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ARTICULO DE REVISION / REVIEW ARTICLE

Dos siglos de conocimiento sobre el género Dictyota
(Phaeophyceae, Dictyotales): un enfoque histdrico

Two centuries of knowledge on the genus Dictyota
(Phaeophyceae, Dictyotales): a historical approach

- RESUMEN
- Lamayoria de las recientes revisiones sistematicas en macroalgas son concisas y descriptivas.
© Las revisiones que se enfocan en un solo tema atn son escasas, pero son importantes para

facilitar una visualizacion de los tipos de investigaciones publicadas, los métodos relevantes y
las areas de oportunidad. El objetivo de este estudio fue elaborar un estado del arte respecto al
conocimiento sobre Dictyota, con base en una revision sistematica de la informacién generada
desde su descripcion. Se realizé una busqueda tanto de nombres como de publicaciones

. en diferentes bases de datos, seguido de un analisis temporal (por siglos y vicenios). Hasta
- lafecha, un total de 318 nombres han sido registrados para Dictyota, de los cuales 110 son
© actualmente aceptados taxondmicamente. EI mayor niimero de nombres (211) fue registrado

durante el siglo XIX, lo que se derivd principaimente de las grandes expediciones. El andlisis
de la literatura incluyd 206 publicaciones, 88 de taxonomia alfa, 74 de taxonomia beta y 44 de
taxonomia gamma. Se observa una tendencia hacia la taxonomia integrativa, incluyendo diversas
disciplinas para abordar aspectos mas alla de la descripcion taxonémica. Nuestros hallazgos

. resaltan la necesidad de realizar revisiones extensivas y monograficas de taxonomia integrativa
- para mejorar nuestro entendimiento de la sistemética de Dictyota, un género desafiante.

Palabras clave: taxonomia alfa; taxonomia beta; taxonomia gamma; macroalgas; taxonomia
integrativa

ABSTRACT

Most current systematized reviews of macroalgae are concise and descriptive. Reviews focusing
© on asingle topic remain scarce, but they are important to facilitate visualizations of the types of

published research, relevant methods, and areas of opportunity. This study aimed to elaborate on
the state-of-the-art in the knowledge of Dictyota based on a systematic review of the information
generated worldwide since its original description. We conducted a search for names and studies
in different databases, followed by a temporal analysis (by century and vicennium). To date, a

 total of 318 names have been registered for Dictyota, of which 110 are accepted names. The
. largest number of registered taxonomic names (211) was found for the 19th century, mainly
. derived from large expeditions. Our literature analysis involved 206 publications, 88 of which

were on alpha taxonomy, 74 were on beta taxonomy, and 44 were on gamma taxonomy. We
observed a trend towards integrative taxonomy, including diverse disciplines, in order to address
aspects beyond taxonomic description. Our findings highlight the need for extensive reviews
and monographies focused on integrative taxonomy to enhance our systematic understanding

. of Dictyota, a challenging genus.

E Key words: alpha taxonomy; beta taxonomy; gamma taxonomy; macroalgae; integrative

taxonomy.
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INTRODUCCION

Conocer el estado del arte sobre un tema de investigacion permite
que los cientificos, de manera &gil y precisa, identifiquen teorias
importantes, conceptos clave y autores destacados, ademas de
definir los métodos mas citados sobre un tdpico o campo de estudio
particular. Aunque los parametros especificos que se utilizan para
definir y evaluar estos aspectos difieren entre disciplinas —como
la medicina y la biologia—, los esfuerzos requeridos siempre
se basan en el analisis del conocimiento publicado, en aras de
catalogar y sistematizar la produccion de un campo particular
(Molina Montoya, 2005; Borenstein et al., 2009).

En el caso de las macroalgas, estas revisiones sistematicas tienden
a enfocarse en temas especificos como la ecologia, la importancia
economica o la caracterizacion bioquimica (Sosa y Lindstrom,
1999; Williams y Smith, 2007; Miller et al., 2011; Ulbritch et al.,
2013; Pal et al., 2014; Makkar et al., 2016; Yang et al., 2017;
Patarra et al., 2019), y buscan contextualizar, organizar y analizar
los datos producidos para cada tema, identificando, en algunos
casos, areas con carencias en la investigacion existente. Algunas
revisiones se han enfocado en géneros —como Caulerpa J.V.
Lamouroux, Dictyota J.V. Lamouroux y Meristotheca J. Agardh—
0 en especies, brindando una descripcién del conocimiento
existente sobre diversos temas como la taxonomia, la ecologia y la
biogeografia, sin realizar un examen profundo (Zubia et al., 2019;
Bogaert et al., 2020; Borlongan et al., 2020). No obstante, las
revisiones que se centran en un Unico tema como la taxonomia —si
bien son mas escasas— logran proporcionar andlisis detallados
y establecer recomendaciones para estudios futuros, como es el
caso de la revision sobre Sargassum C. Agardh (Mattio y Payri,
2011). Es importante realizar revisiones sobre un mayor numero de
taxones de macroalgas que tengan un enfoque tematico, facilitando
asi la visualizacion de la investigacion basica (e.g., biogeografia,
filogeografia y ecologia). Las especies del género Dictyota son
muy comunes en habitats intermareales y submareales someros
alo largo de las costas rocosas en todo el mundo. Si bien esta
presente en aguas templado-frias, este género presenta su mayor
diversidad en ambientes tropicales y templado-calidos, donde
multiples especies suelen coexistir y alcanzar densidades altas
(Tronholm et al., 2010a), especialmente en ambientes de arrecife
de coral. Algunas especies constituyen una fuente de alimento o
proporcionan sustrato y refugio a una variedad de organismos
marinos (Cronin y Hay, 1996a, 1996b). Sin embargo, también se

v

INTRODUCTION

Knowing the state-of-the-art of a research topic allows scientists to
quickly and accurately identify important theories, key concepts,
leading authors, and defining methods which are most cited in
a particular topic or field of study. While the specific parameters
used to define and assess these aspects differ across disciplines,
such as medicine and biology, the efforts required are always
based on analyses of published knowledge with the aim for
cataloguing and systematizing production in a particular field
(Molina Montoya, 2005; Borenstein et al., 2009).

In the case of macroalgae, these systematic reviews tend to
focus on specific themes, such as ecology, economic importance
or biochemical characterization (Sosa and Lindstrom, 1999;
Williams and Smith, 2007; Miller et al., 2011; Ulbritch et al., 2013;
Pal et al., 2014; Makkar et al., 2016; Yang et al., 2017; Patarra
et al, 2019), and aim to contextualize, organize, and analyze
the data produced for each theme, in some cases identifying
areas where the existing research is lacking. Some reviews have
focused on genera—such as Caulerpa J.V. Lamouroux, Dictyota
J.V. Lamouroux, and Meristotheca J. Agardh— or species,
providing a description of the existing knowledge in different
topics, such as taxonomy, ecology, and biogeography, without
an in-depth revision (Zubia et al., 2019; Bogaert et al., 2020;
Borlongan et al., 2020). However, reviews that focus on a single
topic, such as taxonomy—although scarcer—manage to provide
detailed analyses and establish recommendations for future
studies, such as the review conducted on Sargassum C. Agardh
(Mattio and Payri, 2011). It is important to conduct reviews of a
greater number of macroalgal taxa, with a thematic focus, thus
facilitating the visualization of basic research (e.g., taxonomic
and nomenclatural reassessments), relevant methods (e.g.,
molecular techniques), and areas of opportunity and topics in the
field (e.g., biogeography, phylogeography, and ecology). Species
of the genus Dictyota are very common in intertidal and shallow
subtidal habitats along rocky shores worldwide. Although present
in cold-temperate waters, the genus reaches its highest diversity
in tropical and warm-temperate environments, where multiple
species often coexist and reach high densities (Tronholm et al.,
2010a), especially in coral reef environments. Some species
constitute a food source or provide substrate and shelter to a
variety of marine organisms (Cronin and Hay, 1996a, 1996b);
however, the genus is also known to compete actively with other
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sabe que este género compite activamente por sustrato con otros
organismos como los corales (Beach et al., 2003).

Las primeras descripciones de Dictyota fueron publicadas a
mediados del siglo XVIII. La mayoria de las especies fueron
descritas como Fucus Linnaeus (e.g., F. fasciola Roth o F.
implexus Desfontaines) o Ulva Linnaeus. (e.g., U. dichotoma
Hudson) (De Clerck, 2003). No fue sino hasta 1809 que Lamouroux
establecié el nombre Dictyota (Lamouroux 1809a, 1809b). Desde
su descripcion y circunscripcion, el género ha enfrentado varios
desafios taxondmicos, lo que ha llevado a reorganizaciones de
nomenclatura, e.g., una sinonimia temprana con Dichophyllium
Kiitzing, que posteriormente fue revertida. Se han descrito otros
géneros estrechamente relacionados (Dilophus J. Agardh,
Glossophora J. Agardh, Glossophorella Nizammudin & A.
Campbell, y Pachydictyon J. Agardh), pero en los siglos XX y XXI
ocurrieron dos cambios importantes de taxonomia y nomenclatura.
En primer lugar, Dilophus fue sinonimizado con Dictyota en 1992
(Hornig et al., 1992a, 1992b). En segundo lugar, en 2006, varios
géneros relacionados fueron reducidos a la sinonimia dentro de
Dictyota, y surgieron dos nuevos géneros (Canistrocarpus De
Paula y De Clerck, y Rugulopterix De Clerck y Coppejans) a
partir de especies antes pertenecientes a Dictyota (De Clerck et
al., 2006) (ver Tabla 1).

Tabla 1. Resumen de la historia de Dictyota, basado principalmente en De Clerck
(2003).

Recorder genus/Género
registrado

Author(Year)/Autor(Afo)

organisms, such as corals, for substrate (Beach et al., 2003).

The first descriptions of Dictyota species were published in
the middle of the 18th century. Most Dictyota species were
described as Fucus Linnaeus (e.g., F. fasciola Roth or F.
implexus Desfontaines) or Ulva Linnaeus. (e.g., U. dichotoma
Hudson) (De Clerck, 2003). It was not until 1809 that Lamouroux
established the name Dictyota (Lamouroux 1809a, 1809b). Since
its description and circumscription, the genus has faced several
taxonomic challenges, resulting in nomenclatural shuffling:
for example, earlier synonymy with Dichophyllium Kiitzing,
which was later reversed. Other closely related genera have
been described (Dilophus J. Agardh, Glossophora J. Agardh,
Glossophorella Nizammudin & A. Campbell, and Pachydictyon
J. Agardh). However, in the 20th and 21st centuries, two major
taxonomic and nomenclatural changes occurred. First, in 1992,
Dilophus was synonymized with Dictyota (Hornig et al., 1992a,
1992b). Second, in 2006, several related genera were reduced to
synonymy within Dictyota, and two new genera (Canistrocarpus
De Paula and De Clerck and Rugulopterix De Clerck and
Coppejans) emerged from former Dictyota species (De Clerck et
al., 2006); (see Table 1.)

Table 1. Summary of the history of Dictyota, mainly based on De Clerck (2003).

Nomenclaturals Changes/Cambios
Nomenclaturales

Several authors such as Hudson
(1762), Roth (1797), and Desfontaines
(1799) (half of the 18th century). / En
la mitad del siglo XVIII, varios autores
como Hudson (1762), Roth (1797), y
Desfontaines (1799).

Some species of
Fucus and Ulva. /
Algunas especies de
Ulva y Fucus.

First descriptions of what would become
Dictyota, such as Ulva dichotoma
Hudson, Fucus implexus Desfointaines,
Fucus fasciola Roth. / Primeras
descripciones de especies que se
convertirian en Dictyota, tales como
Ulva dichotoma Hudson, Fucus implexus
Desfointaines, Fucus fasciola Roth.
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Author(Year)/Autor(Aio)

Recorder genus/Género
registrado

Nomenclaturals Changes/Cambios
Nomenclaturales

Lamouroux (1809a, 1809b)

Agardh (1817)

Kutzing (1843)

Kiitzing (1849, 1859)

Agardh (1848, 1882, 1894)

Hornig et al. (1992a, 1992b)

Nizamuddin and Campbell (1995)

De Clerck et al. (2006)

Dictyota, divided
into two sections:
Dictyotaeae and
Zonariaeae. / Dictyota,
se dividié en dos

secciones: Dictyotaeae

y Zonariaeae.

Dictyota

Dichophyllium
(new genus). /
Dichophyllium (nuevo
género).

Dictyota

Dictyota, Dilophus,
Glossophora (1882),
Pachydictyon (1884)

Dictyota

Glossophorella

Dictyota

Canistrocarpus,
Rugulopteryx

Some species of Ulva and Fucus are
transferred to the new genus Dictyota. /
Algunas especies de Ulva y Fucus son
transferidas al nuevo género Dictyota.

Merged Dictyotées and Spongoidées
with the Ulvacées. / Combinacién de
Dictyotées y Spongoidées con Ulvacées.

Dictyota is synonymized with
Dichophyllium. | Dictyota es
sinonimizado con Dichophyllium.

Dichophyllium is placed as synonym of
Dictyota/ Se establece Dichophyllium
como sinénimo de Dictyota

Three new genera related to Dictyota
emerged. / Surge tres nuevos géneros
relacionado con Dictyota.

Dilophus is synonymized with Dictyota. /
Dilophus es sinonimizado con Dictyota.

New genus related to Dictyota emerged.
/ Surge nuevo género relacionado con
Dictyota.

Glossophora, Pachydictyon,
Glossophorella are synonymized with
Dictyota. | Glossophora, Pachydictyon,
Glossophorella son sinonimizados con
Dictyota.

Two new genera emerged from former
Dictyota species. / Surgen dos nuevos
apartir de dos especies de Dictyota.

Los desafios taxondmicos al interior de Dictyota, han incluido
el reconocimiento del polimorfismo en algunas especies, que
puede atribuirse a influencias ambientales y pleomorfismo a lo
largo del ciclo de vida (Lamouroux, 1809a; De Clerck et al.,
2006; Tronholm et al., 2010b). Estos factores han llevado al
uso de caracteristicas diagndsticas poco confiables en niveles

W

Taxonomic challenges within Dictyota, including the recognition
of polymorphism in some species, may be attributed to
environmental influences and pleomorphism throughout the life
cycle (Lamouroux, 1809a; De Clerck et al., 2006; Tronholm et al.,
2010Db). These factors have led to the use of unreliable diagnostic
characteristics at specific and infraspecific ranks, such as color,
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especificos e infraespecificos, como lo son el color, la longitud del
talo, la presencia o ausencia de proliferaciones y el nimero de
capas de células medulares. En consecuencia, las descripciones
taxondmicas se han visto comprometidas, lo que ha dado lugar a
interpretaciones taxonomicas y filogenéticas imprecisas (Solé y
Foldats, 2003). Si bien el uso de caracteristicas ultraestructurales
y datos de secuencia genética han ayudado enormemente a
delinear especies y ha resultado en la deteccion de multiples
entidades cripticas en Dictyota, conllevando una serie de
cambios taxondmicos y de nomenclatura y la descripcién de
nuevas especies —e incluso una reinterpretacion del género
(De Clerck et al., 2006; De Paula et al., 2007; Tronholm et al.,
2010a)—, aun persisten dificultades significativas. Estas incluyen
la optimizacion de los métodos de extraccion de ADN (De Clerck
et al., 2001), las interpretaciones basadas en loci Unicos y la
limitacion crucial de que las descripciones de especies no pueden
basarse exclusivamente en datos moleculares. Este estudio
tiene por objetivo establecer un panorama general del estado
del arte respecto al conocimiento existente sobre Dictyota, con
base en una revision sistematica de descripciones de especies
de Dictyota a nivel mundial, considerando los enfoques histéricos
de su clasificacién.

MATERIALES Y METODOS

Esta revision sistematizada se dividié en dos etapas: (1) la
busqueda y el examen de nombres taxondmicos correspondientes
al género Dictyota y (2) la busqueda, seleccion y andlisis de la
literatura relacionada con este género. Para la busqueda de
nombres taxondmicos, se utilizé AlgaeBase (Guiry y Guiry,
2024) dado que contiene informacion nomenclatural, taxonémica
(estatus del nombre y sindnimos) y biogeografica (proporciona
una lista de especies por area geografica, e.g., region o pais, asi
como una distribucion detallada con fuentes para cada especie),
asi como datos bibliograficos sobre nombres taxondmicos.
Para la busqueda, la palabra Dictyota se utilizé como el Unico
descriptor, pero también se consideraron todos los nombres
especificos e infraespecificos. Se obtuvo la siguiente informacion
para cada taxon: nombre taxonémico, estatus taxonémico
(actualmente aceptado, sindnimos, incierto, entrada preliminar
de AlgaeBase), autoridad o autoridades, afio de publicacién y
nombres relacionados. Los datos extraidos se registraron en una
base de datos en hoja de calculo para su posterior andlisis. Para

thallus length, presence or absence of proliferations, and
medullary cell layer number. Consequently, existing descriptions
have been compromised, resulting in inaccurate taxonomic and
phylogenetic interpretations (Solé and Foldats, 2003). While the
use of ultrastructural characteristics and gene sequence data
has greatly aided in the delineation of species and resulted in
the detection of multiple cryptic entities in Dictyota, leading to
a series of taxonomic and nomenclatural changes, descriptions
of new species or genera—and, even, reinterpretation of the
genus (De Clerck et al., 2006; De Paula et al., 2007; Tronholm
et al., 2010a) — significant difficulties persist. These include the
optimization of DNA extraction methods (De Clerck et al., 2001),
interpretations based on single loci, and the critical limitation
that species descriptions cannot rely solely on molecular data.
This study aims to establish a state-of-the-art overview of the
existing knowledge on Dictyota, based on a systematic review of
worldwide Dictyota species descriptions, taking into consideration
the historical approaches to its classification.

MATERIALS AND METHODS

The systematized review was divided into two stages: (1) the
search for and examination of taxonomic names corresponding
to the genus Dictyota and (2) the search for, selection, and analysis
of literature related to this genus. For the taxonomic name search,
Algaebase (Guiry and Guiry, 2024) was used as it contains
nomenclatural, taxonomic (name status and synonyms), and
biogeographic information (providing a list of species by geographic
area, such as region or country, and a detailed distribution with
sources for each species), as well as bibliographic data on
taxonomic names. For the search, the word “Dictyota” was used
as the only descriptor, but all specific and infraspecific names
were also considered. The following information was obtained
for each taxon: taxonomic name, taxonomic status (currently
accepted, synonyms, uncertain, and preliminary AlgaeBase entry),
authority or authorities, year of publication, and related names.
The retrieved data were recorded in a spreadsheet database for
subsequent analysis. For the analysis, the taxonomic names found
in Algaebase were grouped into three categories: (1) accepted
names (i.e., names currently accepted); (2) synonyms; and (3)
illegitimate names, which included uncertain or preliminary names
in accordance with Guiry and Guiry (2024).

Then, a descriptive analysis was conducted to obtain the number
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el analisis, los nombres taxondmicos encontrados en AlgaeBase
fueron agrupados en tres categorias: (1) nombres aceptados (i.e.,
nombres actualmente aceptados), (2) sinénimos y (3) nombres
ilegitimos, lo que incluyd nombres preliminares o inciertos, de
acuerdo con Guiry y Guiry (2024).

Acto seguido, se realiz6 un andlisis descriptivo para obtener el
numero de nombres taxondmicos (por categorias), las autoridades
(por taxén) y el nimero de géneros relacionados con el nombre
Dictyota. Ademas, se llevo a cabo un analisis por siglos (XIX,
XXy XXI) y periodos de 20 afios (vicenios), lo que involucr el
célculo del promedio de nombres registrados y de autoridades
por periodo. Se generd un catalogo de nombres taxonémicos
(material suplementario) para datos como publicaciones validas,
tipo de localidad y sindnimos. En algunos casos, se proporciond
una nota.

La busqueda de publicaciones sobre el género Dictyota se llevé a
cabo en 11 bases de datos, i.e., Academia, Biodiversity Heritage
Library (BHL), Cambridge Scientific Abstract (CSA), Google
Scholar, Journal Storage (JSTOR), ResearchGate, Scientific
Electronic Library Online (SciELO) y (Science Direct), cubriendo el
periodo entre 1809 y 2024. La busqueda fue complementada con
tres editoriales cientificas adicionales: Blackwell Sinergy, Springer
y Walter de Gruyter. Los descriptores utilizados fueron “Dictyota”,
“Dictyoteae”, “Dictyotaceae”, “Dictyotales”, “taxonomia”,
“filogenia”, “biogeografia”, “filogeografia”, “filogeogréfico”,
“sistematica”, and “sistematica molecular”, en inglés y espafiol,
tanto a nivel individual como combinados mediante los conectores
‘or” y “and” (e.g., Dictyota and taxonomy; Dictyotales and
phylogeny; Dictyotaceae and phylogeny or taxonomy). También
se revisaron las referencias en las publicaciones encontradas,
en aras de completar la lista de publicaciones relacionadas con
el género Dictyota.

Excluimos publicaciones como tesis de pregrado y maestria,
restimenes de notas de congresos y divulgacién, y estudios no
relacionados con aspectos sistematicos (e.qg., fisiologia, quimica
y ecologia), asi como publicaciones sin menciones de los taxones
de Dictyota. Se incluyeron en el andlisis las tesis de doctorado,
los articulos cientificos, las guias de campo, las monografias y
los estudios floristicos publicados a nivel mundial. Para manejar
y analizar mejor los estudios seleccionados, se categorizaron las
fuentes por tipo de taxonomia: la taxonomia alfa, que consiste en

la caracterizacion y denominacion de especies y se destaca por

(by categories), authorities (by taxon), and the number of
genera related to the name Dictyota. Additionally, an analysis by
century (19th, 20th, and 21st) and 20-year periods (vicennium)
was performed, which involved calculating the average number
of names registered and authorities by period. Additionally, a
catalogue of taxonomic names was generated (supplemental
material 1), for each of which information such as valid publication,
type locality, and synonyms is included; in some cases, a note is
provided.

The search for publications concerning the genus Dictyota was
carried out in 11 databases, covering the period from 1809 to
2024: Academia, Biodiversity Heritage Library (BHL), Cambridge
Scientific Abstract (CSA), Google Scholar, Journal Storage
(JSTOR), ResearchGate, Scientific Electronic Library Online
(SciELO), and Science Direct. The search was supplemented
with three additional scientific publishers: Blackwell Sinergy,
Springer, and Walter de Gruyter. The descriptors used
were “Dictyota”, “Dictyoteae”, “Dictyotaceae”, “Dictyotales”,
“Taxonomy”, “Phylogeny”, “Biogeography”, “Phylogeography”,
“Phylogeographic”, “Systematics”, and “Molecular systematics”,
in English and Spanish, both individually and combined with the
connectors “or, and” (e.g., Dictyota and taxonomy; Dictyotales
and phylogeny; Dictyotaceae and phylogeny or taxonomy). The
references in the publications found were also reviewed, in order
to complete the list of publications related to the genus Dictyota.

We excluded publications such as bachelor and master’s theses,
the abstracts of congress and divulgation notes, and studies not
related to systematic aspects (e.g., physiology, chemistry, and
ecology), as well as publications without mention of Dictyota’s
taxa. Publications such as PhD theses, scientific papers, field
guides, monographies, and floristic studies published worldwide
were included in the analysis. To better manage and analyze
the selected studies, the sources were categorized by type of
taxonomy: alpha taxonomy, which consists of characterizing and
naming species, standing out for including processes such as the
exploration and description of taxa; beta taxonomy, which consists
of a synthesis phase, involving extensive and monographic
reviews, with many such studies including new species and
analyses of the evolutionary relationships between taxa, as well
as floristic studies; and gamma taxonomy, which consists of
evolutionary studies and phylogenetic analyses at different levels,
incorporating different areas such as biogeography, genetics,
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incluir procesos como la exploracion y descripcion de taxones;
la taxonomia beta, que consiste en una fase de sintesis e
involucra revisiones extensivas y monograficas, donde muchos
estudios incluyen nuevas especies y analisis de las relaciones
evolutivas entre taxones, ademas de estudios floristicos; y la
taxonomia gamma, que consiste en estudios evolutivos y analisis
filogenéticos en diferentes niveles, incorporando diferentes
areas como la biogeografia, la genética y la evolucion (Mayr,
2000; Schlick-Steiner et al., 2010; Llorente, 2011; Noriega et
al., 2015). La informacion obtenida de cada publicacion fue
registrada en una base de datos de hoja de calculo, incluyendo
el tipo de trabajo taxondmico (alfa, beta 0 gamma), elflos autor(es),
el afo, el titulo, la revista, el &rea de estudio, las coordenadas
geograficas (si se mencionaban en la publicacion) y el tipo de
marcador molecular utilizado (e.g., rbcl, cox1 0 psbA). Después
de capturar toda la informacién relevante, se realiz6 un analisis
descriptivo para obtener el numero de publicaciones por tipo
de taxonomia y regién geografica. Si se utilizaron marcadores
moleculares, se especificd cudntos y cudles y el tiempo de uso.
Toda esta informacion se analizé , por siglos (XIX, XX y XXI) y
periodos de 20 afios (vicenios), en aras de identificar tendencias
en los estudios taxondmicos.

RESULTADOS

En la plataforma AlgaeBase (Guiry y Guiry, 2024) se identificaron
318 nombres infragenéricos en el género Dictyota (ver material
suplementario 1), de los cuales 226 pertenecian a la categoria
de especie, 63 a variedad y 29 a forma. Respecto al nimero
de nombres por estatus, 110 pertenecian a la categoria de
nombres aceptados (93 especies, 10 variedades y 7 formas),
179 eran sindnimos (117 especies, 45 variedades y 17 formas)
y 29 eran ilegitimos (16 especies, 8 variedades y 5 formas).
Ademas, encontramos 100 taxones de otros géneros que eran
sinonimos de Dictyota. El mas comun era Dilophus K. Agardh,
con 38 sindnimos, seguido de Zonaria C. Agardh (18) y Bicrista
Kuntze (12) (ver Figura 1).

and evolution (Mayr, 2000; Schlick-Steiner et al., 2010; Llorente,
2011; Noriega et al., 2015). The information obtained from each
publication was recorded in a spreadsheet database, including
the type of taxonomic work (alpha, beta, or gamma), author(s),
year, title, journal, area of study, geographic coordinates (if stated
in the publication), and the type of molecular marker used (e.g.,
rbel, cox1, or psbA). After capturing all relevant information,
a descriptive analysis was conducted to obtain the number of
publications by type of taxonomy and by geographical regions,
in the case that molecular markers were used, how many and
which; and the time of use, both by century (19th, 20th, and 21st)
and 20-year periods (vicennium), in order to identify the trends in
the taxonomic studies.

RESULTS

On the Algaebase platform (Guiry and Guiry, 2024), 318 infrageneric
names in the genus Dictyota were identified (see supplemental
material 1), of which 226 belonged to the species category, 63 to
variety, and 29 to form. Regarding the number of names by status,
110 belonged to the category of accepted names (93 species,
10 varieties, and 7 forms), 179 were synonyms (117 species, 45
varieties, and 17 forms), and 29 were illegitimate (16 species, 8
varieties, and 5 forms). Additionally, we found 100 taxa from 20
other genera that were synonyms of Dictyota; the most common
one was Dilophus J. Agardh, with 38 synonyms, followed by
Zonaria C. Agardh (18) and Bicrista Kuntze (12); (see Figure 1).
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Dilophus
Zonaria
Bicrista

Neurocarpus
Pachydictyon
Fucus
Dichophyllium
Ulva
Glossophora
Cutleria
Spatoglossum
Phycopteris
Padina

Taonia
Stoechospermum
Orthosorus

Genera/Géneros

Halarachnion
Glossophorella

...........................

Synonyms/Sinénimos

Figura 1. Numero de sin6nimos de otros géneros bajo nombres actuales
de Dictyota, ordenados de mayor a menor (Phaeophyceae, negro;
Chlorophyta, gris oscuro; Rhodophyta, gris claro; Fungi, blanco).

En cuanto a los 179 nombres de Dictyota que presentaban
estados de sinonimia, 118 estaban asociados con nombres
actualmente aceptados de Dictyota. De estos, D. dichotoma
(Hudson) J. V. Lamouroux y D. dichotoma var. intricata (C.
Agardh) Greville tenian el mayor nimero de sinénimos, con
23 y 20 respectivamente. Los 61 sindnimos restantes fueron
categorizados en otros géneros, siendo Canistrocarpus
cervicornis (Kutzing) De Paula 'y De Clerck y C. crispatus (J.V.
Lamouroux) De Paula y De Clerck los que presentaban el mayor
numero de sinénimos (ambos con ocho).

La variacion temporal en la tasa de descripciones por siglo indicd
que en el siglo XIX se crearon 211 nombres, de los cuales solo
54 han perdurado como nombres aceptados. En el siglo XX se
crearon 82 nombres, 35 de los cuales son aceptados actualmente.
En los primeros 24 afios del siglo XXI se crearon 25 nombres,
21 de los cuales son aceptados (Tabla 2). En cambio, respecto
al total y el promedio de nombres taxondmicos registrados por
vicenio en cada siglo, este estudio encontré que el tercer vicenio
del siglo XIX tuvo el mayor numero de nombres creados (84),
mientras que el primero del siglo XX presenta el numero mas

.

Figure 1. The number of synonyms of other genera under current names
of Dictyota, ordered from largest to smallest values (Phaeophyceae, black;
Chlorophyta, dark gray; Rhodophyta, light gray; Fungi, white).
Regarding the 179 names of Dictyota with synonym status, 118
were categorized under accepted names of Dictyota; of these, D.
dichotoma (Hudson) J.V. Lamouroux and D. dichotoma var. intricata
(C. Agardh) Greville had the highest number of synonyms, with 23
and 20, respectively. The remaining 61 synonyms were categorized
in other genera, where Canistrocarpus cervicornis (Kitzing) De
Paula and De Clerck and C. crispatus (J.V. Lamouroux) De Paula
and De Clerck had the highest number of synonyms, both with
eight.

The temporal variation in description rate by century indicated that,
in the 19th century, 211 names were created, of which only 54 have
endured as accepted names. In the 20th century, 82 names were
created, 35 of which are currently accepted. In the first 24 years of
the 21st century, 25 names were created, 21 of which are accepted
(Table 2). In contrast, regarding the total and average number of
taxonomic names registered per vicennium by century, this study
found that the third vicennium of the 19th century had the highest
number of names created (84), while the first of the 20th century
has the lowest number (6). In the case of the first vicennium of
the 21st century, 22 taxonomic names were created (Table 2).
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bajo. En el primer vicenio del siglo XXI se crearon 22 nombres

taxondmicos (Tabla 2).
Tabla 2. Numero total/promedio anual de nombres taxonémicos
registrados por siglo y vicenio. Se incluye el nimero de nombres por

estatus taxonémico, de acuerdo con Guiry y Guiry (2024). A= Actualmente
aceptado taxonémicamente; S= Sinénimos ; I= Nombres ilegitimos.

Vicennium/Vicenio

Century/Siglo

19th/XIX 34/1.7 20/1 84/4.2* 28/1.4
20th/XX 6/0.3* 26/1.3 9/0.45 12/0.6
21st/XXI 22/1.1 3/0.15 - -

Table 2. Total number/annual average of taxonomic names recorded by
century and vicennium. The number of names by taxonomic status is
included, following Guiry and Guiry (2024). A= Currently accepted; S=
Synonyms; I= lllegitimate names.

Status/Estatus taxonémico

45/2.3 21 54 141 16
29/1.45 82 35 37 10
- 25 21 1 3

*Valor minimo; **Valor maximo

A la fecha, 318 nombres taxonémicos han sido registrados por
106 autoridades. Cinco de ellas han realizado los mayores
aportes: F. T. Kiitzing (53 registrados y ocho aceptados), J. G.
Agardh (32 registrados y 11 aceptados), J. V. Lamouroux (32
registrados y ocho aceptados), R. Schnetter (19 registrados y
10 aceptados) e I. Hornig (18 registrados y 10 aceptados) (ver
Figura 2).

*Minimum value; **Maximum value

To date, 318 taxonomic names have been recorded by 106
authorities. Five authorities have made the largest contributions:
F. T. Kiitzing (53 registered and 8 accepted), J. G. Agardh (32
registered and 11 accepted), J.V. Lamouroux (32 registered and
8 accepted), R. Schnetter (19 registered and 10 accepted), and .
Hornig (18 registered and 10 accepted) (see Figure 2).

F. T. Kiitzing

J. G. Agardh

J. V. Lamouroux
R. Schnetter

1. Hamig

0. G. Sonder

0. De Clerck

Authorities/Autoridades

H. Crouan

P. Crouan

W. F. Prud’homme
van Reine

Il Registered/Registrados

[ | Currently
Accepted/Actualmente
Aceptados

0 10
Taxonomic Names/Nombres taxonomicos

30 40 50 60

Figura 2. Numero de nombres registrados y aceptados por autoridades
dentro del género Dictyota. Ordenados de mayor a menor numero de
nombres registrados.

Se compild un total de 514 publicaciones. Sin embargo, después
de aplicar los criterios de exclusion, solo quedaron 206 (ver
material suplementario 2). La mayoria de ellos abordaban la
taxonomia alfa (88), seguida de la beta (74) y la gama (44).
Geograficamente, la region con el mayor nimero de publicaciones
fue Europa (61), seguida de Asia (38) y Oceania (36). Respecto

Figure 2. Number of registered and currently accepted names by
authorities within the genus Dictyota, ordered from least to greatest
number of registered names.

Atotal of 514 publications were compiled; however, after applying
the exclusion criteria, only 206 remained (see supplemental
material 2). Most of them addressed alpha taxonomy (88), followed
by beta taxonomy (74) and gamma taxonomy (44). Geographically,
the region with the highest number of publications was Europe
(61), followed by Asia (38) and Oceania (36). Regarding the type

o
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al tipo de publicaciones taxondmicas, para las taxonomias alfa
y gamma, Europa presentd el mayor numero de publicaciones.
Entretanto, Asia registrd el mayor nimero (18) para la taxonomia
beta (Figura 3).

of taxonomic work, for both alpha and gamma taxonomy, Europe
had the highest number of publications, while for beta taxonomy,
Asia (18) had the highest number of publications (Figure 3).

Figura 3. Numero de publicaciones por tipo de trabajo taxonémico [alfa,
beta, gama] para cada region (paréntesis). Regiones geograficas en
escala de grises: Africa (AF), Asia (AS), Centroamérica (CA), Europa
(EU), Norteamérica (NA), Oceania (OC) y Sudamérica (SA). Realizado
en QGIS 3.22.2-Lima utilizando world_map.gpkg, EPSG:4326 - WGS 84.

El analisis temporal por siglo y vicenios (Figura 4) demostr6 que
las publicaciones de taxonomia alfa se concentran en los siglos
XIX'y XX (563 y 35 respectivamente). La taxonomia beta surgi6
en el siglo XX (37 publicaciones) y continda hasta el dia de hoy,
con 42 articulos publicados en el primer vicenio del siglo XXI. La
taxonomia gamma empezd en el vicenio final del siglo XX (3) y
aumentd en el siglo XXI con 41 publicaciones.

Figure 3. Number of publications by type of taxonomic work [alpha, beta,
gamma] by region (parenthesis). Geographic regions in grayscale: Africa
(AF), Asia (AS), Central America (CA), Europe (EU), North America (NA),
Oceania (OC), and South America (SA). Prepared in QGIS 3.22.2-Lima
using world_map.gpkg, EPSG:4326 - WGS 84. .

Temporalanalysis by centuryandvicennial (Figure4)demonstrated
that alpha taxonomy publications were concentrated in the 19th
and 20th centuries (53 and 35, respectively). Beta taxonomy
emerged in the 20th century (37 publications) and continues
until today, with 42 papers published in the first vicennium of the
21st century. Gamma taxonomy began in the final vicennium of
the 20th century (3) and increased in the 21st century with 41
publications.

Figura 4. Numero de publicaciones sobre el género Dictyota por tipo de
taxonomia (alpha, beta, gama) y por vicenio-siglo.

|

Figure 4. Number of publications on the genus Dictyota by type of
taxonomy addressed (alpha, beta, gamma) and vicennium-century.
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En cuanto a la taxonomia beta, 22 publicaciones eran revisiones
taxonémicas 0 monografias, y 52 eran estudios floristicos. Entre
los estudios floristicos, los taxones con el mayor nimero de
registros fueron Dictyota friabilis Setchell (24), D. dichotoma
(23), D. ciliolata Sonder ex Kiitzing (21), D. bartayresiana J. V.
Lamouroux (18), D. adnata Zanardini, D. ceylanica Kutzing y D.
humifusa Hornig, Schnetter & Coopejans (cada uno con 13).

De las 44 publicaciones de taxonomia gama, 41 utilizaron 27
marcadores moleculares para la delimitacion de especies, y las
tres restantes utilizaron componentes bioquimicos. Los estudios
con marcadores moleculares se categorizaron por origen: nuclear
(9), plastidico (7) y mitocondrial (11). Un analisis de frecuencia
indicé que los marcadores plastidicos fueron los mas utilizados
(33 publicaciones), mientras que los marcadores nucleares fueron
los menos frecuentes (13 publicaciones). Entre los marcadores
especificos, LSU rDNA fue el marcador nuclear mas comun,
y rbcL y cox1 fueron los marcadores plastidico y nuclear mas
frecuentes (Tabla 3).

Tabla 3. Marcadores moleculares (mitocondriales, nucleares, y plastidicos)
mas frecuentemente usados en las publicaciones de taxonomia gama
del género Dictyota.

Regarding beta taxonomy, 22 publications were taxonomic
reviews or monographs, while 52 were floristic studies. Within
the floristic studies, the taxa with the highest number of records
were Dictyota friabilis Setchell (24), D. dichotoma (23), D. ciliolata
Sonder ex Kiitzing (21), D. bartayresiana J. V. Lamouroux (18),
D. adnata Zanardini, D. ceylanica Kiitzing, and D. humifusa
Haérnig, Schnetter & Coopejans (each with 13).

Of the 44 gamma taxonomy publications, 41 utilized 27 molecular
markers for species delimitation, while the remaining three
used biochemical components. The studies with molecular
markers were categorized by origin: Nuclear (9), plastid (7), and
mitochondrial (11). A frequency analysis indicated that plastid
markers were most frequently used (33 publications), while
nuclear markers were least frequent (13 publication). Among
specific markers, LSU rDNA was the most common nuclear
marker, while rbcL and cox1 were the most frequent plastid and
mitochondrial markers, respectively (Table 3).

Table 3. The molecular markers (mitochondrial, nuclear, and plastid) most
often used in publications on the gamma taxonomy of the genus Dictyota.

Tyoe/Tivo Molecular Markers/ Frequency of use/
ypeltip Marcadores Moleculares Frecuencia de uso
cox1 16*
Mitochondrial/
Mitocondrial cox3 10
nadi1 8
LSU rDNA 6
Nuclear/Nuclear 18S rDNA 2
26S rDNA 2
rbcL 24*
Plastids/
Plastidos psbA 21*
psaA 9

*Marcadores con las frecuencias mas altas. *Markers with the highest frequencies.

DISCUSION

Segun se determind en este estudio, el estado del arte sobre
Dictyota cubre una escala temporal de mas de 200 afios Yy,
espacialmente, cubre casi todas las regiones tropicales y
subtropicales donde se registra este taxon. Reflejando la

DISCUSSION

As determined in this study, the state-of-the-art relating to Dictyota
covers a temporal scale of over 200 years, while, spatially, it
covers almost all tropical and subtropical regions where this

taxon occurs. Reflecting the evolution of the knowledge of the

21
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evolucién del conocimiento del género, la tendencia actual de
los estudios esta encaminada hacia la taxonomia gama (Figura
4), aunque aun quedan preguntas por responder y areas sin
abordar, como se describe en otras revisiones sobre macroalgas
(e.g., Mattio y Payri, 2011; Yang et al., 2017).

Los desafios relacionados con la interpretacion de las variaciones
morfologicas del género Dictyota se hacen evidentes en el alto
porcentaje de nombres sinonimizados [(57 %) (Figura 1, Tabla 1)].
En los estudios sobre algas, alrededor del 50 % de los nombres
taxondmicos son sindnimos, lo que refleja cambios taxondmicos
y nomenclaturales dindmicos (De Clerck et al., 2013), como se
observa en Dictyota. Estos cambios se relacionan con las etapas
tempranas de clasificacién dentro del sistema de Linneo, que
reconocia tres géneros de algas definidos por su forma: Conferva
Linnaeus (talos filamentosos), Fucus (talos cartilaginosos) y
Ulva (talos membranosos). En este sentido, criterios como el
color del talo y las caracteristicas reproductivas y anatémicas
fueron incorporados para definir nuevos géneros, incluyendo
Zonaria (Agardh, 1817), Dilophus, Glossophora, Pachydictyon
(Agardh, 1882, 1894), Bicrista (Kuntze, 1898), y Glossophorella
(Nizamuddin y Campbell, 1995). Ahora, estos géneros son
reconocidos dentro de Dictyota, Canistrocarpus y Rugulopterix
(De Clerck et al., 2006). Méas alla de los limites del género, la
delimitacién de especies continta siendo dificil debido a la falta
de revisiones taxondmicas integrales. Segun comentd Dayrat
(2005), los taxonomistas pueden pasar por alto los nombres de
especies existentes cuando proponen nuevos, lo que contribuye
a una sobreabundancia de sinénimos o nombres dudosos. Aun
con analisis de ADN, este problema sigue siendo un desafio sin
resolver, principalmente por la necesidad de datos adicionales.

Nuestro analisis revelo que el 36 % de las especies de Dictyota
eran sinénimos de D. dichotoma y D. dichotoma var. intricata.
Este hallazgo se alinea con las observaciones de Ni-Ni-Win et al.
(2024), quienes afirmaron que, debido a la falta de caracteristicas
morfolégicas distinticas, los especimenes de Dictyota suelen
ser identificados como dichotoma en estudios que no se
centran en la taxonomia y que con frecuencia no realizan un
examen minucioso. Por otro lado, De Clerck (2003) resalté que
la extensiva variabilidad morfolégica dentro del complejo D.
dichotoma ha resultado en descripciones de varias especies y
combinaciones nuevas, muchas de ellas basadas en diferencias
morfoldgicas menores o formas de crecimiento aberrantes. Por

a

genus, the current trend in taxonomic studies is towards gamma
taxonomy (Figure 4), although questions remain unanswered
and areas unaddressed, as described in other reviews about
macroalgae (e.g., Mattio and Payri, 2011; Yang et al., 2017).

The challenges relating to interpreting the morphological variations
in the genus Dictyota are evident in the high percentage of
synonymized names [57% (Figure 1, Table 1)]. In algal studies,
about 50% of the taxonomic names are synonyms, reflecting
dynamic taxonomic and nomenclatural changes (De Clerck et al.,
2013), as seen in Dictyota. These shifts are related to early stages
of classification within the Linnean system, which recognized
three genera of algae defined by their form: Conferva Linnaeus
(filament thalli), Fucus (cartilaginous thalli), and Ulva (membranous
thalli). Subsequently, criteria such as thallus color, reproductive
and anatomical characteristics were incorporated to define new
genera, including Zonaria (Agardh, 1817), Dilophus, Glossophora,
Pachydictyon (Agardh, 1882, 1894), Bicrista (Kuntze, 1898),
and Glossophorella (Nizamuddin and Campbell, 1995). These
genera are now recognized within Dictyota, Canistrocarpus, and
Rugulopterix (De Clerck et al., 2006). Beyond genus boundaries,
species delimitation remains difficult due to a lack of comprehensive
taxonomic revisions. As Dayrat (2005) has noted, taxonomists may
inadvertently overlook existing species names when proposing new
ones, contributing to an overabundance of synonyms or dubious
names. Even with DNA analyses, this problem persists as an
unresolved challenge, mainly because further data are still needed.

Our analysis revealed that 36% of Dictyota species names
were synonyms of D. dichotoma and D. dichotoma var. intricata.
This finding aligns with observations by Ni-Ni-Win et al. (2024),
who noted that Dictyota specimens, due to a lack of distinctive
morphological features, are frequently identified as “dichotoma”
in studies not focused on taxonomy, often without thorough
examination. Conversely, De Clerck (2003) highlighted that
the extensive morphological variability within the D. dichotoma
complex has resulted in the description of several new species and
combinations, many based on minor morphological differences
or aberrant growth forms; for example, the variety “intricata”
mentioned by Tronholm et al. (2010b) is likely a slender growth
form of D. dichotoma. Consequently, such subtle variations can
lead to species misidentification and the unjustified description
of new taxa.

We observed an erratic pattern in the temporal variation of the
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ejemplo, la variedad (intricata) mencionada por Tronholm et al.
(2010b) bien podria ser una forma delgada de crecimiento de
D. dichotoma. En consecuencia, variaciones tan sutiles pueden
llevar a una mala identificacion de especies y a la descripcidn
injustificada de nuevos taxones.

Observamos un patrdn erratico en la variacién temporal de la
tasa de descripciones de especies de Dictyota (Tabla 2). El
mayor numero de descripciones se registro en el siglo XIX,
coincidiendo con las expediciones mas grandes, como es el caso
de Lamouroux (1809a, 1809b), Greville (1830), Agardh (1841)
y Kitzing (1849). Entretanto, el nimero disminuyd en el siglo
XX (Tabla 2), lo que puede estar vinculado a eventos globales
como las Guerras Mundiales (durante el primer y tercer vicenio),
las cuales afectaron el progreso cientifico en muchos campos
(South y Whittick, 1996; De Clerck et al., 2013). No obstante, a
finales del siglo XX y principios del XXI se di6 un resurgir de las
tasas de descripcidn, probablemente impulsado por los avances
tecnoldgicos y la adopcidn de nuevas técnicas, en particular los
analisis moleculares (e.g., De Clerck et al., 2006; Tronholm et
al., 2010b; Lozano-Orozco et al., 2015).

Ademas, los codigos nomenclaturales vigentes, como el Cédigo
Internacional de Nomenclatura de algas, hongos y plantas,
fueron fortalecidos para estabilizar los nombres taxonémicos,
previniendo la confusién y garantizando la permanencia de
los nombres publicados de manera valida y taxonémicamente
aceptados (Dayrat, 2005; Pedroche, 2018; Turland et al., 2018).
Por otro lado, los nombres invalidos —como Dictyota harveyana
Sonder nom. nud.— carecen de descripciones (Art. 38 del Cddigo
de nomenclatura), y no hay especimenes depositados en el
herbario Sonder (Art. 38 del Codigo de nomenclatura) (De Clerck,
2003). Ademas, algunos nombres continuan sin resolver, como
es el caso de Dictyota flabellulata M.S. Foster & Schiel, listado
como nombre preliminar en AlgaeBase (Guiry y Guiry, 2024).
Foster y Schiel (1985; p. 29, 30) no describieron una nueva
especie; simplemente notaron su presencia en una comunidad
de bosque de algas. Esto hace de D. flabellulata un nom. nud.
segun el cddigo o un error de citacion, como lo sugiere Silva en el
Index nominum algarum. Es légico asumir que los autores querian
referirse a D. flabellata, una especie comun de California. Por
tanto, D. flabellulata debe considerarse como un error tipografico.

Contados cientificos han hecho contribuciones profundas a la
taxonomia de Dictyota. De las cinco autoridades con el mayor

Dictyota species descriptions rate (Table 2). The highest number
of descriptions occurred in the 19th century, coinciding with the
greater expeditions, such as those of Lamouroux (1809a, 1809b),
Greville (1830), Agardh (1841), and Kutzing (1849). Meanwhile,
the number declined in 20th century (Table 2), potentially linked
to global events such as World Wars (over the first and third
vicennium), which affected scientific progress in many fields (South
and Whittick, 1996; De Clerck et al., 2013). However, the late 20th
century and early 21st century saw a resurgence in description
rates, likely driven by technological advancements and the adoption
of new techniques, particularly molecular analyses (e.g. De Clerck
et al., 2006; Tronholm et al., 2010b; Lozano-Orozco et al., 2015).

Additionally, currently used nomenclatural codes, such as the
International Code of Nomenclature for algae, fungi, and plants,
were strengthened to stabilize taxonomic names, preventing
confusion and ensuring permanence for validly published and
taxonomically accepted names (Dayrat, 2005; Pedroche, 2018;
Turland et al., 2018). Conversely, invalid names—such as Dictyota
harveyana Sonder nom. nud.— lack description (Art. 38 of the
Nomenclature Code) and there are not specimens deposited in
the Herbarium Sonder (Art. 38 Nomenclature Code) (De Clerck,
2003). Furthermore, some names remain unresolved, as is the
case for Dictyota flabellulata M.S. Foster & Schiel, listed as a
preliminary name in AlgaeBase (Guiry and Guiry, 2024). Foster
and Schiel (1985; p. 29, 30) did not describe a new species but
merely noted its presence in a kelp community. This renders D.
flabellulata a nom. nud. according to the code or a citation error,
as suggested by Silva in the Index Nominum Algarum. 1t is logical
to assume that the authors intended to refer to D. flabellata, a
common species of California. Hence D. flabellulata should be
considered a typographical error.

Profound contributions to the taxonomy of Dictyota have been
made by a select few scientists. Of the five authorities with the
most species names, three date from the 19th century (F. T.
Kiitzing, J. G. Agardh and J.V. Lamouroux), while the remaining
two date from the late 20th century (R. Schnetter and 1. Hornig).
This aligns with the observation of De Clerck et al. (2013) that
a few highly productive individuals drive significant taxonomic
output. In Dictyota, these three 19th-century authorities described
a total of 117 names, with F. T. Kiitzing and J. G. Agardh being
recognized among major algal taxonomists (South and Whittick,

1996; De Clerck et al., 2013).
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numero de nombres de especies, tres datan del siglo XIX (F. T.
Kiitzing, J. G. Agardh y J. V. Lamouroux), mientras que los dos
restantes datan de finales del siglo XX (R. Schnetter e I. Hornig).
Esto se alinea con la observacion de De Clerck et al. (2013): unos
pocos individuos altamente productivos suministran un insumo
taxondmico significativo. En Dictyota, estas tres autoridades
del siglo XIX describieron un total de 117 nombres, siendo F.
T. Kltzing y J. G. Agardh reconocidos entre los mas grandes
taxonomistas de algas (South y Whittick, 1996; De Clerck et
al., 2013).

El analisis aqui presentado de los estudios taxonémicos
sobre Dictyota revelaron dos tendencias claras (Figura 4). En
primer lugar, hubo un declive en los estudios de taxonomia
alfa, llegando a cero en el siglo XX. En segundo lugar, los
estudios de taxonomia beta y gama aumentaron, impulsados
por la adopcién de una diversidad de métodos analiticos. La
taxonomia —Ila ciencia de caracterizar, clasificar y nombrar
taxones (Schlick-Steiner et al., 2010)— es esencial para la
investigacion en biodiversidad, y sirve como base para la
biogeografia, la ecologia y los estudios evolutivos (Noriega et
al., 2015). Las especies, en virtud de unidades basicas en estos
campos, requieren una denominacion adecuada para vincular
los organismos al conocimiento existente (Schlick-Steiner et
al., 2010). En este estudio se evalua la taxonomia alfa, beta y
gama para rastrear la evolucion del entendimiento taxonoémico de
Dictyota. Siguiendo a Schlick-Steiner et al. (2010) y Noriega et al.
(2015), las reconocemos como aproximaciones metodologicas y
conceptuales de complejidad creciente, donde la taxonomia beta
y gamma construyen sobre —y no reemplazan— la taxonomia
alfa. Los estudios taxondmicos modernos integran técnicas
morfologicas, ecoldgicas y moleculares para abordar preguntas
complejas. Entre los ejemplos estan los estudios de Leliaert y
Coppejans (2007; Siphonocladales, Chlorophyta), Selivanova
et al. (2007; Laminariales, Phaeophyceae) y Koh y Kim (2018;
Herposhiphonia Nageli, Rhodophyta), todos los cuales incorporan
la taxonomia alfa (Schlick-Steiner et al., 2010). Sin embargo,
segun advierte Giribet (2015), si bien los codigos de barras
de ADN han impulsado significativamente la investigacion en
muchos taxones, estos tienen ciertas limitaciones. Por lo tanto,
sigue siendo crucial mantener la integracion de informacion
morfoldgica y molecular a nivel de organismo.

Las publicaciones de taxonomia beta representaron el 59 %

W

Our analysis of Dictyota taxonomic studies revealed two distinct
trends (Figure 4): first, there was a decline in alpha taxonomy
studies, reaching none in the 21st century; The second, beta
and gamma taxonomy studies increased, driven by the adoption
of diverse analytical methods. Taxonomy—the science of
characterizing, classifying and naming taxa (Schlick-Steiner et
al., 2010)—is fundamental to biodiversity research, serving as
the basis for biogeography, ecology, and evolutionary studies
(Noriega et al., 2015). Species, as the basic units of these fields,
require accurate naming to link organisms to existing knowledge
(Schlick-Steiner et al. 2010). In this study, we assessed alpha,
beta, and gamma taxonomy to trace the evolution of taxonomic
understanding in Dictyota. Following Schlick-Steiner et al. (2010)
and Noriega et al. (2015), we recognize these as methodological
and conceptual approaches of increasing complexity, where beta
and gamma taxonomy build upon, rather than replace, alpha
taxonomy. Modern taxonomic studies integrate morphological,
ecological, and molecular techniques to address complex
questions. Examples include the studies of Leliaert and
Coppejans (2007; Siphonocladales, Chlorophyta), Selivanova et
al. (2007; Laminariales, Phaeophyceae), and Koh and Kim (2018;
Herposhiphonia Nageli, Rhodophyta), all of which incorporate alpha
taxonomy (Schlick-Steiner et al., 2010). However, as Giribet (2015)
cautions while DNA barcoding has significantly advanced research
across many taxa, it has certain limitations. Therefore, maintaining
the integration of morphological and molecular information at the
organismal level remains crucial.

Beta taxonomy publications represented 59% of our total
compiled literature, reflecting a synthesis phase characterized
by extensive monographic revisions and floristic studies. These
studies often include descriptions of new species and analyses
of evolutionary relationships (Mayr, 2000; Llorente, 2011; Noriega
et al., 2015). Within this category, we identified 22 taxonomic
revisions focused on specific regions, such as Bangladesh, the
Indian Ocean, the Mediterranean Sea, and Venezuela (Hornig
and Schnetter, 1988; De Clerck, 2003; Solé and Foldats, 2003;
Islam et al., 2020), as well as 52 floristic studies (70% of the total
for beta taxonomy) from diverse geographic regions, including
the Philippines, Sultanate of Oman, and the Gulf of California
(Silva et al., 1987; Wynne and Jupp, 1998; Norris, 2010) (Figure
3). Our finding suggests that comprehensive reviews and
monographic approaches, exemplified by those of De Clerck
(2003) and Theophilus et al. (2020), are still needed in regions



Instituto de Investigaciones Marinas y Costeras / Marine and Coastal Research Institute

de nuestro total de literatura compilada, reflejando una fase de
sintesis caracterizada por revisiones monograficas y estudios
floristicos extensivos. Estos estudios suelen incluir descripciones
de nuevas especies y analisis de relaciones evolutivas (Mayr,
2000; Llorente, 2011; Noriega et al., 2015). Dentro de esta
categoria, se identificaron 22 revisiones taxonémicas centradas
en regiones especificas como Bangladesh, el océano indico, el
mar Mediterraneo y Venezuela (Hornig y Schnetter, 1988; De
Clerck, 2003; Solé y Foldats, 2003; Islam et al., 2020), asi como
52 estudios floristicos (70 % del total para la taxonomia beta) de
una diversidad de regiones geograficas, incluyendo las Filipinas,
el Sultanato de Omén y el Golfo de California (Silva et al., 1987,
Wynne y Jupp, 1998; Norris, 2010) (Figura 3). Esos hallazgos
sugieren que, en regiones como Africa y Centro y Sudamérica,
aln se necesitan revisiones integrales y enfoques monograficos,
ejemplificados por De Clerck (2003) y Theophilus et al. (2020), a
fin de mejorar la comprension de Dictyota (Figura 3).

Se evidencié una tendencia positiva en las publicaciones de
taxonomia gamma al principio del siglo XXI (Figura 4). Este
aumento puede atribuirse a avances en biologia molecular,
los cuales han facilitado el uso de métodos moleculares y la
interpretacion de sus resultados para organismos terrestres y
acuaticos en aspectos sistematicos, biogeogréficos y evolutivos
(Diaz-Larrea et al., 2016). Tautz et al. (2003) resaltaron un
desafio clave en la taxonomia basada en secuencias de ADN:
proporcionar secuencias para especies con nombres lineanos
(binomiales) —un desafio aln vigente en Dictyota. Esto es crucial
para establecer una linea de base en el conocimiento de la
diversidad, particularmente en grupos como las algas, donde
prevalecen la diversidad criptica, la simplicidad morfoldgica, la
plasticidad fenotipica y la convergencia evolutiva (Saunders,
2005; Bringloe y Saunders, 2019).

En Dictyota, 51 % de los estudios de taxonomia gama se
centraron en la descripcién de nuevas especies, particularmente
en el siglo XXI (e.g., Lozano-Orozco et al., 2015; Nelson et al.,
2019; Ni-Ni-Win et al., 2024). Esto se alinea con la observacion de
Leliaert et al. (2014), quienes encontraron que al menos 50 % de
los articulos sobre algas publicados entre 2012 y 2013 abordaban
la delimitacion de especies o la descripcion de especies nuevas.
Ademas, la taxonomia gama ha mejorando la comprension de
la sistematica a lo largo de varios niveles taxonémicos —por
ejemplo, en niveles superiores (e.g., Draisma et al., 2001; Bittner

such Africa and Central and South America, in order to enhance
our understanding of Dictyota (Figure 3).

A positive trend in gamma taxonomy publications was evident
at the beginning of the 21st century (Figure 4). This increase is
attributable to advancements in molecular biology, which have
facilitated the use of molecular methods and the interpretations
of their results in systematic, biogeographical, and evolutionary
aspects of both terrestrial and aquatic organisms (Diaz-Larrea et
al., 2016). Tautz et al. (2003) highlighted a key challenge in DNA
sequence-based taxonomy: providing sequences for species
with Linnean (binomial) names —a challenge that persists for
Dictyota. This is crucial for establishing a baseline of diversity
knowledge, particularly in groups such as algae, where cryptic
diversity, morphological simplicity, phenotypic plasticity, and
evolutionary convergence are prevalent (Saunders, 2005;
Bringloe and Saunders, 2019).

In Dictyota, 51% of gamma taxonomy studies focused on
describing new species, particularly in the 21st century (e.g.,
Lozano-Orozco et al., 2015; Nelson et al., 2019; Ni-Ni-Win
et al., 2024). This aligns with the observation of Leliaert et al.
(2014), who found that at least 50% of algal papers published
between 2012 and 2013 addressed the delimitation of species
or description of new species. Furthermore, gamma taxonomy
has enhanced our understanding of systematics across various
taxonomic levels—for example, at higher levels (e.g., Draisma et
al., 2001; Bittner et al., 2008; Silberfield et al., 2011, 2014), the
generic level (e.g., Lee and Bae, 2002; De Clerck et al., 2006),
and the species level—mainly for the purposes of delimitation
(e.g., De Paula et al., 2007; Sadeghi et al., 2019; Delva et al.,
2023), detecting cryptic species (e.g., Tronholm et al. 2010a; Sun
et al., 2012; Vieira et al., 2014), or assessing phylogeographic
aspects (e.g., Sissini et al, 2017; Machin-Sanchez et al,
2018). Notably, it has facilitated the recognition of new species
within groups where subtle morphological variations such as
color, iridescence, proliferations, or reproductive features have
been attributed to environmental or distributional factors (e.g.,
De Clerck et al., 2006; Fernandez-Garcia, 2012; Tronholm et
al., 2012). However, taxonomic problems persist, and species
misinterpretations still occur. For example, Tronholm et al. (2012)
found significant discrepancies between traditional and DNA-
based species concepts for D. ciliolata and D. crenulata, which
were attributed to the morphological complexity of the latter.

s
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etal., 2008; Silberfield et al., 2011, 2014), a nivel genérico (e.g.,
Lee y Bae, 2002; De Clerck et al., 2006) y a nivel de especie—,
principalmente para efectos de delimitacién (e.g., De Paula et
al., 2007; Sadeghi et al., 2019; Delva et al., 2023), deteccion de
especies cripticas (e.g., Tronholm et al., 2010a; Sun et al., 2012;
Vieira et al., 2014) o evaluacion de aspectos filogeogréficos (e.g.,
Sissini et al., 2017; Machin-Sanchez et al., 2018). Notablemente,
esto ha facilitado el reconocimiento de nuevas especies al interior
de los grupos donde variaciones morfoldgicas sutiles como el
color, la iridiscencia, las proliferaciones o las caracteristicas
reproductivas han sido atribuidas a factores ambientales o de
distribucion (e.g., De Clerck et al., 2006; Fernandez-Garcia, 2012;
Tronholm et al., 2012). Sin embargo, los problemas taxonémicos
persisten, y aln se presentan malinterpretaciones de especies.
Por ejemplo, Tronholm et al. (2012) encontraron discrepancias
significativas entre los conceptos de especie tradicionales y
basados en ADN para D. ciliolata y D. crenulata, las cuales
atribuyeron a la complejidad morfolégica de esta Ultima.

Entre los marcadores moleculares, los plastidicos fueron
inicialmente empleados en estudios de delimitacién de especies
(Lee y King, 1996), seguidos por los marcadores nucleares
(Tautz et al., 2003), que fueron utilizados por ultima vez en
2012 (Tronholm et al., 2012). Los marcadores rbcL, psbAy cox1
(Tabla 4) fueron empleados con mas frecuencia en estudios
moleculares centrados en Dictyota, lo cual es consistente con
los hallazgos de Leliaert et al. (2014) y Bogaert et al. (2020),
quienes los identificaron como marcadores de uso comun en la
delimitacién de especies de algas pardas, particularmente en
Dictyota. En contraste, los estudios sobre Sargassumy Caulerpa
han identificado diferentes marcadores dominantes, como ITS-2,
Rubisco parcial, cox3 y 23S en Sargassum y TufA en Caulerpa
(Mattio y Payri, 2011; Zubia et al., 2019). Leilaert et al. (2014)
anotaron que la delimitacion de especies en muchos grupos de
algas, especialmente de macroalgas, ha recurrido a marcadores
plastidicos y mitocondriales. Esto puede deberse a aspectos
técnicos que simplifican la amplificacién y la secuenciacion
de loci organelares. Ademas, Palumbi et al. (2001) sugirieron
que una coalescencia mas rapida con linajes de especies en
genes organelares, en comparacion con los nucleares, produce
discontinuidades entre la divergencia interespecifica y la variacion
intraespecifica. Adicionalmente, se ha demostrado que los genes
mitocondriales o de cloroplasto se segregan antes durante la
Lspeciacién que la mayoria de los genes nucleares, revelando
2

Among molecular markers, plastid markers were initially employed
in species delimitation studies (Lee and King, 1996), followed by
nuclear markers (Tautz et al., 2003), which were last used in 2012
(Tronholm et al., 2012). The rbcL, psbA, and cox1 markers (Table
4) were most frequently used in molecular studies focused on
Dictyota, consistent with the findings of Leliaert et al. (2014) and
Bogaert et al. (2020), who identified them as commonly used
markers for species delimitation in brown algae, particularly in
Dictyota. In contrast, studies on Sargassum and Caulerpa have
identified different dominant markers, such as ITS-2, partial
Rubisco, cox3, and 23S in Sargassum and TufAin Caulerpa (Mattio
and Payri, 2011; Zubia et al., 2019). Leliaert et al. (2014) noted that
species delimitation in many algal groups, specially macroalgae,
has relied on plastid and mitochondrial markers. This is likely due
to technical aspects that simplify the amplification and sequencing
of organellar loci. Furthermore, Palumbi et al. (2001) suggested
that faster coalescence within species lineages in organelle genes,
compared to nuclear, produces clearer discontinuities between
interspecific divergence and intraspecific variation. Additionally,
mitochondrial or chloroplast genes have been shown to segregate
earlier during speciation than most nuclear genes, thus revealing
earlier stages of speciation.

CONCLUSION

The analysis of nomenclature and taxonomic studies relating to
Dictyota demonstrated a clear progression in our understanding
of the genus. This evolution has led to an integrative approach,
fostering more accurate species delimitation and a more refined
understanding of the diversity of Dictyota. While taxonomic
investigation of this genus spans centuries, further efforts towards
integrative taxonomy are crucial. Enhanced morphological and
anatomical descriptions, coupled with multiple locus analysis
or genomic support, are essential for resolving taxonomic
ambiguities and clarifying the boundaries defining poorly
understood species. These studies are expected to contribute to
a more comprehensive understanding of Dictyota, enabling the
detection of biodiversity loss or the introduction of alien species.
Therefore, an integrative taxonomic framework can serve as
a support for broader research in terms of phylogeography,
ecology, and conservation biology.
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asi etapas mas tempranas de especiacion.

CONCLUSION

El analisis de estudios de nomenclatura y taxondmicos
relacionados con Dictyota demostrd un claro progreso en nuestra
comprension del género. Esta evolucion ha llevado a un enfoque
integrativo, fomentando una delimitacion de especies mas precisa
y un entendimiento mas refinado de la diversidad de Dictyota. Si
bien la investigacion taxondmica de este género abarca siglos,
se hacen cruciales los esfuerzos adicionales hacia la taxonomia
integrativa. Las descripciones morfolégicas y anatoémicas
mejoradas, en combinacién con multiples andlisis de loci o
apoyo gendmico, son esenciales para resolver ambigiiedades
taxonomicas y aclarar los limites que definen a las especies poco
entendidas. Se espera que estos estudios contribuyan a una
comprensién mas completa de Dictyota, permitiendo detectar la
pérdida de biodiversidad o la introduccion de especies invasoras.
Por tanto, un marco taxondmico integrativo puede servir como
apoyo para una investigacion mas amplia en términos de
filogeografia, ecologia y biologia de la conservacion.
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