CLVIIIl. DIPSACACEAE [nom. cons.]*

Hierbas anuales, bienales o perennes, a veces sufruticulosas o sufruticosas,
inermes o con aculeos espinosos, con indumento homotrico o heterétrico, de
pelos simples, solitarios, basifijos, unicelulares o pluricelulares, aciculares, ma-
zudos o capitados, glanduliferos o eglandulosos, menos frecuentemente en fas-
ciculos o bien pelos estrellados. Tallos escapiformes o foliosos y entonces sim-
ples o, mas frecuentemente, ramificados, con ramificacion a menudo subdicoto-
ma-divaricada. Hojas simples, opuestas, pecioladas o sésiles, sin estipulas, £
connatas por sus bases, enteras, dentadas, pinnatifidas, pinnatipartidas o pinna-
tisectas, las basales a menudo arrosetadas y presentes o no en la antesis.
Inflorescencias en capitulo, involucradas, hemisféricas o globosas en la antesis,
globosas, ovoides u oblongo-ovoides en la fructificacién; involucro con 1-3(5)
filas de bracteas herbaceas o coriéceas, libres o soldadas por sus bases, enteras
o0 pinnatifidas, inermes o espinosas; receptaculo convexo, conico, cilindrico o
filiforme, glabro o peloso, ebracteolado o con bractéolas herbaceo-escariosas e
inermes, o coridceas y espinosas. Flores hermafroditas —rara vez femeninas—,
proterandras, tetrdmeras 0 pentameras, + iguales o las mas externas del capitulo
de mayor tamafio, cada una de ellas rodeada en la madurez por un epicéliz urce-
olado (involucelo). Involucelos homomorfos o heteromorfos en la misma inflo-
rescencia, con o sin eleosoma basal, diferenciados generalmente en un tubo y
una corona distal, separados o no por un diafragma que rodea el estilo, menos
frecuentemente tubo prolongado en un epidiafragma campanulado, con 8 grue-
sos nervios confluentes distalmente y delimitando 8 tenues depresiones mem-
branaceas, y culminado entonces por una corona membranécea, plegada e infle-
xa; tubo cori&ceo, prismatico y tetrdgono, o biconvexo y con 2 tenues depresio-
nes distales, o cilindrico u obcénico, liso, octosulcado u octoacostillado, con o
sin 8 depresiones o fovéolas distales, por lo general peloso; corona formada por
numerosos nervios cartilaginosos, o por 8 aristas rigidas —4 maés largas y 4 mas
cortas—, 0 dentada e inconspicua pero con un diente subulado-falciforme ex-
traordinariamente desarrollado, o bicuspidada, o lobada, o denticulada, o denta-
do-fimbriada, o bien campanulada y escariosa, simétrica o no, con borde suben-
tero o festoneado, recorrida por numerosos nervios, lisos o escabridos o, si dis-
puesta sobre un epidiafragma, entonces membranécea e inflexa, fuertemente
plegada y sin nervios aparentes; diafragma, cuando presente, coriaceo, plano o
conico. Céliz gamosépalo, epigino, persistente o caedizo, acopado y con nume-
rosos pelos o dientes, o acopado y con 8-25 aristas * erectas, escabridas o plu-
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mosas, iguales o desiguales, o bien pateniforme, subtetragonal o subpentagonal,
a menudo con pelos glanduliferos y (0)1-6 aristas setaceas, escabridas o plumo-
sas. Corola gamopétala, con 4-5 l6bulos —hasta 7 en teratologias—, subactino-
morfa —con un I6bulo ligeramente mayor que los restantes— o la de las flores
externas del capitulo notablemente zigomorfa, con I6bulos muy desiguales —3
notablemente mayores, el central mas grande—, pelosa externamente, glabra o
pelosa en el interior del tubo, blanca, rosada, de un rosa violeta o azulada.
Androceo con 2-4 estambres, libres, alternipétalos, insertos en el extremo del
tubo de la corola; anteras oblongas, mediifijas, exertas, con dehiscencia introrsa
por escisiones longitudinales. Gineceo bicarpelar —el segundo carpelo nunca se
desarrolla—, con ovario infero, unilocular y uniovulado, glabro o peloso, con el
rudimento seminal anatropo, unitégmico; estilo terminal, generalmente exerto,
liso; estigma seco, con un I6bulo estigmatico (o0 2 muy desiguales), o bien capi-
tado y + oblicuo. Fruto en aquenio, encerrado en el involucelo y + adnato a él,
culminado por el céliz. Semilla albuminosa. x =5, 8, 9y 10.

Observaciones.—La familia la integran 12 géneros y no menos de 325 espe-
cies, nativas de Eurasia y Africa, aunque algunas de ellas se han introducido
como viarias en el continente americano (v.gr., Scabiosa columbaria y
Dipsacus fullonum). Todos los géneros poseen representacion en la flora ibéri-
ca, excepto Pterocephalodes V. Mayer & Ehrend., en el que se incluyen 3 espe-
cies asiaticas anteriormente incluidas en Pterocephalus.

Estudios filogenéticos recientes, basados en caracteres moleculares, avalan
en la familia la existencia de dos grandes clados. Por un lado, el constituido por
Dipsacus y Cephalaria, y por otro, el de los restantes géneros, a su vez separa-
dos en dos: el integrado solo por Knautia y el que conforman los restantes gé-
neros [cf. P. Caputo & S. Cozzolino in PI. Syst. Evol. 189: 41-61 (1994)]. Los
tres clados han sido reconocidos aqui con categoria de tribu: Dipsaceae,
Knautieae y Scabioseae. Igualmente, esos mismos datos preliminares apuntan
el caracter parafilético de Dipsacus, ya que Dipsacus sect. Sphaerodipsacus
(Dipsacus pilosus) aparece como grupo hermano de Cephalaria [cf. P. Caputo
& S. Cozzolino, loc. cit.].

Los caracteres taxondmicos mas importantes en la familia estan relaciona-
dos con las flores e inflorescencia, extraordinariamente especializados para la
optimizacién de la polinizacion y la dispersion de las diasporas.

La inflorescencia tipica es un capitulo —tiene su origen en una inflorescencia
cimosa condensada—, en el que la maduracion de las flores tiene lugar de mane-
ra centripeta en todos los géneros, excepto en Dipsacus, en el que se desarrollan
en primer lugar las flores medianas de cada inflorescencia, formando un anillo,
y progresando su maduracién desde aqui hasta las regiones proximal y distal.
Su atractibilidad de cara a los polinizadores se ve reforzada a menudo por un
mayor desarrollo de las flores de la periferia (v.gr., en Scabiosa, Lomelosia,
etc.), que muestran ademas un mayor grado de zigomorfia, muy evidente en el
desigual tamafio de los I6bulos de la corola.

Las flores son siempre proterandras pues los estambres, al principio incur-
vos, son los primeros 6rganos sexuales en desarrollarse, desplegandose sucesi-
vamente y exponiendo por encima de la corola sus anteras maduras. La flor
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pasa, pues, por una fase masculina + prolongada, durante la cual la dehiscencia
extrorsa de las anteras facilita la adhesién de los granos de polen a los insectos
polinizadores, que visitan la flor en busca del néctar que produce un tejido nec-
tarifero muy activo (v.gr., en Knautia arvensis, Succisa pratensis, etc.) situado
sobre el ovario, en la base del estipite que sustenta el caliz. Posteriormente, el
estilo se alarga situando el estigma maduro encima de aquéllas, pasando la flor
a un estadio funcionalmente femenino (cuando la polinizacioén no se efectla, el
estigma puede curvarse hacia dentro y se facilita entonces la autopolinizacion,
lo que es muy evidente en Cephalaria). El fendmeno, al ser mas rapido que la
maduracion de las anteras y por ocurrir a menudo sincrénicamente en las flores
de un mismo capitulo, propicia el que la inflorescencia en su conjunto pase de
una fase masculina a otra funcionalmente femenina, y esta estrategia fuerza la
fecundacidn cruzada. En algunas especies (v.gr., Knautia arvensis) se ha indica-
do el aborto de anteras en algunas flores, e incluso la ginodioecia; en otros ca-
sos (v.gr., Scabiosa y Pterocephalus) se ha indicado la aparicion de capitulos
pequerfios con flores que se autopolinizan.

La liberacion de los frutos tiene lugar en el interior del involucelo, una es-
tructura que tiene su origen en la fusion de 2 profilos y 2 bractéolas [cf. S.
Alvarado in Trab. Mus. Nac. Ci. Nat., Ser. Bot. 21: 1-31 (1925); P.E.L. Van
Tieghem in Ann. Sci. Nat., Bot. ser. 9, 10: 148-200 (1909)], y cuya importancia
taxondmica en la familia es extraordinaria, tanto para la segregacion de los gé-
neros como para el reconocimiento de las especies. El involucelo, incluyendo el
fruto, constituye la diaspora en la familia, habiéndose sefialado también un pa-
pel regulador de la hidratacion del fruto en funcién de su mayor o menor escle-
rificacion, lo que puede retrasar la humectacion y consiguiente germinacién [cf.
V. Mayer in Bot. Jahrb. Syst. 117: 333-357 (1995)].

En la diaspora puede participar también el céliz, cuando persiste sobre el fru-
to en forma de una plataforma pateniforme de contorno + poligonal, que se eleva
por encima del involucelo merced al alargamiento de la parte superior del ovario
(estipite), y de la que salen un conjunto de aristas = rigidas, lisas, inconspicua-
mente escabridas o plumosas, erectas o erecto-patentes. Otras veces, cuando el
caliz es caedizo, cupuliforme y carnosillo, su funcién probable es solo de carac-
ter protector, al sellar la parte superior del involucelo dando proteccion al ovario.

Los involucelos pueden disponerse directamente sobre el receptaculo o bien
mediar un pie engrosado, que actia como eleosoma —de interés en la dispersion
mirmecocora—, como sucede en las especies de Knautia. En general los involu-
celos presentan dos partes + delimitadas: el tubo y la corona, separados 0 no
por un tabique o diafragma, que rodea el estipite calicinal. El tubo, proximal,
puede ser prismatico, biconvexo, cilindrico u obcoénico, de superficie lisa o
acostillada, casi siempre peloso y muy frecuentemente con depresiones o fo-
véolas + acentuadas en su extremo distal. La corona, distal, es también de mor-
fologia muy variable; unas veces la integran solo dientes cartilaginosos o aristas
rigidas y otras, en cambio, es una estructura membranacea o escariosa, entera o
lobada, con numerosos nervios. Menos frecuentemente, la corona, membrané-
cea e inflexa, se dispone sobre una expansiéon campanulada del tubo del involu-
celo —el epidiafragma— (Scabiosa sect. Cyrtostemma).
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Mientras que en Dipsacus la dispersién de las diasporas es balistica pasiva
—aunque se sabe que las inflorescencias flotan y pueden ser arrastradas por el
agua—, en otros géneros el viento es el agente dispersante mas importante, fené-
meno favorecido sin duda por el mayor o menor desarrollo de la corona del in-
volucelo, muy notable en algunos géneros (v.gr., en Lomelosia), y en otros por
el caracter plumoso de las aristas calicinales.

Bibliografia.—S. ALvaraDo in Trab. Mus. Nac. Ci. Nat., Ser. Bot. 21: 1-31
(1925); A. BACKLUND & B. BReMER in PI. Syst. Evol. 207: 225-254 (1997); P.
Caputo & S. CozzoLiNo in Pl. Syst. Evol. 189: 41-61 (1994); T. COULTER,
Mém. Dipsac. (1823); F. EHRENDORFER in Ber. Deutsch. Bot. Ges.
77[Sonernummer]: 83-94 (1964); W.R. GRrReuTER in Willdenowia 15: 71-76
(1985); V. MAYER in Bot. Jahrb. Syst. 117(3): 333-357 (1995); V. MAYER & F.
EHRENDORFER in Bot. J. Linn. Soc. 132: 47-78 (2000); P.E.L. VAN TIEGHEM in
Ann. Sci. Nat., Bot. ser. 9, 10: 148-200 (1909); J. MARTI in Bol. Inst. Nac.
Invest. Agron. 24: 123-216 (1964); R. VERLAQUE in Bull. Soc. Bot. France 124:
515-527 (1977); in Compt. Rend. Acad. Sci. Paris, Sér. 3, Sci. Vie 293: 351-354
(1981); in Rev. Gén. Bot. 91: 81-121 (1984); in Rev. Cytol. Biol. Vég.
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(1986).

1. Planta con al menos los tallos o las hojas + provistos de aculeos ............ 1. Dipsacus
— Planta inerme, o solo con las bracteas del involucro punzantes ...........cc.ccecvvevieennnne 2
2. Corola con 5 l6bulos, muy excepcionalmente alguna flor de la misma inflorescencia
CON 4 O B IODUIOS ...ttt st sneean
Corola con (3)4 10DUIOS .......cciiiiriiieiecee e

3. Avristas calicinales plumosas
— Auristas calicinales escabridas
4. Bractéolas inexistentes; involucelo sin diafragma; caliz con (14)16-20 aristas ...........
........................................................................................................... 8. Pterocephalus
— Bractéolas presentes; involucelo con diafragma; caliz con 5-7 aristas ..........ccccoeeeneee.
........................................................................................................... 11. Pycnocomon
5. Brécteas del involucro soldadas por sus bases ...........cccceeeveveivenene. 11. Pycnocomon
— Brécteas del inVoIuCro TS .........coiviiiiiiiic e 6
6. Tubo del involucelo £ acostillado ... 9. Scabiosa
— Tubo del involucelo liso, con 8 fovéolas distales ...........c.cccovvrennnne. 10. Lomelosia
7. Brécteas del involucro y bractéolas terminadas en un acumen punzante ...................
................................................................................................................ 2. Cephalaria
— Brécteas del involucro y bractéolas no eSPIiNESCENLES ........ccovererreirerieirieirseeneae 8
8. Hojas con indumento predominantemente de pelos estrellados ... 6. Pseudoscabiosa
— Hojas glabras o con indumento predominantemente de pelos simples, solitarios o en
FASCICUIOS ...ttt 9
9. Inflorescencias con receptaculo muy peloso, desprovisto de bractéolas .. 3. Knautia
— Inflorescencias con receptaculo glabro o + peloso, con bractéolas .............c.cc....... 10

10. Involucelos con corona dentada y un apéndice de 13-18 mm, subulado-falciforme,
aplanado, que supera netamente las flores y el contorno de la inflorescencia; andro-
€e0 CoN 1-2(3) eStAMbIES .....cvevcveiiiieieece e 7. Pterocephalidium

— Involucelos con corona aristada, dentada, dentado-fimbriada, bicuspidada o tetralo-
bada, o bien campanulada, nunca con apéndice subulado-falciforme; androceo con 4
[ L] o] (1SR SR RPN 11
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11.

12.

1. Dipsacus

Brécteas del involucro coridceas, a menudo acastafiadas, diferencidndose gradual-
mente en bractéolas; estigma liNear ...........ccocoevvvennnienneienserees 2. Cephalaria
Brécteas del involucro herbéceas, verdes, muy diferentes de las bractéolas interflo-
rales; estigma capitado-umbilicado, OblICUO ........c.ccecvriiiininiiine e 12
Caéliz pateniforme, con 4-5 aristas de (0,8)1-2 mm; corola (5)6-9 mm ...... 5. Succisa
Caliz pateniforme, discoidal o subtetragono, sin aristas; corola 2,5-4,7 mm ...............
.................................................................................................................. 4. Succisella
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