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ABSTRACT: Rolleri, C. H. 2004. Revision of the genudanaea (Marattiaceae-Pteridophyta).
Darwiniana 42(1-4): 217-301.

This is a revision oDanaea the only neotropical genus of the Marattiaceae. Several collections
were analized, and both external and internal detailed morphology of the sporophyte was studied.
Taxonomy of the species, a key to identify them, comments on their affinities, geographical
distribution, altitudinal range, cytology and ecology are also given. Seventeen species of the genus are
recognizedD. alata D. carillensis, D. crispaD. elliptica, D. humilis D. imbricata D. jenmanij D.
mazeanaD. moritziana, D.nodosa,D. oblanceolata D. plicata D. simplicifolia, D. tenera, D.
trichomanoidesD. ulei and D. wendlandii Danaea shares several characters with the other four
marattiaceous generArfgiopteris Archangiopteris, Christenseniand Marattia ), as naked, carnose
polycyclostelic amylaceous rhizomes with internal collenchymatous tissues, excentric simple starch
grains, geminate stipules, pulvinules, types of epidermal patterns of the laminae, marattiaceous stomata,
presence of intercellular pectic protuberances in the mesophyll cells (IPP), and mucilage secreting
system. However, postrate and erect rhizomes; number of pulvinules in the stipes; simple or 1-pinnate,
dimorphic laminae; pinna outline; entire, undulate or crispate pinna margins; glandular indument (both
mucilaginiferous trichomes and protoscales); lamina texture; venation patterns; epidermal patterns of
the epiphylls and hypophylls which vary at the specific level; both normal and porocyclocytic
marattiaceous stomata; mostly filamentose IPP, and the morphology of the exopore in echinate spores
are considered good diagnostic characters relatedriaea Division of the lamina, indument, lamina
and pinna outline, number of pinnae, type of pinna margin, lamina texture, venation patterns, presence
or absence of terminal pinnae or gemae, and color of veins and the hypophylls are good morphological
characteres to identify the species both in fresh and dry specimens, and they were used to prepare the
key to identify the species, along with other traits such as rhizome types, which can be additionally
useful to complete plant identifications in the field.
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RESUMEN: Rolleri, C. H. 2004. Revision del géneroDanaea (Marattiaceae-Pteridophyta).
Darwiniana 42(1-4): 217-301.

Esta es una revision d®anaea, el Unico género neotropical de Marattiaceae. Se estudiaron
numerosas colecciones y se efectu6 un analisis detallado de los caracteres de la morfologia externa e
interna del espordfito. También se incluye una actualizacion de la taxonomia de las especies, una clave
para determinarlas, comentarios acerca de sus afinidades, distribuciéon geografica, rango altitudinal,
citologia y ecologia. Se reconocen diecisiete espdgiesata D. carillensis, D. crispaD. elliptica,

D. humilis D. imbricatg D. jenmanii D. mazeanaD. moritziana, D.nodosa,D. oblanceolataD.

plicata, D. simplicifolia, D. tenera, D. trichomanoideb. uleiy D. wendlandii Danaeacomparte con

los otros cuatro géneros de Marattiacesmg({opteris Archangiopteris, ChristenseniaMarattia) los

rizomas desnudos, carnosos, policiclostélicos, amilaceos, con tejidos de sostén colenquimaticos; el
almidén de granos simples excéntricos; las estipulas geminadas amilaceas; la presencia de pulvinulos;
los tipos de modelos epidérmicos; los estomas maratiaceos; la presencia de protuberancias
intercelulares pécticas (PIP) del mesofilo de las frondas y el sistema secretor de mucilago. Sin embargo,
los rizomas rastreros o erectos; el nUmero de pulvinulos en el estipite; las laminas dimérficas simples o
1-pinnadas; los margenes enteros, ondulados o crespos; el indumento glandular (tricomas y

protoscamas mucilaginiferos); la textura y patrones de venacién de las pinnas; las combinaciones de los
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modelos epidérmicos de epifilos e hipofilos; los estomas maratiaceos tipicos y/o porociclociticos; las
PIP predominantemente filamentosas y la morfologia del exoporio en las esporas monoletes equinadas,
son rasgos tipicos d@anaeacuya variacion permite delimitar las especies. La division de la lamina, el
indumento, el contorno de la lamina y las pinnas, el nimero de pares, margen, textura y venacion de las
pinnas, la presencia o ausencia de pinnas terminales o yemas, el color de las venas y de los hipofilos son
buenos caracteres exomorfolégios para determinar las especies, tanto en material fresco como herbo-
rizado, y sobre la base de los mismos se ha elaborado la clave de las especies, incluyendo ademas otros,
como los tipos de rizomas, que pueden constituir un rasgo adicional Gtil para determinar las especies en
el campo.

Palabras clave: Marattiaced®anaea,Taxonomia, Morfologia.

INTRODUCCION Garcia (1993), Camus & Pérez Garcia (1995) y
En estetrabajo se analiza la morfologia y |gTuomisto & Moran (2001). Otros autores, como
taxonomia dédanaeaSm., el tnico género exclu- Brebner (1896, 1902), Campbell (1911), West
sivamente neotropical de la familia Marattiacea€l915, 1917), Bower (1926), Hill & Camus (1986),
(Rolleri et al., 2001a, 2003), cuyas especies crecalOmisto & Groot (1995); Rolleri & Lavalle
en las selvas tropicales y subtropicales, desd&997) y Rolleri et al. (1987, 1991, 1994, 1996,
México hasta Brasil y Paraguay. Las especies 4898, 1999, 2000, 2001b-d) anallzaron. diferentes
Danaeatienen espordfitos pequefios, con rizoma@SPectos de la morfologia externa e interna del
rastreros carnosos y frondas con laminas hialinagporofito.
herbaceas, o espordfitos medianos a grandes, casEl nimero de especies descritas hasta el mo-
con el aspecto de pequefios helechos arbordg8€nto asciende a 59 y la anica subdivision del
centes, con rizomas postrados, ascendentes o ef@@0€ro, propuesta por Pres| (1845) nunca se utili-
tos y frondas con laminas firmes, hasta sul®9. Pichi Sermolli (1977) lo consider6 un género
coriaceas. Es el Gnico género de Marattiaceae c8l§lado, poco afin con otros de Marattiaceae y lo
dimorfismo foliar: las frondas fértiles tienen lami-S€9regé en una familia aparte, Danaeaceae
nas contraidas o reducidas y llevan sinangiddgardh. Rolleri et al. (2001b, 2003) propusieron
inmersos en el tejido foliar, dehiscentes a través g@a sola familia, Marattiaceae, con 5 géneros
numerosos poros. Producen gran cantidad de esgdngiopterisHoffm., ArchangiopterisH. Christ &
ras monoletes con ornamentacion esteliforme deiesenh., Christensenia Maxon, Danaea y
tipo equinado (Lellinger &Taylor, 1997), con espi_Marattia Sw) y consideraron rasgos de familia los
nas cortas o largas, similares a las presentes '&Pmas carnosos, desnudos, amilaceos, polici-
otros géneros de Marattiaceae, con@ris- clostélicos; las estipulas geminadas amilaceas; el
tenseniaMaxon (Rolleri et a| 1996) y Marattia @lmidon de granos simples en los tejidos paren-
Sw. (Rolleri et al., 2000; Lavalle, 2002, 2003).  quimaticos de rizomas, estipulas y estipites; el
El género fue establecido en 1793 por J. EEOlénquima en rizomas, raices y estipites; el
Smith en honor del botanico italiano J. P. M. Dan§Sclerénquima en raquis, costas y céstulas; la pre-
y originalmente se baso en una planta coleccionaggncia de pulvinulos en el estipite y/o en la base de
en La Martinica. Varios autores describieron o ed@s costas; el indumento formado por protoscamas
tudiaron especies deanaeadesde la publicacion Y tricomas; los modelos epidérmicos; el estoma
del género, entre ellos Desvaux (1811), Raddmnaratiaceo; las protuberancias intercelulares péc-
(1819), Presl| (1845), Fée (1866), Baker & Hooketicas de las paredes de las células del mesofilo (en
(1874) y Christ (1905, 1907, 1909). Hasta la fechadelante PIP); el sistema secretor de mucilago dis-
la Unica revision existente es la de UnderwooHibuido por toda la planta y los tipos de macro-
(1902), pero en esa obra se omitieron numerosagiamentacion de las esporas triletes y monoletes.
especies y los rasgos diagnosticos seleccionadosAdui se analizaron en detalle varios rasgos del
fueron insuficientes para delimitarlas. El géner§Sporofito, como la anatomia del rizoma y estipite,
fue tratado también en floras regionales po@s estipulas, el indumento adulto y su ontogenia,
Liebmann (1849), Sturm (1859), UnderwoodO9s patrones de venacion, los modelos epidérmicos
(1909), Stolze (1976), Proctor (1977, 1989)ge la [amina, los estomas adultos y su ontogenia,
Lellinger (1989), Tryon & Stolze (1989), pérezlas protuberancias intercelulares pécticas y la mor-
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fologia de las esporas. Sobre esa base, se recoantodas las especies, el tipo de perisporio, la mor-
cen 17 especies deanaea a saberD. alata D. fologia de las espinas y el grado de fusion de éstas
carillensis, D. crispaD. elliptica, D. humilis D.  son rasgos diagnésticos complementarios Gtiles en
imbricata, D. jenmanii D. mazeana D. mo- muchos casos. Su tamafio parece relacionarse con
ritziana, D.nodosa,D. oblanceolataD. plicata, la ploidia (Barrington et al., 1986). Este dato, asi
D. simplicifolia, D. tenera, D. trichomanoide®. como la proporcidon de esporas aspecto normal o
uleiy D. wendlandii anomalo en las poblaciones de algunas especies
Los esporofitos con frondas dimorficas 1-sugieren relaciones interespecificas que se aclara-
pinnadas, el nimero de pulvinulos en el estipite, an con estudios citoldgicos adicionales, que adn
indumento glandular mucilaginifero, los tipos ddaltan en el género.
tricomas y protoscamas, los margenes de las pinnasTuomisto & Moran (2001) utilizaron la posi-
enteros, repandos o crespos, la presencia de veman del rizoma como un rasgo especifico, algo que
marginal, los estomas maratiaceos ciclociticos gqui no se ha considerado de la misma forma. En
porociclociticos, las PIP predominantementéas especies deanaease encuentran rizomas pos-
filamentosas y las esporas monoletes equinadiiados, ascendentes y erectos, y del estudio de estas
son rasgos genéricos Branaea mientras que los condiciones y la comparacién con otros caracteres
patrones de venacion y el color de las venas, lbsn surgido dudas sobre el hecho de que esa varia-
modelos epidérmicos de epifilos e hipofilos, lozién esté vinculada con una especie en particular,
estomas maratiaceos porociclociticos o con porga que las distintas posiciones del rizoma no se
normales, la variacion morfolégica de los tricomas;orrelacionan bien con el conjunto de caracteres
protoscamas, PIP y exosporios equinados son ra&specificos estudiados aqui. Los ejemplares herbo-
gos taxondémicos de variacion especifica. Algunaszados con rizomas son muy infrecuentes: el estu-
de los caracteres @anaeatambién se encuentrandio de cerca de 1000 ejemplares de herbario mos-
en el género paleotropic@hristenseniacomo los  tr6 que los rizomas herborizados representan ape-
hipofilos amarillentos, los modelos epidérmicosias un 10 % de los mismos. Por esa razén, se ha
sinuosos frecuentes, el indumento de naturalerzcluido este caracter de manera complementaria
glandular (aunque en ese género esta formado peat las claves (no asi en las descripciones), ya que
dominantemente por tricomas, morfologicamentias especies d®anaeaaqui reconocidas pueden
diferentes de los ddDanaeay las protoscamas ser determinadas utilizando caracteres foliares.
estan ausentes, Rolleri, 1993) y los exosporios Aqui se presentan una nueva descripcion del
equinados (Rolleri et al., 1996). género, una actualizacion de la taxonomia de las
Los tipos de venacion hallados en las especiespecies basada en la consulta de tipos nomen-
deDanaeason caracteres especificos. Todo el malaturales y material adicional, datos sobre su dis-
terial examinado ha sido estudiado en detalle en fobucidn geogréfica, ecologia y comentarios acer-
referente al patron de venacion, de modo que les de sus afinidades.
tipos ilustrados para cada especie representan un
caracter confiable de facil observacion. Los modeATERIALES Y METODOS
los epidérmicos resaltan como un rasgo diagndsti- e han consultado los herbarios cuyas siglas se
co util para contrastar otros de apreciacion Masian g continuacion, de acuerdo con Holmgren et
sencilla, ya que son especificos. Adicionalmentey (1990): A, AAU, BM, CTES, G, GH, HRCB,

el conocimiento de sus etapas de maduracion pgf- | o MO NY. PRC. R. RB. S. U. UAMIZ. UC
mite reconocer fases de desarrollo e inclusgg v T T

plantulas. El conjunto de rasgos externos que se

utiliza en la clave se ha seleccionado por su facil Rizoma, estipulas y estipiteRequefios trozos
acceso pero es resultado de la comparaciéon cde estos 6rganos se ablandaron con éter mono-
todos los caracteres arriba mencionados, incluyehutilico del etilenglicol 10 % acuoso. Se hicieron
do los modelos epidérmicos y ha sido puesto @rtes a mano alzada y se montaron en gelatina-
prueba en material fresco y herborizado. Las espglicerina. Las protoscamas de los estipites se estu-
ras representan un caracter interesante en las detharon montadas transitoriamente en glicerina y
minaciones. Si bien la ornamentacion es equinadgua.

219



Darwiniana 42(1-4). 2004

Patrones de venacién y modelos epidérmicos gmra constatar la normalidad de las esporas. Los
las laminas Se estudiaron en pinnas aclaradas cdaninos son comunes como trazas en las paredes de
hidréxido de sodio 2,5 % acuoso durante 20 mindes tricomas y protoscamas viejos; también apare-
tos; se blanquearon con hipoclorito de sodio ca@en en células aisladas o en pequefios grupos que
mercial 1:1 acuoso, se colorearon con Safraninase distribuyen por toda la planta, especialmente en
Fast Green 2 % en éter monometilico del etios ejes; se ponen en evidencia con cloruro férrico
lenglicol (cellosolve), segun Gurr (1966) y se mon10 % acuoso. Los cristales de oxalato de calcio
taron en “Canadax Biopur”, un medio de montajestan presentes como un residuo metabdlico co-
artificial estéril. rriente en rizomas y estipites y pueden ser abun-

o o dantes en las células del mesofilo y de la epidermis

Protuberanuas_ |ntercelulqres pécticas de lagje algunas especies: se detectan mediante la prue-
células del mesofildSe estudiaron en fragmentosy, de| sulfato férrico. El almidon se pone en evi-
de pinnas y las PIP se fotografiaron mediante Wencia con solucion de Lugol (ioduro de postasio
microscopio electronico de barrido (MEB). Lajoqurado). No se encontré una prueba satisfactoria
comparacion de material sin procesar y fijado efara mucilagos, posiblemente porque se trata de un
punto critico indica que las PIP de Marattiaceae fupo quimicamente variado de sustancias. En
conservan bien en material herborizado, aln antyznaeael mucilago esta distribuido por toda la
guo y no requieren fijacion especial. Los fragmenp|anta y rezuma de los rizomas ablandados tan
tos se cubrieron con oro bajo ve}cio, se metahzarct;pom0 como son cortados, en forma de una sustan-
en un JEOL JFC-1100itte coat ion sputtgry se (i gelatinosa translicida que retiene por cierto
fotografiaron con un microscopio JEOL JSM-jempo Ia forma de los pasajes que la conducen.
T100, en el Servicio de Microscopia de Barrido dgjng solucion muy diluida de eosina indicé conte-
la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de Lgqos proteicos en mucilagos de casi todas las es-
Plata. pecies.

La venacion, las variaciones morfolégicas del
dumento adulto, los modelos epidérmicos y los
omas adultos se analizaron en pinnas de todos
ejemplares citados, pero las ilustraciones co-

esponden a modelos adultos de pinnas medias.
Eas ilustraciones se efectuaron con un microscopio

Wild M20 equipado con camara de dibujo y

Esporas.Se tomaron muestras de esporas descaneando los preparados (venacion).
especimenes de todas las localidades de cadaPara constatar la viabilidad de las esporas se
taxon. Las esporas se sacaron de cada sinangio ¢difizaron las coloraciones del pardo de Bismarck y
una aguija histolégica o un pincel fino y se colocacarmin acético. Los porcentajes de esporas aborta-
ron sobre cinta adhesiva de doble faz (para evitar®@s se calcularon en muestras sucesivas provenien-
contaminacién se eligieron plantas que no habid@és de distintos sinangios; las @& jenmanij a
sido fijadas en la hoja de herbario mediante peg&ausa de sus variadas anomalias, no se midieron
mento). Sin otro tratamiento, las esporas se cubri€fabla 2). Se analizaron la mayoria de los espe-
ron con oro bajo vacio, en un metalizador Jeol JSKimenes estudiados, con excepcion de los que pre-
1100 (ine coat ion sputtdr Las fotografias se sentaban sinangios muy maduros con poros muy
tomaron con un microcopio electronico Jeol JF@biertos.

T100. A menos que se diga explicitamente “no visto”,
todos los especimenes citados fueron vistos, anali-

Pruebas quimicas de identificacidBe efectua- zados y medidos. Las medidas expresadas en la
ron una serie de pruebas quimicas (Johansegbla de estomas corresponden al promedio de 50
1940) para detectar o probar la presencia gecuentos por cada ejemplar estudiado. Las medi-
taninos en células aisladas, cristales en células @gls expresadas en la tabla de esporas se tomaron
mesofilo, almidén en tejidos parenquimaticosincluyendo la ornamentacién y corresponden al
lignina y pectinas en tejidos de sostén, para anafiromedio de 25 muestras con un minimo de 100
zar los contenidos de los tricomas glandulares gsporas provenientes de sinangios elegidos al azar
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en diferentes ejemplares. cuente la condicion postradddanaea alata D.
o . carillensis D. crispa D. imbricata D. jenmanij
La mayor parte de los términos pteridologicogy mazeanaD. oblanceolata D. plicata, D.

ya se han utilizado en trabajos previos sobrgmpjicifolia, D. teneraD. trichomanoides, D. ulei
Marattiaceae (Rolleri, 1993, 2002; Lavalle, 2002y, p_\yendlandiitienen rizomas postrados, corta-

Mengascini, 2002) y todos ellos se encuentran §fente o largamente rastreros, carnosos y mas bien
Lellinger (2002). De acuerdo con esto, se pref'edelgados aunque eml. alata, D.mazeana, D.

ren, entre otros, los términos fronda, pinnulangritziana y D. ulei pueden formarse rizomas
pinnudlula, costa, céstula, pulvinulo, venuloide (e'@ruesos duros y casi lefiosos.

lugar de hoja, pinnas de segundo o tercer orden, g| rizoma carece de tejidos internos esclero-

raquis de segundo o tercer orden, nudo y VeRgqos. Presenta una epidermis cutinizada y engro-
recurrente), entre otros. El término protoscama &g,qa; una corteza diferenciada en dos zonas: una
exclusivo de Marattiaceae (Lellinger, 2002); l0gxierna, formada por colénquima, una interna, for-

términos utilizados para epidermis y estomas estaf, 44 por parénquima, mas laxa y con espacios

en todos los trabajos previos de la autora, y Iq§tercelulares grandes y un area central mucho mas

relativos a las esporas son de Lellinger & Taylofgya que contiene la estela (Fig. 1 C, E y F). La

(1997). corteza en general esti atravesada por numerosos
conductos de mucilago, presenta células taniferas
aisladas o en pequefios grupos y contiene abundan-
te almidon (Rolleri et al., 2001c-d).

Rizomas y raice§Fig. 1) La estela es una dictiostela policiclica (Ogura,
égn), con meristelas dispuestas en 3 6 mas ciclos.

6Sbien la estela deDanaeaparece ser la mas

gnple de Marattiaceae, es compleja en seccion
gj}nsversal, porque esta atravesada casi horizontal-

. p ente por las trazas de las raices que se originan en
muy préximos y mas agrupados en un polo, e P q 9

. f . ciclo interno or los frecuentes haces comi-
rizomas erectos. Las raices son abaxiales en Ga yp

] . - . rales de posicién central que se extienden entre
mayoria de los rizomas, mientras que son abaxial ogs ciclos éoe meristelas II:?mados también “co
y laterales en los que tienen posicién erecta. '

. : nexiones comisurales” por Bower (1926) o “haces
Los rizomas son dorsiventrales, cortamente O

largamente rastreros y pueden ser algo ascenden\fggcmareS de conexion®, por Chang (1975). Se

. . : grigina por fragmentacion de una protostela y el
en la mayoria de las especies, mientras que una .

: roceso progresa hasta que se forma una dic-
pocas desarrollan formas con rizomas suberecto io

! dostela biciclica con grandes lagunas parenqui-
erectos, lo que confiere a las plantas el aspecto dg . . L
~ . . maticas. Los haces comisurales estan dispersos y
un pequefio helecho arboresceianaea ellipti-

- . es frecuente la presencia de uno (o mas) de ellos en
ca produce casi siempre rizomas erectos robustoa, .
centro de la estela, con forma de C. Los rizomas

erguidos y gruesos, mientras que este tipo Je ! .
. fe . mas gruesos d®anaeapresentan dictiostelas 3-
rizomas es mas bien ocasional & nodosa.

o . ciclicas, con 2-3 meristelas centrales y 15-20

Danaea moritzianaforma rizomas rastreros a : . .
meristelas en un ciclo externo, segun el grosor del
suberectos, cortos o largos, que pueden ser .
zoma. Los rizomas largamente rastreros y delga-

; I
Cboanoliadas o ceras localdades Gt o6 compes de D- carilensis (i, 1 D),D. cispa, D.
umilisy D. wendlandii(Fig. 1 A) tienen 8-10

tan entonces como hemiepifitos ocasionales. Las . . .
. . . ..meristelas en el ciclo externo, mientras que los
tres especies mencionadas tienen los esporofitos . -
. . jlgomas mas gruesos d@® alata, D. elliptica D.
mas grandes y robustos del género, en tanto que 1as ., . ) A .
h . e . moritzianay D. nodosaienen 15 6 mas meristelas
demas especies, con esporofitos medianos o pe- ) , .
< o . en el ciclo externo. El nimero de meristelas del
quefios, casi siempre desarrollan rizomas rastreros., ~. . ,
. . ciclo interno puede variar, pero es comun hallar 3-
Danaea humilispresenta a veces rizomas cortos

. (1 meristelas centrales de distintos tamafios (Fig. 1
delgados y carnosos, suberectos, pero es mas &e-E)

RESULTADOS Y DISCUSION

Los rizomas son desnudos pero estan cubiert
por estipulas pareadas que abrazan la base de
estipites. Estos nacen adaxialmente en rizom
postrados, proximos o distantes, pero pueden es
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El almidén de reserva es muy abundante en ldene hasta 10 -12 capas en las raices subaéreas
rizomas. Esta formado por granos lenticularesnas gruesas. Una endodermis delgada y poco ob-
ovoides, cilindricos, claviformes, con forma devia (Fig. 1 F) separa la corteza de la estela, que
bala o de bumeran, con hilio casi concéntrico econsiste de una actinostela poliarca con 12-15 (18-
los lenticulares y excéntrico en los otros tipos, sif0) terminales protoxilematicas. El metaxilema se
estrias visibles. Los granos lenticulares y los grasclerosa en las raices mas viejas o gruesas, donde
nos con forma de bumeran son planos o casi plpesiblemente tiene funcién mecanica mas que con-
nos, un tipo hasta ahora registrado solamente patactora. Hill & Camus (1986) sugieren que en la
Marattia laevisSm. (Lavalle, 2002) y para el géne-médula de las raices se forma esclerénquima, y
ro ChristensenigRolleri et al, 2001c), no asi los consideran su presencia como un rasgo avanzado
otros tipos mencionados, mas frecuentes en la fem Danaea La condicion actinostélica (pro-
milia, que nunca son aplanados. Los contornos stwstélica) de las raices indicaria, mas bien, que el
circulares o casi circulareB (crispa D. humilis  esclerosamiento se produce en el metaxilema y
D. imbricatay D. oblanceolaty elipticos D. posiblemente esté vinculado con el habito sub-
moritziang D. nodosy, elipticos muy angosto®( aéreo adquirido por las raices en rizomas sub-
trichomanoidey o bien triangulares(. ulei). EI  erectos o erectos.
conjunto del tamafio, contorno y forma parece ser La posicion del rizoma es variable en
un rasgo especifico como en otros géneros déarattiaceae: enAngiopteris y Marattia los
Marattiaceae (Rolleri et al2001c). Es un caracter rizomas son erectos y gruesos y no se encuentran
util y de facil acceso, aunque representa un inconzomas postrados. ERhristenseniaos rizomas
veniente el hecho de que el herborizado suele sn postrados y este habito tambien es predomi-
incompleto y los rizomas faltan en la mayoria deante en Archangiopteris con rizomas erguidos
las colecciones. registrados sélo eA. itoi W. C. Shieh (Mengascini

El sistema secretor de mucilago alcanza su desaRolleri, 2001; Mengascini, 2002). Ebanaease
rrollo maximo en el rizoma, y se encuentran numesncuentran los dos tipos y la posicion erecta del
rosos canales atravesando toda la corteza y préxzoma aparece tanto en especies con espordfitos
mos a los tejidos conductores. Producen un mugrandes, comaoD. elliptica, D. moritzianay D.
lago amarillento o transparente que se torna rojizapdosacomo en otras con esporofitos de menor
colorado o purpura en las partes mas expuestésmano, comd. humilis En D. moritzianay D.
posiblemente debido a oxidacion o a cambios emdosapredomina igualmente el tipo de rizoma
alguno de los componentes. Hay células copostrado, pero ciertos ejemplares de ambas espe-
taninos dispersas por los tejidos parenquimaticosies desarrollan rizomas erectos, una condicion
aunque parecen ser mas abundantes en la zanuee parece generalizadal®relliptica. Las formas
cortical mas externa. con rizomas erectos coinciden en otros caracteres

Las raices nacen continuamente en el apice digl esporoéfito con las que presentan rizomas pos-
rizoma. Se originan en el periciclo de las meristelasado y por eso no se ha considerado la direccion
mas internas y atraviesan la corteza durante sle crecimiento del rizoma como un rasgo especifi-
desarrollo (Fig. 1 C-E). La posicion dorsiventral deo. Como en el caso del almidén, su utilidad en las
la raices se mantiene aln en rizomas erguidos, claves se ve restringido por la herborizacion in-
los cuales nacen manojos abaxiales y laterales dempleta, ya que falta el rizoma en la mayoria de
raices cordeliformes gruesas, lo que podria sugeliis ejemplares de herbario, los cuales suelen con-
gue el habito completamente erguido es una condiistir predominantemente de frondas o partes de
cion adquirida eanaea Tienen epidermis grue- ellas.
sa y papilosa, _cqrtez_a dividida en d(_)s zonas: u'?stl'pulas(Fig. 1)
externa, subepidérmica, con colénquima en 3-6 ca- . i ]
pas y una interna mas laxa, parenquimatica. En las Las estipulas son estructuras.exogenas,_ persis-
raices de posicién aérea hay una o mas Capastggtes, que nacen pareadas del rizoma cqbrlendo la
células con paredes engrosadas y contorno heseé de los estipites, en todos los generos de
gonal en seccién transversal, como una exodermf¢arattiaceae (Rolleri et al2001a, 2003). Son es-

La zona colenquimatica puede variar en espesor y
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Fig. 1.- Raiz, rizomas y estipulasanaea A: D. wendlandi seccién transversal de rizoma (similaDercrispa).

B: D. crispa esquema de media estipulaDCmoritziana seccién de rizoma. . carillensis seccién de rizoma. E:

D. alata seccion de rizoma. B. elliptica, seccion de raiz. Abreviaturas: ¢, corteza externa; ci, corteza interna; co,
colénquima; e, endodermis; ep, epidermis; est, estipula; I, lamina pluriestratificada de la estipula; m, margen
uniestratificado de la estipula; me, meristela del ciclo externo; me i, meristela del ciclo interno; mu, canal de
mucilago; mx, metaxilema; fl, floema; prx, protoxilema; mx e, metaxilema esclerosado; prx, protoxilema; r, raiz;
lineas rectas o punteadas en B, canales de mucilago.

223



Darwiniana 42(1-4). 2004

tructuras proliferas y permiten la propagaciéhos estipites deD. elliptica (Fig. 2 G), D.
vegetativa de las plantas, una condicién utilizadaazeanaD. moritziana(Fig. 2 H) D. nodosa D.

en invernaderos y criaderos para producir clonagei son profundamente canaliculados, con 2 sur-
con destino ornamental (Jones, 1997)DAanaea cos laterales, 2 adaxiales y 3 0 mas abaxiales. Ade-
ademas, las estipulas pueden desarrollar yemasreas de surcos, en los estipitederispay deD.
condiciones experimentales (Sharpe & Jernstedtimplicifolia (Fig. 2 B) se encuentran estrias y
1991). EnAngiopterisy Marattia las estipulas son papilas.

grandes, mientras que son mas pequefias y con ldos estipites tienen los mismos tejidos que el
porcién distal tempranamente papiracea &r  rizoma: una epidermis subpapilosa o papilosa,
changiopteris Christenseniay Danaea Siempre gruesa y cutinizada, una corteza diferenciada en
estan profusamente recorridas por numerosos paa zona subepidérmica de 5-10 capas de espesor
sajes secretores de mucilago de longitud variabl@rmada por colénquima y una zona interna de
Bierhorst (1971) considero las estipulas como pamayor grosor constituida por parénquima laxo, con
te de la base de la fronda. Hill & Camus (1986) lasspacios intercelulares grandes, cuyas células al-
interpretaron como una especie de trofopodio, esacenan almidén. El almidén es mas abundante en
decir, una porcion basal ensanchada del estipites estipites carnosos, jovenes o adultos, de casi
gue serviria como 6rgano de almacenamiento y l&sdas las especies, pero es muy escaso en los
describieron como vascularizadas para todos lestipites adultos deD. elliptica, D. nodosa,D.
géneros. simplicifoliay D. ulei .

Las estipulas permanecen carnosas durante mu-El sistema secretor de mucilago, caracteristico
cho tiempo y ademas de ser 6rganos proliferos, sda todos los géneros de Marattiaceae, estd muy
almacenadoras de almidén. Tienen los mismos tejliversificado en los estipites, con los pasajes de
dos que el rizoma: epidermis uniestratificadanayor diametro en posicion central, y numerosos
cutinizada y a veces papilosa, una corteza exterpasajes de diametro menor situados cerca de las
colenquimética de poco espesor (2-3 capas celulaeristelas.
res) y una corteza interna parenquimatica que acu- En la porcién distal del estipite, cerca del raquis,
mula almidén abundante (Rolleri et,&001c). En se encuentra una delgada zona de esclerénquima
Danaeacarecen de vascularizacion en la mayofen lugar de colénquima, como en los rizomas),
parte del cuerpo y su conexidn con la estela dglie se continGa en las costas y se interrumpe sélo
rizoma podria ser profunda, aunque en origen s los pulvinulos. El esclerénquima es raro en
dificil distinguirla de la estela de los estipites, Marattiaceae y en todos los géneros tiene una loca-
diferencia de las estipulas delarattia cuya lizacién similar: es subepidérmico y se encuentra
vascularizacion se extiende claramente hasta las la porcion distal del estipite, en raquis y costas
porciones distales papiraceas (Lavalle, 2002).  (Rolleri et al, 2001a, 2003; Rolleri, 2002; Lavalle,

2002).
Estipites(Fig. 2) En la base del estipite se encuentran una o mas

Cada rizoma lleva varios estipites, distanciad(g'er'Stelas' La meps_tela en forma de_C que sale del
0 préximos. Son convexos O tienen surcos suavg§omase divide rapidamente en varias mas peque-
en el lado adaxial y surcos profundos en el abaxidl®s ¥ sepa_rad_as._ La estela formada t|en,e .8'12
Los estipites deD. alatay D. jenmanii son meristelas distribuidas en forma circular o eliptica,

adaxialmente convexos y tienen 3 surcos abaxial@§"9U€ €S comun la presencia de una merlsftela de
(Fig. 2 F); los deD. carillensis (Fig. 2 C), D posicion medular, lo que sugiere que las comisuras

humilis (Fig. 2 D) yD. oblanceolataFig. 2 E) son vasculares se encuentran también en los estipites.

adaxialmente curvos o canaliculados y profundf%- Los pP'Vj”“'OS “del estipite son Ilamafios con
mente canaliculados en el lado abaxial; loDde 'MecUencia nudos™, aunque en la mayoria d_g los
crispa (Fig. 2 B), D. wendlandii(Fig. 2 A) y D. casos no ]Igvan pinnas. En ellos, los tejldo§
simplicifolia (Fig. 2 B) son convexos o aloem&parenqu|mat|cos son mas compactos, con espacios

canaliculados en el lado adaxial, tienen dos Surc&tercelulares muy pequefios y el colénquima desa-

laterales marcados y son abaxialmente carenad{)@"a mas capas que en las areas entre nudos. Las

meristelas estan fragmentadas en unidades mas pe-
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Fig. 2.- Secciones transversales de estipit&3amaea A: D. wendlandiB: D. crispa(similar enD. simplicifolia).

C: D. carillensis.D: D. humilis.E: D. oblanceolataF: D. alata. G: D. elliptica (similar enD. nodosa). H: D.
moritziana Abreviaturas: a, ala; ¢, corteza externa; ci, corteza interna; co, colénquima; ep, epidermis; m, meristela;
mu, canal de mucilago.

225



Darwiniana 42(1-4). 2004

quefias y frecuentemente se distribuyen en circulas y tal vez carezcan de la capacidad de movimiento
y no dorsiventralmente. Los pulvinulos han sidalescrito, pero en ellas si tiene lugar el proceso de
interpretados como una adaptacién a la abscisi@bscision de frondas viejas o secas.

de las frondas en estaciones secas (Hayata, 1928;

Holttum, 1978), o como zonas relacionadas con gddumento(Figs. 3-8)

movimiento de orientacién luminica de las ldminas
(Chang, 1975; Rolleri, 2001; Rolleri et al., 2003)1n

La anatomia interna suculenta de los mismos Fantas nunca son glabras. Aunque el indumento se

sugerente al respecto y en estipites o costas Scibe a simple vista, se requiere aumento para
esclerénquima, éste se interrumpe en los pulvj-

nulos. 10 que apova la idea de una adaptacién éﬁreciar su variacion. Se encuentran dos tipos
» 109 poya i P rfol6gicos basicos: tricomas y protoscamas, asi
relacion con el movimiento.

Todos | . de Maratt . como formas intermedias entre ambos (Fig. 4 L-
000s los generos de Marattiaceae, sin exCepn 1antg tricomas como protoscamas son estruc-

cion, presentan pulvinulos o zonas pulvinadas, Y@ras cortamente pediceladas con 1-2 células

Iseg en lz b?se de'&;'p'te' a Iollargo del mls:_no 9 flsales secretoras de mucilago que se insertan pro-
a base de las cost&¥anaeaes el género que tiene ¢, 1o i g epidermis.

mas pulvinulos en los estipites (hasta 3-4), aunque En las frondas en despliegue o tenuerales se

pueden faltar o ser menos obvios en los estipiteg e niran todas las etapas de desarrollo del indu-

SUCUI?r.“OS de gspemes con pequenos esporoﬂmgmo’ desde las células protodérmicas iniciales
u’mbrofll_os.E,I numero de’ pulvmulos NO €S UN Cay,54t4 10s tipos adultos de tricomas y protoscamas y
racter diagnostico especifico seguro: hay 1-Ben en ellas se observa muy bien la variedad que pre-
imbric_ata D. eIIipti_ca, D. oblans:eolata’(en esta enta el género. La mayoria de estas fases de desa-
especie hay est|p|t_es con y sin PU_IV'UUIOS en E?ollo del indumento persisten en plantas adultas y
misma plz_i_nta),D. plicata D. 5|mpl|c_|fol|a_y D. se conservan en material herborizado. Las bases de
wendlandij 1-3 en D. alata D. carillensis D. los tricomas y protoscamas permanecen insertas en

jenmani D.' malzearlaDh. moritziana(en esta els- la epidermis aun en el caso de tricomas caedizos y
pecie ocasionalmente hay 4pyteneray general- son visibles con poco aumento (Figs. 3 R, 12 F).

mente 2-3 emD. crispay D. humilis Faltan erD.
nodosa D. trichomanoides D. ulei, aunque en  Ontogenia(Fig. 3). Algunas células protodér-
juveniles de D. nodosaa veces se presenta Unmicas se dividen para formar iniciales de tricomas
pulvinulo poco conspicuo que desapareceria condle se distribuyen mas o menos regularmente entre
desarrollo ulterior. Archangiopterisy Christensenia |as células epidérmicas en diferenciacion (Fig. 3 B-
presentan al menos 1 pulvinulo en el estipite, miew). Difieren de las iniciales de estomas (Fig. 3 A)
tras que las plantas adultas dengiopterisy porque son mas bien globosas y sobresalientes
Marattia tienen pulvinulos en la base de logFig. 3 B-D) y presentan con frecuencia un cito-
estipites pero no a lo largo de ellos, aunque si pRasma muy brillante y granular, posiblemente de-
han observado en plantas juveniles de algunas @gdo a sus funciones glandulares.

pecies deAngiopteris(Rolleri, 2002). EmAngiopterisy Las iniciales de los tricomas se dividen en forma
Marattia, la base ensanchada del estipite tambiéj’ara|e|a al plano de la epidermis y dan origen a dos
funciona como un pulvinulo y facilita la inclina- cglulas superpuestas (Fig. 3 K-L) que contienen
cion de las frondas, que se curvan tocandgltoplasma denso con abundantes granulos de co-
distalmente el sustrato; eAngiopteristienen |or amarillo claro o casi &mbar. La célula mas ex-
pulvinulos tanto las plantas con frondas persisteferna del par formado se divide nuevamente en el
tes como las caducifrondas, de manera que lafismo plano. El tricoma joven esta formado ahora
funciones de abscision y movimiento no somor 3 células mucilaginiferas: una célula distal
excluyentes. Las areas pulvinadas basales del estigjlébosa, una intermedia y una basal, ambas cilindri-
en ambos generos son marcadamente amilaceas %4y cortas y mas o menos hundidas en la epidermis
utilizan como fuente de almidon comestible en gfig. 3 M-N). Durante las etapas juveniles de
paleotropico. EnArchangiopteris Christenseniay  tricomas y protoscamas, las células intermedia y
Danaealas bases de los estipites no son tan suculéigsal pueden unirse en una sola por lisis de la

Los estipites, raquis y laminas@anaeatienen
dumento. La densidad del mismo varia, pero las
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R

Fig. 3.- Desarrollo del indumento Branaea A: area con iniciales estomaticas. B-D: area con iniciales de tricomas.

E-J: tricomas jovenes en desarrollo. H: célula basal y marca de un tricoma caduco en epidermis juvenil. K-Q:
desarrollo de un tricoma en corte tranversal de la lamina: K: inicial del tricoma, L-O: divisiones subsiguientes en el
tricoma, P: lisis de la pared comun en la base 2-celular de un tricoma, Q: tricoma con una sola célula basal. R: célula
basal y marca de un tricoma caduco en epidermis adulta. Abreviaturas: cb, célula basal; cc, primera célula del cuerpo,
capitada, de un tricoma joven; is, inicial estomatica; it, inicial un tricoma.

227



Darwiniana 42(1-4). 2004

pared comun (Fig. 3 O-Q). La célula distal globosaplanado y la protoscama si, aunque muchas
se divide pronto y da origen a las formas paucprotoscamas tienen un centro mucilaginifero no
celulares, mas simples, de tricomas superficialeaplanado de tipo “tricomatoso”. Esta distincién
muy comunes en la lamina de todas las especie®rfoldgica que se hace aqui es necesaria para la
(Fig. 3 E-G, J). Con excepcidn de las células intedescripcion del indumento, ya que hay muchas for-
media y basal, todas las células del cuerpo delas intermedias entre tricomas y protoscamas tipi-
tricoma parecen tener capacidad para dividirse. cos y muchos tricomas estrellados grandes podrian
. . ) ser tomados por protoscamas pequefias.

~ Tricomas(Fig. 4). Los tricomas representan el gp, |as |aminas se pueden encontrar protoscamas
tipo més simple de indumento ébanaeay No  pequefas, con cuerpos planos aproximadamente
desarrollan cuerpos aplanados como las protogsyrellados o irregulares que irradian desde un cen-
camas. En general estan formados por un cuergg glandular (Figs. 6 K, 7 F, N, T, Z), pero en
globoso o estrellado, con 3-10 (12) células de parganeral las formas planas predominan sobre venas
des muy delgadas. Los mas pequefios tienen Ygcundarias, costas y otros ejes, donde los tricomas

cuerpo 3-celular (Fig. 4 A) y son muy comunes ¥on mas raros ya que se forman como una etapa de
abundantes en pinnas tenuerales. La mayoria crggg protoscamas.

rapidamente hasta alcanzar 4-5 células (Fig. 4 B-I)
y representa el indumento mas tipico de las laminas Desarrollo y relacion entre los tipos de indu-
de las especies @mnaea Los tricomas mas gran- mento(Fig. 8). Los tricomas glandulares se inter-
des pueden alcanzar unas 7-8 (10) células, ocaspetan aqui como el tipo basico de indumento en
nalmente mas (Fig. 4 J - K), pueden ser asbBanaeay como el generador de otros tipos. Las
métricos, muy ramificados y representan formagrotoscamas se desarrollan a partir de tricomas y
transicionales dre los tricomas estrellados mas ti-€stos son, a la vez, un tipo de indumento superfi-
picos (Fig. 4 L - O) y las protoscamas mas simplesal y una fase del indumento aplanado de los ejes.
que predominan sobre los ejes de la mayoria de [Bsdas las células del cuerpo de un tricoma glandu-
especies dedDanaeay que son infrecuentes comolar son capaces de dividirse, y asi, los tricomas
indumento de las laminas. globosos (Fig. 8 A) serian el origen de escamas
Todas las células de los tricomas son muctampanuladas (Fig. 8 B-C) y directamente o indi-
laginiferas y actian como glandulas durante el deesctamente, de protoscamas planas, con cuerpos
sarrollo de los mismos, pero en los tricomas mamnteros a ondulados (Fig. 8 E-F) o irregulares a
grandes la funcién de secrecion parece restringirimbriados (Fig. 8 G-I). Las protoscamas mas gran-
a una zona central, cercana a la insercién, de daes tienen un centro plano, no globoso que perma-
tamafio variable (unas pocas células). Cuando mtce siempre mucilaginifero (Fig. 8 1), aunque tal
tricoma cae, la célula basal persiste en la epidermisz cese toda la actividad glandular en pro-
y se puede distinguir como una célula de contorrtoscamas viejas. Tanto tricomas como protoscamas
casi circular, brillante, algo hundida por debajo deetienen el mismo tipo de base (Fig. 8 D, J), lo que
varias células epidérmicas localmente separadesnbién apoya la idea de que todas las formas se
(Fig. 12 F). Estas glandulas residuales son particdesarrollan a partir de un tipo basico y que la
larmente abundantes en la epidermisidealata, evolucién morfolégica hacia tricomas o hacia
D. jenmanii,D. mazeang D. moritziana protoscamas es mas bien un rasgo adaptativo del
. _indumento glandular segun se trate de laminas o de
ProtoscamagFigs. 5-7). Las protoscamas, a digjes. Mientras en las laminas es muy rara la presen-
ferencia de los tricomas, desarrollan una laming; ge protoscamas, en los ejes es posible encon-
paucicelular a pluricelular. Las células de la zongyrjas mezcladas con tricomas, lo que confirmaria

de insercion son mucilaginiferas, mientras que Iagmpjen la interpretacion de los tricomas como fa-
células del cuerpo o las marginales tienen paredgss de |as protoscamas en los ejes.

muy delgadas y pueden carecer de propiedades

glandulares (o haberlas perdido en el curso del Distribucion de los tipos de indumer(féigs. 5-

desarrollo). 7). El estudio de los tipos de indumento indica que
El tricoma tipico nunca desarrolla un cuerpse trata de un rasgo genérico, pero hay algunas
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Fig. 4.- Tricomas eBPanaea A: tricomas 3-celulares eD. carillensis D. crispg D. humilisy D. alata B: tricomas
4-celulares erD. humilis C: tricomas 5-celulares db. tenera (similares erD. alata; D. crispa D. elliptica; D.
simplicifoliay D. oblanceolatq D-F: tricomas 4-5- celulares ed. moritziana(similares enD. jenmaniiy D.
mazeana G-I: tricomas 5-celulares e®. humilis J-K: tricomas 6-8-celulares eb. elliptica. L-O: tricomas
pluricelulares enD. elliptica. P: tricomas proximos a los sinangioszrelata (similares en las demas especies).
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diferencias entre las especies que pueden destacggn es poco comUn. Ocasionalmente se presentan
se. En las laminas db. alata D. carillensis D.  |3minas 2-pinnadas, aunque en estos casos las
crispa D. humilis D. imbricatg D. jenmanii D.  pinnulas son vestigiales o aflébicas y las laminas
mazeana D. moritziana D. oblanceolata D.  ng tienen una arquitectura bipinnada tipica. Los
plicata, D. teneraD. trichomanoidey D. wendlandii  gesvios de la divisién o del dimorfismo tipicos
se encuentra una mezcla de tricomas tipicos c@@minas con aflebias o laminas fértiles no reduci-

formas intermedias entre tricomas yqpefias das) solamente se hallaron en ejemplaresDde
protoscamas, mientras qie elliptica, D. nodosa  gljiptica.

D. simplicifoliay D. ulei tienen tricomas, escasas
formas intermedias y abundantes protoscamas estre-Contornao Los contornos de las laminas varian
lladas o irregulares, generalmente grandes. de una especie a otra, pero son similares los de las

Las protoscamas son campanuladas, con (mnnas estériles y fértiles. Las laminas simples son
cuerpo acampanado plano que irradia de un centemceoladas, con apices agudos, bases cuneadas y
tricomatoso paucicelular, eD. crispa (Fig. 5 A- margenes enteros db. carillensis(Fig. 34 D) y
E), D. oblanceolata(Fig. 5 F-H), D. tenera D.  elipticas, con é&pices acuminados, bases ancha-
imbricatay D. wendlandii (Fig. 5 J-O). Estas mente cuneadas y margenes repandos a ondulados,
protoscamas pueden tener células mucilaginiferasveces algo cartilaginosos, €n. simplicifolia
marginales activas (Fig. 5 P) y siempre se preserffaig. 28 L-M).
muy definida el area central mucilaginifera. En las especies 1-pinnadas, las laminas son

Las protoscamas son escuamiformes planadanceoladas eD. trichomanoidegFig. 33 D-F) y
con cuerpo paucicelular lanceado, estrellado o irr®. tenera(Fig. 32 H); lanceoladas anchas Bn
gular que irradia de un centro mucilaginifero defierispa(Fig. 34 A); oblongas e. humilis(Fig. 33
nido con células de paredes mas bien engrosadal-+£), D. imbricata (Fig. 32 J) y D. wendlandii
también plano, con o sin células glandulares margiFig. 32 1); oblongas a oblanceoladas &n
nales, enD. carillensis (Fig. 6 L-O), D. humilis mazeandFig. 29 F) yD. moritziana(Figs. 29 A-E
(Fig. 7 A-F), yD. plicata y se mezclan con tipos y 31 K-R); oblongas a oblongo-elipticas dn
campanulados eR. imbricata. alata (Fig. 27 A),D. nodosa(Fig. 30 A-C y 31 A-

Las protoscamas son irregularmente campanu} y D. ulei (Fig. 32 A-G); lanceoladas, elipticas u
ladas o estrelladas, grandes, con un cuerpo aprogblanceoladas erD. jenmanii (Fig. 29 G-H);
madamente radial y plano, un centro glandular atanceadas anchas en plicata(Fig. 34 B) y final-
tivo paucicelular plano, siempre uniestratificado, ynente, elipticas a elipticas anchasenelliptica
gran cantidad de células marginales mucilagin{¥ig. 28 A-B) yD. oblanceolataFig. 32 C).

feras, enD. alata (Fig. 6 A-E), D. jenmanii,D. .
Color. El color es generalmente uniforme en

mazeang D. moritziana(Fig. y F-K). . S .
Las protoscamas son estrelladas a irreguIarég‘,r:mn""S adultas. Los hipofilos son siempre algo

pluricelulares, grandes, con cuerpo fimbriado prd:nas claros que los epifilos, pero son concolores en

visto de numerosos brazos uniseriados que culnﬁi; nﬁyorla dell:as esp)I;af;leQanaeballalata tiene
nan en una glandula unicelular, en Blliptica ipofilos amarillos, sulfureos o blancuzcos).

(Fig. 7 U-2), similares pero en general con mérgét_anma_niitiene hipofilos glaucos, muy p‘?‘”d_OSD/

nes irregulares no fimbriadas, & simplicifolia morlt2|ana pue.de presentar a veces Iamlngs par-

(Fig. 7 G-N), y con margenes erosos irregulares, éijlalm.ente variegadas o vet,eadas. LOS”hIpOfI|OS

D. nodosaFig. 7 O-T) yD. ulei. amanllos_, blancuzcos o sul_fureo_s tamblgn_ apare-

cen en pinnas tenuerales o juvenile®delliptica

y D. nodosa(en este caso algo iridiscentes). El

color no es un rasgo de variacién especifica o
Las laminas son simples en 2 especies y Jnfraespecifica constante y no se correlaciona con

pinnadas en las restantes. Son completamerygos rasgos vegetativos excepto Bn nodosa

dimdrficas en la mayoria de las especies, aunquegyas pinnas con hipofilos mas claros tienen ma-

veces pueden ser parcialmente dimorficas o evegbr proporcion de venas simples, epidermis en fa-
tualmente casi monomérficas, aunque esta condi-

Lamina
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ses juveniles de su desarrollo y estomas parcigFig. 28 A-K). Hay 5-7(-10) pares de pinnas en
mente inmaduros. Las variaciones de color no sdaminas adultas, pero las plantas juveniles tienen
exclusivas deDanaeaentre las Marattiaceae, ylaminas simples, ternadas o con 2 pares de pinnas
también se han observado ejemplares variegado$aterales y una pinna terminal grande, mientras que
con hipofilos muy claros en especies del génemn plantas no adultas, de 50-70 cm de altura se
Angiopteris(Rolleri, 2002). pueden encontrar hasta 5 pares de pinnas (Fig. 28
] . o . C-J). En esta especie todas las fases de desarrollo
Textura 'y consistencid.as laminas tienen tex- hroducen frondas fértiles y esporas normales, de
tura y consistencia variables. Son membranaceasysnera que existe wontinuumde formas con un
transllcidas enD. crispg D. teneray D. tricho-  ngmero diferente de pares de pinnas, todas pre-
manoides casi membranaceas y opacas Bn  cozmente fértiles. En algunos ejemplares de Brasil
imbricatay D. wendlandij delicadas, herbaceas oge ghservaron laminas fértiles con pinnas latifo-
algo esponjosas y opacas €. alatg D. cari- |iadas elipticas, no reducidas, sin otras diferencias
llensis D. humilisy D. jenmanii herbaceas y mas morfolggicas con las plantas que producen laminas
bien brillantes enD. mazeanay D. moritziana  fgrtiles contraidas. Ciertos rasgos vegetativos
subcoriaceas a coriaceasizelliptica, D. nodosa  comg el patrén de venacion, la epidermis y el tipo
D. simplicifoliay D. ulei. de estoma se definen tempranamente, permitiendo

Pinnas Las pinnas son cortamente pecioluladarseconocer todas_ e_stas fases. .
Danaea moritzianapresenta pinnas angostas,

sobre el raquis. Se insertan imbricada®eimbricatg ,

préximas en D. humilis D. oblanceolatay D. Iar_1ce,ol_adas a oblongo-falcadas, mas o menos

wendlandii algo separadas & crispa D. plicata D. asimetricas (Fig. 31 K-L, P-R) o, mas raramente,

teneray D. trichomanoidesdistantes 4-7(-8)cm en el|pt|ca§ u oplongas, poco a5|metr’|cz_is (F|g: 31.M'
O). En juveniles el contorno es eliptico, més bien

D. alata D. elliptica, D. jenmanij D. mazeangD. D :

moritziang D. nodosay D. ulei. EI nimero de asimetrico y mOderadé?“_“e”te falcado (_F|g. 31Ky

pinnas laterales es variabl@: humilistiene 25-28 estas plantas son casi |gu§les auna Ju_venD.de

pares;D. crispa D. imbricatay D. oblanceolata E,il‘?ta’ except(_) por Ia_ venacion simple tipica de esta

tienen 15-18D. teneray D. trichomanoidesienen Ultima. Las pinnas tienen siempre bases redondea-
das, marcadamente asimétricas y apices atenuados,

12-15; D. alata D. mazeanaD. moritzianay D. o o d tad
nodosatienen 10-12(-18);D. wendlandiiy D. noloriamente Incurvados, proyectados en una por-
cion aserrada dirigida acroscOpicamente, con

jenmaniitienen 8-10 y finalment®. ulei presenta o 7
: y 2 P denticulos curvos. ED. moritzianatambién hay

5-7(-10) pares de pinnas. L2
EnD. alata(Fig. 27 A) yD. tenera(Fig. 32 H) fases de desarrollo, todas precozmente fértiles,
fgro el nimero de pares de pinnulas de cada fase es

las pinnas son mas o menos oblongas, con ba " | adulto. El ; | lado falcad
asimétricas subcordadas y apices agudosoatenﬁgr-"a”.i adufto. £ contorno 1anceolado taicado,
Qco asimétrico (Fig. 31 R) también se presenta en

dos en un mucroén plano, aserrado e incurvado; ont | elinti | .
D. humilis(Fig. 33 A-B) son oblongo-falcadas, de™" r;:azleégnangsn ras quete, et.'p;O.’ algo mas
ados parllo,con b redondeats y an @80 (10 LN 2 come o
incurvados serrulados; & oblanceolatgFig. 32 . )
dFig (Figs. 30 A, 31 A, F, H-I), oblanceoladas a

C) son oblanceoladas a subespatuladas, con bagggespatuladas (Fig. 31 B-C), més 0 menos elipti-

mas o menos redondeadas y apices obtusd ' 2 :
mucronulados y e. wendlandii(Fig. 32 1) son cas (Fig. 31 E) o eliptico-oblanceoladas (Fig. 31 J).

lanceoladas, subfalcadas, con bases casi cordab‘ﬁﬁezgzgs Isoosnésil(?en;prree d;ﬁgggggii‘;ﬁgggigasos
y apices obtuso-redondeados y ondulados. Final: y P P ’

mente, las pinnas d@. imbricata (Fig. 32 J),D. un mucroén flexible o algo rigido, finamente
crispa ,(Fig. 34 A), D. plicata (Fig. 34 B) y,D. serrulado, de longitud variable y raramente curvo

trichomanoidegFig. 33 C) son mas bien oblongas,(F'g' 31 A-J). Las pinnas pueden ser moderada-
nte angostas a mas bien anchas. Los contornos

subfalcadas, con bases redondeado-truncadas’

ice obuso crespos,onctiaces o repandos. L5 CEcics s pesener o e pnes
Danaea ellipticatiene pinnas elipticas anchas, P ' 9 J

con base cuneada y apice acuminado a cuspida !)es, y son los menos frecuentes (Fig. 31 J), mien-
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tras que los oblanceolados tipicos (Fig. 31 D) sandistintamente, pero son muy raras las plantas
los que caracterizan a las formas adultas. adultas sin yemas y eD. jenmanij ademas, se
Los margenes de las pinnas son enteros, algésarrollan yemas en reemplazo de alguna o de
repandos o mas raramente, crespos. Son repanddgpas pinnas del ultimo par. En humilisy D.
hialinos y hasta cartilaginosos, eb. elliptica, ~Plicatahay laminas paripinnadas e imparipinnadas
hialinos pero no cartilaginosos &n mazeana, D. €N la misma planta (aunque en la primera son mas
moritzianay D. nodosa; hialinos, algo carti- COmunes las frondas imparipinnadas) y'Ias pinnas
laginosos e irregulares ed. ulei ondulados a terminales ded. plicatason 3-5 veces mas largas
subcrespos en plantas jévenes o en desarrolio @€ las latetas. EnD. crispa, D. imbricata, D.
D. oblanceolatay en plantas adultas d®. o,bla_mceol_ata D. teneray _D_. trichomanoidedas
imbricata D. plicatay D. trichomanoidesy cres- aminas siempre son paripinnadas, con yemas ter-
pos erD. crispa En las restantes especies, y en |d8inales. _
plantas adultas dB. oblanceolatalos margenes ~ EN las plantas con yemas de algunas especies se
son enteros. En plantas jovenesiigenmaniise ha encontrado un porcentaje notablemente alto de

presentan margenes mas irregulares (a veces a&aR0ras anomalas. Esto suced®eimbricatg D.
rrados o serrulados) pero este rasgo es inconstarfieritziana y D. oblanceolata con 40-50 % de

En Marattiaceae, el tipo de margen es un ras§sPoras deformadas o vacias. Bnteneray D.
genérico: enAngiopterislos margenes son cre-Jenmanii predominan las plantas con frondas
nados o aserrados y son raros los enteros (RolldifiiPinnadas y la proporcion de esporas anomalas
2001); enArchangiopteris(Mengascini & Rolleri, alcanza €l 90-100 %. Hn. oblanceolataademas,
2001; Mengascini, 2002)ChristenseniaRolleri, |2 Proporcion podria variar con la edad de la plan-
1993) yDanaeason enteros, repandos o mas rard@S: ¥a que los ejemplares mas jovenes (de acuerdo
mente, crespos y no hay crenados ni aserrad§9n 10S rasgos de la epidermis de las frondas)
mientras que eNarattia son aserradosraramen- Precozmente fértiles y producen 70-80 % de espo-
te, lobulados, en las especies neotropidalasgalle, 2 normales, mientras que la proporcion de ané-
2002; 2003) y aserrados o aserrado-crenados, rafa@ias llega al 40-50 % en los adultos. En
mente enteros, en las paleotropicales (Rolleri et aPlicata se forman esporas anormales o colapsadas
2001 b). (70-80 %) y esporas g_lgantes (1-2 %) tanto en

plantas con pinnas terminales como en plantas con

Yemas El apice de la lAmina puede ser ungemas. Camus & Pérez Garcia (1995) sugirieron
pinna o una yema. Las laminas son imparigue esta especie podria ser un hibrido eflre
pinnadas, con una pinna terminal generalmentarillensisy D. crispa algo que no parece impro-
mas larga y de mayor tamafio que las lateralesbable a juzgar por los rasgos intermedios del
paripinnadas y terminadas en una yema proliferasporéfito. Aunque la correlacion entre presencia
Ambas condiciones pueden presentarse en la m& yemas terminales y esporas andmalas no es es-
ma planta. Hay especies que nunca desarrollan ¥fcta, es posible suponer que la reproduccion
mas, especies que nunca desarrollan pinnas terysgetativa mediante las yemas podria tener alguna

nales, especies que forman ambas indistintament8acion con una disminucion de la calidad de las
y finalmente, especies cuyas pinnas terminales ¥sporas

veniles se atrofian y son reemplazadas por yemas

Las yemas pueden inducirse experimentalmente
en la etapa adulta.

. . en las estipulas (Sharpe & Jernstedt, 1991). La

En D. alata D. eJI|pt|cay D. ulei nunca se aparicion de yemas en el habitat natural es una
presentan yemas y estas son ext,rer_nadamente r%ﬁéién de reproduccion vegetativa extendida en el
enD. moritzianay D. nodosalas laminas de estas énero, pero tal vez haya factores ambientales, no

especies tienen pinnas terminales bien desarrol Vestigados, que la estimulen en determinadas
das, iguales 0 mas grandes que las laterales (pa&g— '

| D ulei ; terminal d ndiciones y en ciertas especies mas que en otras.
cularmenteb.ulel, cuyas pinnas terminales pueterg, p - moritzianalas yemas son muy raras y se
ser 2-3 veces mas grandes que las laterales

. €S &ikontraron exclusivamente en plantas disminui-
adultos y hasta 4-5 veces mas grandes en juvefis ge menor tamafio o con pinnas contraidas,

!es). I_En D. jenmanily D. .Wendlandullas plantas cuyas células epidérmicas tienen paredes algo mas
juveniles pueden tener pinnas terminales o yemaé‘ngrosadas que el comdn para la especie. Se pudo
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Fig. 7.- Protoscamas campanuladas y laminareBaraea A-F: protoscamas campanuladas a laminare®.en
humilis.G-N: protoscamas laminares &n simplicifolia. O-T: protoscamas laminares irregulares a estrellad@s en
nodosa(similaresen D. ule). U-Z: protoscamas estrelladas a fimbriada®eelliptica. Las lineas de guiones y las

células grises sefialan el area mucilaginifera persistente; en negro se indica la pared engrosada de la célula basal
secretora; en G-M y U-Y se indican células mucilaginiferas marginales.
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constatar que estas plantas fueron coleccionadas C).

en localidades con residuos metalicos en el suelo

(exceso de aluminio), pero la asociacién podria ser Venas simples predominantes y ocasionales
casual y no se han encontrado referencias biblibifurcadaslejos de la costa, entre el margen y el
gréficas que vinculen el deterioro de los nutriente&ea medial, mas bien separadas, tortuosas y mas
en el suelo con la malformacién de esporas o fzscuras que el tejido de la lamina (a veces casi
produccién de yemas. negras), em. trichomanoidegFigs. 9 B, 33 F).

La presencia de yemas no se vincula claramente
con otros rasgos, excepto por el hecho de que lasVenas simples predominantes y ocasionales
plantas con esporéfitos mas grandes no presen@@minadas algo distantes y oblicuas erD.
yemas o solo las desarrollan excepcionalmenteblanceolataFig. 9 C) yD. humilis(Figs. 9 E, 33
Las plantas con yemas o sin ellas, de una misnfa) Yy muy proximas y en angulo recto con la costa
especie, no difieren entre si mas que por la presenD. carillensis(Fig. 9 D). En algunos ejemplares
cia o ausencia de las mismas y las eventuales af¢-D. humilishay venas bifurcadas ocasionales en
malias en las esporas. Sin embargo, las yemas plugar de geminadas (Fig. 33 C).

de resultar un caracter util en la determinacién de . ) L. .
. Venas geminadas y simplesuy proximas, casi

las especies, en combinacion con otros. La capaci- . )
rizontales y paralelas, en plantas adultas (Figs. 9

dad de formar yemas proliferas no es exclusiva LAY iles (Fig. 31 E) d@. nod ;
Danaeaen Marattiaceae y también se ha observgl’ )y juveniles (Fig. ) d8. nodosamas

do en especies déngiopteris (Rolleri, 2001; oblicuas y separadas Bnplicata(Figs. 9 F, 34 C)
2002) ' yD. tenera(Fig. 9 G).

Venas bifurcadas predominantes y simples es-

Venacion(Fig. 9) casas separadas, tortuosas y oscuras, con bifurca-

Los patrones de venaciéon de las especies @®nes supramediales o intramarginales, Bn
Danaeanunca han sido estudiados en conjuntdmbricata(Fig. 9 J); separadas, finas y apenas dife-
Underwood (1902) fue el Gnico autor que uso lgentes del color de la lamina Bnwendlandii(Fig.
venacion como un caracter diagnostico especific,L); mas proximas, rectas, algo oscuras, con bifur-
pero en su revision del género hizo mas énfasis eaciones cerca o muy cerca de la costa, en plantas
la distancia entre venas que en el patrén en si y agultas dé. moritziana(Figs. 9 |, 28 B) pero con
estudio todas las especies. algunas venas geminadas o bifurcadas lejos de la

Las venas son libres y se curvan ligeramengosta en juveniles (Fig. 28 E); mas separadas y
hacia el apice en el margen. En algunos casos @@licuas, oscuras y algo tortuosas, bifurcadas a
tocan entre si dando origen a una vena marginaldéstancias muy irregulares de la costa y con mayor
comisural que esta ausente en las pinnas membp&oporcion de venas simples, Bnjenmaniiy D.
néceas o translicidas @e imbricata D. plicata ~mazeangFig. 28 J).
D. teneraD. trichomanoidey D. wendlandii Las ) . . .
venas son simples, geminadas (pareadas en origenVenas exclusivamente blfurcadasdlstanc:las_
o bifurcadas a distancias variables de la costa. SEfUares de la costa (muy raro o ausente otro tipo,

horizontales y en angulo recto con la costa u obﬁe_ventualmente esporadicas venas simples), separa-

cuas, muy préximas o separadas. Pueden ser fing§§’ gruesas y algo onduladas, oscurab). emis-
rectas y del color de la lamina, o algo gruesag,a'

onduladas o tortuosas y de color castafio-negruzco.\/qnas simples, geminadas y bifurcadegular-

En Danaeahay varios patrones de venacion ynente cerca de la costa, algo separadas y divergen-
algunas especies pueden reconocerse casi exclygk en plantas adultas y juveniles Deelliptica
vamgnt_e por uno de ellos. Los tipos hallados SQitigs. 9 K, 30 K)D. simplicifoliay D. ulei (en esta
los siguientes: subespecie con patrén algo variable en la propor-

Venas simples solamentparalelas, no muy cion de los tipos de venas).

proximas, tortuosas y mas oscuras que _el tejido de 1a| 5 combinacion del patrén de venacion, la dis-
lamina (a veces casi negras),[eralata(Figs. 9 A, ancia entre venas, el color y delineado de las mis-

236



C. H. ROLLERI Revisién del génerbanaea(Marattiaceae-Pteridophyta)

Fig. 8.- Representacion esquematica de las relaciones sugeridas entre los tipos de indlrapatadn tipo mas

simple de tricoma glandular de todas las especiPadaea B-I: tipos mas simples a mas elaborados de protoscamas
laminares, con area central glandular masiva o aplanada. B-C: pequefias protoscamas campanuladab tipicas de
crispa, D. tenera, D. trichomanoidgsD. wendlandii.E-F: protoscamas aplanadas tipica®dalata,D. jenmanii,

D. mazeana, D. nodosaD. ulei. G-I: protoscamas estrelladas, lobuladas y fimbriadas tipic&s dipticay D.

simplicifolia. D, J: células basales mucilaginiferas de tricomas y protoschnsasicomas intermedios entre los mas

simples y las protoscamas campanuladas pequefias no se han ilustrado. En rayado, células mucilaginiferas persistentes.
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mas Yy la textura de la ldmina permiten reconocainuosidades muy frecuentes (6-7 o mas en la lon-
las especies y ese conjunto de rasgos es diagnoégttud total de las células), regulares y someras,
co en el nivel especifico en plantas adultas, perogaredes muy delgadas y radio celular 1:1 en
patrén juvenil puede variar. Una excepcion pareepifilos y 2:1 en hipofilos, eD. plicata(Fig. 10 E-

cen ser las plantulas do. alatay D. elliptica, F)yD. carillensis(Fig. 10 C-D).

cuyos patrones juveniles son iguales a los adultos, o ]

aunque las venas de estos ultimos estan mas proxi-EPifilos e hipofilos con modelos sinuosos;
mas entre si. Las plantas en desarrollo e sinuosidades muy frecuentes (6-7 0 mas en la lon-

nodosatienen mas venas simples que las adulta@itud total de las células), algo irregulares y some-
mientras que las plantas en desarrollo Be 'as: ceIuIag_ de paredes muy delggdag; relacion l/a
moritzianapueden tener venas geminadas, gend:1 en epifilos y hasta 6:1 en hipofilos, €.
ralmente ausentes en adultos. No se ha podii@dosa(Fig. 11 A-B).

generalizar la determinacién de las especies por

dio de | t ; i ¢ Epifilos e hipofilos con modelos sinuosos;
'rpjorlr?istoe&(gro%? (rfggss).juvenl €S propuesta pfnyosidades distantes, amplias y profundas, cur-

vas y angulosas, con engrosamientos locales en
curvas y angulos y relacion l/a 2-1:1 en epifilos e
Modelos epidérmicof~igs. 10-14) hipofilos, enD. elliptica (Fig. 11 E-F) y con rela-

En Danaease encuentran modelos epidérmicosion I/a 2-3:1 en epifilos y hasta 5-6:1 en hipofilos
poligonales (formados por células de paredes reea D. simplicifolia (en esta especie, células mas
tas) y sinuosos, éstos ultimos més frecuentes. Lgsandes, Fig. 11 G-H).
sinuosidades pueden ser distantes (2-3 en la longi- o )
tud total de la célula) o frecuentes (5-6 en la longi- EPifilos e hipofilos con modelos diferentes,
tud total de la célula y las paredes uniformemenf€MpPre siNUosos
delgadas o Iocalmente_et\grqsadas en curvas o ém'Sinuosidades muy frecuentes (7-9 6 mas en la
g,ulos. Los mo_delos epldgrm|cos de las pinnas V?dngitud total de las células), muy someras y uni-
rian en el nivel especifico. En los modelo

sinuosos son diagnésticos el tipo de onda (amp&ormes, y relacion I/a 1:1en epifilos; sinuosidades
. i, fistantes, amplias y profundas, curvas y angulosas,
tud y profundidad), la relacién largo/ancho de la plasyp yang

. : . on engrosamientos localizados en curvas y angu-
células (I/a) y la presencia o ausencia de engrp-

samientos localizados. La relacion l/a es 1:1 eﬁ)%?gylrglgcilg; /a 4-5:1 en hipofilos, €. alata
epifilos (células isodiamétricas), excepto &n ' '

elliptica, D. simplicifoliay algunos ejemplares de  Sinuosidades frecuentes, poco profundas pero
D. moritziana En esos epifilos y en los hipofilos no someras y algo irregulares, paredes delgadas y
en general, las células son mas largas que anchagMcion l/a 1:1 en epifilos; sinuosidades mas dis-
la relacion l/a va desde 2 (3):1 a 5-6:1y las varigantes, curvas y profundas, relacién l/a 4-5:1 en
ciones observadas son las siguientes: hipofilos, en D. jenmanii Fig. 12 C-D) y enD.
moritziana(Fig. 12 A-B), en la primera con células

Epifilos e hipofilos con modelo similar, poligo- hasta 2 veces mas grandes

nales o sinuosos
Sinuosidades mas bien frecuentes, poco profun-
‘'das pero no someras, regulares o algo irregulares,
redes delgadas y relaciéon l/a 2-1:1 en epifilos;
sinuosidades mas bien distantes, curvas o algo
angulosas, con engrosamientos diferenciales leves
Epifilos e hipofilos con modelos sinuosos;€N curvas o angulos y relacion l/a 4-5:1 en
sinuosidades frecuentes e irregulares en amplitud¥Pofilos, enD.mazeangFig. 12 E-F).

profundidad, paredes muy delgadas y relacion Va Sinuosidades frecuentes, poco profundas y algo

1:1, enD. trichomanoideFig. 10 A-B). irregulares, paredes muy delgadas, con engrosa-
Epifilos e hipofilos con modelos sinuosos:Mmientos localizados en las curvas y relacion l/a 2-

Epifilos e hipofilos con modelos poligonales
células de paredes rectas, relacion l/a 1:1
epifilos y 2-1:1 en hipofilos, eb. crispa(Fig. 14
E-F) yD. tenera(Fig. 14 C-D).
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1:1 en epifilos, como ed. nodosa sinuosidades Angiopteris(Rolleri, 2001, 2002) y también apare-
como en hipofilos pero sin engrosamientos localieen en especies dechangiopterigMengascini &
zados y relacion I/a hasta 6-7:1 en hipofilos, comBolleri, 2001; Mengascini, 2002)Christensenia
enD. elliptica, enD. ulei (Fig. 11 C-D). (Rolleri, 1993) y paleotropicales d#arattia

) . ) (Rolleri et al., 2001a). También se encuentran
Sinuosidades someras pero uniformes, paredgsmo |a etapa juvenil de los modelos sinuosos

celulares engrosadas uniformemente y relacion l@ayajle, 2002), que son mas frecuentes en la fami-

1:1 en epifilos; sinuosidades angulosas, paredgs que los poligonales (Rolleri et al., 2003). Las

muy delgadas, y radio celular 4-5:1 en hipofilos, egjnyosidades distantes, amplias y profundes,

D. humilis(Fig. 13 A-B). pared uniforme son comunes ehngiopteris

Sinuosidades extremadamente frecuentes, S,%[changlopterlsy Mqrattla, y l‘,as. frecuentes, so-

meras y uniformes, paredes celulares muy delgadg%?r.aS y poco amp!las Son tlplcas. Eixanaea_y
ristenseniay ocasionales eNlarattia (especies

%;Z?zggovir(l)finzgspg;?esajsméiiﬁggﬁfe adnglggiqleotropicales, Rolleri et al., 20_01a). Los modelos

G oo e L3 o o, o SPss prsenan s ulomes o ocaien

oblanceolata(Fig. 13 C-D). (Mengascini & Rolleri, 2001; Mengascini, 2002),
Sinuosidades frecuentes, someras y uniformeghristensenia(Rolleri, 1993), Danaeay paleo-

paredes celulares muy delgadas y relacion l/a 1tppicales deMarattia (Rolleri et al., 2001a-b),

en epifilos; sinuosidades angulosas con engr@€ro este tipo de espesamientos estan ausentes en

samientos casi puntiformes en los angulos, pared@sichas especies déngiopteris (Rolleri, 2001;

muy delgadas y relacién l/a 4-5:1 en hipofilos, e2002) y en las neotropicales arattia (Lavalle,

D. wendlandii(Fig. 14 A-B). 2002).

Sinuosidades muy frecuentes, someras y unifogsiomas
mes, paredes celulares muy delgadas y relacion l/a . .
1:1 en epifilos; sinuosidades distantes, amplia Estomas adultogFig. 15, Tabla 1). Rolleri

més bien profundas e irregulares, paredes delga(?& 93')t' y Rlolletrl et daél'r(ll.9?4) Ilalmaron ,pl)olro—
y relacion l/a 1-2:1 en hipofilos (como ep, ~ ¢!¢l0Cltico al estoma ristenseniacon ceiuias

. . Co . oclusivas semilunares y poros hiperdesarrollados.
trichomanoidey enD. imbricata(Fig. 13 E-F). : .
5 (Fig ) Posteriormente, Rolleri & Lavalle (1997) llamaron
En algunas especies deanaeala epidermis Mmaratiaceo al estoma difundido en 4 de los cinco
madura rapidamente y el modelo maduro se recgéneros de la familia, incluyend®anaea Los
noce en las plantula( alata, D. ellipticd. En €stomas maratiaceos tienen contorno eliptico u
otras especies la epidermis madura progresivame?Plongo y las células oclusivas estan sobrelevadas
te y el modelo maduro esta presente en fases int&#specto de las epidérmicas adyacentes. La mem-
medias entre plantulas y plantas adultas de la esfgana cuticular pectinada de las paredes externas
cie (0. oblanceolata, D. nodoaEl conocimiento de las oclusivas se reduce o desaparece en los
de los modelos maduros y sus etapas resulta dtil B@los dando origen a areas deprimidas en las que
el caso d®anaea un género en el que las fases déolamente se desarrolla pared celulésica (Rolleri &
algunas especies podrian tomarse por especies livalle, 1997). Las paredes epidérmicas y las de
ferentes. Las epidermis d2. carillensis(Fig. 10 contacto de las oclusivas pueden estar engrosadas
C-D) yD. plicata(Fig. 12 E-F) son muy similares, Y la longitud de las paredes de contacto entre éstas
D. plicata tiene paredes epidérmicas extremadees variable, dependiendo de la extension del poro.
mente delgadas. La epidermisiailei (Fig. 11C- En los polos del estoma se encuentran piezas
D) parece intermedia entre la Benodosay la de cutinizadas en forma de cufia de “T” (Fig. 15).
D.elliptica. Tanto los estomas maratiaceos como los poro-
Los modelos po|igona|es y sSiNUOSOS son freCiC'OCitiCOS tienen anexas dispuestas en 16 2 ci
cuentes en todos los géneros de Marattiacea®®s, en disposiciones tetraciticas, estaurociticas,
los po|igona|es son comunes en especies @@tinociticas o ciclociticas tipicas (Wilkinson,
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Tabla 1.- Dimensiones y densidades estomaticas en espebianaka.

Especies Dimensiones (en pm) Densidad / mm2
D. alata (80) 95 (100 x (60) 70 (75) (4) 8 (16)
D. carillensis (60) 64 (66) x (24) 25 (28) (16) 24 (48)
D. crispa Estomas ausentes —

D. elliptica (64) 72 (77) x (26) 30 (37) (20) 24 (45)
D. humilis (46) 50 (56) x (16) 20 (27) (36) 40 (48)
D. imbricata Estomas muy esparcidos o ausentes _

D. jenmanii (70) 76 (78) x (26) 30 (32 (32) 40 (52
D. mazeana (72) 79 (82) x (32) 40 (48) (8) 12 (16)
D. moritZana (52) 60 (70) x (26) 28 (32 (32) 48 (56)
D. nodcsa (58) 64 (72) x (22) 62 (28) (44) 60 (95)
D. oblanceolata (62) 66 (75) x (30) 35 (42) (28) 36 (40)
D. plicata (58) 60 (68) x (20) 22 (26) (8) 16 (29
D simplicifolia (68) 82 (92) x (30) 35 (38) (12) 20 (32
D. tenera Estomas muy esparcidos o ausentes e

D. trichomanddes (58) 60 (75) x (20) 25 (30) (12) 16 (26)
D. ulei (72) 80 (86) x (32) 40 (48) (32) 40 (60)
D. wendandi (64) 72 (84) x (20) 25 (30) (4) 8 (16)

1979; Rolleri et al., 1991) y son mas bien infreeiticas o ciclociticas tipicas. Como en otros géne-
cuentes los tipos anisociticos, es decir, con célulass de Marattiaceae, son raras las disposiciones
vecinas en lugar de anexas. anisociticas que predominan, en cambio, en los

y _estomas porociclociticos @& alata
En Danaeahay estomas maratiaceos y poroci- gn p. elliptica y D. simplicifolia los estomas

clociticos. Los estomas porociclociticos se encuefanen contorno oblongo y hay &reas deprimidas
tran enD. alatay D. mazeanaTienen contormno polares y laterales, mientras que en las demas espe-
eliptico muy ancho a circular, un diametro de cagiies |as areas deprimidas son solamente polares.
100 um (pueden ser vistos con microscopign |os estomas d®. carillensis D. humilis D.
estereoscopico), poros de 35-65 pm, areas polaig§ianceolataD. trichomanoides D. wendlandii
deprimidas muy pequefias o inexistentes, parggh hay engrosamientos de pared epidérmica de las
epidérmica de las oclusivas y piezas polares engrgz|ysivas pero si pequefias piezas polares en “T“ o
sadas. Se inician como estomas comunes con poRgfeiformes. En los estomas Beimbricatay D.
pequefios y como se han encontrado con diferent@dera faltan los engrosamientos de pared epidér-
grados de apertura, es posible suponer que se trgia v pueden estar ausentes también las pequefias
de estructuras normalmente funcionales en t0d@%zas polares cuneiformes: los estomas adultos de
los casos. Las oclusivas estan sobrelevadas respggms dos especies se parecen a los juveniles de
to de la epidermis, pero no asi el conjunto dgias porque no tiene paredes engrosadas ni se
anexas, como ocurre en los estoma€ldistenserd  forman piezas polares; adicionalmente, estan muy
(Rolleri, 1993; Rolleri et. al., 1994). En las reStandispersos (no mas de 4-6 estomas por cada hemi-
tes especies los estomas son de tipo maratiaCegnina). El tamario y la densidad son variables y
con poros externos elipticos e internos circulare§n, especieD. crispa, carece de estomas (Tabla
areas polares deprimidas amplias, paredes epid§5—

micas de las oclusivas y piezas polares cutinizadas. g, |os estomas maratiaceos las areas deprimidas
Las celulas anexas se disponen en 1 6 2 ciclos, $Rjn capas cuticulares de la pared podrian indicar
disposiciones tetraciticas, estaurociticas, actingna adaptacion a un mecanismo de apertura y cie-
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rre de las células oclusivas analogo al que tiemp®ro y las 2 células oclusivas. Las células que
lugar en los estomas de gramineas. Las areas depodean las oclusivas son anexas o0 vecinas, es decir,
midas de posicién lateral ayudarian a este mecandfieren por su morfologia de las epidérmicas ad-
mo en los estomas mas largos, como losDde yacentes o bien no se distinguen morfol6égicamente
ellipticay D. simplicifolia. En estas dos especies sale éstas (Rolleri et al., 1987).
han encontrado con frecuencia estomas plegadosLos estomas deDanaea son mesoperigenos
por las areas no engrosadas y con sus poros nm@®ant, 1965; Fryns-Claessens & Van Cotthem,
abiertos. Aunque tales pliegues se deben a deshB73). En este tipo de desarrollo, una o mas anexas
dratacién durante el procesamiento del materiad, vecinas se originan de la misma célula inicial que
sugieren la forma en que podrian producirse natda origen a las oclusivas (Fig. 16, N-Q).
ralmente. Los estomas porociclociticos podrian Las células protodérmicas dBanaea son
comportarse a la vez como hidatodos y favorecgoligonales e isodiamétricas (Fig. 16, A-N), y al-
tanto el intercambio gaseoso como la gutacion, ygunas se dividen para dar origen a iniciales
gue los poros permitirian la salida de agua liquid@stomaticas. Los estomas se inician por una divi-

La bibliografia sobre estomas de pteridofitos esion desigual de una célula protodérmica, cuyas
comparativamente mas escasa que la que exis&ulas hijas difieren entre si en el tamafo y la
sobre el tema para otros grupos de plantas vascaspuesta a los colorantes. La célula hija de mayor
lares, aunque si hay datos recientes para todos tamafio se agranda rapidamente y se desarrolla
géneros de Marattiaceae con registros que indicanmo una célula epidérmica o una anexa; la mas
que las dimensiones de los estomas van desde 48equefa, de contorno cuadrangular o casi circular,
32 ym hasta 60 x 28 pm Angiopteris desde 51 x se colorea intensamente con carmin acético y es la
29 pm hasta 62 x 30 um Anchangiopterisdesde inicial estomatica (Fig. 16 A-C).
50 x 20 pm hasta 80 x 40 pm Banaeay desde La inicial estomatica se divide por un plano
43 x 26 um hasta 59 x 28 um Marattia (Rolleri, perpendicular a la primera divisién y origina dos
1993; Rolleri et al., 1991; Lavalle, 200@gngascinj  células aproximadamente iguales: una de ellas es
2002; Rolleri, 2002). Wilkinson (1979) considerauna anexa meségena, que en general queda situada
«grande» un estoma angiospérmico cuyo diametfateralmente respecto de la inicial (Fig. 16 D-G, P)
mayor alcanza 40 um, pero no hay un regsindar y la otra es la célula madre de las oclusivas, que se
para pteriddfitos. Los estomas de Marattiaceae rdivide nuevamente en un plano paralelo al anterior,
sultan2-5 veces mas grandes que los de otras plaproduciendo dos células iguales (Fig. 16 G, Q),
tas vasculares. En cuanto a las densidaé@s, que son las dos oclusivas. Tanto en la anexa
giopterispresenta las mas altas de la familia (cercames6gena como en las perigenas periestomaticas
de 120-150 estomas / MmArchangiopterisvaria  pueden tener lugar nuevas divisiones (Fig. 16 G-
entre 35-65 estomas / My la densidad mas baja M), y asi se foman uno o dos anillos de anexas que
se encuentra e@hristenseniacon 4-8 estomas / se disponen de manera tetracitica (Fig. 16 H-K,
mir?. Danaeaes el Unico género con especies siM), estaurocitica (Fig. 16 I, L, M) o ciclocitica (a
estomas. La baja densidad o la ausencia de estormases la anexa meségena se divide nuevamente
y la reduccion del mesofilo son rasgos tipicos dantes de que lo haga la célula madre de las
Danaeay Unicos en Marattiaceae. Estos rasgos hatlusivas). La ausencia de divisiones en algunos
sido relacionados por Wilkinson (1979), en anplanos origina disposiciones actinociticas, menos
giospermas, con el habito hidrofitico o acuaticocomunes.
Las especies dBanaeacon estomas vestigiales 0 Los estomas mesoperigenos fueron registrados
ausentes son plantas pequefias, delicadas, umkpér Probst (1971) y por Fryns-Claessens & van
filas, que crecen en selvas pristinas con precipit&otthem (1973) paraAngiopteris Marattia y
ciébn muy abundante y casi 100 % de humed&ddanaeay por Rolleri et al. (1987, 1994) para
atmosférica, en condiciones muy cercanas a las Géristenseniay Marattia. Fryns-Claessens & van
un hidrdfito. Cotthem (1973) sugieren que los estomd3aliemea

se originarian por divisiones paralelas u oblicuas y

Ontogenia de los estoméig. 16). El estoma, 4 perpendiculares a la precedente, en las iniciales
como aqui se lo considera, esta formado por ghiomaticas, pero esos autores no lo dostr
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Los estudios ontogenéticos sugieren que lggig. 18 A-F), D. carillensis (Fig. 19 A-C), D.
estomas tetraciticos, estaurociticos y los cicldrumilis (Fig. 19 D-F),D. imbricata(Fig. 20 N-P),
citicos mas complejos d®anaease forman de D. oblanceolatgFig. 20 A-Q, D. plicata(Fig. 20
manera similar, simplemente como variaciones €&-1), D. trichomanoides(Fig. 19 G-l) y D.
el patron mesoperigeno, generalmente a partir eendlandii(Fig. 19 J-L).Danaea moritziangFig.
una célula madre de las oclusivas que se formal& G-L) tiene filamentos cortos y largos, capitados
continuacion de 1-2 anexas mesodgenas. Las célulasanillados, conexiones y verrugas bulbosas
anexas son mesoégenas y perigenas: las primepesliceladas; también hay abundantes verrugas in-
son hermanas de las oclusivas y las otras provienemcaladas entre los filamentos delgados 2n
de divisiones de protodérmicas periestomaticagnmanii(Fig. 20 D-F) y una mezcla de verrugas,
dando origen a las disposiciones adultas arriddamentos cortos anillados y conexiones én
mencionadas. La observacion de los tipos adultosazeana(Fig. 20 K-M). Danaea crispay D.
no permite saber cual célula es mesdgena y cualteseracarecen de PIP.
perigena en origen, de modo que la terminologia En Danaealos tipos de PIP re(inen grupos de
mixta para los estomas (Fryn-Clessens & vaaspecies que también tienen otros rasgos en co-
Cotthem, 1973) resulta innecesariamente confusaun: las verrugas estan presentederelliptica,

D. nodosa, D.simplicifoliay D. ulei, todas con

Protuberancias intercelulares pécticéSigs. 17- ~ espordfitos grandes, rizomas gruesos ascendentes
20) a erectos y pinnas coriaceas, mientras que los fila-

Las protuberancias intercelulares pécticas de Ig%ento§ S¢€ encue_ntran en especies c’on esporofitos
células del mesofilo (PIP) fueron analizadas copfeduenos a medl_an_os y pinnas herbaceas o espon-
MEB por Rolleri et al. (1999) parAngiopterisy Josa_s.Danaeamor|_t2|anat|ene verrugas grandes y
comparadas con las presentes en algunas espe&@dtadas, conexiones gruesas y filamentos, una
de los otros géneros de Marattiaceae. En ese traﬁg_mbm_gmon que tambien se e_ncuentra n
jo, las autoras describieron 3 tipos morfoldgicos di€nmanity D. mazeanados especies muy afines
PIP para Marattiaceae: verrugas, conexiones y il§°N aqu_ella. ,
mentos pécticos y consideraron que la presencia del‘OS filamentos aparecen en otros géneros de

PIP es un caracter de familia mientras que el predM_arqttl_a?as ; ”COT“’; O%m:\jhanglopte_rlsz(ol\gezn-
minio de uno u otro tipo es un rasgo genérico. gascini otler, 1 Mengascini, )y

Para Danaease mencionaron los filamentos yChnstensenla(RoIIerl, 1993), largos, delgados y

las conexiones pécticas como tipos predominantg%uy similares a los d Banaea en es_pemeaeo_t ro-

(Rolleri et al., 1999), pero este estudio indica qu@'cales y.paleotroplcales dkdlgratna (Rolleri et

también se encuentran verrugas. Estas aparecaeln 1999’ Laval!e, 2002), mientras que ém-

como protuberancias bulbosas y esféricas, a Vec%gptenspredommar] las verrugas, conexiones lar-

de tamafios diferentes, que se distribuyen con es@f> Y gruesas y, mas rarame_nte, f|Iament.os Cortps

sa densidad en las células del mesofilo Be mezclados con ambas (Rolleri et al., 1999; Rolleri,

elliptica (Fig. 17 A-C),D. nodosaFig. 17 H-),D.  2002)-

simplicifolia (Fig. 17 D-G) yD. ulei (Fig. 17 I).

Las PIP de estos 4 taxa son muy similares en mdgsporas(Figs. 21-26)

fologia y distribucion; la densidad es muy variable Las esporas de las Marattiaceae son pequefias y

y pueden aparecer como verrugas aisladas (Fig. iifden desde 11-18 um &arattia (Rolleri et al.,

D) o como grupos de verrugas mas o menos locali998; Rolleri & Lavalle, 2001; Lavalle, 2002), 18-

zados, a veces muy distantes unos de otros (Fig.3Z pm en Danaea, hasta 45-50 pm erChris-

H-1). tensenia(Rolleri, 1993), con medidas intermedias
Los filamentos largos, cilindricos, enmarafiadode 30-35 um em\ngiopteris(Rolleri et al., 1998;

y las conexiones son mas comunes que las verelleri, 2002) y Archangiopteris(Mengascini,

gas. Se encuentran Bn alata, donde son particu- 2002). La apertura es un rasgo genérico en

larmente densos y delgados, y pueden apreciafdarattiaceae (Rolleri & Lavalle, 2001). La macro-

incluso a través de los grandes poros estomaticosmamentacién es buliforme, esteliforme o, mas
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Tabla 2.- Dimensiones y caracteres de las esporas de las esp&nesea*)

Especie Didmetro en pm (**) Espinas (atura en pm)

D. alata 24 x 19 1- 1,08 conicas, discretas

D. carillensis 17x 17 1- 1,05 cdnicas, fusionadas en la base
D. crispa 22 x 17 1- 1,02 trianguares o conicas, fusionadas
D. dliptica 25x 20 1- 2,5, irregulares, discretas

D. humilis 18x 16 0,5- 0,8 conicas o romas, discretas
D. imbricata 17 x 16 1,08-1,2, conicas o romas, discretas
D. mazeana 32x%x 22 1- 1,6, conicas o planas, fusionadas

D. moritzana 18x 16 1- 1,5 conicas, basalmente fusionadas
D. nodmsa 23x 20 1- 2,5, conicas, discretas

D. oblanceolata 19x 17 1,5- 1,9 coénicas o romas, discretas
D. plicata 21 x 18 0,1- 0,3, conicas, discretas

D. smplicifolia 22x 18 1- 2,5 irregulares, discretas

D. tenera 20 x 17 1-1,3; conicas, discretas

D. trichomanddes 25 x 20 3-3.5 conicas o trianguares, fusionadas
D. ulei 40 x 25 2,5- 4,3 conicas, fusionadas

D. wendandi 25x 21 3,2-3.5; conicas o trianguares, fusionadas

(*) ExcluyendoD. jenmanii
(**) Incluyendo la ornamentacién.

raramente, muriforme y los tres tipos se presentamular irregular y heterogénea Bn elliptica (Figs.
en esporas triletes y monoletes (Rolleri & Lavalle23 A-O, 24 A-F) yD. simplicifolia (Fig. 24 G-0O).
2001).Angiopteristiene esporas triletes pustuladas Los exosporios son equinados con espinas coni-
(Rolleri, 2002) con micro-ornamentacion escasa cas o irregulares, cortas o largas, discretas o
inconstante; Archangiopteris,esporas triletes basalmente connatas formando aréolas y con
equinadas y crestadas, con 0 sin micro-ornamentaicro-ornamentacion granular fina o gruesa en los
cién (Mengascini, 2002),Christensenia esporas apices.
monoletes equinadas (Rolleri et al., 1996) y final- Danaea alata(Fig. 21 A- C), D. humilis (Fig.
mente, Marattia, tiene esporas monoletes y casRl D-F), D. imbricata (Fig. 21 J-L), D. oblan-
todos los tipos de ornamentacion conocidos paradaolata(Fig. 21 G-I) yD. teneratienen exosporios
familia: buliforme, en especies del paleotropic@on espinas discretas y distantes, cénicas, agudas y
(Rolleri & Lavalle, 2001), o bien buliforme, de largo variable: largas y afiladas &n oblan-
muriforme y esteliforme, en especies del neotré&eolata (Fig. 21 1), cortas e irregulares eb.
pico (Lavalle, 2002). imbricata(Fig. 21 L), cortas y tipicamente cénicas
Las esporas deanaeason monoletes, bilatera- en las demad¥anaea alataD. humilisy las plan-
les, mas o menos elipticas en vista ecuatorial tgs juveniles o en desarrollo d&. oblanceolata
elipticas o circulares en vista polar. Los tamafigaesentan ca. 80-90 % de esporas normales, mien-
corrientes estan en el rango de los 16-25 pum, peras que erD. imbricatay plantas adultas dB.
ocasionalmente aparecen esporas mas grandes (dlalanceolatael porcentaje de esporas normales es
bla 2). del 50 %. Hay pocos ejemplares fértiles be
La ornamentacion es esteliforme. Los perispdeneray casi todos presentan esporas escasas Yy
rios son delgados y lisos en la mayoria de ladeformes.
especies, pero tienen micro-ornamentacién gra- En D. elliptica (Figs. 23 A-O, 24 A-F) yD.
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simplicifolia (Fig. 24 G-O) los exosporios tienen Finalmente, las esporas d2 trichomanoides
espinas discretas, mas bien distantes, irregularégig. 25 K-M) y D. wendlandii(Fig. 25 N-P) son
cbnicas, romas, bifidas, espatuladas, etc. Las espoacticamente indistinguibles entre si: los exospo-
ras de estas dos especies son dificiles de distinguigs tienen espinas largas que son connatas en la
aunque las deD. simplicifolia generalmente son base y se fusionan lateralmente y basalmente for-
algo mas pequefias. Se analizaron ejemplares mi@ndo aréolas profundas; sus apices son agudos,
todas las localidades del area de ambas especidsigngulares o conicos, con abundante micro-orna-
se encontré un 80-90 % de esporas de aspeat@ntacién granular. La proporcién de esporas
normal, sin variaciones de tamafio ni deformaciaiomales en las muestras de ambas especies es del
nes. 90 %.

En D. moritzianalos exosporiosienen espinas
conicas agudas algo préximas, con micro-orn@ISTRIBUCION GEOGRAFICA Y HABITAT
mentacion granular gruesa en todo el cuerpo, que | 54 plantas d®anaeaforman colonias nume-
forman aréolas irregulare_zs poco definida_s (_Fig. 2% sas debido a los rizomas reptantes y a la presen-
A-l). Danaeamazeanatiene esporas similares .z ge yemas proliferas que se producen en el apice
pero de un tamafio casi 2 veces mas grande y efi|as [aminas estériles y que permiten la reproduc-
nas irregulares con micro-ornamentacion granul@fis, vegetativa. Viven en selvas lluviosas tropica-
fina (Fig. 22 M-0O), colapsadas o deformadas epg y sybtropicales bajas y en selvas de neblina,
algunas localidades. Finalmente,2rjenmaniise pedemontanas y montanas hasta los 2500 m s. m.
encontraron ejemplares con esporas aletes concgbcen en areas selvaticas densas, a la sombra o
esporodermo liso o informe, sin espinas; ejemplanedia sombra, en suelos himedos y con humedad
res con esporas monoletes con perisporio equinagdon osférica alta, a la orilla o muy cerca de corrien-
irregular, deformadas o colapsadas y sélo scasgs e agua o bien en suelos parcialmente inunda-
ejemplares (con pinnas terminales) mostraron U, Raramente se encuentran en selvas alteradas,
baja proporcion del esporas de aspecto normal (40 hque algunas especies parecen mas tolerantes y
%) aunque con irregularidades de tamafio.  pyeden vivir en areas mas pertubadas; &xf,

En D. nodosaos exoporios tiene espinas conismqritzianacrece en barrancos y cafiadones cerca
cas discretas y distantes entre si, cubiertas p9& caminos y también en suelos hipermine-
micro-ornamentacion granular fina (Fig. 26 A-L).raizados debido a actividades humanas, aunque
Las esporas son normales en especimenes de tgdgs plantas suelen presentar un alto porcentaje de
el area, en un porcentaje de hasta el 70-80 % Yy U§yoras anormales y laminas mas coriaceas que lo
dimensiones estan en los valores de otros tetiaspityal.
ploides del género. En una poblacioridelei, de La distribucién geografica refleja su restriccion
Trinidad las esporas son 2 veces mas grandes Qg greas selvaticas mas o menos pristinas y las
el tamafio comdn en el género (Fig. 26 M-P), miensgnecies se encuentran en México, América Cen-
tras que en otros ejemplares, procedentes de ECya |35 montafias costaneras de Sudamérica, desde
dor y Peru se registraron diversas aberracion8gene;ela hasta Bolivia, las Guayanas, el Brasil,

como esporas retorcidas, colapsadas y deformadg%fraguay y las Antillas Menores y Mayores. S6lo
diadas incompletamente divididas o diversidad dg especies tienen una distribucién amplia:

tamafios. elliptica, D. moritzianay D. nodosamientras que

Danaea carillensis(Fig. 25 G-J) yD. crispa ¢ resto de las especies tiene reas mas restringidas
(Fig. 25 D-F) tienen esporas muy similares, 9en&s son endémicas.

ralmente pequefias y con las espinas lisas o con
micro-ornamentacion muy escasa, basalmente fu-
sionadas formando aréolas bien definidas. Mug|TOLOGIA

similares a éstas son las esporas leplicata, Unas pocas especies Banaeahan sido estu-
aunque las espinas tiene menor longitud (Fig. 2,425 citologicamente. Walker (1966) reporté un

A-C) y en las muestras se encontr6 hasta un 80 M= 160 para plantas d2. jenmaniide Jamaica

de esporas retorcidas o colapsadas, diversidad gg elliptica de Trinidad yD. simplicifolia de
tamafios y esporas gigantes o dobles. Surinam. Ese autor (Walker, 1966) también regis-
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Fig. 15.- Estomas adultos en especiesDidmaea A: D. carillensis.B: D. humilis.C: D. moritziana.D: D.
oblanceolata(también D. trichomanoidesy D. wendland). E: D. alata. F: D. ellipticay D. simplicifolia. G: D.
mazeanaAbreviaturas: ap, area polar deprimida; al, area lateral deprimida; co, célula oclusiva; est, estria del poro; p,
poro; po, pared epidérmica de la oclusiva; pt, pieza polar “en T".
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tr6 un triploide para Jamaica, que atribuy6é a uhibrido entreD. carillensisy D. crispa y aqui se
hibrido entre D. jenmanii y D. jamaicensis(aqui han encontrado anomalias de tamafio y forma en
incluida en la sinonimia dB. moritziana). Lama- esporas de todos los ejemplares, ademas de espo-
yoria de los ejemplares revisados Dejenmanii  ras gigantes. EID. tenerase encontraron 90-100
tienen esporas anormales (deformes, colapsadés,de esporas anormales pero existen muy pocas
vacias, con ornamentacién anémala, etc), aunquaelecciones y los ejemplares son casi siempre esté-
ocasionalmente aparecen algunas de aparienciles.
normal, siempre mas grandes que lo corriente en el
género. i

ParaD. elliptica existen dos recuentos cromo-TRATAMIENTO TAXONOMICO

sémicos: el ya mencionado de Walker (1966), PABANAEA Sm. Mém. Acad Roy. Sci. Turin 5:

un ejemplar de Trinidad, de 2n= 160, que Coincidg20 1793. nom. cons.TIPO: Acrostichum

con uno mas reciente, de Benko-Iseppon & _
Rodrigues da Fonseca (2000), para Brasil, tambienr(])dosum" [FDanaea nodosdl..) Sm.].

de 2n=160. Es una especie con una proporcion alta panaeasect. ArthrodanaeaC. Presl, Suppl. Tent.
y constante de esporas bien formadas, aparente-  Pterid. 37 (postpr. 297). 1845IPO: Danaea
mente normales, en ejemplares de todas las locali- leprieurii Kunze [Danaea ellipticaSm. in
dades (Fig. 23 y 24), algunas de las cuales se han  Rees].

encuentrado germinando sobre las pinnas (Fig. 24, Danaeasect. HolodanaeaC. Pres|, Suppl. Tent.
A-F). Danaea ellipticatiene fases de desarrollo Pterid. 37 (postpr. 297). 184H1PO: Danaea

R , . alata Sm.
representadas por individuos con un nimero varia- HeterodanaeaC. Presl, Suppl. Tent. Pterid. 38

ble de pares de pinnas, todos o casi todos pre- (postpr. 298). 1845TIPO; Danaea stenophylla

cozmente fértiles, algo que puede contribuir a cier- Kunze [Heterodanaea stenophylt&unze) C.
tas dificultades para la determinacion, pero no pa- Presl].

rece tratarse de un complejo de especies, como

sugieren Tuomisto & Moran (2001), aunque esos Plantas terrestres o hemiepifitos oportunistas,
autores no efectuaron estudios citoldgicos. Las gioloniales, de 15-20 y hasta 200-300 cm de altura.

poras deD. simplicifolia son muy similares y casi Rizomas postrados, largamente o cortamente ras-
indistinguibles de las d@. elliptica treros, suberectos o parcialmente erectos y en ese

Un recuento reciente .pam nodosade Brasil CaS0; conuna porcion siempre rastrera y otra distal
(Benko-Iseppon & Rodrigues da Fonseca, 200 rguida, desnudos, con estipulas carnosas que
también indicé un 2n= 160, es decir, un tetraploid brazan la base de los estipites, 2-3-ciclostélicos,
sobre la base x= 40, generalizado en Marattiacedd! ilaceos; con raices abaxiales y a veces también
aunque Sorsa (1971) reporté un triploide par terales, cordeliformes, gruesas, ocasionalmente
ejemplares d®. nodosade Puerto Rico. Es proba_subaéreas, con cortezas parenquimaticas reser-
ble queD noddsay D. ellipticao D nodosay D Vvantesy actinostelas poliarcas. Estipulas pareadas

ulei se crucen en algunas localidades. Estos Cruz@gotgeNnas, cgllr,nosas, margma(ljlmente dpaplraceats,
mientos explicarian la morfologia intermedia géastanas, amilaceas, capaces de reproducir vegeta-

ciertos ejemplares de Puerto Rico, Colombia, peflyamente las plantas, conectadas o0 no con la estela

y Ecuador, representados por plantas de casi 3 I fizoma .p,ero con las .po,rC|_ones V'S'bl(?s, Sin
de altura, con estipites sin nudos, pinnas |a3/_ascular|za0|on. Frondas dimoérficas, las estériles y
foliadas elipticas, epidermis con modelos sinuos gsdfertl(ljes detcontotrn(?dsmllar dper_od las fértiles
intermedios entre los tipicos de esas especies, pgr"? eradamente contraldas a reducidas y en gene-

con esporas deformes o colapsadas. Por el mom carnosda_ls, Ia§ .e,stenle.s :esdcasas %nrmerosas, a
to, no hay trabajos citologicos ni resultados g¥€CEes en disposicion qsplr?a atcuan 0 ots r&zomas

observaciones de campo en relacion con estas fig ye,rgue”' y ocasmina mqu arrosetadas en
pétesis esporoéfitos muy pequenos. Estipites de las frondas

Otras dos especies de interés en cuanto a gatériles carnosos Y flexibles en algunas especies,
citologia por la presencia de esporas andomalas srdﬂ'dos o endurecidos con la edad en otras, con
D. plicatay D. tenera La primera fue considerada SUrC0S SOMErcs o profundos que se prolongan en
por Camus & Pérez Garcia (1995) como un posibl@S costas; con epidermis papilosa, colénquima
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Fivilic'm

Fig. 16.- Ontogenia de los estomas en especiBadaea A-C: areas meristematicas con divisiones recientes en las
células protodérmicas, iniciales estomaticas y anexas mesogenas. D-F: areas juveniles con células anexas en
desarrollo e iniciales estomaticas que dan origen a células madres de oclusivas. G: células madres de oclusivas
producidas por divisién de iniciales estomaticas y divisiones recientes en células anexas laterales. H-M, estoma
juvenil y divisiones recientes en células periestomaticas. | y M: estomas tetraciticos y estaurociticos formados en la
misma area epidérmica. N-Q: sintesis del desarrollo que origina un estoma ciclocitico mesoperidgmaede
Abreviaturas: al, anexa lateral; ap, anexa polar; ca, célula anexa; cmo, célula madre de las oclusivas; co, célula

oclusiva; me, inicial del estoma; pr, célula protodérmica.
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subepidérmico y corteza parenquimatica reservamucilaginiferas que permanecen insertas en la epi-
te con almidén abundante o escaso, biciclostélicaermis cuando el indumento cae. Venas libres, cur-
o dictiostélicos; con 0 - 3 (4) pulvinulos ensancharas en el margen formando una vena marginal
dosy carnosos que facilitan el movimiento (a vecaguesa, tortuosa y continua, ausente en pinnas
poco evidentes en estipites carnosos de plantas ¢manslicidas o delicadas; exclusivamente simples
esporofitos pequefios), con tejidos internos similquna especie), predominantemente simples (con
res a los del estipite pero con colénquima mgmcas geminadas o bifurcadas), o bien combinacio-
abundante, cortezas compactas y estelas mas frags de geminadas y bifurcadas cerca o lejos de la
mentadas, con las meristelas en disposicion circaesta o de ambos tipos con venas simples. Modelos
lar. Pinnas cortamente pecioluladas, 1-3 y has&pidérmicos poligonales y sinuosos con ondas pro-
25-28 pares, insertas en el raquis muy préoximasfyndas o someras, curvas o0 angulosas, a veces con
hasta imbricadas o distanciadas 4-7 (8) cm; eliptengrosamientos localizados. Estomas maratiaceos
cas, elipticas anchas, oblongo-elipticas, lartipicos o porociclociticos, muy esparcidos a ausen-
ceoladas, oblongo-lanceoladas, oblongo-esp#es en laminas translicidas. Mesofilos presentes o
tuladas o falcadas; con base asimétrica cuneadasentes. Protuberancias intercelulares pécticas de
redondeada o subcordada; apices acuminaddas células del mesofilo predominantemente fila-
agudos, cuspidados u obtusos, aserrados, subentosas, conexiones y filamentos largos, delga-
aserrados, repandos o crespos, margenes entedss y enmarafiados; verrugas menos comunes,
repandos, ondulados o crespos; textura transllicidaempre dispersas o aisladas. Sinangios lineares
membranacea, esponjosa, herbacea firme y hagimersos en el tejido de la lamina fértil, con cada
coriacea; costas dorsiventrales con surcos levessporangio fusionado dehiscente por medio de un
profundos, oscuras o rojizas. Indumento glandulgroro apical. Esporas elipsoidales o esféricas, de
mas bien abundante, parcialmente caduco en plat6-30 um en vista polar, monoletes; perisporio liso
tas adultas, pero siempre denso en juveniles, granular; exosporio con ornamentacion esteli-
tricomas paucicelulares globosos o estrelladofgrme, estelas espiniscentes (espinas) largas o cor-
protoscamas campanuladas, escuamiformes, esti@s, conicas o irregulares, discretas o basalmente
lladas o irregulares y formas intermedias entre anfusionadas, con micro-ornamentacion granular en
bos, todos mucilaginiferos, peltados y con basdss apices.

Clave de las especies de Danaea

1. L= 10T TR 0 T o TSP
1. (= 10 g1 F TR o 1T =T F- LSO
2 (1). Laminas lanceoladas, herbaceas; venas simples predominantes, escasas gdmiieat#sles;
tricomas no ramificados y protoscamas campanuladas pequefipsivirBlos en el estipite
....................................................................................................................................... D2 carillensis

2. Laminas elipticas, subcoriaceas; venas bifurcadas, geminadas y simples, dhtonaes estrella-
dos y protoscamas estrelladas o irregulares grandes; 1-2 pulvinulos
LY = T £ o (= SRS SSSRS D..sidwlicifolia
3 (1). ESHPItES SIN PUIVINUIOS ...c.eeiieiiiiei ettt ettt e e st e e et e e ettt e e smseeesnaeeeeseeeeanseeeanneeeanseeeenns

3. EStipiteS CON 1-4 PUIVINUIOS ..c.ueiiiiiiiee ettt ettt e et e et e e et e e e emte e e anseeeeseeeeaneeeesnneeeanseeeanns
4 (3). Frondas de 15-20 cm; laminas lanceoladas paripinnadas; yemas siempre prEadiigmres de
pinnas laterales, membranaceas, con margenes ondsiléxdosspos; venas simples predominantes,
escasas bifurcadas en al area intramargasthfias a negruzcas, separadas; tricomas y protoscamas
campanuladas pequefiagpmas siempre postrados y muy delgados .................... D. iichomanoides
4. Frondas desde 120 hasta 300 cm de altura; laminas oblongas a oblongo-elipgigaiscas,
imparipinnadas; yemas ausentes o muy raras; venas simples combinadgsmioadas o con
geminadas y bifurcadas, proximas; protoscamas estrelladas a irregulares grandes, tricomas raros;
rizomas postrados hasta erectoS, MUY GIUESOS ... ...t eniuuin e iieiaa et ea e e e e aiiee et ea et ean s e aaeeeaaaaanneeeeaeas 5
5(4). Pinnas 10-12 (18) pares, oblongo-lanceoladas anchas o angostas, a veespatatidas, las
terminales de igual tamafio 0 mas pequefias que las lateraledapicenredondeado y mucrén
aserrado flexible; venas geminadas y simpieszontales; rizomas postrados, ascendentes y hasta
<] (=T (01 PP PP PPPRT D..nddbsa



6 (3).

7 (6).

8 (7).

9 (8).

10 (9).

10.

11 (6).

11.

12 (11).

12.
13(12).
13.

14 (13).

14.
15 (14).

15.

16(14).

16.
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Pinnas 5-7 (10) pares, elipticas o eliptico-lanceoladas anchas, las terminales 2-3 (4) veces mas largas
gue las laterales, con apice atenuado acuminado no mucronado; venas simples, geminadas y bifurcadas
cerca de la costa, oblicuas en origen, luego horizontales; rizomas siempre postrados.....16.D. ulei
Laminas imparipinnadas, pinnas terminales bien desarrolladas (laminas comgrasiasolo en

especies con frondas predominantemente ParipinNadas) ............cceeiiiiiiiieaaiiiiiiee e e e e e e e enees 7
Laminas paripinnadas con yemas en lugar de pinnas terminales (laminas cotepimnates raras,
s6lo en especies con frondas predominantemente paripinNAdas) ........ccccceerireeriieeriieeeiee e eeee e 11

Plantas de 30-40 cm de altura; laminas oblongas, ocasionales laminas coenylemaisma planta,

25- 28 pares de pinnas; venas simples predominagesinadas o bifurcadas ocasionales;

tricomas poco ramificados y protoscamas plapagUERios ..........ccoccvirrieeeririeenieee e D. fumilis

Plantas mas grandes, de 60-150 cm de altura, laminas siempre imparipinnadasitoaran

variable de pinnas laterales, pero siempre menos de 25-28 ..........ueiiiiiiiiiiiiia e 8
Venas simples exclusivamente, negruzcas, muy oscuras, algo gruesas y tohipoifss mas

claros, amarillentos o amarillos; laminas oblongas a oblongo-elipimasias siempre postias

Venas simples y otras, geminadas y/o bifurcadas cerca o lejos de la cpsippetiones variables,
castafias o del color de la lamina, delgadas, no tortuupafijos generalmente concolores....
Venas bifurcadas a distancias regulares de la costa y simples, geminadas rajaseailes,

castafias 0 mas oscuras que la lamina; laminas oblongas, 10-12 (18ppzrems laterales

lanceoladas a oblongo-falcadas, angostas; rizomas postiadesdentes o erectos...... 9.D. moritziana

Venas bifurcadas a distancias irregulares de la costa, geminadas y simples, delledéomina o

MAS OSCUras; rzomas POSITAUOS O EIECLOS .....ccuiiiieiiiieiiiitieitre et e sttt ettt ettt e bt e st et e e e e e abe e b esbeenanean 10
Pinnas lanceolado-falcadas, 10-12 (18) pares, con apices atenuados irrregulasesatos e

incurvados; venas mas oscuras que la lamina; tricomas abuneatriados y protoscamas

campanuladas grandes; rizomas POSITAUOS ..........coiiiuiiiieeiiiiiieeeeaiiiiea e eiieee e e eeeeeeea D..mazeéhana

Pinnas elipticas a elipticas anchas, 2-7(8) pares, con apices agudos a ve®tsraidos, nunca

aserrados ni incurvados; venas del color de la lamina; tricomas escasos, irregulares, protoscamas
estrelladas o irregulares grandes; rizomas ereCtOS.........c.uviiiuiieieeiiiee e 4D. elliptica

Laminas con 2-3(4) pares de pinnas, paripinnadas o imparipinnadas y con unizpima 3-4

veces mas larga que las laterales; pinnas oblongas u oblanceoladpEesmuy crespos; venas

geminadas y simples; plantas siempre pequgaesmente mas de 30-40 CM) .......cccccvvenneee. Diplicata
Laminas con mas pares de pinnas, ca 8-22, nunca menos, siempre paripiiaaidaspequefias o
grandes (NAStA 60-70 CIM) .....uiiiiii ittt e e ettt e e e e ettt e e e e e e ateeeeaeaantbeeeaeeaanaeeeeeeeaansbeeaaaeaannneeaaaas 12

Pinnas crespas, casi translucidas, brillantes, con méargenes y apices onduladoseapusyvenas

bifurcadas predominantes, onduladas, algo mas oscuras que la tédoonas pequefios caducos,

bases persistentes en la ePidermmis .........cooi i D..crisp8.

Pinnas no crespas, membranaceas, esponjosas o0 herbaceas, a veces opatzls;olends la

JAMING O MAS OSCUIAS ...c.teiiuiieitie ettt ettt b ettt e ekt a bt ekt e e bt e bt e s bt e be e ea bt e s be e et e e nbb e e beeanneene e 13
Pinnas muy imbricadas y superpuestas, 15-18 pares, membranéceas, cabtgicsaserrados o
aserrado-crenados; venas bifurcadas y simples, mas osculasli@mna ................cc......... B. imbricata

Pinnas distanciadas o proximas pero no imbricadas
Pinnas proximas pero no imbricadas .........cccccccceeviieeinnnennn
Pinnas distanciadas, nunca imbricadas
Venas simples predominantes y escasas geminadas, mas oscuras que la lat8inzarés-de
pinnas oblanceoladas u oblongo-espatuladas, membranabedsiaeas, mas bien brillantes, con
apices obtusos cortamente mucronados (a wgesgudos y subaserrados en juveniles), bases algo
[ol0] g1 1= Yo £ T OO P PP PR D...oldlanceolata
Venas bifurcadas predominantes y escasas simples, del color de la lamina; 8-1& garess
oblongo-falcadas, esponjosas, opacas, con apices redondeados oredujadesiles y adultos,

bases redondeado-Cordadas ...........cocviiririeiiiieiie e D..werddlandi
Pinnas discolores, con hipofilos glaucos, esponjosas a herbaceas, oblelfigfiae, anchas, 8-10
pares, con apices obtusos aserrados irregulares y méirgegelsrmente subaserrados o repandos;
venas simples, bifurcadas a distanei@sables de la costa y geminadas; tricomas estrellados y
protoscamas campanuladfeindes, PersiStENIES ...........iiiiiiiiiieeiiiiee e D..jefimani
Pinnas concolores, hipofilos no glaucos, translicidas, lanceolado- falcadas, 10-i@r€%4)on
apices atenuados anchos, aserrados e incurvados y margenes\eriasogeminadas predominan

tes, algunas simples; tricomas pequefios abundgemesalmente caducos ...........ccccceeeeenneee. Dl4enera
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A

Fig. 17.- Protuberancias intercelulares pécticas de las células del mesofilo de esfpzuieedeA-C: D. elliptica.
D-G: D. simplicifolia. H-J: D. nodosa(similar enD. ulei). Escala: 50 um en A-B, D-F; 0,5 umen C, Gy J.

1. Danaea alate&Sm., Mém. Acad. Roy. Sci. Turin  plantas hasta 120-130 c¢cm de altura. Rizomas
5: 420. 1793. TPO: Lamina 109 en Plumier, postrados, largamente o cortamente rastreros, a ve-
“Traite...”. 1705. Basado en un espécimen CQces ascendentes, gruesos, con estipulas amilaceas
leccionado por Plumier en La Martinica. Fig.carnosas y raices abaxiales cordeliformes gruesas.
27 A-J. Estipites numerosos, moderadamente préximos,
Danaea fendleriUnderw., Bull. Torrey Bot. Club adaxialmente convexos y abaxialmente 2-canali-

29: 673. 1902. TIPO: Trinidad. Fendler 147 culados, a veces también lateralmente canali-
(Holdtipo, NY; isétipos K, Y, no vistos; is6tipo, culados; decrecientemente alados; con 1-3 pulvi-
usl). nulos que a veces llevan pinnas aflébicas o reduci-
Danaea stenophyll&unze, Farnkr. 1(1-3): 55, t. das, cubiertos por abundantes protoscamas gran-
28. 1840. TIPO. Guadeloup&Herminier 213 des persistentes, peltadas, campanuladas o irregu-
(Holdtipo, LZ, destruido; isotipo, B, no Visto; |armente estrelladas, mas o menos aplanadas pero
isétipo, K!).Syn. nov
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con un centro paucicelular y células marginales MARTINICA. Pitons du Corbet Stehlé 534 & 5857

mucilaginiferas; tejidos internos moderadament@)S).Trace des Jésuits, du Poste Forrestier de Deux

amilaceos. Lamina oblongo-eliptica, herbacea a eshoux & la Vallée de Lorraifstehlé 3447US).

ponjosa, opaca; raquis conspicuamente alado, alaSAN VICENTE. Upper Valley of Richmond River,

proximalmente reducida o revoluta; pinna terming/iorton 6183(US). Valley of North York, Cumberland

siempre presente y a menudo mas larga que [B¥er.Morton 5569(US).

laterales; yemas proliferas ausentes. Pinnas estéri-TRINIDAD. Blanchisseuse Road, near 10-1/2 mile

les 12-15 pares, de 10-12 (15) cm de largo por 1P#st,Broadway 627§MO). Andrews Tracefombersley

(3,5) cm de ancho, lanceolado-oblongas, asim 60 (QS). Morne Bleu, Britton 2251 (US). Trinidad

tricas, algo falcadas, con bases asimétricas redgian¢ Gardensprestoe 1177US). Mount Tocuche,
' ' L ritton et al. 1354(US). Sin. loc, Bailey & Bailey T13

Qeadas a subcordadas, éapices agudos aserr_%g%. Sin loc. Fendler 147(US).

incurvados y margenes enteros a repandos; hipo-

. ) VENEZUELA. Miranda. Depto. Paez: Fila La
filos blanco-amarillentos, muy claros o de coI0|:rigra Oda. San Juan, 18 km SO de ClpDaega &

ama””? sulfureq, mas raramente, verdes muy Clgonzalez 379MO0). Sucre Peninsula de Paria, Cerro
ros. Pinnas fértiles 10-20 pares, muy reducidapatao, N de Puerto de Hierro, NW de GiiGeyermark
cortamente pecioluladas, angostamente falcadasAgostini 91176(US). Cerro de Humo, cabeceras de
con margenes hialinos y 4pices ligulados, mucramno de los afluentes del Rio Santa Isabel, arriba de
nados u obtusos. Venas simples solamente, hogipara, W de Santa Isabel, alrededor de 14 km al N del
zontales, oscuras y tortuosas. Indumento dendg/eblo de Rio Grande de Arriba, arriba de Boca de
superficial y sobre los ejes; tricomas y protoscam&&imana y Puerto Siparo, NO de Irapateyermark

o : 94899 (GH, US). Cagigal, near border with Depto.
mucilaginiferos parcialmente caducos en plantaﬁrismendi, Peninsula de Paria, head water tributaries of

adulta_ls. M_odelos epidérmicos sinuosos; ep'f'_loﬁwe Rio Cumana, below trail between El Paugil and El
con sinuosidades muy frecuentes, de pared unifQizas;|, steyermark et al. 121440).

me, someras; hipofilos con sinuosidades irregula- . . .
Observacioneses la Unica especie dganaea
res muy profundas, curvas o angulosas, localmente

engrosadas; estomas porociclociticos PIPfiIamer(%On hipofilos de color amarillo sulfreo o muy
9 ' porac ) claro en plantas adultas (el color también puede ser
tosas delgadas y enmarafiadas, muy densas,

VISI- . .
. Rrde muy claro, pero el amarillento persiste en
bles con escaso aumento a través de los p

O3 terial de herbario y no se lo ha podido relacionar

estomaticos. Esporas elipsoidales de 22 x 17 .
P P u%n contenidos celulares u otra causa), con venas

con periporio liso y exosporio equinado con espi- : .
Perp y exosp d L Pl xclusivamente simples, tortuosas y de color casta-
nas conicas agudas discretas con los apices cubi

. 60 fi | 55 oscuro o casi negro e hipofilos con abundante
tos por micro-ornamentacion finamente granular., "~ LTS y pequefias protoscamas
Distribucién geografica y ecologiaAntillas f:ampanuladas, todos mucillag.inl'feros. Las plantas
(Dominica, Grenada, Martinica, San Vicente)JéVenes deD alatay D. moritzianay las adu_ltas
Costa Rica, Trinidad y Venezuela. En selvas llude D- humilis son externamente muy semejantes,
viosas densas, bajas o montanas, en suelos hGR@L0 a venacion simple es un rasgo caracteristico
dos y casi inundados o muy cerca de corrientes 8 | primera. Los modelos epidérmicos son tipicos
agua. Crece desde el nivel del mar hasta los 1268 la especie y los estomas son porociclociticos,

m. muy similares a los d®. mazeang solo presentes
en Marattiaceae en estas dos especies y en el géne-
Material examinado ro Christensenia(Rolleri, 1993; Rolleri et. al,

COSTA RICA. Limén. Las Brisas de Pascuarito, 2003). Las esporas dB. alata, D. humilisy D.
Siquirres, Gomez et al. 2340@MO); Camino por Las 0Oblanceolatason casi indistinguibles entre si, pero
Brisas, Pascuarito, Siquirres, Rio Dant6dmez & las deD. alatason mas grandes y podrian corres-
Herrera 23622(MO). ponder a un tetraploide. Las colecciones consulta-

DOMINICA. St. George Morne Micotrin,Lellinger  das incluyen plantas grandes y bien desarrolladas;
480 & 482(US). St. Patrick. Morne Plat PaysiHodge  |o mismo puede decirse del tipo Destenophylla
1682(US). Morne AnglaisHodge 1A(US). un ejemplar bien desarrollado de. alata Las

GRENADA. sin. loc, Sherring 223US). venas simples representan un caracter constante y

Unico en el género.
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Fig. 18.- Protuberancias intercelulares pécticas de las células del mesofilo en esizmieedd-F: D. alata. G-
L: D. moritziana Escala: 50 um en A, D, G, J; 0,5 um en B-C, E-F, H-I, K-L.

2. Danaea carillensisH. Christ, Bull. Soc. Bot. estipites préximos, adaxialmente y abaxialmente
Geneve I, 1: 234. 1909. TIPO. Costa Ricasurcados, mas cortos que la lamina en las frondas
Carrillo, Pcia. San José, 400 WMjercklé 365 estériles y mas largos que la lamina en las frondas
(holétipo, P, no visto; foto del tipo, P!). fértiles, carnosos, castafios a negros, oscuramente
Fig. 34 D. alados, con alas reducidas o revolutas, con 2-3

Plantas pequefias, de 20-30 cm de aIturg.mvmu'OS; con tejldo.s'lnternos parenqwmatlcos

. nioderadamente amildceos, con indumento de
Rizomas largamente rastreros, a veces ascenden- ~ PR
. s . rotoscamas campanuladas, pequefias, mas bien

tes, carnosos, con estipulas amildceas persstenfJ S S

ensas, peltadas, con cuerpo plano que irradia de

suculentas, distalmente papirdceas. Numerosos L .
un centro mucilaginifero de aspecto tricomatoso y
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con numerosas glandulas mucilaginiferas marginaiertos por pequefias estipulas persistentes ami-
les. Lamina estéril simple, de 20-25 (28) cm déceas. Numerosos estipites mas o menos proxi-
largo por 3-4 (5) cm de ancho, lanceolada, herb&os, adaxialmente convexos, abaxialmente care-
cea a herbacea firme, con base cuneada, apice agaeos y con 2 surcos laterales, carnosos, papilosos
do y margenes enteros o algo repandos. Lamiyafinamente estriados, oscuramente alados o
fértil simple, de 16-20 (23) cm de largo por 1,5-2,%®xalados, con 2-3 pulvinulos sin pinnas o con pe-
(3) cm de ancho, lanceolada, algo carnosa, cauefias pinnas aflébicas o vestigiales, con indu-
base cuneada, apice cuspidado y margenes reparento abundante de tricomas y protoscamas pe-
dos membranaceos. Venas predominantemergaenas, peltadas, con cuerpo campanulado pauci-
simples y ocasionales geminadas, en angulo reatelular, un centro tricomatoso mucilaginifero y
con la costa, curvas en el margen formando umgandulas mucilaginiferas marginales; tejidos in-
vena marginal, a menudo mas oscura que el tejidernos parenquimaticos con escaso almidon. Lami-
foliar. Indumento formado por tricomas y pequena estéril anchamente lanceolada, paripinnada,
flas protoscamas superficiales, mas abundante sbruptamente terminada en una yema prolifera,
bre venas o cerca de la costa. Modelos epidérmicoembranacea a translicida. Pinnas laterales 18-22
sinuosos similares en epifilo e hipofilo, sinuopares (los pares basales aflébicos o vestigiales), de
sidades frecuentes y uniformes; estomas mar4;5-5,6 (6) cm de largo por 0,3-0,5 (0,8) cm de
tidceos. PIP filamentosas. Esporas casi esféricasicho, muy crespas, oblongas, con base asimétrica
de 17 x 17 um, con perisporio liso y exosporio conuneada, apice obtuso y margenes plegados, ondu-
espinas triangulares algo planas, fusionadas baslaldos o crespos. Lamina fértil contraida, no crespa,
mente formando aréolas muy definidas. con menos pinnas, mas cortas, que la estéril. Venas

o o i o predominantemente bifurcadas, a distancias simi-
Distribucion geografica y ecologindémica |gres de la costa, con las ramas de la bifurcacion

de Costa Rica. Crece en selvas humedas y lluvigscyentemente onduladas. Indumento formado
sas, a400-1150 m s. m. por tricomas, protoscamas pequefias campanuladas

y formas intermedias. Modelos epidérmicos poli-
gonales en epifilos e hipofilos; estomas, mesofilo y
PIP ausentes. Esporas de 22 x 17 um, con
Carrillo: Reserva Cordillera Volcanica Central, alongpe”pono “59 y eXOSpO_HO con espinas largas trian-
small stream ca. 2 km E of lower Park Station FincgUIares 0 conicas, fusionadas basalmente forman-

Gonzélez, San José—Guapiles Highwdgmmel et al. d0 aréolas definidas.

16672 (US). San José Carrillo: Brade & Brade 303 L ., e , .
(US). Distribucion geografica y ecologi&€osta Rica
. . . Panama. En selvas primarias 0 secundarias muy

Observacionesodos los ejemplares tienen una% . .
- Umedas. Crece desde el nivel del mar y hasta
proporcion constante del 80-90 % de esporas nor-
. A cerca de los 500 m de altura.
males y bien formadas. Camus & Pérez Garcia

(1995) mencionan . carillensiscomo uno de los paterial examinado

posibles parentales dB. plicata que vive en la g1 a RicA. Alajuela. Upala: Bijagua, EI Pilon,
misma area y desarrolla frondas con pocos pares @gpeceras del Rio Celestdierrera 1240 (US).
pinnas laterales, paripinnadas y con yemas ®uanacaste Along the Rio Corobici about 4 km NW of
imparipinnadas y con una pinna terminal comparatanas Taylor 17840(US). San José Carrillo: Brade &
tivamente muy larga. Brade 328, Pittier 1171(US). Universidad of San
Ramon’s Biological Field Station, ca. 20 km N of cloud

3. Danaea crispaEndres et Rchb. f., Bot. Zeit. forest,Moran 4145(AAU, UC).

(Berlin) 30: 489. 1872.TIPO: Costa Rica. PANAMA. Coclé Vicinity of EI Copé at Parque

Endres s.n (holdtipo, W no visto; foto del Nacional EI Copé, 5-6 N of EI Copé, along trail which

tipo, W!). Fig. 34 B-C. lends into the lowlands from Old River saw works area,

- . roat & Zhu 76741AAU).
Plantas pequefias, delicadas, de 30-35 cm 8e ) 1 ) . )
altura. Rizomas largamente rastreros, carnosos, CU_Observauonestodos los ejemplares rgwsados
tienen 80-90 % de esporas normales y bien forma-

Material examinado

COSTA RICA. Alajuela. Upala: Bijagua, El Pilon,
cabeceras del Rio Celesk¢errera 1239(US). Limén.
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Fig. 19.- Protuberancias intercelulares pécticas de las células del mesofilo en espeviesdd-C: D. carillensis.
D-F: D. humilis.G-I: D. trichomanoidesJ-L: D. wendlandi Escala: 50 um en A, D, G, J; 0,5 um en B-C, E-F, H-I,
K-L.

das. Camus y Pérez Garcia (1995) sugiererbgue 4. Danaea ellipticaSm. in Rees, Cycl. 1Danaea
crispay D. carillensisserian los parentales @e No. 2. 1808.LECTOTIPQ Jamaica. locality
plicata, una especie que presenta esporas anéma- unknown,Sloane(BM-Hb. J. E. Smith cat. no.
las, gigantes o dobles y cuyos rasgos morfolégicos 1645.7 ex LINN!). (elegido por D. B. Lellinger,
pueden interpretarse como intermedios entre las Amer. Fern J90 (3): 100-103. 2000. Fig. 28
dos especies mecionadas. A-K.
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Danaea geniculatRaddi, Syn. Fil. Bras. 5. 1819. rematan en células mucilaginiferas. LAmina estéril
TIPO: Brasil. Mandiocca. Est. Rio de Janeiro,anchamente eliptica, en plantulas casi rombica,
Raddi s.n(FI%; foto del is6tipo PRC!)Syn. nov  giempre imparipinnada, concolor o mas clara en el

Dag?eg trifoliata Rehb. f. ex Kunze, Analecta pinqfil en plantas juveniles y mas oscura en adul-

e'.”dogr',ﬂ" L2 1837'T|P(_)' Habnt.at' N tas; yemas proliferas siempre ausentes. Pinna ter-
Surinamo,”Weigelt(B, no visto; foto del isétipo . P .
Bl). Syn.nov minal eliptica ar]cha, generalmente mas graqde que

Danaea leprieuriiKunze, Farnkr. 1(6): 137, t. 60. 1as laterales. Pinnas laterales 1-10 pares, insertas
1843. TIPO: Guayana Francesaleprieur in  distantes 2-3 cm en plantas juveniles y hasta 6-8
1840 (holétipo, LZ destruido; isétipo B, no vis- cm en adultas, sobre raquis oscuramente alados, de
to; foto del is6tipo, US!)Syn.nov 10-12 (16 cm de largo por 2-3,5 (5) cm de ancho,

Danaea augustKarsten in Kunze, Linnaea 20: 2. elipticas, con base redondeado-subcuneada, apice
1847. TIPO: Venezuela. Pto. Cabello, Edocyspidado o acuminado, a veces algo aserrado y
Carabobo Karsten s.n (hol6tipo, B; is6tipo C, margenes hialinos a cartilaginosos, enteros, repan-

no vistos; foto del tipo, US!Byn.nov R - .
Danaea mediaiebm., Kongel. Danske Vidensk. dos o algo ondulados. Lamina fértil reducida, con

Selsk. Skr., Naturvidensk. Math. Afd. V, 1: 306278 (10) pares de pinnas de, 5-8 (11) cm de largo
(repr. 154). 1849. O México. Edo. Veracruz POr 1-2 (3)) cm de ancho, mas o menos suculentas.
Barranca de Isapa, Hacienda de Javebmann Venas simples, geminadas y bifurcadas mas bien
s.n. Pl. Mex. 2185 = FI. Mex. 653, 654, 849, 85ccerca de la costa, curvadas en el margen formando
(C no visto, fotos 5578, 5625 USSyn.nov una vena comisural delgada o gruesa. Indumento
Danaea oligosoreE. Fourn. ex Baker, Ann. Bot. cerca de las venas y sobre éstas y costa, superficial
(London) 5: 499. 1891. TIPO: Guadeloupe.escaso, tricomas y protoscamas mucilaginiferas
Fournier (K? no visto, probable isotipo US! ). peltadas, estrelladas a irregulares. Modelos epidér-
Syn.nov micos sinuosos similares en epifilo e hipofilo,

Danaea polymorphéeprieur ex Baker, Ann. Bot. . . .
(London) 5: 499. 1891. Sintipo: Guadeloupes'nuos'dades profundas e irregulares, localmente

Mazé (K no visto) y GrenadaSherring s. n(K engrosadas; estomas maratidceos grandes, elipti-
no visto; isosintipo US!Syn.nov. cos u oblongos, con areas deprimidas polares y
Danaea ellipticavar. repensJenman, Bull. Bot. laterales y poros normales. PIP verrucosas. Espo-
Dept., Jamaica N.S., 5 (9): 208. 1898. Tipo naas elipsoidales de 25 x 20 im, equinadas, con
establecido. Sinonimizado por Proctor (Fernperiporio granular y exosporio con espinas largas'y

Jam. 14.1985). cortas, conicas, espatuladas, bifidas o irregulares,
Danaea ellipticavar. crispula Rosenst., Repert. discretas y distantes.

Spec. Nov. Regni Veg. 6: 310. 1909IPO:
Pert. Rio Mayo near Tarapoto, Depto. San Mar- Djstribucién geografica y ecologiavéxico,
tln,.S.p'rqce 47S7IQSh°'°t'p°' S; isotipo, L no Vis- américa Central, Antillas (Jamaica, Cuba, Domi-
tos; isotipo U ) yn.nov ) nica, Grenada, Guadalupe, Haiti, Puerto Rico, Re-
Danaea bipinnataTuomisto, Fl. Ecuador 66: 31. Ublica Dominicana. Santa Lucia. San Vicente
P . ) )y

2001. TIPO: Ecuador. Napo.Yasuni Nationa L. . !
Park, oil road km 41,Tuomisto et al. 10634 Sudamérica (Trinidad, Venezuela, Colombia,

(holétipo, QCA,; isétipos, NY, QCNE, TUR, no Ecuador, Perl, Bolivia, Guayanas y Brasil). En
vistos; isétipo AAU!).Syn.nov. selvas bajas, en galeria, montanas y pedemontanas,
en suelos humedos o inundados, cerca de corrien-

Plantas grandes, de 120-150 cm de altura, .
. és de agua. Crece desde el nivel del mar hasta
Rizomas postrados cortamente rastreros, ascej)
00-2500 m de altura.

dentes, suberectos o erectos, con raices corde-

liformes gruesas, abaxiales y laterales y estipulagaterial adicional examinado

carnosas amilaceas. Estipites numerosos, mas biefye| 7 middlesex Sin loc.Schipp 355US).
proximos, abaxialmente y adaxialmente bifurcados
y con 1-2 surcos laterales profundos, con 1-2 (@uchtien 30, 2132ambos US).

pulvinulos; tejidos parenquimaticos internos con BRASIL ,Amazonas Rio Nedro: “in vicinibus Ba-
escaso almidén. Protoscamas peltadas estrelladas g : gro- -ih vicin )
. . ffa,” Spruce s.n(US). General Rondon-Rio Negro :
irregulares, con cuerpo pluricelular estrellado

: - . Q:ampos Salles, Estrada do Rio Brandajetzelburg
fimbriado, prolongado en brazos unicelulares que

BOLIVIA. La Paz Mapiri Region: San Carlos,
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Fig. 20.- Protuberancias intercelulares pécticas de las células del mesofilo en espebmsaea A-C: D.
oblanceolataD-F: D. jenmaniG-I: D. plicata.K-M: D. mazeanaN-P:D. imbricata Escala: 50 um en A, D, G, J-K,
N; 0,5 um en B-C, E-F, H-I, L-M, O-P.

262



C. H. ROLLERI Revisién del génerbanaea(Marattiaceae-Pteridophyta)

22061 (R). Municipio de Maraa: Rio JapurBlowman s.n.(GH).

et al. 12209(NY). Amapa: Upper Jari RiveGranville GUYANA. Cuyuni-Mazaruni. Pakaraima Mtns.,
et al. 12449, 1245{ambos US)Mato Grossa Santua- N side of M. AyuangannaHoffman 3286(US).
rio de Jamaca: Chapada dos Guimaragalino 342 Upper Takutu—Upper Essequibo: Mt. Marudtienkel
(GH). Paré. Alto Tapajoz: Rio Curuni, tall rainforest, ca 2866 (US). Demerara. Potaro riverJenman s/r(NY).

5 km SE de Missao CururAnderson 10598LP, NY).  Roraima. Mt. Roraima, Waruma traiersaud 7&NY).
Rio de Janeira Serra do Itatiaga:TaquarBrade 10222

R). Corcov_ado.‘l’elllers 260(NY)' Sag Paulo Morro trail, Leonard 9310(US). Anse-a-Foleur, top of M.

das Pedras: IguapBrade s.nin 1925 (UUS). Sin loc., ColombeauEkman 4363US)

Brade 8430(NY). Tietes, Gerdes 132(NY). Sta. '

Catarina. Joinville, Mueller [Rosenst. Fil. Exs. Austro- ~HONDURAS. Cortés. Mountains on N side of Lake

bras.] 51 (R, U, US); Antonio Carlos, BiguassReitz ~Y0joa, Morton 7631(US).

255 (US); ItahahyMueller 21356, 2135fambos R). JAMAICA. Portland. Crownlands, 4 miles W of
COLOMBIA. AmazonasRio Popeyaca, near mouth, Troy, Maxon 2926a(US). Catalina, near Chepstow,

Evans Schultes & Cabrera 15588Y). Meta. Raudal Moore s.nin 1904 (US).

de La Macarena, Angostura #Rjnto & Bischler 340 MEXICO. Chiapas Finca S. CristobaRurpus 7247

HAITI. Massif du Nord, Vic of Plaisance, Marmelade

(UAMIZ). (US). Oaxacalxtlan: 15 km S of bridge at Valle nacio-
COSTA RICA. Cartago. Pejivalle, Lankester 828 nal, trail from Puerto Eligio E toward Soyalap8fickel
(USs). & Pardue 6511(UAMIZ).
CUBA. Oriente. Loma del Gato and vicinitj{ioram NICARAGUA. Zelaya Bluefields Danneberger s.n.
& Clement 6407US). Northern spur of the Sierra Maes-in 1922 (US).
tra, W of the Rio YaoMorton & Acufia 3421(US). PANAMA. Darién. Vicinity of Cana on trail to Boca

Loma de San JuanClement 1023(US). Las Villas: de Cupe, Burch 681(US). San José Island Pearl
Soledad and vicinity, Buenos Aireslack s.n (GH).  Archipelago,Johnston 263US). Veraguas Isla Coiba,
Mountains along the Rio Toa, near Arroyo BlancoSendera Yumairalz 177(US).

Schultes et al. 400GH). sin. loc., Wright 181US). PERU.Junin. Pichis trail, Sta. Ros&illip & Smith

DOMINICA. st. David. Dleau Gommier, Central 26149(NY). E of Quimir Bridge, N La Mercedillip &
Forest Reservéellinger 472(LP, US).St. John Along  Smith 23885(US). Loreto. Maynas, Departamento
trail up Morne Diablotins from Syndicate Estate,Fernado Lores, PanguardcDaniel & Rimachi31197
Lellinger 595(US). (NY). San Martin.Tingo Maria Allard 20599(US); “in

ECUADOR. Morona-Santiago. Mutinza: Easterna Mmontibus secus flumen Mayo, prope Tarapoptuce
foothills of Cordillera Cutucé, trail to Tunatza, 4770(US).
Jllgaaard & Navarretel461 (AAU); Mision Bomboiza, PUERTO RICO. Aibonito. “in sylva ad Cuy6n,”
Holm-Nielsen et al. 428QAAU); Cordillera Cutucl, Sintenis 270QUS). Sierra de Naguab&chafer 3797
road Méndez-Moronajan der Werff & Palacios 10341 (GH). Las Marias. Barrio Espino, 1.1 km NW of
(AAU, MO). La Mision Salesiana, 5 km del rio intersection of roads 124 & 43Broctor 40860(US).
Bomboiza, ca. carretera Zamora-Gualaquidaker et Rio Grande. Sierra de Luquillo, Caribbean National
al. 6273 (NY). Pastaza Chapeton on Rio Bobonaza, Forest, Quebrada Sonadora above crossing of road 186,
trail E of village to Rio Aulapi@ligaard & Navarrete Proctor 40183(US). San Juan Rio Piedras,Hioram

1318(AAU). [Ros. Fil. Portoric. Ex$ 17, 120(ambos US). Maricas,
GRENADA. Grand Etang,Beard 1234(US). Sin Hess 363YS).
loc., Murray & Elliot 8 (US); REPUBLICA DOMINICANA. Seiba Forest along

GUADALUPE. Bois des Baines-Jaunes et Rivierdoad between Miches and El Seibo, at crest of the Cordi-
Noire,Dusén 431§US). MadeleineQuestel 2807US).  llera Oriental, 30 km from EI Seib&astony et al. 650

- US). Sto. Dominga Monte Cristi: Cordillera Central,
GUATEMALA. Alta Verapaz. Cubilquitz, von ( -
Tuerckheim 52qUS), Il 491 (PRC, US). Huehuete-  MONCion, Lagunas de Cenofiikman 12772US). Cor-

nango. Between Ixcan and the Rio Ixcan, Sierra de Log'”er.a La CumbreEkman.115§1US). Vega Vicinity
CuchumatanesSteyermark 4299@JS). of Piedra Blanca, near Goodrich rubber Grogdard

] ) 18962(US).

GUAYANA FRANCESA. Trois Saf“': Haut-Oya- o1, | UCIA. Savanne Edmund District SE of Pit6n
pock, Oldeman 949U). Montagne de T'nini Cremers Troumassée,Proctor 21592 (US); Upper Cul-de-Sac
et al. 2182, 2053ambos U). Gobaya Soula, Bassin dl\/alle Cam’ istron RidgdBox 4Sé(US)

Maroni, 7 km E de Gobaya Soulatemers et al. 10151 Y P 9 :

(U) Sin |OC, Leprieur 254, 26$ambos US) y_eprieur SAN VICENTE. Cumberland MOUntainMOrtOn
5897 (US).
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Fig. 21.- Esporas deanaea A-C: D. alata de Martinica,Stehlé 5857US). D-F:D. humilisde ColombiaHaught
1890(US). G-I:D. oblanceolatale Colombial_ellinger & de la Sota 577LP). J-L:D. imbricatade EcuadorBaker
etal. 5619(NY). Escala: 10 um en A-B, D-E, G-H, J-K; 3umenC, F, I, L.

SURINAM. Brownsberg, Stahel & Gonggrijp 589 Lindeman 2454U).
(U). Bosch Hendrik topGonggrijp & Stahel 573QU). TRINIDAD. Botanic Gardens Herbariunsin. coll.
Brokopongo, Nature Reserve, Brownsberg, Bank of174 (US). Sin loc. Hombersley 127, 352, 353, 355,

Mazaroni falls Tjom-Lim-San & van der Wiel 2098)). 356, 357, 358, 360, 396, 398, 4Qdll US). Sin log,
Lely Mts., SW plateausLindeman et al. 468a, 413 pengler 28(US).

(ambos U). “In montibus, qui dicuntur Nassau,’
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ObservacionesD. elliptica es una de las espe-“pinnulas” incompletas en la base de pinnas situa-
cies mas caracteristicas del género. El nUmero das en posicion normal. Las divisiones extras de la
pares pinnas en frondas adultas, el contorno ¢mina parecen ser un fenémeno tipico de Mara-
éstas, las pinnas terminales elipticas mas granddaceae (Stidd, 1974; Rolleri et al., 2003) y tam-
gue las laterales y el patron de venacién d@én se encuentran en otros géneros de la familia
correlacionan con los modelos epidérmicos cofAsama, 1960; Stidd, 1974). Asama (1960) las
engrosamientos en las sinuosidades, las PHPalizd paraAngiopterisy las relacioné con fluc-
verrucosas Yy las esporas con perisporio granuldauaciones de temperatura, mientras que Stidd
Sus formas juveniles y adultas estan conectad@974) las atribuy6 a una plasticidad de las frondas
por uncontinuumde formas intermedias que difie-inherente a la familia. No existen estudios experi-
ren fenotipicamente entre si en caracteres comoneéntales respecto deanaeay en el caso d®.
namero de pares de pinnas, la ondulacion del maipinnata no hay indicaciones de la extension de
gen de éstas (debido al desarrollo variable de utes poblaciones analizadas ni observaciones de
vena comisural) y a veces, en el color de losampo conclusivas en relacién con la presencia de
hipofilos. Estas diferencias han conducido, a vaina arquitectura bipinnada tipica. Las divisiones
ces, a que se interpretaran estas fases como espgernumerarias son pequefas y aflébicas, por lo
cies diferentes, como es el caso @Detrifoliata, que podria tratarse de un fendmeno teratolégico
con 1 par de pinnas laterales, oRleaugustiy D.  operando en una poblacion reducida o local y no de
lepreurii, con 2-3 pares de pinnas laterales. Laginnulas normales. Los rasgos morfol6gicos que se
colecciones d®. augustiy D. trifoliata son esca- han utilizado aqui para distinguir las especies su-
sas (todas US) pero permitieron comparar los cgieren mas bien que es una forma desviadB.de
racteres mencionados con ejemplares tipicd3.de elliptica y se ha considerado que la presencia de
elliptica. Igualmente, se estudiaron comparativapinnulas aflébicas es un caracter insuficiente para
mente colecciones AAU y UC, dB. lepreurii considerarla una especie distinta de aquélla. Hasta
determinadas por Tuomisto & Moran (2000) yque el fenbmeno pruebe ser un rasgo especifico
otras colecciones (U, US), todo lo que indujo @&onstante, se ha preferido un tratamiento mas con-
incluir esos tres nombres en la sinonimia [de servador de estos ejemplares.
elliptica, sobre la base de la coincidencia en los Tuomisto & Moran (2001) también sugirieron
caracteres arriba mencionados, tanto externgsieD. ellipticarepresentaria un complejo de espe-
como internos. Las plantas joveneddelleitam- cies, aunque no aportaron evidencias citologicas a
bién tienen un par de pinnas laterales como las &evor de esta afirmacion y los recuentos citolégicos
D. elliptica,pero ambas difieren en el desarrollo deonocidos (Walker, 1966; Benko-lseppon &
las pinnas terminales (3-4 veces mas grand&s enRodrigues da Fonseca, 2000) no parecen apoyar
ulei), los pulvinulos del estipite (ausentes Bn esta propuestaDanaea ellipticaes afin conD.
ulei) y las esporas (dos veces méas grandes, csimplicifolia, con la cual coincide en el patron de
espinas conicas largas con el &pice retorcido wenacion, el tipo de modelo epidérmico, el tipo de
perisporio liso enD. ulei). La Unica especie con estoma, las PIP verrucosas y las esporas (Unicas en
este tipo perisporio, ademés De elliptica, esD. el género con perisporio granular).
simplicifolia, que presenta siempre lamina simple
entera. 5. Danaea humilisT. Moore, Index Fil. 286.

Del estudio del is6tipo AAU d®. bipinnata 1861. LECTOTIPO: Peru. Tarapoto, Depto.
asi como de los ejemplares de herbario citados por S&n MartinSpruce 4769US). (elegido por D.
su autora (Tuomisto, en Tuomisto & Moran, B. Lelll_nger, PfgC. Biol. Soc. Wash. 89:. 710.
2000), resaltan numerosos caracteres comunes con 1987 (isolectétipos, BM, GH, L, P, no vistos;
D. elliptica, como el contorno de la lamina, el  iSolectétipos K!, US!). Fig. 33 A-C.

ndmero de pares de pinnas laterales, el contorno dep|antas pequefias a medianas, de 35-45 cm de
éstas, la venacion, el tipo y distribucion del indugjtura, que crecen en colonias densas. Rizomas
mento, los modelos epidérmicos y las esporas cpstrados, largamente o cortamente rastreros, a ve-
perisporio granular. La lamina d& bipinnataes ces ascendentes a suberectos, carnosos, con raices
irregularmente bipinnada y presenta pequefighundantes abaxiales y laterales, con estipulas
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Fig. 22.-Esporas deanaea mazeanaD. moritziana A-C: D. moritzianade Guatemalaon Tuerkheim 998S). D-
F:D. moritzianade Colombiayan der Werff & van Hardelveld 673@S). G-I:D. moritzianade MéxicoMickel 962
(US). J-L: D. moritzianade Panamd.ellinger 1970(US). M-O: D. mazeanale GuadalupeDusén 4317-19US).
Escala: 10 ymen A, B, D, E, G, H, J, K, M, N; 3umen C, F, I, L, O.
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amilaceas persistentes, suculentas, con margemey 2795MO). Zamora-Chinchipe. Miazi. Junction of
papiraceos. Estipites flexibles y delgados, carndio Chumbiriatza to Rio Nanagaritzgligaard et al.
sos pero firmes, escasos (5-8) 0 NUMerosos (1@2372(AAU).Cordillera del Condor: Chinanpitza, trail
20), préximos o separados, de color negruzco c[f2ding to Destacamento Mayaycu Alt@ligaard &

. . avarrete 98411(AAU). Estacion Experimental El
biertos por abundantes tricomas y protoscamas admi, Zamora-Gualaquiza Road km 60, just south of El

quefias, peltadas, irregu"”}rmeme eS.treI!a,daS P@{ngui,Pedersen et al. 10433&AU). Road Zamora-
lanceadas, planas, con células mucilaginiferggmerillo, km ca. 24,@ligaard 99774(AAU). Road
marginales, con 2-3 pulvinulos y con abundantgamora Romerillo, 1-1,5 km N of Romerill@ligaard
almidon de reserva en los tejidos internos. Laming Navarrete 10586§AAU).
estéril oblonga, rematada en una pinna o0 una yemacoLOMBIA. Cauca San Juan de Micay Valley,
(ambas condiciones presentes en la misma plantejaught 5391(US). Santander. Vicinity of Barranca
delicadamente herbacea a esponjosa, con abundBarmeja: Magdalena Valley, between the Sogamoso and
te indumento abaxial. Pinnas laterales 20-27 pardsarare Riversiaught 189qUS). Camp 84 on Pipeline,
opuestas, casi imbricadas sobre el raquis angost&@ster & Foster 171§GH).
mente alado, de 2-4 (6) cm de largo por 0,3-0,8 Observacionesse ha podido estudiar el sintipo
(1,3) cm de ancho, cortamente pecioluladasieD. humilisy se ha visto que incluye, ademas del
asimétricas, marcadamente falcadas, con margemeaterial seleccionado como lectétipo por Lellinger
paralelos enteros, bases asimétricas y apic€987), un espécimen @ oblanceolatagColom-
incurvados finamente serrulados. Lamina fértibia. Chocd, Cape CorrienteSeemann 99¢(K!) y
angostamente oblanceolada, mas larga que la eatée de D. wendlandii (Panama. Chagres, Canal
ril, con estipites carnosos con abundante indumeBene, Fendler 389 (K!, US!). Las tres especies
to; pinnas fértiles menos numerosas que las estélifieren en los caracteres de la lamina: Bn
les, de 1,5-3 (4) cm de largo por 0,2-0,3 (0,5) cm deumilis es oblonga, imparipinnada o paripinnada
ancho, opuestas, préximas, cortamente pecien la misma planta, tiene 27-28 pares de pinnas
luladas, oblongas, con bases cordadas o redondkderales falcadas, con méargenes paralelos enteros
das y apices obtusos. Venas simples abundanteg ypices incurvados finamente serrulados;®n
escasas geminadas o0 a veces, bifurcadas cerca dabl@nceolataes anchamente lanceolada a eliptica,
costa; vena marginal presente y delgada o auserg@mpre paripinnada, tiene 10-12 (18) pares de
Indumento abundante formado por tricomaspinnas laterales oblanceoladas, con méargenes
protoscamas y formas intermedias. Modelos epiepandos, apices agudos subaserrados, obtusos
dérmicos sinuosos, sinuosidades muy frecuentessgrrulados o cuspidados y con costas rojizas o ana-
someras en epifilos, irregulares, profundas ganjadas en plantas jovenes y oscuras en adultos;
angulosas en hipofilos; estomas maratiaceos. PliRalmente, enD. wendlandiila lamina es lan-
filamentosas abundantes, densas y enmarafiadesada, tiene 8-12 pares de pinnas laterales oblon-
Esporas pequefias, casi esféricas, de 18 x 16 pgn;falcadas, con margenes enteros a repandos y
con perisporio liso y exosporio con espinas cortagpices obtusos o redondeados. Las espords3. de
cénicas o romas, discretas y con micro-ornamenthumilis son muy similares a las de. alatay D.
cion granular en los apices. oblanceolataambas con espinas discretas, distan-
tes, mientras que dd. wendlandiilas espinas son

Distribucion geogréfica y ecologi&@olombia, 4 largas y estan fusionadas basalmente forman-
Ecuador y Perl. En selvas bajas o montanas y g8 aréolas profundas.

galeria, a la sombra; en suelos muy himedos o casi

inundados, calcareos o rocosos, casi siempre &nDanaea imbricataTuomisto & R. Moran, Fl.
sitios riberefios y cerca de corrientes de agua. Cre- Ecuador 66: 44. 2001IFO: Ecuador. Pastaza.
ce desde el nivel del mar hasta casi los 1500 m de Forest on the banks of Rio Pastaza S of

altura. MadreTierra @lligaard 99600(hol6tipo, QCA
) ) no visto; isotipos, MO, NY, TUR, U, no vis-
Material examinado tos; isétipos, AAU! UC!). Fig. 32 J.

ECUADOR.Esmeraldas Pueblo San MigueKlolm

- Nielssen et al. 2437(GH). Napo. Canton Tena: Jatun .Plantas pequefas, de 30-35 cm de altura.
Sacha Biological Station, 8 km E of Misahuafli,& L. Rizomas cortamente rastreros, carnosos y delga-
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Fig. 23. Esporas deanaea ellipticaA-C:D. ellipticade PeruAllard 23885(US). D-F: de Grenad®urray & Elliot
8 (US). G-I: de Guayana Francesaprieur 254(US). J-L: de CubaWright 1816(US). M-O: de Jamaicd/laxon
2926a(US). Escala: 10 um en A-B, D-E, G-H, J-K, M; 3umen C, F, I, L, N-O.
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dos, con estipulas amilaceas. Estipites distancidavarrete 105538AAU). Shell-Mera rainforest, 2 km
dos, escasos, carnosos, con 1-2 pulvinulos, alad®s9f Shell-Mera Holm-Nielsen & Jeppesen 483H).

con alas ensanchandose algo hacia el raquis, tam-Observacionedas plantas d®. imbricatason

bién alado. Protoscamas pequefias, peltadatlicadas como las d@®. trichomanoides,pero
campanuladas a irregulares, mucilaginiferas. L&canzan mayor tamafo. Las lAminas estériles de
mina estéril oblonga a angostamente lanceolada, dmbas especies son paripinnadas en plantas adul-
10-13 (21) cm de largo por 2-3 (5,5) cm de anchaas, pero e. trichomanoideson lanceoladas, de
generalmente paripinnada y rematada en una yetasta 15 cm de largo, membranaceas a esponjosas,
prolifera; membranécea a esponjosa, mas bien opdraxialmente muy claras a glaucas, tienen hasta 16
ca. Pinnas laterales 15-23 pares, de 2-3,5 (4) cm pares de pinnas laterales distantes sobre raquis ala-
largo por 1-1,4 (2,2) cm de ancho, los pares basaléss con indumento denso, mientras que [&n

y distales siempre mas cortos, muy imbricadas iynbricata son oblongas a angostamente lanceo-
superpuestas, asimétricas y oblongas a oblondasas, translicidas, concolores, y tienen hasta 23
falcadas, con bases redondeada anchas, margepaxes de pinnas laterales muy imbricadas y super-
enteros a ondulados y apices obtusos crenadopwestas. Ambas especies difieren también en
subaserrados. Lamina fértil oblonga angosta, cal nimero de pulvinulos (ausentes Bn tricho-
15-25 pares de pinnas contraidas, cortamenteanoides/ 1-2 erD. imbricatg), la venacion (sim-
pecioluladas, suculentas, con margenes enteroglgs en D. trichomanoidesy bifurcadas enD.
apices redondeados. Venas bifurcadas predonibricata) y en la ornamentacion de las esporas
nantes y simples escasas, con las bifurcacionffasionadas en aréolas Bntrichomanoidey dis-

lejos de la costa, a veces en el area medial o cergetas erD. imbricatay). Los modelos epidérmi-

del margen, tortuosas, en general mas oscuras qus de las pinnas son muy similares en ambas,
el tejido foliar. Indumento abundante: tricomasaunque erD. imbricatalos estomas son escasos y
protoscamas y formas intermedias entre ambos fiestigiales.

pos. Epidermis con modelos sinuosos, sinuo-

sidades muy frecuentes y someras en epifilos,

sinuosidades mas profundas, regulares, en hips- Danaea jenmaniiUnderw., Bull. Torrey Bot.
filos; estomas maratidceos vestigiales muy esparci- Club 29: 677. 1902TIPO: Jamaica,Jenman

dos o ausentes. PIP filamentosas abundantes, den- 66 (K!). Fig. 29 G-H.

sas y enmarafiadas. Esporas pequefas, casi esferi-panaea wrightiiUnderw., Bull. Torrey Bot. Club
cas, de 19 x 17 pm, con perisporio casi liso y 29: 676. 1902TIPO: CUBA.La GuineaWright
exosporio equinado con espinas cortas, irregula- 1066(YU no visto, isétipo K!, US!).

res: conicas, romas u otras, discretas y con micro-

S - Plantas de 35-55 (65) cm de altura. Rizomas
ornamentacion granular gruesa en los apices.

cortamente o Iargamente rastreros, carnosos, I’igi-

Distribucién geografica y ecologiae conoce dos en plantas adultas, amilaceos, con estipulas
solamente para Ecuador. En selvas lluviosas, €fAsas reservantes de almidén y con raices a-
suelos htimedos, arcillosos o rocosos. Crece defefXiales y laterales gruesas. Numerosos estipites

los 400 hasta 1500 m s. m. proximos, castafios 0 negruzcos, abaxialmente y
adaxialmente canaliculados y con surcos laterales
Material adicional examinado marcados; con 1-3 pulvinulos; con tejidos internos

ECUADOR. Morona-Santiaga. Along new road parenquimaticos laxos con almidén abundante.
Méndez-Morona, km 55-62yvan der Werff & Gudifio Protoscamas densas, pequefias a grandes, peltadas,
11375(NY, UC). Napo. Road from Tena to Baeza, km. campanuladas o irregularmente estrelladas, con
28 from CotundoDavis 491(GH). Archidona, Parque cyerpos planos radiales o excéntricos que irradian
Nacional Sumacp, Napo-(_BaIera, Cordillera de las Galgjasde un centro mucilaginifero paucicelular y
ras, Bloque 19, linea 3Byeire & Cerda 539NY, UC). o nqantes glandulas marginales de mucilago. La-

Napo-Pastazalrail Puyo to Canelodvexia 6863NY, mina estéril oblonga, generalmente paripinnada en
UC). Pastaza Hacienda San Antonio del Barén von 9a, g parip

Humboldt, 2 km al NE de MerBaker et al. 5619NY). plantas adultas_ e impgripinnadg en plantulas; her-
Road N of Mera, toward Rio Anzu, km 6@llgaard & bacea a esponjosa; pinna terminal y una o ambas
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Fig. 24.- Esporas dbanaea ellipticay D. simplicifolia. A-F: D. elliptica de Trinidad Hombersley 348US). G-O:
D.simplicifolia. G-L: D.simplicifolia de Guayana Frances@remers et al10128 (US). M-O: D. simplicifolia de
Trinidad,Fendler 28(US). Escala: 10 um en A-l, M-N; 3 um en J-L y O.
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del par apical reemplazadas por yemas en plantése’s Peak,Pappenfuss s.(US 2256892) Webster &
adultas o juveniles, pero a veces presente en juveoldberg 143(US). Rainforest toward summit of
niles y hasta 3 veces mas grande que las lateralggtherine’s PeakGoldberg & Webster 167§US).
Pinnas laterales 8-10 pares, mas 0 menos pré)&grtland. Trail from Morces Gap to Vinegar Hill,

) Py axon & Killip 735(US). On slopes above Tweedside,
mas, de 8-10 (13) cm de largo por 1,5-2- (2,5) C:ri(}laxon 965(US). St. Thomas. Eastern ridge of Stone

de ancho, oblongo- elipticas, con bases redondggs . Bump,Maxon 9476US). St. Andrew. N Hardwar
das, apices subobtusos mucronados, margenes gy Maxon 1111 (US). Between Morces Gap and
teros o repandos en adultos e irregularment@negar Hill, Underwood 1362 & 1364ambos US).
serrulados en juveniles y plantulas; hipofilos glautrail from Morces gap to Vinegar HilMaxon & Killip

cos, amarillos o sulfireos, muy claros. Lamina fér#37 (US). Sin loc.Hinchley Hart197, 302(ambos US).

til angostamente oblonga; pinnas laterales oblon- PUERTO RICOAdjuntas. Cordillera Central, Mon-
gas, crasas, reducidas a la porcioén sinangial y canGuilarte State Forest, upper slopes of Monte Guilarte,
apices obtusos. Venas bifurcadas divididas irregiroctor 40116(US). Jayuya Cordillera Central, Toro
larmente cerca o |ejos de la costa y simp|es abuHegrO State Forest, Rio Saliente headwaters ravine,
dantes, todas oscuras y tortuosas, algo gruesB&ctor 40373(US).

Indumento denso, escasamente caduco; tricomasREPUBLICA DOMINICANA. Agua. Cordillera
pequefios y protoscamas peltadas campanuladg§tral, San Juan, Arroyo Manclekman 13428US).
sobre venas y costa, cerca de las venas y so dillera Septentrional, Carlos Diaz,igier 12716
lamina. Modelos epidérmicos ampliamente sinuo- ) . . .
sos, sin engrosamientos en las ondulaciones, yObservaciones: D. jenmarpresenta rasgos de
estomas maratiaceos tipicos. PIP filamentosas dép-2latay D. moritiziana tiene hipofilos amarillos

sas, delgadas y enmarafiadas y algunas verrug%lg.fureos o glaucos, muy claros y venas tortuosas
Esporas variables; en plantas adultas con yemg@stafio-negruzcas, corbo alata, mientras que el
proliferas, esporas aletes, pequefias (15 x 14 wﬁgtron de venacion, el modglo_ epidérmico, los
con esporodermo sin ornamentacién, o bie@Stomas y las PIP son muy similares a losDde
equinadas, deformes y colapsadas, mas grandes/@#fitziana Las plantas jovenes pueden presentar
plantas sin yemas proliferas, 10-20 % de espord§@ larga pinna terminal que esta reemplazada por
esporas equinadas de aspecto normal, grandes ¢t yema en los ejemplares adultos y ocasional-
X 28 pm), con espinas cénicas o iregulares discrBlenté se encuentran yemas reemplazando ambas
tas. pinnas del dltimo par. Los ejemplares con yemas

tienen 90-100 % de esporas abortadas, informes o

Distribucion geogréfica y ecologi€uba, Hai- con exosporios lisos 0 aberrantes, sin espinas. En
ti, Jamaica, Puerto Rico, Republica Dominicanainos pocos ejemplares, con pinnas terminales tipi-
En selvas lluviosas densas, en suelos humedo<as, se observaron esporas andémalas mezcladas
casi inundados. Crece desde el nivel del mar hastan otras de aspecto normal, muy similares a las de

los 700-1000 m. D. alata pero hasta 2 veces méas grandes. Walker
) ) (1966) encontr6 un 2n = 160 en plantas De
Material examinado jenmaniide Jamaica y Proctor (1985) sefiala que

CUBA. Oriente. “in Cuba orientalis prope,Wright — esta especie se cruzaria cn jamaicensis (D.
1066 (US). Sierra Maestra. Loma del Gato and ViCi”inoritziana) en Jamaica. Por el momento se ha
Hioram &hC'eme”]E (E4OQUdS)|. ésceEt fro”;;é”CSSRe' considerado conveniente conservarla en el rango
union to the top of Loma del Gatezkman 6984US). especifico, pero es una entidad de citologia poco

Loma del Gato and vicinityLeodn et al. 10511US). | Parte del terial lizad dri
Along the Rio Buey, N slope of the Sierra Maestra(,: ara. Farte del material analizado podria corres-

Morton & Acufia 3688US). La Gran PiedraEkman ponder a un hibrido, ya que las esporas malfor-
1673 (US). Santiago de Cuba Loma de San Juan, Madas y gigantes indicarian un intertaxa estéril. El

Clement 676, 971, 997 & 99&dos US). recuento de Walker (1966) no esté refiido con esta
HAITI. Port-de-Paix Masif du Nord, Haut Piton, INterpretacion, ya que ese autor indica que se obtu-
Ekman 3707US). vo en mitosis y podria tratarse de un hibrido

JAMAICA. St. Catharine. Rose Hill, Port Royal, POliploide. El tamaio de las esporas se puede rela-
Sherring s.n.(US 1411214). Blue Mountains, Cathe-Cionar con la ploidia (Barringtoet al, 1986) y
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Fig. 25.- Esporas deanaea A-C:D. plicatade Costa Ricazémez et al. 2292US). D-F:D. crispade Costa Rica
Herrera 124Q(US). G-JD. carillensisde Costa RiceHerrera 123qUS). K-M: D. trichomanoidesle EcuadarNeill

& Palacios 9629MO). N-P:D. wendlandde Costa RicaHerrera 126Q(US). Escala: 10 um en A-B, D-E, G-H, K-
L, N-O; 3umenC, F, I-J, M, P.
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podria indicar que, al menos uno de los parentalesbangulosas, con engrosamientos localizados y
de estos hibridos podria sBr moritziana,cuyos profundas, en hipofilos; estomas porociclociticos.
tamafios esporales sugieren un diploide. El otf®lP flamentosas delgadas, conexiones largas y ve-
parental podria séd. alatao D. mazeana rrugas pécticas. Esporas de 29 x 22 im con
perisporio liso y espinas conicas discretas irregula-

8. Danaea mazeandnderw., Bull. Torrey Bot. (eg con micro-ornamentacion granular en los api-
Club 29: 276. 1902.LECTOTIPO: Guada- gg.

lupe. Mazé 11 [aqui designado, K!; otros

sintipos son: GuadalupMazé 143, 48%K)]; Distribucidon geogréfica y ecologigsuadalupe,
isolectdtipo, B, no visto; isolectétipo K! foto Haiti, Jamaica, Martinica, Republica Dominicana
uUs!). Fig. 29 F. y Venezuela. En selvas lluviosas densas, a la som-

Plantas de 70-90 (140) cm de altura. Rizomabsra’ cerca de corrientes de agua. Crece desde el
nivel del mar hasta los 1000 m de altura.
largamente rastreros, ascendentes o suberectos,

muy rigidos en plantas adultas, amilaceos, coQaterial examinado

estl'p_ulas crasas reservantes de almidon y rfil’f:eSGUADALUPE. Baines Jaunes. Bois superieurs des
aba>§|ales y laterales gruesas. Numerosos estlp@anes JaunesDusén 4465(US). Baines Jaunes,
préximos, de color castafio o negruzco, abaxiabyestel 3194US). Dugommier. Ravine Chaudgtehlé
mente y adaxialmente canaliculados y con surca®23(Us). Ravine Malang&tehlé 181{US). Hauteurs
laterales méas bien profundos, con 2 (3) pulvinulosu Matouba, Ravine Flore, Sofaya, Ste. RoBeisén

y tejidos internos parenquimaticos laxos con alm#317-19(US). Basse Terre, along trail between Plateau
don abundante. Protoscamas densas, pequefiade &apye & Ravine Chaude, above MatouBegctor
grandes, peltadas, irregularmente campanuladasZQ)l45(US)-

estrelladas, con cuerpos planos radiales o excéntri-HAITI. L’Ouest. Vicinity of Dominican Republic-
cos desde un centro mucilaginifero paucicelular yaiti border, E of St. PierreGastony et al. 514US).
con abundantes glandulas marginales de mucilag%f”'de"oa'x' Massif du Nord, Haut-Piton towards

Lamina estéril oblanceolada siempre impariz ome Chavaly, Ekman 4883(US). Port-au-Prince.
. . . , Massif de La Selle, Créte-a-Pignants, Morne Malanga,
pinnada, con una pinna terminal mas grande q

; - ) #&man 5449US). Massif de la Hotte, western group,
las laterales; herbacea firme. Yemas proliferag, e, ridge above La Mare-Prokman 5297US).
siempre ausentes. Pinnas laterales 10-16 pares, dligssif de Cahors, Riv. de I'Artibonide, Perodin, ridge
tantes entre si 2-3 cm en plantas juveniles y hasiBove Ingrand, Ekman 3448(US). Guimbi Galata,
4-8 en adultas; de 8,5-12 (19,5) cm de largo pdfornes des Commissairedioldridge 2248 (US).
1,5-2,5 (3) cm de ancho; lanceolado-oblongas Massif de Cahors, Belladire, Morne Lagoune-lbere,
algo falcadas, con bases cuneadas levemerfman 5599US).

asimétricas, apices largamente atenuados, incur-JAMAICA. Portland. Morces GapWatt 38(US).
vados y aserrados, y margenes enteros. LaminaMARTINICA. Massif du Nord, Le Borgne, Morne
fértil angostamente oblanceolada o eliptica, impdhapeletEkman 4839US). Sin locDusén 169qUS).
ripinnada, con pinnas laterales asimétricas angos- REPUBLICA DOMINICANA. Agua. Cordillera
tamente lanceoladas, reducidas a la porcideentral, San Juan, Arroyo Manckkman 13428US).
sinangial y crasas, con o sin un apice estéril VENEZUELA. Mérida. Slopes near summit of Ce-
ligulado. Venas bifurcadas a distancias irregulareso San Isidro, above La CarboneBteyermark 56012
de la costa y abundantes simples, mas bien oscurss).

tortuosas pero finas y distanciadas, nunca proxi- Opservaciones:Danaea mazeanaes feno-
mas. Indumento denso en plantas jovenes y mfiicamente muy similar@. moritzianacon la que
bien caduco en adultas dejando abundantes gl&bincide en caracteres como el tamafio del esporé-
dulas mucilaginiferas en la epidermis; tricomas péito adulto, los rizomas postrados gruesos y robus-
quefos y protoscamas peltadas irregularmentgs, las laminas imparipinnadas, las pinnas termi-
campanuladas, cerca y sobre venas y costa, memeges mas grandes que las laterales, con bases en-
en lamina y estipite. Modelos epidérmicos sinucsanchadas, el patrén de venacién (aunquéen
sos, sinuosidades frecuentes, curvas, uniformesmazeandas venas se bifurcan mas erraticamente,
poco profundas en epifilos, sinuosidades distantes,
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Fig. 26.- Esporas deanaea nodos& D. ulei. A-C: D. nodosade ParaguayRojas 1028qUC). D-F:D. nodosade
Brasil, Brade 10370(R). G-I: D. nodosade Colombia, Hutchinson & Idrobo 307§US). H-L: D. nodosade
Colombia,Smith 992US). M-P:D. uleide TrinidadFendler 129US). Escala: 10 um en A-B, D-E, G-H, J-K, N; 22
pmen M; 3pumenC, F, |, L, O, P.
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a distancias irregulares de la costa y las venas Danaea urbaniiMaxon, J. Wash. Acad. Sci.
simples son méas abundantes) y el modelo epidér- ~ 14:195. 1924. TIPO: Republica Dominicana.
mico de los epifilos. También tiene rasgos en co- Barahona. Fuertes 942(holdtipo, US!). Syn.
mun conD. alata, como el modelo epidérmico de Dazg\éa muenchib. Christ in Rosenst., Repert
los hlpofllos y]os estomas porociclociticos, Unicos Spec. Nov. Regni Veg. 22:23, 192‘E”P0:
en el género Junto.(,:o. alata Nunca, presenta México Chiapas. San PabMyench 154P?, no
yemas. La proporcion de esporas anémalas puede \jsto; isétipo DS, no visto; is6tipo USHSyn.
llegar al 50-60 % y las esporas de aspecto normal nov.

son muy similares a las d. alatapero casi dos Danaea acuminataluomisto & R. C. Moran, Fl.
veces mas grandd3anaea mazeanpodria ser un Ecuador 66: 27. 2001TIPO: Ecuador. Napo.

poliploide derivado deD. moritziana pero su Yasuni National Park, oil road km 3byomisto
F, K, MO, NY, QCNE, TUR, U, US no vistos,

9. Danaea moritziana C. Presl, Suppl. Tent. isotipos AAU!'y UC!).Syn. noy

Pterid. 35. 1845.TIPO: Venezuela. Colonia

Danaea falcataTuomisto, Fl. Ecuador 66: 40.

2001. TIPO: Ecuador. Napo.Yasuni National
Park, oil road km 38,Tuomisto et al. 10832
(holétipo, QCA, no visto; isétipos K, NY,
QCNE, TUR, U, no vistos; isétipos AAU! y
UC!). Syn. nov

Tovar, Edo. Araguayloritz 257(holétipo, PR,
no visto; isétipo L, no visto, fragm. del
holétipo, US! foto del isétipo, L!; foto del
holétipo, PR!). Fig. 29 A-E y fig. 31 K-R.

Danaea cuspidataLiebm., Kongel. Danske  pjantas medianas a grandes, de 100-120 cm de

Vidensk. Selsk. Skr., Naturvidensk. Math. Afd. 5,15 Rizomas cortamente o largamente rastreros,
Y L e, 159, INSTIS Mécco,gecencentes, suberectos o cas erecios, a veces
2550 ft. elev.Liebmann PI. Mex. 2184, FI. Mex. apoyantes sobre otras plantas, casi como hemiepi-
255, 656 (C, no vistos; fragmento US!)Syn. fitos ocasionales, carnosos a rigidos en plantas
nov. adultas, amilaceos, con estipulas crasas reservantes
Danaea jamaicensidJnderw., Bull. Torrey Bot. de almiddn y raices abaxiales y laterales gruesas, a
Club 29:75. 1902. TIPO: Jamaica. Morces Gapveces subaéreas. Numerosos estipites proximos,
Clute 105(Herb. Clute, no visto, posiblemente gbaxialmente y adaxialmente canaliculados, con
destruido; isétipo, US!).Syn. nov Danaea gyrcos laterales mas bien profundos, con 2-3
moritzianavar. brasiliensisRosenst., Hedwigia 1 1yinylos y con tejidos internos parenquimaticos
ﬁgiln%/ﬁlzé, éigznsa:gzl_iiis?ggsg" ;Tangif;rg;ag Iqxos con almidén ?bundante. Protoscamas_ mas
ltapocti, Hansch s.n (isosintipo, B, no visto: bien densas, pequefias a grandes, peltadas, irregu-
isosintipo R!).Syn. nov larmente campanuladas a estrelladas, con cuerpos
Danaea muelleriandRosenst., Hedwigia 46: 162. planos radiales o excéntricos que irradian desde un
1907. SINTIPOS Brasil. Sta. Catarina. Join- centro mucilaginifero paucicelular, con abundan-
ville, Mueller 48 (B no visto) y Peirabeiraba tes gldndulas marginales de mucilago. Lamina es-
Schmalz 12Zisosintipo, B, no visto; isosintipo, téril oblanceolada, con una pinna terminal mas
UC!). Syn. nov o grande que las laterales y con la base mas ensan-
Danaea excurrenfRosenst,, Hedwigia 46: 163. ohaga muy rara vez reemplazada por una yema;
éigzﬁalsszggs&zirs%i;ﬁtis;g; gfﬂggn\i'st‘(])?'?sv(;l_le’herbécea firme aalgo coriéf:ea. Pinnas Iaterale_s 10-
sintipo, S!) e ItapoctHansch 11(isosintipo, B, 15 pares, distantes entre si 2-3 cm en plantas juve-
no visto: isosintipo S)Syn. nov niles y 6-8 cm en adultas; de 8-12 (19) cm de largo
Danaea paraguariensisl. Christ in Hassler, Bull. Por 1,2-2 (2,5) cm de ancho; asimétricas, lanceo-
Herb. Boissier I, 7: 927. 190BINTIPOS Pa- lado - oblongas, falcadas, con bases cuneadas ge-
raguay, sin. loc., Hassler 104, 11(@isosintipos neralmente asimétricas, apices atenuados incur-
G!). Syn nov. vados aserrados y margenes enteros. Lamina fértil
Danaea pterorachisH. Christ, Bull. Soc. Bot. angostamente oblanceolada a eliptica, impa-
ripinnada, con pinnas laterales angostamente

Geneve I, 1: 235. 1909.1PO: Costa Rica. Sin.
loc., Wercklé s.nin 1903 (P, no visto; foto del lanceoladas a subfalcadas, reducidas a la porcion

tipo P!). Syn. nov
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Fig. 27.- Danaea alataA-C: D. alata de GrenadaSherring 223(US). A: planta adulta; derecha, fronda estéril;
izquierda, fronda fértil. B: pinna estéril. C: detalle de la venacion. D-H: sucesion foliar en planta juvéniblata
de Dominicalellinger 482(US). I: fronda adulta estéril. J: fronda adulta fértil.

276



C. H. ROLLERI Revisién del génerbanaea(Marattiaceae-Pteridophyta)

sinangial y crasas, a veces con un apice estévlar, Wacket 107(NY). TaranapiacabaBrade 8393
ligulado mas o menos largo. Venas bifurcadas réNY). Fazenda Santo Ama@pannagel 314(UC, US).
gularmente cerca de la costa y simples, mas sim- COLOMBIA. Antioquia. Medellin, Santa Elena,
ples y ocasionales geminadas en juveniles, finaStanislas 1713US).Tranvia del Oriente, 22 km N of
del color del tejido foliar o mas oscuras y a vecededellin, Archer 1686(US). Las Orquideas, Vereda
algo tortuosas. Indumento denso en plantas jévg_alles, Parque Nacional Natural Las Orquideas, Quebra-

: ondaPipoly et al s. n(MO). Vicinity Planta Provi-
nes y parcialmente caduco en adultas, con las ba é#::ia, 28 km SW of Zaragoza, valley of the Rio Anori

chilaginifera_s permaneciend~o largo tiempo en Iﬁ"\ areas surrounding the confluence of Quebrada La
epidermis; tricomas pequefios y protoscamagana and Rio Anori, ca. 3 km up river from Planta
peltadas irregularmente campanuladas en genetgbvidenciaAlverson et al. 388MO, NY). Rio Guapa,
sobre venas y costa o cerca de ambas y menosh#id 6 km E of Guapé, 53 km S of Turbidaught 4663
lamina y estipite. Modelos epidérmicos sinuoso@JS).Cauca Baja Calima, Concesion Pulpapel, Buena-
frecuentes con ondas regulares poco porfundas ntura,Monsalve 1275, 145f@mbos MO). SW slopes
epifilos y sinuosos distantes con ondas irregular&$ Cerro Munchique, 40 km W of Popayafiryon &

y muy profundas en hipofilos, en ambos paredegyon 6005GH). La Gallera, Micay Valley, Cordillera
delgadas y uniformes; estomas maratiaceos. Pjfs¢'dentalKillip 7682 (GH, US) Choca Municipio de

fil t . io Sucio. Parque Nacional Natural Los Catios, alrede-
llamentosas gruesas, CONexiones y VErrugag qq g Campamento de TilupBprero et al. 1726

pécticas capitadas aisladas. Esporas de 18 x 12 i{fb). Hills above junction of the Rio Capé and the Rio
con perisporio liso y espinas conicas irregularegqymbi, upriver from Llor6,Juncosa 1481GH, MO).
con micro-ornamentacion granular en los apices Mojarras del Tad6, 8.5 km east of Istminha|/linger &
formando aréolas poco profundas. de la Sota 386421 (ambos LP, US). NW side of Alto
del Buey, trail along ridge from the confluence of the
Distribucion geografica y ecologia: Danaeaforks of Rio Mutata above the Rio Dos Bocas to the top
moritzianatiene una distribucién geogréafica ex-of Alto del Buey,Lellinger & de la Sota 247LP, US).
tensa vive en las Antillas Mayores y Menores Slopes and ridges of Loma del Cuchillo, ca. 15 km WSW
(Cuba, Jamaica, Puerto Rico, Republica Dominf Chigorodd,Lellinger & de la Sota 64QLP, US). 0.3
cana), México, Centroamérica y Sudamérica (Tr&M E of the Ciudad Bolivar-Quibdo Road, across the
nidad, Venezuela, las Guayanas, Colombia, Ecuégspensmn bridge at. ca. Km 14g|linger & de la Sota

d Perii. Bolivia. Brasil v P C 1(LP, US).Choco-Valle At and on both sides of the
or, Pert, Bolivia, Brasil y Paraguay). Crece eIBrincipal ridge of the Serrania de Los Paraguas, along

selvas lluviosas bajas o montanas, a la sombra, €8 trajl from El Cairo to Rio Blanco, ca. 8 km SW of El
suelos humedos y casi siempre cerca de corrieni€gro, Lellinger & de la Sota 817LP, US). Huila.

de agua; también sobre barro y hojas o tronc@rdillera Oriental, Camp La brisa, 25 km ESE of
podridos; es colonial, terrestre o puede crec@®araya, Little 8870 (US). Magdalena Santa Marta,
como hemiepifito o semiarborescente debido al d&mith 1129(NY). Meta. Central Mountains, Pico
sarrollo local de rizomas robustos suberectos. Degeniifo, Philipson et al. 215YUS). Reserva Nacional

de el nivel del mar hasta los 2550 m de altura. La Macarena, Pico Renjiftdrobo 2499(US). Sierra de
La Macarena, Central Mountains, N ridg®ilipson &

Idrobo 1960(US). Villavicencio, hill back of Tres Es-
quinas,Schiefer 76 {GH, MO, US).Narifio. Quebrada
BOLIVIA. Cochabamba.R_oad to_ San Onofre, 3.3 Mongon at Camp Mongén of Cia. Minera de Narifio,
km N of road to Villa Tunari at point 97.5 km fro_m Rio Telembi above Barbacodsyan 16878GH, US).
Cochabamba,Foster 79139('\/'0)' Palo-Polo bei Norte de Santander Pica-Pica Valley above Tapata (N
Coroico. Nord YungasBuchtien 3352GH, US). Sud ¢ 11040) Killip & Smith 20221(GH, US). Bellavista:
Yungas, !_a Paz-Chulumani road, 15.1 km W Ofon Pipeline, Foster & Foster 1675(GH); Km. 16
Chulumani, 9.3 "”.‘.”0”‘ Huancar§,ay.& Fay 2518 petween Puerto Wilches and Puerto Santédlip &
(US). La Paz Mapiri, San CarlosBuchtien 69(MO),  gih 14861(GH). Santander Ridge 5 km NE of
San Antonio bei MapiriBuchtien 108§US). Hacienda Coromoro, 17 km ENE of Charal&wan 15662GH
Simaco, sobre el camino a TipuaBychtien S154NY, Us). Vallé. N shore of Buenaventura Baxillip &,

US). Garcia 33344US).

BRASIL. Rio de Janeira Serra do ltatiaga, Ta- COSTA RICA. Puntarenas Osa Peninsula, 1 km S

qeuara:jl,Béadg 1|O§:ES{R;))S|‘TN lOE" [;ggqui(i(ggg@, R:jo of Tropical Science Center Field Station and ca. 17 km S
rande do Sul. Sao Paulacket 8NY). Serrado ot Rincen de Osa,Lellinger 692 (US). Along road

Material examinado
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Fig. 28.- Danaea ellipticay D. simplicifolia. A-K: D. elliptica. A-B: D. elliptica de GrenadaMurray & Elliot 8

(US). A: dos frondas estériles (s6lo contorno) y una fértil (sombreada). B: dos frondas fértiles (negro llebo). C-I:
elliptica de SurinamStahel & Gonggrijp 589U), sucesion foliar. K: plantula y venacién en pinna juvenil. LEM:
simplicifolia, de TrinidadCremers et al10128(US). L: fronda estéril. M: dos frondas fértiles.
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between Cahacarita and Rincon de Osa, ca. 6 km W b Lumbaqui (Umahuallacta), just E of Lumbaqui,
InterAmercan Highway at Chacarit&roat & Grayum dllgaard & Navarrete 181§AAU). Trail Chuscuyacu-
59710(MO). Alajuela. Viento FrescoStandley & To- Rio Candué@ligaard 99683 AAU). Zamora - Chinchipe
rres 47774US); NW of Zarcero, ca. 2 km W of Zapote, Cordillera del Céndor, Chinanpuntza trail to destaca-
on dirt road to Santa Elend.ellinger 1368 (US). mento Mayayco Alto,dllgaard 98389 (AAU). Road
Heredia. Vara Blanca, between Poas and Barba Volc&Zamora -Gualaquiza, 10 km of Los encueni@ifyaard
noesMaxon & Harvey 8313US). Along the Rio Vuel- 99810(AAU). Road between Loja and Zamora, ca. Km
tas (upper Rio Patria), at end of Rte. 113, 9 km N df6-18,Luteyin et al. 658ZAAU).

Angeles, Stolze 1621US). Braulio Carrillo . Braulio GUATEMALA. Alta Verapaz: “in walde in Pansa-
Carrillo National Park,Hennipman et al. 6784US).  maja” von Tuerkheim 998K, US). Huehuetenango
Parque Nacional Braulio Carrillo, Estacion Carrillo,ysic. of Maxbal, ca. 17 mi N of Barillas, Sierra de Los
Quebrada SandijuelaGomez et al. 2292IMO). San  cychumatanesSteyermark 48786US).

José: along Rio Zurqui, upstream from highway N of
tunnel, Smith et al. 166{MO). Tablazo, Valerio 306 , GQAYANA FRANCESAA' Cayenne Montagne de
L’Inini, zone centrale, forét sur pente, face @emers

(US). El Gallito,Valerio 111.57 (US). Cartago. Estrella, ) o
) 9089(MO). Piste de Bélizon vers Montagne Tortue, pk.
Cooper 6059BUS). Cerro de La Carpinter&tandley 31,2 (Bassin de la Comtdjlliet et al. 6318MO).

35594 (US). El Mufieco, S of Navarr@tandley 33642
(US). SE of Orosi, ca. 2.2 km SSE of Purisil, above JAMAICA. Portland. Hardwar Gap, along trail to
Finca La Concordia, at the head of the vallegllinger ~ falls, Crosby et al. 53QGH). Hardwar Gap,Proctor
1481, 1520(ambos US). La Carpinteralorres 153 4419(MO). SE slope of Caledonia Pedtoctor 22530
(US). In ravine at CervantéScamman 699@JS); Santa (MO). Sin. loc, Sherring s.n(US 1421987, 1421988).

Clara de Cartagdvlaxon & Harvey 8151US). St. Andrew. Blue Mountains, Big Gulch, Morces Gap

CUBA. Oriente. Slopes of La Bayamesa, crest of theTrall, Seifriz s.n (US). Catherines Peak, 27 Jun 1932,

Sierra Maestra near Aserradero San Antonio de Le&appenfuss s.US).
CumbresMorton 9303, 9257ambos US). Crest of the ~ MEXICO. Chiapas Tonehuitz, Muench 159 §S).
Sierra Maestra, between Pico Turquino and La Bayd2axacalxtlan-Tuxtepec road, 35—39 km S of Valle
mesa,Morton & Acuia 367QUS) Sierra Maestra, W Nacional,Mickel 1552(UAM|Z, US) Distr. Villa Alta:
slope of Loma JoaquimEkman 14467(US). La Valley of the Yelagago River ca. 20 min. NE of Villa Alta,
Bayamesa, on the ridge between Rio Oro and Rio Yabflickel 962(US). Entre Puerto Eligio €omaltepec, Km.
Ekman 7047(US). N slope of Pico de La Bayamesa, 154 entre Tuxtepec y Oaxachlartinez Calderén 399
Schultes et al. 56@3H). El Pinolén, side of Bayamesa, (US).
Schultes et al. 6965H). PANAMA. Chiriqui . Between Alto Las Palmas and
ECUADOR. Carchi. Mira Cantén: Norte del Car- the top of Cerro de La Horquetdjaxon 5518(US).
men, camino a Chica®alacios et al. 973gMO).Esme-  Vicinoty of El Boquete,Cornman 1082, 120Tambos
raldas. Road Lita-Alto tambo, km 175 entrance to reserS). Fortuna Dam Site, along trail following the conti-
va Eco|égica Cotacachi_CayaFﬂ“gaard y Navarrete nental divide, van der Werff & van Hardelveld 6757
105415 (AAU) San MigueL upstream from Puerto (US) San Blas. El Llano-Carti Road, 17.5 km from
Cayapos, Holm-Nielsen et al. 2534ZAAU). Rio International Highway, De Nevers & Herrera 4003
Bolborde a small tributary to Rio San Miguel in the(US).Darién. Cerro Sapo, ca. 5 km south of Garachiné,
upper part of Cayapé River systeKvist et al. 48282 Hammel et al. 14868V0). Ca. 6 km S from the gold
(AAU). Imbabura. Vicinity of the Rio Verde, ca. 5 km Mining camp at Cana up the fila leading W to the Alturas
SW from the Village of Mani, Rio Cachac®perling & de Nique/ellinger 1970(US).Panama-San BlasTrail
Bleiweis 5035GH). Morona-Santiago Mutintza, SE  from end of road past Los Altos de Pacora, region of
of Makuna, trail to Rio Kiritin, ca. 3 km SW of village, Cerro Jefe, on Cerro Brewstetammel & Nevers 13550
Dligaard & Navarrete 198%AAU). Napo. Parque Na- (MO).
cional Yasuni, km 36,6 on the oil road starting at PARAGUAY. Cordillera de Cerro Le6Balansa s.n
Pompeya, Transect Moran et al. 6195AAU). Just (CTES).
outside of Parque Nacional Yasuni, ca. Km 21 on Maxus PERU.Amazonas Bagua. Ca. 25 km (by trail) E of

oil Camp Road Transect 1Moran et al. 6209AAU). | 4 pecaBarbour 2969(MO). Bagua. Ca. 40-43 km of
Payamino, reserva Floristica EI ChunchGeron &  chirjaco, Barbour 4520(NY). Cuzca La Convencion.

Manny 2294(MO, UC). Pichincha NE of Vicente  apque camp 2, ca. 10 km walking distance NE from
Maldonado, Reserva de ENDESA.aegaard 52463 5cienda Louisiana and the Apurimac Riv@udiey

(AAU); Santa Rosa, 18 km S de Nanegall@varrete  10412(GH). Paucatambo. Bosque de Las Nubes, Rio La
799 (AAU). Road El paraiso-Saguangal, 11 km from Elnisn ‘Legn et al. 2892US). Huanuco. Tingo Maria.

Paraiso@ligaard et al. 37644AAU). Sucumbios Ce- Tryon & Tryon 5278GH, US). Junin. Chanchamayo
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Fig. 29.- Danaea jenmanii, D. mazeayaD. moritziana A-E: D. moritziana.A: D. moritzianade Guatemalajon
Tuerkheim 998US), frondaestéril (izquierda) y fértil (derecha). B-C: venacion de una pinna adulta y detalle del
margen, respectivamente, en A.Id:moritzianade Bolivia,Buchtien 335ZUS), planta juvenil. E: venacion de una
pinna juvenil en D. FD. mazeanale Guadalupd)usén 4465US), fronda estéril (izquierda) y fértil (derech@yl:

D. jenmanii de Jamaicadylaxon & Killip 735(US), tres frondas estérilek.venacion en G
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Valley, Schunke 15@US). Pasco Oxapampa. Palcazu Steyermark 5635(GH, MO, US).Moran. Lara. Carre-
Valley, Rio Caczu, above confluence with Rio Bocazagera desde Humacaro Alto hacia Guaram der Werff &
near guardpost on road in construction to PuertRivero 7903US). YacambiTorres et al. 133MO). 8.7
Bermudez,Foster & Smith 9421MO). Gran pajonal, km SE of Sanare, in Parque Nacional Yacambi (3.4
vic. of ChequitavoSmith 5294MO). Rioja. Vencere- miles beyond park entrance$mith et al. 124§MO).
mos. Pedro Ruiz-Moyobamba Road, km. 38@ith et Sucre La Divisoria de La Concepcioman der Werff et
al. 4691(MO). San Martin. Tingo MariaAllard 20908 al. 7901(MO). Los Paramitos, 20 km por aire al SO de
(GH). Mariscal Caceres Province, Dist. Tocache NuevdiscucuyOrtega et al. 1834MO). Sierra de Aroa, 15—
vicinity around TocacheSchunke 861%§MO, UC). La 20 km NW of Cocorote, on road to Aroa, from 1 km SE
Divisoria, about 25 km NE of Tingo Maria on the road toof Los Cruceros to El Refugio, ca. 11 km W of San
Pucallpa, Moran 3698 (MO). La Divisoria, between Felipe air distanceliesner & Gonzéalez 10096VI0).
Tingo Maria and Aguaytia, Cordillera Az@entry etal. Tachira. Distrito Junin: southern slopes of Cerro San
41466 (MO). E of Tingo Maria,Allard 20908, 21368, Isidro, directly N of El Reposo, above Hacienda Bella
21557 (todos US). Tarapoto. Fundo de la Biodiversidad/ista, Quebrada Agua Caliente and tributari2ayidse

de la Universidad San Martin de Tarapoto, km 20& Gonzalez 22084US).

Guiptzcoa 858AAU). Observaciones: Danaea moritziares una es-
PUERTORICO. Adjuntas. Cordillera Central, Ba- pecie geograficamente extendida. Es caracteristica
rrio Portugués. ca. 0.9 km due SW of Alto de La Bandepor sus frondas imparipinnadas con laminas
ra, Proctor 42131(US). Cordillera Central, Toro Negro ; ; ; 5
oblanceolada, con una pinna terminal siempre mas
State Forest, Road 143, Km. 15.2-13pctor 41273 grande gue las laterales y con la base mas ensan-

(US). Jayuya. Toro Negro State Forest, summit area o . .
Monte Jayuya,Proctor 40144(US). Naguaba Along chada. Tiene hasta 15 pares de pinnas laterales

stream bed from Pico del Este to the Rio Prieto waterfaluy distanciadas entre si, un rasgo notablemente
Nevling & Evans 144GH). Ponce Barrio Anén, along constante y obvio (en frondas jovenes la distancia

headwaters of the Rio Inabon above high fallmctor €S menor pero el caracter es igualmente aprecia-
40068(US).Utuado. Mt. Morales, near Utuad@ritton  ble), oblongo-lanceoladas, falcadas. Los apices de
& Marble 1072(US). las pinnas no representan un rasgo diagndstico es-
REPUBLICA DOMINICANA. Carlos Diaz Cordi- table en todas las especies del género, pero en el
llera Septentrional Ligier 12716 (US). Monte Cristi.  caso D. moritziana son muy caracteristicos, ate-
Cordillera Central, Lagunas del Cenobklkman 12859 nuados, largos, incurvados y aserrados, tanto en
(US). plantas juveniles como adultas (Fig. 31 K-R) y los
VENEZUELA. Amazonas Cerro de la Neblina, Rio margenes son enteros. Las venas son mas bien
Yatua, Maguire et al. 36865US). Bolivar. Bolivar:  yrgximas, finas, del color del tejido foliar o algo
Vicinity of km 134 bordering headwaters of the Riop 45 oscuras, se bifurcan regularmente cerca de la

Cuyuni, NE of Luepasteyermark & Nilsson 49QJS). costa y se mezclan con simples (mas frecuentes en
Entre Las Parchitas, Tierra Fria y Ojo del AgDaega y P

& Smith 2508 AAU). Distrito Federal. Depto. Vargas. p_Iantas jovenes). Los modelos epidérmicos son
Serrania de La Costa, 2—6 km NW of La Victoria-Sinuosos frecuentes con ondas regulares poco pro-
Colonia Tovar highway, along the road to Costa de LBIndas en epifilos y sinuosos distantes con ondas
Maya, ca. 8-12 km W of Colonia TovaDavidse & irregulares y muy profundas en hipofilos, en am-
Miller 28137 (MO). Aragua. Prope Colonia Tovar, bos con paredes delgadas y uniformes y los
Fendler s.n(GH, MO). Guanare. Portuguesa. ESE of estomas son maratiaceos. Los tipos de.
Paraiso de Chzjtbasqgen, road to Cérdoba, ca. 20-25 ]‘é’?naicensisy D. urbanii coinciden con D.
from Chabaquén,Smith 956(MO). 15 km al E de qqizianaen todos los rasgos mencionados y en
Chabasquera, 67 km al NNO de Guan8teyermark et ~ S .
tamafio de la esporas. La divisién de la lamina, los

al. 126684(AAU, GH, MO).Jiménez Parque Nacional . L.
Cayambi, 10-14 km by road SE of Sanare, ridges of ric@racteres externos de las pinnas, la venacion, los

Potreritos, between Alto del Viento and El Volcan,fasgos de la morfologia interna de las frondas y las
Davidse & Gonzalez 2126D)S).Mérida. Near Mérida, €sporas han sugerido, igualmente, la inclusion de
Gabaldoni s.n.(US 1059319). Dto. Andrés Bello, La D. acuminatay D. falcataenD. moritziana En el
Carbonera, ca. 13 miles NNW of Jaji along Highway 4aso deD. acuminata el grado de desarrollo ob-
property of the Universidad de Los And&nith et al. servado en la epidermis y los estomas indicaria que

1463(MO). Quebrada de Los Salichales, tributary of Rige trata de plantas no completamente maduras. En
CanaguaSteyermark 5643QS). Between Mucuchachi o oo g, falcata los ejemplares no se diferen-
and Canagud, along the canyon of the Rio Canagua,
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Fig. 30.-Danaea nodosa: D. nodosade ColombiaHutchison & Idrobo 30768US), dos frondas, estéril (derecha) y
fértil (izquierda), y detalle de venacién en pinna adulta. B: contorno de una fronda fétih@losade Colombia,
Lellinger & de la Sota 508US). D: sucesion foliar. 2. nodosade Jamaicaylaxon 933qUS), plantula y venacion
de una pinna juvenil.
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cian de algunos determinados coBocuspidata nimizado por A. R. Smith (Fl. Chiapas 2: 89.
cuyo tipo se ha estudiado aqui, y que ocasional- 1981).

mente pueden tener venas algo mas préximas que Danaea cordataée, Cryp. Vasc. Brésil 1: 216, t.
lo comin enD. moritzianapero coinciden en los 71, f. 5. 1869. LECTOTIPO (designado aqui):

. . g Brasil. Rio de Janeiro. Corcovad8laziou 451
demas rasgos estudiados. Esporadicamente apare- (US!. isolect6tipo, P, no visto). El ofro elemento

cen plantas deD. m0r|t12|ana con frondas pari- del sintipo es: Brasil. Rio de Janeiro. Corcovado,
pinnadas y yemas proliferas en las que se observa  gjaziou 1686(P, C, no vistos; fotos US!Byn.

asimismo un incremento en la proporcién de espo- nov.
ras anormales (colapsadas o retorcidas), pero la Danaea nigrescendenm., Gard. Chron. 24: 413.
presencia de pinnas terminales grandes y basal-  1898.TIPO: Guyana.Jenman 53holétipo des-

mente ensanchadas es la condicion mas comdn.  conocido, isétipo US 1120090%yn. nov
Parece ser una de las especie mas tolerantes del Danaea grandifoliaUnderw., North Amer. FI.
género y se encuentra en suelos pobres en nutrien- \1/6(|1)' 18. 19§t9'T"\jO'tCg'oThb'gégﬂiQ?jat',e“a'
tes 0 altamente mineralizados por accion humana aparaiso, Sta. Martasmith 9 (_0.0,'90

. ., NY!, is6tipos BM, F, MO no vistos; isotipos
(cerca de plantas de fabricacion de papel, con Al GHI US!). Syn. nov
abundante), y en esos casos, desarrolla laminas panaea bicolofTuomisto & R.C. Moran. Fl. Ecua-
MAs coridceas y venas mas proximas. El tamafiode  gor 66: 29. 2001 TIPO: Ecuador. Sucumbios.

las esporas es constante en poblaciones de toda el  Trail at Rio Ushaué N of Coop. Flor del Valle,

area de distribucién y sugiere un diploiBanaea 2,5 km W of bridge over Rio Aguarico at
mazeanaes fenotipicamente muy similar B. Lumbagqui,@ligaard 99719(holétipo, QCA, no
moritziang pero su venacion es algo variable, los visto; isétipo AAU!).Syn. nov

estomas son porociclociticos, tiene esporas casi del Panaea erectaruomisto & R.C. Moran, Fl. Ecua-

doble del tamafio de aquélla y un area mas restrin- 90 66: 37. 2001.TIPO: Ecuador. Pichincha.
gida Magquipucuna Biological Field Station, ca. 5 km

E of Nanegalito,Moran 5950(hol6tipo, QCA,
. no visto; isétipos, QCNE, TUR, no vistos;
10. Danaea nodos4L.) Sm.,_Mem. Roy. Acad. is6tipos AAU! NY! UCI). Syn. nov
Turin 5: 420. 1793Acrostichum nodosurn.,

. Danaea latipinnaTuomisto & R.C. Moran, Fl.
Sp. Pl 1070. 1793LECTOTIPQ PI. 108, Ecuador 66: 46. 200IT1IPO: Ecuador. Pinchincha

“Traite” de Plumier (1705), basado en una Reserva Forestal Puerto Quito (ENDESA), km
planta coleccionada por Plumier cerca de Port- 113 of Quito-Puerto Quito Road, 8 km E of
aux Paix, Haiti y La Martinica, elegido por Puerto Pedro Vicente Maldonaddoran et al.
Underwood (Bull. Torrey Bot. Club 29: 671. 6023 (holdtipo, QCA, no visto; isétipos, AAU!
1902). UC!). Syn. nov
Danaea longicaudataluomisto, Fl. Ecuador 66:
Danaea longifoliaDesv., Ges. Naturf. Fr. Berl. 50. 2001. TIPO: Ecuador. Pichincha. Reserva
Mag, 5 307. 1811T|PO “In Antillis” -Sin coll. Forestal Puerto Quito (ENDESA)’ km 113 of
(holétipo, P, no visto; foto del tipo US!), Quito-Puerto Quito road, 8 km E of San Pedro
sinonimizado por Weatherby (Contr. Gray Herb. Vicente Maldonado, Moraret al. 6025 (Hol6-
94: 23. 1936). tipo, QCA, is6tipos, QCNE, TUR, NY no vistos;
Danaea angustifoliaC. Presl, Suppl. Tent. Pterid. isétipo AAU!). Syn. noy

35 (postpr. 295). 1845[IPO: Antilles, Bertero

s.n (holdtipo, P, no visto; foto del tipo US!,  plantas terrestres grandes, de hasta 2 m de altu-
is6tipo, PRC!).Syn nov. (Figs. 30, 31 F-I). ra. Rizomas postrados largamente o cortamente
Danaea sellowiang. Presl, Su.ppl' Tgm; Pterid. 37 rastreros, ascendentes y hasta erectos, fuertes,
(postpr. 297). 1845. TIPO: Brasil. “Habitat in . . .
Brasil” Sellow (Holétipo, PRC, is6tipo, R, no I'UESOS, con raices cqrdellformes a}baX|aIes y late-
vistos; foto del is6tipo PRCIByn. nov rales, a veces subaéreas, y estipulas carnosas
Danaea elataLiebm., Kongel Danske. Vidensk. @milaceas. Estipites numerosos, mas bien proxi-
Selsk. Skr., Naturvidensk. Afd. V, 1:306 (repr.mos, abaxialmente y adaxialmente bisurcados, con
154). 1849. TIPO: México. Edo. Veracruz. Ba-1-2 surcos profundos laterales, rigidos y gruesos,
rranca de Isapa, Hacienda de Javebmann Pl sin pulvinulos en estado adulto, pero a veces con 1

Mex. 2199, Fl. Mex. 848C no visto), sino- pylvinulo algo indiferenciado en etapas juveniles y

283



Darwiniana 42(1-4). 2004
g)
|
\

10 cm

Fig. 31.- Pinnas dPanaea nodos& D. moritziana A-J: D. nodosaK-R: D. moritziana.
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C. H. ROLLERI Revisién del génerbanaea(Marattiaceae-Pteridophyta)

tejidos parenquimaticos internos con escaso alntdesde el nivel del mar hasta 2000-2500 m de altura.
don. Protoscamas peltadas irregulares, con cuerpo ]
pluricelular prolongado en brazos unicelulares qu@laterlal examinado

rematan en células cilindricas con escaso mucilagoBELIZE. Middlesex Schipp 42US). Stann Creek
o sin él en plantas adultas. LAmina estéril anchgistrict, Hummingbird HighwayGentle 837qUS).
mente oblonga u oblanceolada, siempre impari- BOLIVIA. Beni. Ballivian. Colegio Técnico Agro-
pinnada, concolor, méas clara en el hipofilo, a vecdxcuario de Rio Coloraddsay & Fay 2118(US). La
de color amarillo brillante en juveniles y mas oscuPaz Franz Tamayo, 42 km al W y 1 km al N de
ra en adultos; yemas proliferas ausentes o miRy"renabaquesielme 23gAAU).

raras. Pinna terminal oblonga ancha, oblanceolada, grasiL. Mato Grossa Mun. Alta Floresta: ca. 50
eliptico-lanceolada o lanceolada, de igual tamafign from Alta Florestayindisch 4754AAU, US). Mi-
que las laterales 0 mas cominmente, mas pequefi@ Gerais Vigosa Agricultural College lands, Corrigo
Pinnas laterales 6-8 pares, insertas en un raq@eiro,Mexia 4900(US).Rio de Janeira Trapicheira,
oscuramente alado, distantes hasta 7- 8 cm en pl&fade 10370(R). Santa Catarina Joinville, Schmalz
tas adultas, de 15-18 (35 cm de largo por 3,5 -6351 (MO). Braco Joaquim, Luis Alves, ItajaReitz &
(7,2) cm de ancho, oblongas, oblanceoladas Igeln 2859(US). Sdo Paulo Morro das PedraBrade
espatuladas en plantas adultas, pero algo variab?(,gslz(us)'

en contorno y ancho en el curso del desarrollo, con C?LF?ME'A- Amazlog?sza”péngéo Afaporisﬁ en-
e _ . _ge 10 Pacoaye 10 Kananarl, Soral sﬁm,u es
base mas o menos redondeado-cuneada, aplceéE%Cabrera 13698, 1371Gambos US)Antioquia. Dos

QOndeado con un Imucrc')n. aserrado 'flexible, NBocas, on the Rio Nechi near Pawyan 15823US).
incurvado, de longitud variable y margenes '€Cauca Bitaco road, 1 km N of junction with main road
pandos u ondulados. Lamina fértil oblonga, mag pagua (and Buenaventurtytchison & Idrobo 3076
reducida, con 12-14 (18) pares de pinnas elipticags). Chocé. Near Punta San Francisco Solano, ca. 10
de 5-8 (11) cm de largo por 1-2 (2,5) cm de anch&m NE of Puerto MutisLellinger & de la Sota 88US).
mas o menos carnosas. Venas simples y gerﬂ]t:ail above water supply inpoundment W of Puerto Mu-
nadas, horizontales, en angulo recto con la costi, (Bahia Solano).ellinger & de la Sota 10, 1¢ambos
muy proximas y paralelas, apenas curvadas en'¢p)- Mojarras del Tado, 8.5 km E of Itsminallinger
margen formando una vena comisural no mu de la Sota 395, 41ambos US). Slopes and ridges of

. oma del Cuchillo, ca. 15 km WSW of Chigorodd,
gruesa. Indumento cerca de las venas, sobre esta}_sep(inger & de la Sota 632US). Rio San Juan, 3.5 km

sobre la cgsta, el superficial algo escaso en plantéa, of Andagoya, just NE of the mouth of the Rio
adultas; tricomas estrellados y protoscamas mugiyryco, Lellinger & de la Sota 50§US). Trail to
laginiferas estrelladas irregulares, grandes. Modgtiniquia, E of Puerto Mutis, Bahia Solanllinger &
los epidérmicos sinuosos, sinuosidades muy frele la Sota 2ZUS). Quibdo Road, 0.3 km E of Ciudad
cuentes y algo someras en epifilo e hipofilo, siBolivar, across the suspension bridge at ca. km 114,
engrosamientos localizados; estomas maratiacelgllinger & de la Sota 898US). Upper Rio Truando, 2
grandes, elipticos u oblongos. PIP verrucosas mtf{l SSW gf the C‘l)l_”ﬂ”e“g‘z‘; 0‘; thse R";7Nerscuaé,”e§|r the
escasas o esparcidas. Esporas elipsoidales de urex Campi.e Inger & de la Sota QS). Rio

N . . L -Salto, tributary of the Rio Suruco, 9 km W of Andagoya,
20 im, equinadas, con periporio liso y exosporlc%%

) . e ellinger & de la Sota 47qUS). Cabita Bay, Cape
con espinas conicas largas y mas bien agudas, yrrientesTaylor 1243, 1252ambos US)Magdalena

cretas y distantes, con los extremos cubiertos p@fncinnati, Lower slopes of Mt. San Lorenzo, near Santa
micro-ornamentacion granular. Marta, Seifriz 27 (US). Narifio. Rio San Juan, near
o o . junction of the Rio San Juan drainage, Rio Perlasbi,
Distribucion geografica y ecologiaMexico, Ewan 1604qUS). Pambana, between the Rio Pimbi and
América Central, Antillas (Jamaica, Cuba, Puertéhe Rio Cuembi, on the Rio TelemBiyan 1683qUS).

Rico, Haiti, Republica Dominicana, GuadalupeSantander. Vicinity of Puerto Berrio, between Carare
Grenada, Dominica) y Sudamérica (Trinidad, Veand Magdalena Riversjaught 1841(US). Valle. Cali-
nezuela, Colombia, Ecuador, Per(, Boliviama, on the Rio Calima, Cordillera Occident#illip
Guayanas, Brasil, Paraguay). En selvas bajas, L1236 (US). Cordillera Occidental, La Cumbrillip
galeria, montanas y pedemontanas, en suelos Hﬁ_S?S(US).

medos a inundados, cerca de corrientes de agua, COSTA RICA.Alajuela. NW of Volcan Arenal, ca.
2 km NE of Tabacd,ellinger & White 1644US). Near

285



Darwiniana 42(1-4). 2004

4

Fig. 32.- Frondas deanaea A-B: D. uleide TrinidadFendler 129US). A: fronda adulta estéril. B: fronda fértil. D-
G: sucesion foliaenD. ulei.C: D. oblanceolatade Colombialellinger & de la Sota 577LP), fronda estéril. HD.
tenerade ColombiaHaught 5392US), fronda estéril. ID. wendlandiide Costa RicaHerrera 1260(US), frondas
estéril (s6lo contorno) y fértil (negro lleno).d. imbricatade EcuadorBaker et al. 56 19NY), fronda estéril
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Artezalea and Methodist Rural Center, ca. 8 km NE dPastaza@llgaard et al. 35124AAU). Bolivar: Carrete-
Villa QuesadaMolina et al. 17252US). Bois de San- ra Guaranda-Caluma, 45 km desde Sanatal&earrete
tiago, prés San Ramoionduz 17584US). Cartago. 739 (AAU). Pichincha. 20 km W of Sto. Domingo de
16 km SE of San Isidro del General, ca. 1 km off.os ColoradosCazalet & Pennington 527@JS). Loma
Highway 2, along Rio PacuarBunk et al. 3041US). Bomboli, just NW of St. Domingo de Los Colorados,
Virgen del Socorro-Rio Sarapiqui-Caribland@hacon @ligaard & Larrea 98851(AAU). Reserva Ecoldgica
& Herrera 1199(AAU). Isla de Coco Near Wafer Bay, Mindo-Nambillo,Navarrete 42ZAAU). Road Pacto-La
Dressler 4478US), Stewart 225US). Limon. Hacien- Delicia-La Esperanz&ligaard et al. 2221AAU). Re-
da Parismina, Banana Cdiménez 1048US). Heredia. serva Forestal Puerto Quito, ENDESA, ca. 8 km E of
Puerto Viejo, a son confluent avec le Sarapigidlley San Pedro Vicente Maldonaddyloran et al. 6024
6923 (US). Upstream from Puerto Viejo, ca. 4 km at(AAU). NE of Vicente Maldonado, Reserva ENDESA,
Finca La Selva,Mickel 4390, 3504(ambos US). Laegaard 5485 51677(ambos AAU). Reserva Fores-
Puntarenas Sabanillas del Limoncito, Coto Brus, tal ENDESA, along Rio Silanche NE of Vicente
Gomez 22038UC, US).San José Vicinity of El Gene- Maldonado, @ligaard et al. 2268(AAU). Zamora-
ral, Skutch 218QUS). Chinchipe. Zamora, within 3 km of Zamor&ay & Fay

CUBA. Oriente. Pinar del Rio: mountains near E|4367(AAU).
Guama,Palmer & Riley 191(US). Las Villas: Trinidad GRENADA. Sin loc.,Sherring s.n(US 830714).

Mtns., Buenos Aires,Morton 10369 (US). Arroyo GUADALUPE. Morne GommierDusén 431§US).

Trinitario, Rio Negro, Britton & Britton 5185, 5803 Bois Superieurs de la Grand AnsBusén 1687(US).
(ambos US). Santa AnaMaxon 4188(US). Jateras, pgaines JauneQuestel 320QUS).

Monte Verde Maxon 4332(US). Northern Spur of Sie- GUATEMALA. Alta Verapaz. Cubilquitz, von

rra Maestra, W of Rio Yad/orton & Acufia 348QUS). . . .
Tuerckheim 8336US). Vic. of Cacao, between Panzés
?Ijg)r Baracoa, at the top of the Yunqiikman 3928 and SenahuBarber 169(US). Izabal. Rio Perdonalis
) SW of I1zabalJohnson 1252US).

DOMINICA. Laudat,Eggers 963US). GUAYANA FRANCESA.Region de I'lnini. Mont

ECUADOR. Chimborazo. Cordillera Occidental, ad  atachi Bacca, extremité N camp @remers et al. 10360
radices montis ChimborazoRimbach [Rosenst. Fil. (yg).

Ecuad. Exs.] 45US). Mountains in Sacramento area,
Wiggins 11076US). Esmeraldas Road Lita-Urbina,
km 38.8,Jllgaard et al. 98685 y 9869%&mbos AAU).

HONDURAS. Santa Barbara. San Pedro Sula,
Thieme 5661(US). Atlantida. Lancetilla Valley, near

Road Lita-Altotambo, km 17.5. entrance to ReserVTeIa,StandIey 53148US). Lancetilla Valley, Tela area,

Ecoldgica Cotacachi-Cayapddligaard & Navarrete %teeves & Ray 379S).

10416 y 1042¢ambos AAU). Road Lita-Altotambo, km JAMAICA. St. Catharine. Vicinity of Hollymount,
165, Dligaard & Navarrete 10461(AAU). Guayas Mt Diablo,Maxon 2255US). St. Mary: Near Castleton,
West Cordillera, region of the Upper Guayas Riveron the road to Annetto Bay near junction of Ugly River
Rimbach 15US).Morona-Santiago. Pachicutza, at Es- With Wag Water,Maxon 794(US). Portland. Spur of
cuela Cardenal Dopfner, km 140 on road Lojathe John Crow Mountains opposite Mill baridaxon
GualaquizaHolm-Nielsen et al. 450AAU). Matinza, 9336, 9348(ambos US). St. Thomas. Mansfield, near
foothills of Cordillera Cutucl just east of villlage, Bath, Maxon 1811(US). Near Cuna-Cuna Passaxon
Pligaard & Navarrete 151GAAU). Gualaquiza, along 1761(US).sin. loc., Hart 2XUS). Trelawny. Cock-pit
road east from Sevilla, 5 km S of Gualaquiza, alon§ountry, ca. 8 miles N of Quick Step, above Aberdeen P.
Bomboiza river, Fay & Fay 4199(AAU, MO). Trail  O., Proctor 4128(US).

along Rio Inimikis, ca. 3 km NE of Village of Inimikis ~ HAITI. Morne Chavary, vic. of S. Louis du Nord,
(San Luis) toward foothills of Cordillera Cutucl, Leonard & Leonard 14584US). Massif des Cahos, Gr.
Dllgaard & Navarrete 141TAAU). Napo. Reserva Bio- Las Caobas, Morne Dos-Bois-Roug&man 5551US).
I6gica Jatin Sacha, Rio Napo, 8 km E de Misahualli, \ex|co. Oaxaca Usmapampas, road from Sarabia
Cerén 1097(UC). Cascada San Rafadiforan et al. 4 Highway 185 to Esmeraldas, along lumber road
6283 (AAU). Valley of Rio Oyacachi, ca. 10 km along gt 16 kmHammel & Merello 15596US). Ixtlan: 29

road W of EI Chaco, ridge SE of rio San Juan Grandgy, 5 of valle Nacional, 80 km N of Ixtlan de Juarez, E
@ligaard & Navarrete 168YAAU). Parque Nacional ot campamento Vista Hermosa along path down to Rio
Yasuni, estacion Cientifica Yas'unl, por el rio TlputlnlSoya|apénHa||berg 1287(US). Ixtlan: 29 km S of Valle
Moran et al. 6064(AAU). Jatin Sacha Biological Ngacional, 80 km N of Ixtlan de Judrez, trail E of route

Station, 8 km east of Misahuakiay & Fay 275MAAU, 175 ot campamento Vista Hermosa toward Ladd, 1 hour
MO). Pastaza Montalvo, on he rio Bobonazdllgaard  pike down to Rio de La TruchaMlickel 6408 (US).
et al. 35383(AAU). Rio Capihuari, tributary of Rio
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Fig. 33.- Frondas d®anaea. A-C: D. humilis de Colombia,Haught 1890(US). A: planta adulta. B: dos pinnas
laterales. C: detalle de venacion. DEFtrichomanoidesie Ecuadon\eill & Palacios 9629MO). D: planta adulta.
E: pinna lateral. F: detalle de venacion.
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Chiapas sin. loc., Purpus 676QUS). ses de desarrollo, a veces algo diferentes entre si
NICARAGUA. Sangsangta. Segovia DistBchramm pero que coinciden en los rasgos mencionados y en
14 (US). los modelos epidérmicos. En algunas plantas juve-

PANAMA. Canal Zone Barro Colorado Island, hiles puede aparecer un pulvinulo poco diferencia-
Gatun LakeMaxon et al. 6866, Standley 314@6nbos do en el estipite, que probablemente se atrofia du-
US); Cerro de La Plata, nr S. Feélix, E ChirigRiftier  rante el desarrollo (como sucede ocasionalmente
5166(US). Juan Diaxillip 2515 (US); Pipeline Road, en esporofitos de otras Marattiaceae, como
@ggzssgéﬁ}éfgnfgyui ?g‘irecvﬁrili;&?zﬁzzg;& Angiopteris Rolleri, 2001). Las esporas son nor-
6a (US). Los Santogz West Coast(,q Bahia Horfdsylor males en una proporCIQn conSIderabIe, (70 %) y no

se observaron aberraciones o0 anomalias.

1363(US). Colon. Vicinity of Porto Bello,Maxon 5750 | . | o, d d
(US). San Blés. Cordillera frente a Isla Nargand, quebra- En algunos ejemplares jovenes procedentes de

da afluente del Rio DiablGaldanes 1534US). Ecuador las pinnas son muy delicadas, esponjosas
PARAGUAY. Estancia Golondrina, Reserva Privada/ pueden presentar hipofilos de color amarillo cla-
Ypeli, Zardini & Hellman 4890(MO). ro. Todos los ejemplares de estas caracteristicas se

PERU. Junin. Puerto BermudezKillip & Smith estudiaron anatdmicamente y tanto el modelo epi-

26511 (US). Pampayacukanehira 127(US). Loreto. dérmico como los e_stom_as son inmaduros._Es posi-
Varadero de Mazan, from the Rio Amazonas to the R#€ que la maduracion histologica sea relativamen-
Napo, Croat 19432(US). Maynas, Cerro PaletBlores te lenta en relacién con el tamafio que alcanza el
A-360(AAU). Caserio Roca Eterna, Rio Amazoride;  esporoéfito y ambos procesos discronicos, un fené-
res etal. 195y 21¢AAU). meno que Lavalle (2002) analiz6 eMarattia
PUERTO RICO.Corozal. Forested gully above laevisSm. y que aparece con cierta frecuencia en
Corozal Britton et al. 8349US).Mayagiliez Mayagiiez, Marattiaceae (Rolleri, 2002), un grupo en el que la
Hess 198 AAU, US). San NarcisoBritton 7304(US).  maduracién de la epidermis puede prolongarse
Naguaba Sierra de Naguabo, vicinity of La Florida, hasta que el esporéfito ha alcanzado un desarrollo
Shafer 3797US).Ponce Arroyo Los Corchos, between apreciable (a veces con una altura de un metro o

Adjuntas and Jajuy&ritton et al. 5241US).San Juan algo mas) y las estructuras esporogenas pueden
Near Pueblo ViejoBritton 8091(US). Yabucoa Cerro 9 y porog P

Gordo,Kuhn 2596(US). estar formadas antes de la maduracion histologica

REPUBLICA DOMINICANA. Barahona Viciniy ~COMPIEta. A expensas de esta condicion neoténica
of Paradis, Abbott 1652, 1663 (ambos US).Monte (p[antaSJuvenlles precozmente fertlles)_, lo que po-
Cristi. Sabaneta, Las Cidragleur 526(US). Samana drian ser fases de desarrollo de un mismo indivi-
Peninsula de Samana, Sanch&man 15926(US). duo pueden interpretarse como especies diferentes.
Santiaga Cordillera Central, Moncién; SW spur of La epidermis es un rasgo diagndstico importante
Monte Gallo,Ekman 1290qUS). Seiba Los Haitises, en el reconocimiento de estas fases. Todos los
La Mina, El Jovero, Michesliménez 5802US). Monte  ejemplares de este tipo, procedentes de Ecuador,
Bonito, Parque Nacional Los HaitiseZanoni et al. fyeron asignados . bicolor por Tuomisto &
35427 (US). Vega Vicinity of Piedra Blanca, deep nioran (2001), pero aqui se han mantenido inclui-
ravine along the Maimon River, 1.5 mi above P'edr%los erD. nodosaor los rasgos exomorfolégicos y
BIaQ;T\;A\“/?;:dElNSTQIEsG(CL:JuSr)r;berland MountainMorton anatémicos mencionados. El tipo Be erectaes
5896 (US). Valley of north fork of the Cumberland :;joerr(;tzli(;g Zli(;i?le“cst?;lg;)Geliz“(;u ;2(1)&)25% g
River, Morton 5476(US). nodosy, pero en el tipo d®. cordatafaltan los
ressegligw' 62?2‘{\/8;[;”9‘8' W. 3338(US). Bosch- rizomas. El material tipo de. cordatay D. erecta

fueron estudiados detalladamente y comparados

TRINIDAD. Maracas, before Fall$jombersley 240 con material d®. nodosade toda el area y con los
(US). . . ejemplares AAU citados por Tuomisto & Moran

VENEZUELA. Mérida. 15 km from El Vigiavares-  5001). Las pinnas son caracteristicamente oblan-
chi & Pannier 167Q(US). ceoladas, a veces levemente espatuladas, mas bien

ObservacionesEl contorno de las pinnas, e'angostadas hacia la base, que es redondedo-
mucrén central del apice y la venacion son mu¥yneada y tienen un apice redondeado y ancho que
caracteristicos y permiten reconocer incluso las fag proyecta en un mucrén aserrado no incurvado
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Fig. 34.- Frondas deanaea A: D. crispade Costa RiceBrade & Brade 328US), dos frondas estériles (derecha) y
una fértil (izquierda). B-CD. plicatade Costa Ricazémez et al. 2292US). B: dos frondas estériles (derecha) y
una fértil (izquierda). C: detalle de venacién.[Dcarillensis de Costa Ricdlammel et al. 1667@JS), una fronda
fértil (derecha) y tres frondas estériles (s6lo contorno).
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(Fig. 31 D). Estos caracteres y otros, como el comstipulas pareadas crasas y reservantes. Estipites 5-
torno de la lamina, el nimero de pares de pinnas,&b mas en plantas jévenes, 2-3 0 menos en adultas,
desarrollo de la pinna terminal (menor que las latdlexibles y crasos, distalmente alados, casi tan lar-
rales), la ausencia de pulvinulos en el estipite, gbs como la lamina y con 1-2 pulvinulos; adaxial-
patrén de venacion, los modelos epidérmicos ilusnente convexos y abaxialmente apenas cana-
trados y las esporas, se han considerado aqui risdlados, densamente cubiertos por indumento; te-
gos adultos dB. nodosay estan presentes en todgjidos internos parenquimaticos amilaceos. Trico-
el material mencionado. Es posible que en algunasas mucilaginiferos y proscamas peltadas peque-
localidades (Ecuador) existan formas caracterizéias, campanuladas a estrelladas, con un centro
das por diferentes direcciones de crecimiento daicomatoso mucilaginifero paucicelular. Lamina
rizoma, pero esas variantes no han sido vinculadastéril lanceada o anchamente lanceolada, pari-
claramente con otros caracteres y por eso se pi@nada, con la pinna terminal reemplazada siem-
preferido mantener a todas bajo el nombreDde pre por una yema prolifera, membranacea a
nodosa Aunque es un caracter bioldgico destacdranslicida en plantas jovenes, mas firme en adul-
ble, el tipo de rizoma no se ha interpretado com@s. 10-12 (18) pares de pinnas laterales de 7-10
un caracter especifico y se ha incluido en la clayé1,5) cm de largo por 2-2,3 (3,1) cm de ancho,
de las especies de manera complementariablanceoladas, con bases asimétricas angostas,
Danaea latipinnaestarepresentada por plantas pe-apices agudos subaserrados u obtusos serrulados o
guefas con rizomas postrados delgados y pinnasspidados y margenes repandos, con costas roji-
delicadas oblanceoladas anchas (Fig. 31 J). Laas o anaranjadas en plantas jovenes y oscuras en
caracteres epidérmicos coinciden con los descritaslultos, insertas moderadamente préximas en
para D. nodosa pero las frondas son histolé-raquis alados cubiertos por indumento denso. La-
gicamente inmaduras, por lo que se consider6 qugna fértil mas larga que la estéril, oblonga, con
podria tratarse de una fase de esa especie. lmsnero similar o mayor de pares de pinnas latera-
ejemplares son estériles o presentan escasas edps-crasas. Indumento abundante; tricomas, pro-
ras, también iguales a las Be nodosa pero mas toscamas campanuladas y formas intermedias entre
pequefias y adheridas a las paredes sinangialesdiobos. Venas simples predominantes y algunas
gue podria indicar, asimismo, falta de desarrollogeminadas (muy escasas). Modelos epidérmicos
Danaea longicaudatasta representada por ejemsinuosos, sinuosidades muy frecuentes y muy so-
plares de tamafio mediano, sin pulvinulos, comeras en epifilos, curvas y angulosas en hipofilos,
pinnas oblongas u oblanceoladas angostas con &uin células de paredes muy delgadas; estomas
ce redondeado rematado en un mucrén aserraai@ratiaceos. PIP filamentosas muy delgadas y en-
largo, casi todos estériles, pero con la epidermisrgarafiadas, abundantes. Esporas con exosporio
los estomas maduros, cuyos caracteres se correguinado, con espinas conicas agudas, discretas.
ponden con los d®. nodosa ElI material tipo de o o i )

D. grandifoliapudo estudiarse con todo detalle; el Distribucion geografica y ecologiColombia,
holétipo y los is6tipos son ejemplares bien desgc,uz_idory Peru. Selvas lluviosas bajas y montanas,
rrollados deD. nodosa las esporas del isétipo US pristinas o perturbadas. En suelos arenosos y cerca

son normales y estan en los rangos de tamafio ddgycorrientes de agua; desde el nivel del mar hasta
especie. 1000 m de altura.

11. Danaea oblanceolatsStolze, Amer. Fern J. Material examinado
77: 33. 1987TIPO: PERU: Depto. Pasco (as COLOMBIA. Antioquia. Rio Guapa, 6 km E of
Junin). Cahuapanas, on the Rio PicKigljp ~ Guapa, 53 km S of Turbdjaught 4662NY, US). En

& Smith 26777(holétipo, US!; fragm. F, no selvas entre Rio Guapa y Ledtyiz Landa et al. 18362
visto). Fig. 32 C ' ' ’ (US). Chocd Ca. campamento Dos Bocas, Quebrada

Murduquera en direccion O por el camino a Jurubida,
Plantas terrestres medianas, de hasta 50-70 Garbosa 6712(MO). Slopes and ridges of Loma del
de altura, que crecen en colonias densas. Rizonfa4chillo, ca. 15 km WSW of Chigorodbellinger & de
cortamente o largamente rastreros, carnosdg Sota 651LP, US). Bahia Solano, near ciudad Mutis,
amilaceos, con abundantes raices abaxialesKil“p & Garcla 33625 (US). Trail to Miniquia E of
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Puerto Mutis (Bahia Soland)gllinger & de la Sota 29 Brade 327 (holétipo, S, no visto; foto del
(LP, US). Rio Mutata, ca. 3 km above its junction with  holétipo US!). Fig. 34 B-C.
the Rio El Valle, NW of Alto del Buey.ellinger & de la
Sota 183(US). Upper Rio Truando, 2 km SSW of the Plantas terrestres pequefas, de hasta 30-35 cm
confluence of the Rio Nercua near the Madurex Cample altura. Rizomas cortamente rastreros, delgados,
Lellinger & de la Sota 571LP, US). Rio Catripe, carnosos, con estipulas pareadas crasas y ami-
Haught 5452(NY, US). Hydro Camp 8, helipad in |aceas. Estipites escasos, generalmente 2-3, flexi-
premontane forest, peak over Curundiuke 13321 ples y crasos, distalmente alados, con 1-2 pulvi-
f(lr"ns)s'x'g f’\,lblfnq duallgoayuagr}lt.é’:lKlléUOSf)t.hEI(r)ngL?tT] ‘]Olﬁ?]’e 3I'QSI,onulos. Lamina estéril eliptica ancha a casi rémbica,

’ de 12-20 cm de largo por 6-7 cm de ancho,

Suruco, Lellinger & de la Sota 497LP, US). Cabita _ . - . .
Bay, Cape CorrientesTaylor 996, 1822(ambos K), paripinnada o imparipinnada, con la pinna terminal

1269(US): Port UtriaTaylor 1294(US). reemplazada por una yema prolifera o con una
ECUADOR.Pastaza Chapet6n on Rio Bobonaza, N pinna terminal eXtremadameme larga, haSt"f‘ 2 ve-
of the river, Dligaard & Navarrete 1384(AAU). C€S el largo total de la lamina, membranacea a
Chapetén on Rio Bobonaza, trail E of Village to Ridranslucida. Pinnas laterales 2-3 (5) pares, de 3-4
Aulapi, @llgaard & Navarrete 1353(AAU). Napo. (5) cmde largo por 1-1,3 (1,5) cm de ancho, oblon-
Upper Rio Tiputini, ca. 2 canoe hours from bridge orgas, con bases asimétricas anchas, apices obtusos
Coca-Auca oil field road@ligaard & Blasco 99071 y aserrados o subcrespos y margenes repandos ondu-
99039(los dos AAU). Parque Nacional Yasuni, km 36,63dos, insertas proximas pero no imbricadas en
on the oil road starting at Pompeydoran et al. 6196 54is alados cubiertos por indumento denso. L&-
(AAU). Afiangu, Parque Nacional Yasuiligaard et ino faril Janceolado-oblonga, mas larga que la

al. 38927 (AAU). Parque Nacional Yasuni, Estacion téril B de i lateral st
Cientifica Yasuni, por el Rio TiputirMoran et al. 6035 estenly con mas pares de pinnas faterales, estas en

(AAU).Cantén Tena, Jatin Sacha Biological Staﬂongeneral crasas. Indumento denso, mucilaginifero,
Fay & Fay 2795(MO). Esmeraldas Pueblo San Mi- caduco; tricomas y protoscamas CamenU|adaS
guel, Holm-Nielsen et al. 25377AAU). Lita, San Lo- peltadas muy pequefias y formas intermedias entre

renzo,Moran & Rorhbach 5288MO). ambos. Venas geminadas predominantes y sim-
PERU. PascoOxapampa, Palzcazu Valley, Isco-ples, algo separadas. Modelo epidérmico sinuoso
zacin Foster 946GMO). frecuente en epifilo e hipofilo, con sinuosidades

Observacionesias plantas grandes como elP0cO profundas pero no someras; estomas mara-
ejemplar tipo son poco comunes en las coleccidiaceos normales. PIP filamentosas muy delgadas y
nes, en las cuales esta especie esta represenf@f@araiadas. Esporas equinadas con espinas cor-
mas bien por plantas jovenes cuyas pinnas tienE$ conicas formando aréolas, malformadas y
apices ondulados y serrulados, obtusos o mas raf@lapsadas hasta cerca del 80 % y esporas dobles o
mente, agudos y costas rojizas, que en ejempla@gantes.
adultos son oscuras o concolores, y con modelos

o . ) . Distribucion geogréfica y ecologi&€osta Rica.
epidérmicos mas o menos inmaduros (poligonal . , . e
o , . elvas pristinas humedas vy lluviosas. Umbrofila y
en el epifilo y subpoligonales a subsinuosos en €

S . colonial, en comunidades pequefias. Crece hasta
hipofilo; estomas en diferentes etapas de desarrg-

. . . ... 105 400-700 m s.m.
llo). Un ejemplar juvenil con estas caracteristicas
forma parte del sintipo dB. humilis (Colombia, Material examinado
| Te. iu-

See,man 99&!). Los patrones de venacion d,e U~ cosTA RICA. Alajuela. San Ramon: Road to Los
veniles y adultos son iguales, con venas casi exClppgeles Norte ca. 30 km N of San RamdvicAlpin
sivamente Simp[e_s y Qcasionabs geminadas. Lasg1, 1288(ambos US).San José Parque Nacional
esporas son casi indistinguibles de laBdalatay  Braulio Carrillo, Estacién Carrillo, Quebrada
D. humilisy los ejemplares jévenes tienen porcenSandijuelaGomez et al. 2292@US).
tajes mas altos de esporas normales que los adultapbservacionesCamus & Pérez Garcia (1995)
(90-100%versus60-70 %). mencionaron la existencia de anormalidades en las
esporas db. plicatay sugirieron que se trataria de
"un taxoén hibrido entr®. carillensisy D. crispa

Las laminas imparipinnadas con pinnas terminales

12. Danaea plicataH. Christ, Repert. Spec. Nov
Regni Veg. 8: 19. 1910TIPO: Costa Rica.
Carrillo, Pcia. San José, 400 nBrade &
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extremadamente largas o paripinnadas (rematadasiconografia Rudge PI. Guian. 1: 24, t. 36.1805.
en yemas) en la mima planta, la textura, el margésna planta de tamafio natural con frondas estériles
crespo y los modelos epidérmicos son rasgos quedeértiles, las venas claramente simples, geminadas
pueden considerarse intermedios entre esas espdifurcadas cerca de la costa.

cies. Las esporas analizadas aqui muestran anomabistribucion geografica y ecologidrinidad, S

lias y diferencias de tamafio y es la Unica espedle Venezuela y Guayanas; también citada por
en la que se encontraron esporas dobles, todoSmith (1995) para Brasil. En selvas primarias pris-
cual apoya fuertemente la idea de un origen hibtiinas. Desde el nivel del mar hasta 400-850 m.

do. Las colecciones son extremadamente escasas. o )
Material adicional examinado

13. Danaea simplicifoliaRudge, PI. Guian. 1: 24,  GUYANA. Demerara. Essequibo Is, West
t. 36. 1805. TIPO: No establecido, posible- Demerara: White Creek 3-5 km downstream from
mente Guayana Francesajn loc., Martin mining camp,Henkel 195QUS). Potaro Roadin coll.
(BM no visto, foto del tipo US!). Fig. 28 L-M. 46 (US). Moraballi Creek, Essequibo RiveForestry

5 ) Dept. B. G. 5311(US). Kangaruma—Potaro landing,
Plantas pequefias a medianas, de ca. 50-60 @eason 184(US). Potaro-Siparuni, from camp on
de altura. Rizomas postrados largamente 0 cortglizabeth Creek ca. 1 km along road to NE and along

mente rastreros, con raices cordeliformes abaxialegek,McDowell 3585(US). Kaieteur FallsAppun s.n

y estipulas carnosas amilaceas. Estipites 6-8 o méis 1872 (US). Kaieteur Falls National Park, trail to

proximos, adaxialmente convexos, lateralmentéurkeit, Hahn et al. 4711(US). Cuyuni-Mazaruni:

canaliculados y abaxialmente carenados, papil@mai off Ridge Road, near Gilt Cree&illespie 1519

sos, con abundantes estrias paralelas y poco pro=’

pulvinulos siempre sin pinnas y con tejidos inter3assin de I'ApprouagueCremers & Petronelli 11760

. . D. Z. de Saut Aimara, Bassin du Sinnamaipff
nos compactos carentes de almidon. Protosca 6 (U). Savane Roche du Quatorze Juillet, Bassin du

abundantes, peltadas, pluricelulares, eStre”adangs-Oyapock Cremers 12262(U). Gobaya Soula
irregulares, con cuerpo aplanado y margenes ondglsssin du MaroniCremers et al. 10128U). “In sylvis
lados a erosos. Lamina estéril anchamente eliptiGaontosis Kaw,” Leprieur s.n in 1831 (U). Sin. loc.,

subcoriacea a coriacea, de 18-20 (26) cm de largeprieur 976(U). Sin loc. Mélinon 978, 974ambos U).

por 6-8 (12) cm de ancho, con base cuneada, apiCeSURINAM. Brownscreek, Second FalB. W. 590
agudo o acuminado y margenes enteros a repand@ss).

Lamina fertil reducida, eliptica, de 12-15 (29) cm  TRINIDAD. Aripo Road toward Heights of Aripo,

de largo por 3-5 (6) cm de ancho, herbacea a carnga Arima, Broadway 5415(US). Aripo Road,

sa. Venas simples, geminadas y bifurcadas masmbersley 69US).

bien cerca de la costa, curvadas en el margen for-vENEZUELA. Amazonas Rio Negro. Neblina base
mando una vena comisural generalmente gruesgmp on the Rio Bario (Rio MawarinumBgitel 85239
Indumento cerca de las venas, sobre éstas y cogtis).

superficial algo escaso en adultos, formado por OpservacionesWalker (1966) mencioné un
tricomas y protoscamas peltadas a irregulares coR= 160 para material d2 simplicifoliade Trini-
margen eroso a casi fimbriado, mucilaginiferagjad; es decir, se trataria de un tetraploide en rela-
Modelos epidérmicos sinuosos similares en epifilgion con el numero basico de 40, tipico de
e hipofilo, sinuosidades curvas o angulosas, localfarattiaceae. Los modelos epidérmicos son muy
mente engrosadas; estomas maratiaceos grandgfilares a los d®. elliptica, con engrosamientos
con poros normales y areas deprimidas polaresey |as sinuosidades, pero las células tienen tamafio
laterales. PIP verrucosas aisladas y esparcidas orfBlyor, un caracter que seria tipico de la especie y
grupos localizados. Esporas elipsoidales de 22 X }3 influido por la poliploidia. Las esporas tienen
im, equinadas, con periporio granular y exosporigspecto normal en una proporcion del 70-90 %y es
con espinas largas y cortas, conicas, romagificil distiguirlas de las esporas d2. elliptica,
espatuladas, bifidas o irregulares, discretas y diggmbién con perisporio granular, aunque tienen un
tantes. tamafio algo menor.
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14. Danaea teneraC. V. Morton, J. Wash. Acad. activas por largo tiempo. Los tricomas son parcial-
Sci. 41:276. 1951.PO: Colombia. Cauca. El mente caducos y se encuentran muchas bases
Tambo, 100 m elev.,von Sneidern 1578 mucilaginiferas en la epidermis. Existen pocas co-
(holétipo, US!; isétipo, S, no visto). Fig. 32 H. lecciones, la mayoria de ellas con ejemplares esté-

Plantas terrestres medianas, de hasta 40-50 (E”n(?s'

de altura. Rizomas cortamente rastreros, carnosqs, panaea trichomanoidesSpruce ex T. Moore,
con estipulas pareadas crasas y amilaceas. Estipites |ndex. Fil. 288. 1861. [PO: Pertl. San Martin.

escasos, generalmente 2-3, flexibles y crasos, Tarapoto,Spruce 471@holétipo, K!). Fig. 33
distalmente alados, tan largos como la lamina, con p_g.

1-3 pulvinulos. Lamina estéril oblonga o lanceo- .

lado-oblonga, de 14-25 cm de largo por 5-6 cm de Plantas terrestres, pequefias, de 15-25 cm de
ancho, siempre paripinnada y con la pinna termin&ftura. Rizomas cortamente rastreros, carnosos,
reemplazada por una yema prolifera, membranac@glilaceos, cubiertos por estipulas pareadas sucu-
a transldcida. Pinnas laterales 14-18 pares, de 4€§1tas. Estipites 5-7, carnosos y flexibles, muy
(6,5) cm de largo por 1,2-1,5 (2) cm de anchcprommosyagrupados ormando una roseta; alados,
oblongo-falcadas, con bases asimétricas anch&$n €l ala ondulada o crespa de hasta 0,8 cm de
apices acuminados incurvados y aserrados y m&JCho, densamente cubiertos por indumento muci-
genes repandos u ondulados, insertas préxim!i’é]'”'fero formado por tricomas globosos pauci-
pero no imbricadas en raquis alados cubiertos pgflulares y protoscamas peltadas campanuladas
indumento denso. Lamina fértil rara, oblonga, makequefias; sin pulvinulos. Lamina esteril lanceo-
larga que la estéril y con menos pares de pinnia, de 8-15 cm de largo por 3-5 cm de ancho,
laterales, éstas en general crasas. Indumento derfégSionalmente imparipinnada en plantas jovenes
mucilaginifero, caduco; tricomas, protoscamaB€0 siempre paripinnada en adultas y rematada en
campanuladas y formas intermedias entre ambd41@ yema prolifera; membranacea a delicadamente
Venas geminadas predominantes y simples en nféSPonjosa, abaxialmente mucho mas clara, casi
nor proporcion, algo separadas. Modelo epidérmglauca- Pinnas laterales 10-16 pares, de 1,5-2,5 (3)
co poligonal en epifilo e hipofilo; estomas vesti-cM de largo por 0,5-0,8 (1) cm de ancho, oblongas,
giales a ausentes. PIP filamentosas muy delgadaS8/ bases redondeadas escasamente asimétricas,

enmarafiadas. Esporas escasas, equinadas, gen&fifes obtusos a truncados y margenes ondulados,
mente anémalas mas o menos distantes sobre los raquis alados, con

alas onduladas cubiertas por indumento denso.
Distribucion geogréfica y ecologi€olombiay Tricomas mucilaginiferos parcialmente caducos,
Ecuador. Selvas lluviosas bajas. Umbrofilo, crecprotoscamas pequefias, campanuladas y formas in-

desde 100 hasta 1000 m s.m. termedias entre ambos. Venas predominantemente
) ) simples y esporadicas bifurcadas muy lejos de la
Material examinado costa, en el area supramedial o hasta intramarginal;
COLOMBIA. Cauca San Juan de Michayjaught vena marginal ausente. Modelos epidérmicos
5392(US). sinuosos subfrecuentes, sinuosidades uniformes y
ECUADOR. Carchi. San Marcos ValleyBarford et paredes muy delgadas, similares en epifilos e
al. 48760(AAU). hipofilos; estomas maratiaceos dispersos con mo-

Observacionedas plantas adultas d& tenera derada densidad, mas abundantes que en otras es-
son semejantes a plantas jovened.deblanceolata  pecies con pinnas membranaceas. PIP muy abun-
aungue las frondas tienen textura mas delicadadgntes, filamentosas, delgadas y enmarafiadas. Es-
pinnas transllcidas con apices incurvados y aserjferas elipsoidales grandes, de 24 x 20 my,
dos, nunca obtusos y predominan las venasjuinadas; perisporios lisos; exosporios con espi-
geminadas sobre las simples. El modelo epidérnias largas, conicas o triangulares, casi planas, con
co poligonal es poco comun en el género y sél@pices cubiertos por micro-ornamentacion granular
esta presente, ademas,@ncrispa El indumento Yy bases anchas fusionadas lateralmente formando
estd formado casi exclusivamente por tricomaaréolas muy profundas.
mucilaginiferos cuyas células parecen mantenerse

294



C. H. ROLLERI Revisién del génerbanaea(Marattiaceae-Pteridophyta)

Distribucion geogréfica y ecologidcuador y do o acuminado y margenes repandos, ondulados o
Peru (Tryon & Stolze, 1989). Selvas lluviosas denifregulares, hialinos. Lamina fértil eliptica, con 10-
sas. Umbrdfila, crece en matas arrosetadas en s-(16) pares de pinnas elipticas o lanceoladas, de
los y laderas rocosas cerca de cascadas, con p@e®,5 (12,5) cm de largo por 2-3 (3,5) cm de ancho,
luz y mucha humedad o en suelos muy himedasids o menos suculentas, ocasionalmente no con-
sobre barro, en riberas o cerca de corrientes tlmidas. Venas simples, geminadas y escasas
agua, desde los 500-600 hasta casi 2000 m s.m.bifurcadas cerca de la costa, curvas en origen, no

] ) muy préximas aunque este rasgo es variable; vena
Material examinado comisural presente o ausente. Indumento cerca de

ECUADOR. Morona-Santiago. Km 10 del camino |as venas, sobre éstas y sobre costa, el superficial
Limén-San Antonio, Moran 587 QAU). Zamora-  gjgo escaso en aultos; tricomas y protoscamas
Chinchipe. Nangaritza Canton, Rio Nangaritza, Miazi,grandes, estrellados e irregulares. Modelos epidér-
Neill & Palacios 9629(AAU, MO). Rio Nangaritza, - icqq sinuosos frecuentes o subfrecuentes simila-
Canyon S of Miazigllgaard & Lozano 2593AAU). . L

) res en epifilos e hipofilos, pero con engrosa-
~ObservacionesLas esporas son abundantes Ynientos localizados leves en los epifilos: estomas
bien formadas en todos los ejemplares, y presentapyatiaceos grandes, elipticos, con areas deprimi-
las espinas mas largas del género, basalmente fiis nolares y laterales. PIP verrucosas aisladas o
sionadas en areolas profundas; son muy similareg,g grupos dispersos, ausentes en vastas areas. Es-
las deD._wendIandiiy no se distingugn bien unas deporas elipsoidales de 40 x 27 im, equinadas, con
otras. Sin embargo las plantasizigrichomanoides  periporio liso y exosporio con espinas conicas lar-
se reconocen facilmente por su tamafio, el colgfg agudas, notoriamente ensanchadas en la bases

mas claro o glauco de los hipofilo y la venacio fsionadas, con los &pices cubiertos por micro-
predominantemente simple de las pinnas. ornamentacién granular

16. Danaea uleiH. C.hI’ISt, Hedwigia Af4: 368}. Distribucién geogréafica y ecologiaPanama
1905. TIPO: Brasil. Amazonas, Rio JUrua, hasta Per y Brasil, Trinidad y posiblemente tam-
Jurua Miri, Puritisal,Ule 5758 (hol6tipo, L, hign en Puerto Rico y Jamaica, segdn G. Proctor
foto del tipo, UC, no vistos; foto del tipo (com. pers.). En selvas lluviosas bajas, pede-
AAULUSY). Fig. 32 A-B. montanas y montanas, en suelos himedos.

Plantas terrestres muy grandes, de hasta 3 m Igle . .
: aterial examinado

altura. Rizomas postrados o ascendentes, fuertes;

con raices cordeliformes gruesas abaxiales y late- ECUADOR. Napo. At and near Laguna Grande de

rales y estipulas carnosas amilaceas grand&dlyabenolaegaard 52521AAU). Afiangu, rain forest
on well drained hilly ground in the Parque Nacional

EStIp.IteS POCO NUMETOSOS, proximos, rlgldOSYasunl',(ZIIgaard et al. 39227 y 3922@\AU). Lagunas
abaxialmente y adaxialmente bisurcados, con £, Cuyabeno, Brandybyge 42669(AAU). Morona-
surcos laterales profundos, sin pulvinulos y siBantiago.Trail Maikunoma-Mutinza eastern foothills of
almidon de reserva. Protoscamas peltadas irregutgordillera Cutucu@ligaard & Navarrete 1484AAU).

res, con un cuerpo pluricelular prolongado en laPastaza Rio Bobonaza, river banks and rain forest on
gos brazos unicelulares que rematan en células elevated ground between oil exploration camp Chichino-
lindricas sin mucilago en plantas adultas. Lamin@ and destacamento cabo PoZiigaard et al. 34865
estéril eliptica u oblonga ancha, siempre imparfAAY). Montalvo, on Rio Bobonaza, along th trail to
pinnada, a veces més clara en el hipofilo y has%unboga, @ligaard et al. 35474AAU). Chapeton on

. . . . 10 Bobonaza, N of the riveidligaard & Navarrete
plateado-amarillenta en juveniles; yemas prohferaf489 (AAU). Pichincha Reserva ENDESA, Corpora-
ausentes. Pinna terminal eliptica o lanceolado-eli '

! . Bion Forestal Juan Manuel Darini, turnoff at km 113
tica, siempre mucho mas grande que las lateral@§yito to Puerto Quito road, ca. 6 km N of ENDESA
Pinnas laterales 5-7 (10) pares, insertas en WeusesHammer & Wilder 1725ZUC). NE of Vicente
raquis oscuramente alado, distantes hasta 8-10 emldonado, Reserva de ENDESA,aegaard 52231,

en plantas adultas, de 16-2 (38) cm de largo por 558462 y 5244%los 3 AAU). Sucumbios Reserva
-7,5 (8,2) cm de ancho, elipticas o |anceo|ada§gun_|’stica Cuyabeno, one hectarea plot ca. 1 km N of
anchas, con base subcuneada a cuneada, apice &§gvina GrandePoulsen 78601 y 79022mbos AAU).
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PANAMA. Darién. Between Punta Guayabo Grandecon un cuerpo pequefio que irradia de un centro
and Punta Guayabo Chiquita, Pacific Coast near thgicomatoso paucicelular permanentemente muci-
Columbian borderStern & Chambers 188JS). laginifero. Lamina estéril lanceada, membranacea

PERU. Loreto. Mishuyacu, near lquitoklug 1463 o delicadamente herbacea, opaca, de 10-15 (20) cm
(US). Balsapuerto (lower Rio Huallaga Baskillip & de largo por 4-5 (6,5) cm de ancho, concolor, siem-
Smlth_ 2841QqUS). San Antonio on the Rio Itayiillip pre paripinnada y rematada en una yema prolifera
& Smith 2930qUS). (pinna terminal ocasional en plantas jovenes).

TRINIDAD. Sin loc., Fendler 129(US). Dibe pjnnas laterales 8-12 pares, proximas o ligeramen-
Valley, Britton et al. 174§US). te imbricadas, de 2,5-4 (5,5) cm de largo por 0,6-

Observaciones: Danaea uleéne rasgos inter- 0.8 (1,2) cm de ancho, oblongo-falcadas, de lados
medios entr®. elliptica (el contorno de laminas y paralelos, con bases asimétricas redondeadas a
pinnas, el namero de pares de pinnas en adultossgbcordadas, apices obtusos o redondeados, algo
patron de venacion los engrosamientos localizad@grrulados y margenes enteros a repandos. Lamina
en la epidermis) yD. nodosa (la ausencia de fértil lanceolada angosta, con 8-10 pinnas oblon-
pulvinulos en el estipite, los rizomas predominaryas reducidas a la porcién sinangial, crasas. Indu-
temente postrados y el modelo epidérmico). Bhento moderadamente denso sobre lamina, alas,
ejemplar procedente de Trinida&ejndler 129 venas y costa; tricomas y protoscamas peltadas
(US)], tiene esporas grandes, bien formadas y @@mpanuladas y formas intermedias entre ambos.
aspecto normal pero de tamafio doble en relaci®enas bifurcadas cerca de la costa, predominantes
con las mas grandes del género; los ejemplares @@scasas simples. Modelos epidérmicos sinuosos,
Pert Killip & Smith 29306 Killip & Smith 28410  sinuosidades muy frecuentes y someras en epifilos
(US), Klug 1463(US)] presentan esporas anémay sinuosidades mas distantes, subangulosas, am-
las, deformes, colapsadas o en diadas irregulaififas y profundas, con pequefios espesamientos
incompletamente divididas. El material de Ecuadqsuntiformes localizados en hipofilos; estomas
esta estéril. Esta especie es muy llamativa y a pfraratiaceos muy dispersos. PIP filamentosas muy
mera vista podria confundirse cad. elliptica,  densas y finas. Esporas grandes, de 25 x 21 pm,
pero su pinna terminal es hasta 4 veces mas grang perisporio liso y exosporio equinado con espi-
que las laterales, no tiene pulvinulos y no paregfys largas, conicas o triangulares, fusionadas por

ser una planta precozmente fértil. Podria ser Wus bases ensanchadas formando aréolas profun-
poliploide de origen hibrido, a estar por el tamafigas.

de sus esporas, pero no existen recuentos cromo-

sémicos de referencia. También es posible que sea,Distribucion geografica y ecologi&osta Rica,
junto conD. nodosauno de los parentales de losNicaragua, Panama, Colombia y Ecuador. En sel-
presuntos hibridos mencionados, ya que ambas 966 pristinas, terrestre, umbrdfila, colonial, en sue-
muy afines. los muy himedos. Crece hasta ca. 1200-1500 m s.m.

17. Danaea wendlandiiRchb. f., Bot. Zeit. Material examinado
(Berlin) 30: 490. 1872.TIPO: Costa Rica. COSTA RICA. Alajuela. Upala, Bijagua, EI Pilon,
Heredia. PiedregalWWendland 744hol6tipo, Cabeceras del Rio Celesteerrera 1260(AAU, CR,
W, no visto; foto US!). Fig. 32 I. MO, US). Finca HundriesseBrade 400(US). Limén.

. . _ Parque Nacional Tortuguero, Estacion Agua Fria, prime-
Plantas terrestres, delicadas, de habito mas;®|oma aproximadamente 6 km al SE, Cerros Azules,

menos arrosetado, de 25-35 cm de altura. Rizommables 158qUS). La Lola, a cacao finca near Rio Ma-
cortamente rastreros, carnosos, abundantemeudte de Dios,Scamman 6998US). Heredia. Near the

amilaceos, cubiertos por estipulas pareadas, tafio Puerto Viejo, about 2 km upstream from the
bién reservantes. Estipites numerosos, flexiblegonfluence with the Rio Sarapiqui, formerly Finca La

carnosos, adaxialmente apenas canaliculadosSg!va of L. R. HoldridgeBurger & Stolze 5773US).
,nldpstream from Puerto Viejo ca. 4 km at Finca La Selva

. Lelli 897 (US), Mickel 3526(LP, US), S
nas o mas, alados, con alas de hasta 1,3-1,5 mrg%bg(gﬁrs) (US), Micke ( ), Scamman
con 1-2 pulvinulos, a veces poco evidentes. ’

P Np PANAMA. Canal Zone Chagres,Fendler 389(K,
Protoscamas peltadas, pequefias, campanuladas,
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parte del sintipo dB. humilig. deD. moritziana.Las frondas son semejantes a las

ObservacionesTuomisto & Moran (2001) se- de esta Ultima, con un numero coincidente de pares
fialan que los especimeneddavendlandiproce- de pinnas laterales y similar modelo epidérmico,
dentes de Ecuador tienen pinnas mas numerosadngue las células tiene paredes mas engrosadas.
méas separadas, mas anchas y con apices mas obff pinnas son coriaceas, estan algo contraidas y
sos y aserrados que los de otras localidades. $# esporas estan colapsadas. Algunos de estos
embargo, el ejemplar que esos autores ilustran p&igmplares provienen de suelos mineralizados.
D. wendlandiiseria uno juvenil dB. oblanceolata Queda queda un margen de inseguridad respecto
que se reconoce claramente por el contorno dedg la asignacion del nombre.
lamina y de las pinnas, la disposicion de éstas y el
mayor nimero de pares laterales. A esos rasgos
hay que agregar otros, también perceptibles en nfAGRADECIMIENTOS
terial de herbario, como la textura de las pinnas, el Parte de este trabajo se llevo a cabo gracias a una
color de las venas y de las costas, y la venacidpeca _de Profesor Visitante del Instituto Smithsonian de
Danaea wendlandiy D. trichomanoidesson las Washington, D. C. La aut_ora agradece a los Curaeres
especies mas pequefias del género y se distingf§n°S NUMerosos herbarios consultados por los présta-

mos de material y tipos; al Dr. David Lellinger, Curador

entre si Por los rasgos de la lamina: PINN3gs| y. s. National Herbarium, de Washington, D. C.,
membranaceas concolores, con venas del color fgados Unidos de América, por la autorizacién para
la lamina, bifurcadas cerca de la costa, Bn realizar estudios morfolégicos con material de las colec-

wendlandily pinnas esponjosas con hipofilos glautiones US, por el apoyo recibido durante el transcurso de

COS Yy venas oscuras casi exclusivamente simplds,investigacion, por la lectura critica del manuscrito

en D. trichomanoidesLas esporas de estas do®riginal y por numerosas sugerencias utiles; a la Dra.

especies son muy similares y no se diferencian bi&?_rme”_dprdada Molra" de '6:1 Fac“'(tja% de Biologia de la
unas de otrasDanaea imbricataes una especie Universidad Complutense de Madrid, Espafa, por su

, . cuidadosa lectura del manucrito y numerosos comenta-

con algunos rasgos en comun con ambas: el patron . . : . .

d .. D di dii 1 hipofil ros constructivos ya la Licenciada Ménica Rodrlguez
€ venacion comob. wendlandy [os hipofilos or su ayuda en la preparacion y diagramacion de las

glaucos, las venas oscuras y tortuosas y 10s modgstraciones.

los epidérmicos comaoD. trichomanoides Las

frondas estériles d@. wendlandiia veces son muy g|BLIOGRAFIA

préximas, formando una roseta y luego se curva‘é1

t do distal te el | ient las fé aker, J. & Hooker, W. J. 1874Synopsis Filicum
ocando distaimente el suelo, mientras que las rerti- Hardwicke, London.

les son semierectas. Barrington, D. S., Paris, C. A. & Ranker, T. A. 1986.
Systematics inferences from spore and stomate size

in the fernsAmer. Fern J76: 149-159.
NOMBRES DUDOSOS Y TAXONES Benko-Iseppon, A. M. & Rodrigues da Fonseca, E.

EXCLUIDOS 2000. Cytological notes on five species of the gene-

Danaea dubiaC. Presl, Suppl. Tent. Pterid. 36 '@ Danaeaand Adiantum(Pteridophyta) from nor-
(postpr. 296). 1845. TIPO: Brasil. “Habitat in Bra- e/ BrasilBol. Soc. Argent. BoB5: 269-273.
silia,” Kulemkampf s.(PR, 0 PRC, no visto). No Bierhorst, D. W. 1971Morphology of Vascular Plants

o T ! M illan, New York.
fue posible hallar material tipo ni otro en relacié acmiian, Sew or

o . r‘Bower, F. O. 1926.The Ferns (Filicales)University
con este nombre. Por la descripcion, posiblemente  press cambridge.

se trate d®. elliptica. Brebner, G. 1896. On the prothallus @anaea
. simplicifolia Rudge.Ann. Bot 10: 109-121
Danaea serrulataBaker, J. Bot. Brit. Forl19: . 1902. On the anatomy obanaeaand other
208. 1881. TIPO: Colombia. Antioquia. Kalbreye MarattiaceaeAnn. Bot 16: 517-552.

1352(holétipo, K, no visto). No se ha pudo consul-Campbell, D. H. 1911The Eusporangiate: The compa-
tar el tipo de esta especie. Solamente se revisaron rative morphology of the Ophiglossaceae and the
colecciones de US determinadas por C. V. Morton. Marattiaceae Carnegie Inst. Wash. Publ. 140: i-vi,
Los ejemplares vistos se asemejan a las plantas 1-29: i ) _

mas grandes db. humilisy a individuos jovenes Camus, J. & Pérez Garcia, B. 1995. Marattiaceae, pp.
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48-51, en Davidse, G., Sousa M., & Knapp,eS$. Johns, R.J. (ed.Holttum Memorial VolumeRoyal

al.(eds.)Flora Mesoamericanavol.1. Universidad Botanic Gardens, Kew.

Nacional Autbnoma de México, Mexico. Liebmann, F. 1849. Mexicos Bregnéfongel. Danske
Chang, C.Y. 1975Morphology of ArchangiopterisC. Vidensk. Selsk. Skr., Naturvidensk. Afd.1:153-

Chr. et Giesenh. and its relationship wiihgiopteris 322, 353-362 (repr. 1-174).

Hoffm. Acta Bot. Sin15: 261-276. Mengascini, A. 2002. Caracteres diagndsticos en 5 espe-
Christ, H. 1905. Filices Uleanae Amazonicdedwigia cies de ArchangiopterisC. Chr. & GiesenhRev.

44:359-370 Museo La Plata, Botanicd5 (115): 3 - 22 y pag.
——. 1907. Primitiae Filices CostaricensiBull. Soc. web. http://www.fcnym.unlp.edu.ar

Bot. Genevdl, 1(5): 216-236. —— & Rolleri, C. H. 2001. Caracteres diagnésticos en
——. 1909. Primitiae Filices CostaricenciBull. Soc. Archangiopteris C. Chr. & Giesenh.Bol. Sol.

Bot. Genevgll, 7(4): 257-274. Argent. Bot 36 (suplemento): 146-147.

Desvaux, A. N. 1811. Observations sur quelque®gura, Y. 1972. Comparative Anatomy of the Vegetati-
nouveaux genres de fougeres et sur plusieurs ve Organs of the Pteridophyta, en: Zimmerman, W.,

especes nouvelles de la méme famBes. Naturf. Carlquist, S., Ozenda, P. & Wulff, H.D. (eds.),
Fr. Berl. Mag 5: 297-330. Encyclopedia of Plant Anatonwpl. 7. Berlin.
Fée, A. L. A. 1866 Histoire des fougeres et desPant, D. D. 1965. On the ontogeny of stomata and other
Lycopodiaceés des Antilldglém. Foug. 11. Veuve homologous structure®l. Scil:1-24
Berger- Levrault, Strasbourg. Pichi-Sermolli, R. E. G. 1977. Tentamen pteri-
Fryns-Claessens, E. & van Cotthem, N. R. 1973. Anew dophytorum in taxonomicum ordinen redigendi.
classification of ontogenetic types of stomdiaz. Webbia31: 313-512.
Rev 39: 71-138. Pérez Garcia, B. 1993. Pteridéfitas, Familia

Gurr, L. 1966. The Rational Use of Dyes in Biology Marattiaceae, FI. México 6(1): 1-12.
Williamson and Wilkers, Baltimore (también publi- Presl, C. B. 1845. Supplementum Tentaminis
cado por Arrowsmith, Bristol, England and Leonard Pteridographiae Amadeus Haase’s Sons, Praga.

Hill, London, 1965). Probst, W. 1971.Vergleichende Morphologie und
Hayata, B. 1928. On the systematic importance of the Entwicklungsgeschichte der Sfaltéffnungen bei
stelar system in the Filicales, Bot. Mag.Toky@!2: Farnen.Dissertation, Universitat Stuttgart.
301-311. Proctor, G. R. 1977.Flora of the Lesser Antilles,
Hill, C. R. & Camus, J. M. 1986. Evolutionary cladistics Leeward and Winward Islands vol. 2,
of the marattialean ferndBull. British Mus. (Nat. Pteridophyta. Arnold Arboretum, Harvard Univer-
Hist.) 14: 219-300. sity, Jamaica Plain.
Holmgren, P. K., Holmgren, N. H. & Barnett, L. 1990.——. 1989. Ferns of Puerto Rico and the Virgin Islands.
Index Herbariorum, Part I: Herbaria of the World Mem. New York Bot. Gar&3:1-389.

New York Botanical Garden, Bronx, New York.  Raddi, J. 1819. Synopsis Filicum Brasiliensiu@pusc.
Holttum, R. E. 1978. The morphology and taxonomy of  Sci 3: 279-297.
Angiopteris(Marattiaceae) with a description of aRolleri, C. H. 1993. Revision of genuShristensenia

new speciesKew Bull 32: 587-594. Amer. Fern J83: 3-19.
Johansen, D. A. 194®lant MicrotechniqueMcGraw- ——. 2001. Caracteres diagndsticos y taxonomia en el
Hill, New York. género Angiopteris Hoffm. (Marattiaceae), Resu-
Jones, D. L. 1997The encyclopedia of fernkothian menes de las XXVIII Jornadas Argentinas de Bota-
Publishing Co., Pty Ltd., Melbourne. nica (La Pampa)Bol. Soc. Argent. Bo36, Supl.
Lavalle, M. C. 2002. Revision de las especies neo- 2001:Bol. Soc. Argent. BoB6, Supl. 2001: 146.
tropicales de Marattia Sw. (Marattiaceae). Tesis ——. 2002. Caracteres diagnésticos y taxonomia en el
Doctoral (inéd.), Facultad de Ciencias Naturales y  género Angiopteris Hoffm. (Marattiaceae), |, Los
Museo de La Plata. caractereRev. Mus. La Plata, Boi5 (115): 23-49
——. 2003. Taxonomia de las especies neotropicales de y pag. web, http://www.fcnym.unlp.edu.ar
Marattia (MarattiaceaeParwiniana41: 61-86. ——. 2003. Caracteres diagndsticos y taxonomia en el
Lellinger, D. B. 1989. The Ferns and Fern-allies of Costa  género Angiopteris Hoffm.(Marattiaceae), I, Si-
Rica, Panama, and the Choco,Pteridologia 2A: nopsis de las especid®ev. Mus. La PlataBot. 15
1-364. (115) y pag. web, http://www.fcnym.unlp.edu.ar
——. 2002. A Modern Multilingual Glossary of Taxo- ——, Deferrari, A. M. & Cicciarelli, M. 1987. Epidermis
nomic PteridologyPteridologia2: 1- 263. y estomatogénesis en Marattiaceae (Marattidtes).
—— & Taylor, W. C. 1997. A classification of spore Mus. La Plata, n. s., Bofl4: 124-147.
ornamentation in the Pteridophyta. pp. 33-42, er—, —— & Lavalle, M. 1991. Epidermal morphology
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of the pinnae oAngiopteris, DanaeandMarattia. 39-50 en Odum, T. H. (ed.)A Tropical Rain
Amer. Fern J81: 44-62. Forest. Off. Tech. Inform., U. S. Atomic Energy

——, —— & Lavalle, M. 1994. Epidermis y estomas Comm., U. S. Dept. Commerce, Springfield, Virgi-
porociclociticos en Christenseniacumingiana nia.

Maxon (Marattiaceae-Pteridophytdgev. Mus. La Stidd, B. M. 1974. Evolutionary trends in the
Plata, n. s., Botl4 (98): 207— 219. Marattiales Ann. Missouri Bot. Gard61: 388-407.
—— & Lavalle, M. 1997. Andlisis con MEB y MO de Stolze, R. G. 1976. Ferns and Fern Allies of Guatemala,

caracteres epidérmicos en Marattiacdaev. Mus. Part 1.Fieldiana, Bot 39: 1-130.
La Plata, n.s., Bot 14 (108): 433-456. Sturm, J. G. 1859. Marattiaceae. pp. 149-160, en

—— & Lavalle, M. 2001. Morfologia de las esporas en  Martius, C. F. P. (ed.Flora Brasiliensis 1 (2).
ocho especies paleotropicales del géndarattia  Tryon, A. F. & Lugardon, B.1990.Spores of the
Sw. (Marattiaceae)Rev. Mus. La Plata, n.s., Bot Pteridophyta Springer, Berlin.
114: 695-705. Tryon, R. M., Jr. & Stolze, R. G. 1989. Pteridophyta of
——, Lavalle M. C., Mengascini, A. & Rodriguez, M. Peru, Part IFieldiana, Bot.,N.S.20: 1-145.
1996. Spore morphology and systematics in the— & Tryon, A. F. 1982Ferns and Allied Plants with

genusChristenseniaAmer. Fern J86: 80-88. Special Reference to Tropical Americ@pringer,
, , & . 1998. Morfologia de las espo- New York.
ras en Angiopteris Hoffm. y otras Marattiales. Tuomisto, H. & Groot, A. T. 1995. Identification of the
Physis (Buenos Airesl; 55 (128-129): 17-26. juveniles of some ferns from western Amazonia.
& . 1999. Protuberancias inter- Amer. Fern J85: 1-28.

celulares pécticas en mesofilos dengiopteris —— & Moran, R. 2001. Marattiacae, pp. 23-68, en
Hoffm. y otras Marattiale®hysis (Buenos Aires) Harling, G. & Andersson, L. (eds.kl. Ecuador
57 (132-133): 1-11. 66:23-68.
, , & . 2000 (2001). Paréfisis en Underwood, L. M. 1902. American Ferns, V. A review
especies neotropicales y paleotropicales de of the genusDanaea Bull.Torrey Bot. Club29:
Marattia Sw. Physis (Buenos Airesf 58 (135- 669-679.
136): 39-46. ——. 1909. MarattiaceaeNorth American Fl 16 (1):

, & 2001a. Las especies de 17 23. Waltham, Massachussets
Marattla Sw. (Maratnaceae) en el paleotrépico.Walker, T. G. 1966. A cytological survey of the
Candollea56: 98-113. pteridophytes of Jamaica.Trans. Roy. Soc.

, & . 2001b. Sistematica de los Edinburgh66: 169-237.
helechos maratlaceos Resumenes de las XXVIWest, C. 1915. On the structure abd development of the
Jornadas Argentinas de Botanica (La Panial, secretory tissues of the MarattiaceAan. Bot 29:
Soc. Argent. Bot36, Supl. 2001Bol. Soc. Argent. 409-422.
Bot, 36 Supl. 2001: 147-148. ——. 1917. A contribution to the study of the
, , & . 2001c. Almiddn de reserva en MarattiaceaeAnn. Bot 31: 361-414.
Marattiaceae. Resimenes de las XXVIII Jornadag/ilkinson, H. 1979. The plant cuticle (mainy leaf), pp.
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