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Las especies de Phaeoceros (Anthocerotophyta) de América del
Norte, Sud y Central; la ornamentacion de sus esporas y taxonomia

GABRIELA G. HASSEL DE MENENDEZ

RESUMEN

HASSEL DE MENENDEZ, G. G. (1989). Las especies de Phaeoceros (Anthocerotophyta) de Améri-
ca del Norte, Sud y Central; la ornamentacién de sus esporas y taxonomia. Candollea 44: 715-739.
En espaiiol, resumenes en espaiiol y en inglés.

Se describen e ilustran las esporas de 19 especies americanas de Phaeoceros, incluyendo la especie
nueva P austroandinus Hassel, indicando la nomenclatura correspondiente de cada una. Una clave
para la identificacion de las especies basada en los caracteres de las esporas y una lista alfabética
de los sinonimos relativos a estas especies complementan el trabajo.

ABSTRACT

HASSEL DE MENENDEZ, G. G. (1989). The North, South and Central American species of
Phaeoceros (Anthocerotophyta); their spore ornamentation and taxonomy. Candollea 44: 715-739.
In Spanish, Spanish and English abstracts.

The spores of 19 American species of Phaeoceros are described and illustrated, including the new
species P austroandinus Hassel, indicating the nomenclatural information of each of them. This
work is complemented with a key for the identification of the species based on spore characters and
an alphabetical list of the synonyms related to these species.

Introduccion

PROSKAUER (1951: 346) establecio el género Phaeoceros con la especie tipo Phaeoceros laevis
(L.) Prosk., para diferenciar especies con esporas amarillas ubicadas en el género Anthoceros L.,
y que ademds compartian otros caracteres en el gametofito, pero que diferian de los respectivos
caracteres de las especies de Anthoceros, con sus esporas pardas.

Proskauer distinguié al mismo tiempo (l.c.: 347) las siguientes especies americanas de Phaeoce-
ros: P. carolinianus (Michx.) Prosk. (= Anthoceros carolinianus Michx.), P hallii (Aust.) Prosk.
(= A. hallii Aust.) incluyendo como sinénimo de esta especie a A. phymatodes M. A. Howe (especie
basada sobre material original vegetativo), P pearsonii (M. A. Howe) Prosk. (= A. pearsonii M.,
A. Howe) y P. propaguliferus (Steph.) Prosk. (= A. propaguliferus Steph.), basado sobre andlisis
de material de la localidad tipo, aunque el material original es vegetativo. El mismo autor (1954:
69) estimo que P, carolinianus debe considerarse una subespecie de P, laevis (L.) Prosk. quedando
como P, laevis subespecie carolinianus (Michx.) Prosk., criterio adoptado por numerosos investiga-
dores, distinguiéndose esta subespecie por ser monoica mientras que P. laevis subespecie laevis es
dioica. Esta norma fué objetada por la autora (HASSEL DE MENENDEZ, 1987: 283) al demostrar
que ambas son especies diferentes pues presentan ornamentacion distinta en sus esporas.
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Respecto de las restantes especies americanas, S. ARNELL (1957: 19) establecio el nombre P
skottsbergii (Steph.) S. Arnell (= A. skottsbergii Steph.) para una especie de las Islas Juan Fernan-
dez, con la anuencia de Proskauer. El mismo autor en un trabajo sobre hepaticas de Tristan da
Cunha utilizé el nombre Phaeoceros chiloensis Steph.? (n. illeg.) para materiales de Tristan da
Cunha e I. Inaccesible (S. ARNELL, 1958: 24). Al aiio siguiente (1959: 501) Aspiromitus dussii
Steph. fué citado de Martinica por S. Arnell como Phaeoceros (Aspiromitus) dussii (Steph.) S. Ar-
nell, un nombre invalido, pero la autora (HASSEL DE MENENDEZ, 1986a) reconocié en esa espe-
cie al género monotipico Leiosporoceros Hissel, por sus esporas amarillas monoletes lisas. Casi
simultaneamente HASEGAWA (1986: 357) considero a la misma especie en el género Phaeoceros
al que sin duda no pertenece por otras razones conexas.

La especie brasileiia A. kuhlmannii Herz. fué pasado por HELL (1969: 40) a Phaeoceros kuhl-
mannii (Herz.) Hell.

Dos especies de Anthoceros fueron reconocidas por Gradstein (GRADSTEIN & HEKKING,
1979: 123) como pertenecientes al género Phaeoceros, P. fimbriatus (Gott.) Gradst. (= A.
Jimbriatus Gott.) y P gualaquizana (Steph.) Gradst. (= A. gualaquizana Steph.).

Los nombres P phymatodes (n. illeg.) y P. donnellii (n. illeg.) fueron citados por HASEGAWA
(1984: 26) en el listado de distribucion de los géneros Anthoceros y Phaeoceros de Norte América
en relacion con especies del Japon. B

Al describir especies de Corrientes y Misiones (Argentina) la autora (HASSEL DE MENEN-
DEZ, 1986b) paso dos especies del género Anthoceros al género Phaeoceros: P. fructuosus (Steph.)
Hissel (= A. fructuosus Steph.) y P tenuis (Spruce) Héssel (= A. tenuis Spruce) y describié una
nueva especie P huebschmannii Hassel.

De cuatro especies de “Anthoceros* aun no se conocen sus esporas; los ejemplares tipos de
A. phymatodes M. A. Howe y P. propaguliferus {(Steph.) Prosk. son estériles mientras que los de
A. serratus Steph. y A. maritimus Steph. constan de plantas masculinas. Fuera de P propaguliferus,
citado por Proskauer como perteneciente al género Phaeoceros, sobre las demas especies de
“Anthoceros“ no se han efectuado nuevos estudios y tampoco sobre ejemplares de sus localidades
tipo.

El presente trabajo se basa en las observaciones al MEB y con el MO de las esporas de los
ejemplares tipo de las especies de Phaeoceros de todo el continente americano, es decir de las espe-
cies con esporas amarillas con cingulo y origen en una tetrada tetraédrica. La descripcion de las
esporas se ha sustentado con fotografias que han permitido en algunos casos determinar la coespeci-
ficidad de algunas de las especies, debiendo pasar algunos nombres a la sinonimia.

Como hasta el presente hubo pocos adelantos en la taxonomia de las Anthocerotopsida de
Ameérica, principalmente por la falta de descripciones concretas y de ilustraciones, la autora estima
que con el presente atlas de las ilustraciones y con la clave adjunta se podra identificar ejemplares
fértiles de una misma especie y mas adelante con mayor cantidad de especimenes se podra alcanzar
a conocer las caracteristicas completas de cada especie. En la actualidad en muchos casos solo exis-
ten los ejemplares tipo de las especies en los herbarios y éstos constan de muy pequefias porciones
de talos con pocas capsulas, no aptos para un estudio detallado debido a su exigiidad.

Clave de las especies americanas de Phaeoceros

1.  Superficie distal con numerosas verrugas, tubérculos, espinas, baculas o prominencias

DS . it e e e 2
la. Superficie distal sin verrugas ni proyecciones eSpinosas . .. ..........ouereneenen.. 15
2. Superficie distal con verrugas, tubérculos o prominencias bajas redondeadas ....... 3
2a. Superficie distal con espinas o baculas .......... ... . i e 5
3.  Verrugas o tubérculos distales nitidos de 2-5um dealto ......................... 4

3a. Prominencias distales centrales bajas menores de 2.5 um en numero de 8-9
P. pearsonii (M. A. Howe) Prosk.



4a.

S5a.

6a.

Ta.

8a.

9a.

10.

10a.

11.

11a.

12.

12a.

13.

13a.

14.

14a.

15.
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Verrugas distales en niimero mayor de 30, aisladas a veces confluentes de 2-4 pm de alto,
esporas de 35-46 um de didmetro ...................... P. tenuis (Spruce) Hassel

Tubérculos distales en numero de 29-33, hasta 5 um de alto, separados entre si, esporas
de 47-54 m . ... P. hallii (Aust.) Prosk.

Areas proximales triangulares; espinas sin verrugas distales bajas
P. pichinchensis (Spruce) Hassel

Areas proximales triangulares COn VEITUZAS ... ........vuiritinennenenenennnns
Verrugas dispersas en las dreas triangulares proximales ..........................
Verrugas agrupadas en el centro de las dreas triangulares proximales ..............
Superficie distal con baculas o verrugas bajas ...............ciiiiiiiia...
Superficie distal COn €SPINAS . ... ...ttt e

Esporas mayores de 42 um, bdculas verrucoides distales de hasta 1 um de alto, 25 a 27
en linea diametral, llegan al borde, rugosidad baja; margo sin verrugas, marca trilete ero-
T P. austroandinus Hissel

Esporas menores de 42 (m; margo VEITUZOSO . . v vt et et e et eeeeaenanenns

Bdculas distales de 1.5 pm de alto mas bajas las marginales, borde libre
P. huebschmannii Hissel

Béculas distales de 2-2.5 pm que llegan y sobrepasan el borde, espora con apariencia poco
TranSPArENte . ... .\ttt e et e e P. wrightii (Steph.) Haéssel

Esporas de 42-44 pm, espinas aisladas ¢ 6nicas de 1 um que llegan al borde, verrugas
delas areas triangulares de igual diametro que las bases de espinas distales, pseudoelateres
de 4-5 células, cada una de 47-105 pm de largo y 9-10 pm de diametro

P. microsporus (Steph.) Héssel

Esporas mayores de 44 um hasta 51 um, espinas mayores de 1 pm de alto, células de los
pseudoelateres de 36-82 pm de largo ....... .. ..

14-17 espinas conicas en el didmetro distal, cada una de 1.5 um de alto, aisladas o agrupa-
das que llegan al borde, cingulo de 3-4.5 um de ancho .... P. mohrii (Aust.) Héssel

18-19 espinas en el diametro distal de base bulbosa y extremos adelgazados divergentes
en 1-3 puntas, de 2-3 pm de alto, mas bajas en los bordes, cingulo de 1.2-2.3 de ancho
P. oreganus (Aust.) Héssel

Esporas de 26-32(-38) um de diametro, espinas distales de 1.1 de alto, proximas y ademas
OLras MEMNOTES . .o vv vttt tte e e aeeeeeene s P. gualaquizanus (Steph.) Gradst.

Esporas de mas de 33 pm de diametro, superficie distal con espinas distantes, superficie
remanente liSa . .. ... .. e

Por diametro de esporas hasta 10 espinas aisladas o agrupadas de 1-1.3 pm de alto, bases
de 1.5 pum ..o e P. brevicapsulus (Steph.) Hassel

Por didmetro de la esporamas de 10 eSpinas . .. ......ccoitit it ine e

Esporas de 42-47(-49) pm de diametro, por didmetro 17-21 espinas, de 2 um de alto, fre-
cuentemente bifurcadas .......... ... ... .. ..., P. carolinianus (Michx.) Prosk.

Esporas de 33-35 um de didmetro, por diametro 20-21 de 1.3-2.5 um de alto, las mas largas
cerca de los bordes orientadas radialmente . .. .. P. flexivalvis (Nees & Gott.) Héissel

Esporas con ornamentacion filamentosa menuda entrelazada, marca trilete nitida, areas
triangulares SiN VEITUZAS. . . . vt vttt ittt ettt e e et e et e e et et ia e e
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15a. Esporas con ornamentaciéon vermicular y dreas deprimidas, dreas triangulares con verru-

gas agrupadas €n €l CENMIIO. . . ..o\ttt e e e e 18
16. Superficie distal con facetas de 2-5 pm de didmetro ... P. chiloensis (Steph.) Hassel
16a. Superficie distal sin facetas .. ....... .. ... .. i e 17

17. Superficie distal aparentemente lisa con prominencia central
P. bulbiculosus (Brotero) Prosk.

17a. Superficie distal finamente vermiculada, con leve depresion central
P. squamuligerus (Spruce) Hassel

18. Superficie distal con area deprimida central y 6 dreas deprimidas circundantes todas de
A-5 M e e P. fimbriatus (Gott.) Gradst.

18a. Superficie distal con drea deprimida circular central de 7-10 um y 11-13 areas deprimidas
periféricas menores .. ........ ... ..., P. skottsbergii (Steph.) S. Arnell

Informacion nomenclatural de las especies y descripcion de esporas y pseudoelateres

1. Phaeoceros oreganus (Aust.) Hissel comb. nov. (Lam. 1, fig. la-d).
= Anthoceros oreganus Aust., Bull. Torrey Bot. Club 6(4): 26. 1875, basionym. Holotypus:
U.S.A., Oregon, Rocky Mountains, Hall 24 (ex herb. Pearson), K 22386 (MANCH 21280).
= Anthoceros reticulatus Steph., Spec. Hep. 5: 976. 1916, syn. nov. Holotypus: U.S.A.,
Lousiana, Martin, au bord des chemins, Langlois 28888, Cardot 184 (G).

Esporas amarillo limon, transparentes, de 44-51 pm de didmetro. Superficie distal cubierta
con espinas de base ancha, irregular circular hasta eliptica bulbosa, de 1.5-5 pm de ancho, y abrup-
tamente adelgazadas en 1-(2)-(3) puntas finas de hasta 2.3 um de alto, mas bajas hacia los bordes,
(15)-18-19 en linea diametral, algo inclinadas respecto del radio de la espora; superficie restante con
ornamentacion vermicular muy baja; cingulo de 1.2-2.3 pm de espesor. Superficie proximal con
marca trilete (laesura) nitida con margo elevado cubierto densamente por pequefiisimas verrugas;
areas triangulares con verrugas aisladas de 0.4-0.9 pm y entre ellas la superficie restante con una
ornamentacion finamente vermiculada. (Con MO X 600 espinas distales visibles, tambien algunas
de éstas en el borde en vista proximal, las bases ensanchadas como verrugas irregulares y las puntas
finas; areas triangulares con marca trilete nitida, el margo menudamente verrugoso elevado y las
verrugas aisladas menores en diametro a las espinas distales, superficie remanente finamente
rugosa).

Pseudoelateres pardo-anaranjados, simples o constituidos por 2(3) células curvas de paredes
delgadas, cada una de 47-60 pm de largo y 10-12 pm de ancho.

Nota. — Diferencia de Phaeoceros carolinianus: esporas mas grandes, mas amarillo verdosas, mas
grandes las espinas y mas notorias las bases de las espinas; espinas sobresalen de vista proximal,
superficie triangular con mayor niumero de verrugas.

Diferencia con Phaeoceros laevis: esporas mas grandes, cingulo menos grueso, margo con
verrugas menores, mas densas y en mayor nimero; ademas seguin Stephani l.c. Anthoceros reticula-
fus seria monoico.

Segiin STOTLER & CRANDALL-STOTLER (1977: 418) Anthoceros reticulatus es coespecifi-
ca con Anthoceros meridionalis, lo cual es inexacto pues esta ultima pertenece al género Antho-
ceros.

Observaciones. — El material tipo de Anthoceros reticulatus contiene tambien esporas reticu-
ladas de hongo, tal vez de alli el nombre especifico.
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Léam. 1. Fig. 1. — Phaeoceros oreganus (Aust.) Héssel; holotypus: Rocky Mountains, Hall 24 (MANCH 21280).
Fig. 2. — P. mohrii (Aust.) Hissel; holotypus: P. Royal, Austin, April 1878 (NY); a, vista distal; b, detalle de la vista distal;
¢, vista proximal; d,detalle de la vista proximal; escala equivale a 10 um.
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Lam. 2. Fig. 3. — Phaeoceros microsporus (Steph.) Hissel; holotypus: Guatemala, Copan, Bernouil (G).
Fig. 4. — P, austroandinus Hissel; Neuquén, Confluencia de los rios Traful y Limay, G. Héssel de Menéndez 310 (BA 9715);
a, vista distal; b, detalle de la vista distal; ¢, vista proximal; d, detalle de la vista proximal; escala equivalente a 10 pm.
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2. Phaeoceros mohrii (Aust.) Hissel comb. nov. (Lam. 1, fig. 2a-d).
= Anthoceros mohrii Aust., Bull. Torrey Bot. Club 6(52): 304. 1879, basionym. Holotypus:
U.S.A., South Carolina, Port Royal, Austin, April 1878 (NY).

Esporas amarillento verdosas, de 44-47 um de didmetro, superficie distal con espinas cénicas
de hasta 1.5 pm de diametro, aisladas o juntas de a dos, distribuidas irregularmente hasta el borde
y sobre el cingulo, 14-17 en linea diametral, resto de la superficie muy menudamente rugosa, cingulo
de 3-4.5 pm de ancho. Superficie proximal con marca trilete (laesura) cubierta por verrugas bajisi-
mas, no muy densas ni numerosas; areas triangulares con verrugas aisladas distribuidas irregular-
mente pero mayores que las del margo, resto de la superficie con rugosidad poco notable. (Con
MO x 600son visibles las espinas distales y alrededor y por encima del ancho cingulo, areas triangu-
lares casi planas con verrugas distinguibles y la marca trilete cubierta con una franja densa de verru-
gas menores).

Pseudoelateres de 1-3 células de largo de paredes delgadas pardas palidas; cada célula de 35
a 82 um de largo vy 11 a 14 pm de ancho.

Nota. — Las esporas de esta especie tienen a primera vista bastante semejanza con las de Phae-
oceros laevis. Sin embargo una comparacion con lo ilustrado por la autora (1987: 283, fig. 1) revela
que las esporas de Phaeoceros mohrii son de mayor diametro, el margo densamente verrucoso y
prominente no permite distinguir una arista. La superficie distal presenta una rugosidad baja ade-
mas de las espinas, mientras que la superficie correspondiente es lisa en Phaeoceros laevis. Por estos
motivos se ha preferido mantener el nombre de la especie hasta tanto otros estudios permitan es-
tablecer una mejor comparacion con Phaeoceros laevis y decidir si podrian ser coespecificos.

3. Phaeoceros microsporus (Steph.) Héssel comb. nov. (Lam. 2, fig. 3a-d).
= Aspiromitus microsporus Steph., Spec. Hep. 5: 963. 1916, basionym. Holotypus: Guate-
mala, Copan, Bernouil (G).

Esporas amarillo palidas de 42-44 um de diametro. Superficie distal con espinas aisladas coni-
cas de hasta 1 pm de alto, distribuidas hasta el borde, 13 a 15 en linea diametral, superficie proximal
con nitida marca trilete (laesura); margo con verrugas menudas densas; dreas triangulares con verru-
gas redondeadas de igual diametro que las espinas distales, resto de la superficie lisa. (Con MO

X 600 esporas palidas transparentes; espinas distales distinguibles; areas triangulares casi planas,
marca trilete nitida, verrugas de igual didmetro a las espinas distales).

Pseudoelateres de 4-5 células, de paredes delgadas pardo claras, cada célula de 47-105 um de
largo y 9-10 pm de didmetro.

Nota. — Esta especie difiere de Phaeoceros mohrii por tener los pseudoelateres mas largos
y las esporas mas pdlidas y pequefias; la exina es aparentemente mas delgada, el cingulo menos
notable, las espinas mas bajas, y la marca trilete bien nitida. Las esporas de esta especie tambien
son bastante similares a las de Phaeoceros laevis, pero son de mayor didmetro y los pseudoelateres
de mayor longitud.

4. Phaeoceros austroandinus Hissel spec. nov. (Lam. 2, fig. 4a-d).

Plantae dioicae. Thalli ligulati, concavo-convexi, pauciramosi. Sporae aureae (42)-47-49 pm
diam.; superficie distali baculatis et minute vermicularis, baculi 1 pm altis; superficie proximali
minutissime vermicularis et verrucosis. Pseudoelateres aurantiaci 1-2 cellularibus, cellulis 47-58 pm
longis.

Holotypus: Argentina, Neuquén, confluencia de los Rios Limay y Traful, G. Héssel de Menén-
dez 310, 7.2.1957 (BA 9715). Otro material: Neuquén, Isla Victoria, Pto. Lavallol G. Héissel de Me-
néndez 224, 28.1.1957 (BA 9601).

Plantas dioicas que crecen entremezcladas. Talos masculinos menores acintados, irregulares,
camaras anteridiales agrupadas con 2-5 anteridios cada una. Talos femeninos acintados, sinuosos,
simples o irregularmente ramificados, de aproximadamente 2-3 cm de largo, 2.5-4 mm de ancho,
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coéncavo-convexos, de 0.3-0.4 mm de espesor en la parte media (9-13 estratos de células), atenuados
hacia los bordes ondulados, de 3 células de espesor; células epidérmicas de paredes delgadas, de
39- 47 pm de largo, 16-28 pm de ancho y 11-23 pm de espesor, con orientation longitudinal hacia
los bordes; células epidérmicas ventrales de 35-58 pm de largo y ancho y 13-16 pm de espesor, Orien-
tadas longitudinalmente en la parte media sobre el mayor espesor del talo, hacia los lados sin
orientacion marcada; células internas de 117-235 pm de largo y 28-70 de ancho y 35-94 pm de espesor;
con cavidades de Nostoc y bulbillos cilindricos, anaranjados cuando secos, aislados, péndulos en
el margen o debajo de la porcion media del talo. Involucros aislados de 4-5 mm de alto. Capsula
adulta de 2-3.5 mm de largo, valvas planas cuando secas.

Esporas amarillo doradas de (42)-47-49 pm de diam. Superficie distal cubierta por baculas-
verrugas aisladas de : pm de alto y ancho, irregularmente distribuidas hasta sobre el cingulo; 25-27
en linea diametral, ademas rugosidad baja, cingulo de 2 pm de ancho. Superficie proximal con
marca trilete evidente pero de pel‘fl| eroso, ho hay margo distintivo aunque hay mayor densidad
de verrugas semejantes de pequeno diametro; areas triangulares con verrugas aisladas distribuidas
por toda la superficie y una ornamentacion filamentosa fina entrelazada. (Con MO x 600 superficie

distal con verrugas bajas bien visibles que llegan y sobrepasan el borde; superficie proximal
con rugosidad ViSib%e y verrugas aisladas mayores, marca trilete erosa).

Pseudoelateres pardo anaranjados de paredes algo engrosadas torcidos o quebrados, formados
por 1-2 células adheridas cada una de 47-58 pm de largo y 9-12 pm de diametro.

Nota. — La compleja, densa y baja ornamentacion de la exina es un caracter bien distinto
de las gsporas de las demas especies del sur sudamericano, Phaeoceros chiloensis, P- squamuligerus
y P- skottsbergii.

5. Phaeoceros huebschmannii Hassel, Veroff. Geobot. Inst. ETH Stiftung Rubel, Zurich 91: 301.
1986, Abb. 2 (2a-d) (Lam. 3, fig. 5a-d).

Holotypus: Argentina, Misiones, Cataratas del Iguazii, Alexv. Hibschmann, 14.10.1983 (BA).

Esporas amarillas de 30-37 pm de diametro. Superficie distal con baculas cih'ndricas rectas
o curvas, distribuidas irregularmente dejando el borde libre, las centrales mas altas de 1.5-2 pm
de alto, resto de la superficie con ornamentacion baja filamentosa angosta entrelazada; cingulo
de 2.3 pm de ancho. Superficie proximal con marca trilete nitida, margo no elevado pero distingui-
ble por pequenas verrugas densas pero separadas entre si; areas triangulares con igual ornamentacion

que la superficie distal baja entrelazada, pero ademas con verrugas aisladas distribuidas
irregularmente excepto en el borde que aparenta ser algo crenado. (Con MO x 600 superficie distal
con béculas cilindricas rectas o curvas mas altas en el area central, borde desprovisto de baculas; cara
proximal con marca trilete evidente, marginada por densas verrugas bajas, pero aisladas, resto de
la superficies triangulares con verrugas de menor diametro que las béaculas, y la superficie menuda-
mente rugosa).

Pseudoelateres pardo palidos, con 1-2(5) células cilindricas de paredes delgadas contraidas,
de 42 a’70 pm de |argo y 7-14 pm de diametro.

6. Phaeoceros wrightii (Steph.) Hassel comb. nov. (Lam. 3, fig. 6a-d).
Anthoceros wrightii Steph., Spec. Hep. 5: 999. 1916, basionym. Holotypus: Cuba, Fl. s.
Sebastian, Wright (G).

Esporas amarillas de 30-36 pm de diametro. Superficie distal cubierta con baculas distribuidas
irregularmente, a veces agrupadas, de 2-2.5 pm de alto, curvas y orientadas radialmente que llegan
acubrirel cingulo; CingL”O de 2-5 pm de ancho; resto de la SuperfiCie cubierta con pequenas verrugas
irregulares. Superficie proximal con marca trilete evidente pero irregular en altura, margo con
pequenas verrugas; areas triangulares con verrugas mas pequenas en diametro que las baculas distales,
distribuidas irregularmente, resto de la superficie cubierta densamente con verrugas aun mas
pequenas. (Con MO x 600 baculas bien nitidas que estan tambien sobre el cingulo y sobrepasan el

























































