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Abstract. The phylogenetic relationships of the species of Anomodon are analyzed along with those
of Haplohymenium and Herpetineuron. Anomodon is known only from the northern hemisphere:
therearefour speciesin Mexico (severa of which extend to Guatemalaand/or the Caribbeanislands),
two in the United States and Canada, on in Europe, and the remaining in south and east Asia. Three
species of Haplohymenium, Her petineuron toccoae, H. acutifolium (Anomodon acutifolius, Gran-
zow-de la Cerda 1989) and Pterogonium gracile are also included. Thirty-one characters for the 17
taxa were analyzed by using the PAUP program, version 3.0, for Macintosh (Swofford 1991).
According to theresulting trees, the 11 species of Anomodon are monophyletic aslong asit includes
the species of Haplohymenium. Anomodon comprises two clads, one equivaent to the subgenus
Pseudoanomodon Limpr., including A. longifolius, A. attenuatus, A. giraldii and A. rostratus; the
other is equivalent to subgenus Anomodon and includes the species of Haplohymenium. Section
Haplohymenium is proposed for the latter genus.

Resumen. Se analizan las relaciones filogenéticas de |as especies de Anomodon y sus géneros mas
afines, Haplohymeniumy Her petineuron. Anomodon estéarestringido a hemisferio norte: hay cuatro
especiesen México (algunasdelascualesllegan aGuatemalay/olasislasdel Caribe), dosen Estados
Unidos y Canadd, una en Europay €l resto en € sur y este asiéticos. Se incluyen tres especies de
Haplohymenium, Her petineuron toccoae, H. acutifolium (=Anomodon acutifolius, Granzow-de la
Cerda1989) y Pterogoniumgracile. Los 31 caracteresparalos 17 taxase analizaron con el programa
PAUP, version 3.0, para M acintosh (Swofford 1991). De acuerdo con los arboles resultantes, las 11
especies de Anomodon son monofiléticas, siempre que dicho taxon incluya las especies de
Haplohymenium. Anomodon comprende dos clados, uno que coincide con el subgénero
Pseudoanomodon constituido por A. longifolius, A. attenuatus, A. giraldii y A. rostratus; €l otro
coincide con el subgénero Anomodon €l cua incluye las especies de Haplohymenium. Se propone la
reduccién de este Ultimo ala categoria de seccion Haplohymenium.
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Introduccion

Cada afio es mayor el nimero de estudios
taxondmicos que se basan en la sistemética
filogenéticaparadilucidar lasrelaciones genea-
| 6gicas de ciertos grupos de organismos. Desde
Hennig y Wagner se ha escrito profusamente
sobre los aspectos tedricos y filosoficos de los
principios de clasificacion propugnados por la
Cladistica. Por consiguiente, no es necesario
hacer aqui una revision de la literatura o una
critica de las corrientes, metodologias o
polémicas aparecidas en los Ultimos 20 o 30
anos.

Fueradel mundo germano-anglosajon, lasideas
de la sistemética filogenética han prosperado
poco. De hecho, son contadas las revisiones
taxondmi cas en habl aespafiolaqueplantean una
clasificacion bajo la éptica cladistica y casi
todas se refieren agrupos de animales. Con esta
ponencia pretendo promover la utilizacion de
esta metodologia para la clasificacion de otros
organismos.

El estudio taxondémico de las Anomodontaceae
hadado lugar aunahip6tesi ssobrelasrel aciones
filogenéticas dentro de este grupo de musgos. El
tamafioreducidodelafamilia, larelativaclaridad
de sus especies y la ausencia de problemas
gravesenlosconceptosdelasespecies, permiten
un estudio anivel mundial Alo cual esdeseable
y hastaimprescindible, en un andlisiscladistico.
Setratadebuscar laraiz deloséarbol esproducidos
y probar hipétesisdiferentes sobre el parentesco
entre las especies que o integran y, por tanto,
sobre la evolucion del grupo.

Material y método

Seelaboré unamatrizde 17 taxaX 31 caracteres
(Tabla 1). La codificacion de los caracteres
empleados se presentaen €l apéndice. Lamaitriz
se analiz6 con e programa PAUP (Swofford,
1990), version 3.01 paraMacintosh, que genera
cladogramas utilizando €l criterio de maxima
simplicidad ("parsimonia"). Se generaron tam-
bién los arboles de consenso.

Se utilizaron las especies de los tres géneros

incluidosen lafamilia Anomodontaceae Kindb.
por Buck y Crum (1990; ver también Buck &
Vitt, 1986), los 11 taxa reconocidos como Ano-
modon, tres en el género Haplohymeniumy dos
especies de Herpetineuron. El andlisis se
completd con Pterogonium gracile como parte
de la familia Anomodontaceae (Buck & Crum
1990; Anderson, Crum & Buck 1990). Coneél fin
de dar polaridad a los caracteres y, por
consiguiente, obtener unarbol enraizadoenlugar
de una red, se les asigno a las especies de
Herpetineuron y Pterogoniun la condicién de
grupos externos, solo por cuestiones metodol 6-
gicas.

En e andlisis se incluyen 17 especies: 11 de
Anomodon, 3 de Haplohymenium, 2 de Her peti-
neuron y 1 de Pterogonium; las tres Ultimas
Como grupo externo. A continuacion secitan las
especies de Anomodon seguidas de su érea de
distribucion segin Wijk et al. (1959-1969):

A. viticulosus (Hedw.) Hook. & Tayl.
As, Am1, Afrl, 5(?), Eu

A. rugdlii (C.Muell.) Keissl.
As2, Aml, Eu

A. minor (Hedw.) Lindb.
As2, Am1-3

A. dentatus Gao

As2

A. abbreviatus Mitt.

As2

A. solovjovii Laz.

Asl

A. thraustus C.Muell.

As2, Am2

A. rostratus (Hedw.) Schimp.
Aml-3, Eu

A. attenuatus (Hedw.) Hb.
As3, Am1-3, Eu

A. giraldii C.Muell.

As2

A. longifolius (Brid.) Hartm.
Asl, 2, Eu

Las tres especies de Haplohymenium mejor
representadas son:

H. longinerve (Broth.) Broth.
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H. pseudotriste (C.Muell.) Broth.
As2, 3, Afr3, 4, Austrl, 2

H. triste (Ces.) Kindb.

Asl-3, Aml, 2, 4, Eu, Oc

L as dos especies de Herpetineuron, como grupo
externo son:

H. acutifolium (Mitt.) Granzow-C.

As2, 3, Am2

H. toccoae (Sull.) Card.

As2-4, Afr2,4, Am1, 2, 5, Austrl, 2, Oc

El grupo externo mas distal es:

Pterogonium gracile (Hedw.) Sw.
As5, Afrl-4, Am1, Eu

Los siguientes son nombres de Anomodon
descritos del Neotrépico que con reconocidos
como sinénimos (cf. Williams 1930, Hegewald
& Hegewald 1975, Hermann 1976, Gier 1980,
Granzow-de la Cerda 1989):

A. wrightii C. Muell. Am3 = A. attenuatus

A. fragillimus Herz. Am4 = Haplohymenium
triste

A. perarmatus Will.  Am4 = Philonotis
scabrifolia

A. acutifolius Mitt. As2, 3, Am2 = Herpetineu-
ron acutifolium

Resultadosy discusién

El analisishaproducido cuatroarbolesdeidéntica
longitud, supuestamentedemaximasimplicidad,
con indice de consistencia del 48%. Los dos
cladogramas con las topologias mas
representativas se presentan en lafig. 1. En la
fig. 2 serepresentan dos arbol es de consenso, €l
de consenso estricto ("strict rule’) y el de la
mayoriaal 50% ("major rule" 50%). Este Gltimo
corresponde a la aplicacién del criterio de
representar como nudos resueltos solo los que
coinciden en mas del 50% de las topologias
obtenidas, mientras que las ramas que aparecen
en solo la mitad o menos de las topologias
guedan representadascomo policotomias(nudos
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no resueltos).

L os distintos clados obtenidos agrupan taxaque
precisamente correspoden con las categorias
infragenéricas ya reconocidas anteriormente
(Iwatsuki 1963, Granzow-de la Cerda 1989).
Aungue los &rboles son de un indice de
consistencia pobre, éstos son pocos y de gran
"robustez", es decir, que muestran poca dispari-
dad entre ellos, con lo que la hipétesisfilogené-
tica parece ser confiable. Existen dos clados
principales: uno constituido por A. attenuatus,
A. longifoliusy A. giraldii, que corresponde al
subgénero Pseudoanomodon; en el otro se
agrupan €l resto de las especies en € que
podriamos considerar como subgénero Anomo-
don. Este ultimo esta fomado a su vez por €l
grupo detresespeciesterminales, A. viticul osus,
A. rugelii y A. minor, y un conjunto de especies
cuya posicion relativano estadel todo resuelta,
como puede observarse por las policotomias en
los arboles de consenso de la fig. 2. En este
conjunto confluyen los siguientes taxa: las dos
especies de la seccion Abbreviati (A. abbrevia-
tusy A. solovjovii), A. dentatusy A. thraustusy
por ultimo, el Gnico clado bien resuelto en ese
conjunto esel delastresespeciesde Hapl ohyme-
nium. Excepcion a lo anterior es la posicion
ambigua de A. rostratus. En 3 de los 4 arboles
aparece en la base del clado del subgénero
Anomodon y en uno de ellos como parte del
clado Pseudoanomodon, 1o que quedareflegjado
en el arbol de consenso por mayoria (fig. 2).
Kindberg incluy6 esta especie en el subgénero
Pseudoanomodon. Haplohymenium apareciaen
andlisis previos (Granzow-de la Cerda 1990)
entre | as especies de Anomodon, generando asi
parafilesis en Anomodon. Dado que en todoslos
analisis|as especies de Hapl ohymenium quedan
como taxa terminales del clado Anomodon (s.
str.), es evidente que Haplohymenium debe su-
bordinarse a Anomodon. La asimilacion no-
menclatural no es nueva, ya que practicamente
todas las especies en algin momento han sido
colocadas en Anomodon.

Este es un gjemplo claro que sirve parailustrar
co6mo unas buenas sinapomorfias Aen Haplohy-
menium, lacaliptrahirsutay el reducido tamafio
delashojasy el porte delaplantaA han servido



A. VINICULOSUS
A. RUGELI
A. MINOR
A. ABBREVIATUS
A. SOLOVJOVII
A. DENTATUS
HPL LONGINERVE
HPL. PSEUDOTRIS.
HPL. TRISTE
A. THRAUSTUS
A. ATTENUATUS
A. GIRALDI
A. LONGIFOLIUS
A. ROSTRATUS
HR. ACUTIFOUUM
HR. TOCCOAE

. GRACILE

A. VIMICULOSUS
A. RUGELI

A. MINOR

A. ABBREVIATUS
A. SOLOVIOWVII
A. DENTATUS
HPL LONGINERVE
HPL. PSEUDOTRIS
HPL. TRISTE

A. THRAUSTUS
A. ROSTRATUS
A. ATTENUATUS
A. GIRALDI

A. LONGIFOLIUS
HR. ACUTIFOLIUM
HR. TOCCQOAE

P. GRACILE

Fig. 1. Cladograma de méxima simplicidad para especies de la familia Anomodontaceae.
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A. VIMICULOSUS

A. RUGELN

A. MINOR

A. DENTATUS

A. ABBREVIATUS
A. SOLOVIOVE
HPL LONGINERVE
HPL. PSEUDOTRIS
HPL. TRISIE

A. THRAUSTUS

A. ATIENUATUS

A GIRALDN

A. LONGIFOUUS
A. ROSTRATUS

HR. ACUTIFOUIUM
HR. TOCCOAE

P. GRACLE

A. VIIICULOSUS
A. RUGELN

A. MINOR

A DENTATUS

A. ABBREVIATUS

A. SOLOVJOVI
HPL LONGINERVE
HPL. PSEUDOTRIS.
HPL. TRISIE

A. THRAUSTUS

A. ROSTRATUS

A. ATIENUATUS

A. GIRALDY

A. LONGIFOUUS
HR. ACUTIFOLIUM
HR. TOCCOAE

P. GRACILE

Fig. 2. Arboles de consenso para especies de la familia Anomodontaceae.
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tradicionalmente para segregar un grupo de
especies, siguiendo un criterio puramente
fenético. L asdosespeciesdeHer petineuron, por
otrolado, siempreaparecen como grupo basal de
Anomodon, compartiendo un mismo clado
monofilético. Este ha sido el caso también en
todoslos andlisis previos (Granzow-de la Cerda
1990). Los caracteres de areolacion, asi como la
ausenciadepapil asA carécter compartido con P.
gracileA segregan el género Anomodon.

Conclusiones

La Unica sinapomorfia que define a género
Anomodon en sentido amplio, eslapresenciade
papilas. Ademés de los criterios taxondmicos,
este resultado refuerza la creencia de que H.
acutifoliumno sdlodebeestar enlas Anomodon-
taceae, sino que pertenece al género
Herpetineuron, y no a Bryonorrisia como pro-
puso Enroth (1991).

Dadalacol ocacion en sinonimiadeal gunostaxa
consideradoscomo Anomodon, seconcluyeque,
con excepcion de las especies pertenecientes a
Hapl ohymenium, el resto del género pareceestar
ausente en el hemisferio sur y no se conocen
endemismos parael continente americano. Este
es el caso de Anomodon whrightii, de Cuba y
Jamaica Aque es sinbnimo de A. attenuatusA y
A. fragillimus (= Haplohymenium triste =
Anomodon tristis) y A. perarmatus,

gue es una especie de Philonotis (ver Williams
1930, Hegewald & Hegewald 1975, Hermann
1976, Gier 1980, Granzow-de la Cerda 1989).
Cabe destacar que existen dos importantes
disyunciones entre México y el sur y este de
Asia A. thraustusy Her petineuron acutifolium,
junto con la mas amplia -para ambos continen-
tes- de A. minor.

El género Haplohymenium Kindb. debe ser
subordinado a Anomodon. No obstante, dado o
bien definido de su clado, consideraria su
designacion como la seccion Haplohymenium.
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Apéndice

Codificacion de | os caracteres empleados:



1. Formaderamificacion (noordenado). 0=Ejeprincipal con
ramas sencillas, dispuestas en formalaxamentepinnada. 1=
Eje principal con ramas que a su vez se ramifican en forma
pseudofasciculada, dando aspecto abigarrado, es decir, que
|as ramas secundarias parten de las primarias muy proximas
entresi deformaqueaparentaun verticilo (como, por gjemplo,
en A. longifoliusy A. rostratus). 2 = id., pero también con
ramas primarias sobre las que se insertan una o varias
secundarias, arqueadas, y sobre éstas las terciarias, y asi en
sucesivos érdenes, dando aparienciadeescalera. El resultado
es una sucesion escal onada de ramas cada vez mas jovenes
(como ocurre en A. attenuatus o A. giraldii).

2. Secciéndel gjeprincipal. 0=Haz central biendiferenciado,
formado por células de diametro claramente menor. 1 =
Homogeénea, sin haz central de células de menor luz.

3. Ramas atenuadas y/o flageliformes. 0 = Ausentes. 1 =
Presentes.

4. Orientacion delashojasrameal esen mojado (ordenado). 0
= No complanadas por €l lado ventral ni dorsal de las ramas
secundarias. 1=Complanadassolopor el ladodorsal, secundas
y orientadas hacia el substrato en el lado ventral. 2 =
Complanadas por ambos lados, sobre todo hacia el apice de
|as ramas secundarias.

5. Pseudoparafilos. 0= Ausentes. 1 = Presentes.

6. Longitud delashojas. 0= Pequefias: <0.7 mmdelongitud.
1= Grandes: > 1.4 mm de longitud.

7. Disposicion delashojas en seco (ordenado). 0= Erectasa
julaceas. 1= Secundas. 2 = Conspicuamente incurvadas.

8. Constriccion de lahoja. 0 = Sin constriccion, como en el
caso deA. giraldii, siendo lashojaslanceoladas atriangul ar-
ovadas. 1 = Constriccidn presente, dividiendo lahojamaés o
menos abruptamente en unaregion basal anchay lanceolada
y otradistal estrecha.

9. Forma de laregion distal de lalamina, por encimade la
constriccion, en las hojas rameales. 0 = De margenes
claramente convergentesdesdelaconstriccion hastael apice.
1= Existen porcionesdelaldminamésalladelaconstriccion
tan estrechas (o més, en A. minor) como el apice; por tanto,
con mérgenes paralelos, al menosen ciertas partes. ? = Para
especies en que la lamina carece de constriccdn, asi como
paraA. viticulosus, en que el carécter presenta polimorfismo
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dentro de una misma poblacién.

10. Margendelahoja. 0=Planoensutotalidad. 1=Revoluto
a menos en parte.

11. Formadel apice (parcialmente ordenado). 0= Lashojas
se estrechan para formar un &pice de aspecto subulado: A.
longifolius (no ordenado). 1 = Hojas que terminan
abruptamente en un acumen uniseriado: A. rostratus (no
ordenado). 2 = Agudo, como en A. giraldii (ordenado). 3=
Agudo a obtuso en una misma planta (ordenado). 4 =

Redondeado a obtuso, pero nunca agudo (ordenado).

Nota: El apice de A. rugelii, aunque a menudo cortamente
apiculado, tiene un perfil basicamente obtuso a redondo y
como tal se haconsiderado.

12. Margen de lahojacercadel apice. 0= Entero, aunque a
veces ligeramente crenulado por la presencia de papilas
robustas. 1= Con dientes.

13. Longitud delacosta(ordenado). 0=Nollegamasalladel
1/3inferior delalamina. 1= Llegajusto hasta1/3 - 1/4 del
apice. 2 = Llegahasta casi 1/10 del 4pice, a subpercurrente.

14. Costa bifidaen el dpice. 0= Nuncase bifurca. 1= Al
menos en algunas hojas se hace bifidaal final (si bien unade
las ramas suele no desarrolllarse). ? = El caracter presenta
polimorfismo dentro de una misma poblacion para A.
attenuatusy P. gracile.

15. Células del final delacosta. 0= Se difuminan haciael
apice, 0 enmascaradas por superposicion delascélulasdela
l&mina. 1 = Nitiday de final bien definido, sin célulasde la
|&mina que la enmascaren en ningn momento.

16. Papilas de las células dorsales de la costa (no ordenado).
0 = Células sin papilas o con ligerisimos abultamientos a
modo de vesiculas. 1 = Papilas diminutas, numerosas y
distribuidas aleatoriamente sobre cada célula, en A. giraldii.
2=4a7 papilaspor célula, alineadas, gruesasy altasperono
ramificadas. ? = No se consideraparaHaplohymeniumtriste
por lo breve y enmascarado de su costa.

17. Papilas de células del margen en lainsercion de la hoja
(ordenado). 0 = Células con papilas numerosas, o bien, sin
papilas pero semejantes a las del resto de lalamina. 1 =
Estadiointermedio: existenunaodoscé ulasalgo mamilosas,
perono puedeconsiderarseel margenespinuloso. 2=Células
depapilasmuy prominentes, mayoresquelasdelascélulasde
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lalamina, generalmente solitarias AavecesramificadaA con
aspecto de espinas.

18. Papilas de las células de la lamina (no ordenado). 0 =
Ausentes. 1=Unacentral grande, aguday arqueada, aveces
con 1-3ramaspeguefiasen su base, cubriendo enteramentela
luzdelacélula. 2=Unacentral corta, redondeada, cubriendo
enteramente la luz de la célula 3 = Varias, bajas y no
ramificadas. 4 = Varias, escasaaprofusamente ramificadas.

19. Posicion de yemas gametangiales con respecto a los
puntos de ramificaccin mas recientes (distal es) (ordenado).
0 = Las Ultimas yemas gametangial es aparecen distalmente
respecto alos puntosde ramificacion masrecientes (esdecir,
periquecios o perigonios se desarrollan en las ramas méas
jovenes). 1= Mésalade las Ultimas yemas gametangiales
s6lo seforman ramasflageliformes (como en A. longifoliusy
H. acutifolium). 2=Nuncaseencuentranyemasgametangiales
distalmente respecto de los puntos de ramificacion mas
recientes, sino que siempre sobre el ge principa o ramas
maduras.

20. Superficie de hojas periqueciales. 0= Sin papilas,
integramente. 1 = Papilosas, al menos cerca del dpice (au
nque la areolacién pueda diferir de las vegetativas).

21. Cadliptra. 0= Glabra. 1= Hirsuta: con algunos pelos
largos. ? = Esporofitos Ay caliptraA desconocidos para A.
dentatus.

22. Longitud de laseta(ordenado). 0=>4mm. 1=15-3
mm. 2=<1mm: cdpsulainserta. ?= Esporofitosdesconocidos
para A. dentatus.

23. Longituddelaurna. 0=<11mm. 1=>13mm. ?=
EsporofitosdesconocidosparaA. dentatus; caracter demasiado
variableen A. giraldii.

24. Estomas. 0= Presentes. 1=Ausentes. ?=No sedispone
deinformacién para A. dentatus ni A. solovjovii.

25. Anillo del opérculo. 0 = Bien desarrollado. 1 =
Escasamente diferenciado. ? = Esporofitos desconocidos
para A. dentatus.

26. Estructura del exostoma. O = Dientes més o menos
reducidos, irregulares o incompletos, < 0.2 mm de longitud.
1 = Dientes mas 0 menos simétricamente divididos, > 0.25
mm de longitud. ? = Polimorfismo en Haplohymenium
pseudotriste; esporofitos desconocidos para A. dentatus.

27. Ornamentacion de la parte superior de los dientes del
exostoma(no ordenado). 0=V errucosos, con abultamientos
gruesos, distribuidos desigualmente. 1 = Con papilas, éstas
homogeneamentedistribuidas. 2= Lisosofinamenterugosos.
? = Esporofitos desconocidos para A. dentatus.

28. Ornamentacion estriolada en la base del exostoma. 0 =
Ausente. 1 =Presente. ?=No sedisponedeinformacion para
A. dentatus ni A. giraldii.

29 Ornamentacion papilosa en la base del exostoma. 0 =
Ausente. 1 =Presente. ?=No sedisponedeinformacion para
A.dentatusni A. giraldii y existepolimorfismoenA. longifolius.

30. Segmentosdel endostoma (ordenado). 0= Précticamente
ausentes (0-1 célulasde adto). 1 = Presentes pero cortos (3 0
mas células de alto). 2 = Bien desarrollados, casi tan altos
comolosdientesdel exostoma. ?=Esporofitosdesconocidos
para A. dentatus.

31. Bivaentem, en meiosis. 0= Ausente (en A. minor). 1=
Presentey dimorfo. ? = No existe informacién cariol 6gica
para estos taxa.



Tabla 1. Matniz de taxa por caracteres, la cual fue introducida para ser analizada

por el programa PAUP.
caracter numero

11111111 11222222222223

12345678901234567 B89012345678901

A. abbreviatus 01000111103020100 10101110100007
A. attenuatus 21120111003127001 42100101111021
A. dentatus 01000101103120000 40107772777272
A. giraldii 21100110712020010 32000701117707
A. longifolius 10101111010020000 21000111001717
A. minor 010201011040211215240100110010100
A. rostratus 10000001011010020 40000000111021
A. rugelii 01011121104021102 40100101020101
A. solovjovii 01000111104020000 10002070110007
A. thraustus 00000101104010020 40100110110117
A. viticulosus 01000111703021121 40100110021011
Hapl. longiner. 01010001003010000 10110010100007
H. pseudotriste 01010001003000000 40111010700007
H. triste 01000001002000000 40111010100007
Herp. acutifol. 10100100702120100 01000100021127
H. toccoae 20100110702120100 00000100000127
P. gracile 10100100202107100 00000100111117
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