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RESUMEN

El complejo México-Centroamericano de Polypodium plesiosorum, a decir de varios
autores, es una mezcla heterogénea de especies cuya delimitacion taxonémica no es satisfacto-
ria. Con €l afén de aclarar algunos de los problemas taxonémicos y de relacion infragenérica
en este grupo de helechos, se llevé a cabo un estudio morfo-anatdmico comparativo del espo-
réfito adulto.

Las observaciones de la morfologia y de la anatomia del rizoma, de sus escamas, de la
hoja y de las esporas de las especies del complejo de Polypodium plesiosorum, comparadas
entre si y con las hechas en otras especies representativas de grupos o géneros cercanos me-
diante un andlisis cladistico, han permitido conocer con mayor detalle las relaciones taxoné-
micasy filogenéticas del complejo y reconocer tres especies con valor taxondémico en el grupo
P. plesiosorum (P. hispidulum, P. plesiosorum y P. rhodopleuron); ademas, se sefial6 la pre-
senciadel grupo P. colpodes (P. arcanum, P. castaneum, P. colpodes, P. eatonii y P. flagella-
re) y la afinidad taxondmica de P. fraternum, P. kunzeanum, P. pleurosorum y P. rhachip-
terygium con otros grupos del género u otros géneros.

Se presenta un tratamiento taxondmico-nomenclatural, la distribucion geogréficay las

afinidades ecoldgicas de las especies del grupo antes mencionado.



ABSTRACT

The Mexico-Central American Polypodium plesiosorum complex, has unclear tax-
onomical situation. For that reason, to clarify some of taxonomic problems in the species and
infrageneric relation in this group of ferns, the morfo-anatomical comparative study of the
sporophyte phase was carried out.

In this work a comparative observations in rhizome, the scales of rhizome, leaf and
spores of the species of the Polypodium plesiosorum complex, and with other near representa-
tive species of the genus by means of a cladistic analysis, have alowed to know a group of
three species poorly treated: P. hispidulum, P. plesosorum and P. rhodopleuron (new com-
plex P. plesiosorum), on the other hand, the following affirmations can be done: @ one group
with infrageneric taxonomic value, namely: P. colpodes group (P. arcanum, P. castaneum, P.
colpodes, P. eatonii and P. flagdllare) and: b) is indicated the taxonomic affinity of P. frater-
num, P. kunzeanum, P. pleurosorum and P. rhachipterygium.

A taxonomic description, nomenclature status, geographic distribution and ecological

affinities are presented for the species of the group above defined.

Vi
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INTRODUCCION

La circunscripcion taxondmica del género Polypodium L. es muy problemética. De
él se han segregado diversos géneros, muchos de los cuales contienen elementos heterogé-
neos, que no son reconocidos universalmente (Hennipman et al., 1990; Wagner, 1986).
Goniophlebium C. Pred, Marginariopsis C. Chr., Pecluma M. G. Price, Phlebodium (R. Br.)
J. Sm. y Pleopeltis Humb. et Bonpl. ex Willd. son gemplos de tales grupos entre los que,
con frecuencia, se detecta la existencia de hibridos intergenéricos (Anthony y Schlepe, 1985;
Gomez, 1975; Mickel y Beitdl, 1987; Wagner y Wagner, 1975) que ponen a prueba los con-
ceptos taxondmicos vigentes. De todas formas, los estudios taxonémicos en Polypodium (de
la Sota, 1965, 1966; Maxon, 1903,1916 a, b, c; Price, 1983; Weatherby, 1922, 1939, 1947,
Hensen, 1990; Windham, 1993, Neuroth, 1996 y Schneider et a., 2004) muestran la ten-
dencia a definir complegjos naturales morfoldgicamente mas homogéneos.

Polypodium, en su concepcion mas estricta, se distingue por € tallo rizomatoso aarge
do y ramificado; las hojas con peciolo surcado en la superficie adaxid y lamina pinnatisecta a
1-pinnada (excepcionalmente una especie con lamina simple y tres o cuatro con lalamina méas
dividida) con los segmentos o pinnas no articulados al raquis; las esporas monoletes, con la
superficie tipicamente verrugada a tuberculada, generamente envuelta por una perina. El nd-
mero cromosomico conocido esn= 37.

El género asi definido incluye 110 a 120 especies, la mayoria concentradas en €
continente americano y unas cuantas en e Viejo Mundo (Moran, 1995). Autores como de la
Sota (1973), Tryon y Tryon (1982), Lelinger (1993) y Moran (1995), han colocado a las
especies de América tropical (sin considerar a grupo de Polypodium vulgare L. que es de
distribucién circumboreal) en varios grupos artificiales, pero discrepan profundamente en la
delimitacion taxondémica de los mismos. Sin embargo, concuerdan en que € complejo P.
loriceum L. tiene su centro de diversificacion en los Andes y € resto de los grupos son de
origen México-Centroamericano. De estos Ultimos, € conjunto de especies carentes de es-
camas laminares y con escamas del rizoma no clatradas, incluidas actualmente en el grupo de
P. plesiosorum Kunze de Tryon y Tryon (1982) o P. plesiosorumy P. dulce Poir. de Moran
(1995), han recibido poca atencion. Smith (1981), Stolze (1981) y Mickel y Beitel (1988)
indican que en su definicion subsisten problemas de circunscripcion de subgrupos natura-

les y de especies. A decir de Moran (1995), “se compone de una mezcla heterogénea de



especies y probablemente es polifilético... y las especies [cercanamente] relacionadas con
P. plesiosorum requieren de maés estudio ya que su delimitacion [actual] no es satisfacto-
ria’. Con d afan de aclarar algunos de estos problemas, en € presente trabgjo se pretende
definir que especies forman a grupo de Polypodium plesiosorum, partiendo de aguellas que
Moran (1995) consideré como “grupo P. plesosorum” (*P. arcanum, *P. castaneum, P.
colpodes, P. eatonii, P. feille, P. flagellare, P. fraternum, P. hispidulum, P. kunzeanum, P.
plesiosorum, P. pleurosorum, P. rhachipterygium y P. rhodopleuron) por poseer vénulas
anastomosadas que forman una a cuatro hileras de aréolas anguladas a cada lado de la costa;
l[amina glabra o pelosa en € envés; las escamas del rizoma no clatradas, glabras y capsula
esporangial generalmente glabra, asi como delimitar la circunscripcion taxonomica de cada
una, y la distribucion geogréaficay ecoldgica.

"Especies incluidas por definicion, ya que se distribuyen fuera del 4rea de estudio de la flora mesoamericana
0 han sido descritas recientemente.



HIPOTESIS

Dado que existe evidencia morfolégica para suponer que € complejo Polypodium ple-
siosorum (sensu Moran, 1995) congtituye un grupo heterogéneo y ademés, en varias de las
especies hay problemas de circunscripcion taxondmica, entonces, con base a que la distribu-
cion de los caracteres digintivos de las especies no son aeaorios Sino que siguen patrones
reconocibles que pueden ser arreglados mediante la aplicacion de criterios de supuesta relacion
genealdgica, un estudio comparativo de los caracteres morfo-anatdmicos en € espordfito
adulto de las especies en conflicto debe ayudar a resolver que entidades conforman al grupo,
sus relaciones taxondmicas y filogenéticas con otros grupos 0 géneros cercanos y se podra
llevar acabo en ellas un tratamiento taxonémico.

OBJETIVOS

Resolver |os problemas taxondémicos, nomenclaturales y de delimitacion de taxa en
el complejo Polypodium plesiosorum.

Con € estudio de las especies del complejo de Polypodium plesiosorum se pretende:

1) Contribuir al conocimiento estructural del género Polypodium.

2) Mediante estudios comparados de la morfologia, anatomia y palinologia, de las
especies del grupo Polypodium plesiosorum se pretende establecer con precision
caracteres y sus estados que puedan usarse para verificar la circunscripcion de
unNo O varios grupos naurales.

3) Llevar a cabo andlisis cladisticos que permitan apreciar tanto las relaciones ta-
xonémicas y genealdgicas naturales entre las especies del grupo en cuestion
como larelacién de éstas con las de otros grupos.

4) Definir los limites taxondmicos de las especies que se seleccionen como grupo
natural y resolver en ellas los problemas nomenclaturales correspondientes a
partir de la comparacion con los tipos y las descripciones original es respectivas.

5) Contribuir al conocimiento de la distribucion geografica 'y de algunos aspectos
ecologicos de este conjunto de especies.



METODOSY MATERIALES

I) Trabajo de bibliotecay herbario

Los nombres y la sinonimia, las diagnosis originales y la distribucion de las especies
se edtablecieron mediante consultas a la literatura floristica y taxonémica. Se obtuvieron da-
tos de floras regionales de México, Centro y Sudamérica tales como: Ameneyro & al. (1995),
Bommer y Christ (1896); Conzatti (1946), Haufler et al. (1993), Knobloch y Correll (1962),
Loreay Veazquez (1998), Mickel (1992), Mickel y Beitd (1988), Moran y Riba (1995),
Paacios-Rios (1995), Riba et a. (1996), Smith (1981), Stolze (1981), Tegjero-Diez (1998),
Teero-Diez y Arreguin-Sanchez (2004), Tryon y Stolze (1993), Vareschi (1968), Wiggins
(1980). En € Index filicum de Christensen (1905-1906, 1913, 1917, 1934), Jarrett (1985) y
Johns et a. (1996, 1997), Pichi-Sermolli et a. (1965), se localizaron los nombres y las publi-
caciones originales usadas para € analisis nomenclatural de las especies.

Se revisaron arededor de 1500 especimenes de herbario en las siguientes colecciones
ingitucionales, escogidas por tener los gemplares tipo o bien un gran acopio de colecciones
provenientes del area de digribucion de las especies del grupo: B, BM, C, CAS, COL, CR,
ENCB, DS, F, FCME, GH, |IEB, INB, IZTA, K, L, MEXU, MICH, MO, MPU, NY, P, U,
UAMIZ, US, VEN, XAL (ver & Index Herbariorum, para consultar las instituciones a partir
de los acronimos). Con los datos geogréficos y ecolégicos obtenidos de las etiquetas, asi como
con los caracteres obtenidos de los g emplares, se generd una base de datos (Microsoft Office
Access, 2003 para Windows) la cua facilitdé su manipulacion y edicion posterior.

I1) Trabajo de laboratorio

Ejemplares recolectados en el campo durante los afios 2002 y 2003 (depositados en
IZTA y UAMIZ), asi como los seleccionados en €l herbario por presentar rizomay hojas
con soros, fueron la base para los estudios de la morfologia, la anatomia y la palinologia.
Con la finalidad de llevar a cabo un andlisis comparativo entre las especies componentes
del grupo Polypodium plesiosorum y de éstas con otras especies externas, se seleccionaron
varios taxa pertenecientes a grupos de Polypodium o a géneros que crecen en México y
Centroamérica considerados en la literatura (Moran, 1995; Tryon y Tryon, 1982) como cer-
canos a complejo en esudio (Tabla ). Con €ello se pretendié lograr una amplia vision de la

presentacion de caracteres y sus estados del grupo en revision. El trabajo comparativo se



dividi4, para su mejor comprension, en cuatro rubros: 1) morfologia y anatomia del rizo-
ma, del g e peciolo-costalraquis y de la lamina; 2) morfologia de las escamas del rizoma; 3)
palinologia. Con los caracteres recabados se llevo a cabo un andlisis taxondmico Y filoge-
nético por e método de cladismo y finalmente se realiz6 el tratamiento taxonémico de las

especies de los grupos seleccionados.

1) Estudios morfolégicos y anatémicos

El material recolectado se fijé en solucion FAPA (formol 40%, acido acético gla-
cial, &cido propiénico y alcohol al 50%, en proporcion 5: 2.5: 2.5: 90) durante un mes.
Posteriormente se conservo en solucion GAA (glicerina-alcohol-agua en proporcion 1:2:3)
parasu uso en laboraorio (Johansen, 1940). Para agunas especies, el material estudiado en el
laboratorio se obtuvo a partir de ejemplares de herbario; en estos casos, fracciones de ri-
zoma, peciolo, raquis y/o pinna, se hirvieron en una solucién de glicerina -agua 1:1 para
gue se hidrataran y posteriormente se fijaron en solucion FAPA.

1.1) Indumento laminar y el aparato esomatico.

Para observar la superficie epidérmica se hicieron réplicas negativas de la cara aba-
xial (la mayor parte de las especies en la familia Polypodiaceae son hipostométicos) de la
lamina. Las réplicas negativas se obtuvieron mediante la aplicacion de un barniz compuesto
de celulosa acé&tica y resina (Payne, 1968), y se montaron entre porta 'y cubreobjetos con ge-
latina para poder observarlas al microscopio éptico. Para describir los tipos de aparatos es-

tométicos se usd la terminologia de van Cotthem (1973) y de Sen y Hennipman (1981).

Se observaron dos o tres muestras de cada especie y se hicieron 50 conteos por cada muestra.
L os datos se estandarizaron porcentualizandolos para poder compararlos.

1.2) Estudios histolégicos.

Se hicieron preparaciones mediante la técnica de inclusion en parafina para microéto-
mo de rotacion de acuerdo con Aguilar Rodriguez (1998, modificado) (apéndice 111). Cortes
transversales a 20-25 um de grosor de rizoma, peciolo, costalraquis y segmento laminar se
tifieron con Safranina-Verde Réapido (Johansen, 1940) para destacar los tejidos celulares (las
laminillas se depositaron como referencia en las colecciones de IZTA y UAMIZ).



1.3) Patrones de fusion-fision de los haces vasculares en peciolo y costalraquis.

El nimero, tipo y forma en que se fusionan o dividen los haces vasculares a lo largo del
giefoliar se estudié por medio de cortes transversales a mano azada; éstos fueron hechos entre
e filopodio y la base, |a parte media y la superior (cercadd primer par de segmentos) del pe-
ciolo, asi como en la base (entre € segundo y tercer par de segmentos), la parte mediay la su-
perior de la costalraquis. Las secciones se montaron en gelatina-safranina (Aguilar Rodriguez,
1998). Siempre que fue posible se analizaron varias muestras de una especie dada o incluso de
peciolos del mismo g emplar con diferentes grosores para descubrir la variabilidad.

1.4) Escamas del rizoma.

Estas edructuras se revisaron directamente tanto a microscopio compuesto como a
esterenoscopico. Se estudiaron a menos 10 escamas de dos a tres individuos de cada especie,
todas tomadas de la regién inmediatamente posterior al meristemo. Las formas fueron defini-
dastanto con base en las figuras bidimensionales g emplificadas en Radford et a. (1974) como
en € glosario ilustrado de Moreno (1984). Los colores se observaron en forma empirica, con-
siderando la costumbre dispuesta en laliteratura (Mickel y Smith, 2004), pero con €l auxilio de
la escalade colores de Munsdll Color Co. (1992).

1.5) Arquitectura foliar y patron de disposicion de las vénulas.

Las hojas se estudiaron directamente del material bioldgico herborizado. La forma
del perimetro de las hojas se defind con base en las figuras bidimensionales gjemplificadas
en Radford et a. (1974). Los colores de la l&mina se definieron con base en las tablas de
Munsell Color Co. (1992). Los patrones en que se presentan las vénulas se observaron di-
rectamente a microscopio estereoscopico, a hacer pasar un haz de luz a través del tgjido.
S6lo en aguellos casos en que e grosor del mesofilo delalamina o e indumento de la misma
no permitio ver e patrén de disposicion de las vénulas, se practico la técnica de diafanizado,
la cual consistié en sumergir a segmento o parte de la lamina en una solucién de hidroxido
de potasio a 2 % con hipoclorito de sodio diluido a 5 % por 2 a4 dias. Los términos 'y con-
ceptos de los caracteres en la hoja y venas han sido tomados de Hickey (1973) y Wagner
(1979).



Se tomaron fotografias para ilustrar las descripciones y se realizaron dibujos en camara
claraa partir de un microscopio 6ptico Nikon L abophoto-2.
2) Estudio de las esporas.

Se observaron una 0 mas muestras de esporas de cada especie seleccionada para €l
estudio, tanto en el microscopio electrénico de barrido (MEB) como en el microscopio
optico (MO) con lafinalidad de describir €l exosporio, €l perisporio, la formay el tamafio
de las mismas.

Las esporas destinadas ad MO se prepararon de acuerdo con la técnica de
Pla’Dalmau (1961), para no dafiar estructuras labiles, de la siguiente forma: las esporas se
colocaron en una laminilla de vidrio sobre una gota de Ruyter (adhesivo a base abumina
glicerinada). Una vez fijadas las esporas con calor, se lavaron con una gota de alcohol al
96% que se deja evaporar y se adiciond una gota de acido acético glacial. Finalmente, se
montaron sobre resina sintética y se protegieron con un cubreobjetos. Se observaron de uno
a cinco ejemplares de cada especie y 25 esporas de cada gemplar. Se midid € diametro
mayor, el menor, laaltura, asi como laformay el tipo de ornamentacién de la espora.

Las esporas destinadas al MEB se fijaron 12-24 horas en una solucién de gluteral-
dehido a 5% y detetradxido de osmio a 1-2%; una vez lavadas en solucion amortiguadoraa
base de fosfatos (pH 7.2), se deshidrataron con etanol en una serie de soluciones de concen-
tracion creciente (Falk, 1980). Se secaron para el montagje sustituyendo € etanol absoluto por
CO; en un desecador de punto critico. Posteriormente se dejé evaporar la preparacion con las
esporas en condiciones de temperatura 'y presion criticas, superiores a31° Cy 1070 psi res-
pectivamente (Bozzola y Russell, 1992). Las muestras secas se montaron en secciones de
varilla (tocones) de aluminio mediante una cinta adhesiva de doble cara; la cara con la
muestra fue bafiada con carbon evaporado en condiciones de vacio y luego cubiertas con una
capa de oro de 10 nm de grosor. Las esporas fueron observadas y fotografiadas en un mi-
croscopio electronico de barrido marca Carl Zeiss modelo DSM940A, a un voltgje de 10 Kv,
14 mm de distancia de trabgjo y a 1400-2000 aumentos, se hicieron ampliaciones de 5000
aumentos para ver en detalle la ornamentacion de la superficie del perisporio.

Con los caracteres obtenidos a partir de las observaciones al MEB y MO vy la lite-
ratura preexistente (Devi, 1978; Tryon y Tryon,1982 y Tryon y Lugardon, 1991), se defi-
nieron los diferentes grupos morfoldgicos de esporas. Los conceptos que se han usado en
la descripcion de las esporas varian segun el autor. Mitui (1977) considera cuatro tipos,



basados en la estructura del perisporio y exosporio, mientras que Lloyd (1981) reconoce
tres tipos de exosporio y cinco de perisporio, en tanto que Hennipman (1986) incluye tres
tipos basicos, de acuerdo con las particularidades del exosporio. En este estudio se usaron
fundamentalmente la clasificacion y laterminologia de LIoyd (1981).

I11) Andlisis cladistico

En general, e méodo de trabajo consistio en la seleccidn de caracteres como resulta
do de los estudios practicados a 35 especies, 13 del complejo de P. plesosorumy el resto de
grupos y géneros cercanos a Polypodium. Se establecieron los estados de cada caracter al
someterlos a comparacion entre lostaxa (de Luna 'y Mishler, 1996) y fueron codificados con
la finalidad de ser utilizados en un andlisis taxonémico por € método de cladismo (Llorente
Bousquets, 1989).

Polypodium californicum se propuso para ser parte del grupo externo, dado aque esta
especie pertenece a un grupo hermano e hipotéticamente precursor del grupo bajo estudio
(Haufler y Ranker, 1995; Schneider et al., 2004).

A partir de los estudios llevados a cabo en las especies listadas en latabla |, se selec-
cionaron un total de 65 caracteres morfo-anatdmicos con sus respectivos estados; con los
taxa y estados de carécter se generé una matriz de datos (tabla V) para ser andlizada en €
programa de computo denominado “Phylogenetic Analysis Using Parssmony” (PAUP) ver-
sion 3.1 (Swofford, 1993). Este programatiene las ventgjas sobre otros (CLADOS, PHYLIP,
HENNIG86, etc.) de permitir € uso de caracteres con estados multiples, no presupone la
direccion de cambio, ni impone restriccion alguna a las reversiones en los estados de un ca-
récter, ya que considera todas las posibles series de transformacion con igualdad de posibili-
dades. Ademés, entre otras ventgjas, acepta la polarizacion de los caracteres con base en €
uso de grupos externos y no da prioridad a unos caracteres o taxa sobre otros por su posicion
en la matriz (Villasefior y Dévila, 1996). El andlisis de la matriz en €l programa PAUP se
corrié en un equipo Macintosh 180c.

IV) Tratamiento taxonémico

Como resultado de los andlisis anteriores, se obtuvo un grupo natural, compuesto por
tres especies, denominado complejo Polypodium plesiosorum. Las especies de este grupo
son tratadas taxondmicamente bajo € siguiente esquema: @) a partir de la revision bibliogra



fica pertinente y de los herbarios se dispusieron los nombres y sus sinbnimos, asi como la
citacion de los tipos de acuerdo a Cdédigo Internacional de Nomenclatura Botanica (Greuter
et al., 2000); b) se aprovechd e conocimiento morfoldgico para describir a cada taxa; c) los
giemplares examinados en los herbarios mencionados auxiliaron tanto a definir la variacion
de cada taxa como su distribucion geogréfica y ecoldgica; d) los gemplares de herbario
examinados se pusieron como referencia bajo la diagnosis de cada especie en orden geogra-
fico de norte a sur y oeste a este, respetando los limites politicos de las provincias en cada
pais, €) a partir de aguellos giemplares georreferenciados o bien, con datos suficientes para

poder ser georreferenciados, se elaboraron los mapas de distribucion.

En general, la mayor parte de los conceptos morfologicos o anatdmicos fueron
adoptadas de la obra de Foster y Gifford (1974), los términos técnicos fueron definidos
mediante el diccionario de botanica de Font Quer (1979), auxiliado por los glosarios de
Pérez-Garciay Riba (1990), Moreno (1984) y Sousa et al. (1995).



Tabla|. Material botanico empleado en los estudios morfo-anatdmicos y palinolégicos. Orden de las especies en grupos de acuerdo con Moran
(1995). Colectas de D. Tejero-Diez, a menos que se indique lo contrario. Unidades morfolégicas de estudio (columnas lado derecho): 1= Histolo-
giarizoma, peciolo, lamina. 2= Complejo estomatico. 3= Series peciolo-costa/raquis. 4= Escamas del rizoma. 5= Arquitectura foliar. 6= Esporas
vistas al microscopio 6ptico (MO). 7= Esporas vistas al microscopio electronico de barrido (MEB).

Taxa Referencia Unidades morfolégicas de estudio
POLYPODIUM 1 |2 |3 |4 |5 |6 7
Grupo P. dulce
P. echinolepis Fée 4207 (IZTA); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sato La Gloria X X
4213 (IZTA); Méx., Pue., Cuetzalan, salto San Andrés X [ X X [X [X X
P. martensii Mett. 2379 (IZTA); Méx., Méx., Ocuilan, P. Nal. Lagunas de Zempoaa
4088 (ENCB, IZTA), Méx., Hgo., Zacualtipan, ca. Zoquizoquiapan X | X |X |X
Tryony Tryon (1982), fig. 106.27 X
P. subpetiolatum Hook. 4180 (IZTA, UAMIZ); Méx., Méx., Chapa de Mota, ca. Chapa de Mota. X X |X X
4363 (IZTA, UAMIZ); Méx., Chis,, P. Nal. Cafion Sumidero X [ X |X
Grupo P. loriceum
P. falcaria Kunze 4196 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria X X | X [ X |X X
4351 (IZTA, UMIZ); Méx., Oax., Valle Nacional, ca. Esperanza X | X |X
P. sessilifolium Desv. A. Rojas 5420 (INB); CostaRica, San José, Dota, km 5 deladesv. aS. G. Dota X
P. triseriale Sw. 4186 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Catemaco, ca. Coyame X X | X [ X |X X
4343 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue.,, Cuetzalan, salto San Andrés X
Grupo P. plesiosorum
*P. arcanum Maxon var. arcanum 4160 (IZTA, UAMIZ); Méx., Tamps., Ocampo (km 30 entre Ocampo y Tula) X X |X X X
4218 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, ca. Zacapoaxtla X
4230 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., km 22 entre Metepec y Tenango de Doria X |X X
4240 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Agua Blanca, salto San Pedrito X |X X X
4250 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Molango, laguna Atezca X
4253 (IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Landa de Matamoros, desv. aValle Gpe. X X
4264 (IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Landa de Matamoros, ca. Agua Zarca X
4267 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax. Ixtepdi, km 181.5 entre Oaxacay Las Animas X
4269 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., Ixtlan de Judrez, Km 142 -carreterafed. 175 X
P. arcanum Maxon var. bakeri (Da- 4364 4365 (1IZTA, UAMIZ); Méx., Gro., Heliodoro Castillo, ca. El Carrizal X X |X
venp.) Mickel e Tejero 4365 (IZTA, UAMIZ); ibidem, entre Filo de Caballo y pto. El Gallo
*P. castaneum Maxon ex Tejero T. B. Croat 42213 (MO); El Salvador, Sonsonate, ca. clspide Cerro Verde X X |X X
Hyde et Lux 4093 (US); Guatemala, Santa Rosa, ca. Cieneguilla. X
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Tablal (continla)

P. colpodes Kunze var. colpodes

2074 (IZTA); Méx., Méx., Almoloya de Alquisiras, entronque a I xtgpan Los Sabinos
2139 (ENCB, IZTA); Méx., Méx., Ixtapan-Sd, km 51 entre Coatepec H. e Ixtapan
2867 (ENCB, IZTA); Méx., Méx., Zumpahuacan, ca. San Gaspar

3194 (1IZTA); Méx., Méx., Sto. Tomas de los Platancs, base dela presa

4270 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., Suchixtepec, ca. Pluma Hidalgo

4302-4303 (CR, IZTA, UAMIZ); Costa Rica, Guanacaste, P. Nal. Palo Verde
4313 (CR, IZTA, UAMIZ); CostaRica, San Josg, Dota, entre Sta. Mariay Copei
4360 (IZTA, UAMI1Z); Méx., Chis., Ixtapa, Pte. Rio Lajas

4368 (IZTA); Méx., Gro., Eleodoro Castillo, camino a Puerto El Gallo

X XXX

P. colpodes var. oligomeron (H. Christ)
Tegero

4311 (CR, INB, IZTA, UAMI2Z); Costa Rica, San José, Dota, ca. Cope.

x| X

P. eatonii Baker

4315 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Banderilla, a3 km a E de Banderilla
4317 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Jilotepec, ca. El Esguilon

*P, feuillel Bertero

Harvey s.n. (K); Chile, Talcuhano
Levin 509 (P); Chile, sinlocalidad
A. Donant 492 (K); Argentina, Sta. Cruz (Patagonia), Pt. Maripl

P. flagellare H. Chrigt

4306 (CR, INB, IZTA, UAMIZ); Costa Rica, Puntarenas, Garabito, P. Nal. Carara
4314 (CR, INB, IZTA, UAMI2Z); Costa Rica, San José, Puriscal, ca. San Martin
C. W. Dodge 16567 (MO); Panamd, Chiriqui, Alajuela, ca. Madden Daan

L. D. Gémez 467 (CR); Costa Rica, San Pablo Turrubares

P. fraternum Schitdl. et Cham.

4202 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria

4245 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Zacualtipan, ca. Carpinteros

4254 (1IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Landade M., km 232 desv. aValle Guadalupe
4258 (IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Pina de Amoles, km 151 desv. a El Ranchito
4265 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Chalpuhuacén, ca. Jacala

X XX X X

XX

X X X X

P. hispidulum Bartlett

E. Martinez & G. Aguilar 10007 (MEXU); Méx., Chis., Ocosingo, ca. Bonampak
H. Tirckheim 8053 (P); Guatemala, Alta Verapaz, Cubilguitz

4328 (IZTA, UAMIZ); Méx., Chis., Palenque, zona arqueol 6gica

4329 (IZTA, UAMIZ); Méx., Chis,, salto Misol-Ha

X X

X X

P. kunzeanum C. Chr.

M. Grayum 8602 (INB); Costa Rica, San José, Puriscal, Cerro Bola
C. Linderman 2599 (BM); Brazil, Matto Grosso, cascada Cupin
H. H. Smith 2564 (L, U); Colombia, sin loc.
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Tablal (ContinGa)

P. plesiosorum Kunze var. plesiosorum | 2747 (ENCB, IZTA); Méx., Méx., Tenancingo de Degallado, sato Santa Ana. X
4129 (IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Pinal de Amoles, entre Cadereytay Pina A. X X
4132 (IZTA, UAMIZ); Méx., Qro., Pinal de Amoles, entre Pinal A. y Jalpan X |X
4137-4138 (1IZTA, UAMIZ); Méx., Tamps., Gomez Farias, res. hios. El Cielo. X |X X
4205-4206 (1ZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, salto LaGloria X |X X
4220 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, ca. Zacapoaxtla X
4330 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Maltrata, km 235-carretera fed. 150 X | X
J. Rzedowski 46101 (UAMIZ); Méx., Mich., Erongaricuaro, ca. Tocuaro X

P. plesiosorum Kunze var. plesiolori Lépez 29 (UAMIZ); Méx., Hgo., Metztitlan, Rincdn los Aguajes X

Tegero 4358 (IZTA, UAMIZ); Méx., Chis., Jitotol, ca. Pueblo Nuevo X |X

P. plesiosorum Kunze var. rubicundum | R. Lira 110 (UAMIZ); Méx., Ver., San Andrés Tuxtla, ca. San Andrés X X

Tgero 4308 (INB, IZTA, UAMIZ); Codta Rica, Cartago, Paraiso, ca. Orosi X | X |[X |X

P. pleurosorum Kunze ex Meétt. 4366 (IZTA, UAMIZ); Méx., Gro., Heliodoro Castillo, ca. Filo de Caballo X | X | X |X
M. Pérez Farrera 246 (UAMIZ); Méx., Chis, Villaflores, cerro Tres Picos X

P. rhachipterygium Liebm. 4185 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Catemaco, ca. Coyame X [ X | X | X |X
Ramanoorthy 3348 (IZTA, MEXU); Méx,, Ve, San Andrés Tuxtla, et. bid. UNAM X | X |X
Ramamoorthy 4157 (IZTA, MEXU); ibidem X | X |X

P. rhodopleuron Kunze 4078 (IZTA, UAMIZ) ; Méx., Hgo., Tlalchinal, entradaa Lontla5 km a Huegjutla X X
4193 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria X X X
4228 (IZTA, UAMIZ) ; Méx., Hgo., Tenango de Dorig, Km 19 carr. estatal 126 X |X
4239 (IZTA, UMIZ); Méx., Hgo., Agua Blanca, sato San Pedrito X
4243 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Zacualtipan, ca. Carpinteros X X
4248 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo., Malango, Laguna Atezca X
4316 (IZTA, UAMIZ); Méx., Ver., Banderillas, a3 km a E de Banderilla X

Grupo P. polypodioides

P. alan-smithii R. C. Moran 4074 (IZTA); Méx., Hgo., Tldchindl, ca Zacudtipan X [ X | X [X

P. furfuraceum Schitdl. et Cham. 4355 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., Ixtlan de Judrez, ca. Capulapan X [ X |X

P. guttatum Maxon 4192 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue, Acatzingo, km 27 rumbo a S. Sdor. El Seco X [ X | X | X |X

P. lepidotrichum (Fée) Maxon 4332 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo, Zacudltipan, a2 km desv. a Tianguistengo X [ X X
4340 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria X | X |X
de la Sota (1966), fig. 12.D X

P. munchii H. Christ 4353 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., km 110-carreterafed. 175 X X

P. plebeium Schitdl. et Cham. 4194 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria X | X | X [X
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Tablal (ContinGa)

P. polypodioides (L.) Watt

4346 (1IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Cuetzalan, salto San Andrés

Tryon y Lugardon (1990), fig. 131.9 X
P. pyrrholepis (Fée) Maxon 4356 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., Ixtlan de Juérez, ca. Capulapan

Devi (1978), fig. 9y 10 X
P. remotum Desv. 4333 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo, Zacualtipan, a 2 km desv. a Tianguistengo
Grupo Polypodium vulgare
P. californicum Kaulf. Sanchez Glez. 10V 2001 (CHAPA, 1ZTA); Méx., Méx., Texcoco, cerro Tlaloc X
GONIOPHLEBIUM
G. benguetense (Copel.) Copdl. Rodl-Linder (1990), fig. 3.a X
PECLUMA
P. digpersa (A. M. Evans) M. G. Price 4341 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria

Tryony Tryon (1982) Fig. 106.36 X
PHLEBODIUM
P. areolatum (Humb. Bonpl. ex Willd.) | 4195 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue., Zacapoaxtla, Apulco, sdto LaGloria X
J. Sm.
Phlebodium sp. 4362 (IZTA, UAMIZ); Méx., Chis,, ca San Cristobal
PLEOPELTIS
P. angusta Humb. et Bonpl. ex Willd. | 4352 (IZTA, UAMIZ); Méx., Oax., Valle Nal., ca. Esperanza
var. stenoloma (Fée) Farwell Tryony Lugardon (1990), fig. 128.4
P. fallax Schitdl. et Cham. 4347 (IZTA, UAMIZ); Méx., Pue.,, Cuetzalan, salto San Andrés
P. mexicana (Fée) Mickel et Beitel 4334 (IZTA, UAMIZ); Méx., Hgo, Zacudtipan, a2 km desv. a Tianguistengo

Tryony Tryon (1982), fig. 107.10 X

*NOTA: especies no consideradas por Moran (1995) dado que no se encuentran en el area de estudio que abarca su trabajo. Por definicion fueron

analizadas en este estudio
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RESULTADOS

Descripcion morfo-anatomica

|) Habito

La mayoria de las especies del género Polypodium (en su concepcion més estrecha)
son hierbas perennes constituidas por un rizoma, a lo largo del cual nacen las raices en €l
lado ventral principalmente y las hojas del lado dorsal, dispuestas en dos hileras alternas.
Generalmente las hojas, constituidas por un peciolo y una ldmina, no presentan diferencia-
cién relacionada con la fertilidad. En la superficie abaxia de la lamina se desarrollan los
soros cuya forma generalmente es redondeada u oblonga (alargados en muy pocas espe-
cies; Polypodium fedillei y P. rhachipterygium entre las aqui estudiadas). Las esporas ger-
minan en un medio sblido y forman un gametdfito cordado del tipo Drynaria (véase Pérez-
Garcia et al. (2001) y Wen-Liang y Farrar (1997) para una revision amplia sobre el desa
rrollo y morfologia del gametéfito en los helechos polipodiéceos).

El rizoma es alargado y ramificado, en ocasiones tan conspicuo e intrincadamente
desarrollado que cubre el sustrato casi por completo. Este rizoma presenta un indumento
escamoso cuya funcion esta directamente relacionada con la evapo-transpiracion como con
la absorcién del agua (Moran, 2004). En el dorso del rizoma se disponen las hojas sobre
filopodios, mientras que en la parte ventral (o incluso en toda la periferia, como en P. fra-
ternum) nace un sistemade raices.

Las hojas son caducas, a momento de comenzar la temporada de sequia (a partir de
octubre en México y enero en Centroamérica) en los grupos de Polypodium dulce, P. ple-
siosorum, P. loriceumy P. vulgare, debido a una zona de abscision justo en la union con €l
filopodio; sin embargo, las hojas de las especies del grupo de P. polypodioides son poi-
quilohidricas y pueden permanecer adheridas al rizoma dos o tres temporadas. Ademas, las
hojas de las especies de este Ultimo grupo presentan un indumento escamoso, mientras que
en el resto de las especies son glabras 0 presentan tricomas cateniformes.

Las especies de Polypodium generalmente son epifitas; sin embargo, es frecuente
encontrarlas sobre rocas 0 suelo siempre y cuando tengan un sustrato de musgos o una
gruesa capa de hojarasca, como en el caso de Polypodium plesiosorum. Las especies epifi-

tas ocupan tanto el tronco como las ramas primarias bajas, horizontales, del arbol. Las es-



pecies rupicolas o humicolas pueden vivir en el sotobosque o en la frontera del bosque.
Muy pocas especies se encuentran expuestas al sol directamente.

I1) Morfologia 'y anatomia vegetativa del esporofito

1) Raices

Los estudios de este 6érgano en los helechos son muy escasos. Schneider (1995) revi-
sa comparativamente la anatomia de las raices de algunos helechos, e indica que la familia
Polypodiaceae presenta un sistema histoldgico del tipo 1V, € cual esta caracterizado por la
presencia de cdlulas de paso en la corteza interna esclerenquimatica, caracter que comparte
con otras familias como Davalliaceae, Grammitidaceae y géneros como Elaphoglossum y
Polystichum. Este autor indica que la anatomia de la raiz puede tener implicacion taxonomi-

caanivel jerérquico superior alafamilia, pero no estil para definir niveles menores.

2) Rizoma

El tallo en las especies del género Polypodium es un rizoma. Excepto en algunas espe-
cies del grupo de P. polypodioides, se trata de un érgano carnoso. Ademés de su funcion es-
tructural y de multiplicacion vegetativa, aparentemente actlia también como érgano de reserva
de agua'y metabolitos. Con excepcion del caso de Pecluma dispersa, la morfologia ddl rizoma
en las especies etudiadas sigue € patron dd tipo Polypodium (Hovenkamp, 1990); alargado,
ramificado y ragtrero. El rizomaes de simetriaradial o algo dorsiventral, con las hojas articula-
das a un filopodio patente. Las ramas se originan en angulo recto desde puntos laterales situa-
dos entre o muy cercade los filopodios. En la mayor parte de las especies revisadas, € rizoma
Seco es eshdto, de 1.6 a3 mm de diametro y alargado, con excepcidon de Pecluma dispersa,
Polypodium echinolepis, P. fraternum, P. kunzeanum, P. triseriale y Phlebodium areolatumen
los que es grueso (suele sobrepasar los 3 mm de diametro). Los filopodios, en términos gene-
raes, son visibles sin la ayuda de lupa; cada uno esta separado en la hilera correspondiente
entre 1y 4 cm. Especies como Polypodium arcanum, P. eatonii, P. flagellare, P. fraternum, P.
pleurosorum, P. feuillel y Phlebodium areolatum presentan en el rizoma, bajo las escamas, una
capa de recubrimiento de farina cerosa y coloracion glauca, de la que carece € resto de las
especies estudiadas del grupo P. plesosorum, que son de color verde-amarillento. El rizomaen
las especies de los grupos Polypodium polypodioides y P. vulgare es de color castario oscuro a
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igual que en Polypodium castaneum, P. kunzeanum, P. pleurosorum y P. plesiosorum var.
plesiolori. Lacoloracion negradel rizoma, en cambio, es comin entre las especies del grupo P.
loriceumy en las del género Goniophlebium.

El rizoma de las especies estudiadas presenta, en corte transversal, una estructura vas-
cular de tipo dictiostélica, con excepcion de Pleopdtis fallax que tiene una estela combinada;
un haz central con tres o cuatro meristelas periféricas. Las merigtelas estan dispuestas en un
circulo més o menos regular, o bien, en Polypodium feuillel, se disponen bilateramente.

La estructura histologica es relativamente sencilla; una epidermis delgada, regular y
continua limitaatodo & cuerpo, excepto donde se une € pie de las escamas con € parénquima
cortical subyacente (Fig. 2). Bgjo la epidermis no se digtinguen tgjidos mecanicos y domina
ampliamente @ parénquima; células mas 0 menos globoso-anguladas e isodiamétricas, que
dgian amplios espacios intercelulares (meatos). No hay una diferencia entre € parénquima
cortical y € medular, a excepcion del tamarfio (mayor haciala médula) y € limite que se puede
marcar por la presencia de las merigelas. En taxa tropicales, como Polypodium hispidulum y
P. plesosorum var. rubicundum, aparecen en la zona de la médula cavernas probablemente
mirmecoxenas; e parénquima que limita estas cavernas presenta células con engrosamiento
lignificado en la pared interna. El paréngquima cortico-medular es de tipo acuoso (con grandes
vacuolas) y se observan en d interior de las células, en la mayoria de las especies, sdlidos
amorfos tipo amidon, a excepcion de Polypodium kunzeanum, que presenta cristales prisméti-
cos cuadrangulares. RodI-Linder (1990) cita en € género Goniophlebium la presencia de gru-
pos (o idas) de fibras en  parénquima, en nimero que va de 1 a més de 100, dependiendo de
la especie, agpecto que no se observd en ninguno de los especimenes revisados.

Las merigtelas se presentan en nimero variable y aparentemente dependen del grosor
dd rizoma; entre 9 y 17 unidades en las especies revisadas a excepcion de Polypodium trise-
rialey P. fraternum que tienen entre 23 y 25. El tamafio y forma de cada merisela son varia-
bles pero con la misma histologia en todos los casos; generalmente las de menor tamafio son
circulares y las mayores oblongo-dlipticas. Existen algunas meristelas en forma de 8 que repre-
sentan la fisiér/fusion de ramas. Cada meristela esta encerrada dentro de una vaina parenqui-
mética, formada por una capa celular mas 0 menos regular, cuyas paredes interiores esan sen-
siblemente engrosadas pero no lignificadas (Fig. 1 B b), con excepcion de Polypodium kun-
zeanum. En contacto intimo con la vaina se encuentra la merisela. Dos capas apiladas de cé-

lulas limitan la merigela; la primera, inconspicua, es la endodermisy la segunda es € perici-
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clo. El periciclo esta formado por una capade células globosas, sin embargo, alos lados del e
formado por & xilema, se agrandan e incluso pueden apilarse otras dos capas de células.

Entre el periciclo y los elementos del xilema se encuentra el tejido floematico, dis-
puesto en dos bandas alargadas a cada lado del eje marcado por las células del xilema. Este
tejido esta compuesto por una matriz parenquimética en la cua estén embebidas las células
cribosas; estas Ultimas, de contorno poligonal y con una luz amplia. En la porcion central
de la meristela se dispone €l xilema exarco a manera de gje, con las células de protoxilema
en los extremos y el metaxilemaal centro en dos o tres capas (Fig. 1).

Fig. 1. Anatomia del rizoma de Polypodium arcanum. (D. Tejero Diez 4218 (IZTA)). A.-
Anatomia general donde se observa la epidermis (E) y se sefiala la distribucion de las me-
ristelas (a) (30X). B.- Detalle histolégico de una fraccion del rizoma (130 X), b= vaina de
parénquima con pared interna engrosada. C.- Detalle de una meristela (200 X), c= endo-
dermis. d= periciclo. e= xilema. f= fibras del floema.
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Los filopodios son extensiones dorsales del rizoma y en ellos se sostienen las
hojas. Generalmente |os filopodios son tan largos como anchos y en un mismo indivi-
duo varian sus dimensiones. Cada filopodio presenta en la porcion proximal el mismo
esquema anatdmico que el rizoma, pero hacia la parte distal se observa que las meris-
telas disminuyen en niumero, se diferencian en dos tamafios y se disponen bilateral-
mente. Excepto en Polypodium fallax, en todos los casos estudiados se diferencian dos
haces vasculares dorsales principales (HVP) y un nimero variable de pequefios haces
vasculares secundarios (HVS), circulares, dispuestos en forma de U bajo los HV P, aun-
gue en €l género Pleopeltis éstos se encontraron en la misma linea que los HVP. Entre
la porcion distal del filopodio y la parte proximal del peciolo generalmente se da una
abrupta fusion de haces vasculares.

En general, se puede indicar que €l rizoma en las especies estudiadas presenta uni-
formidad estructural, con excepcién de Polypodium kunzeanum, donde se distingue un
engrosamiento esclerosado del lado proximal en la vaina que rodea a las meristelas; este
caracter es compartido por un conjunto de especies del grupo de P. loriceum (Hensen,
1990) y por dos especies de Goniophlebium (Rodl-Linder, 1990).

3) Escamas del rizoma (ER)

El rizoma, esta cubierto en su totalidad por una capas de escamas dispuestas
con densidad diferencial, aunque en ocasiones en Polypodium hispidulum, P. plesio-
sorum y P. rhodopleuron es parcialmente glabro, dado que las escamas tienen una
baja densidad, son hialinas, adpresas y pronto caedizas. En los géneros americanos de
la familia Polypodiaceae las escamas del rizoma son peltadas y presentan un pie y
una lamina con dos auriculas traslapadas en la base (Fig. 2), a diferencia del género
Goniophlebium, de distribucién asiatica, cuyas escamas son pseudopeltadas o basifi-
jas. En general, las ER en las especies del género Polypodium estan simplemente re-
costadas o erectas; sin embargo, en Polypodium plesiosorum, P. rhodopleuron y P.
hispidulum las escamas estan adpresas al rizoma a tal grado que en seco es dificil se-
pararlas completamente. El pie de las escamas consta de varias células, las cuales
nacen a partir de una invaginacion de la corteza del rizoma (Fig. 2a); excepcional-

mente, en P. kunzeanum el pie de la escama descansa sobre una evaginacion.
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Fig. 2. Esgquemas que muestran la morfologia de las escamas del rizoma. A- en corte transver-
sd: 1= corteza del rizoma, 2= epidermis del rizoma, 3= pie de la escama, 4-5 ldminade la es-
cama, 4= cuerpo basal, 5= cuerpo apica. B-H- Escamas del rizoma en vida de planta: B- Re-
giones, &rea sombreada= punto de insercion al pie; 1= I6bulos auriculares, 2= area circumba-
sal; 3= region corporal; 4= region marginal (NOTA: € ancho de laregion 3, 4 es variable). C-
ovado/deltoide linear. D- ampliamente ovada con apice acuminado. E- orbicular con 4pice
caudado-linear. F- ampliamente ovada con apice obtuso. G- lanceolada. H- eliptica.

El estudio de este indumento epidérmico en las especies del grupo Polypodium ple-
siosorum puso de manifiesto la existencia de una alta heterogeneidad en ellas. Sin embar-
go, es posible diferenciar al menos dos grupos de escamas con atributos mas o menos ho-
mogeéneos y otro grupo donde cada especie presenta escamas con caracteristicas que per-
miten compararlas a las de otros grupos o géneros cercanos a Polypodium. Los dos cor-

juntos de especi es que presenta ER con patrones homogéneos son:

Tipo Polypodium colpodes (Fig. 3). Las epecies Polypodium arcanum, P. castaneum, P. colpodes,
P. eatonii y P. flagellare comparten los Sguientes caracteres en las ER: carenciade tricomasen
€l dorso dd punto de insercion; tamafio mediano (3 a8 mm longitud), orbicular-caudiciformes
aovado-lineares, largamente atenuadas, terminadas en un gpéndice peiforme, papiracess, cd-
dillas 9n paredes secundarias intermedias, las margindes muy parecidas a las corpordes, las
paredes no exlerosadas, excepto las circumbasdes con un pigmento ferrugineo a casafio-
rojizo, la membrana del lumen opaca, coloracion de la parte corpord castafio-rojizaa anaranja
da, que en ocadones domina a toda la superficie y, coloracién basica o de fondo, marfil. La

mayoria de es0s caracteres no se comparten con ningunaotraepecie andizada
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Fig. 3. Escamas del rizoma en el subgrupo de Polypodium colpodes. A, A’- P. colpodes
(H. H. Smith, 1030 (MO)). B, B’- P. arcanum (D. Tejero-Diez 4253 (IZTA)). C, C'- P.
castaneum (Heyde et Lux, 4093 (US)). D, D’- P. eatonii (D. Tejero-Diez 4315 (1ZTA)). E,
E'- P. flagellare (D. Tejero-Diez 4314 (IZTA)).
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Tipo Polypodium plesiosorum (Fig. 4). Las especies Polypodium hispidulum, P. plesioso-
rumy P. rhodopleuron comparten los siguientes caracteres en las escamas del rizo-
ma: carencia de tricomas en el dorso al punto de insercién; tamafio mediano 3 a 8
mm de longitud), generalmente de forma ovada, cortamente atenuadas, terminando
en un apice agudo a obtuso (excepcionalmente en P. plesiosorum las escamas de la
regiéon del meristemo pueden ser lineares con el apice agudo, pero nunca con un pelo
apical), membranosas; celdillas con pared secundaria interna, las de la regién margi-
nal con pared distinta en formay grosor con respecto a las de la regidn corporal (las
escamas del rizoma de estas especies tienden a tener una diferenciacion de textura;
menor diferenciacion en P. rhodopleuron y mayor en P. hispidulum), paredes de las
celdillas nula a levemente esclerosadas en la porcién corporal basal y/o el lumen con
una pigmentacion pardo-castafia concentrada cerca de las paredes, membrana del lu-
men de la celdilla opaca en la regién corporal y transllcida en la region marginal,
coloracion castafia, parda en la porcion corporal y clara en las partes marginales. Va
rios de los caracteres aqui descritos pueden compartirse con algunas de las especies

del grupo de P. dulce, pero nunca en su totalidad.

Entre las especies del grupo de Polypodium plesiosorum (Moran, 1995) con es-
camas digtintas alas descritas y, por o tanto pudieran reubicarse, son:

a Polypodium fraternum. Esta es la especie mas claramente reubicable. El estudio de
las ER mostré que algunas presentan tricomas en € dorso del punto de adherencia
(Fig. 5, D); carécter propio del grupo de P. dulce. Moran (1995) indica que este ca
récter “es dificil de ver” y que es necesario “retirar escamas o despejar las escamas
adyacentes que la ocultan”. Caracter realmente muy variable en cuanto a la canti-
dad y ubicacion de escamas que o presentan, se puede considerar que es constante
en las especies que forman e grupo P. dulce. Por la presencia de este carécter vy,
debido a que las ER de esta especie carecen de los caracteres descritos para las es-
pecies de los subgrupos P. colpodes y P. plesosorum arriba mencionados, se pro-
pone su transferenciaal grupo P. dulce.
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Fig. 4. Escamas del rizomaen el subgrupo de Polypodium plesiosorum. A, A’- P. plesioso-
rum (D. Tejero-Diez 4358 (1ZTA)). B, B’- P. rhodopleuron (D. Tegero-Diez 4193 (1ZTA)).

C, C'- P- hispidulum (D. Tejero-Diez 4329 (IZTA)).

22



b- Polypodium pleurosorum. ES una especie cuyos caracteres de las ER (como € tamafio,
superior a los 8 mm, € tipo de coloracién ambarino-rojizo, la ausencia de una zona
corpora esclerosada o cagtafia y forma ovado-obtusa), son compartidos con € género
Phlebodium (Fig. 5, E). Esos caracteres sugieren que no pertenece a grupo P. plesio-
sorum, mientras que la ausencia de tricomas en € punto de adherencia y las celdillas
no clatradas laaean delos grupos de P. dulce y P. loriceum.

c- Polypodium rhachipterygium. Es una especie cuyas escamas de tamaio pequefio
(menores de 3 mm), textura uniforme; celdillas con paredes débilmente lignifica-
das, membrana del lumen transparente, amplia (sin paredes de segundo orden in-
termedias 0 doble capa) y disposicion subestratificada (Fig. 5, A, A’), recuerda a
las especies del grupo de P. loriceum o bien, a alguna de las especies componentes
del grupo de P. squamatum (Maxon, 1916 b y de la Sota, 1966) tal como P. lepi-
dotrichum. Hay que considerar que el grado de esclerosamiento de la pared de las
celdillas es un carécter muy subjetivo para el observador. Al mismo tiempo, los ca
racteres de las ER de P. rhachipterygium, la agjan de las especies de cualquiera de
los dos subgrupos descritos en el complejo de P. plesiosorum.

d- Polypodium kunzeanum. Es una especie cuyas ER presentan celdillas subestratifica
das, las paredes con una banda ennegrecida continua y las membranas pigmentadas
(Fig. 5, B, B"). ParaHensen (1990) esta especie no puede pertenecer al complejo de
P. loriceum tanto por carecer de celdillas en las ER tipicamente clatradas como por
el tipo de venas de la l&mina; caracter este Ultimo, semejante al tipo Goniophlebium
subauriculatum definido por Rodl-Linder (1990). De acuerdo a los datos anotados
paralas ER, aunado al &ea geogréfica de distribucion (Sudaméricatropical) y los ca-
racteres morfoldgicos en general de la especie (que se discuten a lo largo de este es-
tudio), es més sencillo pensar en unarelaciéon con € grupo de P. loriceum -e incluso
con Goniophlebium- que con e de Polypodium plesiosorum.

e- Polypodium feuillel. Esta especie es de posicion taxondmica incierta. Aunque no fue
considerada por Moran (1995) dada su distribucién austral, por definicién podria
formar parte del grupo de Polypodium plesiosorum. Sin embargo, por los datos ob-
tenidos en el andlisis de las escamas, v. g.; celdillas dispuestas en forma més o me-
nos subestratificada, membrana del lumen opaca, con luz ancha, forma ovado-
obtusa, coloracion ambarino-rojizay paredes de las celdillas incipientemente escle-
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rosadas (de nula a heterogéneamente esclerosadas) en algunas escamas (Fig. 5, C),
se puede relacionar esta especie con el grupo de P. loriceum; como lo han sugerido

Tryony Tryon (1982).

Fig. 5. Escamas del rizoma en Polypodium spp. A, A’= P. rhachipterygium (D. Tgero-Diez
4185 (IZTA)). B, B'= P. kunzeanum (C. A. M. Lidman 2599 (BM)). C= P. feuillei (A. Donant
492 (K)). D= P. fraternum (D. Tejero-Diez 4265 (IZTA)). E= P. pleurosorum (D. Tejero-Diez

4366 (IZTA)).
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Con respecto a resto de las especies estudiadas con fines comparativos, llaman la
atencion las siguientes coincidencias estructurales de las escamas del rizoma:

a El enorme parecido egtructural de las ER de las especies del género Pleopdtis con las
de las pertenecientes al grupo Polypodium polypodioides (cuerpo central clatrado con
el lumen de la celdilla ocluido generalmente por paredes ennegrecidas gruesas, am-
plio margen membranoso con celdillas transversales alas del cuerpo central y clatra-
das con las paredes de celdillas muy delgadas en color castafio), especialmente con
las especies que Weatherby (1939) agrupd y en menor medida con las del grupo P.
sguamatum (Maxon, 1916 b). Larelacion existente en estas especies ya ha sido dis-
cutida (Windham, 1993) e incluso comienza a existir una tendencia entre los pteri-
ddlogos a considerarlas como una sola unidad taxonémica (Mickel y Smith, 2004).

b- La existencia de escamas heterogéneas en las especies estudiadas del grupo de Po-
lypodium dulce, aun considerando la presencia (no universal) de tricomas en €
punto dorsal del pie, puede ser un indicador del origen polifilético del conjunto

4 Hoja

4.1) Eje peciolo-costa/raquis.- Controversias sobre e origen, relaciones y diversidad de los
patrones edelares en € tallo y hoja de los helechos se han dado en la literatura (Beck et al.,
1982; Steeves, 1988); Stewart, 1983 y Withee, 1984). Sin embargo, eda diversdad de patrones
edelares pueden ser Utiles en estudios taxondmicos para definir complgjos y jerarquias y se ha
usado ya para aclarar relaciones en familias como Cyatheaceae (Tryon, 1970; Lucansky y
Withe, 1974), Dryopteridaceae (Wardlaw, 1944) y Aspleniaceae (Saiki et a. 1988).

Ching (1933) usd los patrones estelares del peciolo para definir ciertos taxa en la fami-
lia Polypodiaceae de China. Aparte del anterior trabagjo, no se han efectuado otros estudios
comparativos que puedan auxiliar aelucidar los patrones de los haces vasculares del peciolo en
relacion con la taxonomia en los helechos polipodidceos. Entre los estudios monograficos mas
destacados se encuentra € de de la Sota (1966), quien describe con detalle la histologia de la
hoja en las especies del complegjo de Polypodium sgquamatum, asi como € trabajo de Rodl-
Linder (1990) en Goniophlebium. En este Ultimo estudio, € autor menciona la presencia de

cuatro parones de fusion/fision de haces vasculares en el sistema peciolo-raquis.
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El peciolo esd articulado al filopodio dd rizoma por medio de una banda de absci-
sion. Las meristelas del cilindro central del rizoma, al pasar al filopodio, presentan un proce-
so de reduccion y diferenciacion, proceso que continla plasmandose en € ge peciolo-
costalraquis. El primer indicio de que se esta observando € peciolo es la aparicion, en la re-
gion cortical, de un tejido mecanico y en algunos casos se nota la ausencia de una zona me-
dular. El peciolo, en corte transversal, es redondo, con tendencia a gplanarse 0 acanaarse una
0 dos veces en la superficie adaxial. La epidermis es la capa externay presenta una cuticula
gruesa; en Polypodium colpodes, P. hispidulum, P. plesiosorum, P. subpetiolatum tienen
tricomas simples cateniformes o capitados en € canal, sobre todo en direccion acrépeta. En
la zona cortical se diferencia bajo la epidermis una banda de 3 a 6 hileras de células de pared
engrosada que forman un tejido mecanico de tipo esclerenquimatico (cuyo grado de lignifi-
cacion variaincluso en la propia especie). Esta banda forma un cilindro continuo en la mayor
parte del peciolo excepto en la parte distal y en la costalraquis que suele interrumpirse a la
alturade las dlas foliares. Las fibras de esclerénquima son circulares a poligonal-redondeadas
en corte transversal, con engrosamiento mediano a muy notable de la pared, que en ocasio-
nes llega a obliterar € lumen; se pueden observar en estos engrosamientos canales que co-
rresponden alas punteaduras. Esta banda de esclerénquima por lo general se desvanece rapi-
damente en la parte interna de la corteza en todos los casos estudiados, de tal manera que se
puede trazar un limite topoldgico entre la banday el parénquima, a excepcion de Polypodium
kunzeanum, donde se observa ademas parénguima esclerosado o fibras dispersas en la matriz
parenquiméatica.

El parénquima, entre la parte interna de la corteza y la porcion central, esta congtitui-
do por células prismatico-globosas, isodiamétricas, con meatos intercelulares conspicuos.
Generalmente no se observa material extractivo en su interior o bien éste es escaso y de tipo
amidon o, en Polypodium kunzeanum, prismético cuadrangular. Alrededor de los haces vas-
culares, las cdlulas de parénguima forman una vaina de una capa celular de espesor mas o
menos uniforme. Esta vaina conga de células cuya pared proximal, la que hace contacto con
la endodermis del haz vascular, se encuentra sumamente engrosada y lignificada, atravesada
por numerosos canales.

En la base del peciolo, los haces vasculares son de dos tipos: a) los haces vasculares
principales del peciolo (HVP) que son dos (excepto en Pleopdltis fallax, que es uno),
opuestos y ubicados del lado latero-dorsal del corte; b) y los haces vasculares secundarios
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(HVS), ausentes en especies europeas del grupo Polypodium vulgare (Rodl-Linder, 1990)
y en las americanas en Pleopdtis fallax y P. munchii, son de menor tamafio que los HVP y
redondeados, se encuentran en nimero de 1 hasta 13 siempre desplazados a posicion infe-
rior o ventral entre los HVP o, si son varios, en forma de “U” y entonces limitan una zona
central 0 medular de parénquima. Los HV'S presentan un patrén histolégico semejante al
descrito para las meristelas del rizoma. Los HVP varian exclusivamente en la orientacién
del tejido xilemético y en la distribucion del periciclo y del tejido floemético; en éstos Ul-
timos, el tejido vascular tiene forma de arco (“C”) con la concavidad mirando al lado ex-
terno lateral y por ende, el floemay periciclo se encuentran concentrados del lado concavo
(Fig. 6). El protoxilema es exarco y se encuentra méas extendido en la punta del arco dorsal

gue en la punta contraria.

Fig. 6. Corte transversal en la base del peciolo de Polypodium colpodes. (D. Tejero Diez
4270 (1ZTA)) (130 X). HVP= haces vasculares principales. HV S= haces vasculares secun-
darios. a= capa hipodérmica de esclerénquima. b= vaina de parénguima con engrosamiento
de la pared interna. c= endodermis. d= periciclo.

A partir de la base del peciolo y en direccidn acrépeta existe unatendencia a la fusion
de los HVS entre si, de los HV'S con los HVP y finalmente también lo hacen los dos HVP,

detal maneraque, al menos en la parte distal de la costalraguis en la mayoria de las especies
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se obsarva un haz vascular de forma mas o menos triangular. A lo largo de la regién del pe-
ciolo cogtalraguis en la cual se fusionan los dos HV P cambia la forma (contorno) dedl tejido
xilemético. Lafusion de los HVP comienza con la unién de las vainas y de lostejidos perifé-
ricos de cada haz vascular y € tgjido xilemético de ambos haces se une poseriormente.

Al tocarse las espaldas proximales del los arcos xileméticos se forma inicialmente una
edructura de contorno tipo X, la cua va cambiando en direccién distal del gje cogtalraguis a
contornos tipo mariposa papilionada, “T” o yunque. La forma definitiva en la porcion distal de
la costalraquis es de hongo. En esta Ultima forma, € protoxilema siempre es exarco, menos
diferenciado en las puntas dorsales y con menos proporcion de células protoxileméticas en las
puntas basales. Se pueden observar trazas foliares que se separan a partir del HVP en la parte
digtal del peciolo y fundamentalmente alo largo de la costalraquis (Fig. 7).
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Fig. 7. Corte transversal en la base del ge costalraquis de Polypodium colpodes. (D. Tegero
Diez 4270 (IZTA)) (200 X). a= hipodermis. b= vaina de parénquima con pared interna engro-
sada c= periciclo. d= metaxilema. e= protoxilema. f= trazas foliares. g= fibras del floema em-
bebidas en € tegjido floemético.

Debido a la fusion/fision de haces vasculares explicada anteriormente, es posible
obsarvar distinto nimero de haces vasculares a lo largo del ge peciolo-costalraguis en las
especies estudiadas, de acuerdo con € nimero inicial de los HVS, asi como con los distintos
lugares y formas en que se fusionan (o fisionan), tanto los HV'S como los HVP. La presenta-
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ciéon del nimero y sitios de fusion/fision de éstos haces vasculares se puede correlacionar con
posibles grupos taxondmicos, situacion ya observada por Ching (1933) en taxa asidticos.
Egtostipos en las especies estudiadas son (Fig. 8):

Tipo |, Polypodium wulgare; de acuerdo con Rodl-Linder (1990) las especies europess del
grupo P. vulgare (P. vulgare y P. someyae) carecen de HVS 'y presentan dos HVP ini-
ciaes, que s fusionan hacia la parte media del peciolo y permanecen asi en direccion
acropeta. Entre las especies estudiadas se encontrd que Pleopdtis munchii presenta ese
patron. Pleopdtis fallax es excepciond en la familia Polypodiaceae por presentar un
s0lo haz vascular inicial.

Tipo I, Polypodium californicum; las especies de este tipo presentan inicidmente dos HVP y
uno o dos HVS. Se pudieron diginguir tres variantes. en la variante A, los HVP y €
HVS se fusionan pronto, de tal forma que en la parte disal del peciolo y en la costa
s0lo corre un haz vascular (P. californicumy P. feuillei). En lavariante B, los HVP s
fusionan en la parte bgja y en la parte media-dlta lo hacen con € HVS (P. eatonii, P.
colpodes). En lavariante C, d HVS se fusiona en la base del peciolo, pero los HVP se
fusionan entre laparte mediay atadel peciolo (P. polypodioidesy Pleopdtis angusta).

Tipo 11, Polypodium plesiosorum; este tipo aparentemente es tipico de las especies nor-
teamericanas tropicales de lamina no escamosa. Los HVP se fusionan entre la parte
basal y media-alta del peciolo y los HVS, 2 a 4 de inicio, se fusionan hacia la por-
cion media, finalmente, un solo haz se observa en la parte alta del peciolo (P. arca-
num, P. flagellare, P. hispidulum, P. martensii, P. plesiosorumy P. rhodopleuron).
Un caso aparte es P. rhachipterygium, que presenta dos HV'S en la parte media del
peciolo, patrén que representa el estado intermedio entre éste y el siguientetipo.

Tipo 1V, Polypodium guttatum; en este caso, los HVP se fusionan entre las partes media y dta
del peciolo, mientras que los HVS, que de inicio son 2 a4, se fusionan hacia la porcion
media del peciolo y puede 0 no quedar uno residual. Dos variantes se pueden recono-
cer: en lavariante A, los HVP se fusionan entre la porcion media o dta del peciolo (P.
alanamithii, P. fraternum, P. guttatum, P. lepidotichum, P. phyrrholepis, P. plebeium,
P. remotum) y un HV S residual desaparece en la parte situada entre el peciolo dto y la
costalraquis. En la variante B, los HVP se fusionan la regién entre e peciolo digtal y
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costalraquis proximal, mientras que los HV'S lo hacen entre las partes media y dta del
peciolo (P. furfuraceumy Pleopeltis mexicana).

Tipo V, Pecluma; en este caso, tanto los HVP como los HV'S (que son 2 a 4 en la base del
peciolo) se unen entre la parte baja y la parte media del peciolo (P. dispersa).

Tipo VI, Polypodium subpetiolatum; los dos HVP se conservan separados a lo largo ddl pe-
ciolo y hasta la mitad superior del raquis, mientrasque 6 a12 HVS se unen entre s alo
largo de la primera mitad del peciolo y uno o dos corren independientes hasta que s2
fusionan con los HVP en la parte media superior del raquis (P. echinolepis y P. subpe-
tiolatum).

Tipo VII, Phlebodium areolatum; en esta especie se observé que la fusion de los dos HVP se
da entre la parte basal y media de la costa, mientras que 6 a 9 HV'S se fusionan for-
mando una unidad en la parte media del peciolo para desaparecer a lo largo de la por-
cion mediaata del mismo. P. areolatumy Polypodium pleurosorum.

Tipo VI, Goniophlebium argutum; los dos HVP se unen en la region media alta del pe-
ciolo y asi corre alo largo del €je pero, a diferencia de los tipos similares aqui ex-
puestos, los HV'S, queinicialmente son 7 a 10, se fusionan entre si alo largo del ge
peciolo/raquis hasta que desaparecen en la mitad superior del raguis (Polypodium
triseriale, P. kunzeanum y, segiin RodI-Linder (1990), Goniophlebium argutum, G.
mengtzeense y G. lachnopum).

Tipo 1X, Goniophlebium percusum; en este caso los dos HVP corren separados hasta la
mitad superior del raquis donde se unen, mientras que los HV'S, a igua que en el
caso anterior, se van fusionando poco a poco alo largo del ge hasta que en la mitad
superior del raquis €l ultimo (o los ultimos) se fusionan con el HVP. Segin Rodl-
Linder (1990), se presenta en G. percusum, G. demersum.

Tipo X, Polypodium loriceum; es un tipo unico entre los tipos de Polypodium estudiados,
dado que los dos HV P se fusionan en la parte media superior del peciolo (o primera
parte del raguis) para fisionarse nuevamente y recorrer asi casi todo el raquis. Los
HVS, inicialmente 4 a 7, se han fusionando a lo largo del peciolo y del raquis hasta
gue € ultimo lo hace con el HVP en la parte media superior del raquis (P. falcaria

Yy, segun RadI-Linder (1990), P. fraxinifolium y Goniophlebium subauriculatum).
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Fig. 8. Patrones en lafusion/fision de haces vasculares alo largo del gje peciolo-costalraquis. Los
HVP se representan con circulos grandes, los HV'S con circulos pequefios y las trazas foliares
CON puntos negros
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Ademas de los tipos descritos por RodI-Linder (1990) para Goniophlebium, en este
estudio se describen otros cinco a partir de Phlebodium y algunas especies en Pleopeltis y
Polypodium. Estos tipos son muy sugerentes desde los puntos de vista taxondmico y filo-
genético: Polypodium eatonii y P. colpodes presentan €l tipo Il junto con P. californicum;
esta Ultima especie, del grupo de P. vulgare, grupo con el cual Haufler y Ranker (1995)
indican que algunas especies del complejo P. plesiosorum tiene una relacion filogenética
El resto de las especies del grupo de P. plesiosorum (Tryon y Tryon, 1982) presentan el
tipo 111, con excepcidn de ciertas especies de hoja pinnada (P. subpetiolatum y P. echino-
lepis) que presentan mayor cantidad de HVS 'y por ello estarian mas relacionadas a Phle-
bodium. Las especies del grupo de P. loriceum aqui estudiadas y P. kunzeanum presentan
tipos de fusion/fision que corresponden a alguno de los formulados por RodI-Linder (1990)
para Goniophlebium. De acuerdo con de la Sota (1966), € grupo de P. sqguamatum pre-
senta € tipo 1V, mismo que se observo en P. guttatum y P. plebeium (grupo P. pycnocar-
pum de Tryon y Tryon, 1982); grupos que actuamente suelen considerarse dentro de la

misma linea taxondémica (Windham, 1993).

4.2) Arquitectura de la lamina.-

4.2.1) Divisién.- Ladivision de lalamina en el grupo de Polypodium plesiosorum (Mo-
ran, 1995) es variable, ya que existen varios tipos, por lo que en este sentido no cons-
tituye un grupo homogéneo. En general, ocho especies presentan la lamina pinnatisecta
(P. arcanum, P. castaneum, P. colpodes, P. eatonii, P. feuillel, P. hispidulum P. plesio-
sorum, P. rhodopleuron), dos de las cuales la presentan basi-pinnada (P. castaneum y
P. colpodes) una pinnatipartida (P. rhachipterygium), otra semipinnada (P. flagellare)
y tres més la tienen pinnada (P. fraternum, P. kunzeanumy P. pleurosorum).

La ldamina semipinnada propia de Polypodium flagellare es aparentemente un caso
derivado de la condicién pinnatisecta, dado que sus segmentos son adnatos, sursumcu-
rrentes y al microscopio se observa una ala estrecha no herbécea en € raquis, la cua
une los segmentos entre si. Ademas, la porcion apical de la [&mina es pinnatisecta,
condicion que laacerca al resto de las especies pinnatisectas del grupo P. plesiosorum.

Por otra parte, la ldmina en Polypodium fraternum, P. kunzeanumy P. pleurosorum
es totalmente pinnada, con las pinnas basal es cuneadas o redondeado-sésiles. En la ma-
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yor parte de las poblaciones de estas tres Ultimas especies el segmento apical es con-
forme o levemente subconforme. Esta condicidn hace que estas especies sean muy di-
similes a comin denominador del grupo.

Las dos especies del grupo con ldmina pinnatipartida son Polypodium eatonii y P.
rhachipterygium. La primera presenta una variacion extrema; la lamina xeréfila es pin-
natisectay recuerda a las de P. arcanum, mientras que en € extremo opuesto, la lamina
higréfila es pinnatipartida, semejante a la de Phlebodium. P. rhachipterygium es enton-
ces la Unica especie de las consideradas con hoja pinnatipartida, con segmentos anchos
unidos por medio de un ada delgada y cuyo par de segmentos proximales presentan un aa
largamente decurrente sobre € peciolo, caracter este Ultimo que comparte con varias de
las especies del grupo de P. polypodioidesy con Pleopeltis.

Lostipos de division de la lamina anteriormente descritas para las especies del gru-
po de Polypodium plesiosorum son compartidas en diferentes proporciones con otros
grupos del propio género y con otros taxa hermanos. De larevision dd tipo de division
de la ldmina en todas | as especies de Polypodium, se deduce que la ldmina pinnatisecta
es el comun denominador, ya que lo presenta el 75 % de las especies: todo el grupo de
P. vulgare, de distribucion boreal y, entre las especies neotropicales, el 80 % de las es-
pecies del grupo P. polypodioides-sgquamatum (en este grupo se encuentran 3 6 4 espe-
cies pinnado-pinnatifidas a4 pinnadas) y el 65 % del grupo de P. loriceum. En el grupo
de P. dulce, latendencia es contraria; solo 10 % de las especies son pinnatisectas, 33 %
presentan la lamina semipinnada (pinnada solo entre la cuarta parte y la mitad basal de
lalamina) y el resto de las especies (57 %) tienen la lamina totalmente pinnada. Por o
anterior, se podria suponer que € caracter de ldmina pinnatisecta que presentan las es-
pecies del grupo en estudio es una condicion basica compartida con €l grupo de P. vul-
garey en parte con el grupo P. polypodioides-squamatum, mientras que agquellas espe-
cies con ldmina semipinnada y pinnada (como P. fraternum) estdn mas estrechamente
relacionadas al grupo de P. dulcey P. loriceum.

Entre los casos especial es se encuentra Polypodium kunzeanum que, ademés de pre-
sentar la lamina pinnada, es la Unica especie en América con las pinnas articuladas a
raguis, caracter tipico del género asiatico Goniophlebium (RodI-Linder, 1990).
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4.2.2) Segmento apical.- Laregion distal de laldaminavaria de acuerdo con los patrones
de division de la hoja mencionados. Entre las especies del grupo de Polypodium plesio-
sorum se encuentran tres formas basicas del dpice laminar: conformado, subconforma-
do y gradual. La presencia de un segmento apical conformado, generalmente sésil o
con un pecidlulo, es una condicién relegada a las especies de hoja totalmente pinnada
tales como Polypodium triseriale del grupo P. loriceum; P. fraternum, P. kunzeanumy
P. pleurosorum en el grupo de P. plesiosorum y P. echinolepis en el grupo de P. dulce
(Moran, 1995). En algunas de estas Ultimas especies se presentan poblaciones con un
segmento apical intermedio con el apice subconformado.

El apice laminar subconforme consiste en que el segmento apical es lo bastante lar-
go como para compararse con los segmentos laterales, al menos los distales, pero en su
base se presenta(n) algun(os)lébulo(s) lateral(es). Este Ultimo tipo de segmento apical,
es e comin denominador en las especies del género Polypodium y Phlebodium. De
acuerdo con Tryon (1964), a partir de este tipo de dpice se pueden originar por reduc-
cién las hojas simples que se presentan en Pleopeltis y otros géneros de Polypodiaceae.
Probablemente esta tendencia esté ejemplificada en la variacion de la lamina de Polypo-
diumfeuillel y Phlebodium areolatum (Tryon y Tryon, 1982; Looser, 1951) entre las es-
pecies estudiadas, especies de [dmina pinnatisecta con gpice subconforme, pero que tie-
nen poblaciones (o0 giemplares) cuyas hojas son simples.

La l&mina con 4pice graduado es una condicion frecuente en las especies neotropi-
cales de Polypodium y géneros cercanos. Entre las especies pertenecientes a otros gru-
pos 0 géneros, se observd este tipo de apice en Polypodium californicum, P. falcaria y
en el género Pecluma. Aparentemente, varias de las especies del grupo P. vulgare pre-
sentan esta condicion, al igual que los representantes de hoja pinnatisecta del grupo P.
loriceum. Sin embargo, muchas de las especies del grupo P. plesiosorum, P. dulcey P.
polypodioides tienen una condicion plastica, ya que presentan individuos con apice
gradual o subconforme en forma indistinta.

4.2.3) Margen.- En las especies consideradas por Moran (1995) como pertenecientes al
grupo Polypodium plesiosorum, generalmente € margen es muy homogéneo. Con ex-
cepcion de P. eatonii y P. rhachipterygium, todas las especies presentan el margen cre-
nado o crenulado; este caracter se puede presentar indistintamente en todo el segmento



o0 sblo en la mitad distal. En ocasiones es casi inconspicuo o bien puede estar muy pro-
nunciado e incluso formar I6bulos en el margen acroscopico de los segmentos proxi-
males, como en P. anisomeron var. elongatum (= P. plesiosorum var. plesiosorum). La
condicién de margen crenado aparentemente es el comin denominador en €l género, ya
gue también aparece en algunas especies del grupo P. vulgare, en la mayoria de los
grupo P. polypodioides y en varias especies de los grupos P. dulce y P. loriceum.

Por € contrario, entre los helechos polipodiadceos no es comin la presencia de un
margen entero arepando. Este caracter es propio de los géneros Phlebodium y Peclu-
ma, pero se puede observar en algunas especies de Pleopeltis, en otras grupo Polypo-
diumdulcey en P. rhachipterygiumy P. eatonii del grupo bajo estudio.

Deigual forma, el margen dentado, aserrado o biserrado no es comun entre los he-
lechos polipodiaceos. En €l caso del grupo Polypodium plesiosorum, no se observé en
ninguna de las especies; sin embargo, entre las especies estudiadas |o presentan P. ca-
lifornicum (grupo P. vulgare) y P. subpetiolatum (grupo P. dulce).

4.3) Disposicion de las vénulas (venas secundarias).- En Polypodium y géneros cercanos el
sistema de venas (las derivadas a partir de la costa o vena principal media de la lamina o seg-
mento) de la lamina adulta se caracterizan por ser catddromas. Asi, en una vénula, la primera
ramificacion serd la venilla (o rama) fértil (rf). Los patrones de division, fuson o reduccion de
las ramas fértiles y estériles de una vénula en las especies estudiadas se caracterizan por pre-
sentar variacion gradua que va desde las vénulas abiertas (o libres) hasta las anastomosadas
(cerradas, reticulares) y, estas Ultimas, en varios niveles de complgjidad al formar digtintos
tipos de aréolas anguladas (goniofleboide) (Fig. 9).

La forma en que se disponen las venas en los helechos ha proporcionado informa-
cién taxondmica, aunque Wagner (1979) advierte de las dificultades en el andlisis de las
venas reticuladas debido alaplasticidad de las mismas. En el caso de la familia Polypodia-
ceae, €l sigema de venas presenta tal diversidad de patrones que han servido para estable-
cer distintos grupos y géneros (Presl, 1836; Maxon, 1916 b; Ching, 1940; Copeland, 1947).
Sin embargo, slo se han publicado algunos ensayos (Christensen,1928; Tindale, 1960; de la
Sota, 1963, 1966; Hetterscheid y Hennipman, 1984; Mitsuta, 1984; Hensen, 1990 y Réedl-
Linder, 1990) donde se discute la relacion entre los patrones en que se disponen las venas y

sus implicaciones taxondmicas y/o evolutivas.
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Fig. 9. Niveles basicos de complejidad en la disposicion de las vénulas. A) Vénulas libres o
abiertas, VP= vena primaria del segmento, VS= vénula o vena secundaria, RF= rama fértil
(1), RE= ramas estériles (2, 3, 4); 1, 3 ramas catadromas; 2, 4 ramas anadromas. B-D) Ti-
pos de aréolas costales fértiles. B) Aréola pentagonal, por la unién en angulo agudo de las
ramas 32 y 22 de dos venas secundarias contiguas; VE= venilla excurrente. C) Aréola hexa-
gonal por la union en angulo recto de las ramas de dos venas secundarias contiguas; pre-
senta dos venillas excurrentes. D) Aréola poliangular, por la unién en angulo obtuso de las
ramas de orden superior de dos venas secundarias contiguas.

En los trabgjos influenciados por las ideas de Pred (1836), Polypodium se definia
por poseer venas libres en tanto que Goniophlebium por tenerlas anastomosadas formando
aréolas anguladas. En América, los grupos de Polypodium loriceum, P. plesiosorum (Mo-
ran, 1995), P. sqguamatum (de la Sota, 1966) y el género Phlebodium fueron ubicados den-
tro de los helechos goniofleboides. Los grupos de Polypodium dulce, P. vulgare, P. pycno-
carpum y el género Pecluma fueron considerados como pertenecientes a en Polypodium
debido aquetienen las venas libres.

Un andlisis comparativo entre las especies del grupo bajo estudio y con las especies
seleccionadas de grupos y géneros cercanos (tabla 1) permitié observar que la distribucién
y forma de las vénulas es muy heterogéneo. Al menos se pudieron establecer los siguientes

tipos y sus patrones.
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Tipo I, Venas secundarias libres; aparentemente esta condicion es comin entre las especies
del género Polypodium norteamericanas, pero no esta presente en las especies suda-
mericanas (especificamente el grupo de P. loriceum junto con P. kunzeanum, P. feui-
llel y especies cercanas).

Entre las especies norteamericanas de Polypodium es el tipo comdn, tanto en
el grupo de P. vulgare como en los grupos de P. dulce y P. pycnocarpum (sensu
Tryony Tryon, 1982), que se distribuyen desde Canada, hasta Centroamérica. El
sistema de vénulas en estos grupos de Polypodium forma un patrén pectinado
con respecto a una vena principal que corre a lo largo de cada segmento. Cada
una de estas vénulas es de tipo simpddico (anisdtoma sensu Foster & Gifford,
1974) o dicotomo-simpddico, donde las ramificaciones son alternas, ascendentes
y forman un angulo agudo con respecto al €je principal. En estas vénulas, la
primera ramificacion es la distal, con el crecimiento limitado; forma lo que sera
la venilla o rama fértil, dado que en el dpice surge la matriz esporangial. Gene-
ralmente las ramificaciones subsecuentes (dos o tres en la condicidn basica) se
alternan y llegan casi hasta el margen (Fig. 10).

El sistema abierto simpédico de venas descrito puede dar origen por una parte a
vénulas simples por reduccion del nimero de ramas, tal como se observa en el gé-
nero Pecluma. Por otra parte, puede observarse que dos ramas de vénulas conti-
guas no fértiles con frecuencia coincidan y formen aréolas que encierran a la ve-
nilla fértil, tal como ocurre en varias especies de los grupos de P. dulce y P. vul-
gare. Esta tendencia de anastomosis se da generalmente cuando |la segunda rama
se une con la tercera venilla o rama de una vénula contigua. El resultado es la
formacién de aréolas pentagonales (Fig. 9 B). Entre las especies caracterizadas
por tener vénulas libres, es posible sefialas ejemplos donde los pasos anterior-
mente descrito para la formacion de aréolas se presentan: en forma incipiente se
observa en P. californicum; en P. fraternum existen ejemplares con vénulas mix-
tas [libres (p. g. Tejero-Diez 4359 IZTA) o anastomosadas (p. €. Tejero-Diez
4245 1ZTA)]; en P. echinolepis casi siempre son anastomosadas.
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Fig. 10. Venas secundarias libres en subniveles de complgidad. A) Polypodium californi-
cum (Gonzalez s.n. (IZTA)). B) Esquema: VP= vena principal; VS= vénula o vena secun-
daria; rf= rama o venilla fértil; 1-3= ramas o venillas catddromas, 2-4= anadromas. C) P.
plesiosorum (D. Tejero-Diez 4206 (1ZTA)). D) P. fraternum (D. Tejero-Diez 4359 (1Z-
TA)). E) P. longepinulatum (D. Tejero-Diez 4068 (1ZTA)). F) P. subpetiolatum (D. Tejero-
Diez 4363 (1ZTA)). G) Polypodium plebeium (D. Tejero-Diez 4194 (IZTA)). H) Pleopeltis
fallax (D. Tegjero-Diez 4347 (1ZTA)). I) P. alan-smithii (D. Tejero-Diez 4074 (1ZTA)). J)
Pecluma dispersa (D. Tegjero-Diez 4341 (1IZTA)). K) Polypodium martensii (D. Tejero-
Diez 4088 (IZTA)). L) P. furfuraceum (D. Tejero-Diez 4355 (1ZTA)).
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El grupo de Polypodium plesiosorum representa entonces e lado extremo de la tenden-

Ciaanterior; en sus especies es comin que las venas se encuentren anastomosadas.

Tipo I, Aréolas costales fértiles (ACF) o primarias. este tipo de aréolas se forman cuando
las ramas pares e impares estériles de dos vénulas contiguas se unen y encierran en su
interior ala venilla fértil.

Como se discutié en e punto anterior en las especies del grupo de P. wulgare son raras
las anastomosis de las vénulas, mientras que en la mayoria de las especies del grupo de P.
dulce se forman algunas aréolas en los segmentos e incluso, algunas especies presentan in-
dividuos o poblaciones con vénulas anastomosadas. En el grupo P. plesosorum, todas las
egpecies presentan segmentos con venas anastomosadas y |as vénulas libres estén restrin-
gidas a la parte digal de los segmentos. Por tanto, la presencia de aréolas simples es una
caracteristicacomun en las especies del grupo de P. plesiosorum.

Las aréolas cogdes fértiles en e grupo de Polypodium plesiosorum y sus congéneres
tienen detalles dignos de tomarse en cuenta (Wagner, 1979) y, para su mejor comprension
y estudio, aqui se han dividido por € tipo de angulo gue forma la union de las ramas
laterales (que a su vez depende del nivel de division de larama) (Fig. 9 B, C, D).

a Penta-angulares (Fig. 9 B); unién en angulo agudo de la rama 32 y 22 de dos vénulas
contiguas, generalmente con una ramilla excurrente. Este tipo de fusion de venillas
se puede considerar como la mas sencilla, si consideramos que se presenta también
casualmente en especies con venas libres. Este tipo de aréola es una constante al
menos en P. plesiosorum, P. rhodopleuron y P. hispidulum. La union descrita forma
aréolas pentagonales muy altas, dado que los dpices de las venillas suelen tocarse cerca
del margen y encierraalaramafértil. En estas especies, las ramas de las vénulas poste-
riores a las de la union generamente son indivisas, libres y suelen extenderse hasta
muy cerca del margen. La ACF pentagonal es también propia del grupo P. loriceum,
representada por los gemplares estudiados de P. falcariay P. triseriale,

b- Mixtas (Fig. 9 C): son aréolas penta- y hexa- (0 hepta)-angulares por union en an-
gulo recto de las ramas tercera 6 quinta y segunda 6 cuarta de dos vénulas conti-
guas, generalmente con dos a tres ramillas excurrentes. La presencia de aréolas con

distinto nimero de angulos en un mismo gemplar representa otro modelo de for-
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macién de una aréola. Para que existan aréolas con seis 0 siete angulos, las vénulas
no deben tener eje dominante como en el caso anterior. Estas vénulas, esencial-
mente dicétomas (o isdtomas, sensu Foster & Gifford, 1974), forman ramillas de se-
gundo o tercer orden, siempre con grosor de menor calibre y formando angulos agu-
dos arectos. Las aréolas pueden formarse tanto con la rama primaria de dos vénulas
contiguas (aréola pentagonal) o con la combinacién de ramas y ramillas de orden su-
perior (aréola 6-7 angulares). Las aréolas presentaran entonces dos o tres ramillas ex-
currentes. En € grupo de P. plesosorum se presentan en las especies ligadas a Po-
lypodium colpodes (Tegjero-Diez y Pacheco, 2004 a); P. arcanum, P. castaneum, P.
colpodes, P. eatonii y P. flagellare.

c- Poliangular (Fig. 9 D): unién en angulo obtuso de las ramas quinta o0 superiores y
cuarta o superiores de dos vénulas contiguas, generalmente con cuatro 0 mas rami-
[las excurrentes. Para que exista este tipo de aréola, las vénulas se dividen dicoto6-
micamente. La unién de las ramas de este tipo de venas secundarias forma aréolas
de 8 a 12 angulos (con multitud de ramas excurrentes). Este tipo de aréolas se pre-
sentan tanto en Polypodium pleurosorum y en Phlebodium como en las especies
sudamericanas P. kunzeanum y P. feuillei. También se encuentran en el grupo de
Polypodium squamatum, representadas en este estudio por P. pyrrholepis, P. cryp-
tocarpon, P. lepidotrichumy en el género Pleopeltis. Lo anterior sugiere que €l ca
récter pudiera presentar un paralelismo en el desarrollo de lavénula.

Tipo 111, Aréolas discoides (AD) o secundarias. son aquellas que se forman entre las ACF
y el margen; como producto de anastomosis secundarias de las ramas superiores de la
ACF. Dependiendo dd tipo de dominancia del gje de la vénula pueden ser apiladas o
alternas con respecto ala ACF. A su vez, pueden o no contener internamente una ve-
nillay ésta puede o no ser fértil (Fig. 11). La presencia en un segmento de este tipo
de aréolas probablemente esta correlacionado con el aumento en la superficie foliar.
Seidentificaron dostipos:

a.- Aréolas discoides aternas (ADal). Cuando las aréolas se forman a partir de vénulas
con patron dicotomico de division, entonces las ramas primarias tienen maltiples
divisiones, produciendo ramillas més delgadas. L as aréolas en este caso se forman a
partir de ramillas de segundo o tercer orden y por tanto se disponen en forma alter-
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na (0 azarosa) con respecto a las ACF. Una particularidad de este tipo de aréolas es
gue carecen de unarama excurrente interna (a excepcion de Polypodium kunzeanum,
Fig. 12 E) y por tanto son estériles (ADE) (Fig. 12 C, D, F). Este tipo de aréolas dis-
coides son casuales o irregulares a lo largo del segmento en P. arcanum, P. casta
neum, P. eatonii, P. flagellare y P. colpodes, mientras que en P. eatonii, P. pleuroso-
rum, P. kunzeanum y Phlebodium con € comin denominador, aunque €l nimero de
hileras es variable (Fig. 12). En todos los casos estudiados, las aréolas discoides tanto

estériles como fértiles, producen cercadel margen ramillas excurrentes libres.

Fig. 11. A, B) Aréolas discoides alternas infértiles;, A) probable proceso de formacion (1-

3). B) Polypodium pleurosorum. C, D) Aréolas discoides apiladas fértiles; C) probable
proceso de formacion (1, 2). D) Polypodium triseriale.

b- Aréolas discoides gpiladas (ADap): cuando las aréolas discoides se forman a partir de
venas secundarias simpadicas, en las cuales las ramas no se vudven a dividir, se
forman aréolas discoides pentagonales a partir de la unién de las ramas primarias de
dos vénulas contiguas. Estas se caracterizan por estar apiladas y por presentar una

vénula excurrente interna, a partir del angulo de unién de la aréola precedente, las
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cuales generamente son fértiles (Fig. 12 G). Egte tipo de aréola es propio de algunas
especies de un subgrupo de P. loriceum, en Phlebodium decumanum y en e género
Goniophlebium (RodI-Linder (1990).

.
F

Fig. 12. Tipos de aréolas discoides. A, B) incipientes. A) Polypodium arcanum (D. Tejero-
Diez 4250 (1ZTA)). B) P. flagellare (D. Tejero-Diez 4314 (IZTA)). C, D) dternas no fér-
tiles. C) P. eatonii (D. Tejero-Diez 4517 IZTA)). D) P. pleurosorum (D. Tejero-Diez 4366
(IZTA)). E) dterna fértil en P. kunzeanum (H. H. Smith 2564 (L)). F) heterogéness infér-
tiles en Pleopeltis mexicana (D. Tejero-Diez 4334 (1ZTA)). G) apiladas fértiles en Polypo-
diumtriseriale (D. Tejero-Diez 4186 (IZTA)).
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Tipo IV, Patrones en que se dispone la venilla o rama fértil: como se indicd en subcapitu-
los precedentes, la primera rama de las venas secundarias en cada segmento o pinna
de una ldmina es la fértil. En la presentacion méas simple, esta rama fértil es indivi-
sa, tal como se observa en las especies de los grupos de Polypodium dulce, P. lori-
ceum, P. plesiosorum, P. pycnocarpumy P. vulgare (Fig. 15). Se puede pensar que
es la condicién bésica; sin embargo, en el grupo de P. squamatum y en los géneros
Phlebodium y Pleopdltis, la rama fértil adquiere configuraciones complegjas debido
a divisidon secundaria. Las formas mas simples de estos patrones complejos ya se
esbozan en forma incipiente en algunas de las especies de |os grupos objeto de es-
tudio de la siguiente forma:

a Aréola costal estéril (ACE): este tipo de aréolas es caracteristica de las especies dd gé-
nero Phlebodium; sin embargo, Polypodium eatonii también las presenta a lado de la
coda y ocasionamente P. pleurosorum las produce, ambas especies del grupo de P.
plesosorum (Moran, 1995). Polypodium pleurosorum y Phlebodium sp. suelen pre-
sentar a lo largo de las pinnas varios estados de desarrollo de este tipo de aréola que
permiten dilucidar los siguientes pasos en su formacion: en primer lugar, la rama fértil
se divide formando dos ramilla, una de ellas se extiende paralela a la costa o vena prin-
cipa hasta unirse a la vénula contigua, mientras que la porcion fétil de la rama tiene
direccion marginal (Fig. 14 A). La formacion de la doble ramilla que alimenta al so-
ro en Phlebodium ahora es silo consecuencia de una segunda division en la ramilla
paralela a la costa anteriormente descrita; mientras que laramilla principal se une al
gje de la vénula contigua, la nueva ramilla vuelve atener direccion marginal y con-
verge con la primeraramilla fértil, en el punto donde se forma la matriz esporangial
(Fig. 13).

b- Aréola tipo ojal en la vénula fértil (ATO): este tipo de aréola presenta muchas
formas progresivas gque son propias de las especies del grupo Polypodium polypo-
dioides (sensu Moran, 1995) y el género Pleopeltis; de manera excepcional se ha
visto en los grupos Polypodium dulce y P. plesiosorum. La secuencia en la for-
macion de las ATO, la rama fértil de una vena secundaria, al contrario que en €l
caso anterior, tiene una primera dicotomia en angulo agudo, donde la rama resul-
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tante forma un arco contrario a la rama fértil; ambas ramas convergen nueva
mente y forman la matriz esporangial; el resultado es un “ojillo” (Fig. 14). La
formas incipientes de este tipo de aréola se pueden observar en Polypodium fallax
y P. guttatum del grupo de P. polypodioides con vénulas libres, mientras que en

las especies del mismo grupo, pero con vénulas anastomosadas, se observa en P.

cryptocarpon y P. lepidotrichum.

Fig. 13. A) Secuencia posible en la formacion de una aréola costal secundaria a partir de la
rama fértil (1 - 5). B) (Phlebodium), ACE= aréola codtal estéril; ACF= aréola cogtal fértil;
AD= aréola discoide.

Un grado superior de complejidad en este tipo de aréola es cuando la ATO presenta
ramas excurrentes que se alargan y se ramifican repetidamente. Las ramillas resul-
tantes quedan ciegas 0 se cierra nuevamente con las ramas periféricas de la ACF de
multiples angulos, formando areolillas internas (a su vez con o sin venillas excu-
rrentes). Este Ultimo nivel de complejidad se observa en su primera fase en Polypo-
dium munchii y P. lepidotrichum, mientras que en Pleopeltis mexicana y P. an-
gusta se ven multiples areolillas internas. En este Ultimo tipo de division de larama
fértil se forma una matriz esporangial en la base de la union de varias ramillas o en
el punto de unaramificacion profusa de ellas (soro compital). De la Sota (1966) ha-
ce un andlisis mas detallado de esta forma de aréola fértil en el grupo Polypodium
sguamatum e indica su parecido con las del género Pleopeltis. Historicamente se
han consderado los caracteres analizados en los grupos de P. lepidotri-
chunmy/sguamatum (P. polypodioides) y Pleopeltis como convergencias evolutivas (de



la Sota, 1966 y Tryony Tryon, 1982), pero actuamente otros autores los consideran
como un mismo conjunto (Windham, 1993 y Hooper, 1994).
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Fig. 14. Niveles de complgiidad en el grupo Polypodium polypodioides-Pleopeltis. A)
Pleopeltis fallax (D. Tejero-Diez 4347 (1ZTA)). B) Polypodium polypodioides (D. Tejero-
Diez 4346 (IZTA)). C) P. guttatum (D. Tejero-Diez 4192 (IZTA)). D) P. pyrrholepis (D.
Tejero-Diez 4356 (1ZTA)). E) P. munchii (D. Tejero-Diez 4353 (1ZTA)). F) P. lepidotri-
chum (D. Tejero-Diez 4332 (IZTA)). G) Pleopeltis mexicana (D. Tejero-Diez 4334 (1Z-
TA)). H) P. angusta (D. Tejero-Diez 4352 (IZTA)).
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Wagner (1952) y de la Sota (1973) piensan que las formas primitivas en los polipo-
diaceos, poseen venas reticuladas y por tanto, las especies con venas libres, generalmente
distribuidas en las zona templadas de ambos hemisferios, pueden considerarse como deri-
vadas. Sin embargo, en el Nuevo Mundo, donde los polipodiaceos han tenido patrones se-
cundarios de evolucion (Lellinger, 1993 y Hennipman et al., 1990), tanto las vénulas libres
como las anastomosadas aparecen indistintamente, al menos en los grupos que se originan
en el hemisferio norte ya que las del hemisferio sur presentan vénulas anastomosadas. En
Norteamérica, de acuerdo con Li (1997) y Li y Haufler (1996), e grupo Polypodium ple-
siosorum comparte al menos un ancestro comun con el complejo de P. vulgare (subgrupo
P. gliycyrrhiza, diploides, con venas esencialmente libres, hoja pinnatisecta). Considerando
lo anterior y las evidencias, quiza intuitivas, de autores como de la Sota (1973), Polypo-
dium “looks like a mosaic groups of species complex, each of them having a homogeneu
[¢7] composition and without close relationships’, se puede postular |a hipétesis de que €l
género Polypodium radia secundariamente en América, probablemente en forma indepen-
diente tanto en el hemisferio norte como en el sur a partir de ancestros distintos. Ademéas, a
laluz de los datos expuestos en este estudio, es posible indicar que el grupo de Polypodium
plesiosorum estéa compuesto por dos subgrupos de especies y por otras especies aisladasde
afinidades heterogéneas. Por otro lado, tal parece ser que los grupos de Polypodium nor-
teamericanos estan intimamente relacionados entre si y con géneros como Phlebodium,
Pleopeltis y Pecluma a través de varias lineas divergentes, donde las especies del grupo en
estudio juegan un papel intermedio; por €ello, los caracteres distintivos expuestos en este
estudio para separar los grupos y géneros se diluyen en miltiples ocasiones. Sin embargo,
mas que tratar de encajonar las especies en grupos, con los resultados arriba expuestos se
podrian reconocer varias lineas de divergencia/convergencia, donde las especies del grupo
P. plesiosorum juegan un papel importante (fig. 15). El punto de partida para entender la
relacién entre los grupos y los géneros norteamericanos puede recaer en el complejo de P.
vulgare, tal como se hipotetizo en las lineas anteriores, por tanto la hoja pinnatisecta, con
margen crenado Y las vénulas libres dicotémico-simpodiales podria ser €l prototipo precur-

sor de las otras formas de hojas con venas anastomosadas aqui postuladas.
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grupos de Polypodium y géneros cercanos.
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4.4) Higtologia de lalamina.- Los cortestransversales de laldmina, pertenecen aunapinnao aun

segmento; incluyen lacostao vena principd, lasvénulasy € tejido foliar (epidermisy mesofilo).
4.4.1) Epidermis- La lamina presenta epidermis adaxial y abaxia diferenciadas debido
ala presencia de un sistema de estomas en €l hipofilo. En €l epifilo, las células epidér-
micas forman una capa, solo interrumpida por los hidatodos cerca de la parte marginal
de laldmina, muy caracteristico del género Polypodium (de la Sota 1966). Las células
epidérmicas tienen tamafios variables y se muestran con un contorno lateral hendido
(P. rhachipterygium), lobado (P. flagellare, P. fraternum y P. kunzeanum), ondulado
(en lamayor parte de las especies estudiadas) o sinuado (P. guttatum y Phlebodium au-
reum), sin que ello tenga un valor taxondmico perceptible a nivel de grupos. Las célu-
las son abolsadas dorso-centralmente y en las inmediaciones con sus congéneres se
aplanan, de tal manera que en corte transversal la epidermis de ve muy irregular. Es P.
rhodopleuron la especie que presento las células epidérmicas con mayor volumen, o
que tal vez contribuya a la especid brillantez y textura que se observa en la superficie
de su hoja. La mayoria de las especies presenta una cuticula muy delgada. Los hidato-
dos presentan un pie, formado por células epidérmicas rectangulares y una glandula de
forma ovada compuesta de células cuadrangulares.

Los esomas generalmente estan distribuidos y orientados en la direccién ddl gje lon-
gitudinal de la hoja. Sen y Hennipman (1981) reconocieron en la familia Polypodiaceae un
total de nueve tipos esomaticos y precisan que en las 32 especies del género Polypodium
gue egtudiaron, los tipos polocitico y copolocitico son los principales, mientras que €
anomocitico es de menor importancia o incluso no se encuentra en algunas especies. En
ede esudio, ademés de los tipos anteriores, también se digtinguié € tipo diacitico pro-
puesto por Fryens-Claessens y van Cotthem (1973), (parte del polocitico de Sen y Henni-
pman (1981)). En lapréctica, tal como de la Sota (1966) indico, no siempre es posible dis
tinguir adecuadamente entre € tipo anomocitico y € polocitico debido a la variacion en la
longitud de los brazos de la célula anexa; por tanto en este estudio se consideraron poloci-
ticos aguellos esomas semirrodeados por una célula anexa en forma de herradura, a me-
nos hasta la mitad del etoma y anomocitico aquellos cuyas células anexas tienen los bra-
Z0s mas cortos que la mitad del estoma. A su vez, se consideraron diaciticos (Fig. 16 d, €)

cuando dos células anexas en forma de media herradura se oponen y encierran a estoma
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Fig. 16. Tipos estomaticos (Sen y Hennipman, 1981, excepto €l tipo diacitico de Fryns-
Claessens y van Cotthem (1973) tomados en diferentes especies de Polypodium. a= ano-
mocitico. b, f= polocitico. c= copolocitico. d, e= diacitico. g, h= copolociticos (variante A,
donde la célula anexa interacciona con dos células opuestas (5 ¢) y B, donde la célula ane-
xa interacciona con una célula opuesta (5 g). i= Tricoma hispido de P. echinolepis. j=
Tricoma cateniforme comun en las especi es estudiadas.
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A partir del andlisis llevado a cabo en las especies del complejo bajo estudio y al-
gunas otras para su comparacion (Tabla Il), se llegd a la conclusién que no existe nin-
gun tipo estomatico que pudiese ser caracteristico de algin grupo taxondmico de los
agui considerados, con excepcidon de Polypodium feuillei, donde el Unico tipo presente
es €l polocitico. La distribucién porcentual de cadatipo estomético, las dimensiones, la
forma celular y profundidad de las ondulaciones perimetrales, obedecen a caracteristi-
cas propias de cada especie.

Tabla Il: Porcentaje en la distribucién de tipos de aparatos estomaticos para cada especie
de Polypodium estudiada.

Especie Anomocitico | Polocitico | Diacitico | Copolocitico | Copolocitico
A B
Pdypodumaanarithi | 44.00 34.00 06.00 00.00 16.00
P. arcanum 16.00 44.00 02.00 00.00 38.00
P. californicum 12.00 38.00 00.00 18.00 32.00
P. colpodes 10.00 48.00 04.00 04.00 34.00
P. eatonii 08.00 40.00 10.00 04.00 38.00
P. echinolepis 30.00 58.00 00.00 00.00 12.00
P. feuillei 00.00 100.00  00.00 00.00 00.00
P. flagellare 02.00 56.00 14.00 00.00 28.00
P. fraternum 12.00 54.00 00.00 00.00 34.00
P. guttatum 50.00 38.00 00.00 00.00 12.00
P. hispidulum 26.00 42.00 02.00 04.00 26.00
P. kunzeanum 06.00 28.00 18.00 04.00 44.00
P. loriceum 04.00 36.00 02.00 08.00 50.00
P. martensii 16.00 22.00 08.00 12.00 42.00
P. plebeium 34.00 46.00 04.00 00.00 16.00
P. plesiosorum 20.00 52.00 00.00 00.00 28.00
P. pleurosorum 02.00 26.00 02.00 20.00 50.00
P. rhachipterygium | 28.00 48.00 02.00 00.00 22.00
P. rhodopleuron 04.00 44.00 04.00 00.00 48.00
P. triseriale 02.00 34.00 00.00 30.00 34.00
Phlebodium areolatum | 28.00 32.00 18.00 02.00 10.00

El andlisis de los tipos estomaticos llevado a cabo por Sen y Hennipman (1981)
presenta evidencia sblida para reconocer posibles grupos naturales en la familia Po-
lypodiaceae. Los grupos de especies sugeridos por los anteriores autores son en parte
congruentes con los reconocidos para la familia por Crabbe et al. (1975) y Pichi-Sermolli
(1977). De acuerdo con los autores anteriores, la presencia de los tipos polocitico aunado
a los tipos copolocitico y anomocitico en Polypodium es una condicion primitiva que
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comparte con la familia Grammitidaceae. En este sentido, llama la atencion la presencia
de un solo tipo estomético en P. feuillei; especie de distribucion austral que segin Tryon
y Tryon (1982) esta Igjanamente relacionada con € grupo P. loriceumy a la vez com-
parte caracteres de la anaomia del peciolo con € grupo P. wulgare.

En la mayor parte de las especies estudiadas se observaron primordios de tricomas
epidérmicos, muy escasos en las especies glabras y frecuentes en las pubescentes. Se
desarrollan adecuadamente en Polypodium hispidulum, P. subpetiolatumy P. echinole-
pis. La mayoria de las especies pubescentes del grupo P. plesiosorum (Tryon y Tryon,
1982) presentan tricomas cateniformes, hialinos, de 1 a 4 células de longitud (Fig. 16
j), con excepcion de P. echinolepis (Fig. 16 i) cuyos tricomas son unicelulares, rigidos

y conicos con la base estrecha.

4.4.2) Mesofilo.- Se observaron dos tipos. unifacial y bifacial. El primero consiste en un
parénquima esponjoso uniforme aparentemente formado por pilas de células parenqui méti-
cas dispuestas en formade columna, “Y” 0 “X” (Fig. 17). En la parte abaxial se encuentran
camaras subestométicas rodeadas por células parenquiméticas globosas. Se observé en
Polypodium arcanum, P. californicum, P. colpodes, P. higpidulum, P. loriceum, P. pleso-

sorum, P. rhachipterygium, P. rhodopleuron y Phlebodium areolatum.

Fig. 17. Corte transversal del segmento de Polypodium rhodopleuron (D. Tejero Diez 4193
(IZTA)), donde se observa el mesofilo unifacial. Superior fotografia a 40X; inferior co-
rresponde a esqguema a 20X. a= complejo estomatico (camara subestomética'y estoma). b=
tejido mecanico. c= vaina con pared interna engrosada.
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En el mesofilo bifacial, se diferencian dos estratos distintos; € parénquima en em-
palizada debajo del epifilo y el esponjoso en contacto con el hipofilo. El parénquima en
empalizada esta congtituido por células isodiamétricas a cuadrangulares, dispuestas en
2 a 4 capas, mientras que €l parénguima esponjoso esta ligado a las cAmaras subesto-
maéticas. Aqui se encuentran las especies. Polypodium echinolepis, P. fraternum, P.
subpetiolatum, P. triseriale, las estudiadas del grupo de Polypodium polypodioides, asi
como todas las del género Pleopdltis. De acuerdo con de la Sota (1966), € grupo P.
sguamatum también lo presenta. Aparentemente, entre los helechos polipodiaceos la
condicion bifacial podria ser una situacion derivada, adquirida como consecuencia de
la adaptacion a medios ecoldgicos xerdfilos.

Fig. 18. Corte transversal de una pinna de Polypodium fraternum (D. Tejero-Diez 4245
(IZTA)), donde se observa el mesofilo bifacial. Imagen superior fotografia a 40 X; lainfe-
rior es el esquemaa 20 X. a= parénguima en empalizada. b= parénquima espon]oso.
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En general, los grupos Polypodium plesiosorum (Moran, 1995) y P. vulgare presen-
tan una lamina con estructura unifacial, mientras que los grupos de P. dulce y P. lori-
ceum (Moran, 1995) lastienen unifacial o bifacial y en €l grupo de helechos con escamas
laminares (P. polypodioides, Moran, 1995) la presenta bifacial en casi todas las especies.

La cogao vena principal es una estructura semejante a la descrita para la porcion dista
dela cogtalraguis, hay que destacar que arededor de ella se localiza un tgido mecanico. Este
tejido mecanico puede o no esar esclerosado y € nimero de capas es variable. El tgido me-
canico se presenta en ambas caras de lalamina y generalmente se interrumpe ala dturade la
region en contacto con & mesofilo laminar (Fig. 17 b).

I11) Morfologia del esporangio y laespora’.

L os estudios sobre la estructura de las esporas en géneros y grupos de especies
de la familia Polypodiaceae se iniciaron en el siglo pasado. Algunos de los trabajos
pioneros sobre las especies del Viejo Mundo fueron realizados por Nayar y Devi
(1964) y Mitui (1977), mientras que Lloyd (1969) y Tryon y Tryon (1982) lo hacen
con taxadel Nuevo Mundo. Los trabajos de Pal y Pal (1970), Lugardon (1974), Devi
(1978), Lloyd (1981), Tryon y Lugardon (1991) y Giudice et al. (2004), han abordado
la descripcion de esporas de la familia Polypodiaceae o alguno de sus miembros. En
estos estudios se ha cuestionado la relativa utilidad de la estructura del exosporio y
del perisporio para dilucidar las relaciones taxondmicas o filogenéticas de la familia,
debido a que los patrones morfoldgicos no permiten establecer correlaciones entre los
taxa que se han propuesto en los diferentes sistemas de clasificacion. De la Sota
(1973) y Hennipman (1986) indican que la morfologia de la espora en contadas oca-
siones auxilia a la solucion de parentesco entre especies cercanas pues hay poca va-
riabilidad de formas y ornamentaciones. Sin embargo, los estudios monografico-
taxondmicos realizados en géneros o grupos relacionados a Polypodium, que incluyen
algun capitulo sobre la estructura de la espora (Lloyd y Lang, 1964; Evans, 1969;

! Una version resumida del presente trabajo se presenté en e X VI Congreso Mexicano de Boténica, Oaxaca
(17-22 octubre 2004).
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Hensen, 1990 y Radl-Linder, 1990), permiten ahora tener una vision mas clara de la
variacion morfolégica de la espora en relacion al taxa.

En el presente subcapitulo se lleva a cabo un estudio comparativo de la mor-
fologia del esporangio y de las esporas de las especies del complejo P. plesiosorum
(Moran, 1995) y de algunas especies pertenecientes a otros grupos de Polypodium o
géneros hermanos. Con los caracteres obtenidos a partir de las observaciones con el
MEB y el MO vy la literatura preexistente (Devi, 1978; Tryon y Tryon, 1982 y Tryon
y Lugardon, 1991), se definié la variacion existente en estas estructuras que permite
su descripcion y andlisis.

Las esporas de las Polypodiaceae se diferencian en una leptosporangio (Bold et
a., 1980). En las especies bajo estudio este leptosporangio presenta un anillo del tipo
Leptochilus (Foster y Gifford, 1974) con (9) 13 (18) células de pared engrosada, dis
puestas en forma lineal. De las especies del grupo Polypodium plesiosorum, solo P ar-
canum, P. eatonii, P. colpodes y P. hispidulum presentan en la porcion latero-apical
de la cépsula en algunos de los esporangios (generalmente entre el 5y 15 % de los espo-
rangios de un soro) 1 a 2 tricomas, inconspicuos, de una o dos células de atura, caracter
gue segun Moran (1995) es comln entre las especies del grupo de P. dulce (Figs. 19 y
20).

Se observd con el MO que las esporas variaban indistintamente de un color
amarillo palido hialino a un color ambar, lo que probablemente se deba a diferentes
estados de madurez. Su forma en general es eliptica (2:1) en la vista polar distal, con
una variacion eliptica (3:2) u oblonga. En Polypodium arcanum var. arcanum, se ob-
servaron formas heteromorfas con esporas tanto elipticas como anchamente elipticas
(6:5) en menor proporcion (esta Ultima forma de esporas se observo casualmente en
varias de las especies del complejo). En vista meridional, la forma de todas las espe-
cies revisadas es de tipo hemisférico (el diametro mayor y la altura son muy seme-
jantes) con excepcidn de P. falcaria, cuyas esporas son concavas en el polo proximal.
El tamafio de las esporas tiene poca variacion (Tabla l11): las esporas méas pequefias se
encontraron en el género Phlebodium y en Polypodium pleurosorum y P. rhachip-
terygium (entre 36 y 39 mm en el diametro mayor x 22 a 26 nm en el didmetro me-

nor). P. arcanum y P. eatonii tienen las esporas méas grandes, 69-77 mm x 45-61 mm.



El resto de las especies presentan esporas con medidas intermedias entre las maximas

y minimas anotadas.

Tablalll. Promedio de las medidas de las esporas (fracciones aproximadas al entero cerca-
no). Entre paréntesis el minimo y el méximo. En negritas los promedios de las esporas me-

didas en varios g emplares. Las referencia se especifican en latablal.

Especies Referencias Diametro Diametro | Alto
Polypodium mayor menor
nm nm nm
P. arcanumvar. arcanunt* 4230 (67)75(79)  (49)55(59) (47)51(57)
4240 (69)76(87)  (55)59(63) (49)53(61)
4253 (71)74(79)  (51)54(55) (45)49(55)
4264 (67)76(81)  (57)61(66) (41)45(49)
4267 (66)75(80)  (49)51(55) (41)49(53)
(66)75(87)  (59)56(66) (41)49(61)
P. arcanumva. bekeri 4364 (61)70(80)  (40)45(53) (38)44(49)
4365 (57)69(75)  (43)45(51) (39)43(47)
(57)69(80)  (40)45(53) (38)43(49)
P. californicum Gonzalez s/n (58)67(77)  (41)45(52) (3441548
P. colpodes var. colpodes 2139 (57)63(71)  (32)36(40) (34)39(43)
2867 (45)53(59) (33)37(41) (29)35(39)
3194 (48)58(66)  (30)41(50) (30)39(43)
4302 (44)50(58)  (31)37(44) (26)33(39)
4368 (51)57(63)  (34)36(40) (32)36(40)
(44)56(71)  (30)37(50) (26)36(43)
P. eatonii 43152 (67)76(83)  (45)51(53) (46)50(59)
4315b (61)77(83)  (49)51(55) (45)50(53)
4315c (63)72(79)  (45)47(51) (39)46(53)
4315d (58)69(74)  (42)47(52) (42)45(52)
4317 (61)67(72)  (43)47(50) (41)45(49)
(58)72(83)  (42)49(55) (39)47(59)
P. echinolepis 4207 (46)51(56) (24313 (26)29(32)
P. fraternum 4245 (46)53(60) (29)33(37) (28)33(39)
424 (424954 (30)32(36) (30)32(34)
4258 (4350(4) (33)37(43) (29)32(34)
4265 (4551(57) (35)37(39) (33)35(37)
(4251(60) (29)35(43) (28)33(39)
P. guttatum 4199 (4248(8) P03 (20)28(36)
P. hispidulum 4328 (40)49(53)  (32)34(36) (25)33(36)
4329 (46)53(64)  (31)38(44) (32)35(40)
(40)51(64)  (31)36(44) (25)34(40)
P. falcaria 4351 (40)46(51)  (28)31(35) (25)27(30)
P. plesosorumvar. plesosorum | 2447 (48)55(66) (38)44(47) (31)39(43)
4148 (50)59(64)  (38)41(46) (37)41(44)
4220 (50)61(72)  (41)44(55) (35)46(48)
(48)58(72) (38)43(55) (31)42(48)
P. plesiosorumvar. plesiolori | Lépez 29 (44)56(63) (36)39(44) (30)38(43)
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P. plesosorumvar. rubicundum | Lira110 (46)57(61) (34)39(42) (27)37(45)

P. pleurosorum * 4366 (32)37(42) (18)22(26) (17)24(28)
Tablalll (ContinGa)

P. rhachipterygium Ramamoorty 3348  (38)42(47) (23)27(32) (26)29(34)

Ramamoorty 4157  (28)36(40) (22)25(27) (22)25(30)

(28)39(47) (22)26(32) (22)27(34)

P. rhodopleuron 42390 (54)63(74) (42)47(51) (38)45(56)

4243 (58)69(78)  (44)51(58) (46)51(55)

4248 (50)56(63)  (34)36(42) (32)38(44)

4316 (51)59(64)  (38)43(48) (34)40(47)

(50)62(78)  (34)44(58) (32)44(56)

P. subpetiolatum 4363 (4551(%D) (30)33(38) (25)30(35)

P. triseriale 4186 (42)45(47)  (26)27(28) (22)26(30)

Phlebodium areolatum * 4195 (33)38(45) (21)24(26) (17)22(26)

Ph. sp. 4362 (33)39(45) (23)26(29) (22)26(33)

NOTA: * Medidas sin considerar los tubérculos; estos hasta 3.2 mm de ato y heteromorfos.
** Sin considerar elementos anchamente elipticos (6:5).

El exosporio presenta un grosor que varia entre 0.8 mm (P. rhachipterygium) y 3.2

mm (P. californicumy P. eatonii), siendo la media en las especies de 2.4 mm. Con el MO
no se aprecia el velo del perisporio, el cual generalmente si es distinguible con el MEB; sin
embargo, con el MO s se pueden apreciar tanto las irregularidades del exosporio como la
presencia 0 no de ciertos ornamentos. Los datos anteriores son consistentes con los de
Tryony Lugardon (1991).

A partir de las observaciones con el MEB vy de la literatura preexistente se analiza-

ron las esporas en los siguientes rubros:

1) Exosporio
De la superficie de la espora se establecieron cuatro tipos:

Tipo 1- Superficie psilada, que de acuerdo a Lloyd (1981), lo presenta P. flagdlare (grupo Po-
lypodium plesiosorum) y P. villagranii Copel. Segiin RodI-Linder (1990) estetipo de es-
poras eda presente en a menos un tercio de las especies de Goniophlebium. La mencion
de egte Ultimo tipo de exosporio en Polypodium flagellare por parte de Lloyd (1981)
puede deberse a variacion o aun eror de interpretacion, pues los tres gemplares de esta
especie vistos presentan exosporio finamente verrugado (tipo 2a) (Fig. 28 b).
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Tipo 2- Superficie verruculosa a verrugada. Las verrugas tienen una amplia variacion en altura
y ancho dificil de definir en términos cualitativos, aunque las siguientes combinaciones
se establecieron en forma particular para las descripciones. a) con verrugas individuali-
zadas, redondeadas, isomorfas y digouestas mas o menos en forma regular, b) con ve-
rrugas coa escentes, alargadas y dispuestas en forma edtratificada u ordenada, c) igua a
laanterior pero dispuestas en forma insular. Este tipo de superficie esa parecer € mas
difundido en las Polypodiaceae (Lloyd, 1981y Tryon y Lugardon, 1991). Las verrugas
en la mayor parte de las especies estudiadas, exhiban una variacion tanto del ancho y
altura como en la forma en que éstas se unen entre si, tal como Lloyd (1981) indica;
aspecto que puede llevar a errores de interpretacion (p. €. véase comentario en P. fla-
gellare, Tipo 1). Se puede destacar que de las especies del grupo Polypodium plesioso-
rum, este tipo de superficie esté presente en P. colpodes, P. eatonii, P. flagellare, P.
hispidulum, P. plesosorum, P. rhachipterygiumy P. rhodopleuron.

Tipo 3- Superficie verrugada gruesa (almohadillado), presenta los siguientes subtipos. @ sin
verrugas finas intercaladas, b) con verrugas finas intercaladas. Al primer subtipo pare-
cen corresponder la mayoria de las especies del grupo sudamericano de Polypodium
loriceum (Hensen, 1990), entre ellas P. falcaria y P. sessilifolium de las aqui estudia
das (Figs. 32y 38) y P feuilla y P. kunzeanum (Figs. 27 y 33) del grupo P. plesioso-
rum (Moran, 1995). Sin embargo, la presencia de este caracter en las dos Ultimas espe-
cies parece sugerir unarelacion mas estrecha con € grupo P. loriceumta como Tryon
y Tryon (1982) indican. Del segundo subtipo, destacan las esporas de las especies del
grupo P. wulgare, representado en este estudio por P. californicum (Fig. 23), ademas de
P. arcanumy P. alansmithii (Figs. 21 y 22) que pertenecen a distintos grupos. La coin-
cidencia de este tipo de exosporio en estas dos Ultimas especies con P. californicum
probablemente sea indicadora de que se trata de un caracter homoplasico o retenido.

Tipo 4- Superficie tuberculadas. De las diferentes formas de tubérculos reportadas en la
literatura, solo se encontraron en Phlebodium areolatum (Fig. 41), Ph. decuma-
num (segin Tryon y Lugardon, 1991), Phlebodium sp. y Polypodium pleuroso-
rum tubérculos en forma de domo y traslapadas. Al parecer este tipo de exospo-
rio no se comparte con ninguna otra polipodiacea y evidentemente auxilia a de-

finir al género Phlebodium. Por ello, es altamente sugerente que P. pleuroso-
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rum, considerado por Moran (1995) como parte del grupo de P. plesiosorum, las
presente, ya que implica que tienen una estrecha relacion taxondmica.

Tabla IV. Caracteristicas del exosporio y perisporio (vistas d MEB) de acuerdo con los
tipos expuestos en el texto. o= sin ornamento perceptible. Numeracion del ornamento:
73- Cuerpos esféricos. 74- Cuerpos adargados. 75- Farinado. 76- Escamoso 0 aparentes
restos de perisporio. 77- Glaseado (como nieve brillante en la cima de verrugas). 78- Espi-
nulado (equinulado). 79- Granulado.

Especie Referencia Exogpo- | Paigoo- | Perisporio
(véasetablal) ro 1o ornamento
Polypodium alansmithii 4074 3b 1 73+74+75(es)
P. arcanumv. arcanum 4160 3a 2b slo
P. arcanum v. bekei
P. californicum Gonzélez s/n 3a 1/2b 77+78(ab)
P. colpodes 2139 22 2b slo
P. colpodesv. oligomeron | 4313
P. eatonii 4315a 2b 2b slo
P. echinolepis 4213 2a 2a slo
P. falcaria 4196 3a 3e 75 (e9)
P. feuillei Levin 509 3a 1/2a slo
P. flagellare 4306 2a 2+3c  do
Dodge 16567
L. D. Gomez 467
P. fraternum 4202 2b 2b slo
P. guttatum 4192 2a 1 73+75(re)
P. hispidulum 4329 2a 2a slo
P. kunzeanum Grayum 8602 3a 3e 75 (es)
P. plesosorum 4129 2a 1/2a slo
P. pleurosorum * da slo slo
P. rhachipterygium 4185 2a 2a 73 (ab)
Ramamoorthy 3348, 4157
P. rhodopleuron 4243 2a 2b slo
P. sesslifolium Rojas 5420 3? 3a 75 (es)
P. triseriale 4195 2a 2a 75 (re)
P. subpetiolatum 4180 2a 1 76 (ab)
Phlebodium areolatum * 4195 da 2b 76(&)+73(re)
Ph. sp. da s/o s/o

2) Perisporio (Ae)

El velo que se dispone arededor de la epora es en muchos casos dificil de observar. El
egpesor de esta estructura solo pudo notarse debido a elementos de juicio tales como la presen-
cia de pequefios pliegues o por la definicidon en que se aprecia la forma del exosporio (Lloyd,
1981). Se esablecieron los siguientes estados: 1, ausente o no aparente; 2, un velo fino transpa
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rente (dgja ver claramente a exosporio) y adpreso, puede 0 no tener micropliegues; 3, velo
grueso (no degja ver claramente a exosporio) abolsado o adpreso, que a su vez puede 0 no pre-
sentar a) pliegues (o crestas) crigtados, b) pliegues alados, ¢) pliegues circulares.

En € caso de las especies aqui estudiadas, la mayor parte presentan un perisporio
delgado, adpreso, que deja entrever facilmente € patron de ornamentacion del exosporio. Al
parecer € perisporio grueso es propio del género Goniophlebium (Rodl-Linder, 1990) y en
algunas especies del grupo de Polypodium loriceum; entre las especies del primer género es
comun € perisporio con pliegues alados y entre las especies del segundo hay con formas
cristadas (P. sessilifolium, Fig. 38) o adpresa (P. falcaria (Hensen, 1990)). Polypodium fla-
gellare (Figs. 28 a) es una caso excepcional en la familia Polypodiaceae porque € patron de
pliegues del perisporio forma circulos; sin embargo, este carécter exhibe una amplia varia-
cioén, tanto en el grosor ddl perisporio como en la presencia de los pliegues circulares. El caso
de Polypodium kunzeanum, con perisporio grueso y adpreso y, con verrugas anchas seme-
jantes a de P. falcaria, sugiere una relacion més estrecha con € grupo de P. loriceum, tal
como indican Tryony Tryon (1982) y no con €l grupo de P. plesiosorum.

En este estudio se optd por definir la categoria de perisporio ausente (tipo 1), cuan-
do éste no se aprecia con el MEB. Lloyd (1981) no considera esta categoria, dado que las
diferentes formas de lo que aqui se ha considerado como “ornamento” (tipo 111 en Lloyd),
las presenta como formas del perisporio. Es muy probable que el perisporio esté sujeto a
variacion de espesor; a menos en Polypodium plesiosorum y P. feuillel, este caracter se
observo desde ausente hasta con presencia de espesor variable. La presencia o ausencia de

un perisporio fino no se puede correlacionar aparentemente con algiin grupo taxonémico.

3) Ornamentos (Af)

Estudios sobre la formacion de la pared de la espora (in Tryon y Lugardon, 1991)
sugieren que los ornamentos se originan a partir de distintas vias y sustancias que se depo-
sitan sobre el exosporio y perisporio. Con el MEB se puede descubrir una gran variabilidad
de formas de ornamentos, los cuales se presentan tanto sobre el exosporio como en € pe-
risporio. Algunos de estos ornamentos (0 su ausencia) pueden tener un valor taxonémico.
Con finalidad descriptiva, los ornamentos se cualificaron de la siguiente forma: re= repre-
sentados (1 a 10 % cobertura); es= escasos (11-40 % cob.); reg= regulares (41-70 % cob.);
ab= abundantes (71-100 % cob.).
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Seguin Lloyd (1981) existen ornamentos que por si mismos definen a un taxon; tal
es € caso del tipo equinado (espinoso) caracteristico de los géneros Colysis y Crypsinus
del Viejo Mundo y Solanopteris del Neotropico. Otro ornamento distintivo observado en
las especies estudiadas es el equinulado de Polypodium californicum (Fig. 23 b), orna-
mento propio del grupo de P. vulgare a cual pertenece esta especie.

Lloyd (1981) indica que los cuerpos esféricos o globulares, al presentarse en dife-
rentes generos (Pleopeltis, Dicranoglossum, Campyloneurum, Niphidium, Neurodium y
Platycerium y en menor abundancia en otros), tienen un control genético o de desarrollo
simple y por tanto este caracter no debe ser usado en la determinacion de relaciones ta-
xondémicas. Sin embargo, en este estudio se observd que, a excepcion de P. rhachip-
terygium, ninguna de las especies del grupo de Polypodium plesiosorum presenta estos
cuerpos o bien si acaso son casuales y suelen no aparecer en otros gemplares de la mis-
ma especie. En cambio, los elementos de tipo esférico en el género Pleopeltis s.gtr. y en
la mayoria de las especies del grupo de Polypodium polypodioides (Moran, 1995) son
una comunes; estos dos grupos hoy dia se comienzan a vislumbrar como muy relaciona-
dos (Windham, 1993). Llama la atencién gue P. rhachipterygium (Fig. 18), considerado
por Moran (1995) como perteneciente al grupo de P. plesiosorum, presente una alta co-
bertura de estos cuerpos; aspecto interesante pues por las caracteristicas morfoldgicas de
esta especie puede asociérsele estrechamente con P. bradeorum Rosenst. (= P. colysoides
Maxon et Copeland ex Copeland) del grupo P. polypodioides.

Tal como Lugardon (1974), Mitui (1979) y Lloyd (1981), han observado, las es-
pecies estudiadas de Polypodium exhiben un exosporio predominantemente verrugado y
presentan perisporio. Las formas de estas dos estructuras son variadas y podrian usarse
para delimitar complejos de especies o inferir ciertas relaciones filogenéticas en los hele-
chos polipodiaceos americanos. Sin embargo, lo anterior debe ser visto con cautela, ya
gue no necesariamente se pueden correlacionar con otros caracteres de indole morfo-

anatébmica con los cuales se podrian delinear grupos o complejos mas certeramente.

En este estudio se ha observado que de las especies que forman al grupo de Polypodium
plesiosorum, el conjunto formado por P. arcanum, P. castaneum, P. colpodes, P. eatonii,
P. flagellare, P. hispidulum, P. plesosorum, P. rhodopleuron, parecen tener ciertas simi-
litudes en sus esporas, mientras que Polypodium kunzeanum, P. feuillei, P. pleurosorum, P.
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fraternum y P. rhachipterygium, presentan caracteristicas en las esporas que permiten co-
rrelacionarl as con alguna(s) de la(s) especie(s) usadas en este estudio para comparacion, 1o
gue sugiere se pueda hacer unareconsideracion del grupo al que deberian pertenecer.
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2

Polypodium alan-smithii (DTD 4074 (IZTA)) a1200X. Polypodiumarcanum (DTD 4160 IZTA)) a 2300X.

L _.1 > # » \ -
Esporangio de P. arcanum (DTD 4160 (IZTA)) a 200X Esporangio de P. subpetiolatum (DTD 4180 (IZTA)) 250X.
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acercamiento a 5000X

74

Polypodium echinolepis (DTD 4213 (1IZTA)) a 1500X. Polypodium (Synammia) feuillel (Levin 509 (P)) a 1850X.
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Polypodium flagellare (DTD 4306 (IZTA)) a 1500X

Polypodium hispidulum (DTD 4329 (IZTA)) a 1600X. Polypodium kunzeanum (Grayum 8602 (INB)) a 1700X



P. plesiosorum. acercamiento a5000X.

Polypodium rhachipterygium (DTD 4185 (IZTA)) a 3000X.
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Polypodium triseriale (DTD 4186 (IZTA). 1500 X

Phlebodium areolatum (DTD 4195 (1ZTA). 2500 X
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Analisistaxondmico y filogenético

1) Introduccion

Para establecer la filogenia de los helechos, se ha utilizado el método cladistico
tanto usando caracteres morfologicos (Bosman, 1991; Hennipman y Roos, 1982, 1983;
Hensen, 1990; Hovenkamp, 1986; RAdl-Linder, 1990; Roos, 1985) como moleculares
(Crane et al., 1995; Gastony y Rollo, 1995; Gastony y Ungerer, 1997; Hasebe et a., 1995;
Manhart, 1995; Murakami et al., 1999; Pryer et al., 1995; Pryer et a., 2001; Wolf, 1995;
entre otros). Algunos pocos estudios (Ranker et a., 2004) han considerado ambos tipos de
caracteres. Hoy en dia, existe polémica sobre la conveniencia del uso exclusivo de caracte-
res moleculares o morfoldgicos (Bromham et al., 2002; Hovenkamp, 1996). Sin embargo,
la tendencia es a considerar ambos tipos de estudios complementarios y por ende los re-
sultados filogenéticos puedan ser usados con mayor exactitud para inferir la evolucion de
caracteres morfoldgicos (Smith et al., 2000).

La familia Polypodiaceae esta entre los primeros grupos de plantas estudiados
usando el método cladistico, aunque algunos de los primeros trabagjos (Bosman, 1991;
Hennipman y Roos, 1982, 1983; Hensen, 1990; Hovenkamp, 1986, 1996; Rodl-Linder,
1990; Roos, 1985; Zink, 1993) no hicieron contribuciones substanciales a la clasificacion y
filogenia de la familia, debido tanto a las limitaciones de la herramienta analitica como al
alto grado de homoplasias de los caracteres morfologicos considerados como taxondémica
mente importantes (Hovenkamp, 1996).

En el género Polypodium, el complejo P. vulgare ha recibido una atencién especial
(Haufler et al., 1995; Haufler et al., 1995; Haufler y Ranker, 1995), asi como algunas espe-
cies y sus cogenéricos (Li, 1997). Los estudios filogenéticos més recientes de la familia
Polypodiaceae (Schneider et al., 2004) y del género Polypodium (Haufler et a., 2001),
muestran gque este Ultimo género es polifilético, originado a partir de géneros del Vigo
Mundo. Aungue en varios de los trabajos anteriores se han estudiado algunas especies del
complejo P. plesiosorum, ya sea como parte de las unidades del grupo interno o como gru-
po externo, en ninguin caso se ha llevado a cabo un estudio filogenético de las especies
neotropicales de afinidad templada del grupo P. plesiosorum-dulce o de géneros cercanos

(Pecluma, y Phlebodium entre los aqui estudiados).
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Debido a que € complejo Polypodium plesiosorum presenta evidencias morfol 6gi-
cas de ser heterogéneo, €l objetivo de esta seccidn fue € de llevar a cabo un andlisis cla-
distico mediante el cual se pudiese comprobar la anterior premisa, asi como conocer las
relaciones taxondmicas entre las especies.

I1) Caracteres seleccionados y sus estados

Se evaluaron 35 especies. La informacion de los caracteres se obtuvo de los estu-
dios realizados en los capitulos precedentes y, en algunos casos, de la literatura disponible.
Estos caracteres, en su mayoria, fueron cualitativa debido a que los cuantitativos se trasla-
pan extensamente. Excepcionalmente se considerd el grosor del rizoma, la longitud de las
escamas del rizomay el didmetro mayor de las esporas, caracteres con los cuales se forma-
ron unidades discretas en forma empirica de acuerdo con las observaciones comparativas

de las especies 0 posibles grupos hipotéticos.

aRizoma: se consider6 la extension y diametro del rizoma. En las polipodiéceas revisadas,
la mayor parte de los rizomas son alargados con excepcion de Pecluma. En cuanto al
diametro se consideraron empiricamente tres clases; este caracter esta directamente re-
lacionado con & nimero de haces vasculares presentes en la anatomia del rizoma.
1-Longitud: aargados (0); cortos (1)
2- Diametro: delgado, menos de 1.5 mm (0); esbelto, entre 1.6 y 3 mm (1); robusto,
mayor a3 mm (2)
b- Vaina esclerenquimética de las meristelas: este carécter sdlo se encontrd en P. kunzea-
num. Se considerd ya que también se presenta en algunas especies de Goniophlebium.
3- Presencia de vaina esclerenquimética en las meristelas: ausente (0); presente (1)
c- Fibras en la matriz parenquimatica de la corteza: es una caracteristica exclusiva en
Goniophlebium.
4- Fibras en corteza del rizoma: ausente (0); presente (1)
5- Fibras en corteza del peciolo: ausente (0); presente (1)
d- Numero y sitios de fusion/fision de los paquetes vasculares en € gje peciolo-costalraguis.
6-HVP, sitio donde ya se encuentran fusionados entre si formando una unidad: pe-
ciolo medio (0); peciolo alto (1); costal/raquis bajo (2); costalraquis medio (3);
costa/raquis alto (4); sin fusionarse (5)
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7- HVP, nimero de unidades al inicio del peciolo: uno (0); dos (1)

8- HV'S, nimero de unidades a inicio del peciolo: ninguno (0); uno (1); dos a cua-
tro (2); cinco a seis (3); siete aocho (4); nueve o mas (5)

9- HV'S, nimero de unidades d inicio de la cogalraquis. ninguno (0); uno (1); dos (2);
tres(3); 4 6 més (4)

10- HVS, sitio donde se encuentra(n) fusionado(s) al (alos) HVP: peciolo medio (0);
peciolo ato (1); cogtalraquis bajo (2); costalraquis medio (3); costalraquis alto
(4); sinfusionarse (5)

11-HVS, sitio donde se fusionan entre si formando un cuerpo: sin HVS (0); peciolo
bajo (1); peciolo medio (2); peciolo ato (3); costalraquis bajo (4); costalraquis
medio (5); costalraquis alto (6); sin fusionarse (7)

e- Mesofilo foliar:

12- Tejidos del mesofilo: unifacia (0); bifacial (1)

f- Disposicidn de las ER: todas las escamas del rizoma revisadas en el género Polypo-
dium son asimétricamente peltadas. El cuerpo laminar puede encontrarse adpreso al
rizoma o separado, ya searecostado o erecto.

13- ER: erectas arecostadas (0); adpresas (1)

g- Densidad de escamas: Las ER se observan con diferentes grados de densidad; se cons-
derd que son muy densas cuando éstas forman una cubierta egpesay no permiten ver al
rizoma; medianamente densas cuando € rizoma se vislumbra y flojamente densas
cuando las escamas se sobreponen marginal mente y/o e rizoma se puede observa.
14-Densidad: alta (0); medianamente (1); flojamente (2)

h- Texturade las ER: se consideraron dos tipos basicos; las uniformes y la doble textura.
Este Ultimo caso se establecié cuando las ER exhiben celdillas con forma y/o grosor
de paredes diferenciadas entre la region marginal y central. A las ER con textura uni-
forme, se les clasificd de la siguiente forma: @ membranosa, generalmente traslUci-
dasy flexibles; b) papiraceo, rigidas y generamente opacas, ¢) esclerosadas cuando
las paredes se encuentran con evidencias de lignificacion.

15- ER: textura: membranosa (0); papiraceas (1); esclerosada (2)

16 (20)- ER: textura uniforme (0), incipientemente diferenciada (1), presencia de un
margen estrecho (2); presencia de un margen ancho (3)
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i- Forma de la escama: |a zona laminar donde se encuentra el pie (érea basal) tiene una
forma que en general depende de la posicion relativa del pie. A partir del area ba-
sal, la escama generamente se prolonga hasta terminar en e apice de diferente
forma (Fig. 2 B-G).

17- Formade la ER: linear (2 C) (0); ovada a orbicular con apice acuminado (2 D)
(1); ovado a dliptico-obtusa (2 F, G, H) (2); orbicular caudado (2 E) (3)

j- Apice de la escama: se observo que el dpice de las ER presentan un épice € &pice acu-
minado o agudo y en estas Ultimas puede o no haber un pelo apical..

18- Tipo de apice en laER: piliforme (0); acuminada (1); agudo-obtusa (2)

k- Pigmentacion en la ER (vistos con el microscopio estereoscopico a 40 x sobre fondo
blanco): Las coloraciones de las ER dependen del tipo de sustancia que se almace-
ne en ellas (lignina, taninos o incluso, extractivos aceitosos), el sitio (en la pared o
en lamembrana del lumen) y el &rea (parte corporal 0 marginal) de su depdsito. Por
otra parte, la variabilidad en la intensidad del color aparentemente depende de fac-
tores como la edad, el sustrato, la exposicién, la humedad, etc. En este trabajo, se
considerd la combinacion de tonalidad del color entre la porcion central basal-
corporal y la seccion marginal en las escamas, tonalidades que suelen traslaparse.
Se reconocieron cuatro diferentes combinaciones de colores en las escamas estu-
diadas y en cada uno se considerd, en primer lugar, las gamas de tonos oscuros ca-
racteristicos del area basal-corporal y en segundo término la tonalidad dd color,
generalmente mas clara, de la region marginal. El término ambarino se refiere, in-
dependientemente de la gama del color, a la impresién a la vista de una textura
aceitosa de la posible sustancia que provoca (o contiene) dicho color. El término
marfil corresponde al amarillo blanquecino (5Y, 8/2) de Munsell Color Co.

19- ER cagtanio-rojizo/marfil (bicoloras en laliteratura): ausente (0); presente (1)
20-ER negro/caganio (escamas clatradas): ausente (0); presente (1)

21- ER ambarino; gama de rojizo-amarillentos (monocolores): ausente (0); presente (1)
22- ER cadafio obscuro/castafio claro (monocolores grises a amarillentos de esca

mas no clatradas): ausente (0); presente (1)
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I- Insercién al rizoma: las ER, en las especies de Polypodium americanas, poseen un
pie mediante el cual sefijan al rizoma. En especies segregadas de Polypodium de
géneros del Vigjo Mundo ésta pueden ser basifijas o perfoliadas. Laformaen que
el pie se fijaal rizomatambién se considero.

23- ER: pdtadas (0); perfoliadas o basifijas (1).

24- Insercion al rizoma: invaginado (0); protuberante (1)

m- Tricomas en el punto de insercién: la presencia de tricomas en laregién circumba-
sal de la superficie dorsal en las ER es un carécter variable y en ocasiones dificil de
observar. El estado de cardcter “mixto” se acufid parareferirse a aquellas especies
donde algunas de las escamas poseen estos tricomas (grupo de Polypodium dulce
(Moran, 1995)). En otros casos (Pleopeltis), las escamas con tricomas se presentes
en casi todas las escameas.

25- Tricomas dorso-basal en las ER: ausente (0); mixta (1); presente(2)

n- Grado de pigmentacion de la pared de las celdillas. € término clatrado, referido enlali-
teraturaalas celdillas con paredes obscuras y lumen hialino es ambiguo; por €llo, se ha
preferido analizar por separado la pared de la celdillay lamembranadel lumen. En€
caso de lapared de la celdilla se observaron desde tradl(icidas (sin pigmentos), hasta
ennegrecidas. Es dificil establecer si en realidad se trata de distintas sustancias (tal co-
Mo taninos) o concentraciones de una misma (lignina). Se respetd en lo posible la de-
nominacion de color referida en la literatura para las epecies estudiadas.

26- Pigmentacion en el sector circumbasal: trasltcido (0); castafio-rojizo (1); griso
con una linea obscurecida a castafia en diferentes tonos (2); castafio uniforme
(3); negro (4)

27- Pigmentacion en el sector central o costa: trasltcido (0); castafio-rojizo (1); gris
0 con una linea obscurecida a castafia en diferentes tonos (2); castafio uniforme
(3); negro (4)

28- Pigmentacion en nddulos ddl lado menor de lacddilla: ausente (0); castario-rojizo
(1); gris o con unalinea obscurecida a castafia en diferentestonos (2); cagtafio unifor-
me (3); negro (4)

29- Pigmentacion en el sector marginal: trasltcido (0); castafio-rojizo (1); griso
con una linea obscurecida a castafia en diferentes tonos (2); castafio uniforme
(3); negro (4)
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fi- Grado de opacidad de la membrana del lumen: este carécter se etablecio haciendo
pasar un haz de luz através de la escama. El lumen traslicido (transparentes) tienen
un parecido al celofan, con una ornamentacion escasa; pueden o no presentan pig-
mentos. La opacidad generalmente se debe a la presencia de una ornamentacion
densa en la membranadel lumen (como si se arrugase un papel celofan). El lumen
ocluido se presenta cuando la membrana del lumen se cancela por la presenciade
alguna sustancia (quiza se lignifica).

30- Sector circumbasal: trasltcido (0); pigmentado (1); opaco (2); ocluido (3)
31- Sector central-costa: traducido (0); pigmentado (1); opaco (2); ocluido (3)
32- Sector marginal: traslicido (0); pigmentado (1); opaco (2); ocluido (3)

o- Diferenciacion de las celdillas en € sector marginal de la ER: con excepcion de Po-
lypodium martensii, las celdillas ubicadas en la regién corporal de la ER son prisma-
ticas; no asi las marginales que pueden tener distintas formas o engrosamientos. Por
tanto, € tipo de diferenciacidn en posicion, forma o tipo de pared, delas celdillas
marginales con respecto alas cogtales, es un complemento de la doble textura ante-
riormente expuesta.

33- Cddillas marginales: indiferenciadas (0); transversales-fimbriadas (1); sgmoides
(2); isodiamétricos (3); con paredes o lumen diginto alas celdillas corporales (4)

p- Longitud de la ER: se seleccionaron empiricamente tres valores en lalongitud de las
ER de interés comparativo o discriminatorio.

34- Longitud de las ER: medianas, entre 3y 8 mm (0); grandes, mayores a8 mm
(1); pequefias, menores a3 mm (2)

g- Traslapamiento de las celdillas en las ER: es posible observar, através de cortes op-
ticos en el microscopio compuesto, que en algunas especies existe un tabique que
atraviesa longitudinalmente el lumen de la celdilla. Este tradapamiento se ha inter-
pretado por lo pronto como la presencia de mas de una capa histolégica o bien, por
la presencia de un volumen de la celdilla.

35- ER: celdilla sin tabique intermedio (0); celdilla con un tabique intermedio (1)

r- Organizacion de las celdillas. este caracter, dificil de distinguir, propone que en ciertas
especies, las cddillas llegan a disponerse con cierto orden de edtratificacion, a me-
nos en la porcion corporal.
36-Celdillas alternadas (0); subestratificadas (1)
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s Morfologia de la lamina: laformay textura de la l&mina exhiben poca variacion en las
plantas examinadas. Sin embargo, € tipo de division de la l&amina, la deflexion, la
forma y la unién de los segmentos basales a la costalraquis y las formas en que s
disponen los segmentos apicales, pueden tener un valor taxondémico. Por otra parte se
consideraron también las formas del margen de la lamina.

37- Division de la ldmina: enteras a simpodico-partidas (0); pinnatisectas (1); pin-
natipartidas (2); basi-pinnadas (3), semi-pinnadas (4); holo-pinnadas (5)

38- Apicedelalamina gradual (0); conforme a subconforme (1); indistintos (2)

39- Tipo de margen de los segmentos. entero/repando (0); crenado (1); dentado (2)

t- Unién de segmento a la costalraquis: es la forma en que los segmentos de la mitad
proximal de lalamina se unen al ge. Al menos seis estados de este carécter se pue-
den considerar:

40- Union a peciolo del primer par de segmentos. adnato (0); cortamente decu-
rrente (1); mediano alargamente decurrente (2)

41- Forma de union de los primeros segmento a la costalraquis: sursumcurrentes
(0); surcurrentes (1); decurrente (2); corto-adnatas (3); sésiles (4); peciolulados
(5); peciolulado-articulados (6)

u- Venas secundarias (vénulas): los parones de las vénulas son muy variados en los géneros
de la familia Polypodiaceae. Varias de las especies aqui estudiadas se caracterizan por
presentar una serie de patrones que van desde las vénulas libres hasta las anastomosadas;
egtas Ultimas con varios niveles de complejidad (Fig. 12).

42- Patron de disposicion de las vénulas: dicotomico-regulares (1); monopddica
(2); casualmente anastomosadas (3); anastomosadas, (4); mixtas, donde plantas
de la misma especie pueden presentarlas libres o anastomosadas (5)

v- Tipos de aréolas costaes fértiles (ACF) o primarias. este tipo de aréolas se forman por di-
versss Vias ontogenéticas, a partir de union de las ramas de dos vénulas cortiguas. En su
interior se encuentra la venilla fértil. El resultado es que las presentaciones de las aréolas,
dependen del tipo de angulo y ddl orden de division de las rames laterdes de las vénulas
(Fg. 12B,C, D).

43- Aréolas penta-angulares. ausente (0), incipientes o mixtas (1), presentes (2).
44- Aréolas penta a hexa-angulares. ausentes (0), presente o mixtas (1).
45- Aréolas poli-angular: ausente (0), presente o mixtas (1).
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w- Aréolas discoides (AD) o secundarias. son aquellas que se forman entre las ACF y
el margen. Se forman por diferentes vias ontogenéticas dependiendo del tipo de
dominancia de las vénulas; pueden ser apiladas o alternas con respecto a las ACF.
A su vez, pueden 0 no contener internamente una venillay ésta, ademas, puede a su
vez ser fértil o estéril (Fig. 13).

46- Aréolas discoides alternas (ADal): ausentes (0); incipientes, sin llegar a formar
una hilera continua (1); presentes (una o mas hileras) (2)

47- Aréolas discoides apiladas (ADap): ausentes (0); incipientes (1); presentes (una
0 més hileras) (2)

48- Presencia de venilla excurrente interna en aréola discoides. ausente (0); inci-
piente (infértil y con una presencia aleatoria) (1); presente (fértil) (2)

X- Aréolas codaes estériles (ACE): edtas aréolas se forman a partir del alargamiento y divi-
sién de la venilla fértil que termina por unirse a la rama de la vénula vecina inmediata.
Las vias de formacion de edas aréolas son digtintas, de acuerdo con €l patrdn de division
de lavenillafértil, por elo se consideraron los caracteres en forma independiente.

49- AC intrasegmentales (Fig. 14): ausente (0); presente (1)
50- AC egtéril dargada (Fig. 13): ausente (0); incipiente (1); presente (2)
51- AC egtéril irregular (Fig. 14 G): ausente (0); presente, incipientemente o fijado (1)

y- Aréola tipo “0jillo” (ATO): esta aréola se forma debido a la dicotomia y aarga-
miento concavo de la venilla fértil, de tal forma gue se produce una aréola como €l
ojillo de una aguja de coser (Fig. 17 A, E).

52- ATO: ausente (0); incipiente, sin aréola costal (1); incipiente a sencilla, dentro
de una aréola costal (2); complejas (ramificada), dentro de aréolas costales (3)

z- Alimentacion al soro: como producto de los tipos de division de la venilla fértil visto
en lasfiguras 13 y 14, el soro es aimentado de distintas formas.

53- Alimentaciéon del soro (se considera la incipiente de la forma): por una rama
(0); por dos ramas convergentes (1); por dos ramas arqueadas (2); por varias
ramas (compital) (3)

Aa Indumento en la lamina: las ldminas pueden ser glabras, presentar tricomas 0 esca-

mas. La presencia o no de escamas es el caracter de mayor significado taxondmico.

54- Escamas de lalamina: ausentes (0); presente (1)
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Ab- Esporas: se consideré exclusivamente la longitud del ge ecuatoria, dado que la lon-
gitud polar y laformatienen poca variacion. Lalongitud oscila entre los 28 y 87 um.
55- Longitud de las esporas. muy chicas, menos de 39 um (0); chicas, 39.1 a49 um

(1); medianas, 49.1 a 59 um (2); grandes, 59.1 a 69 um (3); muy grandes, mas
de 69.1 um (4)

Ac- Exosporio: € exogporio se caracteriza por poseer verrugas de diferentes anchos y dturas.
Tres estados se consideraron.

56- Verruculosa (0); verrugas anchas (1); tuberculada (2)

Ad- Perisporio: es extraordinariamente dificil establecer tanto la presencia de esta cgpa
como € espesor de la misma. Estos caracteres solo se pudieron determinar indirecta-
mente. Se etablecieron los siguientes tipos: 1, ausente o no aparente; 2, representado
por un velo fino transparente y adpreso; 3, representado por un velo grueso abolsado o
adherido. A su vez, € perigporio puede 0 no presentan digtintas formas de pliegues.

57- Perisporio: ausente (0); presente delgado (1); presente grueso (2)
58- Pliegues: ausentes (0); micropliegues (1); circulares (2); crestas (3)

Ae- Cuerpos ornamentales. ciertos tipos de ornamentaciones, que se presentan sobre el
exosporio o € perisporio, pueden tener un valor taxondmico. Existe variacion en las
vias de formacién de los ornamentos (Tryon y Lugardon, 1991) producto de lo cua
las sustancias de que se componen son de distinta indole. Por tal motivo se codifica-
ron como ausente/presente.

59- Cuerpos esféricos: ausente (0); presente (1)

60- Cuerpos aargados. ausente (0); presente (1)

61- Microcuerpos sobre perisporio: ausente (0); presente (1)

62- Glaseado (como nieve brillante en lacimade verrugas): ausente (0); presente (1)
63- Espinulado (equinulado) sobre exosporio: ausente (0); presente (1)

Af- Paréfisis (en soros): aungue ninguna de las especies del grupo en estudio presenta
paréfisis en los soros, ese caracter se considerd dado que estén presentes en el gé-
nero Pleopeltis.

64- Paré&fisis: ausente (0); presente (1)

Ag- Tricomas esporangiales. a decir de Moran (1995) son caracterigticos del grupo de P.
dulce, sin embargo también estan presentes en algunas especies del grupo estudiado.
65- Epipardfisis. ausente (0); presente (1)
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[11) Método cladistico

Con lostaxa (tabla 1) y los estados de 65 caracteres seleccionados se generé una ma-
triz de datos (tabla V), la cual fue analizada mediante el programa de cdmputo denominado
“Phylogenetic Analisy Using Parsimony” (PAUP) version 3.1 (Swofford, 1993). El andisis
se corrié empleando el método heurigtico con 1000 repeticiones con secuencias de adicion al
azar. Se buscaron los cladogramas igualmente parsimoniosos por € método de intercambio
de ramas (branch-swapping), a activar la opcion del programa denominada “mulpars’. Dado
gue los érboles asi obtenidos tienen la misma longitud y no tienen una raiz definida, se usd la
instruccién “root=outgroup” y se propuso a Polypodium californicum como grupo externo
(Schuh, 2000).

Para determinar la confianza en los resultados del andlisis cladistico, se decidio utili-
zar modelos de pruebas estadisticas insertados en € propio programa PAUP tal como la
prueba de Bootsrapping (Morrone, 2000; Schuh, 2000) con & mismo juego de caracteres y €
método de Bremer o soporte de ramas (Forey et d., 1992; Morrone, 2000), para determinar los
valores de confianza de los clados, con la combinacién del juego de datos, mediante cdlculo del
decaimiento pogerior de cadanodo. Los arboles extremos en @ decaimiento a partir de la Gltima
prueba consistieron : @) d maximo decaimiento (minima resolucién) generé un arbol de consen+
S0 ediricto a partir de 408 pasos examinando 28750 &boles y b) d de minimo decaimiento (mé&
xima resolucién) generd un &bol de consenso edtricto de 347 pasos examinando 192 arboles; por
ello, se satisficieron todos los criterios de longitud menor o igual a 347 pasosy 192 &boles rete-
nidos por filtracion a partir de 30765 &rboles origina mente guardados en la memoria

V) Cladograma

Se obtuvo un cladograma a partir de polarizar 65 caracteres de los grupos internos
contra Polypodium californicum, donde 52 % de ellos definen el nivel de homoplasias del
arbol. Se observé gue el cladograma de consenso estricto resultante es politdbmico en los
nodos internos (Fig. 42), pero se resuelve satisfactoriamente a aplicar la regla mayoritaria
(Fig. 43). El andlisis heurigtico de méxima parsimonia (MP) indica la presencia de 192
arboles igualmente parsimoniosos guardados en la memoria, con una longitud (L)= de 347
pasos. Los indices de consistencia (Cl= 0.52), de homoplasia (HI= 0.602) y €l de retencién
(RI1=0.683) indican que el cladograma presenta una adecuada -ligeramente mayor a 50 %-
respuesta al andlisis de los caracteres seleccionados.
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En € cladograma de consenso edricto (Fig. 42) se observa un conjunto de 5 ramas
cuyos nudos descansan sobre Polypodium feuillel, taxa hermano del resto de los grupos inter-
nos. De especial importancia para ese esudio, esel clado D ya que en é se encuentra la espe-
ciedereferenciaa grupo de P. plesosorum.

Larama 42 D, presenta a Polypodium hispidulum, P. plesiosorumy P. rhodopleuron,
tres especies ligadas a Polypodium plesiosorum Edta rama se define, por sais caracteres homo-
plésicos tal como la incipiente doble textura y la coloracién castafia de las escamas ddl rizoma,
doice de la ldmina con terminacion indigtinta (graduada o subconforme), aréolas en la lamina

pentagonales y sitio de unién de los haces vasculares del peciolo.

illei P feuillei
P feullel Pi.fallax
— Pl.fallax Po i
L— Pe.dispersa e.dispersa
———— P.alansmithii P.rhachipterygiunm
P.guttatum P.kunzeanum
Al —{ premotum Go.benguetense
— P:plebeium P.triseriale
L P.polypodioides 1o P.falcaria
I P.furfuraceum —A 1l P.alansmithii
. i i P.guttatum
P.lepidotr ichum 76 100/— g
P.pyrrholepis | 100] P.remotum
Az Pl.angusta P.plebeium
| —
‘ L Pl.mexicana - P.polypodioides
P.muenchii . 57 _{a12 FP).Iurfil.ératce_urr1n
P.rhachipterygium == 54 Jepidotr ichum
A7 P.kunzegnurlyng o [ 1— P.pyrrholepis
‘_|_|: Go.benguetense 100 Pl.angusta
P.triseriale Pl.mexicana
L Pifalcaria P.muenchii
P.echinolepis 55 P.ﬁ_lesllosorum
|_|_|: P.fraternum L 100 . P.hispidulum
B P.subpetiolatum 9 P.rhodopleuron

L P.martensii

P.arcanum
P.eatonii

C P.colpodes
P.castaneum

P.echinolepis
P.fraternum
P.subpetiolatum
P.martensii

P.pleurosorum
P.flagellare Ph.areolatum
— P.ﬁlesiosorum 78 Ph.sp
D P.hispidulum P.arcanum
L |I;.rfllodopleuron - g.ea}ong
. — P.pleurosorum 100 .colpodes
. e Pil areolatum B2 P.castaneum
Ph.sp ——— P.flagellare
P.californicum P.californicum

Fig. 42 Cladograma de consenso estricto Fig. 43 Cladograma de regla mayoritaria
donde se exhiben los componentesque gpare-  donde se exhiben aquellas ramas que aparecie-
cieron entodos los cladogramas origindes. A ron enla mayoria (>50 %) de los cladogramas
1-7 y B-E=ramas internas que representan  originales. Ay B= nodos internos; letras con
grupos monofiléticos. ndmeros= nodos externos

Cladograma obtenido d utilizar a Polypodium californicum como grupo externo. Egtadisticos
generados a partir de la busqueda dd arbol més parsmonioso: 192 aboles salvados, Longitud
dd &bol= 347; indice de consstencia (Cl)=0.522; indice de homoplasia (HI)= 0.602; indice de
retencion (RI)= 0.683; indice de consistencia reescalada (RC)= 0.356.
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El reto delos clados monofiléticos de la fig. 42, tiene un interés relativo en ese esudio,
dado que en dlos se presentan adguna de las especies que Moran (1995) sugirié como parte del
grupo de Polypodium plesiosorum; estas especies se repartieron en los clados de la sguiente

forma:

a Larama 42 A 7, donde se encuentran Polypodium rhachipterygium y P. kunzeanum. La
primera especie se presenta como grupo hermano a los taxa estudiados del grupo de P.
loriceumy, a su vez, P. kunzeanum, que se comporta como taxén hermano de Gonio-
phlebium benguetense, esta Ultima especie de distribucion asidtica. Esta rama se caracte-
riza por la presencia de sais caracteres homoplasicos, cuatro de los cuaes estan relacio-
nados con las escamas clatradas ddl rizoma, uno por la presencia de aréolas pentagonaes
en lalaminay otro, por € niimero de haces vasculares secundarios existentes en la base
de la cogalraguis.

b- Larama 42 B donde se encuentra Polypodium fraternum. ESta especie es parte de un gru-
po monofilético, caracterizado por presentar tricomas en @ dorso de dgunas de las esca
meas dd rizoma, lamina dividida, venas laminares libres o cerradas, numerosos haces
vasculares secundarios en labase del peciolo y esporangios con epipardfisis, entre los ca-
racteres mas destacados, que Moran (1995) definié como grupo P. dulce.

d- El clado 42 C contiene a la mayoria de los taxa originamente considerados por Moran
(1995) como cercanos a Polypodium plesiosorum. En realidad son 5 especies ligadas a
Polypodium colpodes (P. arcanum, P. castaneum, P. colpodes, P. eatonii y P. flagella-
re), grupo monofilético definido con una singpomorfia, consistente en la caracteritica
combinacion de color (castafio-rojiza) de las escamas del rizomay siete caracteres ho-
moplasicos, tal como la formay pigmentacion del area corpora en las escamas dd ri-
zoma, asi como € sitio donde se une los haces vasculares secundarios a los primarios
en e ge costalraguisy la ausencia de perisporio en laespora.

e Findmente, en la rama E se encuentra Polypodium pleurasorum como taxa hermano del
género Phlebodium. Caracteres sinapomarficos como el tamafio de la esporay la presen-
cia de un exosporio con tubérculos, asi como € conjunto de otros caracteres homoplas-
cos relacionados con € nimero y sitio de fusién de haces vasculares en € gje peciolo-
cogtalraguis, € tamafio grande y la peculiar coloracién ambarina en las escamas ddl ri-
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zoma y la posicion de la metriz eporangia en € punto de connivencia de dos ramillas

fértiles de las vénulas, caracterizan aeste clado.

La posible relacion que estos clados presentan entre si se puede apreciar en la fig.
43. En esta figura se observa en primer lugar dos grandes clados A y B. El clado A esta
pobremente definido con dos caracteres homoplasicos y por carecer del conjunto de carac-
teres que definen al clado B. El clado B se define principalmente por tener escamas en €l
rizoma de textura uniforme, traslapadas en mas de una capa, con €l 4pice acuminado y con
el lumen de las celdillas opaco.

El primero de los clados mencionados (Fig. 43 A) presenta como grupo basal (o
menos inclusivo) a las especies del complejo de Polypodium plesiosorum (Fig, 43 A2) di-
ferenciado del resto de las ramas esencialmente por carecer de escamas laminares y esca
mas del rizoma con paredes de las celdillas subesclerosadas, mientras que la rama contraria
(Fig. 43 A1) contiene por un lado a las especies del grupo de P. loriceum junto con P. kun-
zeanum y Goniophlebium benguetense (Fig. 43 A 1.1) y como grupo hermano a Pleopeltis
fallax y Pecluma. En la contraparte, con una definicion menor, se agrupan las especies con
escamas laminares (el clado Pleopeltis-Marginaria. Fig. A 1.2).

La segundaramao clado principal (Fig. 43 B) incluye a su vez dos subgrupos. el de
las especies asociadas a Polypodium subpetiolatum (Fig. 43 B1) tiene como grupo herma-
no a género Phlebodium y en el clado opuesto (Fig. 43 B2) se encuentra a las especies
ligadas a P. colpodes.

Los resultados de este andlisis son muy significativos para la taxonomia y filogenia del
género Polypodium. Es un género polifilético y en las especies esudiadas se destacan cinco
clados, los cuaes tienen una ata consistencia ya que resistieron las pruebas de Bootstrapp y
decaimiento de ramas de Bremen.

Ademas, de lo anterior se deduce inmediatamente que € grupo Polypodium plesioso-
rum originalmente establecida por Moran (1995) es polifilético. Para € interés de este estudio,
se establecid un grupo monofiléticos con las especies P. hispidulum, P. plesiosorumy P.
rhodopleuron. El resto de las epecies consideradas en la definicion de Moran (1995) (P. ar-
canum, P. castaneum, P. colpodes, P. eatonii, P. flagellare, P. fraternum, P. kunzeanum, P.
pleurosorumy P. rhachipterygium) forman un clado propio o bien, se asocian a otros géneros.
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V) Andlisistaxonémico y filogenético

Con € afan de resolver las relaciones existentes entre las especies del grupo Po-
lypodium plesiosorum (Moran, 1995) y, dado que la monofilia del género Polypodium ha
sido cuestionada (Haufler et al., 2001 y Schneider et al., 2004), se compararon con otras
especies de México y Centroamérica del género en cuestion o de géneros cercanos.

Se sabe gue los caracteres morfoldgicos de los helechos polipodidceos presentan un
alto nivel de homoplasiay ello conlleva a considerables errores en la clasificacion (Jarrett,
1980; Hovenkamp, 1996) y en los estudios filogenéticos (Hennipman y Roos, 1983 y
Hovenkamp, 1996). Por ejemplo, varios caracteres que suelen considerarse como taxono-
micamente relevantes en Polypodium, se ha demostrado que pueden ser homoplésicos en
grupos internos o géneros. Etos caracteres homopl asicos pueden ser el grado de diseccién
de la hoja (Tryon, 1964), la organizacion de las venas (Hetterscheid y Hennipman, 1984),
la morfologia de las esporas (Lloyd, 1981; Tryon y Lugardon, 1991) y los tipos estométi-
cos (Sen y Hennipman, 1981). Sin embargo, se debe sefidar que es posible obtener mayor
probabilidad de encontrar arboles igualmente parsimoniosos si se aumenta el detalle del
analisis; ello se logratanto al incorporar un mayor nimero de especies para el andlisis, que
automaticamente amplia el abanico de caracteres a comparar, como al disponer de otras
fuentes de caracteres tales como los anatébmicos o moleculares (Villasefior y Davila, 1966).
Un aporte importante del presente trabajo son los datos morfo-anatdmicos obtenidos que
ahora pueden ser comparados con datos moleculares, [0 que permitieron tener una mayor
certidumbre taxondmica y filogenética. Asi pues, los resultados aqui expresados tienen
implicaciones para la taxonomia genérica e infragenérica de Polypodium, asi como paralos
estudios que se enfocan a agpectos de la evolucion morfoldgica, de la anatomia, de la eco-
logiay de lafitogeografia; asi mismo, perfilan nuevos problemas a resolver.

El andlisis cladistico llevado a cabo presentatanto coincidencia como diferencias con
el cladograma obtenido por Schneider et d., (2004; rama 4b de la fig. 3), formado con datos
moleculares (Fig. 44). Posiblemente algunos detalles de diferencias de posicion topoldgica
de algunas especies pueda deberse aincongruencias basadas en las homoplasias.
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Entre las coincidencias se encuentran:

a Laposicion de Polypodium feuillei en los nodos basales del cladograma de la Fig. 42

y 43 y larama que representa a los géneros neotropicales en la Fig. 44;

b- El hecho de que € grupo de Polypodium colpodes y parte del grupo P. dulce sean

hermanos y éstos a su vez estén ligados al grupo P. vulgare.

c- La ubicacion del género Phlebodium como grupo hermano-basal de las especies que

forman el subgrupo de hojas pinnadas del grupo Polypodium dulce, representado

por P. echinolepis, P. fraternumy P. subpetiolatumyy...

e- El hecho que el género Pleopédltisy las especies del género Polypodium con escamas

laminares (género Marginaria) formen un clado homogéneo.

4b1

Neurodium [Paltomum] lanceolatum
_l_: Dicranoglossum desvanexii

Pleopelris angusta
= Pleapeltis [Marginaria] polypodicides

b Polypoditum monosorum

Polypodium furfuraceum

4b

Pleapelis mm_:'ruc:u'}au
Pleopeltis [ Microphlebodium | munchii

Pleapeltis fructuosa
__E Polypodium [ Mavginaria] ensiforme
Polypodium [ Marginaria] gutiatum

Polypodium [Marginarial myriolepis

—
1 { Polypodium [Marginaria] rosei
Polypodium [ M’aq__}'.r'rranﬂ,f bambycinum
(v

4b2

Pseudocolysis [Polypodium] bradeorum

Pecluma alfredii
Pecluma piilodon
Pf_'cx'uma_p{’(:fruurfﬁrrnn'.f

Polvpodium dulce

= Polypodium hartwegianum

4b3

b Polypodium longipinnulatum

Philebodium [Polypodium] pseuwdoaureum

Polypodium arcanum
_'_: Polypadium rhodopleuron

Polypodium adelphum

I Polyvpodium vul,

}‘arix FiL®
Polvpodium pellucidim

Pleurosoriopsis makinoi

Synammia [Polypodium] feuillei

Fig. 44. Rama del cladograma seleccionado de la fig. 3 del trabajo en Scheider et al.,
(2004). Larama 4b es la gue compete a los taxa norteamericanos; en 4b3, se presenta a P.
arcanum y P. rhodopleuron como especies hermanas; mismas que representa en el pre-
sente estudio a dos lineas diferentes una vez consideradas todas las especies conocidas del
grupo (NOTA editorial: los autores denotan entre corchetes el género de uso aternativo de
algunas especies).
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Entre las diferencias existentes, probablemente debidas tanto a ciertas incongruencias
topoldgicas por homoplasias en @ andlisis anatémico-morfol égico, como al uso en este estu-
dio de un abanico amplio de especies exclusivamente México-centroamericanas, se encuen-
tran en (Figs. 43 vs. 44):

a Laposicion relativa que guardan las tres especies del grupo Polypodium plesiosorum.
Edas, se asocian como grupo basal ala rama donde se encuentran las especies de es-
camas laminares y de escamas del rizoma clatradas vs. hermano del grupo P. colpo-
desen el trabagjo de Shneider et al. (2004).

b- Laposiciéon del género Pecluma, cercana a grupo de Polypodium loriceum vs. herma-
no de las especies del grupo de P. dulce en €l trabajo de Shneider et al. (2004).

c- La ubicacién del grupo Polypodium loriceum como clado hermano de Pleopeltis y
las especies de Marginaria.

d- Incongruencias topoldgicas de Polypodium muenchii [considerada también bajo los
géneros Pleopdltis y Microphlebodium] y Pleopeltis fallax que pueden denotar su

rareza morfoldgica.

Considerando los estadisticos obtenidos del gercicio cladistico en este estudio es pos-
ble indicar que en términos generales e cladograma producido es confiable. Al menos un cla
do, d de P. plesosorum, es de gran importancia en este estudio y ha permanecido inalterado en
las pruebas estadigticas de consigencia y decaimiento de ramas aplicados. Otros cuatro clados,
también atamente robustos, permiten definir con mayor precision la circunscripcion taxoné-
mica del resto de las especies originalmente consideradas por Moran (1995). Por dlo las s-
guientes consideraciones taxondmicas y filogenéticas son viables.

A partir de la comparacion de los grupos monofiléticos obtenidos en este andlisis
con los grupos de Polypodium reconocidos empiricamente por otros autores como Moran
(1995), Tryon y Tryon (1982) y Hennipman et al. (1990), se puede sefialar que Polypo-
dium, tal como tradicionalmente se define, es polifilético, aspecto ya reconocido en otros
trabgjos (Haufler y Ranker, 1995; Haufler, Smith, 2001 y Schneider et al., 2004). Espe-
cialmente, el conjunto de especies tradicionalmente Ilamado P. plesiosorum (Moran, 1995 y
Tryony Tryon, 1982 en parte).
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Como corolario a la anterior discusion se puede indicar que las especies norteamerica
nas del género y géneros cercanos considerados (sin considerar a las especies del grupo de P.
loriceum, P. kunzeanum, P. feuille y probablemente P. rhachipterygium que formaron una
rama independiente) aparecen como un grupo monofilético, en e cua las especies del com-
plejo P. vulgare, representado en este estudio por P. californicum, congtituyen e prototipo
hipotético (Haufler y Ranker, 1995; Schneider et al., 2004). A partir de esta consideracion se
puede establecer, a partir de observar lafig. 42, que existen varias lineas de divergencia

En primer término, € grupo Polypodium plesiosorum constituido por tres especies
es monofilético debido a la presencia de caracteres sinapomaorficos como las escamas del
rizoma adpresas y de textura membranosa, ademés de otros caracteres homoplasicos. Esta
rama del cladograma presenta correlacién media, con el clado donde se encuentra Pleopel -
tis, las especies de Marginaria (Figs. 42 E; 43 A2) y del grupo P. loriceum, cuando gene-
ralmente en otros estudios se le ha asociado a alguna especies del grupo P. colpodes
(Schneider at a., 2004). Lo anterior, se debe a que comparte con las especies del nodo in-
terno una incipiente doble textura en las escamas del rizoma, caracter contrario al grupo P.
colpodes y sus clados hermanos del grupo P. dulce y Phlebodium. Dado que los caracteres
gue definen al grupo son homopléasicos, o mas probablemente es que en realidad, el grupo
P. plesiosorum aqui definido sea una linea independiente, radiada a partir de un ancestro
comun a las especies que forma parte de los grupos norteamericanos.

En segundo, lugar e grupo Polypodium colpodes, caracterizado fundamental mente por
la presencia de coloracion castafio-rojiza en la paredes de las celdillas del sector circumbasal
de laescama del rizomay la combinacion de caracteres homoplasicos como, € tipo de celdilla
y laformalinear de la escama del rizoma, € tipo de angulos que presentan las aréolas fértiles
en laldminay lapresencia de aréolas discoides incipientes (Figs. 42 C; 43 B2).

En tercer lugar, el género Phlebodium (Figs. 42 F; 43 der. B1) y su grupo her-
mano de especies ligadas a Polypodium subpetiolatum (=P. adelphum) de definen co-
mo un grupo monofilético; relacion cladistica que también destaca Schneider et al.
(2004). Este clado comparte el tipo de escama del rizoma y el tener numerosos haces
vasculares secundarios a la entrada del peciolo. Aunque el estudio de estos dos grupos
monofiléticos escapa al presente trabajo, se menciona aqui dado que dos de las especies
gue originalmente Moran (1995) colocé como parte del grupo P. plesiosorum (P. fra-

ternum y P. pleurosorum), se encuentran claramente ubicadas en este clado. P. frater-
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num se incorpora como parte de la rama donde estan P. subpetiolatum y P. echinolepis
debido a la presencia de tricomas en la base de la superficie dorsal de la escama del
rizoma, vénulas libres o anastomosadas, lamina pinnada y a la presencia de numerosos
haces vasculares secundarios en la base del peciolo. La segunda especie forma parte del
clado de Phlebodium, debido ala presencia de aréolas discordes alternas en la lamina, a
semejanzas en la organizacion y a la forma de las escamas del rizoma y el niumero y
tipo de fusidon de los haces vasculares en el peciolo. Posicion taxondmica esta Ultima
nada novedosa, ya que T. Moore propuso dicha especie como parte de éste género en
1855 (Phlebodium inaequale, nom. illeg. non Link, 1833) (in: Mickel y Smith, 2004).

El resto de las especies propuestas por Moran (1995) como parte del grupo
bajo estudio (Polypodium kunzeanum, P. rhachipterygium y P. feuillei), aparecen en
el andlisis (fig. 42 A7) como una unidad filogenética. Por un lado hay que destacar el
origen sudamericano de algunas de estas especies y la relacion entre varias de ellas
pueden ser reanalizadas. La posicion topoldgica de Polypodium feuillei aparece de-
pendiendo del cladograma que se analice; como base de las especies estudiadas (Nue-
vo Mundo) o bien, de acuerdo a Schneider et al., (2004) como base de géneros del
Viejo Mundo; las pruebas estadisticas de posicion que estos autores realizan para esta
especie, indican que es compatible en cualquiera de los dos sitios del cladograma.
Estos resultados soportan fuertemente su segregacion de Polypodium y su incorpora-
cion al género Synammia.

Polypodium kunzeanum es otra especie poco estudiada y que ha sido degjada de lado
en otros trabajos taxondémicos (Radl-Linder, 1990 y Hensen, 1990). Sin embargo, Hensen
(2990.) indica que presenta caracteres cercanos a Goniophlebium, lo cual es corroborado
en este estudio. Una verdadera incognita es la posicion de Polypodium rhachipterygium, ya
gue sus escamas del rizoma subclatradas, € nimero y lugar en que se fusionan los haces
vasculares, el tipo de ornamentacion que presenta el exosporio, la acerca a grupo P. lori-
ceum, mientras que las vénulas foliares libres 0 anastomosadas, 1a arquitectura peculiar de
la ldmina, la presencia de globulos en la espora, entre otros caracteres homoplasicos, la
hace inconsistente con e grupo antedicho. Es evidente que estas Ultimas especies necesita

mayor estudio y que no pertenece ala linea del complejo P. colpodes-plesiosorum
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TablaV. Matriz basica de datos generada a partir de las especies estudiadas y los estados de |os caracteres enumerados segun el texto
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TablaV (continGa)
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Fitogeogr afia

La abundancia de ramas obtenidos en el andlisis cladistico de este estudio y la alta
tasa de heterogeneidad de sustitucion de nucledtidos en tres regiones genémicas del cloro-
plasto observada por Schneider et al. (2004) indican una répida diversificacion morfo-
ecoldgica de los helechos polipodidceos en América. Aspectos similares se han visto en
otros grupos de plantas, tanto en angiospermas (Barraclough y Savolainen, 2001) como en
helechos y plantas afines (Soltis et al., 2002; Pryer et al., 2001) y, aparentemente, ello esta
correlacionado con la diversificacion ecoldgicay morfologica.

De acuerdo con Schneider et al. (2004), un rgpido y antiguo proceso de diversifica-
cién de las principales lineas de los helechos polipodiaceos fue acel eradamente estableci-
do. Eda hipdtesis se presenta bajo un escenario en la cual la diversificacion de los grupos
epifitos (los representados por los nodos basales en el cladograma de Schneider et al.
(2004)), en los helechos polipodiéceos (davalioides-polygrammoides), se debe a la propia
evolucién de los bosgues dominados por angiospermas desde el Cretacico tardio y princi-
pios del Terciario. Segin Schneider et al. (2004), con excepcidn del grupo de Polypodium
vulgare, que es de distribucidn circumboreal, los nodos bésicos del cladograma de los he-
lechos polipodidceos exhiben un proceso basico de diversificacion de clados del Vigjo y
Nuevo Mundo, indicando la presencia de solo dos eventos primarios de colonizacion:
Viejo Mundo a Nuevo Mundo y viceversa.

Losresultados del andlisis cladistico del presente estudio, junto con los obtenidos por
de Schneider et al. (2004) y Haufler y Ranker (1995), permiten formular la hiptesis de que
los helechos polipodiaceos de Norteamérica tropical (al menos los clados Polypodium colpo-
des, P. dulce, P. plesosorum, P. subpetiolatum, Pleopeltis (sl.) y Phlebodium) pudieron
haber tenido una diversificacion primaria en México-Centroamérica durante finales del Ce-
nozoico (Plioceno) y alo largo del Cuaternario. Lo anterior probablemente ocurrié a partir
de un reservorio de especies derivadas del complejo Polypodium vulgare, empujadas a sur
por & advenimiento de los sistemas glaciares. Segun Schneider et al. (2004), la rapida diver-
sificacion de esta familia de helechos pudo haber sido impulsada en parte por las innovacio-
nes morfo-anatémicas tal como latolerancia a la desecacion (p. g., en el clado de Pleopdltis,
Haufler et al., 2000), mutualismo con hormigas en génerostropicales (p. €., en Lecanopteris,
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en e Vigjo Mundo (Haufler et al., 2003) y Solanopteris en América) y esporas clorofilicas
con gametdfitos de larga vida en hahitos epifiticos (p. ., en Grammitidaceae).

La radiacion de los helechos polipodiaceos epifitos depende de la riqueza y distri-
buciéon de los bosques templados y calidos de angiospermas y éstos tipos de bosques a su
vez, han estado sometidos en tiempos relativamente recientes (finales del Cenozoico) en
México y Centroamérica a factores como los cambios climéticos, orogenia, glaciares y
transgresiones o retiradas marinas (Bartlett y Barghoorn, 1973; Coney, 1982; Gémez,
1982; Graham., 1973; Howard, 1973; Prance, 1982; Rzedowski, 1983; Toledo, 1976). La
expansion y contraccion de los bosgues durante el Cenozoico en la regién Centro-
Norteamericana pueden ser los mecanismos que explican la alta diversidad de lineas filo-
genéticas de los helechos estudiados, asi como €l origen y la distribucién de las especies
del grupo Polypodium plesiosorum (s.s). Por lo anterior, no es de extrafiarse entonces que
la mayor diversidad de especies y variacion de este Ultimo grupo se encuentre precisa
mente en la region montafiosa comprendida entre el sureste de México (Chiapas, Veracruz
y Oaxaca) y Costa Rica

Polypodium plesiosorum dentro del grupo P. plesiosorum (s.s), muestra la mayor
variacion y mas amplia distribucion; a partir de Centroamérica, se distribuye a norte alo
largo tanto dela Sierra Madre del Sur como de la SierraMadre Oriental y al sur através de
las sierras centroamericanas hasta Panama, generalmente en la vertiente continental y At-
lantica, en ambientes templado a semicalidos subhimedos y himedos, cuya vegetacion
aparentemente tiene continuidad (Lauer, 1968). La variedad P. plesiosorum var. rubicun-
dum se encuentra en sistemas vegetales calido-himedos desde V eracruz hasta Panama con
una importante ausencia en la region seca del Caribe (Yucatan y Belice) y P. plesiosorum
var. plesiolori se distribuye en las zonas himedas de las sierras antedichas en vegetacion
templado hiumeda. El &rea observa de distribucidén de estas especies esta de acuerdo a
eventos postglaciares Cuaternarios en la montafia tropical, tal como propone Gémez (1982)
(Fig. 45).
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Fig. 45. Digtribucién conocida de Polypodium plesiosorun: circulos= P. plesiosorum var. ple-
siosorum; cruces= P. plesosorum var. plesiolori; cuadros= P. plesosorum var. rubicundum.

Una distribucion paralela a la anterior por darse en ambientes calidos y semicaidos
himedos ligados a la vertiente del Atlantico, muestran las especies ligadas a Polypodium
plesiosorum. P. hispidulum se encuentra en ambientes calidos dominado por € bosgue tropi-
cal perennifolio y subperennifolio, mientras que P. rhodopleuron de distribuye en ambientes
més frescos y himedos, principalmente en bosgue mesofilo de montafia. Sin embargo, con-
trariamente al comportamiento de distribucion geogréfica de P. plesiosorum, tienen una dis-
tribucion mucho mas restringida, entre Veracruz y € norte de Nicaragua; del tipo Megamé-
xico 2 (Rzedowski, 1991) (Fig. 46).

88



ﬁ
1] ] I ks

Fig. 46. Distribucion conocida de Polypodium rhodopleuron (circulos) y P. hispidulum (cuadros)
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CONSIDERACIONES TAXONOMICASFINALES

A lo largo del presente trabajo, se han estudiado aspectos morfoldgicos y anatdmicos
de las especies del grupo de Polypodium plesiosorum (Moran, 1995) y éstas han sido compa:
radas con otras especies y géneros cercanos, propios de México y Centroamérica, con la fi-
nalidad de establecer afinidades o diferencias taxondmicas. En los capitulos previos se ha
puesto de manifiesto la alta heterogeneidad morfolégicay taxondomica del grupo estudiado.

Como resultado del andlisis cladistico se propuso la existencia de un grupo monofi-
Iético compuesto por tres especies: Polypodium hispidulum, P. plesiosorumy P. rhodopleu-
ron. El resto de las especies originalmente propuestas por Moran (1995) forman otro grupo
monofilético (P. colpodes) o bien se asocian a otros grupos o con definicion incierta.

Por lo tanto, las propuestas de de la Sota (1973), Moran (1995), Lellinger (1993),
Tryon y Tryon (1982), de subdivisiones infragenéricas en Polypodium, no concuerdan con
los resultados obtenidos en este estudio y en trabaos como los de Haufler, Smith et al.
(2001) y Schneider et a. (2004). Ahora se presenta la necesidad de redefinir a Polypodium
taxonémicamente, junto con algunos de los géneros cercanos en América. De los resultados
dd presente estudio y los mencionados se sugiere que a menos es posible formar subgéneros
nuevos con las especies ligadas a P.dulce-P. martensii y P. colpodes; géneros nuevos con las
especies ligadas a Polypodium triseriale, P. loriceumy P. subpetiolatum; ampliar la circunscrip-
cion de Pleopdtis y Phlebodium y segregar ddl género algunas especies aidadas desde € punto
de vista taxondmico como e caso de Polypodium feuille (condderada ya como Synammia por
Pred, 1836), P. kunzeanumy P. rhachipterygium, entre otras.

A partir del estudio de las especies del grupo P. plesosorum de Moran (1995), €
siguiente conjunto de especies —a los que podria otorgarseles categoria subgenérica- se

definié como monofilético y se les hardn un tratado taxondémico en el siguiente capitulo:

Grupo de Polypodium plesiosorum. Constituido por P. hispidulum, P. plesiosorumy P.
rhodopleuron. El grupo se distingue principal mente por tener las escamas del rizo-
ma membranosas, glabras, adheridas al rizoma, con tendencia a presentar una doble
textura (porcion central de la escama con celdillas de paredes engrosadas y subes-

clerosadas o bien lumen opaco y la porcion margina membranosa transltcida),



coloracion castafia en la gama de los grises; en la lamina, las vénulas anastomosa
das forman una hilera de aréolas fértiles pentagonales y carecen de aréolas discoi-
des, puede o0 no tener un indumento de tricomas cateniformes. Las plantas de estas
especies se distribuyen como epifitas o rupicolas, tanto en clima templado como
calido, en México y Centroamérica principalmente, a lo largo de la vertiente atlan-
tica

El resto de las especies que Moran (1995) consideré como parte del grupo Polypo-
dium plesiosorum, se definen ahora claramente como componentes de otros grupos o géne-
rosy por tanto no serén tratadas taxonomicamente Tal es el caso de:

a Grupo de Polypodium colpodes, que conga a menos de P. arcanum, P. castaneum, P.
colpodes, P. eatonii y P. flagellare. Se distingue principalmente por € tipo y colora-
cién de las escamas del rizoma (bicoloras con érea circumbasal o cuerpo central de
color castario rojizo en diferentes gamas y €l resto de color marfil, con textura y tipo
de las celdillas homogéneas y lumen de cada una opaco), vénulas en la lamina anas-
tomosadas (cuyas aréolas fértiles son penta- y hexagonales y con presencia irregular
de aréolas discoides o infértiles aternas) e indumento laminar glabro o con tricomas
cateniformes. Polypodium colpodes se distribuye como epifita en bosques semicali-
dosy cdlidos en México y Centroamérica a lo largo de las montafias de la vertiente
del Pacifico y, una de sus variedades (P. colpodes var. venezuelense), vive en las An-
tillasy lazonadel mar Caribe de Colombia a Guayana Francesa

Polypodium castaneum y P. flagellare son endémicas en pequefias areas de
Centroamérica y, de acuerdo a la posicién que ocupan en € cladograma, se puede
suponer que probablemente su area de distribucion ha disminuido en los dltimos mi-
lenios al igual que P. eatonii en México. Por otro lado, P. arcanum se distribuye a lo
largo de la sierra Madre Oriental y Occidental de México en ambientes mas frescos y
humedos, pero no alcanza Centroamérica.

a Polypodium fraternum. La presencia en algunas de las escamas del rizoma de tricomas
en e dorso de laldminaalrededor del punto donde se une con € pie, lalamina pinnada,
las vénulas libres y areoladas (mixtas) en lalaminay numerosos haces vasculares en el
peciolo, la emparientan estrechamente con P. subpetiolatum y P. echinolepis. Estas es-
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peciestal vez puedan también formar parte de un grupo o de un género en d futuro, di-
ferenciado de las especies con hojas pinnatisectas, vénulas laminares libres y haces
vasculares secundarios en peciolo en menor nimero, como P. dulce, P. conterminansy
P. martendi, entre otras. Es necesario llevar a cabo un estudio taxonémico en e deno-
minado grupo P. dulce (Moran, 1995), que aparece en este esudio con fuerte evidencia
de ser heterogéneo. Polypodium fraternum se digtribuye de México (Sierra Madre
Oriental y Eje Volcéanico Transversal) a Costa Rica.

b- Polypodium pleurosorum. La presencia en el rizoma de escamas grandes, homogé-
neas en color y textura, no clatradas y sin tricomas dorsales; el peciolo con varios
haces vasculares secundarios que se fusionan a lo largo del raquis; las vénulas en la
l&mina anastomosadas que forman una hilera de aréolas fértiles costales y otra de
aréolas discoides alternas e infértiles y las esporas pequefias y tuberculadas, la em-
parientan estrechamente a Phlebodium. Polypodium pleurosorum se distribuye des-
de México (Oaxaca, ambas vertientes y sierra Madre del Sur y Occidental hasta Si-
naloa), hasta Costa Rica

c- Palypodium kunzeanum. Se caracteriza por tener en € interior de las paredes de las celdi-
llas en las escamas del rizoma una linea ennegrecida, los haces vasculares en € peciolo
con fusién tipo Goniophlebium y una peculiar anastomosis de las vénulas en la lamina
gue permite que se presenten tanto aréolas fértiles costales como aréolas discoides alter-
nas fértiles. Es una especie de posicidn taxondmica inconsistente, con caracteriticas Uni-
cas, cuyadistribucion va de Brasil, Perti hasta Costa Rica, en clima célido.

d- Polypodium rhachipterygium. Se caracteriza por poseer las escamas del rizoma te-
nuemente clatradas, muy pequefias, €l peciolo con haces vasculares escasos, las
vénulas en la lamina pueden 0 no estar anastomosadas, €l tegjido laminar glabro y
los soros elongados. Su posicidn taxondmica es incierta, ya que presenta caracteres
gue la podrian emparentar tanto con especies de hoja pinnatisecta del grupo de P.
loriceum, P. dulce o incluso P. polypodioides. De acuerdo con Lellinger (1993), P.
rhachipterygiumy P. plectolepidioides Rosenst. forman un grupo aislado dentro de
los helechos goniofleboides por la presencia de soros elongados. Es necesario desa-
rrollar més estudios en esta especie, endémica de los estados de Veracruz, Chiapas

y Oaxaca en México, donde vive en el bosque tropical hiimedo.
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TRATAMIENTO TAXONOMICO

A lo largo de ege estudio se ha demostrado que el grupo de Polypodium plesiosorum
originalmente propuesto por Moran (1995) es polifilético. Como resultado del andlisis cladis-
tico se reconocen ahora un grupo de P. plesiosorum compuesto de tres especies (P. hipidulum,
P. plesosorum y P. rhodopleuron). Las especies P. arcanum, P. castaneum, P. colpodes, P.
eatonii, P. flagellare, P. fraternum, P. kunzeanum, P. pleurosorum, P. rhachipterygiumy P.
feuillel, reconocidas por Moran (1995) dentro del grupo P. plesiosorum, han sido segregadas.

Las especies del grupo P. plesiosorum reconocido aqui son ahora presentadas taxonoé-
micamente. Las especies se ordenaron alfabéticamente. Se presenta una breve diagnosis del
grupo, seguido por una clave dicotémica para determinar de las especies. Cada taxa es acom-
pafiado por la sinonimia correspondiente, por una descripcidn y por la referencia a los especi-
menes consultados; estos Ultimos se ordenaron de norte a sur y oeste a este de acuerdo al pais
y aladivision politica del mismo, con los nombres de los colectores de una misma localidad
en orden alfabético. Ademés, se incluye una fotografiadel tipo, asi como los pormenores de su
habitat y su distribucién geogréficay ecoldgica. Paralos taxa que asi lo requirieron, se incluyd

una discusion acerca de los problemas taxondémicos o nomenclaturales.

GRUPO Polypodium plesiosorum K unze

Polypodium plesiosorum, P. rhodopleuron y P. hispidulum se caracterizan por tener las
escamas del rizoma membranosas, glabras, poco densas, adpresas al rizoma (excepcional-
mente libres y recostadas en algunos gjemplares de P. plessorum var. plesiolori), no clatradas
pero con tendencia a presentar una doble textura (porcion central de la escama con celdillas de
paredes engrosadas y subesclerosadas y el lumen opaco, mientras que la porcién marginal es
membranosa transllicida), coloracion castafia en la gama de los grises, mas obscura en la re-
gion central que en la marginal; en la lamina, las vénulas anastomosadas (excepcional mente

libres en algunos ejemplares de P. plesiosorum var. plesiosorum) forman una hilera de aréolas

"NOTA: seccién modificada de Tejero-Diez y Pacheco (2004 b). Formato editorial original.



fértiles pentagonales y carecen de aréolas discoides, pueden 0 no tener un indumento de tri-
comas cateniformes. NUmero cromosomico n= 37, contado en P. plesiosorumy P. rhodopleu-
ron (Li, 1997). Las plantas de estas especies se distribuyen como epifitas o rupicolas, tanto en
clima templado como célido, en México y Centroamérica principalmente, alo largo de la ver-
tiente atlantica

De las especies de Polypodium con venas anastomosadas, sin escamas en la lamina y
hoja pinnatisecta, P. plesosorum, P. rhodopleuron y P. hispidulum tiene un parecido morfo-
I6gico con €l grupo Polypodium colpodes. A diferencia de las tres especies mencionadas, las
especies de este Ultimo grupo presentan escamas del rizoma orbicular-caudadas a lineares, con
el dpice acuminado terminado en un pelo, son bicoloras con combinacion de una gama de to-
nos castafo-rojizos en la parte central y marfil en la regién marginal, la textura es uniforme,
papiraceas y estan erectas a recostadas; en la [dmina, las aréolas fértiles son penta-, hexa- y
hepta- angulares y generalmente presentan areolas infértiles entre las aréolas soriferas y el
margen (el tratamiento taxondémico del grupo P. colpodes puede verse en Tejero-Diez y Pa

checo, 20042 -apéndice 1).

Clave para separar las especies del grupo Polypodium plesiosorum.

1. Hoja glabra, lamina de color verde-olivo a verde claro, con frecuencia presenta tonos roji-
oS Marcando 1aS VENUIES. .........ovueie i e e e e P. rhodopleuron
1. Hoja con tricomas en los gjes y/o lamina, densa a glabrescente, [&mina de color verde claro
aglauco, en caso de tener tonos rojizos, éste tifie parte de lalamina.
2. Lamina con tricomas largos (1 a 2 mm); escamas del rizoma con doble textura............
............................................................................................... P. hispidulum
2. Lamina glabra, gjes y venas con tricomas menores a 1 mm; escamas del rizoma unifor-
me o con tendencia a una doble textura pero nunca con la zona marginal membranosa

SN COIOT . . e e P. plesiosorum

96



1- Polypodium hispidulum Bartlett, Proc. Amer. Acad. Arts. 43: 48. 1907. Holotipo:
GUATEMALA. IZABAL: Los Amates, 11 feb. 1905, Ch. C Deam 117 (GH!).  Fig. 47.

Rizoma esbelto, ramificado, (1.9) 3.2 (4.3) mm de didmetro (hasta 6.8 mm cuando hime-
do), superficie verde pajizo, laxamente cubierto por las escamas; filopodios ortosticos se-
parados de 1.0 a 2.5 cm. Escamas del rizoma membranosas, con doble textura y bicoloras
(las paredes de las células en la region media gruesas y la membrana de la [Gmina con
pigmento castafio concentrado alo largo de las paredes, regién marginal ancha y transldci-
da), margen entero a eroso, glabras, monomorfas, intimamente adpresas (en seco, se marca
el contorno corrugado del rizoma), ovadas a estrechamente lanceoladas, con la porcion
apical atenuada, (3.1) 3.8 (5.1) mm de longitud por (0.3) 1.0 (1.6) mm de ancho, apice
acuminado. Hojas erectas, (13) 26 (36) cm de longitud; peciolo corto, proporcion pecio-
lo/hoja (1/7) 1/5 (1/3), pajizo, glabro a puberulento o sericeo en el canal o en direccion
acrépeta; lamina pinnatisecta, triangular, oblonga a ovado-lanceolada, (8) 10.6 (17) cm de
ancho, proporcién con respecto a la longitud (1/6) 2/5 (3/5), &pice graduado o subconfor-
me con el sub-segmento terminal hasta 3 cm de longitud; segmentos 15 a 25 pares, lan-
ceolados a oblongo- deltados, dpice agudo a redondeado, margen inconspicuamente serra-
do, par basal opuesto a sub-opuesto, surcurrentes, en angulo recto o poco descendentes
(hasta 100°), segmentos medios, sursumcurrentes, en angulo recto y los segmentos apicales
poco ascendentes; costa de color pagjizo, piloso a pubescente en ambas superficies al igual
gue las venas; vénulas mediana a nulamente visibles, anastomosadas al menos en el 75 %
proximal del segmento (excepcionalmente libres); aréolas fértiles pentagonales, inclinadas
acroscopicamente 45° (60°); aréolas estériles ausentes u ocasionales; tejido herbaceo, me-
dianamente grueso, de color verde claro o algo glauco, piloso en ambas superficies. Indu-
mento de tricomas simples, catenados, erectos, de 0.5 a 1.0 mm, transltcidos. Soros cir-
culares, inframedios, de 1.0 a 1.5 mm de diametro. Esporangios con 0 a 2 tricomas latero-
apicales de 0.2 mm. Espora sin color o algo amarillo, verrugada (granulada), perisporio
delgado adpreso, long (40) 51 u (64), ancho (31) 36 u (44), ato (25) 34 u (40).
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Didribucidn y gemplares representativos examinados. MEXICO. VERACRUZ: Hiddgotitlan; La Es-
cuadra, 17°19' Ny 94°38.5' W, 7 agogto 1974, P. E. Valdivia 1324 (XAL). San Pedro Sotegpan; 1 km W
de San Fernando, arroyo Sotepan, 3 agogo 1980, R Ribay cal. 11-48 (UAMIZ). Sgo. Tuxtla rancho
llusion, a 2 km de Sartiago, 27 agoso 1997, L. Zdaya 77 y R Riba (UAMIZ). CHIAPAS. Ocosingo;
200 md E dela cooperaiva Benito Judrez, 5 nov. 1993, A. Reyesy A. Challenger 2597 (MEXU). Carro
Bolaa N de Sen Martin por laruta 239, T. Hawkins 1330 (MEXU, MO). En € arroyo Nayte, a8 km d
NE de crucero Corozd camino Palenque a Boca Lacantiin, 19 oct. 1984, E. Martinez 8490 b (ENCB,
MEXU). 2 km SE Nvo. Guerrero a Boca Lacantiin, 2 nov. 1985, E. Martinez 14665, 14679 (MEXU,
NY). 16 km NW Boca Lacanttin rumbo a Pdenque, 4 nov. 1985, E. Martinez 14790 (MEXU). 14 km
SE Nvo. Guearrero a Boca Lacantin, 7 enero 1986, E. Martinez 15532 (GH, MEXU, NY). Nvo. Guare-
ro a8 kma NE crucero Coroza-Palenque rumbo a Boca Lacantin, 16°4' N y 88°59' W, 7 dic. 1986, E.
Martinez 16938 b (MO). Nvo. Guarero a Boca Lacantin, 26-29 enero 1986, E. Martinez 16938 (F,
MEXU, MO, UAMIZ). 4 km S gjido Benemérito de las Américas rumbo a Hor de Cacao, 18 feb. 1985,
E. Martinez 10838 (MEXU). Y axchilan; a orillas Rio Usumecinta, 26 feb. 1973, D. E. Breedlove 33959
(DS). Yaxchilan, 16°5353" N y 90°5825" W, 13 dic. 1997, M. A. Romero 3320 (MEXU). Alrededores
de las ruinas de Lacanja, 16 enero 1984, F. Vazquez y S Avendario 1575 (MEXU, XAL). Alrededores
del nuevo centro de poblacion Velasco Sudrez, sdva Lacandona, 22 nov. 1976, J. |. Calzada 2821
(XAL). 70 km a SW Palenque rumbo a Ocosingo, 4 dic. 1980, D. E. Breedlove 48387 (CAS). Ocozo-
coautla; km 3 d 45 d N Ocozocoautla a Ma Paso, 1971, 1973, 1979, D. E. Breediove 21878, 38245,
32822, 32878, (DS, ENCB). km 24 Ocozocoautla rumbo Apicpac, 3 dic. 1988, F. Pimentd 203
(UAMI2). Reserva ecolégica "El Ocote’, 17 feb. 1986, M. Palacios-Rios 2897 (XAL). 26-28 km N
Ocozocoautla a Md Paso, 15 nov. 1971, D. E. Breediove 22436 (DS, F, MEXU). Pdenque; zona a-
queoldgica Pdenque, 17°2917" N y 92°0228" W, 22 marzo 2002, D. Tgero Diez 4328 (IZTA,
UAMIZ). 6-12 kmd S Palenque aOcosingo, 12 oct. 1972, D. E. Breedlove 28848 (DS). Sdto Misol Ha,
17°2333" N y 92°0000" W, 22 marzo 2002, D. Tgero Diez 4329 (IZTA, UAMIZ). Solosuchigpa; 3-5
km arriba Solosuchigpaa Tapilula, 26 julio 1972, D. E. Breedlove 26470 (DS). Ygdon, km 5 Ygdon a
Petalcingo, 1984, A. Méndez Ton 7142, 7199 (MEXU, NY). OAXACA: Tehuantepec; ca. Chiguzhé, 24
julio 1972, B. Hallberg 1693 (MEXU, NY). Sgo. Lachiguiri; Lachiguiri, sur de Gugonelago, 18 dic.
1977, J. Peréz Ortiz 251 (ENCB). Sta Ma Chimdapa; 4 km N Sta. Maria, veredaa paso de la cuenca,
16°%56' N y 94°40'30" W, 30 nov. 1985, H. Herndndez 1858 (CHAPA, MO, NY, UAMI2Z).
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Fig. 47. Holotipo de Polypodium hispidulum: Deam 117 (GH)
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BELICE. TOLEDO: entrada Las Cuevas B. M. Reserch Camp, 16°23'53" N y 89°08'37" W, 10
feb. 1997, T. Hawkins 1078 (MEXU, MO). Toledo Camp, 29 enero 1986, T. Hawkins 1330 (F,
MEXU, MO).

GUATEMALA. ALTA VERAPAZ: Cubilquitz, dic. 1900, H. Von. Tuerckheim 8053 (GH, K,
P). Cubilquitz, agosto 1904, H. Von Tuerckhheim 11 216 (B, P).2.5 millas NW Cubilquitz, 28
feb. 1942, J. A. Steyermark 44318 (F). Huehuetenango; 10 millas al SE Barillas, sierra Cuchu-
matanes, 11 julio 1942, J. A. Steyermark 48520 (F). PETEN: Dolores, Vadle de Dolores, 29 sep.
1961, E. Contreras 3000 (GH). Sin localidad: 1 ago. 1920, H. Jonson sn. (CHAPA, NY).

HONDURAS. FCO. MORAZAN: Tatumbla, Carretera rumbo a Danli 101, 23 sep. 1983, E.
Lara 44 (BM).

Forma bioldgica y microambiente: principalmente epifita y en ocasiones hemigedfita humi-
cola (sobre rocas o suelo), rizomatosa colonial, de hojas erectas.

Habitat: especie termohigrofila, generalmente abundante en bosque célido ripicola y en el
borde o ambientes abiertos del bosgue tropical perennifolio o subperennifolio y en menor me-
dida en bosque tropical caducifolio; entre 120y 900 m s.n.m.

Distribucién: México (Ver., Oax., Chis.), Belice, Guatemalay Honduras.

Discusion: Esta especie se encuentra poco representada en los herbarios, tal vez por su escasa
presencia en el campo. Entre las especies del grupo de Polypodium plesiosorum, es quiza la
gue menos problemas taxondémicos y nomenclaturales presenta; el tipo de indumento foliar
con tricomas catenados, erectos, grandes y las escamas del rizoma con doble texturay color la
hace Unica e inconfundible, incluso con respecto a las especies mas cercanas como son P. ple-

siosorumy P. rhodopleuron.
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2- Polypodium plesiosorum Kunze, Linnaea 18: 313. 1844 [1845]. Lectotipo: (designado por
Tejero-Diez y Pacheco, 2004 b) MEXICO. VERACRUZ: Leibold 90 (P!, herb. Doefler
marcado por Kunze con el nimero 50; isolectotipos P?, en herb. Roemer y P!, en herb.
Doefler). Sintipo: MEXICO. VERACRUZ: Leibold 91 ad partem. (P!). Goniophlebium
plesiosorum (Kunze) Fée, Mém. Foug. 9: 24. 1857. Polypodium loriceum L. var. plesioso-
rum (Kunze) J. Bommer y H. Christ., Bull. Soc. Bot. Belgique 35(1): 221. 1896. NOTA:
Los tipos Leibold 90 y 91 procedentes del herbario Roemer, citados en la publicacion de
Kunze (op. cit.) y supuestamente depositados en (LZ), no han sido localizados reciente-
mente por varios autores (Smith, 1981 y Mickel y Beitel, 1988) por lo que se puede asu-
mir que se detruyeron en la segunda guerrra. Sin embargo, en € herbario (P) se encontra-
ron sintipos. El gemplar Leibold 90, marcado por €l propio Kunze con el nimero 50, pre-
sumiblemente puede ser el material originalmente mencionado en la publicacion y por

tanto fue considerado en este estudio como lectotipo.

Rizoma eshelto, ramificado, (2.5) 3.4 (6) mm de didmetro (hasta 9.8 mm cuando himedo), su-
perficie verde a pgjizo-castanio, laxamente cubierto por las escamas, filopodios de la linea ortos-
tica separados de 1.4 a 3.5 cm. Escamas del rizoma membranosas, con paredes de las células en
la region de la costa y punto de insercion esclerosadas en diferentes magnitudes, concoloras o
sub-bicoloras en tonos cagtaios a beiges con tonos rojizos o amarillentos, margen entero o con
algunas papilas, superficie glabra, monomorfas a sub-dimorfas; las escamas del cuerpo intima-
mente adpresas (en seco, se marca € contorno corrugado del rizoma), anchamente ovada a ova-
do-lanceoladas, con la porcién apical corto atenuada a cimbiforme, (2) 4 (6.8) mm de longitud
por (1) 2.2 (3.5) mm de ancho, dpice obtuso; escamas de los meristemos apicales y/o foliares
erectas 0 encorvadas, iguales a las del cuerpo u ovado-lanceoladas a lanceoladas (2.5) 4.8 (6.1)
de longitud por (0.8) 1.2 (1.5) de ancho, con la porcion apica corto atenuada aguda. Hojas
erectas (arqueadas en los individuos epifitos), (10) 42 (75) cm de longitud; peciolo mediano,
proporcion peciolo/hoja (1/4) 1/3 (1/2), pajizo a verdoso-pajizo (algunas poblaciones castafio
oscuro), glabro a glabrescente en direccion acrépeta o pubescente a lo largo del canal; lamina
pinnatisecta, triangular-oblonga a lanceolada, (6) 10 (18) cm de ancho, proporcion an-
cho/longitud (1/6) 1/3 (4/5), apice subconforme (2/3 de los g emplares observados) hasta de 4
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cm de longitud o graduado; segmentos (10) 23 (41) pares, lanceolados a oblongo-lanceolados,
apice agudo a redondeado, margen crenado, par basal opuesto a sub-opuesto, surcurrentes, en
angulo recto o poco descendentes (90 a 125°), segmentos medios, sursumcurrentes, en angulo
recto y los segmentos apicales poco ascendentes; costa de color beige claro a beige-castario, de
glabrescente a densamente puberulenta en la superficie adaxial y glabra a medianamente pubes-
cente en la cara abaxial; venas medianamente pubescentes en la cara adaxial y glabro a glabres-
cente en la abaxial; vénulas mediana a nulamente visibles, anastomosadas a menos en la mitad
proximal (excepcionamente libres); aréolas fértiles pentagonales, inclinadas acroscopicamente
entre 40 y 45°; aréolas estériles ausentes u ocasionaes; tgjido herbaceo medianamente grueso,
verde-amarillento en tonos claros a algo oscuros, glabro en ambas superficies. Indumento de
tricomas simples, cateniformes, erectos, de 0.1 a 0.3 (0.4) mm, trandUcidos. Soros circulares,
inframedios, 1.5 a 2 mm de didmetro. Esporangios sin epiparéfisis. Espora color amarillo a am-
bar, forma iptica (2:1 a 3:2), exosporio averrugado homogéneo; perisporio muy delgado (dgja
entrever a exosporio) a ausente, pliegues casuales y ocasionalmente con cuerpos esferoidales.

Discusién: Polypodium plesiosorum presentan un mayor conflicto taxonémico con P. rhodo-
pleuron por la estrecha similitud morfologica. Esta similitud ha ocasionado que P. rhodopleu-
ron se considere sinbnimo de P. plesiosorum (Christensen, 1905-1906) o como una variedad
del mismo (Stolze, 1981). Ademés, P. plesiosorum presenta una amplia variacion morfologica
y unavasta distribucién geogréfica y ambiental que ha ocasionado que se le ponga humerosos
nombres. Por dlo, en distintos estudios floristicos, existen contradicciones en las diagnosis y
distribucion de ambas especies (Conzati, 1946; Mickel y Beitel, 1988; Moran, 1995; Smith,
1981, Vareschi, 1968). Sin embargo, los trabajos citogenéticos de Haufler y Raunker (1995) y
Li (1997), permiten establecer sin duda la individualidad de estas dos especies y un alto grado
de aislamiento reproductivo entre ellas; en la tabla VI se puede observar una comparacion
morfol6gica entre estas dos especies que permite diferenciarlas con mayor exactitud (para ma-
yor detalle consultar a Tejero-Diez y Pacheco, 2004b en el apéndice 1).
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Clave para determinar las variedades:

1. Segmentos basales de la [&mina dominantemente surcurrentes, segmentos aproximados,
alguno de los cuales (generalmente los superiores) incluso se tradapan en ocasiones, mar-
gen generalmente crenado a serrado. Escamas del rizoma monomorfas................oeeuee.

cereeeneenen.P. pl€SiOsOrum var. plesiolori

1. Segmentos basales de la lamina sursumcurrentes (excepto el par basal); segmentos gene-
ralmente separados; margen inconspicuamente crenado. Escamas del rizoma monomorfas
a dimorfas (diferencia de forma y tamafio entre las escamas del cuerpo del rizomay las
meristeméticas foliares y/o caulinares).

2. Escamas del rizoma monomorfas a sub-dimorfas (y en este caso las escamas de las re-
giones meristematicas estrechamente ovadas, cortamente atenuadas); l&amina verde
amarillenta, raramente con tintes rojizos...........cceeeeeuee.e. P. plesiosorum var. plesiosorum

2. Escamas del rizoma evidentemente dimorfas; las de las regiones merisematicas lan-
ceolado-lineares, terminadas en un apice largamente atenuado piliforme; 1&mina glau-
ca, clara, generalmente con tinteS rojiZoS.........ccveeeveereeenns P. plesiosorum var. rubicun-

dum

2.1- Polypodium plesiosorum Kunze var. plesiosorum

Polypodium gonatodes Kunze, Linnaea 23: 278, 318. 1850. Sntipos: GUATEMALA. H.
V. Houttean 1849 (en Hortus Lipsiensis, probablemente destruido durante la Il guerra
mundial). Ibidem H. V. Houttean 1848 (no localizado; probablemente destruido) (sin6-
nimo de P. plesiosorum seguin Christensen, 1905-1906).

Polypodium confluens Liebm., Kongel. Danske Vidensk. Selsk. Skr., Naturvidensk. Math.
Afd. sér. 5, 1: 101. 1849. nom. illeg., non R. Brown, 1810. Lectotipo: (designado por
Smith, 1981) MEXICO. PUEBLA: Chinautla. Liebmann s.n. [Pl. Mex. 2716; Fl. Mex.
696] (C!; isolectotipos: BM!, K!, fragmento en US!).

Goniophlebium molestum Fée, Mém. Foug. 8: 92. 1857. Tipo: MEXICO. VERACRUZ: ca
Huatusco, entre Orizaba y Cérdoba, W. Schaffner 180 (holotipo P!). NOTA: sobre la
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misma cartulina hay dos ejemplares montados; ambos la misma especie con variacion en
el color del peciolo, aspecto normal en algunas colonias de Polypodium plesiosorum por
lo que no debe establecerse tipos diferentes, tal como sugieren las anotaciones en la car-
tulina. Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. molestum (Fée) E. Fourn., Mexic.
M. 1. 81. 1872. NOTA: en la publicacion se menciona como Tipo a W. Schaffner 181
supuestamente en (P?), sin embargo debe ser un error, ya que Fée (op. cit.) esablecié el
nimero W. Schaffner 180. Fournier (op. cit.: 81) menciona ademas € siguiente material:
SAN LUIS POTOSI: via a San Luis, V. O'Houd 80 (P!). MEXICO. VERACRUZ: Mi-
rador, Liebman sn. (P!). MEXICO. MEXICO. VERACRUZ; Cordoba, valle de Cordo-
ba, M. Bourgeau 1943 ter. (P!, +2; B!). MEXICO. VERACRUZ: Ca. Orizaba M. Bour-
geau 2314 (P! +3; GH!). MEXICO. Botteri y Sumichrast 1467, 1469 (P?).

Goniophlebium anisomeron Fée, Mém. Foug. 8: 93. 1857. Lectotipo: (designado por Teje-

ro-Diez y Pacheco, 2004b) MEXICO. VERACRUZ: Orizaba W. Schaffner 182 ad
partem. (P!; isolectotipo, K!). Sntipo: W. Schaffner 458 (P?). Polypodium anisomeron
(Fée) E. Fourn., Mexic. PI. 1: 81. 1872.

Goniophlebium calaguala Fée, Mém. Foug. 8 93. 1857. Tipo: MEXICO. DISTRITO

FEDERAL: Coyoacan, Pedregd de San Angd, W. Schaffner sn. (holotipo: RB; isotipo
MEXU!, P!). NOTA: Christensen (1905-1906) la consideré coespecifica de Polypodium fal-
caria Kunze y Hensen (1990) de P. lasopum Klotzsch; sin embargo, se trata de maas deter-
minaciones. En € valle de México no hay evidencias de |la presencia de especies del grupo de
P. loriceum, grupo a cud corresponden las mencionadas (Tgero-Diez y Arreguin, 2004).

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. eongatum E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 81. 1872.

Lectotipo: (designado por Tejero-Diez y Pacheco, 2004) MEXICO. VERACRUZ; Oriza-
ba, ca. Orizaba, W. Schaffner sn. (P! en herb. Fée; isolectotipo K!). Sntipo: MEXICO.
VERACRUZ: Orizaba, Ixhuatlancillo, M. Bourgeau 3061bis (P!, isosntipo U!).

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. genuinum E. Fourn., Mexic. PI. 1. 81. 1872.

Lectotipo: (escogido por Tejero-Diez y Pacheco, 2004b) MEXICO. VERACRUZ; Oriza-
ba, ca Izhuantlancillo M. Bourgeau 3062 (P!; isolectotipos. BM!, CI, GH!, NY!). Sntipos.
MEXICO. VERACRUZ; Cordoba, valle de Cérdoba, Bourgeau 1434 (P! +2; isosintipos:
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F!, MEXU!, UC). MEXICO. Botteri y Sumichrast 1474 (P?). MEXICO. VERACRUZ: ca
San Pedro Nolasco, Jurgersen 893 (K!). MEXICO. Vauthier 598 (P?).

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. pectinatum E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 81. 1872. Tipo:
MEXICO. VERACRUZ; valle de Cérdoba, Bourgeau 1943 bis (holotipo: P!; isotipos B!, K!)

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. abortivum E. Fourn., Mexic. Pl. 1. 82. 1872.
Tipo: MEXICO. VERACRUZ: Orizaba, region Orizaba, Bourgeau s.n. (holotipo: PY).

Polypodium feel E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 82. 1872. Nom. illeg., non Mett., 1857. Lectoti-
po: (designado por Tejero-Diez y Pacheco, 2004b) MEXICO. OAXACA: Cordillera,
Galeotti 6412 (P!; isolectotipo US! fragmento, NY! segmento). Sintipos: MEXICO.
VERACRUZ: Orizaba, cercania de Orizaba, Botteri y Sumichrast 1422 (MPU!, Herb.
LeSourd), 1422 b (P!). NOTA: Botteri y Sumichrast 1422a (P!) en realidad es Polypo-
dium rhodopleuron Kunze.

Polypodium van-heurckii E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 82. 1872. Lectotipo: (designado por A.
R. Smith, 1981) MEXICO. VERACRUZ: regién de Orizaba, ca. Escamela, Botteri y
Sumichrast 1471b (P! herb. van Heurck).

Polypodium pachyrhizon H. Christ, Notul. Syst. (Paris) 1: 231. 1910. Lectotipo: (designa-
do por A. R. Smith, 1981) MEXICO. MICHOACAN: al W de Punguato, Arséne 2588
(P!; isolectotipos B!, MPU!).

Polypodium rossii H. Christ ex H. Ross, Mem. Acad. Nac. Ci. Antonio Alzate 32: 191.
1912. Tipo: MEXICO. MORELOS:. Cuernavaca, Santa Maria. Ross FI. Mex. 281 (ho-
lotipo: M, foto en BM!).

Goniophlebium stramineum Underw. ex Conzatti, Fl. Tax. Mex. 1(2): 105. 1939. Nom.
nud. Basado en: MEXICO. PUEBLA: ca. estacién FFCC. Honey, Pringle 8980 (P! +3;
distribuido en: CAS!, GH!, MEXU!, MQO! +3, US!).

Es unavariedad cuyas principales caracteristicas que la diferencian son las anotadas en la clave.

Sin embargo, presenta amplia variacion en las escamas del rizoma (de monomorfas a sub-

dimorfas), concoloras a sub-bicoloras en tonos castario-amarillentos a beige) y grado de pubes-
cenciaen costay venas. Espora: long. (48)58(72) m ancho (38)43(55) my ato(31)42(48) m

105



Distribucion y ejemplares representativos examinados. MEXICO. COAHUILA: Mon-
clova, Gloria montains, 3 agosto 1939, E. G. Marsh 1926 (F, GH). Zapolinamé, Las Ca-
britas en, 2 octubre 1942, E. Lyonnet s.n. 421000002 (CAS, IEB, MEXU). NUEVO
LEON: Santiago, Camino entre cola de Caballo y Adjuntas, 27 septiembre 1975, R.
Aguirre 513 (ENCB, XAL). Garza Garcia, Meseta Chipingol, 15 abril 1976, R. Aguirre
741 (ENCB). Entre Sta. Catarina y Santiago Hisitoca, 26 agosto 1976, R. Aguirre
910,912 (ENCB). Santiago; salto Cola de Caballo, 1975, R. Aguirre 688, 683, 672, 684,
679, 685, 678 (ENCB). Zaragoza, Rio Blanco (cabecera), 31 diciembre 1978, G. B. Hin-
ton 17515 (ENCB, IEB). Villa Santiago, al S de Monterrey, ca. Villa Santiago (6 km E),
25°22' N y 100°8" W, 15 mayo 1964, |. W. Knobloch 1976 (MICH, US). Sierra de la Si-
lla, frente a la Cd. de Los Nifos, Sierra de la Silla, 12 febrero 1978, J. Moya R. 35
(MEXU). Guadalupe, Rincon de la Sierra, 15 junio 1986, R. Rodriguez 131 (ENCB,
UANL). Monterrey, SW Monterrey en Mesa Chapinque, 16 noviembre 1958, R. C. Ro-
llinsy R. M. Tryon 5869 (GH, US). Monterrey, salto Cola de Caballo, 20 millas Monte-
rrey por fed. 85, 25°02'30" N y 100°10' W, 1 marzo 1983, G. Yatskievych 83-80 (MO).
Monte Morelos, km 20 Carr. La Palma-Rayones, 25 febrero 1991, S. Zamudio et al. 6198
(IEB, UAMIZ, XAL). TAMAULIPAS: Marmolejo, Pico del Diablo ca Marmolejo, 12
agosto 1930, H. H. Bartlett 10913 (MICH), 11171 (MEXU, NY, US). Ocampo, 32 km E
de Tula a Ocampo, 3 septiembre 1986, D. E. Breedlove 63690 y B. Anderson (CAS). Mi-
na La Homogenca, hasta el parte-aguas de la Sierra San Carlos, 28 septiembre 1985, O.
L. Briones V. 2047 (MEXU). Jaumave, Sierra de San Luis, enero 1937, H. W. Von Ro-
zynski 683 (NY). 10 Km NW EI progreso y 18 km NW Ocampo, 23° N y 99°30"' W, 22
agosto 1941, J. R. Sanford et al. 1066 (GH, MO, NY, US). Gomez Farias, Reserva de la
Biosfera El Cielo, 23°03'32" N y 99°12'25" W, 9 agosto 2000, D. Tejero-Diez 4148
(IZTA). SAN LUIS POTOSI: Cd. Maiz, 20 millas E Cd. Maiz-ruta 80, 1 agosto 1960, J.
T. Mickel 568 (NY, MICH). Region de San Luis Potosi, agosto 1878, C. C. Parry y E.
Palmer 973 (BM, F, MO, NY). Ca. Alvarez, 13 julio 1904, E. Palmer 175 (F, GH, K,
MO, NY, US). 22 km W Sta. Catarina por carr. No. 86 y 49, 22°05' N y 100°40" W, 29
septiembre 1965, K. Roe & E. Roe 2193 (MICH). Cd. Maiz, 27 km a E de Cd. Maiz fed.
80 (km 235), 22°30"' N y 99925"' W, 2 octubre 1965, K. Roe & E. Roe 2378 (MICH, US).
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Rayon, 15 km E Rayon a Cd. Valles, 12 septiembre 1967, J. Rzedowski 24461 (ENCB,
NY). San Miguelito, septiembre 1877, W. Schaffner 40 (P). Tamasopo, estacion micro-
ondas Tortugas: Km 82.5 entre Tamasopo y Rio Verde, 21°53'26" N y 99° 32'40" W, 11
agosto 2000, D. Tejero-Diez 4161 (I1ZTA). VERACRUZ: Actopan, carr. Jilotepec-La
Concha, ca. Jilotepec, 29 diciembre 1975, S. Avendafio et al. 44 (F, IEB). Coatepec, 7
noviembre 1908, C. R. Barnesy W. J. G. Land 596 (F, XAL). Orizaba, region de Oriza-
ba, 23 abril 1866, M. Bourgeau 2887a (C) 2887 (K, MPU, P Herb. Cerol). Huatusco,
cascada Tenexamaxa, 19°08' N y 96°54' W, 02 septiembre 1981, J. |I. Calzada 7991
(XAL). Orizaba, Cabeza del Valle de Orizaba, 13 enero 1938, E. B. Copeland 131 (BM,
P). Aguas Santas por Mirador, noviembre 1841, Herb. C. Christensen s.n. (P). Ixtaczo-
quitla, Cuahutlapan, 18°51' N y 97°01' W, 7 agosto 1976, R. B. Faden y A. J. Faden
76/170 (F, P). Tlacolulan, Xoxotla, 19°44' N y 97°01' W, 25 octubre 1984, J. Garcia-
Orta 93 (XAL). Cuauhtlalpan, Ixtaczoquitla, 18°5' N y 97°0' W, 08 julio 1976, G. E. Fa-
ceny A. Facen 170 (MEXU, XAL). Jalapa, Cerro Macultepec, 19°33' N y 96°55' W, 14
noviembre 1979, J. LOpez Garcia y J. Palma 60 (F, IEB, XAL). Entre Cérdoba y Orizaba
ruta 150, 15 agosto 1960, J. T. Mickel 738 (MICH, NY). Jalapa; Banderilla, salto El Ga-
to, rio Sermefio, 10 septiembre 1964, A. Rebolledo s.n. (ENCB). Cérdoba, Amatlan; 8
km SSE Cérdoba, 11 octubre 1964, J. Rzedowski 18889 (ENCB, MICH). Fortin de las
Flores, Fortin a Orizaba, Barrancas, mayo 1948, J. Sanchez 573 (US). Huayacocotla,
aprox. 5 km al este de Huayacocotla, rumbo a Tlalchichica, 20°30'38" N y 98°27'54" W,
2 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4242 (1ZTA, UAMIZ). Jilotepec, Alrededores de El
Esquilén, entre Jilotepec y Naolinco, 19°38'20" N y 96°56'29" W, 15 enero 2002, D. Te-
jero Diez 4318 (IZTA, UAMIZ). Maltrata, km 235 fed. 150 entre Orizaba y Puebla,
18°52'01" N y 97°16'11" W, 27 marzo 2002, D. Tejero-Diez 4330 (IZTA, UAMIZ). Pto.
de Aire W de Acultzingo a Tehuacan 150, septiembre 1962, D. Ugent y R. Flores 2374,
2366, 2497, 2420 (NY). Ocotitlan, Ocotitlan, 19 febrero 1979, F. Ventura 15781 (ENCB,
IEB). Acatlan, 6 enero 1975, F. Ventura 10750 (ENCB, MEXU). Acajete, La Joya, 1
abril 1982, F. Ventura 19580 (ENCB, UAMIZ). Jalapa, Cerro Macultepec, 18 noviembre
1974, F. Ventura 10688 (MEXU, UAMIZ). NAYARIT: Ahuacatlan, 3.5 millas NW
Ahuacatlan; base Volcan Ceboruco, 13 agosto 1959, C. Feddema 462 (CAS, MICH).
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Ahuacatlan, 5 millas SE Ahuacatldn a Barranca el Oro, 25 agosto 1957, R. McVaugh
16353 (MICH, NY, US). 9 millas N Compostela, 28 agosto 1957, R. McVaugh 16497
(MICH, US). Ahuacatlan, 6.5 millas NW de Ahuacatlan volcan Ceboruco, 13 agosto
1963, J. T. Mickel 1371 (NY). JALISCO: Tapalpa, 2 millas E Tapalpa, 30 octubre 1960,
R. McVaugh 20530 (CAS, MICH, MO, NY). Tlajomulco, Arroyo de Aguas, 14 agosto
1970, J. Rzedowski 27498 (ENCB, MICH). HIDALGO: Mineral del Chico, carr. Pachu-
ca-Zacualtipan, 28 febrero 1982, H. Alzate 17 (CHAPA, ENCB, UAMIZ). Jacala, a 41
millas de Zimapéan por la fed. 85 a Tampico, 30 diciembre 1970, D. Dunn W. y Enright
17406 (ENCB). Jacala, rancho Viejo, 11 agosto 1946, G. L. Fisher 46209 (US). S. M.
Regla, EI Carmen, diciembre 1937, E. Lyonnet 2004 (US). Zimapan, km 238 entre Zima-
pan y Jacala; San Vicente, 9 agosto 1942, H. E. Moore 4428 y C. E. Wood (GH).
Tlahuelompa, 2 diciembre 1973, R. Riba 777 (MEXU). Pachuca, Mineral del Chico P.N.,
15 marzo 1925, C. R. Orcutt s.n. (CAS). Omitlan, EI Carmen, febrero 1948, H. Sanchez-
Mejorada 170 (US). Jacala, 6 millas NE Jacala, 18 julio 1941, R. W. Storer 86 (MICH).
Tenango de Doria, Km 11 (estatal 126), entre Metepec y Tenango de Doria, 20°17'31" N
y 98°17'20" W, 1 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4223 (IZTA). Agua Blanca, cascada
San Pedrito; a 2.5 km al NNW de Agua Blanca, 20°23'24" N y 98°14'22" W 2 noviembre
2000, D. Tejero-Diez 4239 (1ZTA). Zacualtipan, 1 km al W de Carpinteros (4 km a SE
de Zacualtipan, 20°34'28" N y 98°33'29" W, 3 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4246
(IZTA). Molango, Laguna de Atezca, Molango, 20°48'12" N y 98°44'41" W, 3 noviembre
2000, D. Tejero-Diez 4248 b (1ZTA). Zacualtipan, km 2 del empalme a Tianguistengo,
20°034’9" N y 98°39'54" W, 2 marzo 2002, D. Tejero-Diez 4324 (I1ZTA, UAMIZ).
QUERETARO: Jalpan, 1 km a S de La Esperanza, 9 enero 1990, E. Carranza 2292
(IEB, MICH). Pinal de Amoles, La Cuesta, 3 km a S de Escanelilla, 14 diciembre 1983,
R. Fernandez Nava y M. Acosta 2134 (ENCB, MEXU), 2175 (ENCB, NY). San Joaquin,
Las Ranas 2 km N San Joaquin, 25 agosto 1986, R. Fernandez Nava 3588 (ENCB, |EB,
NY). Landa de Matamoros, Cafada de las Moras, 3 km al NW de Tilaco, 8 enero 1990,
E. Gonzalez P. 1374 (IEB). San Joaquin, 2 km a N de San Joaquin ruinas Las Ranas, E.
Morales 6 (CHAPA, ENCB, IEB, UAMIZ). Cadereyta de Montes, 70 km delante de Vi-
zarrén rumbo a Jalpan, 6 octubre 1985, G. Rodriguez S. 14 (1EB). Jalpan, 1.5 km al E de
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El Saucito, 7 diciembre 1987, H. Rubio 1393 (IEB, XAL). Landa de Matamoros, 2.5 km
al E de El Sabino, 22 febrero 1989, H. Rubio 2727 (IEB, UAMIZ). Landa de Matamoros,
2.5 km S del Aguacate, 21 octubre 1989, H. Rubio 1244 (IEB, UAMIZ). Pinal Amoles,
ca. Huazmazontla sobre la carr. a Jalpan, 15 enero 1989, J. Rzedowski 48138 (IEB,
UAMIZ, XAL). Landa de Matamoros; 12 km al S de El Lobo-Agua Zarca, 21 febrero
1987, J. Rzedowski 42593 (IEB, UAMIZ, XAL). Cadereyta, alrededor de El Doctor, 11
octubre 1988, J. Rzedowski 45071 (IEB, MEXU, NY, UAMIZ). Km 232 (fed. 120), ini-
cio desviacion a Valle de Guadalupe, 21°16'25" N y 99°09'32" W, 5 noviembre 2000, D.
Tejero-Diez 4252 (1ZTA, UAMIZ). A 2 km de la desviacion Paso del Lobo-Agua Zarca,
21°15'47" N y 99°07'10" W, 6 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4260 b (IZTA, UAMIZ).
Pinal de Amoles, Km 162 (fed. 120) entre Pinal de Amoles y Jalpan, 21°11'03" N y
99°34"' W 9 agosto 2000, D. Tejero-Diez 4132 (IZTA, UAMIZ). Jalpan, 10 km al E de S.
P. Escamela rumbo a Jalpan, 3 julio 1987, S. Zamudio y H. Diaz Barriga 5182 (IEB,
UAMIZ). Pinal de Amoles, 3 km al SE de San Pedro El Viejo, 8 febrero 1988, S. Zamu-
dio 6142 (IEB). GUANAJUATO: San Luis de la Paz, 2 km de Mesas de Jesus rumbo al
Vergel, 20 julio 1992, H. Diaz Barriga y E. Garcia 7103 (IEB, UAMIZ). Jerécuaro, Ce-
rro de Puruagua, 28 octubre 1987, J. Rzedowski 45457 (IEB). 13 km al W Xiché carrete-
raaS. L. de la Paz, 30 octubre 1986, J. Rzedowski 41583 (IEB, MEXU UAMI2Z).
PUEBLA: Zacatlan, Rcho. Sta. Teresa, 19°45'35" N y 97°56'34" W, 10 noviembre 1998,
J. L. Contreras J. 6285 (MEXU). Necaxa, presa Infierno, diciembre 1954, E. Lyonnet
s.n. 541200006 (CAS, MEXU). Cuetzalan, Apulco, potrero ca. caiada, 4 agosto 1993, I.
Oble 2 y L. Pacheco (IEB, UAMIZ). Honey, ca. estacion FFCC., 1 mayo 1904, C. G.
Pringle 8980 (C). Ibidem, 7 octubre 1909, G. C. Pringle 15707 (CAS, F, US). Zacapoa-
xtla (desviacion Puebla-Cuetzalan), 19°52'13" N y 97°35'08" W, 23 octubre 2000, D.
Tejero-Diez 4219, 4220 (1ZTA). Cascada La Gloria, ca. Apulco, 19°54'34" N y 97°37'04"
W, 21 octubre 2000, D. Tejero-Diez 4205 (1ZTA). Teziutlan, Las Coles, 11 diciembre
1969, F. Ventura 219 (ENCB, F, MICH +2), 220 (CAS, ENCB, MICH, NY). MEXICO:
Ixtapaluca, km 30 carr. Libre México-Puebla, 7 marzo 1982, R. Cuéllar 24 (CHAPA,
IEB, MEXU). Amanalco, 2 millas W Amanalco fed. 56, 9 agosto 1960, J. T. Mickel 678
(MICH, NY). Tenancingo, salto Santa Ana, a 3.5 km NWW de Tenancingo, 18°58'05" N
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y 99°38'10" W 22 abril 2000, D. Tejero-Diez 4066 (IZTA, UAMIZ). DISTRITO
FEDERAL: Coyoacén, pedregal de San Angel, octubre 1875, W. Schaffner 1170 (NY
+3), s.n. (P). MICHOACAN: Morelia, Punguato 29 agosto 1912, Arséne 8394 (L, P +2).
Patzcuaro, cerro Los Lobos entre Patzcuaro y Morelia, 24 julio 1985, H. Diaz Barriga
1189 (CHAPA, ENCB, IEB, MEXU). Tzintzunzan, rcho. Los Corrales, 11 octubre 1985,
H. Diaz Barriga 1403 (ENCB, IEB, UAMIZ). Chilchota, 3.5 km a S de Carapan, 29
octubre 1981, F. Lorea 1771 (IEB). Patzcuaro, Nvo. Tatumba, 12 noviembre 1890, R. L.
Oliver et al. 739 (GH, MICH, MO). Morelia, camino a Zapote via Morelia, 21 agosto
1909, E. Rosenstock fl. Mex. 13 (BM). Sta. Clara del Cobre, ca. Agua Verde, Lago Zi-
rahuén 29 noviembre 1987, J. Rzedowski 46101 (UAMIZ). Erongaricuaro, malpais cer-
cano a Técuaro, 2 octubre 1994, J. Rzedowski 51642 (IEB, MEXU). Morelia, ca. Zintzio,
cafiada rio Grande, 21 octubre 1987, J. Rzedowski 45317 (IEB, UAMIZ, XAL). Huani-
gueo, a 0.8 km al NE del Pedregal Grande, 3.3 km al NE de Coeperio, 15 octubre 1992,
P. Slva-Sdenz 417 (1EB). Patzcuaro, ca. Los Tanques, 6 km a S de Patzcuaro, 19°27'36"
N y 101°36'49" W, 1 febrero 2002, D. Tejero-Diez 4320 y S. Zamudio (I1ZTA). Patzcua-
ro, ca. Agua Verde perimetro lago Zirahuen, 19°25'27" N y 101°45'10" W, 2 febrero
2002, D. Tejero-Diez 4322 y S. Zamudio (IZTA). MORELOS: Valle Tepeite, ca. Cuerna-
vaca [Sierra de Ocuilan], septiembre 1936, E. Lyonnet 1495 (US). Ibidem, octubre 1937,
E. Lyonnet 1833 (US). Ibidem, septiembrel941, E. Lyonnet 3342 (US), 3392 (CAS,
MEXU). Ibidem, 17 septiembre 1938, E. Lyonnet 2426 (CAS, IEB, MEXU). Pedregal el
Tepozteco, septiembre-octubre 1955, E. Lyonnet s. n. 551000003 y 550900015 (MEXU).
GUERRERO: Omiltemi, 13 julio 1952, C. M. Rodoell 3048 (MICH). OAXACA: Ixtlan,
Barranca la Cumbre a 25 Km de Oaxaca rumbo a Tuxtepec, 1 agosto 1981, A. Garcia M.
651 et al. (MEXU, MO). Teotitlan, Tenango entre Jalapay S. Marti Caballero, 5 octubre
1971, B. Hallberg 1394; 1363 (NY). Cuicatlan, ca. Teutila, 25 septiembre. 1973, J. T.
Mickel 7281; 7285 (NY). Ixtlan, 8 km E Ixtlan y N Capulapan, 5 octubre 1970, J. T. Mi-
ckel 5276, 5315y S. W. Leonard (MEXU, NY). Ixtlédn, 76 km N Ixtlan ruta 175; 4 km S
Vista Hermosa, 20 septiembre 1973, J. T. Mickel 7147 (NY). Ixtlan, 2-6 km NE Nativi-
dad a Llano Verde, 5 octubre 1972, J. T. Mickel 7027, 7036 y L. Pardue (NY). Mixes,
lad. N Zempoaltepec entre Tontotepec y Candelaria, septiembre 1970, J. T. Mickel 4614,
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4685, 4772 y S. Leonard (NY). Teotitlan, 22 a 29 km NE Teotitlan a Huautla, 1969-
1970, J. T. Mickel 4121, 4539 (MEXU, NY). Tlaxiaco, 38 km SW Tlaxiaco y 52 NE Pu-
tla, octubre 1969, J. T. Mickel 3937 (MICH, NY). Huautla, 8 km NE Huautla rumbo a
Chilchotla, 18 abril 1975, J. Rzedowski 32806 (ENCB). Dto. Mixe, Totontepec, 1 km al
N de ladesv. a Villa Alta, cerca 7.5 km al S de Totontepec, 17°14' N y 96°05' W, 25 fe-
brero 1988, R. Torres Colin 11784 (MEXU). CHIAPAS: San Cristobal de las Casas, ce-
rro Huitepec, W de S. Cristobal de las Casas, 5 diciembre 1971, D. E. Breedlove 23020
(F, MEXU, NY). Motozintla, 11 km NW de la Unioén carr. A Motozintla, 27 junio 1972,
D. E. Breedlove 25778 (DS). Villa Corzo, Cerro Bolaa W de Villa Corzo, 10 diciembre
1972, D. E. Breedlove 30184 (DS). Cintalapa, 16 km NW Rizo de Oro a Colonia Figue-
roa, 8 enero 1973, D. E. Breedlove 31325 (NY). El Porvenir, 3-4 km W EIl Porvenir a
Siltepec-Huixtla, 17 enero 1973, D. E. Breedlove 31752 (DS, F, MEXU, MICH). La
Concordia, 96 km S de México, carr. 190 en camino a Nuevo Concordia, 10 octubre
1974, D. E. Breedlove 38479 (MEXU). Km 99 (fed. 195) entre Pichucalco y Chiapa de
Corzo, 17°07' N y 92°52' W, 17 febrero 1987, T. B. Croat et al. 65161 (MEXU, MO).
Pueblo Nuevo, Salistahuacan, en la reserva nat. Y erbabuena, 2 km al NO del Pbo. Nvo.
Solistahuacan, 14 febrero 1990, A. R. Garcia 1599 (INB, MEXU). Huistan, desv. Las
Flores de la carr. San Cristobal-Ococingo, 23 enero 1975, J. Garcia et al. 253 (XAL,
MEXU). Tenegjapa, 2.5 km NE de Tenejapa, 31 octubre 1995, H. Mejia y A. Luna 840
(CAS, MEXU).

GUATEMALA: ALTA VERAPAZ: 5 km NW Coban, 10 mayo 1963, A. R. Molina
12022 (NY). Al E de Tactic, 14 abril 1941, P. C. Standley 92612 (F). Entre Coban y San
Pedro Carchd, rio Carcha, 26 marzo 1941, P. C. Standley 90002, 90111 (F). Cobéan, 4 km
E Cobén por rio Coban, 21 enero 1974, L. O. Williams et al. 43629 (F). QUICHE: Nebaj,
junio-agosto 1964, G. R. Proctor 24944 (US). San Miguel Uspantan, abril 1892, Donnell
Smith 3144 (MO). Cafiones serranos entre Los Encuentros y Chichiscatenango, 22 di-
ciembre 1972, L. O. Williams et al. 41629 (F). ZACAPA: Rillito Volcan de Moros, 10
enero 1942, J. Steyermark 42403 (F, US). Entre loma El Picacho y cerro de Monos, 16
enero 1942, J. A. Steyermark 42830 (F). SAN MARCOS: 10 millas S San Marcos a San
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Rafael, 13 julio 1977, T. B. Croat 41010 (MO). km 21-8 San Sebastian-San Marcos, 15
febrero 1940, J. A. Steyermark 35749 (F, US). 6 km N de San Marcos en Sierra Madre,
13 diciembre 1963, L. O. Williams et al. 25871 (F, NY). San Andrés, ca. San Andrés
Tajumulco volcanes, 2 enero 1965, L. O. Williams et al. 26986 (F). QUETZALTENA-
NGO: La Esperanza, 6 km entorno a canton La Esperanza, enero 1966, A. Molina et al.
16635 (F). EL PROGRESO: Sierra Las Minas al SE finca Piamonte, 4 febrero 1942, J. A.
Seyermark 43390 (F). CHIMALTENANGO: Chichoy, unién de Quichéy Sol4, 14°48' N
y 91° W, 26 enero 1949, L. O. Williams y A. Molina 15334 (US). SACATEPEQUEZ:
Antigua, volcan Agua, 15 febrero 1905, W. A. Kellerman s.n. (F). Volcan de Agua, 22
mayo 1905, W. R. Maxon 3735,3736 (NY, US). Faldas, Volcan de Agua, ca. Sta. Ma.
Jestis y San Mateo, febrero 1939, P. C. Standley 65255,66056 (F). SOLOLA: Sta. Clara,
Volcan Cara S ladera'y sumideros, 5 junio 1942, J. A. Steyermark 46944 (F). JALAPA:
N de Jalapa en volcan Jumay, 1 diciembre 1939, J. A. Steyermark 3624, 32455 (F). 6
millas S Miramundo a El Cumbre, 5 diciembre 1939, J. A. Steyermark 32715 (F). Entre
Palojunoj y San Juan Ostuncalco, enero 1941, P. C. Standley 83428, 84287 (F). STA.
ROSA: Los Bordes, 1 abril 1892, Heyde et Lux 3260 (US).

HONDURAS: YORO: 16 km de Y arucha a Cerro Bufalo, 14 agosto 1982, W. C. Holmes
4372 (NY). OLANCHO: rio Chiquito a San Esteban, 20 km N de rio Chiquito, en rio
Grande, 14 febrero 1982, S. Blackmore y G. L. A Heath 1829 (BM, CR). FCO.
MORAZAN: montafia La Tigra 20-30 Km NE Tegucigalpa, 20 agosto 1983, R. Andino
33 (MO). Montaia El Filio; 7 km N de La Libertad, 9 noviembre 1980, G. Borja 110,114
(MO). Montafa San Juancito; W lado de Pefia, 25 marzo 1951, C. V. Morton 7452 (MO).
Cerro Uyaca y Ca. La Labranza, 2 julio 1949, P. C. Sandley 20662 (F). Cerro Uyaca,
noviembre-diciembre. 1946, P. C. Standley y L. O. Williams 778 (F). COMAY AGUA:
Comayagua-Cortés, lago Yojoa, carr. viejaa S. Pedro Sula entre Tubebe y Pefia Blanca,
febrero 1979, L. D. Gomez 6849 (CR). Montafias de Comayagua, 6 marzo 1975, D. Ha-
zZlett 2500 (F). EL PARAISO. Los Volcanes, 10 km SE El Paraiso, 30 septiembre 1988,
O. Iglesias 7 (BM). Alrededores de Y usuaran Cerro Monserrat, marzo 1975, C. Nelson y
E. Vargas 2463 (MO). La Paz, Los Planes, 53 km SW de La Paz, 17 septiembre 1989, M.
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Servellon 18 (BM). LEMPIRA: N. P. Celaque; 7.5 Km WSW de Gracias, 14°34' N y
88°34' W, 11 noviembre 1991, R. C. Moran 5518 (MO).

EL SALVADOR: STA. ANA: Metapan, 14 millas NE Metapan, 31 Julio 1977, T. B.
Croat 42393 (MO). Cerro Verde, sumidero, 28 agosto 1977, R. Seiler 79 (F). par. nal.
Saburo Hirao, Monte Cristo, 2 noviembre 1977, R. Seiler 167 (F, NY). Volcan Sta. Ana,
lado N, 24 mayo 1978, R. Seiler 344 (F, MEXU). CHALATENANGQO: al E del cerro El
Pital, 10 junio 1978, R. Seiler 407 (F). SAN SALVADOR: volcan de San Salvador, 12
junio 1977, R. Seiler 27 (F). SONSONATE: Los Naranjos, 5 octubre 1978, R. Seiler 594
(F, NY).

NICARAGUA: JINOTEGA: Jinotega, NW Lago de Apanas, 1-2 millas E de Turnoft, ca
San Rafael del Norte y Jinotega, 7 agosto 1977, T. B. Croat 42971 (CR, MO). Jinotega,
ca. 2 millas NW de Jinotega a San Rafael del Norte, 7 agosto 1977, T. B. Croat 43021
(CR, MO). A 6 km a NW de Puebla, nvo. Camino a Tepesomoto, 28 agosto 1982, E.
Martinez y A. Grijalva 1823 (MEXU). Jinotega, 1.9 km NW de Aranjuez, 13°02' N y
85°56"' W, 30 junio 1978, W. D. Stevens 9154 (CR). Ocotillo ca. Sta. Lastenia'y Cordille-
ra Central, 17 enero 1965, L. O. Williams et al. 27859 (F). ESTELI: Esteli, Cerro Quia-
bu, 13°07' N y 86°26' W, 14 enero 1981, P. Moreno 6007 (CR). MATAGALPA: Mata-
galpa, camino al sanatorio de Aranjuez, 21 febrero 1980, M. Araquistain y J. C. Sandino
1425 (CR). Ca Sta. Maria de Ostuma, 22 diciembre 1975, W. G. D'Arcy 10436 (CR,
MO). Matagalpa, carr. a El Tuma, 10 km NE de la cd. de Matagalpa, 8 septiembre 1980,
M. Guzman, et al. 722 (CR). Sta. Ma. Ostuma al N Matagalpa (Pacifico), 25 agosto
1976, J. H. Hall y S. M. Bockus 7898 (GH, NY). Sta. Ma. Ostuma entre Matagalpa y Ji-
notega, 19 febrero 1963, L. O. Williams et al. 24779 (F). Sta. Ma. Ostuma, Disparate de
Potter en la Cordillera Central, 15 enero 1965, L. O. Williams et al. 27624 (F).

COSTA RICA: GUANACASTE: Liberia, Mayorga par. nal. Guanacaste, 10°55' N y

85°28' W, 10 febrero 1995, F. Alvarado 58 (INB). Parque nal. Guanacaste, La Cruz 9 km
al Sur de Sta. Cecilia, Estac. Pitrilla, 10°59'26" N y 85°25'40" W, 27 septiembre 1990, C.
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Chavez 131 (CR, F, MO). Liberia, Cordillera de Guanacaste, Est. Cacao, 10°55'45" N y
85028'15" W, 28 septiembre 1990, C. Chavez 145 (CR, INB). Hda. Montezuma, 1 km al
E rio Tenorio, 10°40'15" N y 85°04'15" W, 24 enero 1985, M. Grayumy G. Herrera 4848
(MO). Parque nal. Guanacaste, Est. Cacao, 10°55'45” N y 85°28'15" W, 5 septiembre
1996, A. Rojas 3073 (CR). Al W de Tilaran, 3 enero 1964, L. O. Williams et al. 26603
(F, NY). ALAJUELA: Cupalg, Bijagua; El Retiro ca. Rio Tenorio, 10°41'40" N y 85°03'
W, 22 julio 1993, G. Herrera 6328 (CR). Sta. Ma. nat. park, ca. Hacienda Sta. Ma.,
10°46' N y 85°18' W, 30 enero 1978, R. Liesner 4762 (MO). San Carlos, Florencia (area
no protegida), 10°28' N y 84°28' W, 20 febrero 199, A. Rojas 4953 (INB). LIMON: Li-
mon, Almirante, siguiendo la fila entre la cuenca sup. del rio Xiichiary y las cabeceras
del Rio Boyei, 09°46'00" N y 83°20'20" W, 10 agosto 1995, G. Herrera 8369 (CR).
PUNTARENAS: Buenos Aires, entre Sipar y Olan, 9°17' N y 83°13'51" W, 23 septiem-
bre 1989, M. Valerio 70 (CR, MO). CARTAGO: Agua Caliente del Llano, 12 mayo
1906, A. M. Brenes s.n. (NY). Rio Grande de Orosi entre Orosi y Tapanti, 14 abril 1973,
W. C. Burger y J. L. Gentry 9210 (CR, F). Turrialba, Tayutic, Grano de Oro 2 km al
Oeste, camino a llanos del Quetzal, 09°48'50" N y 83°22'40" W, 28 julio 1995, A. Cas
cante 641 (CR, F). A 1.5 millas E Cachi y 10.2 millas NE de entronque El Paraiso, 5
febrero 1979, T. B. Croat 47060 (MO). Puebla de Cartago, 09°50' N y 83°50' W, 28 oc-
tubre 1986, Hennipman et al. 6522 (U). Puebla de Cartago, 1 febrero 1988, E. Henni-
pman, et al. 6522 (CR). Moravia de Chirripd, Raiz del Hule, 24 julio 1972, R. A. Ocam-
po S. 721 (CR). Turrialba, La Suiza, margen rio Tuiz y Reventazén, 09°51'15" N y
83°36'56" W, 16 junio 1994, G. Rivera 2321, (CR). Paraiso, Orosi (area no protegida),
09°46' N y 83°52' W, 4 septiembre 1993, A. Rojas 454 (INB). Turrialba, res. int. Chirri-
pé, Valle del Reventazon, La Ziuza, Chirrip6 abajo, 09°46'45" N y 83°22'45" W, 7 agosto
1995, A. Rojas 2150 (CR, INB). SAN JOSE: San José City Park, 09955" N y 84°05' W,
29 octubre 1986, E. Hennipman et al. 6552 (U).

Forma bioldgica y microambiente: hemicriptofita largamente rizomatosa, principal mente te-

rrestre o epipétrica; el sustrato, sea tierra o rocas, suele contener una buena capa de materia
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organica. Secundariamente epifita en tocones y troncos. Mesofitica, con preferencia por luga

res semiabiertos y subperturbados a orilla de bosgques o cerca de arroyos.

Habitat: Escasa en bosque tropical caducifolio y bien representada en bosgque de Quercus,
mesofilo de montafiay Quercus-Pinus o viceversa, entre 700 y 2600 m s.n.m.

Distribucion: México (frecuente en la vertiente del Golfo de México y escasa en los estados
del Altiplano y vertiente del Pecifico), Guatemala, Honduras, El Salvador, Nicaragua, Costa

Rica, Panaméa?.

Discusion: Es la variedad mas comun de las tres aqui mencionadas y se puede confundir con
Polypodium praetermissum Mickel et Tejero en el NW de México y con P. conterminans
Liebm., alo largo de la vertiente del Golfo de México, ambas del grupo de P. dulce Poir., las
cuales presentan mechones de tricomas en las escamas del rizoma y tienden a tener la vena
cion libre, caracteres que las diferencia del grupo aqui tratado. Algunos ejemplares de P. ple-
siosorum, de Querétaro (R. Fernandez Nava 3588 (ENCB, IEB, NY); E. Morales 6 (CHAPA,
IEB, ENCB, UAMIZ); J. Rzedowski 45071 (IEB, MEXU, NY, UAMIZ) e Hidalgo (G. L.
Fisher 46209 (US)) aparecen con peciolos castarios, por lo que facilmente se confunden con P.
colpodes Kunze, propia de la vertiente del Océano Pacifico; en este caso, las escamas adpresas
concoloras y la lamina glabra, la distinguen. En Centroamérica varios jemplares aparecen
intermedios entre P. colpodes y P. plesiosorum (gj. W. R. Maxon 3735, 3736 (NY, US) y posi-

blemente tienen un origen hibrido.

2.2-Polypodium plesiosorum Kunze var. plesiolori Tejero, Anales Inst. Biol. Univ. Nac. Au-
ton. México, Bot. 75(1): 24. 2004. Tipo: MEXICO. QUERETARO: Mpio. Landa, 5 km al
S de El Lobo, 21 enero 1987, J. Rzedowski 42552 (holotipo: UAMIZ!; isotipos: |EB!,
XAL!). Fig. 48, 49.

Se distingue de la variedad tipica por presentar un rizoma més delgado en promedio, (1.5) 2.6

(3.2) mm, con los filopodios ortosticos ampliamente separados (3.4 a5 cm), en seco se ennegre-
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ce. Escamas del rizoma monomorfas, sub-bicoloras y con doble textura (banda central esclero-
sada a sub-clatrada, negro y porcion marginal membranosa, grisacea) y en ocasiones concoloras
de color castafio claro o, con frecuencia, grisaceo, flojamente adpresas e incluso enconchadas.
Hoja generalmente con peciolo largo, en proporcion de 1/2 del tamarfio de la hoja; lamina pinna-
tisecta-pectinnada (segmentos hasta tradapados en ocasiones), con los segmentos predominan-
temente surcurrentes y por tanto los senos agudos, par de segmentos proximales generalmente
fuertemente descendentes hasta 140°, los segmentos oblongos a levemente lanceolados, en oca
siones algo falcados y @ margen con frecuencia conspicuamente crenado a aserrado. Lamina
verde-grisacea (verde olivo). Espora: long. (44)56(63) m ancho (36)39(44) my alto(30)38(43) m
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Fig. 48. Holotipo Polypodium plesiosorumvar. plesiolori (J. gzedowski iZSS
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Fig. 49. Comparacion de segmentos suprabasales donde se puede observar la base: a) surcu-
rrente en P. plesosorumvar. plesiolori. b) sursumcurrente en P. plesiosorum var. rubicundum.
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Distribucion y ejemplares representativos examinados: MEXICO: VERACRUZ: Jdapa, pe-
dregal Esquildn, ca. Jilotepec, 10 km N de Jalapa, 31 diciembre 1981, L. Bohs, et al. 1671
(XAL). Rio Metlac, 18 enero 1938, E. B. Copeland 131a (B, BM, CHAPA, MEXU, MICH,
NY, P). Las Minas, vereda de Cruz Blanca a Rinconada, 19°38' N y 97°09' W, 9 octubre 1988,
C. Duran y P. Burgos 684 (IEB, MEXU, XAL). Tatatila, Tenepanoya, 19°40' N y 97°08" W,
25 octubre 1988, C. Duran y P. Burgos 722 (XAL). Entre Orizaba y Jalapa, diciembre 1954,
E. Lyonnet s.n. 541200038 (MEXU). Coatepec, camino gque une a Jalapa y Orizaba, diciembre
1954, E. Lyonnet s.n. 541200023 (MEXU). Banderilla, Plan de Sendero, 6 enero 1976, W.
Mérquez 487 (F, IEB, MEXU, XAL). Acultzingo, cumbres Acultzingo y camino a Pte. Colo-
rado, limite entre Veracruz y Puebla, 18°42' N y 97°21' W, 5 noviembre 1985, J. L. Martinezy
R. Acosta P. 996 (IEB, MEXU, XAL). Acajete, rcho. Dos Hermanos, 19°37' N y 97°02' W, 10
junio 1983, H. Narave F. 671 (XAL). Cacahualco, 5.3 km W de Escola a Jacala, 19°10' N y
97°11' W, 12 enero 1981, M. Nee 'y G. Schatt 19706 (F, MEXU, XAL). Jilotepec, El Esquilén,
7 abril 1984, M. Palacios-Rios 3205 (XAL). Jalapa, jard. botanico, 19°33' N y 96°58' W, 8
enero 1985, F. Vazquez B. 2176 (XAL). Ocotlan, 19 febrero 1979, F. Ventura 1578 (ENCB,
XAL). HIDALGO: Tenango de Doria, El Estribo entre Tulancingo y Tenango, 21 marzo
1972, J. Gimate 547 (MO). Zimapan, entre Ventoleras y Verdosas, 10 septiembre 1992, V. M.
Huerta 1736 (IEB). Metztitlan, Rincon los Ahugjes rumbo a Arroyo Claro, 3 marzo 1992, J.
Lépez Garcia 29 (CHAPA, MEXU, UAMIZ). Metztitlan, 30 diciembre 1992, J. Lopez Garcia
445 (CHAPA, |EB, MEXU). QUERETARO: Arroyo seco, 2 km desde El Jardin a La Florida,
14 febrero 1989, E. Carranza 1478 (F, IEB, UAMIZ, XAL). San Joaguin, campo alegre, 1.5
km a SE de San Joaquin, 11 octubre 1986, A. Estrada 67 (CHAPA, ENCB, IEB, MEXU,
XAL). Landa, 1 km al Oriente de La Lima, 7 septiembre 1990, H. Rubio 1923 (IEB, MEXU,
XAL). Landa, El Carrizal 1 km NE pto. Hondo, 7 noviembre 1990, H. Rubio 2081 (IEB,
XAL). PUEBLA: estacion FFCC. Honey, 7 octubre 1909, C. G. Pringle 15707 (GH, MICH,
MO). Zacapoaxtla, 1.5 km S. Zacapoaxtla, 19°52' N y 97°35' W, 18 noviembre 1985, P. Teno-
rio 10659 et al. (MEXU, NY). MICHOACAN: Villa Madero, Poruas, 2 marzo 1987, H. Diaz
Barriga 3557 (IEB). Erongaricuaro, Cerca de Nocutzepo, 17 septiembre 1989, J. Rzedowski
48923 (IEB, UAMIZ, XAL). GUERRERO: Gral. Heliodoro Castillo, cafada al E de Pto. del
Gallo (ladera Oeste ddl cerro Teotepec), 17°28'34" N y 100°10'40" W, 15 junio 1999, E. Do-
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minguez 643 (FCME). Tlacotepec, km 12 entre El Jilguero y pto. El Gallo, 8 enero 1983, F.
Lorea 2268 (FCME, MEXU, US). OAXACA: Santiago Zacatepec, carr. Mitla-Zacatepec 21.6
km de Ayutlas, rumbo a Zacatepec, costado N cerro Zempoatépetl, 17°16'38' 'N y 96°00'17"
W, 19 marzo 1998, A. Rojas et al. 4440 (INB, UAMIZ). Dto. Mixe, Totontepec, 1 km al N de
ladesv. aVillaAlta, a7.5 km al S de Totontepec, 17°14' N y 96°05' W, 25 febrero 1988, R.
Torres Coliny L. Cortes A. 1178 (MEXU). CHIAPAS: Chanal, cerca 2 mill. S de El Centro, 7
agosto 1955, R. Alava 1238 (MEXU). San Juan Chamula, paraje Toj-Chutic, 25 mayo 1988,
C. S Ruiz873, (MEXU). Tenejapa, Banabil, 7 noviembre 1971, D. E. Breedlove 21988, 22036
(DS, MEXU). Rayén, 10 km de Rayon a Jilotal, 12 diciembre 1971, D. E. Breedlove 23110
(DS, MEXU, MICH, MO). Huicgtan, 7 km NE Huicstan a Ocosingo, 21 septiembre 1972, D.
E. Breedlove 27696 (DS, MEXU). Tengjapa, Pargje Kurus Ch'en, 29 septiembre 1972, D. E.
Breedlove 28183 (MEXU). Siltepec, Huitla a Siltepec, 18 enero 1973, D. E. Breedlove 32005
(DS, MEXU). S. C. delas Casas, W de S. C. delas Casas., Cerro Huitepec, 21 enero 1973, D.
E. Breedlove 32066, 32067 (DS, CHAPA, MEXU). La Independencia, Las Margaritas a Cam-
po Alegre, 18 febrero 1973, D. E. Breedlove 33522 (MICH, MEXU). A 12 km al S de Tengja-
pa, 22 junio 1982, E. Cabrera 2936 y H. de Cabrera (MEXU). Huixtan, rcho. Merced-Bazdn,
28 octubre 1988, M. Gonzalez el al. 581 (CHAPA, ENCB, XAL). Jdtenango, res. biol. El
Triunfo, 15°39' N y 92°48" W, 16 noviembre 1988, M. Heath y A. Long 235 (CAS, MEXU).
Chamula, barrio La Fortuna, La Milpoteca, 16°46'44" N y 92°39'07" W, 27 enero 1995, N. R.
Marcial et al. 636 (CAS, MEXU). Jitotol, comunidad Los Lotes, km 191 de carreterafed. 195,
entre Jototol y Pueblo Nuevo, 5 agosto 2002, D. Tejero-Diez 4358 (IZTA, UAMIZ).
GUATEMALA: BAJA VERAPAZ: Rapinal, carr. del Sumidero entre dos municipios, 15°01'
N y 90°29' W, 25 junio 1987, T. B. Croat et al. 63633 (GH, MO, NY). Purulhg, 15°18' N y
90°15' W, 7 febrero 1969, L. O. Williams et al. 40676 (F, GH, MO, NY).

EL SALVADOR: STA. ANA: Sta. Ana, Caro d Pilon, 29 diciembre 1991, J. L. Linaress.n. (MO).
NICARAGUA: ESTELI: 8 km NW del poblado de Esteli (Pacifico), 19 octubre 1979, A. Grijal-

va y M. Araquistain 603 (ENCB, MEXU, NY). Cerro Quiabu (Cerro Las Brisas), 13°06' N y
86°25' W, 24 noviembre 1979, W. D. Stevens et al. 13266 (MEXU, MO). INOTEGA: alo largo
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delacarr. 3, cerca 1.9 km NW de Aranjuez, 13°02' N y 85°56' W, 24 diciembre 1977, W. E. Ste-
vens et al. 5563 (MEXU, MO).

Forma bioldgica y microambiente: principalmente epifita, largamente rizomatosa de hojas
distantes, erectas, en troncos; ocasionalmente hemicriptofita terrestre o epipétrica; mesofitica,
esci6fila bajo el dosel del bosque en sitios poco perturbados.

Habitat: crece en bosgue mesofilo montano y, en menor medida, en bosgue de Quercus, Pi-

nus-Quercus, Pinusy Pinus-Abies, entre 900 y 2950 m s.n.m.

Distribucion: México, Guatemala, El Salvador y N de Nicaragua.

Discusion: Con frecuencia esta variedad esté confundida en € herbario con gemplares de espe-
cies dd grupo de Polypodium loriceum L. con [dmina pinnatisecta y una hilera de aréolas férti-
les, tal como P. falcaria Kunze, P. latipes Langsd. et Fisch. o P. loriceum L. De éstas especies
P. plesiosorum var. plesiolori se separa por las escamas del rizoma no clatradas y € raquis pu-
bescente en la superficie adaxial. De la variedad tipica se le puede distinguir principal mente por
tener la base de los segmentos basales surcurrentes (fig. 2), la coloracion de la ldmina verde oli-
vo Yy la proporcién de 1/2 del peciolo con respecto a la hoja. Fournier (Mexic. Pl. 1: 81. 1872)
propuso una variedad muy parecida a la que agui se describe dado los segmentos muy juntos'y
algunos tradapados (pectinados), a través del nombre de Polypodium anisomeron (Fée) E.
Fourn. var. pectinatum E. Fourn.; sin embargo, €l tipo seleccionado (Bourgeau 1943 bis (P!,
Isotipos: B!, K!), es P. plesiosorum var. plesiosorum.

L os caracteres considerados en conjunto para esta variedad aparecen intermedios entre
las especies del grupo de Polyodium loriceum mencionadas y P. plesiosorum. Lo anterior,
aunado a que son simpatricas, hace pensar en un origen hibrido (de agqui €l nombre de lavarie-
dad combinando partes de los epitetos especificos). Si esta suposicidn fuese correcta, dado que
las esporas estan bien formadas, podria considerarse como una especie en €l futuro.
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2.3- Polypodium plesiosorum Kunze var. rubicundum Tejero, Anaes Inst. Biol. Univ. Nac.
Autén. México, Bot. 75(1): 28. 2004. Tipo: COSTA RICA. CARTAGO: Paraiso, Orosi, a
orillas del rio Macho, faldas de la sierra Talamanca, 9°45'59” N y 83°50'38” W, D. Teje-
ro-Diez 4308 y A. Rojas. (holotipo, IZTA; isotipos, CR!, INB!, MEXU, UAMIZ!).

Se distingue de la variedad tipica por las escamas del rizoma ampliamente dimorfas; las
gue se encuentran en los meristemos caulinar y foliar son erectas, estrechamente ovadas a
lanceoladas, largamente atenuadas hacia el apice, las cuales termina en una estructura pili-
forme con el margen laxamente papilado a papilado-dentado, 5.9 a 7.8 mm de largo por
0.9 a 1.6 mm de ancho. La hoja con peciolo glabro, beige claro, brillante, frecuentemente
con tintes rosados; costa y vena media del segmento glabras en la superficie inferior y, en
la superficie superior laxamente pubescentes en gjemplares de México a glabrescentes con
tricomas Unicamente en la porcion distal del raquis (en gjemplares de Centroamérica); &
mina verde-azulada, clara, con tintes rosados en la porcion costal, cerca de la vena y
vénulas, en ambas superficies. Indumento generalmente de tricomas de 0.1 mm, de color
rojizo, coniformes de 2 a 3 células. Espora: long. (46)57(61) m ancho (34)39(42) my alto
(27)37(45) m

Distribucion y ejemplares representativos examinados: MEXICO. VERACRUZ: ca. Pto.
del Aire entre Orizaba y Tehuacan (fed. 150), 8 enero 1964, D. S. y H. B. Correll 28795
(GH, MEXU). Jalapa, cerca 1.5 km W Xico (12 km S de Jalapa), 26 diciembre 1992, P.
Hietzy U. Seifert 811 (XAL). Catemaco, un km al S de Bastonal rumbo a Arroyo Claro,
9 diciembre 1980, R. Lira 110 (MEXU, UAMIZ). San Pedro Soteapan, 1 km W de San
Fernando, 13 agosto 1980, R. Riba et al. 1132 y 1148a (CHAPA, ENCB, MEXU,
UAMIZ). Santiago Tuxtla, cerro el Vigia de Santiago Tuxtla, 29 agosto 1967, M. Sousa
3195 (MEXU).

HONDURAS. FCO. MORAZAN: Tegucigalpa, Cerro El Picacho, 29 septiembre 1981, A. J.

Hernandez 86 (MO). El Hatillo, 23 agosto 1983, O. Slva 83 (MO, UNAH). COMAYAGUA:
ca. planos Siguatepeque, arroyo Achote, 17 julio 1936, T. G. Yuncker et al. 5925 (MO, NY,
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GH). OLANCHO: montafia "Mico" Concordia, 2 octubre 1978, N. Castro 211 (MO). 15-18
km N de Pigijire, 15°15' N y 85%25'W, marzo 1972, C. Nelson y A. Clewell 54-723 (NY,
UNAH). Monte Chifiringo, 6 octubre 1979, L. Villela 99 (MO, UNAH).

COSTA RICA. ALAJUELA: 8 km desde Tilaran a W del poblado, 26 julio 1967, J. T. Mickel
2895, (NY). 20 km N Florencia, 12 julio 1963, F. R. Rickson 218 (GH). Sarapiqui (area no
protegida), 10°15' N y 84°10' W, 21 agosto 1994, A. Rojas 1402 (INB). GUANACASTE: La
guna del Arenal ca. de Tilaran, 25 junio 1930, A. M. Brenes 12859 (CR). Tilaran, Los Ayotes,
21 junio 1926, P. C. Sandley 45428 (US, F). CARTAGO: La Fortuna, entre Cervantes y Pa-
cayas, julio 1906, F. Biolley s.n. (P). Ladera de cerro Carpintero W de Cartago, M. A. Chryder
y W. E. Roever 5528 (US). Turrialba, NW de Turrialba, ca. La Pastora, 5 agosto 1970, D. B.
Lellinger 1450 (CR, F, US). A lo largo del rio Empalme y rio Estrella, 1 km S de Palo Verde,
9°46' N y 83°55' 07" 21 abril 1983, W, R. Liesner y E. Judziewicz 14553, (CR, MO). 2kmal N
de Orosi ca. pte. rio Navarro, 3 julio 1967, J. T. Mickel 2288 (NY). Ca. Turrialba, laderas rio
Reventazon, 20 agosto, 1967, J. T. Mickel 3347 (US, NY). 22 km E de Turrialba, 22 agosto
1967, J. T. Mickel 3387 (NY). Paraiso, Valle del Reventazon estac. biol. tropical Rio Macho,
09°46'00" N y 83°52'00" W, 4 octubre 1994, A. Rojas 1600 (CR, INB). Pacayas, Volcan Tu-
rrialba 16 abril 1953, E. Scamman 7225 (GH). El Mufieco a S de Navarro, 3 agosto 1960, P.
C. Sandley 33485a (US). Navarro, 20 diciembre 1923, R. Torres 83 (US).

PANAMA. CHIRIQUI: Zona Canal, Fort Clayton, finca Collins, 24 julio 1966, K. E. Blume y
J. Dwyer 2574 (MO). Cerro Horqueta, 13 agosto 1974, T. B. Croat 26960a (MO). Dexter sen-
dero, El Boquete, 7 febrero 1918, M. A. Cornman 866 (MICH). Boquete, fca. Fred Coallins, 3
agosto 1960, J. B. Ebinger 652 (US). Rio Calderén, 2 millas arriba de Chiriqui, 5 febrero
1918, E. P. Killip 5031 (US, P). Zona del canal, S de la ladera Cerro Horqueta, marzo 1911,
W. R. Maxon 5546, 5038 (US). Palo Alto, al E de Boquete, 23 julio 1959, W. Sern et al. 1071
(MO, NY).

Forma bioldgica y microambiente: Epifita rizomatosa de hojas distantes, erectas; plantas foto-

filas en &rboles aislados y tocones.
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Habitat: En potreros, ruderales, cafetales y otros cultivos tropicales, acahual y ambientes se-
cundarios del bosque tropical perennifolio y montano hiumedo; en México entre 500 y 1000 m
s.n.m. y en Centroamérica, entre 100 y 2100 m s.n.m.

Distribucién: México (Ver.), Honduras, Costa Ricay Panama

Discusion: La mayoria de las veces, esta variedad se encontrd determinada como Polypodium
rhodopleuron, debido a los tintes rojizos de laldminay al estado glabrescente que presenta la
costay venas. Ega situacion es mucho méas extrema en los g emplares de centroamérica donde
los tricomas de la superficie adaxial de la costa no se aprecian facilmente porque son escasos 'y
muy esparcidos en la mitad distal. En realidad, aparte de la presencia de tricomas en la super-
ficie adaxial de la costa, se puede separar esta variedad de P. rhodopleuron tanto por el color
glauco de la ldmina (vs. verde oscuro) como por las escamas notablemente dimorfas del rizo-
ma (vs. escamas monomorfas). De las variedades propuedas de P. plesosorum se le separa
por la forma alargada de la escamas meristeméticas del rizoma (fig. 50) y el ambiente mas
calido en el que medran.

Polypodium plesiosorum var. rubicundum es facilmente distinguible cuando se colecta
en época de canicula 0 estige, pues adquiere la coloracion glauca claro con las caracteristicas
tinturas rojizas (aspecto que inspird el nombre de la variedad), pero en época de lluvia la colora-
cién no estan obviay hay que acudir ala observacion de las escamas del rizoma.
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Fig. 50. Comparacion de escamas meristematicas del rizoma. a-d= Polypodium plesiosorum
var. plesiosorum: a) D. Tejero-Diez 4205 (IZTA); b-c) D. Tejero-Diez 4223 (1IZTA); d) J. Rze-
dowski 46101 (UAMIZ). e-f= P. plesiosorum var. rubicundum: €) R. Lira 110 (UAMIZ); f) D.
Tejero-Diez 4308 (1ZTA). g-h= P. plesiosorum var. plesiolori: g) D. Tejero-Diez 4358 (IZTA)
y recuadro 100 x en escala reducida donde se observar la forma de las celdas o células; h) J.
Rzedowski 42552 (UAMIZ).
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8- Polypodium rhodopleuron Kunze, Linnaea 18: 315. 1844 [1845]. Lectotipo: (designado por
Tejero-Diez y Pacheco, 2004b) MEXICO. VERACRUZ: Xalapa, "in nubosis' por Jalapa,
agosto 1828, Schiede y Deppe 745 (B!; isolectotipo Schiede sn. P!). Sntipo: MEXICO.
Leibold 91 ad partem. (P!, marcado con € r® 51 por Kunze; sintipo: MEXICO.
VERACRUZ: Zacuapan, Leibold s.n. (K!, Herb. Reichen.). NOTA: En € caso del gjem-
plar Leibold 91 que Kunze (op. cit.) menciono tanto para P. plesiosorum como P. rhodo-
pleuron probablemente se tratd de una colecta mixta. Los ejemplares que se repartieron en
los herbarios (K) y (P) no contienen el nimero de colecta en la etiqueta, pero estan marca-
dos por Kunze con el nimero 51. Los nimeros 50 y 51 de Kunze sobre los gjemplares co-
rresponden a P. plesiosorum y P. rhodopleuron respectivamente en la publicacion. Por
otraparte, € sintipo de P. rhodopleuron (Schiede y Deppe 745) fue localizado en el herba-
rio B y, ante la confusion posible de los ejemplares de Leibold 91, se escogié como lecto-
tipo para esta ultima especie. Polypodium californicum Schitdl. y Cham. Linn. 5: 606.
1830. nom. illeg., non Kaulfus 1824. Goniophlebium rhodopleuron (Kunze) Fée, Mém.
Foug. 9: 24. 1857.

Polypodium isomeron E. Fourn., Mex. Pl. 1: 80. 1872. Tipo: MEXICO. PUEBLA: Pro-
ximidades de Teziutlan, Hahn s.n. (Holotipo: P!).

Polypodium lesourdianum E. Fourn., Mex. Pl. 1. 82. 1872. Tipo: MEXICO.
VERACRUZ: Orizaba, por Escamela, Botteri y Sumichrast 1471a (Holotipo: P!;
isotipo MPU!, Herb. LeSourd).

Rizoma esbelto, ramificado, (1.9) 2.7 (3.6) mm de diametro, superficie verde a pajizo-
castafio, laxamente cubierto a sub-cubierto por las escamas; filopodios ortésticos separados
de 1 a 1.8 cm. Escamas del rizoma membranosas, concoloras en tonos castafios a castafio-
grisaceo 0 castafio-rojizas, margen entero a irregular, superficie glabra, monomorfas, las
escamas del cuerpo intimamente adpresas (en seco, se marca el contorno corrugado del ri-
zoma), de orbicular a anchamente ovado-lanceoladas, con la porcién apical corto atenuada,
(2) 2.7 (5) mm de longitud por (0.6) 1.3 (2) mm de ancho, &pice acuminado. Hojas arquea-

das, (10) 28 (45) cm de longitud; peciolo corto a mediano, proporcién peciolo/hoja 1/4 a 1/3,
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pajizo a castafio claro, glabro; lamina pinnatisecta, lanceolada, (5) 8 (13) cm de ancho, pro-
porcién ancho/longitud 1/3 a 1/2, dpice subconforme hasta de 4 cm de longitud o graduado;
segmentos (10) 22 (34) pares, lanceolados a oblongo-lanceolados, dpice agudo a redondea-
do, margen microcrenado distalmente, par basal opuesto a sub-opuesto, surcurrentes, en an-
gulo recto o poco descendentes (90 a 125°), segmentos medios, sursumcurrentes, en angulo
recto y los segmentos apicales poco ascendentes; costa de color pajizo a castafio, glabro;
venas glabras; vénulas realzadas a medianamente visibles, anastomosadas al menos en los
2/3 proximales; aréolas fértiles (aréolas costales con una vénula incluida excurrente) penta-
gonales, inclinadas acroscOpicamente 45°; aréolas estériles ausentes u ocasionales; tejido
herbaceo delgado a medianamente grueso, verde-azulado claro, generalmente con tintes roji-
zos en el contorno de las venas y vénulas, glabro en ambas superficies. Soros circulares,
inframedios, 1.5 a 2 mm de diametro. Esporangios sin epiparéfisis. Espora color amarillo a
ambar, forma eliptica (2:1 a 3:2), exosporio averrugado homogéneo; perisporio muy delgado
(degja entrever a exosporio), pliegues casuales, sin cuerpos esferoidales; longitud (50)62(78)
m ancho (34)44(58) my alto (32)44(56) p.

Distribucion y ejemplares representativos examinados: MEXICO. NUEVO LEON: s/d, 28
agosto 1947, S. S. White y R. M. Chattes 34 (MICH). SAN LUIS POTOSI: Xilitla, 4 km al
NE de Xilitlilla, 5 mayo 1959, J. Rzedowski 10574 (ENCB). VERACRUZ: region de Oriza-
ba, 23 agosto 1866, Bourgeau, 2887a (GH), 2887 (BM, MO, MPU, NY, P), 2887b (C). Ibi-
dem, 18 septiembre 1866, Bourgeau 3063 (P). Entre Jalapa y Coatepec, 14 diciembre 1902,
E. Sder 3615 (GH). Jalapa, Rcho. Gpe. jar. bot. a 3 km de Jalapa por la carr. vieja a Coate-
pec, 30 julio 1976, G. Castillo C. et al. 00051 (XAL). Tepetzintla, Sierra Otontepec, 21°16'
Ny 97°52' W, 14 diciembre 1981, G. Castillo et al. 2502 (F, IEB, MEXU, XAL). Dos mill.
S de Jalapa, en camino a Coatepec, 7 enero 1964, D. S Correll y H. B. Corrdl 28762
(MEXU). Zongolica, distribuido a lo largo del rio Los Reyes-Zongolica, aprox. a 1 km de
Zongolica, 28 noviembre 1980, E. L. Chavero s.n. (FCME). Nautla, 7 km a S de Nautla, 18
julio 1977, J. D. Dwyer 14384 (CR, MEXU, MO). Ixhuacan, cafiada rocosa a 4.5 km antes
de llegar a Ixhuacan viniendo por Pocitos, 22 junio 1986, M. Chazaro y P. Padilla 3807 (
IEB, XAL). Cordillera, Junio-Octubre 1840, H. Galeotti 6331 (P). Atzalan, vic. "pte. derie-
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les’, 4 km NE de Altotonga, 16.5 km por el camino a Tlapacoyan, 19°48' N y 97°13' W, 28
junio 1980, M. Neey B. F. Hansen 18700 (F, MEXU, XAL). Jalapa, 10 febrero 1910, C. R.
Orcutt 2830 b (BM, CAS), 2838 (CAS). Tlatotongo, 10 km SW Huatusco, 11 octubre 1964,
J. Rzedowski 18985 (ENCB, MICH). Ca. Jalapa, 2 enero 1894, C. L. Smith 2218 (MICH).
Orizaba, 10 km N de Orizaba entre Atzacan y Dos Rios, 15 julio 1974, H. Sohmer 9511 (F,
MEXU). Naolinco, Paz de Enriquez, ca. Naolinco, entre Jalapa y Misantla, 30 diciembre
1979, C. R. Sperling 4949 (GH). Huayacocotla, 17 km NNE Huayacocotla a Zontecomatlan,
28°38' N y 90°27' W, 27 enero 1984, K. Taylor y M. Nee 255 (F, NY). Banderilla, ca. 6 km
NNW del centro de Jalapa, cuenca del rio Sedefio, 19° 35' 00" N y 96° 56' 44" W, 15 enero
2002, D. Tejero-Diez 4316 (IZTA, UAMIZ). Yecuatla, 6 km a NW de Sta. Rita, 22 febrero
1975, M. Vézquez v-1860 (ENCB). Miahuatldn, 18 septiembre 1975, F. Ventura 11833
(ENCB, UAMIZ). Chiconquiaco, Planta del Pié, 7 enero 1976, F. Ventura 12270 (ENCB,
UAMIZ). Coacoatzintla, Chapultepec, 4 noviembre 1977, F. Ventura 14670 (ENCB,
MEXU, XAL). San Miguel El Soldado, 29 agosto 1970, F. Ventura 2223 (ENCB). Tepet-
zintla, Sierra Filo de Moralillo, en la sierra de Ocontepec, 21°14' N y 97°51" W, 20 septiem-
bre 1989, P. Zamora, et al. 1179 (XAL). HIDALGO: Tlanchinol, alrededores de Tlanchinol,
17 octubre 1993, M. L. Arreguin 1099 (IEB). Jacala, N de Jacala km 330, 21 marzo 1938, E.
B. Copeland s.n. (MICH). Rio Malila, 9 agosto 1985, B. Pérez-Garcia 752 (UAMIZ). Te-
nango de Doria, El Estribo entre Metepec y Tenango, 3 diciembre 1972, J. Gimate 796
(ENCB, MEXU, MICH). Ca. San Bartolo, 17 septiembre 1945, E. Hernandez X. 862 (US).
Zacuadltipan, enero 1961, T. Herreray R. Riba s.n. (MEXU). Nonoalco, 12 km después de
Nonoalco, Rio Malita, 28 octubre 1994, S Lara s.n. (FCME). Zacualtipan, 4 km a N de
Tlahuelompa, 31 julio 1965, R. Riba 60, 67 (MEXU). Tlanchinol, 5 km N Tlalchinol a
Huejutla, 25 septiembre 1971, J. Rzedowski 28694 (ENCB, MEXU, MICH). Tenango de
Doria, 2 km al S de Tenango de Doria sobre la carr. a Metepec, 14 enero 1973, J. Rzedowski
30216a (ENCB). Molango; Laguna de Atezca, 20°48'12" N y 98°44'41" W, 3 noviembre
2000, D. Tejero-Diez 4248 (1ZTA). Tenango de Doria, Km 19 (estatal 126), entre Metepec y
Tenango de Doria, 20°17'55" N y 98°17'20" W, 1 noviembre 2000, Tejero-Diez 4228
(IZTA). QUERETARO: Landa de Matamoros, Joya del Hielo, 6 mayo 1991, H. Diazy E.
Carranza 6642, 6647 (IEB, MEXU). Landa, 3.5 km al Sureste de Agua Zarca, 26 octubre
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1988, H. Rubio 254 (IEB, MEXU, XAL). Landa, 10 km al NE de Agua Zarca, sobre el ca-
mino a Neblinas, 23 junio 1988, J. Rzedowski 46818 (IEB). Landa, 4 km al N de Agua Zarca
sobre el camino aEl Lobo, 17 marzo 1987, J. Rzedowski 42868 (IEB, MEXU). Landa 10 km
a NW de El Madrofio, sobre el camino a Tres Lagunas, 1 agosto 1987, J. Rzedowski 44090
(IEB). Landa de Matamoros, desviacion Paso El Lobo-Agua Zarca, km 8 ca. Agua Zarca,
21°13'47" N y 99°06'48" W, 6 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4262 (I1ZTA). PUEBLA:
Xicotepec de Juérez, 5 km al NE de Xicotepec carr. La Ceiba, 20°19'00" N y 97°48'00" W,
23 abril 1987, A. Campos et al. 192y G. Toriz 359 (IEB, MEXU). Cerca de Teziutlan cami-
no a Coxeatl, septiembre 1961, T. Herrera y R. Riba s.n. (MEXU). Villa Juarez, diciembre
1950, H. Sanchez-Mejorada 665 (US). Zacapoaxtla, Cascada La Gloria, ca. Apulco,
19°54'34" N y 97°37'04" W, 21 octubre 2000, D. Tejero-Diez 4201 (IZTA). Huauchinango,
barranca de Huauchinango, 1953, A. Lefebure s.n. (CAS, GH, K). OAXACA: Guevea de
Humboldt, Cerro Picacho, 8.3 km al N de Guevea de Humboldt, 18 febrero. 1987, R. Torres-
Colin et al. 9182, (MEXU). Entre Teotilan y Chilchotla (3 millas-Huautla), 23 febrero 1979,
T. B. Croat 48355 (MO). Santiago Comaltepec, 1.9 km en linearecta al S (198°) de la Espe-
ranza, 17°36'37" N y 96°22'26" W, 10 enero 1995, C. Gallardo 1288 (MEXU, XAL). Tenan-
go, mitad del tramo entre W San Martin y Jalapa, 5 octubre 1971, B. Hallberg 1366 (NY).
Km 12 entre Oaxaca y Tuxtepec, 2 agosto 1967, R. L. Hellwig 448 (NY). San Miguel Chi-
malapa, cima del cerro Salomon a NO de Benito Juérez, cerca 44 km en linearecta a N de
San Pedro Tapanatepec, 16°46'15" N y 94°11'45" W, 11 febrero 1986, M. Ishiki 1352
(CHAPA, MEXU). Ca. Zacatepec a1 km por el sendero, 30 julio 1969, J. T. Mickel 1587
(NY, IOWA). Juquila, 33 km N San Gabriel, 41 km S pte. Juchatenango, 9 agosto 1971, J.
T. Mickel 6022, 6196 (ENCB, MEXU, NY). Ixtldn, 4 km S Visa Hermosa a 174, 17 sep-
tiembre 1972, J. T. Mickel 6601, 6603 (NY). San Miguel Chimalapa, cerro Sabinal, 16°44' N
y 94°11'30" W, 21 diciembre 1984, T. Wendt et al. 4673 (CHAPA). San Miguel Chimalapa,
43 km al N de S. P. Tapanatepec, 16°45' N y 94°11'30" W, 23 diciembre 1985, T. Wendt et
al. 5161 (CHAPA, MEXU, MO, NY). CHIAPAS: El Bosque, 7 km NE de la desv. Pichucal-
co a Simojovel, 26 enero 1973, D. E. Breedlove 32498 (DS). Berriozébal, Pozo Turipache,
13 km N Berriozédbal, 1971-1973, D. E. Breedlove 20283, 21647, 30799, 31500 (DS,
MEXU, NY). Ocozocoautla, 18-20 km N Ococingo a Bachajon, 1971, D. E. Breedlove
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21883 (DS). Ococingo, 6-8 km N Ocosingo a Bachajon, 1971, 1972 D. E. Breedlove 22160,
27920 (DS), 27920 (F, MEXU). Ocosingo, Laguna Ocotal grande, 6 febrero 1973, D. E.
Breedlove 32938 (DS, MEXU, MICH, MO, NY). La Trinitaria, Sumidero y lagunas de
Montebello, 1971-1973, D. E. Breedlove 22296, 22373, 32142 (DS), 32197 (DS, MEXU,
MICH). Motozintla, 45-50 km NE Huixtla rumbo a Motozintla, 17 noviembre 1971, D. E.
Breedlove 22672 (DS, F, MEXU, MICH, MO, NY). Cintalapa, 16 km NW Rizo de Oro a
Col. Figueroa, ca. de Oaxaca, 8 enero 1973, D. E. Breedlove 31325, 31432 (DS, F), 31325
(MICH). Ray6n, 10 km arriba de Rayon a Jitotol, 27 enero 1973, D. E. Breedlove 32676
(DS). Cintalapa, 3 km E de Fco. |. Madero, 25 agosto 1974, D. E. Breedlove 36667 (DS). La
Independencia, 12 km de Laguna Tsiskaw a Ixcan, 19 octubre 1974, D. E. Breedlove 38949
(DS). Niquivil, 6.5 km de El Rosario a Ojo de Agua-Niquivil, 5 noviembre 1986, D. E. Bre-
edlove 65614 (CAS). Las Margaritas, 12 km E Tziscao (carretera fronteriza), 16 noviembre
1984, D. Herrit y G. Davidse et al. 29870 (MEXU, U). A 22 km a E de las lagunas de
Monte Bello, sobre el camino a Sta. Elena, 22 noviembre 1982, E. Cabrera 3685 (MEXU),
3699 (MEXU, UAMIZ). Margaritas, 12 km E de Tizcao de la carr. Fronteriza, 16 noviembre
1984, G. Davidse & M. Sousa et al. 29870 (MO). Unién Juarez, Volcan Tacand/Tlalquiay la
cima, 19 junio 1985, E. Martinez 13178 (MEXU, UAMIZ, XAL). Las Margaritas, a 12 km
al E de lago Tziscao, camino a lxcan, 16 noviembre 1984, E. Martinez 8634 (MEXU). Cerro
al N de Ocozocuatla, 13 enero 1952, J. Rzedowski 603 (NY). GUERRERO: Atoyac, Km 20
Pto. El Gallo-Atoyac, 24 agosto 1984, F. Lorea 3177 (F, US).

GUATEMALA. ALTA VERAPAZ: Finca Senahu, 24 julio 1936, W. R. Hatch y C. L. Wilson
120 (GH). Coban, 5 km a NW de Coban, 10 marzo 1963, H. R. Molina 12022 (BM). Entre
Coban y S. P. Carcha; rio Carchd, 26 marzo 1941, P. C. Sandley 90049 (F). Coban, Agosto
1887, H. von Tlerckheim 1337 (P). Coban, region de Coban, junio 1908, H. von Tuerckheim 11
2395 (P). Finca Searray, 14 febrero 1939, C. L. Wilson 203 (F). SAN MARCOS: Una milla
arriba de Africay 3.3 de San Rafael, 13 julio 1977, T. B. Croat 40802, 40914 (MO, MEXU).
QUETZALTENANGO: Finca Helvetia, 2 mayo 1937, W. C. Muenscher 12129 (F).
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HONDURAS. COMAYAGUA: Siguatepeque; ravine near El Achote, junio-agosto 1936, T.
G. Yuncker et. al. 5925 (K). Ca. de El Achote, plano arriba de Siguatepeque,17 julio 1936, T.
G. Yuncker et al. 5925 (U).

NICARAGUA. §/d, P. Levy 1186 (P).

Forma bioldgica y microambiente: Epifita rizomatosa colonial de hojas distantes, arqueadas,
sobre troncos y ramas bajas de arboles, esciofila e higrofila. Raramente epipétrica en sitios con

gran acumulo de materia organica.

Habitat: Basicamente bosgue mesofilo de montafiay ripicola, entre (800) 1100 y 2300 m s.n.m.

Distribucion: México (NL., SLP., Ver., Qro., Hgo., Pue., Gro., Oax., Chis.), Guatemala, Hon-
durasy Nicaragua?.

Discusion: Es evidente el estrecho parecido de la arquitectura foliar de esta especie con Po-
lypodium plesiosorum, lo que siempre ha hecho dudar a los taxénomos sobre el rango taxo-
némico que debe ocupar. Polypodium rhodopleuron, en general, tiene medidas promedio de
los 6rganos menores al de P. plesiosorum (excepto de la espora) y una serie de diferencias que
se pueden comparar en la tabla VI. Aunque los trabajos de Li (1997) establecen el ato grado
de aislamiento reproductivo entre las dos especies mencionadas, en campo se pueden hallar
casual mente organismos que aparentemente son hibridos: costa glabra (generalmente también
con otras caracteristicas propias de P. rhodopleuron) pero con la vena de los segmentos laxa-
mente pubescente (MEXICO. NUEVO LEON: Sta. Catarina, Sierra Anahuac, 27 noviembre
1949, G. B. Hinton 16920 (GH). MEXICO. VERACRUZ: Jalapa, Las Vigas, 5 km E entre
Jalapay lasVigas, 3 enero 1980, C. R. Sperling 5010 (GH)).
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Tabla V1. Comparacion entre Polypodium plesiosorum y P. rhodopleuron.

Caracteres

Polypodium plesiosorum

| Polypodium rhodopleuron

Rizoma; anchura

Escamas del rizoma; long.

Proporcion hoja/peciolo

Peciolo y costa

Tricomas en la superficie
superior de la costa

Tricomas en €l resto de las
venas

Vénulas, visibilidad

Vénulas; coloracion

Laming; textura

Lamina; coloracion

Céulas epidérmicas (en
corte transversal de laming)

Complejo estomatico;
anomocitico

Complegjo estomético; dia-
citico

Esporas, ornamentacion
(visto con MEB).

Habitat

V egetacion

(1.8) 3.4 (5.4) mm

(2.1) 4.1 (8.2) mm

1/3al/2

pajizos y verdosos a castario
claro (oscuro en alguna pobla-
cién)

presentes, a menos somera-
mente en el tercio distal
presentes 0 ausentes

mediana a nulamente
verdosas y raramente ennegre-
cidas

herbaceo de grosor intermedio
agrueso

verde claro a verde-glauco;
ocasionalmente con tintes ro-
sados a rojizos cerca de las
venas

estrechamente abol sadas

representa el 20 % aprox.
ausente

verrugado, perisporio ausente o
muy delgado; pice de las ve-
rrugas con escasa farina.
preferentemente terrestre 'y
epipétrico, humicola; ocasio-
nalmente epifito en troncos o
tocones

amplia variedad de tipos de
vegetacion, incluyendo el bos-
gue mesofilo de montafia en
ambas vertientes

(2.9) 2.7 (3.6) mm

cortas, (2) 2.7 (5) mm

1/4al1/3

pajizo a castafio con tonos ro-
sados arojizos

ausentes
ausentes

alta a medianamente

verdosas a oscuras con tonos
rojizos a rosados a francamente
rojizas

herbaceo delgado a intermedio

verde olivo a claro frecuente-
mente con tintes rojizos

anchamente abol sadas
representa el 5 % aprox.
representa el 5 % aprox.

verrugado, perisporio delgado;
apice de las verrugas farinado-
nevadas.

preferentemente epifito en troncos
y rames

preferentemente bosgue meso-
filo de montaia en la vertiente
del Golfo de México y Caribe
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(1) Polypodium hispidulum

(2.1) P. plesiosorum var. plesiolori

(2.2) P. plesosorumvar. plesosorum
(2.3) P. plesosorum var. rubicundum

(3) P. rhodopleuron
A. B. Ghiesbreght 246
A. Camposy col. 192y G. Toriz 359
A. Cascante 641
A. Estrada 67
A. Grijalvay M. Araquistain 603
A. Hereral7
A. J. Hernandez 86
A. Jiménez 2435
. Lefebure 53.1191
Lefebure s.n.
Limon 53, 117
M. Brenes 12859
M. Breness.n.
M. Breness.n.
M. Ton 7142, 7199
. Malina 12022; y col. al. 16635
Ochoa 078
R. Garcia 1599; y cal.. 651
Rebolledo s.n.
Reyesy A. Challenger 2597
Rojas 1402, 1600
Rojas 2150, 3052, 4953, 4954
Rojas 4440, L. Pacheco y cal..
Shilon 1993
Corres 15480
. Hallberg 1366
Hallberg 1394; 1363
. Hallberg 1693
Pérez Garciay col.. 562
Pérez Garcia. y col.. 274 y 275, 498, 752
. Servin 644, 1432
Botteri 1422 b
Botteri 59
Botteri y Sumichrast 1422a
Botteri y Sumichrast 1471
Botteri y Sumichrast 1471b
C. A. Purpus 5684, 6442, 6555, 15729
. C. Deam 117-tipo
. C. Parryy E. Palmer 973
. Chavez 128, 129, 131, 145
. Christensen (Herb)
. Durany P. Burgos 684, 722
. Feddema 462
. G. Pringle 3354, 8980, 15707, s.n.
. G. Pringle 8980, 15707
. Gallardo 1288
. H. Lankester 634a
. H. Mueller 2746
. Jurgensen 893
. L. Smith 2218
. L. WiIson 203
. Liebmann 1841
. M. Rodoell 3048
.Nelsony A. Clenell 54-723

PO IDTE>>P>P>P>PP>>P>>P>>P

O00000000000000O0O0

(2.2)
@)

(2.2)
(2.1)
(2.2)
(2.2)
(2.3)
(2.2)
©)

@)

(2.2)
(2.3)
(2.3)
(2.2)
)

(2.2)
(©)p2
(2.2)
(2.2)
)

(2.3)
(2.2)
(2.2)
(2.2)
(2.2)
@)

(2.2)
)

(2.3)
@)

(2.2)
@)

(2.2)
(2.2)
@)

(2.2)
(2.2)
)

(2.2)
(2.2)
(2.2)
(2.1)
(2.2)
(2.2)
(2.2)
@)

(2.3)
(2.2)
(2.2)
©)

@)

(2.2)
(2.2)
(2.3)

.Nelsony E. Vargas 2463

. R Barnesy W. J. G. Land 596

. R Orcutt 2830 a, 3377, sn

. R Orcutt 2830 b, 2838

. R Serling 4949

. R Serling 5010

. S Ruiz873

. Sartoriuss.n.

C. V. Morton 7452

Cael yE. Sdler 2237

Cael yE. Sder 3615

D. B. Dunny D. Dunn 19030; 19022; 1907
D. B. Dunny col.. 23091

D. B. Dunny Enright 17406

D. B. Lellinger 1450

D. E. Breedlove 15110, 23020, 25778, 30184,
31325, 31752, 38479

D. E. Breedlove 20283, 21647, 21883, 22160,
22296, 22373, 22672, 27920, 30799, 31500,
32142, 32197, 32498, 32676, 32938, 36667,
38949, 65614

D. E. Breedlove 21878, 22436, 26470, 28848,
32822, 32878, 33959, 38245, 48387

D. E. Breedlove 21988, 22036, 23110, 27696,
28183, 32005, 32066, 32067, 33522

. E. Breedlove 63690 y B. Anderson

. Herrit y G. Davidse y col.. 29870

. S Conanty H. B. Correll 28795

. S Conant 773

. S Corrél y H. B. Correll 28762

. Shiedes.n.

. Smith 3144

D. Tgero Diez 2747, 4066, 4205, 4219, 4220,
4223, 4318, 4320, 4322, 4324, 4330, 4132, 4148,

C
C
C
C
C
C
C
C

vlvlvivavAvAw

22)
2.2)
2.2)
©)

©)

2.2)
2.2)
2.2)
2.2)
2.2)
©)

2.2)
2.2)
2.2)
2.3)

22)

©)
@

2.1)
2.2)
(©)
(2.3)
2.2)
©)
©)
2.2)

4161, 4234, 4239, 4242, 4246, 4252, 4257, 4260 b (2.2)

D. Tgero Diezy A. Rojas 4307, 4308-tipo

D. Tgero Diez 4328, 4329

D. Tgero Diez 4358

D. Tejero-Diez 4193, 4201, 4228,4243, 4248,
4262, 4316

D. Ugenty R Flores 2374, 2366, 2497, 2420
Don Hazl ett 2500

. B. Copeland 131a

. B. Copeland Herb. Sn.

. B. Copeland s.n., 131

. Cabrera 2936y H. deCabrera

. Cabrera 3685, 3699

. Carranza 1146 A, 1376, 2292

. Carranza 1478

. Contreras 3000

. Dominguez 643

. G. Marsh 1926

. Gonzélez 927, 1317, 1334, 1374

. Hennipman y coal.. 6522, 6552

mmmmmmmmmmmm

(2.3)

(1)
(2.2)

©)

2.2)
2.2)
2.2)
©)

2.2)
2.2)
©)

2.2)
2.2)
()

(2.2)
2.2)
2.2)
2.2)



E. Hernandez X. 862 3
E. L. Chaveros.n. (2) (©)]
E. Lara44 (]
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H. Alzate 17 (2.2)
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H. Diaz Barriga 3557 (2.1)
H. DiazBarrigay E. Carranza 6642, 6647  (3)

H. E. Moore 4428 y C. E. Wbad (2.2)
H. Gadow s.n. (2.2)
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H. Hernandez 1858 (]
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H. Jonson s.n. (]
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. R Molina 12022
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Sanchez Megjorada 170
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Sohmer 9511
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. von Turckheim 216, 8053

. von Turckheim 646

. W. von Rozynski 683

Hahn s.n.
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|. Chacon Gamboa 15

I. Oble 2y L. Pacheco

I. W. Knobloch 1976
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. B. Ebinger 652

. B. Paxonycol.. 17 M 6782

. Cruz Pineda 71

. D. Dwyer 14384

D. R Martinez 21

. Donndl Smith 2441

. Garciay col.. 93, 253

. Gimate 547

. Gimate 796

. Gomez y D. Tejero Diez 32
.H.Hall y S M. Bockus 7898
. |. Calzada 2821
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. Ismael 1905, 1933

. L. Contreras J. 6285

. L. Linares s.n.
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. Lopez Garciay J. Palma 60
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J. Spence 107
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Notas taxondmicas y de distribucién en Polypodium
plesiosorumy P. rhodopleuron (Polypodiaceae: Pteridophyta)

J. DanNieL TeJero-Diez*
LeTicIA PAcHECO **

Resumen. Se discuten los caracteres diacriticos que diferencian a Polypodium
plesiosorum de P rhodoplewron; ambas especies crecen en México y Centroamérica.
Se lectotipifican los nombres de estas especies y algunos de sus sindnimos. Se
describen dos nuevas variedades de Polypodium plesiosorum. Con base en la revisién
de ejemplares de herbario se actualiza la distribucién hasta ahora conocida de
ambos taxa.

Palabras clave: Centroamérica, México, Polypodium, Polypodiaceae, Taxonomia.

Abstract. The characters separating Polfypodium plesiosorum from P rhodopleuron
sister species from Mexico and Central America, are discussed. The names of
these species and some of their synonyms are lectotypified. Two new varieties of
the former are described. Based on revision of herbarium specimens, the known
distribution of both species is updated.

Key words: Gentral America, Mexico, Polypodium, Polypodiaceae, Taxonomy.

Introduccion

El grupo P plesiosorum, se caracteriza por venas anastomosadas, una hilera de areolas
con vénula fértl incluida, escamas del rizoma no clatradas, sin mechones de
tricomas en el dorso del punto de insercién y laminas sin indumento escamoso
(Moran, 1995). Dos especies en este grupo, P plesiosorum y P rhodopleuron, presen-
tan un mayor conflicto taxonémico. La estrecha similitud morfolégica entre las
dos especies ha ocasionado que P vhodopleuron se considere sinénimo de P plesiosorum
(Christensen, 1906} o como una variedad (Stolze, 1981). Aunado a lo anterior, F
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plesiosorum presenta una amplia variacién morfolégica y una vasta distribucién
geografica y ambiental que ha ocasionado la existencia de numerosos sinénimos.
Por ello, en distintos estudios floristicos, existen contradicciones en la diagnosis y
distribucién de ambas especies (Mickel y Beitel, 1988; Moran, 1995; Smith, 1981,
Vareschi, 1968).

Hasta e] momento no existe una monografia del grupo de Polypodium plesiosorum,
sin embargo, trabajos paralelos aplicados a otros grupos o especies de este género
han permitido conocer aspectos citogenéticos relevantes en P plesiosorum y P
rhodopleuron. Haufler y Ranker (1995) establecen en su estudio de secuenciacién
de nucleétidos que estas especies surgen como hermanas; sin embargo, se sor-
prenden de que el niimero de diferencias nucleéticas sea amplio dada su similitud
morfolégica. A partir del trabajo de Li (1997) se puede deducir que la variacion
genética entre las poblaciones de P plesiosorum es mayor que la obtenida para P
rhodoplewrum. A su vez, la variacién genética en P plesiosorum es similar al de los
helechos homospéricos tropicales continentales y la de P rhodopleuron se acerca al
de otras especies de origen insular (Cuadro 1).

Cuadro 1. Comparacién de la variacién aloenzimitica. A= nimero medio de alelos por
locus. P= proporcién de locus polimérficos. H = heterozigosis esperada. Cuadro
generado a partir de los datos de Li (1977)

Especies A P H,

Media en helechos homospéricos 1.65 36.0 0.109
Media en taxa insulares 1.32 25.0 0.064
Polypodium plesiosorum 1.48 35.7 0.245
Polypodinm rhodopleuron 1.25 23.1 0.103

Otro aspecto interesante que se puede extraer del estudio de Li (1997) es que
tanto la férmula como la simetria del cariotipo en ambas especies, son
significativamente diferentes y que, los anilisis de entrecruzamiento practicados su-
gieren que existe un alto grado de aislamiento reproductivo entre ellas. Estos estu-
dios permiten establecer sin duda, la individualidad de las especies consideradas.

Por otra parte, Liy Haufler (1996) indican que en nueve poblaciones estudia-
das de Polypodium plesiosorum se presentan al menos tres citotipos: 2n= 74, 2n=
111y 2n= 148 de origen autopoliploide, a los cuales no se les detectaron atribu-
tes morfolégicos.

Las observaciones morfolégicas de un gran ntimero de ejemplares en campo
y herbario, la redeterminacién de ejemplares de herbario, la revisién de literatu-
ra pertinente y los ejemplares tipo, ahora permiten establecer con precisién la
variacion, sinonimia y distribucién de ambas especies.
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Método

Los nombres, sinonimia, diagnosis y distribucién de las especies se determinaron
mediante consultas a la literatura floristica (Ameneyro et al., 1995; Haufler et al.,
1993; Knobloch y Correll, 1962; Lorea y Velazquez, 1998; Mickel, 1992; Mickel y
Beitel, 1988; Moran, 1995; Palacios-Rios, 1995; Riba ef al., 1996; Smith, 1981;
Stolze, 1981; Tejero-Diez y Arregin-Sinchez, 2004; Tryon y Stolze, 1993) y
taxondémica (Christensen, 1905-06, 1913, 1917, 1934; Pichi-Sermolli et al., 1965:
Jarrett et al., 1985 y Johns et al., 1996, 1997).

La revisién de cerca de 1500 ejemplares en 25 herbarios permitié establecer
con precision la variacién de ambas especies y su distribucién geografica. Ejem-
plares de herbario selectos, por presentar sus érganos completos, y los colectados
en campo por el primer autor en México y Costa Rica, depositados en IZTA y
uAMIZ, fueron revisados en detalle para aportar datos sobre la morfologfa y esca-
mas del rizoma, hoja, soros y esporangios. Esta informacién se incorpord a las
descripciones de cada taxdn, en las que se sefialan los valores minimo y méximo
de los caracteres cuantitativos, entre paréntesis, con el valor promedio entre ellos.
Los especimenes examinados se dispusieron en orden latitudinal (de norte a sur)
y aquellos ejemplares que coinciden en la misma provincia, en orden alfabético
del apellido del colector,

Taxonomia

Polypodium plesiosorum y P rhodopleuron se diferencian del resto de las especies del
grupo de P, plesiosorum (E arcanum Maxon, P eatonii Baker, P flagellare H. Christ, P
fraternum Schltdl. et Cham., P fuscopetiolatum A. R. Sm., P hispidulum Bartlett, P
kunzeanum C. Chr., P pleurosorum Kunze ex Mett,, E rhachipterygium Liebm.), por
tener la ldmina pinnatisecta, tejido laminar glabro y las escamas del cuerpo del
rizoma de textura membranosa, concoloras (a sub-bicoloras con diferencia de tono),
escasamente traslapadas pero intimamente adheridas al rizoma y entre ellas, tanto
en fresco como en seco (excepcionalmente libres y recostadas en algunos ejempla-
res de P plesisorum var. plesiolori).

Entre las dos especies de referencia, el tinico cardcter que permite una correcta
separacién es la presencia o ausencia de tricomas en la costa de la ldmina y venas
de los segmentos: Polypodium rhodopleuron debe ser totalmente glabro mientras que
P plesiosorum puede estar desde glabrescente (excepcionalmente glabro), al menos
en la superficie superior de la mitad distal de la costa, a pubescente a lo largo de la
costa y venas en ambas superficies. El Cuadro 2 contiene otros caracteres que pue-
den usarse en su conjunto para separar ambas especies en el herbario:
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Cuadro 2. Gomparacién entre Polypodium plesiosorim y P rhodopleuron.

Caracleres

Polypodivm plesioserum

Polypadiem rhodoplewson

Rizoma; anchura
Escamas del rizoma; long.
Proporcion hoja/peciclo

Peciolo y costa; eolortacién

Tricomas en la superficic
superior de la costa

Tricomas en ¢l resto de las
venas

Vénulas; visibilidad

Vénulas; coloracidn

Lamina; textura

Limina; coleracion

Células epidérmicas (en
corte transversal de
lamina)

Compleje estomatico;
anomaecitico

Complejo estomitico;
diacitico
Esporas, ornamenio (visto

con MEB).

Flabitat

Vegetacidn

(1.8)3.4 (5.4) mun
(2.1)4.1 (8.2) mm
1/3a 1/2

pajizos y verdasos a castaio
claro (oscuro en alguna
poblacion)

presentes, al menos
somcramente cn ¢l tercio distal

pre seiles o ausenles

mediana a nulamente

verdaosas y rarametite
ennegrecidas

herbédceo de grosor intermedio
A grucso

verde clare a verde-glauco,;
ocasionalmente con tintes
rosados a rojizos cerca de las
venas

cstrechamente abolsadas

represcnta el 20 % aprox.

ausente

averrugado, perisporio ausente
o muy delgado; dpice de las
verrugas con escasa farina.

preferentemente terrestre y
epipétrico, humicola;
ocasionalmente epifito en
troncos o tocones

amplia variedad de tipos de
vegetacion, incluyendo el
bosque meséfile de montana en
ambas vertientes

(1.9) 2.7 (3.6) mun
cortas, (2) 2.7 (3) mumn
1/4 a 1/3

pajizo a castafo cot tonos
rosados a rojizos

auscntces

auschles

alta a medianamente

verdosas a oscuras con Lonos
rojizos a rosados a francamente
rojizas

herbiceo delgado a intermecdio

verde olivo a claro
frecuciemente con tintes
rojizos

anchamente aholsadas

represenia el 5% aprox.

representa el & % aprox.

averrugado, perisporia
delgado; dpice de las vermgas
farinado-nevadas.

preferentemente epifito en troncos
y raimas

preferentemente hosque
meséfilo de montana en la
vertiente del Golfo de México y
Caribe
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Polypodium plesiosorum Kunze, Linnaea 18: 313. 1844 [1845]. Lectotipo: (aqui es-
cogido) MEXICO. VERACRUZ: Leibold 90 (P!, herb. Doefler marcado por Kunze
con el namero 50; isolectotipos P?, en herb. Roemer y P!, en herb. Doefler).
Sintipo: MEXICO. VERACRUZ: Leibold 91 ad partem. (P!). Goniophlebium plesiosorum
(Kunze) Fée, Mém. Foug. 9: 24. 1857. Polypodium loriceum L. var. plesiosorum
(Kunze) J. Bommer y H. Christ,, Bull. Soc. Bot. Belgique 35(1): 221. 1896.
NOTA: Los tipos Leibold 90 y 91 procedentes del herbario Roemer, citados en
la publicacién de Kunze {(op. cit.) y supuestamente depositados en (P), no han
sido localizados nuevamente por varios autores (Smith, 1981 y Mickel y Beitel,
1988), por lo que se puede presumir que se han perdido, o bien, existi6 alguna
confusién en la literatura. Sin embargo, los isosintipos se hallan en el herbario
(P). El ejemplar Leibold 90, marcado por el propio Kunze con el nimero 50,
presumiblemente puede ser el material originalmente mencionado en la publi-
cacién y por tanto fue considerado en este estudio como lectotipo.

Rizoma esbelto, ramificado, (2.5) 3.4 (6) mm de didmetro (hasta 9.8 mm cuando
hiimedo), superficie verde a pajizo-castano, laxamente cubierto a sub-cubierto por
las escamas; filopodios ortésticos separados de 1.4 a 3.5 cm. Escamas del rizoma
membranosas, con paredes de las células en la regién de la costa y punto de inser-
cién esclerosadas en diferentes magnitudes, concoloras o sub-bicoloras en tonos
castafios a beige con tonos rojizos o amarillentos, margen entero o con algunas
papilas, superficie glabra, monomorfas a sub-dimorfas; las escamas del cuerpo
intimamente adpresas (en seco, se marca el contorno corrugado del rizoma),
anchamente ovada a ovado-lanceoladas, con la porcién apical corto atenuada a
cimbiforme, (2) 4 (6.8) mm de longitud por (1) 2.2 (3.5) mm de ancho, dpice
obtuso; escamas de los meristemos apicales y/o foliares erectas o encorvadas, igua-
les a las del cuerpo u ovado-lanceoladas a lanceoladas (2.5) 4.8 (6.1) de longitud
por (0.8) 1.2 (1.5) de ancho, con la porcién apical corto atenuada aguda. Hojas
erectas (arqueadas en los individuos epifitos), (10} 42 (75) cm de longitud; peciolo
mediano, proporcién peciolo/hoja (1/4) 1/3 (1/2), pajizo a verdoso-pajizo (algunas
poblaciones castafio oscuro), glabro a glabrescente en direccién acrépeta o pubes-
cente a lo largo del canal; 14mina pinnatisecta, triangular-oblonga a lanceolada,
(6) 10 (18) cm de ancho, proporcién ancho/longitud (1/6) 1/3 (4/5), apice
subconforme (2/3 de los ejemplares observados) hasta de 4 cm de longitud o gra-
duado; segmentos (10) 23 (41) pares, lanceolados a oblongo-lanceolados, 4pice
agudo a redondeado, margen crenado, par basal opuesto a sub-opuesto,
surcurrentes, en angulo recto o poco descendentes (90 a 125°), segmentos medios,
sursumcurrentes, en angulo recto y los segmentos apicales poco ascendentes; cos-
ta de color beige claro a beige-castaiio, de glabrescente a densamente puberulenta
en la superficie adaxial y glabra 2 medianamente pubescente en la cara abaxial;
venas medianamente pubescentes en la cara adaxial y glabro a glabrescente en la
abaxial; vénulas mediana a nulamente visibles, anastomosadas al menos en la mi-
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tad proximal (excepcionalmente libres); aréolas fériiles pentagonales, inclinadas
acroscopicamente entre 40 y 45°; aréolas estériles ausentes u ocasionales; tejido
herbaceo medianamente grueso, verde-amarillento en tonos claros a algo oscuros,
glabro en ambas superficies. Indumento de tricomas simples, cateniformes, erec-
tos, de 0.1 a 0.3 (0.4) mm, translicidos. Soros circulares, inframedios, 1.5 a 2 mm
de didmetro. Esporangios sin epipardfisis. Espora color amarille a 4mbar, forma
eliptica (2:1 a 3:2), exosporio averrugado homogéneo; perisporio muy delgado
{deja entrever al exosporio) a ausente, pliegues casuales y ocasionalmente con cuer-
pos esferoidales.
Se reconocen las siguientes variedades:

1. Segmentos basales de la limina dominantemente surcurrentes; segmentos aproxima-
dos, alguno de los cuales (generalmente los superiores) incluso se traslapan en oca-
siones; margen generalmente crenadoe a serrado. Escamas del rizoma monomorfas....

.............................................................................. P plesiosorum var. plesiolori

1. Segmentos basales de la lamina sursumcurrentes (excepto el par basal); segmentos
generalmente separados; margen inconspicuamente crenado. Escamas del rizoma
monomorfas a dimorfas (diferencia de forma y tamafio entre las escamas del cuerpo
del rizoma vy las meristemiticas foliares y/o caulinares).

2. Escamas del rizoma monomorfas a subdimorfas (y en este caso las escamas de las
regiones meristematicas estrechamente ovadas, cortamente atenuadas); ldmina
verde-amarillenta, raramente con tintes rojizos.......... P, plesiosorum var. plesiosorum

2. Escamas del rizoma evidentemente dimorfas; las de las regiones meristemdticas
lanceolado-lineares, terminadas en un dpice largamente atenuado piliforme; 1a-
mina glauca, clara, generalmente con tintes rojizos.........R: plesiosorum var. rubicundum

Polypodium plesiosorum Kunze var. plesiosorum

Polypodium gonatodes Kunze, Linnaea 23: 278, 318. 1850. Sintipos: GUATEMALA.
H. V Houttean 1849 (en Hortus Lipsiensis, probablemente destruido durante la
11 guerra mundial). Ibidem H. ¥ Houttean 1848 (no localizado; probable-
mente destruido) (sinénimo de P plesiosorum segin Christensen, 1906).

Polypodium confluens Liebm., Kongel. Danske Vidensk. Selsk. Skr., Nauirvidensk.
Math. Afd. sér. 5, 1: 101. 1849. nom. illeg., non R. Brown, 1810. Lectotzpo:
(escogido por Smith, 1981) MEXICO. PUEBLA: Chinautla. Liebmann s.n. [Pl
Mex. 2716; FI. Mex. 696) (C}; wsolectotipos: BM!, K!, fragmento en US!).

Goniophlebium molestum Fée, Mém. Foug. 8: 92. 1857, Tipo: MEXICO. VERACRUZ:
ca. Huatusco, entre Orizaba y Cérdoba, W, Schaffner 180 (holotipo P!). NOTA:
sobre la misma cartulina hay dos ejemplares montados; ambos la misma es-
pecie con variacién en el color del peciolo, aspecto normal en algunas colo-
nias de Polypodium plesiosorum por lo que no deben establecerse tipos diferen-
tes, tal como sugieren las anotaciones en la cartulina. Polypodium anisomeron
(Fée) E. Fourn. var. molestum (Fée) E. Fourn., Mexic. PL. 1: 81. 1872. NOTA:
en la publicacién se menciona como tipo a W Schaffner 181 supuestamente



NOTAS TAXONOMICAS Y DE DISTRIBUCGION DE POLYPODIUM 17

en (P7); sin embarge, debe ser un error, ya que Fée (op. cit.) establecié el
nimero W Schaffner 180. Fournier (op. cit.: 81) menciona ademas el siguien-
te material: SAN LUIS POTOSE: via a San Luis, I O'Housl 80 (P!). MEXICO.
VERACRUZ: Mirador, Liebman s.n. (P'). MEXICO. VERACRUZ; Cérdoba, valle de
Coérdoba, M. Bourgeau 1943 ter. (P!, +2; B!). MEXICO. VERACRUZ: ca. Orizaba
M. Bourgean 2314 (P! +3; GH!). MEXICO. Botteri y Sumichrast 1467, 1469 (P?).

Goniophlebium anisomeron Fée, Mém. Foug. 8: 93. 1857. Lectotipo: (aqui escogido)
MEXICO. VERACRUZ: Orizaba W Schaffner 182 ad partem. (P! isolectotipo, K!).
Sintipo: W Schaffner 458 (P?). Polypodium anisemeron (Fée) E. Fourn., Mexic. P1.
1: 81. 1872,

Gondophlebium calaguala Fée, Mém. Foug. S 93. 1857. Tipo: MEXICO. DISTRITO
FEDERAL: Coyoacdn, Pedregal de San Angel, W Schaffner s.n. (holotipo: RB;
isotipo MEXU!, Pl). NOTA: Christensen (1906) la considerd coespecifica de
Polypodium falcaria Kunze y Hensen (1990) de P lasiopum Klotzsch; sin embar-
go, se trata de malas determinaciones; ademis, en el valle de México no hay
evidencias de la presencia de ninguna especie del grupo de B loriceum L.,
grupo al cual corresponden las mencionadas (Tejero-Diez y Arreguin-Sanchez,
presentado 2002).

Polypodium anisomeron (Fée} E. Fourn. var. elongatum E. Fourn., Mexic. P1. 1. 81.
1872. Lectotipo: (aqui escogido} MEXICO. VERACRUZ; Orizaba, ca. Orizaba, W
Schaffner s.n. (P! en herb. Fée; dsolectotipo K!). Sintipo: MEXICO. VERACRUZ:
Orizaba, Ixhuatlancillo, M. Bourgeaw 3061bis (P, isosintipo U!).

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. genuinum E. Fourn., Mexic. P1. 1: 81.
1872. Lectotspo: (aqui escogido) MEXICO. VERACRUZ; Orizaba, ca. Izhuantlancillo
M. Bourgeau 3062 (P!, isolectotipos: BM!, C!, GH!, NY!}. Sintipos: MEXICO.
VERACRUZ; Cardoba, valle de Cordoba, Bourgeau 1434 (P! +2; isosintipos: F!,
MEXU!, UC). MEXICO. Botteri y Sumichrast 1474 (P?). MEXICO. VERACRUZ: ca.
San Pedro Nolasco, Jurgersen 893 (R!). MEXICO. Vauthier 598 (P?).

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. pectinatum E. Fourn., Mexic. PL. 1: 81.
1872. Tipo: MEXICO. VERACRUZ; valle de Cérdoba, Bourgeau 1943 bis (holotipo:
Pl; isolipos B!, K!)

Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. abortivum E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 82.
1872, Tipo: MEXICO. VERACRUZ: Orizaba, region Orizaba, Bourgeau s.n. (holotipo:
Pl).

Polypodium feei E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 82. 1872. Nom. illeg., non Mett., 1857.
Lectotipo: {aqui escogido) MEXICO. OAXACA: Cordillera, Galeotti 6412 (P!,
isolectotipo US! fragmento, NY! segmento). Sintipos: MEXICO. VERACRUZ: Orizaba,
cercanfa de Orizaba, Botteri y Sumichrast 1422 (MPU!, herb. LeSourd), 1422 &
(P1). NOTA: Botteriy Sumichrast 1422a (P!) en realidad es Polypodium rhodopleuron
Kunze.
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Polypodium van-heurckii E. Fourn., Mexic. Pl. 1: 82. 1872. Lectotipo: (escogido por
A, R. Smith, 1981) MEXICO. VERACRUZ: regién de Orizaba, ca. Escamela, Boiteri
y Sumichrast 14716 (P! herb. van Heurck).

Polypodium pachyrhizon H. Christ, Notul. Syst. (Paris) 1: 231. 1910. Lectotipo: (es-
cogido por A. R. Smith, 1981) MEXICO. MICHOACAN: al O de Punguato, Arséne
2588 (P; isolectotipos B!, MPU!).

Polypodium rossii H. Christ ex H. Ross, Mem. Acad. Nac. Ci. Antonio Alzate 32:
191. 1912. Tipo: MEXICO. MORELOS: Cuernavaca, Santa Marfa. Ross Fl. Mex.
281 (holotipo: M, foto en BM!).

Gontophlebium straminewm Underw. ex Conzauti, Fl. Tax. Mex. 1(2): 105. 1939,
Nom. nud. Basado en: MEXICO. PUEBLA: ca. estacién FFCC. Honey, Pringle
8980 (P! +3; distribuido en: CAS!, GH!, MEXU!, MO! +3, US!}.

Es una variedad cuyas principales caracteristicas que la diferencian son las
anotadas en la clave. Sin embargo, presenta amplia variacién en las escamas del
rizoma (de monomorfas a subdimorfas), concoloras a subbicoloras en tonos casta-
fio-amarillentos a beige) y grado de pubescencia en costa y venas. Espora: long.
(48)58(72) 1, ancho (38)43(55) ¢y alto(31)42(48) 4.

Distribucidn y ejemplares representativos examinades. MEXIGO. COAHUILA: Monclova, Gloria
Montains, 3 agosto 1939, E. G. Marsh 1926 (F, GH). Zapolinamé, Las Cabritas, 2 octubre
1942, E. Lyonnet s.n. 421000002 (CAS, IEB, MEXU). NUEVO LEON: Santiago, Camino entre
Cola de Caballo y Adjuntas, 27 septiembre 1975, R. Aguirre 513 (ENCB, XAL). Garza Garcia,
Meseta Chipingol, 15 abril 1976, R. Aguirre 741 (ENCB). Entre Sta. Catarina y Santiago
Hisitoca, 26 agosto 1976, R. Aguirre 910,912 (ENCB). Santiago; salto Cola de Caballo, 1975,
R. Aguirre 688,683,672,684,679,685,678 (ENCRB). Zaragoza, Rio Blanco (cabecera), 31 di-
ciembre 1978, G. B. Hinton 17515 (ENCB, 1EB). Villa Santiago, al S de Monterrey, ca. Villa
Santiago (6 km E), 25°22' Ny 100°8' W, 15 mayo 1964, I. W Knobloch 1976 (MICH, US). Sierra
de la Silla, frente a la Cd. de Los Nifios, Sierra de Ia Silla, 12 febrero 1978, J. Moya R. 35
{MEXU). Guadalupe, Rincén de la Sierra, 15 junio 1986, R. Rodriguez 131 (ENCB, UANL).
Monterrey, SW Monterrey en Mesa Chapinque, 16 noviembre 1958, R. C. Rollins y R. M.
Tryon 5869 (GH, US). Monterrey, Cola de Caballo, 20 millas Monterrey por fed. 85, 25°02°30"
Ny 100°10' W, 1 marzo 1983, G. Yatskievych 83-80 (MO). Monte Morelos, Km 20 carr. La
Palma-Rayones, 25 febrero 1991, S. Zamudio et ol. 6198 (IER, UAMIZ, XAL). TAMAULIPAS:
Marmolejo, Pico del Diablo ca. Marmolejo, 12 agosto 1930, H. H. Bartlett 10913 (MICH),
11171 (MEXU, NY, US). Ocampo, 32 km E de Tula a Ocampo, 3 septiembre 1986, D. E.
Breedlove 63690 y B. Anderson (CAS). Mina La Homogenca, hasta el parte-aguas de la Sierra
San Carlos, 28 septiembre 1985, O. L. Briones ¥ 2047 (MEXU). Jaumave, Sierra de San Luis,
enero 1937, H. W Yon Rozynski 683 (NY). 10 km NW El progreso y 18 km NW Ocampo, 23°
N y 99°30' W, 22 agosto 1941, J. R. Stanford et al. 1066 (GH, MO, NY, US). Gémez Farias,
Reserva de la Biosfera El Cielo, 23°03°32" N y 99°12'25" W, 9 agosto 2000, D. Tejero-Diez
4148 (1ZTA). SAN LUIS POTOSI: Cd. Maiz, 20 millas E Cd. Maiz-ruta 80, 1 agosto 1960, J. T.
Mickel 568 (NY, MICH). Region de San Luis Potosi, agosto 1878, C. C. Farryy E. Palmer 973
(BM, F, MO, NY). ca. Alvarez, 13 julio 1904, E. Palmer I75 (F, GH, K, MO, NY, US). 22 km W Sta.
Cararina por carr. no. 86 y 49, 22°05' N y 100°40' W, 29 septiembre 1965, K. Roe & E. Roe
2193 (MICH}. Cd. Maiz, 27 km al F de Cd. Maiz fed. 80 {Km 235), 22730' N y 99°25'W, 2
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octubre 1965, K. Ree & E. Roe 2378 (MICH, US). Rayén, 15 km E Rayén a Cd. Valles, 12
sepliembre 1967, J. Rzedowski 24461 (ENCB, NY). San Miguelito, septiembre 1877, W Schaffner
90 (P). Tamasopo, Estacién microondas Tortugas: Km 82.5 entre Tamasopo y Rio Verde,
21°53°26" N y 99° 32'40" W, 11 agosto 2000, D. Tejero-Diex 4161 (IZTA). VERACRUZ: Actopan,
carr. Jilotepec-La Concha, ca. Jilotepec, 29 diciembre 1975, 5. Avendafio et al. 44 (F, IER).
Coatepec, 7 noviembre 1908, C. R. Barnes y W J. G. Land 596 (F, XAL). Orizaba, Regién de
Orizaba, 23 abril 1866, M. Bourgeau 2887a (C) 2887 (K, MPU, P herb. Cerol). Huatusco,
Cascada Tenexamaxa, 19°08' N y 96°54' W, 02 septiembre 1981, J. I. Calzada 7991 (XAL).
Orizaba, cabeza del Valle de Orizaba, 13 enero 1938, E. B. Copeland 131 (BM, P). Aguas
Santas por Mirador, noviembre 1841, herb. C. Christensen s.n. (P). Ixtaczoquitlan, Cuahutlapan,
18°51 N v 97°01' W, 7 agosto 1976, R. B. Faden y A. ]. Faden 76/170 (¥, P). Tlacolulan,
Xoxotla, 19°44' N y 97°01' W, 25 octubre 1984, J. Garcia-Orta 93 (XAL). Cuauhtlalpan,
Ixtaczolitan, 18°5' Ny 97°0'W, 08 julio 1976, G. E. Facen y A. Facen 170 (MEXU, XAL). Jalapa,
Cerro Macuiltepec, 19°33' Ny 96°55' W, 14 noviembre 1979, J. Lépez Garcia y J. Palma 60 (F,
IEB, XAL). Entre Cérdoba y Orizaba ruta 150, 15 agosto 1960, j. T. Mickel 738 (MICH, NY).
Jalapa; Banderilla, salto El Gato, rio Sermefio, 10 septiembre 1964, A. Rebolledo 5.n. (ENCB).
Cérdoba, Amatlan; 8 kin SSE Cordoba, 11 octubre 1964, J. Rzedowski 18889 (ENCB, MICH).
Fortin de las Flores, Fortin a Orizaba, Barrancas, mayo 1948, J. Sdnchez 573 (US).
Huayacocotla, aprox. 5 km al este de Huayacocotla, rumbo a Talchichica, 20°30'38" N y
08°27'54" W, 2 noviembre 2000, D. Tejero-Diex 4242 (1ZTA, UAMIZ). Jilotepec, alrededores de
El Esquilén, entre Jilotepec y Naolinco, 19°38'20" Ny 96°56'26" W, 15 enero 2002, D. Tejero
Diez 4318 (1ZTA, UAMIZ). Maltrata, Km 235 fed. 150 entre Orizaba y Pucbla, 18°52'01" Ny
97°16'11" W, 27 marzo 2002, D. Tejero Diez 4330 (12TA, UAMIZ). Pto. de Aire W de Acotzingo
a Tehuacan 150, septiembre 1962, D. Ugenty R. Flores 2374, 2366, 2497, 2420 (NY). Ocotlin,
Ocotlan, 19 febrero 1979, F Ventura 15781 (ENCB, 1IEB). Acatlin, 6 enero 1975, F Ventura
10750 (ENCB, MEXU). Acajete, La Joya, 1 abril 1982, F Ventura 19580 (ENCB, UAMIZ). Jalapa,
Cerro Macuiltepec, 18 noviembre 1974, F Ventura 10688 (MEXU, UAMIZ). NAYARIT: Ahuacatlan,
3.5 millas NW Ahuacatlan; base Volcin Ceboruce, 13 agosto 1959, C. Feddema 462 (CAS,
MICH). Ahuacatlin, 5 millas SE Ahuacatlin a Barranca el Oro, 25 agosto 1957, R. Mclaugh
16353 (MICH, NY, US). 9 millas N Compostela, 28 agosto 1957, R. McVaugh 16497 (MICH,
Us). Ahuacatlin, 6.5 millas NW de Ahuacatldn Volcan Ceboruco, 13 agosto 1963, [. 70 Mickel
1371 (NY). JALISCO: Tapalpa, 2 millas E Tapalpa, 30 octubre 1960, R. Mclaugh 20530 (CAS,
MICH, MO, NY). Tlajomulco, Arroyo de Aguas, 14 agosto 1970, J. Rzedouski 27498 (ENGB,
MICH). HIDALGO: Mineral el Chico, carr. Pachuca-Zacualtipan, 28 febrero 1982, H. Alzate 17
{(CHAPA, ENCB, UAMIZ). Jacala, a 41 millas de Zimapan por la fed. 85 a Tampico, 30 diciem-
bre 1970, D. Dunn W y Enright 17406 (ENCB). Jacala, Rancho Viejo, 11 agosto 1946, G. L.
Fisher 46209 (US}. S. M. Regla, El Carmen, diciembre 1937, E. Lyonnet 2004 (US). Zimapan,
Km 238 entre Zimapan y Jacala; San Vicente, 9 agosto 1942, H. E. Moore 4428 y C. E. Wood
{GH). Tlahuelompa, 2 diciembre 1973, R. Riba 777 (MEXU). Pachuca, Mineral El ChicoP. N,
15 marzo 1925, C. R. Orcutt s.n. (CAS). Omitdn, El Carmen, febrero 1948, H. Sdnchez-Mejorada
170G (Us). Jacala, 6 millas NE Jacala, 18 julio 1941, R. W Storer 86 (MIGH). Tenango de Doria,
Km 11 (estatal 126), entre Metepec y Tenango de Doria, 20°17'31" N y 98°17'20" W, 1
noviembre 2000, D. Tejero-IHez 4223 (IZTA). Agua Blanca, Cascada San Pedrito; a 2.5 km al
NNW de Agua Blanca, 20°23°24" N y 98°14'22" W 2 noviembre 2000, D. Tgjero-Diez 4239
(IZTA). Zacualtipdn, 1 km al W de Carpinteros {4 km al SE de Zacualtipin, 20°34'28" N y
98°33°29" W, 3 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4246 (12TA). Molango, Laguna de Atezca,
Molango, 20°48712" N v GE°44’41" W, 3 noviemsbas 2665, D Tejero-Diez 4248 b (IZTA).
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Zacualtipian, Km 2 del empalme a Tianguistengo, 20°34'9" N y 98°39°54" W, 2 marzo 2002,
D. Tejerc-Diez 4324 (IZTA, UAMIZ). QUERETARO: Jalpan, I km al § de La Esperanza, 9 enero
1990, E. Carranza 2292 (1ER, MICH). Pinal de Amoles, La Cuesta, 3 km al S de Escanelilla, 14
diciembre 1983, R. Ferndnder Nava y M. Acosta 2134 (ENCB, MEXU), 2175 (ENCB, NY). San
Joaquin, Las Ranas 2 kmt N San Joaquin, 25 agoste 1986, R. Ferndndez Nava 3588 (ENCB,
1EB, NY). Landa de Matamoros, cafiada de las Moras, 3 km al NW de Tilaco, 8 enero 1990,
E. Gonzdlez £ 1374 (IEB). San Joaquin, 2 km al N de San Joaquin ruinas Las Ranas, E.
Morales 6 (CHAPA, ENCRB, 1EB, UaMIZ). Cadereyta de Montes, 70 km delante de Vizarrén
rumbo a Jalpan, 6 octubre 1985, G. Rodriguez S. 14 (1IEB). Jalpan, 1.5 km al E de El Saucito,
7 diciembre 1987, H. Rubio 1393 (IEB, XAL). Landa de Matamoros, 2.5 km al E de El Sabino,
22 febrero 1989, H. Rubic 2727 (IER, UAMIZ). Landa de Matamoeros, 2.5 km S del Aguacate,
21 octubre 1989, H. Rubio 1244 (IEB, UAMIZ). Pinal Amoles, ca. Huazmazontla sobre la carr.
a Jalpan, 15 enero 1989, J. Rzedowski 48138 (IEB, UAMIZ, XAL). Landa de Matamoros; 12 km
al § de El Lobo-Agua Zarca, 21 febrero 1987, J. Rzedowshi 42593 (IEB, UAMIZ, XAL). Cadereyta,
alrededor de El Doctor, 11 octubre 1988, . Rzedowski 45071 (IEB, MEXU, NY, UAMIZ). Km
232 (fed. 120), inicie desviacién a Valle de Guadalupe, 21°16°25" N y 99°09'32" W, 5 no-
viembre 2000, D. Tejero-Diez 4252 (1ZTA, UAMIZ). A 2 km de la desviacién Paso del Lobo-
Agua Zarca, 21"15°47" N y 99°07°10" W, 6 noviembre 2000, D. Tejero-Diex 4260 b (1ZTa,
UAMIZ). Pinal de Amoles, Km 162 (fed. 120) entre Pinal de Amoles y Jalpan, 21°1103" Ny
99°34' W G agosto 2000, D. Tejero-Diez 4132 (IZTA, UAMIZ). Jalpan, 10 km al E de 5.P. Escamela
rumbo a Jalpan, 3 julio 1987, 8. Zamudio y H. Diaz Barriga 5182 (IEB, UAMIZ). Pinal de
Amoles, 3 ki al SE de San Pedro El Vigjo, 8 febrero 1988, §. Zamudio 6142 (IEB). GUANAJUAT(:
San Luis de la Paz, 2 km de Mesas de Jesiis rumbo al Vergel, 20 julio 1992, H. Diaz Barriga
3 E. Garcia 7103 (1EB, UAMIZ). Jerécuaro, Cerro de Puruagua, 28 octubre 1987, J. Rzedowski
45457 (IEB). 13 km al W Xiché carretera a S. 1. de la Paz, 30 octubre 1986, /. Rzedowski
41583 (IEB, MEXU UAMIZ}. PUEBLA: Zacatlin, Rcho. Sta, Teresa, 19°45'35" Ny 97°56'34" W,
10 noviembre 1998, /. L. Conireras J. 6285 (MEXU). Necaxa, Presa Infierno, diciembre 1954,
E. Iyonnet s.n. 541200006 (CAS, MEXU). Cuetzalan, Apulco, potrero ca. cafiada, 4 agosto
1998, I. Oble 2 y L. Pacheco (IER, UAMIZ). Honey, ca. estacidn FFCC., 1 mayo 1904, C. G.
Pringle 8980 (C). fhidem, 7 octubre 1909, G. C. Pringle 15707 (CAS, F, US). Zacapoaxtla
{desviacién Puebla-Cuetzaldn), 19°52'13" N y 97°35°08" W, 23 octubre 2000, D. Tzjero-Diez
4219, 4220 (IZTA). Cascada La Gloria, ca. Apulco, 19°54'34" N y 97°37°04" W, 21 octubre
2000, D. Tejero-Diez 4205 (IZTA). Teziutlan, Las Coles, 11 diciembre 1969, F Veniura 219
(ENCB, F, MICH +2), 220 (CAS, ENCB, MICH, NY). MEXICO: Ixtapaluca, Km 30 carr. Libre
México-Puebla, 7 marzo 1982, R. Cuéllar 24 (CHAPA, IEB, MEXU). Amanalco, 2 millas W
Amanalco fed. 56, 9 agosto 1960, J. T. Mickel 678 (MICH, NY}. Tenancingo, salto Santa Ana,
a 3.5 km NWW de Tenancingo, 18°58'05" N y 99°38'10" W 22 abril 2000, D. Tejero-Diez 4066
(IZTA, UAMIZ). DISTRITO FEDERAL: Coyoacén, Pedregal de San f\ngel, actubre 1875, W Schaffrer
1170 (NY +3), s.n. (P). MICHOACAN: Morelia, Punguato 29 agasto 1912, Arséne 8394 (L, P
+2). Patzcuaro, Cerro Los Lobos entre Patzcuaro y Morelia, 24 julio 1985, H. Diaz Barriga
1189 (CHAPA, ENCB, 1IEB, MEXU). Tzintzunzan, Rcho. Los Corrales, 11 octubre 1985, H. Diaz
Barriga 1403 (ENCB, IEB, UAMIZ). Chilchota, 8.5 km al S de Carapan, 29 octubre 1981, E
Lovea 1771 (1EB). Patzcuaro, Nvo. Tatumba, 12 noviembre 1890, R. L. Qliver et al. 739 (GH,
MICH, MO). Morelia, Camino a Zapote via Morelia, 21 agosto 1909, E. Rosenstock fl. Mex. 13
(BM). Sta. Clara del Cobre, ca. Agua Verde, Lago Zirahuén 29 noviembre 1987, J. Rzedowshi
46101 (UAMIZ). Erongaricuaro, malpais cercano a Técuaro, 2 octubre 1994, J. Rzedowski
51642 (IEB, MEXU). Morelia, ca. Cimtzio, cafiada Rio Grande, 21 octubre 1987, J. Rzedowshi
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45317 (IEB, UAMIZ, XAL). Huaniqueo, a 0.8 km al NE del Pedregal Grande, 3.5 km al NE de
Coeperio, 15 octubre 1992, P Silva-Sdenz 417 (IER). PAtzcuaro, ca. Los Tanques, 6 kmal S de
Pitzcuaro, 19°27'86" N y 101°36'49" W, 1 febrero 2002, D. Tejero-Diez 4320 y S. Zamudio
(IZTA). Parzcuaro, ca. Agua Verde perimetro lago Sirahuen, 19°25'27" N y 101°45'10" W, 2
febrero 2002, 0. Tejero-Diez 4322 y S. Zamudio (IZTA). MORELOS: Vaile Tepetite, ca. Cuernavaca
[Sterra de Ocuilan], septiembre 1936, E. Lyonnet 1495 (Us). ibidem, octubre 1937, E. Lyonnet
1833 (us). Ibidem, septiembrel941, E. Lyonnet 3342 (US), 3392 (CAS, MEXU). Tbidem, 17
septiembre 1938, E. Lyonnet 2426 (CAS, 1EB, MEXU). Pedregal el Tepozteco, septiembre-
octubre 1955, E. Iyonnet s. n. 551000003 y 330800015 (MEXU). GUERRERO: Omiltemi, 13
Julio 1952, C. M. Rodoell 3048 (MICH). OAXACA: Ixtlan, Barranca ia Cumbre a 25 km de
Oaxaca rumbo a Tuxtepec, 1 agosto 1981, 4. Garcia M. 651 et al. (MEXU, Mo). Teotitlin,
Tenango entre Jalapa y S. Marti Caballero, 5 octubre 1971, B. Hallberg 1394; 1363 (NY).
Cuicatldn, ca. Teutila, 25 septiembre. 1973, . T. Mickel 7281; 7285 (NY). Ixtlan, 8 km E
Ixtlan y N Capulapan, 5 octubre 1970, J. T. Mickel 5276, 5315 y S. W. Leonard (MEXU, NY).
Ixtldn, 76 km N Ixtlan ruta 175; 4 km § Vista Hermosa, 20 septiembre 1973, J. T Mickel
7147 (NY). Ixtldn, 2-6 km NE Natividad a Llano Verde, 5 octubre 1972, . T Mickel 7027,
7036y L. Pardue (NY). Mixes, lad. N Zempoaltepec entre Tontotepec y Candelaria, septiem-
bre 1970, [ T Mickel 4614, 4685, 4772y 8. Leonard (NY). Teotitldn, 22 a 29 km NE Teotitlin
a Huautla, 1969-1970, J. T Mickel 4121, 4539 (MEXU, NY). Tlaxiaco, 38 km SW Tlaxiacoy 52
NE Putla, octubre 1969, . T. Mickel 3937 (MICH, NY), Huautla, 8 km NE Huautla rumbo a
Chilchotla, 18 abril 1975, J. Rzedowski 32806 (ENCB). Dto. Mixe, Totontepec, 1 kmal N dela
desv. a Villa Alra, cerca 7.5 km al § de Totontepec, 17°14' N y 96°05' W, 25 febrero 1988, R.
Torres Colin 11784 (MEXU). CH1APAS: San Cristébal de las Casas, Cerro Huitepec, W de S.
Cristébal de las Casas, 5 diciembre 1971, D. E. Breedlove 23020 (F, MEXU, NY). Motozintla,
1T km NW de la Unidn carr A Motozintla, 27 junic 1972, D. E. Breedlove 25778 (DS). Villa
Corzo, Cerro Bola al W de Villa Corzo, 10 diciembre 1972, D. E. Breedlove 30184 (DS).
Cintalapa, 16 km NW Rizo de Oro a Colonia Figueroa, 8 enero 1973, D. E. Breedlove 31325
{NY). El Porvenir, 3-4 km W El Porvenir a Siltepec-Huaxtla, 17 enero 1973, D. E. Breedlove
31752 (DS, F, MEXU, MICH). La Concordia, 96 km S de México, carr. 190 en camine a Nuevo
Concordia, 10 octubre 1974, D. E. Breedlove 38479 (MEXU). Km 99 (fed. 195) entre Pichucalco
y Chiapa de Corzo, 17°07 Ny 92°52'W, 17 febrero 1987, T. B. Croat et al. 65161 (MEXU, MO),
Pueblo Nuevo, Salistahuacdn, en la Reserva Nat. Yerbabuena, 2 km al NW del Pbo. Nvo.
Solistahuacan, 14 febrero 1990, A. R. Gareia 1599 (INB, MEXU). Huistan, desv. Las Flores de
la carr. S8an Cristébal-Ocosingo, 16°18' Ny 98°18' W, 23 enero 1975, J. Garcia et al. 253 (XAL,
MEXU). Tenejapa, 2.5 km NE de Tencjapa, 31 octubre 1995, H. Mejia 5 A. Luna 840 (CAS,
MEXU).

GUATEMALA: ALTA VERAPAZ: b km NW Cobdn, 10 mayo 1963, A. R. Melina 12022 (N¥Y). ALE
de Tactic, 14 abril 1941, P C. Standley 92612 (F). Entre Cobdn y San Pedro Cercan, rio
Carchin, 26 marzo 1941, P C. Standley 90002, 90111 (F). Coban, 4 km E Cobén por rio
Cohan, 21 enero 1974, L. O. Williams et al. 43629 (F). QUICHE: Nebaj, junio-agosto 1964, G.
R. Proctor 24944 (US). San Miguel Uspantin, abril 1892, Donnell Smith 3144 (MO). Cafiones
serranos entre los Encuentros y Chichiscatenango, 22 diciembre 1972, L. Q. Williams et al.
41629 (F). zavara: Rillito Voledn de Moros, 10 enero 1942, . Steyermark 42403 (F, US). Entre
loma El Picacho y Cerro de Monos, 16 enero 1942, J. A. Steyermark 42830 (F). SAN MARCOS:
10 millas § San Marcos a San Rafael, 13 julio 1977, T B. Croat 41010 (MO). Km 21-8 San
Sebastian-San Marcos, 15 febrero 1940, J. 4. Steyermark 35749 (F, US). 6 km N de San Marcos
en Sierra Madre, 13 diciembre 1963, L. O. Williams et al. 25871 (F, NY). San Andrés, ca. San
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Andrés T. Tajumulco Volcanes, 2 enero 1965, L. O. Williams et al. 26986 (F). QUETZALTENANGO:
La Fsperanza, 6 km entorno a cantén La Esperanza, enero 1966, 4. Molina et al. 16635 (F).
EL PROGRESO: Sierra Las Minas al SE finca Piamonte, 4 febrero 1942, [. A. Steyermark 43390
(F). CHIMALTENANGO: Chichoy, Unién de Quichéy Sol4, 14°48' Ny 91° W, 26 enero 1949, L.
O. Williams y A. Molina 15334 (US). SACATFPEQUEZ: Antigua, Volcan Agua, 15 febrero 1905,
W A. Kellerman sn. (F). VolcAn de Agua, 22 mayo 1905, W R. Maxon 3735,3736 (NY, US).
Faldas, Volcin de Agua, ca. Sta. Ma. Jesis y San Mateo, febrero 1939, P C. Standley
65255,66056 (F). SOLOLA: Sta. Clara, Volcan Cara S ladera y sumideros, 5 junio 1942, J. A,
Steyermark 46944 (F). JALAPA: N de Jalapa en Volcan Jumay, 1 diciembre 1939, J. 4. Steyermark
3624, 32455 (F). 6 millas § Miramundo a El Cumbre, 5 diciembre 1939, J. A. Steyermark
32715 (F). Entre Palojunoj y San Juan Ostuncalco, enero 1941, P C. Standley 83428, 84287
(F). STA. ROSA: Los Bordes, 1 abril 1892, Heyde et Lux 3260 (US).

HONDURAS: YORO: 16 km de Yarucha a Cerro Bufalo, 14 agosto 1982, W C. Holmes 4372
(NY). OLANCHO: Rio Chiquito a San Esteban, 20 kin N de Rio Chiquito, en Rio Grande, 14
febrero 1982, S. Blackmore y G. L. A Heath 1829 (BM, CR). FCO. MORAZAN: Montafia La Tigra
20-30 kin NE Tegucigalpa, 20 agosto 1983, R. Andine 33 (MO). Montaiia El Filio; 7 km N de
La Libertad, 9 noviembre 1980, G. Borja 110,114 (M0). Montaiia San Juancito, W lado de
Pefia, 25 marzo 1951, C. K Morton 7452 (MO). Cerro Uyaca y ca. La Labranza, 2 julio 1949,
P C. Standley 20662 (F). Cerro Uyaca, noviembre-diciembre. 1946, P C. Standleyy L. O. Williams
778 (F). COMAYAGUA: Comayagua-Cortés, Lago Yojoa, cart: Viejaa 8. Pedro Sula entre Tithebe
y Pefia Blanca, febrero 1979, L. D. Gémez 6849 (CR). Montafias de Comayagua, 6 marzo
1975, D. Hazlett 2500 (F). EL PARAISC. Los Volcanes, 10 km SE El Parafso, 30 septiembre
1988, O. Iglesias 7 (BM). Alrededores de Yusuaran Cerro Monserrat, marzo 1975, C. Nelson y
E. Vargas 2463 (MO). La Paz, Los Planes, 53 km SW de la Paz, 17 septiembre 1989, M.
Servellon 18 (BM). LEMPIRA: N. P Celaque; 7.5 km WSW de Gracias, 14°34' Ny 88°34'W, 11
noviembre 1991, R. C. Moran 5518 (MO).

EL SALVADOR: STA. ANA: Metapin, 14 millas NE Metapan, 31 Julio 1977, T. B. Croat 42393
{MO). Cerro Verde, sumidero, 28 agosto 1977, R. Seiler 79 (F). Par. Nal. Saburo Hirao, Monte
Cristo, 2 noviembre 1977, R. Seiler 167 (F, NY). Volcan a Sta. Ana, lado N, 24 mayo 1978, R.
Seiler 344 (F, MEXU). CHALATENANGO: al E del cerro El Pital, 10 junio 1978, R. Seiler 407 (F).
SAN SALVADOR: Volcdn de San Salvador, 12 junio 1977, R. Seiler 27 (F). SONSONALE: Los
Naranjos, 5 octubre 1978, R. Seiler 594 (F, NY).

NICARAGUA: JINOTEGA: Jinotega, NW Lago de Apanas, 1-2 millas E de Turnoft, ca. San
Rafael del Norte y Jinotega, 7 agosto 1977, T B. Croat 42971 (CR, MO). Jinotega, ca. 2 millas
NW de Jinotega a San Rafael del Norte, 7 agosto 1977, T. B. Croat 43021 (CR, MO). A 6 km al
NW de Puebla, Nvo. Camino a Tepesomoto, 28 agoste 1982, E. Martinez y A. Grijalva 1823
(MEXU). Jinotega, 1.9 km NW de Aranjuez, 13°02' Ny 85°56' W, 30 junio 1978, . D. Stevens
9154 (CR). Ocatillo ca. Sta. Lastenia y Cordillera Central, 17 enero 1965, L. O. Williams et al.
27859 (F). ESTELL: Esteli, Cerro Quiabd, 13°07' N y 86°26' W, 14 encro 1981, E Moreno 6007
(CR). MATAGALPA: Matagalpa, camino al sanatorio de Aranjuez, 21 febrero 1980, M. Araquistain
yJ. C. Sandino 1425 (CR). ca. Sta. Maria de Ostuma, 22 diciembre 1975, W G. D'Arcy 10436
(CR, MO). Matagalpa, carr. Al Tuma, 10 km NE de Ja Cd. de Matagalpa, 8 septiembre 1980,
M. Guzmén, et al. 722 (CR). Sta. Ma. Ostuma al N Matagalpa (Pacifico), 25 agosto 1976, J. H.
Hally S. M. Bockus 7898 (GH, NY). Sta. Ma. Ostuma entre Matagalpa y Jinotega, 19 febrero
1963, L. O. Williams et al. 24779 (F). Sta. Ma. Ostuma, Disparate de Potter en la Cordillera
Central, 15 enero 1965, L. 0. Williams et al. 27624 (F).

COSTA RICA: GUANACASTE: Liberia, Mayorga Par. Nal. Guanacaste, 10°55' N y 86°28'W, 10
febrero 1995, F Alvarado 58 (INB). Parque Nac. Guanacaste, La Cruz 9 km al Sur de Sta.
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Cecilia, est. Pitrilla, 85°25°40" N y 10°59°26"” W, 27 septiembre 1990, C. Chdvez 131 (CR, F,
MO}. Liberia, Cordillera de Guanacaste, est. Cacao, 10°55'45" N y 85°28'15" W, 28 septiem-
bre 1090, C. Chdvez 145 (GR, INB). Hda. Montezuma, 1 kin al E rio Tenorio, 10°40°15" N y
85°04'15" W, 24 enero 1985, M. Grayum y G. Herrera 4848 (MO). Parque Nac. Guanacaste,
est. Cacao, 10°55'45" N y 85°28'15" W, 5 septiembre 1996, A. Rojas 3073 (CR). Al W de
Tilaran, 3 enero 1964, L. O. Williams et al. 26603 (F, NY). ALAJUELA: Cupala, Bijagua; El
Retiro ca. Rio Tenorio, 10°41'40" Ny 85°03' W, 22 julio 1993, G. Herrera 6328 (CR). Sta. Ma.
Nat. Park, ca. Hacienda Sta. Ma., 10°46' N y 85°18' W, 30 enero 1978, R. Liesner 4762 (MO).
San Carles, Florencia (Area no protegida), 10°28' Ny 84°28' W, 20 febrero 199, A, Rojas 4953
(INB). LIMON: Limén, Almirante, siguiendo la fila entre la cuenca sup. del rio Xiichiary y las
cabeceras del Rio Boyei, 09°46'00" N y 83°20'20" W, 10 agosto 1995, G. Herrera 8369 (CR).
PUNTARENAS: Buenos Aires, entre Sipary Olin, 9°17' Ny 83°13'51" W, 23 septiembre 1989,
M. Valerio 70 (CR, MO). CARTAGO: Agua Caliente del Liano, 12 mayo 1906, A. M. Brenes s.n.
(NY). Rio grande de Orosi entre Orosi y ‘Tapanti, 14 abril 1973, W. C. Burgery J. L. Gentry
9210 (CR, F). Turrialba, Tayutic, Grano de Oro 2 km al Qeste, camino a Llanos del Quetzal,
09°48'50" Ny 83°22°40" W, 28 julic 1995, A. Cascante 641 (GR, F). A 1.5 millas E Cachi y10.2
millas NE de entronque El Parafso, 5 febrero 1979, T. B. Croat 47060 (MO). Puebla de Cartago,
09"30" N y 83°50" W, 28 octubre 1986, Hennipman et al. 6522 (U). Puebla de Cartago, 1
febrero 1988, E. Hennipman, et al. 6522 (GR). Moravia de Chirripé, Rafz del Hule, 24 julio
1972, R. A. Ocampo §. 721 (CR). Turrialba, La Sutza, margen rio Tuiz y Reventazén, 09°51° 15"
Ny 83°36'56" W, 16 junio 1994, G. Rivera 2321, (CR). Paraiso, Orosi (drea no protegida),
09°46' N y 83°52' W, 4 septiembre 1993, A. Rojas 454 (INB). Turrialba, Res. Int. Chirripé,
Valle del Reventazén, La Ziuza, Chirripé abajo, 09°46'45" N y 83°22°45" W, 7 agosto 1995,
A. Rojas 2150 (CR, INB). SAN JOSE: San José City Park, 67°09'55" N y 84°50' W, 29 octubre
1986, E. Hennipman et al. 6552 (U).

Forma bioldgica y microambiente. Hemicriptoéfita largamente rizomatosa, principal-
mente terrestre o epipétrica; el sustrato, sea tierra o rocas, suele contener una
buena capa de materia orgénica. Secundariamente epifita en tocones y troncos.
Mesofitica, con preferencia por lugares semiabiertos y subperturbados a orilla de
bosques o cerca de arroyos.

Hdbitat. Fscasa en bosque tropical caducifolio y bien representada en bosque de
Quercus, mesofilo de montafa y Quercus-Pinus o viceversa, entre 700 y 2600 m
s.n.m.

Distribucion. México (frecuente en la vertiente del Golfo de México y escasa en los
estados del Altiplano y vertiente del Pacifico), Guatemala, Honduras, El Salvador,
Nicaragua, Costa Rica, Panama?.

Discusion. Es la variedad mds comiin de las tres aquf mencionadas y se puede con-
fundir con Polypodium praetermissum Mickel et Tejero en ¢l NW de México y con P
conterminans Liebm., a lo largo de la vertiente del Golfo de México, ambas del
grupo de I dulce Poir., las cuales presentan mechones de tricomas en las escamas
del rizoma y tienden a tener la venacién libre, caracteres que las diferencia del



24 J. D. TEJERO-DIEZ Y L. PACHECO

grupo de P plesiosorum. Algunos c¢jemplares de P plesiosorum, de Querétaro (R.
Ferndndez Nava 3588 (ENCB, IEB, NY); E. Morales 6 ({CHAPA, IEB, ENCB, UAMIZ); [.
Rzedowski 45071 (IEB, MEXU, NY, UaMIZ) e Hidalgo (G. L. Fisher 46209 (US)) apare-
cen con peciolos castafios, por lo que ficilmente se confunden con P colpodes Kunze,
propia de la vertiente del Océano Pacifico; en este caso, las escamas adpresas
concoloras y la lamina giabra, la distinguen (vs. escamas recostadas, bicoloras y
con ldmina generalmente pubescente en la cara abaxial). En Centroamérica varios
ejemplares aparecen intermedios entre P colpodes y P plesiosorum (e]. W, R. Maxon
3735, 3736 (NY, US) y posiblemente tienen un origen hibrido. La mayor parte de
los tipos vistos de los sinénimos de esta variedad, estin basados en algiin ejemplar
con variacién de la hoja o teratolégicos, por lo que en ningan caso hubo coinci-
dencia con las variedades propuestas.

Polypodium plesiosorum Kunze var. plesiolori Tejero, var. nov. (Fig. 1).
Tipo: MEXICO. QUERETARO: Mpio. Landa, 5 km al S de El Lobo, 21 enero 1987,
J. Rzedowski 42552 (helotipo: UAMIZ!; isotipos: 1EB!, XAL!}.

A P plesiosoro Kunze var. plesiosoro differt lamina pinnatisecta pectinata, segmentis
proximalibus praecipue surcurrentibus et sinibus inter segmenta acutis; a P loriceo L. differt
rhizomate sine squarnis clathratis et costa pubescenti.

Se distingue de la variedad tipica por presentar un rizoma mds delgado en prome-
dio, (1.5) 2.6 (3.2) mimn, con los lopodios ertdsticos ampliamente separados (3.4 a
5 cm), en seco se ennegrece. Escamas del rizoma monomorfas, sub-bicoloras y con
doble textura (banda central esclerosada a sub-clatrada, negro y porcién marginal
membranosa, grisicea) y en ocasiones concoloras de color castafio claro o, con
frecuencia, grisiceo, flojamente adpresas e incluso enconchadas. Hoja general-
mente con peciolo largo, en proporcion de 1/2 del tamafio de la hoja; lamina
pinnatisecta-pectinnada (segmentos hasta traslapados en ocasiones), con los seg-
mentos predominantemente surcurrentes y por tanto los senos agudos, par de
segmentos proximales generalmente fuertemente descendentes hasta 140°, los
segmentos oblongos a levemente lanceolados, en ocasiones algo falcados y el mar-
gen con frecuencia conspicuamente crenado a aserrado. Ldmina verde-grisacea
{verde olivo). Espora: long. (44}56(63) &, ancho (86)39(44) 1 v alto(30)38(43) u.

Distribucidn y efemplares representativos examinados. MEXICO: VERACRUZ: Jalapa, Pedregal
Esquilén, ca. Jilotepec, 10 km N de Jalapa, 31 diciembre 1981, L. Bohs, et al. 1671 (XAL). Rio
Metlac, 18 enero 1938, E. B. Copeland 13 1a (B, BM, CHAPA, MEXU, MICH, NY, P). Las Minas,
Vereda de Cruz Blanca a Rinconada, 19°38' N y 97°09' W, 9 octubre 1988, C. Duwran y P
Burgos 684 (IEB, MEXU, XAL). Tatatila, Tenepanoya, 19°40' N 'y 97°08' W, 25 octubre 1988, C.
Durdn y P Burgos 722 (XAL). Entre Orizabay Jalapa, diciembre 1954, E. Lyonnet s.n. 341200038
{MEXU). Coatepec, camine que une a Jalapa y Orizaba, diciembre 1954, E. Lyonnet s.n.
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Fig. 1. Holotipo Polypodium plesiosorum var. plesiolori (J. Rredowski 42552 (UAMIZ).
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541200023 (MEXU). Banderilla, Plan de Sendero, 6 enero 1976, W Mdrquez 487 (F, IEB,
MEXU, XAL). Acultzingo, Cumbres Acultzingo y camino a Pte. Colorado, limite entre Vera-
cruz y Puebla, 18°42' Ny 97°21' W, 5 noviembre 1985, J. L. Martinez y R. Acosta P2 996 (IER,
MEXU, XAL). Acajete, Rcho. Dos Hermanos, 19°37' Ny 97°02' W, 10 junio 1983, H. Narave
E 671 (XAL). Calcahualco, 5.3 km W de Escold a Jacala, 19°10' Ny 97°11' W, 12 enero 1981,
M. Neey G. Schatt 19706 (F, MEXU, XAL). Jilotepec, El Esquilén, 7 abril 1984, M. Palacios-Rios
3205 (xaL). Jalapa, Jard. Botdnico, 19°33' N y 96°58' W, 8 enero 1985, F Vdxquez B. 2176
(XAL). Ocotlin, 19 febrero 1979, F Ventura 1578 (ENCB, XAL). HIDALGO: Tenango de Doria,
El Estribo entre Tulancingo y Tenango, 21 marzo 1972, J. Gimate 547 (MO). Zimapan, Entre
Ventoleras y Verdosas, 10 septiembre 1992, ¥ M. Huerta 1736 (IEB). Metztitlan, Rincdn Los
Ahuajes rumbo a Arroyo Claro, 3 marzo 1992, J. Lipez Garcia 29 (CHAPA, MEXU, UAMIZ).
Metztitlan, 30 diciembre 1992, J. Lépez Garciz 445 (CHAPA, IEB, MEXU). QUEFRETARC: Arroyo
Seco, 2 km desde El Jardin a La Florida, 14 febrero 1989, E. Carranza 1478 (F, IEB, UAMIZ,
XAL). San Joaquin, Campo Alegre, 1.5 ki al SE de San Joaquin, 11 octubre 1986, A. Estrada
67 (CHAPA, ENCB, IEB, MEXU, XAL). Landa, | km al oriente de La Lima, 7 septiembre 1990,
H. Rubio 1923 (IEB, MEXU, XAL}. Landa, El Carrizal 1 km NE Pto. Hondo, 7 noviembre
1990, H. Rubio 2081 (IEB, XAL), PUEBLA: estacién FFCC. Honey, 7 octubre 1909, C. G, Pringle
15707 (GH, MICH, MO). Zacapoaxtla, 1.5 km S. Zacapoaxtla, 19°52' N y 97°35'W, 18 noviem-
bre 1983, P Tenorio 10659 et al. (MEXU, NY). MICHOACAN: Madero, Poruas, 2 marzo 1987, H.
Diax Barriga 3557 (1EB). Erongaricuaro, Cerca de Nocutzepo, 17 septiembre 1989, [. Reedowski
48923 (IEB, UAMIZ, XAL}. GUERRERO: Gral. Heliodoro Castillo, cafiada al E de Pto. del Gallo
(ladera oeste del cerro Teotepec), 17°28'34" Ny 100°10°40” W, 15 junio 1999, E. Dominguez
643 (FCME). Tlacotepec, Km 12 entre El Jilguero y Pro. El Gallo, 8 enero 1983, F Lorea 2268
(FCME, MEXU, US). OAXACA: Santiago Zacatepec, carr. Mitla-Zacatepec 21.6 km de Ayutlas,
rumbo a Zacatepec, costado N cerro Zempoatépetl, 17°16'38' ‘N y 96°00'17" W, 19 marzo
1998, A. Rojas et al. 4440 (INB, UAMIZ). Dto. Mixe, Totontepec, 1 km al N de la desv. a Villa
Alta, a 7.5 km al § de Totontepec, 17°14' N y 96°05' W, 25 febrero 1988, R. Torres Colin y L.
Cortes A. 1178 (MEXU). CHIAPAS: Chanal, cerca 2 mill. § de El Centro, 7 agosto 1955, R. Alava
1238 (MEXU). San Juan Chamula, Paraje Toj-Chutic, 25 mayo 1988, C. S. Ruiz 873, (MEXU}.
Tenejapa, Banabil, 7 noviembre 1971, D. E. Breediove 21988, 22036 (DS, MEXU). Rayon, 10
km de Rayén a Jilotal, 12 diciembre 1971, D. E. Breedlove 23110 (DS, MEXU, MICH, MO).
Huistdn, 7 km NE Huistan a Ocosingo, 21 septiembre 1972, D. E. Breedlove 27696 (DS,
MEXU}. Tenejapa, Paraje Kurus Ch'en, 29 septiembre 1972, D. E. Breedlove 28183 (MEXU).
Siltepec, Huitla a Siitepe, 18 enero 1973, D. E. Breedlove 32005 (DS, MEXU). S. C. de las
Casas, W de S. C. de las Casas., Cerro Huitepec, 21 enero 1973, D. E. Breedlove 32066,
32067 (DS, CHAPA, MEXU). La Independencia, Las Margaritas a Campo Alegre, 18 febrero
1973, D. E. Breedlove 33522 (MICH, MEXU). A 12 km al $ de Tenejapa, 22 junio 1982, E.
Cabrera 2936 y H. de Cabrera (MEXU). Huixtin, Rcho. Merced-Bazén, 28 octubre 1988, M.
Gonzdlez et al. 581 (CHAPA, ENCB, XAL). Jaltenango, Res. Biol. El Triunfo, 15°39' N y 92°48"
W, 16 noviembre 1988, M. Heath y A. Long 235 (CAS, MEXU). Chamula, barric La Fortuna, La
Milpoteca, 16°46'44" N y g2°39'07" W, 27 enero 1995, N. R. Marcial et al. 636 (CAS, MEXU).
Jitotol, Comunidad Los Lotes, Km 191 de carretera Fed. 195, entre Jitotol y Pueblo Nuevo,
5 agosto 2002, D. Tejero-Diez 4358 (1ZTA, UAMIZ).

GUATEMALA: BAJA VERAPAZ: Rapinal, carr. del Sumidero entre dos municipios, 15°01' N y
50°29' W, 25 junio 1987, T B. Croat et al. 63633 (GH, MO, NY). Purulha, i5°18' Ny 90°15'W,
7 febrero 1969, L. O. Williams et ol. 40676 (F, GH, MO, NY).

EL SALVADOR: §TA. ANA: Sta. Ana, Cerro el Pilon, 29 diciembre 1991, J. L. Linaves s.n. (MO).
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NICARAGUA: ESTEL]: 8 km NW del poblade de Esteli (Pacifico), 19 octubre 1979, A. Grijalva
3 M. Araquistain 603 (ENCB, MEXU, NY). Cerro Quiabn (Cerro Las Brisas), 13°06' N y 86°25'
W, 24 noviembre 1979, W D. Stevens et al. 13266 (MEXU, MO). [INGTEGA: a lo largo de la carr.
3, cerca 1.9 km NW de Aranjuez, 13°02' N y 85°56' W, 24 diciembre 1977, W E. Stevens et al.
3563 (MEXU, MO).

Forma bioldgica y microambiente. Principalmente epifita, largamente rizomatosa de
hojas distantes, erectas, en troncos; ocasionalmente hemicriptéfita terrestre o
epipétrica; mesofitica, esciéfila bajo el dosel del bosque en sitios poco perturba-
dos.

Hadbutai. Crece en bosque meséfilo montano y, en menor medida, en bosque de
Quercus, Pinus-Quercus, Pinus y Pinus-Abies, entre 900 y 2050 m snm.

Distribucién. México, Guatemala, El Salvador y N de Nicaragua.

Discusign. Con frecuencia esta variedad estd confundida en el herbario con ejem-
plares de especies del grupo de Polypodium loricewm L. con ldmina pinnatisecta y
una hilera de aréolas fértiles, tal como P falcaria Kunze, P latipes Langsd. et Fisch.
o P loricewm L. De éstas especies P plesiosorum var. plesiolori se separa por las esca-
mas del rizoma no clatradas y el raquis pubescente en la superficie adaxial. De la
variedad tipica se le puede distinguir principalmente por tener la base de los seg-
mentos basales surcurrentes (Fig. 2), la coloracién de la limina verde olivo y la
proporcion de 1/2 del peciolo con respecto a la hoja. Fournier (Mexic. PL. 1: 81.
1872) propuso una variedad muy parecida a la que aqui se describe dado los seg-
mentos muy juntos y algunos traslapados (pectinados), a través del nombre de
Polypodium anisomeron (Fée) E. Fourn. var. pectinatum E. Fourn.; sin embargo, el tipo
seleccionado (Bourgeau 1943 bis (P!, Isotipos: B!, K!), s P plesiosorum var. plesiosorum.

Los caracteres considerados en conjunto para esta variedad aparecen interme-
dios entre las especies del grupo de Polyodium loriceum mencionadas y P, plesiosorum.

Fig. 2. Comparacién de segmentos suprabasales donde se puede observar la forma de la
base de los segmentos: a) surcurrente en P plesiosorum var. plesiolori. b) sursumcurrente en P
plesivsorum var. rubicundum.
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Lo anterior, aunado a que son simpadtricas, hace pensar en un ongen hibrido (de
aqui el nombre de la variedad combinando partes de los epitetos especificos). 81
esta suposicién fuese correcta, dado que las esporas estédn bien formadas, podria
considerarse como una especte en el futuro.

Polypodium plesiosorum Kunze var. rubicundum lejero, var. nov. (kg. 26)
Tipo: COSTA RICA. CARTAGO: Paraiso, Orost, a orillas del ric Macho, faldas de la
sterra Talamanca, 9°45'59” N y 83°50°38” O, D. Tejero-Diez 4308 y A. Rojas.
(holotipo, 1ZTA; isolipos, CR}, INB!, MEXU, UAMIZ!).

A P plesiosoro Kunze var. plesivsore et P rhodopleuro Kunze differt rhizomatis squamis valde
dimorphis et costa glabrescenti ex rubello pallide glauca.

Se distingue de la variedad tipica por las escamas del rizoma ampliamente dimorfas;
las que se encuentran en los meristemos caulinar y foliar son erectas, estrechamen-
te ovadas a lanceoladas, largamente atenuadas hacia el 4pice, las cuales termina en
una estructura piliforme con el margen laxamente papilado a papilado-dentado,
5.9 a 7.8 mm de largo por 0.9 a 1.6 mm de ancho. La hoja con peciolo glabro,
beige claro, brillante, frecuentemente con tintes rosados; costa y vena media del
segmento glabras en la superficie inferior y, en la superficie superior, laxamente
pubescentes en ejemplares de México a glabrescentes con tricomas Gmicamente en
Ia porcién distal del raquis (en ejemplares de Centroamérica); ldmina verde-azulada,
clara, con tintes rosados en la porcidn costal, cerca de la vena y vénulas, en ambas
superficies. Indumento generalmente de tricomas de 0.1 mm, de color rojizo,
coniformes de 2 a 3 células. Espora: long. (46)57(61) 4, ancho (34)39(42) 4y alto
(27)37(45) p.

Distribucion y ejemplares represeniativos examinados. MEXICO. VERACRUZ: ca. Pto. del Aire entre
Orizaba y Tehuacén (fed. 150), 8 enero 1964, D. S. y H. B. Correll 28795 (GH, MEXUY}. Jalapa:
cerca 1.5 km W Xico (12 km S de Jalapa), 26 diciembre 1992, P Hietz y U, Seifert 811 (XAL).
Catemaco, un km al § de Bastonal rumbo a Arroyo Claro, 9 diciembre 1980, R. Lira 110
{MEXU, UAMIZ). San Pedro Soteapan, 1 km W de San Fernando, 13 agosto 1980, R. Riba et al.
1132 y 1148a (CHAPA, ENCB, MEXU, UAMIZ). Santiago Tuxtla, Cerro €l Vigia de Santiago
Tuxtla, 29 agosto 1967, M. Souse 3195 (MEXU). GUERRERO: Atoyac, Km 20 Pro. El Gallo-
Atoyac, 24 agosto 1984, E Lorea 3177 (F, US).

HONDURAS. FCO, MORAZAN: Tegucigalpa, Cerro El Picacho, 29 septiembre 1981, A. J.
Herndndez 86 (MO). El Hatillo, 23 agosto 1983, 0. Silva 83 (MO, UNAH). COMAYAGUA: ca.
Planos Siguatepeque, arroyo Achote, 17 julio 1936, T G. Yuncker et ol 5925 (MO, NY, GH).
OLANCHO: Montafia “Mico” Concordia, 2 octubre 1978, N. Castro 211 (MO). 15-18 km N de
Pisijire, 85°25' N y 15°15' W, marzo 1972, C. Nelson y A. Clewell 54-723 (NY, UNAH). Monte
Chifiringo, 6 octubre 1979, L. Villela 99 (MO, UNAH).

COSTA RICA. ALAJUELA: 8 km desde Tilaran al W del poblado, 26 julio 1967, J. T" Micke!
2895, (NY). 20 km N Florencia, 12 julio 1963, F R. Rickson 218 (GH). Sarapiqui (irea no



NOTAS TAXONOMICAS Y DE DISTRIBUCION DE POLYPODIUM 29

protegida), 10°15' Ny 84°10' W, 21 agosto 1994, A. Rojas 1402 (INB). GUANACASTE: Laguna
del Arenal ca. de Tilaran, 25 junio 1930, A, M. Brenes 12859 (CR). Tilaran, Los Ayotes, 21
Junic 1926, P C. Standley 45428 (US, F). CARTAGO: La Fortuna, entre Cervantes y Pacayas,
Jjulio 1906, £ Biolley s.n. (P). Ladera de cerro Carpintero W de Cartago, M. A. Chryslery W E.
Roever 5528 (Us). Turrialba, NW de Turrialba, ca, La Pastora, 5 agosto 1970, D. B. Lellinger
1450 (CR, F, US). A lo largo del Rio Empalme y Rio Estrella, 1 km S de Palo Verde, 9°46' N y
83°557" 21 abril 1983, W, R. Liesner y E. Judziewicz 14553, (CR, MO). 2 km al N de Orosi ca.
Pre. Rio Navarro, 3 julio 1967, J. T" Mickel 2288 (NY). ca. Turrialba, laderas Rio Reventazén,
20 agosto, 1967, J. T. Mickel 3347 (US, NY). 22 km E de Turrialba, 22 agosto 1967, J. T Mickel
3387 (NY). Parafso, Valle del Reventazon Estac. Biol. Tropical Rio Macha, 09°46'00" N y
83°52'00" W, 4 octubre 1994, 4, Rojas 1600 (CR, INR), Pacayas, Volcan Turrialba 16 abril
19538, E. Scamman 7225 (GH). El Mufieco al § de Navarro, 3 agosto 1960, P C. Standley
33485a (US). Navarro, 20 diciembre 1923, R. Torres 83 (US).

PANAMA. CIHIRIQUI: Zona Canal, For Clayton, finca Collins, 24 julio 1966, K. E. Blume /]
Duryer 2574 (MG). Cerro Horqueta, 13 agosto 1974, T. B. Croat 26960a (MO). Dexter sendero,
El Boquete, 7 febrero 1918, M. A. Cornman 866 (MICH). Boquete: Fca. Fred Collins, 3 agosto
1960, /. B. Ebinger 652 (Us). Rio Calderén, 2 millas arriba de Chiriqui, 5 febrero 1918, E. P
Killip 5031 (US, P). Zona del canal, S de la ladera Cerro Horqueta, marzo 1911, W R. Maxon
5546, 5038 (Us). Palo Alto, al E de Boquete, 23 julio 1959, W Stern et al. 1071 (MO, NY),

Forma bioldgica y microambiente. Epifita rizomatosa de hojas distantes, erectas; plan-
tas fotéfilas en drboles aislados y tocones.

Hdbital. En potreros, ruderales, cafetales y otros cultivos tropicales, acahual y am-
bientes secundarios del bosque tropical perennifolio y montano himedo; en México
entre 500 y 1000 m snm y en Centroamérica, entre 100 y 2100 m snm.

Dustribucion. México (Ver., Gro?), Honduras, Costa Rica y Panama.

Discusion, Ia mayoria de las veces, esta variedad se encontré determinada como
Polypodium rhodopleuron, debido a los tintes rojizos de la ldmina y al estado
glabrescente que presentan la costa y venas. Esta situacién es mucho mas patente
en los ejemplares de Centroamérica donde los tricomas de la superficie adaxial de
la costa no se aprecian fécilmente porque son escasos y muy esparcidos en la mitad
distal. El caso del ejemplar E Lorea 3177 (F, US), determinado como P, rhodopleuron
por ser glabro, presenta el resto de los caracteres de P plesiosorum var. rubicundum.
Este tiltimo ejemplar es la tinica referencia para la vertiente del Océano Pacifico en
México. En realidad, aparte de la presencia de tricomas en la superficie adaxial de
la costa, se puede separar esta variedad de F rhodopleuron tanto por el color glauco
de la lamina (vs. verde oscuro) como por las escamas notablemente dimorfas del
rizoma (vs. escamas monomorfas). De las variedades propuestas de P plesiosorum se
le separa por la forma alargada de la escamas meristematicas del rizoma (Fig. 3) y
el ambiente mds calido en el que medran.

Polypodium plesiosorum var. rubicundum es facilmente distinguible cuando se co-
lecta en época de canicula o estiaje, pues adquiere la coloracién glauca claro con
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Fig. 3. Comparacién de escamas meristemdlticas del rizoma. a-d= Polypodium plesiosorum var.
plesiosorum: a) D. Tejero-Diez 4205 (IZTAY; b-c) D. Tejero-Diex 4223 (1ZTA); d) J. Rredowski 46101
(UAMIZ). e-f= P plesiosorum var. rubicundum: e) R. Lira 110 (UAMIZ); f) D). Tejero-Diez 4308
(1ZTA). g-h= P plesiosorum var. plesiolori: g) D. Tejero-Diez 4358 (1ZTA) y recuadro 100 x en
escala reducida donde se ohservar la forma de las celdas o células; h) J. Rzedowski 42552
{(UAMIZ).
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las caracteristicas tinturas rojizas (aspecto que inspir6 el nombre de la variedad),
pero en época de lluvia la coloracién no es tan obvia y hay que acudir a la observa-
c1én de las escamas del rizoma.

Polypodium rhodopleuron Kunze, Linnaea 18: 315. 1844 [1845]. Lectotipo: (aqui
escogido} MEXICO. VERACRUZ: Xalapa, «in nubosis» por Jalapa, agosto 1828,
Schiede y Deppe 745 (B!, isolectotipo Schiede s.n. PY). Sintipo: MEXICO. Leibold 91 ad
partem. (Pl, marcado con el niimero 51 por Kunze; isosintipo: MEXICO. VERACRUZ:
Zacuapan, Leibold s.n. (K!, herb. Reichen.). NOTA: En el caso del ejemplar
Letbold 91 que Kunze (op. cit.) menciond tanto para P plesiosorum como P
rhodopleuron probablemente se trat6 de una colecta mixta. Los ejemplares que
se repartieron en los herbarios (K) y (P) no contienen el nimero de colecta en
la etiqueta, pero estan marcados por Kunze con el nimero 51. Los niimeros 50
y 51 de Kunze sobre los ejemplares corresponden a P plesiosorum y P rhodopleuron
respectivamente en la publicacién. Por otra parte, el sintipo de P rhodopleuron
(Schiede y Deppe 745) fue localizado en el herbario B y, ante la confusién posible
de los ejemplares de Leibold 91, se escogié como lectotipo para esta tltima
especie. Polypodium californicum Schlidl. y Cham. Linn. 5: 606. 1830. nom. illeg.,
non Kaulfus 1824. Goniophlebium rhodopleuron (Kunze) Fée, Mém. Foug. 9: 24.
1857.

Polypodium isomeron E. Fourn., Mex. Pl. 1: 80. 1872. Tipo: MEXICO. PUEBLA:
Proximidades de Tezuitlan, Hahn s.n. (holotipo: P!).

Polypodivm lesourdianum E. Fourn., Mex. P1. 1: 82. 1872. Tipo: MEXICO. VERACRUZ:
Orizaba, por Escamela, Botferi y Sumichrast 1471a (Holotipo: P!; 1olipe MPU!,
herb. LeSourd).

Rizoma esbelto, ramificado, (1.9) 2.7 (3.6) mm de didmetro, superficie verde a
pajizo-castafio, laxamente cubierto a sub-cubierto por las escamas; filopodios
ortdsticos separados de 1 a 1.8 cm. Escamas del rizoma membranosas, concoloras
en tonos castafos a castafio-grisiceo o castafio-rojizas, margen entero a irregular,
superficie glabra, monomorfas, las escamas del cuerpo intimamente adpresas (en
seco, se marca el conterno corrugado del rizoma), de orbicular a anchamente
ovado-lanceoladas, con la porcién apical corto atenuada, (2) 2.7 (5) mm de longi-
tud por (0.6) 1.3 (2) mm de ancho, épice acuminado. Hojas arqueadas, (10) 28
(45) cm de longitud; peciolo corto a mediano, proporcién peciolo/hoja 1/4 a 1/3,
pajizo a castafio claro, glabro; limina pinnatisecta, lanceolada, (3) 8 (13) em de
ancho, proporcién ancho/longitud 1/3 a 1/2, dpice subconforme hasta de 4 cm de
longitud o graduado; segmentos (10) 22 (34) pares, lanceolados a oblongo-
lanceolados, apice agudo a redondeado, margen microcrenado distalmente, par
basal opuesto a sub-opuesto, surcurrentes, en dngulo recto o poco descendentes
(90 a 125°), segmentos medios, sursumcurrentes, en ;ingulo recto y los segmentos
apicales poco ascendentes; costa de color pajizo a castafio, glabro; venas glabras;
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vénulas realzadas a medianamente visibles, anastomosadas al menos en los 2/3
proximales; aréolas fértiles (aréolas costales con una vénula incluida excurrente)
pentagonales, inclinadas acroscépicamente 45°; aréolas estériles ausentes u oca-
sionales; tejido herbaceo delgado a medianamente grueso, verde-azulado claro,
generalmente con tintes rojizos en el contorno de las venas y vénulas, glabro en
ambas superficies. Soros circulares, inframedios, 1.5 a 2 mm de didmetro.
Esporangios sin epiparfisis. Espora color amarillo a 4mbar, forma eliptica (2:1 a
3:2), exosporio averrugado homogéneo; perisporio muy delgado (deja entrever al
exosporio), pliegues casuales, sin cuerpos esferoidales; longitud (50)62(78) w, an-
cho (34)44(58} u v alto (32)44(56) y.

Distribucitn y ejemplares represeniativos examinados. MEXICO. NUEVO LEON: s/d, 28 agosto 1947,
S. 5. White y R. M. Chaties 34 (MICH). SAN LUIS POTOSI: Xilitla, 4 km al NE de Xilitlilla, 5
mayo 1959, J. Rzedowski 10574 (ENCB). VERACRUZ: Regién de Orizaba, 23 agosto 1866,
Bourgeau, 2887a (GH), 2887 (BM, MO, MPU, NY, P), 2887b (C). Tbidem, 18 septiembre 1866,
Bourgeau 3063 (P). Entre Jalapa y Coatepec, 14 diciembre 1902, E. Seler 3615 {GH). Jalapa,
Rcho. Gpe. Jar. Bot. a 3 kin de Jalapa por la carr. vieja a Coatepec, 30 julio 1976, G. Castilla
C. etal. 0005 I (XAL). Tepetzintla, Sierra Otontepec, 21°16' Ny 97°52' W, 14 diciembre 1981,
G. Castillo et al. 2502 (F, JEB, MEXU, XAL). Dos mill. § de Jalapa, en camino a Coatepec, 7
enero 1964, D. S. Corvell y H. B. Correll 28762 (MEXU). Zongolica, distribuido a lo largo del
rio Los Reyes-Zongolica, aprox. a 1 km de Zongolica, 28 noviembre 1980, E. L. Chavero s.n.
(FCME). Nautla, 7 km al § de Nautla, 18 julio 1977, J. D. Duyer 14384 (CR, MEXU, MO),
Ixhuacan, cafiada rocosa a 4.5 km antes de llegar a Ixhuacan viniendo por Pocitos, 22 junio
1986, M. Chdzaro y P Fadilla 3307 ( 1EB, XAL). Cordillera, junio-octubre 1840, H. Galeotti
6331 (P). Huauchinango, barranca de Huauchinango, 1953, 4. Lefebure s.n. (CAS, GH, K).
Arzalan, vic. «pte. de rieles», 4 km NFE de Altotonga, 16.5 km por el camino a Tlapacoyan,
19°48' N y 97°13' W, 28 junio 1980, M. Nee y B. F Hansen 18700 (F, MEXU, XAL). Jalapa, 10
febrero 1910, C. R. Orcutt 2830 b (BM, CAS), 2838 (cas). Tlatotongo, 10 km SW Huatusco, 11
octubre 1964, J. Rredowski 18983 (ENCB, MICH). ca. Jalapa, 2 enero 1894, C. L. Smith 2218
(MICH). Orizaba, 10 km N de Orizaba entre Atzcacan y Dos Rios, 15 julio 1974, H. Sohmer
95]1 (F, MEXU). Naolinco, Paz de Enriquez, ca. Naolinco, entre Jalapa y Misantla, 30 di-
ciembre 1979, C. R. Sperling 4949 (GH). Huayacocotla, 17 km NNE Huayacocotla a
Zontecomatlin, 28°38' Ny 98°27' W, 27 enero 1984, K. Taylor y M. Nee 255 (F, NY). Bande-
rilla, ca. 6 km NNW del centro de Jalapa, cuenca del rio Sedefio, 199 35' 00" N y 96° 56' 44"
W, 15 enero 2002, D. Tejero-Diex 4316 (1ZTA, UAMIZ). Yecuatla, 6 km al NW de Sta. Rita, 22
febrero 1975, M. Vizquez v-1860 (ENGB). Miahuatlan, 18 septiembre 1975, F Ventura 11833
{ENCB, UAMIZ). Chiconquiaco, Planta del Pié, 7 enero 1976, F Ventura 12270 (ENGB, UAMIZ).
Coacoatzintla, Chapultepec, 4 noviembre 1977, K lentura 14670 (ENCB, MEXU, XAL}. San
Miguel El Soldado, 29 agosto 1970, F Ventura 2223 (ENCB). Tepetzintla, Sierra Filo de
Moralillo, en la sierra de Ocontepec, 21°14' Ny 97° W, 20 septiembre 1989, £ Zamora, et al.
1179 (XAL). HIDALGO: Tlanchinol, alrededores de Tlanchinol, 17 octubre 1993, M. L. Arreguin
1099 {1ER). Jacala, N de Jacala Km 330, 21 marzo 1938, E. B. Copeland s.n. (MICH). Rio
Malila, 9 agosto 1985, B. Pérer-Garcia 752 (UAMIZ). Tenango de Doria, El Estribo entre
Metepec y Tenango, 3 diciembre 1972, [ Gimate 796 (ENCB, MEXU, MICH). ca. San Bartolo,
17 septiembre 1945, E. Herndndez X. 862 (US). Zacualtipan, enero 1961, T Herrera y R. Riba
s.n. (MEXU). Nonoalco, 12 km después de Nonoalco, Rio Malila, 28 octubre 1994, §. Lara
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s.n. (FCME). Zacualtipan, 4 km al N de Tlahuelompa, 31 julio 1965, R. Ribe 60, 67 (MEXU).
Tlanchinol, 5 km N Tlalchinol a Huejutla, 25 septiembre 1971, J. Rzedowski 28694 (ENCB,
MEXU, MICH). Tenango de Doria, 2 ki al § de Tenango de Doria sobre la carr. a Metepec,
14 enerc 1973, J. Rzedowski 30216a (ENGB). Molango; laguna de Atezca, 20°48'12" N y
98°44’41" W, 3 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4248 (1ZTA). Tenango de Doria, Km 19 (esta-
tal 126), entre Metepec y Tenango de Doria, 20°17'55" N y 98°17°20" W, 1 noviembre 2000,
Tejero-Diex 4228 (IZTA). QUERETARO: Landa de Matamoros, Joya del Hielo, 6 mayo 1991, H.
Diaz y F. Carranza 6642, 6647 (IEB, MEXU), Landa, 3.5 km al Sureste de Agua Zarca, 26
octubre 1988, H. Rubio 254 (IEB, MEXU, XAL). Landa, 10 km a] NE de Agua Zarca, sobre el
caminoe a Neblinas, 23 junio 1988, . Rzedowshi 46818 (IEB). Landa, 4 km al N de Agua Zarca
sobre el camino a El Lobo, 17 marzo 1987, J. Rzedowski 42868 (IEB, MEXU). Landa 10 km al
NW de El Madrofio, sobre el camino a Tres Lagunas, 1 agosto 1987, J. Rzedowski 44090
{1EB). Landa de Matamoros, desviacién Paso El Lobo-Agua Zarca, Km 8 ca. Agua Zarca,
21°13°47" Ny 99°06°48" W, 6 noviembre 2000, D. Tejero-Diez 4262 (IZTA). PUEBLA: Xicotepec
de Judrez, 5 km al NE de Xicotepec carr. La Ceiba, 20°19°00" N y 97°48°00” W, 23 abril
1987, A. Campos et al. 192y G. Toriz 359 (IEB, MEXU}. Cerca de Teziutldn camino a Coxeatl,
septiembre 1961, T Herrera y R. Riba s.n. {MEXV). Villa Juarez, diciembre 1950, [f. Sdnchez-
Mejorada 665 (US). Zacapoaxtla, Cascada La Gloria, ca. Apulco, 19°54'34" Ny 97°37'04" W,
21 octubre 2000, D. Tejero-Diez 4201 (IZTA). OAXAGA: Guevea de Humboldt, Cerro Picacho,
8.3 km al N de Guevea de Humboldt, 18 febrero. 1987, R. Torres-Colin et al. 9182, (MEXU).
Entre Teotilan y Chilchotla (3 millas-Huautla), 23 febrero 1979, T B. Croat 48355 (MO).
Santiago Comaltepec, 1.9 km en linea recta al § (198°) de la Esperanza, 17°36'37" N y
9622°26" W, 10 enero 1995, C. Gallardo 1288 (MEXU, XAL). Tenango, mitad del tramo entre
W San Martin y Jalapa, 5 octubre 1971, B. Hailberg 1366 (NY). K 12 entre Oaxaca y Tuxtepe,
2 agosto 1967, R. L. Hellwig 448 (NY). San Miguel Chimalapa, cima del cerro Salomén al
NO de Benito Juarez, cerca 44 km en linea recta al N de San Pedro Tapanatepec, 16°46'15"
Ny 94°11'45" W, 11 febrero 1986, M. Ishiki 1352 (CHAPA, MEXU). ca. Zacatepec a 1 km por
el sendero, 20 julic 1969, /. T. Mickel 1587 (NY, I0WA). Juquila, 33 km N San Gabriel, 41 km
$ Pre. Juchatenango, 9 agosto 1971, J. T Mickel 6022, 6196 (ENCB, MEXU, NY}). Ixtlan, 4 km
S Vista Hermosa a 174, 17 septiembre 1972, J. T Mickel 6601, 6603 (NY). San Miguel
Chimalapa, Cerro Sabinal, 16°44' N y 94°11'30" W, 21 diciembre 1984, T. Wendt et al. 4673
(CHAPA). San Miguel Chimalapa, 43 km al N de S. P. Tapanatepec, 16°45' Ny 94°11°30" W,
28 diciembre 1985, T. Wendt et al. 5161 (CHAPA, MEXU, MO, NY). CHIAPAS: El Bosque, 7 km
NE de la desv. Pichucalco a Simojovel, 26 enero 1973, D. E. Breedlove 32498 (DS}). Berriozabal,
Pozo Turipache, 13 km N Berriozabal, 1971-1973, D. E. Breedlove 20283, 21647, 30799,
31500 (DS, MEXU, NY). Ocozocoautla, 18-20 km N Ococingo a Bachajén, 1971, D. E. Breedlove
21883 (ps). Ococingo, 6-8 km N Ococingo a Bachajon, 1971, 1972 D. E. Breedlove 22160,
27920 (DS), 27920 (F, MEXU). Ococingo, Laguna Ocotal grande, 6 febrero 1973, D. E. Breedlove
32938 (DS, MEXU, MIGH, MO, NY). La Trinitaria, Sumidero y lagunas de Montebello, 1971-
1973, D. E. Breedlove 22296, 22373, 32142 (D8), 32197 (DS, MEXU, MICH). Motozintla, 45-50
km NE Huixrla rumbo a Motozintla, 17 noviembre 1971, D. E. Breedlove 22672 (DS, F, MEXU,
MICH, MO, NY). Cintalpa, 16 km NW Rizo de Oro a Col. Figueroa, ca. de Oaxaca, 8 enero
1978, D. E. Breedlove 31325, 31432 (DS, F), 31325 (MICH). Ray6n, 10 km arriba de Rayén a
Jitorol, 27 encro 1973, D. E. Breedlove 32676 (DS). Cintalapa, 3 km E de Fco. I. Madero, 25
agosto 1974, D. E. Breedlove 36667 (DS). La Independencia, 12 km de Laguna Tsiskaw a
Ixcan, 19 octubre 1974, D. E. Breedlove 38949 (Ds}. Niquil, 6.5 km de FEl Rosario a Ojo de
Agua-Niquiuil, 5 noviembre 1986, D. E. Breedlove 65614 (CAS). Las Margaritas, 12 km E
Triscao (carretera fronteriza), 16 noviembre 1984, D, Herrit y G. Davidse et al. 29870 (MEXU,
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U). A 22 km al E de las lagunas de Monte Bello, sobre el camino a Sta. Elena, 22 noviembre
1982, E. Cabrera 3685 (MEXU), 3699 (MEXU, UAMIZ). Margaritas, 12 km E de Tizcao de la
carr. Fronteriza, 16 noviembre 1984, G. Davidse & M. Sousa et al. 29870 (MO). Unién Judrez,
Volcan Tacana/Tlalquia y La Cima, 19 junio 1985, E. Martinez 13178 (MEXU, UAMIZ, XAL).
Las Margaritas, a 12 km al E de Lago Tziscao, camino a Ixcin, 16 noviembre 1984, E.
Martinez 8634 (MEXU). Cerro al N de Ocozocuatla, 13 enero 1952, J. Rzedowski 603 (NY).
GUATEMALA. ALTA VERAPAZ: Finca Senahu, 24 julio 1936, W R. Hatchy C. L. Wilson 120 (GH).
Coban, 5 km a NW de Cobién, 10 marzo 1963, H. R. Molina 12022 (BM). Entre Cobany S. P
Carch4; Rio Carchd, 26 marzo 1941, P C. Standley 90049 (F}. Coban, Agosto 1887, H. von
Tiierchheim 1337 (P). Cobdn, Regién de Coban, junio 1908, H. von Tierckheim IT 2395 (P).
Finca Searray, 14 febrero 1939, C. L. Wilson 203 (F). SAN MARCOS: Una milla arriba de Africa
y 3.3 de San Rafael, 13 julio 1977, T B. Creat 40802, 40914 (MO, MEXU). QUETZALTENANGO!
Finca Helvetia, 2 mayo 1937, W C. Muenscher 12129 (F).

HONDURAS. COMAYAGUA: Siguatepeque; ravine near El Achote, junic-agosto 1936, T G.
Yuncher et. al. 5925 (K). ca. de El Achote, plano arriba de Siguatepecque, 17 julio 1936, . G.
Yuncker et al. 5925 (U).

NICARAGUA. s/d, P Levy 1186 (P).

Forma biologica y microambiente. Fpifita rizomatosa colonial de hojas distantes, ar-
queadas, sobre troncos y ramas bajas de arboles, escidfila e higréfila. Raramente
epipétrica en sitios con gran acumulo de materia orginica.

Hadbitat. Bésicamente bosque meséfilo de montaiia y ripfcola, entre (800) 1100 y
2300 m snm.

Distribucién. México, Guatemala, Honduras y Nicaragua? (vertiente del Océano
Atlantico).

Discusidn. Es evidente el estrecho parecido de la arquitectura foliar de esta especie
con Polypodium plesiosorum, lo que siempre ha hecho dudar a los taxénomos sobre
el rango taxondmico que debe ocupar. Polypodium rhodopleuron, en general, tiene
medidas promedio de los 6rganos menores al de P plesiosorum (excepto de la espo-
ra) y una serie de diferencias que se pueden comparar en el Cuadro 2. Aunque los
trabajos de Li (1997) establecen el alto grado de aislamiento reproductivo entre
las dos especies mencionadas, en campo se pueden hallar casualmente organis-
mos que aparentemente son hibridos: costa glabra (generalmente también con
otras caracteristicas propias de E rhodopleuron) pero con la vena de los segmentos
laxamente pubescente (MEXICO. NUEVO LEON: Sta. Calarina, Sierra Anahuac, 27
noviemnbre 1949, G. B. Hinton 16920 (GH). MEXICO. VERACRUZ: Jalapa, Las Vigas, 5
km E entre Jalapa y las Vigas, 3 enero 1980, C. R. Sperling 5010 (GH)).
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Discusién y conclusiones

En trabajos recientes de citotaxonomia y genética se ha demostrado que Palypodium
plesiosorum y P rhodopleuron son especies hermanas y con un gran parecido
morfologico. La redeterminacién de numerosos ejemplares en herbarios y la co-
lecta en campo han permitido definir cada una con mayor precisién y ahora se
puede dar un conjunto de caracteres que auxilian a su correcta determinacién
{véase Cuadro 2). Ademds se ha establecido que la distribucién de P rhodopleuron
es mucho mas restringida de lo que en 1a literatura se habia citado; Smith (1981);
Mickel y Beitel (1988) y Moran (1995) indicaron que en general se establecia en el
sureste de México (Pacifico y Golfo) y en toda Centroamérica. Como cabe de espe-
rar en una especie con caracterfsticas genéticas de tipo insular (Li, 1997) (tabla I),
tanto el habitat (principalmente en bosque meséfilo de montafia en la vertiente
del Golfo de México y mar Caribe en Guatemala-Honduras), como su distribucién
(Megaméxico 2 segiin Rzedowski {1991)) son mds estrechos de Io que hasta ahora
se habfa pensado.

Aunque el trabajo de Li y Haufler (1996) ha permitido conocer la posible exis-
tenicia de poblaciones de Polypodium plesiosorum con diferente niimero cromosémico
(citotipos), al parecer éstas no tienen una correlacién morfolégica [ademds de que
no citan material de herbario para compararlas con el material estudiado en este
trabajo] para poderlas determinar. Sin embargo, en este trabajo se ha podido esta-
blecer que esta especie presenta dos principales variedades morfolégicas y ecolégicas
que en el futuro, con auxilio de técnicas de biosistemadtica, podrdn auxiliar a en-
tender mejor las relacicnes poblacionales de la especie.

Por otra parte, en este estudio se ha establecido el lectotipo para los nombres
de las especies tratadas y algunos de sus sinénimos. En el caso del nombre prima-
1o de las especies consideradas, Kunze (Linnea 18:313-316. 1844) las describid
mencionando para cada una al menos dos sintipos. Dado que los ejemplares Leibold
90y 91, procedentes del herbario Roemer que Kunze menciond, ne¢ han sido loca-
lizados nuevamente por varios autores (Smith, 1981; Mickel y Beitel, 1988), se
decidié usar el isosintipo Leibold 90, procedente del herbario Doefler (P) y marca-
do por el propio Kunze con el mimero 50, como lectotipo para Polypodium plesiosorum.
Por otra parte, el sintipo de Polypodium rhodopleuron (Schiede y Deppe 745) fue loca-
lizado en el herbario (B} v, ante la posible colecta mixta de los ejemplares de Leibold
91, se escogié como lectotipo.
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APENDICE 111

Técnica histoldgica con la que se prepararon las muestras de rizoma, peciolo y lamina.

Las muestras botanicas se depositan en frascos cerrados y cada 24 horas se cambian a
una solucion de concentracion creciente de etanol y ter-butanol segiin el cuadro 1.

Cuadro 1. Preparacion de disoluciones de etanol, agua y ter-butanol para deshidratar v,
posteriormente, incluir en parafina las muestras botanicas de rizoma.

ml etanol | ml deagua | ml deter-butanol | % de concentracion
etanol/ter-butanol

25 70 05 30

40 50 10 50

45 40 15 60

50 30 20 70

50 15 35 85

45 00 55 100

25 00 75 100

00 00 100 100% ter-butanol

Una vez alcanzada la pendltima etapa mas baja de concentracion de etanol, se hacen dos
cambios mas con ter-butanol puro atemperaturas cercanas alos 40 °C. En € Ultimo cambio se
agregan, alo largo de dos o tres dias, pequefias cantidades de parafina en escarcha hasta obtener
una solucién en proporcion 1:1 de parafinay ter-butanol. Posteriormente se destapan los frascos
y se dgjan en estufa hasta que se evapore @ ter-butanol, entonces se efectlian dos cambios de
parafina pura (fundida) con €l fin de eliminar los residuos de ter-butanol. Una vez embebidas las
muestras en la parafina liquida, se colocan en moldes de papel encerado y se degjan atemperatura
ambiente hasta que solidifiquen. Una vez obtenidos los bloques, se recortan del tamafio
apropiado y se adhieren a pequefios bloques de madera para € prensado y corte en € micrétomo
de rotacion.

Las muestras de rizoma y peciolo se cortan a 15 um de grosor y las de costay lamina a
12 um. Las bandas obtenidas se depositan sobre la superficie de un portaobjetos y se someten
a un bafo que contiene agua y gelatina USP a una temperatura de 40 °C, con la finalidad de

gue las bandas se extiendan y se adhieran al portaobjetos.



El proceso detincion safranina-verde rapido se rediza de la siguiente manera:

a) Las bandas adheridas al portaobjetos se desparafinan, colocando las bandejas porta
laminillas durante media hora en la estufa a temperaturas cercanas a los 60 °C.

b) Las muestras en las bandejas se sumergen en xilol puro por 15 minutos para eliminar los
residuos de parafina.

¢) Las muestras se rehidratan para su tincion, depositandolas en una bateria de alcoholes con
concentracion decreciente (etanol puro, 95%, 85%, 70%, 50% y 30%) por 10 minutos en
cada una y finalmente 15 minutos en agua.

d) Labateria se pasa posteriormente a una solucién acuosa de safranina por 16 horas.

€) Se vuelven a deshidratar las muestras en alcoholes crecientes hasta 95% etanol.

f) Las muestras se pasan por una solucion alcohdlica de verde rapido menos de 1 minuto;
inmediatamente después se lavan por dos ocasiones con etanol puro.

g) Después del Ultimo lavado se embeben en aceite de clavo por 10 minutosy se lavan con xilol.

h) Se montan en resina sintética y se protegen con un cubreobjetos. Se degan secar las
muestras en estufa a unos 40 °C (al menos una semana).





