or e d i n

n at ur al s ci e n c e c oll e cti o n s, s u c h t e c h ni q u e s o p e n

n e w a v e n u e s of r e s e ar c h. F or e x a m pl e, t h e s e

a p pr o a c h e s h a v e all o w e d q u a nti fi c ati o n of t h e

i m p a ct of air a n d  w at er p oll uti o n o n p att er n s of

g e n eti c str u ct ur e a n d di v er sit y o v er ti m e i n e c ol o gi c al

gr o u p s s u c h a s e pi p h yti c a n d a q u ati c br y o p h yt e s, a n d

t h e i m p a ct of o n g oi n g h u m a n- m e di at e d h a bit at fr a g-

m e nt ati o n i n bi o di v er sit y h ot s p ot s s u c h a s  A m a z o ni a

or o c e a ni c ar c hi p el a g o e s. It i s t h er ef or e cr u ci al t h at c ol-

l e cti n g eff ort s a n d c oll e cti o n i nfr a str u ct ur e s ar e n ot

o nl y  m ai nt ai n e d b ut al s o r e n e w e d t o e n s ur e t h e

f ut ur e of h er b ari a a s f u n d a m e nt al r e s e ar c h r e s o ur c e s

( B e b b er et al. 2 0 1 0 ; S olti s 2 0 1 7 ; L a n g et al. 2 0 1 9 ).

Di stri b uti o n  p att er n s

Q 6.  At  w h at s p ati al a n d t e m p or al s c al e s ar e di s p er s al

li mit ati o n s a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o n s

s h a pi n g br y o p h yt e di stri b uti o n s a n d di v er sit y ?

[ R a n k # 2 3, v ot e s 6 9. 9 %.]

Q 7.  W h at g e o gr a p hi c al r e gi o n s e x hi bit t h e hi g h e st

l e v el s of br y o p h yt e e n d e mi s m, b ot h t a x o n o mi c

a n d p h yl o g e n eti c, a n d  w h at g e o gr a p hi c al

attri b ut e s d o t h e s e r e gi o n s pr e s e nt i n c o m m o n,

if a n y ? [ R a n k # 3 0, v ot e s 6 7. 1 %.]

Q 8.  Ar e t h er e br y o p h yt e s p e ci e s t h at ar e tr ul y c o s m o-

p olit a n i n distri b uti o n, a n d if s o,  w h at  m e c h a nis m(s)

e x pl ai n s u c h a c a p a cit y ? [ R a n k # 4 1, v ot e s

6 3. 9 %.]

Q 9.  H o w d o st o c h a sti c ( e. g. n at ur al di st ur b a n c e, p o p u-

l ati o n d y n a mi c s) a n d d et er mi ni sti c ( e. g. h a bit at

fi lt er s) pr o c e s s e s i nfl u e n c e br y o p h yt e di v er sit y

a n d c o m m u nit y c o m p o siti o n, a n d h o w d o t h e s e

pr o c e s s e s v ar y al o n g e n vir o n m e nt al gr a di e nt s ?

[ R a n k # 4 2, v ot e s 6 3. 4 %.]

Br y o p h yt e s h a v e tr a diti o n all y b e e n p er c ei v e d a s

or g a ni s m s c h ar a ct eri s e d b y hi g h di s p er s al c a p a citi e s,

b a s e d o n t h eir l ar g e di stri b uti o n r a n g e s a n d l o w

l e v el s of e n d e mi s m ( P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n

2 0 1 8 ). E x p eri m e nt all y d eri v e d di s p er s al k er n el s

( L ö n n ell et al. 2 0 1 2 ) a n d c o m m u nit y a n al y s e s d e m o n-

str ati n g s u b st a nti al diff er e n c e s b et w e e n t h e s p e ci e s

c o m p o siti o n of s p or e cl o u d s a n d gr o u n d v e g et ati o n

( B ar b é et al. 2 0 1 6 b ) s u p p ort t h e n oti o n t h at br y o p h yt e s

g e n er all y e x hi bit e xtr e m el y g o o d di s p er s al c a p a citi e s

t h at  mi g ht er a s e a n y si g n al of i s ol ati o n b y di st a n c e.

H o w e v er, t h e  wi d el y h el d vi e w t h at br y o p h yt e

s p e ci e s e x hi bit l ar g e, di sj u n ct di stri b uti o n r a n g e s h a s

i n cr e a si n gl y b e e n c h all e n g e d b y e m er gi n g p h yl o g e o-

gr a p hi c al e vi d e n c e s u p p orti n g a pr e d o mi n a nt r ol e of

wit hi n- c o nti n e nt s p e ci ati o n v er s u s i nt er c o nti n e nt al

di s p er s al (f or r e vi e w, s e e Vi g al o n d o et al. 2 0 1 9 ). T hi s

d e b at e i s r e fl e ct e d i n t hr e e t o p-r a n k e d q u e sti o n s c o n-

c er ni n g t h e r ol e of di s p er s al c a p a biliti e s i n s h a pi n g di s-

tri b uti o n r a n g e s [ Q 6,  Q 8], a n d t h e f a ct or s u n d er pi n ni n g

l e v el s of e n d e mi s m i n br y o p h yt e s fr o m b ot h t a x o-

n o mi c a n d p h yl o g e n eti c p er s p e cti v e s [ Q 7].

Alt h o u g h s u b st a nti al p h yl o g e o gr a p hi c al e vi d e n c e

s u p p ort s t h e i d e a t h at br y o p h yt e s e x hi bit hi g h l o n g-

di st a n c e di s p er s al c a p a citi e s, si g ni fi c a nt s p ati al

g e n eti c str u ct ur e s h a v e b e e n f o u n d i n virt u all y all

s p e ci e s at all s p ati al s c al e s ( V a n d er p o ort e n et al.

2 0 1 9 ). T hi s s u g g e st s t h at s u c c e s sf ul c ol o ni s ati o n

e v e nt s ar e d et er mi n e d b y e n vir o n m e nt al fi lt eri n g, g e o-

gr a p hi c al di st a n c e or b arri er s, a n d  wi n d c o n n e cti vit y,

r at h er t h a n st o c h a sti cit y [ Q 9].  Di s p er s al c a p a cit y  m a y

f urt h er b e  m o d ul at e d b y s p e ci e s i ntri n si c tr ait s ( v a n

Z a nt e n 1 9 7 8 ; E st é b a n e z et al. 2 0 1 8 ). I n p arti c ul ar,

m ati n g s y st e m s h a v e l o n g b e e n i d e nti fi e d a s a  m aj or

f a ct or c o ntr olli n g v ari ati o n i n di s p er s al c a p a citi e s

a m o n g s p e ci e s. R e c e nt a n al y s e s of e pi p h yll  m et a c o m-

m u niti e s h a v e s h o w n t h at e arl y arri v al s h a v e gr e at er

r at e s of  m al e a n d f e m al e s e x u al e x pr e s si o n a n d r e pr o-

d u cti v e o ut p ut t h a n l at e c ol o ni s er s, s u g g e sti n g t h at

di s p er s al a bilit y i s r e fl e ct e d i n e st a bli s h m e nt or d er

( Si err a et al. 2 0 1 9 ). T h e r ol e s of di s p er s al- a n d e st a bli s h-

m e nt-r el at e d s p e ci e s tr ait s ( e. g.  m ati n g s y st e m s,

s p or e ultr a str u ct ur e a n d or n a m e nt ati o n, s p e ci ali s e d
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v e g et ati v e pr o p a g ul e s) i n s h a pi n g di v er sit y p att er n s of

a p p ar e ntl y e ffi ci e nt di s p er s er s s u c h a s br y o p h yt e s

n e e d s t o b e e x pl or e d i n gr e at er d et ail ( s e e  G T 2).

G T 2 – Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d
R e pr o d u cti v e Bi ol o g y

Lif e- hi st or y str at e gi e s a n d r e pr o d u cti o n

Q 1 0.  W h at ar e t h e f u n cti o n s of br y o p h yt e  m or p h o-

l o gi c al str u ct ur e s ( e. g. h air p oi nt s, p a pill a e, p ar a-

p h ylli a, p ar a p h y s e s) i n t er m s of t h e

e c o p h y si ol o g y ( e. g. p h ot o s y nt h e si s d y n a mi c s)

a n d fi t n e s s ( e. g. r e pr o d u cti v e p erf or m a n c e) ?

[ R a n k # 2 1, v ot e s 7 0. 4 %.]

Q 1 1.  H o w d o e s v e g et ati v e r e pr o d u cti o n v er s u s s e x u al

r e pr o d u cti o n i nfl u e n c e p o p ul ati o n e st a bli s h-

m e nt a n d d y n a mi c s ? [ R a n k # 2 4, v ot e s 6 9. 6 %.]

Q 1 2.  W h at ar e t h e  m ai n i ntri n si c f a ct or s ( e. g. lif e-

hi st or y tr ait s, h a bit at s p e ci fi cit y, g e n eti c di v er-

sit y) g o v er ni n g r arit y a n d v ul n er a bilit y i n br y o-

p h yt e s ? [ R a n k # 2 6, v ot e s 6 8. 9 %.]

Q 1 3.  W h at ar e t h e lif e- hi st or y tr ait s of br y o p h yt e s t h at

all o w t h e m, a s a pl a nt gr o u p, t o p er si st a n d

c o m p et e i n t h e br o a d r a n g e of e n vir o n m e nt s

t h e y o c c u p y, a n d h o w d o t h o s e tr ait s v ar y

a cr o s s li n e a g e s ? [ R a n k # 2 9, v ot e s 6 7. 7 %.]

Q 1 4.  W h at bi oti c a n d a bi oti c f a ct or s d et er mi n e t h e

d e v el o p m e nt of br y o p h yt e g a m et o p h yt e s fr o m

pr o p a g ul e b a n k s ? [ R a n k # 4 7, v ot e s 6 0. 9 %.]

Q 1 5.  W hi c h ( e xtri n si c v er s u s i ntri n si c) c u e s d et er mi n e

t h e r e pr o d u cti v e str at e gi e s of a br y o p h yt e

s p e ci e s ( e. g. s e x u al, a s e x u al or b ot h) ? [ R a n k

# 4 9, v ot e s 6 0. 0 %.]

T h e c h ar a ct eristi cs of t h e br y o p h yt e lif e c y cl e h a v e a

m aj or b e ari n g o n n e arl y e v er y as p e ct of br y o p h yt e

bi ol o g y. T h e diff er e n c es i n r e pr o d u cti v e  m o d es (s e x u al,

as e x u al; s e e Q 1 1), w hi c h i n t ur n ar e c o u pl e d t o m ati n g

s yst e ms a n d ot h er lif e- hist or y attri b ut es o utli n e d

a b o v e, aff e ct est a blis h m e nt a n d d e m o gr a p h y of p o p u-

l ati o ns, pl a nt c o m m u nit y c o m p ositi o n, a n d e v e nt u all y

s p e ci es distri b uti o n a n d ri c h n ess p att er ns ( D uri n g 2 0 0 7 ;

L ö b el a n d R y di n 2 0 0 9 ; L a e n e n et al. 2 0 1 6 b ).

B ot h s p or e s a n d a s e x u al di a s p or e s of br y o p h yt e s

c a n s ur vi v e y e ar s, or e v e n c e nt uri e s, of u n s uit a bl e c o n-

diti o n s  w hil e b uri e d i n di ff er e nt s u b str at e s ( D uri n g

2 0 0 7 ; Bi s a n g et al. 2 0 0 9 ; C a n er s et al. 2 0 0 9 ; B u et al.

2 0 1 7 ).  Al s o, t h e r e g e n er ati o n c a p a cit y of br y o p h yt e

fr a g m e nt s aft er s e v er al c e nt uri e s of i c e e nt o m b m e nt

i n p ol ar e n vir o n m e nt s h a s b e e n r e c e ntl y d e m o n str at e d

( L a F ar g e et al. 2 0 1 3 ; C a n n o n e et al. 2 0 1 7 ).  A p er si st e nt

di a s p or e b a n k i s criti c al f or p o p ul ati o n r e g e n er ati o n

a n d  m ai nt e n a n c e of g e n eti c di v er sit y, a n d it c a n

s er v e a s a r e s er v oir f or di s p er s al o v er ti m e ( D uri n g

2 0 0 7 ;  H o c k et al. 2 0 0 8 ;  M a ci el- Sil v a et al. 2 0 1 2 ).

H o w e v er, di a s p or e l o n g e vit y i n,  m o v e m e nt t o a n d

e m er g e n c e fr o m t h e di a s p or e b a n k, a n d f a ct or s c o n-

tr olli n g t h e s e, h a v e b e e n i n v e sti g at e d f or o nl y a

h a n df ul of s p e ci e s a n d h a bit at s [ Q 1 4].  W h at ar e t h e

e ff e ct s of s p e ci e s-i n h er e nt tr ait s, e n vir o n m e nt al

f a ct or s a n d bi oti c v e ct or s, a n d h o w d o t h e y i nt er a ct ?

T h e s e q u e sti o n s al s o p ert ai n t o s p e ci e s a n d h a bit at

m a n a g e m e nt i n a c o n s er v ati o n c o nt e xt [ G T 3].

W e c urr e ntl y l a c k s u ffi ci e nt d at a t o e n a bl e a s s e s s-

m e nt of  w hi c h f a ct or s dri v e s el e cti o n f or di ff er e nt

r e pr o d u cti v e  m o d e s a n d ot h er lif e- hi st or y tr ait s

[ Q 1 5],  w hi c h ar e t h e i ntri n si c p h yl o g e n eti c a n d d e v el-

o p m e nt al c o n str ai nt s t h at li mit p h e n ot y pi c e x pr e s si o n

of t h e s e tr ait s [ Q 1 5], a n d h o w t h e s e tr ait s s h a p e p o p u-

l ati o n d y n a mi c s [ Q 1 1]. T hi s r el at e s t o a n ot h er t o p-

r a n k e d q u e sti o n [ Q 1 0] c o n c er ni n g t h e f u n cti o n of  m or-

p h ol o gi c al tr ait s f or r e pr o d u cti v e p erf or m a n c e a n d

e c o p h y si ol o g y. F or e x a m pl e:  D o p ar a p h y s e s a ff e ct

g a m et e di s p er s al ?  W h at r ol e d o e s t h e  m at er n al c uti c u-

l ar str u ct ur e pl a y i n off s pri n g d e v el o p m e nt ?  W h at ar e

t h e eff e ct s of g a m et o p h or e si z e o n  m at e a v ail a bilit y

( B u d k e et al. 2 0 1 3 ) ?  H o w d o l e af s h a p e or l e af h air

p oi nt s a ff e ct a s p e ci e s ’ w at er e c o n o m y ( T a o a n d

Z h a n g 2 0 1 2 ; P a n et al. 2 0 1 6 ;  H áj e k 2 0 2 0 ) ?

Ot h er c h ar a ct eri sti c s of br y o p h yt e s d et er mi n e t o a

hi g h d e gr e e  w h er e t h e y c a n t hri v e a n d h o w l ar g e

t h e y c a n gr o w, i n cl u di n g t h eir li mit e d str u ct ur al ( e. g.

c o n d u cti n g ti s s u e s; b ut s e e Br o dri b b et al. 2 0 2 0 ) or

f u n cti o n al  m e c h a ni s m s t o r e g ul at e ti s s u e  w at er

c o nt e nt. T h e c ell ul ar  w at er c o nt e nt of br y o p h yt e

g a m et o p h yt e s l ar g el y d e p e n d s o n e n vir o n m e nt al

h u mi dit y ( ‘p oi kil o h y dr y ’).  H o w e v er,  m o st s p e ci e s t ol er-

at e s o m e l e v el of d e h y dr ati o n of t h eir v e g et ati v e

ti s s u e s o v er l o n g p eri o d s. T h e pr o c e s s e s t h at d et er-

mi n e br y o p h yt e r e c o v er y fr o m d e h y dr ati o n h a v e

r e c ei v e d c o n si d er a bl e att e nti o n l at el y ( Oli v er et al.

2 0 0 5 ; St ar k 2 0 1 7 ).  N e v ert h el e s s, t h e f u n cti o n of br y o-

p h yt e- s p e ci fi c  m or p h ol o gi c al str u ct ur e s i n t h e s e a n d

ot h er p h y si ol o gi c al pr o c e s s e s r e m ai n s p o orl y e x pl or e d

[ Q 1 0]. T h u s,  m a n y cr u ci al i s s u e s r el at e d t o br y o p h yt e

lif e hi st ori e s, f u n cti o n s a n d str at e gi e s, a n d h o w t h e s e

r el at e t o, f or e x a m pl e, di stri b uti o n or p o p ul ati o n

d y n a mi c s, a n d t h e e n vir o n m e nt, r e m ai n u n s ol v e d,

w h er e a s t h e y h a v e r e c ei v e d d et ail e d att e nti o n

i n s e e d pl a nt s.  A d dr e s si n g t h e s e k e y q u e sti o n s

[ Q 1 1– Q 1 5; s e e al s o  Q 4 7 i n s e cti o n  G T 4]  will n ot o nl y

a d v a n c e br y ol o g y b ut a d d si g ni fi c a ntl y t o t h e u n d er-

st a n di n g of pl a nt bi ol o g y a n d lif e- hi st or y e v ol uti o n

( St e ar n s 2 0 0 0 ).

T h e q u e sti o n s o utli n e d a b o v e n e e d t o b e a d dr e s s e d

i n a p h yl o g e n eti c fr a m e w or k t o t a k e i nt o a c c o u nt p h y-

l o g e n eti c r el at e d n e s s ( Cr a wf or d et al. 2 0 0 9 ; Bi s a n g

et al. 2 0 1 4 ), a n d  wit h i n p ut fr o m  m ol e c ul ar bi ol o g y

t o a d dr e s s t h e u n d erl yi n g  m e c h a ni s m s of tr ait

e x pr e s si o n s ( e. g. S mit h a n d  D o n o g h u e 2 0 0 8 ).  A c o m-

pr e h e n si v e c o m pil ati o n of s p e ci e s tr ait s f or s p e ci e s

fr o m all t h e  m aj or br y o p h yt e or d er s, at t h e s c al e of

c o nti n e nt s or r e gi o n s, a s h a s b e e n a c c o m pli s h e d f or
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E ur o p e ( Di er s s e n 2 0 0 1 ), t h e  A z or e s ( H e nri q u e s et al.

2 0 1 7 b ) a n d t h e  U K ( Hill et al. 2 0 0 7 ), f or e x a m pl e,  will

b e a pr er e q ui sit e f or: (i) t e sti n g f or tr a d e- o ff s

b et w e e n di ff er e nt r e pr o d u cti v e  m o d e s a n d ot h er lif e-

hi st or y c h ar a ct er s ( e. g. Bi s a n g a n d E hrl é n 2 0 0 2 ;

P o hj a m o a n d L a a k a- Li n d b er g 2 0 0 3 ; L ö b el a n d R y di n

2 0 0 9 ); a n d (ii) c o m p ari n g tr ait s a n d tr ait c o m bi n ati o n s

b et w e e n li n e a g e s a n d e n vir o n m e nt s [ Q 1 3].  Ulti m at el y,

i d e ntif yi n g g e n e s c o ntri b uti n g t o f o c al p h e n ot y p e s  will

pr o vi d e a  m e a n s t o a s s e s s h o m ol o g y a m o n g di st a ntl y

r el at e d t a x a, or i d e ntif y t h e e xt e nt t o  w hi c h di st a ntl y

r el at e d s p e ci e s u s e t h e s a m e  m e c h a ni s m s f or s ol vi n g

bi ol o gi c al c h all e n g e s.

R e s e ar c h i nt o lif e- hi st or y tr ait s s h o ul d b e s u p-

pl e m e nt e d b y st u di e s of ot h er s p e ci e s-i n h er e nt

c h ar a ct eri sti c s, f or e x a m pl e h a bit at s p e ci fi cit y, ni c h e

br e a dt h, g a m et o p h yti c pl oi d y l e v el a n d i ntr a s p e ci fi c

g e n eti c v ari ati o n, a n d t h eir r el ati o n s hi p s  wit h e n vir o n-

m e nt al f a ct or s a n d v ul n er a bilit y [ Q 1 2] s h o ul d b e e v al-

u at e d ( K oti a h o et al. 2 0 0 5 ; L ö b el et al. 2 0 1 8 ;

Z ettl e m o y er et al. 2 0 1 9 ). T h e r e c e nt R e d Li st a s s e s s-

m e nt s of  > 1 8 0 0 E ur o p e a n br y o p h yt e s ( H o d g ett s

et al. 2 0 1 9 ) h a s e n a bl e d s u c h a n a n al y si s f or E ur o p e.

T hi s st e p  will pr o vi d e cr u ci al i n si g ht s i nt o e xti n cti o n

ri s k s t o br y o p h yt e s a n d t h e p o s si bilit y of  m o d elli n g

t h e m [ Q 1 2] f or ot h er r e gi o n s a n d e n vir o n m e nt s.

Di s p er s al e c ol o g y

Q 1 6. T o  w h at e xt e nt d o br y o p h yt e s p e ci e s di ff er i n

t h eir c a p a cit y f or l o n g- di st a n c e di s p er s al, a n d

h o w d o e s t hi s v ari ati o n i n di s p er s al a bilit y c orr e-

l at e  wit h e c ol o gi c al, p h y si ol o gi c al or r e pr o d u c-

ti v e tr ait s ? [ R a n k # 1 2, v ot e s 7 5. 4 %.]

Q 1 7.  W h at ar e t h e  m ai n e n vir o n m e nt al f a ct or s

a ff e cti n g di s p er s al of br y o p h yt e s, a n d h o w d o

t h e y v ar y a cr o s s h a bit at s a n d g e o gr a p hi c al

ar e a s ? [ R a n k # 1 8, v ot e s 7 1. 7 %.]

Q 1 8.  W h at i s t h e r ol e of bi oti c a n d a bi oti c v e ct or s f or

br y o p h yt e di s p er s al at v ari o u s s p ati al s c al e s ?

[ R a n k # 3 4, v ot e s 6 5. 7 %.]

Q 1 9.  W h at ar e t h e e ff e cti v e di s p er s al di st a n c e s of

br y o p h yt e s, a n d h o w d o t h e s e v ar y  wit h t h eir

lif e- hi st or y tr ait s, i n p arti c ul ar t h e t y p e of di a-

s p or e ? [ R a n k # 3 8, v ot e s 6 4. 9 %.]

T h e g e n er all y  wi d e g e o gr a p hi c al di stri b uti o n s of br y o-

p h yt e s p e ci e s s u g g e st t h at t h e y h a v e gr e at di s p er s al

a biliti e s ( M e di n a et al. 2 0 1 1 ; P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n

2 0 1 8 ), a s alr e a d y di s c u s s e d i n t h e e arli er s u b s e cti o n

Distri b uti o n p att er ns . S p or e s or v e g et ati v e di a s p or e s

< 2 0 μ m c a n b e tr a n s p ort e d b y  wi n d a cr o ss v er y l ar g e

dist a n c e s of s e v er al t h o us a n ds of kil o m etr es ( M u ñ o z

et al. 2 0 0 4 ;  Wil ki n s o n et al. 2 0 1 2 ).  H o w e v er, s p or e

si z e a s a n e sti m at e of di s p er s al p ot e nti al i s c ert ai nl y

t o o si m pli sti c. Br y o p h yt e di a s p or e s c a n b e di s p er s e d

b y diff er e nt  m e c h a ni s m s. B e si d e s  wi n d,  w at er i n t h e

f or m of r ai n or r u n ni n g  w at er i s a n i m p ort a nt v e ct or,

a n d r ai n e n d s di s p er s al e v e nt s b y  w a s hi n g o ut  wi n d-

bl o w n di a s p or e s fr o m t h e air ( Ki m m er er 1 9 9 1 ; K or p e-

l ai n e n et al. 2 0 1 3 ).  A ni m al s s er v e a s di s p er s al a g e nt s

o v er s h ort ( B o c h et al. 2 0 1 3 , 2 0 1 5 ),  m o d er at e ( M ari n o

et al. 2 0 0 9 ; B ar b é et al. 2 0 1 6 a ), a n d e v e n l o n g di st a n c e s

( L e wi s et al. 2 0 1 4 ; C h mi el e w s ki a n d E p pl e y 2 0 1 9 ).

A d diti o n all y, s p ati al a n d t e m p or al f a ct or s c o n str ai n

di a s p or e pr o d u cti o n. F or i n st a n c e, l o n g- di st a n c e

s p or e di s p er s al  m a y o c c ur fr o m l o c ali s e d or r e gi o n al

s o ur c e p o p ul ati o n s, or o nl y d uri n g y e ar s  wit h s uit a bl e

w e at h er c o n diti o n s ( L ö n n ell et al. 2 0 1 4 ;  H e d e n ä s 2 0 1 5 ;

B ar b é et al. 2 0 1 7 ;  H e d e n ä s a n d Bi s a n g 2 0 1 9 ).

T h u s, b e si d e s di a s p or e si z e, n u m er o u s ot h er bi oti c

or a bi oti c f a ct or s  m u st b e c o n si d er e d t o e n a bl e r e ali s-

ti c e sti m at e s of t h e di s p er s al p ot e nti al of br y o p h yt e s.

T h eir r el ati v e i m p ort a n c e at di ff er e nt s p ati al s c al e s

r e m ai n s, h o w e v er, p o orl y u n d er st o o d [ Q 1 8]. I n d e e d,

o nl y s o m e of t h e s e f a ct or s h a v e b e e n st u di e d

t h or o u g hl y a n d oft e n o nl y i n a f e w  m o d el s p e ci e s, a s

r efl e ct e d i n t h e q u e sti o n s i n cl u d e d i n t hi s s u b s e cti o n

[ Q 1 6– Q 1 9]. T h er ef or e, t o i m pr o v e o ur u n d er st a n di n g

of br y o p h yt e di s p er s al pr o c e s s e s a n d t h eir i n fl u e n c e

o n r el e v a nt e c ol o gi c al a s p e ct s ( e. g. c o m m u nit y a s s e m-

bl y), it i s cr u ci al t o s h e d n e w li g ht o n (i) t h e i n fl u e n c e of

e n vir o n m e nt al ( e. g.  w e at h er) c o n diti o n s [ Q 1 7]; a n d (ii)

a d a pt ati o n s i n lif e- hi st or y tr ait s ( e. g. di a s p or e s h a p e

a n d or n a m e nt ati o n, d e n sit y or  m a s s of i n di vi d u al di a-

s p or e s) a n d p h y si ol o g y ( e. g. s ur vi v al a bilit y d uri n g di s-

p er s al) [ Q 1 6]. T hi s  will f a cilit at e c o m pr e h e n si o n of

w h e n a n d h o w t h e pr o d u cti o n a n d r el e a s e of di a s p or e s

i n cr e a s e di s p er s al effi ci e n c y ( v a n Z a nt e n 1 9 7 8 ;

H e d e n ä s 2 0 0 1 ; S u n d b er g 2 0 1 3 ; L ö n n ell et al. 2 0 1 5 ;

Z a n att a et al. 2 0 1 6 , 2 0 1 8 ).

Alt h o u g h  m a n y st u di e s h a v e a n al y s e d di v er s e

a s p e ct s of br y o p h yt e di s p er s al,  w e r e m ai n f ar fr o m

t h e g e n er al u n d er st a n di n g r e q uir e d f or q u a ntit ati v e

e sti m at e s of h o w di s p er s al a ff e ct s br y o p h yt e s a n d

t h eir di stri b uti o n s or s ur vi v al i n  m a n y n at ur al a n d

a nt hr o p o g e ni c c o nt e xt s. T o d at e, br y o p h yt e di s p er s al

di st a n c e s a n d  m e c h a ni s m s [ Q 1 9] h a v e b e e n st u di e d

f or r el ati v el y f e w s p e ci e s ( e. g. L ö n n ell et al. 2 0 1 2 ; S u n d-

b er g 2 0 1 3 ; Z a n att a et al. 2 0 1 8 ). R e a c hi n g t h e g e n er al

u n d er st a n di n g n e e d e d r e q uir e s d at a fr o m a  m u c h

wi d er s el e cti o n of s p e ci e s a n d o v er di ff er e nt s p ati al

a n d t e m p or al s c al e s. T h e s e s p e ci e s n e e d t o r e pr e s e nt

di v er s e di s p er s al  m o d e s, h a bit at s, di stri b uti o n t y p e s,

lif e hi st ori e s, di a s p or e t y p e s a n d p h y si ol o gi c al a d a p-

t ati o n s. F ut ur e i n v e sti g ati o n s s h o ul d al s o c o n si d er

w h et h er si mil ar di s p er s al a d a pt ati o n s i n di ff er e nt

li n e a g e s ar e a r e s ult of a si n gl e e v ol uti o n ar y e v e nt or

t h e o ut c o m e of c o n v er g e n c e t hr o u g h i n d e p e n d e nt

e v ol uti o n ar y e pi s o d e s r e s ulti n g fr o m, f or i n st a n c e,

c o m m o n r e s p o n s e s t o a d a pti v e f or c e s.

Fi n all y, l ar g e- s c al e a n al y s e s i n c or p or ati n g n u m er-

o u s s p e ci e s  m u st b e b a s e d o n d at a a s s e m bl e d a n d

s c or e d i n a c o n si st e nt  w a y or i n  w a y s t h at  m a k e

8 J AI R O P A TI Ñ O E T  A L.



c o m p ari s o n s p o s si bl e. F or e x a m pl e, c a n  w e c o m p ar e

di s p er s al di st a n c e s e sti m at e d (i) fr o m s p e ci e s ’ di stri-

b uti o n a n d a b u n d a n c e p att er n s at di ff er e nt s c al e s

( P h ar o a n d Z art m a n 2 0 0 7 ; P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n

2 0 1 8 ), (ii) fr o m tr a ci n g t h e ori gi n or st u d yi n g t h e f at e

of s p or e s or v e g et ati v e di a s p or e s b y  m e a n s of s p or e

tr a p s ( e. g. P o hj a m o et al. 2 0 0 6 ; L ö n n ell et al. 2 0 1 2 ;

S u n d b er g 2 0 1 3 ; I n gi m u n d ar d óttir et al. 2 0 1 4 ), a n d

(iii) fr o m  m ol e c ul ar or p h yl o g e o gr a p hi c al a p pr o a c h e s

( e. g. S h a w et al. 2 0 0 3 ; Pf eiff er et al. 2 0 0 6 ;  H e d e n ä s

2 0 0 8 ) ?  D e s pit e t h e f or mi d a bl e c h all e n g e s, gi v e n t h e

s m all si z e of b ot h di a s p or e s a n d pl a nt s c o m p o u n d e d

b y oft e n c o m pli c at e d  mi cr o m et e or ol o gi c al a n d ot h er

mi cr o e c ol o gi c al c o n diti o n s ( M o n cri e ff et al. 1 9 9 7 ;

B u z ori u s et al. 2 0 0 1 ), br o a d a p pr o a c h e s  will pr o vi d e a

m u c h d e e p er u n d er st a n di n g of br y o p h yt e di s p er s al.

Bi oti c i nt er a cti o n s a n d  pr o d u cti vit y

Q 2 0.  H o w d o br y o p h yt e s c o ntri b ut e t o  w at er r et e n-

ti o n, c ar b o n a n d nitr o g e n b u d g et s i n e c o s y st e m s

w h er e t h eir pr o d u cti vit y a n d bi o m a s s ar e  m o st

si g ni fi c a nt ? [ R a n k # 2, v ot e s 8 3. 0 %.]

Q 2 1.  H o w c o m m o n ar e t h e s y m bi oti c a s s o ci ati o n s

wit h f u n gi a n d/ or c y a n o b a ct eri a, a n d t hr o u g h

w h at  m e c h a ni s m s d o t h e y i n cr e a s e t h e e c ol o gi-

c al p erf or m a n c e of br y o p h yt e s ? [ R a n k # 1 5,

v ot e s 7 3. 9 %.]

Q 2 2.  H o w l ar g e i s t h e c o ntri b uti o n of br y o p h yt e s a s

pri m ar y pr o d u c er s a cr o s s e c o s y st e m t y p e s ?

[ R a n k # 1 6, v ot e s 7 3. 9 %.]

Q 2 3.  W h at ar e t h e i nt err el ati o n s hi p s b et w e e n br y o-

p h yt e s a n d t h e  mi cr o bi o m e, a n d h o w d o t h e y

i nfl u e n c e br y o p h yt e c o m m u nit y c o m p o siti o n

a n d e c o s y st e m f u n cti o n ? [ R a n k # 2 0, v ot e s

7 1. 0 %.]

Q 2 4.  H o w d o s y m bi o s e s  wit h f u n gi a ff e ct br y o p h yt e

d e v el o p m e nt ? [ R a n k # 2 7, v ot e s 6 8. 8 %.]

Q 2 5.  W h at i s t h e c o ntri b uti o n of c y a n o b a ct eri a a s s o ci-

at e d  wit h br y o p h yt e s t o gl o b al fi x ati o n of at m o s-

p h eri c nitr o g e n, a n d i n  w hi c h e c o s y st e m i s t hi s

m or e pr o mi n e nt ? [ R a n k # 4 8, v ot e s 6 0. 9 %.]

Br y o p h yt e s ar e k e y c o m p o n e nt s of s e v er al bi o m e s

w orl d wi d e,  w h er e t h e y c o ntri b ut e f u n d a m e nt all y t o

bi o m a s s a n d pr o d u cti vit y a n d e x ert a  m aj or i n fl u e n c e

o n e c o s y st e m pr o c e s s e s, i n cl u di n g  w at er, c ar b o n ( C)

a n d  N c y cl e s ( T ur et s k y 2 0 0 3 ; C or n eli s s e n et al. 2 0 0 7 ;

T ur et s k y et al. 2 0 1 2 ;  Mi c h el et al. 2 0 1 3 ; S o n g et al.

2 0 1 6 ;  A h- P e n g et al. 2 0 1 7 ;  H or w at h et al. 2 0 1 9 ).

Alt h o u g h a p pr e ci ati o n f or t h e r ol e s of br y o p h yt e s i n

e c o s y st e m f u n cti o ni n g h a s i n cr e a s e d i n t h e p a st f e w

d e c a d e s, e s p e ci all y f or p e at  m o s s e s ( B e n gt s s o n et al.

2 0 1 6 ),  m aj or q u e sti o n s r e m ai n u n a n s w er e d a s t o t h e

m e c h a ni s m s i n v ol v e d a n d h o w diff er e n c e s a m o n g

s p e ci e s i n k e y tr ait s s u c h a s  w at er r et e nti o n c a p a cit y,

pr o d u cti vit y, litt er q u alit y a n d d e c o m p o siti o n,  N

i nt er c e pti o n, r et e nti o n a n d fi x ati o n, a n d i n t h e c o m-

m u nit y c o m p o siti o n of t h eir  mi cr o bi o m e s, s h a p e t h e

f u n cti o n al si g nifi c a n c e of br y o p h yt e s a cr o s s e c o s y st e m

t y p e s [ Q 2 0– Q 2 5].

I n pri sti n e,  N-li mit e d n ort h er n e c o s y st e m s, bi ol o gi-

c al  N 2 fi x ati o n b y c y a n o b a ct eri a a n d ot h er di a z otr o p hi c

mi cr o b e s a s s o ci at e d e pi p h yti c all y  wit h d o mi n a nt

f e at h er m o s s e s a n d S p h a g n u m c o ntri b ut e s u p t o 5 0 %

of t h e t ot al  N i n p ut i n t h e s e s y st e m s ( D e L u c a et al.

2 0 0 2 , 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ; T ur et s k y et al. 2 0 1 2 ; R o u s k et al.

2 0 1 5 ;  H oll a n d- M orit z et al. 2 0 1 8 ), c h ar a ct eri si n g pr o-

d u cti vit y a n d  wit h p ut ati v e cr u ci al r ol e s i n o v er all  N

a n d C b u d g et s ( R o u s k et al. 2 0 1 3 a , 2 0 1 3 b ). I n  m a n y

ot h er e c o s y st e m s, i n cl u di n g tr o pi c al e n vir o n m e nt s

( C u s a c k et al. 2 0 0 9 ), c y a n o b a ct eri a pr o b a bl y c o ntri b ut e

si g ni fi c a ntl y t o  N 2 fi x ati o n, b e c a u s e t h e y ar e fr e q u e ntl y

o b s er v e d o n br y o p h yt e s c oll e ct e d i n  m a n y h a bit at s

a n d r e gi o n s ( L.  H e d e n ä s, u n p u bli s h e d d at a). Tr a n sf er

of c y a n o b a ct eri a- fi x e d  N 2 t o  m o s s h o st s i n cr e a s e s

t h eir bi o m a s s gr o wt h ( B er g et al. 2 0 1 3 ), dir e ctl y

i nfl u e n ci n g C fi x ati o n,  w hil e t h e  N st or e d i n  m o s s

ti s s u e pr o vi d e s a  m aj or s oil  N i n p ut b ef or e a n d aft er

d e c o m p o siti o n ( C o x s o n et al. 1 9 9 2 ; Li n d o a n d  G o n z a-

l e z 2 0 1 0 ), f urt h er aff e cti n g e c o s y st e m C s e q u e str ati o n.

H o w e v er, c urr e nt g a p s i n u n d er st a n di n g of t h e p h y si o-

l o gi c al a n d g e n eti c  m e c h a ni s m s g o v er ni n g br y o-

p h yt e – c y a n o b a ct eri a s y m bi o si s ( W ar s h a n et al. 2 0 1 6 ),

a n d of t h e pr o c e s s e s, r o ut e s a n d ti m e s c al e s b y  w hi c h

t h e  N fr o m c y a n o b a ct eri al- N– e nri c h e d  m o s s ti s s u e

b e c o m e s a v ail a bl e f or  N c y cli n g i n t h e s oil ( Li n d o

et al. 2 0 1 3 ; R o u s k et al. 2 0 1 3 a , 2 0 1 3 b ), s e v er el y li mit

o ur a p pr e ci ati o n of t h e r ol e of t hi s a s s o ci ati o n i n e c o-

s y st e m f u n cti o ni n g [ Q 2 0,  Q 2 1,  Q 2 5].

A b ett er u n d er st a n di n g of h o w di ff er e nt gr o u p s of

nitr o g e n fi x er s  m a y c o ntri b ut e t o h a bit at  N 2 fi x ati o n

( R o u s k et al. 2 0 1 5 ), a n d h o w t h e c o m p o siti o n of s y m-

bi oti c c y a n o b a ct eri a c o m m u niti e s i s i n fl u e n c e d b y

h o st ( B a y et al. 2 0 1 3 ), h a bit at a n d s e a s o n ( Z a c kri s s o n

et al. 2 0 0 9 ; I ni n b er g s et al. 2 0 1 1 ;  W ar s h a n et al.

2 0 1 6 ), i s al s o r e q uir e d, t o g et h er  wit h i m pr o v e d

a p pr e ci ati o n of t h e i m p a ct of h a bit at tr ait s, i n cl u di n g

n utri e nt st at u s ( N d e p o siti o n a n d P a v ail a bilit y), t e m p-

er at ur e,  w at er r el ati o n s a n d at m o s p h eri c C O 2 c o n c e n-

tr ati o n s o n br y o p h yt e pr o d u cti vit y,  N2 fi x ati o n a n d

e c o s y st e m C a n d  N c y cli n g ( T ur et s k y 2 0 0 3 ; R o u s k

et al. 2 0 1 3 a , 2 0 1 3 b ; v a n d e n El z e n et al. 2 0 2 0 ). T h e

l at e st r e s e ar c h i n di c at e s t h at h o st i d e ntit y  m a y b e a

m or e i m p ort a nt f a ct or t h a n t h e e n vir o n m e nt i n str u c-

t uri n g  m o s s- a s s o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti e s,

alt h o u g h l o c al sit e c o n diti o n s, s u c h a s li g ht a n d t e m p-

er at ur e, al s o a p p e ar t o h a v e a n e ff e ct, al b eit s u btl er

( H oll a n d- M orit z et al. 2 0 2 1 a n d lit er at ur e  wit hi n).

C y a n o b a ct eri al a s s o ci ati o n s h a v e b e e n  w ell c h ar a c-

t eri s e d i n h or n w ort s ( Fr a n g e d a ki s et al. 2 0 2 1 ) a n d i n

t h e li v er w ort or d er Bl a si al e s ( A d a m s a n d  D u g g a n

2 0 0 8 ; Ri k ki n e n a n d Virt a n e n 2 0 0 8 ),  wit h a r e c e nt

f o c u s o n t h o s e of f e at h er m o s s e s a n d S p h a g n u m
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s p e ci e s.  H o w e v er, a s r e fl e ct e d b y  Q 2 0 a n d  Q 2 4, a c o m-

pr e h e n si v e u n d er st a n di n g of t h e t a x o n o mi c e xt e nt of

t h e s e p art n er s hi p s a cr o s s br y o p h yt e s, a n d t h eir si g nifi -

c a n c e a cr o s s e c o s y st e m t y p e s, r e m ai n s p at c h y ( T ur-

et s k y 2 0 0 3 ;  D e a n e- C o e 2 0 1 5 ).  Al s o r e q uir e d i s a

d e e p er u n d er st a n di n g of t h e t y p e s a n d r ol e s of ot h er

mi cr o b e s t h at a s s o ci at e  wit h br y o p h yt e s [ Q 2 3], a n d

h o w  mi cr o bi o m e s  m a y i m p a ct n ot o nl y h o st n utri e nt

a c q ui siti o n b ut al s o g er mi n ati o n, gr o wt h,  m et a b oli s m

a n d p h e n ol o g y ( Br a gi n a et al. 2 0 1 4 ) a cr o s s e c o s y st e m

t y p e s [ Q 2 2].  M o s s e s a s s o ci at e  wit h a di v er s e c o m m u-

nit y of p ot e nti al  N 2 -fi xi n g  mi cr o b e s, i n cl u di n g n o n-

p h ot o s y nt h eti c b a ct eri a ( H oll a n d- M orit z et al. 2 0 2 1

a n d r ef er e n c e s t h er ei n).  M et h a n otr o p hi c b a ct eri a ar e

i m p ort a nt  N2 -fi xi n g  m e m b er s of t h e S p h a g n u m mi cr o-

bi o m e ( L ar m ol a et al. 2 0 1 4 ), c o ntri b uti n g u p t o 2 0 % of

t h e C O2 n e c e s s ar y f or h o st p h ot o s y nt h e si s ( R a g h o e b ar-

si n g et al. 2 0 0 5 ; Vil e et al. 2 0 1 4 ), a n d pl a y a si g nifi c a nt

r ol e i n r e d u ci n g  m et h a n e fl u x e s fr o m ar cti c fr e s h w at er

s y st e m s t hr o u g h t h eir  m ut u all y b e n e fi ci al a s s o ci ati o n s

wit h s u b m er g e d br o w n  m o s s e s ( A m bl y st e gi a c e a e)

( Li e b n er et al. 2 0 1 1 ).

M ut u ali sti c,  m y c orr hi z al-li k e a s s o ci ati o n s i n v ol vi n g

di v er s e  m e m b er s of t h e  M u c or o m y c ot a ( M u c or o m y-

c oti n a a n d  Gl o m er o m y c oti n a or  Gl o m er o m y c ot a)

( S p at af or a et al. 2 0 1 6 ) a n d  A s c o m y c ot a ( Ri mi n gt o n

et al. 2 0 2 0 ) h a v e b e e n d e m o n str at e d i n a n u m b er

of li v er w ort s ( e. g. Fi el d et al. 2 0 1 5 , 2 0 1 6 ; K o w al

et al. 2 0 1 8 ) a n d s h o w n t o e n h a n c e h o st P a n d  N

u pt a k e a n d i n cr e a s e h o st fi t n e s s ( H u m p hr e y s et al.

2 0 1 0 ); h o w e v er, t h e s pr e a d, f u n cti o n al si g nifi c a n c e

a n d bi o g e o c h e mi c al i m p a ct of t h e s e s y m bi o s e s

a cr o s s br y o p h yt e s a n d e c o s y st e m s r e m ai n t o b e

d et er mi n e d [ Q 2 4]. B e si d e s t h e s e  m ut u ali sti c gr o u p s,

br y o p h yt e  mi cr o bi o m e s i n cl u d e a  wi d e r a n g e of pr o-

k ar y ot e s a n d f u n gi ( N el s o n et al. 2 0 1 8 ),  w hi c h  m a y

a ct a s p at h o g e n s, p ar a sit e s, s a pr o b e s or c o m m e n s al s

( D a v e y a n d C urr a h 2 0 0 6 ), a n d  m a k e p o s si bl e a  wi d e

r a n g e of o ut c o m e s f or h o st d e v el o p m e nt ( N el s o n

et al. 2 0 1 8 ).  H o w e v er, o ur u n d er st a n di n g of t h e v ari-

ati o n i n  mi cr o bi o m e c o m m u nit y c o m p o siti o n a m o n g

s p e ci e s a n d h a bit at t y p e, t h e  m et a b oli c r ol e s of t h e s e

a s s o ci ati o n s, t h e i m p a ct s of e c ol o gi c al f a ct or s o n

mi cr o bi o m e str u ct ur e a n d f u n cti o n, t h eir i n fl u e n c e

o n br y o p h yt e c o m m u nit y c o m p o siti o n, a n d ulti-

m at el y t h e r ol e s of br y o p h yt e  mi cr o bi o m e s i n e c o-

s y st e m f u n cti o ni n g ( K o st k a et al. 2 0 1 6 ; C arr ell et al.

2 0 2 0 ;  H oll a n d- M orit z et al. 2 0 2 1 ; St u art et al. 2 0 2 1 ),

i s i n it s i nf a n c y [ Q 2 3,  Q 2 4].  A n i m pr o v e d u n d er st a n d-

i n g of br y o p h yt e– mi cr o bi o m e i nt er a cti o n s i s n e e d e d

t o pr e di ct t h e p ot e nti al i m p a ct of cli m at e a n d

a nt hr o p o g e ni c c h a n g e o n br y o p h yt e- m e di at e d bi o-

g e o c h e mi c al c y cl e s.  Gi v e n t h e  m aj or i n fl u e n c e of

br y o p h yt e s o n e c ol o gi c al pr o c e s s e s i n s e v er al

bi o m e s  w orl d wi d e ( Li n d o et al. 2 0 1 3 ;  W e st o n et al.

2 0 1 5 ), e n vir o n m e nt all y i n d u c e d c h a n g e s i n br y o-

p h yt e c o m m u niti e s a n d t h eir  mi cr o bi o m e s ar e li k el y

t o pr o vi d e  m aj or f e e d b a c k i n c ar b o n, nitr o g e n a n d

w at er c y cl e s at t h e gl o b al s c al e [ Q 2 5].

C o m m u nit y e c ol o g y

Q 2 6.  W hi c h e n vir o n m e nt al f a ct or s d et er mi n e e st a b-

li s h m e nt s u c c e s s i n br y o p h yt e s, ulti m at el y

s h a pi n g br y o p h yt e c o m m u nit y c o m p o siti o n ?

[ R a n k # 9, v ot e s 7 7. 8 %.]

Q 2 7.  H o w d o e s t h e i nt er a cti o n b et w e e n  m a cr o cli m at e

a n d  mi cr o h a bit at str u ct ur e br y o p h yt e c o m m u-

nit y c o m p o siti o n ? [ R a n k # 2 8, v ot e s 6 8. 2 %.]

Q 2 8.  H o w c o m m o n a n d i nt e n s e ar e c o m p etiti v e i nt er-

a cti o n s i n br y o p h yt e s, a n d t o  w h at e xt e nt d o

t h e y i nfl u e n c e t h eir c o e xi st e n c e al o n g e n vir o n-

m e nt al gr a di e nt s ? [ R a n k # 3 9, v ot e s 6 4. 2 %.]

C o m m u nit y e c ol o g y e n c o m p a s s e s “t h e st u d y of p at-

t er n s i n t h e di v er sit y, a b u n d a n c e a n d c o m p o siti o n of

s p e ci e s i n c o m m u niti e s, a n d t h e pr o c e s s e s u n d erl yi n g

t h o s e p att er n s” ( V ell e n d 2 0 1 0 , p a g e 1 8 3).  M o d er n c o m-

m u nit y e c ol o g y s e e k s t o i nt e gr at e t h e d e s cri pti o n of

p att er n s  wit hi n a  m e c h a ni sti c fr a m e w or k,  wit h t h e ulti-

m at e g o al of u n d er st a n di n g h o w c o m m u niti e s a s s e m-

bl e o v er ti m e a n d s p a c e ( W ei h er et al. 2 0 1 1 ; T h o m p s o n

et al. 2 0 2 0 ). B ot h d et er mi ni sti c a n d st o c h a sti c pr o-

c e s s e s c a n o p er at e d uri n g c o m m u nit y a s s e m bl y

( B a n n ar- M arti n et al. 2 0 1 8 ). I nt er s p e cifi c c o m p etiti o n

a n d ot h er bi oti c i nt er a cti o n s ar e fr e q u e ntl y a s s u m e d

t o  w or k at a l o c al s c al e  w hil e e n vir o n m e nt al c h a n g e s

a n d di s p er s al o p er at e at l ar g er s c al e s ( O v a s k ai n e n

et al. 2 0 1 7 ).

Br y o p h yt e s ar e i d e al or g a ni s m s i n  w hi c h t o i n v e sti-

g at e i n fl u e n c e s of d et er mi ni sti c a n d st o c h a sti c f a ct or s

a cr o s s s c al e s. B e c a u s e t h e y ar e s m all, t h e y ar e

i nfl u e n c e d b y a br o a d arr a y of l ar g e- s c al e e n vir o n-

m e nt al f a ct or s c o m bi n e d  wit h s m all- s c al e  mi cr o h a bit at

v ari a bl e s; t hi s e n a bl e s a n al y si s of t h e a cr o s s- s c al e s

e ff e ct s of e n vir o n m e nt al dri v er s. F urt h er m or e, br y o-

p h yt e s c o m p et e  m ai nl y f or a b o v e- gr o u n d r e s o ur c e s,

wit h s c ar c e e x p eri m e nt al e vi d e n c e s u g g e sti n g t h at

c o m p etiti v e e x cl u si o n i s pr o b a bl y r ar e at b e st

( M äl s o n a n d R y di n 2 0 0 9 ). I n f a ct, br y o p h yt e s h a v e

b e e n u s e d t o c h all e n g e t h e vi e w t h at st o c h a sti c

v er s u s d et er mi ni sti c f a ct or s o p er at e u ni q u el y at

di ff er e nt s c al e s ( M e di n a et al. 2 0 1 4 , 2 0 1 8 a ), a n d t o di s-

e nt a n gl e t h e i m p ort a n c e of di s p er s al v er s u s ni c h e

a s s e m bl y pr o c e s s e s ( M ot a d e  Oli v eir a et al. 2 0 0 9 ;

M ot a d e  Oli v eir a a n d t er St e e g e 2 0 1 5 ).

Alt h o u g h  m aj or pr o gr e s s h a s b e e n  m a d e t o w ar d s a

u ni fi e d c o m m u nit y a s s e m bl y t h e or y ( e. g. V ell e n d

2 0 1 6 ), i n or g a ni s m s s u c h a s br y o p h yt e s  m u c h  m or e

t h e or eti c al a n d e m piri c al e vi d e n c e n e e d s t o b e

o bt ai n e d t hr o u g h b ot h n at ur al a n d  m a ni p ul ati v e

e x p eri m e nt s ( Z a m fi r a n d  G ol d b er g 2 0 0 0 ; S n äll et al.

2 0 0 3 ; b ut s e e L ö b el et al. 2 0 0 6 ). I n p arti c ul ar, c o m m u-

nit y d y n a mi c s s h o ul d b e st u di e d at di ff er e nt s p ati al
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a n d t e m p or al s c al e s a n d i n cl u d e a n arr a y of

a p pr o a c h e s s u c h a s e x p eri m e nt s,  m o d elli n g, p o p u-

l ati o n g e n eti c s a n d  m et a p o p ul ati o n t h e or y ( e. g.

P h ar o a n d Z art m a n 2 0 0 7 ; R y d gr e n et al. 2 0 1 0 ; R o s e n g-

r e n et al. 2 0 1 5 ). T hi s n e e d i s hi g hli g ht e d i n t h e q u e s-

ti o n s of t hi s s u b s e cti o n [ Q 2 6– Q 2 8].

O wi n g t o t h e hi g h di s p er s al c a p a biliti e s of  m a n y

br y o p h yt e s ( s e e s u b s e cti o n s Distri b uti o n p att er ns a n d

Dis p ers al e c ol o g y ), g e o gr a p hi c al i s ol ati o n t y pi c all y

pl a y s a n e gli gi bl e r ol e, c o m p ar e d  wit h t h at of e n vir o n-

m e nt al fi lt eri n g, i n t h e a s s e m bl y of br y o p h yt e c o m m u-

niti e s ( S u n d b er g et al. 2 0 0 6 ;  M ot a d e  Oli v eir a a n d t er

St e e g e 2 0 1 5 ; Ti s eli u s et al. 2 0 1 9 ; Li u et al. 2 0 2 0 ; b ut

s e e L ö b el et al. 2 0 0 6 ). I n t hi s c o nt e xt, B ar b é et al.

(2 0 1 6 a ) h a v e s h o w n t h at e n vir o n m e nt al t ol er a n c e

d uri n g e st a bli s h m e nt a n d s p e ci e s ’ a bilit y t o pr o d u c e

s u b st a nti al a m o u nt s of di a s p or e s ar e  m or e i m p ort a nt

s el e cti v e f or c e s i n br y o p h yt e c o m m u nit y d y n a mi c s

t h a n di s p er s al di st a n c e p er s e ( s e e al s o Cr u m 1 9 7 2 ).

A si mil ar p att er n h a s b e e n o b s er v e d a m o n g i sl a n d

br y o p h yt e c o m m u niti e s a n d t h o s e e x p e ct e d u n d er a

n ull  m o d el i n  w hi c h s p e ci e s c a n di s p er s e r a n d o ml y

a m o n g i sl a n d s ( Li u et al. 2 0 2 0 ). B y c o ntr a st, i n dir e ct

e sti m at e s of di s p er s al d eri v e d fr o m a n al y s e s of

s p ati al g e n eti c str u ct ur e s h a v e  m o stl y r e v e al e d si g ni fi -

c a nt i s ol ati o n- b y- di st a n c e p att er n s, i n di c ati n g di s p er-

s al li mit ati o n s ( V a n d er p o ort e n et al. 2 0 1 9 ; L e d e nt

et al. 2 0 2 0 ). S u c h a di s cr e p a n c y b et w e e n t h e r e s ult s

of st u di e s b a s e d o n t h e s p ati al str u ct ur e of c o m m u-

niti e s a n d t h o s e of g e n eti c a n al y s e s of t h e di s p er s al

c a p a citi e s of br y o p h yt e s i s stri ki n g a n d o p e n s a n

a v e n u e f or r e s e ar c h o n t h e r ol e of e n vir o n m e nt al

fi lt er s i n c ol o ni s ati o n a n d t h e s p ati al s c al e at  w hi c h

t h e s e fi lt er s o p er at e [ Q 2 6,  Q 2 7], a s  w ell a s t h e p ot e nti al

r ol e of bi oti c i nt er a cti o n s [ Q 2 8].

W h e n l o o ki n g i nt o t h e f a ct or s t h at s h a p e br y o p h yt e

c o m m u niti e s, i n a d diti o n t o di s p er s al a n d e n vir o n-

m e nt al fi lt er s,  w e n e e d t o c o n si d er a t hir d fi lt er: i nt er-

a cti o n s  wit h ot h er s p e ci e s ( W ei h er et al. 2 0 1 1 ;

Hill e Ri s L a m b er s et al. 2 0 1 2 ) [ Q 2 8]. F e w st u di e s h a v e

a s s e s s e d bi oti c fi lt er s i n br y o p h yt e s, a n d t h er ef or e

t h e d e gr e e of i nt er s p e cifi c c o m p etiti v e e x cl u si o n a n d

f a cilit ati o n r e m ai n s l ar g el y u n k n o w n. F or m er st u di e s

h a v e a c c or di n gl y s u g g e st e d t h at c o m p etiti v e e x cl u-

si o n  m a y ( U d d et al. 2 0 1 6 ;  M a et al. 2 0 2 0 ) or  m a y n ot

( M äl s o n a n d R y di n 2 0 0 9 ) pl a y a r ol e d uri n g br y o p h yt e

c o m m u nit y a s s e m bl y; h o w e v er, f a cilit ati o n c a n b e

i m p ort a nt i n s p e cifi c e c ol o gi c al br y o p h yt e gr o u pi n g s

a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o n s ( B u et al. 2 0 1 3 ).

A n u m b er of t h e or eti c al, e x p eri m e nt al a n d e m piri-

c al a p pr o a c h e s h a v e b e e n pr o p o s e d t o a s s e s s t h e

r ol e of bi oti c i nt er a cti o n s i n s h a pi n g a s s e m bl a g e s of

s p e ci e s ( Hill e Ri s L a m b er s et al. 2 0 1 2 ), i n cl u di n g

s p e ci e s di stri b uti o n  m o d elli n g ( Wi s z et al. 2 0 1 3 ),

w hi c h  mi g ht e m er g e a s a c o m pl e m e nt ar y  m et h o d t o

b e a p pli e d i n st u di e s of br y o p h yt e s ( b ut s e e K ö ni g

et al. 2 0 2 1 ).  H o w e v er, s e v er al a s s u m pti o n s u n d erl yi n g

t h e s e a p pr o a c h e s,  w hi c h utili s e pr e s e n c e– a b s e n c e

d at a, u n d er mi n e o ur a bilit y t o di s e nt a n gl e t h e r ol e of

bi oti c i nt er a cti o n s fr o m t h at of e n vir o n m e nt al fi lt er s

a n d di s p er s al li mit ati o n s ( Bl a n c h et et al. 2 0 2 0 ; K ö ni g

et al. 2 0 2 1 ). T hi s s h ort c o mi n g c all s f or t h e i m pl e m e n-

t ati o n of alt er n ati v e a p pr o a c h e s i n v ol vi n g a b u n d a n c e

d at a a s s o ci at e d  wit h  m e c h a ni sti c  m o d el s a n d e x p er-

i m e nt al  m et h o d ol o gi e s, i n or d er t o a d v a n c e t h e st u d y

of br y o p h yt e c o m m u nit y e c ol o g y.

G T 3 – Br y o p h yt e  C o n s er v ati o n a n d
M a n a g e m e nt

Gl o b al c h a n g e

Q 2 9.  W h at i s a n d  will b e t h e i m p a ct of gl o b al cli m at e

c h a n g e o n br y o p h yt e s p e ci e s ’ di stri b uti o n,

a b u n d a n c e, a n d c o m p o siti o n i n e c o s y st e m s ?

[ R a n k # 1, v ot e s 8 7. 0 %.]

Q 3 0.  H o w  will gl o b al cli m at e c h a n g e a ff e ct e xti n cti o n

ri s k (i. e. g e n eti c di v er sit y) of br y o p h yt e s p e ci e s

a n d, c o n s e q u e ntl y, t h eir a bilit y t o a d a pt t o c h a n-

gi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o n s ? [ R a n k # 4, v ot e s

8 1. 3 %.]

Q 3 1.  W h at ar e t h e k e y dri v er s of d e cli n e i n br y o p h yt e

s p e ci e s a n d i ntr a s p e ci fi c di v er sit y, at b ot h t h e

gl o b al a n d r e gi o n al l e v el ? [ R a n k # 5, v ot e s 7 9. 4 %.]

Q 3 2.  W h at ar e t h e hi g h e st pri orit y ar e a s (i. e. r e gi o n s,

h a bit at s) f or t h e c o n s er v ati o n of br y o p h yt e s i n

t h e f a c e of l a n d- u s e c h a n g e, h a bit at d e str u cti o n

a n d cli m at e c h a n g e ? [ R a n k # 7, v ot e s 7 9. 2 %.]

Q 3 3.  H o w ar e bi oti c i nt er a cti o n s b et w e e n br y o p h yt e s

a n d ot h er or g a ni s m s a ff e ct e d b y cli m at e

c h a n g e ? [ R a n k # 3 5, v ot e s 6 5. 7 %.]

T h e e art h i s i n cr e a si n gl y aff e ct e d b y a nt hr o p o g e ni c

c h a n g e, a n d o n e of t h e f or e c a st e d c o n s e q u e n c e s, f or e-

s h a d o w e d b y t h e o n g oi n g dr a m ati c r e d u cti o n of bi o di-

v er sit y, i s a  m o st li k el y si xt h  m a s s e xti n cti o n ( B ar n o s k y

et al. 2 0 1 1 ; St eff e n et al. 2 0 1 1 ; S a g e 2 0 2 0 ): t h e s o- c all e d

A nt hr o p o c e n e e xti n cti o n. S e v er e a n d c o n si st e nt s hift s

h a v e b e e n o b s er v e d i n s p e ci e s di stri b uti o n r a n g e s,

c o m m u nit y c o m p o siti o n a n d bi o di v er sit y l e v el s,

i n cl u di n g l o s s e s of t a x o n o mi c, g e n eti c a n d f u n cti o n al

di v er sit y a cr o s s s e v er al t err e stri al t a x o n o mi c gr o u p s

( C e b all o s et al. 2 0 1 7 ;  Gr a y 2 0 1 9 ). I n t ur n,  m o st br y ol o-

gi c al st u di e s h a v e f o c u s e d o n u n d er st a n di n g h o w

Pl ei st o c e n e or e arli er cli m at e c h a n g e e v e nt s h a v e

s h a p e d s p e ci e s di stri b uti o n a n d g e n eti c di v er sit y p at-

t er n s ( e. g. S h a w et al. 2 0 1 1 ; P ati ñ o et al. 2 0 1 5 ; L e d e nt

et al. 2 0 1 9 ). T h u s, it i s e s s e nti al t o a d dr e s s t h e q u e sti o n

of h o w br y o p h yt e s p e ci e s a n d a s s e m bl a g e s  mi g ht

r e s p o n d t o o n g oi n g gl o b al c h a n g e [ Q 2 9– Q 3 3; s e e

al s o  Q 3 4,  Q 3 7,  Q 3 8 i n t h e n e xt s u b s e cti o n] ( T u b a

et al. 2 0 1 1 ;  H e et al. 2 0 1 6 ; B e n gt s s o n et al. 2 0 2 1 ).

S p e ci e s di stri b uti o n  m o d elli n g h a s b e c o m e a

c o m m o n a p pr o a c h b y  w hi c h t o f or e c a st t h e p ot e nti al
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r e s p o n s e s of br y o p h yt e di stri b uti o n s t o cli m at e

c h a n g e s c e n ari o s. T h e  m o d el s oft e n d e p e n d,

h o w e v er, o n l ar g e- s c al e cli m ati c pr e di ct or s a n d r ar el y

i n cl u d e s m all- s c al e v ari a bl e s a c c o u nti n g f or  mi cr o e n-

vir o n m e nt al di ff er e n c e s s u c h a s t h e  mi cr o cli m ati c

o n e s ( Z ell w e g er et al. 2 0 1 9 ). I n d e e d, b e c a u s e br y o-

p h yt e s ar e s m all or g a ni s m s, t h e e n vir o n m e nt t h e y

e x p eri e n c e  m a y b e str o n gl y d e c o u pl e d fr o m  m a cr o cli-

m ati c c o n diti o n s.  N ot a c c o u nti n g f or s m all- s c al e e c o-

l o gi c al c o n diti o n s t h at  m a y l e a d t o a n o v er e sti m ati o n

of cli m at e- w ar mi n g e ff e ct s, a s h a s b e e n s h o w n f or

al pi n e ( S c h err er a n d K ör n er 2 0 1 1 ) a n d b or e al pl a nt s

( Gr ei s er et al. 2 0 2 0 ).

F urt h er m or e, t h e e xt e nt t o  w hi c h br y o p h yt e s p e ci e s

c a n c o m p e n s at e f or cli m at e  w ar mi n g – i n d u c e d l o s s of

s uit a bl e h a bit at s b y s hifti n g t h eir di stri b uti o n r a n g e s

r e m ai n s a n ar e a of d e b at e. Pr oj e ct e d r at e s of r a n g e

l o s s d eri v e d fr o m di s p er s al si m ul ati o n s u n d er c h a n-

gi n g cli m at e c o n diti o n s i n E ur o p e si g ni fi c a ntl y

e x c e e d e d pr oj e ct e d r at e s of r a n g e e x p a n si o n,

s u g g e sti n g t h at e v e n hi g hl y di s p er si v e or g a ni s m s

s u c h a s br y o p h yt e s  mi g ht n ot b e f ull y e q ui p p e d t o

c o p e  wit h pr oj e ct e d tr e n d s of cli m at e c h a n g e i n t h e

c o mi n g d e c a d e s ( Z a n att a et al. 2 0 2 0 ).

T h e n e e d f or t his cr u ci al i nf or m ati o n o n t h e eff e cts of

gl o b al c h a n g e is c a pt ur e d b y t h e fi rst t w o q u esti o ns of

t his s u bs e cti o n,  w hi c h f o c us o n h o w br y o p h yt e fl or as

will r es p o n d t o c h a n gi n g cli m a ti c c o n diti o ns [ Q 2 9,  Q 3 0].

S p ati al a n al ys es a cr oss c o nti n e nt al ( e. g.  D és a m or é et al.

2 0 1 2 ; R u et e et al. 2 0 1 2 ) a n d i ns ul ar s yst e ms ( e. g. F err eir a

et al. 2 0 1 6 ; P ati ñ o et al. 2 0 1 6 ), pr e di cti n g f ut ur e c h a n g es

i n t h e g e o gr a p hi c al r a n g es of br y o p h yt e s p e ci es, all o w

us t o ass ess t h e e ffi c a c y of e xisti n g pr ot e ct e d r es er v es

a n d t h e n e e d f or n e w o n es [ Q 3 2, b ut als o s e e  Q 3 4 i n t h e

n e xt s u bs e cti o n] i n or d er t o  m e et pr es e nt a n d f ut ur e c o n-

s er v ati o n n e e ds.

M o u nti n g e vi d e n c e f or l o c al a d a pt ati o n a m o n g i nfr a-

s p e cifi c li n e a g es r ais es t h e q u esti o n of t h e t a x o n o mi c

l e v el at  w hi c h s p e ci es distri b uti o n  m o d elli n g s h o ul d b e

p erf or m e d [ Q 3 1; s e e als o  Q 4 0] ( S mit h et al. 2 0 1 9 , a n d

r ef er e n c es t h er ei n). T his q u esti o n is es p e ci all y r el e v a nt

i n t a x a  wit h r e d u c e d  m or p h ol o gi es, s u c h as br y o p h yt es,

i n  w hi c h cr y pti c s p e ci es h a v e b e e n i n cr e asi n gl y r e p ort e d.

S u c h c as es n e c essit at e t esti n g of t h e h y p ot h esis of ni c h e

c o ns er v atis m v ers us di v er g e n c e a m o n g t h e i n v esti g at e d

li n e a g es or t a x a, i n or d er t o i nf or m s u bs e q u e nt  m o d elli n g

a n al ys es ( C oll art et al. 2 0 2 1 a ).  A r el at e d a n d si mil arl y n e g-

l e ct e d as p e ct is t h e g e n eti c di m e nsi o n at t h e i ntr as p e cifi c

l e v el of di v ersit y ( Cr o n b er g 2 0 0 2 ;  H a b el a n d S c h mitt

2 0 1 8 ). Bi o di v ersit y l oss d u e t o r e d u cti o n i n i ntr as p e cifi c

g e n eti c di v ersit y at di ff er e nt s p ati al s c al es [ Q 3 0] h as n ot

b e e n c o nsi d er e d s u ffi ci e ntl y f or br y o p h yt es ( H e d e n äs

2 0 1 9 ).

E ff ort s d e v ot e d t o u n d er st a n di n g h o w s p e ci e s

r e s p o n d t o di v er s e a g e nt s of gl o b al c h a n g e ar e

gr o wi n g, f oll o wi n g c o n c er n s a b o ut t h e c a p a cit y of

s p e ci e s t o c o p e  wit h r a pi d a nt hr o p o g e ni c gl o b al

c h a n g e.  H o w e v er, c urr e nt pr e di cti o n s of gl o b al a n d

r e gi o n al c h a n g e r e s p o n s e s a n d s u b s e q u e nt c o n s er v a-

ti o n str at e gi e s ar e l ar g el y i n c o m pl et e, p arti c ul arl y f or

i n c o n s pi c u o u s s p e ci e s-ri c h pl a nt gr o u p s s u c h a s br y o-

p h yt e s [ Q 2 9,  Q 3 0, Q 3 2, Q 3 3].  D e s pit e  m aj or e ff ort s t o

a s s e s s t h e e xti n cti o n ri s k at n ati o n al or e v e n c o nti n e n-

t al l e v el s t hr o u g h R e d Li st a s s e s s m e nt s o v er ti m e ( Si m-

Si m et al. 2 0 1 4 ; I n g er p u u et al. 2 0 1 8 ;  H o d g ett s et al.

2 0 1 9 ) a n d t hr o u g h l o n g-t er m  m o nit ori n g of h a bit at s

a n d s p e ci e s ( P h ar o a n d Z art m a n 2 0 0 7 ; I n g er p u u a n d

V ell a k 2 0 1 7 ),  m a n y r e gi o n s l a c k a q u a ntit ati v e a s s e s s-

m e nt of h o w  m u c h of t h eir br y o p h yt e bi o di v er sit y i s

t hr e at e n e d [ Q 3 2]. S u c h a li mit ati o n i s str o n gl y c orr e-

l at e d  wit h t h e l a c k of k n o wl e d g e a b o ut s p e ci e s’ g e o-

gr a p hi c al r a n g e s, p o p ul ati o n si z e a n d h a bit at

c o n s er v ati o n ( B er g a mi ni et al. 2 0 1 9 ). T hi s f urt h er

p oi nt s t o t h e n e c e s sit y f or fl ori sti c e x pl or ati o n s [ s e e

Q 3 4,  Q 4 1,  Q 4 2] a n d a n ur g e nt n e e d t o a s s e s s g e o-

gr a p hi c al r a n g e l o s s, e c ol o gi c al pr o c e s s e s a n d bi ol o gi-

c al tr ait s t h at r e n d er s p e ci e s v ul n er a bl e t o e xti n cti o n

u n d er a nt hr o p o g e ni c di st ur b a n c e r e gi m e s [ Q 3 1,  Q 3 2;

s e e al s o  Q 1 2 a n d  Q 4 3 i n p a n el s  G T 2 a n d  G T 4, r e s p e ct-

i v el y]. T hi s  will e n a bl e a s s e s s m e nt of t h e u n d erl yi n g

c a u s e s of e xti n cti o n ri s k s at br o a d e v ol uti o n ar y a n d

s p ati al s c al e s ( P h ar o a n d Z art m a n 2 0 0 7 ; B er g a mi ni

et al. 2 0 0 9 ;  H yl a n d er a n d  W ei b ull 2 0 1 2 ;  H o d g ett s

et al. 2 0 1 9 ).

I n t hi s pr e s si n g c o nt e xt,  w e h a v e li mit e d k n o wl e d g e

a b o ut t h e e ff e ct s of gl o b al  w ar mi n g o n bi oti c i nt er-

a cti o n s ( Br a gi n a et al. 2 0 1 2 ), a n d h o w t a x o n- s p e cifi c

lif e- hi st or y tr ait s i nt er a ct t o  m o dif y c o m m u nit y c o m p o-

siti o n ( P ar d o w a n d L a k at o s 2 0 1 3 ). I n cl u si o n of br y o-

p h yt e – pl a nt i nt er a cti o n s i n s p e ci e s-ri c h n e s s  m o d el s

h a s b e e n s h o w n t o si g ni fi c a ntl y i n cr e a s e t h eir pr e di c-

ti v e p o w er  w hil e d e cr e a si n g bi a s ( M o d et al. 2 0 1 5 ).

T h u s, a n s w eri n g q u e sti o n s r e g ar di n g t h e i m p a ct of

gl o b al c h a n g e o n pl a nt – pl a nt i nt er a cti o n s i n br y o-

p h yt e s [ Q 3 3]  mi g ht h a v e cr u ci al i m pli c ati o n s f or

i m pr o vi n g e xi sti n g a p pr o a c h e s t o pr e s er vi n g a n d

r e st ori n g br y o p h yt e a s s e m bl a g e s a cr o s s h e a vil y

h u m a n- di st ur b e d l a n d s c a p e s.

Di st ur b a n c e,  m a n a g e m e nt a n d  p oli ci e s

Q 3 4.  W hi c h g e o gr a p hi c al ar e a s a n d e c o s y st e m s ar e i n

ur g e nt n e e d of br y ol o gi c al e x pl or ati o n b ef or e

b ei n g d e str o y e d b y h u m a n i m p a ct ? [ R a n k # 8,

v ot e s 7 8. 5 %.]

Q 3 5.  H o w d o br y o p h yt e di a s p or e b a n k s c o ntri b ut e t o

t h e l o n g-t er m p er si st e n c e of s p e ci e s, t h e pr e s er-

v ati o n of g e n eti c v ari ati o n, a n d t h e r e st or ati o n of

h a bit at s ? [ R a n k # 1 1, v ot e s 7 6. 0 %.]

Q 3 6.  H o w s h o ul d br y ol o gi c al i nf or m ati o n b e c o m m u-

ni c at e d t o g o v er n m e nt, p oli c y  m a k er s a n d  m a n-

a g er s t o i n fl u e n c e  m o st e ff e cti v el y p oli ci e s a n d

d e ci si o n- m a ki n g ? [ R a n k # 1 3, v ot e s 7 5. 4 %.]
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Q 3 7.  H o w e ff e cti v e ar e e xi sti n g n at ur e c o n s er v ati o n

r e s er v e s a n d n et w or k s f or t h e c o n s er v ati o n of

br y o p h yt e s ? [ R a n k # 1 7, v ot e s 7 2. 1 %.]

Q 3 8.  W hi c h e c o s y st e m s, e c o s y st e m f u n cti o n s a n d s er-

vi c e s ar e  m o st s e n siti v e t o c h a n g e s i n br y o p h yt e

c o m p o siti o n ? [ R a n k # 2 2, v ot e s 7 0. 4 %.]

Q 3 9.  H o w c o ul d br y o p h yt e c o n s er v ati o n b e b ett er

i nt e gr at e d i nt o  m o d er n f or e str y t o i m pr o v e si g-

ni fi c a ntl y t h e br y o p h yt e di v er sit y l e v el s i n

m a n a g e d f or e st s ? [ R a n k # 3 6, v ot e s 6 5. 3 %.]

Q 4 0.  W h at ar e t h e b e st pr ot o c ol s f or c ulti v ati o n,

r ei nf or c e m e nt a n d r ei ntr o d u cti o n ( e x sit u c o n-

s er v ati o n) of t hr e at e n e d br y o p h yt e s p e ci e s

i nt o t h eir ori gi n al h a bit at s ? [ R a n k # 5 0, v ot e s

6 0. 0 %.]

D o c u m e nti n g bi o di v er sit y p att er n s, e c o s y st e m f u n c-

ti o ni n g, a n d e xti n cti o n r at e s i s o n e of t h e  m o st f u n d a-

m e nt al st e p s t a k e n t o eff e cti v el y pr e s er v e n at ur al

r e s o ur c e s ( C or n w ell et al. 2 0 1 9 ; L e R o u x et al. 2 0 1 9 ),

p arti c ul arl y i n r e gi o n s  wit h hi g h r at e s of h u m a n-

i n d u c e d h a bit at d e str u cti o n. T hi s cr u ci al c o n s er v ati o n

t a s k [r efl e ct e d i n  Q 3 4,  Q 3 8] i s n o w h er e  m or e criti c al

t h a n i n tr o pi c al h ot s p ot s a cr o s s  Afri c a,  A si a, t h e  A m er-

i c a s a n d  O c e a ni a,  w hi c h ar e s e v er el y t hr e at e n e d b y

r a pi d l a n d- u s e tr a n sf or m ati o n ( Di  M ar c o et al. 2 0 1 9 )

b ut  w h er e s o littl e i s k n o w n a b o ut br y o p h yt e di v er sit y

a n d it s di stri b uti o n ( Fi g ur e 2 ) ( P ati ñ o a n d V a n d er p o or-

t e n 2 0 1 8 ; C or n w ell et al. 2 0 1 9 ; V a n R o o y et al. 2 0 1 9 ).

T h e q u e sti o n s i n t hi s s u b s e cti o n [ Q 3 4 – Q 4 0] t h er ef or e

hi g hli g ht t h e gr o wi n g n e e d t o d e si g n  m a n a g e m e nt

a n d c o n s er v ati o n str at e gi e s f or br y o p h yt e s ( H alli n g-

b a c k a n d T a n 2 0 1 4 ). F or e st s  w er e p arti c ul arl y hi g h-

li g ht e d [ Q 3 9], b e c a u s e t h e y off er i m p ort a nt h a bit at s

a n d ar e u n d er e n or m o u s pr e s s ur e o n a gl o b al s c al e

( e. g. L e b er g er et al. 2 0 2 0 ; K ar g er et al. 2 0 2 1 ).  M or e

s p e ci fi c all y, t h e i nt e gr ati o n of p ot e nti al hi st ori c al i n

sit u ( e. g. di a s p or e b a n k s) a n d c o nt e m p or a n e o u s e x

sit u ( e. g. c ult ur e c oll e cti o n s) di a s p or e p o ol r e s er v oir s

( B ar b é et al. 2 0 1 6 b ; I n g er p u u et al. 2 0 1 9 ; Bi s a n g et al.

2 0 2 1 )  m a y pr o v e v al u a bl e a p pr o a c h e s b y  w hi c h t o pr e-

s er v e a n d p o s si bl y e v e n r e st or e di v er sit y a n d c o m p o-

siti o n of br y o p h yt e a s s e m bl a g e s i n a nt hr o p o g e ni c all y

i nfl u e n c e d e n vir o n m e nt s [ Q 3 5,  Q 4 0].  A d diti o n all y,

t h er e i s a n ur g e nt n e e d t o d o c u m e nt br y o p h yt e s i n

ur b a n e n vir o n m e nt s a s k e y  m ar k er s of t h e eff e ct s of

c h a n g e s i n cli m at e a n d air q u alit y ( D u c k ett a n d

Pr e s s el 2 0 1 9 ).

M or e o v er, c o n s er v ati o n a cti o n s ar e i m pl e m e nt e d

fr o m n ati o n al t o s u b n ati o n al s c al e s, a n d c o n s e n s u s

h a s e m er g e d o n t h e n e e d t o r e a c h st a k e h ol d er s,  m a n-

a g er s a n d p oliti ci a n s t o tr a n s mit t h e s ci e nti fi c o ut-

c o m e s ( C ar w ar di n e et al. 2 0 1 9 ) a n d t o c o n v e y t h e

si g ni fi c a n c e of br y o p h yt e s p e ci e s t o bi o di v er sit y a n d

e c o s y st e m f u n cti o n s ( V a n d er p o ort e n a n d  H alli n g b ä c k

2 0 0 9 ). C o n n e cti n g s ci e nti st s a n d d e ci si o n  m a k er s h a s

i m p ort a nt c o n s e q u e n c e s, fr o m b o o sti n g t h e a p pli-

c ati o n of n o v el c o n s er v ati o n str at e gi e s t o f o st eri n g i n

l o c al p oli c y m a k er s a n d  m a n a g er s a l o n g-t er m i nt er e st

i n pl a nt c o n s er v ati o n. T h e C a p e  H or n Bi o s p h er e

R e s er v e r e pr e s e nt s a p arti c ul arl y s u c c e s sf ul c a s e of

i nt e gr ati o n of br y o p h yt e s i nt o e d u c ati o n a n d c o n s er-

v ati o n pr o gr a m m e s ( R o z zi et al. 2 0 0 4 , 2 0 0 6 ). T o

t a c kl e t h e c o m pl e x b ut n e c e s s ar y i nt e gr ati o n of br y o-

p h yt e di v er sit y l o s s i nt o p oliti c al a g e n d a s gl o b all y, it

i s f u n d a m e nt al t o i n v e sti g at e a n d i m pr o v e a p pr o a c h e s

t h at pr o m ot e t h e i n c or p or ati o n of s ci e ntifi c br y ol o gi c al

r e s e ar c h i nt o n at ur e c o n s er v ati o n p oli ci e s [ Q 3 6,  Q 3 9].

T hi s g o al gr e atl y r eli e s o n f ut ur e l e v el s of i n v e st m e nt

i n t h e br y ol o gi c al tr ai ni n g of e arl y- c ar e er b ot a ni st s

a n d bi o di v er sit y  m a n a g er s ( e. g. L e wi s et al. 2 0 1 7 ), a s

w ell a s i n t h e d e v el o p m e nt of st a n d ar di s e d  m et h o d-

ol o gi e s f or l o n g-t er m bi o di v er sit y  m o nit ori n g ( e. g.

B or g e s et al. 2 0 1 8 ).

R arit y, t hr e at a n d R e d Li st s

Q 4 1.  W h er e ar e t h e gl o b al h ot s p ot s of r ar e or t hr e a-

t e n e d br y o p h yt e s p e ci e s, a n d h o w d o t h e s e

r el at e t o h ot s p ot s of s p e ci e s a n d i ntr a s p e cifi c

di v er sit y ? [ R a n k # 6, v ot e s 7 9. 4 %.]

Q 4 2.  W hi c h r e gi o n s a n d h a bit at s ar e  m o st i n n e e d of

i n cr e a si n g a s s e s s m e nt eff ort s i n r e d li sti n g of

br y o p h yt e s ? [ R a n k # 1 9, v ot e s 7 1. 1 %.]

O v er r e c e nt d e c a d e s, a s s e s s m e nt s of r arit y a n d t hr e at

h a v e  b e c o m e t h e c or n er st o n e s of c o n s er v ati o n

eff ort s, a n d t h e st u d y of e xti n cti o n- pr o n e s p e ci e s

i d e ntifi e d a s a  pri orit y  w h e n s e e ki n g t o i m pl e m e nt

ef fi ci e nt c o n s er v ati o n str at e gi e s a n d  p oli ci e s ( M y er s

et al. 2 0 0 0 ; Or m e et al. 2 0 0 5 ;  Gr e n y er et al. 2 0 0 6 ).  A

m o u nti n g n u m b er of st u di e s h a v e hi g hli g ht e d

li mit e d cr o s s-t a x o n c o n gr u e n c e i n di stri b uti o n  p at-

t er n s of r ar e a n d t hr e at e n e d s p e ci e s,  wit h t h e

r e s e ar c h er s c alli n g f or hi g h-r e s ol uti o n d at a fr o m  m ul-

ti pl e t a x a i n or d er t o i nf or m  bi o di v er sit y c o n s er v ati o n

d e ci si o n s ( Gr e n y er et al. 2 0 0 6 ). T a x a tr a diti o n all y c o n-

si d er e d i n t hi s t y p e of st u d y i n cl u d e a n gi o s p er m s,

m a m m al s, a m p hi bi a n s a n d  bir d s ( Or m e et al. 2 0 0 5 ;

Gr e n y er et al. 2 0 0 6 ; Ki er et al. 2 0 0 9 );  br y o p h yt e s

h a v e  b e e n c o m pl et el y, or t o a l ar g e e xt e nt, n e g-

l e ct e d. I n d e e d, t h er e ar e r e gi o n s a cr o s s tr o pi c al

A m eri c a,  Afri c a,  A si a a n d P ol y n e si a ( s e e Fi g ur e 2 ),

a m o n g ot h er s,  w h o s e  br y o p h yt e fl or a s r e m ai n

p o orl y k n o w n a n d  w h er e t h e n e e d f or R e d Li st s h a s

b e e n e m p h a si s e d ( G o n z ál e z- M a n c e b o et al. 2 0 1 2 ;

G eff ert et al. 2 0 1 3 ;  H alli n g b a c k a n d T a n 2 0 1 4 ; V a n

R o o y et al. 2 0 1 9 ). T h er ef or e, t h er e i s a n ur g e nt n e e d

n ot o nl y t o c arr y o ut a gl o b al e x a mi n ati o n of di stri-

b uti o n s of all r ar e a n d t hr e at e n e d  br y o p h yt e

s p e ci e s i n or d er t o a s s e s s  p ot e nti al  p att er n s of

e n d a n g er m e nt,  b ut al s o t o e v al u at e t h e d e gr e e of
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c o n gr u e n c e r e g ar di n g i nt er s p e ci fi c  b ut al s o i ntr a s p e-

ci fi c  bi o di v er sit y h ot s p ot s i n  br y o p h yt e s [ Q 4 1,  Q 4 2;

s e e al s o  Q 3 1,  Q 3 2,  Q 3 4]. B e c a u s e t h e s p ati al s c al e

pr o b a bl y i n fl u e n c e s t h e d e gr e e of c o n gr u e n c e

a m o n g cr o s s-t a x o n bi o di v er sit y h ot s p ot s, t h e di stri-

b uti o n of t hr e at e n e d  br y o p h yt e s p e ci e s a cr o s s fi n e

s p ati al ( h a bit at) gr a di e nt s s h o ul d  b e criti c all y e x a m-

i n e d [ Q 4 2; s e e al s o  Q 2 7].

Fi g ur e 2. Ei g ht g e o gr a p hi c al r e gi o ns c o nsi d er e d h ots p ots of bi o di v ersit y a n d u n e x pl or e d br y o-
l o gi c all y. ( A) T at a m a  M assif i n t h e  W est er n C or dill er a, C ol o m bi a. ( B) C h o c ó i n t h e  W est er n C or dil-
l er a, C ol o m bi a. ( C) Fr es h w at er p o n ds i n t h e C a p e  H or n, C hil e. ( D)  M ar oj ej y  N ati o n al P ar k,
M a d a g as c ar. ( E) C e ntr al T ai w a n  M o u nt ai ns ar o u n d T ar o k o  N ati o n al P ar k, T ai w a n. ( F) G u a
B e w a h i n T asi k K e n yir, T er e n g g a n u, P e ni ns ul ar  M al a ysi a. ( G) Si g a,  U p ol u Isl a n d, S a m o a. ( H)  N a d ar-
i v at u, Viti L e v u, Fiji. P h ot o gr a p hs: G ui d o v a n R e e n e n ( A), J a n- P et er Fr a h m ( B), B er n ar d G offi n et ( C,
D), Alf o ns S c h äf er- V er wi m p ( E), G ai k E e L e e ( F),  M er ei a T a b u a ( G,  H).
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G T 4 – Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d S y st e m ati c s

S p e ci ati o n, di v er si fi c ati o n a n d e xti n cti o n

Q 4 3.  W h at i s t h e c urr e nt e xti n cti o n r at e i n br y o p h yt e s,

a n d  w h at ar e t h e  m o st a p pr o pri at e d at a t o e sti-

m at e t hi s ? [ R a n k # 1 0, v ot e s 7 7. 4 %.]

Q 4 4.  H o w d o e s v ari ati o n i n br y o p h yt e di v er sit y

t hr o u g h o ut ti m e c orr el at e  wit h p a st gl o b al

cli m at e c h a n g e s,  wit h e m p h a si s o n t h e  m o st

r e c e nt e p o c h s (i. e. Pl ei st o c e n e a n d  H ol o c e n e) ?

[ R a n k # 3 1, v ot e s 6 6. 5 %.]

Q 4 5.  W h at i s t h e r el ati v e i m p ort a n c e of g e o gr a p hi c al

( e. g. g e o gr a p hi c al i s ol ati o n) a n d e c ol o gi c al s p e-

ci ati o n ( e. g. a d a pti v e r a di ati o n) i n br y o p h yt e s ?

[ R a n k # 3 7, v ot e s 6 5. 3 %.]

Q 4 6.  W h at i s t h e e arl y br a n c hi n g p att er n t h at e x pl ai n s

t h e e v ol uti o n of t h e r el ati o n s hi p s a m o n g t h e

t hr e e  m ai n br y o p h yt e li n e a g e s ? [ R a n k # 4 0,

v ot e s 6 4. 0 %.]

Q 4 7.  W h at lif e- hi st or y tr ait s c a n b e a s s o ci at e d  wit h

hi g h di v er si fi c ati o n r at e s i n br y o p h yt e s ? [ R a n k

# 4 3, v ot e s 6 3. 3 %.]

Q 4 8.  W hi c h f a ct or s e n a bl e br y o p h yt e s t o s ur vi v e a s

pr e d o mi n a ntl y h a pl oi d, a n d if t h er e ar e di ff er e nt

m e c h a nis ms of  D N A r e p air,  w h at i s t h e t e m pl at e?

[ R a n k # 4 4, v ot es 6 2. 8 %.]

Br y o p h yt e s c o m pri s e a p pr o xi m at el y 1 7, 9 0 0 e xt a nt

s p e ci e s ( M a gill 2 0 1 0 ; S ö d er str ö m et al. 2 0 1 6 ).  Alt h o u g h

t h e r el ati o n s hi p s a m o n g t h e  m aj or br y o p h yt e li n e a g e s

r e m ai n s o m e w h at c o nt e nti o u s, t h eir ori gi n e arl y i n t h e

c o n q u e st of l a n d at l e a st h alf a billi o n y e ar s a g o i s

u n c o nt e st e d ( M orri s et al. 2 0 1 8 , S u et al. 2 0 2 1 ). T h eir

l o n g e v ol uti o n ar y hi st or y i s  m ar k e d b y p eri o d s of

r a pi d di v er sifi c ati o n i n s e v er al li n e a g e s of li v er w ort s

( P or ell al e s),  m o s s e s ( F u n ari a c e a e,  H y p n al e s) a n d h or n-

w ort s ( A nt h o c er ot al e s) ( L a e n e n et al. 2 0 1 4 ;  M e di n a

et al. 2 0 1 8 b ), fr o m  w hi c h  m u c h of t h e e xt a nt di v er sit y

of br y o p h yt e s ori gi n at e d. T h e s e di v er si fi c ati o n p at-

t er n s  m a y h a v e b e e n tri g g er e d b y a br o a d v ari et y of

m e c h a ni s m s, s u c h a s g e o gr a p hi c al s p e ci ati o n ( P ati ñ o

a n d V a n d er p o ort e n 2 0 1 8 ),  w h ol e- g e n o m e d u pli c ati o n s

( D e v o s et al. 2 0 1 6 ), gl o b al cli m ati c s hift s ( S h a w et al.

2 0 1 0 ;  M e di n a et al. 2 0 1 8 b ), a n d k e y i n n o v ati o n s s u c h

a s s hift s i n  m ati n g s y st e m s ( W all 2 0 0 5 ; L a e n e n et al.

2 0 1 6 a ).

Fi v e q u e sti o n s i n t hi s s u b s e cti o n ill u str at e t h e n e e d

t o st u d y f a ct or s a n d pr o c e s s e s t h at s h a p e d br y o p h yt e

di v er sit y i n t h e p a st a n d c o nti n u e t o s h a p e it i n t h e

pr e s e nt: e xti n cti o n [ Q 4 3], p a st cli m at e c h a n g e [ Q 4 4],

s p e ci ati o n  m o d e [ Q 4 5], s p e ci fi c lif e- hi st or y tr ait s

[ Q 4 7], a n d t h e br y o p h yt e- s p e cifi c d o mi n a nt h a pl oi d

p h a s e of t h e lif e c y cl e [ Q 4 8].  Q u e sti o n 4 6 hi g hli g ht s

t h e o n g oi n g di s c u s si o n a b o ut t h e p h yl o g e n eti c

r el ati o n s hi p s of t h e  m ai n br y o p h yt e li n e a g e s i n t h e

c o nt e xt of l a n d pl a nt e v ol uti o n.

Gi v e n t h e c urr e nt bi o di v er sit y cri si s, it  m a y n ot b e

s ur pri si n g t h at t h e q u e sti o n r el at e d t o e sti m ati o n of

hi st ori c al e xti n cti o n r at e s [ Q 4 3]  w a s r at e d a s t h e t o p-

pri orit y q u e sti o n, a n d it i s o n e t h at c o n n e ct s t o

s e v er al q u e sti o n s i n  G T 3 r el at e d t o i d e nti fi c ati o n of

k n o wl e d g e g a p s a n d d at a s o ur c e s i n or d er t o a s s e s s

e xti n cti o n ri s k.  A d diti o n all y, c o m p ar ati v e st u di e s of

br y o p h yt e s a cr o s s b ot h t a x o n o mi c gr o u p s (i n cl u di n g

f o s sil s) a n d s p ati al s c al e s ar e n e c e s s ar y t o e sti m at e

e xti n cti o n r at e s, t h eir tr ait d e p e n d e n c e, a n d v ari ati o n

a m o n g li n e a g e s. P a st l e v el s of br y o p h yt e di v er sit y

[ Q 4 4] ar e pr o b a bl y u n d er e sti m at e d, b e c a u s e t h e br y o-

p h yt e f o s sil r e c or d, d e s pit e o n g oi n g di s c o v eri e s ( F el d-

b er g et al. 2 0 2 1 ; I g n at o v a n d  M a sl o v a 2 0 2 1 ; E d w ar d s

et al. 2 0 2 2 a , 2 0 2 2 b ), r e m ai n s s c ar c e d u e t o eit h er t h e

li mit e d r e si st a n c e of t h e pl a nt b o d y t o d e c a y or t a p h o-

n o mi c bi a s e s a n d r el at e d i s s u e s ( T o m e s c u et al. 2 0 1 8 ).

F urt h er m or e, p h yl o g e n eti c r e c o n str u cti o n s hi g hli g ht

hi g h l e v el s of h o m o pl a s y i n  m or p h ol o gi c al e v ol uti o n,

c h all e n gi n g t h e a s si g n m e nt of e xti n ct t a x a t o e xt a nt

li n e a g e s ( E d w ar d s et al. 2 0 2 2 c ).  Alt h o u g h s e v er al

f o s sil s, e s p e ci all y fr o m a m b er,  w er e c o n si d er e d s uit-

a bl e f or c ali br ati n g  m ol e c ul ar tr e e s ( F el d b er g et al.

2 0 2 1 ; I g n at o v a n d  M a sl o v a 2 0 2 1 ), t h e i d e ntit y of

m a n y ol d er f o s sil s r e m ai n s a m bi g u o u s. T h e a m bi g uit y

of a s si g ni n g f o s sil s t o t h e  m o st t er mi n al p h yl o g e n eti c

li n e a g e f urt h er l o w er s t h eir c ali br ati o n p ot e nti al a n d

h e n c e t h eir c o ntri b uti o n t o e sti m ati o n of t h e ti mi n g

of e v ol uti o n ar y e v e nt s. T h er ef or e, a d v a n c e s i n br y o-

p h yt e t a p h o n o m y (t h e br a n c h of p al a e o nt ol o g y t h at

d e al s  wit h t h e pr o c e s s e s of f o s sili s ati o n) a n d f o c u s e d

s e ar c h e s f or f o s sil s  will b e cr u ci al i n f ut ur e e ff ort s t o

u nr a v el br y o p h yt e e v ol uti o n a n d e xti n cti o n r at e s

( T o m e s c u et al. 2 0 1 8 ).

I n t hi s c o nt e xt, t h e a bilit y t o li n k di v er sifi c ati o n

e v e nt s t o ti m e p eri o d s of si g ni fi c a nt gl o b al e n vir o n-

m e nt al c h a n g e s ( e. g. S h a w et al. 2 0 1 0 ; B e c ht el er

et al. 2 0 1 7 ) str o n gl y d e p e n d s o n t h e u n d erl yi n g c ali-

br ati o n a s s u m pti o n s ( F el d b er g et al. 2 0 1 3 ; L a e n e n

et al. 2 0 1 4 ). I nf or m ati o n o n t h e r el ati v e ti mi n g of s p e-

ci ati o n e v e nt s a cr o s s t h e Pl a nt Tr e e of Lif e, s u c h a s

m aj or r a di ati o n s i n br y o p h yt e s a n d a n gi o s p er m s,

c o ul d b e o bt ai n e d fr o m u n c ali br at e d tr e e s.  H o w e v er,

t hi s a n al yti c al str at e g y  w o ul d r el y o n t h e a s s u m pti o n

of h o m o g e n e o u s r at e s of  m ol e c ul ar e v ol uti o n a cr o s s

li n e a g e s, a h y p ot h e si s u nli k el y t o h ol d tr u e ( Vill arr e al

et al. 2 0 1 6 ).  D e s pit e t h e s e li mit ati o n s, s u c h a n

a p pr o a c h h a s r e c e ntl y pr o vi d e d e vi d e n c e f or c o n si st-

e nt b ur st s of di v er si fi c ati o n i n s e v er al br y o p h yt e

gr o u p s d uri n g i m p ort a nt gl o b al e v e nt s of cli m ati c

a n d e c ol o gi c al c h a n g e ( S h a w et al. 2 0 1 0 ; F el d b er g

et al. 2 0 1 4 ; L a e n e n et al. 2 0 1 4 ). B e c a u s e t h e n u m b er

of s u c h c a s e st u di e s b a s e d o n hi g h-r e s ol uti o n g e o-

gr a p hi c al a n d s p e ci e s s a m pli n g s i s still l o w,  Q 4 4

r e m ai n s l ar g el y u n a n s w er e d.

T h e r el ati v e i m p ort a n c e of s p e ci fi c e v ol uti o n ar y

m e c h a ni s m s i n dri vi n g br y o p h yt e di v er si fi c ati o n
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r e m ai n s diffi c ult t o a s s e s s [ Q 4 5].  All o p atri c s p e ci ati o n

r e m ai n s t h e d ef a ult a s s u m pti o n, at l e a st f or s p e ci e s

w h o s e s p or e s or a s e x u al pr o p a g ul e s c a n  wit h st a n d

t h e str e s s e s of a eri al di s p er s al ( v a n Z a nt e n 1 9 7 8 ; E st é-

b a n e z et al. 2 0 1 8 ), b ut  w h at c o n stit ut e s a g e o gr a p hi c al

b arri er t o g e n e fl o w i n br y o p h yt e s i s u n c ert ai n. F or

e x a m pl e, u nli k e v a s c ul ar pl a nt s, br y o p h yt e s e x hi bit

l o w l e v el s of s p e ci ati o n a n d i n s ul ar e n d e mi s m o n

o c e a ni c i sl a n d s ( P ati ñ o et al. 2 0 1 4 ), s u g g e sti n g eit h er

t h at (i) br y o p h yt e s t e n d t o pr ef er l o n g-t er m e n vir o n-

m e nt all y st a bl e h a bit at s,  w hi c h d o n ot s e e m t o f u el

pl a nt s p e ci ati o n o n i sl a n d s ( P ati ñ o et al. 2 0 1 4 ); or (ii)

l o n g- di st a n c e g e n e fl o w pr e cl u d e s i s ol ati o n

( V a n d er p o ort e n et al. 2 0 0 8 ; P ati ñ o a n d V a n d er p o ort e n

2 0 2 1 ).

T h e l att er h y p ot h e si s s u g g e st s t h at i n or g a ni s m s

wit h hi g h di s p er s al c a p a citi e s, s u c h a s br y o p h yt e s,

g e n e fl o w a m o n g di v er gi n g s p e ci e s  m a y n ot b e c o m-

pl et el y di sr u pt e d; t h er ef or e, f a ct or s ot h er t h a n g e o-

gr a p hi c al di st a n c e or b arri er s  m u st pr o m ot e

r e pr o d u cti v e i s ol ati o n. It  w a s i niti all y t h o u g ht t h at

br y o p h yt e s l ar g el y f ail t o di v er sif y al o n g e n vir o n-

m e nt al gr a di e nt s ( S h a w 1 9 8 5 ),  w hi c h  w o ul d off er a

str ai g htf or w ar d e x pl a n ati o n f or t h eir f ail ur e t o e c ol o gi-

c all y r a di at e o n i sl a n d s ( P ati ñ o et al. 2 0 1 4 ).  M o u nti n g

e vi d e n c e p oi nt s, h o w e v er, t o t h e g e n eti c str u ct uri n g

of g e n eti c v ari ati o n al o n g e c ol o gi c al gr a di e nt s ( e. g.

Si m- Si m et al. 2 0 1 5 ;  M a g d y et al. 2 0 1 6 ; L e d e nt et al.

2 0 2 0 ),  w hi c h s u g g e st s e c ot y pi c diff er e nti ati o n, a

h y p ot h e si s c o n gr u e nt  wit h t h e u n e x p e ct e dl y  wi d e

g e n e s p a c e of br y o p h yt e s ( e. g. B o w m a n et al. 2 0 1 7 ;

L a n g et al. 2 0 1 8 ; Li et al. 2 0 2 0 ; Z h a n g et al. 2 0 2 0 ;

C ar e y et al. 2 0 2 1 ; R a h m at p o ur et al. 2 0 2 1 ). St u di e s

t h at e m pl o y r e ci pr o c al tr a n s pl a nt or cr o s si n g e x p er-

i m e nt s ( S c h w ar z er a n d J o s hi 2 0 1 7 ), c o m bi n e d  wit h

br o a d c o m p ar ati v e st u di e s of di v er si fi c ati o n a n d p o p u-

l ati o n g e n eti c str u ct ur e,  will b e criti c al f or i d e ntif yi n g

tr ait s li n k e d t o l o c al a d a pt ati o n, r e pr o d u cti v e i s ol ati o n,

or alt er e d e xti n cti o n pr o b a biliti e s.

P o st- z y g oti c i s ol ati o n d u e t o di ff er e n c e s i n pl oi d y

l e v el s b et w e e n cl o s el y r el at e d s p e ci e s (i. e. p ol y pl oi d

s p e ci ati o n) i s al s o cl e arl y i m p ort a nt ( B ei k e et al. 2 0 1 4 ;

P erl e y a n d J e s s o n 2 0 1 5 ;  Ni et o- L u gil d e et al. 2 0 1 8 a ;

2 0 1 8 b ), b ut  m a n y cl o s el y r el at e d s p e ci e s p air s l a c k

pl oi d y di ff er e n c e s. P o p ul ati o n s  m a y f urt h er di ff er i n

t h e ti mi n g of g a m et o g e n e si s, s u c h t h at c h a n g e s i n

p h e n ol o g y  m a y g e n er at e t e m p or al i s ol ati o n. I ntri g u-

i n gl y, li mit e d e vi d e n c e h a s p oi nt e d t o t h e i d e a t h at

m o s s e s  m a y u s e o d o ur s t o attr a ct s p er m- di s p er si n g

mi cr o art hr o p o d s ( Cr o n b er g et al. 2 0 0 6 ; Cr o n b er g

2 0 1 2 ; R o s e n sti el et al. 2 0 1 2 ; S h ortli d g e et al. 2 0 2 1 ),

o ff eri n g t h e p o s si bilit y of i s ol ati o n  m e c h a ni s m s a n al o-

g o u s t o p olli n ati o n s y n dr o m e s i n fl o w eri n g pl a nt s.

I d e ntif yi n g t h e k e y f a ct or s dri vi n g s p e ci ati o n i n br y o-

p h yt e s [ Q 4 4,  Q 4 5,  Q 4 7]  will r e q uir e a c o m bi n ati o n of

c o m p ar ati v e, e x p eri m e nt al a n d g e n eti c a n al y s e s.

B e c a u s e br y o p h yt e s h a v e n e arl y e q u al n u m b er s of

bi s e x u al a n d u ni s e x u al s p e ci e s, t h e y ar e p arti c ul arl y

w ell s uit e d f or a n s w eri n g q u e sti o n s c o n c er ni n g t h e

r ol e of s e x u al c o nfl i ct i n s p e ci ati o n, a k e y r e s e ar c h

f o c u s i n ot h er e u k ar y oti c gr o u p s ( Cr e s pi a n d  N o sil

2 0 1 3 ).

A s f ar a s p h yl o g e n eti c r el ati o n s hi p s of t h e t hr e e

m aj or br y o p h yt e li n e a g e s ar e c o n c er n e d [ Q 4 6], i nf er-

e n c e s fr o m v ari ati o n i n  D N A s e q u e n c e s o ff er s u p p ort

f or t h e f ull arr a y of si st er r el ati o n s hi p h y p ot h e s e s

( P utti c k et al. 2 0 1 8 ). R e c e nt p h yl o g e n o mi c a n al y s e s

c o n v er g e t o a Pl a nt Tr e e of Lif e  w h er ei n  m o s s e s a n d

li v er w ort s (‘s et a p h yt e s ’) ar e si st er gr o u p s a n d all

t hr e e br y o p h yt e li n e a g e s t o g et h er c o m p o s e t h e

si st er gr o u p t o e xt a nt v a s c ul ar pl a nt s ( Wi c k ett et al.

2 0 1 4 ; P utti c k et al. 2 0 1 8 ; d e S o u s a et al. 2 0 1 9 ; S o u s a

et al. 2 0 2 0 a , 2 0 0 0 b ; S u et al. 2 0 2 1 ), a h y p ot h e si s pr e-

vi o u sl y s u p p ort e d b y i nf er e n c e s fr o m s p er m at o g e n e si s

( G ar b ar y et al. 1 9 9 3 ). T h e c h all e n g e s of r e c o n str u cti n g

t h e e arl y r a di ati o n of l a n d pl a nt s ar e r o ot e d i n t h e

di ffi c ult y of r e a s s e m bli n g e v e nt s t h at h a p p e n e d h alf

a billi o n y e ar s a g o, a n d  w hi c h  m a y h a v e o c c urr e d i n

r a pi d s u c c e s si o n f oll o wi n g t h e c ol o ni s ati o n of l a n d

b y pl a nt s a n d gi v e n ri s e t o s o m e li n e a g e s t h at h a v e

l o n g si n c e b e c o m e e xti n ct.

D e s pit e c o n si d er a bl e k n o wl e d g e of t h e lif e f or m s,

lif e str at e gi e s a n d r e pr o d u cti o n of br y o p h yt e s ( s e e

G T 2), li n k s b et w e e n lif e- hi st or y tr ait s a n d p h yl o g e n eti c

hi st or y a n d di v er si fi c ati o n r at e s i n br y o p h yt e s ar e

p o orl y u n d er st o o d [ Q 4 7] ( b ut s e e Cr a wf or d et al.

2 0 0 9 ).  D et ail e d i nf or m ati o n o n i n di vi d u al s p e ci e s

tr ait s,  w hi c h i s or g a ni s e d i n d at a b a s e s ( e. g.  Di er s s e n

2 0 0 1 ;  Hill et al. 2 0 0 7 ;  H e nri q u e s et al. 2 0 1 7 b ; B er n-

h ar dt- R ö m er m a n n et al. 2 0 1 8 ; St a nt o n a n d C o e

2 0 2 1 ),  will b e hi g hl y b e n efi ci al f or a s s e s si n g s u c h

a s s o ci ati o n s. C o m bi n e d  wit h p h yl o g e n eti c a n al y s e s,

t hi s  will all o w l ar g e- s c al e a n al y s e s of c h ar a ct er e v ol-

uti o n. F or e x a m pl e, C o u d ert et al. ( 2 0 1 7 ) d e m o n str at e d

t h at t h e di v er sifi c ati o n of br a n c hi n g f or m s d uri n g  m o s s

e v ol uti o n  w a s e s p e ci all y pr o mi n e nt i n t h e di v er s e

li n e a g e s t h at r a di at e d aft er t h e ori gi n of pl e ur o c ar p y.

Bi s a n g et al. ( 2 0 1 4 ) s u g g e st e d t h at p h yl o g e n eti c

hi st or y i s  m or e i m p ort a nt t h a n t h e c urr e nt e n vir o n-

m e nt i n e x pl ai ni n g r e pr o d u cti v e tr ait s i n di oi c o u s

pl e ur o c ar p o u s  w etl a n d  m o s s e s. T h e s e c a s e st u di e s

ill u str at e h o w t h e i nt e gr ati o n of f u n cti o n al diff er e n c e s

a m o n g s p e ci e s, p h yl o g e n eti c r el at e d n e s s a n d g e o-

gr a p hi c al d at a c a n c o ntri b ut e t o w ar d s a  m or e u ni v er-

s al t h e or y of pl a nt f u n cti o n al e c ol o g y ( St a nt o n a n d

C o e 2 0 2 1 ).

Q u e sti o n 4 8 c o v er s di ff er e nt a s p e ct s r el at e d t o t h e

d o mi n a n c e of t h e h a pl oi d g e n er ati o n i n t h e br y o p h yt e

lif e c y cl e. I n h a pl oi d or g a ni s m s, n at ur al s el e cti o n i s

m or e e ffi ci e nt b e c a u s e r e c e s si v e d el et eri o u s or a d a p-

ti v e  m ut ati o n s ar e n ot  m a s k e d; t h e y t h er ef or e h a v e a

dir e ct e ff e ct o n t h e p h e n ot y p e ( M arti n- R o y et al.

2 0 2 1 ). T hi s s h o ul d b e a n al o g o u s t o t h e sit u ati o n i n

br y o p h yt e s ( S z ö v é n yi et al. 2 0 1 4 ). I n br y o p h yt e s,

1 6 J AI R O P A TI Ñ O E T  A L.



h o w e v er, s el e cti o n i n t h e h a pl oi d a n d di pl oi d p h a s e s i s

di ffi c ult t o c o m p ar e, gi v e n t h at t h e s p or o p h yt e i s

d e p e n d e nt o n t h e g a m et o p h yt e a n d  m a n y s p e ci e s

d o n ot r e g ul arl y pr o d u c e s p or o p h yt e s.  H o w n at ur al

s el e cti o n a cti n g o n t h e h a pl oi d g a m et o p h yt e p h a s e

i nfl u e n c e s t h e e v ol uti o n of br y o p h yt e g e n o m e s a n d

p o p ul ati o n s r e m ai n s a  m aj or q u e sti o n.

F urt h er m or e, di ff er e nt t y p e s of  m ut ati o n s ( si n gl e-

n u cl e oti d e  m ut ati o n s v er s u s l ar g er str u ct ur al

c h a n g e s)  m a y a ff e ct h a pl oi d v er s u s di pl oi d c ell s di ff er-

e ntl y, a s o b s er v e d i n t h e y e a st S a c c h ar o m y c es c er e vi-

si a e ( S h ar p et al. 2 0 1 8 ). T h u s, t h e g a m et o p h yt e a n d

s p or o p h yt e of br y o p h yt e s  m a y e x p eri e n c e di ff er e nt

d y n a mi c s of  D N A r e pli c ati o n a n d r e p air.  W h et h er t hi s

i s tr u e, a n d h o w it  w o ul d r el at e t o t h e fi n di n g t h at

di ff er e nti ati o n i n g e n e e x pr e s si o n b et w e e n b ot h g e n-

er ati o n s i s  w e a k er i n F u n ari a h y gr o m etri c a t h a n i n Ar a-

bi d o psis t h ali a n a ( S z ö v é n yi et al. 2 0 1 3 ), d e s pit e t h e f a ct

t h at t h e br y o p h yt e g a m et o p h yt e i s  m or e e x p o s e d t o

m ut a g e n s i n t h e e n vir o n m e nt, n e e d s t o b e

i n v e sti g at e d.

It s h o ul d b e al s o n ot e d t h at c ell c y cl e arr e st i s v ari-

a bl e a m o n g di ff er e nt ti s s u e s i n P h ys c o mitri u m p at e ns

( al s o r ef err e d t o as A p h o a n orr h e g m a p at e ns ) ( S c h w e e n

et al. 2 0 0 3 ; I s hi k a w a a n d  H a s e b e 2 0 1 5 ). F or t h e g a m et o-

p h yt es of di ff er e nt li v er w ort a n d  m o ss s p e ci es,  D N A

d a m a g e fr o m arti fi ci all y e n h a n c e d  U V- B r a di ati o n h as

b e e n d e m o nstr at e d,  w h er e as e x p o s ur e t o n at ur al

a m bi e nt  U V- B l e v el s  m o stl y d o es n ot r e s ult i n  D N A

d a m a g e (s u m m aris e d i n F a b ó n et al. 2 0 1 1 ). C o ns e-

q u e ntl y, e ffi ci e nt pr ot e cti o n a n d r e p air  m e c h a nis ms i n

br y o p h yt es a c cli m at e d t o t h eir s p e ci fi c e n vir o n m e nt al

c o n diti o ns s e e m t o b e i n pl a c e ( F a b ó n et al. 2 0 1 1 ),

a n d i n s o m e s p e ci e s at l e a st v e g et ati v e d esi c c ati o n

m a y pr o vi d e pr ot e cti o n a g ai nst  D N A d a m a g e ( T ur n b ull

et al. 2 0 0 9 ). F urt h er m or e,  D N A d a m a g e i n d u c es r e pr o-

gr a m mi n g of g a m et o p h or e l e af c ell s t o c hl or o n e m a

a pi c al st e m c ells, r at h er t h a n c ell d e at h, a s i n ot h er

or g a nis ms ( G u et al. 2 0 2 0 ). T h e  m ol e c ul ar  m e c h a nis ms

of  D N A r e p air i n br y o p h yt e s h a v e, t o d at e, b e e n

a d dr e ss e d o nl y i n t h e  m o d el s p e ci es P h ys c o mitri u m

p at e ns ( als o r ef err e d t o a s A p h o a n orr h e g m a p at e ns )

( K a mi s u gi et al. 2 0 1 6 ;  Wi e d e m a n n et al. 2 0 1 8 ; K o b a y as hi

et al. 2 0 2 0 ).

S p e ci e s c o n c e pt s a n d t a x o n o m y

Q 4 9.  H o w s h o ul d  w e r ati o n ali s e t h e dil e m m a b et w e e n

cl a s si c  m or p h o m etri c t a x o n o m y a n d  m ol e c ul ar

b a s e d r e arr a n g e m e nt s of t a x o n o mi c or d er i n

t h e c a s e of br y o p h yt e s ? [ R a n k # 3 2, v ot e s 6 5. 9 %.]

Q 5 0.  W hi c h s p e ci e s c o n c e pt s ar e  m o st a d e q u at e f or

a s s e s si n g br y o p h yt e di v er sit y ? [ R a n k # 4 6, v ot e s

6 1. 8 %.]

A s i n ot h er or g a ni s m s, a n al y s e s of  D N A s e q u e n c e d at a

c o m pl e m e nt st u di e s of tr a diti o n al  m or p h ol o gi c al

c h ar a ct er s f or a s s e s si n g t h e s p e ci e s di v er sit y of br y o-

p h yt e s a n d f or cl a s sif yi n g s p e ci e s i nt o hi g h er t a x a.

T a x o n o mi c r e vi si o n s b a s e d o n cl a s si c a p pr o a c h e s l e d

t o stri ki n g r e d u cti o n s i n t h e a ct u al n u m b er of

s p e ci e s.  D uri n g t h e p eri o d of a cti v e br y ol o gi c al

e x pl or ati o n of e xtr a- E ur o p e a n r e gi o n s d uri n g t h e ni n e-

t e e nt h c e nt ur y i n p arti c ul ar, h u n dr e d s of n e w ‘s p e ci e s ’

w er e d e s cri b e d b a s e d i n l ar g e p art o n t h e a s s u m pti o n

t h at p o p ul ati o n s fr o m di st a nt r e gi o n s  m u st r e pr e s e nt

di sti n ct t a x a ( S h a w 2 0 0 1 ). Fr a h m (1 9 9 9 ), f or e x a m pl e,

r e d u c e d t h e i niti al n u m b er of c a 1 0 0 0 s p e ci e s i n t h e

m o s s g e n u s C a m p yl o p us t o 1 5 0, i n di c ati n g t h at  m or-

p h ol o gi c al di v er sit y c o ul d h a v e b e e n o v err at e d, at

l e a st f or s p e cifi c gr o u p s. C o n v er s el y, a n i n cr e a si n g

n u m b er of  m or p h ol o gi c all y d e fi n e d s p e ci e s ( e. g.  H ei n-

ri c h s et al. 2 0 1 0 ; R e n n er et al. 2 0 1 3 ; L a n g et al. 2 0 1 5 ),

g e n er a a n d f a mili e s ( e. g. Br y u m , H y p n u m , Ort h otri-

c h u m , f a mili e s i n t h e  Di cr a ni d a e a n d  H y p n al e s) h a v e

b e e n s plit b a s e d o n  m ol e c ul ar d at a. T hi s tr e n d i s

o n g oi n g, a s f urt h er g e n er a ( e. g. A o n gstr o e mi a a n d

Di cr a n ell a i n B o nfi m S a nt o s et al. 2 0 2 1 ) a n d f a mili e s

( e. g.  Ditri c h a c e a e i n F e d o s o v et al. 2 0 1 6 ) ar e r e s ol v e d

a s p ol y p h yl eti c; t h e s e fi n di n g s  will h a v e t o b e

a d dr e s s e d t a x o n o mi c all y.

T h at t h e t a x o n o mi c di v er sit y of br y o p h yt e s  m a y

b e “v a stl y ” u n d er e sti m at e d i s f urt h er s u g g e st e d b y

t h e fr e q u e n c y of p ol y pl oi d y ( P at el et al. 2 0 2 1 a n d

r ef er e n c e s t h er ei n), i n  w hi c h eit h er g e n o m e d o u-

bli n g ( a ut o p ol y pl oi d y; Frit s c h 1 9 9 1 ) or g e n o m e

m er g er ( h y bri di s ati o n;  N at c h e v a a n d Cr o n b er g

2 0 0 4 ; S h a w 2 0 0 9 ;  Ol e n a et al. 2 0 1 8 ; S a w a n g pr o h

et al. 2 0 2 0 ; S a w a n g pr o h a n d Cr o n b er g 2 0 2 1 ) m a y

r e s ult i n i m m e di at e r e pr o d u cti v e i s ol ati o n a n d

h e n c e a ct a s a s p e ci ati o n  m e c h a ni s m.  Wit hi n t hi s

c o nt e xt, st u di e s t h at e m pl o y r e ci pr o c al tr a n s pl a nt

or cr o s si n g e x p eri m e nt s, c o m bi n e d  wit h br o a d

c o m p ar ati v e p h yl o g e n eti c a p pr o a c h e s a n d n e w

s e q u e n ci n g t e c h n ol o gi e s ( R a vi n et et al. 2 0 1 7 ;

H ar v e y et al. 2 0 1 9 ),  will b e criti c al f or pr o vi di n g a

m e c h a ni sti c u n d er st a n di n g of t h e pr o c e s s e s t h at

g e n er at e di v er sit y.

A n i n cr e a si n g n u m b er of st u di e s b a s e d o n d e n s er

p o p ul ati o n-l e v el a n d  m ar k er s a m pli n g h a v e r e v e al e d

a n u ntil- n o w u n a p pr e ci at e d  m ol e c ul ar di v er sit y t h at

m a y n ot b e c o v er e d b y t h e  m or p h ol o gi c al s p e ci e s

c o n c e pt tr a diti o n all y a p pli e d t o br y o p h yt e s [ Q 5 0].

C o m pl e x i nt er s p e ci fi c a n d i ntr a s p e ci fi c e v ol uti o n ar y

p att er n s  m a y r e s ult fr o m  m ol e c ul ar v ari ati o n  wit h o ut

c orr e s p o n di n g  m or p h ol o gi c al v ari ati o n, a s  w ell a s

g e n e al o gi c al c o n fl i ct s u g g e sti n g h y bri di s ati o n ( e. g.

S u k k h ar a k et al. 2 0 1 1 ; B u c h b e n d er et al. 2 0 1 4 ;  M y s z c-

z y ń s ki et al. 2 0 1 7 ;  Ni et o- L u gil d e et al. 2 0 1 8 a ; P at el

et al. 2 0 2 1 ; S a w a n g pr o h a n d Cr o n b er g 2 0 2 1 ) or h ori-

z o nt al g e n e tr a n sf er ( H e d e n ä s et al. 2 0 2 1 ).  M ol e c ul ar

li n e a g e s  wit hi n  m or p h ol o gi c al s p e ci e s  m a y r e pr e s e nt

“cr y pti c s p e ci e s ” ( Str u c k et al. 2 0 1 8 ),  w hi c h ar e p ot e n-

ti all y  wi d e s pr e a d a m o n g br y o p h yt e s ( e. g.  H e d e n ä s
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Fi g ur e 3. Br y o p h yt e s p e ci es ill ustr ati n g t h e br o a d di v ersit y of br y o p h yt es a n d t h eir p ot e nti al us e
f or e d u c ati o n a n d o utr e a c h t hr o u g h citi z e n s ci e n c e. ( A) T h e b as e of t h e li v er w ort tr e e: Tr e u bi a
l ac u n os a ( C ol e ns o) Pr os k. ( B)  D e his c e d s p or o p h yt es i n t h e  m o d el li v er w ort M arc h a nti a p ol y m or-
p h a s u bs p. r u d er alis Bis c hl. & B ois el.- D u b. ( C)  M at ur e s p or o p h yt es of t h e l ar g est t h all oi d li v er w ort
i n t h e  w orl d, M o n ocl e a f orst eri H o o k. ( D) N ot h oc er os e n di vi a ef oli us ( M o nt.) J. H as e g. e x J. C. Vill ar-
r e al,  H äss el d e  M e n é n d e z &  N. S al a z ar, fr o m  N a v ari n o isl a n d, C hil e, a n e n d e mi c h or n w ort fr o m
t h e s u b a nt ar cti c  M a g ell a ni c e c or e gi o n. ( E) A b o ut 6 % of gl o b al c ar b o n is l o c k e d u p i n S p h a g n u m
li vi n g a n d d e a d; pristi n e S p h a g n u m  m a g ell a nic u m Bri d. fr o m Ti err a d el F u e g o. ( F) R e pr es e nt ati v e
of t h e  m ost r o b ust  m oss es, t h e P ol ytri c h a c e a e;  m al e a n d f e m al e c ol o ni es of P ol ytric h u m j u ni p er-
i n u m H e d w. ( G) Pri m ar y c ol o nists aft er a h e at hl a n d fi r e: C er at o d o n p ur p ur e us ( H e d w.) Bri d.,
F u n ari a h y gr o m etric a H e d w. a n d  m al e M arc h a nti a p ol y m or p h a . ( H) S pl ac h n u m l ut e u m H e d w.
fr o m Al as k a is a n e x a m pl e of i ns e ct- m e di at e d s p or e dis p ers al. P h ot o gr a p hs: J eff r e y  D u c k ett
a n d Sil vi a Pr ess el ( A – C, E – G) a n d B er n ar d G o ffi n et ( D a n d  H).
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a n d El d e n ä s 2 0 0 7 ; F u s eli er et al. 2 0 0 9 ; Bą c z ki e wi c z et al.

2 0 1 7 ;  H e d e n ä s 2 0 2 0 ), alt h o u g h t h e u s e of t h at t er m

n e e d s t o b e e v al u at e d criti c all y ( R e n n er 2 0 2 0 ) [ s e e

Q 4 9]. I n p arti c ul ar, d e v el o pi n g  m or p h o m etri c al t o ol s

o ff er i n cr e a si n g o p p ort u niti e s t o i d e ntif y  m or e i nf or-

m ati v e c h ar a ct er s, e s p e ci all y i n t a x a  m o stl y c h ar a ct er-

i s e d b y pl a sti c, c o nti n u o u s tr ait s, s u c h a s t h all oi d

li v er w ort s ( R e e b et al. 2 0 1 8 ). T o t a c kl e  Q 5 0, a n d t o

s o m e e xt e nt  Q 4 9, i nt e gr ati n g c o m pr e h e n si v e i nf or-

m ati o n fr o m  m or p h ol o gi c al a n d  m ol e c ul ar s o ur c e s,

t o g et h er  wit h ot h er g e o gr a p hi c al or e c ol o gi c al d at a,

s h o ul d b e c o m e t h e pr ef err e d a p pr o a c h b y  w hi c h t o

(r e-) cir c u m s cri b e br y o p h yt e t a x a ( e. g.  M e di n a et al.

2 0 1 2 ;  Ni et o- L u gil d e et al. 2 0 1 8 b ; Vi g al o n d o et al.

2 0 1 9 ;  H a n u s c h et al. 2 0 2 0 ).

C o n cl u di n g r e m ar k s

T hr o u g h a c o m pr e h e n si v e a n d di v er s e h ori z o n s c a n-

ni n g e x er ci s e,  w e h a v e i d e nti fi e d 5 0 t o p- pri orit y q u e s-

ti o n s i n br y ol o g y t o c o m m e m or at e t h e fi fti et h

a n ni v er s ar y of t h e I A B. F o ur i nt er c o n n e ct e d  G T s

e m er g e d ( G T 1 – G T 4),  w hi c h e n c o m p a s s c h all e n gi n g

q u e sti o n s a n d e m er gi n g r e s e ar c h f o ci i n a br o a d

v ari et y of br y ol o gi c al di s ci pli n e s, i n cl u di n g bi o di v er-

sit y, e c ol o g y, p h y si ol o g y, c o n s er v ati o n, e v ol uti o n a n d

s y st e m ati c s. T h e f u n d a m e nt al q u e sti o n s pr e s e nt e d i n

t hi s p a p er si g n al: (i) a n i n cr e a si n g n e e d f or p h yl o g e-

n eti c a n d f u n cti o n al d at a t o b e i n c or p or at e d i nt o

i n v e sti g ati o n s of  m e c h a ni s m s u n d erl yi n g t h e s h a pi n g

of gl o b al p att er n s of br y o p h yt e di v er sit y; (ii) gr e at er

r e c o g niti o n of t h e i m p ort a n c e of lif e- hi st or y t h e or y

a n d bi oti c i nt er a cti o n s i n e x pl ai ni n g br y o p h yt e

bi ol o g y, p o p ul ati o n d y n a mi c s, c o m m u nit y a s s e m bl y

a n d e c o s y st e m f u n cti o ni n g; (iii) e x p a n si o n of  m ulti di s-

ci pli n ar y r ol e s f or br y o p h yt e c o n s er v ati o n bi ol o g y i n

cli m at e c h a n g e r e s e ar c h, e c o s y st e m  m a n a g e m e nt,

a n d a s s e s s m e nt of e xti n cti o n ri s k; (i v) gr o wi n g a p pli-

c ati o n s f or c utti n g- e d g e s e q u e n ci n g t e c h n ol o gi e s

a n d st ati sti c al- m e c h a ni sti c  m o d el s i n bi o g e o gr a p h y

a n d s y st e m ati c s; a n d ( v) t h e u s e of e x p eri m e nt al

a p pr o a c h e s t o a s s e s s t h e i m p ort a n c e of a d a pt ati o n,

r e pr o d u cti v e b arri er s, a n d t h e g e n eti c b a si s of tr ait

v ari ati o n i n br y o p h yt e e v ol uti o n.  W h e n p o s si bl e,  w e

h a v e s u g g e st e d p ot e nti al a v e n u e s f or t h e r e s e ar c h

n e e d e d t o a n s w er t h e pr o p o s e d q u e sti o n s.

O ur h ori z o n s c a n, t h e r e s ult s of  w hi c h r e fl e ct  m aj or

c h all e n g e s i n br y ol o g y o v er t h e c o mi n g d e c a d e s,  w a s

b a s e d o n i d e nti fi c ati o n of t h e  m o st hi g hl y r a n k e d

q u e sti o n s. T hi s a p pr o a c h  m a y, h o w e v er, l e a d t o u n d er-

v al u ati o n of t h e i m p ort a n c e of s o m e p ot e nti all y o v er-

l o o k e d q u e sti o n s. I n p arti c ul ar, o utr e a c h  w a s n ot

r e pr e s e nt e d i n t h e fi n al li st of s el e ct e d q u e sti o n s.

T hi s  mi g ht r e fl e ct t h e oft e n-i n v o k e d c h all e n g e t h at

b ot a ni st s, alt h o u g h e a g er t o p arti ci p at e i n a n d

d eli v er o utr e a c h a cti viti e s, f a c e criti c al li mit ati o n s i n

t h e i m pl e m e nt ati o n of eff e cti v e o utr e a c h e ff ort s.

T h er e i s a n i n cr e a si n g d e m a n d f or b ot a ni c al i nf or-

m ati o n fr o m p e o pl e o ut si d e t h e s ci e nti fi c c o m m u nit y.

T h er ef or e, it i s pl a u si bl e t h at a k e y q u e sti o n  will b e

h o w  w e c a n b e st sti m ul at e t h e i m a gi n ati o n of a si g ni fi -

c a nt pr o p orti o n of s o ci et y t o a p pr e ci at e a n d f o c u s

att e nti o n o n br y ol o g y ( Fi g ur e 3 ). T h e i n v ol v e m e nt of

u n d er gr a d u at e st u d e nt s a n d p o st d o ct or al s c h ol ar s t o

t e n ur e d pr of e s s or s a n d r e s e ar c h er s i n o utr e a c h a cti vi-

ti e s a n d citi z e n s ci e n c e i s a k e y st e p f or w ar d.  A n i m p or-

t a nt c h all e n g e  will b e t o d e si g n  m or e i n n o v ati v e a n d

i n cl u si v e o utr e a c h pr o gr a m m e s a n d a cti viti e s t h at

e n g a g e  wit h  m or e di v er s e st u d e nt a n d citi z e n c o m m u-

niti e s ( v o n K o nr at et al. 2 0 1 8 ; R a v e n 2 0 1 9 ).

Alt h o u g h  w e r e c o g ni s e t h at o ur li st of f u n d a m e nt al

q u e sti o n s i s n ot  wit h o ut it s li mit ati o n s, p arti c ul arl y

r e g ar di n g t h e tr ul y e m er gi n g n at ur e of a gi v e n t o pi c,

t h e p o s si bl e bi a s i ntr o d u c e d b y t h e p arti ci p a nt s’ i nt er-

e st s, a n d t h e f a ct t h at s o m e of t h e a p pr o a c h e s pr o-

p o s e d ar e r at h er n a s c e nt, it s e e m s t h at o ur s c a n ni n g

i niti ati v e i s s uffi ci e ntl y br o a d a n d di v er s e t o d eli n e at e

s o m e of t h e  m o st cr u ci al r e s e ar c h pri oriti e s f or y e ar s

t o c o m e. I n d e e d, al o n g  wit h ot h er i m p ort a nt r e c e nt

i niti ati v e s ( e. g. R e n z a gli a et al. 2 0 0 7 ; B u d k e et al.

2 0 1 8 ; C â m ar a et al. 2 0 2 1 ; St e c h et al. 2 0 2 1 ),  w e h a v e

s o u g ht t o c o ntri b ut e a n d a d v a n c e t h e br y o p h yt e

r e s e ar c h a g e n d a.  D e s pit e o ur l ar g e a n d a m biti o u s li st

of r e s e ar c h f o ci,  m u c h of h y p ot h e si s- dri v e n a n d  w ell-

e x e c ut e d r e s e ar c h di s c u s s e d h er e h a s t h e f ull p ot e nti al

t o i n s pir e t h e or eti c al a n d e m piri c al r e s e ar c h i n t h e n e ar

f ut ur e.  W e e n vi si o n t h at o ur fi n al li st of 5 0 k e y q u e s-

ti o n s i n br y ol o g y  will b e c o m e a fr uitf ul ar e n a f or

e arl y- c ar e er br y ol o gi st s a n d c o ntri b ut e t o f o st eri n g

i nt er n ati o n al a n d i nt er di s ci pli n ar y c oll a b or ati o n s,

b ot h i m p ort a nt l o n g-t er m g o al s of t h e I A B.

D e di c ati o n

T hi s p a p er i s d e di c at e d t o t h e  m e m or y of o ur c oll e a g u e

J o c h e n  H ei nri c h s,  w h o s a dl y p a s s e d a w a y i n 2 0 1 8.

A c k n o wl e d g e m e nt s

T h e ‘5 0 f u n d a m e nt al q u e sti o n s i n br y ol o g y ’ w or ki n g gr o u p i s
gr at ef ul t o all p er s o n s  w h o c o ntri b ut e d t h eir ti m e t o p arti ci-
p at e i n t h e di ff er e nt r o u n d s of v oti n g a n d t h e pr o p o s al of
q u e sti o n s t h at ulti m at el y  m a d e t hi s p a p er p o s si bl e.  W e al s o
t h a n k S. R o b b ert  Gr a d st ei n,  G ui d o v a n R e e n e n, J a n- P et er
Fr a h m,  G ai k E e L e e a n d  M er ei a T a b u a f or all o wi n g u s t o
r e pr o d u c e hi s p h ot o gr a p h s.  W e fi n all y t h a n k  N eil B ell a n d
t w o a n o n y m o u s r e vi e w er s f or t h eir c o n str u cti v e c o m m e nt s
o n a n e arli er v er si o n of t h e  m a n u s cri pt.

Di s cl o s ur e st at e m e nt

N o p ot e nti al c o n fl i ct s of i nt er e st  w er e r e p ort e d b y t h e
a ut h or s.
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F u n di n g

J. P ati ñ o  w a s f u n d e d b y t h e S p a ni s h  Mi ni st eri o d e Ci e n ci a e
I n n o v a ci ó n ( MI CI N N) t hr o u g h t h e R a m ó n y C aj al Pr o gr a m
( R Y C- 2 0 1 6- 2 0 5 0 6) a n d s u p p ort e d b y t h e F u n d a ci ó n B B V A
pr oj e ct ( P R 1 9 _ E C O _ 0 0 4 6) a n d t h e  MI CI N N pr oj e ct
( PI D 2 0 1 9- 1 1 0 5 3 8 G A-I 0 0). S.  M c D a ni el  w a s s u p p ort e d b y
gr a nt s fr o m t h e  N S F ( D E B 1 5 4 2 6 0 9, 1 5 4 1 0 0 5, 1 5 4 1 5 0 6).
J.  M artí n e z- A b ai g ar  w a s s u p p ort e d b y t h e gr a nt P G C 2 0 1 8-
0 9 3 8 2 4- B- C 4 2, f u n d e d b y  M CI N/ A EI/ 1 0. 1 3 0 3 9/
5 0 1 1 0 0 0 1 1 0 3 3 a n d b y t h e E ur o p e a n R e gi o n al  D e v el o p m e nt
F u n d. B.  G o ffi n et  w a s s u p p ort e d b y  N S F gr a nt  D E B- 1 7 5 3 8 1 1.

O R CI D

J air o P ati ñ o htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 5 5 3 2- 1 6 6 X
Ir e n e Bis a n g htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 0 4 0 3- 6 1 9 6
B er n ar d  G o ffi n et htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 2 7 5 4- 3 8 9 5
L ars  H e d e n äs htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 3- 1 7 6 3- 1 6 9 6
St u art  M c D a ni el htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 5 4 3 5- 7 3 7 7
Sil vi a Pr ess el htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 9 6 5 2- 6 3 3 8
Mi c h a el St e c h htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 9 8 0 4- 0 1 2 0
Ari el B er g a mi ni htt p s:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 8 8 1 6- 1 4 2 0
Ri c h ar d T. C a n ers htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 7 5 0 4- 2 4 6 2
D. C hristi n e C ar gill htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 8 3 9 0- 3 2 4 5
Nils Cr o n b er g htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 3 3 6 9- 8 4 2 0
J eff r e y  D u c k ett htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 1- 7 1 0 1- 6 6 7 3
S ar a h E p pl e y htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 2 0 9 4- 9 4 5 4
Ni c ol e J. F e nt o n htt p:// or ci d. or g/ 0 0 0 0- 0 0 0 2- 3 7 8 2- 2 3 6 1
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A p p e n di x

T h e 5 0 f u n d a m e nt al q u e sti o n s i n  br y ol o g y

G T 1 – Br y o p h yt e Bi o di v er sit y a n d Bi o g e o gr a p h y

Bi o di v er sit y  p att er n s

Q 1.  W h at ar e t h e  m ai n dri v er s of t a x o n o mi c, p h yl o g e n eti c a n d f u n cti o n al di v er sit y i n br y o p h yt e s ?
Q 2.  W hi c h ar e t h e  m ai n e c ol o gi c al f a ct or s s h a pi n g br y o p h yt e s p e ci e s di v er sit y al o n g l atit u di n al a n d cli m ati c gr a di e nt s ?
Q 3.  H o w i s p h yl o g e n eti c di v er sit y i n br y o p h yt e s g e o gr a p hi c all y str u ct ur e d ?
Q 4.  H o w d o e s e n vir o n m e nt al h et er o g e n eit y a ff e ct s p e ci e s a n d i ntr a s p e ci fi c di v er sit y p att er n s of br y o p h yt e s at di ff er e nt s p ati al

a n d ti m e s c al e s ?

T h e c e ntr al r ol e of hi st ori c al c oll e cti o n s f or  bi o di v er sit y r e s e ar c h

Q 5.  H o w c a n  w e r e ali s e t h e f ull p ot e nti al of br y o p h yt e h er b ari a f or bi o di v er sit y r e s e ar c h ?

Di stri b uti o n  p att er n s

Q 6.  At  w h at s p ati al a n d t e m p or al s c al e s ar e di s p er s al li mit ati o n s a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o n s s h a pi n g br y o p h yt e di stri-
b uti o n s a n d di v er sit y ?

Q 7.  W h at g e o gr a p hi c al r e gi o n s e x hi bit t h e hi g h e st l e v el s of br y o p h yt e e n d e mi s m, b ot h t a x o n o mi c a n d p h yl o g e n eti c, a n d
w h at g e o gr a p hi c al attri b ut e s d o t h e s e r e gi o n s pr e s e nt i n c o m m o n, if a n y ?

Q 8.  Ar e t h er e br y o p h yt e s p e ci e s t h at ar e tr ul y c o s m o p olit a n i n di stri b uti o n, a n d if s o,  w h at  m e c h a ni s m( s) e x pl ai n s u c h a
c a p a cit y ?

Q 9.  H o w d o st o c h a sti c ( e. g. n at ur al di st ur b a n c e, p o p ul ati o n d y n a mi c s) a n d d et er mi ni sti c ( e. g. h a bit at fi lt er s) pr o c e s s e s
i nfl u e n c e br y o p h yt e di v er sit y a n d c o m m u nit y c o m p o siti o n, a n d h o w d o t h e s e pr o c e s s e s v ar y al o n g e n vir o n m e nt al
gr a di e nt s ?

3 2 J AI R O P A TI Ñ O E T  A L.

https://doi.org/10.1111/pce.12458
https://doi.org/10.1073/pnas.1323926111
https://doi.org/10.1073/pnas.1323926111
https://doi.org/10.1105/tpc.17.00632
https://doi.org/10.1111/j.1365-2699.2011.02569.x
https://doi.org/10.1111/j.1469-185X.2012.00235.x
https://doi.org/10.1111/j.1469-185X.2012.00235.x
https://doi.org/10.1016/j.envpol.2020.114998
https://doi.org/10.1111/ddi.13449
https://doi.org/10.1007/s00442-009-1299-8
https://doi.org/10.1007/s00442-009-1299-8
https://doi.org/10.1046/j.1365-2745.2000.00442.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2745.2000.00442.x
https://doi.org/10.1038/s41467-020-19410-8
https://doi.org/10.1038/s41467-020-19410-8
https://doi.org/10.1093/aob/mcw092
https://doi.org/10.1002/ece3.4579
https://doi.org/10.1002/ece3.4579
https://doi.org/10.1016/j.tree.2018.12.012
https://doi.org/10.1002/ajb2.1266
https://doi.org/10.1002/ajb2.1266
https://doi.org/10.1038/s41477-019-0588-4


G T 2 – Br y o p h yt e E c ol o g y, P h y si ol o g y a n d R e pr o d u cti v e Bi ol o g y

Lif e- hi st or y str at e gi e s a n d r e pr o d u cti o n

Q 1 0.  W h at ar e t h e f u n cti o n s of br y o p h yt e  m or p h ol o gi c al str u ct ur e s ( e. g. h air p oi nt s, p a pill a e, p ar a p h ylli a, p ar a p h y s e s) i n t er m s
of t h e e c o p h y si ol o g y ( e. g. p h ot o s y nt h e si s d y n a mi c s) a n d fi t n e s s ( e. g. r e pr o d u cti v e p erf or m a n c e) ?

Q 1 1.  H o w d o e s v e g et ati v e r e pr o d u cti o n v er s u s s e x u al r e pr o d u cti o n i n fl u e n c e p o p ul ati o n e st a bli s h m e nt a n d d y n a mi c s ?
Q 1 2.  W h at ar e t h e  m ai n i ntri n si c f a ct or s ( e. g. lif e- hi st or y tr ait s, h a bit at s p e ci fi cit y, g e n eti c di v er sit y) g o v er ni n g r arit y a n d v ul-

n er a bilit y i n br y o p h yt e s ?
Q 1 3.  W h at ar e t h e lif e- hi st or y tr ait s of br y o p h yt e s t h at all o w t h e m, a s a pl a nt gr o u p, t o p er si st a n d c o m p et e i n t h e br o a d r a n g e

of e n vir o n m e nt s t h e y o c c u p y, a n d h o w d o t h o s e tr ait s v ar y a cr o s s li n e a g e s ?
Q 1 4.  W h at bi oti c a n d a bi oti c f a ct or s d et er mi n e t h e d e v el o p m e nt of br y o p h yt e g a m et o p h yt e s fr o m pr o p a g ul e b a n k s ?
Q 1 5.  W hi c h ( e xtri n si c v er s u s i ntri n si c) c u e s d et er mi n e t h e r e pr o d u cti v e str at e gi e s of a br y o p h yt e s p e ci e s ( e. g. s e x u al, a s e x u al

or b ot h) ?

Di s p er s al e c ol o g y

Q 1 6. T o  w h at e xt e nt d o br y o p h yt e s p e ci e s di ff er i n t h eir c a p a cit y f or l o n g- di st a n c e di s p er s al, a n d h o w d o e s t hi s v ari ati o n i n
di s p er s al a bilit y c orr el at e  wit h e c ol o gi c al, p h y si ol o gi c al or r e pr o d u cti v e tr ait s ?

Q 1 7.  W h at ar e t h e  m ai n e n vir o n m e nt al f a ct or s a ff e cti n g di s p er s al of br y o p h yt e s, a n d h o w d o t h e y v ar y a cr o s s h a bit at s a n d
g e o gr a p hi c al ar e a s ?

Q 1 8.  W h at i s t h e r ol e of bi oti c a n d a bi oti c v e ct or s f or br y o p h yt e di s p er s al at v ari o u s s p ati al s c al e s ?
Q 1 9.  W h at ar e t h e e ff e cti v e di s p er s al di st a n c e s of br y o p h yt e s, a n d h o w d o t h e s e v ar y  wit h t h eir lif e- hi st or y tr ait s, i n p arti c ul ar

t h e t y p e of di a s p or e ?

Bi oti c i nt er a cti o n s a n d  pr o d u cti vit y

Q 2 0.  H o w d o br y o p h yt e s c o ntri b ut e t o  w at er r et e nti o n, c ar b o n a n d nitr o g e n b u d g et s i n e c o s y st e m s  w h er e t h eir pr o d u cti vit y
a n d bi o m a s s ar e  m o st si g ni fi c a nt ?

Q 2 1.  H o w c o m m o n ar e t h e s y m bi oti c a s s o ci ati o n s  wit h f u n gi a n d/ or c y a n o b a ct eri a, a n d t hr o u g h  w h at  m e c h a ni s m s d o t h e y
i n cr e a s e t h e e c ol o gi c al p erf or m a n c e of br y o p h yt e s ?

Q 2 2.  H o w l ar g e i s t h e c o ntri b uti o n of br y o p h yt e s a s pri m ar y pr o d u c er s a cr o s s e c o s y st e m t y p e s ?
Q 2 3.  W h at ar e t h e i nt err el ati o ns hi ps b et w e e n br y o p h yt es a n d t h e  mi cr o bi o m e, a n d h o w d o t h e y i n fl u e n c e br y o p h yt e c o m m u nit y

c o m p ositi o n a n d e c os yst e m f u n cti o n?
Q 2 4.  H o w d o s y m bi o s e s  wit h f u n gi a ff e ct br y o p h yt e d e v el o p m e nt ?
Q 2 5.  W h at is t h e c o ntri b uti o n of c y a n o b a ct eri a ass o ci at e d  wit h br y o p h yt es t o gl o b al fi x ati o n of at m os p h eri c nitr o g e n, a n d i n  w hi c h

e c os yst e m is t his  m or e pr o mi n e nt?

C o m m u nit y e c ol o g y

Q 2 6.  W hi c h e n vir o n m e nt al f a ct or s d et er mi n e e st a bli s h m e nt s u c c e s s i n br y o p h yt e s, ulti m at el y s h a pi n g br y o p h yt e c o m m u nit y
c o m p o siti o n ?

Q 2 7.  H o w d o e s t h e i nt er a cti o n b et w e e n  m a cr o cli m at e a n d  mi cr o h a bit at str u ct ur e br y o p h yt e c o m m u nit y c o m p o siti o n ?
Q 2 8.  H o w c o m m o n a n d i nt e ns e ar e c o m p etiti v e i nt er a cti o ns i n br y o p h yt es, a n d t o  w h at e xt e nt d o t h e y i n fl u e n c e t h eir c o e xist e n c e

al o n g e n vir o n m e nt al gr a di e nts?

G T 3 – Br y o p h yt e  C o n s er v ati o n a n d  M a n a g e m e nt

Gl o b al c h a n g e

Q 2 9.  W h at i s a n d  will b e t h e i m p a ct of gl o b al cli m at e c h a n g e o n br y o p h yt e s p e ci e s ’ di stri b uti o n, a b u n d a n c e, a n d c o m p o siti o n
i n e c o s y st e m s ?

Q 3 0.  H o w  will gl o b al cli m at e c h a n g e a ff e ct e xti n cti o n ri s k (i. e. g e n eti c di v er sit y) of br y o p h yt e s p e ci e s a n d, c o n s e q u e ntl y, t h eir
a bilit y t o a d a pt t o c h a n gi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o n s ?

Q 3 1.  W h at ar e t h e k e y dri v er s of d e cli n e i n br y o p h yt e s p e ci e s a n d i ntr a s p e ci fi c di v er sit y, at b ot h t h e gl o b al a n d r e gi o n al l e v el ?
Q 3 2.  W h at ar e t h e hi g h e st pri orit y ar e a s (i. e. r e gi o n s, h a bit at s) f or t h e c o n s er v ati o n of br y o p h yt e s i n t h e f a c e of l a n d- u s e

c h a n g e, h a bit at d e str u cti o n a n d cli m at e c h a n g e ?
Q 3 3.  H o w ar e bi oti c i nt er a cti o n s b et w e e n br y o p h yt e s a n d ot h er or g a ni s m s a ff e ct e d b y cli m at e c h a n g e ?

Di st ur b a n c e,  m a n a g e m e nt a n d  p oli ci e s

Q 3 4.  W hi c h g e o gr a p hi c al ar e a s a n d e c o s y st e m s ar e i n ur g e nt n e e d of br y ol o gi c al e x pl or ati o n b ef or e b ei n g d e str o y e d b y
h u m a n i m p a ct ?

Q 3 5.  H o w d o br y o p h yt e di a s p or e b a n k s c o ntri b ut e t o t h e l o n g-t er m p er si st e n c e of s p e ci e s, t h e pr e s er v ati o n of g e n eti c v ari-
ati o n, a n d t h e r e st or ati o n of h a bit at s ?

Q 3 6.  H o w s h o ul d br y ol o gi c al i nf or m ati o n b e c o m m u ni c at e d t o g o v er n m e nt, p oli c y  m a k er s a n d  m a n a g er s t o i n fl u e n c e  m o st
e ff e cti v el y p oli ci e s a n d d e ci si o n- m a ki n g ?

Q 3 7.  H o w e ff e cti v e ar e e xi sti n g n at ur e c o n s er v ati o n r e s er v e s a n d n et w or k s f or t h e c o n s er v ati o n of br y o p h yt e s ?
Q 3 8.  W hi c h e c o s y st e m s, e c o s y st e m f u n cti o n s a n d s er vi c e s ar e  m o st s e n siti v e t o c h a n g e s i n br y o p h yt e c o m p o siti o n ?

A p p e n di x ( c o nti n u e d)
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Q 3 9.  H o w c o ul d br y o p h yt e c o n s er v ati o n b e b ett er i nt e gr at e d i nt o  m o d er n f or e str y t o i m pr o v e si g ni fi c a ntl y t h e br y o p h yt e
di v er sit y l e v el s i n  m a n a g e d f or e st s ?

Q 4 0.  W h at ar e t h e b e st pr ot o c ol s f or c ulti v ati o n, r ei nf or c e m e nt a n d r ei ntr o d u cti o n ( e x sit u c o n s er v ati o n) of t hr e at e n e d br y o-
p h yt e s p e ci e s i nt o t h eir ori gi n al h a bit at s ?

R arit y, t hr e at a n d r e d Li st s

Q 4 1.  W h er e ar e t h e gl o b al h ot s p ot s of r ar e or t hr e at e n e d br y o p h yt e s p e ci e s, a n d h o w d o t h e s e r el at e t o h ot s p ot s of s p e ci e s
a n d i ntr a s p e ci fi c di v er sit y ?

Q 4 2.  W hi c h r e gi o n s a n d h a bit at s ar e  m o st i n n e e d of i n cr e a si n g a s s e s s m e nt e ff ort s i n r e d li sti n g of br y o p h yt e s ?

G T 4 – Br y o p h yt e E v ol uti o n a n d S y st e m ati c s

S p e ci ati o n, di v er si fi c ati o n a n d e xti n cti o n

Q 4 3.  W h at i s t h e c urr e nt e xti n cti o n r at e i n br y o p h yt e s, a n d  w h at ar e t h e  m o st a p pr o pri at e d at a t o e sti m at e t hi s ?
Q 4 4.  H o w d o e s v ari ati o n i n br y o p h yt e di v er sit y t hr o u g h o ut ti m e c orr el at e  wit h p a st gl o b al cli m at e c h a n g e s,  wit h e m p h a si s o n

t h e  m o st r e c e nt e p o c h s (i. e. Pl ei st o c e n e a n d  H ol o c e n e) ?
Q 4 5.  W h at i s t h e r el ati v e i m p ort a n c e of g e o gr a p hi c al ( e. g. g e o gr a p hi c al i s ol ati o n) a n d e c ol o gi c al s p e ci ati o n ( e. g. a d a pti v e r a di-

ati o n) i n br y o p h yt e s ?
Q 4 6.  W h at i s t h e e arl y br a n c hi n g p att er n t h at e x pl ai n s t h e e v ol uti o n of t h e r el ati o n s hi p s a m o n g t h e t hr e e  m ai n br y o p h yt e

li n e a g e s ?
Q 4 7.  W h at lif e- hi st or y tr ait s c a n b e a s s o ci at e d  wit h hi g h di v er si fi c ati o n r at e s i n br y o p h yt e s ?
Q 4 8.  W hi c h f a ct or s e n a bl e br y o p h yt e s t o s ur vi v e a s pr e d o mi n a ntl y h a pl oi d, a n d if t h er e ar e di ff er e nt  m e c h a ni s m s of  D N A

r e p air,  w h at i s t h e t e m pl at e ?

S p e ci e s c o n c e pt s a n d t a x o n o m y

Q 4 9.  H o w s h o ul d  w e r ati o n ali s e t h e dil e m m a b et w e e n cl a s si c  m or p h o m etri c t a x o n o m y a n d  m ol e c ul ar b a s e d r e arr a n g e m e nt s
of t a x o n o mi c or d er i n t h e c a s e of br y o p h yt e s ?

Q 5 0.  W hi c h s p e ci e s c o n c e pt s ar e  m o st a d e q u at e f or a s s e s si n g br y o p h yt e di v er sit y ?

A p p e n di x ( c o nti n u e d)
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