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ResumEen. Cinco especies de Archangiopteris Christ & Giesenh. (Marattiaceae): A. henryi Christ
y Giesenh., A. itoi Shieh, A. somai Hayata, A. tamdacensis Hayata y A. tonkinensis (Hayata)
M engascini, se estudian comparativamente por primeravez, sobre labases de rasgos morfol 6gicos
del esporofito. Archangiopteris comparte con los otros cuatro géneros de lafamilia (Angiopteris
Hoffm., Christensenia Maxon, Danaea J. E. Smith y Marattia Sw.) los rizomas carnosos
policiclostélicosreservantes, las estipul as geminadas amiléceas, el almidon de granos simples ex-
céntricos, los pulvinulos, |os estomas maratiéceos, la capacidad de biomineralizar silice acumu-
lando 6palo A enidioblastos epidérmicos, |a presencia de protuberancias intercel ulares pécticas
en células del mesofiloy el sistemasecretor de mucilago generalizado. Sin embargo, losrizomas
postrados o erectos, los pulvinulos en el estipite, el indumento eglandular de los g es, laslaminas
monomorficas 1-pinnadas, paripinnadas o imparipinnadas casi glabras, los contornos, textura,
patrones de venacién , venul oide ausente o presente, y el margen entero arepando de las pinnas,
los model os epidérmicos, ladensidad més bien alta de |os estomas maratiaceosy losidioblastos,
éstos distribuidos en grupos o areas, | as protuberancias i ntercel ulares pécti cas predominantemen-
te verrucosas, la diversidad de las paréfisis ramificadas y |as esporas triletes con ornamentacién
esteliforme y muriforme (equinadas o crestadas) son rasgos tipicos del género y su variacién
permite delimitar las especies. El género es morfol 6gi camente uniforme, pero lacombinacion del
nimero de pares de pinnas, el contorno, lavenaciény el venuloide es especificaen las 5 especies
estudiadas, ademés de los model os epidérmicos, paréfisisy esporas, que se destacan notablemen-
te por lavariacion especificade laornamentacion de sus exosporios. Losidioblastosy el almidén
dereservacoinciden con los de Angiopteris. Se actualizaladescripcién del género, lataxonomia
delas especiesy los datos acerca de la ecologiay distribucion geogréfica, se propone unanueva
combinacion y se presentaunaclave paradeterminar |as especies.

Palabras claves: Archangiopteris- Marattiaceae - caracteres diagndsticos - taxonomia

AgstrACT. Thisisacomparative morphological analysis of five species of ArchangiopterisChrist
& Giesenh. (Marattiaceae): A. henryi Christ y Giesenh., A. itoi Shieh, A. somai Hayata, A.
tamdaoensis Hayata y A. tonkinensis (Hayata) Mengascini, based on the study of characters of
the sporophyte. Archangiopteris shares several characters with the other four marattiaceous ge-
nera (Angiopteris Hoffm., Christensenia Maxon, Danaea J. E. Smith and Marattia Sw.): naked,
carnose, polycyclostelic amylaceous rhizomes; amylaceous geminate stipules; excentric, ssimple
starch grains; pulvinules; the ability to biomineralize silicaand deposite amorphousopal A masses
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within epidermal idioblasts; marattiaceous stomata; presence of intercellular pectic protuberances
inthe mesophyll cells; amucilage secreting system. On the other hand, erect or prostrate rhizomes;
1-pinnate, monomorphic, imparipinnate or paripinnate laminae; eglandular indument; pinnaoutline;
entire to repand pinna margins, venation patterns; absense or presence of a sclerosed venuloid;
epidermal patterns; high density of marattiaceous stomata; intercellular pectic protuberances of
themesophyll cellsoccurring mostly as pectic warts and scanty short filaments; branched paraphyses;
and steliform or muriform exospore ornamentation of the trilete spores (echinate and cristate
spores) are considered diagnostic characters of Archangiopteris. Specific traits are number of
pinnapairs, pinnaoutline, size, base and apex, venation patterns, absence or presence of venuloids,
epidermal patterns, idioblastsin small groups or areas, morphology of paraphyses and exospore
ornamentation of the trilete spores. For the five aforementioned species, combination of traits
such pinnulaoutline, venation patterns, and venuloids are diagnostic at the specific level, asalso
are epidermal patterns of the pinnulae and exospore ornamentation. Epidermal patterns of
Archangiopterisclearly differ from Angiopteris, while distribution of the epidermal idioblastsand
starch grainsare similar in both genera. After this study, anew description of the genusis provided,
along with the revised taxonomy of the species, a new combination, and data on ecology and
geographical distribution. A key to identify the speciesisalso given.

Key words: Archangiopteris- Marattiaceae - diagnostic characters - taxonomy

Introduccioén

Archangiopteris Christ & Giesenh. es un género paleotropical de la familia Marattiaceae
(Rolleri et al., 2001a) que crece en el SE de China, Hainan, Vietnam del Nortey Taiwan, en una
franja situada entre los 17° y los 24° LN y los 106° y los 122° LE. Se encuentra aislado y es
considerado endémico de estas regiones (Ching, 1958; Hsu et a., 2000), desarrolldndose en sel-
vas tropical es monzoni cas montanas densas, ala sombray en condiciones de humedad atmosf éri-
cadta

Christ & Giesenhagen (1899) lo consideraron como “ uno de los més hermosos descubrimien-
tosdel siglo en el dominio delos helechos’ y su nombre hace referencia a una supuesta posicién
intermedia entre Danaea y Angiopteris, como una forma antigua y conservada (Christ &
Giesenhagen, 1899). Segun esosautoresy enladescripcion origina (Christ & Giesenhagen, 1899),
Archangiopteris diferia de Angiopteris por sus frondas 1-pinnadas de menor tamafio, la ausencia
devenuloide, los soros lineares de posicion medial, |os esporangios mas numerososy el “indusio”
mas desarrollado (un término que hace referenciaalas paréfisis), mientras que diferiade Danaea
por la ausencia de pulvinulos en el estipite (“nudos’), los esporangios libres, no fusionados en
sinangiosy lapresenciade“indusio” (paréfisis). Tardieu-Blot y Christensen (1939) ampliaron esa
descripcion a encontrar estipites con pulvinulosen A. subintegra Hayatay venuloide en A. cadierei
Tard. & C. Christ. Posteriormente Shieh (1970) describid A. itoi, también con venuloideslargosy
muy notables asimplevista.

Aqui setrataa Archangiopterisincluyendo a Protomarattia Hayata (1919) y Protangiopteris
Hayata (1928) pero independientemente de Angiopteris. Las plantas adultas de Archangiopteris
son muy similares a las juveniles de Angiopteris, en ambos casos con |dminas 1-pinnadas y
pulvinulos en los estipites (Hill & Camus, 1986; Rolleri, 2001), y por esto Chang (1973) sugirié
€l origen neoténico de Archangiopterisapartir de Angiopteris. Makino & Nemoto (1925) y Camus
(1988) reunieron Angiopteris y Archangiopteris en un solo género, Angiopteris. Ching (1958),
Mengascini y Rolleri (2001), Rolleri et a. (2001a) y Zhao-rong He (comunicacion personal), en
cambio, los consideraron buenos géneros, claramente diferentes uno de otro, y ese criterio es
compartido aqui.

Hayata (1919) segreg6 Protomarattia Hayata de Archangiopteris sobre labase de la aparente
fusion de esporangios (sinangios); y propuso Protangiopteris Hayata (Hayata, 1928) paraagrupar
3 especies de Archangiopteris descritas por ese autor (Hayata, 1919; 1928), pero el segundo géne-
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ro nunca se utilizé y fue sinonimizado con Angiopteris por Camus (1988). Tardieu-Blot y
Christensen (1939) y Ching (1958) sinonimizaron Protomarattia con Archangiopteris, mientras
gue Pichi Sermolli (1968) lo considerd un buen género. Hill & Camus (1986) y Camus (1988)
reunieron Archangiopteris con Angiopteris, aungue no existen estudios actualizados, de morfolo-
giau otros, sobre un numero suficientemente amplio de especies de Archangiopteris que permita
fundamentar esainclusion.

Ching (1958) reconoci6 10 especies de Archangiopterisen su revision, alasque Shieh (1970)
agregd una mas, pero no existen trabajos de conjunto posteriores dedicados al género. Algunos
estudios recientes actualizan lainformaci én sobre al gunos aspectos morfol 6gicos de | as especies,
particularmente de A. henryi, A. itoi y A. tonkinensis, como las esporas (Rolleri et a., 1998), las
protuberancias intercelulares pécticas del mesofilo de las frondas (Rolleri et a., 1999) o los
idioblastos de silice (Rolleri et al., 2001b). Recientemente, Rolleri et. al. (2001a) y Mengascini &
Rolleri (2001) consideraron rasgos genéricos propios de Archangiopteris|os espordéfitos de hasta
2 m de altura; los rizomas postrados o erectos, desnudos, reservantes, dictiostélicos a
policiclostélicos; las estipulas amilaceas; las frondas monomorficas; los estipites rigidos o
subcarnosos con 1 0 més pulvinulos; las 1aminas paripinnadas o imparipinnadas, 1-pinnadas, sin
yemas proliferas; |os margenes enteros a repandos; la venacién libre; la presencia o ausencia de
venuloide; el indumento eglandular protoscamoso; |0s soros alargados con numerosos esporangios
y las esporastriletes con ormanetacion esteliforme (equinadas).

Aqui se estudiaron cinco especies: A. henryi Christy Giesenh., A. itoi Shieh, A. somai Hayata,
A. tamdaoensis Hayata y A. tonkinensis (Hayata) Mengascini, sobre la base de los siguientes
caracteres del espordfito: arquitecturafoliar, almidon de rizomasy estipulas, morfologiay distri-
bucion del indumento eglandular, venacion, venuloide, modelos epidérmicos de las |aminas,
paréfisisy esporas. Se consideran rasgos diagnosti cos especificos|os siguientes: nimero, tamafo,
contorno, apice y base de las pinnas, patrones de venacion, presencia o ausencia de venuloide
esclerosado, model os epidérmicos, densidad de los estomas maratiaceos e idioblastos epidérmi-
cos, morfologiade las paréfisisy macro-ornamentaci én de las esporas. Los margenes enteros son
comunes atodas las especies y se consideran un rasgo genérico. Archangiopteris comparte con
Angiopteris el tipo de grano del almidon de reserva, la presencia o ausencia de venuloide, los
idioblastos con 6paloy las esporastriletes. Es el Unico género delafamiliaque carece de estudios
citol égicos.

Se han actualizado |a taxonomia y aspectos nomenclaturales, y se da a conocer una hueva
combinacién, completando, ademas, lainformacion sobrelaecologiay distribucion geogréficade
todas las especies estudiadas. El nimero real de especies de Archangiopteris esimprecisoy las
colecciones de referencia son escasas pero es posible que existan, ademas de las tratadas aqui,
unas 4-5 especies més, que se estudiarén en un trabajo préximo. El género se encuentraen severo
peligro de extincion, tanto por la degradacion de su habitat como por su bajo polimorfismo y su
aislamiento genético (Hsu et al., 2000).

Material y métodos
Materiales
El materid provienedelosherbariosBM,HAST, Tl y US dtadosdeacuerdo con Holmgren et d. (1990).
M étodos
El almiddn se obtuvo raspando rizomas, estipulas y estipites con un bisturi y los granos se

colocaron en unamezcla 1:1 de glicerinay solucién de lugol. Se midieron y analizaron muestras
minimas de 500 granos de almidén por cadaejemplar y laobservacion delos hilios se efectlio con
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luz polarizada. Sehicieron cortesdetejido amilifero paraconstatar el aspectoy distribucion delos
granos compl etos. L os granos, tomados directamente de los rizomas o estipulas, y sin tratamiento
previo, sefotografiaron con MEB. El tratamiento estadistico se realiz6 con los programas Excell
y SPSS. Serealizaron graficos de dispersion, setrazaron lasrectasderegresion y se calcularon los
coeficientes de determinacion (r?).

El indumento se estudié en pequefios trozos de estipites ablandados con éter monobutilico
del etilenglicol. Los segmentos fueron raspados con un bisturi para separar |as protoscamas, que
Se montaron sin colorear.

Lavenacion se estudi6 en trozos de pinnas diafanizadas con hidroxido de sodio 3% acuoso y
blanqueadas con hipoclorito de sodio comercial (40%) diluido 1:1 con agua destilada; se colorea-
ron con safranina-fast green 2% en éter monometilico del etilenglicol (Gurr, 1965). Seilustrd con
un microscopio estereoscopico Leica M S5 equipado con cdmara de dibujo. Se estudiaron todos
los gjemplares, pero lasilustraciones corresponden a partes medias de pinnas medianas.

L os model os epidérmicos se estudiaron en el material aclarado y coloreado para estudios de
venacion. Laterminologia para células epidérmicas sigue a Rolleri et al. (1986), y lareferente a
estomas adultos, a Wilkinson (1979). Seilustraron con un microscopio Wild M 20 equipado con
camarade dibujo. Se estudiaron todos los jemplares, pero las ilustraciones provienen de partes
medias de pinnas medianas. Las parafisis se estudiaron en material aclarado y coloreado con rojo
de rutenio 1 % acuoso.

Las protuberancias intercelulares pécticas (PIP) y | as esporas se observaron con microscopia
electrénica de barrido (MEB). Para estudiar las PIP se tomaron pequefios trozos de pinnas, se
montaron en portamuestras de metal (Cu-Zn) con cintaadhesivadoblefaz, se metalizaron con oro
bajo vacio con un metalizador Jeol JFC 1100 (fine coat ion sputter) y se fotografiaron en zonas de
fracturanatural delas pinnas. Las esporas se extrajeron de |0s esporangios con una aguja esterili-
zada, se colocaron, sin tratamiento, sobre portamuestras de metal y se metalizaron deigual manera
guelasPIP. Todoslos estudios con MEB sellevaron a cabo con un microscopio Jeol JSM T100 en
el Servicio de Microscopia Electronica de Barrido de la Facultad de Ciencias Naturalesy Museo
deLaPlata. Laterminologia aplicada aladescripcion delas PIP sigue aRolleri et a. (1999) y la
utilizada paraladescripcion delaornamentacion delasesporassigueal ellinger & Taylor (1997).

Resultadosy discusion
Rizomas

L os rizomas son ascendentes a suberectos en Archangiopteris itoi y rastreros en las deméas
especies. Son carnosos, amilaceos, desnudos, policiclostélicos (Ogura, 1972) o dictiostélicos, con
estipulasigualmente carnosasy reservantes. El sistemade canal es secretores de mucilago recorre
todalaplantay también las estipul as, que Chang (1973) describié como vascularizadas. Lasraices
son abundantes, gruesasy fibrosas, y hacen abaxia mente, aungque en losrizomas erectosde A. itoi
hay raices|ateral es ademés de abaxial es, unacondicion frecuente en otros géneros de Maratti acese,
como Danaea (Rolleri, ms), también con rizomas postrados y erguidos.

Almidon (Fig. 1, 4y Tabla1)

El aimiddn presente en érganos vegetales ha sido analizado tanto con €l fin de determinar
material fragmentario o carbonizado (Cortella y Pochetino, 1994) como con propésitos
taxondmicos, aunque estos estudios son mas bien escasos. Czgja (1978) efectud una prospeccion
del amiddn en plantasvascularesy agrupd los granos de tres géneros de M arattiaceae (Angiopteris,
Christensenia y Danaea) con los de Monocotileddneas, sobre la base de su forma. Rolleri et al.
(2001c) compararon el almidon de especies de todos los géneros de Marattiaceae con fines
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taxondmicosy Lavalle (2002) analizo €l de las especies neotropicales de Marattia. Esas autoras
encontraron que lamorfologiay tamafio de los granos de amidén puede tener valor diagndstico,
a menos en algunos géneros, como Christenseniay Marattiay que el almidon de las estipulasy
delos rizomas puede ser igual mente diagndstico.

En Archangiopteris el aimidon se encuentra en rizomas, estipulas y, en menor cantidad, en
estipites. El presente estudio incluy6 solamente el almidon de Archangiopterisitoi, A. somai y A.
tonkinensis, debido a que las restantes especi es estén herborizadas fragmentariamente.

El aimiddn de las estipulas de A. itoi , A. somai y A. tonkinensis se presenta en forma de
granos simples de contorno eliptico, ovado u ovado de base recta a casi rectangular y con hilio
excéntrico (Fig. 1, B, D, Fy Fig. 4 A-D). El tamafio es poco variable intraespecificamente y los
granos de A. tonkinensis son los més grandes (Tabla 1). En todas | as especies estudiadas el largo
muestra una variacion mayor que el ancho (Tabla 1) lo que sugiere que el alargamiento de los
granos no siempre esta acompariado por un crecimiento en grosor. El contorno de los granos
observados con microscopio deluzy electronico sereflejaen losgraficosde dispersion (Fig. 1, A,
C, E), que sugieren unarelacién lineal entrelasvariablesanchoy largo, y enlasrectas de regresion
de pendientes menores a 0.5 queindican granos mas largos que anchos (Tabla 1). De acuerdo con
los andlisis estadisticos ef ectuados (coeficientes de determinacion) el contorno es relativamente
constante, con un 50-60 % de la variacion del ancho atribuible alavariacion del largo.

Tabla 1
Especie Promedio Pendiente r2
(largo x ancho, en mm, (rectaderegresion) (coeficientede
* desvio standard) determinacion)
A. itoi 54+ 18 0,43 0,53
24+ 7
A. somai 61+ 20 0,49 0,61
31+9
A. tonkinensis 75+20 0,44 0,57
34+8

No se observa una variacion especifica significativa en el almidon de Archangiopteris, y el
tipo de grano hallado es muy similar a de Angiopteris (Rolleri et al., 2001c) y a de algunas
especies de Marattia, aungue en este género el tamafio y el contorno de los granos tiene una
variacion especifica notable, al menos en especies neotropicales (Lavalle, 2002).

Frondas (Fig. 2)

Lasfrondas de Archangiopteris alcanzan los 2 m de altura. Los estipites son flexibles o rigi-
dos, mas suculentos en etapas juveniles, de 30-120 cm, tan largos como laldmina o mucho mas
largos que ella. Estan cubiertos, particularmente en sutercio inferior, por un indumento abundante
de protoscamas eglandul ares grandes, lanceol adas, basifijas a subpeltadas, con margenes subenteros,
erosos o irregularmente | aciniados. Enlamitad del estipite hay 1 o més pulvinulos, poco sobresa-
lientes en plantas adultas. Las [aminas son monomorficas, pinnadas, de 30-90 cm de largo.

Indumento (Fig. 2)

Se encuentra localizado principalmente en el tercio inferior del estipite y, en menor propor-
cion, en algunas especies, sobrelas costas. Laslaminas son glabras o casi glabras. Estaconstituido
por protoscamas basifijas 0 subpeltadas, lanceoladas (Fig. 2, M), lanceadas anchas (Fig. 2, L) o
angostas (Fig. 2, K), con base redondeada o recta, apice agudo o atenuado y margenes fimbriados,
dentados con denticulos irregulares o con procesos marginales piliformesirregulares (Fig. 2, K-
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M). Las protoscamas de los estipitesy las costas son similares, aungue en las costas tienen menor
tamario y predominan formas con cuerpos reducidos o contraidos, eventual mente paucicelulares
(Fig. 2, N). Las formas més simples de estas protoscamas son la que se encuentran, muy
esporadicamente, como indumento superficial.

Angiopteris, Archangiopterisy Mar attia tienen indumento eglandular, aunque Archangiopteris
presenta las protoscamas mas tipicamente escuamiformesy con cuerpo pluricelular més desarro-
Ilado de los tres géneros.

Lamina (Fig. 2)

Las laminas son monomorficas, 1-pinnadas, imparipinnadas o paripinnadas, y de 30-90 cm
delargo. Son imparipinnadas, con unapinnaterminal bien desarrollada, mas grande que las late-
rales en Archangiopterishenryi (Fig. 2, A) y A. somai (Fig. 2, C); igual alaslateralesen A. itoi, 0
bien de menor tamario que las laterales 0 ausente en A. tamdaocensis (Fig. 2, G) y A. tonkinensis
(Fig. 2,1) . Las pinnas terminal es pueden faltar pero no se han observado yemas proliferas, como
en Angiopteris (Rolleri, 2001) o Danaea (Rolleri, ms). El contorno de la lamina es lanceolado
eliptico aeliptico en Archangiopterisitoi y A. tonkinensisy ovado acasi subcordado en A. henryi,
A. somai y A. tamdaoensis, con pices subagudos a casi obtusos y bases redondeadas anchas. El
numero de pares de pinnas laterales varia: hay 1-2 pares en A. tamdaoensis, 2-3 en A. somai, 2-4
en A henryi y A. tonkinensisy 4-7 en A. itoi.

L as pinnas son siempre asimétricas; tienen contorno lanceolado u oblanceolado, levemente
falcado, con lados mas 0 menos paralelos, bases redondeadas a casi rectas, dpices atenuados o
agudos submucronados, 23-30 cm de largo por 3-4 cm de ancho y textura herbacea, en
Archangiopterisitoi (Fig. 2, E); contorno oblanceolado, bases cuneadas, apices agudos cortos,
18-22 cm de largo por 4-5 cm de ancho y textura herbacea delicada, en A. tonkinensis (Fig. 2, I);
contorno oblanceolado, bases cuneadas, apices redondeado-acuminados a agudos, 17-21 cm de
largo por 4-4.5 cm de ancho y textura membranacea, en A. somai (Fig. 2, C); contorno més bien
eliptico, bases redondeadas anchas marcadamente asimétricas, 4pices agudos prolongados a
submucronulados, 24-27 por 5-6 cmy texturaherbaceafirme, en A. henryi (Fig. 2, A) y, finalmen-
te, contorno eliptico, bases redondeadas anchas y 4pices redondeados submucronados, 23-25 por
5.5-6 cm y textura herbécea delicada, en A. tamdaoensis (Fig. 2, G). Los mérgenes son siempre
enteros alevemente repandos en todas | as especies y ocasionalmente serrulados en A. henryi.

Venacion y venuloide (Fig. 2)

Las venas son libres. Son subhorizontales y se curvan algo en el margen, pero no se forma
vena marginal. Los patrones de venacion estan formados por combinaciones de venas simples,
geminadas y bifurcadas a distancias variables de la costa. Se encontraron |os siguientes tipos:

- venas Smples predominantes, esporédicas geminadasy bifurcadas, en Archangiopterissomai (Fig. 2, D).
- venas bifurcadas predominantes, divididas a distancias irregulares de la costa, geminadasy sim-
ples esporéadicas, en A. henryi (Fig. 2, B).

- venas bifurcadas predominantes, divididas a distancias muy irregulares de la costa, simplesfre-
cuentes'y geminadas esporéadicas, en A.tamdaoensis (Fig. 2, H).

- venas simples, geminadas y bifurcadas cerca de la costa, todas en proporciones semejantes, en
A.toi (Fig. 2, F) y en A. tonkinensis (Fig. 2, J).

Lavenacion de Archangiopteris henryi y A. tamdaoensis es similar, pero en la segunda hay
una mayor proporcion de venas simples; en A. itoi y A. tonkinensis también hay un patron muy
semejante, pero A. itoi presenta un venuloide esclerosado de direccion recurrente, intercalado
entre la venas secundarias (Rolleri et a., 2001a; Rolleri, 2001). Es muy nitido, del color de la
l&mina, visible a ojo desnudo y largo, de unalongitud equivalente a ¥ de la distancia del margen
alacosta.
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Angiopterisy Marattia también presentan venuloide (Rolleri et al., 2001a), aunque lalongi-
tudy visibilidad del mismo son mas variables en especies de Angiopteris (Rolleri, 2001), mientras
gue es corto y se presenta solo en especies neotropicales en Marattia (Lavalle, 2002).

Epidermis (Fig. 3)

Los model os epidérmicos de las pinnas son poligonales o sinuosos. En los poligonales las
paredes celulares son rectas en vistasuperficial, mientras que | os sinuosos presentan ondul aciones
variables. Lasondulacionestienen paredes uniformes o con engrosamientos|ocalizados. Las célu-
las son isodiamétricas (radio celular 1:1) o més largas que anchas (otros radios). La combinacion
de los model os epidérmicos en epifilos e hipofilos en relacion con las especies es lasiguiente:

- epifilos con modelo poligonal e hipofilos con modelo sinuoso de pared uniforme; epifilos con
células de paredes més bien rectas y radio celular aproximadamente 1:1; hipofilos con ondas
curvas de amplitud irregular, somerasy profundas al azar, y radio celular 2-3:1, se encuentran en
Archangiopteris henryi (Fig. 3, A-B).

- epifilos e hipofilos con model o sinuoso de pared uniforme, ambos con el mayor tamario celular
detodaslasespecies; epifilos con ondasampliasy poco profundasy radio celular 1-1.5:1; hipofilos
con ondas mas frecuentes que en epifilos, de amplitud irregular, someras o profundas y radio
celular 3-4:1, en Archangiopteristamdaoensis (Fig. 3, C-D).

- epifilos e hipofilos con modelo sinuoso, sinuosidades con 0 sin engrosamientos leves en las
curvas, a azar; epifilos con células como piezas de rompecabezas, con ondas curvas de contorno
irregular y radio celular 1-2:1; hipofilos con ondas de amplitud muy irregular, someras o profun-
dasy radio celular 2-4:1, en Archangiopterisitoi (Fig. 3, E-F).

- epifilos e hipofilos con modelo sinuoso, sinuosidades con 0 sin engrosamientos leves en las
curvas, epifilos con ondas ampliasy poco profundasy radio celular 1-1.5:1; hipofilos con ondas
mas frecuentes que en epifilosy células con radio celular 3-4:1, en Archangiopteris somai (Fig. 3,
G-H).

- epifilos e hipofilos sinuosos, con 1os engrosamientos de las curvas o angulos mas notables de
todas las especies; epifilos con ondas poco profundas de amplitud irregular y radio celular 1.5-
2:1; hipofilos con ondas més bien profundas, de amplitud regular, radio celular 2:1, iguales o de
menor tamafio que en epifilo, en Archangiopteris tonkinensis (Fig. 3, I-J).

Los estomas adultos son maratiaceos. Tienen contorno eliptico angosto o ancho, células
oclusivas sobrelevadas, con pared epidérmica engrosada, poros externos elipticos, éreas polares
deprimidas por reduccién delamembranacuticular pectinaday piezas polares engrosadas (Rolleri
y Lavalle, 1997). Se encuentran estomas ciclociticos, con uno 0 més ciclos de anexas, aungue el
ciclo externo puede estar alterado por la presenciade algunas cél ulas anexas con paredes Sinuosas.
Como en otros géneros de Marattiaceae (Rolleri et al., 1986; Rolleri et al., 1991), los tipos
ciclociticos mas frecuentes son |os tetraciticos y estaurociticos, y en menor proporcion los
actinociticos. Lasdimensionesy ladensidad estomética varian de unaespecieaotra(Tabla2). La
mayor densidad estomética se encuentra en Archangiopterisitoi, y es equivalente al doble de la
densidad presente en las demés especies. L as dimensiones de |0s estomas son poco variablesy A.
somai tiene |los estomas de mayor tamarfio (Tabla 2).

Las dimensiones de los estomas son las comunes en lafamilia, con excepcion de unas pocas
especies de Angiopteris(Rolleri, 2001) y los estomas porociclociticos de Danaeay Christensenia
(Rolleri, msy Rolleri, 1993, respectivamente), que tienen tamafios mayores de 80-100 um. Las
densidades més altas registradas para Archangiopteris tienen valores similares alos mas altos de
Danaea (Rolleri, ms) y Marattia (Lavalle, 2002) y alas més bajas de Angiopteris (Rolleri, 2001).
Lavalle (2002) encontro similitudes en las dimensiones pero diferencias en la densidad de los
estomas en especies neotropicales y pal eotropicales de Marattia, sugiriendo que la causa podria
ser de tipo microambiental. En este sentido, €l género con mas variaciones en las densidades
parece ser Angiopteris (Rolleri, 2001).
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Tabla 2
Especie Dimensiones estomas Densidad estomas  Densidad idioblastos
(largo x ancho, mm) (promedio/mm?) (promedio/mn?)
A. henryi (47) 56 (62) 38 7
(25) 29 (34)
A.itoi (44) 51 (59) 60 166
(25) 29 (34)
A.somai (50) 62 (69) 33 90
(25) 30 (36)
A. tamdaoensis (53) 57 (62) 27 35
(23) 27 (31)
A.tonkinensis (47) 54 (61) 32 11

(25) 31 (36)

Losidioblastos epidérmicos conteniendo 6palos (Rolleri et al., 2001b) estan presentes en el
hipofilo de todas | as especies analizadas y también en €l epifilo de Archangiopterisitoi, A. somai
y A. tonkinensis (Fig. 3). Ladensidad de losidioblastos esbajaen A. henryi y muy alta, compara
tivamente, en A. somai y en A. itoi (Tabla 2). En todas las especies los idioblastos se agrupan
generamente de ados, aunqueen A. itoi y A. somai pueden encontrarse grupos de 10-20 idioblastos,
Ilamados éreas por Rolleri et al. (2001a), unadistribucion y agrupamiento similar al que presenta
Angiopteris (Rolleri, 2001).

Protuberanciasintercelulares pécticas (Fig. 4)

Las protuberancias intercelulares pécticas (PIP) de las células del mesofilo de las frondas se
encuentran en todos |os géneros de Marattiaceae y se presentan como verrugas, filamentosy co-
nexiones pécticas (Rolleri et a., 1999; 2001a), aunque en cada género suele predominar uno u
otroy las verrugas pécticas representan el tipo mas comun en lafamilia.

En Archangiopteris se presentan verrugas, conexionesy filamentos cortos.

Verrugas globosas desiguales, dispersas, a veces tenues, se encuentran en Archangiopteris
tonkinensisy A. tamdaoensis (Fig. 4, E-F, ilustradas en A. tonkinensis); verrugas globosas bgjas,
seésiles 0 pediceladas sobre bases conicas anchas (casi como filamentos cortos capitados) y fila-
mentos conicos cortos, se encuentran en A. itoi y A. somai (Fig. 4, G, J, ilustradas en A. itoi); y
verrugas globosas sésiles, filamentos cortos cilindricos y conexiones, se hallan en A. henryi (Fig.
4, H-1).

Aungue en especies de todos los géneros se observan diferencias en las protuberancias
intercelulares pécticas, este rasgo tiene mas importancia diagndstica a nivel genérico y familiar
(Rolleri et al., 2001 a). Las verrugasy conexiones cortasy gruesas son tipicas de Angiopteris; las
verrugasy filamentos cortosy largos, de Christensenia (Rolleri, 1993) y Marattia (Lavalle, 2002),
mientras que en Danaea se encuentran unas Pocas especies con verrugas pécti cas aisladas, como
lasilustradas aqui paraA. tonkinensisy predominalosfilamentos muy densos, largosy enmarafia-
dos (Rolleri, ms).

Estructuras esporégenas (Fig. 2) y parafisis (Fig. 5)

Las estructuras esporégenas de Archangiopteris son soros. Los eusporangios estan libres,
aunque en A. tonkinensis pueden fusionarse parcialmente por sus paredes. Los soros son
intramarginales en A.itoi (Fig. 2, F), Aitamdaoensis (Fig. 2, H) y A. tonkinensis (Fig. 2, J) y
mediales en A. henryi (Fig. 2, B), mientras que en A. somai seinician en el &reamedia y llegan
hasta la costa (Fig. 2, D). Tienen unalongitud de 9 a15 mm en A. somai y A. henryi; 6 a12 mm
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enA.itoi y 3a5 mm en A. tonkinensis y A.tamdaoensis.

Todas|as especies estudiadas presentan paréfisis. Fueron consideradas un rasgo genérico por
Christ y Giesenhagen (1899), y Hayata (1919) sefial 6 la presencia de un “indusio” formado por
numerosas escamas caedi zas en ladescripcion original de Protomarattia. Tardieu-Blot y Christensen
(1939) describieron las paréfisis de Archangiopteris como escamas | aciniadas, amenudo caducas
alamadurez. Ching (1958) las considerd pelos, no escamas, sefial & que su presencia seria cons-
tanteen el géneroy las considero un caracter diagnostico en el nivel especifico. Ese autor (Ching,
1958) las describid como pelos articulados, pluricelulares, ramificados desde la base o cerca de
ella, aveces glandulares en €l apice, de longitud variable segin la especie y sefia 6 que pueden
quedar cubiertas por €l soro o ser maslargas que los esporangiosy sobresalir alos lados de éstos.
Rolleri (1993) y Rolleri et al. (2000) analizaron las parafisis en los géneros de Marattiaceae exclu-
yendo aArchangiopterisy encontraron quelaausenciao presencia, € tipo morfol égico, laramifica
ciony ladensidad delas mismas son caracteres diagndsticos anivel especifico enlosdeméas géneros.

En todas | as especies estudiadas, |as parafisis son densasy enmarafiadasy cubren parcialmen-
telos esporangiosinmaduros; alamadurez, son también maslargas quelos esporangiosy densas,
con excepcion de Archangiopteris itoi, que tiene paréfisis algo ralas. Son piliformes, con bases
unicelulares y cuerpos 1-2-seriados, simples o, mas comunmente, ramificadas cerca de la base.
No se abservaron células glandulares en ninguna de | as especies estudiadas.

En Archangiopteris somai las paréfisis son simples (Fig. 5, A) 0, mas comunmente, varias
veces ramificadas (Fig. 5, B-C), con cuerpo 1-seriado (Fig. 5, B) o 2-seriado (Fig. 5, A, C).
Algunas estan mas desarrolladas y tienen un aspecto casi protoscamoso, con cuerpo paucicelular
(Fig. 5, C). En A.itoi las parafisis son simples (Fig. 5, D) o, mas comunmente, ramificadas con 2
0 3 ramas que nacen cerca de labase (Fig. 5, E) o variasramasen “Y” gue hacen de una misma
zonao célula(Fig. 5, F). En A. henryi las paréfisis son ramificadas, con 2-3 brazosen“Y” aveces
superpuestos (Fig. 5, G-H) y cuerpo 1-seriado (Fig. 5, H) 0, mas raramente, 2-seriado (Fig. 5, 1).
Laramificaciéon en “Y” de estas paréfisis se produce como una evaginacion gue no siempre se
tabica y tiene aspecto muy distintivo (Fig. 5, H). En A. tonkinensis las paréfisis tienen cuerpo
uniseriado, y se bifurcan en “Y” por encima de la base (2-3 células més arriba) con brazos 1-
seriados de 2-7 células, aveces més (Fig. 5, J).

Si bien hay paréfisis ramificadas en otros géneros, particularmente en algunas especies
paleotropicales de Marattia (Rolleri et al. 2000), la morfologia de los tipos ramificados de
Archangiopteris es caracteristica del géneroy poco frecuente en lafamilia

Esporas (Fig. 6)

Las esporas son globosas a subesféricas y la apertura es siempre trilete, con lesura visible
aunque aveces algo oscurecida por laornamentacion y con brazos que tienen unalongitud equiva
lente a¥adel radio delaespora. Laformay el tamafio son constantesy no se encontraron esporas
deformadas o colapsadas, ni esporas monoletes o aletes. L os tamarios registrados son los siguien-
tes: 28 x 26 um en Archangiopteris henryi, 30 x 29 pm en A. itoi, 28 x 27 um en A. somai y 33 X
31 um en A. tonkinensis. Todo el material visto de A. tamdaoensis es estéril.

Laornamentacion esesteliformey, mas raramente, muriforme. El perisporio se presentacomo
una capa delgada que recubre al exosporio y repite la ornamentacion pero se desprende facilmen-
te. El exosporio es equinado (esteliforme), con procesos espiniformes que varian en cadaespecie,
o crestado (muriforme).

Se encuentran esporas con exosporio crestado, con muros planos afilados que no forman
areolas en Archangiopteris tonkinensis (Fig. 6, A-C), sin micro-ornamentacion o con ésta mas
bien escasay poco nitida (Fig. 6, C).

En las demas especies se encuentran exosporios equinados. En Archangiopterisitoi las espi-
nas son cortas, cénicasy discretas (Fig. 6, D-F), y con micro-ornamentacion granular gruesa 'y
nitida (Fig. 6, F). En A. somai las espinas son largas, conicas a subcilindricas, rectas, discretas
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(Fig. 6, J), aunque puede haber ocasionales fusiones laterales (Fig. 6, K-L). En A. henryi las
espinas son heterogéneas y ramificadas o fusionadas irregularmente en el plano lateral, determi-
nando un patrén mas bien areolar (Fig. 6, G-1); la ornamentacién de estas esporas es la menos
densadetodas|as observadas. L avariacion especificaobservadaen las esporas de Archangiopteris
es llamativa, si se la compara con la uniformidad que presentan otros géneros de Marattiaceae
como Angiopteris (Rolleri et a., 1997).

Clave delas especies

1. Plantas grandes, hasta 200 cm de altura; 4-7 pares de pinnas lateral es; venuloide presente;
soros intramarginales largos (hasta 12 mm)
2. A. itoi

1. Plantas peguefiasamedianas, hasta 100 cm dedtura; 1-4 paresde pinnas|aterales, venuloide
ausente; soros intramarginales cortos (3-5 mm) o mediales largos (9 a15 mm) (2-2')

2. Venas simples predominantes, separadas, horizontal es, en angul o recto con lacosta; soros
siempre mediales largos, extendidos hasta la costa.
3. A. somai

2. Venas bifurcadas predominantes o en igual proporcion que las simples, proximas y
oblicuas; soros intramarginales o mediales largos, nunca extendidos hastala costa (3-3').

3. Soros medialeslargos (9 a15 mm); plantas hasta 100 cm de altura; [&minas siem-
pre imparipinnadas con pinnatermina mas grande que las | aterales.
1. A. henryi

3'. Soros intramarginales cortos (3 a5 mm); plantas hasta 80 cm de altura; |aminas
paripinnadas o, si imparipinnadas, con pinnaterminal de menor tafiano que las laterales (4-4').

4. Laminaovadaasubcordada; 1-2 paresde pinnaslateral es; venas bifurcadas
adistanciasirregularesy variables delacostay simples, geminadas raras; esporangios libres.
4. A. tamdaoensis

4. Laminas elipticas; 2-4 pares de pinnas | aterl aes; venas bifurcadas cercade
lacosta, simplesy geminadas; esporangios fusionados.
5. A. tonkinensis

Taxonomia

Archangiopteris Christ & Giesenhagen, Flora Jena 86: 77. 1899.
Protomarattia Hayata, Bot. Gaz. 67: 88. 1919
Protangiopteris Hayata, Bot. Mag. Tokio 42: 305. 1928.

Plantasterrestres, con espordéfitos de 0.7-2 m de altura. Rizomas cortamente o largamente
rastreros, suberectos o erectos, carnosos, desnudos, amilaceos, disctiostélicos o policiclostélicos,
con estipul as pareadas carnosas, reservantesy raices abaxiales cordeliformes gruesas y abundan-
tes. Frondas monomorficas escasas a numerosas, con estipitesy laminas de longitud semejante o
con los estipites més largos que las laminas. Estipitesrigidos; abaxia mente mas o menos curvos,
adaxialmente canaliculados; con 1 0 mas pulvinulos; con indumento abundante de protoscamas
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lanceadas alanceol adas grandes, con los mérgenes dentados, laciniados o irregulares. Indumento
abundante en gjesy escaso en |&mina; protoscamas basifijas 0 subpeltadas, lanceoladas alanceadas
anchas, con base redondeada, 4pice atenuado y margenes fimbriados, denticulados irregulares o
prolongados en procesos piliformes irregulares. L aminas 1-pinnadas, de 30-90 cm de largo,
lanceolado-€lipticas, ovadas a casi subcordadas, imparipinnadas y con una pinnaterminal igual,
mas grande o menor gue las laterales, o paripinnadas, sin yemas proliferas en lugar de pinna
terminal; herbaceas atrandl Gcidas. Pinnas casi opuestas, 1-5 (7) pares; lanceol adas a subfal cadas,
de lados paralel os, oblanceoladas o elipticas; siempre algo asimétricas e incurvadas; con bases
asimétricas subcuneadas a redondeadas o casi rectas, apices atenuados o agudos, a veces prolon-
gados en un mucron ancho serrulado o aserrado y margenes enteros arepandos, excepciona mente
subaserrulados uniformes. Venacion libre, vena marginal ausente; venas simples, geminadas y
bifurcadas cerca, lejos 0 a distancias irregulares de la costa, a veces las simples predominantes;
venul oide esclerosado presente o ausente. Epider mis con modelos poligonalesy sinuosos, éstos
con paredes uniformes 0 con engrosamientos localizados; estomas maratiaceos tipicos con poros
normales. Protuber anciasinter celular es pécticasverrucosas o, excepciona mente, filamentosas
cortasy conexiones cortas y delgadas. Par afisis piliformes generalmente muy ramificadas, den-
sasy abundantes. Receptacul os planos poco desarrolladosy angostos. Sor os alargados cortos (3-
5 mm) o largos (6-15 mm); intramarginales, mediales o extendidos desde el area medial hastala
costamisma; eusporangios numerosos (40-250 por soro), libres o, méasraramente, con las paredes
tangenciales parcialmente fusionadas. Espor as triletes globosas de 26-33 mm, con perisporios
lisos caducos y exosporios equinados o crestados, |os equinados con espinas largas o cortas, dis-
cretas o fusionadas; |os crestados con muros afilados lateral mente fusionados; micro-ornamenta-
cion granular presente, nitida o difusa, o bien ausente.

1.- Archangiopteris henryi Christ & Giesenhagen, Flora Jena 86: 77.1899.
Tipo: CHINA: Yunnan, Mengtze, Henry 11544 (hol 6tipo BM no visto, isotipo P no visto, isotipo
ush).
Distribucion geogr éfica. - China (SE de Yunnan) y Vietnam del Norte (Tonkin).
Habitat y rango altitudinal. - Selvas montanas lluviosas y hiumedas; en hondonadas y valles
boscosos densos humedos; a 1100-1500 m s.n.m.
Observaciones. Makino y Nemoto (1925) reunieron Archangiopteris somai Hayata,
Archangiopteris tamdaoensis Hayatay Archangiopteris subintegraHayataen Angiopteris somae
Makino & Nemoto. Camus (1988) incluy6 a Archangiopteris henryi en Angiopteris somae, pese
a gue esa autora en un trabajo previo (Hill y Camus, 1986) ilustra esporas muy diferentes para
ambas entidades. Aqui se considera que Archangiopteris tamdaoensis, A. somai y A. henryi son
buenas especies que se distinguen bien una de otra. Archangiopteris henryi es una especie ca-
racteristica, con laminas siempreimparipinnadas, con lapinnaterminal masgrande quelaslatera-
les, sorosintramarginales largosy esporas muy tipicas con espinas ramificadas o fusionadas late-
ralmente dispuestas en un patrén areolar. Al igual que otras especies del género, A. henryi se
encuentraen peligro de extincion (Walter & Gillet, 1997).

2.- Archangiopterisitoi Shieh, Journ. Jap. Bot. 45 (6): 165. 1970.

Angiopterisitoi (Shieh) J. Camus, Proc. Int. Symp. Syst. Pteridol.: 35. 1988.
Tipo: TAIWAN, Lienhwachi, W. C. Shieh 1128 (hol 6tipo Herb. Chung-hsing University, Taichung,
Taiwan, no visto)
Distribucion geogr éfica. - Taiwan.
Habitat y rango altitudinal. - Selva montana; a 700 m s.n.m.
Observaciones. Es la especie que presenta los esporofitos de mayor tamario (hasta 2 m). Se
distingue por los rizomas suberectos con estelas paliciclicas, las pinnas lanceol adas angostas con
margenes mas bien paralelos y los venuloides largos. Es endémica de Taiwan y se encuentra en
peligro de extincion (Walter & Gillet, 1997). La poblacion de Lienhwachi, de donde proviene el
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material tipo de la especie, fue destruidatotalmente por la construccion de caminos paralaexplo-
tacion de maderas. En la actualidad existe una Unica poblacion de 18 plantas, con caracteristicas
genéticas muy uniformes, en lalocalidad de Wulai (Hsu et al., 2000).

Material adicional. -TAIWAN: Taipei Co., Wulai, Kuo 6998 (BM), Hsu 1313, Wang 7022,
7030, 7034, 7036, 7038, 7039, 7043 (todos HAST).

3.-Archangiopteris somai Hayata, Ic. Pl. Formosarum 5: 256. 1915; 6: 154. 1916.

Protangiopteris somai (Hayata) Hayata, Bot. Mag. 42: 308. 1928.

Archangiopteris henryi var. somai (Hayata) Tagawa, J. Jap. Bot. 27 (10): 319. 1952.
Tipo: TAIWAN, Uraisha, T. Soma s/n (holétipo PE, no visto; isdtipo Tl, no visto; foto Tsiang §/n
de un probableisdtipo TAl en TAIF! y US!)
Distribucion geogr éfica. - Taiwan.
Habitat y rango altitudinal. - Selvas Iluviosas montanas, a mediasombray hastaen el borde de
caminos; a 600-925 m s.n.m.
Observaciones. Esta especie es endémicade laislade Taiwan. Fue descrita por Hayata (1916) y
ubicada por este mismo autor (Hayata, 1928) en un nuevo género, Protangiopteris, por lapresen-
ciade pulvinulos en €l estipite, caracter ausente, segun el autor, en Archangiopteris. El género
Protangiopteris no fue reconocido posteriormente y Tagawa (1952) la considerd una subespecie
de A. henryi. De acuerdo con los estudios realizados aqui, A. somai y A. henryi difieren
significativamente en | os patrones epidérmicos, | as dimensiones de | os estomas adultos, las densi-
dades de estomas e idioblastos epidérmicos y la ornamentacion de las esporas, y se justifica su
rango especifico. Se encuentraen peligro critico de extincion (Walter & Gillet, 1997).
Material adicional. - TAIWAN: s/loc., Kuo 952 (HAST); Taipei, Wang 7046 (HAST), Wang
7053 (HAST), Kuo 14888 (HAST); Taihoku, Sasaki 390002 (US); Nantou, Wlson 9943 (US),
Shimizu 22373 (HAST), WU 60 (HAST); Rengeti, Nakazawa s/n (T M78 48-1).

4.- Archangiopteris tamdaoensis Hayata Bot. Gaz. 67: 91. 1919

Protangiopteris tamdaoensis (Hayata) Hayata, Bot. Mag. 42: 309. 1928.
Tipo. - VIETNAM, Tonkin, Hayata s/n (holtipo TI no visto; isétipo P no visto; foto del isttipo
3608 US!)
Distribucion geogr afica. - China (Hainan) y Vietnam del Norte (Tonkin).
Habitat y rango altitudinal. - Selvas montanas; hondonadas boscosas, a 900-1000 m s.n.m.
Observaciones. Archangiopteristamdaoensis fueincluida por Hayata (1928) en Protangiopteris,
un género que nuncase utilizé. Makinoy Nemoto (1925) lareunieron con A. somai y A. subintegra
en Angiopteris somae. Ching (1958) incluyo A. tamdaoensis y Protomarattia tonkinensis en
Archangiopteristonkinensis (Hayata) Ching. El ejemplar ilustrado por ese autor (Ching, 1958) no
seriauno de A. tamdaoensis o de A. tonkinensis, ajuzgar por el contorno delas pinnasy los soros
largos de posicion medial. Los resultados de este estudio realizado permiten reconocer a A.
tamdaoensis y A. tonkinensis como especies diferentes.
Material adicional. - VIETNAM: Monte Tam Dao, S/cal., §n (Tl 400-8)

5.- Archangiopteristonkinensis (Hayata) Mengascini, nov. comb.

Protomarattia tonkinensis Hayata, Bot. Gaz. 67: 88. 1919.
Tipo: VIETNAM, Tonkin, Hayata /n, (hol6tipo P no visto, isotipo Tl no visto)
Distribucion geogr afica. - Tonkin, Vietnam del Norte.
Habitat y rango altitudinal. - Selvamontana; a 900 m s.n.m.
Observaciones.- Hayata (1919) agrup6 el material que considerd provisto de sinangios en el
género Protomarattia. Tardieu-Blot y Christensen (1938) sinonimizaron Protomarattia con
Archangiopteris tamdaoensis. Ching (1958) interpretd |os aparentes sinangi os como soros aplas-
tados por efecto de la herborizacion, mientras que Pichi Sermolli (1968) los interpreté como
sinangios tipicos. Hill y Camus (1986) sugirieron que la fusion de los esporangios era parcial o



A. Mengascini 15

incompletay, por interpretar el caracter como inestable, los consideraron soros. Bierhorst (1971)
analizo la relacion entre soros y sinangios en el grupo y considerd que ambos tipos estan muy
relacionados entre si y que los soros derivarian de sinangios en 10s que no se desarrollan paredes
interesporangiales completas. Aqui se retine Protomarattia con Archangiopteris sobre la base de
los caracteres vegetativos y |as caracteristicas de las esporas (Rolleri et al., 2001a; Mengascini y
Rolleri, 2001), secundarizando el valor diagndstico de lafusidn o no de las paredes en las estruc-
turas espordgenas. Los rasgos analizados permiten considerar a A. tonkinensis como una buena
especie.

Material adicional. - VIETNAM: Tonkin, Massif du Tam Dao, Pételot 3956 (BM, US). El mate-
rial citado es uno de los pocos g emplares que existen de esta especie. Hay un duplicado en BM!
y otro en US! también mencionados por Ching (1958).
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Figura 1. AlImidon en estipulas de Archangiopteris. A-B: A. itoi de Taiwan (Wang 7022, HAST). A, grafico de disper-
siony rectaderegresion; B, granosde amidén. C-D: A. somai de Taiwan (Wilson 9943, US). C, gréfico de dispersion
y rectaderegresion; D, granosde amidon. E-F: A. tonkinensis de Vietnam (Pétel ot 3956, US). E, gréfico dedispersion
y rectaderegresion; F, granos de almidon.
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Figura 2. Arquitecturafoliar, venacion e indumento de Archangiopteris. A-J: arquitecturafoliar y venacion. A-B: A.
henryi de China (Henry 11544, US); C-D: A. somai de Taiwan (Wu 60, HAST); E-F: A. itoi de Taiwan (Hsu 1313,
HAST); G-H: A. tamdaocensis de Vietnam (T1 400-8); I-J: A. tonkinensis de Vietnam (Pételot 3956, US). K-N: indu-
mento. K-M: protoscamas de estipites; K: A.itoi de Taiwan (Hsu 1313, HAST); L: A. tonkinensis de Vietnam (Pétel ot
3956, US); M: A. somai de Taiwan (Shimizu 22737, HAST); N: protoscamas de costas en A. somai de Taiwan (Shimizu
22737, HAST).
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Figura 4. Protuberanciasintercel ulares pécticasy granos de almidon de Archangiopteris. A-D: Granosde amidén. A:
A. tonkinensis de Vietnam (Pételot 3956, US); B: A. somai (Wilson 9943, US); C-D: A. itoi de Taiwén (Wang 7022,
HAST). E-J: Protuberancias intercelulares pécticas. E: verrugas en A. tonkinensis de Vietnam (Pételot 3956, US); F:
detalle de E; G: verrugas en A. itoi de Taiwan (Kuo 6998, BM); H: filamentos cortos en A. henryi de China (Henry
11544, US); |: conexiones pécticasen A. henryi de China (Henry 11544, US); J: filamentos cortosen A. itoi de Taiwéan
(Kuo 6998, BM). A-D: x 750; E: x 1000; F-I: x 5000; J: x 10000.
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Figurab. Paréfisisde Archangiopteris. A-C: A. somai de Taiwan (Kuo 14888, HAST). A: paréfisissimple; B: paréfisis
ramificada, cuerpo uniseriado; C: paréfisis ramificadas, cuerpo paucicelular. D-F: A. itoi de Taiwan (Kuo 6998, BM).
D: paréfisis simple; E: paréfisis ramificadas; F: paréfisis con varias ramificaciones en “Y”. G-1: A. henryi de China
(Henry 11544, US). G: paréfisis con ramificaciones en “Y” y cuerpo uniseriado; H: paréfisis ramificadas, cuerpos
uniseriados; |: paréfisis ramificada, cuerpo biseriado. J A. tonkinensis de Vietnam (Pételot 3956, BM); paréfisis
ramificadas, cuerpos uniseriados. En punteado: células basales.
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Figura 6. Esporas de Archangiopteris. A-C: A. tonkinensis de Vietnam (Pételot 3956, BM); A: vista proximal; B:
vista polar; C. detalle de ornamentacion, perisporio granular. D-F: A. itoi de Taiwan (Wang 7022, HAST): D: vista
proximal; E: vista polar; F: detalle de ornamentacion, perisporio granular grueso. G-I: A. henryi de China (Henry
11544, US). G: vistaproximal; H: vistapolar; I: detalle de ornamentacion. J-L: A. somai de Taiwén (Wilson 9943, US).
J: vistapolar; K-L: detalle de ornamentacion, perisporioy exosporio. A-B, D-E, G-H, J: x 3500. C, F, I, K-L: x 10000.



