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C o m m u nic ati n g  E dit or:  Alej a n dr a  V as c o

A b str a ct — G o ni o pt eri s 3 ti c o , a n e w h y b ri d f e r n f r o m  L a S el v a  Bi ol o gi c al St ati o n i n  H e r e di a  P r o vi n c e,  C o st a  Ri c a, i s  d e s c ri b e d b a s e d o n
m o r p h ol o g y a n d a n al y si s of t a r g et- c a pt u r e  D N A s e q u e n c e  d at a.  T h e h y b ri d c o- o c c u r s  wit h it s t w o  p ut ati v e  p r o g e nit o r s, G o ni o pteris  m ollis a n d
G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis, a n d i s r e a dil y r e c o g ni z a bl e b y it s i nt e r m e di at e l e af  di s s e cti o n a n d v e n ati o n. It i s al s o i nt e r m e di at e i n  pi n n a e si z e a n d
s h a p e, a n d  p r e s e nt s i r r e g ul a rl y l o b e d  pi n n a e.  D e s pit e t h e b r o a d o v e rl a p i n t h e g e o g r a p hi c  di st ri b uti o n of it s  p a r e nt al t a x a, G o ni o pteris 3 ti c o i s
o nl y k n o w n f r o m t w o c oll e cti o n s f r o m a si n gl e a r e a of t h e  L a S el v a  Bi ol o gi c al St ati o n, hi g hli g hti n g t h e i m p o rt a n c e of cl o s e o b s e r v ati o n of
f e r n s f r o m e v e n  w ell- c oll e ct e d a r e a s.

K e y w o r d s — All el e  p h a si n g,  C e nt r al  A m e ri c a, r eti c ul at e e v ol uti o n, t a r g et- c a pt u r e.

H y b ri di z ati o n i s c o m m o n i n f e r n s a n d h a s  pl a y e d a n e s p e-
ci all y i m p o rt a nt r ol e i n t h e e v ol uti o n a r y hi st o r y of t hi s li n e-
a g e, a s  wit n e s s e d b ot h b y t h e c o m pl e x n et w o r k s of h y bri d s
a n d h y bri d- d eri v e d s p e ci e s  d o c u m e nt e d i n  m a n y f er n g e n er a
( B ar ri n gt o n 1 9 9 0;  H a ufl e r et al. 1 9 9 5; S e s s a et al. 2 0 1 2; Si g el
2 0 1 6;  Li u et al. 2 0 2 0) a n d t h e hi g h  p e r c e nt a g e of s p e ci ati o n
e v e nt s li n k e d t o h y bri di z ati o n a n d  p ol y pl oi di z ati o n ( W o o d
et al. 2 0 0 9; S c h n ei d e r et al. 2 0 1 7).  T h e  p r o p e n sit y of f er n s t o
h y bri di z e at a n el e v at e d r at e c o m p a r e d t o ot h e r  m aj o r  pl a nt
li n e a g e s s u c h a s a n gi o s p e r m s h a s b e e n t h e f o c u s of e xt e n si v e
st u d y ( St e b bi n s 1 9 8 1;  B a rri n gt o n et al. 1 9 8 9; Si g el 2 0 1 6) a n d i s
t h o u g ht t o l ar g el y r efl e ct f er n s ’ g e n er all y  w e a k  m e c h a ni s m s f or
e st a bli s hi n g a n d  m ai nt ai ni n g r e pr o d u cti v e i s ol ati o n ( S c h n ell er
a n d  Li e b st 2 0 0 7;  R a n k er a n d S u n d u e 2 0 1 5;  T e st o et al. 2 0 1 5).
T h e  m o st r e m ar k a bl e e vi d e n c e f or t h e sl o w e v ol uti o n of r e pr o-
d u cti v e i s ol ati o n i n f er n s i s t h e e xi st e n c e of n at ur all y f or mi n g
i nt er g e n eri c h y bri d s b et w e e n li n e a g e s t h at  di v er g e d t e n s or
e v e n h u n dr e d s of  milli o n s of y e ar s a g o ( R ot hf el s et al. 2 0 1 5;
L e ht o n e n 2 0 1 8).  T h e s e e xtr e m e e x a m pl e s ar e a m o n g st t h e  d e e p-
e st h y bri di z ati o n e v e nt s k n o w n a n d h a v e l e d s o m e a ut h or s
( R ot hf el s et al. 2 0 1 5;  R a n k er a n d S u n d u e 2 0 1 5) t o h y p ot h e si z e
t h at t h e sl o w “ s p e ci ati o n cl o c k ” ( s e n s u  C o y n e a n d  Orr 1 9 8 9) i n
f er n s  m a y h el p e x pl ai n t h e cl a d e’s  m o d e st s p e ci e s ri c h n e s s i n
c o m p ari s o n t o a n gi o s p er m s.

D e s pit e t h e  p r o mi n e n c e of h y bri di z ati o n i n f e r n s, t h e f r e-
q u e n c y of  d o c u m e nt e d h y bri d s v a ri e s c o n si d er a bl y b ot h
a m o n g g e o g r a p hi c a r e a s a n d t a x o n o mi c g r o u p s.  W hil e r at e s
of h y bri di z ati o n v a r y a m o n g f e r n li n e a g e s ( Li u et al. 2 0 2 0),
e vi d e n c e s u g g e st s t h at  u n d e r st a n di n g of t h e o c c ur r e n c e of
h y bri di z ati o n i n f e r n s i s s k e w e d b y s e v e r al s a m pli n g bi a s e s.
P e r h a p s t h e  m o st  p r o mi n e nt of t h e s e bi a s e s i s a t e n d e n c y f o r
h y bri d s t o b e  d o c u m e nt e d i n  w ell- st u di e d, r el ati v el y s p e ci e s-
p o or t e m p e r at e r e gi o n s c o m p ar e d t o hi g hl y  di v e r s e t r o pi c al
r e gi o n s  wit h  p o o rl y k n o w n fl o r a s.  Li u et al. ( 2 0 2 0) r e p o rt e d
t h at  d o c u m e nt e d h y bri d s  w e r e o v er r e pr e s e nt e d i n t e m p e r at e

r e gi o n s; i n d e e d, t h e  m o st t h o r o u g hl y st u di e d a n d t a x o n-ri c h
r eti c ul at e f e r n c o m pl e x e s a r e  m o stl y o r e nti r el y t e m p e r at e,
e. g. P ol y p o di u m v ul g are L. g r o u p ( H a u fl e r et al. 1 9 9 5; Si g el et al.
2 0 1 4),  N o rt h  A m e ri c a n Dr y o pteris A d a n s. ( W al k e r 1 9 6 1; S e s s a
et al. 2 0 1 2), a n d  E u r a si a n Dr y o pteris af fi nis Ki n a h a n c o m pl e x,
( F r a s e r-J e n ki n s 1 9 8 0, 2 0 0 7).  T h e r el ati v e  p a u cit y of t r o pi c al
f e r n h y bri d s c o ul d b e  d u e t o  diff e r e nt s p e ci ati o n  p r o c e s s e s
b et w e e n t e m p er at e a n d t r o pi c al li n e a g e s ( H a u fl e r et al. 2 0 0 0).
M o r e li k el y, h o w e v e r, i s t h at it r e fl e ct s a l a c k of i nf o r m ati o n
a b o ut  m a n y t r o pi c al t a x a a n d t h e  dif fi c ult y of  d et e cti n g
h y bri d s i n hi g hl y  di v e r s e t r o pi c al g r o u p s.

Of t h e t r o pi c al f e r n h y bri d s t h at h a v e b e e n  d e s c ri b e d a n d
w h o s e o ri gi n s h a v e b e e n c h ar a ct e ri z e d,  m a n y a p p e a r t o h a v e
o ri gi n at e d f r o m h y bri di z ati o n e v e nt s b et w e e n t a x a  wit h  dif-
f e ri n g l e v el s of l e af  di s s e cti o n.  B e c a u s e h y bri d s t e n d t o b e
m or p h ol o gi c all y i nt er m e di at e t o t h ei r  p r o g e nit o r s a n d l e af
a r c hit e ct ur e i s a m o n g st t h e  m o st c o n s pi c u o u s f e at u r e s of f e r n
m or p h ol o g y, h y bri d s b et w e e n s p e ci e s  wit h  di s si mil a r l e af
di vi si o n a r e r e a dil y  d et e ct e d a n d  p r e s u m a bl y  m or e li k el y t o
b e  d e s c ri b e d. S u c h h y b ri d s h a v e b e e n  d e s cri b e d i n a n a r r a y
of t r o pi c al f e r n g e n e r a, i n cl u di n g: A di a nt u m L. ( M o r a n a n d
W at ki n s 2 0 0 2;  P r a d o 2 0 0 5), Di pl a zi u m S w. ( T e st o et al. 2 0 1 7),
Ple o peltis H u m b.  &  B o n pl. e x  Will d. ( W a g n e r a n d  W a g n e r
1 9 7 5;  A nt h o n y a n d S c h el p e 1 9 8 5;  Mi c k el a n d  B eit el 1 9 8 7),
Ser p o c a ul o n A. R. S m. ( S a n ın a n d  T o r r e z 2 0 1 4), Te ct ari a C a v.
( W a g n e r et al. 1 9 7 8), a n d e v e n b et w e e n g e n e r a: C y cl o di u m
C. Pr e sl a n d P ol y b otr y a H u m b.  &  B o n pl. e x  Will d. ( E n g el s a n d
C a n e str a r o 2 0 1 7; S c h w art s b u r d et al. 2 0 1 8), A m bl o ve n at u m
J. P. R o u x a n d C hristell a H. L e v. ( Al m ei d a et al. 2 0 2 3). I n s e v e r al
c a s e s, t h e s e h y bri d s a r e k n o w n f r o m o n e o r a f e w c oll e cti o n s,
b ut a r e s o  di sti n ct  m o r p h ol o gi c all y t h at t h ei r o ri gi n s a r e r e a d-
il y e vi d e nt, e v e n at fi r st gl a n c e.

B y c o ntr a st, h y bri d s b et w e e n s p e ci e s  wit h si mil ar l e af  di vi-
si o n a r e oft e n  dif fi c ult t o i d e ntif y, e s p e ci all y i n t h e a b s e n c e of
c o m pl e m e nt ar y ( e. g.  D N A, c yt ol o gi c al)  d at a s et s.  T hi s li k el y
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h el p s e x pl ai n s t h e f e w e r h y bri d s r e p o rt e d f r o m s o m e  p ri n ci-
p all y t r o pi c al f e r n cl a d e s t h at e x hi bit littl e v a ri ati o n i n l e af
di vi si o n, s u c h a s El a p h o gl oss u m S c h ott e x J. S m. ( Dr y o pt eri d a-
c e a e),  w hi c h i n cl u d e s at l e a st 6 0 0 s p e ci e s b ut j u st si x r e p o rt e d
h y bri d s ( Li u et al. 2 0 2 0). Si mil arl y, j u st 5 0 h y bri d s h a v e b e e n
r e p o rt e d f o r t h e h y p e r di v er s e a n d  p ri n ci p all y t r o pi c al f a mil y
T h el y pt e ri d a c e a e,  w hi c h i n cl u d e s a p pr o xi m at el y 1 2 0 0 s p e ci e s
( F a w c ett a n d S mit h 2 0 2 1), f a r f e w e r t h a n s o m e ot h e r l a r g e
f er n f a mili e s s u c h a s  A s pl e ni a c e a e ( c a. 7 0 0 s p e ci e s, 1 3 5 h y bri d s)
or  Dr y o pt eri d a c e a e ( c a. 2 1 1 5 s p e ci e s a n d 2 1 1 h y bri d s) ( Li u et al.
2 0 2 0).  T h e l o w n u m b er of h y bri d  T h el y pt eri d a c e a e t a x a c h ar a c-
t eri z e d t o  d at e li k el y r efl e ct s i n p art t h e f a ct t h at, i n c o m p ari s o n
t o t h e s e ot h er f a mili e s,  m a n y g e n er a of  T h el y pt eri d a c e a e pr e-
s e nt littl e v ari ati o n i n l e af  di vi si o n a n d “ m a n y s p e ci e s a p p e ar
s u p er fi ci all y si mil ar ” ( F a w c ett a n d S mit h 2 0 2 1).  Gi v e n t h at
r o u g hl y 4 0 % of  T h el y pt eri d a c e a e s p e ci e s ar e eit h er  p ol y pl oi d
or i n cl u d e a p ol y pl oi d c yt ot y p e a n d t h at h y bri di z ati o n i s pr o m-
i n e nt i n s o m e cl a d e s  wit h  u n u s u all y v ari a bl e l e af  m or p h ol o g y
( e. g.  A ntill e a n G o ni o pteris C. Pr e sl) ( S a n c h e z 2 0 1 7; F a w c ett a n d
S mit h 2 0 2 1), it i s li k el y t h at h y bri di z ati o n ( a n d, b y e xt e n si o n,
all o p ol y pl oi d y) i n t h e f a mil y i s c o n si d er a bl y  u n d err e p ort e d o n
a c c o u nt of t h e g e n er all y s u btl e v ari ati o n i n l e af  m or p h ol o g y.

H e r e,  w e  d e s c ri b e a h y bri d G o ni o pteris ( T h el y pt e ri d a c e a e)
f r o m n o rt h e a st er n  C o st a  Ri c a b a s e d o n  m or p h ol o g y a n d a n al-
y si s of t a r g et- c a pt u r e  D N A s e q u e n c e  d at a.  Wit h a p p r o xi-
m at el y 1 4 0 s p e ci e s, G o ni o pteris i s t h e t hir d l ar g e st g e n u s of
T h el y pt eri d a c e a e, aft er A m a ur o pelt a K u n z e a n d S p h aer oste p h a n os
J. S m. ( F a w c ett a n d S mit h 2 0 2 1).  M or p h ol o gi c all y, t h e g e n u s i s
c h ar a ct eri z e d b y t h e pr e s e n c e of st ell at e or br a n c h e d h air s, u s u-
all y o n t h e l e af s urf a c e a n d / or o n t h e r hi z o m e s c al e s; a s m all
n u m b er of s p e ci e s l a c k s u c h h air s. It i s a n e ntir el y n e otr o pi c al
gr o u p t h at r e a c h e s it s hi g h e st s p e ci e s ri c h n e s s i n  w et l o wl a n d
f or e st s of  C e ntr al a n d S o ut h  A m eri c a,  wit h a n a d diti o n al r a di a-
ti o n of c al ci p hil e s p e ci e s i n t h e  A ntill e s.  N u m er o u s h y bri d s h a v e
b e e n r e p ort e d i n t h e g e n u s; al m o st all of t h e s e i n v ol v e  m e m b er s
of t h e  A ntill e a n c al ci p hil e cl a d e ( Pr o ct or 1 9 8 9; S a n c h e z 2 0 1 7;
F a w c ett a n d S mit h 2 0 2 1).

Alt h o u g h t h e h y bri d  d e s c ri b e d h e r e i s k n o w n o nl y f r o m a
si n gl e l o c alit y a n d a f e w c oll e cti o n s, it i s i m p o rt a nt t o  d e s c ri b e
it f or m all y f or s e v e r al r e a s o n s. Fi r st, f or m al, bi n o mi al n a m e s
a r e  m o r e n o m e n cl at ur all y st a bl e t h a n f o r m ul ai c n a m e s a n d
a r e b a s e d o n a t y p e s p e ci m e n ( W a g n e r a n d  W a g n e r 1 9 6 9).
T h e y  d o n ot c h a n g e if o n e of t h e  p a r e nt s s uff e r s a l at er n a m e
c h a n g e, a n d t h e y  d o n ot c h a n g e if t h e  p a r e nt a g e i s l at e r  d et er-
mi n e d t o b e  diff e r e nt t h a n t h at o ri gi n all y  p r o p o s e d. S e c o n d,
t h e h y bri d o c c ur s at a n i m p o rt a nt fi el d st ati o n i n a l o c alit y
t h at i s f r e q u e ntl y t h e s etti n g f o r r e s e a r c h a n d e d u c ati o n al
a cti viti e s t h at  mi g ht i n c o r p o r at e it.

M A T E RI A L S  A N D M E T H O D S

S t u d y Sit e — T h e st u d y  w a s c a rri e d o ut at t h e  L a S el v a  Bi ol o gi c al St a-
ti o n n e a r  P u e rt o  Vi ej o  d e S a r a pi q uı,  P r o vi n ci a  H e r e di a,  C o st a  Ri c a.  T h e
p ut ati v e h y b ri d h a s o nl y b e e n r e c or d e d i n a si n gl e s m all ( c a. 5 3 5  m) a r e a
of t h e st ati o n ’s a r b or et u m, a p pr o xi m at el y 4 0 0  m f r o m t h e st art of t h e S U R
t r ail.  T h e a r b o r et u m i s hi g hl y  di st u r b e d  d u e t o f r e q u e nt g r a s s c utti n g a n d
ot h e r a cti viti e s.  B a s e d o n e x a mi n ati o n of s p e ci m e n s at t h e st ati o n ’s h e r-
b a ri u m ( L S C R) a n d  di giti z e d h e r b a ri u m r e c or d s ( w w w. pt e ri d o p o rt al.
o r g ), 1 1 s p e ci e s of G o ni o pteris h a v e b e e n r e c or d e d f r o m  L a S el v a; t w o of
t h e s e (G o ni o pteris  m ollis F e e a n d G. ni c ar a g ue nsis ( E. F o u r n.) S ali n o  &
T. E. Al m ei d a) a r e  p r e s e nt i n t h e a r b or et u m a r e a  w h e r e t h e h y b ri d i s
k n o w n t o o c c ur.

M or p h ol o gi c al  A n al y si s — M O R P H O M E T RI C S — M or p h ol o gi c al  m e a s ur e m e nt s
w er e  m a d e fr o m 1 0 l e a v e s e a c h of t h e h y bri d, G. nic ar a g ue nsis , a n d G.  m ollis .
All pl a nt s gr e w t o g et h er i n a n o p e n,  di st ur b e d ar e a.  T h e c h ar a ct er s  m e a s ur e d

w er e: n u m b e r of  pi n n a  p ai r s,  pi n n a l e n gt h,  pi n n a  wi dt h,  pi n n a  di s s e cti o n,
a n d n u m b e r of v ei n  p ai r s j oi n e d b et w e e n t h e c o st a a n d  pi n n a  m ar gi n.
Pi n n a l e n gt h a n d  wi dt h  w er e  m e a s u r e d o n t h e s e c o n d- m o st  di st al  pi n n a
o n t h e ri g ht- h a n d si d e of t h e l e af.  Pi n n a  di s s e cti o n  w a s  m e a s ur e d o n t h e
mi d dl e of t h e  pi n n a a n d  w a s c al c ul at e d a s t h e  d e pt h of t h e si n u s a s a  p r o-
p orti o n of t h e  di st a n c e b et w e e n t h e  pi n n a  m ar gi n a n d t h e c o st a; t h e  di s s e c-
ti o n l e v el at fi v e si n u s e s  w a s  m e a s u r e d o n a si n gl e  pi n n a, a n d t h e  m e a n
v al u e  w a s r e c or d e d.  T r ait v al u e s b et w e e n s p e ci e s  w er e c o m p a r e d  u si n g
o n e- w a y  A N O V A a n d  p o st- h o c  T u k e y  H S D t e st s i m pl e m e nt e d i n  R 4. 2. 2.
( R  C or e  T e a m 2 0 2 2);  d at a  w er e  p r o c e s s e d a n d vi s u ali z e d  u si n g t h e
p a c k a g e s  d pl yr ( Wi c k h a m et al. 2 0 2 3),  m a g ritt r ( B a c h e  &  Wi c k h a m 2 0 2 2),
g g pl ot 2 ( Wi c k h a m 2 0 1 6), a n d g gf or c e ( P e d er s e n 2 0 2 2).  All  m e a s u r e m e nt s
a n d c o d e  u s e d t o c o n d u ct  m or p h ol o gi c al a n al y s e s a r e a v ail a bl e o n  Git h u b
(htt ps: / / git h u b. c o m / wt e st o / G o ni o pt eri s H y bri d M or p h ol o g y ) a n d  Z e n o d o
( D OI: 1 0. 5 2 8 1 / z e n o d o. 7 8 3 2 1 6 1 ).

IM A GI N G  A N D M I C R O S C O P Y— S a m pl e s  w e r e c oll e ct e d f r o m f ull y  d e v el o p e d
s p e ci m e n s of t h e h y b ri d, G. ni c ar a g ue nsis , a n d G.  m ollis g r o wi n g c ulti v at e d
a n d c oll e ct e d f r o m t h e st u d y sit e. S p or e s  w er e r e m o v e d f r o m li vi n g s p e ci-
m e n s a n d st o r e d i n et h a n ol ( 7 0 %), t h e n af fi x e d t o 1 5  m m st u b s  wit h
d o u bl e- si d e d c a r b o n t a p e a n d ai r- d ri e d f o r 2 4 h r at 4 0 C.  D r y s p or e s  w e r e
c o at e d  wit h a 5 n m l a y er of g ol d at 2 0 m A f o r 8  mi n  u si n g a s p utt e r c o at e r
( E M S 1 5 0 R S). S e cti o n s of t h e r a c hi s a n d l a mi n a  w er e fi x e d  u si n g
K a r n o v s k y s s ol uti o n f o r 4 8 h r, t h e n  w a s h e d t wi c e  wit h 0. 2  M  p h o s p h at e
b uff e r f o r 1 5  mi n e a c h, t h e n  p o st- fi x e d  wit h 2 % o s mi u m t et r o xi d e ( O s O 4)
f o r 2 h, f oll o w e d b y t w o  w a s h e s  wit h 0. 2  M  p h o s p h at e b uff e r f o r 1 0  mi n
e a c h.  All s a m pl e s  w e r e  d e h y d r at e d o v e r a n et h a n ol s eri e s (i n cr e a si n g c o n-
c e nt r ati o n s: 3 0 %, 5 0 %, 7 0 %, 8 0 %, 9 0 %, 9 5 %, a n d t w o b at h s of 1 0 0 %, f o r 1 0
mi n e a c h). S e cti o n s  w e r e  pl a c e d i n a n i s o a m yl a c et at e ( C 7 H 1 4 O 2) – et h a n ol
b at h ( 1: 1, 1 5  mi n), f oll o w e d b y a 1 0 0 % i s o a m yl a c et at e b at h ( 1 5  mi n).  W e
u s e d a  L ei c a  E M- C P D 3 0 0 c riti c al  p oi nt  d r y e r t o  d r y s e cti o n s.  D r y s a m pl e s
w e r e  m o u nt e d a n d c o at e d  wit h g ol d f oll o wi n g t h e s a m e  p r o c e d u r e f o r
s p or e s.  W e  p h ot o g r a p h e d s a m pl e s  u si n g a  Z EI S S SI G M A 3 0 0 fi el d e mi s-
si o n s c a n ni n g el e ct r o n  mi cr o s c o p e ( S E M) i n t h e  CI E MI C ( R e s e a r c h  C e nt e r
o n  Mi c r o s c o pi c Str u ct u r e s,  U ni v e r sit y of  C o st a  Ri c a).

P h yl o g e n eti c  A n al y s e s — S A M P LI N G — A t ot al of 2 6 s a m pl e s r e pr e s e nti n g
1 9 G o ni o pteris t a x a (i n cl u di n g t h e  p ut ati v e h y b ri d)  w e r e i n cl u d e d i n t hi s
st u d y.  R a w r e a d  p air e d Ill u mi n a  C a pt u r e- S e q  d at a  w e r e o bt ai n e d f r o m
t h e  N C BI S e q u e n c e  R e a d  A r c hi v e ( Bi o P r oj e ct  P RJ N A 6 4 6 3 9 9); t h e s e  d at a
w e r e o ri gi n all y  p u bli s h e d a s  p art of a  p h yl o g e n o mi c st u d y of t h e  T h el y pt er-
i d a c e a e b y F a w c ett et al. ( 2 0 2 1) usi n g t h e  G o Fl a g 4 0 8 pr o b e s et ( Br ei n h olt et al.
2 0 2 1). T a x o n s a m pli n g  w as f o c us e d o n t h e c or e “ M e xi c o / M es o a m eri c a n ”
cl a d e r e c o v er e d b y F a w c ett et al. ( 2 0 2 1)  pl u s G o ni o pteris h ol o di ct y a
( K. U. Kr a m er) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a,  w hi c h i s si st er t o t h e r e m ai n d er of
t h e g e n u s ( A p p e n di x 1).  T hi s s a m pli n g i n cl u d e d t h e  p ut ati v e h y b ri d a n d
f o u r G o ni o pteris s p e ci e s k n o w n f r o m  L a S el v a, i n cl u di n g b ot h s p e ci e s
pr e s e nt at t h e st u d y sit e.

T RI M MI N G  A N D A S S E M B L Y — Ill u mi n a  p ri m e r s a n d l o w- q u alit y b a s e  p ai r s
w e r e t ri m m e d  u si n g  T ri m m o m ati c ( v e r si o n 0. 3 6,  B ol g e r et al. 2 0 1 4); s et-
ti n g s  w e r e: ill u mi n a cli p 2: 3 0: 8, l e a di n g 2 0, t r aili n g 2 0, sli di n g  wi n d o w
1 0: 2 0,  mi ni m u m l e n gt h 4 0.  H y b Pi p e r ( v e r si o n 2. 0. 1, J o h n s o n et al. 2 0 1 6)
w a s  u s e d t o a s s e m bl e s e q u e n c e s,  u si n g a c u st o m r ef e r e n c e fi l e  d e v el o p e d
u si n g t h e C hristell a a c u mi n at a ( H o utt.)  H oltt u m a n d W o o dsi a s c o p uli n a
D. C. E at o n b ait s e q u e n c e s f r o m t h e  G o Fl a g  p r o b e s et. I n di vi d u al r e a d s
w e r e  m a p p e d t o t h e r ef e r e n c e fi l e  u si n g  B W A ( v e r si o n 0. 7. 1 7;  Li a n d
D u r bi n 2 0 0 9) a n d  d e n o v o c o nti g a s s e m bl y  w a s  p e rf o r m e d  u si n g S P A d e s
( v er si o n 3. 1 5. 0,  B a n k e vi c h et al. 2 0 1 2); t h e “ i ntr o n e r at e” o pti o n  w a s n ot
u s e d.  All a n al y s e s  w e r e r u n o n t h e  G r ai n g e r  Bi oi nf or m ati c s  C e nt e r s e r v e r
at t h e Fi el d  M u s e u m of  N at u r al  Hi st or y.  All fi l e s a n d c u st o m c o d e  u s e d t o
c o m pl et e t hi s  w o r k fl o w a r e a v ail a bl e o n  Git h u b ( htt p s: / / git h u b. c o m /
wt e st o / G o Fl a g H y b Pi p eli n e ) a n d  Z e n o d o ( D OI: 1 0. 5 2 8 1 / z e n o d o. 7 8 3 2 1 6 5 ).

A S S E S S M E N T  O F H E T E R O Z Y G O SI T Y — T h e  H y b P h a s er v. 2. 0  w o r k fl o w ( N a u-
h ei m e r et al. 2 0 2 1)  w a s  u s e d t o i d e ntif y t a x a of  p ut ati v e h y b ri d o ri gi n b y
i d e ntif yi n g a c c e s si o n s  wit h hi g hl y  di v e r g e nt s e q u e n c e v a ri a nt s ( h e r e aft er
“ all el e s ” ) a c r o s s a l a r g e  p r o p o rti o n of s a m pl e d l o ci a n d  p h a si n g r e a d s
f r o m t h e s e a c c e s si o n s.  T h e  w o r kfl o w i n cl u d e s f o u r  m ai n  p a rt s: 1) a s s e s s-
m e nt of h et er o z y g o sit y, 2) cl a d e a s s o ci ati o n of  p ut ati v e h y b ri d s, 3) r e a d
p h a si n g, a n d 4) r e- p r o c e s si n g of  p h a s e d r e a d s.

I n t h e fi r st st e p, c o n s e n s u s s e q u e n c e s a r e g e n er at e d f o r e a c h l o c u s b y
m a p pi n g r e a d s t o  d e n o v o a s s e m bl e d c o nti g s a n d a s si g ni n g I U P A C a m bi-
g uit y c o d e s at h et e r o z y g o u s sit e s.  W e s et a c o n s e r v ati v e fi lt er f o r c alli n g
S N P s t h at r e q ui r e d . 1 0 3 c o v er a g e, a  mi n or all el e f r e q u e n c y of . 0. 2,
a n d o c c ur r e n c e of t h e  mi n or all el e i n at l e a st 4 r e a d s.  T h e r e s ulti n g c o n s e n-
s u s s e q u e n c e s a r e t h e n  u s e d t o c al c ul at e t h e  p e r c e nt a g e of l o ci  wit h  h et-
e r o z y g o u s sit e s (l o c u s h et e r o z y g o sit y,  L H) a n d t h e  p e r c e nt a g e of t ot al
sit e s t h at a r e h et er o z y g o u s a c r o s s all l o ci ( all el e  di v e r g e n c e,  A D); t h e s e
m etri c s  w e r e t h e n  u s e d t o i d e ntif y  p ut ati v e h y b ri d s.  B a s e d o n  N a u h ei m er
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et al. ( 2 0 2 1),  w e a nti ci p at e d t h at a c c e s si o n s of h y b ri d o ri gi n  w o ul d h a v e
L H $ 8 0 % a n d  A D $ 2. 0.

I n t h e s e c o n d st e p,  w e  u s e d  B B S plit ( B B M a p, v 3 8. 4 7,  B u s h n ell 2 0 1 4) t o
m a p r e a d s f r o m a c c e s si o n s of  p ut ati v e h y b ri d o ri gi n (t h o s e  wit h  L H $
8 0 % a n d  A D $ 2. 0) t o  p ot e nti al  p r o g e nit o r s.  T o  d o s o, r ef er e n c e a c c e s si o n s
of  u s er- d e fi n e d cl a d e s  m u st b e s el e ct e d;  w e s el e ct e d a si n gl e a c c e s si o n of
e a c h t a x o n t h at  di d n ot e x c e e d o u r t h r e s h ol d s f o r  p ut ati v e h y b ri dit y.  T h e
n u m b e r of r e a d s t h at  u n a m bi g u o u sl y  m a p p e d t o e a c h cl a d e r ef e r e n c e
a c c e s si o n  w e r e r e c o r d e d; a c c e s si o n s  wit h a hi g h  p e r c e nt a g e of r e a d s
m a p p e d t o s e v er al cl a d e r ef e r e n c e s  w e r e i d e nti fi e d a s c a n di d at e s f o r
p h a si n g.

I n t h e t hir d st e p, t h e a c c e s si o n of t h e  p ut ati v e h y bri d  w a s s el e ct e d f o r
r e a d  p h a si n g.  B B S plit  w a s  u s e d t o  m a p r e a d s f r o m t hi s a c c e s si o n t o t h e
t w o cl a d e r ef e r e n c e s t h at h a d t h e hi g h e st  p e r c e nt a g e of  m a p p e d r e a d s i n
t h e  p r e vi o u s st e p of t h e  w o r kfl o w.  R e a d s  m a p p e d  u n a m bi g u o u sl y t o e a c h
cl a d e r ef e r e n c e  w e r e t h e n s a v e d t o s e p a r at e fi l e s; t h e s e g r o u p s of  p h a s e d
r e a d s t h e n  w e r e t r e at e d a s i n d e p e n d e nt a c c e s si o n s f o r  d o w n st r e a m  p h yl o-
g e n eti c a n al y s e s.

I n t h e f o urt h st e p, t h e s e p a r at e g r o u p s of r e a d fi l e s of t h e  p h a s e d a c c e s-
si o n  w e r e a s s e m bl e d  u si n g  H y b Pi p er, f oll o wi n g t h e s a m e a p pr o a c h a s
d et ail e d i n t h e Tri m mi n g a n d asse m bl y s e cti o n.  T h e r e s ulti n g a s s e m bl e d
l o ci f o r t h e  p h a s e d a c c e s si o n s (t w o s e p a r at e g r o u p s f o r e a c h  p h a s e d a c c e s-
si o n)  w er e t h e n c o m bi n e d  wit h t h e o ri gi n al  d at a s et; t h e o ri gi n al, n o n-
p h a s e d  d at a f r o m t h e a c c e s si o n s of t h e  p ut ati v e h y b ri d  w e r e r e m o v e d.
T h e fi n al  d at a s et c o n si st e d of  m ulti pl e s e q u e n c e ali g n m e nt s f o r e a c h
l o c u s, i n cl u di n g t w o s e p ar at e s e q u e n c e s f o r t h e  p ut ati v e h y b ri d a c c e s si o n.
S e q u e n c e ali g n m e nt s a n d s u p pl e m e nt al  m at e ri al s h a v e b e e n  d e p o sit e d i n
t h e  D r y a d  Di git al  R e p o sit o r y ( S or oj sri s o m et al. 2 0 2 3).

T R E E B UI L DI N G — R A x M L- VI- H P C ( v. 2. 2. 3; St a m at a ki s 2 0 0 6)  w a s  u s e d t o
i nf er g e n e t r e e s f o r e a c h ali g n e d l o c u s; t r e e i nf e r e n c e  w a s r u n  u si n g
t h e  G T R G A M M A 1 I  m o d el a n d t h e r a pi d hill cli m bi n g al g orit h m a n d
a r a n d o m s e e d n u m b e r.  A S T R A L III ( v. 5. 7. 8,  Z h a n g et al. 2 0 1 8)  w a s
u s e d t o i nf e r a c o al e s c e n c e- b a s e d s p e ci e s t r e e f r o m t h e g e n e t r e e s i nf er r e d

u si n g  R A x M L.  T h e r e s ulti n g s p e ci e s t r e e  w a s vi s u ali z e d  u si n g Fi g Tr e e
( v. 1. 4. 4; htt p s: / / git h u b. c o m /r a m b a ut / fi gt r e e ); n o d e s u p p o rt v al u e s
a r e l o c al  p o st e ri o r  p r o b a biliti e s c al c ul at e d i n  A S T R A L ( S a y y a ri a n d
Mi r a r a b 2 0 1 6).

R E S U L T S

M o r p h ol o g y — T h e p ut ati v e h y bri d  w as i nt er m e di at e b et w e e n
G o ni o pteris nic ar a g ue nsis a n d G.  m ollis i n  m o st of t h e  m or p h o-
l o gi c al t r ait s  m e a s u r e d ( Fi g s. 1– 2;  T a bl e 1).  V e n ati o n  p att er n s
diff e r e d b et w e e n t h e t hr e e t a x a: G. nic ar a g ue nsis o n a v e r a g e
h a d f e w er t h a n 1 v ei n  p air ( 0. 7 6 0. 5) j oi ni n g b el o w t h e si n u s,
w h e r e a s t h e h y b ri d h a d 2. 5 6 0. 7, a n d G.  m ollis h a d 1 0. 0 6 1. 5
j oi n e d v ei n  p ai r s ( Fi g. 3).  T h e  pr e s e n c e,  di st ri b uti o n, si z e, a n d
t y p e of h ai r s  p r e s e nt o n t h e l e a v e s of t h e t hr e e t a x a v ari e d c o n-
s pi c u o u sl y ( Fi g. 4 A,  D,  G). G o ni o pteris nic ar a g ue nsis h a d b ot h
d e n s e 5 5 – 8 5 m m l o n g f ur c at e h air s a n d 3 5 0 – 4 2 0 m m l o n g a ci c u-
l a r h air s s p a r s el y  di st ri b ut e d o n t h e  p eti ol e, r a c hi s, a n d c o st a e,
a s  w ell a s 7 0 – 9 5 m m l o n g a ci c ul a r h ai r s s p ar s el y  di st ri b ut e d o n
t h e a b a xi al v ei n s.  T h e s p o r a n gi al c a p s ul e s of G. nic ar a g ue nsis
w er e al s o  p r o vi d e d  wit h s h o rt ( 4 0 – 5 0 m m) a ci c ul ar h air s.
G o ni o pteris  m ollis l a c k e d f ur c at e h air s b ut  p o s s e s s e d a ci c ul a r
h air s 3 4 0 – 1 2 3 0 m m l o n g o n t h e  p eti ol e, r a c hi s, c o st a e, v ei n s,
a n d a cr o s s t h e l a mi n a r s urf a c e b et w e e n t h e v ei n s.  T h e s p or a n-
gi al c a p s ul e s of G . m ollis w er e gl a br o u s, t h o u g h h air s  w er e
pr e s e nt o n t h e r e c e pt a cl e.  T h e h y b ri d h a d a ci c ul ar h air s
1 6 0 – 3 6 5 m m l o n g o n t h e  p eti ol e, r a c hi s, c o st a e, v ei n s, a n d
a c r o s s t h e l a mi n a r s urf a c e b et w e e n t h e v ei n s a n d s p ar s e

F I G. 1. S h a d o w  di a gr a m c o m p a ri n g g r o s s l e af  m o r p h ol o g y of G o ni o pteris  m ollis (l eft), G o ni o pteris 3 tic o ( c e nt e r), a n d G o ni o pteris nic ar a g ue nsis ( ri g ht).
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f ur c at e h air s 1 1 0– 2 0 0 m m l o n g o n t h e  p eti ol e a n d r a c hi s.  T h e
s p or a n gi al c a p s ul e s of t h e h y b ri d  w er e gl a br o u s a n d n o h air s
w er e o b s er v e d i n t h e s o ri.

S p o r e s of b ot h G. ni c ar a g ue nsis a n d G . m ollis w e r e r e g ul a rl y
f or m e d,  m o n ol et e, a n d  p r o vi d e d  wit h l ar g e r eti c ul at e c r e st s
( Fi g. 4 C, I). S p o r e s of t h e h y bri d  w e r e i r r e g ul a r,  wit h s o m e
a p p e a ri n g  w ell-f o r m e d a n d ot h er s cl e a rl y  mi s s h a p e n a n d
a p p a r e ntl y h oll o w ( Fi g. 4 F).

P h yl o g e n eti c  A n al y s e s — T RI M MI N G  A N D A S S E M B L Y — H y b Pi p e r
r e c o v e r e d  u p t o 3 5 6 o ut of 3 7 5 e x o n s ( mi n 5 3 4 9,  m e di a n 5
3 5 2)  wit h a n a v e r a g e of 2 5 7, 9 0 6 r e a d s  m a p p e d  p e r s a m pl e
( mi n 5 9 9, 8 5 0,  m a x 5 4 4 8, 6 2 4) a n d  u p t o 6 5, 6 2 2 b p l o n g
( mi n 5 6 2, 6 3 4,  m e di a n 5 6 2, 9 7 0) ( S u p pl e m e nt al  T a bl e 1).

A S S E S S M E N T  O F H E T E R O Z Y G O SI T Y — F o u r a c c e s si o n s (t w o s a m-
pl e s of G o ni o pteris p oite a n a , o n e of G o ni o pteris 3 r ol a n dii, a n d
t h e  p ut ati v e h y bri d) h a d hi g h  p r o p o rti o n s of l o ci  wit h h et e r o-
z y g o u s S N P s ( L H $ 8 0 %) a n d hi g hl y  di v e r g e nt all el e s ( A D $
2. 0) ( S u p pl e m e nt al  T a bl e 1).  T h e i niti al cl a d e a s s o ci ati o n
a s s e s s m e nt of r e a d s of t h e p ut ati v e h y bri d a c c e s si o n s r e v e al e d
str o n g gr o u pi n g  wit h G.  m ollis ( 4 7 % of all r e a d s  m a p p e d) a n d
G. nic ar a g ue nsis ( 1 5 % of all r e a d s  m a p p e d); n o ot h er cl a d e r ef er-
e n c e r e c ei v e d  m or e t h a n 8 % of  m a p p e d r e a d s a n d  m o st r e c ei v e d
f e w er t h a n 2 % ( S u p pl e m e nt al T a bl e 2). G o ni o pteris  m ollis a n d
G. nic ar a g ue nsis w er e t h e n s el e ct e d a s t h e t w o cl a d e r ef er e n c e s
f or r e a d p h a si n g; t h e t ot al n u m b er of r e a d s u n a m bi g u o usl y
m a p p e d t o t h e s e r ef er e n c e s  w er e 1 9, 6 9 0 a n d 1 6, 0 9 4, r e s p e cti v el y.

F I G. 2.  Vi oli n  pl ot s of  A)  pi n n a l e n gt h,  B)  pi n n a  wi dt h,  C)  pi n n a e l e n gt h: wi dt h r ati o,  D) n u m b er of  pi n n a  p air s,  E) l e v el of  pi n n a  di vi si o n, a n d F) n u m b er
of v ei n  p air s b et w e e n t h e c o st a a n d  pi n n a  m a r gi n i n G o ni o pteris  m ollis (l eft), G o ni o pteris 3 tic o ( c e nt er), a n d G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis ( ri g ht).  Bl a c k  d ot s r e p r e-
s e nt i n di vi d u al  m e a s ur e m e nt s, t h e  wi dt h of t h e c ol o r e d s y m b ol r e pr e s e nt s t h e r el ati v e f r e q u e n c y of o b s er v e d v al u e s, a n d t h e h ori z o nt al b ar i n di c at e s t h e
m e di a n of t h e o b s er v e d v al u e s.  L o w er c a s e l ett er s i n di c at e a s si g n m e nt t o gr o u p s b a s e d o n a o n e- w a y  A N O V A a n d  p o st- h o c  T u k e y  H S D t e st; i n di c at e
si g ni fi c a nt  diff er e n c e s b et w e e n gr o u p s  wit h p , 0. 0 1.

T A B L E 1.  M o r p h ol o gi c al c o m p a ri s o n of G o ni o pteris 3 ti c o a n d it s  p r o g e nit o r s p e ci e s.  N u m e ri c al v al u e s a r e  m e a n s a n d st a n d a r d  d e vi ati o n (i n
p a r e nt h e s e s).  A st eri s k s ( )  d e n ot e c h ar a ct e r s f o r  w hi c h v al u e s of t h e h y b ri d a r e i nt e r m e di at e t o it s  p a r e nt s.

S p e ci e s N u m b e r of  pi n n a  p ai r s  Pi n n a l e n gt h ( c m)  Pi n n a  wi dt h ( c m)  Pi n n a  di s s e cti o n ( p r o p o rti o n)

N u m b e r of v ei n  p ai r s

b el o w si n u s S p o r e s h a p e

G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis 5. 8 ( 1. 3 2) 1 1. 2 5 ( 1. 5 7) 2. 3 6 ( 0. 4 5) 0. 5 8 7 ( 0. 0 4) 0. 7 ( 0. 4 8)  N o r m al
G o ni o pteris 3 ti c o 3. 4 ( 0. 9 7) 1 3. 3 5 ( 2. 4 2) 3. 3 3 ( 0. 4 0) 0. 1 7 7 ( 0. 0 3) 2. 5 ( 0. 7 1) I r r e g ul a r
G o ni o pteris  m ollis 2. 7 ( 0. 6 5) 1 2. 9 3 ( 2. 2 8) 3. 9 2 ( 0. 3 8) 0. 0 7 4 ( 0. 0 2) 1 0. 0 ( 1. 5 1)  N o r m al
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T R E E B UI L DI N G — T h e  A S T R A L  p h yl o g e n y  w a s g e n e r all y
st r o n gl y s u p p o rt e d ( Fi g. 5 A,  B) a n d t o p ol o gi c all y c o n si st e nt
wit h a r e c e ntl y  p u bli s h e d  p h yl o g e n y of t h e  T h el y pt e ri d a c e a e
( F a w c ett et al. 2 0 2 1), f r o m  w hi c h t h e s e s e q u e n c e  d at a  w e r e
o bt ai n e d.  T h e  p h a s e d a c c e s si o n s of t h e  p ut ati v e h y bri d  w e r e
r e s ol v e d i n t w o  diff er e nt cl a d e s.  T h e fi r st  w a s  pl a c e d  wit h
st r o n g s u p p o rt ( P P 5 1) a s si st e r t o G o ni o pteris  m ollis i n
a cl a d e t h at al s o i n cl u d e d t w o a c c e s si o n s of G. p oite a n a a n d
G. 3 r ol a n dii.  T h e s e c o n d a c c e s si o n of t h e  p ut ati v e h y bri d  w a s
si st er t o a s m all cl a d e of t h r e e a c c e s si o n s of G. ni c ar a g ue nsis
a n d G o ni o pteris or o nie nsis ( L. D. Go m e z) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a
( Fi g. 5 A,  B).

D I S C U S SI O N

O u r  m or p h ol o gi c al a n d  p h yl o g e n o mi c a n al y s e s s u p p o rt
t h e h y p ot h e si s t h at t h e  p ut ati v e h y bri d i s st eril e a n d  d e ri v e d
f r o m G.  m ollis a n d G. ni c ar a g ue nsis , s o  w e  p r o p o s e a bi n o mi al
h e r e.

T A X O N O MI C T R E A T M E N T

G o ni o pt eri s 3 ti c o T e st o, S or oj sri s o m,  &  O. Al v ar a d o. h y b.
n o v.  T Y P E : CO S T A R I C A.  P r o v.  H er e di a, S ar a pi q uı, P u e rt o
Vi ej o.  E st a ci o n  Bi ol o gi c a  L a S el v a, n e ar  P u ert o  Vi ej o.
5 0 – 1 5 0  m el e v., 1 0. 4 2 8  N, 8 4. 0 0 8  W. 1 6 J a n 2 0 1 9. W. L.  Test o
1 8 6 9 ( h ol ot y p e:  V T!, i s ot y p e s:  C R!, F L A S!).

R hi z o m e s s u bt e r r a n e a n, s h o rt- c r e e pi n g, 1. 0 – 1. 3 c m  di a m e-
t e r; r hi z o m e s c al e s c o n c ol o r o u s, g ol d e n b r o w n, b r o a dl y l a n c e-
ol at e,  m a r gi n s e nti r e. L e a v e s 3 4 – 5 0 3 1 9 – 3 7 c m,  di sti c h o u s,
a ri si n g at 1 – 1. 5 c m i nt e r v al s f r o m t h e r hi z o m e,  m o n o m o r p hi c;
p eti ol e s 1 1 – 1 6 c m,  wit h c o n s pi c u o u s a ci c ul ar h air s 2 0 0 – 3 6 5 m m
l o n g a n d s p ar s er f ur c at e h air s 1 1 0– 2 0 0 m m l o n g; r a c hi s wit h
a ci c ul ar h air s 1 0 0 – 2 5 0 m m l o n g a n d s p ar s er f ur c at e h air s
1 1 0 – 2 0 0 m m l o n g; l a mi n a 2 5 – 3 9 3 1 9 – 3 7 c m, o v at e t o br o a dl y
l a n c e ol at e, 1- pi n n at e- pi n n atifi d, a p e x c o nf or m,  wit h a ci c ul ar
h air s 1 0 0 – 1 4 5 m m l o n g o n v ei n s, l a mi n ar s urf a c e, a n d  m ar gi n s;
pi n n a e 9. 5 – 1 8. 5 3 2. 7 – 4. 0 c m, i n 3 – 5 p air s, elli pti c al t o o bl a n c e o-
l at e, l o b e d 0. 1– 0. 3 ti m e s t h e  di st a n c e t o t h e c o st a; c o st a e c o n s pi c-
u o u sl y p u b e s c e nt t hr o u g h o ut  wit h a ci c ul ar h air s 0. 1 – 0. 2  m m
l o n g; v ei n s  wit h s p ar s e a ci c ul ar h air s 0. 1– 0. 2  m m l o n g, 2 – 4 p air s
of v ei nl et s fr o m a dj a c e nt pri n ci p al v ei n s j oi ni n g b el o w t h e
si n u s a n d f or mi n g e x c urr e nt v ei nl et s. S ori r o u n d, e xi n d u si at e,
s p ar s el y a n d irr e g ul arl y  di stri b ut e d o n pr o xi m al p air s of v ei n-
l et s at or b el o w p oi nt s of u ni o n; s p or a n gi a r e g ul arl y f or m e d,
gl a br o u s, a n n ul u s wit h 1 2 – 1 3 c ell s. S p or e s m o n ol et e,  m a n y
irr e g ul arl y f or m e d,  w ell-f or m e d s p or e s 2 8– 3 4 3 2 0 – 2 3 m m, p eri-
s p o re cri st at e,  wit h i nt err u pt e d f ol d s a n d s p ar s e c o ni c al pr oj e c-
ti o n s; irr e g ul ar s p or e s of v ari o u s si z e s. Fi g ur e s 1, 3, 4 D– F, 6.

E c ol o g y a n d  Di stri b uti o n — G o ni o pteris 3 ti c o i s k n o w n
o nl y f r o m a s m all a r e a of t h e  L a S el v a  Bi ol o gi c al St ati o n n e a r
P u ert o  Vi ej o  d e S a r a pi q u ı, i n t h e  C ari b b e a n l o wl a n d s of
n o rt h e a st er n  C o st a  Ri c a ( Fi g. 7). It g r o w s i n hi g hl y  di st u r b e d
s e c o n d a r y f or e st t h at i s f r e q u e ntl y cl e a r e d t o  m ai nt ai n t h e st a-
ti o n’s a r b o r et u m a n d a dj a c e nt t r ail s.  W e h a v e b e e n  u n a bl e t o
fi n d a d diti o n al r e c o r d s of t hi s h y bri d  d e s pit e t h e st u d y of
h u n d r e d s of h e r b a ri u m s p e ci m e n s i n  C o st a  Ri c a a n d t h e
U nit e d St at e s ( C R, F, F L A S,  G H,  N Y,  U C,  U S,  U SJ,  V T).  T h e
h y bri d, h o w e v e r, li k el y o c c u r s el s e w h e r e, a s b ot h  p ut ati v e
p r o g e nit o r s g r o w t o g et h er t h r o u g h o ut  m u c h of  M e s o a m e ri c a.

F I G. 3.  Li n e  dr a wi n g c o m p a ri s o n of v e n ati o n a n d  m at u r e s ori of
G o ni o pteris  m ollis , G o ni o pteris 3 tic o, a n d G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis . All
s c al e s 5 3 m m.
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Et y m ol o g y — “ Ti c o ” i s a c oll o q ui al S p a ni s h-l a n g u a g e t e r m
c o m m o nl y  u s e d b y i n h a bit a nt s of  C o st a  Ri c a t o r ef er t o t h e m-
s el v e s. I n b ot a ni c al n o m e n cl at ur e, h a s b e e n i n c or p or at e d i n b ot h
g e n eri c n a m e s ( e. g. Tic o de n dr o n G o m e z- L a ur.  & L. D. G o m e z,
Ti c o d e n dr a c e a e) a n d s p e ci fi c e pit h et s ( e. g. P hle g m ari ur us tic o
A. R oj a s, L y c o p o di a c e a e) of t a x a e n d e mi c t o  C o st a  Ri c a, li k e t hi s
h y bri d. It i s us e d h er e a s a n o u n i n a p p o siti o n.

A d diti o n al S p e ci m e n s  E x a mi n e d — C o st a  Ri c a. — H E R E DI A : S a r a pi q uı,
L a S el v a  Bi ol o gi c al Fi el d St ati o n, 1 0. 4 3 2 N, 8 4. 0 2 8 7 W, 1 0 0  m, 1 8 J a n 2 0 1 5,
M. S u n d ue 3 9 3 1 ( V T).

Alt h o u g h G o ni o pteris 3 ti c o s u p e r fi ci all y r e s e m bl e s G. ni c ar a g ue nsis , it i s
r e a dil y  di sti n g ui s h a bl e f r o m t h at s p e ci e s b y it s s h ort- cr e e pi n g r hi z o m e,
i r r e g ul a rl y l o b e d  pi n n a e, a n d  p a rti all y a n a st o m o si n g v ei n s. It c o ul d al s o
b e  mi st a k e n f o r G.  m ollis d u e t o a b u n d a nt  w hit e a ci c ul a r h ai r s o n b ot h l e af
s u rf a c e s, b ut it h a s  m u c h  m o r e  d e e pl y l o b e d  pi n n a e, h a s at l e a st s o m e
f u r c at e h ai r s o n t h e l e af a x e s, a n d h a s f e w er a n d l e s s r e g ul a r v ei n
a n a st o m o s e s.

G o ni o pteris 3 r ol a n dii ( C. C h r.)  A. R. S m.,  w hi c h a p p e a r s t o b e a h y b ri d
of G. p oite a n a a n d G o ni o pteris tetr a g o n a ( S mit h 1 9 9 5), s h ar e s t h e l e af  di vi-
si o n, i r r e g ul arl y a n a st o m o si n g v e n ati o n, a n d s h o rt- c r e e pi n g r hi z o m e of
G. 3 ti c o, b ut  diff e r s b y  p r o mi n e ntl y s et o s e s p or a n gi a a n d o c c a si o n al  p r o-
lif e r o u s b u d s at t h e b a s e of  di st al  pi n n a e. It i s k n o w n f r o m r el ati v el y f e w
c oll e cti o n s b ut i s a p p a r e ntl y  wi d el y  di st ri b ut e d,  wit h r e c or d s f r o m t h e
A ntill e s,  Ni c ar a g u a,  V e n e z u el a, a n d  E c u a d o r ( S mit h 1 9 9 5).

T hi s st u d y al s o  d e m o n st r at e s t h e  utilit y of t a r g et- c a pt u r e  D N A
s e q u e n c e  d at a o bt ai n e d  wit h t h e  G o Fl a g 4 0 8  p r o b e s et f o r c h a r a ct e ri zi n g
h y b ri d o ri gi n s i n f e r n s.  At l e a st o n e ot h er st u d y  u s e d t h e s a m e t y p e of
d at a a n d a p p r o a c h t o  d et e ct h y bri d s i n  A u st r ali a n  T h el y pt eri d a c e a e
( Bl o e s c h et al. 2 0 2 2).  Alt h o u g h o u r  p h yl o g e n y r e s ol v e s o n e s u b g e n o m e of
t h e h y b ri d a s si st e r t o a cl a d e c o m pri si n g G o ni o pteris or o nie nsis a n d  m ulti-
pl e a c c e s si o n s of G. ni c ar a g ue nsis ,  w e e x cl u d e G. or o nie nsis a s a c a n di d at e
p r o g e nit or, a s it i s v e r y r a r e a n d o nl y k n o w n f r o m a f e w l o c aliti e s i n f a r
s o ut h e a st e r n  C o st a  Ri c a ( G o m e z 1 9 7 8).  W h e n  d e s c ri bi n g G. or o nie nsis ,
G o m e z ( 1 9 7 8) i n di c at e d t h at it  w a s v e r y si mil a r t o G. ni c ar a g ue nsis a n d  dif-
f er e d b y c o n s pi c u o u sl y zi g- z a g r a c hi s e s.  T h e s p or e s of t h e t y p e s p e ci m e n
of G. or o nie nsis (O c a m p o 1 6 3 5 ,  C R,  U C,  U S) a r e al s o i r r e g ul a rl y a n d  mi s s h a-
p e n, s u g g e sti n g t h at it  m a y al s o b e a h y b ri d  wit h G. ni c ar a g ue nsis a s a  p a r-
e nt.  Al o n g  wit h c o n fi r mi n g t h e h y b ri d o ri gi n of G o ni o pteris 3 ti c o, o u r
p h yl o g e n o mi c a n al y s e s al s o i n di c at e h y b ri d o ri gi n s f o r at l e a st t w o ot h er
t a x a i n o u r st u d y s et: G. p oite a n a a n d G. 3 r ol a n dii.  T hi s a p p r o a c h s h o w s
p r o mi s e f o r a c c el e r ati n g  d et e cti o n of h y b ri di z ati o n i n G o ni o pteris a n d
ot h e r f er n g e n e r a.

T h at t hi s h y b ri d h a d n ot b e e n  p r e vi o u sl y r e c o g ni z e d  d e s pit e o c c ur ri n g
i n o n e of t h e  m o st t h or o u g hl y st u di e d fi el d st ati o n s i n t r o pi c al  A m e ri c a
hi g hli g ht s t h e c r y pti c n at ur e of f er n h y b ri d s  d e ri v e d f r o m  p r o g e nit o r s
wit h si mil a r l e af  m o r p h ol o gi e s. I n t h e s e c a s e s, st u d y of  m o r p h ol o g y al o n e
m a y n ot b e s uf fi ci e nt t o  di sti n g ui s h h y b ri d s f r o m t h eir  p r o g e nit o r s.  C o m-
pl e m e nt a r y  d at a t y p e s s u c h a s  D N A s e q u e n c e  d at a c a n  pl a y a n i m p ort a nt
r ol e i n h y b ri d  d et e cti o n, a s  d e m o n str at e d h e r e.

F I G. 4. S E M i m a g e s of r a c hi s i n d u m e nt (l eft), s ori ( c e nt er), a n d s p o r e s (ri g ht).  A– C. G o ni o pteris  m ollis . D– F. G o ni o pteris 3 tic o. G– I. G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis .
S c al e b ar s 5 6 m m f o r  C, F, I; 2 0 0 m m f or ot h er s.
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F I G. 5.  A.  M ulti s p e ci e s c o al e s c e nt  p h yl o g e n y of 2 6 G o ni o pteris s a m pl e s i nf err e d  u si n g  A S T R A L f r o m 3 5 6 n u cl e a r l o ci. G o ni o pteris 3 tic o i s r e pr e s e nt e d b y
t w o t er mi n al s, c orr e s p o n di n g t o p ar e nt al s u b g e n o m e s i nf err e d u si n g t h e  H y b P h a s er  w or kfl o w. S u p p ort v al u e s ar e l o c al p o st eri or pr o b a biliti e s.  B. P er c e nt a g e
of h et er o z y g o u s l o ci ( L H) a n d p er c e nt a g e of l o ci  wit h . 0. 5 % all el e  di v er g e n c e ( A D) f or 2 6 G o ni o pteris s a m pl e s i nf err e d fr o m 3 5 6 n u cl e ar l o ci u si n g t h e  H y b-
P h a s er  w or k fl o w. S a m pl e s  wit hi n t h e r a n g e of  d a s h e d r e ct a n gl e ( L H $ 8 0 a n d  A D $ 2. 0) ar e pr o b a bl e h y bri d s. G o ni o pteris 3 tic o i s i n di c at e d  wit h a r e d cir cl e.
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F I G. 6. G o ni o pteris 3 tic o. A.  Pi n n a  wit h i m m at ur e s ori.  B.  P eti ol e s c al e.  C.  H a bit.  D.  R hi z o m e s c al e.  E. S o ri a n d v e n ati o n  d et ail.
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L I T E R A T U R E C I T E D

Al m ei d a,  T.  E.,  A.  R. S mit h,  P.  D.  B o st o c k,  Z.  Bl o e s c h, a n d  A.  R. Fi el d.
2 0 2 3. 3 A b a c o pterell a altifr o ns ( T h el y pt eri d a c e a e), a n e w i nt er g e n eri c
f er n h y b ri d f r o m  A u st r ali a. A ustr o b aile y a 1 3: 4 1 – 5 0.

A nt h o n y,  N.  C. a n d  E.  A. S c h el p e. 1 9 8 5. 3 Ple o p o di u m — A  p ut ati v e i nt er g e-
n eri c f er n h y b ri d f r o m  Afri c a. B ot h ali a 1 5: 5 5 5 – 5 5 9.

B a c h e, S. a n d  H.  Wi c k h a m. 2 0 2 2.  m a gritt r:  A f or w ar d- pi p e o p er at o r f or  R.
R p a c k a g e v ersi o n 2. 0. 3. htt ps: / / C R A N. R- pr oj e ct. or g / p a c k a g e = m a grittr .

B a n k e vi c h,  A., S.  N u r k,  D.  A nti p o v,  A.  A.  G u r e vi c h,  M.  D v or ki n,  A. S.
K uli k o v,  V.  M.  L e si n, S. I.  Ni k ol e n k o, S.  P h a m,  A.  D.  P rji b el s ki,  A.  V.

P y s h ki n,  A.  V. Sir ot ki n,  N.  V y a h hi,  G.  T e sl e r,  M.  A.  Al e k s e y e v, a n d
P.  A.  P e v z n er. 2 0 1 2. S P A d e s:  A n e w g e n o m e a ss e m bl y al g orit h m
a n d it s a p pli c ati o n s t o si n gl e- c ell s e q u e n ci n g. J o ur n al of  C o m p ut ati o n al
Bi ol o g y 1 9: 4 5 5 – 4 7 7.

B a rri n gt o n,  D. S. 1 9 9 0.  H y b ri di z ati o n a n d all o p ol y pl oi d y i n  C e ntr al  A m e r-
i c a n P ol ystic h u m :  C yt ol o gi c al a n d i s o z y m e  d o c u m e nt ati o n. A n n als of
t he  Miss o uri  B ot a nic al  G ar de n 7 7: 2 9 7 – 3 0 5.

B a rri n gt o n,  D. S.,  C.  H.  H a u fl er, a n d  C.  R.  W e rt h. 1 9 8 9.  H y b ri di z ati o n,
r eti c ul ati o n, a n d s p e ci e s c o n c e pt s i n t h e f er n s. A meri c a n Fer n J o ur n al
7 9: 5 5 – 6 4.

Bl o e s c h,  Z.,  L.  N a u h ei m er,  T.  E.  Al m ei d a,  D.  C r a y n, a n d  A.  R. Fi el d. 2 0 2 2.
H y b P h a s er i d e nti fi e s h y b ri d e v ol uti o n i n  A u str ali a n  T h el y pt eri d a-
c e a e. M olec ul ar  P h yl o ge netics a n d  E v ol uti o n 1 7 3: 1 0 7 5 2 6.

B ol g er,  A.  M.,  M.  L o h s e, a n d  B.  U s a d el. 2 0 1 4.  T ri m m o m ati c:  A fl e xi bl e
t ri m m er f or Ill u mi n a s e q u e n c e  d at a. Bi oi nf or m atics 3 0: 2 1 1 4 – 2 1 2 0.

Br ei n h olt, J.  W., S.  B.  C a r e y,  G.  P.  Til e y,  E.  C.  D a vi s,  L.  E n d a r a, S. F.
M c D a ni el,  L.  G.  N e v e s,  E.  B. S e s s a,  M. v o n  K o nr at, S.  C h a nt a n a orr a-
pi nt, S. F a w c ett, S.  M. I c k ert- B o n d,  P.  H.  L a bi a k, J.  L a rr a ın,  M.
L e h n ert,  L.  R.  L e wi s,  N. S.  N a g ali n g u m,  N.  P at el, S.  A.  R e n si n g,  W.
T e st o,  A.  V a s c o, J.  C.  Vill ar r e al,  E.  W.  Willi a ms, a n d J.  G.  B url ei g h.
2 0 2 1.  A t ar g et e n ri c h m e nt  pr o b e s et f or r e s ol vi n g t h e fl a g ell at e l a n d
pl a nt t r e e of lif e. A p plic ati o ns i n  Pl a nt S cie nces 9: e 1 1 4 0 6.

B u s h n ell,  B. 2 0 1 4.  B B M a p:  A f a st, a c c u r at e, s pli c e- a w ar e ali g n er ( N o.
L B N L- 7 0 6 5 E). htt p s: / / s o ur c ef o r g e. n et / pr oj e ct s / b b m a p / .

C o y n e, J.  A. a n d  H.  A.  O rr. 1 9 8 9.  P att er n s of s p e ci ati o n i n Dr os o p hil a.  E v o-
l uti o n 4 3: 3 6 2 – 3 8 1.

E n g el s,  M.  E. a n d  B.  K.  C a n e st r a r o. 2 0 1 7. 3 C ycl o b otr y a : A n e w h y b ri d
g e n u s b et w e e n C ycl o di u m a n d P ol y b otr y a ( Dr y o pt eri d a c e a e) f r o m t h e
B r a zili a n  A m a z o n. Britt o ni a 6 9: 3 0 7 – 3 1 2.

F a w c ett, S. a n d  A.  R. S mit h. 2 0 2 1. A G e neric  Cl assifi c ati o n of t he  T hel y pteri-
d ace ae. F o rt  W ort h,  T e x a s:  B RI T  P r e s s, F o rt  W ort h  B ot a ni c  G ar d e n,
B ot a ni c al  R e s e a r c h I n stit ut e of  T e x a s.
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l oi d s p e ci e s of t h e P ol y p o di u m v ul g are c o m pl e x ( P ol y p o di a c e a e).
S yste m atic  B ot a n y 3 9: 1 0 4 2 – 1 0 5 5.

S mit h,  A.  R. 1 9 9 5.  T h el y pt eri d a c e a e.  P p. 1 6 4 – 1 9 5 i n Fl or a  M e s o a m eri c a n a,
v ol. 1:  P sil ot a c e a e a S al vi ni a c e a e, e d s.  G.  D a vi d s e, S.  M. S o u s a, a n d
S.  K n a p p.  M e xi c o  Cit y:  U ni v er si d a d  N a ci o n al  A ut o n o m a  d e  M e xi c o.

S or ojsris o m, E. S.,  O.  Al v ar a d o- R o dr ıg u e z, a n d  W. T est o. 2 0 2 3.  D at a fr o m:
G o ni o pteris 3 tic o ( T h el y pt eri d a c e a e), a  N e w  H y bri d F er n fr o m  C ost a  Ri c a.
Dr y a d  Di git al  R e p o sit or y. htt p s: / / d oi. or g / 1 0. 5 0 6 1 / dr y a d. 9 w 0 vt 4 b nr .

St a m at a ki s,  A. 2 0 0 6.  R A x M L- VI- H P C:  M a xi m u m li k eli h o o d- b a s e d  p h yl o-
g e n eti c a n al y s e s  wit h t h o us a n d s of t a x a a n d  mi x e d  m o d el s. Bi oi nf or-
m atics 2 2: 2 6 8 8 – 2 6 9 0.

St e b bi n s, G. L. 1 9 8 1. W h y a r e t h er e s o m a n y s p e ci e s of fl o w eri n g  pl a nt s ?
Bi oscie nce 3 1: 5 7 3 – 5 7 7.

T e st o,  W.  L., J.  E.  W at ki n s, a n d  D. S.  B a rri n gt o n. 2 0 1 5.  D y n a mi c s of a s y m-
m et ri c al h y b ri di z ati o n i n  N ort h  A m eri c a n  w o o d f er n s:  R e c o n cili n g
p att er n s of i n h erit a n c e  wit h g a m et o p h yt e r e pr o d u cti v e bi ol o g y. T he
Ne w  P h yt ol o gist 2 0 6: 7 8 5 – 7 9 5.

T e st o,  W.  L.,  M. S u n d u e, a n d  A.  V a s c o. 2 0 1 7. Di pl a zi u m h y b ri d s i n v ol vi n g
D. pl a nt a gi nif oli u m a n d D. ter n at u m f r o m  M e xi c o a n d  C e ntr al  A m er-
i c a. Britt o ni a 6 9: 2 9 5 – 3 0 6.

W a g n er,  W.  H. a n d F. S.  W a g n er. 1 9 6 9.  A n e w n at ur al h y b ri d i n t h e
A p p al a c hi a n As ple ni u m c o m pl e x a n d it s t a x o n o mi c si g ni fi c a n c e. Brit-
t o ni a 2 1: 1 7 8 – 1 8 6.

W a g n er,  W.  H. a n d F. S.  W a g n er. 1 9 7 5.  A h y b ri d  p ol y p o d y f r o m t h e  N e w
W orl d t r o pi c s. T he Fer n  G a zette 1 1: 1 2 5 – 1 3 5.

W a g n er,  W.  H., F. S.  W a g n er, a n d  L.  D.  G o m e z. 1 9 7 8.  T h e si n g ul a r o ri gi n
of a  C e nt r al  A m e ri c a n f er n, Ple ur o derris  mi c hleri a n a.  Bi otr o pic a 1 0:
2 5 4 – 2 6 4.

W al k er, S. 1 9 6 1.  C yt o g e n eti c st u di e s i n t h e Dr y o pteris s pi n ul os a c o m pl e x.
II. A meric a n J o ur n al of  B ot a n y 4 8: 6 0 7 – 6 1 4.

Wi c k h a m,  H. 2 0 1 6. g g pl ot 2:  El e g a nt  G r a p hi c s f or  D at a  A n al y si s.  N e w
Y or k: S pri n g er- V erl a g. htt p s: / / g g pl ot 2.ti d y v er s e. or g .

Wi c k h a m,  H.,  R. Fr a n ç oi s,  L.  H e n r y,  K.  M €ull er, a n d  D.  V a u g h a n. 2 0 2 3.
d pl yr:  A gr a m m a r of  d at a  m a ni p ul ati o n.  R  p a c k a g e v er si o n 1. 1. 0.
htt p s: / / C R A N. R- pr oj e ct. or g / p a c k a g e = d pl yr .

W o o d,  T.  E.,  N.  T a k e b a y a s hi,  M. S.  B ar k er, I.  M a yr o s e,  P.  B.  Gr e e n s p o o n,
a n d  L.  H.  Ri e s e b er g. 2 0 0 9.  T h e f r e q u e n c y of  p ol y pl oi d s p e ci ati o n i n
v a s c ul ar pl a nt s. Pr ocee di n gs of t he  N ati o n al  Ac a de m y of Scie nces  U S A
1 0 6: 1 3 8 7 5 – 1 3 8 7 9.

Z h a n g,  C.,  M.  R a bi e e,  E. S a y y a ri, a n d S.  Mir a r a b. 2 0 1 8.  A S T R A L-III:  P ol y-
n o mi al ti m e s p e ci e s t r e e r e c o n str u cti o n fr o m  p arti all y r e s ol v e d g e n e
t r e e s. B M C  Bi oi nf or m ati cs 1 9: 1 5 – 3 0.

A P P E N DI X 1.  V o u c h e r  d at a f o r s p e ci m e n s  u s e d i n  m ol e c ul a r  p h yl o-
g e n eti c a n al y s e s. S p e ci m e n s a r e a r r a n g e d b y s p e ci e s i n al p h a b eti c al
o r d e r,  wit h c oll e ct o r n a m e a n d n u m b e r, a c r o n y m of t h e h e r b a ri u m
w h e r e t h e s p e ci m e n i s  d e p o sit e d, b a r c o d e n u m b e r (i n  p a r e nt h e s e s,
w h e n a v ail a bl e), a n d  N C BI S e q u e n c e  R e a d  A r c hi v e a c c e s si o n n u m b e r.
All s e q u e n c e  d at a  w e r e g e n e r at e d b y F a w c ett et al. ( 2 0 2 1); a d diti o n al
d et ail s c a n b e f o u n d i n t h at  p u bli c ati o n.

G o ni o pteris e q uit a ns ( C h ri st) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, Test o 1 2 5 2 , V T
( U V M V T 2 9 0 3 0 1), S R S 1 2 3 9 4 8 0 5; G o ni o pteris h at c hii ( A. R. S m.) A. L €o v e  &
D. L €o v e, S u n d ue 4 0 0 7 ,  V T, S R S 1 2 3 9 4 5 6 6; G o ni o pteris h at c hii ( A. R. S m.)
A. L €o v e  &  D. L €o v e, Test o 8 7 7 ,  V T ( U V M V T 1 9 7 3 7 3), S R S 1 2 3 9 4 5 6 6; G o ni o p-
teris h ol o di ct y a ( K. U. K r a m e r) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, J a nse n-J a c o bs 7 0 3 4,
U C ( U C 1 8 6 9 8 6 1), S R R 1 8 4 9 6 6 3 4; G o ni o pteris i m bri c at a ( Li e b m.) A. L €o v e  &
D. L €o v e, G o n z ale z 1 7 1 4 1 ,  U C ( U C 1 5 3 4 7 2 6), S R S 1 2 3 9 4 5 7 3; G o ni o pteris lie b-
m a n nii ( M a x o n  &  C. V. M o rt o n)  A. R. S m.  & S ali n o, C ar v aj al- Her n a n de z
9 4 3 ,  U C, S R S 1 2 3 9 4 9 1 2; G o ni o pteris  mi n or ( C. C h r.)  A. R. S m., Pe ~n a- C h o c arr o
2 6 2 0 ,  U C ( U C 1 9 8 1 6 0 9), S R S 1 2 3 9 4 9 1 9; G o ni o pteris  m ollis F e e, Test o 9 2 3 ,
V T ( U V M V T 2 8 6 6 3 9,  U V M V T 2 8 6 6 4 0), S R S 1 2 3 9 4 9 2 0; G o ni o pteris nic ar a g ue nsis
( E. F o ur n.) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, F a w cett 7 2 2 ,  V T ( U V M V T 2 8 6 8 4 5),
S R S 1 2 3 9 4 9 2 8; G o ni o pteris nic ar a g ue nsis ( E. F o ur n.) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a,
Test o 5 3 0 ,  V T ( U V M V T 2 8 6 6 3 8), S R S 1 2 3 9 4 9 2 9; G o ni o pteris ni c ar a g ue nsis
( E. F o ur n.) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, Test o 7 9 1 ,  V T ( U V M V T 1 9 7 4 7 2),
S R S 1 2 3 9 4 8 1 9; G o ni o pteris o bliter at a ( S w.)  C. P r e sl, S a n der 1 7 6 1 8 , U C,
S R S 1 2 3 9 4 9 3 0; G o ni o pteris o bliter at a ( S w.)  C. Pr esl, Test o 1 0 4 7 ,  V T ( U C 2 0 4 8 9 7 4),
S R S 1 2 3 9 4 7 9 5; G o ni o pteris or o nie nsis ( L. D. Go m e z) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a,
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https://ggplot2.tidyverse.org
https://CRAN.R-project.org/package=dplyr


Gr a y u m 3 6 3 3 ,  U C ( U C 1 5 0 6 5 4 9), S R S 1 2 3 9 4 9 3 4; G o ni o pteris p oite a n a ( B o r y)
C hi n g, F a w cett 3 9 5 ,  V T, S R S 1 2 3 9 5 0 9 5; G o ni o pteris p oite a n a ( B o r y)  C hi n g,
Test o 1 0 5 3 ,  V T ( U V M V T 2 8 6 6 4 6), S R S 1 2 3 9 5 0 9 7; G o ni o pteris pr aeter miss a
( M a x o n) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, Cr o at 2 4 5 4 8 ,  U C, S R S 1 2 3 9 5 0 9 9; G o ni o p-
teris r h a c hifl e x u os a ( Ri b a) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, P ere z- F arrer a 2 4 1 2 , U C
( U C 1 9 2 7 0 7 9), S R S 1 2 3 9 5 1 0 8; G o ni o pteris 3 r ol a n dii ( C. C hr.)  A. R. S m., va n
der  Werff 8 5 8 ,  U C ( U C 1 4 6 5 7 0 0), S R S 1 2 3 9 4 5 8 2; G o ni o pteris st ol ze a n a
( A. R. S m.) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, Sil v a 2 2 1 ,  Z, S R S 1 2 3 9 4 8 1 6; G o ni o pteris

tetr a g o n a ( S w.)  C. P r e sl, Kr o mer 4 0 5 3 ,  U C, S R S 1 2 3 9 4 8 2 0; G o ni o pteris tetr a-
g o n a ( S w.)  C. P r e sl, Pr o ct or 1 8 8 7 5 ,  G H, S R S 1 2 3 9 4 8 2 1; G o ni o pteris tetr a g o n a
( S w.)  C. P r e sl, Test o 1 5 4 7 ,  V T, S R S 1 2 3 9 4 8 1 4; G o ni o pteris 3 ti c o T e st o,
S o r oj s ri s o m,  &  O. Al v a r a d o, S u n d ue 3 9 3 1 ,  V T ( U V M V T 2 8 6 6 4 1),
S R S 1 2 3 9 4 9 3 2; G o ni o pteris t o g a netr a ( A. R. S m.) A. L €o v e  &  D. L €o v e, M art ıne z
1 1 7 5 4 ,  U C ( U C 1 6 0 5 0 4 7), S R S 1 2 3 9 4 8 2 2; G o ni o pteris t u xtle nsis ( T. K r o m e r,
A c e b e y  &  A. R. S m.) S ali n o  &  T. E. Al m ei d a, Kr o mer 3 6 2 7 ,  U C,
S R S 1 2 3 9 4 8 2 9.
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