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Resumen

LopEZ-8AKZ, J A, PEREZ-ALONSO & A. VELASCO NEGUERUELA. 1996. Flavonoides en Musgos:
consideraciones quimiosistematicas. Bot. Complutensis 21: 9-38.

Se argumenta ¢l significado quimiosistemtico dc la presencia de flavonoides en Musci, y se apo-
ya la propuesta de que los musgos no son cmbriobiontes primitivos, sino que comparten una fuerte
afinidad con las plantas vascularcs, habiendo ido bioguimicamente hablande muy paralelos en su
evolucion.
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Abstract

Lorez-SAEZ, J A M), PEREZ-ALONSO & A. VELASCO NEGUERUELA. 1996, Flavonoids in
Musci: chemosystematic considerations. Bot. Complutensis 21: 9-38.

This work confirms that mosses arc not primitive embryo-plants. They are closcly retated to vas-
cular plants, according to their flavonoid composition.

Key words: Flavonoids, Musci, Chemosystematic.

INTRODUCCION

Durante bastantes afios se ha cuestionado la presencia de flavonoides en
bridfitos. La primera cita en la literatura corresponde a Moviscu (1911), aun-
que la estructura de dicho compuesto, referida a la saponarina, no fue elu-
cidada hasta 50 aftos mis tarde, como recoge MARKHAM (1990). PAauL (1908)
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ya citaba antocianinas en Sphagnum spp. No obstante, son BENDZ & al. (1962)
quienes aislan e identifican por primera vez flavonoides en bridfitos: dos glu-
cosidos de una antocianidina poco comun, la luteolinidina, en Bryum cryophi-
fum Mart. De las tres subclases de musgos consideradas por VITT (1984) den-
tro de la clase Bryopsida, ni en Sphagnidae ni Andreaeidae se han aislado o
identificado flavonoides excepto esfagnorrubinas (MoEs, 1990). Unicamente
se conocen flavonoides como tales en Bryidae, aunque trabajos recientes estan
poniendo de manifiesto su posible sintesis en Andreacidae (BECKER, 1986;
SEEGER, 1992).

Después del trabajo pionero de McCLURE & MILLER (1967) en quimiota-
xonomia de musgos, surgieron nuevas investigaciones que arrojaron resulta-
dos sumamente interesantes: aislamiento de un glicésido de 5-deoxidihidro-
flavonol en Georgia pellucida (L.) Rabh. (VANDEKERHOVE, 1977 aj;
7-ramnoglucésido de apigenina en Hylocomium splendens (Hedw.) B.S. & G.
(VANDEKERHOVE, 1977 b); apigenina y 7-ramnésido de apigenina en
Pleurozium schreberi (Willd.) Mitt. (VANDEKERHOVE, 1980); saponardsido,
schaftésido, 1soschaftosido, neoschaftésido, isoneoshaftésido, vicenina-2, cri-
soeriol y diversos 6,8-di-C-glicésidos en Plagiomnium undulatum (Hedw.)
T.Kop., y saponardsido, en Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) T. Kop.
(FrREITAG & al., 1986; VANDEKERHOVE, 1978 a); diversos glicdsidos de luteo-
lina, apigenina y diosmetina, asi como una biflavona de la luteolina (5°,8”-
biluteolina) en Dicranum scoparium Hedw. (OSTERDHAL, 1979 a, b); isoflavo-
nas en Bryum capillare Hedw. {ANHUT & al., 1984); glucurénidos, aislados por
primera vez en musgos {(MOES & al., 1986), ctc. En base a toda esta informa-
cion, y si le afiadimos la presencia de auronas (WEITZ & IKAN, 1977), de 3-
deoxi-antocianidinas (BeEnpz & al., 1962), de biflavonoides macrociclicos
(LOPEZ-SAEZ, 1994; SALM, 1992; SALM & al., 1993; SEEGER, 1992; SEEGER &
al., 1991), triflavonoides (LOPEZ-SAEZ, 1994; SEEGER & al., 1992 b), asi como
de hipnogenoles y otros dihidroflavonoles (SIEVERS, 1992; SIEVERs & al.,
1992) en distintas especies de musgos, se apoya la propuesta de que los mus-
gos no son embriobiontes primitivos, compartiendo una fuerte afinidad con
las plantas vasculares, con las que han ido, bioquimicamente hablando, muy
paralelos en su evolucién (RON & al., 1990; LOPEZ-SAEZ, 1992), Nuestro tra-
bajo es una colaboracién, en el sentido de establecer las relaciones filogené-
ticas y quimiosistemadticas entre los diversos 6rdenes de la clase Musci, aten-
diendo exclusivamente a su composicién flavonoidica.

RESULTADOS Y DISCUSION

En Ja Tabla 1 se muestra la recopilacion realizada sobre la presencia de
flavonoides en la clase Musci. Los resultados se presentan separando las tres
subclases consideradas (Sphagnidae, Andreaeidae y Bryidae) y dentro de cada
una de cllas los drdencs y familias respectivos, siguiendo la clasificacién sis-
temdtica y autorias propuestas por ANDERSON & al. (1990) v Crosey &
MaaGiLL (1981).
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Tabla 1: Flavonoides en Musci***

Flavonoides* Tipo (n")** Referencias
1. SUBCLASE SPHAGNIDAE
1.1 Orden Sphagnales
1.1.1. Sphagnaceac
Sphagnum spp. +7 anlocianidinas PauL (1908)
N + antocianidinas (2} MENTLEIN & VOWINKEL (19%4)
Sphagnum fimbriatum +7 ? McCLURE & MILLER (1967)
Sphagnum girgensohnit +7? ? EFIMENK & DZENIS (1962)
- -P BENDZ & al. (1966a)
Sphagnum magellanicum + ? EFIMENKO & DIZENIS (1962)
= + antocianidinas (1) RupoLPH & VOWINKEL {1969)
+ antocianidinas (1)  Vowinkel (1975}
biflavonoides SEEGER {1992)
Sphagnum nemoreum + antociamidinas (3)  Runoipa & JoHNK (1982)
Sphagnum palustre +7 ? BECKER (1986}
Sphagnum plumulosum + antociamidinas (3)  RunorpH & JouNK (1982)
Sphagnum rubellum + antocianidinas (3)  Runorpu & Jotink (1982)
Sphagnum squarrosum -F Bennz & al. (1966a)
Sphagnum warnstorfii + antocianidinas (3)  RupoLpH & Jounk (1982)
2. SUBCLASE ANDREAEIDAE
2.1. Orden Andreaeales
2.1.1. Andrecacaceae
Andreaea rothii + ? BECKER (1986)
N +? biflavonoides SEEGER {1992)
Andreaea rupestris -P BENDZ & al. (1966a)
N McCLURE & MILLER (1967)
+ ? BECKER (1986)
Andreaca wilsonii +7 biflavonoides SEEGER {1992)
J. SUBCLASE RRYDAE
3.1. Orden Dicranales
3.1.1. DBitrichaceae
Ceratodon purpureus + ? McCLURE & MILLER (1967}
" + flavonas {1) VANDEKERKHOVE (1978h)
Ditrichum flexicaule + ? BeCker (1986)
) + hiflavonoides SEEGER (1992)
Ditrichum pallidum - McCLURE & MILLER (1967)
3.1.2. Dicranaceae
Campylopus clavatus + biflavonoides {3) GHIGER & MARKHAM (1992)
Campylopus holomitrivm + biflavonoides {2) MARKHAM in GEIGER (1990)
" + biflavonoides (3) GEIGER & MARKIAM (1992)
Campylopus introflexus + biflavonoides SEEGER {1992)
- + biflavonoides (3.67) WEYAND (1993)
Chorisodontium mitteni + biflavonoides SFEGER (1992)
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Tabla 1 (continuacidn): Flavonoides en Musci***
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Flavonoides* Tipo (n°)** Referencias
Dicranella hochreutineri - MeCLurE & MILLER (1967)
Dicranoloma robustum + biflavonoides (6) MARKHAM & al. (1988)
- + biflavonoides {1} MARKHAM in GEIGFR (1990)
+ biflavonoides SEEGER (1992}
Dicranoloma billardieri + biflavonoides {1) MARKAHM & al. (1988)
Dicranum bonjeanii + ? BECKER {1986)
Dicranum futvum + ? BECKER {1986)
Dicranum longifolium + ? BECKER (1986)
Dicranum polysetum -P BENDZ & al. (1966a)
Dicranum scoparium -P BENDZ & al. (1966a)
“ + ? McCLURE & MILLER (1907}
+ flavonas-O-digly {1) NiLssoN & al. (1973)
+ flavonas-O-trigly (1} Nisson & al. (1973)
° + biflavonoides (1) LINDBERG & al. (1974)
+ flavonas-O-trigly (1} OsTERDAHL {1978h)
+ flavonas-O-digly (1) OSIERDALL (1979)
+ flavonas-O-trigly (2) OsTERDAHL (1Y792)
+ biflavonoides (1) OsTERDAHL (197%)
“ + biflavonoides (1) OsTERDAHL (1983)
" + flavonas-O-gly (47)  Ron & al. (1990)
¢ + biflavonoides (1) RoON & al. (1990)
+ hiflavonoides SEEGER (1992)
+ biflavonoides (2) GEIGER & al. (1993)
+ biflavonoides {2) VoraT (1993)
Dicranum spurium + ? BECKER (1986)
Dicranum tauricum + hiflavonoides SEEGER (1992)
Dicranum undulalum + ? BECKER (1Y86)
Holomitrivm setacalycinum + ? McCLURE & MILLER (1967)
Leucoloma serrutatum - McCLURE & MILLER (1967)
Orthodicranum montanum + ? BECKER (1986}
Paraleucobryum longifolium -P BENDZ & al. (1966a}
Pilopogon gracilis + biflavonoides SEFRGER (1992)
Pilopogon longirostratum + biflavonmdes SEEGER (1992)
3.1.3. Leucobryaceae
Leucobryum crispum - MeCLURE & MILLER (1967)
Leucabryum glaucum - McCLURE & MILLER (1967)
. - bitlavonoides SEEGER (1992)
Leucobryum martianuim - McCLURE & MILLER {1967)
3.14. Calymperaceac
Calymperes tahitense + ? McCLURE & MiLLER (1967)
Octoblepharum spp. - bifiavancides SEEGER {1992)
Syrrhopodon croceus - McCLURE & MILLER (1967)
Thyridium obtusifolium + ? McCLURE & MILLER (1967}
Thyridium constrictum McCLURE & MILLER (1967}
3.1.5. Dycnemonaceae
Dyenemon calycinum + biflavenoides SEEGER {1992)




Tabla 1 (continuacion): Flavonoides en Musci***

Flavonoides en Musgos: consideraciones quimiosistemdticas

13

Flavonoides* Tipo (n°)** Referencias
* + biflavonoides (2) Voiet (1993)
Mesotus celatus + hiflavonoides SEEGER (1992)
3.1.4. Schistostegaceae
Schistostega pennata + ? BECKER {1986)
3.1.7. Bryoxiphiaccac
Bryoxiphium norvegicum + biflavonoides SEEGER (1992}
3.1.8. Eustichiaccae
Eustichia spruccana + biflavonoides SEEGER (1992)
3.1.9. Rhabdoweisiaccac
Amphidium mougeotii + biflavonoides SEEGER (1992)
Rhabdoweisia fugax - biflavonoides SEEGER (1992}
3.2, Orden Fissidentales
3.2.1. Fissidentaceae
Fissidens adianthoides - hiflavonoides SERGER (1992)
Fissidens cristatus - McCLURE & MILLER {1967}
b +7? ? BECKER {1986)
Fissidens polyphyllos + biflavonoides SEEGER (1992)
3.3. Orden Buxbaumiales
33.1. Buxbaumiaccae
Diphyseium foliosum +? ? McCLURE & MILLER (1967)
- - biflavonoides SEEGER (1992)
34, Orden Pottiates
3.4.1. Encalyptaceae
Encalypta ciliata + ? McCLURE & MILLER (1967)
Encalypta streplocarpa +7 hitlavonoides SEEGER (1992)
Encalypta vulgaris + isoflavonas (17) CoRDERO {1990)
* + biflavonoides (1?7)  CorDero (1990)
34.2. Pottiaceae
Anoectangicm compactum + biflavonoides SEEGER (1992)
Bryoerythrophyllum filiforme - BECKER (1986)
Leptodontium interruptam + biflavaneides SEEGER (1992)
Tortula ruralis + biflavonoides SEEGER (1992)
Tortula subulata - Ron & al. (1990)
Tortula tortella + ? BECKER (1986)
Trichostomum mauiense + ? McCLURE & MILLER (1967)
Tridontium tasmanicum - biflavonoides SEEGER (1992)
Triquetetla papillata + biflavonoides SEEGER {1992)
3.5, Orden Grimmiales
35.1. Grimmiaceac
Girimmia hartmanii -P BENDZ & al. (1966a)




14

Tabla 1 (continuacion): Flavonoides en Musci*+*

J. A Lépez-Sdez; M.“ 1. Pérez-Alonso y A. Velasco Negueruela

Flavonoides* Tipo (n")y** Referencias
Grimmia orbicularis +? flavonoles (17) ESTEBANEZ (1991)
Grimmia ovalis + biflavonoides SFEGER (1992)
Grimia 1orquata + ? McCLURE & MILLER (1967)
Racomitrium aciculare + ? RoN & al. {1990)
Racomitrium heterostichum + ? Rown & al. (1990)
Racomitrium lanuginosum -P BeNBZ & al. (1966a)
* + ? McCrLuRE & MILLER (1967)
+ hiflavonoides (2) GFRIGER & al. (1988)
+ hiflavonoides (1) Ron & al. (1990)
+ biflavonoides SEEGER (1992)
Racomitrium ptychophyllum + biflavonoides SEEGFR {1992)
3.5.2. Phychomitriaceae
Phychomitrium polyphyllum + hiflavonoides SEEGER (1992)
3.6. Orden Funariales
3.6.1. Funariaceae
Funaria hygrometrica + auronas (1) WRITZ & Ixan (1977)
- + biflavonoides SEEGER (1992)
Funaria subintegra + T McCLURE & MILLER (1967)
Physcomitriclla patens - biflavonoides SEEGER (1992)
Schistidium apecarpum +7 ? BECKER (1986)
Schistidium maritimum + biflavonoides SEEGER (1992)
Schistidium rivulare - biflavonoides SEEGER (1992)
3.6.2. Splachnaceae
Splachnum ampullaceum + biflavonoides SEEGER (1992)
Splachnum rubrum + antocianidinas {17)  NiLsson & Bennz {1973)
Splachnum vasculosum + antocianidinas (17)  NiLsson & Bennz (1973)
3.7. Orden Bryales
3.7.1. Bryaceae
Anomobryum spp. + biflavonoides SEEGER (1992)
Anomobryum julaceum + ? STEIN (1985b)
* + ? STEIN & ZINSMEISTER {1991)
Bryum alpinum + ? STEIN (1988b)
- + ? STEIN & ZINSMEISTER (1991)
Bryum argenteum + flavonas (2} MARKHAM & GIVEN (1988)
" + flavonas-O-gly (6)  MarksAM & GIvEN {1988)
+ ? STEIN (198%h)
« + ? STEIN & ZINSMEISTER {1991)
Bryum bimum + ? STEIN & ZINSMEISTER (1991)
Bryum caespiticum + ? McCLURF & MILLER (1967)
° + i STEIN (1988b)
+ ? STEIN & ZINSMEISTER {1991)
Bryum capillare + ? McCLuRE & MILLER (1967)
“ + isoflavonas (2) ANHUT & al. (1984)
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Tabia 1 (continuacion): Flavonoides en Musci***

Flavonoides*

Tipo (n*)** Referencias

Bryum cryophilum
Bryum flaccidum

Bryum pallens

Bryum pallescens

w

Bryum pseudotriquetrum

R S e e s A T S S S S S S S e S T T T T T T =

L+ o+ 3

+ + + o+ 4+ + 4+

iseflavonas-O-gly (2) ANHUT & al. (1984)
flavonas-O-gly (1)  LEIDINGER (1984)
flavonas (1) ANHUT (1985)
flavonas-O-gly (8)  AnpuT (1985)
isoflavonas (2) ANHUT (1985}
isoflavonas-O-gly (2) ANt (1985)
flavonas-O-gly (4)  SteN (1985)
flavonas (1) STEIN & al. (1985}
flavonas-O-gly (8)  Svein & al. (1985)
isoflavonas (2) STEIN & al. (1985)
isoftavonas-O-gly (4} STEN & al, (1983)
biflavonoides (2) GEIGER & al. (1987)
flavonas (1) SIEGEL (1988)
flavonas-O-gly (6)  SIEGEL (1988)
isoflavonas (2) SIEGEL (1988)
isoflavonas-O-gly (4) SIEGEL (198K)
biflavonoides (3) SIEGEL (1988)
flavonas (1} STEIN (1988
flavonas-O-gly (8)  S7EIN (1988b)
isoflavonas (2) StEIN (1988b)
isoflavonas-O-gly (4) Steiv (1988h)
biflavonoides (3} STRIN (1988b)
flavonas (1) SIEGEL & al. (1959)
flavonas-O-gly (6)  SIEGEL & al. (1989)
isoffavonas (2) SIEGEL & al. (1989)
isoflavonas-O-gly (4) SIEGEL & al. (1989)
biftavonoides (3) SIEGEL & al. {198%)

flavonas (1) ANHUT (1992}
flavonas-Or-gly (8)  ANHUT (1992)
isoflavonas (2) ANHUT (1992)
isoflavonas-O-ghy (4) ANHUT (1992)
biflavenoides (3) ANHUT (1992)
biflavonoides SEEGER (1992)

antocianidinas (2)
antocianidinas (2}

BENDZ & MARTENSSON (1961)
Bennz & al. (1962)

? STEIN (1988b)

t STRIN & ZINSMEISTER (1991)
antocianinas HERZFELDER (1921)

9 STEIN (1988b)

? STEIN & ZINSMEISTER (1991)

antocianinas STEIN & ZINSMEISTER (1991)
flavonas-C-gly (3)  STEIN (1988b)
flavonas-O-gly (2.17} STEIN {1988b)
flavonas-C-gly (3)  STEIN & ZINSMEISTER {1991)
flavonas-O-gly (2,17) STEIN & ZINSMEISTER (1991}
flavonas-C-gly (3)  STEIN (1988b)
flavonas-O-gly (1} STEIN (1988b)
flavonas-O-digly {4) STEIN (1988b}
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Tabla 1 (continuacion): Flavonoides en Musci***

Flavonoides*

Tipo (n°)**

Referencias

.

0

Bryum rutilans
Bryum schleicheri

©®

Bryum torquescens
Bryum truncorum

a

Bryum turbinatum
Bryum weigelii

Pohlia cruda

“w

Pohlia nutans

w

Pohiia wahlenbergii

+

+ +

L S S S S A T

o+ b o+ o+

T CTn S S U SRS

+ o4+ o+ o+

flavonoles (1)
flavonoles-O-gly (3)
flavonoles-O-digly
(2,17
flavonas-C-gly (3)
flavonas-O-gly (6)
flavonas-O-digly (4)
flavonoles (1)
ftavonoles-O-digly (2)
{lavonoles-O-gly (4}
9

antoctanidinas (2)
biflavonoides {2)
flavonas (1)
flavonas-O-gly (3)
flavonas-O-digly (3}
flavonas-C-gly (5)
isoflavonas (1)
isoflavonas-O-gly
(227

STEIN (1988b)
STEIN (1988b)

STEIN (1988b)

STEIN & ZINSMEISTER {1990)
STEIN & ZINSMEISTER (19901
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
STEIN & ZINSMEISTER (1990)
STeEN & ZinsMEISTER {1991}
BENDZ & MARTENSSON (1963)
STEIN (198Ra)
STEIN (1988h)
SvEm (1988b)
STEIN {1988b)
STEIN {1988b)
STEIN (1988b)

STEIN (1988b}

isoflavonas-O-diply (1) STRIN {1988k)

flavonas (1)
flavonas-O-gly {4)
flavonas-O-dighy (3)
ftavonas-C-gly (5)
isoflavonas (1)
hiflavonoides (2)
antocianinas (27)
isoflavonas-Q-gly
(317

STEIN & ZINSMEISTER (1991)
STEIN & ZINSMEISTER {1991)
STEIN & ZiNsMEISTER {1991)
STEIN & ZINSMEISTER (1991)
STEIN & ZINsMEISTER (1991)
STEIN & ZINsMEISTER (1991)
STEIN & ZINSMEISTER {1991}

STEIN & ZINSMEISTER (1991)

isoflavonas-O-digly (1) STEIN & ZINSMEISTER (1991)

?

?

biflavonoides
antocianinas

7

1

antocianinas
antocianmdinas (2}
flavonas-O-gly (17)

a
biflavonoides {1?)

?
biflavonoides (1?)
'}
?

STEIN (1988b}

McCLURE & MILLER (1967)
SEEGER (1992)
HrerzFELDER (1921)

STEIN {1988h)

STEIN & ZINSMEISTER (1991)
HERZFELDER (1921)

BENDZ & MARTENSSON {1963)
NILSSON (1969)

Benpz & al. (1966a)

STEIN (1988b)

STEIN & ZINSMEISTER (1991)
McCLURE & MILLER (1967}
STEIN (1988b)

STRIN & ZINSMEISTER (1991)
StEIN (1988b)

STEIN & ZINsMEISTER (1991)
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Flavonoides* Tipo (n°)** Referencias
Rhodobryum grandifolium +? tiftavonoides SEEGER (1982
Rhodobryum roseum + ? STEIN (1988b)
- + ? STEIN & ZINSMEISTER {1991)
37.2. Mniaceae
Cinclidiom stygium + 7 BIEHL (1988)
- + ? ANHUT (1992)
Mnium ambiguum +7 ? Biemn. (1988)
. +7 ? ANHUT (1992)
Mnium arizonicum + flavonoles-O-digly
(17 ME:.CHERT & ALSTON (1965)
Mnium cinclidioides + i BECKER (1986)
Mnium hornum +? ? LEIDINGER {1984}
- - WyATT & al. (1991b}
+7 ? ANHUT (1992)
+ biflavonoides SEEGER (1992)
Mnium marginatum + ? BienL (1988)
. + ? ANHUT (1992)
Mnium spinosum +? ? BECKER {1986)
. +7? ? BiEHL (1988)
" +7? 7 ANHUT (1992)
Mnium stellare +7 ? BIEHL (1988)
N +7 ? AnHUT (1992)
Plagiomnium acutum + ? KopoNen & NiLsson (1977)
Plagiomnium affine + flavonas-C-gly (4,47) MELCHERT & ALsTON (1965)
- + flavonas-O-C-gly (?) AvsTON (1968)
» + flavonas-O-C-gly BriLL-Fgss (1981/82)
+ flavonas-C-gly BriLL-FEss (1981/82)
+ ? Seies (1982)
* + flavonas-O-C-gly
(2,27) FrEITAG & al. (1986)
+ flavonas-C-gly (1) FREITAG & al. (1986)
+ flavonas (1) Wyatt & al. (1991a)
“ + flavonas-C-gly (6)  WyatT & al. {1991a)
+ flavonas-O-C-gly (1) WyarT & al. (1991a)
+ flavonas-O-gly {1) ~ WyaTy & al. (1991a)
+ ? AnuuT {1992)
Plagiomnium eiliare + ? KoroneN & Nitsson (1977)
“ + flavonas (1) Wyatt & al. (1991a, 1991b)
+ flavonas-C-gly (3} WvatT & al. (1991a, 1991b})
¢ + flavonas-O-gly {1 Wvair & al. (1991a, 1991b)
+ flavonas-O-C-gly (1} WyarT & al. (1991a, 1991b)
¢ + chalconas-O-gly (1) WyatT & al. (1991a, 1991b)
Plagiomnium cuspidatum + flavonas-0-C-gly (1) Kozrowski (1921)
* + ﬂavonas-O-C-g]y (1) MELCHERT & ALSTON (1965}
+ McCLURE & MiLLER (1967)
" + fldvonas O-C-gly (1} Koronen & NiLsson (1977)
+ BIEHL (1988)
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Tabla 1 (continuacién); Flavonoides en Muscit**

Flavonoides*

Tipo (n")**

Referencias

w

Plagiomnium drummondii
Plagiomnium elatum

Plagiomnium elfipticum

Plagiomnium insigne

M

Plagiomaium japonicum
Plagiomnium medium

T T T ST S e e T T e S S S S S i S e S T T T T T i S S R S S S

biflavonoides (4)
flavonas-0-C-gly (3)
biflavonoides (4}
flavonas-O-C-gly (3)
9

hiflavonoides (4)
flavonas-O-C-gly (3)
flavonas-O-digly (1)
flavonas-C-gly (3)
biftavonoides

9

?

flavonas-C-gly (6)
flavonas-O-digly (1}
hiflavonordes (1}
biflavanoides (1)
flavonas-C-gly (4,2?)
flavonas-O-digly (1)
biflavonoides (1)
flavonas (1}
flavonas-C-gly (6)
flavonas-O-C-gly (1)
flavonas-O-digly (1)
flavonas-O-gly (2)
(9)?

Nlavonas-c-gly (6)
flavonas-O-digly (1}
biflavonoides (1)
flavonas-C-gly (6}
biflavancides

?

?

flavonas (1)
flavonas-C-gly (4)
flavonas-O-C-gly (1)
flavonas-O-digly {1)
flavonas-O-gly (1}

9

o
flavanas (1)
flavonas-C-gly (3)
flavonas-O-C-gly (1)
flavonas-O-gly (1)

9

?
?
?
flavonas (1)

SEFGER (1988)

SEEGER {1958)

ANHUT & al. (1989a)
ANBUT & al. (1989a)
WyatT & al. (1991b)
ANHUT (1992)

ANHUT (1992)

ANHUT (1992}

Annut & al. (1992)
SEEGER {1992}

KoPoNEN & Nisson (1977)
KoPoNEN & NiLssow (1977)
BIEHL (1988)

BiEHL {1988)

BIEHL (1988)

GRIGER & al. {1988)
ANHUT & al. (1989a)
ANBHUT & al. (1989a)
ANHUT & al. (198%)
Wyarr & al. {1991a)
WyATT & al. (19912}
WyaTT & al. {1991a}
WyalT & al. (1991a)
Wyart & al. (1991a)
ANHUT {1992)

ANHUT {1992)

ANHUT (1992)

ANHUT (1992}

ANHUT & al. (1992)
SEEGER (1992)

KoPONEN & NILssON (1977)
BirHL (1988)

WvaTT & al. (199a)
WyaTT & al. (1991a)
WyarT & al. {1991a)
WyaTT & al. (19912)
WvATT & al. (19914)
ANHUT (1992)

Koeronen & Nisson (1977)
WyatT & al. (1991a)
WyarT & al. (1991a)
WvyaTT & al. {1991a)
WYATT & al. {(1991a)
ANHUT (1992)

KoPONEN & NiLsson (1977)
Koponen & NiLsson (1977}
BiztiL (1988)

WYATT & al. {1991a)
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Flavonoides*

Tipo (n®)y**

Referencias

KR

374,

Plagiomnium rostratum

Plagiomnium tezukae
Plagiomnium undulatum

i

n

Rhizomnijum hattori
Rhizomnium magnifolium

Rhizompium pseudopunctatum

Rhizomaium punctatum

Rhizomnium siriatuium

Aulacommaceac
Aulacomnium androgynum

Aulacomaium heterostichum
Aulacomnium palustre

Bartramiaceae
Anacotia webbii
Bartramia halleriana

T T T e T T T S St A S e A S S

+ 4+ + o+

+ o+ o+ o+

flavonas-C-gly (4)
flavonas-0-C-gly (1)
flavonas-O-digly (1)
flavonas-O-gly {1)

5

7

biffavonoides

9

flavonas-C-gly (?)
flavonas-O-C-gly (1}
flavonas-0-C-gly (1)
flavanas-C-gly (1}
fiavonas-C-gly (6)
flavonas-O-C-gly (1}
9

flavonoles {?)
flavonas-O-gly {3}
flavonas-O-digly (3)
flavonas-O-gly (3)
flavonas-O-digly (3}
flavonas-0Q-gly (3)
flavonas-O-digly (3)
2

2

flavonas-Q-gly (3)
ftavonas-O-digly (3)
7

flavonas-O-gly (3}
flavonas-Q-digly (3)
r

?

flavonoles (?)

biflavonoides
biflavonoides (6}
9

?

biflavonoides
biflavonoides {3)
triflavonoides (1)

biflavonoides (3)
biflavonoides {(f)
biflavonoides (6}
biflavonoides (6)

WyarT & al. (1991a)
WyaTt & al. (19%1a)
Wyarr & al. (1591a)
WryatT & al. (1991a)
ANHUT (1942)

ANHUT (1992)

SEEGER (1992}

Koronen & NiLsson (1977)
BrNDz & al. (1966a)
HarsoRNE (1967)
KoroneN & NILsson (1977}
VANDEKFRKHOVE (1978a)
VANDEKERKHOVE (1978a)
OsTERDAHL {1979, 1979%)
OstErRDAHL (1979, 1979¢)
ANHUT {1992)

Kopones & NiLsson (1977)
Lauck {1984}

Lauck (1984)

LeminGer (1984)
LEIDINGER (1984)

MUES & al. (1956)

MUES & al. (1986)

BiEHL (1988)

ANHUT (1992)

Lavck (1954)

Lauck (1984)

LEinnGer (1984)

MuEs & al. (1986)

MUTEs & al. (1986)
LEIDINGER (1984)

WyaTT & al. (1991h)
KoponeN & NiLsson (1977}

Ron & al. (1990)

SEEGER (1992)

Hanw {1993)

McCLURE & MILLER (1967)
McCLuRE & MILLER (1967}
SEEGER ({1992)

HaHn (1993)

Haun (1993)

SEEGER & al. (1993 a)
SALM {1992)

SALM & al. (1993)
Larez-SAEZ (1994)
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Tabla t (continuaciony: Flavonoides en Muscit+*

J. A. Lopez-Sdez; M.2J. Pérez-Alonso y A. Velasco Negueruela

Flavonoides* Tipo (n°** Referencias
+ biflavonoides SALM (1994)
Bartramia ithyphylla + biflavonoides (57)  LOPEZ-SAEZ (1992)
* + biflavoneides (5) LOPEZ-SAEZ (1994)
" + biflavonoides (5) LoPEZ-SAEZ & al. (1995)
Bartramia pomiformis -P BENDZ & al. (1966a)
+ biflavonoides (2,1?) SERGER & al. (1991}
+ biflavonoides (2,47 LOPEZ-SAF7. {1992)
+ triflavonoides (1,17} SEEGER (1992)
+ biflavonoides (6) SEEGER & al. (1992D)
+ triflavonoides (1) SERGER & al. (1992b)
+ acidos flavonoidicos
(1} SEEGER & al. (1992h)
+ biflavonoides (6) LOPEZ-SAEZ (1994)
- + wriflavonoides (1} LOPRZ-Sarz (1994)
+ dcidos flavonoidicos
(1} LOPEZ-SAEZ (1994)
Bartramia stricta + biflavonoides (57)  LoOrEzZ-Sakz (1992)
+ biflavonoides (4.17)  Larez-SAEZ (1994)
+ triflavonoides (3,1?7) LOPEZ-8SArz (1994)
+ biflavonoides {4) GEIGER & al. (1995)
+ triflavonoides (2) GEIGER & al. (1995)
Breutelia chrysocoma + hiflavonotdes (227)  SaLm (1994}
Breutelia eugeniae + ? McCLURE & MILLER {1967)
Philonotis fontana + biflavonoides (6) GELGER & BOKEL (1989)
+ biflavonoides Lorez-Sakz (1992)
Philonetis sphasrocarpa + ? McCrure & MitLer (1967)
3.7.5. Timmiaceac
Timmia austriaca + ? McCLURE & MILLER (1967}
" +7 biflavonoides SEFGER (1992)
Timmia megapolitana + ? McCLURE & MILLER {1967)
3.7.6. Rhizogoniaceac
Cryplopodium hartramioides biflavonoides SEEGFR (1992}
Pyrrhobryum bifarium + biflavonoides SEEGER (1992}
Rhizogonium distichum + biflavonoides SERGER (1992)
Rhizogonium spiniforme - McCLURE & MILLER {1967}
3.2.7. Hypnodendraceae
Hypnodendron comatum + hiflavonoides SREGER (1992}
Hypnodendron vescoanum - McCLURE & MILLER {1967)
Mniodendron tahiticum + ? McCLURE & MILLER (1967)
3.7.8, Spiridentaceae
Spiridens balfourianus - McCLURE & MILLER (1967)
3.79 Leptostomataceae
Leptostomum inclinans + biflavonoides SEEGER (1992)
Leptostomum macrocarpum + hiflavonoides SERGER (1992)
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Tabla 1 (continuacién): Flavonoides en Musci**+*

Flavonoides* Tipo (n"y** Referencias
3.7.10. Meesiaceae
Meesia triquetra + biflavonoides SEEGER (1992}
Paludella squarrosa + biflavonoides SEEGER (1992)
3.8. Orden Orthotrichales
3.8.1. Orthotrichaceae
Macromitrium brevisetum - McCLURE & MILLER (1967)
Macromitrium guatemalense + biflavonoides SEEGER {1992)
Macromitrium longipes +7 flavonoides SEEGER {1992)
Orthotrichum anomalum +? ? BECKER (1986)
Orthotrichum lyelhi + ? BECKER (1986)
Orthotrichum obtusifolium - biflavonoides SEEGER (1992)
Ulota bruchii + biflavonoides SERGER (19492)
Ulota phyllanta + hiflavoneides SEEGER (1992)
Zygodon spp. + biftavonoides SEEGER (1992)
3.9. Orden Leucodontales
3.9.1. Fontinalaceae
Fontinalis antipyretica -P BENDZ & al. (1966a)
" SaLm (1994)
- hiflavonoides SEEGER (1992)
Fontinalis novac-angliae + ? McCLURE & MILLER (1967)
Fontinalis squamosa - SaLm (1994)
3.9.2. Climaciaceac
Climacium americanum - McCiURE & MILLER (1967)
Climacium dendroides -P BENDZ & al. (1966a)
. - VANDEKERKHOVE (1980)
- biflavonoides SEEGER (1992)
3.9.3. Anomodontaceae
Anomodon attenuatus McCLURE & MILLER (1967)
- +7 K BECKER (1986)
Anomodoen rostratus - MeCLURE & MILLER (1967)
Anomodon viticulosus -P BENDZ & al. (1966a)
- - VANDEKERKHOVE (1980)
+7? ? BECKER {1980}
3.94. Hedwigiaccae
Hedwigia cihata -P Brnpz & al. (1966a)
“ + ? MecCLURE & MILLER (1967)
+7 biflavenoides (?) OsTERDAHL (1976)
+ flavonas-O-tetragly
(1) OsTERDAHL (1976)
“ +7 biflavonoides (7) CRTERDAHL & al. (1976)
" + flavonas-O-tetragly

()

OsTERDAHL & LINDRRRG (1977)




22

Tabla 1: Flavonoides en Musci***

I A. Lépez-Siez; M.°J. Pérez-Alonso v A. Velasco Negueruela

Flavonoides* Tipe (n)** Referencias
+ flavonas-C-gly
{2.17) ORTERDAHL (1978, 1976)
+ flavonas-O-digly (3)  OsTERDAHL (1979, 1979)
+ flavonas-O-trigly
(37 OsTeRDAHL (19792, 1979b)
+ flavonas-O-tetragly
(03] OsTERDAHL (19792, 1979h)
- + flavonas-C-gly (2,17} OsterpaHL (1979, 1979b)
+ biflavonoides SEEGER {1992)
Rhacocarpus humboldtii + biffavoneides SEEGER {1992)
3.9.5, Leucodontaceac
Anlitrichia californica - Ror & al. (1990)
Antitrichia curtipendula -P BennZ & al. (1966a)
- + ? BECKER (1986)
+ biflavonoides (2) GrIGER & al. (1988)
- RoN & al. {1990)
+ hiflavonoides SEEGER {1992}
Leucodon sciuroides +7 7 BrCKER (1986)
" - Ron & al. (1991
+ hiflavonoides SEFGER (1992)
Pterogonium gracile biflavencides SEFGER (1992)
3.9.6. Neckeraceae
Homala falcifolia - biflavonoeides SEEGER (1992}
Homalia pulchella +? biflavonoides SEEGER (1992}
Homalia trichomanoides -P BEnDZ & al. {1966a)
Neckera complanata MeCLURE & MILLER {1967)
“ - VANDEKERKHOVE (1977h)
+7 ? BECKER (1986)
+ biflavonotdes SEEGER (1992)
Neckera crispa - VANDEKERKHOVE {1977h)
" +7? ? BECKER {1986)
Neckeradelphus menziesii + ? McCLURE & MILLER (1967)
Neckeropsis lepineana - McCLure & MILLER {1967)
Porotrichum longirostre + biflavonoides SEEGER (1992)
39.7. Racopilaceae
Racopilum capense + biflavonoides SEEGER {1992)
Racopilum cuspidigerum + ? MeCLURE & MILLER (1967)
+ hiflavonoides SEEGER (1992}
Racopilum strumiferum + hiflavonoides SERGER (1992)
3.9.8. Pterobryaceac
Grarovaglia tahitensis + ? MeCLure & MiLer (1967)
Myurium hochstetteri biflavonoides SEFGER (1992)
Trachyloma planifolium - biflavonoides SFFGER (1992)
3.9.9. Meteoriaceae
Aerobryopsis longissima + ? McCLURrE & MILLER {1967)

Floribunda aurea

biflavonoides

SEEGER (1992)




Tabla 1: Flavonoides en Musci**+*

Flavonoides en Musgos: consideraciones quimiosisiemdticas

23

Flavonoides* Tipo (n")** Referencias

Papiflaria imponderosa - hiflavonoides SEEGER ([992)
Pilotrichella spp. + billavonoides SFEGER (1992)
Pilotrichella cuspidata + biflavonoides (1) SEEGER & al. (1992a)
Squamidium nigricans biflavonoides SFEGER (1992}
Weymouthia cochleaarifolia + biflavonoides SERGER (1992)
Weymouthia mollis + hiflavonoides SEEGER {1992)

29.10. Ptychomniaceae
Cladomnion ericoides +7 biflavonoides SEEGER (1992)
Ptychomnion aciculare McCLuRE & MILLER {1967)
- + biflavonoides SEEGER (1992)

3.9.11. Thamniaccae
Thamnium alopecurum V ANDEKERKHOVE (1977h)
. +7? ? BECKER {1986)

3.9.12. Phyllogoniaceae
Catagonium politum biflavonoides SEEGER (1992)

3.9.13. Prionodontaceae
Prionodon densus biflavonoides SERGER (1992)

3.9.14. Cryphaeaceae
Cryphaea spp. + biflavonoides SEEGER (1992)

3.49.15. Cyrtopodaceae
Cyrtopus setosus + biflavoneides SEEGER (1992)

3.9.16. Lepyrodontaceae
Lepyredon lomentosum + biflavonoides SEEGER (1992}

3.10. Orden Hookeriales

3.10.1. Hookeriaceae
Achrophyllum dentatum biflavonoides SEEGER (1992}
Distichophylum pulchellum - biftavonoides SEEGER (1942)
Hemiragis aurea - McCLurE & MILLER (1967)
Hookeria lucens +? ? BECKER (1986}
- - RoN & al. (1990}
Hookeria acutifolia MeCLURE & MILLER (1967)
Hookeriopsis acicularis - McCLURE & MILLER (1967)

3.10.2. Hypopterygiaceac
Catharomnion ciliatum + biflavonoides SEEGER (1992)
Cyathophorum bulbosum - biflavonoides SEEGER (1992}
Hypopterygium filiculaeforme +7 biflavonoides SFEGER (1992)
Hypopterygium novae-zelandiae +7 hiflavonoides SEEGER (1992)
Hypopterygium setigerum +7 biffavonoides SEEGER (1992)
Lopidium concinnum biflavonoides SEEGER (1992)

3.11. Orden Hypnales
3.1L.1. Leskeaccae

Haplohymenium longinerve

biflavonoides

SEEGER {1992)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci***

J. A. Lépez-Sdez; M.°J. Pérez-Alonso y A. Velasco Negueruela

Flavonoides* Tipo (n°)** Referencias
Hylocomiopsis spp. - biftavonoides SEEGER (1992)
Leskea polycarpa +? 1 BECKER (1986)
Leskeella nervosa -P BeENDZ & al. (1966a)
Pterigynandrum filiforme +? ? BECKER (1986)
" - biffavonoides SeeGER (1992}
3.11.2. Thuidiaceae
Myurella julacea +? biflavonoides SEEGER {1992)
Thuidiopsis furfurosa + biflavonoides SERGER (1992)
Thuidium spp. - biffavonoides SEEGER (1992}
Thuidium abietinum - VANDEKERKHOVE {1980}
Thuidium delicatulum + ? MeCrLURE & MILLER (1967)
* - V ANDEKERKHOVE (1977b)
Thuidiwm philibertii P BeNDZ & al. (1966a)
- + biffavonoides (1) S1EVERS (1992)
Thuidium tamariscifolium VY ANDEKERKHOVE (1980}
Thuidium tamariscinum - RoN & al. (1990)
* biflavonoides SEEGER {1992)
+ biflavenoides (1) SIEVERS (1992)
3.11.3, Amblystcgiaceae
Acrocladium auriculatum + biflavonoides SEEGER (1992)
Acrocladium cuspidatum Y ANDEKERKHOVE (1980)
Calliergon sarmentosum + biflavonoides SEEGER (1992)
Calliergonella cuspidata + ? RoN & al. (1990)
- +7 hiflavonoides SEEGER (1992)
Cratencuropsis spp. biflavonoides SEEGER (1992)
Cratoneuropsis relaxa biflavonoides SEEGER (1992)
Drepanocladus spp. - biflavonoides SEEGER (1992)
Drepanocladus aduncus + biftavonoides (1} SIEVERS (1992)
Drepanocladus pseudo-
sarmentosus + antocianidinas {1,17) BENDZ & al. (1962)
Drepanocladus uncinatus +7 ? BECKER (1986}
Hygroamblystegium irriguum VANDEKERKHOVE (1980)
Palustriella commutata VANDEKERKHOVE {1980)
Sciaromium tricostatum MeCrure & MILLER (1967)
Scorpidium scorpioides VANDERERKHOVE (1977b)
3.11.4. Brachytheciaceae
Brachythecium reflexim VANDEKERKHOVE {1977}
Brachythecium rivolare VANDEKERKHOVE (1980)
Brachythecium rutabulum VANDEKERKIOVE (1980)
. - biflavonoides SIEVERS (1992)
Brachythecium salebrosum -P BENDZ & al. (1960a)
Bryhnia novae-angliac - MeCLURE & MILLER (1967)
Cirriphylhum pitiferom P Brnpz & al. (1966a)
- BECKER (1986)
. - biflavonoides SEEGER {1992)
Eurhynchium riparioides +? ? BrCKER (1986)
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Flavonoides* Tipo (u°)** Referencias
Eurhynchium rusciforme VANDEKERKHOVE (1977b)
Eurhynchium schleicheri biflavonoides SIEVERS (1992)
Eurhynchtum striatum - V ANDEKERKHOVE (1980)
Homalothecium lutescens + biffavonoides SEEGER (1992)
* + biflavonoides (2) SieveRs (1992)
“ + biflavonoides (3) SEEGER & al. (1993b)
Homalothecium philippeanum + biflavonoides (2) SIEVERS (1992)
Homalothecium sericeum -P BENDZ & al. (1966a)
. + ? BECKER (1986)
“ + 7 Ron & al, (1990)
+ biflavonoides SEEGER (1992)
N + biflavonoides {2) SIEVERS (1992)
Isothecium myosuroides + bitlavonoides SEEGER {1992)
[sothecium myurum -P BENDZ & al. (1966a)
Isathecium viviparum VANDEKERKHOVE (1977b)
Pleuropus wilkesianus - McCLURE & MILLER (1967)
Rhynchostegium riparioides - Row & al. (1990)
Scleropodium purum - VANDEKERKHOVE (1980)
. +7 ? BECkER (1986)
“ + biflavonoides SEEGER (1992)
3.11.5. Entodontaceae
Entodon concinnus +7 biflavonoides SEEGER (1992)
* + biflavonoides (1) SIEVERS (1992)
Entodon orthocarpus + ? BECKER (1986)
Entodon seductrix McCLURE & MILLER (1967)
3.6, Plagiotheciaceae
Plagiothecium denticulatum + biflavonoides SEEGER {1992)
Plagiothecium draytoni + ? McCLURE & MILLER (1967)
Plagiothecium laetum -P BENDZ & al. (1966a)
“ +7 ? BECKER {1986)
- biflavonoides SIEVERS (1992)
Plagiothecium roseanum +7 7 BECKER (1988)
Plagiothecium undulatum VANDEKERKHOVE (1977b)
- biflavonoides SEEGER (1992)
biflavonoides SIEVERS {1992)
3.11.7. Hypnaceae
Ctenidium molluscum V ANDEKERKHOVE (1977b)
- + biflavonoides SEEGER {1992)
- + biflavonoides (2) SiEVERs (1992)
Herzogielta seligeri + ? BECKER {1986)
Hyocomium armoricum hiflavonoides SEEGFR (1992)
Hypnum andoi + biflavonoides (2) SIEVERS {1992)
Hypnum cupressiforme -P BEnD7 & al. (1966a)
- McCLURE & MILLER {1967}
+ biflavonoides SEEGER (1992)
+ aldehidos flavon.(1} SIEVERs (1992)
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Tabla 1: Flavonoides en Musci*+*

KRN E.3

Flavonoides* Tipo (n°)** Referencias
+ acidos flavonoidicos
(2) SIEVERS (1992)
+ flavonoles (1) StEVERS {1992}
+ biflavonoides {9) SIEVERS (1992)
+ hiflavonoides (3) SIEVERS & al. (1992)
+ aldehidos flavon. {1) SIEVERS & al. (1992)
. + biflavonoides (2) SIEVERs & al. (1994)
+ dcidos flavonoidicos
2) SIEVERS & al. (1994)
+ flavonoles (1) SIEVERS & al. (1994)
Hypnum imponens - McCLURE & MiLLEr {1967)
Hyptium jutlandicuin + biflavonaides {1} SIEVERS (1992}
Hypnum lacunosum + ? BECKER (19%6)
Hypnum lindbergii +7 ? BeCKER (1986)
" + hiflavonoides (2) SIEVERS (1992)
Hypoum sabimponens - biflavonoides SIEVERS {1992)
Mittenothamnium deminutivum - biflavonaides SEEGER (1992}

Orthothecium chryseum
Ptilium crista-castrensis

Pylaisia polyantha

Hylocomiaccae
Hylocomium splendcns

“

Hylocomium vmbratum
Pleurozium schreberi

Rhytidiadelphus loreus

Rhytidiadelphus squarrosus

'
el

+ 4+ 4+ -k o+ 4+ +

Brnnz & al. (1966a)

Bennz & al. (1966a)

McCLurE & MiLeer {1967}

V ANDEKERKHOVE {1977h)
biftavonoides (2} SIEVERS (1992)

Bennz & al. (1966a)

Benpz & al. (1968a)
? McCrLure & MiLLER (1967)
flavonas-O-digly (1) VANDEKERKHOVE (1977h)
? HerzoG (1982)
flavonas-O-trigly (37) Brexer (1980)
biflavonoides (2,17) BrckEeR (1986)
tiflavonoides (2.17)  BrCKER & al. (1986)
flavonas-O-trigly (1) BECKFR & al. (1986)
flavonas-(O-digly (17) BECKER & al (1986)
biflavonoides (1) GrIGER & al. (1988}

? Ron & al. (1990)
biflavonoides SEEGER (1992}
? BECKER [1986)

Renpz & al. (1966a)
flavonas (1) VANDEKERKHOVE (1980)

flavonas-O-digly (1) VANDEKERKHOVE (1980)
? Beckeg (1986)
Ron & al. (1990)

biflavonoides SFEGER (1992)
VY ANDEKERKHOVE (14977h)
biflavonoides SEEGER {1992}

VANDERFRKHOVE (1977h)
biflavonoides (4,17) SEEGER & al. (1990)
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Flavonoides* Tipo (n°)y** Referencias
+ biflavonoides SEEGER (1992)
Rhytidiadelphus triquetrus -P Bennz & al. (1966a)
" - VANDEKERKHOVE (1977h)
+ ? BECKER (1986)
+ biflavonoides SEEGER (1992)
“ + biflavonoides {2) Hatn {1993)
+ flavonas-O-gly (?7)  Hann {1993)
Rhytidiopsis robusta + biflavonoides SEEGER (1992)
- + hiflavonoides (2) SIEVERS (1992)
3.11.9. Rhytidiaceae
Rhytidium rugosum MeCLURFE & MILLER {1967)
" +7 ? BECKER {1986)
* +7 biflavonoides SEEGER (1992)
3.11.1%. Sematophyliaceae
Acroporium pungens McCLURE & MILLER (1967)
Sematophyllum amoenum + biflavonoides SEEGER (1992)
Wijkia extenuata + biflavenoides SEEGER (1992)
3.11.11. Lembophyllaceae
Camptochaete arbuscula + biftavonoides SEEGER (1992)
Lembophyllum clandestinum + biftavanoides SEEGER (1992)
3.11.12. Echinodiaceae
Echinodium hispidum - biflavonoides SEEGER (1992)
3.12. Orden Seligerales
3.12.1. Seligeraceae
Blindia acuta + biflavonoides SEEGER {1992)
3.13. Orden Tetraphidales
3.13.1. Tetraphidaceae
Tetraphis peltucida + 7 McCLURE & MILLER {1967)
* +7? dihidroflavonoles
(17) VY ANDEKERKHOVE. (1977a)
+ ? BECKER {1986)
+1 dihidroflavonoles
(1M GEIGER In MarkHAM (1988)
- biflavonoides SEEGER (1992)
“ - Jung (1994)
3.13.2. Calomniaceae
Calomnion schistostegiellum - McC1ruRE & MILLER (1967)
3.14. Orden Polytrichales
3.14.1.Polytrichaceae
Atrichum angustatum + ? McCLurRE & MILLER (1967)

27
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Tabla 1: Flavonoides en Musci***

Flavoneides* Tipo (n")*+ Referencias
Atrichum undulatum P Bennpz & al. (1966a)
- - BECKER (1956)
- hiflavonoides SEEGER (1992)
- June {1994)
Dawsonia superba - hiflavonoides SEEGER (1992)
Dendroligotrichum dendroides - biflavonoides SEEGER (1992}
Pogonatum comossum + ? Jung (1994)
Pogonatum urnigerum + 7 Jung (1994)
Polytrichadelphus longisetus - biflavonoides SEEGER (1992)
Polytrichum alpinum - JUNG (1994)
Polytrichum commune -P BENDZ & al. (1966a)
. + ? McCLURE & MILLER (1967)
- bitlavonoides SEEGER (1992)
JUNG (1994)
Polytrichuimn formosum - JUuNG (1994)
Polytrichum juniperinum - TUNG (1994)
Polytrichum ohiense + ? McCLURE & MiLLER (1967)
Polytrichum sexangulare - BECKER (1986)
Polytrichum tenellum - JUNG {1994)

* Ausencia/presencia de flavonoides: + = presencia de flavonoides; - = ausencia de flavonoides {sino se especifica un tipo con-
creto), -P = ausencia de proantocianidinas; +? = identificacion tentativa o dudosa.
** Tipo de flavonoide. Fntre paréntesis se indica ¢l numero identificado de cada tipo cuande es conacido. ? = dato desconocido
o dudoso, gly = glicasido.
#%. Las referencias hibliogrdficas se han ordenado cronoldgica v allzbéticamente para cada nna de las especies consideradas.,

La recopilacién de los diversos tipos flavonoidicos identificados en musgos
(Tabla 1) pone de manifiesto que tinicamente se conocen flavonoides en la sub-
clase Bryidae, que su presencia es dudosa en Andreacidae y que estan totalmen-
te ausentes en Sphagnidae. No obstante, en esta ultima subclase se conocen unas
antocianidinas un tanto cspeciales (esfagnorrubinas) que algunos autores consi-
deran que no pertenecen al tipo estructural de los flavonoides. En Andreacidae,
en los dltimos afios se estd postulando la existencia de flavonoides (BECKER,
1986) y cabe la duda sobre si sintetizan biflavonoides (SEEGER, 1992), aunque
atn deben confirmarse tales resultados.

En resumen, la quimica flavonoidica de musgos parece ir encaminada a que
la sintesis de flavonoides es cxclusiva de la subclase considerada como mds evo-
lucionada, la subclase Bryidae, estando ausentes por el momento en Sphagnidae
y Andreacidae. La subclase Bryidae cxhibe una enorme variedad de tipos flavo-
noidicos que incluye flavonas (agliconas, C- y O-glicosiladas), isoflavonas e iso-
flavonas O-glicdsidos, auronas, 3-deoxiantocianidinas, chalconas, dcidos ffavo-
noidicos, aldehidos flavonoidicos, biflavonoides y trillavonoides. Las flavonas
derivan en general del esqueleto de apigenina o de su hidroderivado la luteoli-
na, lales como vitexina, crisoeriol o diosmetina. Entre las flavonas identificadas
se encuentran, ya no solo las propias agliconas (apigenina y luteolina), sino sus
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derivados glicosilades. Los azicares pueden unirse a la molécula de flavona
mediante enlaces de tipo C-, O- y O-C-. En musgos se conocen flavonas-O-gli-
cosidos, flavonas-O-diglicésidos, asi como derivados tri- y tetraglicosilados. Los
azucares mas frecuentes son respectivamente la glucosa y en menor medida la
ramnosa.

Los flavonoles en musgos son escasos y por lo general derivan del kaemfe-
rol (3-OH-apigenina). Se ha identificado la aglicona correspondiente asf como
derivados mono y di-O-glicdsilados. Al igual que los flavonoles, las isoflavonas
se han citado pocas veces en musgos, y en concreto, exclusivamente en la fami-
lia Bryaceae. Por lo general, las isoflavonas de musgos derivan del orobol y de Ia
pratenseina, tanto a nivel de aglicona como de O-glicdsidos y O-diglicdsidos.

En cuanto a los biflavonoides, son sin duda el mejor marcador flavonoidico,
especificos de musgos, que permiten diferenciar la composicién flavonoidica de
éstos respecto a las hepdticas, en las cuales estan ausentes. Su identificacion por
primera vez cn Dicranuwm scoparium sUpPUso una gran sorpresa, aunque hoy en
dia dichos compuestos se conocen en baslantes especies y, dia a dia, su natura-
leza es mas variada.

Auronas, chalconas, dcidos flavonoidicos y aldehidos flavonoidicos tienen
una representacion minoritaria en la quimica flavonoidica de musgos. Solo se ha
identificado por el momento una aurona en Funaria hygrometrica ( Funariaceae)
aunque se conocen biflavonoides con dos monémeros de aureosidina. La tinica
chalcona conocida en musgos es un derivado O-glicosilado, cuya estructura estd
atun por determinar en Plagiomnium (Mniaceae). Los 4cidos flavonoidicos se
identificaron por primera vez en Bartramia pomiformis, y la estructura elucida-
da fue denominada acido bartrdamico, que en realidad posee un mondmero de
luteolina sustituido en C-8 por un grupo acido. El otro 4cido flavonoidico cono-
cido es el dcido hipnico de Hypnum cupressiforme, derivado de un dihidroflavo-
nol. En esta iltima especie se identific asi mismo el tnico aldehido flavonoidi-
co conocido, también derivado de un dihidroflavonol.

Las antocianidinas de musgos corresponden bdsicamente a dos tipos de
estructuras. Unas derivadas de la luteolinidina, tanto mono como di-O-glicosila-
das, identificadas en Bryum spp. y Splachnum spp.; y otras, las esfagnorrubinas
del género Sphagnum, ticnen una estructura muy peculiar ya comentada.

La presencia de 3-deoxiantocianidinas, de biflavonoides y triflavonoides
macrociclicos, hipnogenoles y chalconas, as{ como de dihidroflavonoles, viene
en resumen a indicarnos que los musgos no son embriobiontes primitivos, sino
que comparten una fuerte afinidad con las plantas vasculares, por lo gue bio-
quimicamente hablando parecen haber tenido una evolucién paralela. Dia a dia
se identifican nuevos flavonoides en musgos, e incluso algunos de ellos incluyen
tipos flavonoidicos hasta ahora no descritos (chalconas, biauronas); e incluso,
ciertas estructuras son completamente novedosas en la quimica de los produc-
tos naturales, tales como los biflavonoides y triflavonoides macrociclicos
(GEIGER & al,, 1995; LOPEZ-SAEZ, 1994). Pasando ahora a analizar la presencia
de cada uno de los tipos flavonoidicos en los tdxones considerados, obviaremos
las subclases Sphagnidae y Andreaeidae por carecer éstas de flavonoides en sen-
tido estricto.
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En 11 de los ordenes de la subclase Bryidae en los que se estudid la compo-
sicion flavonoidica, se identificé al menos la presencia de flavonoides.
Unicamente en 3 no se detectd ninglin flavonoide (Buxbamiales, Tetraphidales,
Paolytrichales).

ORDEN DICRANALES

El orden Dicranales, considerado como el menos evolucionado de la subclase
Bryidae, de los que fueron investigados, se caracteriza por sintetizar bésicamente
dos tipos de flavonoides: flavonas glicosiladas y biflavonoides. La presencia de
agliconas flavdnicas se demostrd dnicamente en una especie de Ditrichaceae,
mientras que los derivados O-glicosilados se conocen s6lo en Dicranum scoparium
de Dicranaceae. Los biflavonoides en el orden se identificaron en una especie de
las familias Diirichaceae, Bryoxiphiaceae, Eustidiaceae y Rhabdowcisiaceae; en 2
de Dycnemonaceae y en 17 de Dicranaceae. En esta tltima familia, todas las espe-
cies investigadas se caracterizaron por sintetizar biflavonoides, excepto Dicranella
hochreutineri y Leucoloma serrulatum, aunque dichas especies han sido tinica-
mente estudiadas por McCLURE & MILLER (1967), cuyo trabajo necesita una pro-
funda revision. Unicamente en las familias Leucobryaceae, Calymperaceae y
Schistostegaceae no se pudieron identificar flavonoides. En resumen, el orden
Dicranales se caracteriza por sintelizar bdsicamente biflavonoides, excepto
Dicranum scoparium, que también sintetiza flavonas O-glicosiladas.

ORDEN FISSIDENTALES

El segundo orden considerado, Fissidentales, ha sido poco estudiado pero se
ha demostrado la sintesis de biflavonoides en una tnica especie de
Fissidentaceae, aunque el resto no parccen sintetizarlos. Dichos resultados csta-
rian proximos a los del orden anterior.

ORDEN BUXBAMIALES - ORDEN POTTIALES

En el orden Buxbamiales no se ha demostrado por el momento la presencia
de flavonoides, por lo que debemos sospechar que carecen de ellos. El orden
Pottiales sigue la tonica anterior, ya que se han identificado dnicamente biflavo-
noides en una especie de Encalyptaceae v en 4 de Pottiaceae.

ORDEN GRIMMIALES

En el orden Grimmiales se conocen sdlamente biflavonoides en 3 especies
de Grimmiaceae y nna de Phychomitraceae, y ningtin otro tipo de flavonoide. De
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nuevo, nos encontrariamos con gue estos primeros ordenes, supuestamente
menos evolucionados, de la subclase Bryidae se caracterizan por sintetizar casi
exclusivamente biflavonoides.

ORDEN FUNARIALES

En el orden Funariales la situacidén cambia sensiblemente respecto a los
drdenes anteriores, ya que a los biflavonoides identificados en 2 especies de
Funariaceae vy una de Splachnaceae, hay que sumar otros tipos flavonoidicos,
tales como aurconas en Funariacege y antocianidinas en Splachnaceae. Es dificil
precisar si la aparicidn de estos dos nuevos tipos flavonoidicos ha de conside-
TAarse o no como un caricter mas evolucionado respecto a los drdenes anteriores.
De hecho, se conocen antocianidinas en la subclase Sphagnidae, aunque de una
estructura muy especial; v de la misma manera, se conocen biflavonoides for-
mados por dimeros con aurona (incluso biauronas) en Dicranaceae, del orden
Dicranales. De acuerdo a lo anterior, podria postularse que la sintesis de anto-
clantdinas, auronas, flavonas y biflavonoides ha de considerarse como un caréc-
ter poco evolucionada o plesiotipico en musgos.

ORDEN BRYALES

El orden Bryales permite tomar los postulados anieriores como vilidos, ya
que sirve de “frontera” entre los érdenes menos evolucionados y los mas evolu-
cionados de la subclase Brvidae. En este orden, y mas concretamente en la fami-
lia tipo Bryaceae, los tipos flavonoidicos identificados son muy numerosos. Se
conocen flavonas (3 especies), flavonas-O-glicdsidos (6 especies), flavonas-C-gli-
cdsidos (3), isoflavonas (2), isoflavonas-O-glicdsidos (2), antocianidinas (4), flavo-
noles (1), flavonoles-O-glicasidos (2) y biflavonoides (6). La sintesis de isoflavo-
nas y flavonoles, de acuerdo a lo anterior, deberia tomarse como un cardcter
evolucionado en musgos, frente a los drdenes anteriores que no sintetizan dichos
tipos flavonoidicos. La identificacién en Bryacese de biflavonoides formados con
monémeros de isoflavona (brioflavona v heterobrioflavona) podria confirmar lo
anles expuesto, v reafirmamos en que ¢l orden Bryales, v mas concretamente la
familia Bryaceae, separaria los drdenes menos y mas evoluctonados de ia subclase
Bryidae. Las 1soflavonas y sus derivados ticnen estructuras que simulan a los este-
riodes (Swaln, 1986) y a otros controladores del crecimiento y desarrollo de cier-
tos depredadores potenciales, por lo que pueden interferir en dichos procesos. Asi
mismo, ciertas cstructuras poliméricas como proantocianidinas y biffavonoides,
pueden unirse a proteinas, incluido enzimas, v a otros polimeros tales como poli-
sacdridos y dcidos nucleicos (Swain, 1986), favoreciendo la funcidn defensiva de
las isoflavonas contra la depredacion. En Bryaceae se sintetizan tanto isoflavonas,
antocianidinas como biflavonoides, lo que sugiere que la sintesis de isoflavonas en
la familia cs una especializacién particular frente a la depredacién por msectos, ya
que en ninguna otra familia ni género de musgos se sintetizan.
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En la familia Mniaceae, del orden Bryales, se cumplen perfectamente
todos los postulados antericres, ya que al igual que en Bryaceae, se recono-
cen biflavonoides (4 especies), flavonas-O-C-glicésidos (6 especies), flavo-
nas-C-glicésidos (8), flavonas (6), flavonas-O-glicdsidos (10); y el cardcter
supuestamente mas evolucionado, la sintesis de flavonoles-O-glicosilados en
una especie. Asf mismo, se identifico una chalcona (O-glicdsido) en una
especie, cuya presencia deberia considerarse como un cardcter de poca evo-
lucién, ya que su sintesis apenas requiere muy pocos pasos metabdlicos
{SwalIn, 1986). En seis familias del orden Bryales, o bien sélo se han identifi-
cado biflavonoides (Rhizogoniaceae, Hypnodendraceae, Leptostomataceae,
Meesiaceae} o ni siquiera se conoce la sintesis de flavonoides
(Spiridentaceae). En Timmiaceae se sabe de la sintesis de flavonoides, pero
no se han descrito biflavonoides.

En las dos familias restantes estudiadas en el orden Bryales, se conoce la sin-
tesis de biflavonoides tanto en Bartramiaceae como en Aulacomniaceae, pero a
diferencia de los 6rdenes anteriores e incluso del resto de familias de su propio
orden, se han identificado en ambas triflavonoides, ¢ incluso, en Bartramiaceac
triflavonoides ciclicos (GEIGER & al., 1995; LOPEZ-SAFZ, 1994). Asi mismo, en
Bartramiaceae se conocen biflavonoides macrociclicos y acidos flavonoidicos.
Todos estos caracteres (ciclacién molecular, adicién de un tercer monémero,
existencia de 4cidos flavonoidicos) han de considerarse conjunta v separada-
mente como bastante evolucionados respecto a los anteriores érdenes o familias
de Bryales, que no los poseen. Asi mismo, la existencia de triflavonoides en
Aulacomniaceae y en Bartramiaceae habla en favor de su gran parentesco filo-
genético.

ORDEN ORTOTRICHALES - ORDEN LEUCONDOTALES

En el orden Ortotrichales se conoce la sintesis de biflavonoides en 4 espe-
cies de Ortotrichaceae. En Leucodontales la situacidn es similar al orden ante-
rior, ya que se han identificado biflavonoides en 9 familias {Racopilaceae,
Neckeraceae, Leucodontaceae, Hedwigiaceae, Meteoriaceae, Ptychiomniaceae,
Cryphaceae, Cyrtopodaceae, Lepyrodontaceae), de flavonas O- y C-glicosila-
das en Hedwigiaceae; v en el resto, o bien se conoce que sintetizan flavonoi-
des (Pterobryaceae) o que no los sintetizan (Fentinalaceae, Climaciaceae,
Anomodontaceae, Thamniaceae, Phyllogoniaceae, Priorodontaceae). En resu-
men, se sigie observando la supuestamente poco evoluctonada sintesis en
musgos de biflavonoides y flavonas, sin afiadir ningin caracter de mayor evo-
lucién.

ORDEN HOOKERIALES

En el orden Hookeriales 1o se han detectado flavonoides en Hookeriaceae y
se han identificado biflavonoides en Hypoprerygiaceae.
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ORDEN HYPNALES

El orden Hypnales va a confirmar, sin embargo, muchos de los postulados antes
expuestos. En la familia menos evolucionada del orden, Leskeaceae, no se han iden-
tificado flavonoides; al igual que en Echinodiaceae y Rhyiidiaceae, mientras que en
Thuidiaceae, Amblystegiaceae, Brachyteciaceae, Entodontaceae, Plagiotheciaceae,
Hypnaceae, Sematophyilaceae, Lembophyllaceae e Hylocomiaceae se conoce la sin-
tesis de biflavonoides. En Amblystegiaceae se han identificado también antocianidi-
nas; y en Hyvlocomiaceae flavonas y flavonas-O-glicosiladas; considerados todos
gstos caracteres como de poca evolucidn, y que confirman lo hasta ahora hipoteti-
zado. Es precisamente en la familia tipo, Hypnaceae, donde se demuestra la exis-
tencia de ciertos caractcres que permiten considerar al orden Hyprales como més
evolucionado respecto a los anteriores. Tales caracteres son la sintesis de flavonoles,
de 4cidos flavonoidicos, de aldehidos flavonoidicos y de biflavonoides formados por
dimeros de flavonol y dihidroflavonol. Todos estos caracteres han de considerarse
L conjunto como un cardcter bastante evolucionado, sobre todo la identificacidn de
derivados con dihidroflavonol; por el gran niimero de pasos metabdélicos que requie-
re su sintesis (SwAIN, 1936}

ORDEN SELIGERALES

El orden Seligeraies no afiade nada nuevo a lo ya conocido, pues Gnicamen-
te se sabe de la sintesis de biflavonoides en Seligeraceae.

ORDEN TETRAPHIDALES

Precisamente es en ¢l orden Tetraphidales, en la familia Tetraphidaceae, don-
de se viene a confirmar, mediante la sintesis de dihidroflavonoles, que éste es un
caricter que supone cierta evolucion con respecto a los drdenes que no los sin-
tetizan. Su sintesis en Tefraphidaceae (VANDEKERKHOVE, 1977a) ha de conside-
rars¢ como un carécter apotipico, que explica la posicion del orden como uno de
los mas evolucionados de la subclase Bryidae junto al orden Hypnales. La no sin-
tesis de biflavonoides en Tefraphidales explicaria, asi mismo, que este orden sea
ciertamente mds evolucionado que Hypnales, que si los sintetiza.

ORDEN POLYTRICHALES

En el dltimo orden de la subclase, Pofytrichales, no se conoce la sintesis de
flavonoide alguno, ni siquicra biflavonoides o flavonas, excepto los datos dudo-
s0s expuestos para Pogonatum spp. En cambio, si se conoce la sintesis de otros
compucstos cercanos a los flavonoides como son las cumarinas (June, 1994;
Junag & al., 1995), también identificadas en el orden anterior.
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CONCLUSIONES

Las investigaciones sobre la quimica flavonoidica de musgos no han hecho
sino comenzar, a pesar de los productivos avances de los tltimos afios. Cualquier
conclusidn de indole filogenética o sistemadtica que se haga a nivel global, sobre
la composicién flavonoidica de musgos, serd al menos incompleta, va que como
los resultados demuestran, los principales descubrimientos estan aiin por llegar.
A medida que se reinvestigan aquellas especies en las que se suponia conocer la
composicién flavonoidica, se identifican nuevos flavonoides antes no descritos.
Por todo ello, las conclusiones que antes derivaron de tales conocimientos deben
revisarse y ponerse al dia, sobre todo los trabajos de McCLURE & MILLER
(1967). Tras un profundo andlisis, se podra albergar, al menos, alguna hipotesis
preliminar sobre las relaciones filogenéticas existentes entre musgos, hepéticas
y antocerotas; y entre éstos (bridfitos) con las algas o los pteriddfitos.

Podriamos pues, finalmente, hipotetizar acerca de la evolucién sufrida por
los flavonoides en Musci, de acuerdo a lo antes expuesto, a través de las siguien-
tes concluciones:

1. La sintesis de antocianidinas en la subclase Sphagnidae ha de considerar-
se como un caracter poco evolucionado, que nos permite afirmar que esta sub-
clase ¢s la mds primitiva de musgos. Esta afirmacidn, sin embargo, debemos
tomarla con precatcion, pues si bien es cierto la presencia de antocianidinas en
la subclase menos evolucionada de musgos, también lo ¢s que la sintesis de anto-
cianidinas requiere numerosos pasos en la ruta biosintética, lo que de acuerdo a
Swain (1986) no es tipico de organismos poco evolucionados. No obstante, la
particular estructura de las esfagnorrubinas de Sphagnidae nos permiten mante-
ner tales postulados.

2. En la subclasc Andreaeidae no hay antociadinidas pero si posiblemente
tflavonoides, por lo que parece ser mas evolucionada que la subclase anterior.

3. En la subclase Bryidae, la mas evolucionada de Musci, los érdenes mas
primitivos se caracterizan por sintetizar basicamente auronas, flavonas y bifla-
vonoides, y excepcionalmente chalconas. De hecho, tanto la sintesis dc flavonas
como de biflavonoides requiere de pocos pasos biosintéticos a partir de la flava-
nona, mediante una flavona-sintasa. Esta poca claboracion de la ruta biosintéti-
ca, tanto de flavonas como de biflavonas (hiluteolinas}, habla en favor del carac-
ter plesiotipico que su presencia en musgos posee. Lo mismo puede afirmarse de
las chalconas, ya que constituyen la estructura basica a partir de la cual se bho-
sintetizan el resto de flavonoides. El orden Brvales supone la frontera entre los
drdenes menos evolucionados de la subclase (con tlavonas, auronas y biflavo-
noides) y los mas evolucionados. En dicho orden se atinan caracleres considera-
dos de poca evolucion {flavonas, biflavonoides y los relictos bioquimicos de
antocianidinas y chalconas), con otros que suponen un paso evolutivo notable
(sintesis de flavonoles, izoflavonas, triflavonoides, acidos [lavonoidicos y
ciclacion molecular). A partir de dicho orden Bryales parece existir una tenden-
cia a reducir la sintesis de flavonoides, aunque ordenes mas evolucionados
siguen presentando caracteres que suponen un nueve paso evolutivo, como ocu-
rre con la sintesis de dihidroflavonoles y aldehidos flavonoidicos en Hypnales.
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En particular, la sintesis de dihidroflavonoles, parece ser un paso evolutivo nota-
ble que podria culminar definitivamente la evolucién de la complejidad estruc-
tural de los flavonoides de musgos. En Tetraphidales se mantiene la sintesis de
dihidroflavonoles, pero se pierde definitivamente la de biflavonoides. Asi mis-
mo, se comienza a sustituir la sintesis de flavonoides por cumarinas, que se ve
culminada en Polytrichales, el orden mas evolucionado de musgos, en el cual la
tendencia es a no sintetizar flavonoides y si cumarinas.
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