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CAPITULO 1

INTRODUCC 10N

El género Oxalis consiste en aproximadamente 800 especies
concentradas en el hemisferio sur, principalmente en América y
en la Regidn del Cabo, en Africa del Sur (Lourteig, 1983). Es-
tas dos 4reas serian los centros de diversificacibn m&s impor-
tantes del género. A diferencia del resto de los géneros de la
familia Oxalidaceae, Oxalis tiene una amplia variacibén morfold
gica y ecoldgica reflejada en el alto nGmero de especies y mul
tiplicidad de formas de vida. Estas caracteristicas hacen al
mismo un grupo muy interesante para realizar estudios citogeng&
ticos y evolutivos.

En esta tesis se describen los resultados del estudio ci-
togenético efectuado en 53 especies, subespecies y variedades
de América del Sur. A la luz de la informacidén obtenida se pro
pone una interpretacidn de las lineas evolutivas ocurridas en
la diversificacibn de Oxalis y de las relaciones filogenéticas
en todo el género.

1.1. Antecedentes citolbgicos

Oxalis es uno de los géneros con mayor variacibén en el nG-
mero de los cromosomas en el reino vegetal. Los nGmeros b&sicos
x=5, 6, 7, 8, 9, 10, 11 y 13, descriptos en las publicaciones,
corresponden a 103 especies, variedades y subespecies que repre
sentan el 20% de las entidades reconocidas en el género (Heitz,
1927; Yamashita, 1935; Warburg, 1938; Mathew, 1958; Marks, 1956;
ornduff; 1965, 1966 y 1967; Bridcher, 1969;Bolkhovskikth et al.,
1969; Chattergee y Sharma, 1970; Ornduff, 1973; Moore, 1973 y
1976; Weller et al. 1976; Ornduff, -1980; Goldblatt, 1981; Naran
jo et al., 1982; Goldblatt, 1984).

Los autores que discutieron el tema coinciden en considerar
que x=7 es el nimero basico ancestral en Oxalis (Marks, 1956;
Warburg, 1938; Mathew, 1958; etc) siendo el resto derivado de &s
te por diferentes reordenamientos estructurales. Es interesante

destacar que aunque la variacidn en el nfimero de los cromosomas



es muy amplia, no ocurre lo mismo en cuanto a la forma y tama-

no de los mismos,

Los trabajos previos sobre citogen&tica en Oxalis, permi-
tieron tener una idea general de la variacidn cromosdmica -del
género pues se trata de recuentos realizados en especies perte
necientes a diferentes secciones que no est&n relacionadas en-
tre si. El presente estudio, por el contrario, trata de hacer
foco en grupos de especies f:ilogenéticamente relacionadas, con
el objeto de contribuir a un mejor entendimiento del origen y
naturaleza de la diversificacibén del cariotipo en el género.

Los estudios realizados mostraron que las especies arbus-
tivas, en su mayoria pertenecientes a la seccién Thamnoxys, po
seen la mayor variacibén en el tamano de los cromosomas e impor
tantes variaciones en el nfimero y forma. Por otro lado el gru-
po de especies afines a O. amara, si bien tienen poca variacidn
en el tamano y el mismo nimero de cromosomas, entre ellas se ob

servaron variaciones en la simetria del cariotipo.

1l.2. Contenido de ADN

Ademds de los reordenamientos estructurales propuestos por
Marks (1956) como origen de la variacibdn cromosbdmica en Oxalis,
los diferentes tamanos y formas de los cromosomas observados su
gieren, tambi&n, que en este género ha habido importantes cam-
bios en el contenido de ADN. A pesar de que solo existen antece
dentes sobre el contenido de ADN en O. acetosella (Nagl, 1979)
las variaciones en el tamano de los cromosomas de los Oxalis
subarbustivos, (Heitz, 1927; Marks, 1956) son evidencias que
muestran que los cambios en la cantidad de ADN podrian ser una

causa importante en la diversificacibdn del cariotipo en Oxalis.

Entre las causas que producen variacién en el contenido de
ADN, son dos las que parecen haber tenido capital importancia
en la evolucidn de Oxalis. La primera es debido a la poliploidia,
que implica el aumento de todd el genoma. La segunda seria la am
plificacidn o deleccidn de segmentos cromosfmicos por incremento
o pérdida del ADN repetitivo sin cambio en el nfimero de cromoso-
mas. Tanto el aumento del nGmero de cromosomas, como el tamano
de los mismos son aceptados como evidencias de las diferencias
en el contenido de ADN (Stebbins, 1950; Martin y Shanks, 1966;



Rees y Jones, 1967; Rothfels y Heimburger, 1968; Jones y Rees,
1968).

En las angiospermas el contenido de ADN puede variar, a
nivel 2C, hasta 600 veces. El1 minimo encontrado hasta el momen-
to es en Arabidopsis thaliana con 0,4 Pg de ADN y el m&ximo fue

observado en Fritillaria assyriaca con 254,8 Pg (Bennettetal.,

1982). Por los resultados publicados hasta el momento, la canti
dad 2C de ADN es caracteristica para cada especie y relativamen
te constante. Por otro lado, existen evidencias que sugieren que
entre especies afines hay un aumento o disminucidn cuando se ob
serva una mayor especializacibn relativa (Rees and Jones, 1967;
Rees and Hazarika, 1967; Martinez y Ginzo, 1985). Estas relacig
nes hacen que esta informacidn sea importante para poder inter-
pretar las relaciones evolutivas entre especies vegetales. Ade-
m8s permite relacionar los cambios en el contenido de ADN con

cambios adaptativos.

Estas asociaciones entre los cambios en el contenido de
ADN y el grado de especializacibn se refleja en cambios en el
fenotipo que parecieran estar influehciados por el monto de ADN.
Bennetf (1971-1972) define a estos cambios como efectos nucleotl
picos y estarian determinados por la masa nuclear independiente
mente de la informacidn genética. Esto es debido a que el conte
nido de ADN afecta la duracibn del periodo S del ciclo mitdtico
y meidtico (Bennett, 1971, 1977) y esto a su vez estaria relacio
nado con el minimo tiempo generacional y el ciclo de vida (Be-
nnett, 1972; Smith and Bennett, 1975). También el tamano del gra
no de polen e incluso el peso de las semillas estarian influi-
dos por el tamafio del nucleotipo (Bennett, 1973). Adem&s el con
tenido de ADN tiene relacifn con el grado de radiosensitividad
(Baetcke et al., 1967), y con el tamafo de tejidos y 6rganos
(Stebbins, 1950). Por filtimo existen evidencias que.indican que
el contenido de ADN estd correlacionado positivamente con el au
mento de la latitud, esto se observ6 tanto en especies cultiva-
das como en aquellas no cultivadas (Bennett, 1976; Stebbins,
1966; Martinez y Ginzo, 1985).

1.3. Distribucibén geogrédfica y variacidn morfoldgica

Otra caracteristica de Oxalis, ademds de la variacibén cro-

mosbmica, es la notable diversidad de las formas de vida que
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presenta el género. Esta variacibn se refleja en el alto nGme-
ro de especies nucleadas en secciones, en muchos casos, defini
das por distintas formas de vida (Knuth, 1930). Estas seccio-
nes, en muchos casos no presentan limites nitidos y no indican
necesariamente la afinidad filogenética de las especies que la
constituyen, y resultan entonces secciones artificiales. La cau
sa de esta situacidn se debe atribuir a la adaptacidén a dife-

rentes condiciones climdticas que encubren muchas de las rela-

ciones de parentezco.

La forma de vida m&s comin en Oxalis, no por el nGmero de
especies sino por la distribucidn geogr&fica, consiste en plan
tas de tallo aéreo simple rastrero o apollarte ramificado, anua
les o perennes. Es posible que estas formas de vida deriven en
otras mé&s especializadas que consisten en modificaciones de las
estructuras vegetativas que dan como resultado la actual diver-
sidad morfoldgica del género.

Una de las formas de vida es la que presenta tallos ligni-
ficados, con ramas, normalmente de posicibn erecta; conformando
subarbustos hasta arbustos lenosos. En otras especies se obser-
va un desarrollo del tallo formando estélones 0 rizomas. Existen
especies en las cuales el tallo forma tubérculos y tambié&n se
observan estructuras subterrfineas radiculares tuberosas. El acor
tamiento de los rizomas y la adquisicibn de capacidad de reserva
en las hojas confiere un hdbito bulboso a muchas especies de

Oxalis. Formas intermedias entre rizoma y bulbo son reconocibles.

También se encuentran entidades adaptadas a condiciones de
extrema aridez, con tallos carnosos o lenosos y modificaciones
de hojas y peciolos. Por Gltimo existen especies en cojin adap-

tadas a vivir en alta montana.

Dado que esta variacibn en las formas de vida responde a
determinados requerimientos ecolbgicos, presenta en general una
distribucibn geogrdfica mads o menos definida. las especies cau-
linares de Oxalis, de tallos decumbentes, con poco grado de es-
pecializacibn, se distribuyen en Amé&rica del Sur, Centroamérica
Yy América del Norte. Espepies pertenecientes a Secciones carac-
terizadas por esta forma de vida se distribuyen por Eurasia y

tambi&n son circunaustrales (secciones Acetosella y Corniculata).

Las otras formas de vida, mids especializadas, tienen una



distribucifn geogrédfica mé&s limitada. Las especies subarbusti-
vas se encuentran diseminadas en la regibn tropical de América
del Sur y corresponderia al centro de diversificacibén princi-

pal de los mismos. Sin embargo, algunas entidades llegan hasta
Am&rica Central y del Norte, y solo una, O. barrelieri, es cos

mopolita (Lourteig, 1973).

La mayoria de las especies tuberosas pertenecen a la sec-
cidn Articulata y tienen una distribucibén principalmente en A-
mérica austral: N de Argentina, S de Bolivia, S de Brasil y U-
ruguay. En otras secciones se encuentran, tambié&n, algunas es-
peciés con estructuras subterrdneas tuberosas que no serian a-
fines a las especies de la seccibn mencionada. Una de estas en
tidades es O. tuberosa que solo se la conoce en cultivos y tie
nen gran importancia econdmica en Bolivia y PerQ (BrUcher,
1977).

La forma de vida m&s exitosa, de acuerdo al nGmero de es-
pecies que la poseen, es la bulbosa. Todas las especies nati-
vas de Africa, tienen este h&bito y se encuentran concentradas
mayoritariamente en la Regidn Del Cabo (Salter, 1944). También
estdn ampliamente representadas en América del Sur extratropi-
cal atléntica y pacifica, en América Central y M&jico donde al

canzan un gran desarrollo.

En el oeste de América del Sur, principalmente en Chile,
viven numerosas especies de variados hdbitos: anuales de ta-
llos sutiles, perennes de tallos carnosos, adaptados a condi-
ciones de extrema aridez y en las zonas més elevadas de los An

des se encuentran Oxalis con tipico h&bito en cojin.

1.4. Objetivos

El objetivo de este trabajo es realizar una descripcibn
detallada de la variacién en el nmero, forma y tamano de los
cromosomas en especies sudamericanas de Oxalis, para poder in-
terpretar el origen y la naturaleza de la diversificacibn espe-

cifica en el género.

Para llevar a cabo estos objetivos se realizaron las si-

guientes tareas:
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Andlisis del nGmero, forma y tamano de los cromosomas en
las especies.

Medici6n del contenido de ADN mediante la técnica de es-
pectrofotometria en especies de las secciones Thamnoxys,

Heterophyllum, Holophyllum y afines a Oxalis amara.

Obtencidn de hibridos interespecificos entre especies de
una misma seccifn o de secciones diferentes con igual o
distinto nimero de cromosomas y contenido de ADN.

En algunos casos para poder hacer germinar las semillas
hibridas se debieron desarrollar té&cnicas de cultivo in
vitro de embriones.

Andlisis del comportamiento meibtico en hibridos interes-
pecificos F1 y F2 y en los progenitores. Este andlisis im-
plica el estudio de la posicibn y frecuencia de quiasmas
como. asi también la forma de los bivalentes.

Determinacién del porcentaje de polen coloreado con azul
de algoddén en padres e hibridos como estimacibén de la fer-
tilidad.

Medicibn del tamano de los cromosomas, de los nlicleos in-
terfé&sicos de las cé&lulas oclusivas de los estomas folia-
res, de los 6vulos maduros de los granos de polen y de la
masa de las semillas en varias especies y comparacifn con
la cantidad de ADN de nficleos meristem&ticos de rafz en ca-

da especie.



CAPITULO 2

MATERIALES Y METODOS

2.1. Materiales

Los ejemplares de las distintas cespecies estudiadas fueron
obtenidos en su mayor parte en viajes de coleccidn efectuados a
tal fin por Arturo Martinez y Daniel de Azkue, algunos fueron
donaciones y su origen es a partir de viajes de coleccibdn o de

cultivos.

En la Tabla N° 2.1. se mencionan las especies y variedades
estudiadas, su origen, la identificacibén del material y el lugar
donde se encuentra depositado el material de herbario. En el ca-

so del material legado se menciona el nombre del coleccionista.

La identificacidn taxonfmica del material se efectud sobre
la base de la monografia que sobre el g&nero realizd Knuth
(1930) ¥y la‘bibliografia publicada con posterioridad sobre algu-
nas especies de Oxalis (Cabrera, 1966, 1979; MGlgura de Romero,
1973; Lourteig, 1975, 1983). Tambi&én se consultd el material de-
positado en diversos herbarios (BAB, CTES, MBM, MUM, PACA, R,
RB, SI).

Durante el desarrollo de la tesis, y para una unificacibn
de criterios, se utilizar8 para designar a los distintos taxo-
nes americanos, la nomenclatura con la que aparecen publicados
en la obra de Knuth (1930).

2.2. Mé&todos

2.2.1. Mitosis

La observacidn del nfimero y morfologia de los cromosomas
se hizo a partir de raices en activo crecimiento, utilizando
la técnica de aplastamiento. Los mejores resultados se obtuvie-
ron cuando las raices se coleccionaron al medio dia. El pretra-
tamiento de las mismas se realizd, segln la especie, con colchi
cina en distintas concentraciones, solucidn de 8-hydroxi quino-

leina, 0,002 M, y con solucibn saturada de alfa bromo naftaleno



(ABN) .

Cuando se efectuaron comparaciones del tamano de los cro-
mosomas entre especies, el pretratamiento utilizado fue el mis-
mo, cochicina 0,05%. Estos reactivos se utilizaron en pretrata-
mientos de 5 horas a 18-20°C. Luego de pretratar se fijd el ma-
terial en una mezcla de alcohol, &cido acético glacial (3:1) a
5°C durante toda la noche. La tincibn del material se realizd
mediante la reacidén de Feulgen posterior a una hidrdlisis de
las raices en &cido clorhidrico N a 60°C durante 10 minutos.
Tambi&n se obtuvieron buenos resultados si la hidr6lisis se e-
fectuaba durante 30 minutos a temperatura ambiente con &cido
clorhidrico 5 N. El aplastamiento de las raices se realizb en

portaobjetos con una gota de orceina acética 4,5%.

2.2.2. Meilosis

los pimpollos florales fueron coleccionados al medio dia
y en algunos casos se los fijd durante 30 minutos a una hora
en (3:1). El aplastamiento de las anteras se realizb en una go-
ta de orceina acética 4,5%. Luego de un aplastamiento inicial
los preparados se dejaron durante una hora o mds a temperatura
ambiente dando luego un aplastamiento final.

Los preparados con c&lulas mitbéticas y meidticas se hicie-
ron permanentes usando el m&todo de dioxido de carbono liquido

para remover el cubre objetos y luego se monté en Sandeural.

2.2.3. Descripcidn de los cromosomas

la descripcidn morfol6gica de los cromosomas y el cdlculo
del indice de simetria se realizd sobre la base de la nomencla-
tura propuesta por Levan et al. (1964), basada en la posicibn
que el centromero ocupa en el cromosoma, y las sugerencias que

sobre el mismo publicaron Naranjo et al. (1983).

2.2.4. Medicibn del contenido de ADN

Las mediciones se realizaron siguiendo el mé&todo de Mc.
Leish y Sunderland (1961) con algunas modificaciones propuestas



por Ayonoadu (1974) y Bennett et al. (1977). Las raices fueron
tratadas con pectinasa al 7% durante 2 horas a temperatura am-
biente, pues se observd que de esta forma se facilitaba el a-
plastamiento. Luego se fijaron en formaldehido al 4% durante

12 minutos a 0°C. El1 aplastamiento se realizben buffer fosfato
a pH 7, se removid el cubreobjetos e inmediatamente se tratd

la preparacidn con gotas de alcohol absoluto. Por Gltimo, para
separar los nGcleos del citoplasma, se colocaron los prepara-
dos en una clmara de éter durante 30 minutos. Posteriormente

se realiz6 la hidrblisis en Hcl 5N a 20°C durante 40 minutos

de acuerdo a lo descripto por Fox (1969). Se colored con fucsi
na bisica durante 20 minutos a 20°C y se lavb con solucibn de
SO, tres veces a intervalos de 10 minutos alternando con agua
destilada. Luego los preparados se montaron en acido acé&tico al
45% y se sellaron con cemento sintético. Las mediciones se rea-
lizaron con un microdensitdmetro Zeiss 03 en 25 ndcleos por pre
parado, tratando de elegir telofases tardias. Se midieron tres
preparados por especie y fue siempre realizada antes de los 7
dias de haber sido coloreado el material. Se utilizd como testi
go Allium cepa con 33,55 pg. Se realizaron 4 preparados testigo

por coloracibn y se midieron 25 nGcleos en cada uno de ellos.
Luego se promediaron los valores del testigo de todos los prepa
rados correspondientes a diferentes coloraciones. Del cociente
entre el valor arbitrario obtenido y 33,55 pg, resultd6 un coefi
ciente que fue multiplicado por la media de los valores de los
10 nicleos con menor densidad de cada preparado correspondien-
tes a las especies. Los valores que se dan de contenido de ADN
corresponden a la media y error standara de los 3 preparados me

didos en cada especie.

2.2.5. Medicidn del volumen cromosfmico

El volumen cromosfémico se calculd mediante la f6rmula
Vol=L nr2 (r=ancho/4). Se consideraron a los cromosomas como
cilindros adyacentes. Las mediciones se efectuaron sobre dibu-
jos realizados con camara clara para disminuir el error de me-
dicidén. Se tratd de medir cromosomas metaff@sicos en los cuales
se observaron las dos crom&tidas. El volumen de cada especie
se obtuvo del promedio de por lo menos 10 placas metafédsicas.
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2.2.6. Cultivo de tejidos

Las semillas de los cruzamientos de Oxalis renifolia x

Oxalis linearis y de los cruzamientos entre Oxalis bupleurifo-

lia x Oxalis sp. N° 2, no germinaron, por lo que se debid desa

rrollar una técnica para realizar cultivo in vitro de embrio-
nes. Esta técnica luego fue aplicada con &xito en la bropaga-
cibn de O. erosa (Ochatt y de Azkue, 1984).

En un primer paso las semillas se lavaron en agua con
Triton x-100al 0,1% por 15minutos. Luego se desinfectaron con
solucidn de Na C10 (10% Cl) m&s Tritdn x-100 al 0,1% por 15
minutos agitando continuamente, posteriormente se enjuagd con
agua estéril deshionizada durante 5 minutos. Una vez desinfec-
tadas las semillas y trabajando bajo la lupa en camara de flu-
jo de aire estéril, se procedid a la diseccibn. Los embriones
aislados se pusieron en frascos con medio de cultivo. El medio
de cultivo utilizado es una modificacibn de la férmula de Mu-

rashige y Skoog's (1962) suplementadas con glicina, 2,5 x 10-5

M; thiamina-HCl. 0,6 x 10_6; piridoxina- HCl, 4,8 x 10_6 M; &-
cido nicotinico, 8,2 x 10'_5 M; myo-inositol, 5,6 x 10—4 M; sa-

2 M y 8,0 gl-l de agar. Se llevd a cabo una ba

carosa, 9,0 x 10
teria de combinaciones con hormonas, IBA y BAP en concentracio-
nes desde 0,0 a 5,0 x 107°
a 2,9x 10°°

vo solas o0 en combinacibén. Luego de regular el pH del medio a

M; GA3 en concentraciones desde 0,0
M. Estas hormonas se adicionaron al medio de culti

5,8 con KOH 1N el mismo se repartid en tubos de 20 x 120 mm con
10 ml de medio cada uno. Posteriormente se autoclavaron a 1,013
bars durante 20 minutos. Las condiciones de cultivo fueron a
25°Cc * 1°C con un fotoperiodo de 16 horas dia con tubos fluores
centes de irradiacidén 1,8 W x m-z. Luego de 7 dias de cultivo

se encontrd una contaminacién del 20%.

los resultados fueron diferentes en el caso de uno y otro

hibrido. Los embriones del cruzamiento entre O. bupleurifolia

x Oxalis sp. N° 2 colocados en medio de cultivo sin hormonas a
los 7 dias comenzb a desarrollarse una plantulita. Luego de dos
repiques, 30 dias cada uno, a medios de cultivo iguales se pasd
a tierra, donde se desarrolld sin necesidad de hacer rustifica-
cidn. En el resto de los medios de cultivo con hormonas o no se
obtuvo ningGn resultado o se produjo una proliferacidn de teji-
dos indiferenciados (callo).



Ios embriones producto de los cruzamientos entre O. reni-

folia x 0. linearis y el reciproco, no se desarrollaron en
plantulitas en medio de cultivo sin hormonas. Sino que se obtu
vo una proliferacidn de callo nodular en el medio con 4,9 x
1077 M 1BA, 2,4 x 1077 M de GA; y 2,2 0 4,4 x 107° M de BAP.
Para inducir el desarrollo de yemas este material se repicd a
un medio de cultivo sin IBA. Luego de 30 dias en medio de cul-
tivo suplementado con 2,2 x 10_6 M de BAP vy 2,9 x 10_7 M de GA5,
se produjo una proliferacidén del callo y desarrollo de yemas
adventicias. Luego de repicar las yemas a un medio de iguales
caracteristicas, adem8s de la proliferacibén del callo se produ-
jo elongacidn del tallo y expansibn de las hojas y formacién de
algunas raices. En ese momento se procedid a plantar en tierra
tallitos con alguna raiz limpiando de los restos de tejido indi
ferenciado friable. Estas plantulitas necesitaron rustificacibn
por la endebléz de sus tallos y hojas, no obstante que muchas
murieron algunas crecieron y florecieron. Posteriormente en el
capitulo de hibridos se mencionan los resultados del anflisis

cromosdmico de estos hibridos, (Fig. 2.1.).

2.2.7. Estimacibén de la fertilidad

La fertilidad se estimd a partir del porcentaje de polen
coloreado en especies e hibridos. Los granos de polen se tinie
ron durante una hora en azul de algodbén (1% con igual cantidad
de fenol, &cido lé&xtico, glicerina y agua destilada). Se conta-
ron 200 granos de polen por cada individuo examinado, y aquellos
tefiidos de apariencia normal en forma y tamafio fueron contados

como fértiles.

2.2.8. Estimacidn del volumen nuclear

El microdensitSmetro Zeiss 03 registra, mediante el recorri
do de un cuadrado el valor de extincidn total del nGcleo y el nd
mero de mediciones necesarias para barrer dicho nGcleo. Cada una
de las mediciones es equidistante con las vecinas. Esto permite
tener una estimacidén del tamano del nficleo medido, puesto que el
nimero de mediciones serd proporcional a la seccidn de la super-

ficie ecuatorial del nficleo.



Fig. 2.1. Cultivo de tejido in vitro de hibridos
entre O. renifolia y O. linearis. En la figura se

obseravn callos y tallos ya diferenciados.
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El tamano de los nficleos se expresa en unidades arbitra-
rias (ua) que indica el nimero de mediciones necesarias para

barrer dicho nficleo.

2.2.9. Medicidn del tamano de los estomas foliares

El tamano de los estomas foliares se determind mediante
la medicidn de la superficie de los mismos. Se diafanizaron
hojas maduras mediante la técnica de Dizeo de Strittmatter
(1973) y con la ayuda de ca@mara clara se dibujaron sobre cartu
lina 30 estomas. Se recortaron y se pesaron en una balanza ana
litica. Los valores en peso se transformaron a valores reales

en mm2 por comparacién con un patrbdn conocido.

2,2.10. Medicibn del peso de las semillas

El peso de las semillas se expresa en gramos, por unidad.
Para obtenerlo y debido al pequeno tamano de las mismas se pe-
saron 30 semillas por especie y el valor obtenido se lo divide

por 30.

2.2.11, Medicibn del tamano de los 6vulos

El tamano de los 6vulos se calculb mediante la medicién de
la superficie de la seccibn longitudinal media de los mismos.
Para obtener los &vulos se disecaron flores recién abiertas du-
rante la mafiana. Estos 6vulos se montaron en glicerina 100% e
inmediatamente se procedid a su medicidén. Para medirlos se dibu
jaron mediante cémara clara en cartulina, se recortaron y se pe-
saron en balanza analitica, (Fig. 2.2). Posteriormente se trans-
formaron estos valores en gramos a valores reales mm2 por compa-
racibn con un patrdn conocido. El valor para cada especie expre-
sa el promedio de 20 &vulos obtenidos de distintos individuos y

el error standard.

2.2.12, Medicibn del volumen de los granos de polen

Para poder comparar el tamano de los granos de polen entre
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diferentes especies se midieron en todos los casos bajo las
nismas condiciones. El material se obtuvo de plantas vivas du
rante la manhana, y se montaron en glicerina 100% para evitar
la excesiva hidratacibn. Inmediatamente se midieron las longi
tudes de los ejes polares y ecuatoriales (granos prolatos,Fig
2.3), y el tamano se expresa como la multiplicacidén de ambos
ejes en Mm2 con el valor medio y el error standard.Estas medi
ciones se efectuaron en 25 granos de polen por especie y por

nivel de antera.
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Fig. 2.3. Estimacibén del tamano de los granos de polen
mediante la medicién de las longitudes de los ejes e-
cuatoriales (a) y polares (b). En la figura granos de

polen Bl de O. dispar.

*Escala 50 micrones.
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CAPITULO 3

DESCRIPCION DEL CARIOTIPO DE LAS ESPECIES ESTUDIADAS

En esta seccibn se describe el cariotipo de las 53 espe-
cies y variedades estudiadas; 37 de los recuentos efectuados
son nuevos y no habian sido reportados anteriormente. Estas
entidades representan a 13 de :las .16 seccicnes en que Knuth
(1930) clasifica a los Oxalis ide América del Sur.

A continuacidn se presentan los resultados ordenados por
seccidn y dentro de cada una; las especies de acuerdo a un or-
den alfab&tico. En la Tabla 3.1. se presentan estos resulta-

dos resumidos.

3.1. Seccidn Articulatae R. Knuth

3.1.1. Oxalis articulata Sav.

Los recuentos realizados en esta especie permitieron con
firmar anteriores recuentos (Heitz, 1927; Marks, 1956; Naran-
jo et al., 1982*), ya que los individuos tambi&n tienen un ca-
riotipo simétrico formado por 2n=14 cromosomas en su mayoria

metacéntricos (m).

3.1.2. Oxalis monticola Arech.

El cariotipo de esta especie es muy similar al de C. ar-

ticulata, ya que est8 compuesto por 2n=14 cromosomas pequenos,

en su mayoria-'m.

3.1.3. Oxalis regnelli Miqg.

Se observaron en Q. regnelli 2n=28 cromosomas metacéntri-

cos y submetacéntricos (m y sm). Esta especie, que seria un te

* Naranjo et al. (1982) cita a 0. articulata Sav. var. articulata.
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traploide de nlmero bésico x=7, tiene cromosomas de mayor ta-
mano que las dos especies anteriores. Naranjo et al. (1982)
c.tan el mismo nimero de cromosomas para esta especie.
3.1.4. Oxalis aff. regnelli Miq.

Esta especie tambifén es un tetraploide con 2n=28 Cromoso

mas m y sm de tamano similar a los de O. regnelli.

3.1.5. Oxalis rubra St. Hil.

Los resultados observados en el analisis cromosdmico de
esta especie esté@n de acuerdo con lo descripto por Naranjo et
al. (1982*). El cariotipo de esta especie estd constituido
por 2n=14 cromosomas pequenos en su mayoria m. Heitz (1927)
contd en O. rubra 2n=42 cromosomas, lo que indicaria que en

esta especie se puede encontrar poliploidia.

3.1.6. Oxalis venturiana R. Knuth

Los ejemplares estudiados de O. venturiana tienen 2n=14
cromosomas m pequeios, pero Brucher (1969), menciona tambié&n

2n=12 cromosomas para esta entidad.

3.1.7. Oxalis lasiophylla St. Hil.

En los ejemplares estudiados de esta especie se conta-
ron 2n=26 cromosomas m Yy Sm . En meiosis se obser-
vd la formacidn de 13 bivalentes, por lo tanto seria un di-

ploide de nfimero basico x=13.

Hasta el presente este nlmero basico solo habia sido re

portado para Oxalis latifolia (Chatterjee, 1970), especie en

la cual se observan series poliploides con euploidia (Ap&ndi
ce N° 1).

* Naranjo et al. (1982) cita a O. rubra St. Hil. como O. ar-

ticulata Sav. var. hirsuta Prog.



3.2. Seccidn Andicolae R. Knuth

3.2.1. Oxalis parvifolia D.C.

En los individuos estudiados de esta especie se observa-
ron 2n=36 cromosomas pequenos m y sm. Esta especie seria un

hexaploide de nmero b&sico x=6.

3.3. Seccibn Austroamericanae R. Knuth

3.3.1. xalis commersonii Pers.

El cariotipo de esta especie es muy similar al de la es-
pecie anterior, estd constituido por 2n=36 cromosomas peque-
nhos m y sm (Fig. 3.1.). Como aquella, seria un hexaploide de

nimero b4sico x=6.

Estos resultados concuerdan con lo publicado por Naranjo
et al. (1982*) quienes en meiosis observaron 18 bivalentes.

3.3.2. Oxalis cordobensis Knuth

Marks, (1956) y Brucher, (1969) mencionan para esta espe
cie 2n=12 cromosomas. Posteriormente Naranjo et al. (1982%)
publica los siguientes nfimeros gamé&ticos de cromosomas, n=6,
12 y 18. En los individuos analizados se observaron tambié&n
diferentes grados de ploidia sobre el nGmero b&sico x=6, pues
se encontraron individuos con 2n=12, 24, y 36 cromosomas pe-

quenos m y sm.

3.4. Seccibn Carnosae (Reiche) R. Knuth

3.4.1. Oxalis carnosa Mol.

En 3 individuos pertenecientes a 2 poblaciones diferentes

se encontrd el mismo cariotipo, 2n=18 cromosomas pequefos la

* Naranjo et al. (1982) citan a o. commersonii Pers. como O.

sexenata Sav. y a 0. cordobensis Knuth como O. chrysantha Progel.




mayoria m. Pero en Bolkhovskikth et al. (1969), se menciona

para esta especie 2n=14 cromosomas.

3.4.2. Oxalis gigantea Barn.

En los individuos de O. gigantea estudiados se encontrd
un cariotipo similar al de O. carnosa, 2n=18 cromosomas pe-

quenos en su mayoria m.

3.4.3. Oxalis haenkeana 2Zucc

En esta especie como en O. carnosa, O. gigantea y otras

especies chilenas se contaron 2n=18 cromosomas pequenos.

3.5. Seccidn Clematodes Knuth

3.5.1. Oxalis amara A. St. Hil.

Esta especie tiene 2n=10 cromosomas grandes, que varian
entre 4 y 6,5 Mm de largo. Los cromosomas del par N° 1, los
m&s grandes del complemento son m, los del N° 2 son m-sm, los
del N° 3 son sm, los del 4° son subtelocéntricos (st) y los
del par N° 5, que son los mas pequefos del complemento son tam
bién m, (Fig. 3.1). Estas caracteristicas coinciden con la des
cripcidn realizada en O. amara var. scabra por Naranjo et al.
(1982).

3.5.2. Oxalis dumetorum Barn

A pesar de pertenecer a la misma seccidn, O. dumetorum
tiene un cariotipo diferente a la especie anterior y al resto
de las especies de la Seccidn Clematodes estudiadas hasta el
presente. En dos individuos se contaron 2n=12 cromosomas peque

nos m y sm.

3.5.3. Oxalis hepatica Norlind

O. hepatica posee también 2n=10 cromosomas grandes, que
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Fig. 3.1. Cromosomas de: A, O. commersonii (2n=36);

B, O. niederleinii (2n=10); C, O.hepatica (2n=10) ;

D, 0. amara (2n=10); E, O. sarmentosa (2n=10) ;
F, O. renifolia (2n=12); G, O. subcorymbosa (2n=10) ;
H, O. praetexta (2n=10).




varian entre 4 y 6,1 Mm. Los cromosomas del par N° 1 son m y
corresponden a los m&s grandes del complemento, los del N° 2
son sm, los de los pares N° 3 y 4 son st y los del N° 5 son
telocéntricos (t), (Fig. 3.1). Los cromosomas correspondien-
tes a los pares 3, 4 y 5 son de tamano similar y los més pe-
quenos del complemento.

3.5.4, Oxalis niederleinii Knuth

El cariotipo de esta especie es similar en nimero y tama
no de los .cromosomas-al de O. amara y O. hepatica, aunque es
més asimétrico y los cromosomas ‘son m&s pequefos. Estd forma-
do por 2n=10 cromosomas que varian entre 2, 6 y 6,1 Mm de lar
go. Los cromosomas correspondientes al par N° 1, son los mé&s
grandes y m, los de los pares N° 2 a 4 son st y los del par
N° 5 puede ser st o t, (Fig. 3.1). Se ha encontrado variacidn
entre individuos con respecto al brazo corto de los cromoso-
mas del par N° 5, En 5 individuos analizados, provenientes de
tres poblaciones diferentes, se observ6 que en un individuo
los cromosomas del par N° 5 eran st mientras que en el resto
estos cromosomas eran t, . Esta especie ya habia si
do estudiada anteriormente por Briicher (1969) y por Naranjo
et al. (1982*), ambos autores reportan el mismo nimero de cro
mosomas, y la descripcidn del cariotipo realizada por el se-

gundo autor coincide con lo observado en este estudio.

3.5.5. Oxalis sarmentosa Zucc.

El cariotipo de esta especie es muy similar al de O. he-
patica y est8 constituido por 2n=10 cromosomas grandes que va-
rian entre 4,5 y 6,5 Mm de largo (Fig. 3.1). Los cromosomas coO
rrespondientes al par N° 1 son m, los de los N° 2 y 3 son sm,
aunque los brazos cortos de los cromosomas del par N° 2 son
més pequenos que aquellos del par 3. Los pares N° 4 y 5 son t
y se observaron microsat&lites en el brazo corto de uno de los

cromosomas del par 5.

* Naranjo et al. (1982) citan a O. niederleinii Knuth como O.
refracta St. Hil.



3.5.6. Oxalis sp N° 3

Esta especie no ha sido anteriormente descripta, pero tan
to por su morfologia, cuanto por su cariotipo y compuestos fe-
nélicos, es afin a 0. amara por lo que se la incluye en esta
seccidn, (Del Pero de Martinez y de Azkue, 1984). El complemen
to cromosdmico de esta especie es muy similar al de O. amara

en forma y tamano de los cromosomas. Tiene 2n=10 cromosomas
grandes que varian entre 4 y 6,5 Mm de largo. Los cromosomas
del par N° 1, son m y los m&s grandes del complemento, los de
los pares N° 2 y 3 son sm y los del N° 4 st. Los correspondien
tes al par.N° 5 son también m pero los mis pequefios del comple
mento, (Fig. 3.2).

3.6, Seccidn Corniculatae (Reiche) R. Knuth

3.6.1. Oxalis subcorymbosa Arechavaleta

Esta especie posee 2n=10 cromosomas grandes, que varian
entre 2,6 y 6 Mm de largo. Los cromosomas del par N° 1 sonm y
los m&s grandes del complemento, el resto de los cromosomas,
pares 2 a 5 son t, (Fig. 3.1). Se observaron constricciones se
cundarias terminales en el par 2 e intersticiales en el par 3
y microsaté€lites en el brazo corto del par 4. Este cariotipo
es similar a la descripcidn realizada por Naranjo et al.
(1982*), aunque dichos autores encontraron constricciones sola
mente en uno de los pares de cromosomas t. Esta diferencia es
probable que se deba a una mayor condensacidn de los cromoso-

mas ya que aquellos fueron observados en anafase I.

Es interesante mencionar que el cariotipo de esta especie

es muy similar al de O. niederleinii que fue descripto en la

Seccidn Clematodes.

* Naranjo et al. (1982) citan a O. subcorymbosa Arech. como O.

viscosissima (Norl.) Cabrera.




3.7. Seccibén Holophyllum Prog.

3.7.1. Oxalis praetexta Prog.

En esta especie se observaron 2n=10 cromosomas grandes
que varian entre 4 y 6.5 Mm de largo. Los cromosomas del par
N° 1 son m y los mds grandes del complemento, los de los pares
N° 2 y 3 son sm, los del par N° 4 son st y los del par N° 5,
que son los m8s pequefios, son m como los del par N° 1, (Fig.
3.1). En los cromosomas del par N° 4 se observaron microsaté&li

tes en los brazos cortos.
Es interesante sehalar aqul que el cariotipo de esta espe

cie es muy similar al de O. amara (3.5.1.), perteneciente a la
Seccidn Clematodes.

3.7.2. Oxalis renifolia Knuth

En esta especie se observ6 un cariotipo muy diferente al
observado en la especie anterior. El mismo est& constituido
por 2n=12 cromosomas pequenos que varian entre 1,43 y 2,08 Mm
de largo. Los cromosomas de los pares N° 1, 2, 5y 6 sonm y
los de los pares 3 y 4 son sm, (Fig. 3.1). Se observaron micro
satélites en el brazo corto de uno de los cromosomas sm del par
N° 4,

Es tambi&n importante mencionar que el cariotipo de esta
especie es similar al de muchas especies de la Seccidén Thamno-

xXys, que se describir&n luego.

3.8. Seccifn Heterophyllum Prog.

3.8.1. Oxalis bupleurifolia St. Hil.

Heitz, en 1927, publica el recuento cromosbmico de esta
especie a partir de la observacidn de los cromosomas meidticos.
Para realizar una descripcidn mas detallada del cariotipo se a
nalizaron también los cromosomas mitéticos. Se confirmd con es
tos recuentos el nimero de cromosomas 2n=10, y se vid que &stos
son medianos y varian entre 2,46 y 3,57 Mm de largo. Los cromo-
somas correspondientes a los pares N° 1 a 4 son st y los corres



pondientes al par N° 5, m, y los mé8s pequenos del complemento,
(Fig. 3. 2. En el brazo corto de uno de los cromosomas del

par N° 2 (st) se observaron microsaté&lites.

3.8.2. Oxalis fritillariformis Knuth

El cariotipo de esta especie es muy similar al de la espe

cie anterior pero los cromosomas son de menor tamafo.

Tiene 2n=10 cromosomas que varian entre 0,85 y 1,15 Mm de
largo. Los cromosomas correspondientes a los pares N° 1 a 4 sor
st oty los del N° 5 sonm, (Fig. 3.2 ). Estos Gltimos como en
la especie anterior también son los mé&s pequenos del complemen-
to. También se observd en el par de cromosomas N° 2 de esta es-

pecie, la presencia de microsatélites.

3.9. Seccidn Jonoxalis (Small) R. Knuth

3.9.1. Oxalis lobata Sims

El material analizado de esta especie tiene 2n=28 cromoso
mas pequefos m y sm, (Fig. 3.2). Este nimero de cromosomas

coincide con el reportado por Naranjo et al. (1982%).

3.9.2. Oxalis sp N° 4

El nimero de cromosomas encontrado en esta especie 2n=22,
es poco comln en el género Oxalis, (Fig. 3.1.1). Solo se repor
taron hasta el presente en especies en las cuales se encuentran
series poliploides y aneuploidia como O. corymbosa D.C. (Naran-
joetal., 1982; Chatterjee, 1970) O. acetosella L. (Marks, 1956)
y en O. dillenii Jack (Eiten, 1963). Los cromosomas de esta es-

pecie, m-y sm, son de tamano mediano.

* Naranjo et al. (1982) citan a O. lobata Sims como O. perdica-
ria (Mol) Bert.
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Fig. 3.2. Cromosomas de: A, Oxalis sp N2 4 (2n=22);
B, O. cratensis (2n=12); C, O. barrelieri (2n=24);
D, Oxalis sp N® 3(2n=10); E, O. fritillariformis
(2n=10); F, O. bupleurifolia (2n=10); G, O.pubescens
(2n=16); H, O. lobata (2n=28).
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3.9.3. Oxalis sp N° 5

Esta especie, perteneciente a la Seccién Jonoxalis seria
un hexaploide de nfimero bdsico x=7, pues se contaron 2n=42 cro

mosomas pequenos m y Sm.

3.10. Seccidn laxae (Reiche) R. Knuth

3.10.1. Oxalis valdiviensis Barn.

El resultado del recuento mitStico efectuado en esta espe
cie coincide con los resultados publicados anteriormente (War-
burg, 1938; Marks, 1956; y Naranjo et al., 1982) donde se con-
taron 2n=18 cromosomas pequenos.

3.11. Seccidn Ortigieseae R. Knuth

3.11.1. Oxalis pubescens H.B.K.

Ios individuos de esta especie que se analizaron poseen
2n=16 cromosomas pequefios m y sm, (Fig. 3.2). El mismo nfimero
cromosdmico fue reportado por Bricher (1969) aunque Mathew
(1958) report6 2n=48 cromosomas lo que indica gue en esta espe

cie pueden haber diploides y hexaploides de nfimero b&sico x=8.

3.12. Seccidn Palmatifolia Reiche

3.12.1. Oxalis adenophylla Gill

En los individuos analizados se contaron 2n=30 cromosomas
pequenos. Dado que Heitz (1927) cita para esta especie 2n=28
cromosomas, es probable que en esta especie existan series po-

liploides con variacidn en el nfimero b@sico por aneuploidia.

3.13. Seccidn Roseae (Reiche) R. Knuth

3.13.1. Oxalis geminata Hook.




El andlisis efectuado en esta especie, mostrd que esta
entidad tiene 2n=18 cromosomas pequenos y que en meiosis for-

ma 9 bivalentes.

3.13.2. Oxalis roseae Jacqg.

Los individuos analizados pertenecientes a una misma po-
blacidén tienen 2n=12 cromosomas pequenos. El mismo nimero cro-
mosémico reporta M.rks, (1956) para esta especie pero Heitz,
(1925) encontrd 2n=24 cromosomas, por lo tanto habria diploides

y poliploides de nfimero b&sico x=6.

3.14. Seccibn Thamnoxys (Planch.) Prog.

3.14.1., Oxalis barreliexri L.

‘En todos los individuos analizados de esta especie se ob-
servaron 2n=24 cromosomas pequenos, que varian entre 1,19 y
1,90 Mm de largo. Los cromosomas correspondientes a los pares
N° 1, 3, 4,7, 10 y 11 son m, aquellos pertenecientes a los pa
res N° 2, 5, 6 y 9 son sm y los del N° 12 son st, (Fig. 3. 2).
Se observaron microsatélites en el brazo corto de uno de los

cromosomas correspondientes a uno de los pares sm.
De acuerdo a los especimenes analizados y al comportamien

to meidtico de estos (6.1.7), O. barrelieri seria un alotetra-

ploide citolbgico de nfimero basico x=6.

3.14.2. Oxalis cratensis Hook.

Esta especie es diploide con 2n=12 cromosomas peguenos,
que varian entre 1,7 y 2,14 Mm de largo. La mayoria de los cro
mosomas .son m, menos los integrantes de los pares N° 2 y 4 que

son sm, (Fig. 3. 2).

3.14.3. Oxalis cytisoides Mart. et Zucc.

El complemento cromosfmico de esta especie es similar al



de la especie anterior, estd compuesto por 2n=12 cromosomas
pequenos que varian entre 1,66 y 2,86 Mm de largo. El carioti-
po es totalmente sim&trico pues todos los cromosomas son m.

3.14.4. Oxalis dispar N E. Brown

Si bien esta entidad tiene el mismo nfimero bdsico que las
tres anteriores, los cromosomas son notablemente m&s grandes.
Esta importante diferencia en el tamano de los cromosomas coin
cide tambi&n con significativas diferencias en la morfologia

del cariotipo.

Se estudid un solo ejemplar proveniente del Jardin Boténi
co de Kew que probablemente sea descendiente del ejemplar estu
diado por Marks (1957), el cual como aquel tiene 2n= 12 cromo-
somas que varian entre 6,59 y 14,84 Mm de largo. E1 par N° 1
estd constituido por los cromosomas mas grandes del complemen-
U),l4,04i:0,70bhnde largo y son m. El resto de los cromosomas,
t o st, tienen un tamano equivalente al de uno de los brazos de
los cromosomas del par N° 1. Estos miden en promedio 7 Mm de
largo. En este ejemplar se observaron dos pares de cromosomas
asimétricos constituidos por un cromosoma st y otro t, (Fig.

3. 3). En el brazo largo de uno de los cromosomas t se observa-

ron microsatélites.

3.14.5, Oxalis erosa Knuth

En todos los individuos analizados de Q. erosa se observd
un complemento cromosfmico similar al de Q. dispar pero siempre
los cromosomas fueron m&s pequenos que en esta Gltima entidad.
0. erosa tiene 2n=12 cromosomas grandes que varian entre 4,8 y
9,6 Mm de largo. Los cromosomas correspondientes al primer par
son m y tambidn los m&s grandes del complemento, 9,6 ¥ 0,5 Mm.
Cada uno de los brazos de estos cromosomas posee una longitud
similar a aquella correspondiente al resto de los cromosomas
que pueden ser t o st y en promedio medir 5,3 Mm de largo,

(Fig. 3.3 ).

Como en O. dispar, también se observaron en 0. erosa pares
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Fig. 3.3. Cromosomas de: A, O. dispar (2n=12); B,
frutescens (2n=12); C, O. erosa (2n=12); D,

linearis (2n=12); L, O. hassleri (2n=12); F,

glaucifolia (2n=12); G, O. neuwiedii (2n=12);
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de cromosomas asimétricos st-t, variando el nimero de cromoso-
mas st. En un total de 15 individuos estudiados se observd que
el m&ximo de cromosomas st que un individuo podia tener eran 3,
también se observaron individﬁos sin cromosomas st, (punto
9.2.2.1). Ademas se observaron microsatélites siempre en el

brazo largo de cromosomas asimé&tricos.

3.14.6. Oxalis euphorbioides St. Hil.

En esta especie se observd un cariotipo constituido por

2n=12 cromosomas pequenos m y sm.

3.14,7. Oxalis frutescens L.

O. frutescens tambi&n tiene 2n=12 cromosomas pequefos que

varian entre 1,66 y 2,73 Mm de largo. Los cromosomas correspon
dientes a los pares N° 1 y 2 son m y los restantes son st,
(Fig. 3. 3). Se observaron microsatélites en el brazo corto de
uno de los cromosomas correspondientes a uno de los pares de

cromosomas st.

3.14.8. Oxalis glaucifolia Knuth

El nGmero de cromosomas de esta especie es 2n=12 y el ta-
mano de los mismos es pequeno variando entre 1,07 y 2,38 Mm de
largo. El cariotipo de esta especie es muy simétrico puesto que
los cromosomas correspondientes a los pares N° 1 a 4 sonm y

los de los pares 5 y 6 son sm, (Fig. 3. 3).

En- algunos individuos se observaron constricciones secun-

darias en el brazo largo del par N° 2 (m).

3.14.9. Oxalis hassleri Knuth

En esta especie se encontrd que el nGmero bédsico es igual
que en las especies anteriores, x=6, pero el acriotipo es casi
totalmente asimétrico y el tamaho de los cromosomas es interme
dio entre lo observado en las especies con cromosomas grandes,



como O. dispar y O. erosa, y en aquellas con cromosomas peque-
nos, descriptas en la seccibn Thamnoxys. El tamano de 1l0s cro-
mosomas varia entre 2,12 y 3,86 Mm de largo. Los cromosomas
correspondientes a los pares N° 1 a 3 son telocéntricos y los

correspondientes a los N° 4 a 6 son st, (Fig. 3.3).

3.14,10. Oxalis hedysarifolia Pohl

En esta especie se observaron 2n=12 cromosomas pequenos
que varian entre 1,78 y 2,86 Mm de largo. A excepcidn de los
cromosomas correspondientes a los pares N° 3 y 4 que son sm-st,
el resto de los cromosomas son m, (Fig. 3.3 ). En esta especie
se observaron microsatélites en los brazos cortos de uno de los

pares de cromosomas asimétricos.

3.14,11. Oxalis linearis Zucc.

El complemento cromosbfmico de esta especie estd compuesto
por 2n=12 cromosomas pequehos que varian entre 1,57 y 2,21 Mnm
de largo. Los cromosomas correspondientes a los pares N° 3 y 4
son sm mientras que el resto de los pares son m, (Fig. 3.3 ).
En uno de los pares de cromosomas sm se observaron microsat€li-
tes en ambos brazos cortos.

Esta especie tiene un cariotipo muy similar a O. renifolia

(punto 3.7.2) perteneciente a la Seccién Holophyllum con la cual
se hibridd obteniéndose una Fl1l y F2 fértiles.

3.14.12. Oxalis neuwiedii 2ucc.

En esta especie, como en O. hassleri, (punto 3.14.9) se
contaron 2n=12 cromosomas asimé&tricos, pero en O. neuwiedii los
cromosomas son mas grandes variando entre 3,80 y 5,89 Mm de

largo, (Fig. 3. 3).

Los cromosomas son st y t y como en O. erosa se observd
variacién en el nGmero de cromosomas st, lo que constituye po-
limorfismos estructurales. Los distintos individuos pueden te-
ner todos los cromosomas telocéntricos o bi&n uno o dos cromo-



somas st y el resto t. En el caso de tener dos cromosomas st

estos pueden ser homdlogos o no, (punto 9.2.2.3).

3.14.13. Oxalis psoraleoides H.B.K.

El cariotipo de esta especie es similar en forma y tama-
no al ya descripto para O. dispar y O. erosa. Tiene 2n=12 cro-
mosomas que varian en tamano entre 4,5 y 10,3 Mm de largo. Los
cromosomas del par N° 1 gue son m y los m&s grandes del comple
mento miden 10,3 ¥ 0,5 Mm de largo y los restantes (t) miden
en promedio 5,5 % 0,3 Mm de largo. En los individuos analizados
no se observaron cromosomas st como en O. dispar, O. erosa y O.

newiedii.

3.14.14. Oxalis rhombeo-ovata St. Hil.

Esta especie tiene 2n=14 cromosomas grandes que varian en-
tre 4,40 y 6,14 Mm de largo. De las especies estudiadas citold-

gicamente, O. rhombeo-ovata es el finico miembro de la seccibn

Thamnoxys con x=7, El cariotipo en la mayoria de los individuos
analizados est8 compuesto por 7 pares de cromosomas t, (Fig.
3.4). Pero en algunos individuos se observaron 1 6 2 cromoso-
mas st. En este iltimo caso pueden ser hom6logos o no, consti-
tuyendo un heterocigota estructural para dos pares de cromoso-
mas, (punto 9.2.2.4).

Este tipo de polimorfismos estructural, ya mencionado en
O. dispar, O. erosa, O. psoraleoides y O. newiedii, no es exclu

sivo de la Seccidn Thamnoxys, puesto que en O. niederleinii de

la Seccidn Clematodes, tambi&n se encontrd esta variacidn, (pun
to 3.5.4).

La presencia de microsat&lites en el complemento de O.

rhombeo-ovata fue observada tanto en los brazos cortos como €n

los largos de cromosomas t.

3.14.15. Oxalis sellowili Spreng. var. diversifolia Knuth

Esta especie es un hexaploide de nfimero b&sico x=6, los
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Fig. 3.4. Cromosomas de: A, O. rhombeo-ovata (2n=14);

B, Oxalis sp N2 2 (2n=10); C, Oxalis sellowii var.

latifolia (2n=72); D, O. tenuicalyculata (2n=12) ;

E, O. sellowii var diversifolia (2n=36); F, Oxalis
sp. N° 1 (2n=10).




cromosomas son pequenos variando entre 1,42 y 2,86 Mm de largo.
La mayoria de los cromosomas son m O sm y solo los cromosomas
correspondientes a los pares N° 7, 8 y 9 son st, (Fig. 3. 4).
En los brazos cortos de los cromosomas de este tipo se observa

ron microsaté&lites.

Esta especie es la finica en la cual se observ®6 la presen-

cia de cromosomas supernumerarios, (punto 9.1).

3.14.16. Oxalis sellowii Spreng var. latifolia Knuth

Los individuos de esta entidad son dodecaploides de nGme-
ro bdsico x=6, pues tienen 2n=72 cromosomas pequefos que va-
rian entre 0,7 y 1,9 Mm de largo. Debido al pequeno tamano de
muchos de ellos (0,7 Mm de largo los cromosomés m&s pequenos)
no es posible establecer en algunos casos en que regibn del
cromosoma se encuentra el centrdmero, (Fig. 3.4 ). En geﬁeral
se observa que la mayoria de los cromosomas tienen los dos
brazos mds o menos de la misma longitud y unos pocos tienen
un brazo algo m&s largo que el otro y estos Gltimos correspon-
den a los mas pequenos del complemento.

3.14.17. Oxalis sepium St. Hil.

En esta especie se observaron 2n=12 cromosomas pequenos
que varian entre 1,66 y 2,32 Mm de largo. Los cromosomas co-
rrespondientes a los pares N° 1, 2, 5y 6 sonm y los corres-

pondientes a los pares 3 y 4 son st.

3.14.18, Oxalis tenuicalyculata Knuth

Tambi&n esta especie tiene 2n=12 cromosomas pequenos que
varian entre 1,66 y 2,38 Mmn de largo. Los cromosomas corres-
pondientes a los pares 1, 2, 3 y 6 son m y los de los N° 4 y
5 son st, (Fig. 3. 4).

3.14.19. Oxalis sp. N° 1

Se estudid un solo individuo de esta entidad en la cual
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se encontrd a un cariotipo Gnico para la Secci6én. Este comple-
mento cromosémico est8 formado por 2n=10 cromosomas pequefos
que varian entre 0,95 y 2,76 Mm de largo. Los cromosomas CoO-
rrespondientes al par N° 1 son marcadamente m8s grandes que el
resto de los cromosomas, ya que estos miden 2,76 Mm mientras
los cromosomas corresponcientes a los pares 2 a 5 miden en pro
medio 1,3 Mm. El cariotipo es asimétrico pues los cromosomas

l a 3 son st y los de los pares 4 y 5 son t, (Fig. 3.4).

Estas caracteristicas hacen que el cariotipo de esta espe-
cie sea el més asimétrico y el que estd constituido por los cro
mosomas m&s pequenos entre las especies de Oxalis Secc. Thamno-

xys estudiadas hasta ahora.

3.14.20. Oxalis sp. N° 2

Esta especie tambi&n tiene 2n=10 cromosomas, pero estos
son mds simétricos y mds grandes que en la especie anterior.
Los cromosomas de esta especie varian entre 2;40 y 4,18 Mm de
largo. Los cromosomas correspondientes a los pares N° 1 a 3
son sm, los del N° 4 son st y los correspondientes al par N°

5son m, (Fig. 3. 4).

En el brazo corto de los dos cromosomas del par N° 2 (sm)

se observaron microsatélites.

Es interesante mencionar acd la similitud del cariotipo de
esta especie con el encontrado en las especies de la Seccibn
Heterophyllum (3.8.) aunque en estas Gltimas los cromosomas son
mas pequenos y asimétricos.

En el punto 7.4.2. se describe el andlisis del comporta-
miento meib6tico de un hibrido entre estas especies.
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TABLA 3.1.

Nimero de cromosomas, numero basico y morfologia del cariotipo de las 52
especies y variedades estudiadas de Oxalis . Las secciones, y dentro de

estas las especies est@ ordenadas alfabeticamente.

Secciones y especies nimero de m:nm?ro morfolggie_n del
cromosomas basico cariotipo
Articulatae
0. articulata 14 7 my sm
0. lasiophylla 26 13 my sm
0. monticola 14 7 my sm
O. regnelli 28 7 m y sm
0. aff. regnelli 28 7 m y sm
0. rubra 14 7 my sm
0. venturiana 14 7 Dy Sm
Andicolae
0. parvifolia 36 6 my sm
Austraoamericanae
0. commersonii 36 6 y sm
0. cordobensis 12 6 y sm
" 24 6 y sm
36 6 m y sm
Carnosae
0. carnosa 18 9 my sm
0. gigantea 18 9 R y sm
0. haenkeana 18 9 sm
Clenatbdes
0. amara 10 5 4m+4smt2st
0. dumetorum 12 6 m y sm
0. hepatica 10 5 2m+2sm+4st+2¢t
0. niederleinii 10 5 2m+8st
0. sarmentosa 10 5 2m+4smtbt
Oxalis sp N=23 10 5 4m+4sm+2st
Corniculatae
0. subcorymbosa 10 5 2m+8st
Holophyllum
O. praetexta 10 5 4mtbsmt2st
0. renifolia 12 6 8m+4 sm
Heterophyllum
0. bupleurifolia 10 5 8st+2m

0. fritillariformis 10 5 8st+2m




TABLA 3.1.

Jonoxalis

0. lobata 28

Oxalis sp N24 22

Oxalis sp N=5 42
Laxae

0. valdiviensis 18
Ortigieseae

0. pubescens 16
Palamatifoliae.

0. adenophylla 30
Roseae

0. geminata 18

0. roseae 12
Thamnoxys

0. barrelieri 24

0. cratensis

0. cytisoides 12

0. dispar 12

O. erosa 12

0. euphorbioides 12

0. frutescens 12

0. glaucifolia 12

0. hassleri’ 12

0. hedysarifolia 12

O.linearis 12

0. neuwiedii 12

0. psoraleoides 12

0. rhombeo-ovata 14

0. sellowii var. diversifolia 36

0. sellowii var. latifolia 72

0. sepium 12

0. tenuicalyculata 12

Oxalis sp N=21 10

Oxalis sp N22 10
Sin clasificacidn

Oxalis sp N23 10

(continuacidn)

11

N O8O OO O O O O O

LV IS, B o U o AN = AN « AR = T < S o

L%

Dy sm

m y sm

1 2m+8sm+2st

12m
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my sm
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8m+4 sm
6st+6t

8m+4sm-st

8m+4sm
12st-t
2m+10t
l4t-st
30m~sm+6st
m-sm y St
Bm+4st
8m+4st
6st+4t
2m+6sm+2st

4m+b4sm+2st



CAPITULO 4

VARIACION EN EL CONTENIDO DE ADN Y EN EL TAMANO DE LOS- CROMOSOMAS ENTRE
LAS ESPECIES DE LA SECCION THAMNOXYS Y ESPEC!ES DE SECCIONES AFINES

En el capitulo 3 se describieron las diferencias que exis
ten en el tamanho, nfmero y morfologia de los cromosomas en un
nGmero representativo de especies del género Oxalis. La varia-
cidn encontrada es Ginica entre plantas pertenecientes a un mis-
mo género y estd mayoritariamente concentrada en las especies
pertenecientes a la Seccidn Thamnoxys. Entre €&stas y aquellas
pertenecientes a las secciones Hollophyllum y Heterophyllum,
estrechamente relacionadas, se encontraron tres nGmeros basicos
diferentes y una amplia variacidn de la morfologia de los cramo
somas. En contraste con la variacidn del cariotipo, estas espe-
cies generalmente se distinguen solo por caracteres cuantitati-
vos de su morfologia externa. Sin embargo, la variacidn del ca-
riotipo no define las secciones mencionadas, las cuales han si-
do establecidas sobre la base de las diferencias cualitativas
de la morfologia foliar (Knuth, 1930).

Con el objeto de analizar la variacidn cariotipica obser-
vada y aportar datos que contribuyan a su interpretécién se
cuantificd el ADN nuclear total en c€lulas meristem&ticas de
raliz mediante la té&cnica de microdensitometria (ver Materiales
y Métodos).

Las mediciones se realizaron en 19 especies y una variedad,
pertenecientes a las Secciones Thamnoxys, Holophyllum y Hetero-
phyllum, como asi tambi&n en hibridos entre algunas de estas es
pecies. En el mismo material se midid el volumen cromosdmico pa
ra determinar la relacidn existente entre las diferencias en el

tamano cromosfmico y el contenido de ADN.

En la Tabla N° 4.1 se describen el contenido de ADN y el
volumen cromos&mico de 16 especies y una variedad de la Seccibn
Thamnoxys, O. renifolia de la Seccidn Hollophyllum, O. bupleu-
rifolia y O. fitillariformis, ambas de la Seccibn Heterophyllum.

Se incluyen también los valores obtenidos en la primer filial

del cruzamiento entre O. psoraleoides y O. rhombeo-ovata y en

la F2, producto de la autopolinizacibn de estos individuos, los



TABLA 4.1.

Contenido de ADN, volimen cromosdmico y nimero de cromosomas en
19 especies y una variedad de las secciones Thamnoxys, Hetrophy
1llum y Holophyllum y de los hibridos de la Fl y F2 entre las

especies 0. psoraleoides y 0. rhombeo-ovata.

contenido volémen
de cromosémico
ADN en pg. en Mm3
. o + +
Oxalis sp N21 1,76-0,25 3,82-0,73
0. linearis 2,27%0, 26 9,30%0,31
0. sepium 2,33%0,32 9,58%0,88
0. frutescens 2,36%0,04 10,22%0, 53
0. hedysarifolia 2,60%0, 32 10,920, 99
0. renifolia 2,84%0,53 8,94%0,31
0. glaucifolia 2,96%0,26 8,93%0,99
0. cratensis 3,50%0,16 8,44%0,49
0. fritillariformis 4,60%0,20 7,69%0,26
0. barrelieri 5,0220,35 14,30%0,03
0. bupleurifolia 5,82%0,37 21,15%0,23
0. sellowii var diversifolia 7,6620,69 28,02%1,40
oxalis sp N2 9,50%1,23 22,27%0,52
0. hassleri 10,49%0,89 20,99%0, 80
0. neuwiedii 13,00%1,35 28,47%0, 90
0. sellowii var. latifolia  14,961,08 35,90%1,09
0. rhombeo-ovata 19,0411, 59 42,01%1,08
0. erosa 26,20%2,08 65,33%2, 56
0. psoraleoides 27,29%1,29 66,1111, 01
0. dispar. 33,01%2,34 85,54%2,52
0. psoraleoides
x Fl 23,72%0,85 43,1211, 60

0. rhombeo-ovata

O. psoraleoides
x

0. rhombeoovata

x F2

0. psoraleoides
x

0. rhombeo—ovata



cuales son alotetraploides.

En esta tabla tanto las especies como las variedades es-
t&n ordenadas de acuerdo al orden creciente en el contenido de
ADN. Al final de la misma se describen los valores para los hi
bridos de la F1 y de la F2 del cruzamiento O. psoraleoides x

O. rhombeo~-ovata.

4,1, Variacibn en el contenido de ADN

El rango en el contenido de ADN varia entre 1,76 pg en
Oxalis sp. N°1 y 33,01 en O. dispar, lo que implica una diferen
cia del 1800%. Este rango en el contenido de ADN es el m&s am~
plio conocido entre especies pertenecientes a un mismo género
de dicotiledbneas, solo en el género Crepis se encontrd un ran-
go aproximado (Bennett and Smith, 1976) y entre las monocotile-

dbneas solo Scilla supera este valor (Bennett et al., 1982).

Si se comparan los valores del contenido de ADN por genoma
haploide de estas especies, utilizando el método de comparacio-
nes mGltiples de Waller y Duncan (1969 y 1972), se pueden sepa-
rar en 7 grupos significativamente diferentes (P< 0,05) con res
pecto al contenido de ADN, (Tabla 4.2).

El grupo de especies con menor contenido de ADN, qgue resul
t8 ser el m&s numeroso, est& formado por 10 especies y una va-
riedad. Entre é&stas se encuentran dos nGmeros bdsicos diferen-
tes, x=5 y x=6, diploides y poliploides. La especie con menor
contenido de ADN, Oxalis sp. N°® 1, es la finica con nfimero bdsico
x=5 (2n=10). El resto de las entidades, diploides y poliploides,
tienen el mismo nGmero bdsico x=6. Las especies poliploides, O.

barrelieri (2n=24), O, sellowii var. diversifolia (2n=36) y O.

sellowii var. latifolia (2n=72), tambi&n pertenecen al primer
grupo. Esto se debe, no s8lo a que tienen el mismo nimero b&sico
y morfologia de los cromosomas que el resto de las especies del
grupo (excluyendo a Oxalis sp. N° 1), sino tambi&n a que el con
tenido de ADN por genoma haploide es similar al de estas espe-
cies. En O. barrelieri (4x) dicho contenido es de 1,255 pg, en

O. sellowii var. diversifolia (6x) es de 1,276 pg y en la varie

dad latifolia (12x) es de 1,255 pg. En promedio, las especies



TABLA 4.2,
Grupos de especies pertenecientes a las seccidnes Thamnoxys,

Holophyllum y Heterophyllum que difieren significativamente

en el contenido de ADN por genoma haploide.

contenido de

nimero
ADN por genoma basico
haploide pg-.
Oxalis sp N21 0,88 5
0. linearis 1,13 6
0. sepium 1,16 6
0. frutescens 1,18 6
0. barrelieri (4x) 1,25 6
0. sellowii var. latifolia (12x) 1,25 6
0. sellowii var. diversifolia (6x) 1,28 6
Q..hed#‘ arifolia 1,30 6
0. renifolia 1,42 6
0. glaucifolia 1,48 6
0. cratensis 1,75 6
0. fitillariformis 2,30 5
0. bupleurifolia 2,91 5
Oxalis sp. N22 4,75 5
0. hassleri 5,24 6
0. neuwiedii 6,50 6
0. rhombeo-ovata 9,52 ?
0. erosa ) ) 13,10 6
0. psoralecides 13,64 6
0. dispar 16,50 6 7

* prupos significativamente diferentes en contenido de ADN por genoma
haploide, definidos por el método de comparaciones mltiples de
Waller y Duncan (1969 y 1972), P 0.05.
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diploides con 2n=12 cromosomas de este grupo, tienen un conte-
nido de ADN por genoma haploide igual a 1,347 : 0,084, y no se
observan diferencias significativas con el de las especies po-

liploides como ya se mencionara.

Esto soporta la hipbtesis sobre el posible origen de las
especies poliploides a partir de ancestros diploides gue se-
rian citolbgicamente similares a las especies diploides con

2n=12 cromosomas metac&ntricos y submetac&ntricos pequenos.

De las 11 entidades que integran este grupo, 10 pertene-
cen a la Seccibn Thamnoxys y una, O. renifolia, a la Seccidn
Holophyllum. La relacidn de esta especie con el resto de las
entidades del grupo con nimero bdsico x=6, queda demostrado
no solo por el nGmero de cromosomas sino tambi&n por el conte-
nido de ADN. Adem&s se obtuvieron hibridos fértiles con la es-
pecie 0. linearis, con la cual existe una diferencia en el con-
tenido de ADN del 25%.

El segundo grupo definido por el contenido de ADN por ge-
noma haploide lo integran dos especies pertenecientes a la sec

cidén Heterophyllum, O. bupleurifolia y O. fitillariformis, que

tienen 2n=10 cromosomas de morfologia similar pero se diferen-
cian en el contenido de ADN; la primer especie tiene 2,91 y la
segunda 2,30 pg por genoma haploide. En el tercer grupo, esté&n
ubicadas dos especies pertenecientes a la Seccidn Thamnoxys

con diferencias no significativas en el contenido de ADN por
genoma haploide, pero que se diferencian por el ntimero b&sico

y la forma de los cromosomas. La especie Oxalis sp. N° 2 perte-

neciente a este grupo, se hibridd con O. bupleurifolia, pertene

ciente al segundo grupo. A pesar de que ambas especies tienen

un mismo nGmero de cromosomas de morfologia similar, la diferen
cia en el contenido de ADN entre ambas es del 63%. Los hibridos
de la F1, son infértiles y tienen un comportamiento meidtico a-

normal, (punto 7.4.2).

En el cuarto grupo se encuentra una sola especie, O. neuwie-
dii. Esta entidad perteneciente a la Seccidn Thamnoxys, tiene
un contenido de ADN por genoma haploide igual a 6,5 pg. Tanto
en el nGmero de cromosomas como en la morfologia de los mismos,
es muy similar a O. hassleri del tercer grupo, pero se diferencia

por el contenido de ADN.



En el quinto grupo tambi&n se encuentra una sola especie
diploide perteneciente a la Seccifén Thamnoxys. Esta entidad,
O. rhombeo-ovata, tiene un contenido de ADN por genoma haploi-

de igual a 9,52 pg y un nimero cromosfémico de 2n=14. Los Glti-

mos dos grupos, estdn formados por tres especies pertenecien-
tes a la Seccib6n Thamnoxys que a pesar de tener el mismo nGme-
ro de cromosomas y cariotipos similares, se diferencian signi-

ficativamente por el contenido de ADN.

En el grupo N° 6 se encuentra O. erosa y O. psoraleoides

que tienen respectivamente 13,10 y 13,64 pg de ADN por genoma
haploide. En el grupo N° 7 se encuentra O. dispar con 16,50 pg
de ADN por genoma haploide.

Estas especies son otro ejemplo de variacidén en el conte-
nido de ADN entre especies con cariotipos similares, como la
que ocurre entre las especies del grupo N° 1, N° 2, N° 2 y 3,
N° 3 y 4, (Tabla 4.2).

4,2, Variacibn en el volumen cromosbémico

Asi como el rango en el contenido de ADN entre especies
de la Seccibn Thamnoxys y especies de secciones afines tiene
una diferencia de 1800%, el rango en el tamano de los cromoso-
mas, medido como volumen cromosSmico varia entre 3,82 Mm3 en

Oxalis sp. N° 1 y 85,54 Mm3 en Oxalis dispar lo que significa

una diferencia de 1900%. Para verificar la existencia de co-
rrelacibn entre el contenido de ADN y el volumen cromos6mico
entre estas especies, se realizd un andlisis de la regresibn
entre estos dos pardmetros para todas las especies e hibridos
mencionados en la Tabla N° 1. Se encontrd una correlacidn po-
sitiva y muy significativa (r=0,97, P<0,001). La regresibn se
ajusta a una funcibén lineal que junto con la dispersidn de pun
tos estd representada en la Figura 4.1,

Entre las especies del grupo con menor contenido de ADN,
la variedad dodecaploide de O. sellowii, si bien tiene un con-
tenido de ADN por genoma haploide similar al resto de las espe-
cies diploides, el volumen cromosfmico por genoma haploide es
sensiblemente menor, incluso comparado con la variedad hexaploi

de de la especie. En promedio, las especies diploides con 2n=12
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Fig. 4.1. Volumen cromosbmico en funcibn del
contenido de ADN en 19 especies y una varie-
dad de Oxalis seccidn Thamnoxys. a corres-
ponde al hibrido entre O. rhombeo-ovata y

O. psoraleoides (Fl1) y b al alotetraploide

producto de la autopolinizacibn de la F1(F2).



cromosomas del grupo N° 1, tienen un volumen cromosSmico por
genoma haploide de 4,66 Mm3, la variedad hexaploide de O. se-

llowii tiene un valor de volumen cromosfSmico por genoma haploi
de de 4,67 Mm3 y en la variedad dodecaploide de 2,33 Mm3, (Ta-
bla 4.3). Este valor de volumen cromosfmico que no guarda pro-
porcionalidad con el contenido de ADN, de acuerdo a la curva
de regresidn obtenida con todas las especies, puede deberse
posiblemente a errores en la medicibn. Otra causa podria res-
ponder a las caracteristicas metab&Slicas o fisiolbgicas del
ADN en esta especie poliploide. Esta segunda posibilidad esta-~
ria apoyada en las observaciones de Bennett (1969 y 1972) en
Secale y Vicia donde se encontraron variaciones intraespecifi-

cas en el volumen cromosémico con valores constantes en el con
tenido de ADN, debido a cambios en el monto de las proteinas
totales e histonas nucleares, en respuesta a distintos trata-

mientos.

4,3. Contenido de ADN de los hibridos Fl, diploides y F2, te-

traploides del cruzamiento entre O. rhombeo-ovata x 0. pso-

raleoides

En la Tabla 4.1. junto a los valores del contenido de ADN
de las especies de las Secciones Thamnoxys, Holophyllum y Hete-
rophyllum, se describen los valores correspondientes a los hi-

bridos de la Fl1 entre O. rhombeo-ovata y O. psoraleoides, y del

alotetraploide artificial, producto de la autopolinizacidn de
éstos, (F2). Los hibridos de la Fl1 tienen un contenido de ADN
igual a 23,72 pg, valor que no muestra diferencias significati-
vas con lo esperado de acuerdo a la suma del contenido de ADN
por genoma haploide de cada una de las especies progenitoras
(p<0,05). O. rhombeo-ovata y O. psoraleoides tienen respectiva-
mente 9,52 y 13,64 pg de ADN por genoma haploide (23,16 sumados).

La situaciftn no es la misma en los alotetraploides producto de
autopolinizacidn con 2n=26 cromosomas, puesto que en &stos el
contenido de ADN, 37,81 pg. es significativamente diferente a
lo gque se esperaria (P<0,05) de acuerdo a la suma de los valo-
res de contenido de ADN de las especies parentales, (47,44 pg).
Lo observado en estos poliploides, no est&@ de acuerdo con lo re

gistrado en los autotetraploides de Chrysantemum obtenidos me-

diante tratamiento con colchicina por Dowrick y El Bayoumi

(1969), donde el contenido de ADN estd en concordancia con lo



TABLA 4.3,

Contenido d- ADN y volmen cromosdmico por genoma haploide, y ni-

mero de cromosomas de las 9 especies y una variedad que definen

por el contenido de ADN al grupo N21 (Tabla 4.2.).

lo lo o lo lo lo lo 1o o

o

especie

linearis
seEium
frutescens

hedysarifolia

renifolia
glaucifolia
cratensis
barrelieri

sellowii var. diversifolia

sellowil var. latifolia

1,13
1,16
1,18
1,30
1,42
1,48
1,75
1,25
1,28

1,25

4,65
4,79
5,11
5,46
4,47
4,46
4,22
3,58
4,67

2,99

12
12
12
12
12
12
12
24
36

72



esperado por la duplicacifn cromosSmica. M&s bien es similar a

lo observado en Tradescansia crassifolia donde se encuentran

individuos 2x, 4x y 6x naturales, teniendo los poliploides me-
nor contenido de ADN que los individuos diploides (Martinez y
Ginzo, 1985).

4,4, Distribucibn de las diferencias del contenido de ADN en
el cariotipo

A pesar que las especies pertenecientes al grupo VI, O.
erosa y O. psoraleoides y aquella perteneciente al grupo VII,

O. dispar tienen diferencias significativas con respecto al
contenido de ADN y al volumen cromos6mico total, (Tabla 4.4),
poseen el mismo cariotipo formado por 12 cromosomas, 2m y 10

st y t. Ademds se han obtenido hibridos fértiles entre ellas
con apareamiento cromosémico completo en meiosis, (punto
7.2.2). Debido a que se encontrd una correlacibn positiva entre
el volumen cromosdmico y el contenido de ADN, es posible cono-
cer como se distribuye el ADN extra en la especie con un conte-
nido mayor, si se ordenan los cromosomas de cada entidad de a-
cuerdo a un orden decreciente de tamafno y se comparan las dife-
rencias de tamano de cada uno de los cromosomas entre las espe-

cies.

En la Tabla 4.4 se comparan los valores de volumen cromo-
sébmico por cromosoma y en total como asi también el contenido
de ADN total para las 3 especies. Con respecto al volumen cromo
sémico total y por cromosomas y al contenido de ADN total, no
existe diferencia significativa entre O. erosa y O. psoarleoides

y si existen entre estas dos especies y O. dispar (P€0,05). Las
diferencias totales entre O. erosa y O. dispar son del 26% en
contenido de ADN y de 31% en volumen cromosfmico y entre 0. pso-
raleoides y O. dispar &stas son de 26 y 29% respectivamente.

A pesar del error que el método de medicidn del volumen
cromosbmico pueda tener, se observd6 que las diferencias tanto
en el volumen cromosémico como en el contenido de ADN totales
estdn dentro de un mismo rango, alrededor de 28%. Ademds, cerca
no a este valor se encuentran las diferencias en volumen cromo-
sbmico entre cada uno de los cromosomas, (Tabla 4.5). Solo se

puede afirmar que sean homeblogos los cromosomas pertenecientes

61
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al par N° 1, (m), ya que el resto de los cromosomas de las tres
especies son t o st e indistinguibles ante la falta de algln

marcador visible. Pero como entre O. erosa y O. dispar y entre

O. psoraleoides y O. dispar las diferencias en el volumen cromo
sémico del par N° 1 son similares a las totales, se pueden inter
pretar las comparaciones expresadas en la Tabla 4.5 como reales
e inferir gue el ADN extra de Q. dispar se encuentra distribui-
do proporcionalmente en el complemento cromosfmico existiendo
una ampliacién proporcional de ADN a través de todos los miem-
bros del complemento. Consecuencia de esto seria la proporcio-
nalidad de los cariotipos, (Fig. 4.2) y la observacidn de que
todos los bivalentes en metafase I de los hibridos son hetero-

mdérficos , (Fig. 7.2.).

Esta interpretacidn es diferente a lo que se observd entre
especies con diferentes contenidos de ADN, mediante la medicidn
de los cromosomas homedlogos en bivalentes heteromdrficos en
meiosis de los hibridos entre especies de Festuca, (Seal y Rees,
1982; Rees et al., 1982). En é&stos el ADN extra, en la especie
con mayor contenido de ADN, se distribuye en forma uniforme en-
tre los cromosomas del complemento y como consecuencia cada cro
mosoma se incrementa en volumen en igual cantidad, en t&rminos
absolutos, y por lo tanto los cromosomas pequenos aumentan en

tamano en mayor proporcidn que los m&s grandes.
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Fig. 4.2. Cariotipos comparados de O. psoraleoides A y

0. disRar B .
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CAPITULO 5

VARIACION EN EL CONTENIDO DE ADN Y EN EL VOLUMEN CROMOSOMICO EN ESPECIES

AFINES A 9: amara

Este grupo de especies, en las cuales se midid también el

contenido de ADN y el volumen cromosfSmico, estdn intimamente

relacionadas entre si y son afines a O. amara. Este grupo es in

teresante pues sus integrantes

tienen cromosomas grandes y a di

ferencia de aquellos descriptos en el capitulo 4 tienen todos

el mismo nimero de cromosomas con variaciones en la simetria del

cariotipo. También a diferencia de aquellas especies entre é&stas,

a pesar de la homogeneidad en el cariotipo existen marcadas dife

rencias en la morfologia externa de las especies.

En la Tabla 5.1. se describen los valores del contenido de

ADN, volumen cromosémico y morfologia del cariotipo de las cinco

especies estudiadas. Las cinco
ro bdsico x=5. El1 contenido de
variacidén entre 9,25 pg. en O.
Q. amara , lo cue implica una
rencias son muy significativas

denadas en forma progresiva de

son diploides y con un mismo nfime
ADN por genoma tiene un rango de
niederleinii hasta 15,59 pg. en
diferencia del 68%. Estas dife

si se consideran las especies or-

acuerdo al contenido de ADN en

forma alternada (Tabla 5.1) (P<0,05).

Como en el grupo de especies descriptos en el punto ante-

rior, la variaci®n en el contenido de ADN estd significativamen-

te correlacionada con la variacidén en el volumen cromosémico,
Tabla 5.1. (r=0,81, P<0,05). Adem8s, se observ6 correlacibn en-
tre estos dos parémetros y la simetria del complemento cromosémi

co expresado como indice de simetria IS, (Materiales y M&todos).

Las especies con menor contenido de ADN y volumen cromosémico,

tienen mayor nfimero de cromosomas telocé&ntricos y st, mientras

que aquellas especies con mayor contenido de ADN y volumen cro-

mosbmico, tienen mayor nfimero de cromosomas m y sm. Al efectuar

el andlisis de la regresidn entre el iIndice centromérico y el

contenido de ADN y el indice centromérico y el volumen nuclear,

se encontrd que en ambos casos

la regresidn es positiva y signi

ficativa, siendo los valores de r con un P< 0,05 de 0,81 y 0,9

respectivamente. En la Figura 5.1. se grafican tanto la disper-

sién de puntos como la curva de regresibn a la que se ajustan



TABLA 5.1.

Contenido de ADN, volimen cromosémico y cariotipo de las especies

0. subcorymbosa, 0. niederleinii, Oxalis sp. N°3, 0. sarmentosa y

O. amara.
contenido volGmen
de cramosdmico
ADN en pg. 3
en Mm

0. subcorymbosa 9,250, 82a% 28,7033, 70 2m42¢
0. niederleinii 11,1421, 16ba 23,49%1 11 2m+2¢
Oxalis sp N°3 12,15%1,12cb 37,56%1,95 i+t 25t
0. sarmentosa 14,59%0, 90dc 38,04k, 67 2mtbsmtat
0. amara 15,59%0, 90ed 43,20%1 03 4w+ 26m-m+ 28+ 28t

* los valores del contenido de ADN que comparten la misma letra no presentan
diferencias significativas al 5%.

TABLA 5.2.

Comparacién del voldmen cromosdmico correspondiente al par cromo-
sémico N2 1 y el del genoma completo entre las especies Q. subco~

rymbosa, O. niederleinii, Oxalis sp. N2 3 , 0. sarmentosa y O.amara

. 3
volimen cromosbmico en Mm

Indice contenido
cromosomas todo el de de

del par 1 genoma simetria ADN en pg
0. subcorymbosa 2,20%0,20 28,70 0,27 9,25
0. niederleinii 1,83%0,17 23,49 0,28 11,14
Oxalis sp N3 2,38%0,12 37,56 0,60 12,15
0. sarmentosa 2,48%0,10 38,04 0,44 14,99

0. amara 2,9210,20 43,20 0,62 15,59
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Fig. 5.1. Contenido de ADN, volimen cromosdmico e iIndice de si-

metria en 0. amara y cuatro especies afines. A, voli-
men cromosdmico en funcidén del contenido de ADN. B,in

dice de simetria_en funcidn_del contenido.de ADN, C,
fndice de simetria en funcidn del contenido de ADN.

a:0. niederleinii; b:0. sucorymbosa; c:0xalis sp N2 3

d:0. sarmentosa; e:0, amara.
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éstos para los tres andlisis efectuados. Para encontrar una in

terpretacibén a estas relaciones, se compararon el tamano ¢:- ios

cromosomas correspondientes al par N° 1, con el tamano de

el genoma en cada una de las especies, (Tabla 5.2). Los cromc¢- !
. ° " . -

somas correspondientes al par N° 1, no solo son metacéntricos -

en todas las especies, (Fig. 5.2), sino que se demostrd 1- .

meologia en por lo menos dos especies, O. niederleinii y

subcorymbosa, mediante el andlisis meiftico de los hibridos in

terespecificos. Mientras este par de cromosomas se mantiene re
lativamente constante en forma y tamano a través de las espe-
cies, el tamano del resto de los cromosomas varia en correla-
cidn con el contenido de ADN (Fig. 5.2. y Tabla 5.2.).
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Fig. 5.2. Cariotipos comparados de Q. niederleinii,

O. sarmentosa y O. amara.




CAPITULO 6

COMPORTAMIENTO MEIOTICO EN ESPECIES DE OXAL!S

Con el objeto de ampliar los estudios citol6gicos en Oxa-
lis y obtener informacidn para una mejor interpretacién del a-
ndlisis meidtico de los hibridos, se analiz8 el comportamiento
meidtico en varias especies diploides de las secciones Thamno-
xXys, Heterophyllum, Holophyllum, Clematodes y Corniculata que
participaron en cruzamientos interespecificos. Tambi&n se ana-
1izd el comportamiento meidtico en las especies poliploides de
la Seccidn Thamnoxys para conocer el apareamiento entre los ge-
nomas de las distintas especies.

6.1. Comportamiento meidtico en las especies de la Seccibn

Thamnoxys

Las especies diploides de la Seccibdn Thamnoxys en las cua-
les se analizd el comportamiento meibtico son: O. dispar, O.

psoraleoides, O. erosa, O. rhombeo-ovata, todas con cromosomas

grandes, Oxalis sp. N° 2, con cromosomas medianos y O. linearis
con cromosomas pequenos. Las especies poliploides que también

fueron analizadas en su comportamiento meibtico, O. barrelieri,

O. sellowii var. diversifolia y O. sellowii var. latifolia, son

todas de cromosomas chicos.

6.1.1. Oxalis dispar

Se analiz6 el comportamiento meibtico en un solo individuo
que probablemente es descendiente del individuo estudiado por
Marks, (1957), dado que ambos proceden del Jardin Bot&nico de
Kew. Tanto el cariotipo de este individuo 2n=12 (2m + 8t + 2st)
y su comportamiento meibtico es similar al descripto por aquel
autor. En metafase I se observd que la mayor parte de las célu-
las madres del grano de polen (CMP) tienen la configuracibn
meidtica 6 bivalentes. Solo el 8% de las CMP poseen 5 bivalen-
tes (II) m&s 2 univalentes (I) correspondientes a uno de los
pares de cromosomas telocéntricos. La media de la frecuencia de

quiasmas es 9,40 por CMP (Tabla 6.1). En el bivalente formado
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entre los dos cromosomas m, la media de la frecuencia de quias
mas es 2,36 que es aproximadamente el doble de lo observado en

los bivalentes t-t y t-s cuyo valor es 1,42.

La media del nfimero de quiasmas terminales por CMP es de
0,71, por bivalente m-m 0,19 y por bivalente t-t y t-st aproxi-
madamente la mitad 0,104.

Si bien las frecuencias de quiasmas totales en este indi-
viduo son similares a las reportadas por Marks (1956), la dis-
tribucibén de los mismos es diferente en este ejemplar ya que
es muy baja la frecuencia de quiasmas terminales.

6.1.2, Oxalis psoraleoides

El an&lisis de la meiosis se realizd en cuatro individuos
de dos localidades diferentes. En todas las CMP analizadas se
observaron 6 II y la media del nimero de quiasmas, 8,50, varia
entre 8,125 y 8,950. De los 6 bivalentes, el formado entre los
dos cromosomas metacéntricos tienen una media del nGmero de
quiasmas igual a 2,19 con un rango 'que varia entre 2,125 y
2,400. Por bivalente entre cromosomas telocéntricos la media
del nfimero de quiasmas es igual a 1,26, con un rango que varia
entre 1,19 y 1,35 (tabla 6.2.1).

La localizacib6n de quiasmas es mayoritariamente intersti-
cial puesto que el nimero de gquiasmas terminales por
CMP tiene una media igual a 1,16 y varia en un rango entre
0,687 y 1,600. E1 nGmero de quiasmas promedio por bivalente
m-m- tiene un valor medio igual a 0,56 y varia en un rango en-
tre 0,375 y 0,750. Por bivalente t-t el valor medio es igual
a 0,1205 y varia entre 0,0625 y 0,189,

Si bien los valores de quiasmas totales son similares a
los descriptos para O. dispar, el nfimero de quiasmas termina-

les es ligeramente superior al observado en aquella especie.
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6.1.3. Oxalis erosa

Como las dos especies cuyo andlisis meibtico se describid
anteriormente O. erosa tiene 2n=12 (2m + 10t - st). De esta
especie se analizd el comportamiento meibtico en 2 individuos
de dos localidades diferentes. Todas las CMP tienen la configu
racidn meidtica 6 II, (Fig. 6.1l) y una media del n@mero de
quiasmas igual a 10,36 con poca diferencia entre los dos indi-
viduos. Por bivalente m-m, la media en el nfimero de quiasmas
es igual a 2,305 siendo constante en el individuo 550/83 el ng
mero de 2 quiasmas por bivalente y variable con una media igual
a 2,61 en el individuo 542/80. Por bivalente t-t la media en el
nimero de quiasmas es igual a 1,575 y existe poca diferencia en
este valor entre los dos individuos, (Tabla 6.3).

Si bien la localizacibn de los quiasmas es mayoritariamen-
te intersticial, se observd que aproximadamente el 21% de los
mismos tiene posicidn terminal.

La media del nimero de quiasmas terminales por CMP es i-
gual a 2,165 y se observd poca variacibn entre los individuos.
Por bivalente m-m el nGmero de quiasmas terminales tiene un
valor promedio igual a 0,763, siendo mucho mayor en el indivi-
duo 542/80 (1,076) que en el individuo 550/83 (0,450). Por bi-
valente t-t el valor promedio del nfimero de quiasmas terminales

es igual a 0,28 y es similar en ambas individuos,
El comportamiento meibtico observado en los individuos de

esta especie es similar al descripto para O. dispar y O. psora-
leoides, (Tablas 6.1 y 6.2).

6.i.4. Oxalis rhombeo-ovata

El cariotipo de esta especie est8 formado por 2n=14 cromo-
somas t y st. Se analiz6 el comportamiento meibtico en 7 indivi
duos pertenecientes a dos localidades diferentes. La configura-
cidén meidtica mds comlGn es 7 II, (Fig. 6.1) pero tambi&n se ob-
servaron individuos con 6 II + 2 I. La media del nfimero de quias
mas por CMP tiene un valor igual a 9,13 y varia dentro de un
rango entre 8,61 y 9,76. La localizacidn de los quiasmas es ma-

yoritariamente intersticial ya que cerca del 90% de los quiasmas
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Fig. 6.1. Metafases meibticas de: A, O. sellowii
var. latifolia, 2n=72(35II + 2I); B, O. rhombeo-

ovata, 2n=14 (7II); C, O. bupleurifolia, 2n=10

(5I11); D, O. psoraleoides, 2n=12 (6II); E,
O. barrelieri, 2n=24 (1211); F, O. renifolia,
2n=12 (6II); G, O. sellowii var. diversifolia

2n=36 (18II + 1 By).

77



ocupan esta posicibn. El valor de la media del nfimero de
guiasmas intersticiales por CMP es 1,057 y varia entre 0,39 y
1,69, (Tabla 6.4).

6.1.5. Oxalis sp. N° 2

Esta especie tiene 2n=10 cromosomas de tamano mediano. Se
analizd el comportamiento meibtico de dos individuos proceden-
tes de la misma localidad cuyos resultados son mostrados en la
Tabla 6.5. La configuracifn meibtica mé&s comGn es 5 bivalentes
(5II) pero tambi&n se observaron células con:2 y 4 univ: lentes
(I), (Fig. 6.1). En el individuo 703A el 4% de las CMP analiza-
das tienen la configuracidn meibtica 4II + 21 y en el individuo
703B el 4% de las CMP tiene la misma configuracidn meibtica y
el 8% tiene la configuracidn meibtica 3II + 4I. La media del nQ
mero de quiasmas por CMP tiene un valor igual a 5,56, existien-
do poca diferencia entre los dos individuos. La posicibn de
quiasmas es intermedia entre intersticial y terminal pues la me
dia del nGmero de quiasmas terminales por CMP es 2,52 lo que im
plica aproximadamente el 50%. Existe en el complemento de esta
especie un solo par de cromosomas metacéntricos y la frecuencia
con que este se observa cerrado es de 0,6 en el individuo 703A

y de 0,4 en el individuo 703B.

6.1.6. Oxalis linearis

De esta especie con 2n=12 cromosomas (m + sm) pequenos, se
analizb el comportamiento meidtico en 2 individuos de la misma
localidad. La finica configuracibdn meibtica observada consiste
en 6 bivalentes con una media de nfimero de quiasmas por CMP i-
gual a 7,92 siendo poca la diferencia entre los dos individuos.
La localizacidn de los quiasmas es mayoritariamente terminal ya
que la media del nimero de quiasmas terminales es igual a 7,02
lo que implica el 88%. En la mayoria de los bivalentes se obser
va un solo quiasma, por lo tanto la media del nGmero de bivalen
tes cerrados por CMP es baja, 2,32, (Tabla 6.6).



TABLA 6.4.

Comportamiento meiptico en 7 individuos de O. rhombeo-ovata

c
@ W [}
o [ o
1] o N
. o w u -
quiasmas quiasmas £ n ~ = o
o ~ [ [
totales terminales o8 65 v
- L¥=3
2n  individuo POT per $E - g
arp ar v & »
8-13 0-4
14 250A 9,56* 1,69
0,30 0,30
P i
14 250B 9,10 »
0’21 0°28
7-11 0-2"
14 250C 8,93 0,66 0,07 25
0,21 0,22
7-10 0-3
8, 64 1,35
0,21 0,21
7-10 0-2
8,61 0,33
0,17 0,11
6-13 0-2
9,76 0,84
0,28 0.15
8-11 0-2
9,33 0,90 25
0,21 0.17
9,13 1,06 0,57 175

* el niimero de quiasmas se expresan con el rango la

la media y la desviacidn standard

TABLA 6.5.

Comportamiento meidtico en 2 individuos de Oxalis sp N=22

3
- o §
s 3 e s g
quiasmas totales quiasmas g 5 ’EE . : 5 :.-‘
@ -
terminales ;’:.:,’E §§_§ & E S z
2n  individuos por por 11 por ST E 9 s S - Py
op wm-m s 8 o358 3 »
5-8 0-2 0-5
6 * 1,51 2,6 0,43 0,60 0
0,20 0,10 0,13
5-6 1-2 0-5
5,12 1,40 2,52
0,16 0,10 0,28
5,56 1,45 2,52

* el nimero de quiasmas se expresa con el rango, la media y la desviacidn
standard

CMP anali-
Zadas



Comportamiento meidtico en 2 individuos de 0. linearis

TABLA 6.6.

quiasmas quiasmas
totales terminales
2n individuos por por
ar afr
611 3-11°
7,72% 6,6
0,34 0,36
6-11 6-11
8,12 7,64
0,34 0,28
7,92 7,02

* e] nGmero de quiasmas se expresa con el rango la media

y la desviacidn standard

* el nero de bivalentes cerrados por (MP se expresa con
el rango la media y la desviacidn standard

Comportamiento meidtico en 2 individuos de O. barrelieri.

quiasmas

totales
por

[o14

15-21
17,92%
0.38

14-21
18,44
0,38

18,18

coeficiente de
terminalizacidn

o
[
e

TABLA 6.7,

quiasmas

termianales
por

or
3-19

14,40
0,03

7-18

13,96
0,38

14,18

coeficiente de
termianlizacidn

0,80

*
*

bivalentes ce-
rados por CMP

ore
werwm T
N

N O
P |
(SRR
-0

"~
-

w

~

frecuencia de II
Cerrados por (MP

0,52

% de CMP con

CMP anali-
zadas

1111421

N
o

CMP anali-
zadas

* el nimero de quiasmas se expresa con el rango, la media y la desviacidn standard



6.1.7. Oxalis barrelieri

Esta especie tetraploide tiene 2n=24 cromosomas metacé&ntri
cos y submetac&ntricos con un solo par de cromosomas subtelocé&n
tricos. Se analizb el comportamiento meidtico en dos individuos
procedentes de una misma localidad en los cuales se observd que
la configuracifn meibtica predominante es 12 bivalentes, (Fig.
6.1), aunque tambi&n se observaron células con la configuracién
11TI + 2I en el 28% de las CMP del individuo 640A y en el 12%
de las CMP del individuo 640B. La media de la frecuencia de
quiasmas por CMP es, en promedio para los dos individuos, de
18,18. La posicibn de los quiasmas es mayoritariamente terminal
pues aproximadamente el 78% de los mismos son terminales. La me
dia del nimero de quiasmas terminales por CMP es 4,18, siendo
poca la diferencia entre ambos individuos. La frecuencia de bi-
valentes cerrados es de 0,52 en el individuo 640A y de 0,50 en
el individuo 640B, (Tabla 6.7).

6.1.8. Oxalis sellowii var. diversifolia

Esta entidad es un hexaploide gue presenta un comportamien
to meidtico regular. A pesar de no haberse hecho un an&lisis mi
nucioso del comportamiento meibtico de esta especie, se observd
en 5 individuos que los cromosomas se aparean formando 18 biva-
lentes. Aunque tambi&n se observaron cé&lulas con 17 bivalentes
més dos univalentes, (Fig. 6.1).

En dos individuos de esta variedad de 0. sellowii, se ob-

servard la presencia de un cromosoma Supernumerario, cuyo com-

portamiento meidtico es discutido en el punto 9.1.

6.1.9., Oxalis sellowii var. latifolia

Se estudib el comportamiento meibtico de un individuo de

la variedad latifolia de O. sellowii.

En esta variedad con 2n=72 cromosomas se observd en meio-
sis que la mayoria de las CMP tienen la configuracibn meibtica
de 36 bivalentes y en el 30% de las células el nfimero de biva-
lentes es menor, observdndose 2 y 4 univalentgs por CMP, (Fig.
6.1).



La media del nimero de guiasmas por CMP es de 50,9 y la
localizacidn de los mismos es mayoritariamente terminal ya que
la media del nGmero de gquiasmas terminales por CMP es igual a
45,81, Se observd una frecuencia de bivalentes cerrados igual
a 0,44, (Tabla 6.8).

6.2, Comportamiento meidtico en una especie de la Seccibn
Hollophyllum

Se analizd el comportamiento meibtico en una sola especie
de la seccidn, O. renifolia, la cual fue hibridizada con la es-

pecie O. linearis perteneciente a la Seccidn Thamnoxys.

6.2.1. Oxalis renifolia

Igual que el complemento cromosfmico de O. linearis, O. re-
nifolia, tiene 2n=12 cromosomas metacéntricos y submetacé&ntri-
cos. El comportamiento meidtico, estudiado en dos individuos,
es también similar al de aquella especie, (Fig. 6.1). Todas las
CMP, tienen la configuracibn meibtica 6 bivalentes, con una me-
dia en el nGmero de quiasmas por CMP igual a 8,68 en el indivi-
duo 838A y 9,48 en el individuo 838B. De estos quiasmas la mayo
ria estdn localizados en posicibén terminal, ya que la media del
nGmero de quiasmas por CMP es de 8,44 en el individuo 838A y
8,36 en el individuo 838B. Esta baja frecuencia en el nfimero de
qﬁiasmas es la causa de los bajos valores observados en la fre-
cuencia de bivalentes cerrados cuyo valor medio es en el indivi
duo 838A de 2,68 y en el individuo 838B 3,36, (Tabla 6.9).

6.3. Comportamiento meidtico en una especie de la Seccibn He-

terophyllum

Se analizd el comportamiento meidtico de la especie 0. bu-
pleurifolia, la cual fue hibridizada con la especie Oxalis sp.

N° 2 perteneciente a la Seccidn Thamnoxys.

6.3.1. Oxalis bupleurifolia

Esta especie como aquella de la Seccibdn Thamnoxys con la

g2



Comportamiento meidtico de 1 individuo de 0. sellowii var latifolia

quias:as quiasmas
totales termianles
por por
o414 014
31-72 27-63
50, 90* 48,51
1,77 0,32

* el ofiero de quiasmas

coeficiente de
termianlizacidn

o
)
0

TABLA 6.8,

con

Z de CMP

3511+21

X2 de CMP con

JATI+H4T

(%]

CMP anali-

se expresa con el rango la media y la desviacidn satndard

Comportamiento meifico de

quiasmas

totales
por
P

6-11
8,68+
0,26

8-11
9,48
0,19

838

9,08

* el nimero de quiasmas y de biavlentes cerrados por CMP se expresa con el

quiasmas

termianles
por
cMP

6-11
8,44
0,26

3-11
8,36
0,45

8,40

rango, la media y la desviacidn standard

TABLA 6.9.

coeficiente de
terminalizacidn

0,97

oaMP

bivalentes cerra-
dos por

2 ‘individuos de 0. renifolia

CMP analizadas

25

zadas



cual se hibrid6 posee 2n=10 cromosomas, pero el cariotipo es
més asimétrico que en Oxalis sp. N° 2. Casi todas las CMP tie-
nen la configuracibn meidtica de 5 bivalentes pero también se
observaron células con 4 bivalentes y ¢>s univalentes en el 4%
de las c&lulas del individuo 653A y en el 8% de las del indivi
duo 653B, (Tabla 6.10) (Fig. 6.1). La media del nfimero de quias
mas por CMP en el individuo 653A es de 6,36, vy tiene un valor
igual a 7,52 en el individuo 653B. El nGmero de quiasmas por bi
valente m-m tiene un valor medio igual a 1,56 en el individuo
653A y 1,92 en el individuo 653B. La posicidn de los quiasmas
es terminal e intersticial puesto que el valor medio del nGmero
de quiasmas terminales por CMP es de 2,96 en el individuo 653A
y 3,72 en el individuo 653B. Como en el complemento cromos&mico
de Oxalis sp. N° 2, O. bupleurifolia tiene un solo par de cromo

somas metacéntricos que se observa cerrado con una frecuencia
igual a 0,52 en el individuo 653A y 0,96 en el individuo 653B.
A excepcibn de los valores con que aparece cerrado el bivalente
entre los dos cromosomas metacéntricos, el comportamiento meib-

tico de O. bupleurifolia es muy similar al de Oxalis sp. N° 2,

a pesar de las diferencias en la morfologia de los cromosomas.

6.4. Comportamiento meibtico en especies de las Secciones Cle

matodes y Corniculata

Se analiz6 el comportamiento meidtico en O. niederleinii de

de la Seccidn Clematodes y en O. corymbosa de la Seccidn Cornicu
lata, especies entre las cuales se obtuvieron hibridos fértiles.
Ambas especies a pesar de pertenecer a secciones diferentes tie-

nen igual cariotipo.

6.4.1. ‘Oxalis niederleinii

Esta especie tiene 2n=10 cromosomas, un par metacéntrico y
cuatro pares telocéntricos o subtelocé&ntricos. Se analizd el
comportamiento meidtico en 6 individuos procedentes de la misma
localidad, (Tabla 6.11). La media del nfimero de quiasmas por CMP
es 6,24, y un rango que oscila entre 6,15 y 6,44. El porcentaje
de CMP con univalentes tiene un valor medio igual a 12% y oscila
entre 0 y 25%. No obstante se observa una fertilidad muy alta

que varia en los distintos individuos entre 98 y 100%. Naranjo



TABLA 6.10.

Comportamiento meidtico en 2 individuos de O. bupleurifolia

[N]
@O
>
- Q
e ok
o8 35 ;
. ~ N o (3]
X quiasmas € 1—:2 o -
2p individuog 9uiasmas totales terminales gg 53 & 2
por por I por wE oL . L5
or B0 a1p i &2 »e
5-8 1-2 1-6
6,36* 1,56 2,96 0,46 0,52 4
0,16 0,10 0,25
5-9 0-2 1-6
10 653B 7,52 1,92 3,72
0,20 0,08 0,25
6,94 1,74 3,34

* el nfero de quiasmas se expresa coh el rango la media y la desviacidn standard

CMP analizadas

N
w



et al. (1982), encontrd resultados similares en el andlisis
meidtico de individuos de esta especie.

6.4.2, Oxalis subcorymbosa

Como la especie anterior, O. subcorymbosa tiene 2n=10

cromosomas, un par metacéntrico y 4 pares telocéntricos. Se a-
nalizd el comportamiento meidtico en 4 individuos de la misma
localidad los cuales tienen una media del nGmero de qﬁiasmas
por CMP igual a 5,5 con un rango que varia entre 5,20 y 5,75,
(Tabla 6.12). En estos individuos se observ6 un alto nfmero
de CMP con univalentes con un valor medio igual a 29% y un ran
go que varia entre 13 y 40%. A pesar de esto la fertilidad en
los individuos es alta y en ninguno es menor del 88%. El1 com-
portamiento meibtico de estos individuos difiere con respecto
a lo reportado por Naranjo et al. (1982) sobre el andlisis
meidtico en esta especie. En aquel, la frecuencia de quiasmas

es mayor debido a que no se observaron univalentes.



TABLA 6.11.

Comportamiento meidtico en 6 individuos de 0. niedereleinii.

X de CMP CMI’ ana-
con lizadas
quiasmas univalentes

2n individuos

100 67 6,15% 4 26
0,82

6,16
0,98

10 79/365 6,20
120 25

6,44 18

10 100 6,12
9
10 72 6,38 0 36

6,24 154

* el nimero de quiasmas se expresa con la
medie y la desviacidn standard

TABLA 6.12.

Comportamiento meidtico en 4 individuos de 0. subcorymbosa

%Z de CMP con 2 de polen MP ana-
2n individuos quiasmas univalentes coloreado lizadas
10 80/20 5,45 34 93 25

1,00*
10 76 5,20 40 88 25
0,93
10 5,75 29 90 25
0,82
10 2 5,60 13 92 25
0,75
x 5,49 29 92 100

* el niimero de quiasmas se expresa con la media y
la desviacif standard



CAPITULO 7

ANALISIS DE LOS CRUZAMIENTOS INTERESPECIFICOS

Con el propbsito de obtener informacibn sobre la rela-
cibn evolutiva y filogen&tica entre algunas especies de Oxa-
lis estudiadas, se realizaron cruzamientos interespecificos
cuyos resultados son descriptos. La mayor parte de los cruza
mientos se realizaron entre especies de las Seccidn Thamno-

Xys y las secciones afines Heterophyllum y Holophyllum.

Tambi&n se cruzaron especies de la Seccibn Clematodes y

Corniculata.

7.1. Cruzamientos entre especies de las Secciones Clemato-
des y Corniculata.

Se realizaron cruzamientos entre 2 especies de la Seccibn
Clematodes, O. amara y O. niederleinii, y uno de la Seccibn

Corniculata: O. subcorymbosa

7.1.1. O. subcorymbosa x O. niederleinii

Para realizar estos cruzamientos se utilizaron varios ge
notipos y los resultados mostraron diferencias entre los dis-
tintos individuos de la Fl1, (Tabla 7.1). Se polinizaron 52
flores de las cuales 33 resultaron fecundadas produciendo en
promedio 3 semillas por fruto y la germinacib6n de las mismas
fue de un 89%. La morfologia de los hibridos es intermedia a

la observada en los padres.
Cariotipo

En todos los hibridos se observ6 un cariotipo muy simi-
lar al de los padres constituido por 2n=10 (2m + 8t). No es
posible determinar mediante el andlisis de la morfologia de
los cromosomas en metafase, cuales son los cromosomas corres-
pondientes a una y otra especie, debido a que tanto la morfo-
logia como el tamano de los mismos es similar, (Figs. 3.4/.7).
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Comportamiento meibtico

Aungue el comportamiento meibtico de los hibridos es muy
regular, se observa una frecuencia de gquiasmas distinta a la
de los padres, un aumento de la frecuencia de c&lulas madres
del grano de polen con univalentes, y una disminuci®n en la
fertilidad, (Tabla 7.1). El nGmero de quiasmas por célula ma-
dre del grano de polen (CMP) en los hibridos registra valores
medios inferiores a la de ambos padres, 5,27; mientras que en

O. niederleinii es 5,50 y en O. subcorymbosa es de 6,21.

Si bien se observan células con 2 y 4 univalentes en los

padres, (del 13 al 34% en Q0. subcorymbosa y del 4 al 25% en

O. niederleinii) en los hibridos, el porcentaje es mucho mayor

y varia en un rango entre 46 y 82%. La presencia de tantas CMP
con univalentes es la causa de la disminucidn en la frecuencia
de quiasmas y probablemente sea tambi&n causa de la disminucidn
en la fertilidad, que con respectos a la de los padres, dismi-
nuye entre un 30 y un 50%.

7.1.2. O. amara x O. niederleinii y O. amara x 0. subcorym-

bosa

Se polinizaron 30 flores de distintos individuos de O.

amara con polen proveniente de varios individuos de O. nie-

derleinii y otras 53 flores con polen proveniente de distintos

individuos de O. subcorymbosa. A excepcibn de la obtencibn de

dos semillas en distintos cruzamientos con 0. niederleinii,
las cuales no germinaron, se obtuvieron solamente frutos abor-

tados.

7.2. Cruzamientos entre especies de la secci®dn Thamnoxys

Entre las espeéies de la seccidn Thamnoxys y especies de
secciones afines se realizaron 37 cruzamientos diferentes,
(Tabla 7.2 y Fig. 7.1). Solo en algunos de estos cruzamientos
se obtuvieron hibridos. En la mayoria no se obtuvieron resul-
tados y en algunos se obtuvieron resultados parciales. En es-
te punto se tratan tanto aquellos cruzamientos en los cuales
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se obtuvieron semillas sin poder germinativo, o fecundacibn
sin maduraci6n de frutos (resultados parciales), como aquellos
en los cuales se obtuvieron hibridos tanto en una Fl1 como en

una F2.

7.2.1. Cruzamientos entre especies de la seccidn Thamnoxys en-
tre los cuales no se obtuvieron hibridos

Estos conciernen aquellos en los cuales se obtuvo el desa
rrollo del fruto y aborto del mismo antes de la maduracidén o
bien la obtencidn de semillas morfoldgicamente anormales o que
presentaron dificultades para su germinacién, (Fig. 7.1). Los
cruzamientos en los cuales se obtuvieron alguno de estos resul

tados son: O. sellowii var. diversifolia x O. tenuicalyculata

y el reciproco; 0. sellowii var. diversifolia x O. sellowil

var. latifolia; O. sellowii var. diversifolia x 0. glaucifolia,

y O. tenuicalyculata x O. glaucifolia.

En los cruzamientos en los cuales se utilizd a O. tenuica-

lyculata como pie femenino y a O. sellowii var. diversifolia co

mo pie masculino se obtuvieron semillas que no germinaron. En

el cruzamiento reciproco solo se obtuvo el desarrollo de frutos
y el aborto de los mismos antes de la maduracidn. Un resultado
similar se obtuvo en los cruzamientos en los cuales se utilizd
a 0. sellowii var. diversifolia como pie femenino y a 0. sello-

wii var. latifolia como pie masculino. Estas tres entidades per
tenecientes a la Seccib6n Thamnoxys tienen un mismo nGmero bdsi-
co, x=6, cromosomas pequenos, y comparten caracteres morfoldgi-
cos como raices engrosadas y flores color naranja, pero se dife
rencian por el grado de ploidia: O. tenuicalyculata es diploide,

O. sellowii var. diversifolia hexaploide y O. sellowii var. la-

tifolia dodecaploide. Tambi&n se obtuvo el desarrollo del fruto
y su aborto antes de la maduracidén en los cruzamientos entre O.

sellowii var. diversifolia x O. glaucifolia y aquellos entre O.

tenuicalyculata x O. glaucifolia. O. glaucifolia tambi&n perte-

nece a la Seccifn Thamnoxys y tiene 2n=12 cromosomas pequenos,
pero no comparte los caracteres morfoldgicos antes mencionados

en aquellas especies.

7.2.2. Cruzamientos entre especies de la Seccib6n Thamnoxys en

los cuales se obtuvieron hibridos
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Las especies entre las cuales se obtuvieron hibridos son:

O. erosa, O. psoraleoides y O. dispar con 2n=12 cromosomas, Yy

0. rhombeo-ovata con 2n=14 cromosomas. A pesar de que todas

estas especies tienen un alto contenido de ADN, existen dife-
rencias entre ellas ya que este varia entre 19 y 33 pg. En

los casos de diferencias extremas, como entre O. rhombeo-ova-

ta y O. dispar, no se pudieron obtener hibridos directamente,
sino que fue necesario realizar un cruzamiento trihibrido uti

lizando a Q. erosa como especie puente.

Los principales objetivos de la obtencidn y estudio de
estos hibridos fueron: a) determinar si existe, entre las es-
pecies con 2n=12 y 2n=14 cromosomas, diferencias en el cario-
tipo por reordenamiento robertsoniano, puesto que tienen un
mismo nGmero fundamental Nf=14, y b) estudiar el grado de afi
nidad entre las.especies mediante el andlisis del comportamien
to meidtico de los bivalentes heteromdrficos originados por la

diferencia en el contenido de ADN.

7.2.2.1. Oxalis psoraleoides x Oxalis erosa y Oxalis erosa x

Oxalis psoraleides

Se utilizaron varios genotipos para realizar cruzamientos
en ambas direcciones y no se observaron diferencias entre los
resultados de unos y otros cruzamientos. La morfologia de los
hibridos es intermedia a la observada en los padres.

Cariotipo

En todos los hibridos se observ6 un cariotipo muy similar
al de los padres constituido por 2n=12 (2m + 10t). No es posi-
ble determinar mediante el andlisis de la morfologia de los
cromosomas en metafase cuales son los cromosomas correspondien
tes a una y otra especie debido a que tanto la morfologia como

el tamano de los mismos son similares.

Comportamiento meidtico

Se observ6 en estos hibridos un comportamiento meibtico
muy regular con la formacidn en la mayoria de los casos de 6II
en matafase I. Solo en un hibrido se observ6 en una CMP, la
configuracidn meidtica 5II + 2I.



Comportamiento meidtico y fertilidad en 0. psoraleoides,

TABLA 7.3.

0. erosa y en 7 hibridos entre estas especies.

esnecies ¢ hibricos

12 0. psoralecides (X de 4 individuos)
12 0. erosa (x de 2 individuos)

12 O. eross x O. sporaleoides

223p

242

166A

242B

12 0. psoralecides x O. erosa

.

295A

300A

promedio de 7 hibridos

* el nlmerc de gquiasnas , en ) caso de Individuos, Se eXpPresa Cono rangc, la media y la desviacibn standard.

7-12
8,50

9-13
10,36
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8,56
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11,35
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0,25
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8,46

+0,17
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0,90

nimero de
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=3
2,28
0,10

2-4
2,88
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2-3
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0,18

1-3
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0,07
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0,08

nizero de
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cHp te
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0-5 0-2
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0-4 0-2
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0,19 0,15
0-2 0-1
0,77 0,15
0,13 0,07
0-3 0-2
1,11 0,38
0,25 0,09
0-2 -1
0,37 0,08
.14 0,05
[
0,72 0,27
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an el caso de pramedic de individuos , camo ¢l rango y la media.
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El nGmero de quiasmas por cé€lula madre del grano de polen
registra valores medios intermedios a los observados en los pa

dres, 9,40, mientras que en O. erosa este parémetro tiene un

valor promedio de 10,36 y en O. psoraleoidcs 8,50. No obstante
no observarse una diferencia en el nimero de quiasmas totales,
tanto entre los bivalentes de cromosomas metacéntricos como a-
quellos entre cromosomas telocéntricos, (Tabla 7.3). Se obser-
va una disminucién en el nimero de quiasmas terminales. En o.

erosa el promedio de las medias del nimero de quiasmas termina

les por CMP es 2,16 y en O. psoraleoides 1,17. En los hibridos

en promedio el mismo parémetro registra un valor de 0,72. Esta
disminucidn en el nGmero de quiasmas terminales es m&s acentua
da en los bivalentes entre cromosomas telocéntricos que entre
los cromosomas metacéntricos. El nimero de quiasmas terminales
en el bivalente m-m, tiene un valor promedio en O.

erosa y O. psoraleoides de 0,76‘y 0,56 respectivamente, y en

los hibridos el valor promedio es de 0,27. Con respecto a los
bivalentes entre cromosomas telocéntricos el valor promedio en
0. erosa es de 0,28, en O. psoraleoides es de 0,12 y en los hi-

bridos 0,09. En la Tabla 7.3 tambi&n se registran los equivalen
tes en té&rminos de coeficientes de quiasmas terminales. La rela
tiva normalidad en la meiosis de estos hibridos produce un ba-
lance génico en la segregacidn y formacidn de las gametas, que
se refleja en una alta fertilidad estimada sobre la base del
porcentaje de polen coloreado con azul de algodb6n, ya gque en

ninguno de los hibridos ésta es inferior al 83%.

7.2.2.2. Oxalis psoraleoides x Oxalis dispar

Los cruzamientos realizados para la obtencibn de estos hi
bridos se realizaron en una sola direccibn y los individuos ob
tenidos muestran caracteristicas morfolbgicas intermedias a

las observadas en los padres.

Cariotipo

Como en los padres, el cariotipo de estos hibridos esté
constituido por 2n=12 (2m y 10 t-st). Pero a diferencia de los
hibridos descriptos en el punto anterior, en el cariotipo de
éstos se pueden distinguir los cromosomas provenientes de uno
y otro padre por las diferencias de tamano relativas que exis-

ten entre los cromosomas de estas especies.



El individuo de O. dispar utilizado como pie masculino
tiene dos pares de cromosomas heteromdrficos formados por un
cromosoma con el centrdmero en la regidn terminal y otro con
el centrdémero en la regidn subterminal (t-st), (Fig. 3.15).
Los cromosomas st de O. dispar segregan independientemente
en los hibridos de la Fl y es por esta razdn que los indivi-
duos de la filial 1, pueden tener uno, dos o ningfin cromoso-

ma st en su complemento.

Comportamiento meidtico

En los dos individuos hibridos en los cuales se analizb
el comportamiento meidtico, se observd en la mayoria de los
casos la formacidn de 6 bivalentes y en unos pocos casos se

observaron CMP con univalentes, (Tabla 7.4).

En los hibridos la media del nfimero total de quiasmas
por CMP registra un valor promedio intermedio al observado
en los padres. Estos tienen un valor igual a 8,93 mientras
que en O. psoraleoides es 8,50 y en O. dispar 9,40.

La localizacibn de los quiasmas en los cromosomas del
complemento no tiene valores intermedios sino que los valores
observados son similares a los de 0. dispar. En promedio, el
nimero de quiasmas terminales por CMP en los hibridos es de

0,735, en O. psoraleoides 1,170, y en O. dispar 0,710.

Debido a las diferencias en el tamano de los cromosomas
de una y otra especie se observan en metafase I bivalentes he
teromdrficos como consecuencia del apareamiento de los cromo-

somas homeblogos, (punto 7.2.2.4).

A pesar de que en esto hibridos se observa un comporta-
miento meibtico normal, con baja frecuencia de univalentes,
la disminucidn en la fertilidad de los mismos es importante,
siendo de casi un 40%, (Tabla 7.4), probablemente por un des-
balance génico debido a la segregacidn de los cromosomas ho-

meblogos.

7.2.2.3. Oxalis erosa x O. dispar

Los cruzamientos realizados entre estas dos especies se

realizaron en una sola direccidn. En todos los casos los indi

101
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viduos hibridos mostraron caracteres morfoldgicos intermedios.

Cariotipo

Se analizd el cariotipo de 10 individuos hibridos y en
todos los casos se observaron como en los padres 2n=12 cromo-

somas grandes (2m + 10t o st).

En los cariotipos se pueden diferenciar los cromosomas
de una y otra especie por las diferencias relativas en el ta-
mano de los mismos, (Fig. 7.2). Como en los hibridos entre O.

dispar y O. psoraleoides, en estos también se puede observar

que todos los cromosomas unibraquiales son t, o bien que en
el cariotipo de estos se observen uno o dos cromosomas st ya
que el individuo de O. dispar utilizado como pie masculino
tiene dos pares de cromosomas heteromdrficos st-t cuyos cromo

somas segregan independientemente, (punto 8.2.2.2).

Comportamiento meibtico

En la mayoria de las CMP analizadas de los 3 individuos
de la filial 1 en los cuales se estudid la meiosis, se obser-
varon 6 bivalentes en metafase I como la configuracidn meidbti-
ca mads comin, salvo algunos meiocitos en los cuales se observa

ron 2, 4 y 6 univalentes, (Tabla 7.5).

La media del nfimero de quiasmas por célula madre del gra-
no de polen en los hibridos es inferior a la observada en los
padres, 8,44 en promedio, mientras que en O. erosa es de 10,36
y en O. dispar 9,40. Esta disminucidn en el nGmero de quias-
mas es tanto en los bivalentes entre cromosomas metacéntricos
como en los bivalentes entre cromosomas telocéntricos y telo-
céntricos subtelocéntricos. El nGmero de quiasmas terminales
totales (1,40) es menor que en O. erosa (2,16) pero mayor que
en O. dispar (0,71). Los quiasmas terminales como los totales
se distribuyen entre los bivalentes también en nlimero inferior
a lo observado en Q0. erosa y superior a lo observado en O. dis-
par. En los hibridos el nfimero medio de quiasmas terminales
por bivalente m-m y por bivalente t-t & t-st tienen en promedio
valores de 0,42 y 0,19 respectivamente, mientras que en O. ero-
sa tienen valores de 0,76 y 0,28 y en O. dispar 0,19 y 0,10.

Ep la Tabla 7.5 tambi&n se expresan estos pardmetros en t&rminos
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Fig. 7.2. Hibrido entre O. erosa y O. dispar am-
bos con 2n=12 (2m + 10t-st). A, cromosomas en me
tafase mitbética, se pueden diferenciar los cromoso
mas de O. erosa que son los mds chicos. B, metafa-
se meibtica I de este hibrido donde pueden verse
6 bivalentes heterombdrficos como consecuencia de

las diferencias en el tamano de los cromosomas de

una y otra especie,

103




TABLA 7.4.

Comportamiento meidtico y feretilidad en 0. psoraleoides, 0. dispar

y en'dos hibridos entre estas especies

-
~N
-
ndmero de =
quiasmas coeficienta ter- v
especies @ hibridos totales quiassas tarminales mainalizacién H
1
por por bivalen- por por bivalen- por per bivalan- o
P te oMp te awr te 8
nen t-t n-n t-t = t-t
- 7-12 2-4 1-2 0-5 0-2 -1
12 O.psoralecides (x 4 individuos) 8,50 2,19 1,26 1,17 0,56 0,12 0,14 0,25 0,10 0

7-12* 2-3 0-2 0-3 0-1 0-1
12 ©. édisvar 9,30 2,28 1,42 0,71 0,19 0,10 0,08 0,00 0,07 ]
0,05 0,10 0,05 0,21 0,09 0,03

12 0. nsoraleoides x O. dismar

261A

231A

promedic de dos hibridos

% polen coloreado

o
~N

CAP analizadas

25

® el ntmero de quiasmas, en el caso de individucs, se expresa como el rango, la media y la desviacién standard,

an el caso de las especies Cano rango y media.

TABLA 7.5.

Comportamiento meidtico y fertilidad en 0. erosa, 0. dispar y en

3 hibridos entre estas especies

QuiaEmAS totales quiagmas terminales

coeticiente de wer- .E H
mnalizacifn °
R
2n espscies ¢ hirridos E E
. == 4 B bivalen pe= par bhivalen— pox P hivalen- & g
= w ™ [ g
or ar aop 5 3
o -t e t-t ra ™t . -
- 9-13 3 1-3 (] 0-2 o1 .
12 0. exoaa (x de 2 indivicios) 10,36 2,30 1,57 2,16 0,76 0,28 0,20 0,32 0,18 0 85 2
12 23 0-2 =3 0-1 01
12 o. disoer Y,40 2,28 2,42 o.n 0,19 o1 0,08 0,08 0,07 ] 90 25
0,05 0,10 0,05 .21 0,09 0,03
O. erom x 0. disper
710 1-) 0=3 0-3 0-2 0-1
12 256A 8,29 2,20 1,20 1,45 0,62 0,16 0,17 0,28 0,13 12 64 25
0,16 0,12 0,04 0,19 0,13 0,03
7-12 1-3 0-3 0-2 0-1 .
12 2568 9,19 2,00 1,43 1,28 0,23 0,20 0,24 o011 0o 52 25
0,27 0,05 0,22 o1 0,04
1 0-3 0-2 (] 0-2 0-1 bf/zx
12 269A 7.64 1,64 1,19 1,48 0,40 0,22 0,18 0,2 0,18 ac/u ” 25
0,29 0,13 0,10 0,25 0,12 0,04 4-/61

d de 3 hirido 8,44 2, 1,77 1,40 0,42 0,19 0,16 0,20 0,15

* el nimero de quiammas, en el camo ds individucs , ¢ expresa OO ¢l rango, la media y 1 desviaciSn standarc,
e ¢l caso de las especias con el Ao Yy Ja mecdia.



de coeficientes de quiasmas terminales.

Tambié&n en estos hibridos se observaron bivalentes hete-
romdrficos como consecuencia de las diferencias en el tamaho
de los cromosomas entre las especies parentales, (punto 7.2.
2.4).

En estos hibridos se observa una disminucidn en la ferti-
lidad que curiosamente estd en relacifn inversa al porcentaje
de CMP con univalentes en metafase I. Esto indicaria que la
fertilidad no est8 relacionada directamente con la presencia
de univalentes ni con los problemas que esto podria traer en
la segregacidn de los cromosomas. M&s bien pareceria que la re
combinacidn en los bivalentes heteromdrficos, producirfia defi-
ciencias y duplicaciones. Por lo tanto la disminucib6n en la
formaci6n de gquiasmas, reflejada en el aumento de univalentes,
traeria como, consecuencia una fertilidad mayor que en el caso
que se formen bivalentes heteromdérficos como resultado de la

recombinacidn.

7.2.2.4, Oxalis erosa x Oxalis rhombeo-ovata

Solo se realizaron cruzamientos en los cuales se utilizd

a 0. erosa como pie femenino y a O. rhombeo-ovata como pie mas

culino.

En los individuos de la filial 1 se observaron caracterii

cas morfolb6gicas intermedias a las observadas en los padres.

Cariotipo

Las diferencias en el nGmero, forma y tamano de cromosomas
entre las especies parentales se reflejan en los hibridos. O.
erosa tiene 2n=12 cromosomas (2m + 10t), y O. rhombeo-ovata tie

ne 2n=14 t. Lgos hibridos de la F1 tienen un complemento cromosd
mico constituido por 2n=13 cromosomas (1lm + 12t). No solo se
pueden distinguir los cromosomas m de O. erosa en el cariotipo
de los hibridos, sino que todos los cromosomas telocéntricos
restantes, puesto que son de mayor tamano que los correspondien

tes al complemento cromosdémico de O. rhombeo-ovata.

En algunos de los 7 cromosomas t provenientes de O. rhom-




106

beo-ovata, se observaron microsatélites como los mencionados

al describir el cariotipo de la especie.

Comportamiento meidtico

En los 6 individuos hibridos analizados, producto de es-
te cruzamiento, se observd un comportamiento meidtico muy irre
gular. La mayor parte de las CMP analizadas tienen una configu
racib6n meibtica de 13 univalentes. Pero también se observaron
c€lulas con 1, 2, 3 y 4 bivalentes, formados entre un cromoso-
ma de O. erosa y uno de O. rhombeo-ovata, (Tabla 7.6). En la

Fig. 7.5., se representa mediante idiogramas la distribucibén
de frecuencias de las CMP con distinto nfimero de univalentes.
En la gran mayoria de los casos se observ6 un quiasma por bi-
valente, y excepcionalmente dos. El nimero de bivalentes t-m
es en un 30% menor del que se esperaria si este bivalente tu-
viera la misma probabilidad de formarse que el resto. De un to
tal de 139 II observados se esperaria que 2/7, considerando
bivalentes formados con uno u otro brazo, correspondieran a
bivalentes t-m. Este valor representaria aproximadamente 40 bi
valentes, pero solo se observaron 28, lo que indicaria que la
disminuci6bn en la frecuencia de quiasmas o formacidén de biva-
lentes no afecta a todos los pares de cromosomas homeblogos
por igual. Esta disminucidn podria deberse al efecto del otro
brazo del cromosoma m en el apareamiento.

En una sola célula de las 220 analizadas se observd un
trivalente t-m-t, formado por el cromosoma m de O. erosa y dos

cromosomas t del complemento cromosdmico de O. rhombeo-ovata.

En esta placa metaf8sica se observa el mé&ximo de asociacién en
tre cromosomas homedlogos con 4II tt, 1III t-m-t y 2I probable-
mente homeblogos, (Fig. 7.6). Para calcular la afinidad que e-
xiste entre cromosomas de una y otra especie se calculd el indi
ce de apareamiento sobre la base del nGimero de bivalentes tota-
les observados en todos los individuos sobre el nfimero total de
células analizadas. Este indice, que daria como valor m&ximo 7
(considerando al trivalente como 2 bivalentes), tiene en este
cruzamiento un valor de 0,63/7=0,09. Esta meiosis tan irregular
es correspondida con una fertilidad baja estimada en un 10%,
(Tabla 7.6).

Los bivalentes entre cromosomas t son en todos los casos



TABLA 7.6.

Compor tamiento meiStico en O. rhombeo-ovata , 0. erosa y en

6 hibridos entre estas especies
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heteromérficos, debido a que ambos cromosomas home8logos son
de diferente tamano. Se observaron tres tipos diferentes de
bivalentes heterombrficos, probablemente debido a las difereg
cias en el apreamiento que se produjo en paquitene y a la po-

sicidén del quiasma, (Fig. 7.3). Bivalente heteromdrfico del

tipo 1, aquellos en los que el tamano del segmento comprendi-
do entre el quiasma y el centrdmero son iguales y el tamano
de los segmentos comprendidos entre el quiasma y los teldme-

ros son distintos. Bivalente heteromdrfico del tipo 2, aque-
llos en los que el tamano de los segmentos comprendidos entre
el quiasma y los centrbmeros son diferentes y el tamano de los
segmentos comprendidos entre el quiasma y los telSmeros son

iguales. Bivalente heteromdbrfico del tipo 3, aquellos en los

cuales tanto el tamano de los segmentos comprendido entre el
guiasma y los centrémeros como el tamano de los segmentos com-
prendidos entre el quiasma y los telbmeros son diferentes. En
los bivalentes heteromb6rficos del tipo 1 y 3 en anafase I se
observan las consecuencias de las diferencias en el tamano de
las cromadtides de los cromosomas en repulsifn producto de la
recombinacidn. En los bivalentes t-m y en el trivalente t-m-t,
también se observa heteromorfia entre los brazos del cromosoma
m y los cromosomas telocéntricos homeblogos de cada uno de sus
brazos. En la Fig. 7.3, se muestran los distintos tipos de bi-
valentes heteromdrficos, su interpretacidén y su posible origen.
Este tipo de bivalentes heteromdrficos, gque como ya se mencio-
nara en los puntos 7.2.2.2 y 7.2.2.3 se observaron en los hibri

dos entre O. erosa y O. dispar y O. psoraleoides y 0. dispar,

podrian ser la causa de la disminucidn de la fertilidad en los
mismos, ya que a pesar de las meiosis normales en los del tipo
1 y 3 se observan diferencias en el tamano en las croméatides

segregantes que podrian implicar deficiencias y duplicaciones.

7.2.2.5. Oxalis psoraeloides x Oxalis rhombeo-ovata

En los cruzamientos se utilizaron distintos individuos de

O. psoraleoides como pie femenino. Como en el caso de los hi-

bridos anteriores estos también muestran caracteristicas morfo

ldgicas intermedias a las observadas en los padres.

Cariotipo

Estos hibridos también tienen 2n=13 crom@gsomas (lm + 12t)



BIVALENTE INTERPRETACION
HETAROMORF 1CO DEL BIVALENTE APAREAMIENTO
EN METAFASE HE TEROMORF 1CO EN PAQUITENE

Tieo i o ] [ I —
g
Tivo 2 —= g————
T —7 T ——
Tipo 3 o

Fig. 7.3. Tipos de bivalentes heteromérficos observados

en metafase I de los hibridos entre especies con diferen-

te contenido de ADN. O. erosa x O. dispar; O. psoraleoides
x O. disgar; 0. psoraleoides x 0. rhombeo-ovata; O. erosa

x 0. rhombeo-ovata y el trihibrido (0. erosa x O. dispar)x

0. rhombeo-ovata. Junto a cada bivalente se dibujd la re-

presentaci6bn y el posible origen a partir de el aparea-

miento en paquitene de dos cromsomas de diferente tamano.



ya que la especie utilizada como pie femenino, O. psoraeloides

tiene 2n=12 cromosomas (2m + 10t), mientras que O. rhombeo-ova-
ta tiene 2n=14t.

Tambié&n son distinguibles en el cariotipo de los hibridos
los cromosomas de una y otra especie por las diferencias en
la morfologia y en el tamano de los mismos, (Fig. 7.4). En al-
gunas metafases se observaron microsatélites en los cromosomas
t, m8s chicos, como los descriptos en el an8lisis del carioti-
po de Oxalis rhombeo-ovata.

Andlisis del comportamiento meidtico

El comportamiento meibdtico de estos hibridos es muy irre-
gular pues la mayoria de las CMP analizadas tienen la configu-
racidn meidtica 13I, (Tabla 7.7). En estos hibridos se observé
que el 66% de las CMP tienen 13 univalentes, este alto porcen-
taje, como en los hibridos descriptos en el punto anterior no
se deberia a asinapsis, sino a desinapsis como consecuencia de
la baja frecuencia de quiasmas y dificultades en el apareamien
to de los cromosomas homedlogos debido a diferencias en el ta-
mafio y contenido de ADN. Resultado de esto serian las cé&lulas
con 1, 2 y 3 bivalentes, que en todos los casos son heterombr-
ficos como los descriptos para los hibridos entre O. erosa x

0. rhombeo-ovata. Por otro lado, a pesar de gue no se pudo ob-

servar paquitenes tardios, se pudieron ver pagquitenes tempra—
nos y en estos es posible diferenciar filamentos simples y do-
bles, producto de un apareamiento parcial de los cromosomas.
En la Fig. 7.5, se representa, mediante idiogramas, la distri-
bucidn de frecuencias de los distintos nfimeros de univalentes
por CMP, ya que se observaron células con 1, 2 y 3 bivalentes.
En una CMP de las 149 analizadas, se observ6 un trivalente
t-m-t, 2 bivalentes t-t y 6 univalentes. El nimero de bivalen-
tes t;m es menor en un 29% a lo que se esperaria. De un total
de 84II1 observados 17 corresponden a bivalentes t-m. Este va-
lor representa un 70% de los que se esperaria observar si la
formacibn de estos bivalentes tuviera la misma probabilidad

de formarse que el resto de los bivalentes. El indice de apa-
reamiento y la fertilidad tienen en esto hibridos valores muy

bajos, que corresponden a 0,57 (0,08) y 19% respectivamente.

En las figuras 7.4 y 7.6 se muestran algunas CMP en metafase.
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Fig. 7.4. Hibrido entre O. psoraleoides, 2n=12
(2m + 10t) y O. rhombeo-ovata, 2n=14 (14t).
A, cromosomas en metafse mitdtica (2n=13). Se

diferencian el cromosoma submetacé&ntrico y los
5 cromosomas telocéntricos mds grandes corres-
pondientes al complemento cromosémico de O. pso
raleoides y los 7 cromosomas telocéntricos més
chicos correspondientes al complemento cromo-
sémico de O. rhombeo-ovata. B, C y D, metafa-
ses I en el hibrido. B, 1II m-tV+ 1II t-t¥+
9T; C; 1IT m—=t #+ 2IT t=t + 7I; D, 1II t-t *

11TI. En todos los casos los bivalentes son

heteromdrficos.
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7.2.2.6. (Oxalis erosa x Oxalis dispar) x Oxalis rhombeo-ovata,

cruzamiento trihibrido

Ya fueron mencionadas las dificultades existentes para ob-

tener hibridos entre Oxalis dispar y Oxalis rhombeo-ovata. Con

el propb6sito de poner en contacto material genético de ambas es
pecies y analizar el comportamiento meidtico y fertilidad se

’realizé el siguilente cruzamiento: un individuo producto del cru
zamiento entre O. erosa x O. dispar con 2n=12 (2m + 10t) fue u-

tilizado como pie femenino y cruzado con Oxalis rhombeo-ovata

2n=14t. Del cruzamiento realizado se obtuvieron 4 individuos

trihibridos con 2n=13 cromosomas.

Cariotipo

Los individuos trihibridos analizados tienen un cariotipo
similar al del resto de los hibridos analizados con 2n=13 cro-
mosomas, producto del cruzamiento entre O. erosa y O. psorale-
oides con O. rhombeo-ovata. Se distingue un cromosoma m y 12
cromosomas t. Los 7 cromosomas t m&s pequenos corresponden al

complemento cromosdmico de O. rhombeo-ovata y los 5 restantes

son el producto de la recombinacibn cromosdmica en el hibrido
entre O. erosa y O. dispar. Estos Gltimos cromosomas no se pue
den diferenciar entre ellos por el tamano. En los cromosomas
telocéntricos pequenos se observaron microsatélites en el bra-
zo largo como los mencionados en la descripcibén del cariotipo

de O. rhombeo-ovata.

Comportamiento meidtico

En dos individuos analizados se observd un comportamiento
meidtico muy irregular. El 63% de las CMP tienen la configura-
cibn meibtica 13I, pero tambié&n se observaron CMP con 1 y 2 bi
valentes, (Tabla 7.8). La distribucibn de frecuencias de las
distintas configuraciones meibticas se representan en la Fig.
7.5. Los bivalentes observados son heteromdrficos como los des
criptos en el punto 7.2.2.4 y constituidos por un solo quiasma.
El nGmero de bivalentes t-m es menor al esperado en un 54%
pues, el valor de la relacibn entre el nmero de bivalentes
t-m sobre el de bivalentes totales, comparado al que se espera

ria es de 0,46. E1l indice de apareamiento en estos cruzamientos



TABLA 7.8.

Comportamiento meidtico y fertilidad en O. erosa, O. dispar,

0. rhombeo-ovata y en el trihibrido entre estas especies.

]
nfmero de CMP con t o ®
[ o <
- < o
) 5 5
® © -
~ Ll :
- i 8 i
' s ° c
s L 8 £
: : o« &
- - [
- ~ -~ o
quiasmas o = % B ®
2n espacies e hibridos totales - - o - -
7-12°
12 ©. dispar 9,40 90
0,05
- $-13
12 O. erosa (x de 2 individuos)l0,d6 1]
_ 7-13
14 0. rhombeo—ovata (x de 7 individuos) 9,10
7-10
12 0. dispar x O. eross ( 256A) B:R
(256A) x O. rhambeo-ovsta
0-2
Jn 0,33 17
0,11
0-2
0,50 16 ] -
0,12

® el ntmero de quiaszas se expresa camo el rango,la media y la desviacibn standard en el caso
de lcs individuos y con el Tango y la media en el caso de 1 pramedio de varios individuos.
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Fig. 7.5. Distribucidn de frecuencias de CMP con distinto

nimero de univalentes en los hibridos: 0. erosa x 0. rhombeo-

ovata (blanco); O. psoraleoides x O. rhombeo-ovata(rayado) y

el trihibrido(0. erosa x 0. dispar)x O. rhombeo-ovata(puntea-
do).




Fig. 7.6. Célula madre del grano de polen en metafase I

de -: A, hibrido entre O. erosa y 0. rhombeo-ovata ,

2n=13 (1 sm + 12 st-t). En la misma se observan un tri-
valente t-sm-t(flecha gruesa), 4 bivalentes t-t (flecha
fina) y un univalente (asterisco). Falta un univalente.

B, hibrido entre 0. psoraleoides y O. rhombeo-ovata,

también con 2n=13 cromosomas (2 sm + 12 t), en la cual
se observan un trivalente t-sm-t , un bivalente t-t y

8 univalentes.
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es de 0,06 y la fertilidad del 10%. También en estos hibridos
se observd en las tetradas muchos nficleos de diferentes tama-
nos y micronficleos.

De acuerdo a los resultados observados tanto en los hi-

bridos entre 0. psoraleoides x O. rhombeo-ovata y O. erosa x

O. rhombeo-ovata, como en este trihibrido, el comportamiento

meidtico, aunque muy irregular es similar. La distribucidn

de CMP con diferentes nfimeros de univalentes tiene valores
semejantes en los tres hibridos, (Fig. 7.5). También es simi-
lar el indice de apareamiento y la frecuencia de bivalentes
t-m en relacidén a la de bivalentes totales. Aunque estos dos
Gltimos par&metros reflejan valores m&s bajos en el trihibri-
do. Esto podria indicar que la afinidad de O. rhombeo-ovata

es mayor con Q. erosa y O. psoraleoides que con O. dispar,
(Tabla 7.9).

El andlisis meibtico de estos hibridos tambi&n demuestra
la afinidad entre las tres especies con 2n=12 cromosomas y la
diferenciacibn por reordenamiento robertsoniano y cambio en
el contenido de ADN entre estas tres especies y 0. rhombeo-
ovata.

7.2.2.7. (Oxalis psoraleoides x Oxalis rhombeo-ovata)

X

(Oxalis psoraleoides x O. rhombeo-ovata)

alotetraploide artificial

Como se menciond en los puntos 7.2.2.4, 7.2.2.5y 7.2.2.6,

los hibridos con 2n=13 cromosomas (lm + 12t y st), producto

del cruzamiento entre O. psoraleoides y O. erosa con O. rhom-

beo-ovata o el trihibrido entre (9. erosa x O. dispar) x 0.
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rhombeo-ovata, tienen meiosis muy irregulares y son casi total-

mente infértiles. Mediante autopolinizacibn de uno de estos ejem

plares, producto del cruzamiento entre O. psoraleoides x O.

rhombeo-ovata, se obtuvieron individuos en los cuales se encuen

tra duplicado el complemento cromosdmico. Estos individuos, alo

tetraploides, probablemente tengan su origen a partir de la u-

nién de dos gametas no reducidas. Se observa en ellos un aumen-

to de la fertilidad y una regularizacibn de la meiosis.



Cariotipo

El cariotipo de estos individuos estd constituido por
2n=26 cromosomas (2m + 24t). En metafase mitStica se pueden
distinguir los cromosomas correspondientes a una y otra espe-
cie, (Fig. 7.7). Tanto los cromosomas metacé&ntricos como los
10 cromosomas telocéntricos mas grandes, corresponden al com-

plemento cromosbmico de O. psoraleoides, y los 14 cromosomas

telocéntricos mas pequefios corresponden al complemento cromo-
sdmico de Q. rhombeo-ovata.

Comportamiento meibtico

Con la duplicacibn cromosdmica, se observa una regulari-
zacidn de la meiosis que se refleja en un aumento de la ferti
lidad con respecto a los hibridos de la Fl. El indice de aprea
miento, que en los hibridos de la Fl era de (0,081), en el a-
lopoliploide artificial analizado es de 0,71, pudiendo alcan-
zar un méximo de 1. Se observa un aumento en el apareamiento
entre cromosomas y una disminucidn en el porcentaje de CMP
con univalentes, (Tabla 7.10). No se observaron multivalentes
posiblemente por la competencia intercromosdmica ya que quedd
demostrada la homeologia entre los cromosomas de O. psorale-

oides y los de 0. rhombeo-ovata. La presencia de CMP con uni-

valentes, pudo ser la causa de la gran cantidad de micronficleos
observados que en algunos casos llega a ser de 10 por tetrada,
. La normalizacidn de la meiosis en estos hibridos
con respecto a los individuos de la F1l, posibilita una segrega
cibn mas normal de los cromosomas y probablemente sea la causa

del aumento en la fertilidad observada, (55%).

7.3. Cruzamientos entre especies de la Seccidn Heterophyllum

Las especies de la Seccidn Heterophyllum que se cruzaron
son: O. bupleurifolia y O. fritillariformis. Como se menciona

en la Tabla 7.2, se utilizd en todos los cruzamientos a O.

bupleurifolia como pie femenino. El Gnico resultado obtenido

hasta el presente, consiste en la formacibén de semillas con
dificultades para la germinacifn. Ambas especies tienen un

mismo cariotipo, pero se diferencian por el contenido de ADN.
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Fig. 7.7. Hibrido entre 0. psoraleoides
2n=12(2 sm + 10 t) y O. rhombeo-ovata,

2n=14 t, autopolinizado con 2n=26 cromo

somas (2 sm + 24 t).



*SONPTATPUT SOT U3 paIepuels ugyoerasap £ erpaw e ‘obuex (2 owod £ orpawoad
saloTea SOT 9p Osed T2 ua eIpaw By A obuel [a uoo esasidxe as seusernb ap oxawpu (3 ,

(opezyurtodoine)
z0°'T
09 SS 14 8 8¢ 0z (T3 ¥4 ¥3BA0-03QqWOYI ‘0 X S3apFoarexosd ‘0 9z
Lz-Lt
9T’0
LTT 6T 800 Sv‘0 (¥6z) eIRAO-O3qUOYI ‘0 X saprosferosd ‘0 €T
Z-0
S6 T 0T‘6 (SONPTATPUT . 3P X) BIBRAO-03QUWOYI 0 T
£€T-¢L
[41h 8 Z6 1 +06°'8 (SONPTATPUT ¢ 3P X ) saproatexosd ‘0 2z
[ALSA
m m% .h.m_» oy o = = sare3o3 SOpPTIqIy @ saroadsa uz
-] - oo - - - -
» 8% gy F ¥ BN seuserm
o] [ By=) m 1] )] = N
-] [ ] - 2] -
(= [ e Q
- o oo
N 3 3
o ot
o 0o
[
"]

uod dWD ap oI3wpu

‘satoadsa se3sa 913Ud OjuaTweznid Tap olonpoid (saprordeiisiore) z4 el 2p £ (saprordrp)

[4 BT °p SOpTiaqIy sol £ ejeao-oaquoyl *Q

‘soprosTeaosd °(Q op pPepPITI3IIa] £ 0OT3IQT3wW OjudTweliodwo)

‘01" L VIdgvlL



7.4. Cruzamientos entre especies de dos secciones diferentes

En un género tan multiforme como Oxalis no es facil esta-
blecer las relaciones filogen&ticas, ya que las m@iltiples adap
taciones ecoldgicas dificultan el establecimiento de &stas so-
bre bases morfolbdgicas, por lo tanto la obtencidn de hibridos
entre especies de diferentes secciones y el andlisis meibtico
de éstos, son de gran ayuda en el conocimiento de las posibles
relaciones de parentesco.

Knuth (1930), menciona como seguras las relaciones que e-
xisten entre las especies de la seccidn Palamtifolia (S de Ar-
gentina y Chile), caracterizadas por tener una estructura sub-
terrnea rizomatosa, que seria una transicién entre un rizoma
propiamente dicho y un bulbo caracteristico de las especies a-
fricanas y las americanas de las secciones Jonoxalis y Polyoxa

lis.

Por otro lado, las especies de hoja pinnada, pertenecien-

tes todas a la seccidn Thamnoxys, estarian intimamente relacio
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nadas con aquellas de las secciones Holophyllum y Heterophyllum.

7.4.1. 0. renifolia (Sec. Hollophyllum) x O. linearis (Sec.
Thamnoxys)

Oxalis renifolia, perteneciente a la Seccidn Holophyllum,

se cruzd con Q. cytisoides, O. frutescens y O. linearis perte-

necientes a la seccidn Thamnoxys.

Solo se obtuvo descendencia en los cruzamientos realizados
en ambas direcciones entre O. renifolia y o. linearis, (Tabla
7-2).

La diferencia morfolbgica m&s importante entre estas dos
especies, que son caracteristicas de las respectivas secciones
a las cuales pertenecen, estd dada en el tipo de hoja. 0. li-
nearls, tiene hoja pinnada trifoliolada con los foliolos basa-
les angostamente elipticos y los superiores lineares. En cam-
bio O. renifolia tiene hojas enteras o unifolioladas de forma
arrifionada. Los hibridos de la F1 tienen una morfologia inter-
media y el nGmero de foliolos por hoja varia entre 1 y 3, (Fig.
7.8).



Fig. 7.8. Aspecto general de:A, O. renifolia con hoja
entera caracteristica de las especies de la seccibn
Holophyllum; B, O. linearis con hoja pinada trifoliolada
perteneciente a la seccidén Thamnoxys y C, el hibrido
entre estas dos especies que tiene hojas con uno y dos
foliolos (flechas) y con tres foliolos. Estos son méas

anchos que en O. linearis.

123




Cariotipo

A pesar de las diferencias morfolbgicas entre las dos es-
pecies, el cariotipo de &stas es muy similar, est8 constituido
por 2n=12 cromosomas pequefios entre metacéntricos y submetacén
tricos. En los ejemplares hibridos, que tambié&n tienen 2n=12
cromosomas m Yy sm, no se pueden diferenciar los cromosomas co-
rrespondientes a uno y otro padre.

Comportamiento meidtico

El individuo producto de este cruzamiento que se analizd,
tiene un comportamiento meidtico muy regular, (Tabla 7.1 1).
El nGmero de quiasmas totales por CMP, 7,90, es similar al ob
servado en O. linearis, 7,92, pero inferior al encontrado en
0. renifolia, 9,08. Tambi&n la media del nimero de quiasmas
terminales, 7,1, es similar a la de 0. linearis, 7,02, e infe-
rior a la de O. renifolia, 8,40. Y tambi&n ocurre lo mismo
con la media de bivalentes cerrados por CMP, que en el hibrido

es de 2,50, en O. linearis es 2,32 y en 0. renifolia, 3,02.

La (nica diferencia notable en el comportamiento meibtico
del hibrido con respecto a lo observado en los padres es gque
si bien en aquellos no se observaron células con univalentes,

en el hibrido se observ6 un 60% de células con 2 univalentes.

7.4.2. Oxalis bupleurifolia (Sec. Heterophyllum) x Oxalis sp.

N° 2 (Sec. Thamnoxys)

La especie Oxalis sp. N° 2 se cruzd con O. bupleurifolia

de la Seccidn Heterophyllum y con Oxalis neuwiedii que tambi&n

pertenece a la Seccibn Thamnoxys. Solo se obtuvieron resulta-

dos en el cruzamiento con la especie de distinta seccibn.

A pesar de las diferencias morfoldgicas ya que carece de

hoja y solo tiene filodios, O. bupleurifolia comparte con Oxa-

lis sp. N° 2 un mismo nimero de cromosomas y de morfologia si-
milar. En cambio la especie 0. neuwiedii se diferencia de &s-
tas tanto por el nimero como por la morfologia de los cromoso-

mas.
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La morfologia de los hibridos adultos, obtenidos mediante
cultivo in vitro de embriones, es intermedia a la observada en
ambos padres. Si bien estos tienen hojas trifolioladas, se ob-
servd que los peciolos estén aplanados, (Fig. 7. 9).

Cariotipo

Mediante el anflisis de los cromosomas mitbéticos, se pue-
den diferenciar los cromosomas correspondientes a una y otra
especie en el cariotipo de los hibridos. Por el largo de los
brazos y el tamano de los cromosomas, se pueden diferenciar
los cromosomas correspondientes a los pares 1 a 4 de una y o-
tra especie, y por el tamano se pueden diferenciar los cromoso
mas correspondientes al par 5° de ambas especies, (Fig. 7.1C).
Los cuatro cromosomas st, y el cromosoma m md8s grande corres-
ponden al complemento cromosbmico de Oxalis sp. N° 2. Los cua-
tro cromosomas t y el cromosoma m, m&s chico, corresponde al

complemento cromosdmico de O. bupleurifolia.

Comportamiento meidtico

El comportamiento meidtico de los cromosomas del hibrido
es altamente irregular. En el individuo analizado se observd
gque la mayoria de las CMP analizadas tienen 10 univalentes y
solo unas pocas, el 11% tienen un bivalente formado por un
gquiasma y 8 univalentes, (Fig. 7.10). No fue posible determi-
nar exactamente cual es el par de cromosomas apareados corres
pondientes al bivalente de cada CMP pero por el tamano de los
mismos es evidente que no siempre corresponde al mismo par de
cromosomas. La determinacidn de la fertilidad mediante la tin
cibn con azul de algoddn indica que este hibrido es totalmen-
te infértil, (Tabla 7.12).

7.5. Observaciones generales

Aparte de los resultados obtenidos en los cruzamientos
entre las especies de la seccibdn Thamnoxys y especies de sec-
ciones afines, que destacan las relaciones cromosdmicas entre
las mismas, a partir del comportamiento meibtico de los res-

pectivos hibridos, es importante destacar algunas observacio-



x 1/2

Fig. 7.9. Aspecto general de:A, O. bupleurifolia que
presenta un desarrollo filodial de los peciolos y no
tiene l&mina; B Oxalis sp N€ 2 que tiene hoja pinada
trifoliolada, tipica de las especies de la seccibn
Thamnoxys; C hibrido entre aquellas dos especies que
si bien tiene hoja pinada trifoliolada, se observa un

ensanchamiento de los peciolos (flecha).
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Fig. 7.10. Hibrido entre O. bupleurifolia, 2n=
10 y Oxalis sp N2 2, 2n=10. A, cromosomas mito

ticos, donde por la morfologia se pueden dife-
renciar los cromosomas correspondientes a una
y otra especie. B y C metafase I del hibrido.
B, 1II t-t (heterombérfico)vy 8I. En C se obser

van 10 univalentes.
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TABLA 7.12

Comportamiento meidtico y fertilidad de O. bupleurifolia, Oxalis sp N22

y de un hibrido entre estas especies.

quiasmas

t de CMP

con 101

% de polen
coloreado
CMP anali-

zadas

2n especies e hibridos totales
_ 5-9
10 O. bupleurifolia (x de 2 individuos) 6,94* 0

@
w
w
o

5-8
10 oOxalis sp Na2 (x de 2 individuos) 5,56 91

0-1
10 O. bupleurifolia x Oxalis sp N2(268A) 0,13 71 0 52
0,04

* el ndmero de quiasmas se expresa como el rango y la media en el
caso de promedio de individuos y como el rango la media y la des-
viacibn standard en el caso del hibrido.



nes generales.

En la Tabla 7.2., se describen los resultados de los cru
zamientos realizados entre las especies de Oxalis de las sec-
ciones Thamnoxys, Heterophyllum y Holophyllum, estos son resu
midos en la Tabla 7.13. Al observar ésta surge a primera vis-
ta que de los-44 cruzamientos diferentes realizados, aquellos
en los cuales se obtuvieron resultados positivos, el tamano
de los cromosomas o el contenido de ADN, de las especies cru-
zadas es similar, (Tabla 7.13). Otra observacidn interesante
es que de los 13 cruzamientos realizados entre especies con
cromosomas grandes, en el 69% (9 cruzamientos) de los casos
se obtuvieron resultados positivos y de 16 cruzamientos dife-
rentes realizados entre especies con cromosomas chicos, se ob
tuvieron resultados solamente en el 6% (1 cruzamiento) de los
casos. Esto podria indicar que existen barreras al intercam-
bio génico mds eficientes entre estas iltimas especies que en

aquellas con mayor contenido de ADN o cromosomas m&s grandes.
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CAPITULO 8

ASOCIACION ENTRE EL CONTENIDO DE ADN Y ALGUNOS CARACTERES MOR-2LAM'~rc

Existen numerosos ejemplos en la literatura sobre la c.
rrelacidén entre el contenido ¢z ADN y el tamaho de los Cromoso
mas (Rothfels et al., 1966; Taper y Grant, 1972; Bennett et
al., 1982; etc.). En los capitulos 4 y 5 tambi&n se mostr6 que
esta correlacidn existe tanto entre las especies de la seccibn
Thamnoxys y especies afines, como entre las especies afines a

O. amara de la Seccibn Clematodes y especies afines.

Por otra parte, se encontrd una correlacidén significativa
entre la variacidn del contenido de ADN entre especies y la va
riacibn de un mismo caracter morfoldgico, fisioldgico y}o feno
l6gico, también a nivel interespecifico. Por ejemplo Vant off.
et al. (1966) encontrd una correlacidn positiva y significati-
va entre el contenido de ADN y el tiempo minimo del ciclo celu
lar en plantas diploides. Posteriormente Bennett (1971 y 1972)
mostrd que entre el contenido de ADN y la duraci6n de la meio-
sis existe una correlacidn positiva altamente significativa.
Tambi&n Bennett encontrd que el contenido de ADN est8 asociado
con el tiempo minimo de generacibén en plantas (1972) que seria
lo que determinaria la distribucibdn latitudinal de plantas na-
turales y cultivadas (Bennett, 1976).

También se observd correlacidn entre ciertos caracteres
como tamanho de los granos de polen, masa de semillas, etc. cu-
ya variacibn parece estar asociada con la variacibn en el con-
tenido de ADN nuclear. Paroda y Rees, (1971), describen una co
rrelacibn positiva y significativa entre el tamano de los nG-
cleos en interfase y el contenido de ADN entre especies rela-
cionadas de Sorghum. Tambi&n se observd correlacidn entre el
volumen de los granos de polen maduros y el contenido de ADN
en gramineas (Bennett, 1973) y entre el contenido de ADN y el
peso de las semillas en Crepis (Jones y Brown, 1976) y entre
especies de Vicia (Davies, 1977). El efecto del contenido nu-
clear, que afecta el control del fenotipo, y que aparentemente
tendria valor adaptativo, es denominado por Bennett (1971), e-
fecto nucleotipico, para distinguirlo de aquellos efectos con

trolados por el genotipo.



Como en el género Oxalis y muy especialmente en las espe-
cies de la seccifn Thamnoxys se encuentra una amplisima varia-
cidén en el contenido de ADN entre especies filogené&ticamente
relacionadas, se compard la variacidn en el contenido de ADN
nuclear medido en el meristema radicular con algunas caracte-
risticas morfoldgicas. Los par&metros morfolbSgicos estudiados
son los tamanos de los nficleos interféasicos, de las cé&lulas

oclusivas de los estomas foliares, de los dvulos y de los gra-

nos de polen maduros, tambié&n se midid la masa de las semillas.

El objetivo de este anflisis es obtener mds informacién
sobre la posible influencia de la variacidn del nucleotipo en
el fenotipo y de esta forma entender mejor cual podria ser el
efecto de esta variacidn en el origen y diversificaci6n de las
especies estudiadas.

8.1. Variacidén en el contenido de ADN y en el tamano nuclear

Se compararon mediante un andlisis de la regresif6n, los
‘'valores de contenido de ADN en picogramos de los nficleos 2C,
con los valores estimados de tamano de los nficleos medidos en
unidades arbitrarias, (capitulo 2) para 16 especies y una va-

riedad de la seccidn Thamnoxys.

Los resultados ordenados de acuerdo al orden creciente
en el contenido de ADN son presentados en la Tabla 8.1. La
cantidad de ADN por nficleo varia en un rango entre 1,76 y
33,01 Pg y el tamano de los nficleos interféasicos entre 126 y

522 unidades arbitrarias (ua).

Al realizar el analisis de la regresidn de las variacio-
nes en las mediciones de contenido de ADN y tamano nuclear
observado en cada especie, se observ6 que ambos parametros
estaban significativamente correlacionados P< 0,001, (Tabla
8.1, columna 4). Cuando este an&lisis se efectud a nivel in-
terespecifico, la correlacidn tambi&n fue positiva y muy sig-
nificativa (r=0,89, P<0,001) y la distribucidn se ajusta a
una funcidn lineal, (Fig. 8.1). A pesar que las correlaciones,
tanto a nivel interespecifico como intraespecifico son signi-
ficativas, existen excepciones a esta proporcionalidad. Por
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TABLA 8.1.

Contenido de ADN en picogramos y tamafio de niicleos en unidades arbi-

trarias (ua), para 16 especies y una variedad de Oxalis seccidn

Thamnoxys.

contenido tamaiio del nlicleo coeficiente de,
de interfasico en correlacifn (r)
ADN en pg. unidades arbitrarias por especie,P 0,01

Oxalis sp N&1 1,76%0,25 167311 0,89
0. .linearis 2,27%0,26 162220 0,62
0. sepium 2,33%0,32 17821 0,62
0. frutescens 2,36%0,04 169222 0,80
9. hedgsarifolis 2,6010,32 126%09 0,97
0. glaucifolia 2,96%0,26 132%04 0,95
0. cratensis 3,50%0,16 189116 0,90
0. barrelieri 5,02%0,35 320104 (4x) 0,89
0. sellowii + +

var. diversifolia 7,66%0,69 261124 (6x) 0,89
Oxalis sp Ne2 9,5021,23 199732 0,81
0. hassleri 10,49%0,89 292229 0,73
0. nevviedii 13,001,35 277226 0,75
0. sellowii + +

var. latifolia 14,9611 ,08 478t14 (12%) 0,95
0. rhombeo-ovata 19,0621, 59 36657 0,87
0. erosa 26,20%2,08 366215 0,76
0. psoraleoides 27,2912, 08 40445 0,86
0. dispar 33,01%2,34 siitas 0,98

* estos valores corresponden al coeficiente de correlacién encontrado
en cada especie entre el contenido de ADN y el tamafio de los nucleos
entre 75 nucleos meridtemiticos de raiz.
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(tamafio del nicleo interfisico, unidades arbitrarias)

200}

100

1 5 10 15 20 25 30 35
( contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.1. Tamafio de los ndcleos en funcidn del contenido de ADN
para 16 especies y una variedad de Oxalis seccidn

Thamnoxys, (Tabla 8.1). a:0. rhombeo-ovata ; b:0. psoraleoides;

Fl:y F2 hibridos diploide y tetraploide respectivamente entre

ayb.
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ejemplo los nficleos de Q0. erosa y O. rhombeo-ovata poseen el

mismo tamano pero un contenido de ADN significativamente di-
ferente. Las especies poliploides, por otro lado también tie
nen un tamafio de nicleo superior al que se esperaria de acuer
do al contenido de ADN. Estas excepciones podrian reflejar
las limitaciones en la medicidn de ambos par&metros, sobre to
do del tamafio nuclear, ya que estos podrian variar su tamafno
original segfin la presibn a que se someta durante la elabora-
cidn de los preparados. Una segunda posibilidad que explica-
ria esta aparente contradiccién de encontrar nficleos de igual
tamano con diferente contenido de ADN seria que el tamano del
mismo no solo estd determinado por el contenido de ADN, sino
también por el nivel de hidratacidn de la cromatina, el conte
nido proteico etc. (Nagl, 1978). También puede deberse a que
el tamano del nficleo no solo estd determinado por el conteni-
do de ADN, sino por el grado de plegamiento controlado por
proteinas, control gé&nico, que en definitiva determina el ta-
mafno del nfcleo, (Cavalier-Smith, 1982).

8.2. Variacibén en el contenido de ADN y en el tamano de las

células oclusivas de los estomas foliares

Se comparb el contenido de ADN nuclear de c&lulas inter-
fédsicas de raiz (2C) medida en picogramos, con el tamano de
los estomas foliares en mmz, (capitulo 2) de 16 especies y
una variedad de Oxalis seccif6n Thamnoxys.

En la Tabla 8.2, se exponen los resultados de este an8li-
sis, ordenados de acuerdo al orden creciente en el contenido
de ADN.

En el andlisis de la regresidn se encontrb que existe una
correlacibn positiva y muy significativa del tamano de los es-
tomas en funcibn del contenido de ADN (r=0,86, P< 0,001). No
obstante al observar la tabla se aprecian excepciones. Algunas
de &stas pueden deberse a errores en la medicibn, pero en el
caso de la entidad dodecaploide, la diferencia es muy grande
como para atribuirla a esta causa. El valor del tamano de esto
mas de O. sellowii var. latifolia (2n=72) es casi como aquel

de O. erosa, a pesar de que esta especie, diploide, tiene casi



TABLA 8.2,

Contenido de ADN en picogramos y tamafio de estomas foliares en mm

para 16 especies y una variedad de Oxalis, seccidn Thamnoxys.

conetnido tamafio de estomas
especie de 2 —4
ADN en pg. en mm  x 10

Oxalis sp N1 10 1,76%0,25 2,32%0,09
0. linearis 12 2,27%0,26 4,33%0,14
0. sepium 12 2,33%,32 2,19%0,03
0. frutescens 12 2,36%0,04 3,52%0,86
0. hedysarifolia 12 2,60%0,32 4,00%0,21
0. glaucifolia 12 2,96%0,26 s,22%0,15
0. cratensis 12 3,50%0,16 4,0650,09
0. barrelieri 24 5,0210,35 4,06%0,12
0. sellowii + +
var. diversifolia 36 7,66-0,69 3,91-0,30
Onalis sp N&2 10 9,50%1,23 3,68%0,23
0. hassleri 12 10,49%0,89 4,20%0,11 ;
0. neuwiedii 12 13,0001 ,35 7,610,17
0. sellowii + +
var. latifolia 72 14,9611, 08 12,52%0,16
0. rhombeo-ovata 14 19,04%1,59 7,96%0,22
0. erosa 12 26,20%2,08 12,62%0,50
0. psoraleoides 12 27,29%1,29 10,80%0,84

0. dispar 12 33,0132,34 11,07%0,53



( tamano de estomas en mm2 x 10_4)

r=0,86
p<0, 001

—
=

(V.1

o 5 .10 15 20 25 30
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.2 Tamafio de estomas foliares en funcidn del contenido
de ADN en 16 especies y una variedad de Oxalis secc.Thamnoxys

a:0. rhombeo-ovata; b:0. psoraleoides; Fl y F2 hibridos diploi

de y tetraploide respectivamente entre a y b.
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el doble del contenido de ADN. Al efectuar el andlisis de la
regresidn para las especies diploides solamente, excluyendo
a las poliploides, se observa un coeficiente de correlacién
mds alto, siendo mejor el ajuste a una funcibén lineal

(r=0,93, P<0,001). Mediante una prueba de bondad de ajuste,

%2

, se comprobd si el punto correspondiente a la entidad do-
decaploide est8 incluido en la curva de regresibn de las es-
pecies diploides y se encontr6 que &sta tiene valores signi-
ficativamente diferentes de 1o esperado, de tamano de esto-
mas, seglin la recta de regresidén de las especies diploides,

(p<0,001), (Fig. 8.2).

8.3. Variacibén en el contenido de ADN, en el peso de las se-

millas y en el tamano de los &6vulos maduros

Entre las especies de la seccibdn Thamnoxys existen dife-
rencias en el nfimero de semillas por fruto y en el peso de
las mismas. En algunos casos la disminucidn en el nGmero de
semillas por fruto estada acompanado por un aumento del tamano
de las mismas. Pero tambi&n existen especies con dos semillas
pequefias por ldculo, de igual tamano que aquellas observadas
en las especies pluriseminadas. Pero aquellas especies con
semillas grandes tienen en todos los casos estudiados hasta
ahora, frutos pausiseminados, (Tabla 8.3).

Bennett (1973), encontrd relacidn entre la masa de las semi-
llas y el contenido de ADN en Vicia, Jones y Brawn (1976),
también observaron una asociacidn entre el peso de las semi-
llas y el contenido de ADN en 16 especies de Crepis. Davies
(1977), trabajando con Vicia encontrd que a pesar de que e-
xiste una relacidn entre el contenido de ADN y la masa de las
semillas, la variacidn de este iltimo parémetro estd mas sig-
nificativamente relacionado con el nfimero de cé&lulas que con
el aumento del tamano de las mismas. .

En Oxalis se observ6 no solo variacidn interespecifica
en el peso de las semillas, (Fig. 8.3) sino tambi&n en el tama
no de los 6vulos maduros, (Fig. 8.4), como asi también en el
niimero de los mismos por carpelo. Mediante an8lisis de la re-
gresibn seanalizb si el tamano de los 6vulos y el nfimero de

éstos por carpelo, estln relacionados con el contenido de ADN



Fig. 8.3. Semillas de : A, 0. glaucifolia (2,50 gr. x
-4

10

13 pg.) y C, 0. erosa (39 gr. x T y 26, 20 pg.).

y 2,96 pg.); B, O. neuwiedii (23,33 gr. x o4 y

Entre par@&ntesis la masa promedio por semilla y el
contenido de ADN nuclear para cada especie. .

*Escala un milimetro.
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y en qué forma. Tambi&n se analizb si el peso de las semillas
estd relacionado con el contenido de ADN y por Gltimo si el

peso de éstas est8 relacionado con el tamano de los 6vulos.

8.3.1. Variacibén en el tamaifio de los 6vulos y en el contenido
de ADN

Se compard la variacidn interespecifica en el tamafno de
los dvulos maduros con el del contenido de ADN en 15 especies
y una variedad de Oxalis de la seccidn Thamnoxys, (Tabla 8.3).
El rango de variacibén en el tamano de los 6vulos varia entre
6,11 y 34,4 mm? x 1074 y la del contenido de ADN entre 2,27 y
33,01 pg. Mediante el andlisis de la regresifn se confirmd
que estos dos parametros estdn correlacionados significativa-
mente (r=0,96, P<0,005) y que la distribucidn de puntos se

ajusta a una funcibén lineal, (Fig. 8.5).

8.3.2., Variacibén en el contenido de ADN y el peso de las semi-
llas

En la Tabla 8.3, se describen el peso de las semillas pa-
ra 9 especies diploides y 2 poliploides de Oxalis seccidn
Thamnoxys. Como puede verse el orden creciente en el peso de
las semillas de 6,50 a 30g x 10-4, se corresponde con el orden
creciente en el contenido de ADN. Se realizd un andlisis de la
regreéién entre los dos par@metros y se encontr6 una correla-
cibn positiva y muy significativa (r=0,96, P<0,001). En la
Fig. 8.6, se grafica la dispersidn de puntos y la curva de dis
tribucifén que representa la regresidn lineal del peso de las
semillas en funcidn del contenido de ADN.

8.3.3. Variacidén en el contenido de ADN y el nimero de dvulos
por carpelo.

En la Tabla 8.3, también se describe el nfimero de bvulos
por carpelo para cada especie. Al realizar el andlisis de la
regresibn entre el nimero de &vulos por carpelo y el contenido
de ADN y entre el nfimero de 6vulos por carpelo y el tamano de

los dvulos, se encontraron correlaciones negativas y muy sig-



35

w
o

N
w

N
(=3

-4
( tamafo de dvulos maduros en l'mu2 x 10 )

—
w

10

2 5 10 15 20 25 30 35
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.5 Tamaifio de dvulos maduros en funcidn del contenido de ADN
en 15 especies y una variedad de Oxalis secc. Thamnoxys. a:0.

rhombeo-ovata; b:0. psoraleoides; Fl1 y F2: hibridos diploide 'y

tetraploide respectivamente entre a y b.



r=0,96
P<0, 001

35

30

-4
)

25}

20

(peso de semillas en gramos x 10

15

10

2 5 10 15 20 25 30
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.6. Masa de semillas en funcidén del contenido de ADN en

11 especies de Oxalis secc. Thamnoxys (tabla 8.3).
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nificativas cuyos valores de r son respectivamente -0,70 y
-0,75 (P« 0,005). Asi se demuestra no solo que existe relacidn
entre el contenido de ADN y el tamano de los &vulos sino tam-
bién con el nmero de los mismos por carpelo. Aunque en este

segundo caso la relacidn es negativa.

8.3.4. Variacién en el tamano de los dvulos y en el peso de

las semillas

Con el propdsito de conocer si el tamano del Svulo maduro
tiene relacidn con el peso de las semillas, se realizb un anéa-
lisis de la regresidn con aquellas especies de las cuales se

disponia de semillas.

Utilizando los datos que aparecen en la Tabla 8.3, para
11 especies diploides y poliploides, se realiz6 el andlisis de
la regresidn del peso de las semillas en funcibn del tamafo de
los dvulos maduros. Se determind un coeficiente de correlacidn
positivo y muy significativo (r=0,96, P€ 0,001) y una distribu
cibén de puntos que se ajustan a una funcidn lineal, (Fig. 8.7).
Por lo tanto, el tamano de las semillas en Oxalis seccibdn Tham-
noxys estaria determinado, entre otras cosas, por el tamano del

dvulo maduro.

8.4. Variacidén en el contenido de ADN y el volumen de los

granos de polen

En la literatura sobre mecanismos de reproduccidn en plan
tas se menciona que en especies hetrostilicas, el tamano de
los granos de polen varia segfin la posicidn relativa de los
estambres con respecto al estilo. En general el polen de los
estambres apicales tiende a ser de mayor tamano que aquel pro-

veniente de los basales

Esto se ha observado en muchas especies tristilicas de
Oxalis donde el tamano del polen de los estambres de nivel ba-
jo (b) es menor que aquel proveniente de estambres de nivel
medio (m) en las flores longistilicas (L). En las plantas me-

sostilicas (M), el polen de los estambres de nivel alto (a)



-l‘)

(peso de semillas en gramos x 10

5 10 15 20 25 394
(tamafio de Svulos maduros en mm~ x 10 )

Fig. 8.7 Peso de las semillas en funcidn del tamafio de los Svulos

maduros en 11 especies de Oxalis seccifi Tamnoxys (tabla 8.3)
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es de mayor tamano que aquel de nivel bajo. En el caso de las
plantas con flores brevistilicas (B) tambi&n existe una nota-
ble diferencia entre el polen de los estambres que se encuen-
tran en el nivel medio con respecto a aquel de nivel alto. A-
demds de esta variacidn intrafloral, se ha observado que el
tamafno del polen proveniente de estambres con la misma posi-
cibn relativa pero de flores con diferente longitud estilar,
en una misma especie, pueden ser iguales o diferentes, (co-
lumnas Tabla 8.4). Este tipo de diferencias intraindividuales
e intraespecificas serian el producto de una combinacidn de
condiciones genéticas y nutricionales (Stanley, 1974) y no

serian consecuencia de variaciones en el contenido de ADN.

Por otro lado, y, relacionado con los efectos nucleoti-
pocos, en Oxalis tambi&n se observaron variaciones interespe-
cificas en el volumen de los granos de polen asociado a la
variacibén en el contenido de ADN tanto en especies diploides

como poliploides, (Fig. 8.8).

Existen en la literatura ejemplos que demuestran una re-
lacibn entre la variacidn en el tamano de los granos de polen
y la variacién del nivel de ploidia entre especies afines
(Stebbins, 1950). En varias especies se obtuvieron coeficien-
tes de regresidn altamente significativos que muestran el ta-
mano de los granos de polen como indicador del nivel de ploi-
dia (Kapadia y Gould, 1964). También se encontrd que el conte
nido de ADN est8 positivamente correlacionado con el volumen
del polen maduro en especies del géenero Vicia y Ranunculus
(Bennett, 1973).

Una de las razones para llevar a cabo el andlisis de la
variaci6n de este car&cter en funcidn del contenido de ADN en
Oxalis, es que en este grupo la variacidn del contenido de
ADN no solo ocurre por aumento en el tamano de los cromosomas
sino también por poliploidia. Esta circunstancia permite ana-
lizar si la variacidn en el tamano del polen es la misma, si
la variacidn en el contenido de ADN es debida a poliploidia o

a variacidn en el tamano de los cromosomas.

En la Tabla 8.4, se muestran los valores promedio del vo-
lumen de los granos de polen de 16 especies y una variedad de

Oxalis de la seccidn Thamnoxys. En la misma tabla se muestran



Fig. 8.8. Granos de polen Bl de : A, 0. dispar
(2.146 Mm2 y 33,01 pg) y B, O. glaucifolia

(1.084 Mm° y 2,96 pg.).
Entre paréntesis el tamano de los granos de po

len y el contenido de ADN nuclear de la especie.

*Escala 50 micrones.
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los valores del contenido de ADN y el nGmero de cromosomas. En
el caso en que se contara con ejemplares de una especie con
diferente nivel de estilo se menciona la significancia al
0,05% de las diferencias entre las medias del volumen de gra-
nos de polen provenientes de anteras de un mismo nivel, (co-

Jumna N° 5).

Se efectud el andlisis de la regresidn del tamano de los
granos de polen en funcidn del contenido de ADN para los 6 ti-
pos de polen definidos seglin la posicidn del estilo y de las
anteras en la flor (Lb, Lm, Bm, Ba, Mb y Ma).

En la Tabla 8.4, se describe la variacibn en el tamano
de los granos de polen de cada tipo entre las especies con las
cuales se disponia de ejemplares con el correspondiente nivel
de estilo. En los 6 casos se observd una correlacidn positiva
y altamente significativa del tamano de los granos de polen
en funcidn del contenido de ADN (P<0,001), al realizar el and
lisis de la regresidn. La dispersidn de los puntos referente
al polen Lb, Lm, Bm y Ba se ajusta tanto a una funcidén de tipo
alométrica, y=a xb, como a una de tipo logaritmica, y=a + b
log. x. En lo referente al polen Mb y Ma, tambi&n se ajusta a
una funcidn de tipo lineal, y=a + bx. Es importante remarcar
que en el caso del polen proveniente de plantas mesostilicas,
solo estd presente una parte de la variacidn en el contenido
de ADN, no contandose con individuos con alto contenido de

ADN, (Tabla 8.4).

Seglin Cavalier-Smith (1982), existen evidencias que sugie
ren que dentro de un grupo de organismos relacionados que di-
fieren marcadamente en el contenido de ADN, la variacién en el
tamano celular en funcidn del contenido de ADN se ajusta a una
funcidén alométrica. Lo que indica que el tamano del genoma se
incrementa relativamente més rapide que el del tamafio celular.
Esto estd comprobado entre algas unicelulares y en anfibios

con respecto a las células sangulneas.

En las Figs. 8.9/10, se grafican las dispersiones de pun-
tos correspondientes a los 6 tipos de granos de polen en fun-
cibén del contenido de ADN y la curva de la funcidn alométrica
a la cual se ajustan. De acuerdo a estos resultados se puede

afirmar que existe relacidn entre el contenido de ADN y el vo-
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2000

)

( tamafio de los granos de polen Lb en Mm

r=0,85
P<0, 001

2 5 10 15 20 25 30 40
( contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.9A Tamafo de granos de polen Lb en funcidn del contenido
de ADN en 12 especies de (Oxalis secc, Thamnoxys. El punto F2,que
no estd incluido en la regresidn , corresponde al hibrido alote-

traploide entre O. rhombeo—ovata (a) y Q. -psoraleoides (b). Estos

individuos son mesostilicos y el polen representado en esta figu

ra corresponde al nivel bajo (Mb).



1500

1000,

2
(tamafio de grano de polen Bm en Mu®*)

700

5 10 15 20 25 30
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.9B Tamafio de granos de polen Bm en funcidn del contenido

de ADN,

(tabla 8.4) en 10 especies de Oxalis secc. Thamnoxys.



r=0,86
P<0, 001

)

1500

1000

(tamafio de grano de polen Lm en Mm

600

2 5 10 15 20 25 30
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.9C Tamatfio de granos de polen Lm en funcidn del contenido

de ADN en 13 especies de Oxalis secc. Thamnoxys.



( tamano de grano de polen en rhz)

3000

2500

2000

1500

1000

700
2 5 10 15 20 25 3o 35
(contenido de ADN en picogramos)
Fig. 8.10A Tamafio de los granos de polen Ba en funcidn del conte-

nido de ADN en 11 especies de Oxalis secc. Thamnoxys. El punto F2,que
no estd incluido en la regresidn, representa al hibrido alotatraploide

entre 0. rhombeo-ovata(a) y 0. psoraleoides (b). Estos individuos son

mesostilicos y el polen representado corresponde al nivel alto (Ma).



)

2000

(tamafio del grano de polen Mb en Mm

r=0,78
P<0, 001

1000

500 -
5 10 15 20 25 30 35
(contenido de ADN en picogramos)

Fig. 8.10B Tamafio de granos de polen Mb en funcidn del contenido
de ADN en 6 especies de Oxalis secc. Thamnoxys (tabla 8.4). El1 punto
F2, que no estdincluido en la regresidn, corresponde al hibrido alo-

tetraploide entre 0. rhombeo-ovata (a) y O. psoraleoides.




)

(tamafio de grano de polen Ma en Mm

3000

2000

r=0,78

P<0, 001
1500
1000
800

5 10 15 20 25 30 35
(contenido de ADN en picogramos)
Fig. 8.10C Tamafio de los granos de polen Ma en funcidn del

contenido de ADN en 6 especies y una variedad de Oxalis secc.
Thamnoxys. E1l punto F2, que no estd incluido en la regresidn,

corresponde al bibrido alotetraploide entre 0. rhombeo-ovata (a) -

y O. psoraleoides.




lumen de los granos de polen y que esta relacidn es de tipo a-
lométrica, aumentando mas el tamano del genoma que el de lou=
granos de polen.

8.5. Contenido de ADN y correlacidn con caracteres asccu

en un alotetraploide artificial

En los puntos 8.1. a 8.4., se mostrd la relacibn entre la
variacidn en el contenido de ADN y ciertos caracteres morfol6-
gico y citoldgicos en 16 especies y una variedad de Oxalis sec

cidén Thamnoxys.

La obtencibn de un alotetraploide artificial, producto de
la autopolinizacibn de un hibrido entre O. rhombeo-ovata y O.

psoraleoides, permitid disponer de individuos con un contenido

de ADN superior al de cualquier especie estudiada y aproximada
mente igual a la suma del contenido de ADN de las especies pro
genitoras, (punto 4.3).

En estos individuos (F2) se estudiaron los mismos caracte-
res morfoldgicos y citoldgicos que en las especies, y por compa
racidn con los valores de las mediciones obtenidas en aquellas,
se pudo constatar empiricamente si la asociacibn con el conte-
nido de ADN, semantenia en proporciones similares al aumentar
el contenido de ADN en forma artificial por poliploidia, (Tabla
8.5).

En la Tabla 8.5, se describen, el contenido de ADN, el nl-
mero de cromosomas, tamano de los nficleos, de los estomas folia
res, de los dvulos maduros y de los granos de polen en las espe
cies progenitoras, el hibrido F1 y en el alotetraploide artifi-
cial (F2).

8.5.1. Tamano de nficleos
El tamaho del nficleo en el hibrido Fl1l, tiene un valor in-

termedio al observado en los padres, siendo de 390 ua., ya que

en 0. rhombeo-ovata el valor promedio es igual a 366 ua. y en

0. psoraleoides 404 ua. Junto con la duplicacidn cromosdmica
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en la F2 se observa una duplicacifn aproximada del contenido
de ADN y del tamano de los niicleos, siendo en promedio el va-
lor para este iltimo paré&metro de 578 ua.

En la Fig. 8.1., se comparan los valores correspondien-

tes a estos hibridos y las especies progenitoras.

8.5.2. Tamano de los estomas foliares

Existen diferencias entre el tamano de los estomas en O.

rhombeo-ovata y O. psoraleoides, en la primera es de 7,96 y

en la segunda de 9,80 mm? x 10-4. En el hibrido entre estas

dos especies, se observd que el tamano de los estomas folia-
res tienen un valor promedio inferior al de ambas especies,
de 7,00 mm2 X 10-4. En la F2 si bien no se observa una dupli-
cacidn del tamano de los estomas con respecto a los que se
observa en la Fl, el tamano de los mismos es mayor y signifi-

2 4

cativamente diferente al de la Fl1 siendo de 10,98 mm“ x 10 .

En la Fig. 8.2., se comparan los valores correspondien-
tes a estos hibridos y a las especies progenitoras.
8.5.3. Tamano de &vulos

El tamano de los 6vulos en ambas especies progenitoras
2 2

es aproximadamente igual, 21,66 mm~ x 10" en O. rhombeo-ovata

2 2

y 21,83 mm

vado en los individuos de la F1l del cruzamiento entre aquellas

2 2

x 10 “. Con

la duplicacién cromosdmica se registra una duplicacidn en el

especies también es similar, siendo de 20,59 mm

tamano de los dvulos maduros, pues en promedio el tamano de los

mismos en el alotetraploide artificial es de 42,13 mm2 X 10_2.

En la Fig. 8.3., se comparan los valores correspondientes

a estos hibridos y a las especies progenitoras.

8.5.4., Tamano de los granos de polen

No se midid el tamano de los granos de polen del hibrido

x 10 “ en O. psoraleoides. El valor promedio obser-
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O. psoraleoides y 0. rhombeo-ovata, por la infertilidad

-3 mismos. Pero en la F2, dado que la fertilidad es reco-
ivraia, se midid el volumen del polen y se lo compard con el
observado en las especies progenitoras de la Fl. Los indivi-
duos alotetraploides obtenidos, son mesostilicos, pcr lo tan-
to se comparan el tamano de los granos de polen de ¢stos ejem

plares, con aguellos del tipo Ma y Mb de O. rhombeo-ovata y

Lb y Ba de O. psoraleoides, pues no se contd con individuos

mesostilicos de esta especie para realizar las mediciones.

Los granos de polen Mb y Ma de 0. rhombeo-ovata tienen un ta-

mano igual a 1242 y 1836 Mm2 respectivamente, mientras que
los granos de polen de nivel bajo y alto, de plantas longisti
licas y brevistilicas de O. psoraleoides tienen un tamano de
1087 y 1670 Mm?

macidn sobre el tamano de los granos de polen del hibrido 4di-

respectivamente. Si bien no se tiene la infor

ploide entre estas especlies como ya se mencionara, en el ali-
tetraploide artificial, producto de la duplicacidn cromosdmi-
ca del hibrido de la F1, se observd que el tamano de los
granos de polen era aproximadamente del doble de los que se
observa en ambos padres para igual nivel. En los hibridos de
la F2, el tamano promedio de los granos de polen Mb es igual

a 2240 Mm2 y el de los correspondientes al nivel alto (Ma) es

igual en promedio a 2906 Mmz, (Tabla 8.5).

En las Figs. 8.9/10, se grafica el punto correspondiente
al tamano promedio del grano de polen, en funcidn del conteni
do de ADN para este hibrido alotetraploide comparado con las
especies progenitoras y el resto de las especies estudiadas.
En estos graficos se aprecia no solo que el tamafio de los gra
nos de polen es mayor que el de las especies parentales sino
que este tamano es mayor de lo que se esperaria seglin el con-
tenido de ADN y de acuerdo a la curva de regresidn de las es-
pecies naturales. Las especies poliploides naturales, tambié&n
tienen, en algunos casos, un tamano de granos de polen supe-
rior a lo que se esperaria de acuerdo al contenido de ADN,
con respecto a la mayoria de las especies (curva de regresidn).
Tambi&n se observa que en los otros caracteres comparados con
el contenido de ADN, tamano de nGcleo, (Tabla 8.1), y de esto
mas, (Tabla B.2), los puntos correspondientes a las especies
poliploides naturales, aumentan la dispersibn, (Figs. 8.1./2).
Esto sugeriria una asociacibn diferencial entre el tamano de

los granos de polen y el contenido de ADN, dependiendo si el



aumento en la magnitud de &ste es debida a poliploidia o a du-

plicacidén intracromosdémica, como la descripta por Bennett et
al. (1972), quien encontrd que el tiempo de meiosis y el con-
tenido de ADN tienen pendientes de regresibn diferentes segn

el grado de ploidia de las especies.

Por el momento, y mientras no se cuente con informacidn
de mayor nlimero de especies poliploides, naturales y artifi-
ciales, no se puede mds que denotar esta observacidn. Lo que
si se puede afirmar es que en estos hibridos junto con la du-
plicaci6n cromosdmica se produce, en asociacibn, un aumento
en la magnitud de todos los caracteres medidos. Ademas en mu-
chos casos estos aumentos son proporcionales a los valores ob
servados en la variacidn de las especies naturales. Si bien
esta correlacibn existe, tanto en la naturaleza como en los
hibridos artificiales, no es posible por el momento y con los
elementos disponibles asegurar si es un efecto debido a la va
riaci6én en el contenido de ADN o debido al efecto del dosaje

génico. Este aspecto seré@ tratado en la discusidn.
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CAPITULO 9

VARIACIONES CROMOSOMICAS INTERESPECIFICAS EN ESPECIES DE LA SECCION THAM-
NOXYS

En el estudio cromosdmico realizado en las especies-de la
Seccibébn Thamnoxys se observaron, en algunas, variaciones ciu:0-
sbmicas intraespecificas, tanto numéricas como estructurales.
En el primer caso se refiere a la presencia de cromosomas super
numerarios y en el segundo caso a la aparicidn de inversiones
pericéntricas en las poblaciones naturales.

9.1. Cromosomas supernumerarios

Se analizd el complemento cromosSmico en mitosis y su com-
portamiento en meiosis en 6 individuos de O. sellowii var. di-
versifolia Knuth. En dos de ellos se observd® la presencia de un
cromosoma supernumerario (B) significativamente mds pequeno que
el resto de los cromosomas, (Fig. 6.1). Aunque no se pudo dis-
tinguir ninguna constriccidn en estos cromosomas en-metafase,
se observd actividad centromérica en meiosis. Esto reflejaria
que el centrbmero es terminal y en consecuencia no .2 observa

ninguna constriccidn en los cromosomas B en mitosis.

Dado que es aceptado el origen de los cromoscmas B a par-
tir de cromosomas A (Jones y Rees, 1982) y como rio se observan
diferencias en el nfimero de cromosomas o en el de brazos entre
las especies con y sin cromosomas supernumerarios, se podria
afirmar que en esta especie la presencia de cromosomas supernu-
merarios constituiria un polimorfismo. Este polimorfismo parece
ria tener un valor adaptativo puesto que, aunque la muestra ana
lizada es pequena, el 33% de los individuos tiene cromosomas
supernumerarios. Para poder aproximarse a una conclusidn més
fundamentada seria necesario estudiar un mayor nfimero de indivi

duos y analizar la herencia de estos cromosomas.

9,2. Inversiones cromosfmicas

En varias especies de Oxalis se encbntraron ejemplos claros



de variacidn de la posicibn del centrdmero sin alteracibn en
el largo total del cromosoma entre individuos de una misma es-
pecie debido posiblemente a inversiones peric&ntricas. Estas
variaciones en la posicibn del centrSmero son de dos tipos de-
pendiendo de la morfologia de los cromosomas afectados. Aque-
llas que involucran cromosomas con el centrdmero en la posi-
ci6n mediana o submediana y aquellas que afectan a cromosomas

con el centrbdmero en posicibén terminal o subterminal.

Tambi&n se observd la presencia ocasional de puentes y
a veces puentes asociados con fragmentos, figuras €stas que
son usualmente interpretadas como el resultado de entrecruza-
miento entre el cromosoma normal y el invertido, en individuos
heterocigotas para inversiones paracéntricas. Sin embargo, la
frecuencia baja con que estas figuras se detectan, a pesar de
la constancia observada en la posicidn de los quiasmas, no per
miti6 confirmar la existencia de este tipo de reordenamiento
cromosbmico. Estas figuras podrian ser consecuencia de rotura
y reunidn de cromdtidas durante la meiosis, constituyendo in-

tercambios de tipo U (Jones, 1969; Jones et al., 1971).

9.2.1. Inversiones que afectan a cromosomas submetacé&ntricos y
metacéntricos (Oxalis erosa)

Se estudiaron 15 individuos de O. erosa pertenecientes a
4 localidades diferentes (Tabla 9.1). En dos de estos indivi-
duos provenientes de localidades diferentes, se observd que
el par de cromosomas bibraquiales es asimétrico. Unode los cro
mosomas es metacéntrico y el otro submetacéntrico, (Fig. 9.1).
No obstante de no contar con evidencias cl&sicas para demostrar
que este par asimétrico es consecuencia de la heterocigosis para
inversibn pericéntrica, tales como la observacidn de asas en
paquitenes o diferencias en el tamano de las cromdtidas de cro
mosomas en anafase I o metafase y anafase II (producto de dupli
caciones y deficiencias al producirse entrecruzamiento en el
sector involucrado por la inversidn pericéntrica). Se observé
en meiosis la formacibn de un bivalente asimétrico en metafase
I similar al descripto por Noda (1974) en individuos heteroci-
gotas para inversiones pericéntricas de Scilla. Esta figura me-
tafdsica se explica porque se producen dos quiasmas terminales
en cada uno de los brazos y un quiasma intersticial en la re-

gibn involucrada por la inversidn . SegGn la orienta



TABLA 09.1l.

Inversiones pericéntricas en individuos de 0. erosa, 0. nevwviedii

y 0. rhombeo-ovata, (cromosomas afectados y ).

0. erosa

0. neuwiedii

"

Catamarca
Brasil(R.J)

Brasil(E.S)
Brasil(R.J)
0. rhombeo-ovata Brasil (Par.)

Brasil (Par.)

Argentina(Misns.)

84118
84175
84176
84177
84179
83351
84128
84140
84200
84205
84206
84125
84204
84207
84178
84223
84104
84139
84209
852
84257
83284
83339
83340
83364
83352
83365
83286
83349
83348
83350
8533
85288
83287

2sm+10t
2sm+10t
2sm+1 0t
2sm+10t
2sm+10t

2sm+
2sm+
2sm+
2sm+
2sm+
2sm+
2sm+

2sm+

9t+lst
9t+lst
9t+lst
9t+lst
9t+lst
9t+lst
7t43st
Tt+3st

lso+lm+10t
lsm+1m+10t

12t

10t+2st
10t+2st
10t+2st
10t+2st
10t+2st

lé4c
l4t
14t
l4e
14t
lac
lae
lat

13t+lst

13t+1st
13t+lst
13t+lst
12t+2st

par
de

t-st

o pares
cromosomas

st-st

* mds informacién sobre la procedencia del material en la tabla 2.1.

% de polen

coloreado

90
94

98
95
92

96
98
99
95

6]
64

93
84

93
98

89
90
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Fig. 9.1. Inversiones pericéntricas que afectan a
cromosomas bibraquiales en O. erosa. A, individuo
84178 en el cual se encontrd una pequena diferenci
en la posicibn del centrfmero en los cromosomas
metacéntricos- submetacéntricos hombélogos. B, indi
viduo 84207 en el cual esta diferencia es més noto
ria. C, D, E y F comportamiento meibtico de los
cromosomas en el individuo 84207.C y E bivalente
sm-m sin quiasma en la regién invertida. D y F
bivalente asimétrico (sm-m) con quiasma en la re=

gidén de la inversidén (figura en 8).
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cibn del bivalente con respecto al plano de aplastamiento, los
dos centrdmeros pueden estar orientados en forma opuesta o ad-
yacente. Tambi&n se observaron bivalentes asimétricos formados
por dos gquiasmas terminales, sin quiasma intersticijal. Estas
figuras, corn forma de anillo, son similares a le dJdoescriptas
por Walters (1952), quien tambi&n encontrd individ heteroci
gotas para inversiones pericéntricas en Paeonia. Es Ton
tes asimétricos con dos quiasmas terminales, pueden tener :i.
apariencia del bivalente en 8, como si tuvieran un guiasma in-
tersticial en la regidn de la inversifn. Sin embargo, @&stas

son el producto de la superposicibn de las crom&tidas. Aungque
no se han podido detectar a nivel cromosdmico las deficiencias
y duplicaciones en AI, MII y AII, como consecuencia de la for-
macidn de un quiasma en la zona de inversidn, la disminucidn

en la fertilidad, estimada a partir de la coloracidn con azul
de algodbn de los granos de polen, podria ser una evidencia de
las consecuencias genéticas de la segregacibn de los cromosomas
entrecruzados, (Tabla 9.2). En plantas diploides, los productos
de duplicacidn y deleccibn por entrecruzamientos en la zona in-
vertida de un heterocigoto, para una inversidn pericéntrica, re
sulta en aborto de las gametas que lo contienen (Sj6din, 1971).
En O. erosa, la fertilidad de los individuos heterocigotas es
menor que aquella determinada en los homocigotas. Estos Gltimos
tienen una fertilidad que oscila entre 95 y 100% mientras que
en los heterocigotas es del 61%, en un individuo y del 75% en
el otro. Estos datos estarian de acuerdo con lo que se espera-
ria teniendo en cuenta la frecuencia de quiasmas intersticiales
(0,47) en el bivalente bibraquial y la segregacidn de los cromo
somas con deficiencias y duplicaciones. Noda (1974), también
encuentra valores de disminucidn en la fertilidad, estimada con
azul de algoddn, coincidentes con lo esperado en un heterocigo-
ta para inversiones pericéntricas en Scilla scilloides.

9.2.2. Inversiones que afectan a cromosomas subtelocéntricos y
telocéntricos: O. erosa, O. neuwiedii, O. rhombeo-ovata,

O. disEar

Las variaciones en la posicidn del centrdmero que afectan
a cromosomas subtelocéntricos y telocéntricos se observaron en

varias especies de la Seccidn Thamnoxys: O. erosa, O. dispar,

O. neuwiedii y O. rhombeo-ovata. En O. niederleinii de la Sec-



TABLA 9.2.

Comportamiento meidtico y fertilidad en tres individuos de 0. erosa
uno heterocigota estructural para una inversidn pericfirica en el par
de cromosomas N2 1 (sm-m) y los otros dos homocigotas para el mismo

par (sm-sm).

&

G ]
- . v o 5 o
nimero de quiasmast* bivalentes bi- © 7§ ° e
braquiales con E:E & §
o total cMP por .bxvalen- quiasma « g3
individuo otales por te bibraquial intersticial ‘5 s : E

84207hetero- 10,16%0,05 2,80%0,07 0,47%% 35 61

cigota sm-m

8411 8homoci~
gota  sm-sm

84175homoci-
gota  sm-sm

* el nimero de quiasmas se expresa con la media y el error standard

** frecuencia



cibn Clematodes, tambi&n se observd variaciones en la posicibn
del centrdmero en un Ttromosoma asimétrico entre distintos in-

dividuos, que podria atribuirse al mismo fendmeno.

A diferencia de las inversiones descriptas para el par de
cromosomas N° 1 de O. erosa, las cuales producen una disminu-
cibén de la.fertilidad de los granos de polen, en aquellos indi-
viduos heterocigotas para estas inversiones, las variaciones
en la posicifn del centrbmero que afectan a cromosomas asimé-
tricos parecerfan constituir polimorfismos que tendrian valor
adaptativo o al menos serian neutras al "fitness" de las pobla-
ciones que las poseen. Esto parece asi, ya que se observd con
alta frecuencia en varias especies tanto en estado heterocigo-
ta como homocigota, (Tabla 9.1).

9.2.2.1. Oxalis erosa

Como ya se describif, esta especie tiene un cariotipo for
mado por 2n=12 cromosomas, el par N° 1 bibraquial y los pares
N° 2 a 6 del tipo bastdn que pueden ser teloc&ntricos (t) o sub
telocéntricos (st). Se analizd el cariotipo en 15 individuos
pertenecientes a 4 poblaciones. En 7 de estos individuos, in-
cluidos aquellos con inversiones en el par de cromosomas N° 1,
se observd que los 10 cromosomas asim@tricos son telocéntricos.
Este cariotipo se observd en individuos de las cuatro poblacio-
nes estudiadas y por lo tanto es el mds generalizado en la espe
cie. En 6 individuos, pertenecientes a 2 poblaciones diferentes,
se observ® que un cromosoma perteneciente a los pares N° 2 a 6,
es subtelocéntrico. Esta heterocigosis estructural constituida
por un par de cromosomas asimétricos (st-t), no afecta siempre
al mismo par de cromosomas, (Tabla 9.1, Fig. 9.2). En los dos
individuos restantes, coleccionados en una misma poblacibn, se
observaron 3 cromosomas subtelocé&ntricos. Estos individuos se-
rian homocigotas para un par de cromosomas (st-st) y heterocigo
tas para un par de cromosomas (st-t). De acuerdo al tamano de
los cromosomas corresponderian al mismo par en ambos individuos,
(Fig. 9.2).

9.2.2.2, Oxalis dispar

Como O. erosa, O. dispar tiene un cariotipo constituido por
2 cromosomas bibraquiales, el par N° 1, y 5 pares de cromosomas

de tipo varilla, pares 2 a 6. El individuo estudiado de O. dis-
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Fig. 9.2. Inversiones pericéntricas que afectan

a
A

o 0|0

cromosomas telocéntricos-subtelocéntricos.
, 0. erosa individuo 84125, (2sm + 3stV+7t);B,
. rhombeo-ovata individuo 83287, (lst + 13t);
0. erosa individuo 83351, (2sm + lst + 9t);
, O. neuwiedii individuo 84209 (2st + 10t).

~
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par tiene un cariotipo formado por 2 cromosomas submetacé&ntri-
cos, dos cromosomas subtelocéntricos y 8 cromosomas telocéntri
cos (2sm + 2st + 8t). Los dos cromosomas (st) no son homblogos
y conforman dos pares de cromosomas asimétricos (st-t), corres
pondientes a los pares N° 2 y 5, (Fig. 3.15). Se observé que

los miembros de estos pares segregan en forma mendeliana cuan-
do se realizaron cruzamientos para la obtencidn de hibridos con

O. erosa y O. psoraleoides, especies que tienen un cariotipo

muy similar pero con cromosomas mé8s pequenos, (Tabla 9.3 y Fig.
9.3).

Debido a que solo se analizd un individuo, no se puede ha-
blar de variabilidad o polimorfismo estructural en esta especie.
Sin embargo, por la forma en que segregan los dos cromosomas st
de este individuo y adem&s por la presencia de un cromosoma st
mds en el especimen déscripto por Marks, (1957), es muy proba-
ble que se encuentren variaciones en el nimero de cromosomas
subtelocéntricos entre los individuos de poblaciones naturales

de esta especie como las descriptas en O. erosa.

9.2.2.3. Oxalis neuwiedii

O. neuwiedii, tiene un cariotipo constituido por 12 cromo-
somas todos asimétricos. Se estudiaron 6 individuos pertencien-
tes a dos localidades diferentes. En uno de €stos se observd un
cariotipo formado por 12 cromosomas todos telocéntricos. En los
5 individuos restantes, pertenecientes a dos poblaciones, se og
servdé un cariotipo formado por 10 cromosomas telocé&ntricos y
dos cromosomas subtelocéntricos. En cuatro de estos individuos
los 2 cromosomas st serian homb6logos y en el individuo restante
con 2 cromosomas subtelocé&ntricos estos pertenecen a dos pares
diferentes, por lo tanto este es heterocigota estructural para

2 pares de cromosomas (st-t) (Tabla 9.2, Fig. 9.2).

9.2.2.4. Oxalis rhombeo-ovata

O. rhombeo-ovata tiene un cariotipo constituido por 14 cro

mosomas del tipo varilla y como en las especies anteriores se
observaron variaciones en la posicidn del centrdmero de estos

cromosomas.

Se analizaron 13 individuos de dos poblaciones diferentes,

y en 8 de estos el cariotipo estfi formado por los 14 cromosomas



TABLA 9.3.

An3lisis de la herencia de los cromosomas subtelocé&ntricos
del complemento cromostmico de O. dispar en la descendencia

de los cruzamientos con 0. erosa y 0. psoraleoides.

cruzamianto tipo 1

0. eroma 0. dispar P2
(2om + m;)\ /-: + 2at + 80)

individuo
28?7
(2em 4 10¢)

256A
(2«m 4 9t 4imt)

2568
(2mm 4 9t 4 1st)

269
(2ma + 91 + lat)

2874
(2em 4 9t 4 lst)

286a
(Zom + 9t + lw0)

2888
(2w + 9t 4 lat)

285
(2em 4 Bt 4 28st)

2878
(2mm + Bt 4 2s0)

290
(2me 4 Bt 4 2at)

cruzmiento tipe 2

0. paoraleoides 0. dispar P2
(2mm 4 10t) (2me + 28t + B1)

individue

20)
(2em & 10t)

2922
(20m + 10¢)

261
(2 4 9t 4 lat)

280
(2mm 4+ 9¢ + 180)

281
(2em 4 9L 4 1at)

284
(2em 4 9¢ 4 1an)

28%
(2em & 8t 4 2at)

291A
(2 4 Bt 4 ?at)

2918
(2om 4 8t 4 2at)

2928
(2ma 4 Bt 4 2at)

{recuencis de

individuos con

observada l eapcradat

2 cromosaman st 0,35(7) 0,25(5)
1 cremoncma st 0,50(10) 0,50(10)
0 cromoscma At 0,15(3) 0,25(S)

% con acgregacibn al axar
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Fig. 9.3. Herencia de los cromosomas subtelocéntricos

del complemento cromosfmico de O. dispar (2m + 2st +
8t) en la descendencia de los cruzamientos con

O. erosa (2sm-m + 10t) y O. psoraleoides (2sm+10t).

A, O. erosa x 0. dispar sin cromosomas subtelocén-

tricos; B, O. psoraleoides x O. dispar con un cro-

mosoma subtelocéntric&% C, O. erosa x 0. dispar

con dos cromosomas subtelocéntricos. (Tabla 9.3). '
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telocéntricos. Este seria el cariotipo mds generalizado puesto
que se observ6 en el mayor nlmero de individuos y en ambas po-
blaciones. Cuatro individuos provenientes de las dos poblacio-
nes tienen un cromosoma subtelocéntrico y el resto telocéntri-
cos. El par asimétrico (st-t) no siempre es el mismo en todos
los individuos, (Tabla 9.1). Solo un individuo, perteneciente
a la poblacibn de Iguazfi, tiene un cariotipo constituido por

2 cromosomas subtelocéntricos y 12 cromosomas telocéntricos.
Estos cromosomas no son hom6logos y constituyen dos pares de

cromosomas asimétricos (st-t), (Fig. 9.2).

9.2.2.5. Discusibn sobre inversiones que afectan a cromosomas

subtelocéntricos y telocéntricos

El andlisis de la meiosis de los distintos individuos he-
terocigotas de estas especies, no mostraron nihguna de las es-
peradas figuras meibticas en heterocigotas para inversiones pe-
ricéntricas en cromosomas asimétricos (Brandam, 1970). Cuando
el segmento invertido es pequefio es poco probable que se produz
ca quiasma dentro de la regidn invertida y por lo tanto pueden
no encontrarse evidencias directas sobre la naturaleza del reor
denamiento estructural. Las variaciones en la posicidn del cen-
tr6mero entre individuos de una especie pueden deberse a otros
motivos que los debidos a una simple inversibn pericéntrica, co
mo por ejemplo a los desplazamientos del centrdmero demostrados
por Brandham (1969) en Aloineae y por Jackson (1973) en Haplopa-
pus. Tambié&n podrian deberse a que los brazos cortos de los cro-
mosomas subtelocéntricos corresponden a un segmento extra como
el descripto por Marks (1957) en Oxalis dispar. Si asi fuera

los cromosomas del par (st-t) serian de diferente tamano no te-
niendo el brazo corto de los cromosomas subtelocéntricos un seg
mento hom6logo en el otro cromosoma del par. Este brazo corto,
entraria dentro de la definicidn de deficiencia estructural hi-
brida (Darlington, 1965) o de segmento supernumerario (White,
1973; Jones y Rees, 1982). Pero, debido a la poca diferencia de
tamafio que existe entre los cromosomas de los distintos comple-
mentos no siempre es posible determinar con seguridad los pares
de cromosomas homdlogos y de esta forma determinar si se trata
de cromosomas de igual o de diferente tamano. Esto podria ser
demostrado feacientemente por medio de la observacidn del aparea
miento de cromosomas paquité&nicos. Pero mientras no se pueda ob
tener esta prueba y teniendo en cuenta que en plantas son esca-

sos los ejemplos tanto de corrimiento del centrdmero como de seg



mento supernumerario y adem8s se ha demostrado la existencia
de heterocigotas para inversiones pericéntricas en O. erosa,
(punto 9.2.1.), se asume que este polimorfismo es debido a

inversifn pericéntrica de cromosomas telocéntricos - subtelo-

céntricos

9.2.3. Conclusibn

Existen en plantas ejemplos de polimorfismos para inversio
nes pericéntricas que se mantienen en las poblaciones naturales
con alta frecuencia sin disminuir la fertilidad del heterocigo-

ta como en Paeonia californica (Walters, 1952), guien sugiere

un valor adaptativo para este tipo de reordenamiento estructu-
ral.

Cualquier interpretacidn que se haga sobre el origen y
mantenimiento de estos reordenamientos con la informacidén pre-
sente seria meramente especulativa. Pero a los fines de esta te
sis es importante destacar que las inversiones pericéntricas
pueden'haber tenido ingerencia en las modificaciones filogen&ti
cas del cariotipo de estas especies.



CAPITULO 10

DISCUSION

10.1. Variacibn del nfimero basico en Oxalis

Con los recuentos efectuados en las 53 entidades cuyos ca
riotipos se describieron en la presente tesis, se completa la
informacibn citogené&tica de 132 especies, subespecies y varie-
dades de Oxalis. De los mismos, 107 representan a 20 secciones
de las 29 en que clasifica Knuth (1930) a los Oxalis de Améri-
ca; el resto de las especies contadas son africanas. Tanto los
nimeros cromosémicos obtenidos de la revisibn bibliografica co
mo los nuevos recuentos descriptos aqui, se muestran en el A-
péndice . En la Tabla 10.1, se resume esta informacibn pa-

ra cada seccibdn americana y africana.

Entre las especiles americanas el nlimero basico m&s comGn
es x=7: el mismo se observd en 35 recuentos diploides donde
se contaron 2n=14 cromosomas. En segundo t&rmino se encuentra
el nfimero b&dsico x=6 que se encontrd en 21 recuentos diploi-
des con 2n=12 cromosomas. En tercer y cuarto lugar se encuen-
tran los nlimeros basicos x=5y 9, ya que se describieron 12
especies con 2n=10 cromosomas y 1l con 2n=18. En 4 especies se
contaron 2n=16 cromosomas, lo que implica que el nfimero b&sico
de éstas es x=8 y serfa el 5° nimero badsico m&s comfin entre
las especies americanas, junto con el nfimero basico x=11 ya
que se encontraron 4 entidades con 2n=22 cromosomas (x=11).
También se encontraron 3 especies con 2n=26 cromosomas (x=13)
y dos especies con 2n=20 cromosomas (x=10). Al considerar tam-
bién las entidades poliploides, las frecuencias con que apare-
cen los distintos nimeros bisicos, se mantienen m&s o menos i-
gual, (Tabla 10.2).

Entre las especies africanas, tambié&n el nGmero bdsico
mé&s comfin es x=7, pero, salvo un solo recuento, no se encontra
ron especies con x=6. En segundo lugar el nlmero bdsico m&s co
min seria x=5 si se aceptara que las especies poliploides con
nGmeros cromosdmicos divisibles por 5 tengan aquel nGmero basi
co. Pero como no se encontraron especies diploides con 2n=10
cromosomas es probable que &stos sean nfimeros cromosdmicos de-



rivados de otros nlimeros bé&sicos ancestrales o bien que ten-
gan un origen dibdsico. Tambié&n se encontraron dos especies
con 2n=16 cromosomas, nGmero bdsico x=8. Como entre las espe
cies americanas, entre las africanas, las especies poliploi-
des son en su mayoria de nimero bésico x=7, (Tabla 10.3).

De acuerdo al anflisis de los diferentes niimeros r%:i-:cs

en ambos centros de diversificacidn principales del género
Oxalis, es evidente que los m&s comunes son x=7 y x=6, y que
la mayor variabilidad en el nfimero de cromosomas es caracte-
ristica de las especies americanas: en las que se encuentran
8 nimeros b&sicos diferentes, en cambio entre las africanas
s6lo se encontraron 3 nfimeros bdsicos. El 87% de las mismas
tiene el nGimero basico x=7, solo se describieron dos entida-
des con nlimero b&sico x=8 y una con x=6, el resto de las es-
pecies son poliploides que tendrian nfimeros cromosSmicos de-

rivados.

Como sugiere Marks (1956), el grupo de especies de Oxa-

lis de Africa

del ‘Sur seria un grupo especializado dentro

del género, caracterizado por variabilidad dentro de si mis-

mo a juzgar por el alto nimero de especies, pero uniforme

cuando se lo compara con la diversidad encontrada en el géne-

ro Oxalis en total.

En la Fig. 10.1, mediante idiogramas se expresa la in-

formacidn contenida en el Apéndice sobre los distintos

nimeros b&sicos encontrados entre las distintas secciones de

América y Africa. Para este propbsito se consideraron aquellas

secciones de las cuales se disponia de dos o més recuentos.

Por un lado se representan las frecuenciasS con que aparecen

los distintos
y por el otro
ro basico que
consideracibn

nmeros b&asicos en cada seccidn, (Fig. 10.la)

el porcentaje de recuentos con determinado nfime-
se observd en cada seccidn, (Fig. 10.1lb). De la
de este diagrama se desprende que los nfimeros bd

sicos no son caracteristicos de determinada seccidn. Por ejem-

plo los numeros basicos x=7 y 6 se encuentran representados en

9 y 10 respectivamente de las 16 secciones americanas, los nf-

meros basicos

x=5y 9 en 5 y el nimero basico x=8 en 3 seccio-

nes.El resto de los nfimeros b&sicos x=10,11 y 13 solo aparecen

en algunas especies de secciones que no tendrian estrecha rela

cidn filogenética. Estos filtimos, dado su alto valor y escasa
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frecuencia serian derivados de otros n@imeros bisicos ancestra-
les por dos mecanismos diferentes: poliploidia y posterior a-
neuploidia o bien que estos nimeros cromosdmicos sean dib&si-
cos consecuencia de hibridacidn entre 2 especies con diferen-
te nfimero cromosémico y posterior duplicacidn cromosdmica. Los
distintos citotipos encontrados en la especie Q0. corymbosa se-
rian un buen ejemplo de aneuploidia en poliploides. El nGmero
cromosbmico més bajo encontrado en esta entidad es 2n=14 (Na-
ranjo et al., 1982) también se encontraron tetraploides (2n=
28) e individuos con 2n=22 y 30 cromosomas (Chattergee, 1970),
que probablemente tengan su origen por aneuploidia. El nfimero

cromosdmico 2n=26 en O. lasiophylla (de Azkue, no publicado)

podria ser de origen dibdsico puesto que en especies afines
pertenecientes a la misma seccidn (Articulata) se encontraron
los nGmeros bdsicos x=6 y x=7 en especies diploides y poliploi
des (Naranjo et al., 1982; de Azkue, no publicado). El alote-
traploide artificial, con 2n=26 cromosomas, entre O. psoraleoi-
des (2n=12) y O. rhombeo-ovata (2n=14), ejemplifica como la

formacidn de un hibrido estéril (F1, 2n=13) por duplicacidn cro
mosdmica recobra la fertilidad y se mantiene aislado reproducti
vamente de las especies parentales, (punto 7.2.2.7).

Ademds de esta variacidn en el nfimero b&sico entre las es-
pecies afines y afin intraespecificas, explicable por aneuploi-
dia u origen dibasico, existen otras variaciones en el nfimero
bdsico entre especies afines, pertenecientes a una misma seccidn,
a nivel diploide, cuya explicacidn estaria relacionada con reor-
denamientos estructurales. Uno de los ejemplos m&s ilustrativos
en el género lo constituyen las especies subarbustivas que a pe-
sar de formar un grupo filogenéticamente relacionado y monofilé-
tico dentro del género, tienen 3 nfimeros bisicos diferentes:
x=5, 6 y 7. Entre estas especies el nlimero bdsico x=6 es el m&s
com@n, no solo porque la mayor parte de las entidades tienen es-
te nimero bésico sino por la distribucidn geogr&fica de las espe
cies que lo poseen. Los otros dos, x=5 y x=7 son derivados por
procesos que implican reordenamientos robertsonianos. Con respec
to a las especies con nlimero bdsico x=5 no existen evidencias di
rectas que indiquen cual es su origen. Sin embargo, el hecho de
que algunas especies tienen un par de cromosomas bibraquiales en
un complemento constituido por cromosomas acrocéntricos (Oxalis
sp. N° 2, O. fritillariformis y O. bupleurifolia, y la presencia

de un cromosoma mucho mas grande que el resto de los cromosomas



del complemento (Oxalis sp. N° 1), serian indicios de que la
fusibn céntrica y la inversidn pericéntrica pueden haber teni-
do importancia en la conformaciédn de estos cariotipos. Por o-
tro lado quedd demostrada la relacidn robertsoniana entre O.

rhombeo-ovata, x=7 con especies de nfimero bdsico x=6. De esta

forma se explica el origen del nfimero basico xXx=7 en la seccibn
Thamnoxys a partir del nfimero b8sico x=6. En el an8lisis de la
meiosis de los hibridos entre O. rhombeo-ovata (2n=14) con O.

psoraleoides y O. erosa (2n=12) y el hibrido (0. erosa x O.

dispar), tambi&n con 2n=12 cromosomas, se observd la formacidn
del trivalente entre un cromosoma metacéntrico de las especies
con 2n=12 cromosomas y dos cromosomas telocéntricos de O. rhom-

beo-ovata asociados con un quiasma a cada uno de los brazos del
cromosoma bibraquial. La afinidad encontrada entre estas cuatro
especies y el hecho que en el complemento cromosémico de O.

rhombeo-ovata se encuentran dos cromosomas telocéntricos homeb-

logos a cada uno de los brazos del cromosoma metacéntrico de ca
da una de las especies con 2n=12 cromosomas, desvirtGa la hipb-
tesis de Marks (1957) sobre el origen del cariotipo de 0. dis-

par. SeglGn este autor el cariotipo de O. dispar se habria origi
nado por sucesivas fisiones céntricas de cromosomas metacéntri-
cos ancestrales y pérdida de uno de los brazos debido a su con-

dicibn deletérea.

Dada la variabilidad de los cariotipos del género refleja-
da en los diversos tamanos, formas y nGmero de los cromosomas,
uno de los caminos para obtener informacidén sobre los mecanis-
mos que originaron los cambios cromosdmicos, es realizar estu-
dios citogenéticos en grupos de especies filogenéticamente re-
lacionadas. En este sentido los Oxalis arbustivos, en su mayo-
ria pertenecientes a la Seccién Thamnoxys, resultan un material
excelente para comprender estas variaciones. En este grupo ope-
raron en la modelacidn de los distintos cariotipos cambios en
el contenido de ADN, fusiones y fisiones céntricas, inversiones

pericéntricas y poliploidia.

Por otro lado, el grupo de especies afines a O. amara ejem
plifica otro mecanismo de variacidn en el cariotipo, segln el
cual el nGmero cromosdmico se mantiene constante, no obstante,
existen variaciones en el contenido de ADN y en la simetria de

los cromosomas.
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TABLA 10.1.

Nimero de cromosomas encontardos en las distintas secciones america-

nas y africanas de Oxalis. (Resumen del apéndice).

SECCIONES AMERICANAS

Austroamericanae
Andicolae
Articulatae
Angustifolia
Acetosella
Alpinae
Clematodes
Carnosae
Corniculatae
Capillares
Heterophyllum
Holophyllum

Jonoxalis

Laxae
Ortigieseae
Palmatifoliae
Polyoxalis
Tuberosae
Roseae

Thamnoxys

SECCIONES AFRICANAS

Angustatae
Campanulatae
Cernuae
Crassulae
bppositae
Stricto-phyllae

1(6)d; 3(6)p.*

1(6)p; 1(7)d.

2(6)d; 4(7)d; 3(7)p; 1(9)d; 1(13)d.

1(7)d; 1(7)p.

1(5)d; 1(6)p; 1(9)d; 1(11)d, 2(2n=30); 1(2n=35).
1(2n=40).

6(5)d; 1(6)d.

1(8)d; 3(9)d.

1(6)d; 9(6)p;2(7)p; 1(8)d;2(9)d; 1(10)d;1(11)d;1 (2n58).
1(2n=48-50) .

2(5)d.

1(5)d; 1(6)d.

1(6)d; 20(7)d; 14(7)p;1(10)d;2(11)d);1(13)d;2(2n30);
1(2n=35); 1(2n=46).

2(9)d.

1(7)d; 1(7)p; 2(8)d; 1(8)p; 1(2n=56-58).
1(2n=28-30).

5(7)d;10(7)p; 1(13)d; 1(2n=46).

1(2n=72)

1(6)d; 1(7)d; 1(9)d.

2(5)d; 13(6)d; 3(6)p; 1(7)d; 1(2n=80).
1(6)d; 3(7)d; 1(7)p; 3(2n=30); 1(2n=40).
1(7)d; 2(8)d.

2(7)d; 4(7)p; 1(2n=34); 1(2n=35).

2(7)a; 2(7)p.

2(7)d; 2(7)p; 1(2n=40).

2(M)p.

* Entre paréntesis se indica el nimero basico, delante del mismo el
nimero de recuentos en que se encontrd determinado niimero basico
y detrds si fué en diploides o poliploides. En el caso que no se
mencione el niimero b3sico se indica entre paréntesis el nimero de
cromosomas del recuento.



TABLA 10.2.

Porcentaje de los distintos nimeros b3sicos en los recuentos diploides

y poliploides de Oxalis americanos (estractado de apéndice),

niimero recuentos en diploides recuentos poliploides recuentos totales
basico cantidad porcentaje cantidad porcentaje cantidad porcentaje
7 35 38,5 30 62,5 65 46,50

6 21 23,5 17 35,5 38 27,00

5 12 13,0 0 0 12 9,00

9 11 12,0 0 0 11 8,00

8 4 4,0 1 2 5 3,25

11 4 4,0 0 0 4 3,00
13 3 3,0 ] 0 3 2,00
10 2 2,0 0 0 2 1,25

TABLA 10.3.

Porcentaje de los distintos nimeros basicos en los recuentos diploides

y poliploides de Oxalis africanos (estractado de apéndice).

nimero recuentos en diploides recuentos poliploides recuentos totales
basico cantidad porcentaje cantidad porcentaje cantidad porcentaje
7 10 77 10 100 20 87
8 2 15 0 0 2 9

6 1 8 0 [} 1 4
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Fig. 10.1. Ndmeros basicos en las secciones americanas y en
especies africanas. a, frecuencia de los distin-
tos nimeros badsicos en cada seccidn americana y
en las especies africanas. b, frecuencia de re-
cuentos con determinado niimero bisico en cada
seccidn americana y especies africanas.



10.¢. Variacidén del cariotipo entre especies de las Seccio-

nes Thamnoxys, Heterophyllum y Holophyllum

Con el objeto de poder describir mejor la variacidn del
cariotipo entre estas especies como asi tambi&n las posibles
relaciones filogenéticas entre ellas, se ordenan los carioti-
pos de acuerdo al nGmero, forma y tamano de los cromosomas en
6 clases, (Fig. 10.2).

En la clase N° 1 se encuentra una sola especie de la sec
ci6én Thamnoxys, Oxalis sp. N° 1 con 2n=10 cromosomas. Esta es
pecie tiene los cromosomas mds pequenos encontrados en los O-
xalis subarbustivos y el menor contenido de ADN, 1,76 pg. El
cariotipo de esta especie es totalmente asimétrico, (Fig.
3.4).

La clase N° 2 es la m&s comlin ya que m&s del 50% de las
especlies tienen un cariotipo con estas caracteristicas. Once
especies y una variedad pertenecen a la seccidn Thamnoxys y
otra especie a la seccidn Holophyllum. Estas entidades son;

de la Seccidn Thamnoxys: O. frutescens, O. glaucifolia, 0. cy-

tisoides, O. tenuicalyculata, O. euphorbioides, O. barrelieri,

O. sepium, O. hedysarifolia, O. cratensis, O. sellowiil var.

diversifolia y O. sellowili var. latifolia y de la Seccibn Ho-

lophyllum: O. renifolia. Todas tienen el mismo nGmero bésico
x=6 y el cariotipo es casi totalmente simétrico pues los cro-
mosomas son metacéntricos y sulmetacéntricos,

(Fig. 3.2; Fig. 3.3. y Fig. 3.4) . A pesar de que en esta
clase se encuentran especies diploides, tetraploides, hexaploi
des y dodecaploides, el tamano de los cromosomas es similar
entre las especies y el contenido de ADN por genoma haploide
no tiene diferencias significativas entre las especies y varia

entre 1,13 y 1,75 pg, (punto 4.2).

La clase N° 3 estd definida por tres especies, dos de e-

llas de la seccibn Heterophyllum, O. bupleurifolia y O. friti-

llariformis, y una de la seccibn Thamnoxys, Oxalis sp. N° 2.

Si bien todas tienen 2n=10 cromosomas con 4 pares de Cromoso-
mas asimétricos y un par de cromosomas bibraquiales, (Figs.
3.2y 3.4) existen entre ellas variaciones en el tamafio de
los cromosomas que se refleja en diferencias en el contenido
de ADN que es de 4,60 pg. en O. fritillariformis, 5,82 pg. en




“ éé ié oé ZeAsE

'ﬁ‘ HH H 3 3 LH) CLASE 2
0 00 o0 00 oo 0 o0 9@ 0000
'T1]] llil el ifde seee CLASE 3

CLASE 4

Wnnan
o .. . »
" .' " '. "“ "" CLASE 5

017 (I8 e i o e

Fig. 10.2. Clases de cariotipos entre las especies de
la seccibn Thamnoxys, definidas por nGmero forma y ta
mano de los cromosomas. En la clase 1, Oxalis sp. N21,
en la clase 2, 0. citysoides, en la clase 3, Oxalis
sp. N2 2, en la clase 4, O. neuwiedii, en la clase 5

O. erosa y en la clase 6 0. rhombeo-ovata.




O. bupleurifolia y 9,50 pg. en Oxalis sp. N° 2.

En la clase N° 4 se encuentran 2 especies de la seccibn
Thamnoxys: O. hassleri y O. neuwiedii ambas especies tienen
2n=12 cromosomas asimétricos, (Figs. 3.3 ). La diferencia
m&s importante entre 21 cariotipo de ambas especies estd da-
do por el tamano de los cromosomas que son mas grandes en O.
neuwiedii. También el contenido de ADN es mayor en esta espe
cie que tiene 13 pg. contra los 10,49 pg. de O. hassleri.

La clase N° 5 la definen 3 espccies con cariotipo simi-

lar, todas de la seccidn Thamnoxys: O. erosa, 0. psoraleoides

y O. dispar tienen todas 2n=12 cromosomas un par metacéntrico
a submetacéntrico y 5 pares telocéntricos-subtelocéntricos,

(Figs. 3.2 / 3). Entre O. erosa y O. psoralecides no existen

diferencias en el tamano de los cromosomas ni tampoco en el
contenido de ADN que es de 26,20 pg. en la primer especie y
de 27,29 en la segunda. En cambio los cromosomas de O. dispar
son sensiblemente mads grandes y tienen un contenido de ADN
significativamente mayor que en las otras dos especies, sien-
do de 33,01 pg.

La clase N° 6 definida por nGmero y forma de cromosomas
estd integrada por una sola especie de la Seccidn Thamnoxys:
0. rhombeo-ovata. Esta tiene 2n=14 cromosomas todos en forma

de varilla, (Fig. 3.4 ). La forma y el tamano de los cromoso-
mas de esta especie es similar al de los cromosomas en forma
de varilla de las especies que definen la clase anterior aun-
que mas pequenos. Es asi que, a pesar de tener un mismo nGme-
ro fundamental (nGmero de brazos) Nf=14 difiere significativa
mente con aquellas en cuanto al contenido de ADN que en esta

especie es de 19,04 pg.

Al camparar las clases recientemente definidas por la
morfologia del cariotipo con los grupos de especies entre los
cuales existen diferencias significativas en el contenidos de
ADN, (punto 4.1), se encuentra que las especies que integran
las clases y los grupos son m8s o menos las mismas, (Tabla
10.4). Esta congruencia estaria indicando que entre las espe-
cies de la seccidn Thamnoxys y especies de secciones afines,
la divergencia evolutiva fue acompanada no solo por cambios

en el cariotipo (nfimero y forma de los cromosomasS) Sino por



TABLA 10.4.

Comparacidn de las especies que integran los grupos definidos por

el contenido de ADN por genoma haploide y las clases definidas por

la morfologia del cariotipo.

clases definidas
por morfologia del

cariotipo

Oxalis sp N2I

0. sellowii var. diversifolia

0. linearis
0. sepium

0. frutescens
0. barrelieri

0. sellowii var. latifolia

0. hedysarifolis

0. renifolia

0. glaucifolia

0. cratensis

0. fritillariformis

0. bupleurifolia
Oxalis sp N° 2

0. hassleri

0. neuwiedii

0. rhombeo-ovata

grupos definidos contenido de
por contenido de ADN por
ADN genoma haploide pg.
Oxalis sp N21 0,88
0. linearis 1,13
0. sepium 1,16
0. futescens 1,18
0. barrelieri 1,25
0. sellowii var. latifolia 1,25
0. sellowii var. diversifolia 1,28
0. hedysarifolia 1,30
0. renifolia 1,42
0. glaucifolia 1,48
0. cratensis 1,75
0. fritillariformis 2,30
0. bupleurifolia 2,91
Oxalis sp N22 4,75
0. hassleri 5,25
0. neuwiedii 6,50
0. rhombeo-ovata 9,52
0. erosa 13,1
0. psoraleoides 13,6
0. dispar 16,5

2. erosa

0. psoraleoides

D. dispar
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cambios en el contenido de ADN con un rango de variacidn entre
1,76 y 33,01 pg. entre especies diploides. Esta comparacidn
permite visualizar dos hechos importantes: priﬁero, que exis-
ten especies que a pesar de tener igual morfologia cariotipica
definen grupos significativamente diferentes de acuerdo al con
tenido de ADN, y segundo, que a pesar de existir diferencias
estructurales que implican diferentes nlimeros bdsicos entre es
pecies, no existen entre &stas diferencias significativas en

el contenido de ADN. Como ejemplo del primer caso estdn O. hass-

leri del grupo N° 3 y O. neuwiedii del grupo N° 4, y por otro
lado O. erosa y O. psoraleoides del grupo N° 6 y O. dispar del

grupo N° 7, (Fig. 10.3), los cuales serfian indicios de que el
cambio del contenido de ADN tuvo influencia en la diferenciacidn
de especies. Como ejemplo del segundo caso el hecho de que en el
grupo N° 3 definido por el contenido de ADN, se encuentren dos

especies con diferente nimero bdsico, Oxalis hassleri y Oxalis

sp. N° 2, indicaria que si bien se produjo divergencia a partir
de cariotipos ancestrales por reordenamientos estructurales, dan
do dos nmeros b&dsicos diferentes x=5 y 6, independientemente,
los cambios en el contenido de ADN en la historia evolutiva de
estas especies, habria modelado los cariotipos que en la actuali

dad éstas poseen.

10.2.1. Tamano de los cromosomas y diversificacibn

Lo ejemplificado en el punto anterior sobre especies que
tienen un cariotipo muy similar y se diferencian por el tamano
de los cromosomas y el contenido de ADN, (Fig. 10.3), son eviden
cias, como se dijo, de que los cambios en el contenido de ADN
pudieron haber tenido influencia en la diversificacifn per se.
Uno de los efectos de estos cambios podria ser el establecimien-
to de barreras reproductivas entre especies incipientes (Martin,
1968; Rees y Jones, 1972). Las diferencias en el contenido de
ADN entre especies de Festuca son la causa de las dificultades
en el apareamiento cromosdmico en los hibridos y consecuentemen-
te de la disminucibén en la fertilidad (Rees et al., 1982; Seal,
1983). Entre las diferentes razas de Cryptobothrus chrysophorus

se observan diferencias en el contenido de ADN de hasta un 19%
(Rees et al., 1978) que podria indicar aislamiento reproductivo.
En Oxalis, el caso de O. erosa, O. psoraleoides y 0. dispar po-

drian ser ejemplos de esta situacidn. Como ya se describid, en-
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tre estas especies no hay diferencias observables en la morfo-
logia del cariotipo pero el tamano de los cromosomas y el con-
tenido de ADN de O. dispar son mayores que el de las otras dos
especies. Si bien el comportamiento meidtico de los hibridos
entre estas 3 especies es normal, en el caso de los hibridos
entre especies con diferente contenido de ADN se observaron
bivalentes heterombérficos y disminucidn en la fertilidad con
respecto a lo que se observa en los hibridos entre especies

con igual contenido de ADN, (punto 7.2).

10.2.2. Evolucidn del cariotipo

El cariotipo ancestral de los Oxalis subarbustivos esta-
ria formado por 12 cromosomas pequenos, esta afirmacidn no se
basa solamente en que es el nmero cromosdmico mds com@in entre
los Oxalis subarbustivos sino en que es un nfimero cromosdmico
muy comin en el género en total. A partir de aquel cariotipo
ancestral se habrian diferenciado diversas lineas evolutivas,
una de las cuales, caracterizada por cromosomas pequenos meta-
céntricos y submetacéntricos, fue muy exitosa a juzgar por el
alto nGmero de especies con este cariotipo. Las especies con
2n=10 cromosomas podrian tener su origen a partir de especies
con 2n=12 cromosomas por fusidn céntrica e inversidn. El1 aumen-
to en el contenido de ADN tambié&n tuvo influencia en la modela-
cibn del cariotipo de las especies con 2n=10 cromosomas. Prin-
cipalmente por aumento en el contenido de ADN, sin modificacién
en el nimero de cromosomas se habria originado el cariotipo de
las especies con 2n=12 cromosomas asimétricos. Las especies O.

erosa, O. psoraleoides y O. dispar que también mantienen el nfi-

mero cromosdmico 2n=12, se caracterizan por un marcado incremen
to en el contenido de ADN el cual no habria sido proporcional
en todos los cromosomas -del complemento ya que un par es mucho
mas grande que el resto y metacéntrico. A partir de un ancestro
comfin, a estas especies, pero con menor contenido de ADN, se ha
bria diferenciado por fisidn céntrica el cariotipo con 2n=14

cromosomas telocéntricos como el de O. rhombeo-ovata.
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10.3. Variac¢ibn del cariotipo entre las especies afines a Q. amara

Este grupo de especies, en su mayoria pertenecientes a la



seccibn Clematodes, se caracteriza por poseer 2n=10 cromosomas
grandes con variaciones interespecificas en el grado de sime-
tria. A pesar de la uniformidad en el nGmero, forma y tamaho
de los cromosomas, los cariotipos de estas especies se pueden
dividir en tres clases de acuerdo a la simetria de los cromoso
mas, (Fig. 10.4). En la clase N° 1, se enéuentran 3 especies
que tienen el cariotipo m&s simétrico: O. amara, O. praetexta
y Oxalis sp. N° 3. La clase N° 2 la definen 2 especies O. sar-
mentosa y O. hepdtica con cariotipos m&s asimétricos que las
especies anteriores y en la tercer clase se encuentran O. nie-
derleinii y O. subcorymbosa que tienen el cariotipo mas asimé-

trico pues la mayoria de los cromosomas son telocéntricos,
(Fig. 10.4).

Si bien no se pudo medir el contenido de ADN en todas las
especies de este grupo, se midid en 5 entidades que representan
a las tres clases definidas en el p&rrafo anterior. La variacidn
en el contenido de ADN entre estas especies no tiene un rango
muy amplio como en el caso de las especies subarbustivas ya que
aqui oscila entre 9,25 y 15,59 pg. No obstante se observd que
esta variacidn esté correlacionada con la variacidn en la sime-
tria de los cariotipos. El aumento del contenido de ADN est& co-
rrelacionado positivamente con el aumento del nimero de cromoso-
mas metacéntricos y submetacéntricos y disminucién de los cromo-
somas asimétricos, subtelocéntricos y telocéntricos, manteniendo
constante el nGmero de cromosomas totales. Asi la variacidn en
la simetria del cariotipo entre las especies podria deberse no
solo a inversiones pericéntricas sino a cambios en el contenido
de ADN influyendo en las relaciones de tamano de los brazos de
los cromosomas, (capitulo 5), (Fig. 10.4.).

Es interesante mencionar que son poco frecuentes entre los
ejemplos conocidos de evolucidn del cariotipo, cambio$ en la si
metria manteniendo constante el nimero de cromosomas. El caso
de Aegilops seria el m&s similar. En este gé&nero existe varia-
cidén en la simetria del cariotipo manteniendo constante el nlme
ro de cromosomas 2n=14. Ademas en Aegilops como en Oxalis las
especies con menor contenido de ADN (Furuta, 1970) y mayor espe

cializacidén (Stebbins, 1974) tienen cariotipo mas asimétrico.
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Fig. 10.4. Cariotipos comparados de las especies afines

a 0. amara. O. niederleinii y O. subcorymbosa tienen el

cariotipo mis asimétrico y son anuales. O. hepatica y
O. sarmentosa con cariotipo intermedio en cuanto a la
simetria de los cromosomas son camé&fitas estoloniferas.

O. praetexta, Oxalis sp. N2 3 y O. amara, que tienen el

cariotipo mds simétrico son las tres perennes gedfitas.
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10.4. Valor adaptativo de los cambios en el contenido de ADN

Si bien est8 ampliamente documentada la existencia de va-
riaciones en el contenido de ADN entre especies afines (Spa-
rrow et al., 1972; Bennett, 1972; Bennett y Smith, 1976; etc.)
estos datos se refieren a entidades que viven en regiones tem
pladas o subtropicales de alta montana, distribuidas segln
gradientes de temperatura por latitud o altitud. En cambio,
el caso de los Oxalis pertenecientes a la seccidn Thamnoxys
es de particular interés no solo porque la variacidn es Gnica
entre especies pertenecientes a un mismo género de dicotiledd-
neas, sino tambi&n porque se 48 entre entidades tropicales que
se distribuyen en lugares sin diferencias de latitud o altitud
casi todas a nivel del mar. La mayor diferencia ecolbgica en-
tre los distintos h&bitats de estas especies consiste en gra-
dientes de luminosidad causados por la alternancia de bosques
y savanas o pastizales incluidos en el &rea de distribucidn de
estas especies. Por estas razones los resultados obtenidos en
el estudio de la asociacibdn de caracteres morfoldgicos con el
contenido de ADN, (capitulo 8),.son ideales para interpretar
el valor adaptativo de los cambios en el contenido de ADN. Be-
nnett (1973), sugirid que el ADN nuclear tiene influencia en
el desarrollo de los organismos de dos formas, primero por me-
dio del contenido de informacién génica (genotipo) y segundo,
indirectamente e independientemente de su informacién génica,
debido a consecuencias mecénicas o fisicas de su masa (nucleo-
tipo), jugando el nucleotipo un rol de control en la determina
cidén de algunos caracteres fenotipicos. De esta forma el tama-
no del genoma determina no solo el tiempo minimo de generacibn
sino que tiene influencia sobre los limites de tamafo de célu-
las, tejidos y 6rganos (granos de polen, estomas, semillas,
etc.). La teoria del ADN armazbn (Skeletal DNA, Cavallier-
Smiith, 1982 y 1983) seria una explicacidn a las correlaciones
observadas entre el contenido de ADN y el tamano de nfcleos,
células u d6rganos. Esta teoria se basa en que la masa total
del ADN actfa como esqueleto que determina el volumen del nf-
cleo, entonces incrementos o decrecimientos en el contenido
de ADN alterarian directamente el volumen nuclear. Los incre-
mentos evolutivos en el volumen celular seguidos de seleccidn
hacia un incremento del volumen del nficleo, serian la causa de
un aumento adaptativo en el monto de ADN. Como consecuencia la

proporcibén de ADN no génico en el genoma se incrementar& debido



al rol de armazdn que este tiene.

De los caracteres morfolbgicos de las especies de Oxalis
de la Seccidn Thamnoxys, cuya asociacidn con el contenido de
ADN fue analizada, el incremento de la masa de las semillas y
de los dvulos con el contenido de ADN ofreceria una ventaja
adaptativa con respecto a las especies con menor contenido de
ADN, que permite la colonizacidn del sotobosque a partir de
ancestros que vivieran en espacios ablertos. Las especies del
sotobosque tienen mayor contenido de ADN y cromosomas m&s gran
des que aquellas que habitan pastizales existiendo tambi&n ca-
sos intermedios. Las semillas grandes contienen grandes canti-
dades de material de almacenamiento, por lo tanto pueden pro-
ducir plé&ntulas vigorosas con 6ptima habilidad competitiva
(Stebbins, 1974; Black, 1957). En consecuencia la seleccidn
natural actuaria en favor de un incremento del tamano de las
semillas pues permitiria una més eficiente adaptacidn en condi
ciones de germinacibén con baja radiacidn como el sotobosque.

En un trabajo reciente (Foster y Jonson, 1985) demuestra 1la
correlacidn existente entre la masa de las semillas y los reque
rimientos de luz necesarios para el establecimiento de especies
arborescenctes en bosques tropicales. Aquellas especies cuyas
semillas germinan debajo de una canopia cerrada tienen una masa
de semilla mayor que aquellas especies que requieren lugares a-

biertos para establecerse.

En el capitulo 8, no solo se describe la correlacién que
existe entre el contenido de ADN y la masa de las semillas sino
también con el tamano de los dvulos. A su vez se mostrd que la
masa de la semilla estd relacionada con el tamano del 6vulo ma-
duro y que a medida que aumenta el tamano del dvulo maduro se
observa una reduccibdn del nfimero por carpelo. Tambi&n en arbo-
les tropicales se encontrd que la masa de las semillas pueden
tener influencia directa sobre muchas facetas de la estrategia
reproductiva de una especie, asi semillas de mayor masa pueden
limitar el nQmero producido (Foster y Jonson, 1985). Es posible
que el aumento observado en el tamano de los granos de polen,
concomitante con el aumento en el contenido de ADN, esté rela-
cionado al aumento de aquellos caracteres, ya sea porque el ta-
mafio de los granos de polen tienen importancia en el desarrollo
del tubo polinico, largo del estilo, grosor del estigma (Plit-

mann et al., 1983; Cruden et al., 1985) o bien que la relacidn
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entre tamano de polen y ADN tenga que ver con el aumento de

las estructuras foliares y sea como afirma Cruden et al. (1985)
una relacidn de tipo filética y no funcional. Al respecto es
importante mencionar que el grano de polen debe llevar un conte
nido de ADN igual al del dvulo a fecundar.

De acuerdo a las evidencias discutidas se infiere que el
aumento del tamano de las semillas tendria relacidn directa
con el aumento en el contenido de ADN. Si bien hasta el momento
no se hicieron estudios sobre el metabolismo de las sustancias
de reserva de las semillas, el alto contenido de ADN se sabe
influye sobre el tamano nuclear y este aumento de la superficie
nuclear implica un aumento en el nimero de poros nucleares lo
que permite transporte de altas tasas de ARN r al citoplasma
(Cavallier-Smith, 1982).

Entre las especies afines a O. amara tambi&n se encontrd
correlacidén entre el contenido de ADN y un mayor grado de espe-
cializacibn. En el caso de estas especies la tendencia seria
al revés de la descripta para los Oxalis subarbustivos pues en
aquellas especies las que tienen menor contenido de ADN son a-
nuales y aquellas con mayor contenido son perennes. También se
determind que aquellas especies con alto contenido de ADN son
autoincompatibles, mientras que las que tienen bajo contenido
de ADN son autocompatibles facultativas. Tanto los caracteres
relacionados a la forma de vida, perenne-=anual, como aquellos
relacionados con el sistema reproductivo, autocompatible-auto
incompatible, son Qitiles en la determinacién de tendencias evo-
lutivas. En el caso del tiempo de generacidn est&8 de acuerdo
con todas las evidencias que corroboran la relacidn entre el
contenido de ADN y el tipo de ciclo de vida, que indica que a-
quellas especies anuales tienen menor contenido de ADN que las
perennes relacionadas (Bennett, 1972) debido a que mayores con
tenidos de ADN implican mayor duracidén de la fase de sintesis
de ADN y del tiempo minimo del ciclo celular mitftico y meibti
co (Bennett, 1973).

10.5. Relacibn entre la variacibdn cromosbmica y el h8bito

10.5.1. Especies de la seccifn Thamnoxys y especies de seccio-

nes afines
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En el punto 10.4., se discutid el posible efecto del con-
tenido de ADN en la adaptacibn para vivir en sotobosque. Las
modificaciones mds importantes que se determinaron serian aque
llas que afectan al sistema reproductivo, mayor tamano de semi
llas y granos de polen. Junto a estas modificaciones también
se observan variaciones en el hébito que afecta fundamentalmen
te el tallo y la posicidn de las hojas e inflorescencias en &s
te. Aquellas especies que viven en pastizales, o sabanas tie-
nen tallos flexuosos o apoyantes y en algunos casos tienen as-
pectos intermedios entre herbdceas y lenosas. En cambio aque-
llas de sotobosque tienen tallos erectos lehosos constituyendo
verdaderos arbustos en algunos casos. Tambi&n existen especies
en las cuales se observa una disposicidbn apical de hojas e in-
florescencias por acortamiento de entrenudos. Este tipo de a-
daptacibédn que implica una optimizacién del recurso luminico
junto con aquellas modificaciones del sistema reproductivo co-
rrelacionado al aumento en el contenido de ADN, pueden haber
sido de fundamental importancia en la conquista del sotobosque

a partir de ancestros de areas abiertas.

Entre las especies de la seccibén Corniculata también exis
te una adaptacidn a vivir en el interior del bosque de especies
derivadas de ancestros de dreas abiertas que implica la adquisi
ci6n de tallo erecto (Eiten, 1963). Pero en el caso de las espe
cies subarbustivas de la seccidn Thamnoxys existe un notable in
cremento en la formacién de lefio. Esta tendencia adaptativa de
herbdceo a lehoso contradice lo due ocurre en Ootros grupos vege
tales donde los taxones lenosos son considerados m&s primitivos
gue aquellos herbdceos relacionados. No obstante existen ejem-
plos en la literatura que muestran la posibilidad de un retroce
so evolutivo a aparicibén de caracteres ancestrales (paedomorfo-
sis) como consecuencia de una nueva respuesta adaptativa (Carl-
quist, 1977). En el género Veronica las numerosas especies de
Nueva Zelandia son arbustos altamente poliploides posiblemente
derivados de ancestros herbiceos diploides. Tambi&n son ejemplo
de esta tendencia evolutiva especies arbustivas del género Mi-
mulus, el género Anthemisia dentro de la tribu Anthemidae y es

pecies de los géneros Atriplex, Eurotica, Grayia y Sarcobatus

de la familia Chenopodiaceae (Stebbins, 1974).

10.5.2. Especies afines a O. amara



Como ya se menciond, a pesar de que todas estas especies
tienen 2n=10 cromosomas similares en cuanto al tamano, se las
puede separar en 3 grupos de acuerdo a la simetria de los cro-
mosomas. Estos grupos también estdn definidos por los hibitos
diferentes. Siendo gedfitas tuberosas, aquellas que poseen ca-
riotipos mds simétricos y mayor contenido de ADN, caméfitas a-
quellas de simetrfa intermedia y contenidos de ADN tambié&n me-
dios y terdfitas aquellas con cariotipos casi totalmente asimé&

trico y menor contenido de ADN.

Este patrdén de diversificacibén tan diferente en los dos
grupos de especies posiblemente reflejen diferentes historias
evolutivas como respuestas diferentes a condiciones ecoldgicas
distintas. Como ya se menciond los Oxalis subarbustivos se en-
cuentran distribuidos en regiones tropicales o subtropicales
caracterizadas por la alternancia de bosques y sabanas o pasti
zales mientras que las especies afines a 0. amara habitan en

pastizales subtropicales y templados.

10.6. Distribucibn geogréfica y la variacidn cromosSmica y
morfoldgica en Oxalis

Ya se menciond la diferencia existente entre los dos cen
tros principales de diversificaci6n de Oxalis, Africa del Sur
y América del Sur, con respecto a los nimeros b&sicos. El con-
tinente africano se caracteriza por la uniformidad mientras
que América por la diversidad. Este mismo esquema se observa
al considerar las formas de vida. A pesar de la diversidad de
especies africanas, todas sin excepcifn son bulbosas (Salter,
1944), mientras que en América se suma a la diversidad especi-
fica la vegetativa. Las causas de estas disparidades podrian
tener su origen en una combinacibén de influencias ecoldégicas y

geograficas.

En el Cretdcico tardio tanto las floras de Africa como
las de América eran idé&nticas, posteriormente debido a la de-
riva continental se produjo una gradual diferenciacifn de las
floras de lo que conformarian ambos continentes (Raven, 1974).
Segfin Goldblatt (1978), en el Terciario tardio, cuando el A-
tldntico era mucho ma&s angosto y cuando la migracibn a corta
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distancia era posible, algunas de las familias disyuntas proba
blemente ya existian. Sin embargo, para Raven (1974) en el Pa-
leoceno, casi todos los géneros actuales ya estaban presentes
en los que serian América del Sur y Africa. Por lo tanto seria
posible que durante el Paleoceno los ancestros de los actuales
Oxalis ocuparan en forma homogénea América del Sur y Africa.
Las causas de las diferencias actuales se podrian explicar por
los cambios climdticos producidos durante el Pleistoceno, so-
bre todo en las precipitaciones de las tierras tropicales del
hemisferio sur. Si bien estos cambios consignados por largos
periodos de sequia seguidos de periodos h@imedos, afectaron de
igual forma a ambos continentes, en América, debido a la oro-
grafia existieron refugios de &dreas. suficientemente hiimedos
(bolsillos) gque permitieron la conservacibn de la flora y la
fauna y su posterior reexpansidn (Gentry, 1982). Durante los
periodos de restriccibn, no solo se habria conservado en Amé-
rica mucho del germoplasma preexistente sino que el aislamien
to reproductivo entre refugios, con la consecuente restriccidn
al flujo génico, puede haber permitido una rapida diversifica-
cibn. Por el contrario en Africa, la falta de los mencionados
refugios, provocd una gran extincidn de especies, prueba de es
to seria la pobreza de la flora africana comparada con la de
América del Sur (Raven, 1974 y Gentry, 1982). Las especies que
mejor se habrian adaptado a las crecientes condiciones de de-
sertizaci6n como consecuencia del avance de los hielos tanto
en Africa como en América, habrian sido aquellas con capacidad
de formar bulbo. Esto explicaria por qué los fnicos Oxalis au-
t6ctonos de Africa son los bulbosos. En cambio en América, la
existencia de los refugios permitid la conservacibén y la diver
sificacién de numerosas formas de vida adem&s de aquella espe-
cializada a sobrevivir condiciones &ridas como la forma de vi-
da bulbosa.

Otra interpretacidn a esta distribucibn preferencial de
los Oxalis en ambos continentes podria deberse a la migracidn
a larga distancia de antepasados americanos al Africa y que
su origen sea posterior a la separacifn de ambos continentes.
Goldblatt (1978), afirma que la mayor parte de la flora de la
Regidn Del Cabo es fundamentalmente .africana y tiene su origen
en una antigua flora templada preexistente pero que tambi&n ha
bria habido aporte de floras de otras regiones. Al respecto
menciona que la mayor parte de los géneros disyuntos, Africa-

200



nuevo mundo, deben haber adquirido esta distribucibdn en tiem-
pos recientes por dispersidn a larga distancia durante los pe
riodos més secos del Terciario tardio por medio de elementos
dridos. Aunque no existe mencibn del género Oxalis, éste tam-
bién podria ser una alternativa como explicacidn para la dife
rencia observada entre las especies de ambos continentes. Asi
del acervo génico de los antiguos Oxalis americanos se podria
haber producico una migracidn de algunos genotipos con capaci-
dad de desarrollarse en condiciones de aridez, que entre otras
caracteristicas genéticas tuviese la capacidad de desarrollar
bulbo (efecto fundador). Esto explica.por qué las especies a-
fricanas tienen un aspecto morfoldgico particular. Esta filtima
hip6tesis sobre la naturaleza de la de la distribucidn también
es fitil para explicar la diferencia existente en ambos conti-
nentes con respecto a los nGmeros bdsicos. El nimero b&sico
X=7 no solo caracteriza a las especies africanas sino a las
restantes especies bulbosas americanas (secciones Jonoxalis y
Polioxalis). Si bien entre estas entidades pueden aparecer o-
tros nlimeros b&sicos, su frecuencia es muy baja y posiblemente
sean de origen reciente y derivado de 7. Por otro lado si se
analizan todas las especies con dicho nfimero b&sico se encon-
trar8 que el 82% de las mismas son bulbosas, (Fig. 10.1). Es-
ta observacidn apoya lo propuesto por Knuth (1930), quien di-
ce que el origen de las especies bulbosas americanas y africa-
nas es el mismo. Por lo tanto las especies bulbosas constitui-
rian una unidad filogen&tica muy esbecializada, por el habito
con respecto al resto de los Oxalis, caracterizada por el nfime
ro bidsico x=7 y muy exitosa a juzgar por el gran nlmero de es-
pecies (Knuth, 1930; Salter, 1944). Esto no solo explicaria la
razdén de la uniformidad en cuanto a la forma de vida y al nfme
ro cromosSmico entre especies africanas con respecto a las ame
ricanas, sino que tambi&n muestra que en Oxalis los nfimeros

cromosémicos pueden indicar relaciones ‘de parentezco.

Este no seria el finico caso en el género puesto que se
observaron asociaciones entre la forma de vida y el nfimero ba-
sico x=6. Si bien las especies con este nfimero cromosdmico tie
nen una distribucidn geografica més amplia, en algunos casos
son cosmopolitas y pertenecen a muchas secciones diferentes.
El 42% de las mismas se caracteriza por tener un hdbito cauli
nar herbdceo con tallos rastreros o apoyantes (secciones Cor-

niculata, Austroamericana, Andicola, Acetosella y Clematodes
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entre otras). El hecho de gue el 40% restante de las especies
con este nimero basico en su mayoria pertenezcan a la seccidn
Thamnoxys, subarbustivas lefiosas, no seria una contradiccidn
con lo recientemente mencionado, puesto que se encuentran,
formas de vida intermedias entre herb&ceas y lefiosas que po-
drian ser huellas que muestran el nexo entre las especies le

nosas y las herbiceas.
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Conclusiones

Si bien el género Oxalis tiene una morfologia y sistema re-
productivo m&s o menos uniforme, se encuentra entre sus espe-
cies una amplia variacidn en el hdbito y en la morfologia del
cariotipo, coincidente con la amplitud ecolbdgica que posee.
Entre los 53 taxones estudiados, se encuentran anuales y peren
nes , y entre estas filtimas, caméfitas, geb6fitas y nanofanerb-
fitas (algunas verdaderos arbustos). Con respecto al cariotioo
se encontraron 7 nGmeros b&sicos diferentes:x=5, 6, 7, 8, 9,
10, 11 y 13. Se encontr®6 que no existe relacidn entre las dis-
tintas secciones y el nlGmero b&sico o alguna caracteristica
cromosbmica. No obstante a la luz de estos resultados y la in-
formacibén preexistente , es posible afirmar que esta relacidn
existe entre el habito bulboso y el nGmero b&sico x=7 y entre
las especies de forma vital caméfita y el nGimero bésico x=6.
Las primeras muestran un alto grado de especializacidn dentro
del género vy serian derivadas de ancestros menos especializa-
dos de h&bito caméfito. Por lo tanto si bien el nGmero basico
x=7 es el mds comln dentro del gé&nero, es caracteristico de las
especies bulbosas, que tendrian un origen monofilético, y la
posicidn del nlmero b&sico ancestral estaria disputada con x=6.
Este es menos com@Gn, en cuanto al nGmero de entidades que lo
poseen, pero caracteriza a las especies con h&bito menos espe-
cializado que tienen una distribucibn geogr&dfica m&s amplia.Si
bien la variaciénen del nfimero b&sico es muy amplia, los cromo-
somas no muestran gran variabilidad en la forma y el tamano,
siendo estos pequenos. Las especies de la seccib6dn Thamnoxys vy
de secciones afines parecen ser una excepcidn, junto a aque-
llas afines a 0. amara. Estas observaciones indican que en
Oxalis no es posible determinar el origen y naturaleza de la
variacidn del cariotipo, si no es con el estudio de grupos ae

especies relacionadas filogenéticamente.

Las especies afines a O. amara y las arbustivas y especies
afines, en su mayoria pertenecientes a la seccibén Thamnoxys,
mostraron tener dos patrones de diversificacidn del cariotipo
muy diferentes, posiblemente como respuesta adaptativa a las
diferentes condiciones ecolfgicas del area de diversificacibn

de los dos grupos.
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Entre las especies afines a O. amara el nfimero cromosdmico
se mantiene constante y existe poca variacidn en el contenido
de ADN. No obstante, se observiron diferencias en el grado de
simetria de los cariotipos de las distintas entidades. Las
causas de estas diferencias estarian dadas no solo por reorde-
namientos estructurales (inversiones pericéntricas) sino por
cambios en el contenido de ADN producidos durante la especia-
cibn. No obstante la relativa constancia en el cariotipo de
estas especies de pastizales subtropicales y templados, se
observa una amplia variacifbn en las‘formas de vida, existien-
do desde perennes gedfitas tuberosas, perennes camé-
fitas y ter6fitas. Correlacionado con la mayor especializacibn
se determind una disminucibén en el contenido de ADN y en el
grado de simetria del complemento cromosdmico. A pesar que
estas especies hayan sido clasificadas en 3 secciones diferen
tes, la afinidad entre ellas qued’ demostarda tanto por los
cruzamientos interespecificos, como por las caracteristicas
cromosémicas y morfolbgicas distintivas dentro del género.

Las especies arbustivas y especies afines, en su mayoria
pertenecientes a la seccibdn Thamnoxys, en cambio, tienen gran
variabilidad en la forma, nimero y tamano de lbs cromsomas. Los
factores m&s importantes que influyeron en la diversificacidn
del cariotipo de estas fueron, primero los cambios en el conte-
nido de ADN y en segundo lugar los reordenamientos estructura-
les; fusibn, fisibn céntrica e inversiones pericéntricas. Estos
cambios habrian producido una modelacidn filogenética del cario
tipo, que en algunas especies consistidé en el incremento de la
asimetria y del tamano de los cromosomas. Esto habria tenido
fundamental importancia en la colonizacibn del sotobosque a par
tir de ancestros de 8reas abiertas en la regibn tropical de
América del Sur, donde estas especies se habrian diversificado

principalméente.

El valor adaptativo del aumento en el contenido de ADN se
infiere de las correlaciones observadas con la variacidn de
varios caracteres morfolégicos y citoldgicos, sobre todo en el
aumento del tamano de las semillas. Como ya se discutid, este
caracter es de fundamental importancia en los primeros momentos

del desarrollo de una plantula en sotobosque.

Esta tendencia evolutiva de menor a mayor contenido de ADN
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v de plantas de &reas abiertas a aquellas de sotobosque, esté&
asociada a cambios en el h&bito, de camé&fitas a nanofanerdfitas.
Estas observaciones como las relaciones encontradas entre espe-
cies de la seccibn Thamnoxys (arbustivos), Holophyllum (arbusti-
vos y herbéceos) y afines a O. amara (herbiceos) estarian indi-
cando nexos entre los Oxalis herbdceos y arbustivos. Como estos
Gltimos muestran un alto grado de especializacibn, dentro del
género, y adem&s poseen caracteristicas cromosdmicas y morfo-
l6gicas particulares, sumado al hecho de que son las especies
de Oxalis dominantes en las selavas tropicales, es probable

gue sean derivados de ancestros caméfitos y que estos cambios
shayan tenido importancia en la colonizacidn del bosque.

Estos dos patrones diferentes de diversificacidn muestran
que en el génro Oxalis, a partir de un acervo génico comn
ancestral, se habrian diferenciado por divergencia evolutiva
varias lineas filogenéticas, fundamentalmente en Am&rica del
Sur, donde la disponibilidad de h&bitats diferentes fue mayor
permitiendo la evolucidn de muchos genotipos adaptados a la di-
versidad del ambiente. En cambio en Africa del Sur, la mayor
homogeneidad delined una mayor constancia en el cariotipo refle
jado en puca variacibn en el nGmero, forma y tamano de los cro-

mosomas, no obstante existir una gran diversidad especifica.

La relacidn discutida entre las especies afines a O. amara,
a pesar de pertenecer a tres secciones diferentes, tanto como la
demostracibén del caracter artificial de la delimitacidn de la
seccibn Holophyllum, demuestran la importancia que tienen los
estudios citogenéticos para realizar una clasificacibdn taxond-
mica que refleje més precisamente la filogenia de un gé&nero

con gran plasticidad morfolbgica como Oxalis.

El caso de las especies de la seccidn Holophyllum, con hoja
entera, indicaria que esta caracteristica es el producto de
una convergencia evolutiva o bién gue es un cardcter ancestral
en Oxalis, lo cual seria indicio de la relacidn del género

con las Gerane&ceas y Tropaeoléceas.



Resultados

Resumen y aporte original de los mismos.

El género Oxalis .estd8 constituido por aproximadamente 800
especies las cuales se concentran principalmente en América del
Sur. Debido a la diversidad morfolbgica, correspondiente a la
amplitud ecolbgica que el género posee, constituye un grupo su
mamente interesante para realizar estudios citogené&ticos evolu-
tivos. Sobre todo teniendo en cuenta que es un grupo eminente-
mente tropical y que existen pocos estudios de filogenia en plan
tas tropicales. Esta diversidad morfolbgica y ecolbé6gica también
est8& correspondida con gran variacibn en el nﬁmero,forma y tama
no de los cromosomas, muy poco frecuente entre especies pertene

cientes a un mismo género.

Se estudiaron 53 entidades que representan a la mayoria de
las secciones sudamericanas. En estas se encontraron 7 nGimeros
bésicos diferentes x=5, 6, 7, 8, 9, 10, 11 y 13. Estos resulta
dos permitieron interpretar que el nfimero b&sico 7 no seria,
como otros autores lo consideraron, el nfimero b&sico ancestral
en Oxalis, sino que caracteriza a las especies bulbosas. Por
otro lado x=6, es comin entre las especies con menor especiali-
zacibn morfolbgica y mayor distribucidn geogr&fica, por lo que
disputaria con x=7 la posicidn de nfmero bdsico ancestral, sien

do el resto derivados.

Debido a la gran diversidad especifica y cromosfbmica que el
género posee, se decidid encarar el estudio citoldgico concen-
trandose en grupos de especies afines, de tal forma de poder
obtener hibridos y asi interpretar las relaciones cromosdmicas
entre las especies. Se encontraron dos patrones de variacidn
cromosdmica v morfolbgica en dos grupos de especies, gue proba-
blemente respondan a los distintos requerimientos adaptativos
que ambos grupos de entidades tienen en sus respectivos cen-
tros de diversificaciOn.

El grupo de especies afines a O. amara, mantiene constancia
en el nGmero de cromosomas entre las especies y poco cambio en
el contenido de ADN nuclear. Pero el cariotipo de las mismas

[ ]
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varia en el grado de simetria. Se encontrd que cuanto mayor es
la especializacidbn el cariotipo es m&s asimétrico y el conteni-
do de MN es menor. Es interesante mencionar que este acentuado
cambio en la simetria de los cromosomas, manteniendo constante
el nGmero de cromosomas es poco frecuente entre los ejemplos co
nocidos sobre la evolucidn del cariotipo. La distribucidn de
estas especies estd en pastizales subtropicales y templados .

El segundo grupo de especies, la mayoria pertenecientes a la
seccibn Thamnoxys, se encuentra distribuida en la regién tropi-
cal de América, tanto en la selva como en &reas abiertas. Con-
trastando con agquellas , las de este grupo tienen una
amplia variaci6n cromosbdmica. De acuerdo al nfmero, forma y ta-
mano de los cromosomas estas especies se pueden clasificar en 6
categorias. Por otro lado la variacidn en el contenido de ADN
es la mayor conocida entre especies diploides pertenecientes a
un mismo género. Por lo tanto este grupo constituye un exelen-
te modelo para estudiar el valor adaptativo de las variaciones
en el contenido de ADN, fenbmeno generalizado en plantas. Para
cumplir con este objetivo, se compararon los valores de conte-
nido de ADN nuclear de las especies con la magnitud de varios
caracteres morfol6gicos y citoldgicos. También se obtuvieron
hibridos entre especies con diferente contenido de ADN y po-
liploides artificiales, de tal manera de aumentar el contenido
de ADN y comparar sus efectos. Como en estas especies existen
diferencias en el contenido de ADN, no solo debido a aumento
del tamano de los cromosomas, sino debido a poliploidia, se pu
do comparar la asociacidn de aquellos caracteres medidos, con
ambos tipos de variaciones en el contenido de ADN nuclear. Efec
tivamente se encontrd que el aumento en el contenido de ADN es-
t& correlacionado positivamente con el aumento en el tamano de
las células y de las estructuras foliares, como asi también con
la masa de las semillas. Dado gue la mayor diferencia ecolbgica
entre los hibitats gque estas especies ocupan consiste en gra-
dientes de luminosidad causados por la alternancia de bosques y
dreas abiertas,y como las especies de sotobosque tienen mayor
contenido de ADN y tamafo de las semillas que las de pastizales,
lo que implica una ventaja adaptativa en los primeros estadios
de desarrollo de una planta, serfa posible que la variacidn en
el contenido de ADN haya tenido importancia en la adaptacidn a
los diferentes h8bitats. Estos resultados podrian ser evidencia

de la relacidn existente entre los Oxalis arbustivos y herbé&ceos.
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También es importante destacar que mucha de la informacién
obtenida seria de suma utilidad en estudios taxon&micos puesto
que se describen afinidades filogenéticas entre especies, afi-
nidades que permanecen enmascaradas ante estudios morfoldgicos
debido a la adptacidn a diferentes condiciones ambientales en

un género como Oxalis con gran plasticidad adaptativa.

Finalmente es importante mencionar que la obtencifn de semi-
llas hibridas sin poder germinativo obligd a desarrollar una
técnica de cultivo in vitro de tejidos, la cual mostr6 que
Oxalis es un excelente modelo para realizar estudios sobre dife-

renciacidn y morfogénesis de cultivo de tejidos.

/7 .
Daniél de Azkdé%g—— Dr. Arfturo José Martinez

Doctorando Director de Tesis
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