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CAPITULO 1

INTRODUCCION

El género Oxalis consiste en aproximadamente 800 especies
concentradas en el hemisferio sur, principalmente en América y
en la Región del Cabo, en Africa del Sur (Lourteig, 1983). Es
tas dos áreas serian los centros de diversificación más impor
tantes del género; A diferencia del resto de los géneros de la
familia Oxalidaceae, Oxalis tiene una amplia variación morfolé
gica y ecológica reflejada en el alto número de especies y mul
tiplicidad de formas de Vida. Estas caracteristicas hacen al
mismoun grupo muyinteresante para realizar estudios citogenÉ
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 información obtenida se pro
pone una interpretación de las lineas evolutivas ocurridas en
la diversificación de Oxalis y de las relaciones filogenéticas
en todo el género.

1.1. Antecedentes citológicos

Oxalis es uno de los géneros con mayor variación en el nú
mero de los cromosomasen el reino vegetal. Los números básicos
x=5, 6, 7, 8, 9, lO, ll y 13, descriptos en las publicaciones,
corresponden a 103 especies, variedades y subespecies que reprg
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; Brflcher, 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 número básico ancestral en Oxalis (Marks, 1956;
Warburg, 1938; Mathew, 1958; etc) siendo el resto derivado de és
te por diferentes reordenamientosestructurales. Es interesante
destacar que aunque la variación en el número de los cromosomas



es muy amplia, no ocurre lo mismo en cuanto a la forma y tama
ño de los mismos.

Los trabajos previos sobre citogenética en Oxalis, permi
tieron tener una idea general de la variación cromosómicadel
género pues se trata de recuentos realizados en especies pertg
necientes a diferentes secciones que no están relacionadas en
tre si. El presente estudio, por el contrario, trata de hacer
foco en grupos de especies filogenéticamente relacionadas, con
el objeto de contribuir a un mejor entendimiento del origen y
naturaleza de la diversificación del cariotipo en el género.

Los estudios realizados mostraron que las especies arbus
tivas, en su mayoría pertenecientes a la sección Thamnoxys,pg
seen la mayor variación en el tamaño de los cromosomas e impor
tantes variaciones en el número y forma. Por otro lado el gru
po de especies afines a 9. amara, si bien tienen poca variación
en el tamaño y el mismo número de cromosomas, entre ellas se 02
servaron variaciones en la simetría del cariotipo.

1.2. Contenido de ADN

Ademásde los reordenamientos estructurales propuestos por
Marks (1956) como origen de la variación cromosómica en Oxalis,
los diferentes tamaños y formas de los cromosomasobservados su
gieren, también, 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 ADNen 9. acetosella (Nagl, 1979)
las variaciones en el tamaño de los cromosomasde los Oxalis
subarbustivos, (Heitz, 1927; Marks, 1956) son evidencias que
muestran que los cambios en la cantidad de ADNpodrian ser una
causa importante en la diversificación del cariotipo en Oxalis.

Entre las causas que producen Variación en el contenido de
ADN,son dos las que parecen haber tenido capital importancia
en la evolución de Oxalis. La primera es debido a la poliploidïa,
que implica el aumento de todo el genoma. La segunda sería la am
plificación o delección de segmentos cromosómicospor incremento
o pérdida del ADNrepetitivo sin cambio en el número de cromoso
mas. Tanto el aumento del número de cromosomas, como el tamaño
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 ADNpuede variar, a
nivel 2C, hasta 600 veces. El mínimo encontrado hasta el momen
to es en Arabidopsis thaliana con 0,4 Pg de ADNy el máximo fue
observado en Fritillaria assyriaca con 254,8 Pg (Bennettetafln,
1982). Por los resultados publicados hasta el momento,la cant;
dad 2Cde ADNes característica para cada especie y relativamen
te constante. Por otro lado, existen evidencias que sugierenque
entre especies afines hay un aumento o disminución cuando se og
serva una mayor especialización relativa (Rees and Jones, 1967;
Rees and Hazarika, 1967; Martinez y Ginzo, 1985). Estas relacig
nes hacen que esta información sea importante para poder inter
pretar las relaciones evolutivas entre especies vegetales. Ade
más permite relacionar los cambios en el contenido de ADNcon
cambios adaptativos.

Estas asociaciones entre los cambios en el contenido de
ADNy el grado de especialización se refleja en cambios en el
fenotipo que parecieran estar influenciados por el monto de ADN.
Bennett(1971-1972Ïdefine a estos cambios comoefectos nucleotï
picos y estarian determinados por la masa nuclear independiente
mente de la información genética. Esto es debido a que el conte
nido de ADNafecta la duración del período S del ciclo mitótico
y meióticc>(Bennett, 1971, 1977) y esto a su vez estaría relacig
nado con el minimo tiempo generacional y el ciclo de Vida (Be
nnett,l972;Smith and Bennett, 1975). Tambiénel tamaño del gra
no de polen e incluso el peso de las semillas estarían influi
dos por el tamaño del nucleotipo (Bennett, 1973). Ademásel con
tenido de ADNtiene relación con el grado de radiosensitividad
(Baetcke et al., 1967), y con el tamaño de tejidos y órganos
(Stebbins, 1950). Por último existen evidencias que.indican que
el contenido de ADNestá correlacionado positivamente con el au
mentode la latitud, esto se observó tanto en especies cultiva
das comoen aquellas no cultivadas (Bennett, 1976; Stebbins,
1966; Martínez y Ginzo, 1985).

1.3. Distribución geográfica y variación morfológica

Otra característica de Oxalis, ademásde la variación cro
mosómica, es la notable diversidad de las formas de vida que
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presenta el género. Esta variación se refleja en el alto núme
ro de especies nucleadas en secciones, en muchoscasos, 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.Ia.cau
sa de esta situación se debe atribuir a la adaptación a dife
rentes condiciones climáticas que encubren muchasde las rela
ciones de parentezco.

La forma de vida más común en Oxalis, no por el número de
especies sino por la distribución geográfica, 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 más especializadas que consisten en modificaciones de las
estructuras vegetativas que dan comoresultado la actual diver
sidad morfológica del género.

Unade las formas de vida es la que presenta tallos ligni
ficados, con ramas, normalmente de posición erecta; conformando
subarbustos hasta arbustos leñosos. En otras especies se obser
va un desarrollo del tallo formando estolones o rizomas. Existen
especies en las cuales el tallo forma tubérculos y también se
observan estructuras subterráneas radiculares tuberosas. El acor
tamiento de los rizomas y la adquisición de capacidad de reserva
en las hojas confiere un hábito 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 leñosos y modificaciones
de hojas y peciolos. Por último existen especies en cojín adap
tadas a'vivir en alta montaña.

Dado que esta variación en las formas de vida responde a
determinados requerimientos ecológicos, presenta en general una
distribución geográfica más o menos definida. Las especies cau
linares de Oxalis, de tallos decumbentes, con poco grado de es
pecialización, se distribuyen en América del Sur, Centroamérica
y América del Norte. Especies pertenecientes a Secciones carac
terizadas por esta forma de vida se distribuyen por Eurasia y
también son circunaustrales (secciones Acetosella y Corniculata).

Las otras formas de vida, más especializadas, tienen una



distribución geográfica más limitada. Las especies subarbusti
vas se encuentran diseminadas en la región tropical de América
del Sur y correspondería al centro de diversificación princi
pal de los mismos. Sin embargo, algunas entidades llegan hasta
AméricaCentral y del Norte, y solo una, 9. barrelieri, es cos
mOpolita (Lourteig, 1973).

La mayoría de las especies tuberosas pertenecen a la sec
ción Articulata y tienen una distribución principalmente en A
mérica austral: N de Argentina, S de Bolivia, S de Brasil y U
ruguay. En otras secciones se encuentran, también, algunas es
pecies con estructuras subterráneas tuberoSas que no serían a
fines a las especies de la sección mencionada. Unade estas en
tidades es 9. tuberosa que solo se la conoce en cultivos y tie
nen gran importancia económica en Bolivia y Perú (Brücher,
1977).

La forma de vida más exitosa, de acuerdo al número de es
pecies que la poseen, es la bulbosa. Todas las especies nati
vas de Africa, tienen este hábito y se encuentran concentradas
mayoritariamente en la Región Del Cabo (Salter, 1944). También
están ampliamente representadas en América del Sur extratropi
cal atlántica y pacífica, en América Central y Méjico donde al
canzan un gran desarrollo.

En el oeste de América del Sur, principalmente en Chile,
viven numerosas especies de variados hábitos: anuales de ta
llos sutiles, perennes de tallos carnosos, adaptados a condi
ciones de extrema aridez y en las zonas más elevadas de los An
des se encuentran Oxalis con tipico hábito en cojín.

l.4. Objetivos

El objetivo de este trabajo es realizar una descripción
detallada de la variación en el número, forma y tamaño de los
cromosomasen especies sudamericanas de Oxalis, para poder in
terpretar el origen y la naturaleza de la diversificación espe
cífica en el género.

Para llevar a cabo estos objetivos se realizaron las si
guientes tareas:
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Análisis del número, forma y tamaño de los cromosomas en
las especies.
Medición del contenido de ADNmediante la técnica de es
pectrofotometría en eSpecies de las secciones Thamnoxys,
Heterophyllum, HolOphyllumy afines a Oxalis amara.
Obtenciónde híbridos interespecíficos entre especies de
una misma sección o de secciones diferentes con igual o
distinto número de cromosomas y contenido de ADN.
En algunos casos para poder hacer germinar las semillas
híbridas se debieron desarrollar técnicas de cultivo in
vitro de embriones.
Análisis del comportamientomeiótico en híbridos interes
pecíficos Fl y F2 y en los progenitores. Este análisis im
plica el estudio de la posición y frecuencia de quiasmas
como.así también la forma de los bivalentes.
Determinación del porcentaje de polen coloreado con azul
de algodón en padres e híbridos comoestimación de la fer
tilidad.
Medición del tamaño de los cromosomas, de los núcleos in
terfásicos de las células oclusivas de los estomas folia

de losres, óvulos maduros de los granos de polen y de la
masa de las semillas en varias especies y comparación con
la cantidad de ADNde núcleos meristemáticos de raíz en ca
da especie.



CAPITULO 2

MATERIALES Y METODOS

2.1. Materiales

Los ejemplares de las distintas especies estudiadas fueron
obtenidos en su mayor parte en Viajes de colección efectuados a
tal fin por Arturo Martinez y Daniel de Azkue, algunos fueron
donaciones y su origen es a partir de viajes de colección o de
cultivos.

En la Tabla N° 2.1. se mencionan las especies y variedades
estudiadas, su orígen, la identificación del material y el lugar
donde se encuentra depositado el material de herbario. En el ca
so del material legado se menciona el nombredel coleccionista.

La identificación taxonómicadel material se efectuó sobre
la base de la monografía que sobre el género realizó Knuth
(1930) y la bibliografia publicada con posterioridad sobre algu
nas especies de Oxalis (Cabrera, 1966, 1979; Múlgura de Romero,
1973; Lourteig, 1975, 1983). Tambiénse consultó el material de
positado en diversos herbarios (BAB, CTES, MBM,MUM,PACA, R,
RB, SI).

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

2.2. Métodos

2.2.1. Mitosis

La observación del número y morfología de los cromosomas
se hizo a partir de raíces en activo crecimiento, utilizando
la técnica de aplastamiento. Los mejores resultados se obtuvie
ron cuando las raíces se coleccionaron al medio dia. El pretra
tamiento de las mismas se realizó, según la especie, con colchi
cina en distintas concentraciones, solución de 8-hydroxi quino
leina, 0,002 M, y con solución saturada de alfa bromo naftaleno



(ABN).

Cuando se efectuaron comparaciones del tamaño de los cro
mosomasentre 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 fijó el ma
terial en una mezcla de alcohol, ácido acético glacial (3:1) a
5°Cdurante toda la noche. La tinción del material se realizó
mediante la reación de Feulgen posterior a una hidrólisis de
las raíces en ácido clorhídrico N a 60°Cdurante lO minutos.
Tambiénse obtuvieron buenos resultados si la hidrólisis se e
fectuaba durante 30 minutos a temperatura ambiente con ácido
clorhídrico 5 N. El aplastamiento de las raíces se realizó en
portaobjetos con una gota de orceïna acética 4,5%.

2.2.2. Meiosis

Los pimpollos florales fueron coleccionados al medio día
y en algunos casos se los fijó durante 30 minutos a una hora
en (3:1). El aplastamiento de las anteras se realizó en una go
ta de orceína acética 4,5%. Luegode un aplastamiento inicial
los preparados se dejaron durante una hora o más a temperatura
ambiente dando luego un aplastamiento final.

Los preparados con células mitóticas y meióticas se hicie
ron permanentes usando el método de dioxido de carbono líquido
para remover el cubre objetos y luego se montó en Sandeural.

2.2.3. Descripción de los cromosomas

La descripción morfológica de los cromosomasy el cálculo
del índice de simetría se realizó sobre la base de la nomencla
tura propuesta por Levan et al. (1964), basada en la posición
que el centromero ocupa en el cromosoma, y las sugerencias que
sobre el mismopublicaron Naranjo et al. (1983).

2.2.4. Medición del contenido de ADN

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



(1977). Las raíces fueron
tratadas con pectinasa al 7%durante 2 horas a temperatura am
por Ayonoadu (1974) y Bennett et al.

biente, pues se observó que de esta forma se facilitaba el a
plastamiento. Luego se fijaron en formaldehído al 4%durante
12 minutos a 0°C. El aplastamiento se realizóen buffer fosfato
a pH 7, se removió el cubreobjetos e inmediatamente se trató
la preparación con gotas de alcohol absoluto. Por último, para
separar los núcleos del citOplasma, se colocaron los prepara
dos en una cámara de éter durante 30 minutos. Posteriormente
se realizó la hidrólisis en Hcl 5Na 20°C durante 40 minutos
de acuerdo a lo descripto por Fox (1969). Se coloreó con fucsi
na básica durante 20 minutos a 20°C y se lavó con solución de
SO2tres veces a intervalos de 10 minutos alternando con agua
destilada. Luego los preparados se montaron en ácido acético al
45%y se sellaron con cemento sintético. Las mediciones se rea
lizaron con un microdensitómetro Zeiss 03 en 25 núcleos por pre
parado, tratando de elegir telofases tardías. Se midieron tres
preparados por especie y fue siempre realizada antes de los 7
días de haber sido coloreado el material. Se utilizó comotesti
go Allium cepa con 33,55 pg. Se realizaron 4 preparados testigo
por coloración y se midieron 25 núcleos 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, resultó un coefi
ciente que fue multiplicado por la media de los valores de los
lO núcleos 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 standard de los 3 preparados me
didos en cada eSpecie.

2.2.5. Medición del volumen cromosómico

El volumen cromosómico se calculó mediante la fórmula
Vol=L1rr2 (r=ancho/4). Se consideraron a los cromosomas como

Las

jos realizados con cámara
Se trató de medir

se observaron las dos cromátidas. El volumen de cada especie

cilindros adyacentes. mediciones se efectuaron sobre dibu
clara para disminuir el error de me

dición. cromosomasmetafásicos en los cuales

se obtuvo del promedio de por lo menos 10 placas metafásicas.
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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 debió desa
rrollar una técnica para realizar cultivo in vitro de embrio
nes. Esta técnica luego fue aplicada con éxito en la propaga
ción de 9. erosa (Ochatt y de Azkue, 1984).

En un primer paso las semillas se lavaron en agua con
Triton x-lOOal 0,1%por 15minutos. Luego se desinfectaron con
solución de Na C10 (10% Cl) más Tritón x-100 al 0,1% por 15
minutos agitando continuamente, posteriormente se enjuagó con
agua estéril deshionizada durante 5 minutos. Unavez desinfec
tadas las semillas y trabajando bajo la lupa en cámara de flu
jo de aire estéril, se procedió a la disección. Los embriones
aislados se pusieron en frascos con medio de cultivo. El medio
de cultivo utilizado es una modificación de la fórmula de Mu
rashige y Skoog's (1962) suplementadas con glicina, 2,5 x 10
M; thiamina-HCl. 0,6 x 10-6; piridoxina- HCl, 4,8 x 10-6 M; á
cido nicotínico, 8,2 x 10.-5 M; myo-inositol, 5,6 x 10-4 M; sa
carosa, 9,0 x 10-2 My 8,0 gl-l de agar. Se llevó a cabo una ba
terïa de combinaciones con hormonas, IBAy BAPen concentracio
nes desde 0,0 a 5,0 x 10-6 M; GA3en concentraciones desde 0,0
a 2,9 x 10-6 M. Estas hormonas se adicionaron al medio de culti
vo solas o en combinación. Luego de regular el pH del medio a
5,8 con KOH1N el mismo se repartió en tubos de 20 x 120 mmcon
10 m1 de medio cada uno. Posteriormente se autoclavaron a 1,013
bars durante 20 minutos. Las condiciones de cultivo fueron a
25°C Í 1°C con un fotoperïodo de 16 horas dia con tubos fluoreí

2centes de irradiación 1,8 w x m- . luego de 7 días de cultivo
se encontró una contaminación del 20%.

los resultados fueron diferentes en el caso de uno y otro
hibrido. Los embriones del cruzamiento entre 9.'bup1eurifolia
x Oxalis sp. N° 2 colocados en medio de cultivo sin hormonas a
los 7 dias comenzóa desarrollarse una plantulita. Luegode dos
repiques, 30 dias cada uno, a medios de cultivo iguales se pasó
a tierra, dondese desarrolló sin necesidad de hacer rustifica
ción. En el resto de los medios de cultivo con hormonas o no se
obtuvo ningún resultado o se produjo una proliferación de teji
dos indiferenciados (callo).



Los embriones producto de los cruzamientos entre 9. regi
fglia x 9. linearis y el recíproco, no se desarrollaron en
plantulitas en medio de cultivo sin hormonas. Sino que se obtu
vo una proliferación de callo nodular en el medio con 4,9 x
10'7 M IBA, 2,4 x 10‘7 M de GA3 y 2,2 o 4,4 x 10"6 M de BAP.
Para inducir el desarrollo de yemaseste material se repicó a
un medio de cultivo sin IBA. Luego de 30 días en medio de cul

tivo suplementado con 2,2 x 10-6 M de BAPy 2,9 x 10-7 M de GA3,
se produjo una proliferación del callo y desarrollo de yemas
adventicias. Luego de repicar las yemas a un medio de iguales
características, ademásde la proliferación del callo se produ
jo elongación del tallo y expansión de las hojas y formación de
algunas raíces. En ese momentose procedió a plantar en tierra
tallitos con alguna raíz limpiandode los restos de tejido indi
ferenciado friable. Estas plantulitas necesitaron rustificación
por la endebléz de sus tallos y hojas, no obstante que muchas
murieron algunas crecieron y florecieron. Posteriormente en el
capítulo de híbridos se mencionanlos resultados del análisis
cromosómicode estos híbridos, (Fig. 2.1.).

2.2.7. Estimaciónde la fertilidad

La fertilidad se estimó a partir del porcentaje de polen
coloreado en especies e híbridos. Los granos de polen se tiñig
ron durante una hora en azul de algodón (1%con igual cantidad
de fenol, ácido láxtico, glicerina y agua destilada). Se conta
ron 200 granos de polen_por cada individuo examinado, y aquellos
teñidos de apariencia normal en forma y tamaño fueron contados
comofértiles.

2.2.8. Estimación del volumen nuclear

El microdensitómetro Zeiss 03 registra, mediante el recorri
do de un cuadrado el valor de extinción total del núcleo y el ng
mero de mediciones necesarias para barrer dicho núcleo. Cada una
de las mediciones es equidistante con las vecinas. Esto permite
tener una estimación del tamaño del núcleo medido, puesto que el
númerode mediciones será proporcional a la sección de la super
ficie ecuatorial del núcleo.



Fig. 2.1. Cultivo de tejido in Vitro de híbridos
entre Q. renifolia y 9. linearis. En la figura se
obseravn callos y tallos ya diferenciados.



El tamaño de los núcleos se expresa en unidades arbitra
rias (ua) que indica el número de mediciones necesarias para
barrer dicho núcleo.

2.2.9. Medición del tamaño de los estomas foliares

El tamaño de los estomas foliares se determinó mediante
la medición de la superficie de los mismos. Se diafanizaron
hojas maduras mediante la técnica de Dizeo de Strittmatter
(1973) y con la ayuda de cámara 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

2 . .en mm por comparac1ón con un patrón conoc1do.

2.2.10. Medición del peso de las semillas

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

2.2.11. Medición del tamaño de los óvulos

El tamaño de los óvulos se calculó mediante la medición de
la superficie de la sección longitudinal media de los mismos.
Para obtener los óvulos se disecaron flores recién abiertas du
rante la mañana. Estos óvulos se montaron en glicerina 100%e
inmediatamente se procedió a su medición. Para medirlos se dibu
jaron mediante cámara clara en cartulina, se recortaron y se pe
saron en balanza analítica, (Fig. 2.2i. Posteriormente se trans
formaron estos valores en gramos a valores reales mm2por compa
ración con un patrón conocido. El valor para cada eSpecie expre
sa el promedio de 20 óvulos obtenidos de distintos individuos y
el error standard.

2.2.12. Medición del volumen de los granos de polen

Para poder comparar el tamaño de los granos de polen entre
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diferentes especies se midieron en todos los casos bajo las
mismas condiciones. El material se obtuvo de plantas vivas dE
rante la mañana, y se montaron en glicerina 100%para evitar
la excesiva hidratación. Inmediatamente se midieron las longi
tudes de los ejes polares y ecuatoriales (granos prolatos,Fig
2.3), y el tamaño se expresa comola multiplicación de ambos
ejes en Mm2con 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. Estimación del tamaño de los granos de polen
mediante la medición de las longitudes de los ejes e
cuatoriales (a) y polares (b). En la figura granos de
polen Bl de 9. disQar.

*Escala ÍSQ micrones.



TABLA2.l.

Especiesestudiadas,lugardeorigen,nümerodeejenplaresanalizados,identificacióndelmaterial ylugardondeseencuentrandepositadoslosejemplaresdeherbario.

lugardonde seencuentra depositado

iejemplaresidentificacion.

eSpec1e.luardeorien

estudiadosgg delmaterial

o|
adenoghyllaGill amaraSt.Hil. articulataSav. barrelieriL.

II

bugleurifoliaSt.Hi1. carnosaMol.

Il

comersoniiPers. cordobensisKnuth

Il

cratensisHook. cytisoidesZucc.

‘II

NNNHNNQNHNHHHNNMH

Argentina,R.Negro,Pilcaniyeu,Ea.SanRamon Argentina,Misiones,Apóstoles,Esc.Agrotécnica Argentina,BuenosAires,Balcarce,Balcarce Brasil,R.deJaneiro,R.deJ.,Co.Tijuca

"" ,entrePetrópolisyAngélica

R.deJ.J.Botánico

HII

i’

Brasil,R.deJaneiro,R.deJ.PedradaGávea Chile,Elqui,LaSerena

",Concepción,Pto.Talcahuano

Argentina,Misiones,Apóstoles,Esc.Agrotécnica Argentina,Catamarca,SantaRosa,Sumampa

" ,BuenosAires,Baradero,Otamendi " ," ,Gral.Pueyredon,M.delPlata

Brasil,Piauí,Teresina Paraguay,Amambay,BellaVista Argentina,Misiones,SanPedro,ElMoconá Brasil,R.deJaneiro,R.deJ.Co.Tijuca

BACP BACP BACP

2822 2717 2818 2427 2429 2421 2750 2809

seh
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seh seh seh
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SI
BACP BACP BACP
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disEarBrown dumetorumBarn. erosaKnuth eughorbioidesSt.Hil. fitillariformisKnuth frutescensL. ganinattaHook. giganteaBarn glaucifoliaKnuth haenkeanaZucc. hassleriKnuth

Il

hedysarifoliaPohl. hegaticaNorl. linearisZucc.
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TABLA2.1.(continuación)

PlantacultivadaenJardínBotánicodeKew Chile,Valdivia,Valdivia,FundoLasPalmas Argentina,Salta,SanMartín,Molinedo Paraguay,NuevaAsunción,RutaTranschaco Argentina,Chaco

,Catamarca,SantaRosa,Sumampa

Brasil,Marañao,Timao PlantacultivadaenJardínBotánicodeKew Argentina,Tucumán,Trancas Chile,Cordillera,Farellones Chile,Elqui,LaSerena
Argentina,Misiones,Eldorado

Brasil,RioG.DoSul,FozdoIguazú Chile,Cordillera,Farellones Brasil,MatoGrosodelSur,PonteDoGregorioParaguay,Amambay,BellaVista Brasil,PiauíTeresiña Brasil,R.deJaneiro,CabodosBuzios Brasil,ParanáCuritiba Paraguay,Misiones,Sanignacio

BACP BACP

2821 2747

seh*

BACP BACP

Schinini
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lasithXllaSt.Hi1. lobataSims
monticolaArech. neuwiedíiZucc. niederleiniiKnuth

H

Earvifolia EraetextaProg. Esoraleoides

H

EubescensBert. regnelliMiq.

Oxalisaff.regnelliMiq. 9-.

renifoliaKnuth rhombeo-ovataSt.Hi1.

H

roseaeJacq. rubraSt.Hi1. sarmentosaZucc. sellowiiSpreng

var.diversifoliaKnuth
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TABLA2.1.(continuación)

Argentina,Misiones,Posadas,encultivo ArgentinaEntreRios PlantacultivadaenIntaCastelar,leg.Garcia Brasil,R.deJaneiro,R.deJaneiro,Yacarepaguá

n

,EspirituSanto

Argentina,BuenosAires,Baradero,Alcina Argentina,Incumñ,Famaillá Argentina,Misiones,CerroAzul Chile,Concepciñ,Pto.Talcahuano Brasil,Paraná,Palmeira Argentina,Salta,SanMartín Bolivia,SantaCruz Peru,MachuPichu fifgentina,Misiones,SanJavier PlantacultivadaenMisionesPosadas,leg.Inzaurralde Praguay,Amambay,BellaVista Argentina,Misiones,Yguazü Brasil,Paraná,CerroAzul Chile,Concepción,Pto.Talcahuano Argentina,BuenosAires,Morón Brasil,RioG.delSur,PortoAlegre Argentina,Misiones,SanIgnacio
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BACP2364
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O.sellowiiSpreng. var.latifoliaKnuth Q.seEiumSt.Hi1.

H

Q.subcorxgbosaArech.

ll

tenuicalculataKnuth

Q.valdiviensisBarn. Q.venturianaKnuth especiesnodeterminadas OxalisspN¿1(secci6nThamnoxys) 0xalisspN32(secci6nThamnoxys) OxalisspN33(secci5nClenatodes) OxalisspN34(secci6nJonoxalis) OxalisspN35(secci6nJonoxalis)
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TABLA2.1.(continuación

Paraguay,Amambay,Ea.SanAlfonso Brasil,ParanáCerroAzul Brasil,R.deJaneiro,Petrópolis Argentina,LaPampa,LihuéCalel Uruguay,Montevideo Argentina,Misiones,Posadas Argentina,Neuquén,LosLagos Argentina,Tucumán,HuasaPampa CultivadaenBrasil,R.G.delSur,Leg.0.Boelcke Brasil,Paraná,Adrianñolis Brasil,ParanáSanJoseDosPinhaes Argentina,Misiones,SanPedro,SaltoTabaí Argentina,Misones,SanPedro,SaltoTacurü

BACP BACP BACP
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BAB91249 BACP BACP BACP BACP BACP BACP BACP BACP BACP
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CAPITULO 3

DESCRIPCION DEL CARIOTIPO DE LAS ESPECIES ESTUDIADAS

En esta sección se describe el cariotipo de las 53 espe
cies y variedades estudiadas; 37 de los recuentos efectuados
son nuevos y no habían sido reportados anteriormente. Estas
entidades representan a 13 de.ias_16 secciones en que Knuth
(1930) clasifica a los Oxalisíde Américadel Sur.

A continuación se presentan los resultados ordenados por
sección y dentro de cada una; las especies de acuerdo a un or
den alfabético. En la Tabla 3.1. se presentan estos resulta
dos resumidos.

3.1. Sección 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 también tienen un ca
riotipo simétrico formado por 2n=14 cromosomasen su mayoría
metacéntricos (m).

3.1.2. Oxalis monticola Arech.

E1 cariotipo de esta especie es muysimilar al de 9. EE
ticulata, ya que está compuesto por 2n=l4 cromosomaspequeños,
en su mayoría m.

3.1.3. Oxalis regnelli Miq.

Se observaron en O. regnelli 2n=28 cromosomasmetacéntri
cos y submetacéntricos (my sm). Esta especie, que sería un te

*Naranjoefi:al.(1982)citaa 9.articulataSav.var. articulata.
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traploide de número básico x=7, tiene cromosomasde mayor ta
mañoque las dos especies anteriores. Naranjo et al. (1982)
c;tan el mismo número de cromosomaspara esta especie.

3.1.4. Oxalis aff. regnelli Miq.

Esta especie también es un tetraploide con 2n=28 cromosg
mas m y sm de tamaño similar a los de g. regnelliá

3.1.5. Oxalis rubra St. Hil.

Los resultados observados en el análisis cromosómicode
esta especie están de acuerdo con lo descripto por Naranjo et
al. (1982*). El cariotipo de esta especie está constituido
por 2n=14 cromosomas pequeños en su.mayorïa m. Heitz (1927)
contó en Q. rubra 2n=42 cromosomas, lo que indicarïa que en
esta eSpecie se puede encontrar poliploidïa.

3.1.6. Oxalis venturiana R. Knuth

Los ejemplares estudiados de 9. venturiana tienen 2n=14
cromosomas m pequeños, pero Brücher (1969), menciona también
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 y sm . En meiosis se obser
vó la formación de 13 bivalentes, por lo tanto sería un di
ploide de número básico x=l3.

Hasta el presente este númerobásico solo habia sido re
portado para Oxalis latifolia (Chatterjee,1970),esPecieen
la cual se observan series poliploides con euploidïa (Apéndi
ce N° 1).

* Naranjo et al. (1982) cita a 9. rubra St. Hil. como9. ar
ticulata Sav. var. hirsuta Prog.



3.2. Sección Andicolae R. Knuth

3.2.1. Oxalis parvifolia D.C.

En los individuos estudiados de esta especie se observa
ron 2n=36 cromosomas pequeños m y sm. Esta especie sería un
hexaploide de número básico x=6.

3.3. Sección Austroamericanae R. Knuth

3.3.1. Oxalis commersonii Pers.

El cariotipo de esta especie es muysimilar al de la es
pecie anterior, está constituido por 2n=36 cromosomaspeque
ños m y sm (Fig. 3.1.). Comoaquella, sería un hexaploide de
número básico 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 números gaméticos de cromosomas, n=6,
12 y 18. En los individuos analizados se observaron también
diferentes grados de ploidïa sobre el númerobásico x=6, pues
se encontraron individuos con 2n=12, 24, y 36 cromosomas pe
queños m y sm.

3.4. Sección Carnosae (Reiche) R. Knuth

3.4.1. Oxalis carnosa Mol.

En 3 individuos pertenecientes a 2 poblaciones diferentes
se encontró el mismo cariotipo, 2n=18 cromosomaspequeños la

* Naranjo et al. (1982) citan a 9. commersonii Pers. como9.
sexenata Sav. y a 9. cordobensis Knuthcomo9. chrzsantha Progel.



mayoría 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 9. gigantea estudiados se encontró
un cariotipo similar al de 9. carnosa, 2n=18 Cromosomaspe
queños en su mayoría m.

3.4.3. Oxalis haenkeana Zucc

En esta especie como en O. carnosa, O. gigantea y otras
especies chilenas se contaron 2n=18 cromosomas pequeños.

3.5. Sección Clematodes Knuth

3.5.1. Oxalis amara A. St. Hil.

Esta especie tiene 2n=10 cromosomasgrandes, que varian
entre 4 y 6,5 Mmde largo. Los cromosomas del par N° l, los
más 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 más pequeños del complemento son tam
bién m, (Fig. 3.1). Estas caracteristicas coinciden con la dei
cripción realizada en 9. amara var. scabra por Naranjo et al.
(1982).

3.5.2. Oxalis dumetorum Barn

A pesar de pertenecer a-la misma sección, 9. dumetorum
tiene un cariotipo diferente a la especie anterior y al resto
de las especies de la Sección Clematodes estudiadas hasta el
presente. En dos individuos se contaron 2n=12 cromosomaspeque
ños m y sm.

3.5.3. Oxalis hepatica Norlind

9. hepatica posee también 2n=10 cromosomas grandes, que
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varían entre 4 y 6,1 Mm. Los cromosomas del par NP l son m y
corresponden a los más 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 cromosomascorrespondien
tes a los pares 3, 4 y 5 son de tamaño similar y los más pe
queños del complemento.

3.5.4. Oxalis niederleinii Knuth

El cariotipo de esta especie es similar en número y tama
ño de los cromosomas al de 9. 32253 y 9. hepatica, aunque es
más asimétrico y los cromosomasson más pequeños. Está forma
do por 2n=10 cromosomas que varian entre 2, 6 y 6,1 Mmde lar
go. Los cromosomas correspondientes al par N° l, son los más
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 variación
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 observó que en un individuo
los cromosomasdel par N° 5 eran st mientras que en el resto
estos cromosomaseran t, . Esta especie ya habia si
do estudiada anteriormente por Brücher (1969) y por Naranjo
et al. (1982*), ambos autores reportan el mismonúmero de crg
mosomas,y la descripción 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 muysimilar al de 9. Ee
patica y está constituido por 2n=10cromosomasgrandes que va
rian_entre 4,5 y 6h5 Mmde largo-(Fig. 3.1). Los cromosomas c9
rrespondientes al par N° l son m, los de los N° 2 y 3 son sm,
aunque los brazos cortos de los cromosomasdel par N° 2 son
más pequeños que aquellos del par 3. Los pares N° 4 y 5 son t
y se observaron microsatélites en el brazo corto de uno de los
cromosomas del par 5.

* Naranjo et al. (1982) citan a 9. niederleinii Knuth comoQ.
refracta St. Hil.



3.5.6. Oxalis sp N° 3

Esta especie no ha sido anteriormente descripta, pero tan
to por su morfología, cuanto por su cariotipo y compuestos fe
nólicos, es afín a Q. amara por lo que se la incluye en esta
sección, (Del Pero de Martínez y de Azkue, 1984). El complemen
to cromosómico de esta especie es muy similar al de 9. ¿mara
en forma y tamaño de los cromosomas. Tiene 2n=10 cromosomas
grandes que varían entre 4 y 6,5 Mmde largo. Los cromosomas
del par N° 1, son m y los más 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 más pequeños del complg
mento, (Fig- 3-2).

3.6. Sección Corniculatae (Reiche) R. Knuth

3.6.1. Oxalis subcorymbosaArechavaleta

Esta especie posee 2n=10 cromosomasgrandes, que varian
entre 2,6 y 6 Mmde largo. Los cromosomas del par N° 1 son m y
los más 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 microsatélites en el brazo corto del par 4. Este cariotipo
es similar a la descripción realizada por Naranjo et al.
(1982*), aunque dichos autores encontraron constricciones sola

mente en uno de los pares de cromosomast. Esta diferencia es
probable que se deba a una mayor condensación de los cromoso
mas ya que aquellos fueron observados en anafase I.

Es interesante mencionar que el cariotipo de esta especie
es muysimilar al de 0. niederleinii que fue descripto en la
Sección Clematodes.

* Naranjo et al. (1982) citan a 9. subcorymbosa Arech. como9.
viscosissima (Norl.) Cabrera._



3.7. Sección HolOphyllum Prog.

3.7.1. Oxalis praetexta Prog.

En esta especie se observaron 2n=10 cromosomasgrandes
que varian entre 4 y 6,5 Mmde largo. Los cromosomas del par
N° 1 son m y los más 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 más pequeños, son m como los del par N° 1, (Fig.
3.1). En los cromosomasdel par N° 4 se observaron microsatéli
tes en los brazos cortos.

Es interesante señalar aquí que el cariotipo de esta eSpe
cie es muysimilar al de 9. amara (3.5.1}), perteneciente a la
Sección Clematodes.

3.7.2. Oxalis renifolia Knuth

En esta especie se observó un cariotipo muydiferente al
observado en la especie anterior. El mismoestá constituido
por 2n=12 cromosomas pequeños que varían entre 1,43 y 2,08 Mm
de largo. Los cromosomas de los pares N° l, 2, 5 y 6 son m 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 cromosomassm del par
N° 4.

Es también importante mencionar que el cariotipo de esta
especie es similar al de muchas especies de la Sección Thamno
xys, que se describirán luego.

3.8. Sección Heterophyllum Prog.

3.8.1. Oxalis bgpleurifolia St. Hil.

Heitz, en 1927, publica el recuento cromosómicode esta
especie a partir de la observación de los cromosomasmeióticos.
Para realizar una descripción más detallada del cariotipo se a
nalizaron también los cromosomasmitóticos. Se confirmó con es
tos recuentos el número de cromosomas 2n=10, y se vió que éstos
son medianos y varían entre 2,46 y 3,57 Mmde 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 más pequeños del complemento,
(Fig. 3.2'). En el brazo corto de uno de los cromosomasdel
par N° 2 (st) se observaron microsatélites.

3.8.2. Oxalis fritillariformis Knuth

El cariotipo de esta especie es muy similar al de la eSpÉ
cie anterior pero los cromosomas son de menor tamaño.

Tiene 2n=10 cromosomas que varían entre 0,85 y 1,15 Mmde
largo. Los cromosomas correspondientes a los pares N° 1 a 4 son
st o t y los del N° 5 son m, (Fig. 3.2 ). Estos últimos como en
la especie anterior'también son los más pequeños del complemen
to. También se observó en el par de cromosomas N° 2 de esta es
pecie, la presencia de microsatélites.

3.9. Sección Jonoxalis (Small) R. Knuth

3.9.1. Oxalis lobata Sims

El material analizado de esta especie tiene 2n=28 cromosg
mas pequeños m y sm, (Fig. 3.2). Este número de cromosomas
coincide con el reportado por Naranjo et al. (1982*).

3.9.2. Oxalis sp N° 4

El número de cromosomas encontrado en esta especie 2n=22,
es poco comúnen 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 como9. corymbosa D.C. (Naran
jo et a1., 1982; Chatterjee, 1970) 9. acetosella L. (Marks, 1956)
y en 9. dillenii Jack (Eiten, 1963). Los cromosomasde esta es
pecie, m-y sm, son de tamaño mediano.

* Naranjo et al. (1982) citan a 9. lobata Sims como9. perdica
ria (Mol) Bert.
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3.9.3. Oxalis sp N° 5

Esta especie, perteneciente a la Sección Jonoxalis sería
un hexaploide de número básico x=7, pues se contaron 2n=42 crg
mosomas pequeños m y sm.

3.10. Sección Laxae (Reiche) R. Knuth

3.10.1. Oxalis valdiviensis Barn.

El resultado del recuento mitótico 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 pequeños.

3.11. Sección Ortigieseae R. Knuth

3.11.1. Oxalis pubescens H.B.K.

Los individuos de esta especie que se analizaron poseen
2n=16 cromosomas pequeños m y sm, (Fig. 3.2). El mismo número
cromosómico fue reportado por Brücher (1969) aunque Mathew
(1958) reportó 2n=48 cromosomas lo que indica que en esta espe
cie pueden haber diploides y hexaploides de número básico x=8.

3.12. Sección Palmatifolia Reiche

3.12.1. Oxalis adenophylla Gill

En los individuos analizados se contaron 2n=30 cromosomas
pequeños. Dado que Heitz (1927) cita para esta especie 2n=28
cromosomas, es probable que en esta especie existan series po
liploides con variación en el númerobásico por aneuploidïa.

3.13. Sección Roseae (Reiche) R. Knuth

3.13.1. Oxalis geminata Hook.



El análisis efectuado en esta especie, mostró que esta
entidad tiene 2n=18 cromosomas pequeños y que en meiosis for
ma 9 bivalentes.

3.13.2. Oxalis roseae Jacq.

Los individuos analizados pertenecientes a una mismapo
blación tienen 2n=12 cromosomas pequeños. El mismo número cro
mostiCo reporta Marks,(1956)'para esta especie pero Heitz,
(1925) encontró 2n=24 cromosomas, por lo tanto habría diploides
y poliploides de número básico x=6.

3.14. Sección Thamnoxys (Planch.) Prog.
3.14.1. Oxalis barrelieri L.

En todos los individuos analizados de esta especie se ob
servaron 2n=24 cromosomas pequeños, que varian entre 1,19 y
1,90 Mmde 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
cromosomascorreSpondientes a uno de los pares sm.

De acuerdo a los especímenes analizados y al comportamien
to meiótico de estos (6.1.7), 9. barrelieri sería un alotetra
ploide citológico de número básico x=6.

3.14.2. Oxalis cratensis Hook.

Esta especie es diploide con 2n=12 cromosomas pequeños,
que varían entre 1,7 y 2,14 Mmde largo. La mayoría de los crg
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 cromosómico de esta especie es similar al
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de la especie anterior, está compuesto por 2n=12 cromosomas
pequeños que varían entre 1,66 y 2,86 Mmde largo. El carioti
po es totalmente simétrico pues todos los cromosomas son m.

3.14.4. Oxalis dispar N E. Brown

Si bien esta entidad tiene el mismonúmero básico que las
tres anteriores, los cromosomasson notablemente más grandes.
Esta importante diferencia en el tamaño de los cromosomasc012
cide también con significativas diferencias en la morfología
del cariotipo.

Se estudió un solo ejemplar proveniente del Jardin Botáni
co de Kewque probablemente sea descendiente del ejemplar estu
diado por Marks (1957), el cual como aquel tiene 2n= 12 cromo
somas que varían entre 6,59 y 14,84 Mmde largo. El par N° l
está constituido por los cromosomasmás grandes del complemen
ü),14,04ÏZO,70Nm1de largo y son m. El resto de los cromosomas,
t o st, tienen un tamaño equivalente al de uno de los brazos de
los cromosomas del par N° l. Estos miden en promedio 7 Mmde
largo. En este ejemplar se observaron dos pares de cromosomas
asimétricos constituidos por un cromosomast 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 9. erosa se observó
un complemento cromosómico similar al de 9. disEar pero siempre
los cromosomasfueron más pequeños que en esta última entidad.
9. erosa tiene 2n=12 cromosomasgrandes que varían entre 4,8 y
9,6 Mmde largo. Los cromosomas correspondientes al primer par
son m y también los más grandes del complemento, 9,6 Ï 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 Mmde largo,
(Fig. 3.3 ).

Comoen O. dis ar también se observaron en O. erosa ares___Lr ____p
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de cromosomasasimétricos st-t, variando el número de cromoso
mas st. En un total de 15 individuos estudiados se observó que
el máximode cromosomas st que un individuo podia tener eran 3,
también se observaron individuos sin cromosomasst, (punto
9.2.2.1). Ademásse observaron microsatélites siempre en el
brazo largo de cromosomasasimétricos.

3.14,6. Oxalis euphorbioides St. Hil.

En esta especie se observó un cariotipo constituido por
2n=12 cromosomas pequeños m y sm.

3.14.7. Oxalis frutescens L.

Q. frutescens también tiene 2n=12 cromosomas pequeños que
varían entre 1,66 y 2,73 Mmde largo. Los cromosomas correspon
dientes a los pares N° l y 2 son m y los restantes son st,
(Fig. 3. 3). Se observaron microsatélites en el brazo corto de
uno de los cromosomascorrespondientes a uno de los pares de
cromosomas st.

3.14.8. Oxalis glaucifolia Knuth

El número de cromosomas de esta especie es 2n=12 y el ta
maño de los mismos es pequeño variando entre 1,07 y 2,38 Mmde
largo. El cariotipo de esta e5pecie es muy simétrico puesto que
los cromosomas correspondientes a los pares N° l a 4 son m 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 encontró que el númerobásico es igual
que en las especies anteriores, x=6, pero el acriotipo es casi
totahnente asimétrico y el tamaño de los cromosomases interme
dio entre lo observado en las especies con cromosomasgrandes,



como9. dispar y 9. erosa, y en aquellas con cromosomas peque
ños, descriptas en la sección Thamnoxys.El tamaño de los cro
mosomas varía entre 2,12 y 3,86 Mmde largo. Los cromosomas
correspondientes a los pares N° l 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 pequeños
que varían entre 1,78 y 2,86 Mmde largo. A excepción de los
cromosomas correspondientes a los pares N° 3 y 4 que son sm-st,
el resto de los cromosomasson m, (Fig. 3.3 ). En esta especie
se observaron microsatélites en los brazos cortos de uno de los
pares de cromosomasasimétricos.

3.14.11. Oxalis linearis Zucc.

El complemento cromosómico de esta especie está compuesto
por 2n=12 cromosomas pequeños que varian entre 1,57 y 2,21 Mm
de largo. Los cromosomas correSpondientes a los pares N° 3 y 4
son smmientras que el resto de los pares son m, (Fig. 3.3 ).
En uno de los pares de cromosomassm se observaron microsatéli
tes en ambos brazos cortos.

Esta especie tiene un cariotipo muysimilar a 9. renifolia
(punto 3.7.2) perteneciente a la Sección Holophyllumconljlcual
se hibridó obteniéndose una F1 y F2 fértiles.

3.14.12. Oxalis neuwiedii Zucc.

En esta especie, comoen 9. hassleri, (punto 3.14.9) se
contaron 2n=12 cromosomasasimétricos, pero en 9. neuwiedii los
cromosomas son más grandes variando entre 3,80 y 5,89 Mmde
largo, (Fig. 3. 3).

Los cromosomas son st y t y como en 0. erosa se observó
variación en el número de cromosomasst, lo que constituye po
limorfismos estructurales. Los distintos individuos puedente
ner todos los cromosomastelocéntricos o bién uno o dos cromo



somas st y el resto t. En el caso de tener dos cromosomasst
estos pueden ser homólogoso 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
ño al ya descripto para 9. dispar y 9. erosa. Tiene 2n=12cro
mosomas que varian en tamaño entre 4,5 y 10,3 Mmde largo. Los
cromosomas del par N°'l que son m y los más grandes del complg
mento miden 10,3 Ï 0,5 Mmde largo y los restantes (t) miden
en promedio 5,5 É 0,3 Mmde largo. En los individuos analizados
no se observaron cromosomas st como en 9. dispar, g. erosa y 9.
newiedii.

3.14.14. Oxalis rhombeo-ovata St. Hil.

Esta especie tiene 2n=l4 cromosomasgrandes que varian en
tre 4,40 y 6,14 Mmde largo. De las especies estudiadas citoló
gicamente, Q. rhombeo-ovata es el único miembro de la sección
Thamnoxyscon x=7. El cariotipo en la mayoria de los individuos
analizados está compuesto por 7 pares de cromosomast, (Fig.
3.4 ). Pero en algunos individuos se observaron 1 ó 2 cromoso
mas st. En este último caso pueden ser homólogos o no, consti
tuyendo un heterocigota estructural para dos pares de cromoso
mas, (punto 9.2.2.4).

Este tipo de polimorfismos estructural, ya mencionadoen
9. dispar, 9. erosa, 9. psoraleoides y 9. newiedii, no es exclu
sivo de la Sección Thamnoxys,puesto que en 9. niederleinii de
la Sección Clematodes, también se encontró esta variación, (pun
to‘3.5.4).

La presencia de microsatélites en el complementode 9.
rhombeo-ovata fue observada tanto en los brazos cortos comoen
los largos de cromosomast.

3.14.15. Oxalis sellowii Spreng. var. diversifolia Knuth

Esta especie es un hexaploide de número básico x=6, los



Fig. 3.4. Cromosomasde: A, 9. rhombeo-ovata (2n=14);
B, Oxalis sp Nn 2 (2n=10); C, Oxalis sellowii var.
latifolia (2n=72); D, 9. tenuicalyculata (2n=12) ;
E, 9. sellowii var diversifolia (2n=36); F, Oxalis
sp. N° 1 (2n=10).
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cromosomas son pequeños variando entre 1,42 y 2,86 Mmde 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 cromosomasde este tipo se observa
ron microsatélites.

Esta especie es la única en la cual se observó la presen
cia de cromosomassupernumerarios, (punto 9.1).

3.14.16. Oxalis sellowii Spreng var. latifolia Knuth

Los individuos de esta entidad son dodecaploides de núme
ro básico x=6, pues tienen 2n=72 cromosomas pequeños que va
rían entre 0,7 y 1,9 Mmde largo. Debido al pequeño tamaño de
muchos de ellos (0,7 Mmde largo los cromosomas más pequeños)
no es posible establecer en algunos casos en que región del
cromosomase encuentra el centrómero, (Fig. 3.4 ). En general
se observa que la.mayorïa.de los cromosomastienen los dos
brazos más o menos de la misma longitud y unos pocos tienen
un brazo algo más largo que el otro y estos últimos correspon
den a los más pequeños del complemento.

3.14.17. Oxalis sepium St. Hil.

En esta especie se observaron 2n=12 cromosomas pequeños
que varían entre 1,66 y 2,32 Mmde largo. Los cromosomas co
rreSpondientes a los pares N° l, 2, 5 y 6 son m y los corres
pondientes a los pares 3 y 4 son st.

3.14.18. Oxalis tenuicalyculata Knuth

También esta eSpecie tiene 2n=12 cromosomas pequeños que
varían entre 1,66 y 2,38 Mmde largo. Los cromosomas corres
pondientes a los pares l, 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 estudió un solo individuo de esta entidad en la cual
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se encontró a un cariotipo único para la Sección. Este comple
mento cromosómico está formado por 2n=10 cromosomas pequeños
que varían entre 0,95 y 2,76 Mmde largo. Los cromosomas co
rrespondientes al par N° 1 son marcadamente más grandes que el
resto de los cromosomas, ya que estos miden 2,76 Mmmientras
los cromosomas correspondientes 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 características hacen que el cariotipo de esta espe
cie sea el más asimétrico v el que está constituido por los crg
mosomas_máspequeños entre las especies de Oxalis Secc. Thamno
xys estudiadas hasta ahora.

3.14.20. Oxalis sp. N° 2

Esta especie también tiene 2n=10 cromosomas, pero estos
son más simétricos y más grandes que en la e5pecie anterior.
Los cromosomas de esta eSpecie varían entre 2,40 y 4,18 Mmde
largo. Los cromosomas correspondientes a los pares N° l a 3
son sm, los del N° 4 son st y los correspondientes al par N°
Sson m, (Fig. 3. 4).

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

Es interesante mencionar acá la similitud del cariotipo de
esta especie con el encontrado en las especies de la Sección
Heterophyllum (3.8.) aunque en estas últimas los cromosomas son
más pequeños y asimétricos.

En el punto 7.4.2. se describe el análisis del comporta
miento meiótico de un hibrido entre estas especies.



TABLA 3.1.

Númerode cromosomas, número básico y morfología del cariotipo de las 52
especies y variedades estudiadas de Oxalis . Las secciones, y dentro de
estas las especies está ordenadas alfabeticamente.

Secciones y especies

Articulatae

Q. articulata
lasiophxlla
monticola

_regne11i
aff. regnelli
rubra

lolololololo venturiana
Andicolae

Q. parvifolía
Austraoamericanae

Q. commersonii
0. cordobensis

Carnosae

g. carnosa
Q, gigantea
Q. haenkeana

Clematodes

9, amara

.9. dumetorum

Q. hepatica
Q, niederleinii
Q, sarmentosa
Oxalis sp N33

Corniculatae

Q. subcorzmbosa
Holophyllum

Q, praetexta
9, renifolia

Heterophyllum

Q, bupleurifolia
9, fritillariformis

número de número
cromosomas básico

14 7

26 13

14 7

28 7

28 7

14 7

14 7

36 6

36 6

12 6

24 6

36 6

18 9

18 9

18 9

10 5

12 6

10 5

10 5

10 5

10 5

10 5

10 5

12 6

10 5

10 5

morfología del
cariotipo

EEB

SBB

‘4‘4‘4‘4‘4‘4‘4

_aa k<2“4'“4‘4

B

a
W

3

4m+4sm+25t

m y sm

2m+Zsm+4st+2t

2m+85t

2m+45m+4t

4m+4sm+25t

2m+85t

4m+4sm+25t

8m+4sm

Bst+2m

Bst+2m



TABLA3.1 . (continuación)

Jonoxalis

Q. lobata 28 7 m y sm

Oxa] is sp N34 22 ll m y sm

Oxalís sp N35 42 7 m y sm
Lax'ae

Q. valdiviensis 18 9 m y sm
‘Ortigieseae

Q. Bubescens 16 8 m y sm
Palamatifoliae i

Q. adenoghylla 30
Roseae

Q. geminata 18 9 m y sm

9. roseae 12 6 m y sm

Thamnoxys

Q. barrelieri 24 6 12m+85m+25t
Q. cratensis
Q. cytisoides 12 6 12m
9. disRar 12 6 2m+105t-t
Q. ü 12 6 2m+IOst-t
Q. euEhorbioides 12 6 m y sm

g. frutescens 12 6 4m+85t
Q. glaucifolia 12 6 8m+4sm
g. hassleri' 12 6 óst+6t
Q. hedS’sarifolia 12 6 8m+4sm-st

2.1inearis 12 6 8m+4sm
Q. neuwiedii 12 6 125t-t

_C_).Esoraleoides 12 6 2m+10t

_C_).rhombeo-ovata 14 7 lan-st

g. sellowii var. diversifolia 36 6 30m-sm+óst
_C_).sellowíi var. latifolia 72 6 m-sm y st

g. seBium 12 6 8m+4st

Q. tenuicalyculata 12 6 8m+4st
Oxalis sp N31 10 5 óst+4t

Oxalis sp N32 10 5 2m+ósm+25t

Sin clasificación
Oxalis sp N33 10 5 4m+4sm+25t



CAPITULO 4

VARIACION EN EL CONTENIDO DE ADN Y EN EL TAMAÑO DE LOS-CROMOSOMAS ENTRE

LAS ESPECIES DE LA SECCION THAMNOXYS Y ESPECIES DE SECCIONES AFINES

En el capítulo 3 se describieron las diferencias que exis
ten en el tamaño, número y morfología de los cromosomas en un
númerorepresentativo de eSpecies del género Oxalis. La varia
ción encontrada es única entre plantas pertenecientes a un mis
mogénero y está mayoritariamente concentrada en las especies
pertenecientes a la Sección Thamnoxys.Entre éstas y aquellas
-pertenecientes a las secciones Hollophyllum y Heterophyllum,
estrechamente relacionadas, se encontraron tres númerosbásicos
diferentes y una amplia variación de la morfología de los cromo
somas. En contraste con la variación del cariotipo, estas espe
cies generalmente se distinguen solo por caracteres cuantitati
vos de su morfología externa. Sin embargo, la variación del ca
riotipo no define las secciones mencionadas, las cuales han si
do establecidas sobre la base de las diferencias cualitativas
de la morfología foliar (Knuth, 1930).

Conel objeto de analizar la variación cariotípica obser
vada y aportar datos que contribuyan a su interpretación se
cuantificó el ADNnuclear total en células meristemáticas de
raíz mediante la técnica de microdensitometría (ver Materiales
y Métodos).

Las mediciones se realizaron en 19 especies y una variedad,
pertenecientes a las Secciones Thamnoxys,Holophyllum y Hetero
phyllum, comoasí también en híbridos entre algunas de estas es
pecies. En el mismo material se midió el volumen cromosómico pa
ra determinar la relación existente entre las diferencias en el
tamaño cromosómico y el contenido de ADN.

En la Tabla N° 4.1 se describen el contenido de ADNy el
volumen cromosómico de 16 especies y una variedad de la Sección
Thamnoxys,9. renifolia de la Sección Hollophyllum, 9. bupleu
rifolia y 9. fitillariformis, ambasde la Sección Heterophyllum.
Se incluyen también los valores obtenidos en la primer filial
del cruzamiento entre 9. psoraleoides y 9. rhombeo-ovata y en
la F2, producto de la autopolinización de estos individuos, los



TABLA 4.1.

Contenido de ADN, volúmen cromosómico y número de cromosomas en

19 especies y una variedad de las secciones Thamnoxys, Hetrophy
llum y H010phyllum y de los híbridos de la F1 y F2 entre las

eSpecies Q. Bgoraleoides y g. rhombeo-ovata.

contenido volfimen

de cromosómico

ADN en pg. en Mm

¿Eggig sp N21 1,76Ïo,25 3,32Ío,73

g. linearis 2,27Ïo,26 9,30Ïo,31

g. ¿52¿gg 2,33Ïo,32 9,58Ïo,aa

g. frutescens 2,3610,oa 10,22Ïo,53

g. hedisarigolia 2,6OÏO,32 10,92Ïo,99

g. renifolia 2,3410,53 3,94Ïo,31

9. glaucifolia 2,96Ío,26 3,9310,99

g. cratensis 3,50Ï0,16 8,4410,149

g. ftitillariformis 4,60io,2o 7,69Ïo,2e

g. barrelierí 5.ozïo_35 14,30Ïo,03

g. bugleurifolia 5,32Ïo,37 21,15Ïo,23

Q. sellouii var diversiíolia 7,6610,” 28.023,40

g¿¿¿¿g 8p N22 9.5011,23 22,27Ïo,52

g. hassleri 10,4910,a9 20,9910,ao

g. neuwiedii 13,00Ï1,35 28,47Ï0,9o

g. sellovii var. latifolia 14,96Ï1,oa 35,90Ï1,o9

g. rhombeo-ovaca 19,04Ï1,59 42,01Ï1,oa

g. 35955 26,20Ï2,08 65,33Ï2,56

g. Esoraleoides 27,2911,29 66,11Ï1,01

g. 925255. 33,01Ï2,34 35,5aÏ2,52

g. Esotaleoides
x r1 23,7210,35 43,1211,6o

Q. rhombeo-ovata

_(_).Esoraleoídes

Q. rhom’lieoovata

x F2

9-MM
x-M

lo



cuales son alotetraploides.

En esta tabla tanto las especies comolas variedades es
tán 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 Fl y de la F2 del cruzamiento 9. soraleoides x
Q. rhombeo-ovata.

4.1. Variación en el contenido de ADN

El rango en el contenido de ADNvaría entre 1,76 pg en
Oxalis sr» N°l y 33,01 en 9. dispar, lo que implica una diferen
cia del 1800%. Este rango en el contenido de ADNes el más am
plio conocido entre especies pertenecientes a un mismogénero
de dicotiledóneas, solo en el género Crepis se encontró un ran
go aproximado (Bennett and Smith, 1976) y entre las monocotile
dóneas solo Scilla supera este valor (Bennett et al., 1982).

Si se comparan los valores del contenido de ADNpor genoma
haploide de estas especies, utilizando el método de comparacio
nes múltiples 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,que resul
tó ser el más numeroso, está formado por lO especies y una va
riedad. Entre éstas se encuentran dos númerosbásicos diferen
tes, x=5 y x=6, diploides y poliploides. La especie con menor
contenido de ADN,Oxalissmn N° l, es la única con número básico
x=5 (2n=10). El resto de las entidades, diploides y poliploides,
tienen el mismonúmerobásico x=6. Las especies poliploides, 9.
barrelieri (2n=24), 9. sellowii var. diversifolia (2n=36)y 9.
sellowii var. latifolia (2n=72), también pertenecen al primer
grupo. Esto se debe,rx>sólo a que tienen el mismo número básico
y morfología de los cromosomasque el resto de las especies del
grupo (excluyendo a Oxalis sp. N° l), sino también a que el con
tenido de ADNpor genomahaploide es similar al de estas espe
cies. En 9. barrelieri (4x) dicho contenido es de 1,255 pg, en
0. 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 secciónes Thamnoxys,
Holophyllumy Heterophyllum que difieren significativamente
en el contenido de ADNpor genoma haploide.

contenido de
número

ADNpor genma Básico
haploide Pg

Oxalis sp N31 0,88 5

g. linearis 1,13 6

g. segium 1,16 6

Q. frutescens 1,18 6

Q. barrelieri (4x) 1,25 6

Q. sellowíi var. latifolia (12x) 1,25 6

Q. se110uii var. diversifolía (6x) 1,28 6

Q..hedp'ariíolia 1,30 6
g. renifolia 1,42 6

Q. glaucifolia 1,48 6

2. cratensis 1,75 6

2. fítillarifomis 2,30 5

2. bugleurifolia 2,91 5

Oxalis ep. N32 4,75 5

2. hessler_i 5,24 6

lg. neuviedii 6,50 6 Él

Lg. rhombeo-ovata 9,52 7 I

Q. erosa l i 13,10 6

g. Esoteleoides 13,64 6

disgar 16, 50 6 I 7

* grupos significativamente diferentes en contenido de ADNpor genoma
haploide, definidos por el método de cmparaciones múltiples de
Hallar y Duncan (1969 y 1972), P 0.05.

fi ¡9
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diploides con 2n=12 cromosomasde este grupo, tienen un conte
nido de ADNpor genoma haploide igual a 1,347 Ï 0,084, y no se
observan diferencias significativas con el de las eSpecies po
liploides comoya se mencionara.

Esto soporta la hipótesis sobre el posible origen de las
especies poliploides a partir de ancestros diploides que se
rían citológicamente similares a las especies diploides con
2n=12 cromosomasmetacéntricos y submetacéntricos pequeños.

De las ll entidades que integran este grupo, 10 pertene
cen a la Sección Thamnoxysy una, 9. renifolia, a la Sección
Holophyllum. la relación de esta especie con el resto de las
entidades del grupo con número básico x=6, queda demostrado
no solo por el número de cromosomas sino también por el conte
nido de ADN.Ademásse obtuvieron híbridos fértiles con la es
pecie 9. linearis, con la cual existe una diferencia en el con
tenido de ADNdel 25%.

El segundo grupo definido por el contenido de ADNpor ge
nomahaploide lo integran dos eSpecies pertenecientes a la seg
ción Heterophyllum,9. bupleurifolia y 9. fitillariformis, que
tienen 2n=10 cromosomasde morfología 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, están
ubicadas dos especies pertenecientes a la Sección Thamnoxys
con diferencias no significativas en el contenido de ADNpor
genomahaploide, pero que se diferencian por el número básico
y la forma de los cromosomas. La especie Oxalis 5p. N° 2 perte
neciente a este grupo, se hibridó con 9. bupleurifolia, perteng
ciente al segundo grupo. A pesar de que ambas especies tienen
un mismonúmero de cromosomas de morfología similar, la diferen
cia en el contenido de ADNentre ambas es del 63%. Los híbridos
de la Fl, son infértiles y tienen un comportamientomeiótico a
normal, (punto 7.4.2).

En el cuarto grupo se encuentra una solaespecie,5} neuwie
dii. Esta entidad perteneciente a la Sección Thamnoxys,tiene
un contenido de ADNpor genoma haploide igual a 6,5 pg. Tanto
en el número de cromosomas como en la morfología de los mismos,
es muysimilar a 9. Inssleri del tercer grupo, pero se diferencia
por el contenido de ADN.



En el quinto grupo también se encuentra una sola especie
diploide perteneciente a la Sección Thamnoxys.Esta entidad,
9. rhombeo-ovata, tiene un contenido de ADNpor genoma haploi
de igual a 9,52 pg y un número cromosómico de 2n=l4. Los últi
mos dos grupos, están formados por tres especies pertenecien
tes a la Sección Thamnoxysque a pesar de tener el mismo núme
ro de cromosomasy cariotipos similares, se diferencian signi
ficativamente por el contenido de ADN.

En el grupo N° 6 se encuentra 9. erosa y 9. psoraleoides
que tienen respectivamente 13,10 y 13,64 pg de ADNpor genoma
haploide. En el grupo N° 7 se encuentra 9. dispar con 16,50 pg
de ADNpor genoma haploide.

Estas especies son otro ejemplo de variación en el conte
nido de ADNentre eSpecies con cariotipos similares, comola
que ocurre entre las eSpecies del grupo N° 1, N° 2, N° 2 y 3,
N° 3 y 4, (Tabla 4.2).

4.2. Variación en el volumen cromosómico

Asi como el rango en el contenido de ADNentre especies
de la Sección Thamnoxysy especies de secciones afines tiene
una diferencia de 1800%, el rango en el tamaño de los cromoso
mas, medido como volumen cromosómico varia entre 3,82 Mm3en
Oxalis sp. N° 1 y 85,54 Mm3
una diferencia de 1900%.Para verificar la existencia de co

en Oxalis dispar lo que significa

rrelación entre el contenido de ADNy el volumen cromosómico
entre estas especies, se realizó un análisis de la regresión
entre estos dos parámetros para todas las especies e híbridos
mencionados en la Tabla N° l. Se encontró una correlación po
sitiva y muy significativa (r=0,97, I><0,001); La regresión se
ajusta a una función lineal que junto con la dispersión de pun
tos está representada en la Figura 4.1.

Entre las especies del grupo con menor contenido de ADN,
la variedad dodecaploide de 9. sellowii, si bien tiene un con
tenido de ADNpor genomahaploide similar al resto de las espe
cies diploides, el volumen cromosómico por genoma haploide es
sensiblemente menor, incluso comparadocon la variedad hexaploi
de de la especie. En promedio, las especies diploides con 2n=12
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Fig. 4.1. Volumencromosómico en función del
contenido de ADNen 19 especies y una varie
dad de Oxalis sección Thamnoxys. a corres
ponde al híbrido entre 9. rhombeo-ovata y
9. Esoraleoides (F1) y b al alotetraploide
producto de la autopolinización de la F1(F2).



cromosomas del grupo N° l, tienen un volumen cromosómico por
genoma haploide de 4,66 Mm3,la variedad hexaploide de 9. 537
llowii tiene un valor de volumen cromosómico por genoma haploi
de de 4,67 Mm3y en la variedad dodecaploide de 2,33 Mm3, (Ta
bla 4.3). Este valor de volumen cromosómico que no-guarda pro
porcionalidad con el contenido de ADN,de acuerdo a la curva
de regresión obtenida con todas las eSpecies, puede deberse
posiblemente a errores en la medición. Otra causa podría res
ponder a las características metabólicas o fisiológicas del
ADNen esta especie poliploide. Esta segunda posibilidad esta
ría apoyada en las observaciones de Bennett (1969 y 1972) en
Secale y Vicia donde se encontraron variaciones intraeSpecífi
cas en el volumen cromosómico con valores constantes en el con
tenido de ADN,debido a cambios en el monto de las proteínas
totales e histonas nucleares, en respuesta a distintos trata
mientos.

4.3. Contenido de ADNde los híbridos F1, diploides y F2, te
traploides del cruzamiento entre 9. rhombeo-ovatax 9. pso
raleoides

En la Tabla 4.1. junto a los valores del contenido de ADN
de las especies de las Secciones Thamnoxys, HolOphyllumy Hete
rophyllum, se describen los valores correspondientes a los hí
bridos de la Fl entre 9. rhombeo-ovata y 9. psoraleoides, y del
alotetraploide artificial, producto de la autopolinización de
éstos, (F2). Los híbridos de la F1 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 genomahaploide de cada una de las especies progenitoras
(P'<0,05). 9. rhombeo-ovatay 9. psoraleoides tienen respectiva

mente 9,52 y 13,64 pg de ADNpor genoma haploide (23,16 sumados).
La situación no es la mismaen los alotetraploides producto de
autopolinización con 2n=26cromosomas, puesto que en éstos el
contenido de ADN,37,81 pg. es significativamente diferente a
lo que se esperaría (P<:0,05) de acuerdo a la sumade los valo
res de contenido de ADNde las especies parentales, (47,44 pg).
Lo observado en estos poliploides, no está de acuerdo con lo re
gistrado en los autotetraploides de Chrysantemumobtenidos me
diante tratamiento con colchicina por Dowrick y El Bayoumi
(1969), donde el contenido de ADNestá en concordancia con lo



TABLA4.3.

Contenido d- ADNy volúmen cromosómico por genoma haploide, y nü

mero de cromosomas de las 9 especies y una variedad que definen
por el contenido de ADNal grupo N31.(Tabla 4.2.).

IoIololoIpIplpIpIO

especie

linearis
seEium
frutescens

hedxsarífolia
renifolia
glaucifolia
cratensis
barrelieri

. sellowií var. diversifolia

. sellowii var. latifolia

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

1,28

1,25

12

12

12

12

12

12

12

24

36

72



61

esperado por la duplicación cromosómica. Más 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 ADNque los individuos diploides (Martinez y
Ginzo, 1985).

4.4. Distribución de las diferencias del contenido de ADNen
el cariotipo

A pesar que las especies pertenecientes al grupo VI, 9.
erosa y 9. psoraleoides y aquella perteneciente al grupo VII,
9. dispar tienen diferencias significativas con respecto al
contenido de ADNy al volumen cromosómico total, (Tabla 4.4),
poseen el mismo cariotipo formado por 12 cromosomas, 2m y 10
st y t. Ademásse han obtenido híbridos fértiles entre ellas
con apareamiento cromosómico completo en meiosis, (punto
7.2.2). Debido a que Se encontró una correlación positiva entre
el volumen cromosómico y el contenido de ADN,es posible cono
cer como se distribuye el ADNextra en la eSpecie con un conte
nido mayor, si se ordenan los cromosomasde cada entidad de a
cuerdo a un orden decreciente de tamaño y se comparan las dife
rencias de tamaño de cada uno de los cromosomasentre las espe
cies.

En la Tabla 4.4 se comparan los valores de volumen cromo
sómico por cromosomay en total como así también el contenido
de ADNtotal para las 3 especies. Con respecto al volumen cromo
sómico total y por cromosomas y al contenido de ADNtotal, no
existe diferencia significativa entre 9. erosa y 9. psoarleoides
y sí existen entre estas dos especies y 9. dispar (P<0,05).Las
diferencias totales entre 9. erosa y 9. dispgr son del 26%en
contenido de ADNy de 31% en volumen cromosómico y entre 9. pig
raleoides y 9. dispar éstas son de 26 y 29%respectivamente.

A pesar del error que el método de medición del volumen
cromosómicopueda tener, se observó que las diferencias tanto
en el volumen cromosómico como en el contenido de ADNtotales

están dentro de un mismo rango, alrededor de 28%. Además, cerca
no a este valor se encuentran las diferencias en volumen cromo
sómico entre cada uno de los cromospmas, (Tabla 4.5). Solo se
puede afirmar que sean homeólogos los cromosomaspertenecientes
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al par N° l, (m), ya que el resto de los cromosomasde las tres
especies son t o st e indistinguibles ante la falta de algún
marcador visible. Pero comoentre 9. erosa y 9. dispar y entre
9. psoraleoides y 9. dispar las diferencias en el volumencromo
sómicodel par N° l son similares a las totales,se;meden inter
pretar las comparaciones expresadas en la Tabla 4.5 comoreales
e inferir que el ADNextra de 9. dispgr se encuentra distribui
do proporcionalmente en el complemento cromosómico existiendo
una ampliación prOporcional de ADNa través de todos los miem
bros del complemento. Consecuencia de esto seria la proporcio
nalidad de los cariotipos, (Fig. 4.2) y la observación de que
todos los bivalentes en metafase I de los híbridos son hetero
mórficos , (Fig. 7.2.).

Esta interpretación es diferente a lo que se observó entre
especies con diferentes contenidos de ADN,mediante la medición
de los cromosomashomeólogos en bivalentes heteromórficos en
meiosis de los híbridos entre especies de Festuca, (Seal y Rees,
1982; Rees et al., 1982). En éstos el ADNextra, en la especie
con mayor contenido de ADN,se distribuye en forma uniforme en
tre los cromosomas del complemento y como consecuencia cada crg
mosomase incrementa en volumen en igual cantidad, en términos
absolutos, y por lo tanto los cromosomaspequeños aumentan en
tamaño en mayor proporción que los más grandes.
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CAPITULO 5

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

AFINES A Q: amara

Este grupo de especies, en las cuales se midió también el
contenido de ADNy el volumen cromosómico, están intimamente
relacionadas entre sí y son afines a g. amara. Este grupo es in
teresante pues sus integrantes tienen cromosomasgrandes y a di
ferencia de aquellos descriptos en el capítulo 4 tienen todos
el mismo número de cromosomascon variaciones en la simetría del
cariotipo. Tambiéna diferencia de aquellas especies entre éstas,
a pesar de la homogeneidaden el cariotipo existen marcadas dife
rencias en la morfología externa de las eSpecies.

En la Tabla 5.1. se describen los valores del contenido de
ADN,volumen cromosómico y morfología del cariotipo de las cinco
especies estudiadas. Las cinco son diploides y con un mismo númg
ro básico x=5. El contenido de ADNpor genoma tiene un rango de
variación entre 9,25 pg. en 9. niederleinii hasta 15,59 pg. en
Q. amara_, lo que implica una diferencia del 68%. Estas difE‘
rbncias son muysignificativas si se consideran las eSpecies or
denadas en forma progresiva de acuerdo al contenido de ADNen
forma alternada (Tabla 5.1) (P‘<0,05).

Comoen el grupo de especies descriptos en el punto ante
rior, la variación en el contenido de ADNestá significativamen
te correlacionada con la variación en el volumen cromosómico,
Tabla 5.1. (r=0,81, P'<0,05). Además, se observó correlación en
tre estos dos parámetros y la simetría del complementocromosómi
co expresado como índice de simetría IS, (Materiales y Métodos).
Las especies con menor contenido de ADNy volumen cromosómico,
tienen mayor número de cromosomastelocéntricos y st, mientras
que aquellas especies con mayor contenido de ADNy volumen cro
mosómico, tienen mayor número de cromosomas m y sm. Al efectuar
el análisis de la regresión entre el índice centromérico y el
contenido de ADNy el índice centromérico y el volumen nuclear,
se encontró que en amboscasos la regresión 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
sión de puntos comola curva de regresión a'la que se ajustan



TABLA 5.1.

Contenido de ADN,volúmen cromosómico y cariotipo de las especies

g. subcorEbosa, Q. niederleinii, Oxalis sp. N°3, Q. sarmentosa y
Q. amara.

contenido volúmen

de crmoaómíco

ADN en pg. 3
en Hm

g. subcorygbosa 9,25Ï0,828* 28,7013,7o 2m+2t

g. niederleinii 11,151,161» 23.493,11 zm+2z

M ap N°3 12,15Ï1,12cb 37,5611,” lanrHastHZst

9. samentosa 14,59Ïo,90dc 33.043,67 magma:

g. M 15,59Ïo,9oed 43.2011,03 lam-FZSIn-nH-ZWZSt

* los valores del contenido de ADNque comparten 1a misma letra no presentan
diferencias significativas á] 51.

TABLA5.2.

Comparación del volúmen cromosómico correspondiente al par cromo

sómico N3 1 y el del genoma completo entre las especies Q. subco

rEbosa, Q. niederleinii, Oxalis sp. N2 3 , g. samentosa y 9.a.mara

. 3volúmen cranosümico en HI1 índice contenido

cromosomas todo el de de

del par l genoma simetría ADNen pg

o. subcormbosa 2,20Ïo,2o 28,70 0,27 9,25
+

Q. niedetleinii 1,33-0,17 23,149 0,28 11,114

Oxalis sp N23 2.aaïo,12 37,56 0,60 12,15

o. samentosa 2,aaÏo,10 33,01. 0,41. 14,99

g. aman 2,92Ïo,2o 43,20 0,62 15,59
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éstos para los tres análisis efectuados. Para encontrar una in
terpretación a estas relaciones, se compararon el tamaño Gp 105
cromosomas correSpondientes al par N° l, con el tamaño de
el genoma en cada una de las especies, (Tabla 5.2). Los cromcv‘
somas correspondientes al par N° 1, no solo son metacéntricos‘ï
en todas las especies, (Fig. 5.2), sino que se demostró I“ I;
meologïa en por lo menos dos especies, 9. niederleinii y _ I
subcorxmbosa,mediante el análisis meiótico de los híbridos in
terespecíficos. Mientras este par de cromosomasse mantiene re
lativamente constante en forma y tamaño a través de las espe
cies, el tamaño del resto de los cromosomasvaria en correla
ción con el contenido de ADN(Fig. 5.2. Y Tabla 5.2.).
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D. NIEDERLEINII

O. SARMENTOSA

0. AMARA“

Fig. 5.2. Cariotipos comparadosde 9. niederleinii,
O. sarmentosa y O. amara.



CAPITULO 6

COMPORTAMIENTO MEIOTlCO EN ESPECIES DE OXALlS

Conel objeto de ampliar los estudios citológicos en gia
lis y obtener información para una mejor interpretación del a
nálisis meiótico de los híbridos, se analizó el comportamiento
meiótico en varias especies diploides de las secciones Thamno
xys, Heterophyllum, HolOphyllum, Clematodes y Corniculata que
participaron en cruzamientos interespecïficos. Tambiénse ana
lizó el comportamientomeiótico en las especies poliploides de
la Sección Thamnoxyspara conocer el apareamiento entre los ge
nomasde las distintas especies.

6.1. Comportamientomeiótico en las especies de la Sección
Thamnoxys

Las especies diploides de la Sección Thamnoxysen las cua
les se analizó el comportamientomeiótico son: 9. dispgr, Q.
psoraleoides, Q. erosa, 9. rhombeo-ovata, todas con cromosomas
grandes, Oxalis sp. N° 2, con cromosomasmedianos y 9. linearis
con cromosomaspequeños. Las especies poliploides que también
fueron analizadas en su comportamientomeiótico, 9. barrelieri,
Q. sellowii var. diversifolia y 9. sellowii var. latifolia, son
todas de cromosomaschicos.

6.1.1. Okalis dispar

Se analizó el comportamiento meiótico en un solo individuo
que probablemente es descendiente del individuo estudiado por
Marks, (1957), dado que ambos proceden del Jardin Botánico de
Kew. Tanto el cariotipo de este individuo 2n=12 (2m+ Bt + 25t)
y su comportamientomeiótico es similar al descripto por aquel
autor. En metafase I se observó que la mayor parte de las célu
las madres del grano de polen (CMP)tienen la configuración
meiótica 6 bivalentes. Solo el 8%de las CMPposeen 5 bivalen
tes (II) más 2 univalentes (I) correspondientes a uno de los
pares de cromosomastelocéntricos. 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 cromosomasm, 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 cuyovalor es 1,42.

La media del número de quiasmas terminales por CMPes de
0,7l,por bivalente m-m0,19 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
tribución de los mismoses diferente en este ejemplar ya que
es muybaja la frecuencia de quiasmas terminales.

6.1.2. Oxalis psoraleoides

El análisis de la meiosis se realizó en cuatro individuos
de dos localidades diferentes. En todas las CMPanalizadas se
observaron 6 II y la media del número de quiasmas, 8,50, varia
entre 8,125 y 8,950. De los 6 bivalentes, el formado entre los
dos cromosomasmetacéntricos tienen una media del número de
quiasmas igual a 2,19 con un rango que varia entre 2,125 y
2,400. Por bivalente entre cromosomastelocéntricos la media
del número de quiasmas es igual a 1,26, con un rango que varía
entre 1,19 y 1,35(tabla 6.2.)

La localización de quiasmas es mayoritariamente intersti
cial puesto que el número de quiasmas terminales por
CMPtiene una media igual a 1,16 y varia en un rango entre
0,687 y 1,600. El número de quiasmas promedio por bivalente
m-mtiene 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 varía entre 0,0625 y 0,189.

Si bien los valores de quiasmas totales son similares a
los descriptos para 9. disEar, el númerode quiasmas termina
les es ligeramente superior al observado en aquella especie.
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6.1.3. Oxalis erosa

Comolas dos especies cuyo análisis meiótico se describió
anteriormente EL erosa tiene 2n==12 (2m+ lOt —st). De esta
especie se analizó el comportamiento meiótico en 2 individuos
de dos localidades diferentes. Todas las CMPtienen la configu
ración meiótica 6 II, (Fig. 6.1) y una media del número de
quiasmas igual a 10,361con poca diferencia entre los dos indi
viduos. Por bivalente m-m, la media en el número 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
número de quiasmas es igual a 1,575 y existe poca diferencia en
este valor entre los dos individuos, (Tabla 6.3).

Si bien la localización de los quiasmas es mayoritariamen
te intersticial, se observó que aproximadamenteel 21%de los
mismostiene posición terminal.

La media del número de quiasmas terminales por CMPes i
gual a 2,165 y se observó poca variación entre los individuos.
Por bivalente m-mel número de quiasmas terminales tiene un
valor promedio igual a 0,763, siendo muchomayor 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 númerode quiasmas terminales
es igual a 0,28 y es similar en ambas individuos.

El comportamiento meiótico observado en los individuos de
esta especie es similar al descripto para 9. disEar y 9. psora
leoides, (Tablas 6.1 y 6.2).

6.l.4. Oxalis rhombeo-ovata

El cariotipo de esta eSpecie está formado por 2n=14 cromo
somas t y st. Se analizó el comportamiento meiótico en 7 indivi
duos pertenecientes a dos localidades diferentes. La configura
ción meiótica más común es 7 II, (Fig. 6.1) pero también se ob
servaron individuos con 611 + 2 I.Ia media del númerode guias
mas por CMPtiene un valor igual a 9,13 y varia dentro de un
rango entre 8,61 y 9,76. La localización de los quiasmas es ma
yoritariamente intersticial ya que cerca del 90%de los quiasmas
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Fig. 6.1. Metafases meióticas de: A, 9. sellowii
var. latifolia, 2n=72(3SII + 21); B, 9, rhombeo
ovata, 2n=l4 (7II); C, 9. buEleurifolia, 2n=10
(SII); D, 9. psoraleoides, 2n=12 (6II); E,
9. barrelieri, 2n=24 (1211); F, 9. renifolia,
2n=12 (6II); G, 9. sellowii var. diversifolia
2n=36 (1811 + 1 B,y



ocupan esta posición. El valor de la media del número de
quiasmas intersticiales por CMPes 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 tamaño mediano. Se
analizó el comportamiento meiótico de dos individuos proceden
tes de la misma localidad cuyos resultados son mostrados en la
Tabla 6.5. La configuración meiótica más común es 5 bivalentes
(SII) pero también se observaron células con:2 y 4 univ:lentes
(I), (Fig. 6.1). En el individuo 703A el 4%de las CMPanaliza
das tienen la configuración meiótica 4II + 21 y en el individuo
703B el 4%de las CMPtiene la misma configuración meiótica y
el 8%tiene la configuración meiótica BII + 4I. La media del ng
mero de quiasmas por CMPtiene un valor igual a 5,56, existien
do poca diferencia entre los dos individuos. La posición de
quiasmas es intermedia entre intersticial y terminal pues la me
dia del número de quiasmas terminales por CMPes 2,52 lo que ug
plica aproximadamente el 50%. Existe en el complemento de esta
especie un solo par de cromosomasmetacéntricos 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 e5pecie con 2n=12 cromosomas (m + sm) pequeños, se
analizó el comportamiento meiótico en 2 individuos de la misma
localidad. La única configuración meiótica observada consiste
en 6 bivalentes con una media de número de quiasmas por CMPi
gual a 7,92 siendo poca la diferencia entre los dos individuos.
La localización de los quiasmas es mayoritariamente terminal ya
que la media del número de quiasmas terminales es igual a 7,02
lo que implica el 88%. En la mayoria de los bivalentes se obseï
va un solo quiasma, por lo tanto la media del número de bivalen
tes cerrados por CMPes baja, 2,32, (Tabla 6.6).
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c
Ü D I

'U 'H C N
U D N

_ O w u wc

quiamas quiasmas É .2 S 'Ï.‘u,
U H fl- + C W

totales terminales 2 E E " 1’
'I'l ‘H o

2n individuo P0r Por E E 3 E
(:1? c1u> ° “ '*

8-13 0-10
lla ZSOA 9,56" 1,69

0,30 0,30

7'“ Ï‘Éa
14 2503 9.:? 0:28Í

11 0-2"
14 25°C 3,93 0,66 0 07 25

0 21 0,22

10 0-3
8,64 1,35
o 21 0,21

7-10 0-2
8,61 0,33
o 17 0,11

6-13 0-2
9,76 0,84
0,23 0,15

8-11 0-2
9,33 0,90 25
0,21 0,17

9,13 1,06 0,57 175

* el número de quiasmas ae apresan con el rango la
la media y la desviación standar

TlXBInA 6. 5.

Comportamiento meiótico en 2 individuos de Oxalis Sp N-2

e
:2 o 'F

., g v = s s
quiasmas totales quiasnas É ¿4. EE m l: H :HU s-l

terminales Egg EE?! E E E É
2n individuos por por II Por .3, E a g a g s .3 g

CH? m-m 3 3 3 N N
5-8 0-2 0-5

6 * 1,51 2,6 0,143 0,60 o
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 minero de quiasmns se expresa con el rango, la media y la desviación
standard

01?anali
Zadas



Comportamiento meiótico

duiasmes quiesnes
totales terminales

Zn individuos
por por
CMP CH?

6-11 3-11"
7,72* 6 6
0,34 0 36

6-11 6-11
8,12 7,54
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6.1.7. Oxalis barrelieri

Esta eSpecie tetraploide tiene 2n=24 cromosomasmetacéntri
cos y submetacéntricos con un solo par de cromosomassubtelocén
tricos. Se analizó el comportamientomeiótico en dos individuos
procedentes de una misma localidad en los cuales se observó que
la configuración meiótica predominante es 12 bivalentes, (Fig.
6.1), aunque también se observaron células con la configuración
llII + 21 en el 28%de las CMPdel individuo 640A y en el 12%
de las CMPdel individuo 64GB. La media de la frecuencia de
quiasmas por CMPes, en promedio para los dos individuos, de
18,18. La posición de los quiasmas es mayoritariamente terminal
pues aproximadamente el 78%de los mismos son terminales. La me
dia del número de quiasmas terminales por CMPes 4,18, siendo
poca la diferencia entre ambosindividuos. La frecuencia de bi
valentes cerrados es de 0,52 en el individuo 640Ay de 0,50 en
el individuo 64GB, (Tabla 6.7).

6.1.8. Oxalis sellowii var. diversifolia

Esta entidad es un hexaploide que presenta un comportamien
to meiótico regular. A pesar de no haberse hecho un análisis mi
nucioso del comportamiento meiótico de esta eSpecie, se observó
en 5 individuos que los cromosomas se aparean formando 18 biva
lentes. Aunquetambién se observaron células con 17 bivalentes
más dos univalentes, (Fig. 6.1).

En dos individuos de esta variedad de O. sellowii, se ob
servará la presencia de un cromosomasupernumerario, cuyo com
portamiento meiótico es discutido en el punto 9.1.

6.1.9. Oxalis sellowii var. latifolia

Se estudió el comportamiento meiótico de un individuo de
la variedad latifolia de 9. sellowii.

En esta variedad con 2n=72 cromosomas se observó en meio
sis que la mayoria de las CMPtienen la configuración meiótica
de 36 bivalentes y en el 30%de las células el número de biva
lentes es menor, observándose 2 y 4 univalentes por CMP, (Fig.
6.1).
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La media del número de quiasmas por CMPes de 50,9 y la
localización de los mismoses mayoritariamente terminal ya que
la media del número de quiasmas terminales por CMPes igual a
45,81. Se observó una frecuencia de bivalentes cerrados igual
a 0,44, (Tabla 6.8).

6.2. Comportamiento meiótico en una especie de la Sección
Hollophyllum

Se analizó el comportamiento meiótico en una sola eSpecie
de la sección, 0. renifolia, la cual fue hibridizada con la es
pecie Q. linearis perteneciente a la Sección Thamnoxys.

6.2.1. Oxalis renifolia

Igual que el complemento cromosómicode 9. linearis, 9. Eg
nifolia, tiene 2n=12cromosomasmetacéntricos y submetacéntri
cos. El comportamiento meiótico, estudiado en dos individuos,
es también similar al de aquella especie, (Fig. 6.1). Todas las
CMP,tienen la configuración meiótica 6 bivalentes, con una me
dia en el número de quiasmas por CMPigual a 8,68 en el indivi
duo 838A y 9,48 en el individuo 838B. De estos quiasmas la mayo
ria están localizados en posición terminal, ya que la media del
número de quiasmas por CMPes de 8,44 en el individuo 838A y
8,36 en el individuo 838B. Esta baja frecuencia en el número de
quiasmas es la causa de los bajos valores observados en la fre
cuencia de bivalentes cerrados cuyo valor medio es en el indivi
duo 838Ade 2,68 y en el individuo 838B 3,36, (Tabla 6.9).

6.3. Comportamiento meiótico en una especie de la Sección He
terophyllum

Se analizó el comportamientomeiótico de la especie 9. guf
pleurifolia, la cual fue hibridizada con la especie Oxalis sp.
N° 2 perteneciente a la Sección Thamnoxys.

6.3.1. Oxalis bupleurifolia

Esta especie como aquella de la Sección Thamnoxyscon la
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cual se hibridó posee 2n=10 cromosomas, pero el cariotipo es
más asimétrico que en Oxalis 5p. N° 2. Casi todas las CMPtie
nen la configuración meiótica de 5 bivalentes pero también se
observaron células con 4 bivalentes y dos univalentes en el 4%
de las células del individuo 653Ay en el 8%de las del indivi
duo 653B, (Tabla 6.10) (Fig. 6.1). La media del número de guias
mas por CMPen el individuo 653A es de 6,36, y tiene un valor
igual a 7,52 en el individuo 653B. El número de quiasmas por bi
valente m-mtiene un valor medio igual a 1,56 en el individuo
653Ay 1,92 en el individuo 653B. La posición de los quiasmas
es terminal e intersticial puesto que el valor medio del número
de quiasmas terminales por CMPes de 2,96 en el individuo 653A
y 3,72 en el individuo 653B. Comoen el complemento cromosómico
de Oxalis sp. N° 2, 9. bupleurifolia tiene un solo par de cromo
somas metacéntricos que se observa cerrado con una frecuencia
igual a 0,52 en el individuo 653Ay 0,96 en el individuo 653B.
A excepción de los valores con que aparece cerrado el bivalente
entre los dos cromosomasmetacéntricos, el comportamiento meió
tico de 9. bupleurifolia es muysnnilar al de Oxalis sp. N° 2,
a pesar de las diferencias en la morfología de los cromosomas.

6.4. Comportamiento meiótico en especies de las Secciones C13
matodes y Corniculata

Se analizó el comportamientomeiótico en 9. niederleinii de
de la Sección Clematodes y en 9. corxmbosa de la Sección Cornicu
lata, especies entre las cuales se obtuvieron híbridos fértiles.
Ambasespecies a pesar de pertenecer a secciones diferentes tie
nen igual cariotipo.

6.4;l.'0xalis niederleinii

Esta especie tiene 2n=10 cromosomas, un par metacéntrico y
cuatro pares telocéntricos o subtelocéntricos. Se analizó el
comportamiento meiótico en 6 individuos procedentes de la misma
localidad, (Tabla 6.11). La media del número de quiasmas por CMP
es 6,24, y un rango que oscila entre 6,15 y 6,44. El porcentaje
de CMPcon univalentes tiene un valor medio igual a 12%y oscila
entre 0 y 25%. No obstante se observa una fertilidad muyalta
que varia en los distintos individuos entre 98 y 100%.Naranjo



TABLA 6.10.

Comportamientomeiótico en 2 individuos de g. bugleurifolia

I ma oa:
l: .D H

32 w5
y a v v g

_ u N a u
_ quiamas 5;: ws: n- H

Znindividuos quiams totales terminales Es BEl
por por Il por a;E 3: . g:
mp m-m cup 33 :2 N
5-8 1-2 1-6
6,36* 1,56 2, 96 0,46 0,52 la
0.16 0,10 0,25

5-9 0-2 1-6
1° 6533 7,52 1,92 3,72

0,20 0.08 o, 25

6,94 1 ,74 3,31.

* 81 nieto de quiasmas se apresa con el rango la media y la desviación standard

CMPanalizadas

N U|



et al. (1982), encontró resultados similares en el análisis
meiótico de individuos de esta especie.

6.4.2. Oxalis subcorymbosa

Comola especie anterior, 9. subcorymbosa tiene 2n=10
cromosomas, un par metacéntrico y 4 pares telocéntricos. Se a
nalizó el comportamiento meiótico en 4 individuos de la misma
localidad los cuales tienen una media del número de quiasmas
por CMPigual a 5,5 con un rango que varía entre 5,20 y 5,75,
(Tabla 6.12). En estos individuos se observó un alto número
de CMPcon univalentes con un valor medio igual a 29%y un ran
go que varía entre 13 y 40%. A pesar de esto la fertilidad en
los individuos es alta y en ninguno es menor del 88%. El com
portamiento meiótico de estos individuos difiere con respecto
a lo reportado por Naranjo et al. (1982) sobre el análisis
meiótico en esta especie. En aquel, la frecuencia de quiasmas
es mayor debido a que no se observaron univalentes.
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CAPITULO 7

ANALISIS DE LOS CRUZAMlENTOS INTERESPECIFICOS

Conel propósito de obtener información sobre la rela
ción evolutiva y filogenética entre algunas especies de 953
lis estudiadas, se realizaron cruzamientos interespecíficos
cuyos resultados son descriptos. La mayor parte de los cruza
mientos se realizaron entre especies de las Sección Thamno
xys y las.secciones afines Heterophyllum y Holophyllum.

También se cruzaron especies de la Sección Clematodes y
Corniculata.

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

Se realizaron cruzamientos entre 2 especies de la Sección
Clematodes, 9. amara y Q. niederleinii, y uno de la Sección
Corniculata: Q. subcorxmbosa

7.1.1. 9. subcorxmbosax Q. niederleinii

Para realizar estos cruzamientos se utilizaron varios ge
notipos y los resultados mostraron diferencias entre los dis
tintos individuos de la Fl, (Tabla 7.1). Se polinizaron 52
flores de las cuales 33 resultaron fecundadas produciendo en
prOmedio 3 semillas por fruto y la germinación de las mismas
fue de un 89%. La morfología de los híbridos es intermedia a
la observada en los padres.

Cariotipo

En todos los híbridos se observó un cariotipo muysimi
lar al de los padres constituido por 2n=10 (2m+ 8t). No es
posible determinar mediante el análisis de la morfología de
los cromosomasen metafase, cuales son los cromosomascorres
pondientes a una y otra especie, debido a que tanto la morfo
logía comoel tamaño de los mismos es similar, (Figs. 3.4/.7).
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Comportamiento meiótico

Aunque el comportamiento meiótico de los híbridos es muy
regular, se observa una frecuencia de quiasmas distinta a la
de los padres, un aumento de la frecuencia de células madres
del grano de polen con univalentes, y una disminución en la
fertilidad, (Tabla 7.1). El número de quiasmas por célula ma
dre del grano de polen (CMP)en los híbridos registra valores
medios inferiores a la de ambos padres, 5,27; mientras que en
9. niederleinii es 5,50 y en 9. subcorymbosa=es de 6,21.

Si bien se observan células con 2 y 4 univalentes en los
padres, (del 13 al 34% en 9. subcorymbosa y del 4 al 25% en
9. niederleinii) en los híbridos, el porcentaje es muchomayor
y varía en un rango entre 46 y 82%. La presencia de tantas CMP
con univalentes es la causa de la disminución en la frecuencia
de quiasmas y probablemente sea también causa de la disminución
en la fertilidad, que con respectos a la de los padres, dismi
nuye entre un 30 y un 50%.

7.1.2. Q. amara x Q. niederleinii y 9. amara x 9. subcorym
bosa

Se polinizaron 30 flores de distintos individuos de S}
amara con polen proveniente de varios individuos de 9. nig
derleinii y otras 53 flores con polen proveniente de distintos
individuos de 9. subcorymbosa. A excepción de la obtención de
dos semillas en distintos cruzamientos con 9. niederleinii,
las cuales no germinaron, se obtuvieron solamente frutos abor
tados.

7.2. Cruzamientos entre especies de la sección Thamnoxys

Entre las especies de la sección Thamnoxysy especies de
secciones afines se realizaron 37 cruzamientos diferentes,
(Tabla 7.2 y Fig. 7.1). Solo en algunos de estos cruzamientos
se obtuvieron híbridos. En la mayoría 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 fecundación
sin maduración de frutos (resultados parciales), comoaquellos
en los cuales se obtuvieron híbridos tanto en una F1 comoen
una F2.

7.2.1. Cruzamientos entre especies de la sección Thamnoxysen
tre los cuales-no se obtuvieron híbridos

Estos conciernen aquellos en los cuales se obtuvo el desg
rrollo del fruto y aborto del mismoantes de la maduración o
bien la obtención de semillas morfológicamente anormales o que
presentaron dificultades parazn1germinación, (Fig. 7.1). Los
cruzamientos en los cuales se obtuvieron alguno de estos resul
tados son: 9. sellowii var. diversifolia x 9. tenuicalxculata
¡yel recíproco; 9. sellowii var. diversifolia x 9. sellowii
var. latifolia; 9. sellowii var. diversifolia x 9. glaucifolia,
y 9. tenuicalzculata x 9. glaucifolia.

En los cruzamientos en los cuales se utilizó a 9. tenuica
lyculata comopie femenino y a 9. sellowii var. diversifolia cg
mopie masculino se obtuvieron semillas que no germinaron. En
el cruzamiento recíproco solo se obtuvo el desarrollo de frutos
y el aborto de los mismos antes de la maduración. Un resultado
similar se obtuvo en los cruzamientos en los cuales se utilizó
a 9. sellowii var. diversifolia comopie femenino y a 9. sello
Ïii var. latifolia comopie masculino. Estas tres entidades per
tenecientes a la Sección Thamnoxystienen un mismo número bási
co, x=6, cromosomas pequeños, y comparten caracteres morfológi
cos comoraíces engrosadas y flores color naranja, pero se difg
rencian por el grado de ploidía: Q. tenuicalxculata es diploide,
9. sellowii var. diversifolia hexaploide y 9. sellowii var. lg
tifolia dodecaploide. Tambiénse obtuvo el desarrollo del fruto
y su aborto antes de la maduración en los cruzamientos entre 9.
sellowii var. diversifolia x 9. glaucifolia y aquellos entre 9.
tenuicalxculata x Q. glaucifolia. Q. glaucifolia también perte
nece a la Sección Thamnoxys y tiene 2n=12 cromosomas pequeños,
pero no comparte los caracteres morfológicos antes mencionados
en aquellas especies.

7.2.2. Cruzamientos entre especies de la Sección Thamnoxysen
los cuales se obtuvieron híbridos
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Las especies entre las cuales se obtuvieron híbridos son:
9. erosa, 9. psoraleoides y 9. dispar con 2n=12 cromosomas, y
9. 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 varía entre 19 y 33 pg. En
los casos de diferencias extremas, comoentre 9. rhombeo-ova
ta y 9. dispar, no se pudieron obtener híbridos directamente,
sino que fue necesario realizar un cruzamiento trihíbrido uti
lizando a Q. erosa comoespecie puente.

Los principales objetivos de la obtención y estudio de
estos híbridos 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 número fundamental Nf=14, y b) estudiar el grado de afi
nidad entre las especies mediante el análisis del comportamien
to meiótico de los bivalentes heteromórficos 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 ambasdirecciones y no se observaron diferencias entre los
resultados de unos y otros cruzamientos. La morfología de los
híbridos es intermedia a la observada en los padres.

Cariotipo

En todos los híbridos se observó un cariotipo muysimilar
al de los padres constituido por 2n=12 (2m+ 10t). No es posi
ble determinar mediante el análisis de la morfología de los
cromosomas en metafase cuales son los cromosomas correspondien
tes a una y otra especie debido a que tanto la morfología como
el tamaño de los mismos son similares.

Comportamiento meiótico

Se observó en estos híbridos un comportamiento meiótico
muy regular con la formación en la mayoría de los casos de 6II
en matafase I. Solo en un híbrido se observó en una CMP,la
configuración meiótica 5II + 21.
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El número de quiasmas por célula madre del grano de polen
registra valores medios intermedios a los observados en los pa
dres, 9,40, mientras que en 9. erosa este parámetro tiene un
valor promedio de 10,36 y en 9. psoraleoides 8,50. No obstante
no observarse una diferencia en el númerode quiasmas totales,
tanto entre los bivalentes de cromosomasmetacéntricos comoa
quellos entre cromosomastelocéntricos, (Tabla 7.3). Se obser
va una disminución en el número de quiasmas terminales. En Q.
erosa el promedio de las medias del número de quiasmas termina
les por CMPes 2,16 y en 9. psoraleoides 1,17. En los híbridos
en promedio el mismoparámetro registra un valor de 0,72. Esta
disminución en el número de quiasmas terminales es más acentua
da en los bivalentes entre cromosomastelocéntricos que entre
los cromosomasmetacéntricos. El número de quiasmas terminales
en el bivalente m-m, tiene un valor promedio en 9.
erosa y 9. psoraleoides de 0,76 y 0,56 respectivamente, y en
los híbridos el valor promedio es de 0,27. Conrespecto a los
bivalentes entre cromosomastelocéntricos el valor promedio en
9. erosa es de 0,28, en 9. psoraleoides es de 0,12 y en los hí
bridos 0,09. En la Tabla 7.3 también se registran los equivalen
tes en términos de coeficientes de quiasmas terminales. La rela
tiva normalidad en la meiosis de estos.hibridos produce un ba
lance génico en la segregación y formación de las gametas, que
se refleja en una alta fertilidad estimada sobre la base del
porcentaje de polen coloreado con azul de algodón, ya que en
ninguno de los híbridos ésta es inferior al 83%.

7.2.2.2. Oxalis psoraleoides x Oxalis dispar

Los cruzamientos realizados para la obtención de estos hi
bridos se realizaron en una sola dirección y los individuos ob
tenidos muestran caracteristicas morfológicas intermedias a
las observadas en los padres.

Cariotipo

Comoen los padres, el cariotipo de estos híbridos está
constituido por 2n=12 (2my 10 t-st). Pero a diferencia de los
híbridos descriptos en el punto anterior, en el cariotipo de
éstos se pueden distinguir los cromosomasprovenientes de uno
y otro padre por las diferencias de tamañorelativas que exis
ten entre los cromosomasde estas especies.
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El individuo de Q. dispar utilizado comopie masculino
tiene dos pares de cromosomasheteromórficos formados por un
cromosomacon el centrómero en la región terminal y otro con
el centrómero en la región subterminal (t-st), (Fig. 3.15).
Los cromosomas st de 9. dispar segregan independientemente
en los híbridos de la F1 y es por esta razón que los indivi
duos de la filial 1, pueden tener uno, dos o ningún cromoso
ma st en su complemento.

Comportamiento meiótico

En los dos individuos híbridos en los cuales se analizó
el comportamiento meiótico, se observó en la mayoría de los
casos la formación de 6 bivalentes y en unos pocos casos se
observaron CMPcon univalentes, (Tabla 7.4).

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

La localización de los quiasmas en los cromosomasdel
complementono tiene valores intermedios sino que los valores
observados son similares a los de 9. dispar. En promedio, el
número de quiasmas terminales por CMPen los híbridos es de
0,735, en 9. psoraleoides 1,170, y en 9. dispar 0,7102

Debido a las diferencias en el tamaño de los cromosomas
de una y otra especie se observan en metafase I bivalentes he
teromórficos comoconsecuencia del apareamiento de los cromo
somas homeólogos, (punto 7.2.2.4).

A pesar de que en esto híbridos se observa un comporta
miento meiótico normal, con baja frecuencia de univalentes,
la disminución en la fertilidad de los mismoses importante,
siendo de casi un 40%, (Tabla 7.4), probablemente por un des
balance génico debido a la segregación de los cromosomasho
meólogos.

7.2.2.3. Oxalis erosa x 9. dispar

Los cruzamientos realizados entre estas dos eSpecies se
realizaron en una sola dirección. En todos los casos los indi



102

viduos híbridos mostraron caracteres morfológicos intermedios.

Cariotipo

Se analizó el cariotipo de 10 individuos híbridos y en
todos los casos se observaron como en los padres 2n=12 cromo
somas grandes (2m + lOt o st).

En los cariotipos se pueden diferenciar los cromosomas
de una y otra especie por las diferencias relativas en el ta
maño de los mismos, (Fig. 7.2). Comoen los híbridos entre Q.
dispar y 9. psoraleoides, en estos también se puede observar
que todos los cromosomasunibraquiales son t, o bien que en
el cariotipo de estos se observen uno o dos cromosomas st ya
que el individuo de 9. dispar utilizado comopie masculino
tiene dos pares de cromosomasheteromórficos st-t cuyos cromo
somas segregan independientemente, (punto 8.2.2.2).

Comportamiento meiótico

En la mayoría de las CMPanalizadas de los 3 individuos
de la filial l en los cuales se estudió la meiosis, se obser
varon 6 bivalentes en metafase I comola configuración meióti
ca más común, salvo algunos meiocitos en los cuales se observa
ron 2, 4 y 6 univalentes, (Tabla 7.5).

La media del número de quiasmas por célula madre del gra
no de polen en los híbridos es inferior a la observada en los
padres, 8,44 en promedio, mientras que en Q. erosa es de10,36
y en 9. dispar 9,40. Esta disminución en el número de quias
mas es tanto en los bivalentes entre cromosomasmetacéntricos
comoen los bivalentes entre cromosomastelocéntricos y telo
céntricos subtelocéntricos. El númerode quiasmas terminales
totales (1,40) es menor que en 9. erosa (2,16) pero mayor que
en 9. dispar (0,71). Los quiasmas terminales comolos totales
se distribuyen entre los bivalentes también en númeroinferior
a lo observado en 9. erosa y superior a lo observado en 9..gis
par. En los híbridos el númeromedio de quiasmas terminales
por bivalente m-my por bivalente t-t 6 t-st tienen en promedio
valores de 0,42 y 0,19 respectivamente, mientras que en 9. erg
Ea tienen valores de 0,76 y 0,28 y en 9. disBar 0,19 y 0,10.
En la Tabla 7.5 también se expresan estos parámetros en términos



Fig. 7.2. Hibrido entre 9. erosa y 9. dispar am
bos con 2n=l2 (2m + lOt-st). A, cromosomas en me
tafase mitótica, se pueden diferenciar los cromosg
mas de 9. erosa que son los más Chicos. B, metafa
se meiótica I de este híbrido donde pueden verse
6 bivalentes heteromórficos comoconsecuencia de
las diferencias en el tamaño de los cromosomasde
una y otra especie.
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de coeficientes de quiasmas terminales.

Tambiénen estos híbridos se observaron bivalentes hete
romórficos comoconsecuencia de las diferencias en el tamaño
de los cromosomasentre las especies parentales, (punto 7.2.
2.4).

En estos híbridos se observa una disminución en la ferti
lidad que curiosamente está en relación inversa al porcentaje
de CMPcon univalentes en metafase I. Esto indicaría que la
fertilidad no está relacionada directamente con la presencia
de univalentes ni con los problemas que esto podría traer en
la segregación de los cromosomas. Más bien parecería que la re
combinaciónen los bivalentes heteromórficos, produciría defi
ciencias y duplicaciones. Por lo tanto la disminución en la
formación de quiasmas, reflejada en el aumento de univalentes,
traería comqconsecuencia una fertilidad mayor que en el caso
que se formen bivalentes heteromórficos comoresultado de la
recombinación.

7.2.2.4. Oxalis erosa x Oxalis rhombeo-ovata

Solo se realizaron cruzamientos en los cuales se utilizó
a O. erosa como pie femenino y a O. rhombeo-ovata como pie mas
culino.

En los individuos de la filial l se observaron caracterís
cas morfológicas intermedias a las observadas en los padres.

Cariotipo

Las diferencias en el número, forma y tamaño de cromosomas
entre las especies parentales se reflejan en los híbridos. Q.
erosa tiene 2n=12 cromosomas (2m+ lOt), y 9. rhombeo-ovata tie
ne 2n=14 t. Los híbridos de la Fl tienen un complemento cromosé
mico constituido por 2n=13 cromosomas (1m + 12t). No solo se
pueden distinguir los cromosomasm de 9, erosa en el cariotipo
de los híbridos, sino que todos los cromosomastelocéntricos
restantes, puesto que son de mayor tamaño que los correspondien
tes al complemento cromosómico de Q. rhombeo-ovata.

En algunos de los 7 cromosomas t provenientes de 9. rhom
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beo-ovata, se observaron microsatélites c0molos mencionados
al describir el cariotipo de la especie.

Comportamiento meiótico

En los 6 individuos híbridos analizados, producto de es
te cruzamiento, se observó un comportamiento meiótico muy irrg
gular. La mayor parte de las CMPanalizadas tienen una configu
ración meiótica de 13 univalentes. Pero también se observaron
células con 1, 2, 3 y 4 bivalentes, formados entre un cromoso
ma de 9. erosa y uno de Q. rhombeo-ovata, (Tabla 7.6). En la
Fig. 7.5., se representa mediante idiogramas la distribución
de frecuencias de las CMPcon distinto númerode univalentes.
En la gran mayoría de los casos se observó un quiasma por bi
valente, y excepcionalmente dos. El número de bivalentes t-m
es en un 30%menor del que se esperaría si este bivalente tu
viera la mismaprobabilidad de formarse que el resto. De un to
tal de 139 II observados se esperaría que 2/7, considerando
bivalentes formados con uno u otro brazo, correspondieran a
bivalentes t-m. Este valor representaría aproximadamente40 bi
valentes, pero solo se observaron 28, lo que indicaría que la
disminución en la frecuencia de quiasmas o formación de biva
lentes no afecta a todos los pares de cromosomashomeólogos
por igual. Esta disminución podría deberse al efecto del otro
brazo del cromosomam en el apareamiento.

En una sola célula de las 220 analizadas se observó un
trivalente t-m-t, formado por el cromosomam de 9. erosa y dos
cromosomas t del complemento cromosómico de 9. rhombeo-ovata.
En esta placa metafásica se observa el máximode asociación en
tre cromosomashomeólogoscon 4II tt, llII t-m-t y ZI probable
mente homeólogos, (Fig. 7.6). Para calcular la afinidad que e
xiste entre cromosomasde una y otra especie se calculó el índi
ce de apareamiento sobre la base del númerode bivalentes tota
les observados en todos los individuos sobre el númerototal de
células analizadas. Este índice, que daría comovalor máximo7
(considerando al trivalente como2 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 cromosomast son en todos los casos
O
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heteromórficos, debido a que ambos cromosomas homeólogos son
de diferente tamaño. Se observaron tres tipos diferentes de
bivalentes heteromórficos, probablemente debido a las diferen
cias en el apreamiento que se produjo en paquitene y a la po
sición del quiasma, (Fig. 7.3). Bivalente heteromórfico del
tipo l, aquellos en los que el tamaño del segmento comprendi
do entre el quiasma y el centrómero son iguales y el tamaño
de los segmentos comprendidos entre el quiasma y los telóme
ros son distintos. Bivalente heteromórfico del tipo 2, aque
llos en los que el tamaño de los segmentos comprendidos entre
el quiasma y los centrómeros son diferentes y el tamañockelos
segmentos comprendidos entre el quiasma y los telómeros son
iguales. Bivalente heteromórfico del tipo 1, aquellos en los
cuales tanto el tamaño de los segmentos comprendido entre el
quiasma y los centrómeros como el tamaño de los segmentos com
prendidos entre el quiasma y los telómeros son diferentes. En
los bivalentes heteromórficos del tipo l y 3 en anafase I se
observan las consecuencias de las diferencias en el tamaño de
las cromátides de los cromosomasen repulsión producto de la
recombinación. 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 homeólogos de cada uno de sus
brazos. En la Fig. 7.3, se muestran los distintos tipos de bi
valentes heteromórficos, su interpretación y su posible origen.
Este tipo de bivalentes heteromórficos, que comoya se mencio
nara en los puntos 7.2.2.2 y 7.2.2.3 se observaron en los híbri
dos entre 9. erosa y 9. dispar y Q. psoraleoides y 9. dispar,
podrían ser la causa de la disminución 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 tamaño en las cromátides
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. Comoen el caso de los hi
bridos anteriores estos tambiénmuestran caracteristicas morfo
lógicas intermedias a las observadas en los padres.

Cariotipo

Estos híbridos también tienen 2n=13 cromosomas (1m-+12t)
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Fig. 7.3. Tipos de bivalentes heteromórficos observados
en metafase I de los híbridos entre especies con diferen
te contenido de ADN.9. erosa x 9. dispar; 9. psoraleoides
x 9. dispar; 9. psoraleoides x 9. rhombeo-ovata; 9. erosa
x 9. rhombeo-ovata y el trihibrido(9. 25953 x 9. dispar)x
9. rhombeo-ovata. Junto a cada bivalente se dibujó la re
presentación y el posible origen a partir de el aparea
miento en paquitene de dos cromsomas de diferente tamaño.



ya que la especie utilizada comopie femenino, 9. psoraeloides
tiene 2n=12 cromosomas (2m + 10t), mientras que 9. rhombeo-ova
ta tiene 2n=l4t.

Tambiénson distinguibles en el cariotipo de los híbridos
los cromosomasde una y otra especie por las diferencias en
la morfología y en el tamaño de los mismos, (Fig. 7.4). En al
gunas metafases se observaron microsatélites en los cromosomas
t, más chicos, comolos descriptos en el análisis del carioti
po de Oxalis rhombeo-ovata.

Análisis del comportamientomeiótico

El comportamiento meiótico de estos híbridos es muyirre
gular pues la mayoría de las CMPanalizadas tienen la configu
ración meiótica 13I, (Tabla 7.7). En estos híbridos se observó
que el 66%de las CMPtienen 13 univalentes, este alto porcen
taje, comoen los híbridos descriptos en el punto anterior no
se debería a asinapsis, sino a desinapsis comoconsecuencia de
la baja frecuencia de quiasmas y dificultades en el apareamien
to de los cromosomashomeólogos debido a diferencias en el ta
mañoy contenido de ADN.Resultado de esto serían las células
con l, 2 y 3 bivalentes, que en todos los casos son heteromór
ficos comolos descriptos para los híbridos entre Q. erosa x
9. rhombeo-ovata. Por otro lado, a pesar de que no se pudo ob
servar paquitenes tardíos, se pudieron ver paquitenes 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
bución de frecuencias de los distintos númerosde univalentes
por CMP,ya que se observaron células con 1, 2 y 3 bivalentes.
En una CMPde las 149 analizadas, se observó un trivalente
t-m-t, 2 bivalentes t-t y 6 univalentes. El númerode bivalen
tes th es menor en un 29%a lo que se esperaría. De un total
de 84II observados 17 corresponden a bivalentes t-m. Este va
lor representa un 70%de los que se esperaría observar si la
formación de estos bivalentes tuviera la mismaprobabilidad
de formarse que el resto de los bivalentes. El índice de apa
reamiento y la fertilidad tienen en esto híbridos valores muy
bajos, que corresponden a 0,57 (0,08) y 19%respectivamente.

__T__
En las figuras 7.4 y 7.6 se muestran algunas CMPen metafase



Fig. 7.4. Híbrido entre 9. psoraleoides, 2n=12
(2m+ lOt) y 9. rhombeo-ovata, 2n=l4 (l4t).
A, cromosomas en metafse mitótica (2n=13). Se
diferencian el cromosomasubmetacéntrico y los
5 cromosomastelocéntricos más grandes corres
pondientes al complemento cromosómico de 9. Egg
raleoides y los 7 cromosomastelocéntricos más
chicos correspondientes al complementocromo
sómico de 9. rhombeo-ovata. B, C y D, metafa
ses I en el híbrido. B, lII m-tV+111 t-t'+
9I; C, lII m-t + ZII t-t + 7I; D, lII t-t +
llI. En todos los casos los bivalentes son
heteromórficos.

lll
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TABLA7.7.
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7.2.2.6. (Oxalis erosa x Oxalis dispar) x Oxalis rhombeo-ovata,
cruzamiento trihïbrido

Ya fueron mencionadas las dificultades existentes para ob
tener hïbridos entre Oxalis dispar y Oxalis rhombeo-ovata. Con
el propósito de poner en contacto material genético de ambas es
pecies y analizar el comportamientomeiótico y fertilidad se

'realizó el siguiente cruzamiento: un individuo producto del cru
zamiento entre 9. erosa x 9. dispar con 2n=12 (2m+ 10t) fue u
tilizado comopie femenino y cruzado con Oxalis rhombeo-ovata
2n=l4t. Del cruzamiento realizado se obtuvieron 4 individuos
trihïbridos con 2n=13 cromosomas.

Cariotipo

Los individuos trihïbridos analizados tienen un cariotipo
similar al del resto de los híbridos analizados con 2n=13cro
mosomas,producto del cruzamiento entre 9. erosa y 9. psorale
oides con O. rhombeo-ovata. Se distingue un cromosoma m y 12
cromosomas t. Los 7 cromosomas t más pequeños correSponden al
complemento cromosómico de 9. rhombeo-ovata y los 5 restantes
son el producto de la recombinación cromosómica en el hibrido
entre 9. erosa y 9. dispar. Estos últimos cromosomasno se pue
den diferenciar entre ellos por el tamaño. En los cromosomas
telocéntricos pequeños se observaron microsatélites en el bra
zo largo comolos mencionados en la descripción del cariotipo
de 9. rhOmbeo—ovata.

Comportamiento meiótico

En dos individuOS analizados se observó un comportamiento
meiótico muy irregular. El 63%de las CMPtienen la configura
ción meiótica l3I, pero también se observarOn CMPcon l y 2 bi
valentes, (Tabla 7.8). La distribución de frecuencias de las
distintas configuraciones meióticas se representan en la Fig.
7.5. Los bivalentes observados son heteromórficos comolos des
criptos en el punto 7.2.2.4 y constituidos por un solo quiasma.
El número de bivalentes t-m es menor al esperado en un 54%
pues, el valor de la relación entre el númerode bivalentes
t-m sobre el de bivalentes totales, comparadoal que se espera
ría es de 0,46. El indice de apareamiento en estos cruzamientos
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número de univalentes por CMP

Fig. 7.5. Distribución de frecuencias de CMÏPcon distinto

númerode univalentes en los híbridos: Q. ¿Lsa x g. rhombeo
M (blanco); Bsoraleoidesx rhombeo-ovata(rayado)y
el trihíbrido(g. 22x g. disEar)x g. rhombeo-ovata(puntea
do).



Fig. 7.6. Célula madre del grano de polen en metafase I
de ;: A, híbrido entre 9. erosa y 9. rhombeo-ovata ,
2n=l3 (l 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, híbrido entre 9. psoraleoides y 9. rhombeo-ovata,
también con 2n=l3 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%. Tambiénen estos híbridos
se observó en las tetradas muchosnúcleos de diferentes tama
ños y micronúcleos.

De acuerdo a los resultados observados tanto en los hi
bridos entre 9. psoraleoides x 9. rhombeo-ovata y 9. erosa x
Q. rhombeo-ovata, comoen este trihibrido, el comportamiento
meiótico, aunquemuyirregular es similar. La distribución
de CMPcon diferentes números de univalentes tiene valores
semejantesenilos tres híbridos, (Fig. 7.5). Tambiénes simi
lar el indice de apareamiento y la frecuencia de kúvalentes
t-m en relación a la de bivalentes totales. Aunqueestos dos
últimos parámetros reflejan valores más bajos en el trihibri
do. Esto podria indicar que la afinidad de 9. rhombeo-ovata
es mayor con 9. erosa y Q. psoraleoides que con 9. dispar,
(Tabla 7.9).

El análisis meiótico de estos híbridos también demuestra
la afinidad entre las tres especies con 2n=12 cromosomasy la
diferenciación por reordenamiento robertsoniano y cambio en
el contenido de ADNentre estas tres especies y 9. rhombeo
ovata.

7.2.2.7. (Oxalis psoraleoides x Oxalis rhombeo-ovata)
x

(Oxalis psoraleoides x 9. rhombeo-ovata)
alotetraploide artificial

Comose mencionó en los puntos 7.2.2.4, 7.2.2.5 y 7.2.2.6,
los híbridos con 2n=l3 cromosomas (1m+ 12t y st), producto
del cruzamiento entre 9. psoraleoides y 9. erosa con 9. rhom
beo-ovata o el trihíbrido entre (9. erosa x 9. disEar) x 9.
rhombeo-ovata, tienen meiosis muyirregulares y son casi total
mente infértiles. Medianteautopolinización«de uno de estos ejeg
plares, producto del cruzamiento entre 9. psoraleoides x 9.
rhombeo-ovata, se obtuvieron individuos en los cuales se encuen
tra duplicado el complementocromosómico. Estos individuos, alg
tetraploides, probablemente tengan su origen a partir de la u
nión de dos gametas no reducidas. Se observa en ellos un aumen
to de la fertilidad y una regularización de la meiosis.



Cariotipo

El cariotipo de estos individuos está constituido por
2n=26 cromosomas (2m + 24t). En metafase mitótica se pueden
distinguir los cromosomascorrespondientes a una y otra espe
cie, (Fig. 7.7). Tanto los cromosomasmetacéntricos comolos
10 cromosomastelocéntricos más grandes, corresponden al com
plemento cromosómico de 9. psoraleoides, y los 14 cromosomas
telocéntricos más pequeños corresponden al complementocromo
sómico de 0. rhombeo-ovata.

Comportamiento meiótico

Con la duplicación cromosómica, se observa una regulari
zación de la meiosis que se refleja en un aumentode la ferti
lidad con respecto a los híbridos de la Fl. El índice de aprea
miento, que en los híbridos de la Fl era de (0,081), en el a
lopoliploide artificial analizado es de 0,71, pudiendoalcan
zar un máximo de 1. Se observa un aumento en el apareamiento
entre cromosomas y una disminución en el porcentaje de CMP
con univalentes, (Tabla 7.10). No se observaron multivalentes
posiblemente por la competencia intercromosómica ya que quedó
demostrada la homeología entre los cromosomasde 9. psorale
oides y los de 9. rhombeo-ovata. La presencia de CMPcon uni
valentes, pudo ser la causa de la gran cantidad de micronúcleos
observados que en algunos casos llega a ser de 10 por tetrada,

. La normalización de la meiosis en estos híbridos
con respecto a los individuos de la Fl, posibilita una segrega
ción más normal de los cromosomas y probablemente sea la causa
del aumento en la fertilidad observada, (55%).

7.3. Cruzamientos entre especies de la Sección Heterophyllum

Las especies de la Sección Heterophyllum que se cruzaron
son: 9. bupleurifolia y 9. fritillariformis. Comose menciona
en la Tabla 7.2, se utilizó en todos los cruzamientos a 9.
bupleurifolia comopie femenino. El único resultado obtenido
hasta el presente, consiste en la formación de semillas con
dificultades para la germinación. Ambasespecies tienen un
mismocariotipo, pero se diferencian por el contenido de ADN.



29’77;l ‘
Fig. 7.7. Híbrido entre 9. Esoraleoides
2n=12(2 sm + 10 t) y 9. rhombeo-ovata,
2n=l4 t, autopolinizado con 2n=26 cromg
somas (2 sm + 24 t).



TABLA7.10.

ComportamientomeíóticoyfertilidaddeQ.Esoraleoides,Q.rhombeo-ovatayloshíbridosdelaFl (diploides)yde1aF2(alotetraploides)productodelcruzamientoentreestasespecies.
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7.4. Cruzamientos entre especies de dos secciones diferentes

En un género tan multiforme comoOxalis no es fácil esta
blecer las relaciones filogenéticas, ya que las múltiples adap
taciones ecológicas dificultan el establecimiento de éstas so
bre bases morfológicas, por lo tanto la obtención de híbridos
entre especies de diferentes secciones y el análisis meiótico
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 sección Palamtifolia (S de Ar
gentina y Chile), caracterizadas por tener una estructura sub
terránea rizomatosa, que sería una transición entre un rizoma
propiamente dicho y un bulbo característico 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 sección Thamnoxys,estarían íntimamente relacig
nadas con aquellas de las secciones HoloPhyllum y Heterophyllum.

7.4.1. 9. renifolia (Sec. Hollophyllum) x 9. linearis (Sec.
Thamnoxys)

Oxalis renifolia, perteneciente a la Sección Holophyllum,
se cruzó con 9. cytisoides, 9. frutescens y 9. linearis perte
necientes a la sección Thamnoxys.

Solo se obtuvo descendencia en los cruzamientos realizados
en ambasdirecciones entre 9. renifolia y 9. linearis, (Tabla
7.2).

La diferencia morfológica más importante entre estas dos
especies, que son características de las respectivas secciones
a las cuales pertenecen, está dada en el tipo de hoja. 9. li
nearis, tiene hoja pinnada trifoliolada con los folíolos basa
les angostamente elípticos y los superiores lineares. En cam
bio 9. renifolia tiene hojas enteras o unifolioladas de forma
arriñonada. Los híbridos de la Fl tienen una morfología inter
media y el número de folíolos por hoja varía entre l y 3, (Fig.
7.8).



x1/2

Fig. 7.8. Aspecto general dezA, 9. renifolia con hoja
entera catacterística de las especies de la sección
Holophyllum;B, 9. linearis con hoja pinada trifoliolada
perteneciente a la secoión Thamnoxysy C, el hibrido
entre estas dos especies que tiene hojas con uno y dos
folïolos (flechas) y con tres folïolos. Estos son más
anchos que en O. linearis.
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Cariotipo

A pesar de las diferencias morfológicas entre las dos es
pecies, el cariotipo de éstas es muysimilar, está constituído
por 2n=12 cromosomas pequeños entre metacéntricos y submetacén
tricos. En los ejemplares híbridos, que también tienen 2n=12
cromosomas m y sm, no se pueden diferenciar los cromosomas co
rrespondientes a uno y otro padre.

Comportamiento meiótico

El individuo producto de este cruzamiento que se analizó,
tiene un comportamiento meiótico muyregular, (Tabla 7.1 1).
El número de quiasmas totales por CMP,7,90, es similar al ob
servado en Q. linearis, 7,92, pero inferior al encontrado en
9. renifolia, 9,08. También la media del número de quiasmas
terminales, 7,1, es similar a la de 9. linearis, 7,02, e infe
rior a la de 9. renifolia, 8,40. Y también ocurre lo mismo
con la media de bivalentes cerrados por CMP,que en el híbrido
es de 2,50, en 9. linearis es 2,32 y en 9. renifolia, 3,02.

La única diferencia notable en el comportamiento meiótico
del híbrido con respecto a lo observado en los padres es que
si bien en aquellos no se observaron células con univalentes,
en el híbrido se observó 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 cruzó con 9. bupleurifolia
de la Sección Heterophyllum y con Oxalis neuwiedii que también
pertenece a la Sección Thamnoxys.Solo se obtuvieron resulta
dos en el cruzamiento con la especie de distinta sección.

A pesar de las diferencias morfológicas ya que carece de
hoja y solo tiene filodios, 9. bupleurifolia compartecon gia
liï sp. N° 2 un mismo número de cromosomas y de morfología si
milar. En cambio la especie 9. neuwiedii se diferencia de és
tas tanto por el número comopor la morfología de los cromoso
mas.



TABLA7.11.
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La morfología de los híbridos adultos, obtenidos mediante
cultivo in vitro de embriones, es intermedia a la observada en
ambospadres. Si bien estos tienen hojas trifolioladas, se ob
servó que los pecíolos están aplanados, (Fig. 7. 9).

Cariotipo

Mediante el análisis de los cromosomasmitóticos, se pue
den diferenciar los cromosomascorrespOndientes a una y otra
especie en el cariotipo de los híbridos. Por el largo de los
brazos y el tamaño de los cromosomas, se pueden diferenciar
los cromosomas correspondientes a los pares 1 a 4 de una y o
tra especie, y por el tamaño se pueden diferenciar los cromosg
mas correspondientes al par 5° de ambas especies, (Fig. 7,10).
Los cuatro cromosomas st, y el cromosoma m más grande corres
ponden al complemento cromosómico de Oxalis sp. N° 2. Los cua
tro cromosomas t y el cromosomam, más chico, corresponde al
complementocromosómicode 9. bupleurifolia.

Comportamiento meiótico

El comportamiento meiótico de los cromosomasdel híbrido
es altamente irregular. En el individuo analizado se observó
que la mayoría de las CMPanalizadas tienen lO univalentes y
solo unas pocas, el 11%tienen un bivalente formado por un
quiasma y 8 univalentes, (Fig. 7.10). No fue posible determi
nar exactamente cual es el par de cromosomasapareados corres
pondientes al bivalente de cada CMPpero por el tamaño de los
mismos es evidente que no siempre corresponde al miSmopar de
cromosomas.La determinación de la fertilidad mediante la tin
ción con azul de algodón indica que este híbrido es totalmen
te infértil, (Tabla7.12).

7.5. Observaciones generales

Aparte de los resultados obtenidos en los cruzamientos
entre las especies de la sección Thamnoxysy especies de sec
ciones afines, que destacan las relaciones cromosómicasentre
las mismas, a partir del comportamientomeiótico de los res
pectivos híbridos, es importante destacar algunas observacio



Fig. 7.9. Aspecto general de:A, 9. bupleurifolia que
presenta un desarrollo filodial de los pecïolos y no
tiene lámina; B Oxalis sp N9 2 que tiene hoja pinada
trifoliolada, tipica de las especies de la sección
Thamnoxys;C híbrido 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 9. bupleurifolia, 2n=
10 y Oxalis sp N9 2, 2n=10. A, cromosomas mito
ticos, donde por la morfología se pueden dife
renciar los cromosomascorrespondientes a una
y otra especie. B y C metafase I del hibrido.
B, lII t-t (heteromórfico)Vy 8I. En C se obser
van lO univalentes.
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TABLA 7.12

Comportamientomeiótico y fertilidad de Q. bugleurifolia, Oxalis sp N32
y de un híbrido entre estas especies.

a 5 o L
5: H'U H
L)H 81m mo o c
ma u mm

quiasmas v C 3.3 0.3
o o z m

Zn especies e híbridos totales 0 U 0 U U N
5-9

10 o. buEleurifolia (x de 2 individuos) 6,94' 0 89 50

_ 5-3
10 0xalis sp N32 (x de 2 individuos) 5,56 91

0-1
10 o. bugleurifolia x Oxalis sp N3(268A) 0,13 71 0 S2

0,04

i el número de quiasmas se expresa como el rango y la media en el
caso de promedio de individuos y como el rango la media y 1a desviación 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 tamaño
de los cromosomas o el contenido de ADN,de las especies cru
zadas es similar, (Tabla 7.13). Otra observación 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 cromosomaschicos, se ob
tuvieron resultados solamente en el 6% (1 cruzamiento) de los
casos. Esto podría indicar que existen barreras al intercam
bio génico más eficientes entre estas últimas especies que en
aquellas con mayor contenido de ADNo cromosomas más grandes.



TABLA7.13.

ResumendeloscruzamientosentreeSpeciesdelasseccionesThamnoxys,HeterophyllumyHolophyllum(estractadodelaTablat.2.).

gdexgde'medzmed'chxchgdexmedgdexchchzmed

númenodecruzamientosrealizados93166 cruzemientosconresultadospositivos326O00 cruzamientoaconobtencióndesemillas83 cruzamientosconobtencióndehíbridos8

*referenciaelcontenidodeADNporgenomahaploidedelaaespeciesparentales:ch( entre1,13y1,75pg);

med(entre2,30y6,50pg);gde(entre9,52y16,50pg)



CAPITULO 8

ASOCIACION ENTRE EL CONTENIDO DE ADN Y ALGUNOS CARACTERES M0R73L3”'7”'

Existen numerosos ejemplos en la literatura sobre la c
rrelación entre el contenido oe ADNy el tamaño de los cromósg
mas (Rothfels et al., 1966; Taper y Grant, 1972; Bennett et
al., 1982; etc.). En los capítulos 4 y 5 también se mostró que
esta correlación existe tanto entre las especies de la sección
Thamnoxysy especies afines, comoentre las especies afines a
9. amara de la Sección Clematodes y especies afines.

Por otra parte, se encontró una correlación significativa
entre la variación del contenido de ADNentre especies y la va
riación de un mismocaracter morfológico, fisiológico yko feng
lógico, también a nivel interespecïfico. Por ejemplo Vant off.
et al. (1966) encontró una correlación positiva y significati
va entre el contenido de ADNy el tiempo minimo del ciclo celE
lar en plantas diploides. Posteriormente Bennett (1971 y 1972)
mostró que entre el contenido de ADNy la duración de la meio
sis existe una correlación positiva altamente significativa.
También Bennett encontró que el contenido de ADNestá asociado
con el tiempo mínimo de generación en plantas (1972) que seria
lo que determinaría la distribución latitudinal de plantas na
turales y cultivadas (Bennett, 1976).

Tambiénse observó correlación entre ciertos caracteres
comotamaño de los granos de polen, masa de semillas, etc. cu
ya variación parece estar asociada con la variación en el con
tenido de ADNnuclear. Paroda y Rees, (1971), describen una cg
rrelación positiva y significativa entre el tamañode los nú
cleos en interfase y el contenido de ADNentre eSpecies rela
cionadas de Sorghum. También se observó correlación entre el
volumen de los granos de polen maduros y el contenido de ADN
en gramíneas (Bennett, 1973) y entre el contenido de ADNy 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
tendría valor adaptativo, es denominadopor Bennett (1971), e
fecto nucleotïpico, para distinguirlo de aquellos efectos con
trolados por el genotipo.
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Comoen el género Oxalis y muy especialmente en las espe
cies de la sección Thamnoxysse encuentra una amplïsima varia
ción en el contenido de ADNentre especies filogenéticamente
relacionadas, se comparó la variación en el contenido de ADN
nuclear medido en el meristema radicular con algunas caracte
rísticas morfológicas. Los parámetros morfológicos estudiados
son los tamañosde los núcleos interfásicos, de las células
oclusivas de los estomas foliares, de los óvulos y de los gra
nos de polen maduros, también se midió la masa de las semillas.

El objetivo de este análisis es obtener más información
sobre la posible influencia de la variación del nucleotipo en
el fenotipo y de esta forma entender mejor cual podria ser el
efecto de esta variación en el origen y diversificación de las
especies estudiadas.

8.1. Variación en el contenido de ADNy en el tamaño nuclear

Se compararonmediante un análisis de la regresión, los
'valores de contenido de ADNen picogramos de los núcleos 2C,
con los valores estimados de tamaño de los núcleos medidos en
unidades arbitrarias, (capitulo 2) para 16 especies y una va
riedad de la sección Thamnoxys.

Los resultados ordenados de acuerdo al orden creciente
en el contenido de ADNson presentados en la Tabla 8.1. La
cantidad de ADNpor núcleo varía en un rango entre 1,76 y
33,01 Pg y el tamaño de los núcleos interfásicos entre 126 y
522 unidades arbitrarias (ua).

Al realizar el análisis de la regresión de las variacio
nes en las mediciones de contenido de ADNy tamaño nuclear
observado en cada esPecie, se observó que ambos parámetros
estaban significativamente correlacionados P<10,001, (Tabla
8.1, columna 4). Cuandoeste análisis se efectuó a nivel in
terespecïfico, la correlación también fue positiva y muysig
nificativa (r=0,89, P<:0,001) y la distribución se ajusta a
una función lineal, (Fig. 8.1). A pesar que las correlaciones,
tanto a nivel interespecïfico comointraespecïfico son signi
ficativas, existen excepciones a esta proporcionalidad. Por



TABLA 8.1.

Contenido de ADNen picogramos y tamaño de núcleos en unidades arbi
trarias (ua), para 16 especies y una variedad de Oxalis sección
Thamnoxys .

contenido tamañodel núcleo coeficiente de*
de interfñsico en correlación (r)

ADNen pg. unidades arbitrarias por especie,P 0,0]

Oxalis sp N21 1,76Ï0,25 167Ï11 0,09

9. .linegrig 2,27Ï0,26 162120 0,62
g. m 2,331032 170Ï21 0,62
g. frutescens 2,36Ï0,Ol« 169122 0,00

g. hedasarifolia 2,60Ï0,32 126Ï09 0,97
g. ¡laucifolia 2,96Ï0_26 132Ï01. 0,95
g. cratensis 3,5010,” 189Ï16 0,90
g. barrelieri 5,02Ïo,35 szoioaux) 0,59

g. aellouii + +
y": diversimna 7,66-0,69 241-2a(6x) 0,89

Oxalis sp N32 9.503,23 199Ï32 0,01

g. hassleri 10,49Ïo,a9 292129 0,73
g. neuviedii 13,00Ï1,3s 277Ï26 0,75

Q. aellouii + +
v“. “mona 14,964.00 1.70-1402“ 0,95

g. rhombeo-ovaca 19.051,59 366Ï57 0,07
g. mia 26,20Ï2,oa 3661'15 0,76
g. Esoraleoides 27,29Ï2,00 1.01.125 0,86

g. disgar 33,0112,“ 511125 0,93

* estos valores corresponden al coeficiente de correlación encontrado
en cada especie entre el contenido de ADNy el tamaño de los nucleos
entre 75 nucleos meridtemáricos de raiz.
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Fig. 8.1. Tamañode los núcleos en función del contenido de ADN

para 16 especies y una variedad de Oxalis sección
Thamnoxys,(Tabla 8.1). azg. rhombeo-ovata ; bzg. Bsoraleoides;
F1:y F2 híbridos diploide y tetraploide respectivamente entre
ayb.
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ejemplo los núcleos de Q. erosa y Q. rhombeo-ovata poseen el
mismo tamaño pero un contenido de ADNsignificativamente di
ferente. Las especies poliploides, por otro lado también tie
nen un tamaño de núcleo superior al que se esperaría de acuer
do al contenido de ADN.Estas excepciones podrían reflejar
las limitaciones en la medición de ambosparámetros, sobre to
do del tamaño nuclear, ya que estos podrian variar su tamaño
original según la presión a que se someta durante la elabora
ción de los preparados. Una segunda posibilidad que explica
ría esta aparente contradicción de encontrar núcleos de igual
tamaño con diferente contenido de ADNseria que el tamaño del
mismo no solo está determinado por el contenido de ADN,sino
también por el nivel de hidratación de la cromatina, el conte
nido proteico etc. (Nagl, 1978). También puede deberse a que
el tamaño del núcleo no solo está determinado por el conteni
do de ADN,sino por el grado de plegamiento controlado por
proteinas, control génico, que en definitiva determina el ta
mañodel núcleo, (Cavalier-Smith, 1982).

8.2. Variación en el contenido de ADNy en el tamaño de las
células oclusivas de los estomas foliares

Se comparó el contenido de ADNnuclear de células inter
fásicas de raíz (2C) medida en picogramos, con el tamaño de
los estomas foliares en mmz, (capitulo 2) de 16 especies y
una variedad de Oxalis sección Thamnoxys.

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

En el análisis de la regresión se encontró que existe una
correlación positiva y muysignificativa del tamañode los es
tomas en función del contenido de ADN(r=0,86, P< 0,001). No
obstante al observar la tabla se aprecian excepciones. Algunas
de éstas pueden deberse a errores en la medición, pero en el
caso de la entidad dodecaploide, la diferencia es muygrande
comopara atribuirla a esta causa. El valor del tamaño de esto
mas de 9. sellowii var. latifolia (2n=72) es casi comoaquel
de O. erosa, a pesar de que esta especie, diploide, tiene casi



TABLA 8.2.

. . _ . 2
Contenldo de ADNen plcogramos y tamano de estomas follares en mm

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

conetnido tamaño de estmas
especie de 2 -4

ADN en pg. en mm x 10

Oxalis 8p N21 10 1,76Ío,2s 2,32Ío,o9

g. linearis 12 2.27Ïo,2e 4.3330.“
g. seEium 12 2.332,32 2,19Ïo.03
g. frutescens 12 2,36Ïo,oa 3,52Ï0,86
g. he 'sarifolia 12 2,60Ïo,32 a,ooÏo,21
g. glauciíolia 12 2,96Ï0.26 5.22Ïo,15
g. cratensis 12 3,50Ïo.16 11,06Ï0.09
9. barrelieri 21. 5,0210.” 11,06Ï0.12

Q. aellouii + +
var. diversífolia 7'66-0’69 5'91-0’30
Oxalis sp N22 10 25011,23 3,esÏo,23

g. hassleri 12 10.1.9Ío,s9 4.20Ïo.11 ¡
g. neuuiedií 12 13.005,35 7,61Ïo.17
2. sellowii + +
van “unha 72 111.964,08 12.52-0,l6

g. rhombeo-ovata 14 19.04Ï1.59 7.96Ïo,22
g. er_os_a 12 26.2oÏ2,os 12.62Ïo_5o

g. Esoraleoides 12 27.293,29 10,80Ïo.aa
g. disEar 12 311.0112.31. 11,0710.”
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Fig. 8.2 Tamañode estomas foliares en función del contenido
de ADNen 16 especies y una variedad de Oxalis secc.Thamnoxys

azg, rhombeo-ovata; byg. Esoraleoides; F1 y F2 híbridos diplqi
de y tetraploide respectivamente entre a y b.
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el doble del contenido de ADN.Al efectuar el análisis de la
regresión para las especies diploides solamente, excluyendo
a las poliploides, se observa un coeficiente de correlación
más alto, siendo mejor el ajuste a una función lineal
(r=0,93, P<C0,001). Mediante una prueba de bondad de ajuste,

x2 , se comprobó si el punto correspOndiente a la entidad do
decaploide está incluido en la curva de regresión de las es
pecies diploides y se encontró que ésta tiene valores signi
ficativamente diferentes de lo esperado, de tamañode esto
mas, según la recta de regresión de las eSpecies diploides,
(p< 0,001), (Fig. 8.2).

8.3. Variación en el contenido de ADN,en el peso de las se
millas y en el tamaño de los óvulos maduros

Entre las especies de la sección Thamnoxysexisten dife
rencias en el número de semillas por fruto y en el peso de
las mismas. En algunos casos la disminución en el número de
semillas por fruto está acompañadopor un aumento del tamaño
de las mismas. Pero también existen especies con dos semillas
pequeñas por lóculo, de igual tamaño 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), encontró relación entre la masa de las semi
llas y el contenido de ADNen Vicia, Jones y Brawn (1976),
también observaron una asociación entre el peso de las semi
llas y el contenido de ADNen 16 especies de Crepis. Davies
(1977), trabajando con Vicia encontró que a pesar de que e
xiste una relación entre el contenido de ADNy la masa de las
semillas, la variación de este último parámetro está más sig
nificativamente relacionado con el númerode células que con
el aumento del tamaño de las mismas.

En Oxalis se observó no solo variación interespecifica
en el peso de las semillas, (Fig. 8.3) sino también en el tamg
ño de los óvulos maduros, (Fig. 8.4), como asi también en el
númerode los mismos por carpelo. Mediante análisis de la re
gresión seanalizótsi el tamaño de los óvulos y el númerode
éstos por carpelo, están relacionados con el contenido de ADN
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Fig. 8.3. Semillas de : A, 9. glaucifolia (2,50 gr.-410

13 pg.) y C, Q. erosa (39 gr. x 10-4 y 26, 20 pg.).
Entre paréntesis‘la masa promedio por semilla y el
contenido de ADNnuclear para cada especie.m
*Escala un milímetro.

y 2,96 pg.); B, 9. Eeuwiedii (23,33 gr. x 10--4
X

Y

143



Fig. 8
10-4 y

4

33
y 2,96 pg

o

I
c

*Esqala 75

)

01 pq

Ovulos maduros de

) y B

mlcrones .

I 9.
A l 9

laucifolia
disEar

(5,
(34,

61 mm2

los y el contenido de ADNnuclear de cada especie.

40 mm

Entre páféntesis lá éstimaéión del tamaño de los óvu

2
X

x 10-4
»..- u y 



TABLA8.3 .

ContenidodeADN,tamañoynúmerodeóvulosporcarpeloymasadelassemillasen15eSpeciesyunavariedaddeOxalissecciónThamnoxys.

contenidotamañodeóvulospesodesemillas*numerode

de2—a—4

ADNenpg.enmmx10engramosx10por-carpelo

linearis122,27Ïo,266,11Ïo,176,50 seEium122,33Ïo,325,11Ïo,255,50 frutescens_122,36ÏO,265,61Ïo,2a4,00 hedyearitoua122,60Ïo,3214,13Ï0,18 ¡laucifolia122,96Ïo,265,61Ïo,oa2,30 cratenais123,50Ï0,165,03Ïo,1o5,00 barrelieri2/.5,0210406,33%,107,77 aellouii

NNHNQNN

ol ol ol ol ol 0| 0| ¿I

++

ver.diversifolia367,66-0,6912,53-o,za14,232 OxalisspN22¡o9.503,2313,62Ïo,321 g.hassleri1210,a9Ïo,a911,45Ïo,342 9.neuwiedii1213,00Ï1,3521,00Ïo,711 0.sellowii

,721h,96Ïl,0812,aoÏo,322

var.latifolia

rhmbeo-ovaca11.19,04h ,5921,66ÏO,az fl1226,20Ï2,oa26,70Ïo,35

.Baoraleoides1227,29Ï2,oa21,aJÏo,52

mr1233,01Ï2,3a34,40Ïo,a3

¡qq-¡.4

OI OI OI OI

*promediode30semillasporespecie
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y en qué forma. También se analizó si el peso de las semillas
está relacionado con el contenido de ADNy por último si el
peso de éstas está relacionado con el tamaño de los óvulos.

8.3.1. Variación en el tamaño de los óvulos y en el contenido
de ADN

Se comparóla variación interespecïfica en el tamaño de
los óvulos maduros con el del contenido de ADNen 15 especies
y una variedad de Oxalis de la sección Thamnoxys, (Tabla 8.3).
El rango de variación en el tamaño de los óvulos varia entre
6,11 y 34,4 mm2x 10'4
33,01 pg. Mediante el análisis de la regresión se confirmó

y la del contenido de ADNentre 2,27 y

que estos dos parámetros están correlacionados significativa
mente (r=0,96, P*<0,005) y que la distribución de puntos se
ajusta a una función lineal, (Fig. 8.5).

8.3.2. Variación en el contenido de ADNy 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 sección
Thamnoxys. Comopuede 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 realizó un análisis de la
regresión entre los dos parámetros y se encontró una correla
ción positiva y muysignificativa (r=0,96, P<:0,001). En la
Fig. 8.6, se grafica la dispersión de puntos y la curva de dis
tribución que representa la regresión lineal del peso de las
semillas en función del contenido de ADN.

8.3.3. Variación en el contenido de ADNy el número de óvulos
por carpelo.

En la Tabla 8.3, también se describe el número de óvulos
por carpelo para cada especie. A1realizar el análisis de la
regresión entre el númerode óvulos por carpelo y el contenido
de ADNy entre el número de óvulos por carpelo y el tamaño de
los óvulos, se encontraron correlaciones negativas y muysig
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Fig. 8.5 Tamañode óvulos maduros en función del contenido de ADN

en 15 especies y una variedad de Oxalis secc. Thamnoxys. a:9,
rhombeo-ovata; bzg, Bsoraleoides; F1 y F2: híbridos diploide y
tetraploíde respectivamente entre a y b.
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Fig. 8.6. Masa de semillas en función del contenido de ADNen

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). Así se demuestra no solo que existe relación
entre el contenido de ADNy el tamaño de los óvulos sino tam
bién con el número de los mismos por carpelo. Aunque en este
segundo caso la relación es negativa.

8.3.4. Variación en el tamaño de los óvulos y en el peso de
las semillas

Con el propósito de conocer si el tamaño del óvulo maduro
tiene relación con el peso de las semillas, se realizó un aná
lisis de la regresión con aquellas especies de las cuales se
disponía de semillas.

Utilizando los datos que aparecen en la Tabla 8.3, para
ll especies diploides y poliploides, se realizó el análisis de
la regresión del peso de las semillas en función del tamaño de
los óvulos maduros. Se determinó un coeficiente de correlación
positivo y muysignificativo (r=0,96, P< 0,001) y una distribu
ción de puntos que se ajustan a una función lineal, (Fig. 8.7).
Por lo tanto, el tamaño de las semillas en Oxalis sección Tham
noxys estaría determinado, entre otras cosas, por el tamañodel
óvulo maduro.

8.4. Variación en el contenido de ADNy el volumen de los
granos de polen

En la literatura sobre mecanismosde reproducción en plan
tas se menciona que en especies hetrostílicas, el tamañode
los granos de polen varía según la posición relativa de los
estambres con respecto al estilo. En general el polen de los
estambres apicales tiende a ser de mayor tamaño que aquel pro
veniente de los basales

Esto se ha observado en muchasespecies tristilicas de
Oxalis donde el tamaño del polen de los estambres de nivel ba
jo (b) es menor que aquel proveniente de estambres de nivel
medio (m) en las flores longistïlicas (L). En las plantas me
sostïlicas (M), el polen de los estambres de nivel alto (a)
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es de mayor tamaño que aquel de nivel bajo. En el caso de las
plantas con flores brevistïlicas (B) también 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
demásde esta variación intrafloral, se ha observado que el
tamaño del polen proveniente de estambres con la misma posi
ción relativa pero de flores con diferente longitud estilar,
en una misma especie, pueden ser iguales o diferentes, (co
lumnasTabla 8.4). Este tipo de diferencias intraindividuales
e intraespecïficas serían el producto de una combinaciónde
condiciones genéticas y nutricionales (Stanley, 1974) y no
serían consecuencia de variaciones en el contenido de ADN.

Por otro lado, y, relacionado con los efectos nucleoti
pocos, en Oxalis también se observaron variaciones interespe
cíficas en el volumen de los granos de polen asociado a la
variación en el contenido de ADNtanto en especies diploides
comopoliploides, (Fig. 8.8).

Existen en la literatura ejemplos que demuestran una re
lación entre la variación en el tamaño de los granos de polen
y la variación del nivel de ploidïa entre especies afines
(Stebbins, 1950). En varias especies se obtuvieron coeficien
tes de regresión altamente significativos que muestran el ta
mañode los granos de polen como indicador del nivel de ploi
dia (Kapadia y Gould, 1964). También se encontró que el conte
nido de ADNestá positivamente correlacionado con el volumen
del polen maduro en especies del género Vicia y Ranunculus
(Bennett, 1973).

Unade las razones para llevar a cabo el análisis de la
variación de este carácter en función del contenido de ADNen
Oxalis, es que en este grupo la variación del contenido de
ADNno solo ocurre por aumento en el tamaño de los cromosomas
sino también por poliploidïa. Esta circunstancia permite ana
lizar si la variación en el tamaño del polen es la misma, si
la variación en el contenido de ADNes debida a poliploidïa o
a variación en el tamaño 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 sección Thamnoxys. En la misma tabla se muestran
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Fig. 8.8. Granos de polen Bl de : A, 9. disEar
(2.146 Mm y 33,01 pg) y B, 9. glaucifolia
(1.084 Mm y 2,96 pg.).
Entre paréntesis el tamaño de los granos de pg
len y el contenido de ADNnuclear de la especie.

*Escala 50 micrones.



TABLA8.4.

ContenidodeADNenpicogramosytamañodelosgranosdepolen*enMm2de16especiesyunavariedadde OxalissecciónThamnoxys.

significanciadelas diferen:iasobserva

depolen“m2i daaentrelasmedias

deltamañodelpolen

MaUmLb

tamañodegranos

contenido

devsvs

plantalongistílicaplantabrevistílicaplantamesostílicava

ADNenpg.estambredenivelestambredenivelestambfede.nivelnaamMb

bajomediomedioaltobajoalto

Oxalisspn211,76Ï0,25———-soeiza11ooÏ23

linearis2,27Ïo,26531Ï311010Ï1a—-— eegiun2,33Ïo,32613Ï10aazÏ17——— frutescens2,36Ïo,oa_goeioas7aÏoa1094107-—

.hedlsarifolia2,60Ï032694Ï16902Ï16—--—

glaucifolia2,96Ïo,267aoÏ101006Ï13931Ï16losaïls757Ï121098:30 cratensis3,50Ïo,16620Ï18727143704Ï12394117549Ï2037aÏ19 barrelieri5,02Ïo,35362Ï07956Ïoa—-- sellouii

ver.diversifolía OlallaspN29.soÏI.23-_1269Ïlhlssoïzs g.hassleri10,49Ïo,a9-—1323Ï161510119 9.neuuiedil13,00Ï1,351129Ï27lazoizs1320Ï4315353391590Ï32OI 0| ol ol ol 0| 0| 0|
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los valores del contenido de ADNy el número de cromosomas. En
el caso en que se contara con ejemplares de una especie con
diferente nivel de estilo se mencionala significancia al
0,05%de las diferencias entre las medias del volumende gra
nos de polen provenientes de anteras de un mismonivel, (co
lumna N° 5).

Se efectuó el análisis de la regresión del tamañode los
granos de polen en función del contenido de ADNpara los 6 ti
pos de polen definidos según la posición del estilo y de las
anteras en la flor (Lb, Lm, Bm, Ba, Mb y Ma).

En la Tabla 8.4, se describe la variación en el tamaño
de los granos de polen de cada tipo entre las especies con las
cuales se disponía de ejemplares con el correspondiente nivel
de estilo. En los 6 casos se observó una correlación positiva
y altamente significativa del tamaño de los granos de polen
en función del contenido de ADN(P<I0,001), al realizar el ani
lisis de la regresión. La dispersión de los puntos referente
al polen Lb, Lm, Bmy Ba se ajusta tanto a una función de tipo
alométrica, y=a xb, comoa una de tipo logaritmica, y=a + b
log. x. En lo referente al polen Mby Ma, también se ajusta a
una función de tipo lineal, y=a + bx. Es importante remarcar
que en el caso del polen proveniente de plantas mesostïlicas,
solo está presente una parte de la variación en el contenido
de ADN,no contándose con individuos con alto contenido de
ADN, (Tabla 8.4).

Según Cavalier-Smith (1982), existen evidencias que sugig
ren que dentro de un grupo de organismos relacionados que di
fieren marcadamente en el contenido de ADN,la variación en el
tamaño celular en función del contenido de ADNse ajusta a una
función alométrica. Lo que indica que el tamaño del genoma se
incrementa relativamente más rápide que el del tamaño celular.
Esto está comprobadoentre algas unicelulares y en anfibios
con respecto a las células sanguíneas.

En las Figs. 8.9/10, se grafican las disPersiones de pun
tos correspondientes a los 6 tipos de granos de polen en fun
ción del contenido de ADNy la curva de la función alométrica
a la cual se ajustan. De acuerdo a estos resultados se puede
afirmar que existe relación entre el contenido de ADNy el vo
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Fig. 8.9A Tamañode granos de polen Lb en función del contenido

de ADN en 12 especies de Oxalis secc. Thamnoxys. El punto F2,que
no está incluido en la regresión , corresponde al híbrido alote
traploide entre_9. rhombeo-ovata (a) y Q."psoraleoides (b). Estos
individuos son mesostílicos y el polen representado en esta figg
ra corresponde a1 nivel bajo (Mb).



1500

1000

2

(tamañodegranodepolenBmenMm)

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

Fig. 8.9B Tamañode granos ae polen Bmen función del contenido

de ADN, (tabla 8.4) en 10 especies de Oxalis secc. Thamnoxys.
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Fig. 8.10A Tamañode los granos de polen Ba en función del conte

nido de ADNen 11 especies de Oxalis seco. Thamnoxys. El punto F2,que

no está incluido en la regresión, representa al híbrido alotatraploíde
entre 9. rhombeo-ovata(a) y.g. psoraleoides (b). Estos individuos son
mesostïlicos y el polen representado corresponde al nivel alto (Ma).
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Fig. 8.10B Tamañode granos de polen Mb en función del contenido

de ADNen 6 especies de Oxalis secc. Thamnoxys (tabla 8.4). El punto
F2, que no estáincluido en la regresión, corresponde al híbrido alo
tetraploide entre Q. rhombeo-ovata (a) y Q. Esoraleoides.
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corresponde al híbrido alotetraploide entre g. rhombeo-ovata (a) 
y _(_)_.Esoraleoides.



lumen de los granos de polen y que esta relación es de tipo a
lométrica, aumentando más el tamaño del genoma que el de los
granos de polen.

8.5. Contenido de ADNy correlación con caracteres asco
en un alotetraploide artificial

En los puntos 8.1. a 8.4., se mostró la relación entre la
variación en el contenido de ADNy ciertos caracteres morfoló
gico y citológicos en 16 especies y una variedad de Oxalis seg
ción Thamnoxys.

La obtención de un alotetraploide artificial, producto de
la autopolinización de un hibrido entre 9. rhombeo-ovata y Q.
psoraleoides, permitió disponer de individuos con un contenido
de ADNsuperior al de cualquier especie estudiada y aproximada
mente igual a la suma del contenido de ADNde las especies pro
genitoras, (punto 4.3).

En estos individuos (F2) se estudiaron los mismos caracte
res morfológicos y citológicos que en las especies, y por compa
ración con los valores de las mediciones obtenidas en aquellas,
se pudo constatar empíricamente si la asociación con el conte
nido de ADN,senmntenïa en proporciones similares al aumentar
el contenido de ADNen forma artificial por poliploidïa, (Tabla
8.5).

En la Tabla 8.5, se describen, el contenido de ADN,el nú
mero de cromosomas, tamaño de los núcleos, de los estomas folig
res, de los óvulos 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. Tamañode núcleos

El tamaño del núcleo en el híbrido F1, tiene un valor in
termedio al observado en los padres, siendo de 390 ua., ya que
en 9. rhombeo-ovata el valor promedio es igual a 366 ua. y en
O. psoraleoides 404 ua. Junto con la duplicación cromosómica



TABLA8.5.

A

Numerodecromosomas,contenldodeADNenpg.,tamañodenúcleosenua.,deóvulosmadurosenmm2

22

deestomasenmmydegranosdepolenehMmenQ.rhombeo-ovata,Q.EsoraleoidesyloshíbridosdelaF1(diploides)ydelaF2(tetraploides)entreestasespecies.

contenidotamañodetamañodetamañode 2

denúcleosestarasenóvulosentamañodepolenenM11

I.

ADNenpg.enu.a.m2 x10-1.m2 x10-estmbrebajoestambrealto

g.rhambeo-ovaca19,0411,59366Ï577,96Ïo,2221,66Ïo,321242Ïa7(ub)1336Ï23(Ma) g.¡soraleoides1227,29Ï1,29aoaÏas1o,aoÍo,ea21.3310,521087Ï23(Lb)1670Ï35(na)
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en la F2 se observa una duplicación aproximada del contenido
de ADNy del tamaño de los núcleos, siendo en promedio el va
lor para este último parámetro de 578 ua.

En la Fig. 8.1., se comparanlos valores correspondien
tes a estos híbridos y las especies progenitoras.

8.5.2. Tamañode los estomas foliares

Existen diferencias entre el tamaño de los estomas en 9.
rhombeo-ovata y 9. psoraleoides, en la primera es de 7,96 y
en la segunda de 9,80 mm2x 10-4. En el hibrido entre estas
dos especies, se observó que el tamaño de los estomas folia
res tienen un valor promedio inferior al de ambas eSpecies,
de 7,00 mm2x 10-4. En la F2 si bien no se observa una dupli
cación del tamaño de los estomas con respecto a los que se
observa en la Fl, el tamaño de los mismos es mayor y signifi
cativamente diferente al de la Fl siendo de 10,98 mm2x 10-4.

En la Fig. 8.2., se comparanlos valores correspondien
tes a estos híbridos y a las especies progenitoras.

8.5.3. Tamaño de óvulos

El tamaño de los óvulos en ambas especies progenitoras
es aproximadamente igual, 21,66 mm x 10.-2 en 9. rhombeo-ovata
y 21,83 mm2
vado en los individuos de la Fl del cruzamiento entre aquellas

x 10-.2 en 9. psoraleoides. El valor promedio obser

especies también es similar, siendo de 20,59 mm x 10- . Con
la duplicación cromosómicase registra una duplicación en el
tamaño de los óvulos maduros, pues en promedio el tamaño de los
mismosen el alotetraploide artificial es de 42,13 mm2x 10-2.

En la Fig. 8.3., se comparanlos valores correspondientes
a estos híbridos y a las especies progenitoras.

8.5.4. Tamañode los granos de polen

No se midió el tamaño de los granos de polen del hibrido



9. psoraleoides y 9. rhombeo-ovata, por la infertilidad
":3 mismos. Pero en la F2, dado que la fertilidad es reco

brada, se midió el volumen del polen y se lo comparó con el
observado en las especies progenitoras de la Fl. Los indivi
duos alotetraploides obtenidos, son mesostílicos, por lo tan
to se comparan el tamaño de los granos de polen de tstos ejem
plares, con aquellos del tipo Ma y Mbde 9. rhombeo-ovata y
Lb y Ba de 9. psoraleoides, pues no se contó con individuos
mesostílicos de esta especie para realizar las mediciones.
Los granos de polen Mb y Ma de 9. rhombeo-ovata tienen un ta
maño igual a 1242 y 1836 Mm2respectivamente, mientras que
los granos de polen de nivel bajo y alto, de plantas longistí
licas y brevistílicas de 9. psoraleoides tienen un tamañode
1087 y 1670 Mm2respectivamente. Si bien no se tiene la infor
mación sobre el tamaño de los granos de polen del híbrido di
ploide entre estas especies comoya se mencionara, en el ali
tetraploide artificial, producto de la duplicación cromosómi
ca del híbrido de la F1, se observó que el tamaño de los
granos de polen era aproximadamente del doble de los que se
observa en ambospadres para igual nivel. En los híbridos de
la F2, el tamaño promedio de los granos de polen Mbes igual
a 2240 Mm2y el de los correspondientes al nivel alto (Ma) es
igual en promedio a 2906 Mm2, (Tabla 8.5).

En las Figs. 8.9/10, se grafica el punto correspondiente
al tamaño promedio del grano de polen, en función del conteni
do de ADNpara este híbrido alotetraploide comparado con las
especies progenitoras y el resto de las especies estudiadas.
En estos gráficos se aprecia no solo que el tamaño de los gra
nos de polen es mayor que el de las eSpecies parentales sino
que este tamaño es mayor de lo que se esperaría según el con
tenido de ADNy de acuerdo a la curva de regresión de las es
pecies naturales. Las especies poliploides naturales, también
tienen, en algunos casos, un tamaño de granos de polen supe
rior a lo que se esperaría de acuerdo al contenido de ADN,
con respecto a la mayoría de las especies (curva de regresión).
También se observa que en los otros caracteres comparados con
el contenido de ADN,tamaño de núcleo, (Tabla 8.1), y de estg
mas, (Tabla 8.2), los puntos correspondientes a las especies
poliploides naturales, aumentanla dispersión, (Figs. 8.l./2).
Esto sugeriría una asociación diferencial entre el tamañode
los granos de polen y el contenido de ADN,dependiendo si el



aumento en la magnitud de éste es debida a poliploidía o a du
plicación intracromosómica, comola descripta por Bennett et
al.
tenido de ADNtienen pendientes de regresión diferentes según

(1972), quien encontró que el tiempo de meiosis y el con

el grado de ploidïa de las especies.

Por el momento, y mientras no se cuente con información
de mayornúmerode especies poliploides, naturales y artifi
ciales, no se puede más que denotar esta observación. Lo que
si se puede afirmar es que en estos híbridos junto con la du
plicación cromosómica se produce, en asociación, un aumento
en la magnitud de todos los caracteres medidos. Ademásen mu
chos casos estos aumentos son proporcionales a los valores ob
servados en la variación de las especies naturales. Si bien
esta correlación existe, tanto en la naturaleza comoen los
híbridos artificiales, no es posible por el momentoy con los
elementos disponibles asegurar si es un efecto debido a la va
riación en el contenido de ADNo debido al efecto del dosaje
génico. Este aspecto será tratado en la discusión.
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CAPITULO 9

VARIACIONES CROMOSOMICAS INTERESPECIFICAS EN ESPECIES DE LA SECCION THAM

NOXYS

En el estudio cromosómicorealizado en las eSpecies de la
Sección Thamnoxysse observaron, en algunas, variaciones CIhflO
sómicas intraespecificas, tanto numéricas comoestructurales.
En el primer caso se refiere a la presencia de cromosomassuper
numerarios y en el segundo caso a la aparición de inversiones
pericéntricas en las poblaciones naturales.

9.1. Cromosomas supernumerarios

Se analizó el complemento cromosómico en mitosis y su com
portamiento en meiosis en 6 individuos de 9. sellowii var. gi
versifolia Knuth. En dos de ellos se observó la presencia de un
cromosomasupernumerario (B) significativamente más pequeño que
el resto de los cromosomas, (Fig. 6.1). Aunque no se pudo dis
tinguir ninguna constricción en estos cromosomasen¿metafase,
se observó actividad centromérica en meiosis. Esto reflejarïa
que el centrómero es terminal y en consecuencia no ue observa
ninguna constricción en los cromosomasB en mitosis.

Dado que es aceptado el origen de los cromosomas B a par
tir de cromosomas A (Jones y Rees, 1982) y como no se observan
diferencias en el número de cromosomaso en el de.brazos entre
las especies cOn y sin cromosomassupernumerarios, se podria
afirmar que en esta especie la presencia de cromosomassupernu
merarios constituiría un polimorfismo. Este polimorfismo parece
ria tener un valor adaptativo puesto que, aunque la muestra ana
lizada es pequeña, el 33%de los individuos tiene cromosomas
supernumerarios. Para poder aproximarse a una conclusión más
fundamentada sería necesario estudiar un mayor número de indivi
duos y analizar la herencia de estos cromosomas.

9.2. Inversiones cromosómicas

En varias especies de Oxalis se encontraron ejemplos claros



de variación de la posición del centrómero sin alteración en
el largo total del cromosomaentre individuos de una misma es
pecie debido posiblemente a inversiones pericéntricas. Estas
variaciones en la posición del centrómero son de dos tipos de
pendiendo de la morfología de los cromosomasafectados. Aque
llas que involucran cromosomascon el centrómero en la posi
ción mediana o submediana y aquellas que afectan a cromosomas
con el centrómero en posición terminal o subterminal.

Tambiénse observó la presencia ocasional de puentes y
a veces puentes asociados con fragmentos, figuras éstas que
son usualmente interpretadas comoel resultado de entrecruza
miento entre el cromosomanormal 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 posición de los guiasmas, no per
mitió confirmar la existencia de este tipo de reordenamiento
cromosómico.Estas figuras podrían ser consecuencia de rotura
y reunión de cromátidas durante la meiosis, constituyendo in
tercambios de tipo U (Jones, 1969; Jones et al., 1971).

9.2.1. Inversiones que afectan a cromosomassubmetacéntricos y
metacéntricos (Oxalis erosa)

Se estudiaron 15 individuos de 9. erosa pertenecientes a
4 localidades diferentes (Tabla 9.1). En dos de estos indivi
duos provenientes de localidades diferentes, se observó que
el par de cromosomasbibraquiales es asimétrico.[hu>delos crg
mosomases metacéntrico y el otro submetacéntrico, (Fig. 9.1).
Noobstante de no contar con evidencias clásicas para demostrar
queeste par asimétrico es consecuenciade la heterocigosis para
inversión pericéntrica, tales comola observación de asas en
paquitenes o diferencias en el tamaño de las cromátidas de crg
mosomasen anafase I o metafase y anafase II (producto de dupli
caciones y deficiencias al producirse entrecruzamiento en el
sector involucrado por la inversión pericéntrica). Se observó
en meiosis la formación 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
tafásica se explica porque se producen dos guiasmas terminales
en cada uno de los brazos y un quiasma intersticial en la re
gión involucrada por la inversión . Según la orienta
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TABLA 9.1.

Inversiones pericéntricas en individuos de Q. erosa, Q. nen-.¡iedii

II

rhombeo-ovata

Catamarca

Brasi1(R.J)

Brasi1(E.5)

Brasi1(R.J)
Brasil (Par.)

Brasil (Par.)
Argentina(Hisns.)

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

25m+10t

Zsm+10t

Zsm+10t

2sm+10t

Zsm+10t

Zsm+ 9t+lst

25m+ 9t+lst

Zsm+ 9t+1st

2sm+ 9t+lst

Zsm+9t+lst

25m+ 9t+lst

Zsm+ 7t+3st

Zsm+ 7t+3st

lsm+1m+10t

lsm+1m+10t
th
10t+25t
10t+Zst
10t+Zsr

10r+2st
10:+2st
14L

14:
14:

14:
14t
14:

14:
l4t
13t+let
13t+lst
13t+1st
13t+lst
12t+Zst

par
de

[-88

o pares
cromosomas

St-St

* más información sobre 1a procedencia del material en 1a tabla 2.1.

Z de polen
coloreado



Fig. 9.1. Inversiones pericéntricas que afectan a
cromosomasbibraquiales en 9. erosa. A, individuo
84178 en el cual se encontró una pequeña diferenci
en la posición del centrómero en los cromosomas
metacéntricos- submetacéntricos homólogos. B, indi
viduo 84207 en el cual esta diferencia es más noto
ria. C, D, E y F comportamiento meiótico de los
cromosomas en el individuo 84207.C y E bivalente
sm-msin quiasma en la región invertida. D y F
bivalente asimétrico (sm-m)con quiasma en la rev
gión de la inversión (figura en 8).
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ción del bivalente con respecto al plano de aplastamiento, los
dos centrómeros pueden estar orientados en forma opuesta o ad
yacente. Tambiénse observaron bivalentes asimétricos formados
por dos quiasmas terminales, sin quiasma intersticial. Estas
figuras, con forma de anillo, son similares a la descriptas
por Walters (1952), quien también encontró individl heteroci
gotas para inversiones pericéntricas en Paeonia. Es ‘02
tes asimétricos con dos quiasmas terminales, pueden tener la
apariencia del bivalente en 8, comosi tuvieran un quiasma in
tersticial en la región de la inversión. Sin embargo, éstas
son el producto de la superposición de las cromátidas. Aunque
no se han podido detectar a nivel cromosómicolas deficiencias
y duplicaciones en AI, MII y AII, comoconsecuencia de la for
mación de un quiasma en la zona de inversión, la disminución
en la fertilidad, estimada a partir de la coloración con azul
de algodón de los granos de polen, podría ser una evidencia de
las consecuencias genéticas de la segregación de los cromosomas
entrecruzados, (Tabla 9.2). En plantas diploides, los productos
de duplicación y delección por entrecruzamientos en la zona in
vertida de un heterocigoto, para una inversión pericéntrica, re
sulta en aborto de las gametas que lo contienen (Sjódin, 1971).
En 9. erosa, la fertilidad de los individuos heterocigotas es
menor que aquella determinada en lOS homocigotas. Estos últimos
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 estarían de acuerdo con lo que se espera
ría teniendo en cuenta la frecuencia de quiasmas intersticiales
(0,47) en el bivalente bibraquial y la segregación de los cromo
somas con deficiencias y duplicaciones. Noda (1974), también
encuentra valores de disminución en la fertilidad, estimada con
azul de algodón, coincidentes con lo esperado en un heterocigo
ta para inversiones pericéntricas en Scilla scilloides.

9.2.2. Inversiones que afectan a cromosomassubtelocéntricos y
telocéntricos: 9. erosa, O. neuwiedii, O. rhombeo-ovata,
9. dispar

Las variaciones en la posición del centrómero que afectan
a cromosomassubtelocéntricos y telocéntricos se observaron en
varias e8pecies de la Sección Thamnoxys:O. erosa, g. dispar,
9. neuwiedii y 9. rhombeo-ovata. En 9. niederleinii de la Sec



TABLA 9.2.

Comportamientomeiótico y fertilidad en tres individuos de 9, erosa
uno heterocigota eStructural para una inversión pericñrica en el par
de cromosomas N3 1 (sm-m) y los otros dos homocigotas para el mismo

par (sm-sm) 

E
UV)

A om 5°
numero de quiasmas* bivalentes bi- v E É 1

braquiales con 8-: a É_ _ . H o o
I . I t t 1 CMP por Iblvalen w
1nd1v1duo o a es por te blbraquíal intersticial ‘g 5 3 E

sazo7hetero- 10,1óïo,os 2,aoÏo,o7 o,a7** 35 61
cigota sm-m

BhllBhomoci
gota sm-sm

Bhl75homoci
gota sm-sm

ú el número de quiasmas se expresa con la media y el error standard
** frecuencia



ción Clematodes, también se observó variaciones en la posición
del centrómero en un cromosomaasimétrico entre distintos in
dividuos, que podria atribuirse al mismofenómeno.

Adiferencia de las inversiones descriptas para el par de
cromosomasN° l de 9. erosa, las cuales producen una disminu
ción de la fertilidad de los granos de polen, en aquellos indi
viduos heterocigotas para estas inversiones, las variaciones
en la posición del centrómero que afectan a cromosomasasimé
tricos parecerían constituir polimorfismosque tendrían valor
adaptativo o al menosserían neutras al "fitness" de las pobla
ciones que las poseen. Esto parece asi, ya que se observó con
alta frecuencia en varias especies tanto en estado heterocigo
ta como homocigota, (Tabla 9.1).

9.2.2.1. Oxalis erosa

Comoya se describió, esta eSpecie tiene un cariotipo for
mado por 2n=12 cromosomas, el par N° l bibraquial y los pares
N° 2 a 6 del tipo bastón que pueden ser telocéntricos (t) o sub
telocéntricos (st). Se analizó el cariotipo en 15 individuos
pertenecientes a 4 poblaciones. En 7 de estos individuos, in
cluidos aquellos con inversiones en el par de cromosomasN° 1,
se observó que los 10 cromosomasasimétricos son telocéntricos.
Este cariotipo se observó en individuos de las cuatro poblacio
nes estudiadas y por lo tanto es el más generalizado en la espe
cie. En 6 individuos, pertenecientes a 2 poblaciones diferentes,
se observó que un cromosoma perteneciente a los pares N° 2 a 6,
es subtelocéntrico. Esta heterocigosis estructural constituida
por un par de cromosomasasimétricos (st-t), no afecta siempre
al mismo par de cromosomas, (Tabla 9.1, Fig. 9.2). En los dos
individuos restantes, coleccionados en una mismapoblación, se
observaron 3 cromosomassubtelocéntricos. Estos individuos se
rian homocigotas para un par de cromosomas (st-st) y heterocigg
tas para un par de cromosomas (st-t). De acuerdo al tamaño de
los cromosomascorresponderïan al mismo par en ambos individuos,
(Fig. 9.2).

9.2.2.2. Oxalis dispar
ComoO. erosa, 9. 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 9. dis
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Fig_ 9.2; Inversiones pericéntricas que afectan
a cromosomastelocéntricos-subtelocéntricos.
A, 9. erosa individuo 84125, (23m+ 3stV+7t);B,
9. rhombeo-ovata individuo 83287, (lst + l3t);
C, 9. erosa individuo 83351, (2sm + lst + 9t);
D , 9. neuwiedii individuo 84209 (2st + lOt).
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par tiene un cariotipo formado por 2 cromosomassubmetacéntri
cos, dos cromosomassubtelocéntricos y 8 cromosomastelocéntri
cos (25m + Zst + 8t). Los dos cromosomas (st) no son homólogos
y conforman dos pares de cromosomasasimétricos (st-t), corres
pondientes a los pares N° 2 y 5, (Fig. 3.15). Se observó que
los miembros de estos pares segregan en forma mendeliana cuan
do se realizaron cruzamientos para la obtención de híbridos con
9. 35953 y 9. psoraleoides, especies que tienen un cariotipo
muy similar pero con cromosomas más pequeños, (Tabla 9.3 y Fig.
9.3).

Debido a que solo se analizó un individuo, no se puede ha
blar de variabilidad o polimorfismoestructural en esta especie.
Sin embargo, por la forma en que segregan los dos cromosomas st
de este individuo y además por la presencia de un cromosomast
más en el especimen descripto por Marks, (1957), es muy proba
ble que se encuentren variaciones en el número de cromosomas
subtelocéntricos entre los individuos de poblaciones naturales
de esta especie comolas descriptas en O, erosa.

9.2.2.3. Oxalis neuwiedii

Q. neuwiedii, tiene un cariotipo constituido por 12 cromo
somastodos asimétricos. Se estudiaron 6 individuos pertencien
tes.a dos localidades diferentes. En uno de éstos se observó un
cariotipo formado por 12 cromosomastodos telocéntricos. En los
5 individuos restantes, pertenecientes a dos poblaciones, se ob
servó un cariotipo formado por 10 cromosomastelocéntricos y
dos cromosomassubtelocéntricos. En cuatro de estos individuos
los 2 cromosomasst serían homólogos y en el individuo restante
con 2 cromosomassubtelocéntricos 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 crg
mosomasdel tipo varilla y comoen las eSpecies anteriores se
observaron variaciones en la posición del centrómero de estos
CI'OlTlOsoma S o

Se analizaron 13 individuos de dos poblaciones diferentes,
y en 8 de estos el cariotipo está formado por los 14 cromosomas



TABLA 9.3.

Análisis de la herencia de los cromosomassubtelocéntricos

del complento cromosómicode _O_.disEar en la descendencia
de los cruzamientos con g. erosa y 2. Bsoraleoides.
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Fig. 9.3. Herencia de los cromosomassubtelocéntricos
del complemento cromosómico de 9. disgar (2m + 25t +
8t) en la descendencia de los cruzamientos con
9. erosa (2sm-m+ lOt) y 9. Esoraleoides (25m+10t).
A, 9. erosa x 9. disBar sin cromosomassubtelocén
tricos; B, 9. psoraleoides x 9. disgar con un cro
mosoma subtelocéntricoz C, g. erosa x 9. disEar
con dos cromosomassubtelocéntricos. (Tabla 9.3).""“‘



telocéntricos. Este sería el cariotipo más generalizado puesto
que se observó en el mayor número de individuos y en ambas po
blaciones. Cuatro individuos provenientes de las dos poblacio
nes tienen un cromosomasubtelocéntrico 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 población de Iguazú, tiene un cariotipo constituido por
2 cromosomassubtelocéntricos y 12 cromosomastelocéntricos.
Estos cromosomas no son homólogos y constituyen dos pares de
cromosomasasimétricos (st-t), (Fig. 9.2).

9.2.2.5. Discusión sobre inversiones que afectan a cromosomas
subtelocéntricos y telocéntricos

El análisis de la meiosis de los distintos individuos he
terocigotas de estas especies, no mostraron ninguna de las es
peradas figuras meióticas en heterocigotas para inversiones pe
ricéntricas en cromosomasasimétricos (Brandam, 1970). Cuando
el segmento invertido es pequeño es poco probable que se produE
ca quiasma dentro de la región invertida y por lo tanto pueden
no encontrarse evidencias directas sobre la naturaleza del reor
denamiento estructural. Las variaciones en la posición del cen
trómero entre individuos de una especie pueden deberse a otros
motivos que los debidos a una simple inversión pericéntrica, c9
mo por ejemplo a los desplazamientos del centrómero demostrados
por Brandham (1969) en Aloineae y por Jackson (1973) en Haplopa
pu_. También podrían deberse a que los brazos cortos de los cro
mosomassubtelocéntricos corresponden a un segmento extra como
el descripto por Marks (1957) en 0xalis dispar. Si así fuera
los cromosomasdel par (st-t) serían de diferente tamaño no te
niendo el brazo corto de los cromosomassubtelocéntricos un seg
mento homólogo en el otro cromosomadel par. Este brazo corto,
entraría dentro de la definición de deficiencia estructural hí
brida (Darlington, 1965) o de segmento supernumerario (White,
1973; Jones y Rees, 1982). Pero, debido a la poca diferencia de
tamaño que existe entre los cromosomasde los distintos comple
mentos no siempre es posible determinar con seguridad los pares
de cromosomas homólogos y de esta forma determinar si se trata
de cromosomasde igual o de diferente tamaño. Esto podria ser
demostrado feacientemente por medio de la observación del aparea
miento de cromosomas paquiténicos. 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 centrómero comode seg



mento supernumerario y además se ha demostrado la existencia
de heterocigotas para inversiones pericéntricas en 9. erosa,
(punto 9.2.1.), se asume que este polimorfismo es debido a
inversión pericéntrica de cromosomastelocéntricos-—subtelo
céntricos

9.2.3. Conclusión

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 comoen Paeonia californica (Walters, 1952), quien sugiere
un valor adaptativo para este tipo de reordenamiento estructu
ral.

Cualquier interpretación que se haga sobre el origen y
mantenimiento de estos reordenamientos con la información pre
sente sería meramenteespeculativa. Pero a los fines de esta te
sis es importante destacar que las inversiones pericéntricas
puedenhaber tenido ingerencia en las modificaciones filogenéti
cas del cariotipo de estas especies.



CAPITULO 10

DISCUSION

10.1. Variación del número básico en Oxalis

Con los recuentos efectuados en las 53 entidades cuyos ca
riotipos se describieron en la presente tesis, se completa la
información citogenética 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
númeroscromosómicosobtenidos de la revisión bibliográfica cg
mo los nuevos recuentos descriptos aqui, se muestran en el A
péndice . En la Tabla 10.1, se resume esta información pa
ra cada sección americana y africana.

Entre las especies americanas el número básico más común
es x=7: el mismo se observó en 35 recuentos diploides donde
se contaron 2n=l4 cromosomas. En segundo término se encuentra
el número básico x=6 que se encontró en 21 recuentos diploi
des con 2n=12 cromosomas. En tercer y cuarto lugar se encuen
tran los números básicos x=5 y 9, ya que se describieron 12
especies con 2n=10 cromosomas y 11 con 2n=18. En 4 especies se
contarOn 2n=16 cromosomas, lo que implica que el número básico
de éstas es x=8 y sería el 5° número básico más común entre
las especies americanas, junto con el número básico x=11 ya
que se encontraron 4 entidades con 2n=22 cromosomas (x=1l).
También se encontraron 3 especies con 2n=26 cromosomas (x=l3)
y dos especies con 2n=20 cromosomas (x=10). Al considerar tam
bién las entidades poliploides, las frecuencias con que apare
cen los distintos números básicos, se mantienen más o menos i
gual, (Tabla 10.2).

Entre las especies africanas, también el númerobásico
más comúnes x=7, pero, salvo un solo recuento, no se encontra
ron especies con x=6. En segundo lugar el número básico más cg
múnsería x=5 si se aceptara que las especies poliploides con
números cromosómicos divisibles por 5 tengan aquel número bási
co. Pero comono se encontraron especies diploides con 2n=10
cromosomas es probable que éstos sean números cromosómicos de
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rísados de otros númerosbásicos ancestrales o bien que ten
gan un origen dibásico. También se encontraron dos especies
Con 2n=16 cromosomas, número básico x=8. Comoentre las espe
cios americanas, entre las africanas, las especies poliploi
des son en su mayoria de número básico x=7, (Tabla 10.3).

De acuerdo al análisis de los diferentes númeroskiwic:s
en amboscentros de diversificación principales del género
Oxalis, es evidente que los más comunes son x=7 y x=6, y que
la mayor variabilidad en el número de cromosomases caracte
rística de las especies americanas: en las que se encuentran
8 númerosbásicos diferentes, en cambio entre las africanas
sólo se encontraron 3 números básicos. El 87%de las mismas
tiene el númerobásico x=7, solo se describieron dos entida
des con número básico x=8 y una con x=6, el resto de las es
pecies son poliploides que tendrian números cromosómicosde
rivados.

Comosugiere Marks (1956), el grupo de especies de gig
lis de Africa del Sur sería un grupo especializado dentro
del género, caracterizado por variabilidad dentro de si mis
moa juzgar por el alto número 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
formación contenida en el Apéndice sobre los distintos
númerosbásicos encontrados entre las distintas secciones de
Américay Africa. Para este propósito se consideraron aquellas
secciones de las cuales se disponía de dos o más recuentos.
Por un lado se representan las frecuencias con que aparecen
los distintos números básicos en cada sección, (Fig. 10.1a)
y por el otro el porcentaje de recuentos con determinado núme
ro básico que se observó en cada sección, (Fig. 10.1b). De la
consideración de este diagrama se desprende que los números bé
sicos no son característicos de determinada sección. Por ejem
plo los números básicos x=7 y 6 se encuentran representados en
9 y 10 respectivamente de las 16 secciones americanas, los nú
meros básicos x=5 y 9 en 5 y el número básico x=8 en 3 seccio
nes.El resto de los números básicos x=10,11 y 13 solo aparecen
en algunas especies de secciones que no tendrian estrecha rela
ción filogenética. Estos últimos, dado su alto valor y escasa
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frecuencia serian derivados de otros númerosbásicos ancestra
les por dos mecanismosdiferentes: poliploidïa y posterior a
neuploidïa o bien que estos números cromosómicos sean dibási
cos consecuencia de hibridación entre 2 especies con diferen
te número cromosómico y posterior duplicación cromosómica. Los
distintos citotipos encontrados en la e5pecie 9. corymbosase
rían un buen ejemplo de aneuploidía en poliploides. El número
cromosómico más bajo encontrado en esta entidad es 2n=l4 (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 aneuploidïa. El número
cromosómico 2n=¿6 en Q. lasiophylla (de Azkue, no publicado)
podría ser de origen dibásico puesto que en especies afines
pertenecientes a la mismasección (Articulata) se encontraron
los números básicos 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=26cromosomas,entre 9. psoraleoi
des (2n=12) y Q. rhombeo-ovata (2n=l4), ejemplifica como la
formación de un híbrido estéril (Fl, 2n=13) por duplicación crg
mosómicarecobra la fertilidad y se mantiene aislado reproducti
vamentede las especies parentales, (punto 7.2.2.7).

Ademásde esta variación en el número básico entre las es
pecies afines y aún intraespecïficas, explicable por aneuploi
dïa u origen dibásico, existen otras variaciones en el número
básico entre especies afines, pertenecientes a una mismasección,
a nivel diploide, cuya explicación estaría relacionada con reor
denamientos estructurales. Unode los ejemplos más 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 númerosbásicos diferentes:
x=5, 6 y 7. Entre estas especies el número básico x=6 es el más
común, no solo porque la mayor parte de las entidades tienen es
te númerobásico sino por la distribución geográfica de las espe
cies que lo poseen. Los otros dos, x=5 y x=7 son derivados por
procesos que implican reordenamientos robertsonianos. Conrespeg
to a las especies con número básico 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 cromosomasbibraquiales en
un complemento constituido por cromosomasacrocéntricos (Oxalis
sp. N° 2, Q. fritillariformis y 9. bupleurifolia, y la presencia
de un cromosoma mucho más grande que el resto de los cromosomas



del complemento (Oxalis sp. N° l), serían indicios de que la
fusión céntrica y la inversión pericéntrica pueden haber teni
do importancia en la conformación de estos cariotipos. Por o
tro lado quedó demostrada la relación robertsoniana entre 9.
rhombeo-ovata, x=7 con especies de número básico x=6. De esta
forma se explica el origen del número básico x=7 en la sección
Thamnoxysa partir del número básico x=6. En el análisis de la
meiosis de los híbridos entre Q. rhombeo-ovata (2n=14) con 9.
psoraleoides y 9. erosa (2n=12) y el híbrido (9. erosa x 9.
dispar), también con 2n=12 cromosomas, se observó la formación
del trivalente entre un cromosomametacéntrico de las especies
con 2n=12 cromosomas y dos cromosomas telocéntricos de 9. ¿29m
beo-ovata asociados con un quiasma a cada uno de los brazos del
cromosomabibraquial. La afinidad encontrada entre estas cuatro
especies y el hecho que en el complemento cromosómico de 9.
rhombeo-ovata se encuentran dos cromosomastelocéntricos homeó
logos a cada uno de los brazos del cromosomametacéntrico de ca
da una de las especies con 2n=12 cromosomas, desvirtüa la hipó
tesis de Marks (1957) sobre el origen del cariotipo de Q. dis
par. Segúneste autor el cariotipo de 9. dispar se habria origi
nado por sucesivas fisiones céntricas de cromosomasmetacéntri
cos ancestrales y pérdida de uno de los brazos debido a su con
dición deletérea.

Dadala variabilidad de los cariotipos del género refleja
da en los diversos tamaños, formas y número de los cromosomas,
uno de los caminos para obtener información sobre los mecanis
mos que originaron los cambios cromosómicos, es realizar estu
dios citogenéticos en grupos de especies filogenéticamente re
lacionadas. En este sentido los Oxalis arbustivos, en su mayo
ría pertenecientes a la Sección Thamnoxys,resultan un material
excelente para comprender estas variaciones. En este grupo ope
raron en la modelación de los distintos cariotipos cambios en
el contenido de ADN,fusiones y fisiones céntricas, inversiones
pericéntricas y poliploidía.

Por otro lado, el grupo de especies afines a 9. amara ejem
plifica otro mecanismode variación en el cariotipo, según el
cual el número cromosómico se mantiene constante, no obstante,
existen variaciones en el contenido de ADNy en la simetría de
los cromosomas.
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DBLAIOJ.

Númerode cromosomasencontardos en las distintas secciones america

nas y africanas de Oxalís. (Resumendel apéndiceL

SECCIONES AMERICANAS

Austroamericanae
Andicolae
Articulatae
Angustifolia
Acetosella

Alpinae
Clematodes

Carnosae
Corniculatae

Capillares
Heterophyllum
Holophyllum
Jonoxalis

Laxae

Ortigíeseae
Palmatifoliae
Polyoxalis
Tuberosae
Roseae

Thamnoxys

SECCIONES AFRICANAS

Angustatae
Campanulatae
Cernuae

Crassulae

Óppositae
Stricto-phyllae

1(6)d; 3(6)P-*
1(6)p; 1(7)d.
2(6)d; ¿(7)d;
1(7)d; 1(7)p.
1(5)d; 1(6)p;
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;l(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; l(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).

3(7)P; l(9)d; 1(13)d.

l(9)d; 1(11)d, 2(2n=30); 1(2n=35).

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; L(2n=34); l(2n=35).
2(7)d; 2(7)p.
2(7)d; 2(7)p; 1(2n=40).

-2(7)p.

* Entre paréntesis se indica el número básico, delante del mismoel
número de recuentos en que se encontró determinado número básico
y detrás si fué en diploides o poliploides. En el caso que no se
mencione el númerobásico se indica entre paréntesis el númerode
cromosomasdel recuento.



TABLA 10.2.

Porcentaje de los distintos númerosbásicos en los recuentos diploides
y poliploides de Oxalis

4numero

americanos (estractado de apéndiceL

recuentos en diploides recuentos poliploides recuentos totales
básico cantidad porcentaje cantidad porcentaje cantidad porcentaje

7 35 38,5 30 62,5 65 46,50

o 21 23,5 17 35,5 38 27,00

5 12 13,0 0 0 12 9,00

9 11 12,0 o o 11 3,00

8 h a,o l 2 5 3,25

1] 4 h,0 O 0 h 3,00

13 3 3,0 0 0 3 2,00

10 2 2,0 0 O 2 1,25

TABLA 10.3.

Porcentaje de los distintos númerosbásicos en
y poliploides de Oxalis africanos (estractado

número

básico cantidad

7 10

B 2

6 1

porcentaje

77

15

8

poliploides
cantidad porcentaje

10 100

0 0

0 0

los recuentos diploides
de apéndice)¡

recuentos
cantidad

20

2

totales
porcentaje

B7

9
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10,2. Variación del cariotipo entre especies de las Seccio
nes Thamnoxys, Heterophyllum y Holophyllum

Conel objeto de poder describir mejor la variación del
cariotipo entre estas especies comoasí también las posibles
relaciones filogenéticas entre ellas, se ordenanlos carioti
pos de acuerdo al número, forma y tamaño de los cromosomas en
6 clases, (Fig. 10.2).

En la clase N° l se encuentra una sola especie de la seg
ción Thamnoxys, Oxalis sp. N° 1 con 2n=10 cromosomas. Esta es
pecie tiene los cromosomas más pequeños enCOntrados en los 9
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 más común ya que más del 50% de las
especies tienen un cariotipo con estas características. Once
especies y una variedad pertenecen a la sección Thamnoxysy
otra especie a la sección Holophyllum. Estas entidades son;
de la Sección Thamnoxys:9. frutescens, 9. glaucifolia, 9. gy
tisoides, 9. tenuicalyculata, 9. euphorbioides, Q. barrelieri,
9. sepium,9. hedysarifolia, 9. cratensis, 9. sellowii var.
diversifolia y 9. sellowii var. latifolia y de la Sección Ho
lophyllum: 9. renifolia. Todas tienen el mismonúmero básico
x=6 y el cariotipo es casi totalmente simétrico pues los cro
mosomasson metacéntriCOS y submetacéntricos,
(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 tamaño de los cromosomases similar
entre las especies y el contenido de ADNpor genoma haploide
no tiene diferencias significativas entre las especies y varía
entre 1,13 y 1,75 pg, (punto 4.2).

La clase N° 3 está definida por tres especies, dos de e
llas de la sección Heterophyllum,9. bupleurifolia y 9. friti
llariformis, y una de la sección Thamnoxys, Oxalis Sp. N° 2.
Si bien todas tienen 2n=10 cromosomas con 4 pares de cromoso
mas asimétricos y un par de cromosomasbibraquiales, (Figs.
3.2 y 3.4) existen entre ellas variaciones en el tamaño de
los cromosomasque se refleja en diferencias en el contenido
de ADNque es de 4,60 pg. en Q. fritillariformis, 5,82 pg. en
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9. erosa y en la clase 6 9. rhombeo-ovata.



9. bupleurifolia y 9,50 pg. en Oxalis sp. N° 2.

En la clase N° 4 se encuentran 2 especies de la sección
Thamnoxys:9. hassleri y 9. neuwiedii ambas especies tienen
2n=12cromosomasasimétricos, (Figs. 3.3 ). La diferencia
más importante entre el cariotipo de ambas eSpecies está da
do por el tamaño de los cromosomas que son más grandes en 9.
neuwiedii. También el contenido de ADNes_mayor en esta espe
cie que tiene 13 pg. contra los 10,49 pg. de 9. hassleri.

La clase N° 5 la definen 3 eSpocies con cariotipo simi
lar, todas de la sección Thamnoxys:Q. erosa, Q. psoraleoides
y 9. dispar tienen todas 2n=12 cromosomasun par metacéntrico
a submetacéntrico y 5 pares telocéntricos-subtelocéntricos,
(Figs. 3.2 / 3). Entre 9. erosa y 9. psoraleoides no existen
diferencias en el tamaño de los cromosomas ni tampoco en el
contenido de ADNque es de 26,20 pg. en la primer especie y
de 27,29 en la segunda. En cambio los cromosomas de 9. disRar
son sensiblemente más grandes y tienen un contenido de ADN
significativamente mayorque en las otras dos especies, sien
do de 33,01 pg.

La clase N° 6 definida por número y forma de cromosomas
está integrada por una sola especie de la Sección Thamnoxys:
9. rhombeo-ovata. Esta tiene 2n=l4 cromosomas todos en forma
de varilla, (Fig. 3.4 ). La forma y el tamaño de los cromoso
mas de esta especie es similar al de los cromosomasen forma
de varilla de las especies que definen la clase anterior aun
que más pequeños. Es así que, a pesar de tener un mismo núme
ro fundamental (númerode brazos) Nf=14difiere significativa
mente con aquellas en cuanto al contenido de ADNque en esta
especie es de 19,04 pg.

Al comparar las clases recientemente definidas por la
morfología 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 más o menos las mismas, (Tabla
10.4). Esta congruencia estaria indicando que entre las espe
cies de la sección Thamnoxysy especies de secciones afines,
la divergencia evolutiva fue acompañadano solo por cambios
en el cariotipo (número y forma de los cromosomas) sino por



TABLA 10.4.

Comparaciónde las especies que integran los grupos definidos por
el contenido de ADNpor genomahaploide y las clases definidas por
la morfología del cariotipo.

grupos definidos contenido de clases definidas
por contenido de ADN por por morfología del

ADN ¡lean haploide pg. cariotipo

Oxa_1íssp N31 0,88 leis sp N31

Q. linearis 1,13 g. linearis

2- 22112 1.16 2- ¿em

g. futescens 1,18 g. M
Q. barrelieri 1,25 Q. barrelieri

2. aellouii var. latifolia 1,25 2. sellouií var. latifolia

Q. sellowii ver. diversifolia 1,28 g. sellovii var. diversiíolia

9. hedgsarifolia 1,30 2. hedgsarifolia

Q. renítolia 1,52 g. renifolia

Q. Elaucifolia l,hB _0. glaucifolia

2. cratensis 1,75 g. cracensis

Q. fritíllarifomis 2,30 g. fritillarifomis

2. bugleuriíolia 2,91 2. bugleurifolia

M sp N32 la,75 ME 5p N°2

_(_).hassleri 5,25 _0. hassleri

g. neuwiedii 6,50 Q. neuwiedíí

2. rhombeo-ovata 9,52 Q. rhmbeo-ovata

2- me 13.1 .0-m
g. Esoraleoídes 13,6 _(_).anraleoides

2- gara 16,5 2- Lism
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cambios en el contenido de ADNcon un rango de variación entre
1,76 y 33,01 pg. entre especies diploides. Esta comparación
permite visualizar dos hechos importantes: primero, que exis
ten especies que a pesar de tener igual morfología cariotïpica
definen grupos significativamente diferentes de acuerdo al con
tenido de ADN,y segundo, que a pesar de existir diferencias
estructurales que implican diferentes númerosbásicos entre es
pecies, no existen entre éstas diferencias significativas en
el contenido de ADN.Comoejemplo del primer caso están 9. hass
leri del grupo N° 3 y 9. neuwiedii del grupo N° 4, y por otro
lado 9. erosa y 9. psoraleoides del grupo N° 6 y Q. dispar del
grupo N° 7, (Fig. 10.3), los cuales serian indicios de que el
cambio del contenido de ADNtuvo influencia en la diferenciación
de especies. Comoejemplo del segundo caso el hecho de que en el
grupo N° 3 definido por el contenido de ADN,se encuentren dos
especies con diferente númerobásico, Oxalis hassleri y Oxalis
sp. N° 2, indicarïa que si bien se produjo divergencia a partir
de cariotipos ancestrales por reordenamientos estructurales, dan
do dos números básicos diferentes x=5 y 6, independientemente,
los cambios en el contenido de ADNen la historia evolutiva de
estas especies, habría modeladolos cariotipos que en la actuali
dad éstas poseen.

10.2.1. Tamañode los cromosomasy diversificación

Lo ejemplificado en el punto anterior sobre especies que
tienen un cariotipo muysimilar y se diferencian por el tamaño
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 diversificación per se.
Unode los efectos de estos cambios podría ser el establecimien
to de barreras reproductivas entre especies incipientes (Martin,
1968; Rees y Jones, 1972). Las diferencias en el contenido de
ADNentre especies de Festuca son la causa de las dificultades
en el apareamiento cromosómico en los híbridos y consecuentemen
te de la disminución en la fertilidad (Rees et al., 1982; Seal,
1983). Entre las diferentes razas de Cryptobothrus chrysophorus
se observan diferencias en el contenido de ADNde hasta un 19%
(Rees et al., 1978) que podria indicar aislamiento reproductivo.
En Oxalis, el caso de 9. erosa, 9. psoraleoides y 9. dispar po
drian ser ejemplos de esta situación. Comoya se describió, en
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Fig. 10.3. Cariotipos de especies con igual número y
similar morfología de cromosomas, pero que se diferencian
por el tamaño de los mismos y por el contenido de ADN.
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tre estas especies no hay diferencias observables en la morfo
logía del cariotipo pero el tamaño de los cromosomasy el con
tenido de ADNde Q. dispar son mayores que el de las otras dos
especies. Si bien el comportamientomeiótico de los híbridos
entre estas 3 especies es normal, en el caso de los híbridos
entre especies con diferente contenido de ADNse observaron
bivalentes heteromórficos y disminución en la fertilidad con
respecto a lo que se observa en los híbridos entre especies
con igual contenido de ADN, (punto 7.2).

10.2.2. Evolución del cariotipo

El cariotipo ancestral de los Oxalis subarbustivos esta
ría formado por 12 cromosomas pequeños, esta afirmación no se
basa solamente en que es el número cromosómico más común entre
los Oxalis subarbustivos sino en que es un número cromosómico
muycomúnen el género en total. A partir de aquel cariotipo
ancestral se habrían diferenciado diversas lineas evolutivas,
una de las cuales, caracterizada por cromosomaspequeños meta
céntricos y submetacéntricos, fue muyexitosa a juzgar por el
alto númerode especies con este cariotipo. Las eSpecies con
2n=10cromosomaspodrían tener su origen a partir de especies
con 2n=12 cromosomas por fusión céntrica e inversión. El aumen
to en el contenido de ADNtambién tuvo influencia en la modela
ción del cariotipo de las especies con 2n=10cromosomas. Prin
cipalmente por aumento en el contenido de ADN,sin modificación
en el número de cromosomasse habría originado el cariotipo de
las especies con 2n=12 cromosomasasimétricos. Las especies Q.
erosa, 9. psoraleoides y 9. dispar que también mantienen el nú
mero cromosómico 2n=12, se caracterizan por un marcado incremen
to en el contenido de ADNel cual no habría sido proporcional
en todos los cromosomas-del complemento ya que un par es mucho
más grande que el resto y metacéntrico. A partir de un ancestro
común, a estas especies, pero con menor contenido de ADN,se ha
brïa diferenciado por fisión céntrica el cariotipo con 2n=l4
cromosomas telocéntricos como el de O. rhombeo-ovata.

10.3. Variación del cariotipo entre las especies afines a Q. amara

Este grupo de especies, en su mayoría pertenecientes a la



sección Clematodes, se caracteriza por poseer 2n=lO cromosomas
grandes con variaciones interespecíficas en el grado de sime
tría. A pesar de la uniformidad en el número, forma y tamaño
de los cromosomas, los cariotipos de estas especies se pueden
dividir en tres clases de acuerdo a la simetría de los cromosg
mas, (Fig. 10.4). En la clase N° l, se encuentran 3 especies
que tienen el cariotipo más simétrico: 9. amara, 9. praetexta
y Oxalis sp. N° 3. La clase N° 2 la definen 2 especies 9. Ear
mentosa y 9. hepática con cariotipos más asimétricos que las
especies anteriores y en la tercer clase se encuentran 9. nigf
derleinii y 9. subcorymbosaque tienen el cariotipo más asimé
trico pues la mayoría de los cromosomasson telocéntricos,
(Fig. 10.4).

Si bien no se pudo medir el contenido de ADNen todas las
especies de este grupo, se midió en 5 entidades que representan
a las tres clases definidas en el párrafo anterior. La variación
en el contenido de ADNentre estas especies no tiene un rango
muyamplio como en el caso de las especies subarbustivas ya que
aquí oscila entre 9,25 y 15,59 pg. No obstante se observó que
esta variación está correlacionada con la variación en la sime
tría de los cariotipos. El aumento del contenido de ADNestá co
rrelacionado positivamente con el aumento del número de cromoso
mas metacéntricos y submetacéntricos y disminución de los cromo
somasasimétricos, subtelocéntricos y telocéntricos, manteniendo
constante el número de cromosomastotales. Así la variación en
la simetría del cariotipo entre las especies podría deberse no
solo a inversiones pericéntricas sino a cambios en el contenido
de ADNinfluyendo en las relaciones de tamaño de los brazos de
los cromosomas, (capítulo 5), (Fig. 10.4.)

Es interesante mencionar que son poco frecuentes entre los
ejemplos conocidos de evolución del cariotipo, cambios en la si
metría manteniendo constante el número de cromosomas. El caso
de Aegilops sería el más similar. En este género existe varia
ción en la simetría del cariotipo manteniendo constante el númg
ro de cromosomas 2n=14. Además en Aegilops como en Oxalis las
especies con menor contenido de ADN(Furuta, 1970) y mayor espe
cialización (Stebbins, 1974) tienen cariotipo más asimétrico.
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9. praetexta, Oxalis sp. N9 3 y 9. amara, que tienen el
cariotipo más simétrico son las tres perennes geófitas.
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10.4. Valor adaptativo de los cambios en el contenido de ADN

Si bien está ampliamente documentada la existencia de va
riaciones en el contenido de ADNentre 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 montaña, distribuidas según
gradientes de temperatura por latitud o altitud. En cambio,
el caso de los Oxalis pertenecientes a la sección Thamnoxys
es de particular interés no solo porque la variación es única
entre especies pertenecientes a un mismogénero de dicotiledó
neas, sino también porque se dá entre entidades tropicales que
se distribuyen en lugares sin diferencias de latitud o altitud
casi todas a nivel del mar. La mayor diferencia ecológica en
tre los distintos hábitats de estas especies consiste en gra
dientes de luminosidad causados por la alternancia de bosques
y savanas o pastizales incluidos en el área de distribución de
estas especies. Por estas razones los resultados obtenidos en
el estudio de la asociación de caracteres morfológicos 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), sugirió que el ADNnuclear tiene influencia en
el desarrollo de los organismos de dos formas, primero por me
dio del contenido de información génica (genotipo) y segundo,
indirectamente e independientemente de su información génica,
debido a consecuencias mecánicas o físicas de su masa (nucleo
tipo), jugando el nucleotipo un rol de control en la determina
ción de algunos caracteres fenotïpicos. De esta forma el tama
ño del genoma determina no solo el tiempo mínimo de generación
sino que tiene influencia sobre los límites de tamañode célu
las, tejidos y órganos (granos de polen, estomas, semillas,
etc.). La teoria del ADNarmazón (Skeletal DNA,Cavallier
Smiith, 1982 y 1983) seria una explicación a las correlaciones
observadas entre el contenido de ADNy el tamaño de núcleos,
células u órganos. Esta teoria se basa en que la masa total
del ADNactúa como esqueleto que determina el volumen del nú
cleo, entonces incrementos o decrecimientos en el contenido
de ADNalterarïan directamente el volumen nuclear. Los incre
mentos evolutivos en el volumen celular seguidos de selección
hacia un incremento del volumen del núcleo, serian la causa de
un aumento adaptativo en el monto de ADN.Comoconsecuencia la
proporción de ADNno génico en el genOmase incrementará debido
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al rol de armazón que este tiene.

De los caracteres morfológicos de las especies de Oxalis
de la Sección Thamnoxys, cuya asociación con el contenido de
ADNfue analizada, el incremento de la masa de las semillas y
de los óvulos con el contenido de ADNofreceria una ventaja
adaptativa con respecto a las especies con menor contenido de
ADN,que permite la colonización del sotobosque a partir de
ancestros que vivieran en espacios abiertos. Las especies del
sotobosque tienen mayor contenido de ADNy cromosomas más gran
des que aquellas que habitan pastizales existiendo también ca
sos intermedios. Las semillas grandes contienen grandes canti
dades de material de almacenamiento, por lo tanto pueden pro
ducir plántulas vigorosas con óptima habilidad competitiva
(Stebbins, 1974; Black, 1957). En consecuencia la selección
natural actuaría en favor de un incremento del tamaño de las
semillas pues permitiría una más eficiente adaptación en condi
ciones de germinación con baja radiación comoel sotobosque.
En un trabajo reciente (Foster y Jonson, 1985) demuestra la
correlación existente entre la masa de las semillas y los requg
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 capítulo 8, no solo se describe la correlación que
existe entre el contenido de ADNy la masa de las semillas sino
también con el tamaño de los óvulos. A su vez se mostró que la
masa de la semilla está relacionada con el tamaño del óvulo ma
duro y que a medida que aumenta el tamaño del óvulo maduro se
observa una reducción del número por carpelo. También en árbo
les tropicales se encontró que la masa de las semillas pueden
tener influencia directa sobre muchasfacetas de la estrategia
reproductiva de una especie, así semillas de mayor masa pueden
limitar el número producido (Foster y Jon50n, 1985). Es posible
que el aumento observado en el tamaño de los granos de polen,
concomitante con el aumento en el contenido de ADN,esté rela
cionado al aumentode aquellos caracteres, ya sea porque el ta
mañode los granos de polen tienen importancia en el desarrollo
del tubo polínico, largo del estilo, grosor del estigma (Plit
mannet al., 1983; Cruden et al., 1985) o bien que la relación
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entre tamaño de polen y ADNtenga que ver con el aumento de
las estructuras foliares y sea comoafirma Cruden et al. (1985)
una relación de tipo filética y no funcional. Al respecto es
importante mencionar que el grano de polen debe llevar un conte
nido de ADNigual al«flelóvulo a fecundar.

De acuerdo a las evidencias discutidas se infiere que el
aumentodel tamaño de las semillas tendria relación 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 ADNse sabe
influye sobre el tamaño nuclear y este aumento de la superficie
nuclear implica un aumento en el número de poros nucleares lo
que permite transporte de altas tasas de ARNr al citoplasma
(Cavallier-Smith, 1982).

Entre las especies afines a 9. amara también se encontró
correlación entre el contenido de ADNy un mayor grado de espe
cialización. En el caso de estas especies la tendencia sería
al revés de la descripta para los Oxalis subarbustivos pues en
aquellas especies las que tienen menor contenido de ADNson a
nuales y aquellas con mayor contenido son perennes._También se
determinó que aquellas especies con alto contenido de ADNson
autoincompatibles, mientras que las que tienen bajo contenido
de ADNson autocompatibles facultativas. Tanto los caracteres
relacionados a la forma de vida, perenne-anual, comoaquellos
relacionados con el sistema reproductivo, autocompatible-autg
incompatible, son útiles en la determinación de tendencias evo
lutivas. En el caso del tiempo de generación está de acuerdo
con todas las evidencias que corroboran la relación entre el
contenido de ADNy el tipo de ciclo de vida, que indica que a
quellas especies anuales tienen menor contenido de ADNque las
perennes relacionadas (Bennett, 1972) debido a que mayores con
tenidos de ADNimplican mayor duración de la fase de sintesis
de ADNy del tiempo mínimo del ciclo celular mitótico y meióti
co (Bennett, 1973).

10.5. Relación entre la variación cromosómicay el hábito

10.5.1. Especies de la sección Thamnoxysy especies de seccio
nes afines



En el punto 10.4., se discutió el posible efecto del con
tenido de ADNen la adaptación para vivir en sotobOSque. Las
modificaciones más importantes que se determinaron serían aque
llas que afectan al sistema reproductivo, mayor tamaño de semi
llas y granos de polen. Junto a estas modificaciones también
se observan variaciones en el hábito que afecta fundamentalmen
te el tallo y la posición de las hojas e inflorescencias en és
te. Aquellas especies que viven en pastizales, o sabanas tie
nen tallos flexuosos o apoyantes y en algunos casos tienen as
pectos intermedios entre herbáceas y leñosas. En cambio aque
llas de sotobosque tienen tallos erectos leñosos constituyendo
verdaderos arbustos en algunos casos. Tambiénexisten especies
en las cuales se observa una disposición apical de hojas e in
florescencias por acortamiento de entrenudos. Este tipo de a
daptación que implica una optimización del recurso lumïnico
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 áreas abiertas.

Entre las especies de la sección Corniculata también exií
te una adaptación a vivir en el interior del bosque de especies
derivadas de ancestros de áreas abiertas que implica la adquisi
ción de tallo erecto (Biten, 1963). Pero en el caso de las espe
cies subarbustivas de la sección Thamnoxysexiste un notable in
cremento en la formación de leño. Esta tendencia adaptativa de
herbáceo a leñoso contradice lo que ocurre en otros grupos vegg
tales donde los taxones leñosos son considerados más primitivos
que aquellos herbáceos relacionados. Noobstante existen ejem
plos en la literatura que muestran la posibilidad de un retrocg
so evolutivo a aparición de caracteres ancestrales (paedomorfo
sis) comoconsecuencia de una nueva respuesta adaptativa (Carl
quist, 1977). En el género Veronica las numerosas especies de
NuevaZelandia son arbustos altamente poliploides posiblemente
derivados de ancestros herbáceos diploides. Tambiénson ejemplo
de esta tendencia evolutiva especies arbustivas del género gi
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 9. amara
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Comoya se mencionó, a pesar de que todas estas eSpecies
tienen 2n=10 cromosomas similares en cuanto al tamaño, se las
puede separar en 3 grupos de acuerdo a la simetría de los cro
mosomas. Estos grupos también están definidos por los habitos
diferentes. Siendo geófitas tuberosas, aquellas que poseen ca
riotipos más simétricos y mayor contenido de ADN,caméfitas a
quellas de simetría intermedia y contenidos de ADNtambién me
dios y terófitas aquellas con cariotipos casi totalmente asimÉ
trico y menor contenido de ADN.

Este patrón de diversificación tan diferente en los dos
grupos de especies posiblemente reflejen diferentes historias
evolutivas comorespuestas diferentes a condiciones ecológicas
distintas. Comoya se mencionó 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 9. amara habitan en
pastizales subtropicales y templados.

10.6. Distribución geográfica y la variación cromosómicay
morfológica en Oxalis

Ya se mencionó la diferencia existente entre los dos cen
tros principales de diversificación de Oxalis, Africa del Sur
y América del Sur, con respecto a los números básicos. 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 excepción son bulbosas (Salter,
1944), mientras que en América se sumaa la diversidad.especï
fica la vegetativa; Las causas de estas disparidades podrían
tener su origen en una combinación de influencias ecológicas y
geográficas.

En el Cretácico tardío tanto las floras de Africa como
las de América eran idénticas, posteriormente debido a la de
riva continental se produjo una gradual diferenciación de las
floras de lo que conformarïan amboscontinentes (Raven, 1974).
SegúnGoldblatt (1978), en el Terciario tardío, cuando el A
tlántico era muchomás angosto y cuando la migración a corta



distancia era posible, algunas de las familias disyuntas proba
blemente ya existían. Sin embargo, para Raven (1974) en el Pa
leoceno, casi todos los géneros actuales ya estaban presentes
en los que serían América del Sur y Africa. Por lo tanto sería
posible que durante el Paleoceno los ancestros de los actuales
Oxalis ocuparan en forma homogéneaAmérica del Sur y Africa.
Las causas de las diferencias actuales se podrían explicar por
los cambios climáticos producidos durante el Pleistoceno, so
bre todo en las precipitaciones de las tierras tropicales del
hemisferio sur. Si bien estos cambios consignados por largos
períodos de sequía seguidos de períodos húmedos, afectaron de
igual forma a ambos continentes, en América, debido a la oro
grafía existieron refugios de áreas suficientemente húmedos
(bolsillos) que permitieron la conservación de la flora y la

1982).
períodos de restricción, no solo se habría conservado en Amé
fauna y su posterior reexpansión (Gentry, Durante los

rica muchodel germoplasmapreexistente sino que el aislamien
to reproductivo entre refugios, con la consecuente restricción
al flujo génico, puede haber permitido una rápida diversifica
ción. Por el contrario en Africa, la falta de los mencionados
refugios, provocó una gran extinción de especies, prueba de es
to seria la pobreza de la flora africana comparadacon la de

1982).
mejor se habrian adaptado a las crecientes condiciones de de
América del Sur (Raven, 1974 y Gentry, Las especies que

sertización comoconsecuencia del avance de los hielos tanto
en Africa como en América, habrían sido aquellas con capacidad
de formar bulbo. Esto explicaría por qué los únicos Oxalis au

la
existencia de los refugios permitió la conservación y la diver
tóctonos de Africa son los bulbosos. En cambio en América,

sificación de numerosas formas de vida además de aquella espe
cializada a sobrevivir condiciones áridas comola forma de vi
da bulbosa.

Otra interpretación a esta distribución preferencial de
los Oxalis en ambos continentes podría deberse a la migración
a larga distancia de antepasados americanos al Africa y que
su origen sea posterior a la separación de amboscontinentes.
Goldblatt (1978), afirma que la mayor parte de la flora de la
Región Del Cabo es fundamentalmente africana y tiene su origen
en una antigua flora templada preexistente pero que también ha
brïa habido aporte de floras de otras regiones. A1respecto
menciona que la mayor parte de los géneros disyuntos, Africa
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nuevo mundo, deben haber adquirido esta distribución en tiem
pos recientes por dispersión a larga distancia durante los pg
rïodos más secos del Terciario tardío por medio de elementos
áridos. Aunqueno existe mención del género Oxalis, éste tam
bién podría ser una alternativa comoexplicación para la dife
rencia observada entre las especies de amboscontinentes. Así
del acervo génico de los antiguos Oxalis americanos se podría
haber producido una migración de algunos genotipos con capaci
dad de desarrollarse en condiciones de aridez, que entre otras
características genéticas tuviese la capacidadde desarrollar
bulbo
fricanas tienen un aspecto morfológico particular.

(efecto fundador). Esto explica.por qué las especies a
Esta última

hipótesis sobre la naturaleza de la de la distribución también
es útil para explicar la diferencia existente en ambosconti
nentes con respecto a los números básicos. El número básico
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 números básicos, su frecuencia es muybaja y posiblemente
sean de origen reciente y derivado de 7. Por otro lado si se
analizan todas las eSpecies con dicho númerobásico se encon

(Fig. 10.1). Es
propuesto por Knuth (1930),

trará que el 82%de las mismas son bulbosas,
ta observación apoya lo quien di
ce que el origen de las especies bulbosas americanas y africa
nas es el mismo. Por lo tanto las eSpecies bulbosas constitui
rïan una unidad filogenética muyespecializada, por el hábito
con respecto al resto de los Oxalis, caracterizada por el núme
ro básico x=7 y muy exitosa a juzgar por el gran número de es
pecies (Knuth, 1930; Salter, 1944). Esto no solo explicaría la
razón de la uniformidad en cuanto a la forma de vida y al núme
ro cromosómicoentre especies africanas con respecto a las ame
ricanas, sino que también muestra que en Oxalis los números
cromosómicospueden indicar relaciones-de parentezco.

Este no sería el único caso en el género puesto que se
observaron asociaciones entre la forma de vida y el número bá
sico x=6. Si bien las especies con este número cromosómicotie
nen una distribución geográfica más amplia, en algunos casos
son cosmopolitas y pertenecen a muchas secciones diferentes.
El 42%de las mismas se caracteriza por tener un hábito cauli
nar herbáceo con tallos rastreros o apoyantes (secciones Cor
niculata, Austroamericana, Andicola, Acetosella y Clematodes

201



202

entre otras). El hecho de que el 40%restante de las eSpecies
con este número básico en su mayoría pertenezcan a la sección
Thamnoxys,subarbustivas leñosas, no sería una c0ntradicción
con lo recientemente mencionado, puesto que se encuentran,
formas de vida intermedias entre herbáceas y leñosas que po
drïan ser huellas que muestran el nexo entre las especies le
ñosas y las herbáceas.



Conclusiones

Si bien el género Oxalis tiene una morfología y sistema re
productivo más o menos uniforme, se encuentra entre sus espe
cies una amplia variación en el hábito y en la morfología del
cariotipo, coincidente con la amplitud ecológica que posee.
Entre los 53 taxones estudiados, se encuentran anuales y peren
nes , y entre estas últimas, caméfitas, geófitas y nanofaneró
fitas (algunas verdaderos arbustos). Conrespecto al cariotipo
se encontraron 7 números básicos diferentes:x=5, 6, 7, 8, 9,
10, ll y 13. Se encontró que no existe relación entre las dis
tintas secciones y el númerobásico o alguna caracteristica
cromosómica. No obstante a la luz de estos resultados y la in
formación preexistente , es posible afirmar que esta relación
existe entre el habito bulboso y el númerobásico x=7 y entre
las especies de forma vital caméfita y el númerobásico x=6.
Las primeras muestran un alto grado de especialización dentro
del género y serian derivadas de ancestros menose5pecializa
dos de hábito caméfito. Por lo tanto si bien el númerobásico
x=7 es el más comúndentro del género, es característico de las
especies bulbosas, que tendrían un origen monofilético, y la
posición del númerobásico ancestral estaria disputada con x=6.
Este es menos común, en cuanto al número de entidades que lo
poseen, pero caracteriza a las especies con hábito menosespe
cializado que tienen una distribución geográfica más amplia.Si
bien la variaciónendel número básico es muyamplia,los cromo
somas no muestran gran variabilidad en la forma y el tamaño,
siendo estos pequeños. Las especies de la sección Thamnoxys y
de secciones afines parecen ser una excepción, junto a aque
llas afines a 9. amara. Estas observaciones indican que en
Oxalis no es posible determinar el origen y naturaleza de la
variación del cariotipo, si no es con el estudio de grupos de
especies relacionadas filogenéticamente.

Las especies afines a 9. amara y las arbustivas y especies
afines, en su mayoría pertenecientes a la sección Thamnoxys,
mostraron tener dos patrones de diversificación del cariotipo
muydiferentes, posiblemente comorespuesta adaptativa a las
diferentes condiciones ecológicas del área de diversificación
de los dos grupos.
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Entre las especies afines a 9. amara el número cromosómico
se mantiene constante y existe poca variación en el contenido

de ADN.No obstante,se observaron diferencias en el grado de
simetría de los cariotipos de las distintas entidades. Las
causas de estas diferencias estarían dadas no solo por reorde
namientos estructurales (inversiones pericéntricas) sino por
cambios en el contenido de ADNproducidos durante la especia
ción. Noobstante la relativa constancia en el cariotipo de
estas especies de pastizales subtropicales y templados, se
observa una amplia variación en las formas de vida, existien
do desde perennes geófitas tuberosas, perennes camé
fitas y terófitas. Correlacionado con la mayorespecialización
se determinó una disminución en el contenido de ADNy en el
grado de simetría del complemento cromosómico. A pesar que
estas especies hayan sido clasificadas en 3 secciones diferen
tes, la afinidad entre ellas quedó demostarda tanto por los
cruzamientos interespecíficos, comopor las características
cromosómicasy morfológicas distintivas dentro del género.

Las especies arbustivas y especies afines, en su mayoría
pertenecientes a la sección Thamnoxys,en cambio, tienen gran
variabilidad en la forma, número y tamaño de los cromsomas. Los
factores más importantes que influyeron en la diversificación
del cariotipo de estas fueron, primero los cambios en el conte
nido de ADNy en segundo lugar los reordenamientos estructura
les; fusión, fisión céntrica e inversiones pericéntricas. Estos
cambios habrían producido una modelación filogenética del carig
tipo, que en algunas especies consistió en el incremento de la
asimetría y del tamaño de los cromosomas. Esto habría tenido
fundamental importancia en la colonización del sotobosque a par
tir de ancestros de áreas abiertas en la región tropical de
Américadel Sur, donde estas especies se habrían diversificado
principalmente:

El valor adaptativo del aumento en el contenido de ADNse
infiere de las correlaciones observadas con la variación de
varios caracteres morfológicos y citológicos, sobre todo en el
aumento del tamaño de las semillas. Comoya se discutió, este
caracter es de fundamental importancia en los primeros momentos
del desarrollo de una pláhtula en sotobosque.

Esta tendencia evolutiva de menor a mayor contenido de ADN
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y de plantas de áreas abiertas a aquellas de sotobosque, está
asociada a cambios en el hábito, de caméfitas a nanofanerófitas.
Estas observaciones comolas relaciones encontradas entre espe
cies de la sección Thamnoxys(arbustivos), Holophyllum(arbusti
vos y herbáceos) y afines a 9. amara (herbáceos) estarian indi
cando nexos entre los Oxalis herbáceos y arbustivos. Comoestos
últimos muestran un alto grado de especialización, dentro del
género, y además poseen características cromosómicas y morfo
lógicas particulares, sumadoal hecho de que son las eSpecies
de Oxalis dominantes en las selavas tropicales, es probable
que sean derivados de ancestros caméfitos y que estos cambios
.hayan tenido importancia en la colonización del bosque.

Estos dos patrones diferentes de diversificación muestran
que en el génro Oxalis, a partir de un acervo génico común
ancestral,se habrian diferenciado por divergencia evolutiva
varias lineas filogenéticas, fundamentalmenteen Américadel
Sur, donde la disponibilidad de hábitats diferentes fue mayor
permitiendo la evolución de muchosgenotipos adaptados a la di
versidad del ambiente. En cambio en Africa del Sur, la mayor
homogeneidaddelineó una mayor constancia en el cariotipo refle
jado en poca variación en el número, forma y tamaño de los cro
mosomas,no obstante existir una gran diversidad especifica.

La relación dischtida entre las especies afines a 9. amara,
a pesar de pertenecer a tres secciones diferentes, tanto comola
demostracióndel caracter artificial de la delimitación de la
sección Holophyllum, demuestran la importancia que tienen los
estudios citogenéticos para realizar una clasificación taxonó
mica que refleje más precisamente la filogenia de un género
con gran plasticidad morfológica comoOxalis.

El caso de las especies de la sección Holophyllum, con hoja
entera, indicarïa que esta caracteristica es el producto de
una convergencia evolutiva o bién que es un carácter ancestral
en Oxalis, lo cual sería indicio de la relación del género
con las Geraneáceas y TrOpaeoláceas.



Resultados

Resumeny aporte original de los mismos.

El género Oxalis.está constituido por aproximadamente 800
especies las cuales se concentran principalmente en América del
Sur. Debido a la diversidad morfológica, correspondiente a la
amplitud ecológica que el género posee, constituye un grupo su
mamenteinteresante para realizar estudios citogenéticos 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 morfológica y ecológica también
está correspondida con gran variación en el número,forma y tama
ño de los cromosomas, muypoco frecuente entre especies pertene
cientes a un mismo género.

Se estudiaron 53 entidades que representan a la mayoría de
las secciones sudamericanas. En estas se encontraron 7 números
básicos diferentes x=5, 6, 7, 8, 9, 10, ll y 13r Estos resulta
dos permitieron interpretar que el númerobásico 7 no sería,
comootros autores lo consideraron, el númerobásico ancestral
en Oxalis, sino que caracteriza a las especies bulbosas. Por
otro lado x=6, es comúnentre las especies con menor especiali
zación morfológica y mayor distribución geográfica, por lo que
disputaria con x=7 la posición de númerobásico ancestral, sien
do el resto derivados.

Debido a la gran diversidad especifica y cromosómica que el
género posee, se decidió encarar el estudio citológico concen
trandose en grupos de especies afines, de tal forma de poder
obtener híbridos y asi interpretar las relaciones cromosómicas
entre las especies. Se encontraron dos patrones de variación
cromosómica y morfológica en dos grupos de especies, que proba
blemente respondan a los distintos requerimientos adaptativos
que ambosgrupos de entidades tienen en sus respectivos cen
tros de diversificación.

El grupo de especies afines a O. amara, mantiene constancia
en el número de cromosomas entre las especies y poco cambio en
el contenido de ADNnuclear. Pero el cariotipo de las mismas
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varía en el grado de simetría. Se encontró que cuanto mayor es
la especialización el cariotipo es más asimétrico y el conteni
do de ADNes menor. Es interesante menciona: que este acentuado
cambio en la simetría de los cromosomas, manteniendo constante
el número de cromosomas es poco frecuente entre los ejemplos cg
nocidos sobre la evolución del cariotipo. La distribución de
estas especies está en pastizales subtropicales y templados .

El segundo grupo de especies, la mayoria pertenecientes a la
sección Thamnoxys,se encuentra distribuida en la región tropi
cal de América, tanto en la selva comoen áreas abiertas. Con
trastando con aquellas , las de este grupo tienen una
amplia variación cromosómica. De acuerdo al número, forma y ta
mañode los cromosomasestas especies se pueden clasificar en 6
categorías. Por otro lado la variación en el contenido de ADN
es la mayorconocida entre especies diploides pertenecientes a
un mismogénero. Por lo tanto este grupo constituye un exelen
te modelopara estudiar el valor adaptativo de las variaciones
en el contenido de ADN,fenómeno generalizado en plantas. Para
cumplir con este objetivo, se compararon los valores de conte
nido de ADNnuclear de las especies con la magnitud de varios
caracteres morfológicos y citológicos. Tambiénse obtuvieron
híbridos entre especies con diferente contenido de ADNy po
liploides artificiales, de tal manerade aumentarel contenido
de ADNy comparar sus efectos. Comoen estas especies existen
diferencias en el contenido de ADN,no solo debido a aumento
del tamaño de los cromosomas, sino debido a poliploidïa, se pu
do comparar la asociación de aquellos caracteres medidos, con
ambos tipos de variaciones en el contenido de ADNnuclear. Efeg
tivamente se encontró que el aumento en el contenido de ADNes
tá correlacionado positivamente con el aumento en el tamaño de
las células y de las estructuras foliares, comoasi también con
la‘masa de las semillas. Dadoque la mayor diferencia ecológica
entre los hábitats que estas especies-ocupan consiste en gra
dientes de luminosidad causados por la alternancia de bosques y
áreas abiertas,y comolas especies de sotobosque tienen mayor
contenido de ADNy tamaño de las semillas que las de pastizales,
lo que implica una ventaja adaptativa en los primeros estadios
de desarrollo de una planta, seria posible que la variación en
el contenido de ADNhaya tenido importancia en la adaptación a
los diferentes hábitats. Estos resultados podrían ser evidencia
de la relación existente entre los Oxalis arbustivos y herbáceos.
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También es importante destacar que mucha de la información
obtenida seria de sumautilidad en estudios taxonómicos puesto
que se describen afinidades filogenéticas entre especies, afi
nidades que permanecen enmascaradas ante estudios morfológicos
debido a la adptación a diferentes condiciones ambientales en
un género comoOxalis con gran plasticidad adaptativa.

Finalmente es importante mencionar que la obtención de semi
llas hibridas sin poder germinativo obligó a desarrollar una
técnica de cultivo in vitro de tejidos, la cual mostró que
Oxalis es un excelente modelopara realizar estudios sobre dife
renciación y morfogénesis de cultivo de tejidos.

Ü L 4
DM Azkufi» Drfilro JoséMartínez/Doctorando Director de Tesisy
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Apéndice

Recuentos cromosómicos en Oxalis.

eSpecie

SECCIONES AMERICANAS

Sección Austroamericanae
O. cordobensis Knuth

. commersonii Pers.9
9. chrxsantha Prog.

lo sexenata Sav.
Sección Andicolae

Q. lineariformis Knuth
Q. Barvifolía D.C.

Sección Articulatae
O. articulata Sav.
0. articulata Sav.
var. articulata
Q. articulata Sav
var. hirsuta Prog.

lasiogetala St. Hi1.
. lasíoghxlla St. Hi1.
. monticola Arech.

regenlli Miq.

O

lololoI

aff. regenlli Miq.
rubra St. Hi1.
solarensis Knuth

lolololo . venturiana Knuth
Sección Acetasellae

Io. acetosella L.

griffithii Edg.et Hook
jaBonica Franch et Savat
magellanica Forst
montana Raf.

obtriaggulata Maxim
Sección Alpinae

g. comgactaGill.

Iololololo

2n

12,24,36
12

36

12
12,24,36

36

14

36

14

14

14

12

26

14

28

28

14

18

14

22
24
30

30

35

10

22

18

40

referencia

de Azkue (no publicado)
Brucher (1969)

de Azkue (no publicado)
Marks (1956)
Naranjo et al. (1982)
Naranjo et al. (1982)

Brucher (1969)

de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)

Naranjo_et al. (1982)

Naranjo et a1. (1982)
Naranjo et al. (1982)
de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)

Naranjo et al (1982) y
de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)
de Azkue (no publicado)

Diers (1961)
de Azkue(no publicado)

Marks (1956)
Wulf (1937)
Sharma (1960)

Sharma (1970)

Matsura y Suto (1935)

Bergman (1964)

Lóve (195h)

Lee (1969)

Brucher (1969)



Apéndice (continuación)
esPecie 2n

Sección Clematodes

9, 32353 St. Hi1. 10
9, 32353 St. Hil.
var. scabra Prog. 10

Q. dumetorum Barn. 12

Q. heEatica Norl. 10
Q. niederleinií Knuth 10

Q. refracta St. Hil. 10
Q. sarmentosa Zucc. 10

Q. subcorygbosa Arech. 10

Q. viscosissima (Norl) Cabrera 10
Oxalis sp N33 10

Sección Carnosae

Q. carnosa Mol. 18
14

Q. gigantea Barn. 18

Q. haenkeana Zucc. 18

I lg. Etxchoclada Diers 16
Sección Corniculatae

Q. corniculata L 12
24

28
44
48

0. dillenii Jack
Eubsp. dillenii 18,20,22,24

24

Q. dillenii Jack
Subsp. fi1i2e5(Small)Eiten 16

24

Q, euroEaea Jord. 24

Q. grandis Small 24
Q. Briceae Small
Subsp. Ericeae 24

Q. Ericeae Small
Subsp. texana (Sm) Eiten 24

g. stricta L. 24

Q. suksdorfii Trel. 24
g. troEaeoloídes Schlachter 58

referencia

de Azkue (1984)

(1982)

de Azkue (no publicado)
de Azkue (1984)

Bruther (1969)y de Azkue
(1984)

Naranjo et al.
de Azkue (1984)

de Azkue (1984)

Naranjo et al.

(1982)

Naranjo et al. (1982)
de Azkue (1984)

de Azkue (no publicado)
Heitz (1926)

de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)

Favaerger,Huynh(1965)

Sarkar y Chatterjee(1980)
Rutland (1941) y Heiserand
(1948)
Borgman (1964)
Wulf (1939), Sharma (1970)
Murin (1971)y Mathew(l958)
Marks(1956) y Sharma(1960)

Eiten(1963)
Ornduff (1980)

Eiten (1963)
Ornduff (1980)

Gadella (1966)
Ornduff (1980)

Ornduff (1980)

Ornduff (1980)

Wulf (1937), Polya (1949)
y Eiten (1963)

Ornduff (1980)

Marks (1956)



Apéndice (continuación)

especie Zn

Sección Capillares

Q. nubigena Walp. 48-50
Sección Heterophyllum

Q, buBleurifolia St. Hi1. 10

9, fritillariformis Knuth 10
Sección Holophyllum

Q. Eraetexta Prog. 10
9, renifolia Knuth 12

Sección Jonoxalis

9, alpina (Rose) Knuth 14,28,42,56,84
Q. argentina Knuth 14
g. atroglandulosa Knuth 14
Q. biloba Fred. 14
g. brasiliensis Lood 14

28

Q. corngosa D.C. 22,28,30
14

Q. drummondii Gray 14

Q. eriolegis Weed 20

Q. grandiflora D.C. 14
Q. gregaria(Rose) Knuth 14
g. hisBidula Zucc. 14-35
9. incisa Denton 14
g. jacguiniana H.B.K. 14-42
g. lunulata Zucc. 14
Q. latifolia H.B.K. 46

26

12
14,28,42

g. lobata Sims 28
lg. macachin Arech. 14

Q. macrocarBa (Sm)Knuth 14

Q. martiana Zucc 30
46

Q. Berdicaria (Mol) Bert 28
Q, primavera (Rose)Knuth 42

referencia

Diers (1961)

Heitz (1927),Marks(1956)
y de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)

de Azkue (1984)

de Azkue (no publicado)

Weller (1976)

Brucher (1969)

Diers (1961)

Naranjp (1982)
Heitz (1927)
Yamashita (1935) y Marks
(1956)

Chatergee(1970)
Naranjo et al. (1982)
Heitz(1927)
Marks(1956)

Heitz (1927)

Weller (1976)

Naranjo et al.(1982)
Weller (1976)
Weller (1976)
Weller (1976)

Chatergee(1970)
Chatergee(1970) y Sharma
(1970)
Sarkar(1974)
Weller (1976)

de Azkue (no publicado)
Naranjo et al.(1982)
Weller (1976)

Bir y Sidhu (1979)
Hill(1984)

Naranjo et al.(1982)
Weller (1976)



especie

sellowiana Zucc.

. vesRertilionsis Zucc.

. violaceae L.lololo

Oxalis Sp N34

Oxalis sp N35
Sección Laxae

g, micranta Bert.
g, valdiviensis Barn.

Sección Ortigieseae
. crenata Jva.
. melilotoides Zucc.

. ortigiesií RegelIololo

lo Bubescens H.B.K.

. Spiralis Ruiz et Pav.
lolo . tuberosa Mol.

Sección Palamtifoliae

g. adenonhylla Gill.

Sección Polyoxalis
Q. decaghylla H.B.K.
g. deEEei Lood.

divergens Benth.
esculenta Hort.

. galeotti Turcz.
lasiandra Zucc.
nelsonii (Small)Knuthlo|oloIolo

Q, tetraphylla'Cav.
var. tetraphylla
Q, tetraghylla Cav.
var. mexicana Denton

Sección Tuberosae

Q. famatinae Knuth

Apéndice (continuación)

2m

14

14

28
14

22

42

18

18

14

16

14

48

16

58-56

28
30

28-56

14
56

42

14

14,28,42
28

14,28

28

28

72

referencia

Naranjo et al.(1982)
Heitz (1927)

Heitz (1927)
Weller (1976)

de Azkue (no publicado)

de Azkue (no publicado)

Naranjo et al.(1982)
Warburg(1938), Marks(1956)
Naranjo et al.(1982) y
de Azkue (no publicado)

Heitz (1927)

Brücher (1969)

Heitz (1927), Warburg(1938)
y Marks (1956)

Brücher(1969) y de Azkue)
(no publicado)
Mathew (1958)

Favarguer,Huynh (1965)
Gibs (1978)

Heitz (1927)
de Azkue (no publicado)

Weller (1976)
Heitz (1927)
Marks (1956)

Weller (1976)

Heitz (1926)
Weller(1976)

Heitz (1927)y Marks(1956)
Weller(1976)y Ornduff
(1980)

Weller (1976)

Weller (1976)

Brucher (1969)



Apéndice (continuación)

especie Zn referencia

Sección Roseae

Q, gemínata.Hook. et Artn. 18 de Azkue (no publicado)
Q. roseae Jacq. 14 Heítz (1927), Marks (1956)

y de Azkue (no publicado)

Sección Thamnoxys

Q. barrelieri L. 24 de Azkue (1983)

g. cratensis Hook. 12 de Azkue (1983)

g. citxsoides Zucc. 12 de Azkue (1983)
Q. disBar Brawn 12 Marks (1956) y de Azkue

(no publicado)

Q. Eggga Knuth 12 de Azkue (1983)

g. euEhorbioides St. Hi1. 12 de Azkue (1é83)

g. frutescens L. 12 de Azkue (1983)
ig. glaucífolia Knuth. 12 de Azkue (1983)
9, hassleri Knuth 12 de Azkue (1983)
Q. hedisarifolia Pohl. 12 de Azkue (1983)
Q. neuwiedii Zucc. 12 de Azkue (1983)

Q, rhombeo-ovata Knuth 14 de Azkue (1983)

Q. rhombifolia Jacq. 280 Heítz (1927)
Q. sellowii Spreng.
var. diversifolia Knuth 36 de Azkue (1927)

Q. sellowii Spreng.
var. latifolia Knuth 72 de Azkue (no publicado)

Ig. seEium St. Hi1. 12 de Azkue (1983)

Q. tenuicalxculata Knuth 12 de Azkue (1983)
Oxalis sp N°1 10 de Azkue (no publicado)

Oxalis Sp N32 10 de Azkue (1983)
SECCIONES AFRI CANAS
Sección Angustatae

Q. ciliaris Jacq. 40 Marks (1956)
Q. hirta L. 30 Yamashita (1935) y Marks

(1956)

Q. cuneata Jacq 12 Marks (1956)

.9. massoniana Salter 14 Marks (1956)

Q. Eardalis Sond. 14 Marks (1956)
Q. Eolighxlla Jacq. 30 Heitz (1927)
Q. rubella Jacq. 228 Heitz (1927)



9
2

- . - fi'Apéndlce (contlnuac1on)

especie

tenuifolia Jacq.
versicolor L.

Sección Campanulatae

g.
g.
g.

dines Ornduff

disticha Jacq.
uliginosa Schleschter

Sección Cernuae

g.
g.

g.

_o.

g.

bowiei Lind.
cernua Thunb.

cagrina L.

dentata Jacq.
Bes-cagrae L.

Q.pur2urata Jacq.
g. tragoEoda Salter

Sección Crassulae

g.

g.
g.

asinina Jacq.

cathera Salter

namaguana Salter
Sección Oppositae

loIOIoIo

imbricata Eckl. et Zeyh.
incarnata L.
smithiana Eckl.

truncatula Jacq.

sección Stricto-phyllae
g. EurBurae L

28

14
30

14

16

16

28,42
35

20

14

28

34

28

14

28

14

14

40

14

14

42
28

28
42

referencia

Heitz (1927)
Heitz (1927)
Marks (1956)

Ornduff (1973)

Ornduff (1973)

Ornduff (1973)

Marks (1956)

Yamashita (1935) y
Vignoli (1935)
Heitz (1927) y Marks
(1956)

Marks (1956)

Marks (1956), Borgen
(1974) y Sharma(1970)
Bir y Sidhu (1979)
Heitz (1927)
Marks (1956)

Heitz (1927) , Marks(1956)
y Warburg (1938)

Marks (1956)

Marks (1956)

Marks (1956)

Heitz (l927)y Marks(1956)
Heitz (1927)
Heitz (1927)
Marks (1956)

Heitz (1927)
Marks (1956), Sharma
(1960) y Borgen(1974)
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