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Resumen


Se rehabilita el género monotípico Quincula Raf. sobre la base de nuevos datos concernientes a su nerviación calicinal, indumento, carpología y tegumento seminal. Se discuten los caracteres de importancia taxonómica, se describe el género, se ilustra su única especie y se presenta una clave con sus géneros más afines (Physalis L. y Chamaesaracha Gray).
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Abstract


The monotypic genus Quincula Raf. is reinstated on the basis of novel data about calyx inervation, indument, and structure of fruit and seed. The most relevant taxonomical characters are discussed, and a description of the genus and illustrations of its only one species [Q. lobata (Torrey) Raf.] are provided;  finally, a key including the most closely related genera  (Physalis L. and Chamaesaracha Gray) is given.
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Introducción


A raíz de estar estudiando la nerviación calicinal en los géneros de la Tribu Solaneae,  pude analizar la nervadura de numerosas especies de Physalis L.; una de ellas, P. lobata Torrey, presentó un patrón de nerviación diferente al de las restantes especies lo que me motivó a una indagación más profunda sobre sus caracteres morfológicos. De ello resultó la necesidad de rehabilitar Quincula Raf. y es lo que a continuación se presenta.

Breve historia del género

En 1832, Rafinesque funda el género Quincula sobre la base de una especie única, Physalis lobata, proveniente del sur de Estados Unidos de Norteamérica. Sin embargo, en los años posteriores los numerosos autores que se dedicaron a trabajos florísticos de Norte América (Porter & Coulter, 1874; Gray, 1875, 1876, 1878; Holzinger, 1892; Coulter, 1892) no aceptaron este género, probablemente por dos razones: desconocimiento del trabajo de Rafinesque, ya que ninguno de ellos lo menciona o, por no estar convencidos en vista de la deficiente? descripción que hiciera este último autor. De los autores recién aludidos, merece realzarse la visión de Gray (1875: 62), quien aisla a P. lobata de sus congéneres, en la Sect. monotípica Chamaephysalis -nombre que atribuye por el aspecto de la planta, muy similar a Chamaesaracha Gray-, sobre la base de un conjunto de caracteres bien definidos. Este autor sostiene su postura en los años subsiguientes (1876, 1878) y es la que sigue más tarde Coulter (op. cit.). Por estos años, se describen otras dos especies, semejantes a P. lobata, bajo distintos géneros: Physalis sabaena Buckley (1862) y Chamaesaracha physaloides Greene (1882); la primera de ellas es sinonimizada por Gray (1878) en tanto que para la segunda -Greene aclara que parece una verdadera Chamaesaracha por su cáliz y corola, con el aspecto general de un Physalis-, los autores difieren en la especie a la que debe sinonimizarse, sea bajo P. wrightii Gray (Rydberg, 1896) o bajo P. lobata (Waterfall, 1967).

Fue Rydberg, en 1896, quien al estudiar las especies norteamericanas de Physalis y géneros afines, acepta la validez de Quincula y reafirma las diferencias mencionadas por Gray en 1875.  A partir de entonces, en la literatura botánica se ha seguido este último criterio (Small, 1903; Menzel, 1950; Britton & Brown, 1970, Averett, 1979), con la sola excepción de Waterfall (1958, 1967). Por otro lado, Nelson (1909), describe una nueva especie de Quincula (Q. lepidota), que sigue la misma suerte de las anteriores. Merecen destacarse las contribuciones de Menzel (1950) quien, al estudiar la cariología de Q. lobata, apoya la independencia de este taxón de Physalis y, la de Averett (1978), por añadir datos novedosos sobre su fitoquímica. 

La posición de Waterfall es inexplicable ya que, a pesar de que en su tratamiento sobre las especies de Physalis de Norte América y México hace alusión, en reiteradas oportunidades, a las particularidades de P. lobata, tan distintas al de las restantes especies, no reconoce a Quincula. En los últimos años, Estrada y Martínez (1994) y Axelius (1996) apoyan la posición de Waterfall, sobre la base de un estudio cladístico de caracteres morfológicos que estos autores realizan. 


El análisis detallado del indumento, la nervadura del cáliz, la carpología y el tegumento seminal que aquí se presenta, sumado a otros caracteres ya conocidos, deja sin lugar a dudas la validez del género  Quincula.

Caracteres de importancia taxonómica

Quincula reúne una combinación de caracteres vegetativos (indumento), florales (nerviación calicinal, corola, gineceo), carpológicos, seminales, fertilidad del polen y cariológicos que lo distinguen de sus congéneres más afines (Physalis y Chamaesaracha). A continuación se discutirán estos caracteres, ordenados de acuerdo a  la importancia que revisten para su delimitación genérica. 

Indumento.- Son exclusivos de este taxón, los tricomas vesiculosos blanquecinos que recubren casi por completo la parte aérea de la planta. Su morfología y ornamentación son muy peculiares; miden de 208-320 µm y constan de una gran cabeza globosa unicelular, de 144-256 (288) µm de diám., y de un pie delgado bi-tetracelular (Fig. 2 E, L); tanto la cabeza como el pie están ornamentados con verrugas muy conspicuas (la célula proximal, posee pared más delgada y menos verrugas). Abundan en tallos jóvenes, pecíolos, nervio medio y margen foliares, pedicelos y cáliz dando a la planta apariencia granular. 


En los lóbulos calicinales, se destacan otros tricomas, con igual ornamentación pero morfología diferente; se trata de tricomas simples, pluricelulares (de 3-8 células), con la célula distal cilíndrica y las proximales más o menos isodiamétricas (Fig. 2 I). 

Las pruebas histoquímicas con colorantes específicos resultaron negativas para la presencia de lípidos (Sudán III y IV), azúcares (reacción de Fehling) o proteínas (ácido nítrico más amoníaco), por lo que no se pudo constatar su carácter glandular. En cambio, se probó que acumulan agua al exponer tricomas vesiculosos deshidratados en un medio acuoso. Esta particularidad, sumada a la presencia de las abundantes verrugas de sus paredes celulares, podría interpretarse como adaptaciones a un  hábitat xerofítico, tal como es el ambiente en que viven estas plantas. 

Por último, tanto los órganos vegetativos como los florales poseen tricomas glandulares bastante más pequeños (Fig. 2 P) y menos abundantes que los anteriores, característicos de otras Solanáceas, con cabeza secretora pluricelular y pie bi-tricelular y cutícula lisa. 

Nerviación del cáliz .- Si bien el modelo de nerviación que presenta P. lobata no es exclusivo para esta especie, es al menos claramente diferente al de las restantes especies de Physalis. Su nervadura (Fig. 1 A) consta de 5 nervios primarios de los que  se originan, a cada lado, un par de nervios laterales secundarios. En la zona de los senos, los nervios laterales contiguos irrigan al tubo en forma independiente, sin perder individualidad, pero conectándose entre sí por tenues nervios terciarios; a medida que alcanzan e ingresan a los lóbulos, los nervios laterales disminuyen paulatinamente de grosor. Entre nervios primarios y secundarios se establece un denso retículo al azar de nervios intersecundarios y terciarios; las areolas poseen vénulas simples o ramificadas. En los lóbulos, la nerviación marginal última es ojalada. 


En contraste a este modelo, la nerviación en Physalis (Fig. 1 B) consiste de 5 nervios primarios que alternan con otros 5 nervios secundarios comisurales (nervios que resultan de la unión de dos nervios de conexión basales y que fortalecen el sistema vascular en la zona de unión de dos sépalos contiguos); los nervios comisurales se bifurcan inmediatamente por debajo del nacimiento de los lóbulos o un poco más abajo penetrando, cada bifurcación, a sendos lóbulos contiguos. Las bifurcaciones irrigan la zona marginal de los lóbulos hasta su ápice conservando su diámetro original; tanto en el tubo como en los lóbulos se desarrolla un retículo al azar u ortogonal, con areolas que llevan vénulas ramificadas hasta 3 veces. La venación marginal última es también ojalada. 

Corola.- La corola se destaca tanto por su forma y color como por su indumento interno. Al ser rotácea y de color azul, purpúrea o violácea, se diferencia de las especies de Physalis que poseen por lo general, corolas campanuladas o campanulado-rotáceas (menos frecuentemente rotáceas o excepcionalmente urceoladas1), y de color amarillo o con manchas violáceas o amarronadas o verdosas en su interior, siendo sólo por excepción, purpúreas
. 


En cuanto al indumento interno, se destacan inmediatamente por arriba de la zona de inserción de los estambres y alternando con ellos, cinco prominencias, a modo de almohadillas, de una maraña de tricomas simples y ramificados de paredes lisas (Fig. 2 F, K). En cambio, en  Physalis el interior de la corola puede ser glabro, o si es pubescente, los tricomas raras veces se disponen en cinco estructuras independientes, sino en un anillo continuo.  

Gineceo.- A diferencia de lo que acontece en Physalis, el estilo crece rápidamente en los primeros estadios del botón floral y, debido a su longitud, se enrrolla; cuando se produce la antesis, permanece curvado. 

Con respecto a la placentación, en la literatura se consignó erróneamente placentación basal (Averett, 1979, Axelius, 1993), probablemente debido a que las observaciones se hicieron en el fruto. En efecto, en un fruto maduro sólo quedan en su base restos del tejido placentario, comprimido por el gran desarrollo que adquieren las semillas; por el contrario, en el ovario maduro se visualiza claramente la presencia de una placenta de origen axilar, característica común de la familia.

Fruto.- Al igual que en Physalis, la baya se encuentra protegida por un cáliz muy acrescente e inflado, fuertemente nervado. Sin embargo, cuando alcanza el estado maduro, el pericarpio muestra particularidades exclusivas que lo distinguen de los restantes géneros de la familia. 

El pericarpio está muy irrigado por nervios que, en vista superficial, delimitan pequeñas áreas más o menos poligonales (Fig. 1  ). En transcorte, se observa que el pericarpio presenta distinto grosor (Fig. 1  ): el epicarpio es siempre unistrato, al igual que el endocarpio, con una gruesa cutícula; en cambio, el mesocarpio presenta un número variable de estratos distribuidos diferencialmente; así, hay sectores de unos 8       estratos, con células de distinta longitud, que forman una estructura a modo de cuña; estas zonas alternan con pequeñas áreas de sólo 3 estratos, en donde se localizan los nervios de conducción. Las áreas entre los sectores cuneiformes son tan tenues que, fácilmente se rompen con el consiguiente desmenuzamiento del pericarpio y exposición de las semillas; éstas no alcanzan a salir al exterior debido a que el cáliz acrescente posee su ápice casi completamente cerrado. El tejido placentario es escaso y está comprimido hacia la base del fruto. 

Semilla.- Tanto la forma y tamaño de la semilla como la histología del episperma resultan relevantes en este género. Al igual que en Physalis, la semilla es reniforme pero su margen superior se destaca por las notables prominencias del episperma (Fig. 2 Q). 

En cuanto a su tamaño, las semillas miden desde 1,8-4 mm [en Physalis: (1,2) 1,5-2,4 (2,8) mm de long.]. Menzel (1950) probó que la variación en el tamaño de las semillas está correlacionada con el grado de ploidía (las más pequeñas, de 1,8-2,2 mm corresponden a poblaciones diploides, las de 2,7-3 mm a tetraploides y, las de mayor tamaño probablemente sean poliploides).

El espisperma es faviforme, con las celdillas marginales muy profundas en relación a las del centro (Fig. 2 Q). Es muy llamativa la deposición diferencial de la pared secundaria en las paredes, radiales y tangenciales, de las células del margen y del centro (Fig. 1    ). Así, la pared tangencial externa de las células de toda la superficie seminal, presenta áreas de pared primaria y deposición de pared secundaria lignificada, en forma de una red. Las paredes radiales de las células marginales poseen numerosas conexiones transversales, también lignificadas; en cambio, las células centrales de la semilla carecen de estas conexiones estando casi uniformente lignificadas, salvo cerca de su base donde se engrosan un poco más. Por fin, todas las paredes están íntegramente recubiertas por deposiciones de celulosa a modo de finos hilos; esta última particularidad distingue las semillas de Quincula de las de Physalis en las que las deposiciones celulósicas están ausentes (Axelius, 1992). 

El número de cromosomas.- A diferencia de lo que ocurre en Physalis, donde x= 12, para Q. lobata se han realizado 27 recuentos (Menzel, 1950; Averett & Powell, 1972; Anderson, 1964) que indican un número cromosómico n= 11. Menzel (op. cit.) encontró poblaciones diploides (2n= 22) y tetraploides (4n= 44) y concluyó que el número haploide derivó de n= 12 por pérdida de un cromosoma. Por su parte, Averett & Powell (op. cit.), explicaron que, la existencia de poblaciones con n= 12, también presentes en Q. lobata –hasta ahora, hay sólo dos recuentos con este guarismo (uno, de estos autores y el otro, de Vickery et al., 1978)-, podría deberse en cambio, a la ganancia de un cromosoma extra. 

Fertilidad del polen.- En botones menores a los 3,5 mm de long., cuando la corola aún no asomó del cáliz, las anteras están abiertas dejando expuestos los granos de polen. Se probó su fertilidad –mediante tinción con azul de algodón-, y se comprobó que son fértiles en un 85 %. En este mismo, estadío los óvulos son aún incipientes, confirmándose así que las flores son protandras. 

Descripción del género

Quincula Raf.

Hierbas perennes, bajas, de ca. 30 cm. alt., ramificadas desde la base, con aspecto granular por estar íntegramente cubiertas por tricomas vesiculosos acuíferos,  blanquecinos y brillantes; raíz gruesa;  tallos difusos, erectos o postrados, aristados; hojas simples, membranáceas, elípticas o angosto-ovadas, ápice agudo y base atenuada, con tricomas vesiculosos sobre todo en los márgenes y el nervio central, láminas pinnatífidas o pinnatipartidas y entonces, por lo general con 3 pares de segmentos mayores que alternan con otros más pequeños (las hojas basales, a veces enteras), de (3) 3,3-4,5 (10) cm de long. x (0,5) 1,4-2,6 (3) cm de lat.; pecíolos alados, muy pubescentes, de (1,3) 1,5-4,6 cm. Por nudo 2-3 flores protandras, raro solitarias o hasta 5; pedicelos de 0,8-3,5 cm de long. Cáliz de 5-6,2 mm de long., campanulado, recubierto de tricomas vesiculosos y glandulares; nerviación formada por 5 nervios principales de los parten, a cada lado, un par de nervios laterales secundarios (éstos se conectan entre sí sólo por nervios terciarios cerca de su nacimiento);  tubo de 3,2-4 mm de long., lóbulos triangulares, de 1,7-2,2 mm de long., con abundantes tricomas eglandulares verrucosos en  el ápice. Corola de 9-11 (14) mm de long., rotácea, azul, violeta o purpúrea, glabra por fuera, limbo amplio terminado en 5 lóbulos inconspicuos; por dentro, tubo con 5 prominentes almohadillas de tricomas simples y ramificados, por arriba de la zona de inserción de los estambres. Androceo homodínamo, estambres inclusos, filamentos largos, de 2,8-3,4 mm de long., glabros o con uno que otro tricoma en su base, insertos en el cuarto basal de la corola y alternados con las áreas tricomáticas; anteras basi-ventrifijas, elipsoideas, de 1,8-2,3 mm de long., tecas libres en su cuarto basal, con dehiscencia longitudinal. Gineceo de 6,5-10 mm de long., bicarpelar; nectario anular poco evidente; ovario ovoideo, de 1,5-1,7 mm de long., placentación axilar; estilo terminal, obsubulado, enrrollado en el botón floral y curvado en antesis, de 4-4,7 mm; estigma semilunar, de 2-4 mm de long. x 4,3-6 mm de lat. Baya pequeña, subglobosa, de ca. 6,5-9 x 7,3-9,5 mm de diám., pauciseminada (de 18-20 semillas), recubierta totalmente por el cáliz acrescente e inflado; pedicelos fructíferos de 1,5-2,5 cm de long.; pericarpio tenue, desigualmente engrosado y de fácil desmenuzamiento, con escasa placenta en la base  Semillas de 1,8-4 mm de long., de color carmelita, comprimidas, reniformes y con el margen superior irregular debido a las numerosas protuberancias del episperma; episperma faviforme; celdillas marginales muy profundas en relación a las de la zona media, sus paredes radiales y tangencial externa con engrosamientos secundarios lignificados y reticulados (estos últimos, ausentes en las paredes radiales de las células centrales), todas las paredes con deposiciones celulósicas a modo de finos hilos. Embrión curvo, con cotiledones más cortos que el eje hipocotiledonar/radícula, endosperma abundante. 

Especie tipo: Q. lobata (Torrey) Raf.  (Fig. 1)

Material estudiado 

Estados Unidos de Norteamérica. Edo. Arizona: Near Tucson, leg. S. B. & W. F. Parish  s. n., s. f. (CORD).- Santa Cruz Valley near Tucson, Pringle s.n., 20-V-1881 (CORD).

Distribución geográfica.-  Su área está restringida a las zonas desérticas del suroeste de Estados Unidos (Estados de Arizona, Nueva México, Colorado, Oklahoma, Texas) y norte de México (Estados de Chihuahua, Coahuila, Sonora, Tamaulipas). 

Clave para diferenciar Quincula de los géneros más afines


Physalis y Chamaesaracha son los 2 géneros más afines a Quincula.  Con Chamaesaracha comparte el modelo de nerviación (Barboza & Hunziker, en preparación), la forma de la corola, la distribución del indumento en el interior del tubo corolino, el hábito general de planta. En cambio, con Physalis el único carácter común es el cáliz fructífero acrescente e inflado. Las diferencias entre estos géneros queda evidenciada en la siguiente clave: 

1. Cáliz invaginado en la base; cuando fructífero, muy acrescente e inflado, sin adherirse a la baya y recubriéndola  íntegramente por estar los lóbulos muy juntos en su ápice

2. Nerviación calicinal formada por cinco nervios principales y diez nervios laterales secundarios (estos últimos originados, de a pares, a cada lado del nervio principal). Corola rotácea, íntegramente purpúrea o violácea, con 5 notables prominencias tricomáticas por arriba de la zona de inserción de los estambres y alternando con ellos. Estilo curvado en antesis. Pericarpio desigualmente engrosado, que a la madurez se desmenuza, casi por completo, por las zonas más delgadas; escasa placenta restringida a  la base del fruto. Semillas con numerosas protuberancias en el margen superior; episperma con abundantes deposiciones de celulosa en forma de hilos, sobre las paredes tangenciales y radiales de sus células. Plantas con abundantes tricomas vesiculosos acuíferos, fuertemente verrucosos (con un gran cabeza globosa unicelular y pie pluricelular) que le confieren aspecto granular.  

Quincula

2’. Nerviación calicinal formada por cinco nervios principales y cinco nervios comisurales  (estos últimos originados, a partir de dos nervios principales contiguos). Corola por lo general campanulado o campanulado-rotácea, (raras veces rotácea o excepcionalmente urceolada),  íntegramente amarilla o con 5 manchas amarronadas o violáceas o verdosas, por lo general con un anillo tricomático continuo en su base (raras veces con 5 áreas pilosas  o glabras). Estilo recto en antesis. Pericarpio de grosor uniforme que permanece íntegro, sin desmenuzarse a la madurez del fruto; placenta bien desarrollada a lo largo de todo el septo. Semillas sin protuberancias en el margen superior; episperma carentes de deposiciones de celulosa sobre las paredes tangenciales y radiales de sus células. Plantas sin tricomas vesiculosos acuíferos pero con otros simples o ramificados o estrellados

Physalis
1’. Cáliz redondeado en la base; cuando fructífero, acrescente pero no inflado adheriéndose a la baya y cubriéndola parcialmente por estar los lóbulos separados en su ápice

Chamaesaracha
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Leyendas de las láminas (Aumentos ya reducidos al 50 %, si la lámina se reduce a la mitad)
Fig. 1.- A, C-  : Quincula lobata (Leg. Pringle s.n.); B: Physalis        . A, B: Nerviación cal

Fig. 2.- Quincula lobata (Leg. Pringle s.n.). A: Flor, x 4; B, D: Antera joven, en vista ventral y dorsal, respect. x 10; C: Corola desplegada, x 4;  E, L: Tricomas vesiculosos acuíferos, x 100; F (x 50), K (x 100): Tricomas simple y ramificado, del interior de la corola; G: Gineceo de botón floral, x 8; H: Estigma, x 15; I: Tricoma simple verrucoso del ápice de los lóbulos calicinos, x 100; J: Fruto, x 2; M: Embrión, x 15; O: Baya con el pericarpio separándose (se muestra sólo una parte del cáliz abierto), x 2; P: Tricoma glandular del cáliz, x 100; Q, R: Semilla, en vista lateral y transcorte, x 15; S: Ovario, en transcorte, x 15; T: Botón floral mostrando las anteras ya abiertas, x 8. 

� Physalis solanaceus es una de las raras especies de Physalis que posee corola urceolada e íntegramente violácea, por lo que algunos autores (Rydberg, 1896, Averett, 1973, 1979) la han segregado en el género Margaranthus Schlecht.








