FILOGENIA DE LAS BRIOFITAS

SISTEMATICA Y CARACTERISTICAS DE LAS PLANTAS TERRESTRES NO VASCULARES (MUSGOS, HEPATICAS Y ANTOCEROTAS)

BRYOPHYTE

PHYLOGENY Anacroginas. Fds en tres filas (2 laterales, sticubos, 1 I6bulo dorsal)
POSTER Cuerpos oleiferos dispersos. Mucilago en superficie ventral

CC parenquimatoso, con glomeromicetos 1 .
Di- o monoicas. Un solo E por periquecio. Yemas axilares o en I6bulos dorsales Tre u b I a I es TrGUblaceae
TRACHEOPHYTE

Ejes subterraneos. Fds principalmente iséfilos. Rizoides —
PHYLOGENY Caliptra vastigal + CC +, paredes celulares finas, perforadas
POSTER Di- o monoicas. Gametangios laterales, bracteas —. Seta muy robusta

Blefaroplasto: cuerpo basal con < 90 microtibulos, abierto a la izquierda. Varios E/periquecio H a p I o m itri a I es Hap|om itriaceae

CAP con 4 valvas; paredes unistratas. Elateréforo basal. Elateres filamentosos. Rep. asex. —

ANGIOSPERM T m— - - - - —
alos alados (“foliosos”), dos filas de escamas ventrales. Camaras aeriferas —, gametangiéforos —
PHYLOGENY “Auriculas” ventrales con Nostoc. Dioicas. AN dorsales, solitarios. AR dorsales, tras el apice
POSTER Blefaroplasto tipo Marchantia. CAP con 4(-6) valvas -
Elateres con doble hélice. Elater6foro basal, rudimentario B I as I a I es BIaSiaceae

Conceptaculos con forma de botella (Unico entre las hepaticas)

Camaras aeriferas +, filamentos clorofilosos —
Rizoides lisos
Escamas ventrales +, apendiculas —

Hepéticas MARCHANTIIDAE Arquegoniéforos ramificados N eo h Od g s o n i a I es Neohodgson iaceae

Yemas

Talos en roseta o caulinares; ejes: alados o con Iébulos foliosos
Camaras aeriferas —, céls mucilaginosas —, poros —
Talosas o foliosas ARy E con involucros piriformes (dorsales en el talo)

Rizoides + Rizoides +, lisos & P haeroca rpales Riellaceae Sphaerocarpaceae

Cuerpos oleiferos + Seta muy corta. CAP cleistocarpica. Elateres —
Céls conductoras de agua perforadas Talos diferenciados. Camaras aeriferas +, poros +/—. Filamentos clorofilosos +

Micotalos con glomeromicetos endofiticos Parénquima de reserva +. Escamas ventrales +. Rizoides +, lisos o verrugosos : P
Gametangios con estructuras protectoras + Di- o monoicas. Anteridiéforos +, arquegoniéforos +. AR involucro +/- Aytoniaceae Cleveaceae Conocephalaceae Corsiniaceae

Ontogenia de los gametangios sin céls apicales Pseud iant —. Set rta. Elat . doble o triple héli - i i i i
Blefaroplasto: plasto y mitocondria posterior seddoperiantos not eta corta, Flaeres nor- con Yoemea:; ;I.?l.etulfél:::%;s M arCh a ntl ales CyathOdlaceae Dumortleraceae Exormothecaceae LunUIa"aceae

asociados se situan en posicién terminal _ e e : Marchantiaceae Monosoleniaceae Oxymitraceae Ricciaceae Targioniaceae
Divisién transversal del zigoto: Pelliaceae: Talosas. Ramificacién pseudodicotémica. Di- o monoicas

céls epi- e hipobasales AN aislados en camaras cubiertas (dorsales). AR en grupos (dorsales). Involucro +, en tubo corto o solapa
CAP sin columela CAP en 4 valvas. Elater6foros basales. Rep. asex. muy rara

|
Elateres (unicelulares) Noterocladaceae: Foliosas. Fds sticubos. Ramificacién latero-ventral. AN en camaras ostioladas. AR agrupados, involucro + Pel I Ia I es Noterocladaceae Pe"iaceae

Estomas — CAP esferoidal. Seta <10 cm. Esporas grandes (<100 pm), “pluricelulares”, germinacion endospdrica +/—. Elater6foros basales

Acido lunularico Talosas, con I6bulos similares a fds stcubos, de inserciéon oblicua
unas 5000 spp. Rizoides * morados (rar. marrén claro)
PELLIDAE AN y AR en secuencia acropéta simple

E protegido por caulocaliz; paredes de la CAP 2-6 estratas. Esporas muy ornamentadas Fosso m b ro n ia I es Fossombroniaceae Petalophy"aceae

Rep. asex. por estolones carnosos, tubérculos subterraneos, yemas endégenas

Talosas o foliosas, rastreras, erectas o dendroides
CC +, céls de paredes engrosadas, con poros
AN/AR agrupados dorsalmente

E protegido por un involucro interno o caliptra vastigal Pal IaVi Ci n ia I es Pallavicinaceae

Seta muy robusta. CAP con 2-14 valvas, de pared bistrata

Célula apical digona (Unica en hepaticas foliosas)
Fds bilobulados, el I6bulo menor nor. sacceliforme; trigonos muy grandes
Indicios de zoofagia. Anfigastros —

Gametangioéforos en ramas latero-axilares cortas, periquecios en parte estériles. Perianto elongado P I e u roz i a I es Pleuroziaceae

Seta + CAP de esférica a ovoide. Germinaciéon endosporica. Nor. epifitas

PoA<ITVO==Z>PIOID>L

Talos lineares, alados; ramificacion o dicotoma con nervio central patente (Metzgeriaceae); o irregular o pinnada (Aneuraceae)
CC -. Pelos unicelulares +/-. Cuerpos oleiferos +/- o muy pequeiios
Di- o autoicas. Gametangios en ramas cortas sobre el nervio central o en ramas laterales reducidas

Elisse o faliaeas Caliptra vastigal +. Pseudoperianto —. CAP con 4 valvas, elateréforo apical M etzg e ri a I es Aneuraceae Metzgeriaceae

fds a partir de Elateres con hélice simple o sin. Rep. asex. — o mediada por yemas/talos adventicios/ramas caedizas

METZGERIIDAE

\.

3 céls inciales Ramificaciones laterales, exégenas
Fds incubos, desigualmente bi-trolobulados, a menudo conduplicados,
con lébulos convertidos en sacos acuiferos, anfigastros +/—

E contenido en perianto y CPT o caliptra vastigal o periginio caulinar Po rel Ia I es

Germinacién endosporica. Yemas + (escasas). Endosimbiontes fingicos —

Jubulaceae Frullaniaceae Lejeuneaceae
Lepidolaenaceae Porellaceae Radulaceae

Caulidios mono-tripinnados. Rizoides escasos
Fds incubos, de insercién transversal, bilobulados (y divididos a su vez); margenes ciliados
Cuerpos oleiferos 15-40/cél foliar. Anfigastros +, bilobulados, ciliados

Dioicas. Gametangioforos apicales. Perianto ampuliforme, periginio — Pti I id ia I es Ptilidiaceae Herzogianthaceae Neotrichoco|eaceae

Paredes de la CAP tetra-heptaestratas. Germinacion exo-/endospérica

JUNGERMANNIIDAE e . . - 7
Ramificaciones exo- o enddgenas, ventrales o laterales. Fds stUcubos, incubos o transversales,

. indivisos o diversamente lobulados, a.v. conduplicados, pero entonces nor. el(los) I6bulo(s) éclr()bo'baceae Agastr:'olphyllaceae cBaLar;tiOPﬁaceae
oliosas menor(es) es(son) dorsal(es) (sacos acuiferos raros); anfigastros +/— = alypogeiaceae ephaloziaceae ephaloziellaceae
Al Bl G ) 2o et g e S Wl e i Jun germannia les Geocalycaceae Gymnomitriaceae Jungermanniaceae
— Lepidoziaceae Lophocoleaceae Lophoziaceae

Protonema —. Rizoides —. Sistema caulinar complejo de ejes rizomatosos Pla?giochilaceae Slt):apaniaceae Trichgcoleaceae

y vastagos erectos foliosos. Céls conductoras de agua perforadas

Dioicos. AN 1-2 en axilas de fds tri-tetralobulados. AR solitarios y dispersos (1-4/vastago)

E (solo en T. ceratophylla, muy poco frecuentes) terminal, soltero; estomas en E -. Seta persistente
CAP retorcida, con una tnica linea de dehiscencia. CPT +. Rep. asex. por fds o vastagos caedizos

Cladocarpicos. Capitulos +. Caulidios con parénquima central, esclerénquima e hialodermis cortical
Fasciculos +, rar. —; céls lageniformes +/-. Fds con hialocistes y clorocistes

Dioicos a.v. autoicos. AN aislados, subglobosos, pedunculados en axilas de fds

AR terminales en ramas cortas del capitulo. Saco esporifero cupuliforme

Esporas en tétradas, marca trileta +. CPT +. Turberas y ciénagas

CC -. Céls fds (redondeadas) cuadradas. Nervio +/- homogéneo o —

Autoicos, rar. sin- o dioicos. AN sin dehiscencia especializada. Seta —

CAP elevada por un pseudopodio; con 4-10 valvas unidas en el apice

Saco esporifero cupuliforme. Germinacion endospdrica. CPT pequeiia, nor. bistrata
Nor. en zonas templadas, frescas, o tropicales montanas; saxicolas

CC -. Céls fds (redondeadas) cuadradas. Nervio +

Dioicos. Los periquecios se desarrollan tras la fecundacion. AN sin dehiscencia especializada
Seta corta, muy robusta. Valvas de la CAP irregulares 4-8), también libres apicalmente

Saco esporifero cupuliforme

Germinacion endospérica. La CPT cubre completamente la CAP

Protonema taloso a partir del cloronema filamentoso. Plantas dispersas o en céspedes verde palido. CC —. Pelos axilares claviformes
Fds obovado-espatulados a orbiculares, margenes basales ciliados. Nervio simple, ancho, homogéneo

Auto- o sinoicos. Seta erecta, suculenta

CAP erecta, simétrica; apoéfisis muy alargada, inflada, rugosa; estomas numerosos. Opérculo cénico. Anillo y PS —. CPT cuculada
Rep. asex. por yemas axilares pluricelulares

CC +/-. Céls fds parenquimatosas. Nervio +, homogéneo

Autoicos. CAP erecta, simétrica, cilindrica, con estomas +/-. Anillo —
Opérculo +. PS de 4 dientes

CPT pequena, mitrada, glabra. Yemas + (Tetraphis)

Nor. en zonas templadas del hemisf. Norte, varios sustratos de lugares humedos
Protonema persistente o no. “Rizoma” subterraneo. CC de hidroides y leptoides
Acro- Nervio complejo (tipo Polytrichum), a menudo ancho, con lamelas adaxiales
carpicos Dioicos, rar. autoicos. Perigonios a menudo conspicuos (dispers. por salpicadura)
PS CAP erecta a horizontal, subcilindrica o di-tetragonal; estomas +. PS de 32 o 64 dientes, CAP con epifragma. Esporas pequefias (hasta 60 x 10%/CAP)
Protonema taloso (nemato- CPT mitrada o cuculada, de pilosa a glabra, a menudo cubriendo por completo la CAP. Los musgos terrestres de mayor tamaiio
Céls fde g af::el&suoimatosas hi:::g:;:; . Protonema persistente. G reducido; & de un fd rlggeando un l'lI‘IIDi_C(? AN
o 1 s enervios. Dioicos
R'zo"::.s plu_rlcelulares Cloro-y CAP nor. asimétrica, aplanada dorsalmente. Anillo +. Opérculo +
Ont . |dco:'r|zas - t . caulonema _ PS tipo Buxbaumia; exostoma + (dientes cortos en 1-4 anillos); endostoma + (membranoso); Parastoma +
ntogenia de 'os gametangios del CPT pequeia, mitrada o cuculada

con céls apicales protonema -
Blefaroplasto: plasto y mitocondria filamentosos Protonema no persistente, con forma de embudo. CC -
posterior asociados se sitian Fds bi-tristratos. Nervio +. Dioicos. Fds periqueciales ciliados distalmente, nervio largamente excurrente
orientados hacia el ntcleo Seta muy corta. CAP asimétrica, estomas faneroporos. Anillo +. Opérculo +
Presencia de microttubulos libres _ PS tipo Buxbaumia (exostoma — o rudimentario, endostoma +, parastoma -)
CAP con PS y columela CPT pequefa, mitrada
Elateres — Artro- Protonema no persistente. Caulidios foliosos cortos, emergentes de ejes subterraneos; CC —
E con estomas T Cladocarpicos. Céls fds nor. colenquimatosas. Nervio + (en Gigaspermum -)
unas 13000 spp. Par- o sinoico. Seta (muy corta)
_ CAP inmerso en algunos, gimnéstoma o cleistocarpica. Estomas con 2 céls oclusivas
Esporas grandes. CPT pequeia, mitrada, decidua. Yemas +
Protonema no persistente (rar. persistente). CC +. Céls fds rectangulares o hexagonales. Nervio + (rar. -)
Auto- o paroicos, rar. sinoicos o polioicos
CAP inmerso en algunos, simétrica o asimétrica, operculada o rar. cleistocarpica
— Anillo +/-. Opérculo +. PS tipo Funaria o —
CPT larga, cuculada o mitrada, nor. lobulada (mitrada-campanulada en Encalyptaceae)
CC +. Fds en 8 filas, de base envainante
Céls fds lineares en la vaina, cuadradas a hexagonales en el limbo, mamilosas. Nervio +
Di- o autoicas. CAP inclinada a péndula, estomas faneréporos
- Anillo +. Opérculo +
PS+, exostoma de 16 dientes grandes, endostoma de 64 filamentos de la membrana basal. CPT cuculada, a menudo persistente
Protonema no persistente
CC nor. +
Céls fds a menudo con paredes engrosadas, pelos hialinos frecuentes. Céls alares +/—
Nervio + (tipo Dicranum). PS nor. + (tipo Seligeria)
Saxicolas (en su mayoria)
Protonema no persistente (rar. pers.)
CC +/-
Céls fds cuadradas, rectangulares o mas rar. alargadas
. Céls alares a menudo diferenciadas
Nervio + (tipo Dicranum, tipo Leucobryum o reducido). PS +/-
Protonema no persistente (rar. pers.)
CC nor. +. Céls fds a menudo papilosas, pelos hialinos a menudo +
Céls alares rar. diferenciadas
Serarms. HepAticas | Nervio + o reducido, tipo Pottia. PS nor. + (potioide) o —
hP? A menudo xeréfitos de ambientes inhéspitos

aplo-
Brorms. Muscos ccr
- Céls fds nor. romboidales. Nervio +. Di- o autoicos
algunos Cuello de la CAP a menudo diferenciado en hipéfisis ancha y pigmentada
HEC T PS nor. +
— Licoritos | carpicos B , . .
Coprofitos (en su mayoria), esporas dispersadas por moscas
- HeLEcHOs Protonema globular o filamentoso
TRAQUEGFITAS {incl. colas de caballo) CC —. PPF +. Nervio nor. —. CAP inmersa o exerta
CICADACEAS Ani"o - PS nor. —
GINKGO Germinacién exo- o endospoérica
CPT cuculada, lisa y glabra
Caulidios tomentosos, CC +. Fds a menudo envainantes, limbo estrecho
Espeauiro. | GIMNOSPERMAS Céls fds mamilosas o papilosas. Nervio +. Di-, sin-, par- o autoicos
FITAS Perigonios a.v. con dispersion por salpicadura. CAP globosa
6rRAD0 ANA ] PS tipo Bryum +/-. Anillo —. Opérculo +
PS CPT nor. diminuta, cuculada. Rep. asex. por bulbilos y ramificaciones caedizas
MAGNOLIDAS | diplo-

lepido PPF nor. —
ANGIOSPERMAS - alterno Céls fds romboidales-hexagonales. Nervio +
CAP a menudo piriforme, péndula
FABIDAS l PS +/- (tipo Bryum)
. Algunos pleurocarpicos. CC +
Rosipas MALvibas l Céls de los fds redondeado-hexagonales. Nervio +. Di-, auto- o sinoicos
: Periquecios basales en tomento. Seta corta o larga
Lamipas | La CAP se ensancha en la boca. PS +/-. CPT cuculada
: Predom. tropicales, suelo del bosque
Comemmiell Mj CC —. Céls distales de los fds redondeadas, a.v. alargadas, de paredes gruesas, nor. papilosas
Nervio +. Gonio- o cladoautoicos, dioicos o filodioicos

CAP inmersa o exerta. Lisa o con 8 (rar. 16) costillas, estomas faneréporos o criptoporos
PS + (tipo Orthotrichum) o reducido. Anillo — o rudimentario. Opérculo +. CPT +, a menudo pilosa
Yemas +/-. Saxicolas, corticicolas

CC +. Nervio +

Auto-, par- o dioicos, rar. heteroicos

CAP erecta a horizontal, estomas faneréporos
Anillo —. Opérculo +. PS reducido, cilios —
CPT cuculada. Yemas axilares o rizoidales

Freie Universitat ‘& Pleurocarpidos

UNIVERSITY OF CONNECTICUT

Theodor C. H. Cole, Dipl. Biol. Bernard Goffinet, Ph.D. Rafael Medina, Ph.D. G tomentoso
Prof. Dr. Hartmut H. Hilger Dept. of Ecology and Dep. Biodiversidad, Ecologia CC +. Céls fds redondeado-hexagonales, lisas o papilosas
Institute of Biology — Botany Evolutionary Biology y Evoluciéon ~ Nervio +. Di- o autoicas. Periquecios laterales

Freie Universitat Berlin University of Connecticut Universidad Complutense de Madrid CAPa m;’;‘;ﬂ%geoﬁgéadfoa:“l'j‘l’i"f'gr‘:; s’“&'l'l‘l’azb %eﬁl’l"’:)'°z*;n(;';1;e°m“°:‘£gg
Altensteinstr. 6 75 North Eagleville Road C/ José Antonio Novais, 12 LRI [l : &
D-14195 Berlin, Germany Storrs CT, 06269'3043, USA 28040 Madrid, ESpaﬁa G a menudo con vastagos estipitados (“dendroides”)

CC +/-
; Opérculo +. PS +/-

COLE TCH, HILGER HH, GOFFINET B, MEDINA R (2021) FILOGENIA de las BRIOFITAS la mayoria tropicales

» Arbol hipotético basado en datos filogenéticos moleculares (2021) CC —. PF +/-

¢ La longitud de las ramas no refleja escala temporal Fds plegados/conduplicados, céls de la lamina con ?‘lared_es ené:]rg?adas

* La posicion de muchos caracteres en el arbol esta por aclarar .. S ervio +, dobie 0 —

o . - Dioicos o filodioicos. Estomas de la CAP +/—. Anillo +/—-

* Se han omitido algunos 6rdenes/familias menores Esporas a.v. de germinacion precoz. CPT nor. cuculada (o mitrada

* Los caracteres no se aplican necesariamente a todos los miembros de los clados P Yemas%-. Zonas trop?cales a templadas (sur). N(or. epiﬁtos)

* Pleurocarpidos, pleurocarpicos principales y pleurocarpicos homonerves son nombres informales (Bell et al. 2007, The Bryologist 110:533-560) — T —

« Filogenias: Cox et al. 2010, Dong et al. 2021, Flores et al. 2018, Knoop 2010, Liu et al. 2019, Long et al. 2016, Puttick et al. 2018, Pleurocarpicos Médulos: estolones rastreros y caulidios foliosos erectos

Shaw et al. 2011, Soderstrom et al. 2016, Sousa et al. 2018, Villarreal et al. 2010, 2012, 2016 PrlnClpa_leS Simples o ramificados; pinnados, flabelados o dendroides

« Caracteres: Crandall-Stotler et al. 2009, Frey et al. 2009, Goffinet/Shaw 2009, Ligrone et al. 2012 cote 10l pleurocérpicos N R al SOk B

© reviaturas: G gametofito, E esporofito, arquegonios, anteridios, capsula, caliptra, pararilos, pseudopararilos, : CAP exerta, de subglobosa a oblongo-ovoide; estomas +

Abreviat G tofito, E sfito, AR ios, AN anteridios, CAP capsula, CPT caliptra, PF parafilos, PPF pseudoparafil e \

PS peristoma, CC cordén central, fds filidios, céls células (céls fds, células de los filidios), a.v. a veces, nor. normalmente, CPT mitrada o cuculada

+ presente, — ausente, +/— presente en algunos taxones, ausente en otros, £ mas o menos, rar. raramente Pleurocérpicos CC +/-

* La diversificacion temprana de Dicranidae originé otros linajes, como las familias de los Protohaplolepidae (categoria informal), o los homonerves i PF (). PPF raros

ordenes Pseudoditrichales, Scouleriales y Bryoxiphiales. Estos linajes no se incluyen aqui, ya que sus relaciones no estan claras aun Céls fds a menudo grandes, laxas

. . Nervio +, simple/doble, rar. —

Bernard Goffinet is supported by NSF grant #DEB-1753811, Rafael Medina by NSF grant #DEB-1753673 Rop. asox Opérculo +. CPT nor. mitrada

Agradecimientos a Harald Kiirschner, Dietmar Quandt, Juan Carlos Villarreal, Patxi Heras y Marta Infante, Misha Ignatov por su valioso asesoramiento . por fds caedizos, CC +/-
apices caulinares o

yemas filiformes . PPF nor. +

Céls alares a menudo +

CPT cuculada
>4200 spp. (aprox.1/3 de todos los musgos)

AN cubierto por 4 hileras de cels

Nostoc en canales longitudinales. Pirenoide —
Esporas amarillas, lisas, marca monoleta +
Pseudoelateres largos, nor. unicelulares

AN cubierto por 4 hileras de cels

Talo cavernoso con cavidades esquizégenas mucilaginosas
Esporas marrén oscuro a negruzcas, con marca trileta +, espinosas

Pseudoelateres con engrosamientos helicoidales en parte +

Talos orbiculares o acintados, a menudo en roseta A.\N 2-8 por cavidad
Nostoc en cavidades mucilaginosas esquizégenas ] C_Oﬂ o sin estomas en_el E
(sobre todo en orificios ventrales) Esporas amarillo-negruzcas, marca trileta +, franja ecuatorial +
Nor. 1 cloroplasto/célula con pirenoide Pseudoelateres a veces —
Gotas lipidicas +
Céls conductoras - _ ) Céls AN 1-3 por cavidad
AN 1:muchos., de origen endoggn.o cobertoras Talos estrechos, lingiiiformes. Pirenoide + o —
1N B BRI, TS en supgrﬂae dorsal de! talo de AN Dioicos. Esporas amarillas que se oscurecen al madurar
Blefaroplasto: con 12 r_nlcrotubulos basales (mapertu_r ado), . . Pseudoelateres sin engrosamientos helicoidales
banda lamelar romboidal, dos cuerpos basales contiguos de igual tamafio . éen
Zigoto de division longitudinal, embrion trisegmentado disposicion )
Seta — irregular 1 AN por cavidad
E clorofiloso, nor. corniculado, que crece indefinidamente a partir del pie Con o sin estomas en elE
por actividad meristematica intercalar ) Esporas transpgrentes o gm_arlllas
Columela definida o difusa Pseudoelateres con engrosamientos helicoidales
Estomas en E

Pseudoelateres (nor. pluricelulares)
Produccion de esporas continua
Lignanos +, flavonoides —

unas 200 spp.
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